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Zuslmmenfessung: Die Fazies und die Benthosfauna des nicht an der Oberfläche erschlossenen Kimrneridge Clay vur York-

shire (Ost-England) wurden anhand vqr Kembohrungen untersucht (baylcy bis pallasioides Zone), und hinsichtlich der

Veränderungen im Benthosmilieus interpretiert. Die Schwankungen betreffen im wesentlichen die Sauerstoffversortunt.

Faziell lassen sich Stillwasser- und Bewegtwassertypcn untcrscheiden. Die Stillwasserfaziestypen überwiegen bei weitenr.

Es werden Mudstones, bituminöse Mudsrones und Ölschiefer, Coccolithen-Kalke und Algenite unterschiedcn. Sie sind in der

Aufzählungsfolge durch srcigende Gehalte an organischen Substanzen und durch sich verschlechtemde Lebensbedingungen im

Benthosmilieu gekcnnzeichnet. Die Bewegtwasserfaziestlpen bestehen aus Larvalschalenkonzentrationen, aus Schill- und

Bnrchschillkonzentrationen und aus Tempestiten. Sie belegen den Einfluß vqr meist schwechen, anm Teil auch surken

sturminduzienen Strörnungen. Auslöser warcn wahrscheinlich aus der Westtetbys kommende tropische Wirbelstürme.

47E von Bivalven dominierte quantitative Makrobenthosproben wurden mit Hilfe von Cluster-Analysen in 28

Assoziationen und 4 Faunenvergesellschaftunten zrsammengefaßt. Aus der Zusammensetzrng der Assoziationen werden die

Benthosmilieus rekonstnriert, die von aerob, über schwach, staik und extrem poikilo-aerob bis anaerob varüeren. Eine starke

saisonale Schwa;rkung in der Sauerstoffversorgung ist aus der Stratinomie der Infauna und aus dem hohen Anteil an

l-arvalschalen aL,icrbar.

Im Kimmeridge Clay von Yorkshire sind drei verschiedene Zyklen entwickelt. Der hydrodynamische Zyklus gibt die

Abfolge der Bewegtwasserfaziestypcn wieder. Der Sauerstoffzyklus wurde sus der \,'a:reilung dcr Assoziatianen durch dieZnit

rekonstruien. Der geochemische Zyklus ergibt sich aus der Verteilung der TOC i"lcsiungen über das Profrl. Alle dteiZykJen

lassen ein Milankovitch-Muster erkennen, das, soweit die ZykJen gerneinsam auftreten, gut koreliert.

I)as Zyklenmuster, an dem auch der saisqrale Zyklus gehört, belegt eine hohe Dynamik des Ablagerungsraumes. Drci in

den lctzten Jahrtri vorgestellte Ablagerungsmodelle werden diskutien und ihre Anwendbarkeit für den Kimmeridge Clay

geprüfi-

. OberJura, England, Fazies, Makrobenthos, Assoziationcn Palökologie, Sauerstoff, TOC, Milankovitch-Zyklen,

Paläoklimatologie.

Abstrrct: The facies and the benrhic fauna of the subcrop Kimmeridgian of Yorkshire (eastem-England) has been studied

using core material from borcholes ranging from the bayleitothe pllasioidcs zone. The aim of the study is to interprcte the

environmental changes, which are mainly curtrolled by flucoations of the oxygen availability.

Facies typcs reprcsenting quiet conditiurs - mudstoncs, bituminous mudstones, oil shales, coccolith limestones and

algenites - dorninate by far. They are characterized by increasing arnounts of organic metter (IOC) and reflect increasingly

detereorating conditions for bcnthic organisms. High energy events are indicated by thin pavements of larval shells,

pavemenls of shells and shell fragments, and by thin tempestites. The skeletal concentrations originated by gentle, panly

also by strong bottom currearts, probably due to tropical storms, which presumably ent€red Central and Western Europe via

the Wcstem Tethys.

47E bivalve-dominated quantitative macrobenthic samplcs have been grouped by mcans of a cluster analysis into 2E

associarions and four assemblages. The cornposition of the associations and assemblages is used to reconstruct the benthic

environment, which changed frqn aerated to low, moderately and severely poikilo-aerobic to anaerobic. A strong seasonal

change in the srryply of oxygen is indicated by the taphonomy of infaunal organisms and by the profusion of larval shells.

Three differcnt tlpes of cycles are documented in the Kimmeridge Clay of Yorkshire. The hydrodynamic cycle shows the

occurrence and distributio of facies in rclarion to water tuöulence, the oxygen cycle has been r€constructed using the

disrribution of the associatiqrs and assemblages through time, urd the geochemical cycle is given by variations of the TOC-

values in the section. When occurring together, all cycles are in good accordance and exhibir a Milankovirch partem, which

has been proven by Fourier-analysis

The seasonal cycle and the cycles of the Milankovitch-band favour a dynamic environment. Thrce depositional models

which have been proposed within the last years are discussed with panicular rcference of their applicability o rhe Kimmeridge

Cl"y.

' Late Jurassic, EngIand, facies, macrobenthos, associations, palaeoecology, oxygen, TOC, Milankovitch-cycles,

palaeoclimatology.
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I Einleitung

l:l organic richdeposits

ffr'.* ocEAN BASIN

Abb. l. Paläogeographische Rekonstruktion des Euro-

päischen Archipels und des Nordatlantischen Schelf-

meeres im Oberjrua (Kimmeridge). Durch die Ausbildung

dieser Meeresstraßc an der Wende Oxford/Ifimmeridge

bestand eine durchgehende marine Verbindung zwischen

dem Zentralatlantik der Westtethys und dem Arktischen

Scheltneer (nach Osoru,uw 199O).

Fig. l. Late furassic (Kimmeridgian) palaeogeographic

rerconstruction of the European Archipelago and the North

Atlantic Shelf-Sea. Open marine cormections had been

established between the Central Atlantic Ocean, the

Western Tethys Ocean and the Arcric Sea (after Oscru,uN

r 990).

1.1 Geologischer Rahmen und Vorarbeiten

Die Schwarzschiefer des Kimmeridge Clay sind

weit verbreitet in West-Europa und im Nordseeraum.

Sie erstrecken sich an beiden Rlindern des Nord-

atlantiks und reichen auf der norwegischen Seite bis in

die Barents See. Der Verbreitungsbereich zeichnet die

Ausdehnung des Nord-West-Europilischen Archipels

und des Nordatlantischen Schelfmeeres im Oberjura
(Abb. l). Rifting, Grabenbildungen und langsame

Krustenverdünnung zwischen Laurentia und Grönland

auf der Westseite und Baltika mit dem mittel- und

westeuropäischen Archipel auf der Ostseite setzten

verst:lrkt seit dem Callov und Oxford ein. Sie stehen

im Zusammenhang mit  dem Beginn der

Ozeanbodenbildung im Zentralatlantik. Dadurch wurde

die Ausbildung einer schmalen Meeresstraße zwischen

Zentralatlantik, Tethys und Arktischem Schelfmeer

ermöglicht (2. B. GAGE & DoRE 1986; DORE &

GAGE 1987; ZIEGLER 1982, 1988). Der Meeres-

spiegelhochstand im Oberjura (Abb. 3,4 und 70) be-
günstigte diese Entwicklung noch zusätzlich (2. B.

HALL-AM 1988; IIAQ et al. 1987, 1988). Trotz lokaler

Variationen riu entlang einer etwa 3 000 km langen

Nord-Süd-Achse eine sehr einheitliche Fazies auf, die

wahrscheinlich eine Fläche von mehr als I Million

km2 bedectte.
Der Kimmeridge Clay ist bereits vielfach unter-

sucht worden, was zweifellos mit seiner ökono-

mischen Bedeutung als "source rock" des Nordseeöls

zusammenhängt. Die meisten Arbeiten wurden von der

Ölindustrie durchgeführt, hatten eine kommerzielle

Zielrichnrng und sind häufig als "inhouse data" unter

Verschluß. Bei der publizierten Literatur steht eben-

falls der ökonomische Aspekt mit geochemischen

Fragestellungen, Anreicherung und Maturität des orga-
nischen Materials und strukturgeologischen Frage-

stellungen im Vordergrund. Das bearbeitete Proben-

material s&hmt meistens aus Bohmngen im Nordsee-

Bereich (Viking Graben, T,entral Graben und Moray

Firth Basin; Literaturzusammenstellungen siehe z. B.

THOMAS et al. 1985; BROOKS & FTIET 1987;
BRooKs & GLENNY 1987, BRowN 1990; DAM-

TROFI etal.1992, SCHMITZ 1994).
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Der Kimmeridge Cley vcr Yorkshire (Enghnd)

vier Kernbohrungen abgeteuft und geochemisch

ausgewertet. Um das Probenmaterial möglichst

optimal zu nutzen, wurde es zusätzlich von Dr. J. R.

Geyssant (Universität Paris) biostratigraphisch

ausge$,ert€t, und es stellt auch die Basis fih die fazielle

und faunistische Auswerurng dieser Arbeir

TOC% STRATIGRAPHY EUSTATICCURVES

to 20 zones (af ie.H4eld 1988)

Abb. 2. Verbreitung des Kimmeridge Clay in Süd- und

Ostengland. Die Bohrungen Ebberston und Reighton im

Cleveland Basin erfa53en den größten Teil des

Kimmeridge CJay (baylei bß pallasioides Tnne).

Fig. 2. Outcrop and subcrop of the Kimmeridge Clay in

southern and eastern England. The Ebberston and

Reighton boreholes in the Cleveland Basin cover most of

the Kimmeridge Clay (baylei to pallasioides zone).

Palökologische, sedimentologische und paläokli-

matologische Fragestellungen, die sich den Ab-

lagerungsbedingungen und der Rekonstruktion des
Benthosmilieus widmen, haben dagegen erst in den
letzten zehn Jahen Bede-utung erlangt CfYSoN et al.

1979; MoRnIs 1980; WLLSoN 1980; CoX &

GALI..OrS l98l; OSCHMANN tgg5, t9g8a, b, l9gla,

b; WIGNALL 1989, 1990; WIGNALL& MYERS 1988;
ScoTcHMAN 1989; HEINZE l99l; MILLER l99l;
N{ACQUAKER & CAWTr{ORPE 1993).

Fast alle der genannten Arbeiten sind an der
Typlokalität in Kimmeridge Bay (Dorset, Süd-
England) oder in der näheren Umgebung durchgeführt
worden. Zum Teil fanden auch die zeitieuivalenten und
teilweise faziell sehr ähnlichen Serien des Boulonnais
an der nordfranzösischen Kanalktiste Eingang in diese
Arbeiten. Der Kimmeridge Clay von Yorkshire
500 km nördlich der Typlokalirttr (Abb. 2) ist nur an
der Basis im Übergang Ampthill Clay/Lower
Kimmeridge Clay und in den obersten Merern
aufgeschlossen und deshalb wenig bearbeitet (2. B.
WIGNALL 1990a, b). Von der Gruppe "YORKIM"
vom Institut Frangais du P6trole in Rueil-Malmaison
wurden dort 1987 unter Leitung von Dr. J.-p. Herbin

a 1  E ?  E 3  g 4
1 9  l m

m above pr*nl ea ldg

Abb. 3. Übersichsprofil der Bohnrng Ebberston. 7,onen-

Gliederung und TOC-Gehdt nrch HensN et al. (1991); eu-

statische Meeresspiegelkurve und Chronostratigraphie

nach Hle et al. (1988); 7*itachse nicht linear. Legende:

I Toru 2 Kalk; 3 Dolomit bis Siderit; 4 erosive Basis.

Fig. 3. Sketch of the Ebberston borehole. Suarigraphy

and amount of TOC after Hrnslx et al.  (1991);

chronostratigraphy and sea level curves after HaQ et aI.

(1988); time scale not linear. Key: I clay; 2 carbonate; 3

dolomte to siderite; 4 erosive base.

1.2 Zeitlicher Rahmen

Das Kimmeridge als zweitjüngste Stufe des Jura

ist in seiner Reichweite nicht einheitlich definiert. Das

Tithon, respektive Volgium im ftanzösischen Sinne
(2. B. IIARLAND et al. 1989) beginnt mit dem Upper

Kimmeridge im englischen Sinne (2. B. COPE et aI.

1980; CALt-oMoN & BIRKELLJND 1982). Da die zeit-

liche Verbreitung des Kimmeridge Clay sich mit der

LITHOLOGY
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englischen Verwendung des'lfimmeridgian" deckt,
wird dieser Gliedenng hier der Vazug gegeben.

Die Bohrung Ebbenton erfaßt nicht den ganzen

Kimmeridge Clay. Der basale Teil (baylei und, cymo-
doce Tnne) und der oberste Teil (rotunda undfittoni
Zone) fehlen (Abb. 2, 3). Der fehlende basale Teil ist
in der Bohrung Reighon zugllnglich. Die stratigraphi-
sche Bearbeinrng und Aufstellung der Zonengliederung
wurde von Frau Dr. J. R. Geyssant (Universität Paris)
durchgeführt und hier übernommen (HERBIN et al.
l99l; siehe auch Profilgesamtübersicht Anhang III).
Die absolute Datierung des Kimmeridge umfaßt nach
dem derzeitigen Stand etwa den 7*itaum von l45xld

bis l35xl06 Jahren vor heure (2. B. HAe er aI. 198?,
l98E). In den Bohrungen Ebberston und Reighon ist
davon etwa der Zeitraum von l45xl06 bis l37xl06
Jahren zugänglich (Abb. 3,4 und 70).

LITHOLOGY IOC % STRATTGBAPHY EIJSTATIC CUAWS

m abovs flesent sa tdel

Abb. 4. Übersichsprofil der Bohrung Reigthron. Zonen-

Gliederung und TOC-Gehalt nach HgnBrN et al. (1991); eu-

statische Meeresspiegelkurve rmd Chronosrratigraphie

nach H,rq et al. (1988); Zeitaclse nicht linear. l,egende:

s. Abb. 3.

Fig. 4. Sketch of the Reighton borehole. Suatigraphy

and amount of TOC after HenslN er al.  (1991);

chronosuatigraphy and sea level curves after H.lq et al.
(1988); time scale not linear. Key: see Fig. 3.

1.3 Fragestellungen und Zielsetzung

ln vorausgegangenen Arbeiten (2. B. OSCHMANN
1993, 1994) wurden die Phänomene, die mit
Sauerstoffmangel einhergehen allgemein für rezente
und fossile Systeme behandelt. Hier soll nun ein kon-
kretes Beispiel, der Kimmeridge Clay (Oberjura) von
Yorkshire (Ostengland) im Mittelpunkt der Betrach-
[rng stehen. In den letzten Jahren war der Kimmeridge

Clay an seiner Typlokalirär in Südeng-land Objekt
intensiver, palökologischer Forschungstätigkeit. Zwei

Fragenkomplexe standen dabei im Mittelpunkt des

Interesses:

. Die Rekonstruktion der Benthosfaunen und ihrer

Lebensbedingungen in einem Sauerstoffmangel-

system, und
. eine modellhafte Beschreibung der Entstehung der

S auerstoffman gelbedin gungen.

Im wesentlichen liegen zwei stark kontrastierende

Modelle vor. Das eine Modell (WIGNALL 1989, 1990,
WIGNALL & HALLAM l99l) postuliert eine lokale

Enstehung der Sauerstoffmangelbedingungen in rela-

tiv abgeschlossenen Teilbecken, die episodisch von

Stürmen durchwühlt und damit belüftet wurden. Das
andere Modell (OSCHMANN 1985, 1988a, b, 1990)
postuliert ein vom Jahreszeitenwechsel gesteuertes,
großräumiges, atmosphärisches und ozeanisches

Zirkulationssystem im Nordatlantischen Schelfmeer,
durch das saisonal anoxische Bedingungen am
Meeresboden ausgelöst wurden. Das saisonale Muster
wird noch von langfristigen Zyklen (Klima- und
Meeresspiegelschwankungen) überlagerr

Neben den palökologischen Untersuchungen wur-
den in Dorset, und an anderen Lokalitäten eine Reihe
von überwiegend geochemisch ausgerichteten S nrdien
durchgeführt (DUI.IN 1974; IRWIN et al. 1977; RE-

QUEJO et al. 1989; SCOTCHMAN 1989; HERBIN et al.
1991). Auch hier wird zum einen eirrc ausgesprochene
Regionalitlit in den Vordergrund gestellt (SCOTCH-

MAN 1989), zum anderen aber aufgroße überregionale
Gemeinsamkeiten verwiesen (REQUEJO et aI. 1989;
HERBIN et d. l99l).

Palökologische und geochemische Daren sind bis-
lang nur in Stichproben korreliert worden (2. B.
OSCHMANN 1985, 1988b; WIGNALL & MYERS

1988). Die von der Gruppe "YORKIM" und in dieser
Arbeit vorgenommene detaillierte geochemische und
palökologische Beprobung am gleichen Kernmaterial
ergibt die'Möglichkeit, beide Arbeitsmethoden zu ver-
gleichen, hinsichtlich ihrer Schwächen und Stärken
abzuwägen und eventuell ftir zuktinftige Bearbeiurngen

zu modihzieren.

Folgende Fragestellungen und Zielsetzungen wur-
den in dieser Arbeit verfolgr

(afidHaqetat 1988)
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. Die sedimentologische und fazielle Analyse des

Kemmaterials.
. Die komplette Erfassung und taxonomische

Bearbeinrng des Malaobenthos.
. Die Erstellung von Faunenassoziationen aus den

Faunendaten.
. Die Interpretation der Faunenassoziationen und

ihrer Paläomilieus.
. Die Verändenrng derFaunenassoziationen druch die

Znit; welche Dynamik fturz- und langfristig) lZißt

sich erkennen?
. Gibt es eine hierarchische Zyklenfolge, analog zu

der von OSCHMANN (1988, 1990) an der Typlo-

kalitlit festgestellten?
. Läßt sich eines der beiden oben skizzierten

Entstehungsmodelle verifizieren und in Einklang
mit den geochemischen, palökologischen und se-

dimenologischen Daten bringen?

1.4 Datengewinnung

Bei der Gewinnung von Benthosfaunendaten wer-

den alle benthischen Faunenelemente, die auf und in
den Schichtflächen vorkommen, ausgezählt. Dabei
werden frir eine möglichst große Schichtfläche (im

Idealfall mehrere m21 Daten über die Anzahl der
Individuen pro Taxon, über die Art der Einbettung
(2. B. Lebendstellung, Auf- und Umarbeitung,
lateraler Transport), über Inkrustierung und Bioerosion
und über ontogenetische Sadien und Größenwachsurm
gesammelL Zusätzlich zu den faunistischen Daten wer-
den noch die Informationen aus dem Sediment und
Sedimentgefüge (Korngröße, Lithologie, Bioturbal.ion,
Milaolaminierung) berücksichtigr-

Die hoben des Kimmeridge Clay von Yorkshire
liegen als Bohrkerne vor, wils eine modifizierte
Vorgehensweise bei der Datengewinnung erforderlich
macht. Die Kerne haben eiren Durchrnesser von 9 cm,
es steht also nur eine Fläche von 64 cm? ,tr
Verfügung. Die meisten Faunenelemente sind zwar
sehr klein (normalerweise < I cm), so daß auf
Schichtrlächen gelegentlich bis zu 30Individuen ange-
troffen werden (Taf. 5, Fig. 5). In der Regel ist die
Flllche aber viel zu klein, um einen quanritativen
Datensatz in einer Schichtfläche zu erstellen. Die
Bohrkerne wurden deshalb in dünne Scheiben zer-

klopft, und die zu statistischen Zwecken notwendige

Datengrtiße wurde durch Addition mehrerer Schicht-

flächen eneichl Damit entsprechen die Proben streng
genommen nicht mehr einem engen Zeitintervall

sondern sind über einige I 000 bis l0 000 Jahre
zeitlich gemittelt (time-averaging; FüRSICH &

ABERHAN 1990; FÜRSICH 190). Das Probennahme-

verfahren scheint damit die Beanfwortung einer oben

genannten wesentlichen Fragestellung, nlimlich die der

kurzfristigen Dynamik von Sauers[offmangelbeding-

ungen, unmöglich zu machen.

In der Praxis ist die verwendete Methode nicht sehr

verschieden von der Vorgehensweise bei normaler

Profilaufnahme (siehe FÜnstcg 1977; OSCHMANN

1988a; WIGNALL 1990a). Dort liegen in den selten-

sten Filllen große Schichtflibhen frei. Stattdessen wird

auch da eine Schicht von etwa l0 cm Mächtigkeit
(2. T. auch deutlich mehr) nach dem Fauneninhalt

durchsucht. Auch aus theoretischem Blickwinkel ist,

selbst im Falle autochthoner Einbettung, bei einer
Probenmächtigkeit von 5 bis l0 cm die Grenze der

Auflösungsgenauigkeit erreicht. Bei einer epi- und in-

faunalen Besiedlung eines Substrates lebt die rief-
grabende Infauna oft 5 bis l0 cm getrennt von der
zeitgleich lebenden Epifauna. Eine hötrere Auflösungs-

schilrfe ist somit aus dem quantitativen Datensatz im

Normalfall nicht erreichbar.

Eine Abschätzung der kurzfristigen Dynamik der

Sauerstoffschwankungen läßt sich aber aus der speziel-

len Einbettung der Infauna, aus den Muschellarval-

schalen und nepionischen Stadien und aus den physio-

logischen Ansprüchen der Benthosfauna ableiten
(OSCHMANN 1993, 1994; Diskussion der Asso-

ziationen im folgenden).
In 349 Proben wurden 28857 Individuen der

Benthosfauna ftir die Bohrung Ebberston und in 129

Proben l0 231 Individuen für die Bohrung Reighton

ausgezlihlt, die sich lediglich über 58 Arten verteilen.

Für die palökologische Analyse wurde des Daten-

material mit Hilfe des Programmes SPSS/PC+ einer

Cluster-AnÄlyse unterzogen.

Die Dünnschliffe für die mikrofazielle Analyse

wurden in einem aufwendigen Verfahren hergestellt.

Der hohe Anteil an quellftihigen Tonmineralien und an
organischen Substanzen machte es erforderlich, alle
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2 Abfolge und Faziestypen des Kimmeridge Clay im Cleveland Basin, Yorkshire
(Ost-England)

Säge- und Schleifarbeiten vollkommen trocken

drnchzuführen. Auch Versuche, die Arbeitsschritte mit

I-eichttll statt mit Wasser durchzuftihren, scheiterten.

Nur in trockenem Zustand konnte gewährleistet

werden, daß die Gesteine nicht zerfielen, bzw. sich

nicht wieder vom Objektt"äger lösten. Da alle Säge-

und Schleifmaschinen auf Wasser oder Leichtöl als

Gleit- und Schmiermittel angewiesen sind, mußten

Die Datenbasis ftir die Untersuchung stellen vier

Bohrungen, die im Vale of Pickering (Cleveland

Basin, Yorkshire) von der Gruppe "YORKIM" des

Institut Frangais du P6role (Rueil Malmaison) unter

Leinrng von Dr. J.-P. Herbin niedergebracht wurden

(HERBIN et al. l99l). Die Bohrungen eörachten im

lateralen Abstand von etwa 5 bis 12 km zwischen 100

und 230 m Kernmaterial von unterschiedlicher Güte
und Vollständigkeit- Die Bohnrng Ebberston (Abb. 2

und 3) ilbertrifft bezüglich Qualitlit und Voll-

ständigkeit der Kerne die übrigen Bohrungen bei
weitem. Sie dient deshalb fiir den multidisziplinliren

Untenuchungsansatz als Referenzbohrung und über-

lappt vollständig mit den qualitativ schlechteren

Bohrungen Marton und Flixton. Diese beiden

Bohrungen wurden deshalb nicht quandativ bearbeitet
und nr:r gelegentlich zu Vergleichszwecken verwendeL

Die Bohrung Reighon erreicht riefere stratignphische

Niveaus (Abb. 2 und 4), und wurde mit einer gewissen

Überlappung, in diesen Bercichen zur Bearbeitung
trcrangezggen.

Im Gegensatz zur Typlokalität, bei der durch die
Einwirkung der Verwitterung zyklische Abfolgen im

dm- bis m-Bercich bereis am Kliff deutlich werden
(AIGNER 1980; Cox & GALLoF l98l; Oscuvetw
1985, 1988b, 190), zeigen sich die Kerne in ihrer fa-

ziellen Ausbildung vergleichsweise einheitlich. Über

weite Bereiche sin( außer geringen Andenrngen in der
Farbgebung und Härte, makroskopisch kaum Unter-

schiede auszumachen. Dieses Defizit wird allerdings

durch das dichte geochemische Probenraster

ausgeglichen (Abb. 3 und 4; HERBIN et al. l99l).

TOC-Messungen (1oal qrganic qarbon, gemessen in

fast alle Arbeisschritte in zeitintensiver Hand-

bearbeitung durchgeführt werden, brachten aber, nach

einigen Fehlversuchen, sehr brauchbare Ergebnisse.

Eine ?lhnliche Methode wurde unabhängig auch von

MACQUAKER & CAWTI{ORPE 1993 entwickelt, und

für ähnliche sedimentologische und fazielle

Untersuchungsmethoden herangezogen. Allerdings

wurde die Benthosfauna nicht berücksichtigr

LECO und ROCK EVAL) und Bestimmungen des

Karbonatgehaltes liegen in engen Abstilnden vor (in

hofrlabschnitten mit geringen organischen Anreiche-

rungen im 50 cm Abstand, in Abschnitten mit hohen

Anreicherungen sogiu im l0 cm Abstand).

2.1 Stillwasserfaziestypen

Eine Reihe von Faziesrypen zeigen durch ihre of-

fenen, zum Teil mikrolaminierten Gefüge und durch

ihren normalerweise geringen Komponentenanteil,

Ablagerungsbedingungen untJer sehr ruhigen VerhäIt-

nissen an. Nach steigenden ToC-Gehalten angeordnet,

reten folgende Stillwasserfaziestypen im Kimmeridge

Clay von Yorkshire auf:

2.1.1 Mudstones

Weite Bereiche (enra die Hälfte) der Bohrungen

werden von mittel- bis dunkelgrauen Mudstones gebil-

det- Ihr TOC-Gehalt ist verglichen mit den bitumi-

nösen Tonen und Ölschiefern niedrig, erreicht aber in

der Regel bereits 2 %. Det Karbonatanteil der

Mudstones kann zwischen 5 und 3A% varäqen, bei

hohen Werten ist die Farbe der Gesteine heller und sie

sind härter. Neben nektischen Organismen ist bei den

Mudstones reichlich schalentragendes Bodenleben do

kumentierl Flach- bis tiefgrabendes Endobenthos und

Epibenthos tritt auf. Die dominierenden Formen
(l socyprina, Quadrircrvus, Gramnatofu n vÄ l)ostrea)

sind die gleichen wie in den Sedimenten mit hohen or-
ganischen Anreicherungen. Allerdings sind bei diesem

Faziestyp die Individuen im Durchschniu deutlich grü

ßer. Zum Teil sind diffuse Bioturbation und einfache

waagerechte bis senkrechte, unverzweigte Röhren von
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einem bis wenigen mm Durchmesser anzutreffen

(faf.z, Fig. l,2). Diaser Platolites-Typ ist mög-

licherweise zu den Pascichnia zu rechnen und könnte

daher von vagilen Substratfressem verursacht worden

sein @ROMLEY 1990). Horizontale, gewundene bis

meanderförmige Spurcn gleichen Durchmessers gehen

vermutlich auf ähnliche Erzeuger zurück. Bei hdtrerern

Bioturbationsgrad, der allerdings selten ist, geht der

Anteil an hartteilnagendem Malaobenthos zum Teil

stark zurück. Eine teilweise Zerstörung der im

Sediment vorhandenen Schalenreste durch die grabn-

den Weichteilorganismen ist denkbar. Wahrschein-

licher ist allerdings, daß durch die Wühltätigkeit die

nattirliche Tendenz der Ton- und Feinsiltpartikel zur

Kohäsion verhindert wird (2. B. MCCAVE 1984).

Dadurch bleibt die Oberfläche des Subsras in einem

suspensionsartigen Zustand, was die Besiedlung ftir

andere Benthosorganismen erschwert (Amensalismus;

z. B. RHoADS & YOUNG 1970; BROMLEY 190).

Auch im Dünnschliff zeigt sich ein ungeregeltes

Gefüge. In einer Matrix von Tonkorngröße sind
Schalenfragmente, feine Mrcerale aus diffusem organi-
schen Material, Calcisphären und Quarzpartikel von

Fein-, gelegentlich bis Grobsilt-Korngröße eingestreut
(Taf. I, Fig. l). Sporadisch treten etwa 0,2 bis
0,4 mm große Lenticulinen und Radiolarien auf (Taf.

l, Fig. 2, 3), deren Schalen z. T. pyritisiert und deren
IGmmerlumina teilweise Phospat-imprägniert sind.

2.1.2. Bituminöse Mudstones und ölschiefer

Sind die TOC-Gehalte bis l0 % angereichert,
werden die Gesteine als bituminöse Mudstones, dar-
äber als Ölschiefer bezeichnet (2. B. COX & Gat-r,oIs
l98l). Im makroskopischen Erscheinungsbild sind
beide sehr Zihnlich. Die Gesteine sind dunkelgrau bis
nahezu schwarz und weisen aufgnrnd geringer oder feh-
lender Biourbation eine schwach angedeutete Mikro-
laminienrng auf. Wie bei den Mudsones variiert auch
hier der Karbonatgehalt zwischen 5 und 30 To and
bedingt bei höheren Gehalten eine etwas hellere
Färbung und eine gfößere Hilrte des Gesteins. Generell
korrelieren TOC-Gehalt und Karbonatgehalt nicht,
sondern kommen in sehr untenchiedlichen Misch-
ungwerhälrrissen vor (HERBIN et al. lgl).

Die Benthosfauna nimmt bezüglich Diversität und

Densität mit steigendem TOC-Gehalt rasch ab und

fehlt bei den Ölschiefern in der Regel völlig. Es gibt

allerdings keine feste Obergrenze, von der an kein

Benthos mehr auftric. Zusätzlich nimmt die Göße der

Benthosfauna ab. hotobranche Muscheln (P alae o -

tucula wfl Nucinella), die sich durch einen lezitho-

trophen I-arvaltypus ohne ausgedehnte planktische

Phase auszeichnen, treten sehr sark zurück oder fehlen
ganz, während Epi- und Endobenthos mit planktischer

l,arvalentwicklung durchaus noch vorhanden sind.

Larvalschalen und nepionische Stadien (faf. I, Fig.5

und 6) von Muscheln, bis zur Größe von etwa I mm,

werden bei steigenden TOC-Gehalten zunächst.

angereichert. Sie eneichen ein Häufigkeitsmaximum,

wenn die Adulstadien gllndich verschwinden, um dann

bei noch höheren TOC-Werten ebenfalls langsam aus-

zusetzen. Aufftillig ist auch die Einbeaung der infauna-

len Bivalven. Wltuend bei den Mudsones die infauna-

len Muscheln zum Teil in Lebendstellung, zum Teil

als isolierte Klappen vortommen, sind sie hier nahezu

ausschließlich doppelklappig erhalten, aber in die

Schichtfläche eingeregelt. Die Klappen sind entweder

ineinander gepreßt oder vollkommen aufgeklappt
(2. B. Taf. l2,Fig.3-5 und 7; OSCHMANN 194).

Nekmn kommt durchwegs in den bituminösen

Tonen und Öbchiefern vor und ist vor allem durch

Ammoniten, aber auch durch Fischknochen und

Placoidschuppen belegr

Im Dännschliff ist, wie bei der makroskopischen

Betrachtung, eine angedeutete Milaolaminierung zu

erkennen (Taf. l, Fig. a). Sie wird aus fein verteilten,

horizontal orientierten Algenit-Maceralen, Schalen,

Schalenbruchstücken und l:walschalen und aus

waagerechüen sehr feinen Pyrit-Aggregaten aufgebaut.

Die Algenite und Pyrit-Aggregate werden bis etwa

0,15 mm lang und haben einen Durchmesser von etwa

20 pm. Gelegentlich treten auch rundliche kapsel-

förmige Verdickungen von etwa 2 bis 4 pm auf, die

als Aggregate zusammenhängen und mit den Algeniten

vorkommen Ctaf. l, Fig. a).

2. 1.3 Coccolithen-Kalke

Nur wenige cm bis einige dm mächtig werden die

Coccolithenkalk-Horizonte. Sie erreichen niedrigere
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zum Teil aber auch vergleiohbar hohe TOC-Werte wie

die Algenite (siehe nächster Faziestyp) und weisen

fließende Übergänge zu diesem auf. Bedingt durch den

hohen Anteil an Coccolithen - die Karbonaunteile er-

rcichen zum Teil über 70 % - ist die Färbung heller

als bei allen andercn Faziestypen und zeigt hellgraue

bis hellbeige Tönungen. Bioturbation oder au-

lochthone Benthosfaunen fehlen vollkommen. Das

Coccolithen-Material liegt überwiegend in Peloid-

Form vor, die bis zu wenigen mm Größe erreichen

können (laf.2, Fig. 3, 4). Die Peloide sind in l:gen

konzentriert, die eine diffuse bis zum Teil deutlich

ausgeprägte Milcrolaminierung erueugen können.

Auch im Dünnschliff zeigt sich der fließende

Übergang zu den Algeniten. Filamentäre Algenite,

vermutlich Bakterienmatten (siehe nächsten Faziestyp)

sind anzutreffen, trcten aber im Vergleich zu den

Algeniten deutlich zurück Dafiir sind Peloide häufiger

und bilden zum Teil abstützende Gefüge (Taf. 16, Fig.

l, 2). Bei stärkerer Vergrößerung (etwa ab 50-fach)
zcigen die Peloide eine Internstruku CIaf. 16, Fig. l).

Sie setzen sich aus einer großen Zahl rundlicher

Gebilde von etwa 5 pm Durchmesser zusammen, bei

denen es sich um Coccolithen handelt. Unter dem
Rasterelektronenmikroskop erkennt man dicht
gepackte Coccolithenansammlungen (Taf. 2, Fig. 5).
Häufig sind auch komplette Coccolitlnphoriden erhal-

ten (Taf. 2, Fig. 6). Die Coccolithenvergesell-

schaftung ist fast monotypisch aus Ellipsagelosplaera

cf.fossacincta aufgebaut (faf.2, Fig. 5, 6; Taf. 3,

Fig.2). Selten niu atchVekshinella qudriucula (faf.

3, Fig. l) und Stradnerlithrs sp. (Iaf. 2,Fig.6) auf.
Die Grenze zwischen Coccolithenkalk-Peloiden und

Hintergrundsedimentation ist auch im REM deutlich
sichtbar (taf. 3, Fig. 2). Zusätzlich sind noch - aller-

dings relativ selten - splrärische Organismen mit einer
Wand aus senlaecht zurOberflibhe stehenden, kalkigen

Kristalliten zu erkennen. Zwei Formen sind unter-

scheidbar: eine kleinerc etwa 15 pm große einwandige

Form (taf. 3, Fig. 3) und eine etwa 50 pm große

doppelwandige Form. Die äußere Wand besteht aus

etwas größercn Kristalliten, die innerc ist zusätzlich
mit einer dünnen Innenschicht ausgekleidet (Taf. 3,
Fig. a). Zumindest bei der zweiten Form handelt es
sich um Calcisphären, die allerdings auch außerhalb

der Peloide, lose in das Sediment eingestreut,

vorkommen (vergleiche Taf. 16, Fig. a). Auffiillig ist,

daß ähnlich reine und ideal mikrolaminierte

Coccolithen-Kalke, wie sie gelegentlich an der

Typlokalitlit in Dorset vorkommen, hier nicht zu

finden sind (OSCHMANN 1988b). Die Coccolithen

wurden hier folglich überwiegend als Peloide (2. B.

WEFER l9l) und nur untergeordnet als Nepheloid-

blooms bzw. als Sediment-Finger (2. B. GORSLINE

1984; GREEN 1987; MEDERMEYER 1990, l99l) in

das Benthosmilieu transportiert. Die große Menge

planktischen Materials, die zum Meeresboden abreg-

nete, führte vermutlich zur vollständigen Sauerstoff-

zehrung, was anoxische Verhlilutisse im Substrat und

im Bodenwasser möglicherweise bis hoch in die Was-

sersäule zur Folge hare.

2.1.4 Algenite

Der Begriff Algenit ist aus der Kohlepetrographie

entlehnt und beschreibt Inkohlungsprodukte von Algen
(2. B. FüCHTBAUER 1988). Seine Verwendung hat

sich in den letzten Jahren auch in Seeablagerungen
(2. B. JANKOWSKI & LITTKE 1986; CLAUSING

1992) und in marinen Sedimenten (LITTKE &

RULLKÖTTER 1987) durchgesetzt in denen hohe

Anreicherungen organischer Substanzen vorliegen.

Charakteristisch für Algenite ist ihre gelb- bis

rotbraune Fluoreszenz bei Anregung mit langwelligem

UV-Licht oder Blaulicht. Die Röntgenfluoreszens-

mikroskopie war für die Untersuchungen im Rahmen

dieser Arbeit nicht verfügbar. Glücklicherweise zeigten

die Algenite auch ohne UV-Anregung bei normaler

lichtmilcoskopischer Betrachurng eine inlensive gelb

bis rotbraune Flirbung. Möglicherweise reicht der

Blau-Anteil normaler Mikroskoplampen um eine

gewisse Fluoreszenz anz uregen. Ahnliche Beobach-

Engen machte auch CL,AUSING (mündliche Mitteilung

1992) an S üßwasser-Seesedimenten des Oberkarbon

und Unterperm aus dem Saar-Nahe4ebiet.

In einigen nur wenige cm bis etliche dm mächti-
gen Hörironten ist der Gehalt an TOC bis über 30 %
(Maximalwert 371o) ugercichert. Die Gesteine füh-

len sich z. T. ölig an, sind aufftillig leicht und entwe-

der sehr dunkel gefiirbt oder erscheinen durch einge-

streute, feinkörnige, hellgeftlrbte Karbonapeloide ge-
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sprenkelt und weisen damit auf einen fließenden

Übergang zu den Coccolittrenkalken. Bioturbation oder

autochthone haru.eiltragende Benthmfauna fehlt völlig.

Allochthone Zusammenschwemmungen von lanal-

schalen und Juvenilstadien, oder auch dünne Schille

und Bruchschille aus Benthos-Organismen und z. T.

sehr kleinwüchsige Ammoniten kommen als Ein-

schalurngen vor (siehe unten). Gelegentlich treten auch

einzelne, durch Kompaktion völlig flachgedrückte

Ammonitengehäuse und Knochenfragmente von

Fischen auf. Fehlende Bioturbation und die lagige

Konzentration der Peloide erzeugt eine z. T. recht deut-

lich ausgeprägte Mikrolaminierung.

Die Mitrolaminierung ist auch im Dünnschliff

auffiillig. Sie wird durch laminierte Algenite Ctaf. 16,

Fig. 3, 4) erzeugt. Die Algenite sind im Auflicht

dunkel bis nahezu schwarz und zeigen im Durchlicht

bräunliche bis rote Farbtöne. Sie sind aus einem hori-

zontal orientier{en, aber relativ unregelmäßigen, f,rla-

mentären Geflecht aufgebaut. Die Dicke der Filamente

schwankt um l0 bis 20 pm; ihre Länge kann viele

mm erreichen. Horizontgebundene und durch Kom-
paktion linsig ausgellingte Karbonatpeloide, die sich

teilweise zwischen die Algenit-Laminae einlagern, er-
zeugen ebenfalls eine angedeutete Mikrolaminierung.
Zum Teil sind die Peloide so häufig, daß ein fließender
Übergang zu den Coccolithenkalken besteht (taf. 16,
Fig. l, 2).

Filamentäre Algen, an die die laminierten Algenite
auf den ersten Blick erinnern, kommen wahrscheinlich
nicht in Frage. Fazies und Benthosfauna weisen, ähn-
lich wie auch an der Typlokalität des Kimmeridge
Clay, auf einen Alagerungsbereich im mittleren bis
tieferen Schelf in 

"t*u 
50 bis 100 m Wassertiefe hin

(cf. OScHMaNN 1988b, 1990). In einem srark eutro-
phisierten Schelfmeer, wie es das Kimmeridge Meer in
Westeuropa wahrscheinlich gewesen ist, kann in sol-
chen Wassertiefen kein an Photosynthese gebundenes
Leben mehr existiert haben. Die Entstehung der
Algenie aus Algenmatten im Oberflächenwasser, die
zum Meercsboden abgesunken sind, ist unwahrschein-
lich. Nur Matten, die langsam über llingere Z,eirnäume
am Meeresboden wachsen, können von peloiden, die
aus dem Oberflächenwasser stammen, durchsetzt sein.
Vermutlich handelt es sich bei den Algeniten um ehe-

malige Bakterienmatten, die ein fadenförmiges

Geflecht auf der Substratoberfläche, möglicherweise

awh in den obersten Abschniuen &s Sediments, bilde-

ten. In Frage kommen eine Vielzahl von Bakterien-

typen, die auch rezent bekannt sind (GALL-ARD0 1977;

TAPPAN 1980; MARGULIS & SCHWARTZ l9E9;

ARNTZ et al. l99l). Sie leben entweder chemo-

auoroph (chemolithotroph) als H2S, Cfu oder NH3

Oxydierer, benötigen rlazg 6[gx einen - wenn auch ger-

ingen - Reslsauerssoffgehalt (TAPPAN 1980; MAR-

GULIS & SCHWARTZ 1989). Bekannt geworden als
"Neuling" im marinen Milieu sind in den letzten 20

Jahren die zu den Schleimbakterien (Beggiatoacea)

gehörcnden Thioploca-Matten. Wegen ihres Aussehens

werden sie oft auch als Spagheri-Bakterien bezeichnet
(GALLARDO 1977; ARNTZ & FAHRBACH 1990;

ARNTZ et al. 1991; GUNDERSON et al. 1992). Der

andere in Frage kommende Bakterien-Typus ist der der

heterouophen Sulfatreduzierer (f yp D e sulv ov ibrio),

die hohe organische Anreicherungen als Nährsoff-
quelle benuzen und ihren Sauerstoff erhalten, indem

sie SO4 zu S reduzieren. Der in den Bakterien-

filamenten fein verteilte Pyrit könnte das Stoff-

wechselprodukt der Sulfatreduzierer sein. Gegen

Sulfatreduzierer spricht, daß sie durch ihre heterorophe

Irbensweise den TOC-Gehalt stark reduzieren. Dieser

ist aber gerade bei den Algeniten besonders hoch. Auch

Beggiatoacea lagern häufig feine Schwefelpartikel als

Soffwechselprodukte ein (MARGULIS & SCHWARTZ
1989; ARNTZ et al. 1991). Möglicherweise ist daraus

der fein disperse $rrit wlihrend der Diagenese unter re-

duzierenden Bedingungen entstanden.

2.2 Milieus der Stillwasserfaziestypen
In der oben verwendeten Aufzählungsreihenfolge

belegen die Stillwasserfaziestypen eine voranschrei-

tende Verschlechterung der Sauerstoffversorgung im

Benthosmilieu (Abb. 5). Reichlich vorhandene Fauna

und Biotuöation bei den Mudstones kennzeichnen ein

mit Sauerstoff ausreichend versorgtes Milieu. Die

z. T. niedrigen Diversitätswerte (siehe Assoziationen

und Anhang III: Profilgesamtübersicht), verglichen

mit anderen zeitgleichen, feinkornigen Substraten
(2. B. OSCHMANN f98&) machen allerdings deutlich,

daß hier bereis etwas reduzierte Sauerstoffwerte als



limitierender Faktor des,Milieus wirksam waren.

Lrdiglich des Auftreten von tiefgrabenden Muscheln

mit klaffenden Schalen, die in großer Zahl vorkommen

(vor allem im tieferen Teil der Bohrung Reighon),

kann als Hinweis auf normaloxische Verhältnissse
ge.sehen werden.

lassen sich, nach Rezentstudien, am besten mit dem

Herauswandern der Redox-Grenze aus dem Substrat

erklilren (2. B. JORGENSEN 1980; STACHOWTTSCH

l99l). Das belegt nicht nur einen generellen Anstieg

der Redox-Grenze im Substrat, sondern auch eine

starke saisonale Schwankung dieser Grenze. Nach

OSCHMANN (l99la, b) wurde für Sauerstoffmangel-

milieus mit starker saisonaler Schwankrmg der Begriff

poikilo-aerobes Milieu geprägt. Bei einer weiteren

Verschlechterung der Sauerstoffversorgung bleibt die

adulte Benthosfauna völlig aus, währcnd l:rvalschalen

den gescheiterten Versuch einer Besiedlung des

Benthosmilieus dokumentieren. Unter diesen Bedin-

gungen können im Benthosmilieu nur noch

Bakterienmatten leben, die entweder einen chemo.

autothrophen Stoffwechsel haben und noch geringe

Mengen Sauerstoff benötigen (im Fall von Thioploca

langfristig unter 0,02 mmol O2ll H2O; ARNTZ etal.

l99l) oder als Sulfat- (Nitrat- oder Karbonat-)

Reduzierer heterotroph von den angereicherten organi-

schen Substanzen leben. Zasätzlich kann sich noch

aus dem Oberflächenwasser phytoplanktisches Material

der Primärproduktion anreichern, indem es als Peloide

(durch den Darm eines Zooplankters; z. B. WEFER

l9l) oder untergeordnet auch direkt als dichte Plank-

tonblüte (Nepheloidblooms bzw. "Sediment Finger" ;
z. B. GORSLINE 1984; GREEN 1987; NIEDERMEYER

1990, l99l) zum Benthosmilieu abregret

2.3 Bewegtwasserfaziestypen

Neben den Stillwasserfaziestypen gibt es noch ei-

nige Faziestypen, die die Signanren von auf- und um-

arbeitenden hydrodynamischen Kräften zeigen. Ange-

ordnet nach steigender Wasserenergie treten folgende

Bewegtwasserfaziestypen auf:

2.3. I L^arvalschalen-Konzentrationen
In Faziestypen mit erhöhten TOC-Gehalten, be-

sonders häufig in der eudorus Zone, untergeordnet in

der mutabilisbß wheatleyensis 7nne, treten Larval-

schalen-Konzentrationen von Bivalven in einer

Mächtigkeit von etwa I mm bis maximal 2 cm auf.

Bei den Larvalschalen handelt es sich um Prodisso.

conche II von planktischen Larven (siehe auch 5.2

Signifikanz der Larvalschalen). Die Packung der

Wq..rcAr.rcOscIilAN{
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Abb. 5. Schematische Zonierung der Stillwasser-

faziestypen entlang eines Sauerstoffgradienten. 1:

Hochproduktionsredoxgrenze (Sornmer); 2: Niedrig-

produktionsredoxgtetve (Winter) 3-6: häufige Infauna 3:

P alaeonrc ul a nu nki i, 4: L ing ul a oval ß, 5 : Quad r ine m us

mosensis, 6: Isocyprina minuscula; 7-8: häuFrge Epi-

fauna, 7: Liostrea multiformis,8: Orytottu inequivalve;

9: aus dem Substrat gewanderte Infauna; l0: Larvalscha-

len; ll: Bakterienmatten; 12:. Peloid-Rege4 Sediment-

fringer und Nepheloid-Blilten.

Fig. 5. Zonation of facies according to oxygen availabi-

lity in the benthic environment. l: High productivity

(summer) redox-boundary; 2: low productivity (winter) re-

dox-boundary; 3-5: common endobenthic elements (see

above); 7-8: common epibenthic elements (sec above);

9: infauna which migrated to the sediment surface; l0:

larval shells; ll: microbial mats; 12: rain of pellets,

sediment fingers, nepheloid blooms.

Bei steigendem TOC-Gehalt wird nicht nur

Diversitllt und Densität der Fauna geringer, es bleiben

auch tiefgrabende, infaunale Formen und alle
protobranchen Muscheln aus. Zusätzlich erhöht sich

der Anteil an flach infaunalen Muscheln, die doppel-

klappig entweder mit geöffneten Klappen oder die

beiden Klappen völlig zusammengedrückt in der

Schichtebene eingeregelt sind, und auch der Anteil an
L"arvalschalen. Die gleichen Beobachtungen wurden

auch an der Typlokalität in Südengland gemacht und
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limitierender Fakor des,Milieus wirksam waren.

L-ediglich des Auftreten von tiefgrabenden Muscheln

mit klaffenden Schalen, die in großer Zahl vorkommen

(vor allem im tieferen Teil der Bohrung Reighon),

kann als Hinweis auf normaloxische Verhältnissse
gesehen werden.

lassen sich, nach Rezentstudien, am besten mit dem

Herauswandern der Redox-Grenze aus dem Substrat

erklllren (2. B. JORGENSEN 1980; STAcHowTIscH

l99l). Das belegt nicht nur einen generellen Anstieg

der Redox-Grenze im Substrat" sondern auch eine

starke saisonale Schwankung dieser Grcnze. Nach

OSCHMANN (l99la, b) wurde für Sauerstoffmangel-

milieus mit starker saisonaler Schwankung der Begriff

poikilo-aerobes Milieu geprägt. Bei einer weiteren

Verschlechterung der Sauerstoffversorgung bleibt die

adulte Benthosfauna völlig aus, währcnd I:rvalschalen

den gescheiterten Versuch einer Besiedlung des

Benthosmilieus dokumentieren. Unter diesen Bedin-

gungen können im Benthosmilieu nur noch

Bakterienmatten leben, die entweder einen chemo-

autothrophen Stoffwechsel haben und noch geringe

Mengen Sauerstoff benötigen (im Fall von Thioploca

langfristig unter 0,02 mmol O2ll H2O; ARNTZ etal.

l99l) oder als Sulfat- (Nitrat- oder Karbonat-)

Reduzierer heterotroph von den angereicherten organi-

schen Substanzen leben. Zusätzlich kann sich noch

au dem Oberflächenwasser phyoplanktisches N,Iat€rid

der Primärproduktion anreichern, indem es als Peloide

(durch den Darm eines Zooplankters; z. B. WEFER

l9l) oder untergeordnet auch direkt als dichte Plank-

tonblüte (Nepheloidblooms bzw. "Sediment Finger" ;
z. B. GORSLINE 1984; GREEN 1987: NIEDERMEYER

190, l99l) zum Benthosmilieu abregneL

2.3 Bewegtwasserfaziestypen

Neben den Stillwasserfaziestypen gibt es noch ei-

nige Faziestypen, die die Signauren von auf- und um-

arbeitenden hydrodynamischen Kräften zeigen. Ange-

ordnet nach steigender Wasserenergie reten folgende

Bewegtwasserfaziestypen auf:

2.3. I l-arvalschalen-Konzentrationen
In Faziestypen mit erhöhten TOC-Gehalten, be-

sonders häufig in der eudonts Zone, untergeordnet in

der mutabilisbß wheatleyensis 7nne, treten I-arval-

schalen-Konzentrationen von Bivalven in einer

Mächtigkeit von etwa I mm bis maximal 2 cm auf.

Bei den Larvalschalen handelt es sich um Prodisso.

conche II von planktischen Larven (siehe auch 5.2

Signifikanz der Larvalschalen). Die Packung der
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Abb. 5. Schematische Zonierung der Stillwasser-

faziestypen entlang eines Sauerstoffgradienten. 1:

Hochproduktionsredoxgrenze (Sommer); 2: Niedrig-

produktionsredoxgreuß (Winter) 3-6: häufige Infauna, 3:

P alaeonrc uI a me nki i, 4: L ing uJ a ov al is, 5 : Q uad r ine rv us

mosensis, 6:. Isocyprina minuscula; 7-8: häufige Epi-

fauna, 7: Liostrea multiformis, Si Orrtorna inequivalve;

9: aus dem Subsuat gewanderte lnfauna; l0: I-arvalscha-

len; ll: Bakterienmatten; 12: Peloid-Regen, Sediment-

finger und Nepheloid-Bluten.

Fig. 5. Zonation of facies according to oxygen availabi-

liry in the benthic environrnent. l: High productivity

(summer) redox-boundary; 2: low productivity (winter) re-

dox-boundary; 3-5: common endobenthic elements (see

above); 7-8: common epibenthic elements (see above);

9: infauna which migrated to the sediment surface; l0:

larval shells; ll: microbial mats; 12: rain of pellets,

sediment fingers, nepheloid blooms.

Bei steigendem TOC-Gehalt wird nicht, nur

Diversitllt und Densität der Fauna geringer, es bleiben

auch tiefgrabende, infaunale Formen und alle
protobranchen Muscheln aus. Zusätzlich erhöht sich

der Anteil an flach infaunalen Muscheln, die doppel-

klappig entweder mit geöffneten Klappen oder die

beiden Klappen völlig zusammengedrückt in der

Schichtebene eingeregelt sind, und auch der Anteil an

Larvalschalen. Die gleichen Beobachtungen wurden

auch an der Typlokaliült in Südengland gemacht und

. 4
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nächsten Faziestyp beschrieben, plausibel erscheint.

Das in den Schill- und Bruchschill-Konzenra-

tionen gelegentlich vorhandene Benthos ist in der

Regel deutlich besser erhalten als die Ammonitenreste

und stammt wahrscheinlich direkt aus dem Ablage-

rungsbereich. Es handelt sich überwiegend um rechte

Klappen der zementierenden Auster Liostrea multi-

formis oder um die Schalen flachgrabender, infaunaler

Muscheln (vor allem Isocyprina minuscula). Die

Schalen der infaunalen Filtrierer mußten vermutlich

nicht aufgearbeitet werden, sondern lagen auf der

Sedimenoberflitche. Dort kamen sie zu liegen, als die
infaunalen Muscheln während Anoxia-Perioden der

Redox-Grenzfläche zu folgen versuchten, die aus dem
S ubstrat herauswanderte.

2.3.3. Tempestite

Nur an einigen Stellen innerhalb der Bohrungen

sind gndierte Sedimente von wenigen bis maximal 10

cm Mächtigkeit ennvickelt. Über einer erosiven Basis
liegen kantige bis kantengerundete Quarzkörner und
aufgearbeitete, kantige Karbonat- und Pyritkom-
ponenten im Grobsand- bis Feinkonglomeratbereich,
in die auch Schalenmaterial eingelagert sein kann.
Innerhalb weniger cm nimmt die Korngröße des

Sediments wieder bis zum Feinsilt- und Tonbercich ab
(Taf. 5, Fig. l,4). Darüber liegt eine wenige cm dicke

Deckschicht der Feinfraktion (Langschweb- oder
Possarmfazies), die gelegentlich von Planolites bio-
turbiert ist CIaf. 5, Fig. 2).

Die seltenen Tempestite sind das Ergebnis von
Ereignissen mit beträchtlicher Wasserenergie.

Grobsand und feinkonglomeratische Quarzpartikel
müssen aus einem küstennahen Ablagerungsraum
stammen und benötigen für ihren Transport

Strömungsgeschwindigkeiten von einigen dm/sek. Die

S6it- und Karbonatkomponenten wurden sehr walr-

scheinlich im Ablagerungsraum aufgearbeitet. Ihre
kantige Kornform legr nahe, daß sie bereis lithifiziert

und folglich von etlichen cm bis dm Sediment bedeckt
waren. Für die Aufarbeitung war ebenfalls eine sehr
hohe Wasserenergie notwendig. In einem ansonsten
sehr ruhigen Ablagerungsbereich des mittleren bis tie-
feren Schelfs sind solche Snömungsgeschwindigkeiten

außergewöhnlich. Als Ursache kommen wahrschein-

lich schwere Stürme (Hurrikane) in Frage (2. B.

AICNER 1985; SNEDDEN et aI. 1988; GAGAN et aI.

198E, 1990).

2.4 Interpretation der Bewegtwasserfazieis-

typen

Die Schill- und Bruchschill-Konzentrationen und

die Larvalschalen-Konzentrationen kommen in der

Regel nur als mm-feine Einschaltungen in den Mud-

stones, wie in den bituminösen Mudstones und

Ölschiefern vor, z. T. aber in sehr hoher Dichte mit

nu einigen mm bis cm vertikalem Abstand (Abb. 67).
Die Schill- und Bruchschill-Konzentrationen zeigen

nie eine erosive Basis. Zu ihrer Entstehung waren ver-

gleichsweise geringe Strömungsgeschwindigkeiten

ausreichend, wie sie gelegentliche schwache grundbe-

rührende Strömungen, vermutlich distale Sogströme

von Stürmen mittlerer Stärke, erzeugen. Die erosive

Basis und Gradierung der Tempestite belegen dagegen

ein deutlich höheres Energieniveau, das sehr wahr-

scheinlich im Zusammenhang mit sehr starken

Sturmereignissen stand, möglicherweise mit grundbe-

rührender See oder starken Sogströmen. SNEDDEN et

d. (1988) berichten von Bodenberührung der Surm-
wellen ftir einen schwachen, nicht tropischen Sturm

bis über 20 m. Bei starken und extrem starken

tropischen Wirbelstürmen kann Feinsand weit den

Schelf hinaus bis in Wassertiefen von 70 m bzw. über
110 m transportiert werden. Die in 70 m Tiefe nahe

am Meeresboden gemessenen Strömungsgeschwin-

digkeiten bei dem mittelschweren Hurrilran Allen von

1980 betrug 80 bis 90 cm/sek. (SNEDDEN et aI.
1988).

Die Tempestite, Schill- und Bruchschillkonzcnra-

tionen bewirken keine Anderung der faziellen

Ausbildung. Oberhalb einer Zusammenschwemmung

herrschten in der Regel die gleichen Verhältnisse wie

darunter. Bioturbation in der feinkömigen Toplage

Cfaf. 5, Fig. 2) tritt nur auf, wenn auch vor dem

Sturmereignis aUsreichend Sauerstoff vorhanden war.

Eine Verbesserung der Sauerstoffversorgung im

Benthosmilieu durch Sturmeinfluß, wie sie von

WIGNALL (1989) postuliert wird, ist nicht festzusüel-
len. Die stabild Wasserschichtung mit sauerstoffar-
mem Bodenwasser wird durch Einzelstürme nicht zer-
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stört. Rezentbeobachtungen von STEIMLE &

SINDERMANN (1978) in der mittelatlantischen Bucht

vor New York belegen, daß die stabile Wasser-

schichtung nur wenige Tage nach dem Durchgang

eines schweren Sturmes wieder hergestellt war. Wird

durch einen Sturm der Untergrund aufgewühlt,

verschärft sich sogar die Situation. Frcigesetztes H2S

aus dem Untergrund verschlechtert die lrbensbeding-

ungen zusätzlich (2. B. RACHOR 1982).

2.4. 1 Typisierung und Verbreitung rezßnter Sttirme
Nach dem globalen Verteilungsmuster, dem jah-

reszeitlichen Auftreten und der Enstehung unterschei-

det man zwei Arten von Stürmen: die Winterstürme

der mittleren und hohen Breiten und die nopischen

Wirbelstürme. Winterstürme treten, wie der Name

schon sagt, bevorzugt im Winter und überwiegend

polwärs des vierzigsten Breitengrades, vor allem zwi-

schen 50o und 70o auf. Ihre Enstehung beruht auf

dem Zusammenprall von warmen und kalten

Luftmassen und ihrer Verwirbelung zu Zyklonen. Der
größte Temperaturgegensatz triu an der Polarfront auf.

Dort trifft polare Kaltluft mit warmer subtropischer

Luft zusammen. Entstehungsort sind vorwiegend die

Kontinent-Ostrilnder, bzw. die Ozean-Westränder, da

dort die Temperaturgegensätze am größten sind. Vom

Entstehungsort wandern die Zyklone in östlicher

Richtung und zeigen ihre größte Wirkung an den

Kontinentwestküsten und den vorgelagerten Schelf-
gebieten. Der Durchmesser von Winterstürmen kann

von wenigen hundert bis über [ausend km variieren
(BARRY& CHORLEY 1987; HAASE 1989).

Tropische Wirbelstürme (Hurrikane und Taifune)
gp6n degegen überwiegend im Spätsommer auf und
benötigen zu ihrer Entstehung warme, tropische
Gewlisser mit Oberflächentemperaturen größer als
27oC. Um sich als Wirbelsystem bilden zu können,
brauchen sie einen Impuls aus der Korioliskraft und
können deshalb nicht direkt am Aquator entstehen son-
dem erst ab 50 bis l0o rxirdlicher oder südlicher Breite.
Vom Enßtehungsgebiet wandern die tropischen
Stürme meist bogen- oder halbkreisftirmig um die sub.
tropischen, ozeanischen Hochdruckzellen in Richtung
zu den höheren Breiten. Dabei streifen sie häufig die
Kontinenbstküsten oder vorgelagerte Inseln (2. B. im

Karibikraum und in Südostasien) und richten innerhalb

ihrer vergleichsweise schmalen Zugbahnen, oft nur

100 bis 200 km, gewaltige Schäden an. Während

Winterstürme durchaus auf d"s Festland übergreifen

und noch viele hunderte oder sogar tausend km im

Inland zerstörend wirksam sind (2. B. die Stürme

Daria, Vivian und Wiebke Anfang des Jahres 1990 in

Mitteleuropa; BENZ 1994), fallen Hurrikane beim

Übergreifen auf das Festland, oder auch beim

Vordringen in Regionen mit kühlem Oberfllichen-

wasser, rasch in sich zusammen.

2.4.2 Aktualistischer Ansatz für erdgeschichtliche

Stürme

Abgeleitet von der rezenten Verteilung der sturm-

geftihrdeten Regionen wurden auch für Abschnire des

Phanerozoikums Gebiete mit besonderer Sturmge-

ftihrdung deduktiv abgeleitet und zum Teil anhand

fossiler Sturmsedimente besüitigt (MARSAGLIA &

KLEIN 1983; DUKE 198t. Im Falle der Kreide und des

Pleistozäns wurden sie auch, durch numerische

Modelle gestützt, rekonstruiert (2. B. HOBGOOD &

CERVENEY 1988; BARRON 1989).

Generell ist anzunehmen, daß Stürme in der

ganzen Erdgeschichte eine wichtige Rolle gespielt

haben. Wahrscheinlich waren in Kaltzeiten (2. B.

Pleistoziln) die tropischen Wirbelsttirme schwächer

(HOBGOOD & CERVET.IY 1988; BARRON l9E9), weil

die Temperanrr äluaorialen Oberflibhenwlisser vermut-

lich um 20 bis 30 C niedriger lag als heute (CLIMAP

1976). Dafür war der Temperaturgegensatz an der

Polarfront besonders hoch, die im Pleisozän vermut-

lich um 10 bis 20 Breitengrade näher am Aquaor lag

als heute. Möglicherweise resultierten daraus hefiigere

Winterstürme.

Umgekehrt sind ftir wärmere Epochen (2. B. weite

Teile des Mesozoikums und des Paläogens; z. B.

FRAKES 1979, ß8q höhere Tempera[rren der äquato

rialen Oberflächenwlisser und folglich stlirkere tropi-

sche Wirbelsttirme zu erwarten. Die Polarfront lag

vermutlich.q:ther ar\ den Polen und dürfte wegen des

Fehlens von Vereisungen deutlich schwächer als heute

oder im Pleistozän gewesen sein (2. B. OSCHMANN

1990). Deshalb sind auch schwächere Wintersttirme

arzunehmen.
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2.4.3 Typisierung, Verbreiqung und Häufigkeit jurassi-

scher S[irme

MARSAGLIA & KLEIN (1983) gaben, basierend

auf Literarurdaten, eine zusammenfassende Darstellung

von fossilen Sturmsedimenten, getrennt nach

Hurrikan- und Wintersturmgebieten oder Einfluß-

bercichen beider Surmarten. Sie postulierten dabei für

die Trias und den Jura in Mitteleuropa Winterstürme

wie Hurrikane als Ursache. DUKE (1985) favorisiert

ausschließlich Hurrikane, weil er annimmt, daß sie

andere Signaturen im Sediment hinterlassen als

Winterstürme. Hurrikane wirken seiner Meinung nach

wegen ihrcr engen Verwirbelung weniger intensiv auf

die Wassersäule ein, rufen bevorzugt multidirektionale

oder oszillierende Srömungen hervu, die überwiegend

Beulenrippel (hummocky cross-sratification) enLeu-

gen. Winlerstürme sollen statt dessen sehr intensiv

mit der Wassersäule wechselwirken. Die resultierenden

unidirektionalen Strömungen können keine Beulen-

rippel erzeugen. DUKE's (1985) Annahmen wider-

sprechen den Beobach$ngen von AIGNER & REINECK
(19E2), REINECK (1984) und AIGNER (1985), die in

der Nordsee als typischem Wintersturmgebiet

Beulenrippel beschrieben haben. Stattdessen fehlen in

tropischen Wirbelsturmsedimenten (2. B. Florida

Keys, AIGNER 1985; NW-Australien, GAGAN et al.

1988, 1990) die Beulenrippel. Tatsächlich sind

Beulenrippel aus venchiedenen Milieus, z. B. auch aus

Süßwasserseen bekannt und scheinen keine ausschließ-

liche Signifikanz für Eopische Wirbelstürme zu

besieen (KLEIN & MARSAGLLA 1987; N@TTVEDT &

KREISA 1987; SwFr & NUMEDAL 1987; SHERMAN

& GREET.IWOOD 1989). Die Entstehungsbedingungen

für Beulenrippel (hummocky cross-stratifi cation) sind

nicht völlig gekllirt. Ihr Vorkommen scheint auf

Feinsande (und feine Miaelsande) beschränkt zu sein.

Zu ihrer Entstehung sind oszillierende und/oder multi-

direktionale Strtimungen mit Geschwindigkeiten um

0,5 bis lm/sek nötig. Entspricht das Ausgangs-

material nicht den Erfordernissen, oder ist die

Strömungsgeschwindigkeit unidirektional, zu hoch

oder zu niedrig, entstehen andere Sedimentstrukturen
(2. B. SOUTHARD et al. 1990; BOGUCHWAL &

SOUTHARD 1990; ASHLEY et al. 1990). Somit sind

Beulenripel kein Indiz ftir tropische Wirbelstürme.

Trotzdem können Winterstürme in Trias und Jura

von Mitteleuropa mit großer Wahrscheinlichkeit aus-

geschlossen werden. Winterstürme, die aus westlicher

Richtung gekommen sein müssen, konnten nur we-

nige 100 bis maximal 1000 km Wasserfläche über-

streichen. Das reicht lediglich zur Anregung eines ats-

gereiften Seegangs ensprechend der Windst?irke 7 bis

8. Um einen Orkan-Seegang derWindstärke ll oder 12

anzuregen, muß der Wind vier Tage auf einer Llinge

von 4700 km auf die Meeresoberfläche einwirken,

bevor der entsprechende Surmwellenseegang ausgereift

ist (2. B. DIETRICH et al. 1975). Ausgereifte Stürme,

die auch noch im mittleren Schelf ihre Spuren

hinterlassen, können deswegen nur aus Südosten in

Form von tropischen Wirbelsttirmen gekommen sein

(Abb. 6 und 7).

Zwei ktirzlich durchgeführte Computermodellier-

ungen für das Klima zur Tnit des Kimmeridge

(MooRE etal.1992; VALDES & SELLwooD 1992)

geben auch Prognosen über die kge surmbeeinflußter

Gebiete. In einem FaIl werden ebenfalls Winterstürme

für Mittel- und Westeuropa gefordert (VALDES &

SELLwooD 1992), was nach dem oben Ausgeführten

keinen Sinn macht. Im zweiten Fall werden tropische

Wirbelstürme für die Ost- und Westtethys postuliert

(MooRE etal.1992). Allerdings ergeben die Model-

lierungen von MOORE et al. (1992) Zugstraßen der

Wirbelstürme, die Südostasien und Nordost4ondwana

streiften, währcnd die Sturmprodukte, die in Mittel-

und Westeuropa zu beobachten sind (siehe unten), im

Modell nicht erfaßt werden.

Für den Oberjura in Mittel- und Westeuropa und

benachbarte Gebiete läßt sich anhand von Litera-

Mdaren (2. B. AGER 1974; HÜSS}.IEn 1985; RICKEN

1985; FÜRSTCH & OSCHMANN t986a; MAven 1988;

VALENZUELA et al. 1985, 1986) und eigenen Beob-

achtungen eine Zugsraße der tropischen Wirbelstürme

aus der Westtethys kommend postulieren (Abb. 6, 7).

Die Gesteine zeigen sehr lihnliche Signaturen wie die

rezenten Sturtnsedimente in Florida und die Muschel-

kalk-Tempestite. Proximaler Sturmeinfluß ist in der

Nähe der Küsten, besonders bei auflandig orientierten

Sturmzugbahnen zu erkennen (2. B. Boulonnais,

Nordfrankrei'ch; FÜRSICH & oSCHMANN 1986a).

Distaler Einfluß ist typisch für den offenen, küsten-
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fernen Schelf mittlerer Tiefe (2. B. Aqui-tanisches

Becken, FÜRsIcH & OSCHMANN 1986a; Dorset,

Südengland, OSCHMANN 1985, 1988b; WIGNALL

1989; und in Yorkshire). Aus der Literatur wurden nur

eindeutig als Tempestit beschriebene Vorkommen

gewerlet, weshalb die Datendichte nicht sehr groß ist-

Es ist aber zu vernuten, daß sich hinter einer Vielzahl

als "Schillbänke" beschriebener Schalenanreiche-

rungen, vor allem aus der älteren Literatur, ebenfalls

Tempestite veöergen.
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Abb. 6. Globale Paläogeographie des Oberjura (vor etwa
l40xl06 Jahren), kombiniert nach Blnnox et al. (1982)

und Zrct,en et al. (1982), mit dem wahrscheinlichen
Verbreitungsgebiet tropischer Wirbelstilrme. 1: Fest-
ländcr; 2: Verb'reitungsgebiet tropischer Wirbelstiirme; 3:
aufl andige Wirbelsturmzugstraßen.
Fig. 6. Global palaeogeography of the Late Jurassic
(around 140 my.) combined after Brnnox et al. (1982) and
TrrcrER et al. (1982), with the presumed range of tropical
slonns. 1: Continental area;2; range of fopical storms;
3: onshore tracks of tropical stonns.

GRETENER (1967) nimmt an, deß ein Sturm nur

etwa alle I 000 Jahre das gleiche Gebiet trifft. Als

überregionaler Mittelwert mag das richtig sein. In ein-

zelnen Regionen kann die Hurrikanhäufigkeit aller-
dings viel größer sein. Die Caicos-Plattform in der
Karibik wurde in den letzte,n 90 Jahren von 16
Hurrikanstürmen betroffen, im Schnitt alle 5,6 Jatrre
einmal. Das längsb Intervall zwischen zwei aufeinan-
der folgenden Stiirmen war 25 Jahre (WANLESS et al.
1988). Auch fossile sturmbeeinflußte Gebiete lassen
ertennen, daß die Sturmereignisse in rascher Folge
wiedergekehrt sind (2. B. AIGNER 1985). Die
Vertikalabsütnde der Schalenpflaster von z. T. nur mm

bis cm favorisieren auch ftir die eudoxus und artis-

siodorens is Tnne im Kimmeridge Clay von Yorkshire

eine hotre Freqrrcnz der Ereignisse (Abb. 67).

Abb. 7. Verb'reitung oberjurassischer Sturmablagerungen

(t eigene Beobachtungen; o Literaturdarcn; siehe Text)

und die waluscheinlichen Wirbelsturmzugbahnen.

Fig. 7. Distribution of Late Jurassic storm deposits

(t own observations; o adopted from literan[e, see text)

and the presumed tracks of tropical slornrs.

Prinzipiell ist bei einer Abschätzung der fossilen

Verteilungsmuster von Sturmsedimenten zu berück-

sichtigen, daß auch Tsumamis sehr lihnliche Signa-

[uen erzeugen können, was angesichs der Häufigkeit

dieser Ereignisse in erdgeschichtlichen Zeitdimen-

sionen und ihres großen Überlieferungspotentials

bislang nicht genügend beachtet wurde (2. B.

COLEMAN 1978; SEILecsnn 1984; DURINGER 1984;

LOTIMANN 1990; PICKERING et al. l99l). Die

oberjurassischen Grabensysteme im Nordseebereich

(Viking- und Zentralgraben, Moray Firth Basin) waren

nur wenige hundert km von Yorkshire enfernt, so drß

eine mögliche Beeinflussung nicht auszuschließen isL

Bislang sind aber über die unmiu,elbare Nachbarschaft

der Gräben hinausgehende, seismische Aktivitäten

nicht bekannt geworden (PICKERING 1983, 1984).

Darüber hinaus spricht die große Häufigkeit der

Ereignisse €her für Stürme als für Tsunamis.

2.5 Cementstones

Karbonatgehalte von etwa 50 bis 85 % sind ty-
pisch ftir die hell bis dunkelgrauen Cementstones. Sie

O o n  \  ? (
A 

Ü Neo-Tethys
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bilden zum Teil sehr markante Leithorizonte von 20

bis 70 cm Mächtigkeit, die sicli lateral weit verfolgen

lassen (2. B. IRWIN et al. 1977; IRWIN 1980;

FEISTNER 1989; SCOTCHMAN 1989; HERBIN et aI.

l99l). Der Anteil an Kalzit, Dolomit und Siderit kann

variieren, in der Regel dominiert Dolomit mit 60 bis

80 % (HERBIN et aI. l99l). Die Gehalte an organi-

schen Substanzen schwanken ebenfalls deutlich zwi-

schen 2 und 16 7o (HERBIN et al. l9l).

Im Dünnschliff ist ein diagenetisch-geprägter

Mikrosparit erkennbar (Taf. 16, Fig. 5, 6). Das

Ausmaß der Sammelkristallisation ist allerdings stark
unterschiedlich. Teilweise sind noch primäre

Gefügemerkmale wie Bioturbation, Peloide CIaf. 4,

Fig. 3), Schillanreicherungen und in seltenen F?illen

Tempestite mit erosiver Basis und Gradierung erhalten

Cfaf.4, Fig. 1,4). Gebunden an Korngrenzen und in

Kornzwischenräumen treten häufig Algenit-Macerale

auf, die noch häufrg eine etwa horizonale Einregelung

erkennen lassen. Auch Knochen- und größere

Schalenreste kommen gelegentlich vor. Das Schalen-
material ist entweder umkristallisiert oder durch Pyrit

ersetzt CIaf. 16, Fig. 5,6).

Interpretation:

Das Auftreten von Hartteilresten, Bioturbation

oder auch von Algenit-Maceralen belegt, daß die

Ablagerungsmilieus der Cementstones etwa das Spek-

trum der oben beschriebenen Stillwasserfaziestypen

aMecken. Schillanreicherungen und markante Tem-

pestithorizonte (Iaf. 5, Fig. l, 4), die als Cement-

slones erhalten sind, zeigen, daß auch Bewegtwasser-

faziestypen zu Cementstones alterieren können. Die

Besonderheit der Cementstones liegt daher in ihrer

Diagenesegeschichte, die durch mehrere Phasen der

Zementation mit verschiedenen Karbonatmineralen
gekennzeichnet ist (SCOTCHMAN 1989; FEISTNER

1989). Warum die Auswirkungen der Diagenese bei

den Cementstones so gravierend, im restlichen Profil

dagegen so gering sind, wie die z. T. ausgezeichnete

Erhaltung auch von aragonitischem Schalenmaterial

belegt, ist bislang unklar. Einige Cementstone-

Horizonte gehen lateral in coccolithenreiche Mud-

stones und Coccolithenkalke über. Ein primlir bereis

erhöhter Karbonatgehalt scheint deshalb eine Voraus-

setzung für die Cementstone-Bildung zu sein (IIERBIN

et d. l99l).

3 Die BenthosfaunenanalYse

3.1 Begriffe und Konzepte:

Die Benthosfaunenanalyse stellt den konzeptio-
nellen Rahmen für die Rekonstruktion von fossilen

Bentlnsfaunengemeinschaften . Trotz der immer gößer

werdenden Zahl von Bearbeitern, die diese Arbeis-
richtung betreiben, fehlt bis heute eine einheitliche
Methode. Darüber hinaus herrscht Uneinigkeit
bezüglich der Dehnition und Verwendung der Termini,

um die ökologischen Grundeinheiten im Rezenten und
in der Erdgeschichte festzulegen.

Innerhalb eines Ökosystems, das ein räumlich be-
grenztes Areal umfaßt und das durch mehr oder weniger

streng festgelegte physikochemische Parameter be-
stimmt wird, herrscht ein mehr oder weniger enges
Beziehungsgefüge der dort lebenden Organismen.
Ökosysteme sind offene Systeme, die durch Zu- und
Abwanderung von Organismen und durch Variationen
der physikochemischen Parameter mehr oder weniger

starken Verlinderungen untenvorfen sein können. Die

Biozönose im Sinne von MÖBIUS (1877, in: DODD &

STANTON l98l) umfaßt alle kbewesen in einem le-

benden Ökosystem, von den Bakterien und primitiven

Einzellem bis zu den hochentwickelten Vielzellern, die

vorübergehend (mobile Organismen) oder dauerhaft,

weil strenger ortsgebunden, in einem Okosystem le-

ben. Biozönosen (angelsächsisch: community) oder

I-ebensgemeinschaften gehen nach dem Absterben und

der Einbettung in eine Fossilgemeinschaft über. Das

ist aber mit einem großen, durch taphonomische

Prozesse und durch die Fossildiagenese bedingten

Informationsverlust verbunden (2. B. LAWRENCE

1968; WALKER & BAMBACH I97I; SCHAFER 1972;

STANTON 1976; STNFF & POWELL 1988; BEHRENS-

MEYER & KIDWELL 1988; SEILACHER 192). Aus

Fossilgemeinschaften kann deshalb nicht einfach auf
Lrbensgemeinschaften geschlossen werde.n.
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KAUFFII{N & SCOTT (1974) und später auch an-

dere Autoren benutzten den Begriff "community" leider

auch ftir Fossilgesellschaften, was im angelsäch-

sischen Sprachraum da"u geführt hat, daß begrifflich

meistens nicht zwischen Lebensgemeinschaften (com-

munity) und Fossilgemeinschaften (palaeocommunity)

getrennt wird. KAUFFMAN & SCOTI (1974) def,rnier-

ten mit ihrem Begriff "community" die komplette ehe-

malige Biozönose einschließlich der nicht erhaltenen

Weichteilfauna Auf diese glaubten sie, mit Hilfe ihres

holistischen Konzeptes schließen zu können. Die ldee

dabei ist, aus den mutmaßlichen Interaktionen der

ehemaligen Irbewesen, z. B. Nahrungsketten, Symbi-

ose u.s.w., die nicht erhaltenen Weichteilorganismen

deduktiv erschließen zu können.

Leider birgt aber so ein komplexes System etliche

Probleme. Zum einen ist es schwer überschaubar, weil

es sich auf die maximal verfügbare Information (2. B.

alle taxonomischen Gruppen) stützt. Das ist zwar
prinzipiell begrüßenswert, die Datenmenge ist aber nur

noch von großen Teams mit beträchtlichem Zeit-
aufwand zu bewllltigen.

Schwerer noch wiegt der zweite Einwand.

Ökologische Einheiten wie die Biozönose sind offene
Systeme und somit dynamischen Verlinderungen in
Raum und Zeit unterworfen. W?ihrend man früher von
einer determinierten Sukzessionsfolge ausging, die in
einem Klimax- oder Gleichgewichsstadium enden
sollte, mehren sich die Belege, daß es keine
Determiniertheit in der Sukzession gibt. Stattdessen
gibt es mehrere Gleichgewichtszusüinde nebeneinander.
Die Sukzession geht also in Richtung eines nicht vor-
aussagbaren, dynamischen Polyklimax- oder "nonequi-
librium"-Stadiums (2. B. SLIIHERLAND 1974; CASE
& CASTEN 1979; GRAY 1984; DEANGELIS &
WÄTERHOUSE 1987). Deshalb ist es nur bedingt mög-
lich, Interaktionen und Nahrungskecen zu rekonstruie-
rcn und daraus Weichteilorganismen deduktiv zu er-
schließen.

So bestechend die Idee des holistischen Konzeptes
zunächst auch wirkt, eine praktische Bedeutung, die
über das normale Maß an Rekonstruierbarkeit von
Stofftreisläufen und Nahrungsketten hinausgeht,
kommt ihr leider nicht zu. Das zeigt sich vor allem
darin, daß es keine Anwendung dieses Modells gibt,

auch nicht von KAUFFMAN und SCOTI selbst.

Das "organisn-community-concept" von NEWELL

et d. (1959) wirkt auf den ersten Blick unatraktiver

gegenüber dem holistischen Konzept, hat aber den

groß€n Vorteil anwendbar zu sein. Das "organism-

community-concept" schließt nur einen fossil überlie-

ferbaren Teil einer Biozönose ein, z. B. die hartteiltm-

genden Makroinvertebraten. Der für das "organism-

community-concept" ausgewlihlte Teil der Biozönose

muß groß genug sein, um als reprllsentativ fär die ge-

samt€ Biozönose angesehen werden zu können. Daraus

werden dann soweit möglich (siehe folgende Kapitel)

die abiotischen und biotischen Ansprüche der vorhan-

denen Organismen an des Okosystem abgelesen. Durch

die Beschränkung aufeine größere, fossil überlieferbare

Gruppe wird zum einen die taxonomische Fülle auf

einen vertreöaren Umfang beschänkt, außerdem ist es

dann möglich, lebende und fossile Vergesellschaft-

ungen zu vergleichen. Die Verfülschungen durch

taphonomische und diagenetische Prozesse müssen

nattirlich berücksichtigt werden.

Das fossile Aquivalent zur "organism-community"

ist die Assoziation (association), die ebenfalls nur

einen Teil der Fossilgemeinschaft, z. B. die hartteilra-
genden Malaoinvertebraten beinhaltet (2. B. FüRsIcH

1984, WERNER 1986, OSCHMANN 1988a; HEINZE

1991; ABERHAN 1992). Ein wichtiges Kriterium für
"uganism-community" und Assoziation ist ihre räum-

liche und zeitliche Wiederkehr, die schon PETERSEN
(1924) forderte. Damit ist, in Analogie zur

WALTHER'schen Faziesregel gemeint, daß in enger

räumlicher und zeitlicher Nachbarschaft bei gleichen

oder ähnlichen Umweltbedingungen gleiche oder

tihnliche Organismengemeinschaften leben oder gelebt

haben müssen.

Fiir "organism-communities" und Assoziationen

muß Autochthonie oder zumindest Parautochthonie
gewährleistet sein. Die Auswirkungen von biostrati-
nomischer und diagenetischer Verzerrung müssen ver-

nachllißigbar gering oder in ihren Auswirkungen leicht

erkennbar.sein, dainit sie in der Auswertung berück-

sichtigt werden können. Den Nachweis darüber zu füh-

ren, ist oft nicht leicht. Selektive Läsung, z. B. rlas

komplette Fehlen .von Aragonitschalern, gibt einen
Hinweis auf Diageneseeinflüsse. Die Bioerosion (vor
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allem Anbohrung) dient als Belgg für postmortale

Zerstthung durch andere Organismen, die selbst mögli-

cherweise nicht überliefert sind. Abrasion, Ein-

kippung, Einregelung und Sortierung in Größen-

klassen gelten als Anzeichen für Aufarbeitung und

Transport. Neben diesen liefert der von PETERSEN

Qnq geforderte Nachweis der räumlichen und zeitli-

chen Wiederkehr, also das Auffinden sehr ähnlicher

Proben, ein zugtzliches Hilfsmittel um Autochthonie

zu gewllhrleisten.

KAUFFIVIAN & SCOTT (1974) kritisieren das "or-

ganism-community"- und Assoziationskonzept. Sie

argumentieren, daß es sich dabei um Konstrukte han-

delt, die in der Natur nicht wirklich existiercn. Dieser

Einwand ist zu entHften, da die Organismen, die in

einer "organism comunity" oder in einer Assoziation

anzutreffen sind, tatsachlich existieren oder existiert

haben. Informationen, die daraus bezogen werden, sind

zwar unler Umständen nicht vollstlindig, aber, die nö-

tige Sachkennhis vorausgesetzt, auf jeden Fall richtig.

Bei dem holistischen Konzept nach KAUFFMAN &

SCOTT (1974) muß dagegen mit Fehl- und Überinter-
pretationen gerechna werden.

Neben der Assoziation gibt es noch die Fossil-

vergesellschaftung. Sie beinhaltet sowohl einmalig

aufnetende als auch ransportierte, gemischte oder dia-
genetisch verarmte Faunenassoziationen (FÜRSICH

1984). Im angelsächsischen wird dafür der Begriff
"assemblage" geprägL Für Fossilvergesellschaftungen

ist die Wiederkehr in Raum und Zeit normalerweise

nicht nrchweisbar. Ihr Informationsgehalt ist geringer

einzuschätzen als der autochthoner Proben und muß im

Einzelfall gew€rtet werden.

3.2 Alnl icnlei tskr i ter ien

Die bereis von PETERSEN (1924) geforderte

räumliche und zeitliche Wiederkehr als Kriterium für
"communities" und Assoziationen wurde schon im

letzten Abschniu erwähnt. Wie bei der uneinheitlich

verwendeten Terminologie gibt es auch hier kein san-
dardisiertes Verfahrcn, wie man die Gleichheit oder
große Ahnlichkeit von Faunenproben erkennen kann.

Tasächlich ist es auch sehr schwierig, aus einer größe-

ren Anzahl von Faunenproben mit unterschiedlicher
Individuenzahl und einem nur mehr oder weniger deut-

lich von einander abweichenden Artenspektrum,

Proben ähnlicher Zusammensetzung herauszufinden.

Dies gilt umso mehr, wenn man l.ebensrhrme oder de-

ren fossile Aquivalente untersucht, bei denen sich die

Milieugradienten nur sehr langsam ändern. Dort sind

vermutlich keine deutlichen Grenzen zwischen den

"organism-communities" bzw. den Assoziationen zu

erwarten. Möglicherweise gibt es in solchen Fällen

kaum nachweisbare Grenzen, sondern lediglich konti-

nuierliche Übergänge. Scharfe Milieugradienten, wie

z. B. ein abrupter Wechsel im Subsrat, bedingen auch

deutliche Anderungen in der Besiedlung, die zu deutli-

cher differenzierten "organism-communities" und

Assoziationen führen.

Ein weiterer Fehler, der da"u beiträgt, die Grenzen

von Assoziationen zu verwaschen, liegt in der Proben-

nahme und ist nicht zu vermeiden. Da eine fossile

Makrofaunenprobe, auch wenn man sie streng ho.

rizontgebunden entnimmt, immer einige cm bis I dm

Vertikalerstreckung hat, also einen Zeinaum von eini-

gen hundert bis tausend Jahren repräsentiert, erhlilt

man nur zeitlich gemittelte Faunen. Durch die zeitli-

che Mittelung (time-averaging) wird die Diversitjit der

Pnoben höher und die Ahnüctrkeit benrchbarter Proben

gößer (FÜRSTCH 1990, FÜRSTCH & ABERHAN 1990;

siehe auch Abschnia Datengewinnung).

3.3 Die Cluster-Analyse

Bis heute wird von vielen Bearbeitern der

Vergleich von Proben nach subjektiven Ahnlich-

keitslaiterien durchgeführt (2. B. WIGNaLL l90a).

Diese Methode ist hinreichend präzise, wenn die

Probenmenge klein und dadurch überschaubar ist.

Statistische, computerunterstützte Methoden des

Probenvergleichs, vor allem die Cluster-Analyse, setz-

ten sich zuerst in den Biowissenschaften und nur zö

gernd auch in der Paläontologie durch. Dabei wurde

zunächst die sogenannte "quick-cluster"-Methode

verwendet, bei der, um das rechnerische Verfahren zu

vereinfachen, die,Anzahl der gewünschten Cluster,

sprich die'Anzahl der Assoziationen, zu denen die

hoben gruppiert werden sollen, vorgegeben wird.

Trotz dieser groben Vereinfachung und künstlichen

Vorgabe der Cluster-Anzahl wurden akzeptable

Ergebnisse erzielt (2. B. RACHOR l98l). Größere
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Probenmengen, z. B. ein Clust€r mit einer lMx97

Datenmatrix konnten noch vop wenigen Jahren nur an
größeren Rechnern bewältigt werden (2. B.

OSCHMANN l9E8a; Prime-Rechner des L,eibniz-

Rechenzentrums-München). Für die PC's der XT-

Generation war dss Verfahren zu aufuendig, und es war

noch keine geeignete Software vorhanden. Mit lei-

snrngsfiihigeren PC-Rechnern und geeigneter Software
(2. B. SPSSTPC+ advanced statistics) lassen sich heute

auch große Datenmatrizen relativ einfach bewältigen,
in denen nicht nur die artlichen Zusammensetzungen

der Proben bertbksichtigt werden, sondern arch die re-

lative Häufigkeit der einzelnen Arten (2. B. ETTER

1990; HEINZE l99l; ABERHAN 192).lvlan verwendet

daftir hierarchisch agglomerative Q-Cluster-Analysen.
Die Ahnlictrkeit der Proben kann dabei nach verschie-

denen Distanzkriterien ermittelt werden (2. B. lineare

Distanz, quadratische Distanz u.s.w.). Unter den ver-

schiedenen Verfahren hat sich die sogenannte WARD-

Methode bewährt, weil sie die Cluster möglichst ho-

mogen gruppiert. Leider sind die methodischen

Probleme auch damit noch nicht gelöst. Große
Datenmatrizen aus unterschiedlichen Milieus zeichnen

sich dadurch aus, daß die Gesamtzahl der Arten groß,

die Zahl der Arten pro Probe aber deutlich kleiner ist
(2. B. 97 Arten insgesamt, aber in einer Probe maxi-
mal 30; OSCHMANN 1988a). Daraus ergibt sich das
Problem, daß die Datenmatrix zu viele Nullstellen
enthält (2. B. GRAY 1984). Entweder läßr sich damir
überhaupt nicht rechnen, oder das Programm schreibt
auch den Nullstellen, also dem Fehlen einer Art, eine
Signifikanz zu, die ihnen nicht zukommr. Das ist
schweruiegend und kann zu Fehlinterpretationen ftih-
rcn, besonders weil es zunächt nicht auff:illt. Diese
Nullstellensignifikanz läßt sich umgehen, indem man
die Datenmatrix reduziert und Arten mit sehr niedriger
Individuenzahl, die selten vorkommen, ausklammert
(2. B. OSCHMnr.m 1988a). Eine andere Möglichkeit
isL die Nutlfelder durch sehr kleine Zahlen zu füllen
(2. B. 0,01) und damit so zu tun, als sei die Art zwar
vmhanden, aber in einem unbedeutenden (prozenuralen)
Anteil (2. B. OScHMANN 1991c). Beide Wege sind
Kunstgriffe, also Manipulationen am DatensaE, füh-
ren aber zu bradchbaren Ergebnissen. Bei der Analyse
der Yorkshire-Proben gab es keine probleme mit der

Nullstellensignifikanz, was vermutlich an der relativ
geringen T,ahlvon Arten (58) liegt.

Nach all diesen konzeptionellen und methodischen

Problemen ist klar, daß auch durch Cluster-Analysen

ermittelte Assoziationen mit Fehlern behaftet sein

können. Vermutlich ist es aber ur Tnit die einzige

Methode, die objektiv, also auch von anderen Bear-

beitern nachvollziehbar, die räumliche und zeitliche

Wiederkehr von Proben belegt, die dann zu Asso-

ziationen zusammen gefaßt werden.

Die Datenbasis fih die hier durchgeführten Cluser-

Analysen stellen 349 Proben und 28 857 Individuen

ftir die Bohrung Ebberson (Abb. 8) und 129 Proben

mit l0 231 Individuen für die Bohrung Reighon
(Abb. e).

3.4 Erstellung Yon Assoziationen

Nachdem mit Hilfe einer Cluster-Analyse, unter
Berücksichtigung aller inhärenten Probleme, ein aus-

sagelnäfüges Dendrogramm erstellt wurde, werden nun

die in einem Cluster gruppierten Faunenproben zu ei-

ner Assoziation kombiniert. Dabei addiert man alle

Individuen einer bestimmten Art von allen Proben ei-

res Clusters, verfilhrt so für alle Arten und mdnet diese

entsprechend ihrcr Häufigkeit. Auf diese Weise erhlilt

man aus den lihnlichen Einzelproben, die rcal existier-

ten, eine Assoziation, die dem Durchschnitt der

Einzelproben entspricht und damit in gewisser Weise

künstlich ist. Erst hier wäre also der Einwand von

KAUFFMAN & SCCrm Q974) angebrrcht, daß es sich

bei den Assoziationen um Konstrukte handelt (siehe

Abschniu Begriffe und Konzepte). Allerdings bildet die

Zusammenfassung von Einzelproben mit dem Ziel,

übergeordnete Einheiten zu erstellen, des Wesen jeder

Faunenanalyse unabhlingig vom Konzepl

In einem Dendrogramm (Abb. 8 und 9) bilden sich

Cluster auf ganz verschiedenen Ahnlichkeits- bzw.

Distanzniveaus. Ein methodisches Problem stellt sich
wieder bei der Frage, bei welcher Ahnlichkeit bzw. bei

welcher Distanz ein Cluster sinnvollerweise zu einer
Assoziation gruppiert werden, bzw. getrennt werden

soll. Die Konfiguration der Cluster in einem Dendro.
gramm wird drrch die Milieufaktoren und ihre Gradien-

ten bestimmt. Deutlich abgesetzte Cluster spiegeln
scharfe Gradienteri wider, z. B. abnrpte Andenrngen in
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Dendrogram of a Q-mode cluster anätysis of the Ebberston borehole
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Dendrogram of Q-mode cluster analysis of the Reighton borehole
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Abb.9. Dendrogramm einer Q-Clusteranalyse. Aus einer Datenbasis von 129 Proben mit 10231 Individuen der Bohrung
Reighton wurden 1l Assoziationen und eine Vergesellschafnrng (nicht im Cluster enthalten) ausgeschieden.
Fig. 9. Dendrogram of a Q-mode cluster analysis. I I associations and one assemblage (not in the dendrogram) have been
recogrized in the Reighton borehole on the basis of 129 sampes and l0'2ll specimens.

der S ubsrratstabilitilt, in der Sauerstoffverfügbarkeit
oder dem Nahrungsangebot (vergleiche OSCHMANN
1988a). Cluster mit fließenden übergängen, wie in den

meisten Fällen hier, sind entsprechend mit kontinu-
ierlichen Andenrngen der Milieufaktoren, z. B. im
Sauerstoffangebot, zu erklären. Ensprechend können
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auch Assoziationen von andercn scharf getrennt oder

durch ein Kontinuum verbunddn sein. Auch hier gibt

es kein standardisiertes Verfahren. Die Enscheidung,

ob ein Cluster eine sinnvolle Assoziation ergibt, ist

nur durch Ausprobieren und Vergleichen möglich.

Diese nicht sehr befriedigende Lösung ist unum-

gänglich, da die bestimmenden Milieufakoren und die

Schärfe ihrer Gradienten erst durch die Benthmfaunen-

analyse ermiuelt werden sollen und nicht, wie es zur

Vereinfachung des Verfahrens nötig wilte, schon vorher

bekannt sind.

In einer großen Cluster-Analyse wird man immer

wieder mit dem Fall konfrontiert, daß Proben nicht zu

einem Cluster gruppiert werden, sondern mit abneh-

mender Ahntichteit ineinander geschachtelt sind
(chaining) oder als Einzelproben stehenbleiben (ver-

gleiche auch OSCHMAIVX 1988a). Für Proben dieser

Art Hßt sich die Ahnlictrkeit zu anderen nicht belegen.

Sie werden deshalb bei der Auswertung nicht berück-

sichtigt. Im Dendrogramm der Bohrung Ebberston
(Abb. 8) sind nur drci Proben davon betroffen und mit
* gekennzeichnet Möglichenveise handelt es sich da-

bei um Proben, die durch aphonomische oder diage-

netische Prozesse überprä4 wurden und dadurch ihre

Signifikanz verloren haben. Natürlich ist auch denk-
bar, daß bei der Probennahme zufällig keine Probe ge-

nommen wurde, die das Ahnlichteistriterium erftillt.
Mit zunehmender Tahl der gesamten Probenmenge,

bzw. Cluster-Analysengröße, wird dieser Fall aller-
dings immer unwahrscheinlicher. Im Dendrogramm der
Bohrung Reighon sind keine Proben beroffen.

Assoziationen werden durch die relative Häufigkeit
der in ihnen enthaltenen Arten charakterisierr Jede Art
weist eine spezifische Lebens- und Ernährungsweise
auf (siehe Faunenliste und Autökologie). Anhand der
Vielfalt der Irbens- und Ernähnrngstypen und ihrer re-
lativen Häufigkeit können die fossilen Lebensräume
rekonsruiert und die sie limitierenden Parameter abge-
schätzt werden (2. B. WALKER 1972; STANTON &
mDD 1976).

3.5 Diversi tätsbest imnungen an fossi len
Faunengemeinschaften

Die DiversitäL also die Artenvielfalt einer lrbens-
oder Fossilgemeinschaft, wird seit längerem als Maß

fiir die Milieustabilität eines lrbensraumes herangeze
gen. ln den klassischen Arbeiten von SANDERS (l%8)

und SL,TOBODKIN & SANDERS (l%9) wrnde von einer

einfachen Korrelierung von Milieustabilität und

Diversität ausgegangen (time-stability hypothesis).

Eine hohe Diversität sollte demnach eine hohe

Milieustabilitilt und einen geringen Milieustress an-

znigur. Späterc Untersuchungen zsigtmaber, daR diese

einfrche Beziehung so nicht besteht. In einem unge-

störten l^angzeit-stabilen-Milieu kommt es oft zu

Dominanzerscheinungen einer oder weniger Arten, die

die restliche Fauna verdrängen. Auch ein sehr insrabi-

les Milieu mit regelmäßigen, kurzfristigen Faunenzu-

sammenbribhen ist durch niedrige Diversitätswerte ge-

kennzeichnet. In solchen Milieus treten nur oder über-

wiegend opportunistische Erstbesiedler (r-Strategen)

auf (2. B. OSMAN 1977, 1978). Höhere Diversi-

ültswerte sind demnach zu erwarten, wenn die 7*it

stabiler Bedingungen ausreicht, um eine Sukzessions-

folge zu K-Strategen zuzulassen, aber nicht lange

genug ist, um in des Dominanzstadium zu gelangen
(2. B. HUSTON 1979).

Bewährte Methoden der Dversitätsmessrng sind:

Die Reichhaltigkeit R (species richness) einer

Lebens- oder Fossilgemeinschaft gibt die Anzahl der

Arten an (Abb. 63). Bei Assoziationen wird der

Durchschniu aus den Artenzahlen der Einzelproben ge-

bildet und zusätzlich der niedrigste und höchste Wert

der Einzelproben genannt (2. B. MAY 197Q.
Die Gleichmäßigkeit E (evenness) berechnet

sich nach dem Term: Vt/}pi2.Hierbei ist pi die rela-

tive Häufigkeit der i-ten Art Die Gleichmäßigkeit gibt

die Dominanzverhältnisse innerhalb der Assoziation

wieder. Je niedriger der numerische Wert für E, umso

stärker dominiert eine oder wenige Arten in der

Assoziation (Abb.63).

Be i  der  Rare fac t ion-Methode w i rd  d ie

Diversität als graphische Kurve dargestellt. Dadurch ist

der direkte Vergleich zwischen Assoziationen mit deut-

lich unterschiedlichen Individuenzahlen möglich, wie

es hier z. B: der Fall ist (Abb. 64). Die Rarefaction-

Methode wrnde als NäherungsmetMe von SANDERS
(1968) entwickelt, später aber stark laitisiert, weil sie

mathematisch unexakt ist (2. B. TIPPER 1979). Diese

Einwände mögen zwar aus mathematischer Sicht



WOLFGAI\GOSOTMANN

€rechtigt sein, kommen aber beim'Zeichnen der

iraphen (Abb. 64) nicht zum Tragen. Die Rarefrction-

vlethode wird von palökologischer Seite seit einiger

Zeit mit Erfolg zur Anwendung gebracht (2. B. DUFF

1975; FÜRSICH 1977,1984; FÜRSICH & WERNER

1986; OSCHMaNN 1988a, l99l; ABERHAN 1992).

WIGNALL (1990) grcift die Kritik von TIPPER (1979)

auf und lehnt die Rarefaction-Methode ab. Er

behauptet, rle8 Rezentökologen nicht mehr auf diese

Methode zurückgreifen, was sich bei Sichtung neuer

biologischer Literatur leicht widerlegen läßt (2. B.

GRASSLE & MORSE-PORTEOUS 1987: GRASSLE

1989).

Wenn man die Kritik als eine Warnung auffaßt,

Diversitäswerte nicht überzuinterpretieren, hat sie

durchaus Berechtigung. Die ermittelten Werte lassen

sich nicht über lange Zeiträume (2. B. über mehrere

Serien oder Systeme hinweg) oder gar mit Rezent-

beobachnrngen vergleichen. Einerseits fehlt die ganze

Weichteilfauna, andererseits ist die Fossilisations- und
Diagenesegeschichte über lange Zeiträume nicht

konstant und nicht kalkulierbar. Innerhalb eines

beschränkten Zeitraumes (2. B. des Kimmeridge) mit

ähnlichen Lithologien und Erhaltungsbedingungen

kann aber durch einen Vergleich der Diversitäten eine

Abschätzung über die Stabilität und die Snessfaktoren

in einem Milieu vorgenommen werden.

3.6 Taxonomie und Autökologie

Die Auswertung der Kernproben ergab eine

Gesamtzahl von 58 Arten des Benthos im Kimmeridge

Clay von Yorkshire, was etwa der im Upper
Kimmeridge Clay an der Typlokalität in Dorser
(Südengland) gefundenen Artenzahl entspricht
(OSCHMANN 1985, 1988a). Das Artenspektrum über-

lappt zum großen Teil, ist aber nicht identisch. Auf

eine taxonomische Beschreibung der Arten wurde ver-

zichtet. Aus den letzten Jahren liegen einige
Bearbeiungen von zeitgleichen oder nur wenig jünge-

ren oder ältercn stratigraphischen Serien vor @UFF
1978; FÜRSICH 1982; KELLY 1984; CLAUSEN &
WIGNALL 1990). Eine erneute Beschrcibung wtirde nur

als grtindliche Revision Sinn machen, was aber den

Rahmen dieser Arbeit völlig sprengen wtirde. Die
Artenvielfalt, gut erhaltene Einzelstücke und für die

autökologische Interpretation wichtige Funde wurden

im Tafelteil Gaf.6 bis 15) dokumentiert.

CLAUSEN & WIGNALL (1990) und WIGNALL

(l9m) geben eine deutlich umfangreichere Artenliste

an. Daftir gibt es verschiedene Gründe. CLAUSEN &

WIGNALL (1D0) urd WIGNALL (1990) bepobten ver-

schiedene Lokalitäten im ost- und südenglischen

Raum, vor allem auch die tiefsten Teile des Kim-

meridge Clay (baylei und cymodoce Znne), die unter

besser belüfteten Verhliltnissen abgelagert wurden und

deshalb höher diverse Faunen lieferten. In der Bohrung

Ebbenton wurde dieser tiefste Teil des Kimmeridge

Clay nicht erreicht. Tatsächich sind auch in der

Bohrung Reighton in der baylei 'und cymodoce 7-one

die Assoziatonen mit den höchsten Diversitlitswerten

ilzutreffen.

Eine Rolle mag auch spielen, daß durch die kleine

Oberfläche der Keme ein Teil der Taxa nicht erfaßt

wurde. Die etwa vergleichbar große Artenzahl im

Upper Kimmeridge Clay von Dorset znigta&r, daß der

dadurch bedingte Verlust nicht groß sein kann.
Ein wesentlicher Unterschied betrifft das verwen-

dete Artkonzepl CL-AUSEN & WIGNALL (1990) und

WIGNALL (1990) fassen ihren Artbegriff sehr eng. Bei

OSCHMANN (1988a) und in dieser tubeit ist der Art-

begriff dagegen relativ weit gefaßr Die Erhaltung der

Fauna im Lower Kimmeridge von Westbury, einer

klassischen Lokalität in Südengland nahe Oxford, ist

sehr gut, was möglicherweise CI-AUSEN & WIGNALL
(1990) und WIGNALL (1990) befiihigt hat, die Fauna

differenzierter zu bearbeiten als andernorts. Trotzdem

scheint es nicht sinnvoll, zu den fünf schon bestehen-

den, zum Teil wahrscheinlich synonymen Arten der

Gattung Isocyprina, noch eine sechste neu aufzu-

stellen. Hier wurden nur zwei Arten von Isocyprina

unterschieden (cf. Taf. ll, Fig.7-9, und Taf. 12, Fig.

l-5 und 7). Auch andere Bivalven-Taxa mit hoher

Variabiliät (2. B. Corbulomima') wuden auf diese

Weise zersplitterr WIGNALL (1990) unterscheidet

z. B. auch bei den dwapoden Crustacea drei Arten der

Gattung Möiochirus. Zwei davon beruhen auf einer

cf.-Bestimmung (M. cf . minimus, M. cf.. peytoni) die

dritte wurde als M. spp. aufgeführt. FöRSTER (1971)

stuft M. minimus und M. peytoni als sehr

wahrscheinlich identisch ein. Verfahrensweisen wie



Tab. 1: Faunenliste des Kimmeridge Clay von Yorkshire mit Angaben über die Libens- und Emähnmgsweise der Taxa-

Tab. l: Faunal list of the Kimmeridge Clay of Yorkshire with information on the life habis and modes of feeding.

kbenswelsc, llfe hablt: epifaunal frei (EF); epifaunal mobil (EM); epifaunal byssat (EB); epifaunal mit Stiel, pedi-

cally attached (EP); epifaunal zementiert (EC); semi-infaual (SD; infaunal flachgraben4 shallow burrowing (IS); infaunal

tiefgrabend, deep burrowing (ID); infaunal mobil (M); pseudoplanktisch (PsP); fakultativ planktisch (P).

Ernährungswelse, mode of feeding: Suspensionsfiltrierer (SF); Detritus-/Substratfresser (DF); Herbivora (H);

Carnivora./Aasfresser (C); Chemosyrnbionten (CH).

diese führen zwangsläufig zu einer Erhöhung der
nominellen Artenzahl und auclr der Diversität in den

ausgeschiedenen Assoziationen.

3.6.1 Faunenliste des Kimmeridge Clay von Yo*shirc

Die folgende Faunenliste enthält die im

MOLLUSCA

B l v a l v l a
Fam. Nuculidae

Palaconacula nen&ii (Rorwn 1836)

Fam. Nuculanidae

Mesosaccella sp.

Fam. Nucinellidae

Der Kimmcridgc Oay von Yorkshirr (England)

Canptoructes (C.) awitus (ScHLCrnntM l8l3)
Radulopecten fibrosus

Kimmeridge Clay von Ymkshirc gefundenen Taxa be-

schr:inkt sich aber im wesentlichen auf die Formen des

Malaobenthm. Zusätzlich werden die Lebens- und die

Emährungsweise angegeben. Mehrfachangaben bedeu-

ten, daß entweder mehrere Möglictrkeiten tatslichlich
gegeben oder kontrovers in Diskussion sind.

Lebens- Emährungs-
weise weise

I M T

prIM

Nrcirclla bbkelundi CLÄusEN & Wrcx.cJr 1990 IM DF
Fam. Solemyidae

Solemya sp.

Fam. Arcidae

Barbatia (Barbatia) cavata (l-oruu. 1875)
Fam. Parallelodontidae

Granmatodon (G.) longiputrctara (BLAKE 1875) SI SF
Grannutodon (G.) schourwstri (D'ORBIGNv 1850) SI SF

Fam. Pinnidae

Pinna sp.
Fam. heriidae

Pteria sp.

Fam. Bakevelliidae

Aguilerella sp-

denilletla sp-

Inoperna sp.
Fam. Inoceramidae

Parainoceranus sp.
Fam. Posidonidae

Aulacomyella abadiensb Fnrmx & Qursxr 1985
Fam. Oxyomidae

Meleagrirclla d,owillei (L,oruol 1874)

Oxytoma (O.) bequivalve (Sowrnnv lEl9)

Oxytoma sp.
Fam. Entoliidae

Entoliut(8.)corncolut (Yourc & BrRD 1828) EF SF
Etlolirutt (E.) orbiculare (SowERBy 1817) EF SF

Fam. Pectinidae

SFSI

EB SF

EB SF
SI SF
SI SF

EB/PsP SF

EB/PsP/P SF

EB SF
EB/PsP SF
EB/?sP SF\

EB SF
EB SF
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Farn. Buchüdae
BuchiamosqrcTsis @ucu lt40) EB SF

Fam. Terqrrcmülae
Plrcuopsis radiata @m:-es 1829) EE SF

Fam. Anomüdae
Arcnia suprajuensis Btrucxren lE52 EB SF

Fam. Osueidae
Lopha sp. EC SF

Fam. Gryphaeidae
Deltoideum dclta(SttrtrlEl7) EC SF
Liostrea multiformis (Kocs 1937) EC SF
Natugyra naz (Sowrnry 1822) EC SF

Fam. l,ucinidae
Mesomiltha corrirma (DAMoN 1860) ID CH

Fam. Astartidae
Neocrassitu sp. IS SF
Nicaniella (N.) utensa (Prutrns 1829) IS SF

Fam. Cardüdae
Protocardia(P.) noilnica (Sowrnnv 1829) IS SF

Fam. Tancredüdae
Corbicellopsis cf. unioides (Loruol 1875) IS SF

Farn. Arcricidae
Isocypriru (encrocyprirn) minuscula (Bt .l'xr 1875) IS SF
Isocypritu rnplicata (de Loruol 1875) IS SF

Fam. Corbulidae
Corbulomina suprajurensb (D'ORErcNy 1850) IS SF

Fam. Hiatellidae
Hiatella(Pseudosaxicota)fetida(Cox 1929) EB SF

Fam. Pholadomyidae
Pholadomya acqualis SownBy lE27 ID SF

Fam. Myopholadidae
Myopholas sp. ID/IB SF

Fan. Pleuromyidae
Pleuromya uiformis (Sowrnrv l8l3) ID SF

Fam. Thraciidae
Tlvrcia(L) depressa (SowERBy 1823) ID SF

Gastropode
Sup. Fam. Siphonariacea

Pseudorhytidopilus latßsimus (Sowrnrv 1El7) EM IVDF

Sup. Fam. Suombacea

Quadrircnus mosensis @uvlcxnn 1852) IM DF
Dicroloma sp. IM DF
Ampullospira sp. IM ?DF

Sup. Fam. Cerithiacea
'Procerithiun'sp. EM I{/DF

Scephopoda
Dentalium sp. SI SF/C

BRACHIOPODA

Inart lcu leta
Sup. Fam. Lingulacea

Lingula ovalis Sowrnsy lEl3 IS SF
Sup. Fam. Discinacea

Discinisca sp. EP SF
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CRUSTACEA
Cl r r l pedh
Fam. Scryellidae

Tzugrrutolepas sp. EC/PsP SF
Archaeolepas sp. ECl?sP SF

Eumrhcostrace
Fsn. Mecochirida"

Mecochirus cf. peytoni (Wmowmo 1876) EWSI C

POLYCIIAETA
Sedenter la
Fam. Serpulidae

Sapula(Ienasapula)taragona(SownnY 1829) ECEF SF
Serpula (Cycloserpula) intestiruIis (hil-uPs 1829) EC/EF SF
Serpula (Cycloserpula) gordialis (Scncrnuu lE20) EC SF
Serpula (Pentasupula) sp. ECIEF SF

ECHII.IODERM.a.TA
Ech l  no ldea
Fam. Dadematidae

diadematider Seeigel EM I{/DF
Fam. Cidridae

Rhabdocidaris sp. EM I{/DF

NEKTON: die Häufigkeit ist serniquantit"tiv angegeben;
(a) abundant, sehr häufrg; (c) commo4 häufig; (o) occur, vorkommend; (r) rare, selten;
Ammoniten (a);
Belemniten (r);
Teuthoideen (r);
Placoidschuppen (a);
Ganoidschuppen (r);
Fischknochen und -wirbel (o).

zusäulich trelen auf:
Spuren (P larol ites) (o);
Speiballen (o);
Kotpillen (c-a) rurd phosphatische Koprolithen (o);
Lignit (r);

3.6.2 Autökologie Glücklicherweise sind Bivalven und Gastropoden, als

Jede Art stellt spezifische Anforderungen an ihre wichtigste Informationsträger im Kimmeridge Clay,

Umwelt, und nur wenn diese erfüllt sind, kann ein be- rezent noch mit lihnlichen Formen vertreten und zum

stimmter Ort (Biotop) besiedelt werden. Diese g1oßen Teil gut unt€rsuchl Auch funktions-morpho

Anforderungen in bezug auf physiko-chemische logische Analysen lassen sich an Muscheln

hrameter lassen sich an rezenten Ökosystemen in der (eingeschränkt auch an Schnecken) mit ihrer Merk-
Regel direkt beobachten bzw. messen und werden malsvielfalt gut durchführen (2. B. YONGE l937a,b;
durch die l,ebens - und Erntihrungsweise der Art cha- YONGE & TOMPSEN 1976; STANIEY 1968, 1970,
rakrcrisierrBeifossilenÖkosystemenistdieMöglich- 1972; PURGUON 1968; SCHAFER 1972; MORTON
keitderdirektenBeobachurngnichtgegeben. 1983; SEILACHER 1984; SEILACHER et at. 1985;

Die Zuordnung zu besrimmten Lebens- und FüRSICH 1977,1980, 1982, 1984; OSCHMANN
Ernährungstypen ist nur mit Hilfe der Funktions- 1988a). Für die meisten der hier vorkommenden Taxa
morphologie und des Rezentvergleiches möglich. kann die Autrikologie als gesichert:rngesehen werden
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(siehe Faunenliste). Fiir eine \eihe von Arten ist die

Lebens- und Ernithrungsweise aber unklar und wird

zum Teil kontrovers diskutiert

Die Lebensweise von Granntatodon sclwurovskü

CIaf.6, Fig. 3,6) wird von WIGNALL (190b) als in-

faunal mit dem Hinterende zur Sedimentoberflibhe ori-

entiert angegeben. Diese lebensweise wlire ungewöhn-

lich für eine parallelodontide Muschel, ist aber nicht
völlig auszuschließen. Normalerweise leben sie bys-

sat-epifaunal bis semi-infaunal mit dem Wirbel nach

oben orientiert oder schräg mit dem Vorderende in das

Substrat getaucht (STANLEY 1972; FÜRSICH 1982,

1984). Hier wird die Lebensweise als semi-infaunal

angenommen.

In Übereinstimmung mir WIGNALL (1990) wird

für die Muscheln Solemya sp. CIaf. 6, Fig. 2) und
Mesomiltlw concinna Cfaf. I I, Fig. 1-3; OSCHMANN

1994) eine chemosymbiontische l,ebensweise mit

Bakterien postlliert. Chemosymbiose hinterläßt keine

morphologischen Merkmale an der Schale (2. B.

SEIL-ACHER 190; SAVRDA et al. 1991) und wurde

deshalb bislang nur vorsichtig gemutmaßt- Solemya
und Mesomiltlw, sind zusammen mitThracia, die bei

weitem größten infaunalen Taxa der ausgewerteten
Kerne. Sie erreichen 3 bis 5 cm und übertreffen damit

die übrige Infauna, die häufig nur 5 bis l0 mm groß

wird, um den Fakor 5 bis 10. Neben Tlvacia, die vor-

allem im tieferen, normal belüfteten Teil der Bohrung
Reighton (baylei und, cymodoce Zcrl,e) vorkommt, sind

beide Formen die einzigen Vertreter der tiefgrabenden

Infauna und lebten vermutlich teilweise unterhalb der
Redox-Grenze im reduzierenden Milieu. Im Gegensatz
zur flachgrabenden Infauna mit der sie vergesellschaftet

sind, zeigen sie trotzdem keinen Kümmerwuchs. Die

Sauerstoffversorgung wurde durch den zur Substrat-

oberfläche reichenden Pseudosipho gewährleistet.

Wahrscheinlich verhindern die H2S oxydierenden
Bakterien eine Vergiftung von Mesomiltha und
Solemya durch das loxische H2S und versorgten die

Muscheln zuslitzlich mit Glukose und Süirke (siehe

auch Assoziation (6)). Im Unterschied zu anderen
Muscheln ist Mesomiltlw auffällig oft mit einem py-

ritischen oder schwefeligen Überzug versehen, der
möglicherweise das Sofhvechselprodukt der Bakterien
darstellr

Tlvacb depressa wurde nahezu ausschließlich öp
pelklappig in der Schichdllbhe liegend gefunden. Dies

enspricht wahrscheinlich der Lebendstellung. Neben

den sehr ruhigen Ablagerungsbedingungen und der

schwachen Asymmetrie der Klappen, bei denen der

Hinterrand leicht in eine Richurng (nach oben?) umge-

bogen ist, spricht dafür auch die Einbeturng von flrch-

grabender Infauna (I socyprina minucula, N eocresina

sp., Protocardia morinica und Corbulomina vpraju-

rensis) und tiefgrabender Infauna (lviesomiltha con-

cinna) in vertikaler Lebendstellung, die teilweise mit

T hracia depres sa vergesellschaftet sind. FÜRSICH

(1980) beschreibt vertikal eingebettete Individuen von

Tlvacia incerta (die wahrscheinlich synonym sind mit

Tlvacia depressa, R)RsIcH 1982) aus dem Volgium

von Ostgrönland in sandiger Fazies. Möglicherweise

ist die Lebendstellung &i Tlvacia von der Fazies ab-

hängig. Rezent-Untersuchungen von nahen Ver-

wandten der Thracien zeigen zum Teil ebenfalls eine

tiefgrabende liegende Lebensweise (2. B. YONGE &

THOMPSON 1976). Es ist auch denkbar, dqßThracia

depressa im Kimmeridge Clay nicht ihre optimale

Grabtiefe erreichte. Auch bei gut belüfteten Feinsub-

sFaten liegt die Redoxgrerze relativ flach nur einige

cm unter der SubstratlVasser-Grenzfläche. Die auch in
geschlossenem Zustand, am Hinterende klaffenden

Schalen erlaubten Thracia wahrscheinlich nicht, im

Reduktionshorizont zu leben. Vermutlich würde über

die Siphonen und über Teile des Mantels toxisches

H2S resorbiert. Durch eine liegende Irbendstellung

wird der beschrlinkte Raum eines nur einige cm dicken

Oxydationshorizontes besser genutzt. Dies könnte eine
plausible Erklilrung ftir die andere Lebensweise hier,
verglichen mit der bei FüRSICH (1980) beschriebenen,

sern.

Nahezu alle Austern, von wenigen Arten in der
Kreide abgesehen (2. B. I lymatogyra arietirw; STEI\ZEL

l97l; FÜRSICH & OSCHMANN 1986b), benötigen ein
hartes Substrat, auf dem sie zementieren. Vielen

Gryphaeen vnd Narcgyra virgula genüglen in der früh-
juvenileil?trase ein häufig nur mm-großer Harteilrest

als Substrat. Im Verlauf des Wachstums gehen sie

rasch zu einer freiliegenden Lebensweise über
(recliner), bei der sie teilweise etwas in das Sediment
eingesunkenen sind (HALLAM 1968; SEILACHER
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1984, 1985; FÜRsIcH & OSCHMANN 1986b).

CLAUSEN & WIGNALL (1990) hehmen eine ähnliche

Anpassung auch für Liostrea an. Bei den über 4 000

Individuen von Liostrea maltifurmis, die hier gesichtet

wulden, ist die xenomorphe Anheftungisflbhe ziemlich

groß (oft etliche cm21 und nimmt auch bei größeren

Exemplaren oft 50 bis 75Vo der linken Klappe ein
(Taf. 9, Fig. l-3). Ammoniten bilden fast immer das

Hartsubstrat Ctaf. 9, Fig. l-7), nur in wenigen Fällen

wurrden kleine nuculide oder heterodonte Muscheln in-

lcustierr Ebenfalls sehr selten sind Cluster-Bildungen,

bei denen Liostrea aufArtgenossen aufgewachsen ist.

CIaf. 9, Fig.8). Generell gilc fehlen die Ammoniten,

fehlt auch Liosrea (siehe auch Assoziationen). Diese

eindeutige Vorliebe für Ammoniten als Unterlage

spricht gegen eine Anpassung an eine freie Lebens-

weise im Adultstadium. Auffällig ist auch, daß

Aptychen, die in manchen Profilabschnitten relativ

häufig sind und bis 5 cm Größe eneichen können, nie

inkrustiert wurden. Die vermeintlich freilebenden,

schüsselförmigen Individuen von Liostea (siehe

CIÄUSEN& WIGNALL 190) sind rechte Klappen, die

auch sehr häufig xenomorphe Ammonitenskulptur

zeigen CIaf. 8, Fig.7-11).

Schalen gänzlich ohne Xenomorphie beschrilnken

sich auf nepionische Stadien bis maximal 2 mm

Göß€ Gaf. 10, Fig. 2,3). Sie stammen entweder von

Formen, die kein Hartsubstrat als Unterlage gefunden

haben und deshalb in einem sehr frühontogenetischen

Stadium starbn. Diese nepionischen Stadien von
Liostrea multiformis sind häufig mit normal ent-
wickelter Benthosfauna vergesellschaftet. Andere
nepionische Stadien von Liostrea setzten sich als
I:rven zwischen die Rippen von Ammoniten fest
(Taf. 10, Fig. a-8). Die rechten Klappen dieser
Formen sind als frühjuvenile Stadien auch glatt und
weisen erst dann Xenomorphie auf, wenn ihre Größe
den Absand der Rippen erreicht oder übenchriuen hat-
Bei den nepionischen Stadien auf Ammoniten handelt
es sich wahrscheinlich um Individuen, die an
Sauersoffmangel zugnmde gegangen sind.

Die Dichte, mit der Liostrea-Larven Ammoniten-
gehäuse besiedelten, belegt zweifelsfrei, deß Liostrea
auf ein Hartsubstrat angewiesen war. In manchen
Fällen sind 15 bis 20 Individuen pro c.2 anzurreffen

(Taf. 10, Fig. a-8). In dieser Besiedlungsdichte

beeinträchtigen sich die Larven beim Wachstum ge-

genseitig, und nur wenige dtirften eine Chance gehabt

haben, das Adult$adium zu erreichen.

CRANFIELD (1973) beschreibt Wanderungen von

Ostrea edulis-I-arven über das Harsubstrat, mit denen

die Qualitlit des Untergrundes getestet wird. Durch des

zickzack- oder sternförmige Muster, das die Lanen

dabei durchwandern, wird vermutlich auch die Größe

&s Untergrundes in Hinblick darauf untersucht, ob er

für das adulte Tier noch ausreichend Platz bietet.

Andere Austernlarven verhalten sich ähnlich (2. B.

Crassostrea virginica; CRANFIELD 1973). Es ist

anzunehmen, daß dieses Verhalten auch schon in

erdgeschichtlichen 7*iten von Austern praktiziert

wurde, da dadurch eine an dichte Besiedlung der[:wen

vermieden werden kann. Die extrem dichte Besiedlung

hier läßt sich nur durch einen Hartsubstratmangel

erklären, bei dem die l:rven, entgegen ihren normalen

Gepfl ogenheiten, gezwungen warcn, dicht beieinander

zu siedeln und jedes verfügbare Fleckchen Hartsubstrat

auszunützen.

Der decapode Krcbs Mecochirus (faf. la, Fig. 36)

wird von WIGNALL (1990) als infaunaler Karnivor

eingestuft. Die enorme Länge (bis doppelte Cephalo-

thorax-Llinge) des ersten Schreitbeines @ereiopoden,
siehe FöRSTER 1971; BARTHEL er al. 1990) spricht

gegen eine solche Lebensweise. Rezenle, infaunal le-

bende Decapoda haben kurze, breit gebaute, erste

Pereiopoden, die zum Graben geeignet sind und den

Krebsen auch ein Umkehren in ihren Gangsystemen

erlauben (2. B. SCHAFER 1972). FÖRSTER (1971) dis-

kutiert fitr Mecochirus ein oberflächliches Einwühlen,

um die Brarrchialregion und rles AMomen zu schützen

oder auch eine epifaunal mobile I:bensweise. Die

Funktion der langen Pereio@en bestand vermutlich

im Aufwühlen leicht verfestigter Sedimente oder auch

im überraschenden Ergreifen von Beute.

Problematisch ist auch die Zuordnung zur pseudo-

planktischen lebensweise. Eine Reihe normalerweise

benthisch lebender Formen war sehr wahrscheinlich

auch in der I ^ge fakultativ pseudoplanktisch zu leben.

Voraussetzung dafür ist die Fähigkeit zur byssaten oder

zementierenden Festheftung an schwimmenden oder in

der Wassersäule treibenden Objekten, eine dünne
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Schale um das "Floß" nicht zu sehr durch Gewicht zu

belasten und eine plankorophe Lirvalentwicklung, da

nur dadurch eine Chance besteht, des T:Lg" überhaupt

zu erreichen. Als Pseudoplankon kommen folgende

futen in Frage, die grtißtenteils in der Literatur be-

schrieben sind

Parairnceranus sp. (Iaf. 6, Fig. 8)
SEII.ACHER 1982;

Oxytoma inequivalve CIaf. 7, Fig. 5-8)
WIGNALL& SMMS I9O;

Oxytoma sp.
WIGNALL& SIMMS 190;

Canptonectes auritus CIaf. 8, Fig. l)
eigene Beobrchnmg;

Buchia mosqrunsis CIaf. 8, Fig. 2, 3)
WIGNALL & STMMS 1990:

Placuopsß radian CIaf. 8, Fig. a6)
WIGNALL&SIMMS I99O;

Liostrea multiformis (Taf. E, Fig. 6)
WICNALL&SMMS I99O:

Tetravrpula tetragorut CIaf. 15, Fig. 1-3)
SEIIACIIER 1982; WIGNALL& SIMMS l99q

Cycloserpula gordialis
SEILACHER 1982; WIcNa[ & SIMMS 190;

Arclaeoleps sp.

SEIIÄCHER 1982; BARTHELet aI. I99O;

kugmonlepassp.

SEII-ACHER 1982; BARTHEL et al. 1990;

Anch fär den inarticulaten Brrchiopoden Dßcinisca q.

(Taf. 14, Fig. 1,2) wird eine fakultativ pseudoplankti-

sche Lebensweise diskutiert (SEILaCHER 1982;
WIGNALL & SIMMS 1990), für die es hier aber keine

Hinweise gibr

Keine der aufgezählten Formen ist obligat an die
pseudoplanktische Lebensweise gebunden. Tnmenta-

tion oder byssate Anheftung an Ammonitengehäuse

kann zu Lebzeiten des Ammoniten, während der
postmortalen Drifphase in der Wassersäule und auf

den am Meeresboden liegenden Geträusen sangefunden
haben (2. B. SEI/C,CHER 1982). Es besteht deshalb das

Problem, Kriterien zu finden, um entscheiden zu

können, ob des jeweilige Individuum benthisch oder
pseudoplanlrisch gelebt har

Für eine pseudoplanktische Lebensweise spre-

chen:
. isoliert vorkommende Einzelklappen von

Muscheln (2. B. Canptonectes auritus) oder Ein-

zelplatten von Cirripediern in ansonsten fossil-

leeren TOC-reichen Gesteinen;
. normalgroße pseudoplanktische Organismen, die

gemeinsam mit benthischen Kümmerformen auf-

treten (Taf.6, Fig.8);
. die Inkrustierung auf Ammoniten in etwa gleicher

Häufigkeit auf beiden Seiten (Taf. 9, Fig. 4, 5;

z. B. SEILACHER 1984);
. ein seltenes Auftreien verglichen zu benthischen

Org;anismen (ist nicht zwingend aber häufig);

Für eine benthische Lebensweise des fakultativen

Pserdoplankons sprechen:
. eine bevorzugte oder ausschließliche Inlrustierung

auf der Oberseirc eines Ammoniten, unter Umstän-

den in mehreren Generationen übereinander (Iaf.

10, Fig. l).
. Inknstierung auf Benthosoganismen;
. relativ große Häufigkeit, vergleichbar der von an-

derem Benthos;
. Inkrustierer gleich groß oder größer als der

Ammonit, auf dem er aufgewachsen ist CIaf. 9,

Fig. 7);
. Skulptur der Organismen mit deutlichen Wachs-

tumspausen deuten auf ein Bodenleben mög-

licherweise mit Sauerstoffmangelperioden (Iaf. 7,

Fig. 7, 8).

COPE (1968) berichtet von einer bevorzugten Inkrus-

tierung der Ammoniten auf der Unterseite, mög-

licherweise als rheotaktische oder phootaktische Reak-

tion. Auch in Yorkshire gibt es, allerdings vergleichs-

weise selten, auf der Unterseite inkrustierte Ammo-

niten. In dem generell von Sauerstoffmangel berof-

fenen Kimmeridge Clay fand der Bewuchs sehr wahr-

scheinlich nicht primllr an der Unterseite statt.

Plausibler scheint die Erkl2inrng, daß Surmereignisse

oder auch räuberische Krebse und Fische bei der Suche

nach Beute.$e Am*roniten umgedreht haben.

Häufig ist es nicht eindeutig zu entscheiden, ob die

Besiedlung am Boden oder in der Wassersäule stattge-

funden hat, und es ist vorstellbar, daß die Besiedlung

bereits in der Wassersäule begonnen hat, aber am
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Boden weiterging. Für die Bewerong der Ipbensweise

in den Assoziationen wurden nnr eindeutige Fälle als
pseudqlanktische Lebensweise, mehrdeutige und un-

klare Fälle aber als benthische Besiedlung gewertet.

Auch die Lebensweise von Aulacomyella wird sehr

kontrovers diskutiert. WIGNALL (1990), DOYLE &

WHITIIAM (1991) und KELLY & DoYLE (1991) fa-

vorisieren eine epibenthische, byssat-festgeheftete

l.ebensweise, wilhrend FRENED( & QUESNE (1985)

und SCHUMANN (1988) eine pseudoplanktische

l.ebensweise postulieren. Als Argument für ein L,eben

am Boden wird des Vorkommen von Aulacomyella n

mm-feinen lagen, aber in sehr großen Individuen-

zahlen angeführt. Gelegentlich sind diese Aulsco-

myella-Pflaster sekundär noch von eindeutigem

Benthos besiedelt (2. B. DoYLp & WHITHAM 1991;

KELLY & DoYLE 1991). Pseudoplanktische Organis-

men sollten entweder als Einzelindividuen oder als

kleine Cluster, eventuell noch an Treibholz oder ein

anderes "Floß" gehefteE zu finden sein.

Für eine pseudoplanktische Lebensweise spricht,

daß die monotypischen Aulacomyella-I-agen oft in

feinlaminierten Gesteinen mit hohem TOC-Gehalt

vorkommen. Der hohe TOC-Gehalt und das Fehlen

von zweifelsfreiem Benthos spricht für anoxische

Verhältnisse. Bei& Argumentationslinien sind berech-

tigt, geben aber keine zufriedensßellende Annvort. Im

Kimmeridge Clay von Yorkshire kommt Aulaco-

myella abadiensis in zwei klar getrennten Gößen-

klassen vor. In Sedimenten mit relativ geringem TOC-

Gehalt und reictrer in- und epifaunaler Besiedlung wird

Aulacomyella abadienis zwei bis drei cm groß (Iaf.

7,Fig.l-3; siehe OSCHMANN 1994), in feinlaminier-

ten Gesteinen mit hohem TOC-Gehalt und keinerlei

Begleitfauna erreicht sie dagegen nur maximal 3 mm

(taf. 7, Fig. a). Dies wird analog za Bositra (OSCH-

MANN 1994; mit einer teleplanischen l:rvalphase oder

fakultativ holopelagischen Irbensweise erklärc Die

nur 3 mm großen Schalen stammen entweder von

teleplanischen I-arven, die vergeblich versuchüen das

anoxische Benthosmilieu zu besiedeln oder von

pädomorphen, pelagischen Adulfumen, deren Schalen

sich wie alle Hartteile pelagischer Organismen nach

dem Tod am Meeresboden sammelten. Prinzipiell ist

auch eine Interpretation der kleinwüchsigen Formen

als benthische Kümmerformen möglich. Allerdings

wäre in diesem Fall eher ein kontinuierliches Gößen-

spektrum von Aulacomyella zu erwarten.

4 Faunenassoziationen im Kimmeridge Clay Yon Yorkshire

Bei der folgenden Beschreibung und Diskussion
zeigt sich, daß die Unterschiede zwischen den einzelnen
Assoziationen oft gering sind und fließende Übergänge

existieren. Um dem Rechnung zu mgen wurden ver-

schiedene in der Cluster-Analyse getrennte "Assozia-

tionen" zusammengefaßt und als Entglieder einer As-
soziation aufgefaßt. Die teilweise geringen Unter-
schiede der Assoziationen und die fließenden Über-
gilnge sind bedingt durch die sehr großen Proben- und
Individuenzahlen (478 bzw. 38088). Datenmengen
dieser Gößenordnung ftihren, wenn sie aus Milieus
mit llhnlichen physikahemischen Kontrollparametern
stammen (wie z. B. hier im Kimmeridge Clay)
zwangsläufig zu fließenden Übergltngen bei der
Cluster-Analyse. Das ist aber nicht Ausdruck eines
futefakts, sondern charakterisiert in Raum und Zeit of-
fene Ökosysteme (siehe auch Kap. 3).

4.1 Assoziationen der Bohrung Ebberston

Aus den 349 Proben und der Cluster Analyse der

Bohrung Ebberston lassen sich 17 Assoziationen und

drei zusatzliche Vergesellschaftungen ermi[eln. In der

Profilgesamtübersicht (Anhang III) ist die Verteilung

der Assoziationen und Vergesellschaftungen über die

Bohrun g Ebberson verzeichneL

4.1.1 Liostrea multiformis - Nucinclla bir-

kelundi Assoziation (1)

Die Assoziation ist durch l0 hoben mit 20 Arten

und 1722 Individuen reprllsentierl Der trophische
\

Kern (Abb.10) besteht aus sechs Arten, von denen die

flachgrabende, filtrierende Muschel Isocyprina

minuscula mit 41,0 7o deutlich dominiert. Weitere

Faunenelemente sind die epifaunal, zementiert-lebende

Muschel Liostrea multifurmis (16,8 7o), die mobile,
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infaunale, detritusfressende Muschel Nucinella

birkelundi (8,2 Vo), die epifaunal, byssat-lebende

Muschel Oxytotna inequivalve (7,2%), der infaunale

Brachiopode Lingula ovalis (7 ,2 Vo) und die endobys-

sat-lebende Muschel Grammalodon schourovskii
(6,2 Eo).

Li o strea multifu rmis lN ucine I la bir ke lundi
Assoziation (1)

1cm 20 40 50 vo

Abb. 10. Trophischer Kern der Liostrea multiformis -

Nucinclla birkelundi Assoziation (l). l: Isocyprina

m inus c ul a; 2i Liost ea mult ifor mis; 3: N ucirulla bir kcl-

undi;4: Oxytoma inequivalvei 5: Lingula ovalis; 6:
G r anmat o d,on sc ho ur w s ki i.

Fig. 10. Trophic nucleus of the Liostrea multiformis -

N ucirclla birkzlundi association (l ).

Die Assoziation besteht zu 88,7 7o aus Bivalven,
zu 7,2 Vo aus inartikulaten Brachiopoden, zu 3,6 Vo
aus Gastropoden. Polychaeren (0,3Vo), Echiniden

(0,1Vo) und Cirripedier (0,1 %) sind von untergeord-

neter Bedeutung. Der Anteil an Epifauna beträgt

25,5 Vo, Semi-Infauna und Infauna stellen 74,5 7o.

Suspensionsfiltrierer überwiegen bei den Ernährungs-

typen mit &4,1 Vo. Detritusfresser treten mit l2,l ?o,

Chemosymbionten mit 3,87o atrt.

Ammoniten als Vertreter des Neklon sind häufig.

Einige der Gehäuse sind an der Oberseite von Liostrea

multiformis inkrustiert, daneben zeigen viele rechte

Klappen yon Liostrea, die isoliert auftreten, durch

ihren Xenomorphismus, daß sie ebenfalls auf Ammo-

niten aufgewachsen lebten.

Die Diversitiitswerte ftir die Reichhaltigkeit erga-

ben den Mittelwert 9 (die Einzelproben schwanken

zwischen 7 und l1), die Gleichmäßigkeit beträgt 4,9.

Abb. ll. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Liostrea multifurmis - Nucinclla birkelundi

Assoziation (l). hn Benennung der Arten siehe Abb. 10.

Die OZlHZS-Grenzfläche gibt erwa die Jahresmittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. ll. Sketch of the trophic nucleus of. the Liostrea

multiformis - Nucinclla birkzlundi associarion (l). For

species composition see Fig. l0; the O2|H2S-boundary

indicates the annual mean. the dashed line the extreme

position during summer.

Diskussion:

Die L,iostrea multifurmis - Nucinella birkelundi-
Assoziation ist eine für sehr feinkörnige Substrattypen
mi t einer sch lam migen S ubstratflVasser-Grenzfl äche
typische Weichbodenassoziation. " Schneesch uh" - und
"Eisberg"-Anpassungen (2. B. RHOADS 1970; CAR-
TER 1972: THAYER 1975) der Epifauna liegen hier
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Der Kimmeridge Clay von Yortshire (England)

nicht vor. Das erkllirt die Dominanz von Semi-Infauna

und Infauna mit fast 75 Vo. ÄJlo epifaunalen Elemente

waren wahrscheinlich an Ammoniten als sekundäre

Hartgrtinde gebunden (Abb. I I ), Lio s tre a mul tifurmi s

als Zementierer und Orytoma inequivalve als byssat-

freischwingende Form. Gleiches gilt für die

mengenmäßig unbedeutenden Zementierer Placurcpsß

radiata, Cy closerpula gordialis wtd kugmatolepas q,

Liostrea multiformis lnd Oxytoms inequivalve sind

häufig, und im Durchschnitt nur wenig größer als en-

dobenthische Formen. Lio s t r e a muhifu rmi s inkrustiert

überwiegend die Oberseite von Ammonitengehäusen,

zum Teil in mehreren Generationen übereinander. Es

liegt deshalb nahe, eine Besiedlung der Ammoniten-

gehäuse überwiegend am Meeresboden zu postulieren.

Bei den Ernährungstypen dominieren die Suspen-

sionsfiltrierer mit über 80 Vo, aber auch Detritusfresser

sind vsfranden und werden überwiegend von der prote

branchen Muschel Nncincllq birklundi, untergeordenet

auch von Quadrinemus mosensis, Procerilhium sp.

und P s e udo r hy t i do pi I us I at i s s imus gestellt. Dadurch

ist ausreichend organischer Detritus an der Subsnat-

oberfläche und im Substrat belegr

Als mutmaßlicher Protobranchier (vergleiche:

KEEN l97l;  ALLEN & SANDERS 1969 versus

MOORE 1969; VOKEs 1980) hatte Nucinel la

birkelundi vermutlich einen leziürotrophen Larval-

typus mit einer freischwimmenden Phase von nur

wenigen Tagen. Mollusken mit lezithorophen I:rven
werden aus einem Lebensraum bei sarken Sauerstoff-

schwankungen leicht völlig verdrängt, wenn anoxische
Perioden häufig in Abständen von einem oder wenigen
Jahren wiederkehren (2. B. RACHOR 1980, 1982). Das
nahezu durchgehende Auftreten dieser Assoziation in
der mittleren autissiodorensis 7-one belegt demnach
vergleichsweise srabile Sauerstoffwerte über einen
langen Zeiuaum. Deser Befund wird durch die generell
recht niedrigen TOC-Werte und durch des weitgehende
Fehlen von Muschel-hrvalschälchen gestützt. Auch
die Größe des infaunalen und semi-infaunalen Benthos
ist mit durchschnittlich I bis 2 cm relativ groß, ver-
glichen mit den meisten anderen Assoziationen. Inner-
halb der im Kimmeridge Clay untersuchten Milieus
gehörte der Lebensraum der Liostrea multiformis -
Nucinella birketundi Assoziation sicher zu den

vergleichsweise lebensfreundlichen. Allerdings belegen

die Diversitittswerte, die zwar hier zu den höheren

gehören, verglichen mit "normalen" feinklastischen

Sedimenten des Oberjura (FÜRSICH 1977; OSCH-

MANN 1988a; HEINZE 1991) aber recht niedrig sind,

bereis eingeschränkte Verhältnisse im schwach

poikilo-aeroben Bereich (vergleiche OSCHMANN

l99la, b; siehe auch Sauerstoffzyklus im Benthos-

milieu). Eine Versch lechterung der S auerstoffversor-
gung im Sommer wird auch durch die deutlichen

Wachstumsunterbrechung en m O xy t o ma in e quiv alve

angezeigt (Taf. 7, Fig. 7, 8). Die Redox-Grenze

(OZlHZS-Grenzfläche) lag vermutlich nur ein bis

wenige cm unter der Substrat/11/asser4renzfläche, war

aber nur geringen saisonalen Fluknrationen ausgesetzt,

wie das Fehlen von Faunenzusammenbrüchen zeigt.

Tiefgrabendes Endobenthos ist nur durch wenige

Exernplare von Tlvacia depressa belegt

4.1.2 Nicaniella extensa Assoziation (2)

Die Nicaniella extensa Assoziation setzt sich ar.rs 9

Proben mit 15 Arten und 875 Individuen zusammen.

Der trophische Kem besteht aus 5 Arten (Abb. 12)

von denen die flachgrabende, Frltrierende Muschel

Nicaniella extensa mit25,9 7o am häufigsten ist. Es

folgen die epifaunal, filuierende Muschel Aulaco-

myella abadiensis (18,3 Eo), der infaunale, filtrierende

Brachiopode Lingula ovalis (17,0 Vo), der infaunale,

detritusfressende Gastropode Quadinervus mose nsis
(12,9 Vo) und die zementierende Auster Lrostea muili-

formis (9,5 Vo).
Die Fauna sezt sich zu 78,8 7o aus Bivalven, zu

17,9 Vo aus inarticulaten Brachiopoden und zu 13,3 Vo

aus Gastropoden zusammen. Der Anteil an Epifauna

betrligt 32,3 Vo gegenüber 67,5 Vo Semi-Infauna und

Infauna. Bei den Ernährungstypen dominieren die

Suspensionsfiltrierer mit 84,9 9o vor den Detritus-

fressern mit 14,9 Vo.

Ammoniten als Vertreter des Nekton sind deutlich

s€ltener als in der vomngegangenen Assoziation. Lio-

strea muliifurmis tritt allerdings nach wie vor als

Inkrustierer auf den Ammoniten auf, ist aber bedingt

durch die geringere Häufigkeit der Ammoniten eben-

falls deutlich selrcner-

Die Diversitätswerte dieser Assoziation betragen



3t WOLFGAI{GOSCI$TANN

für die Reichhaltigkeit 8,1 mit Schwankungen der

Werte für die Einzelproben zwischen 4 und 10. Die

Gleichmäßigkeit berägt 6,2.

N icanie lla extensa Assoziation (2)

1cm 0 10 20 30vo

Abb. 12. Trophischer Kern der Nicaniella extensa

Assoziation (2). l: Nicaniella extensa;2: Aulacomyella

abadiensß;3: Lingula ovalis; 4: Qudrincmus mosensis;

5: Liostrea nultiformis.

Fig. 12. Trophic nucleus of the Nicaniella extensa

association (2).

Diskussion:

Die Nicaniella extensa Assoziation ist ebenfalls
eine typische Weichbodenassoziation (Abb. I l) mit
fast 7O % Semi-Infauna und Infauna. In der
Assoziation überwiegen Suspensionsfiltrierer sehr

deutlich, Detritusfresser (15 Vo) belegen aber aus-
reichend organischen Detritus als Nahrungsangebor

Der Anteil an Epifaun4 mit Aulacomyella abadiensis

und Liostrea multifurmis beträgt hier etwas über

30 Vo. Liostrea multifurmis als Zementierer tritt wie

in Assoziation (l) nur auf Ammoniten auf, wilhrend

Schalenpflaster von A. absdicßis als mm-feine Lagen

vorkommen. A. abadiensis ist generell groß (2-3 cm)

und mit vielen epi- und endobenthischen Organismen
vergesellschaftet. Deshalb scheint es plausibel, hier

von einer benthischen Lebensweise ftn Aulacomyella

auszugehen. larven, die vermutlich eine Größe von

3 mm pro Individuum erreichten (siehe Abschnitt:

Taxonomie und Autökologie und Assoziation (17)),

besiedelten als Schwarm episodisch d"s Benthosmilieu

und wuchsen ungestört zu Adultformen heran. Auch

Abb. 13. Schematische Rekonstuktion des trophischen

Kems der Nicaniella ertensa Assoziation (2). Ztr

Benennung der Arten siehe Abb. 12. Die O2|H2S-

Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittelposition an. Die

gestrichelte Linic kennzeichnet die sommerliche

Extremposition.

Fig. 13. Sketch of the trophic nucleus of the Nicaniella

extensa association (2). For species composition see Fig.

L2; the OVIH2S-boundary indicates the annual mear\ the

dashed line the extreme position during summer.

die Durchschnitsgröße des Semi-Endobenthos und

Endoben$1os mitbnva I bis 2 cm, die z. T. fehlenden
oder nur in geringerer Menge vorhandenen Larval-

schalen und die vergleichsweise niedrigen TOC-Werte

belegen, d"ß Sauerstoff-Flukurationen wahrscheinlich
nicht sehr ausgep.agt waren. Das Faunenspektrum und
die Diversitätswerte sprechen für ein Milieu ähnlich
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wie bei Assoziation (1), mit bereis eingeschränkten
Lebensverhältnissen im schwrch,pofülo-aeroben Be-

reich, ohne ausgeprägte Faunenzusammenbrtiche. Tief-
grabendes Endobenthos ist nur noch durch zwei Indi-

viduen (von 875) der Muschel Tlvscia depressa belegt
Vermutlich lag die Redox-Grenze nur ein bis wenige

cm tief im Substrat.

4.1.3 Liostrea multiformis - Otytoma in-

cquivalve Assoziation (3)

Die Assoziation wird aus 12 Proben mit 20 Arten

und 1 266 Individuen gebildet. Der rophischen Kern

wird von fünf Arten gebildet (Abb. 14), von denen

Li o s tr e a multifu r mjs / O ry t o mo ina e quiv a lv e
Assoziation (3)

1cm 0 20 4,O Vo

Abb. 14. Trophischer Kern der Liostrea multiformis -

Oxytoma inequivalve Assoziat ion (3). l :  Liostrea
mul t ifu r mi s; 2: o xytoma ineq uiv alv e; 3 : Ling ula oval is;
4: P alacorutcula mer*ii; 5: G r anvutodon sc hourov s kii.

Fig. 14. Trophic nucleus of rhe Liostrea multiformis -

Oxytoma inc.quivalve Assoziation (3).

Liostres multifurmis mit 35,8 % deutlich dominiert.
Die filtrierenden Muscheln Oxytoma inequivalve
(18,0 Eo) wd Gramtnctodon sclwrsovskü (3,9 %), dre

infaunale, detritusfressende Muschel P alaeo nucula

nunkii (ll2 Vo) und der Brachiopode Lingula ovalis
(12,6 %) sind die weiteren Formen.

Die Fauna setzt sich zu 83,1 % aus Bivalven und

zu 12,6 7o ?as Brachiopoden zusammen. Unter-

geordnet sind noch Gastropoden mit 3,8 % and

Cirripedier mit 0,5 7o vattatan. Der Anteil an Epi-

fauna mit 59,3 Vo ist aufflillig hoch gegenüber der

Semi-Infauna und Infauna mit zusammen 40,8 7o. Bei

den Ernährungstypen dominieren die Suspensions-
f,rltrierer mit 85,1 7o, Detritusfresser sind mit 15 Vo

vertreten.

In allen Proben, die diese Assoziation aufbauen,

sind Ammoniten als Vertreter des Nekon häufig. Sie

sind in der Regel von Liastrea multiformis inkrustiert

Isolierte rechte Klappen von Liostrea multifurmis zei-

gen fast immer eine Ammonitenxenomorphie, was be-

legt, daß die korrespondierenden linken Klappen eben-

falls auf Ammoniten festgewachsen waren.
Diversitiitsbestimmungen ftir die Reichhaltigkeit

ergaben den Minelwert 8,3, die Werte der Einzelproben

streuten zwischen 5 und 13. Für die Gleichmäßigkeit

btrrigt der Wert 5,3.

Diskussion:

Trotz des tonig feinsiltigen Substrates dominiert

bei der Liostrea multiformis - Orytoma inequivalve
Assoziation die Epifauna mit fast 60 %, vor allem

durch die beiden namengebenden Arten. Liostrea

multiformis und wahrscheinlich auch Orytoma

inequivalve lebten als Zementierer bzw. als byssat-
freischwingende Formen auf den in dieser Assoziation

sehr häufigen Ammoniten (Abb. 15). Das gleiche gilt

für die mengenmäßig unbedeutenden Zementierer

P lacunopsis radiata und kugmatolepas sp.. Möglich-

erweise haben die Ammoniten bereits zu \*bzeiten

fakultativen.Pseudoplanktonten als "Floß" gedient
(siehe Autökologie). Viele an der Oberseite stark
inlaustierte Ammoniten (Taf. 10, Fig. l) belegen
allerdings, daß die Besiedlung von Liostrea in mehre-

ren Generationen übörwiegend am Boden erfolgte.
Wie bei den Assoziationen (l) und (2) dominieren
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auch hier epi- und infaunale Suspensionsfiltrierer bei

weitem. Allerdings sind auCh Detrihrsfresser mit 15 7o

durch die protobranche Muschel Palaeonucula menkü

und untergeordnet durch die Gastropoden Quadrirwrvus
mo s e n sis, P r o c er it hium sp. und P s e udor hy tido pilus

latissimus vertreten und belegen reichlich organischen

Detritus als Nahrungsqrclle. Die protobrilche Palaeo-

nucula menkii hatte, wie Nucinella birkelundi in

Assoziation (l), einen lezithotrophen larvaltypus.

Starke Schwankungen im Sauerstoffangebot mit peri-

odischen anoxischen Phasen sind deshalb auszuschlie-

ßen. Im Verbrcitungsbereich der Lbstea mukifurmis -

Orytoma inequivalve Assoziation in der mutabilis und

tieferen eudoxus Zone (Abb. 65) herrschten deshalb

vergleichsweise stabile Sauerstoffwerte. Dieser Befund

wird auch durch die niedrigen TOC-Werte und die nur

sporadisch auftretenden Muschellarvalschalen gestützt.

Abb. 15. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Liostea multifurmis - Oxytoma inequivalve

Assoziation (3). Zw Benennung der Arten siehe Abb. 14.

Die O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die Jafuesmittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

somnerliche Extremposition.

Fig. 15. Sketch of the trophic nucleus of. the Liostrea

multiformis - Oxytoma inequivalve association (3). For

species composition see Fig. l4; the O2IH2S-boundary

indicates the annual mean, the dashed line the exEeme

position during summer.

Die Diversitlltswerte und die Durchschnittsgröße

der Fauna (l bis 2 cm) belegen hier, wie in den voran-

gegangenen Assoziationen, zwar bereits eingeschränkte

Irbensverhälhisse, vermutlich im schwach poikilo-

aeroben Bereich. die aber noch relativ stabil waren. In

sehr seltenen Fllllen kommt die tiefgrabende Muschel

Thracia depressa vor. Die Redox-GrenzflZbhe ist also

nur ein bis wenige cm unter der Substrat/lMasser-

Grenzflliche zu vermuten.

4.1.4 Liostrea mult i formis -  Quadrinervus
moscnsis Assoziation (4)

Die Liostrea multiformis - Qrudrinervus mosensis

Assoziation ist durch 24 Proben mit 2l Arten und

I 915 Individuen reprlisentiert. Der trophische Kern

besteht aus fünf Arten (Abb. 16). Liostrea multiformis
(292 Eo) und Qwdrinervus mosenis (22,3 Vo) domi-

nieren die Assoziation. Drei weitere infaunale

Li ostr ea multiformis / Quadrine rvus mos e nsis
Assoziation (4)

1cm 0 10 20 30Vo

Abb. 16.. Trophischer Kern der Liostrea rnultifurmis -

Quadrinervus mosensis Assoziation (4). l: Liostrea

mult ifor mis; 2: Quadr irerv us mosens isi 3: I socy p r ina

minuscula; 4: Nbaniella extensai 5: Palaconucula nunkii.

Fig. 16. Trophit nucleus of the Liostrea multifornß -

Quadr inem us mosensis association (4).
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Muscheln treten auf: Isocyprina minuscula (16,4 Eo),

Nicaniella extensa (8,7 7o) wd,Palaeonucula menkii
(5,1 7o).

Die Assoziation besteht zu etwa 75 7o aus

Muscheln, zu etwa 24Vo alus Gastropoden, zu I Vo aus

inarticulaten Brachiopoden und zu je 0,1 Vo avs

Echiniden und Cinipediern. Der Anteil an Epifauna be-

trägt 36,1 %, Semi-Infauna und Infauna sind mit

63,87o vertreten. Bei den Ernährungstypen überwie-
gen die Suspensionsfiltrierer mit 70,5Vo vor den
DetriEsfressern mit 29,5 Vo.

Nekon ist durch Ammoniten in allen Proben der

Assoziation reichlich belegt. Liostea tritt entweder

inkrustierend auf Ammoniten auf oder belegt durch

Ammonitenskulptur im xenomorphen Teil der Schale
(sehr häufig auch bei rechten Klappen erkennbar), daß

sie an Ammoniten aufgewachsen war.

Diversitiltsbestimmungen ergaben für die Reich-

haltigkeit den Mittelwert 8, mit Schwankungen bei

den Einzelproben zwischen 5 und 12. Die Gleich-

mäßigkeit benagt 5,6.

Diskussion:

Auch bei der Liostres multifurmk - Quadrinemus
mosensis Assoziation ist der Anteil an Epifauna, trotz

des sehr feinkörnigen Substrates, mit 36 7o aüfallig
hah. Freilebende und mobile Taxa sind aber sehr sel-

ten, z. B. die Muscheln Entolium corneolum,Aulaco-
myella abadiensis oder der Gastropode Procerithium

sp. und diadematide Seeigel. Den größten Teil der
Epifauna (30 Vo) stellt die ausschließlich auf Ammo-
niten inkrustierende Muschel Liostrea multiformis.
hr Liostrea-Bewuchs ist häufig dicht auf der Oberseite
der Ammoniten und umfaßt mehrere Generationen. Die
Besiedlung dürfte deshalb ganz überwiegend aufam
Meeresboden liegenden Gehäusen erfolgt sein (Abb.
17).

Bei den Ernährungstypen dominieren zwar noch
immer die Suspensionsfiltrierer, der Anteil an
Denitusfressern - vor allem Quadrinervus mosensis
and, Palaeonucula menkii - erreicht aber fast 30 Vo.
Offensichtlich war reichlich organischer Detritus vor-
handen und wude auch als Nahrungsque\le genutzt.
Nie in den Assoziarronen (1) und (3) betegt auch hier
das Auftreten der proobranchen Muschel Palacorurcula

menkii mit einem lezithotrophen Larvaltypus ver-

gleichsweise stabile Sauerstoffwerte über einen länge-

ren Zeitraum. Die mit der Veöreitung der Assoziation

im tieferen Teil der eufurus Zone einhergehen&n nied-

rigen TOC-Werte, die oft I cm überschreitende Durch-

schnitsgröße und die Diversitiiswerte stützen diese

Interpretation. Vermutlich ist auch der Lebensraum

dieser Assoziation dem schwach poikilo-aeroben Be-

reich zuzuordnen. Nur in wenigen Exemplaren treten

tiefgrabende Muscheln (Thracia depressa) auf. Die

Redox-Grenzflibhe lag daher wahrscheinlich nur ein

bis wenige cm unter der SubstratlMasser4renzfübhe.

Abb. 17. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Liostrea multifurmis - Quadrinemus mosensis

Assoziation (4). Zvr Benennung der Arten siehe Abb. 16.

Die O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. 17. Sketch of the trophic nucleus of the Liostrea

multiformis - Quadrirumus mosensis association (4). For

species composition see Fig. 16; the O2lH2S-boundary

indicates the annual mearl the dashed line the etrtreme

position during summer.

4.1.5 Palaeonucula menkii Assoziation (5)

19 Proben mit 16 Arten und I 225 Individuen

wurden zu dieser Assoziation zusammengefaßt. Im

trophischen Kern grit 5 Arten (Abb. 18) dominiert
Palaeonuc'u\a menkii mit 34,7 7o. Weitere Formen

sind Liostrea multiformis (16,8 Vo), Isocyprina

minusculc (lj,6 qo), Oucdrinervus mosensis (10,8 %)

und Grammatodon schourovski; (5,9 %).
Die Assoziation wird zu 85,0 7o aus Bivalven, zu
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ll,2% aus Gastropoden und,zu 3,8 % aus inartiku-

Iaten Brachio@en aufgebaut. Der Anteil an Epifauna

beträgt 22,0 %, Semi-Infauna und Infauna überwiegen

deutlich mit 78,0 Vo.Bei den Emährungstypen ist der
hohe Anteil an Detritusfressern mit 52,1% auffilllig.

Suspensionsfi ltrierer stellen 45,8 %, Chemosymbion-
ten 2,1 % der Fauna.

P alaeonucula me nftii Assoziation (5)

1cm 0 20 4OVo

Ammoniten sind häufig von Liostrea multifurmis in-

krustiert Auch isoliert vorkommende Individuen von

Liostrea (fast ausschließlich rechte Klappen) belegen

durch Xenomorphismus, rleß sie auf Ammoniten auf-
gewachsen waren.

Diversitäsbestimmungen ergaben fiir die Reich-

haltigkeit den Mittelwert von 6,8, der bei den Einzel-

proben von 4 bis I I stneute. Der Wert für die Gleich-
mäßigkeit beträgt 5,6.

Diskussion:

Die Palaeonucula menkü Assoziation ist mit ei-

nem Anteil an Semi-Infauna und Infauna von fast

80 7o ebenfalls eine typische Weichbodenassoziation
(Abb. l9). Die Epifauna setzt sich, von wenigen un-

bedeutenden, freilebenden Formen (Aulacomyella

abadiensis, Enaliurn corneolutn vtd Procerithiwt sp.)
abgesehen, überwiegend aus Zementi ercrn (Lio s tre a

multifurmis) und byssat freischwingenden Formen
(Orytoma inequivalve) zusammen, die wahnscheinlich

ausschließlich auf Ammoniten festgewachsen waren.

Abb. 19. Schematische Rekonstnrktion des rophischen

Kerns der Palaeonucula menkii Assoziation (5). hx

Benennung der Arten siehe Abb. 18. Die OZIHZS -

Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittelposition an. Die

gesrichelte Linie kennzeichnet die sommerliche Extrem-

posit ion.

Fig. 19. Sketch of the trophic nucleus of rhe Palacorurcula

menkii'aisociation (5). For species compostion see Fig.

18; the O2lH2S-boundary indicates the annual mean, the

dashed line the extreme position during summer.

Besonders Liostea multifurmis inkrustiert Ammo-
niten, häufig in mehreren Generationen von der Ober-

,/.,g-.-h\v

Abb. 18. Trophischer Kern der Palaeonucula menkii

Assoziation (5). l: Palaeonucula menkii;2: Liostrea

mult ifor mi s; 3: I socypr ina minusc ula; 4: Quadr inerv us

mosens is; 5: G ranmatodon sc lourovskii.

Fig. 18. Trophic nucleus of the Palaeonucula menkii

association (5).

Nekton ist in allen Proben der Assoziation durch

Ammoniten reichlich reprllsentiert Die Oberseiten der
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seite, was auf eine Besiedlung der Gehäuse am Meeres-

boden schließen läßr

Im Gegensatz zu den bisherigen Assoziationen

dominieren hier die Detritusfresser mit etwas über

5O %. Es war offensichtlich reichlich organischer

Detriurs vorhanden und wurde als Nahrungsquelle ge-

nutrt. 35 % der Defitusfresser werden von der proto-

branchen Muschel Palaconucula menkii gestellt, die

damit die wichtigste Art in dieser Assoziation darstellr

Ihrc ontogenetische Entwicklung über einen lezitho-

nophen l-arvaltypus schließt stark schwankende Sauer-

sloffwerte mit regelmlißig wiederkehrenden Anoxia-

Perioden aus. Die Palaeonucula menkü Assoziation

ist, von vereinzelten Vorkommen in der mittleren

eudoxus Zone abgesehen, auf die mutabilis Tnne

beschränkr Die niedrigen TOC-Werte, die hliuhg fehl-

enden l-arvalschalen von Muscheln und die Diver-

sitätswerte erlauben hier, wie bei den Assoziationen
(l) bis (4), eine Zuordnung zu einem relativ lang-

zeistabilen Milieu im schwach pofülo-aeroben Be-

reich. Tiefgrabende Infauna fehlt. Die Iage der Redox-

Grenzfläche war demnach nur wenige cm unter der

Substratoberfllbhe.

4.1.5 Lingula ovalis - Mesomiltha concinna
Assoziation (6)

Acht Proben mit 13 Arten und 541 Individuen

wurden zu dieser Assoziation zusammengefaßt. Der

rophische Kern besteht aus vier Arten (Abb. 20), von

denen der infaunal filtrierende Brachio@e Lingula

ovalis mit 36,2 7o dominiert. Weiterhin treten auf:
Isocyprina minuscula mit 22,1 Vo, dte tiefgrabende,
chemosymbiontische Muschel M esomiltlw concinna
mit l7,0 Voundder epifaunale Brachiopode Dßcinisca
sp. ebenfalls mit 7,8 7o.

Die Fauna der Assoziation setzt sich zu 53,9 %
aus Bivalven, zu 44,0 7o atvs inartikulaten Brachio-
poden, zu 2,6 7o avs dekapoden Krebsen und
unt€rgeordnet aus Gastropoden (0,3 7o) und Cini-
pediern (0,2 7o) zusammen. Epifauna ist lediglich mit
20,9 %, Semi-Infauna und Infauna dagegen mit
79,1 % yertreten. Bei den Ernälhrungstypen dominie-
ren die Suspensionsfiltrierer mit 77,9 Eo vor den
Chemosymbionten mit 17,0 7o, den Karnivora mit
2,6 % wd den Detritusfressern mit 2,5 7o.

Nekton ist in dieser Assoziation durch seltene

Fischknochen und ebenfalls nicht sehr häufige Am-

moniten belegr Ensprechend sind auch Inkrustierer

(Liostrea multifurmis, kugmatolepas sp.) und byssate

Formen (O xy toma ine quivalve, B uc hia mo s que nsi s

vnd Psroinocer(nnus sp), die an Ammoniten als Hart-

substrat gebunden waren, selten.

Divenitlisbestimmungen ergaben für die Reich-

haltigkeit 5,0, mit Werten ftir die Einzelproben

zwischen 4 und 6. Die Gleichmlißigkeit betiä$ 4,5.

Lingula ovalislM esomiltha concinna Assoziation (6)

1cm

Abb. 20. Trophischer Kern der Lingula ovalis -

Mesoniltha concirma Assoziation (6). l: Lingula ovalis;

2: Isocyprina minuscula) 3: Mesomiltha corrcinnai 4:

Discinisca sp..

Fig. 20. Trophic nucleus of the Lingula ovalis -

Mesomilt ln conc iuta association (6).

Diskussion:

Die Lingula ovalis - Mesomiklw concinna Asso-

ziation ist ebenfalls eine typische Weichboden-

assoziation (Abb. 2l) mit einem Semi-Infauna- und

Infaunaanteil von 8p Vo.Der epifaunale Anteil besteht
aus DrsciaÄrd sp., aus Zementierern und aus byssaten

Formen. Orbiculoidea, ein Verwandtpr and Discinisca

morphologisch ähnlicher inartikulater Brachiopode,

wird von SEILACHER (1982) als fakultativer
Pseudoplanktont auf Ammoniten beschrieben. D isci-
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nisca vtar hier nicht auf oder in der Nlihe von

Ammoniten zu finden, weshalb eine epifaunale, mit

dem Stiel im Substrat verankerte Lebensweise ange-

nommen wird.

Neben dem hohen Anteil an Brachiopoden (M %)
ist bei dieser Assoziation das Spektrum der Ernähr-

ungstypen aufftlllig. Es dominieren zwar, wie in fast

allen Assoziationen, die Suspensionsfiltrierer (78 7o),
gefolgt aber von Chemosymbionten (Mesomiltha

concinna) mit 17 Vo vor &n Karnivoren und Detrihrs-

fressern mit je etwa 2,5 %. Geinge Anteile an

Chemosymbionten sind auch in den Assoziationen (l),

(5) und (7), Spuren in fast allen Assoziationen zu

finden. Mesomiltha concinna lebte als schwach-

konvex gewölbte lucinide Muschel tiefgrabend (2. B.

KAUFFMAN 1969), vermutlich teilweise unter der

Abb. 21. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Lingula ovalis - Mesomiltln corrinna Assozia-

tion (6). Zur Benennung der Arten siehe Abb. 20. Die

O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittelposition

an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die sommerliche

Extremposition.

Fig. 21. Sketch of the trophic nucleus of the Lingula

ovalis - Mesomiltha concinna association (6). For

species composition see Fig. 20; the O2lH2S-boundary

indicates the annual mean, the dashed lhe the extreme

position during summer.

Redox-Grenze. Trotzdem erreichen die häufig in

l,ebendstellung anzutreffenden Muscheln (Iaf. I l, Fig.
l) mit 3 bis 5 cm ein vielfaches der Durchschnitts-
grÖße andercr infaunaler Elemente. Vermutlich hielt

Mesomiltha mit ihrem Pseudosipho, einer durch

Schleim stabilisierten Röhre, die Verbindung zur

Wassersäule aufrecht und gew?ihrleisüete so die Sauer-

stoffversorgung @URCHON 1968; STANLEY 1970).

Durch eine Röhre oder ein Röhrensystem, das von dem

wurmartigen Fuß in tiefere Substratschichten hinein

angelegt wurde, pumpte M e s omil t lw Schwefelwasser-

stoff aus dem Reduktionshorizont hoch (Abb. 2l;

SEILACHER 1990; SAVRDA et al. l99l), um ihn den

endosymbiontisch, vermutlich intrazellulär in den

Kiemen lebenden CVE-ITER et aI. l99l), chemoauto-

trophen Bakterien zuzuführen. Neben der Oxidierung

und damit Entgiftung des toxischen H2S stellten die

Bakterien vermutlich noch Nahrung in Form von

Zucker oder Stärke zur Verfügung, was den Luciniden

zu ihrer überdurchschnittlichen Größe verhalf.

Die Redox-Grenzflliche lag vermutlich nur wenige

cm unter der Substraoberfläche, war aber wahrschein-

lich nur geringen Fluktuationen unterworfen. Chemo-

symbiose i51 xuf das austarierte Gleichgewicht der ge-

meinsamen Verfügbarkeit von Sauerstoff und Schwe-
felwasserstoff angewiesen. Starke Fluktuationen

machen dns Gleichgewicht instabil, episodische Peri-

oden von Anoxia sogar unmöglich. Die Muschel

benötigt Sauerstoff für ihre Stoffwechselabläufe
(OSCHMANN 1994), und auch die Bakterien benötigen

zumindest Restmengen von Sauerstoff für die

Sulfidoxidation in ihrem modifizierten CALVIN-

BENSON-Zyklus (FELBECK et al. l98l). Gelegentliche

Faunenzusammenbrüche sind durch in der Schicht-
fläche liegende zweiklappige Individuen von Mesomil-

tla concinna belegt, die Klaprpen sind ennveder völlig

geöffnet oder ineinander gepreßt CIaf. I 1, Fig. 2-3). Es

ist keinerlei physikalische Aufarbeitung erkennbar.
Folglich läßt sich die Einbettung nur durch ein

Herauswandern der tiefgrabenden Formen erklären, die

der hochwandernden Redoxgrenze wilhrend Perioden

mit gravierendem Sauerstoffmangel oder sogar Anoxia

zu folgen versuchten und auf dem Substrat liegend

starben.

4.1.7 Isocyprina minuscula - Quadrinervus
mosensis Assoziat ion (7)

14 Proben,2l Arten und I 821 Individuen bauen
diese Assoziation auf. Der trophische Kern setzt sich
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aus vier Arten zusammen (Abb. 22),von denen /so-
cjpina minuscula mit 59,7 7o deutlich dominiert. Die

weitßren Arten sind Liostrea multifurmis (12,5%),

Quadrinemus mosensis (7,7 %) wd Grammatodon

sclourovskii (5,3 %).

Die Assoziation wird zu9O2 96 aus Bivalven, zu

7,7 7o aus Gastropoden, zu l,l 7o aus inartikulaten

Brachiopoden und zu je 0,2 Vo aus Polychaeten und

Cirripediern aufgebaut. Epifauna ist nur mit 16,7 Vo
vertreten, Semi-Infauna und Infauna dagegen mit

83,0 Vo. Suspensionsfiltrierer überwiegen bei den Er-

nlihrungstypen deutlich mit 87,3 %,vor den Detritus-
fressern mit 10,2 Vo und den Chemosymbionten mit

2,2 Vo.

Isocyprinaminuscula/ Isocyprinaminuscula/

Quadyinemus mosensis Grammatodonschourovskii

Assoziation (7) Assoziation (8)

1cm
0 20 Q 60 0 20 q 60%

Abb.22. Jrophische Kerne der Isocyprina minuscula -

Qu4drinemus mösensis Assoziation (7) und &r Isocyprina

minuscula - Gratnmatodon schowovskü Assoziation (8).

Q): l: Isocyprina minusculai2: Liostrea multiformis;3:

Quad.r inerv us mos e ns i s i 4 : G r anmat o don s c ho ttr ov s ki i.
(8): l: Isuyprina minuscula;2: Grantrutod,on schourw-
ski i: 3: Liostr ea multifu rmis; 4: Quadr incm us mosensis.

Fig. 22. Trophic nuclei of the Isocyprina minuscula -

Quadrinenw mosensis association (7) and the Isocyprina
minuscula - Granvntodon schouavskii association (8)-

Seltene Fischknochen und Ammoniten belegen die
Existenz von Nekton. Die Ammoniten sind, soweit
vorhanden, häufig an der Oberseite von Liostrea
muhifu r mis inkrustiert.

Diversitlismessungen ergaben für die Reichhaltig-

keit einen Mittelwert von 6,6, mit Schwankungen

zwischen 4 und 9 bei den Einzelproben. Die Gleich-

mäßigkeit berägt 3,4.

4.1.t  Isocyprina minuscula -  Grammatodon

schourovskii Assoziation (t)

Die Assoziation setzt sich aus 7 Proben, 13 Arten

und 613 Individuen zusammen. Im nophischen Kern
(Abb.22) neten dieselben vier Arten auf wie bei Asso

ziation (7), aber in anderer Reihenfolge und anderer

Häufigkeisverteilung. Es dominiert auch hier /so-

cyprina minuscula mit 38,5 %, gefolgtvon Gramma-

todon sc hourovskii (25,1 Vo), Liostrea multifurmis
(13,4 Vo) und Quadrinervus mosensis (8,5 Vo).

Die Assoziation besteht zu 86,3 7o aus Bivalven

und zu 13,7 Vo aus Gastro@en.24,E 7o der Fauna

lebte epifaunal; Semi-Infauna und Infauna stellen

75,4 Vo. Suspensionsfiltrierer dominieren die Ernäh-

rungstypen mit 85,17o vor den Detritusfressem mit

14,4 9o und den Chemosymbionten mit 0,7 7o.
Nekton ist durch sptirliche Reste von Fischkno-

chen und durch Ammoniten belegt. Etliche Ammoni-

ten sind von Liostrea multifurmis inknrstiert.

Die Diversitiitsbestimmun g für die Reichhaltigkeit

erbrachte den Mittelwert 5,1. Die Werte für die

Einzelproben schwankten zwischen 4 und 7. Die

Gleichmäßigkeit b€trägt 4, 1.

Dskussion der Assoziationen (7) und (8):

Die Isocyprina minuscula - Quadrircrws mosersis

Assoziation und die Isocyprina minuscula -

Grammatodon schourovskii Assoziarion sind in ihrer
Zusammensetzung sehr Zlhnlich und werden deshalb
gemeinsam diskutiert. Die Ahnhchkeit berrifft nicht
nur die im trophischen Kern auftretenden Arten,

sondern auch die prozentuale Häufigkeit der Lebens-

und Ernährungstypen. Beide Assoziationen sind

typische Weichbodenassoziationen (Abb. 23) mit

einem Anteil an Serni-Infauna und Infauna von etwa
85 Vo. Der Änteil an Epifauna wird zum größten Teil
von Inkrustierern (Lio stea multiformis, Cy clo s er pula

gordialis, Tzugmatolepas sp.) auf Ammoniten gestellt

Untergeordnet tritt noch byssates Epibenthos auf
(O xy t o ma i ne quiv alv e, P ar ai no c er atn trs sp., C antp t o -

s4'6v\(

@
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nc c te s aurit us, B uc hia mo s que n sis),, das verm utlich

ebenfalls an Ammoniten festgeheftet war. Freilebende

Formen sind nur durch wenige Exemplare von

Entolium corneolum belegt. Die Besiedlung der

Ammoniten erfolgte vermutlich am Meeresboden. Die

Größe der Besiedler überschreitet die der lnfauna nicht

wesentlich, und Liostrea multiformis ist überwiegend

auf der Oberseite von Ammoniten anzutrcffen.

In beiden Assoziationen dominieren Suspensions-

filtrierer mit 87 bzw. 85 Vo, wie bei den meisten

anderen Assoziationen. Detritusfrcsser (10 bis 14 %)

sind überwiegend vertreten durch den Gastropoden

Quadrinervus mosensis, selten auch durch die

protobranchen Muscheln Nucinella birkelundi und

Palaeonucula mer*ü. Sie belegen, daß reichlich orga-

nischer Detritus vuhanden war und als Nahnrngsquelle

erschlossen wurde. Tiefgrabende Infauna fehlt mit

Ausnahme weniger Chemosymbionten (Mesa mil t ha

concinna und Solemya sp.) und belegt, daß der

Reduktionshorizont nur einen bis ma,rimal wenige cm

tief im Substrat gelegen hat. hotobranche Muscheln

sind sehr selten, verglichen mit den Assoziationen (l)

bis (5). Die Redox-Grenz€ war wahrscheintich saisonal

fl uktuierend mit Sauerstoffmangelperioden im Som-

mer, und gelegentlich gab es Perioden von Anoxia.

Protobranche detritusfressende Muscheln mit ihrem

lezithotrophen Larvaltyp, der sich fast ausschließlich

am Meeresboden entwickelt, wurden dadurch weit-
gehend aus dem Lrbensraum verdr?lngL

Der gleichfalls detritusfressende protobranche

Gastropode Quadrinemus mosensis hatte sehr wahr-

scheinlich einen_ planktotrophen l:rvaltypus wie die
rezenten Aponhaiiden (FRETTER 1984) und konnte

sich gut behaupten. Saisonale Fluktuationen in der

Sauerstoffversorgung mit gelegentlichen Faunenzu-

sammenbrüchen werden auch durch zweiklappige,

infaunale (2. T. auch semi-infaunale) Muscheln ange-

zeigt, die in der Schichtfläche entweder aufgeklappt

oder die beiden Klappen zusammengepreßt vorkom-

men. Sowohl die flachgrabende Isocyprina minuscula,

als auch die seltenen tiefgrabenden Individuen von

Mesomiltha concinna und Solemya sp. sind davon

betroffen. Diese Art der Einbettung in Sedimenten

ohne Anzeichen von hydrodynamischer Aufarbeitung

enstehE wenn die Infauna, bedingt durch anhaltenden

Sauerstoffmangel, an die Oberfläche wandert und dort

verendet (OSCHMANN 1990, 191a, b). Auch das

teilweise gehäufte Aufneten von Muschelarvalschalen,

die Besiedlungsversuche planktischer krven in einem

lebensfeindlichen Milieu anznigen, unterstützen diesen

Befund. Die Isocyprina minuscula - Quadrinervus
mosensis Assoziation und die Isocyprina minuscula -

Grammatodon sclourovskü Assoziation belegen damit

ein poikiloaerobes Milieu (OSCHMANN 1990, l99la,

b). Wie die Diversitätswerte, die nur wenig unter denen

der Assoziationen (1) mit (5) liegen, vermuten lassen,

erfolgten die Faunenzusammenbrüche durch Anoxia-

Perioden nicht regelmäßig in aufeinanderfolgenden,

sondern wahrscheinlich in Abstllnden von mehreren

Jahren.

Abb. 23. Schematische Rekonsruktion der trophischen

Kerne der Assoziationen (7) und (8). Zru Benermung der

Arten siehe Abb. 22. Die G2lH2S-Grenzfläche gibt etwa

die Jahresmittelposition an. Die gestrichelte Linie kenn-

zeichnet die sommerliche Extremposition.

Fig. 23. Skerch of the trophic nuclei of association (7)

and association (8). For species composition see Fig.22;

the O2lH2S-boundary indicates the annual mean" the

dashed line the extreme position dwing summer.

4.1.9 Liostrea multiformis - Isocyprina mi-

nuscu la  -  Quadr inervus  mosens is  Asso-

ziation (9)

Diese Assoziation wird von22 Proben, 22 fulen

und I 779'Individuen aufgebaut. Der trophische Kern

besteht nur aus drei Arten (Abb. 24): Liostea multi-

formis (43,9 %),lsocyprina minrucula G2,a %),und

Quadrinervus ntosensis (6,1 %).

Bivalven stellen 93,3 4o der Assoziation, Gastro-



poden 5,0 %, Brachiopoden l,l 9o, Polychaeten

0,3 7o, Cirripedier 0,2 7o vnd Echiniden 0,1 Vo. Bei

den Besiedlungstypen kornmt fast ebensoviel Epifauna
(48,5 %) wie Semi-Infauna und Infauna vor (51,5 %).

Suspensionsfiltrierer dominieren die Ernährungstypen

mit 88,2 %. Detritusfresser sind mit ll,4 7o, Chemo-

symbionten mit 0,6 % vorhanden.
Ammoniten als Vertreter des Nekton sind hliufig.

Viele Gehäuse sind an der Oberseite von Liostrea

1cm 0 2 0 4 0

Liostrea multifurmisllsocyprina minusculalQuadrinervus mosensis Assoziation (9)
I socyprina minusculalQuadrinervus mosensis lLiostrea multifurmis Assoziation (1 0)

Quadrinervus mosensisllsocyprina minusculalLiostrea multiformis Assoziation (1 l)
Li o s tr e a mul tifu rmi s / G r ammat o d o n s c h o ur ovstr i As soziation ( I 2)
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multifurmis inkrustiert, daneben zeigen viele isoliert

auftretende rechte Klappen von Liostea durch ihren

Xenomorphismus, daß sie ebenfalls auf Ammonilen

aufgewachsen lebten. Placoidschuppen und seltene

Fischknochen reten ebenfalls auf.

Diversitiltswerte ergaben ftir die Reichhaltigkeit

5,8, wobei die Werte für die Einzelproben zwischen 3

und 1l schwankten. Der Wert frir die Gleichmäßigkeit

betnägt 3,3.

40 50 20 aA 50 Vo

Endi::iijig

rG;h
\x -.i-:fl
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4.1.10 Isocyprina minuscula - Quadrinervus
mosensis -  Liostrea mult i formis Assozia-
tion (10) 

-,
20 Proben rfit 16 Arten und 2 077 Individuen

wurden zu dieser Assoziation zusammengefaßt. Der

(e)

Abb.2l. Trophische Kerne der Liostrea naltifurmis - Isocyprina mirutscula - Quadrinemus nosensis Assoziation (9), der
I- mintscula - Q' mosensis - L. multifurmis Assoziation (10), der Q. mosensis - I. mintscula - L. multifurmis Assoziation
(ll) tmd det L. multiformß - Granuvtodon schouravstii Assoziation (12). (9): 1: l. multiformis;2: I. minuscula;3: Q.
mosensis. (10): l :  I .  minuscula;2: Q. mosensis; 3: L- mult i furmis. ( l l ) :  l :  Q. mosensis;2: I .  minuscula;3: L.
multifurmis. (12): l: L. multi-formis;2: G. sclourovskii;3: I. minuscula.
Fig' 24. Trophic nuclei of the L. nultifurmis - I. minuscula - Q. mosensb association (9), üre I. minascula - Q. nosensis -

L. multiformis association (10), ttre Q. mosensis - I. mirutscula-L. multifurmis association (ll) and the L. multiformis -

G. schourovskü association (12).

\
rophische Kern enthält die selben drei Arten wie die
letzte Assoziation, allerdings in andercr Reihenfolge
(Abb. 2a): Isocyprina minuscula (5l,8Vo), Quadri-
nervus mosensis (21,3 Eo) wd, Liostrea multifurmis
(rr,4 %).
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Die Assoziation besteht 2u76,2 % aus Bivalven,

zu 21,3 Vo atJS Gasnopoden , ,i 1,2 7o äus inartiku-

laten Brachiopoden, 2u0,8 7o aus dekapoden Krebsen,

zu 0,27o aus Polychaeten und zu 0,29o aus Cir-
ripediern. Epifauna ist mit l5,O%, Semi-Infauna und
Infauna mit 85,0 % verlreten. Bei den Ernährungs-

typen dominieren die Suspensionsfiltrierer (75,9 Vo)
vor den Detritusfressern (23,3 Vo) und den unbedeu-
lenden Karnivoren (0,8 Eo).

Fischschuppen und Ammoniten repräsentieren das

Nekton. Die Ammoniten sind häuhg von Liostrea in-

lcustiert, daneben gibt es auch isolierte rechte Klap-
pen, die allerdings sehr häufig eine Ammonitenxeno-
morphie aufweisen.

Diversitätsmessungen ergeben für die Reichhaltig-
keit 5,3 mit Schwankungen für die Werte der Einzel-
proben zwischen 3 und 7. Die Gleichmäßigkeit er-
reicht den Wert 3,0.

4.1.11 Quadrincrvus moscnsis - Isocyprina

minuscula -  Liostrea mult i formis Assozia-

t ion  (1 f )

Die Assoziation setzt sich aus l8 Proben mit 14
Arten und I 407 Individuen zusammen. Wie bei
Assoziation (9) und (10) wird auch hier der rophische
Kern, allerdings in anderer Häufigkeit, von Quadrircr-
vrr mosensis (55,6 Vo), Isocyprina minuscula
(23,7 Eo) und Liostrea multifurmis (6,0 Vo) gebildet
(Abb.24).

Die Fauna wird zu 55,7 Vo von Gastropoden, zu
42,0 Vo von Bivalven und zu 2,3 Vo von inartikulaten
Brachiopoden gebildet. Bei der l.ebensweise dominie-
ren Semi-Infauna und Infauna mit 89,8 Vo gegenüber

der Epifauna init 10,2 7o. Deuitusfresser über-
wiegenen bei der Ernährungsweise mit 58,3 4o gering
vor den Suspensionsfiltrierern mit 41,4 7o und den
Chemosymbionten (0,3 7o).

Fischknochen und Fischschuppen sind in geringer

Zahl vorhanden. Ammoniten als weitere Vertreter des
Nekton sind in dieser Assoziation zwar in fast allen
Proben reprllsentiert, aber nicht häufig. Ensprechend
spielt anch Liostrea als Zementierer keine große Rolle.

Die Diversitlltswerte für die Reichhaltigkeit liegen

&i 4,7 mit Schwankungen der Werte ftir die Einzel-
proben zwischen 3 und 8. Der Wert für die Gleich-
mäßigkeit &rägt2,7.

4.1.12 Liostrea mult i tormis -  Grammatodon

schoarovski i  Assoziat ion (12)

I I Proben mit 14 Arten und 527 Individuen bauen

diese Assoziation auf. Der nophische Kem enthält drci

Arten (Abb. 24): Liostrea multiformis (49,7 Vo\,

Grammatodon schourovskü (23,0 7o) und Isocyprina

minuscula (ll,l7o).

Abb. 25. Schematische Rekonstruktion der trophischen

Kerne der Assoziationen (9), (10), (11) und (12). Zur

Benerurung der Arten siehe Abb. 24. Die OylH2S-Grenz-

flache gibt etwa die Jahresmittelposition an. Die gestri-

chelte Linie kennzeichnet die sommerliche Exrem-

POSl t rOn.

Fig. 25. Sketch of the trophic nuclei of associations (9),

(10), (11) and (12). For species composition see Fig. 24;

the O2lH2S-boundary indicates the annual mean, the

dashed line the extreme position during summer.

Der Anteil an Bivalven in der Assoziation domi-

niert mit 97,27o bei weitem. Gastropoden (2,4%),

inartikulate Brachiopoden (0,2 7o) und Cinipedier
(0,2 Vo) sind weitgehend unbedeutend. Epifauna ist

mit 55,6 7o, Semi-Infauna und Infauna mit 44,3 Vo
vertreten. Bei den Ernährungstypen dominieren die

Suspensionsfiltrierer sehr deutlich mit 97,5 Eo vot den
Detritusfressem mit 2,4 7o.

Fischschuppen und gelegentlich auch Knochen-

fragmente belegen neben den sehr häufigen Ammo-
niten des Nekton. Die Ammoniten sind häufig an ihrer

Oberseite von Liostrea multifurmis inkrustiert Dane-

ben belegen auch viele isoliert vorkommende rechte
Klappen durch ihren Xenomorphismus, daß sie auf
Ammoni ten aufgewachen waren.
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Diversitäsbestimmungen ergabn ftir die Reich-

haltigkeit einen Mittelwert vbn 4,2 mit Schwan-

kungen von 3 bis E für die Einzelproben. Die Gleich-

m:ißigkeit beträgt 32.

Diskussion der Assoziationen (9) bis (12):

Wegen ihrer Ahnlichkeit werden die Assoziationen

(9) bis (12) gemeinsam diskutiert. Die Assoziationen

(9) bis (l l) enthalten im trophischen Kern dieselben

Arten (l socyprina minuscula, Quadrinervus mosensis,

Liostrea multifurmis), allerdings in deutlich unter-

schiedlichen Häufigkeiten. In der Liostrea multifurmis
- Grammatodon schourovstii Assoziation (12) wird

Qudinervus mo sensis dtrch Granmatobn sclnurov-

sfui ersetzt. Quadrinervus mosensis ist aber in Asso-

ziation (12), ebenso wie Grammatodon sclnurovskü

in den Assoziationen (9) bis (ll) mit ein bis wenigen

7o vefitelen. BezUglich lrbens- und Ernährungsweise

unterscheiden sich die vier Assoziationen sehr deutlich.

Der Anteil an Epifauna variiert zwischen l0 und

55 4o,hängt aber in erster Linie mit der Häufigkeit der

Ammoniten zusarnmen. Ahnlich wie bei allen bisher

besprochenen Assoziationen ist erkennbar, daß der

Anteil an Inkrustierern (vor allem Liostrea multif-

ormis, untergeordnet P lacunopsis radiata, kugmanto-

lepas sp., Deltoideum delta und Cycloserpula gordi-

a/is) und der Anteil an byssatem Epibenthos (Oxytotna

inequivalve, Orytoma sp., Parainoceramus sp., Buchia

mosquensis wd Camptonectes auritus) mit der HäuFrg-

keit der Ammoniten korreliert. Die Besiedlung der

Gehäuse fand sehr wahrscheinlich am Meeresboden

statt. Zumindest in den Assoziationen (9) und (12) ist

die Inknrstierung überwiegend auf der Oberseite der
Ammoniten, häufig sogar in mehreren Generationen
übereinander, erfolgt

Auch die Ernährungstypen weisen eine weite
Spanne auf, von der Dominanz der Suspensions-
filtrierer in Assoziation (12) mit fast 100 Vo bis zum
Überwiegen der Detrinrsfresser in Assoziation (ll) mit
knapp 60 7o. Neben den Gastropoden Quadrinervus
mosensis und, kaum bedeutend, Procerithium sp. urd
Pseudorhytidopilus latissimus, tritt auch noch ein
geringer Anteil fotobrancher Muscheln (Palaeorucula

menkii und, Nucinella birkelundi) bei den Detritus-
ftessern auf.

Das Fehlen von tiefgrabender Infauna, die Selten-

heit proobrancher Muscheln und die im Vergleich zu

den bisherigen Assoziationen kleiner werdende Durch-

schniasgroße (bei Isocyprina mintscula deutlich unter

I cm) deuten auf eine sehr flach liegende Redox-

Grenze hin, die zudem noch jahreszeitlich fluktuierte.

Faunenzusammenbrüche durch Anoxia-Perioden sind

durch Ansammlungen von Muschellarvalschalen und

durch infaunale Muscheln, die zweiklappig in der

Schichtfläche ohne Anzeichen von Aufarbeitung

liegen, dokumentiert. Diese sind entweder völlig auf-

geklappt oder die beiden Klappen ineinander gepreßt.

Die Diversitätswerte der Assoziationen (9) bis (12)

sind niedriger als bei den bisher diskutierten

Assoziationen und sprechen für ein pofülo-aerobes

Milieu, in dem regelmäßig, vermutlich jährlich oder

im Abstand weniger Jahre wiederkehrende Faunen-

zusammenbrüche stattfanden. Trotz der deutlichen

Unterschiede bezüglich der Lebens- und Ernährungs-

weise und der Häufigkeit der Arten im trophischen

Kern lassen sich die Assoziationen (9) bis (12) als

verschiedene Endglieder oder als dem Zufall unter-

worfene Variationen des identischen Faunenstocks

auffassen (Abb. 25). Der stochastische Chankter wird

durch die Faunenzusammenbrliche und die Dauer des

Sauerstoffmangels gesteuert. Abh:lngig davon, welche

Art zum Einsetzen der Anoxia-Perioden in der Lage

war, Larven freizusetzen, und w:rnn die l:rven am

Ende ihrer l-arvalznitzum Meeresboden zurückkehrten,

variiert die Zusammensetzung der Benthosfauna in

weiten Grenzen und geht doch auf den identischen

Artensock zurück.

4.1.13 Nucincl la birkelundi -  I  socyprina

minuscula Assoziat ion (13)

Die Assoziation setzt sich aus drei Proben mit

zehn Arten und327 Individuen zusammen. Im trophi-

schen Kern treten nur zwei Arten auf (Abb. 26): Die

infaunale, detrin rsfressende Muschel N ucine lla bir kz-

lundi (59,ö %) unO Isocyprina minuscula (24,8 Vo).

Bivalven dominieren in der Assoziation deutlich

mit 90,7 % vor Gastropoden mit 9,3 7o. Epifauna ist

dagegen nur mit 2,17o vorhanden gegenüber 98,1%

Semi-Infauna und Infauna. Bei den Ernllhrungstypen
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erreicht der Anteil an Detritusfressern mit 7O,O % den
bei weitem htbhsten Wert aller Assoziationen. Sus-
pensionsfiltrierer, die normalerweise überwiegen sind
dagegen nur mit 29,4Eo, Chemosymbionten nur mit

0,E % vorhanden.

Nekton ist rar und wird nur durch wenige Schup
pen und Knochenreste von Fischen und durch spärlich

aufretende Ammoniten vertreten.

N ucine lla bir kelundil I s ocyprina minus cula

Assoziation (13)

1Cm o 20 4A 60 vo

Abb. 26. Trophischer Kern der Nucinella birkelundi

Assoziarion (13). l: Nucinzlla birkelundi;2: Isocyprina

minuscula.

Fig. 26. Trophic nucleus of the Nncinella birkelundi

association (13). l: Nrcinella birkelundi:2: Isocyprina

minuscula.

Die Diversitätswerte für die Reichhaltigkeit erga-
ben den Mittelwert von 5,3, die Werte der Einzel-
proben schwankten dabei zwischen 5 und 6. Die

Gleichmäßigkeit erreichte einen Wert von 2,3.

Diskussion:

Die Nucinella birkzlundi - Isocyprina mintscula

Assoziation ist nur durch drei hoben aus der oberen
eudorus Zone belegt und unterscheidet sich deutlich
von allen übrigen Assoziationen durch das praktisch

vollständige Fehlen von Epifauna und durch einen
Anteil an Detritusfressern von 70 7o (Axbb. 27).
Alleine 60 % davon stellt die protobranche Muschel

Nucinella birkelundi. Das ist ungewöhnlich, da im
Bercich der obercn eudorus7nne z. T. sehr hohe TOC-
Werte vorliegen und protobranche Muscheln wegen ih-
rer lezithotrophen Larvalentwicklung in diesem

Abschnitt generell sehr selten sind. Die hohen TOC-

Werte und die zu dieser Assoziation benachbarten

Assoziationen (9) bis (12) belegen häufige Faunen-

zusammenbrüche, die eine langfristige Rekmtierung
potobrancher Muscheln aus dem Lebensraum unmög-
lich oder zumindest sehr unwahrscheinlich machen.

Andererseits verursachen mobile Endobionten, wenn

sie wie hier in groß€r Zahl vorhanden sind, ein extrem

Abb- 27. Schematische Rekonsruktion des trophischen

Kerns der Nucinella birkelurüi Assoziation (13). Zv

Benennung der Arten siehe Abb. 26. Die O2lH2S-Grenz-

fläche gibt etwa die Jahresmittelposition an. Die gesti-

chelte Linie kennzeichnet die sommerliche Extrem-

posit ion.

Fig.27. Sketch of the trophic nucleus of the Nucinella

birkelundi association (13). For species composition see

Fig.26; the O2lH2s-boundary indicates the armual mean,

the dashed line the extreme position during summer.

suppiges Substrat Dadurch wird die Ansiedlung von

Filnierern erschwert (Amensalismus), was die Domi-

nanz der infaunalen protobranchen Muscheln noch

verstilrkt und zur niedrigen Diversität beitragt. Die

Nucinella birkelundi - Isocyprina ninuscda Asso'

ziation tritt in einem Profilabschnitt mit Schill- und

Bruchschillkonzentrationen auf (siehe 2.2 Bewegt-

wasserfaziestypen). Es ist denkbar, daß durch die

S turmereignisse, die die Schillkonzentrationen bilde-

ten, auch Schwärme von lezithotrophen I-arven aus
klistennäheren Regionen herantranspctiert wurden und

sich kurzfristig, während Perioden ausreichender

Sauerstoffversolgung, etablieren konnten. Die

Seltenheit der Assoziation und ihr kurzfristiges
Auftreten dokumentiert aber, daß die Milieube-
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dingungen für eine dauerhafte Besiedlung zu schlecht
gewesen sind

4.1 .14  Isocypr ina  minascu la  -  L ios t rea

multiformis Assoziation (14)

Diese Assoziation besteht aus 42 Proben mit 2l

Arten und 3 136Individuen.Im uophischen Kern sind
lediglich zwei Arten enthalten (Abb. 28): Isocyprina

minuscula (62,3 Vo) und Liostrea multiformis
(28,2 7o).

I s o cypr ina minus culal Li ostr ea multiformis
Assoziation (14)

1cm 20 40 60 Vo

Abb. 28. Trophischer Kern der Isocyprina minuscula -
Liostrea multiformis Assoziation (l ). l: Isocyprina
minusc ula; 2: Liostrea multiformis.
Fig. 28. Trophic nucleus of the Isocyprina minuscula -
Liostrea multiformis association (14).

Die Fauna setzt sich zu 95,8 7o aus Muscheln, zu
2,9 Vo aus Brachiopoden, zu 1,0 % aus Gastropoden,
zu 0,3 Vo aus Cirripediern und zu 0,1 % aus
Polychaeten zusammen. Der Anteil an Epifauna be-
trägt 31,9 %, Semi-Infauna und Infauna sind mit
8,1% vorhan&n. Bei den Ernährungstypen dominie-
ren Suspensionsfiltrierer mit 98,5 % deutlich vor den
unbedeutenden Detritusfressern (1,4 Vo) wd Chemo-
symbionten (0,1%).

Fischschuppen und Ammoniten repräse111is1sn des

Nekon. Die Ammoniten sind häufig von Liostrea tn-
laustiert, daneben gibt es auch isolierte rechte Klap-
pen, die allerdings sehr häufig eine Ammonitenxeno-
morphie aufweisen.

Die Bestimmung der Diversität ergibt für die

Reichhaltigkeit den Wert 3,7 mit Schwankungen der

Einzelwerte zwischen 3 und 9. Der Wert für die

Gleichmäßigkeit berägt 2,0.

Diskussion:

ln der Isocyprim minuscula - Lbstrea mdtiformis

Assoziation ist das Faunenspektrum bereits sehr ver-

armt. Die Epifauna (etwa28%) wird nahezu vollstlln-

dig von Liostrea multifurmis gebildet, die vermutlich

bevorzugt am Meeresboden Ammonitengehäuse besie-

delte. Bei der Infauna dominiert /socyprina miruscula
(62Vo), alle weiteren Formen spielen praktisch keine

Rolle mehr. Bei den ErnZlhrungstypen dominieren

Suspensionsfi ltrierer mit 98%. Detritusfresser, auch

der infaunale Gasropode Qwdrinemus mosensis, dq

sich bislang in fast allen Assoziationen behaupten
konnte, fehlen nun. Vermutlich war die Redox-Grenz-

fläche nur noch wenige mm unterhalb der Substrat-

oberflliche und zudem noch saisonal flukuierend (Atrb.

29). Nahezu alle Individuenvon Isocyprina minuscula

sind dop,pelklappig in der Schichdlibhe eingeregelt und

belegen regelmäßige (allj:ihrliche) Faunenzusammen-

brüche. Die DurchschniusgrOße vut Isocyprba mirus-

cula eneicht nur noch 5 bis maximal 7 mm, und ist

damit um die Hälfte geringer als in den Assoziationen
(l) bis (5).

Vermutlich waren die jlihrlichen Anoxia-Perioden

ausgedehnt, möglichenveise in der Gößenordnung von

ein bis drei Monaten. Der Zwergwuchs resultiert

wahrscheinlich aus der kurzen kbensspanne, bei der

das Erreichen der Reproduktionsreife wichtiger war als
rlas Größenwachstum. Auch bei Muscheln in normalen

Milieus sind die Phasen der Gametqgenese mit Wachs-

tumspausen verbunden (2. B. MACKIE l9&4). Die

Reproduktionsreife wurde in der Isocyprina minwcula
- Liostrea multifurmis Assoziation in der Regel noch

erreicht, wie ihre weite Verbreitung in der autissio-

dorensis bis hudlestoni Tane zeigt. Muschellarval-

schalen, die zum feil in großer Dichte auftreten,
belegen abetäuch, daß häufig I:rvenschwärme vergeF
liche Besiedlungsversuche am Meeresboden untenxrm-
men haben. Auch die nepionischen Stadien von
Liostrea multifurmis, die häufig sehr dicht auf der
Oberseite von Ammoniten inkrustierten CIaf. 10, Fig.
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4-8), scheinen an fehlendem Sauerstoff eingegangen zu

sein. Die Isocyprina minuscula'- Liostrea multifurmis

Assoziation repräsentiert damit einen lpbensraum im
poikilo-aeroben Milieu, in dem sich nur noch eine

gering diverse Benthosfauna behaupten konnte, die
zudem von regelmäßigen Faunenzusammenbrüchen

benoffen wurde.

Abb. 29. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Isocyprina minuscula - Liostrea multifurmis

Assoziation (14). Die O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die

Jahresmittelposition an. Die gestrichelte Linie kenn-

zeichnet die sommerliche Extremposition.

Fig.29. Sketch of the trophic nucleus of the Isocyprina

minuscula - Liostrea multifurmis Assoziation (14). The

O2iH2S-boundary indicates the annual mean, the dashed

line the exreme position during summer.

4.1.15 Isocyprina minuscula Assoziat ion
(  1s)

Diese Assoziation wird von 75 Proben mit 23

Arten und 7 685 Individuen aufgebaut. Der trophische
Kern enthlllt nür eine Art (Abb. 30), nllmlich Isocy-

prina minuscula mit 81,9 9o.

Die Assoziation wird mit 95,4 % von Bivalven

dominiert Gasuopoden (2,5 Vo), inartikulate Brachio-
poden (1,8 Vo), Cvripedier (0,1 7o), Polychaeten
(0,1Vo) und dekapode Krebse (0,03 Eo) sind nur von

untergeordneter Bedeutung. Infauna und Semi-Infauna

überwiegen sehr deutlich mit 92j 70, gegenüber der
Epifauna mit 7,4 Vo.

Bei den Ernahrungstypen sind Suspensionsfiltrierer

bei weitem am häuFrgsten (95,6 Vo) vor den unbe-

deutenden Detritusfressern (3,3 7o), Chemosymbion-
ten (1,0 9o) und Karnivoren (0,03 4o).

Das Nekton wird durch immer wieder vorkom-

mende Reste von Fischknochen und Placoidschuppen

belegt. Ammoniten sind im allgemeinen selten.
Die Diversitlitswerte ergaben ftü die Reichhalrig-

keit 3,4 mit Schwankungen ftir die Einzelproben

zwischen I und 9. Der Wert für die Gleichmäßigkeit

liegt bei 1,5.

I s o cy prina minus cula Assoziation ( I 5)

1cm o-_T__ tP o'

Abb. 30. Trophischer Kern der Isocyprina minuscula

Assoziation (15). 1: Isocyprina minascula.

Fig. 30. Trophic nucleus of the Isocyprina minuscula

associat ion (15).

Diskussion:

Troz der 23 Atten, die in derlsocyprina minuscula

Assoziation auftreten, ist ihr Faunenspektrum mit ei-

nem Anteil von 82 1o der infaunalen, filtrierenden

Muschel Isocyprina minuscula nahe monotypisch.

Ammoniten sind selten und entsprechend gering ist der

Anteil an Epifauna, vor allem der inknrstierenden

Auster Liostrea multifurmis mit 6 Vo. DeEinrsfresser

spielen mit 3 7o ebenfalls praktisch keine Rolle. Wie

in Assoziation (15) ist Isocyprina minuscula nahezu

immer doppelklap'pig in der Schichtfläche liegend an-

zutreffen. Die Durchschnittsgröße liegt meist nur bei

5 mm. Neben sehr vielen Larvalschalen sind noch

nepionische Stadien in großer Zahl anzutreffen, die oft

nur I bis 2 mm Größe erreichen. Die Redox-Grcnz-

fläche fiel vermutlich nahezu mit der SubsratAVasser-

Grenzfläche zusarnmen, verursachte aber durch saiso'

nale Fluktuationen regelmäßige Faunenzusam-

menbrüche (Abb. 3l). Die große T,ahlvon Larvalscha-

len und nepionischbn Stadien läßt vermuten, daß die
Anoxia-Perioden zum Teil viele Monate dauerten, und

deshalb die Fauna häufig bereis nach der Lanralphase

oder noch während des Juvenilstadiums an Sauerstoff-

mangel zugrunde ging. Der lebensraum &r Isocyprina

minuscula Assoziation entsprach damit einem extrem
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4-8), scheinen an fehlendem Sauerstoff eingegangen zu

sein. Die Isocyprina minuscula'- Liostea multifurmis

Assoziation repräsentiert damit einen lpbensraum im
poikilo-aeroben Milieu, in dem sich nur noch eine

gering diverse Benthosfauna behaupten konnte, die
zudem von regelmäßigen Faunenzusammenbrüchen

benoffen wurde.

Abb. 29. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Isocyprina minuscula - Liostrea multifurmis

Assoziation (14). Die O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die

Jahresmittelposition an. Die gestrichelte Linie kenn-

zeichnet die sommerliche Extremposition.

Fig. 29. Sketch of the trophic nucleus of the Isocyprina

minuscula - Liostrea multifurmis Assoziation (14). The

O2iH2S-boundary indicates the annual mean, the dashed

line the extreme position during summer.

4.1.15 Isocyprina minuscula Assoziat ion
(  1s)

Diese Assoziation wird von 75 Proben mit 23

Arten und 7 685 Individuen aufgebaut. Der trophische
Kern enthlllt nur eine Art (Abb. 30), nllmlich Isocy-

prina minuscula mit 81,9 9o.

Die Assoziation wird mit 95,4 % von Bivalven

dominiert Gasuopoden (2,5 Vo), inartikulate Brachio-
poden (1,8 Vo), Cvripedier (0,1 7o), Polychaeten
(0,1Vo) und dekapode Krebse (0,03 Eo) sind nur von

untergeordneter Bedeutung. In fauna und Sem i-Infauna

überwiegen sehr deutlich mit 92j 70, gegenüber der
Epifauna mit 7,4 Vo.

Bei den Ernahrungstypen sind Suspensionsfiltrierer

bei weitem am häuFrgsten (95,6 Vo) vor den unbe-

deutenden Detritusfressern (3,3 7o), Chemosymbion-
ten (1,0 %) und Karnivoren (0,03 4o).

Das Nekton wird durch immer wieder vorkom-

mende Reste von Fischknochen und Placoidschuppen

belegt. Ammoniten sind im allgemeinen selten.
Die Diversitätswerle ergaben ftir die Reichhalrig-

keit 3,4 mit Schwankungen für die Einzelproben

zwischen I und 9. Der Wert für die Gleichmäßigkeit

liegt bei 1,5.

I s o cy prina minus cula Assoziation ( I 5)

1cm o-_T___y o'

Abb. 30. Trophischer Kern der Isocyprina minuscula

Assoziation (15). l: Isocyprina minascula.

Fig. 30. Trophic nucleus of the Isocyprina minuscula

associat ion (15).

Diskussion:

Troz der 23 Atten, die in derlsocyprina minuscula

Assoziation auftreten, ist ihr Faunenspektrum mit ei-

nem Anteil von 82 1o der infaunalen, filtrierenden

Muschel Isocyprina minuscula nahe monotypisch.

Ammoniten sind selten und ensprechend gering ist der

Anteil an Epifauna, vor allem der inknrstierenden

Auster Lio s tr ea mul tifu rmis mit 6 Vo. Detriorsfresser

spielen mit 3 7o ebenfalls praktisch keine Rolle. Wie

in Assoziation (15) ist Isocyprina minuscula nahezu

immer doppelklappig in der Schichtfläche liegend an-

zutreffen. Die Durchschnittsgrtiße liegt meist nur bei

5 mm. Neben sehr vielen Larvalschalen sind noch

nepionische Stadien in großer Zahl anzutreffen, die oft

nur I bis 2 mm Größe erreichen. Die Redox-Grcnz-

fläche fiel vermutlich nahezu mit der SubsratAVasser-

Grenzfläche zusarnmen, verursachte aber durch saiso'

nale Fluktuationen regelmäßige Faunenzusam-

menbrüche (Abb. 3l). Die große Zahl von Larvalscha-

len und nepionischbn Stadien läßt vermuten, daß die
Anoxia-Perioden zum Teil viele Monate dauerten, und

deshalb die Fauna häufig bereis nach der Lanralphase

oder noch während des Juvenilstadiums an Sauerstoff-

mangel zugrunde gihg. Der lebensraum &r Isocyprina

minuscula Assoziation entsprach damit einem extrem
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pofülo-aeroben Milieu. Sehr wahrscheinlich waren die
jährlich wiederkehrenden Atroxia-Perioden so

ausgedehnt, deß sich im wesentlichen nur noch eine

opportunistisctrc, Art (I socy prina minusculc) behaupten

konnte.

Abb. 31. Schematische Rekonsruktion des trophischen

Kerns der Isocyprina minuscula Assoziation (15). Die

O2|H2S-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittelposition

an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die sommerliche

Extremposition.

Fig. 31. Sketch of the trophic nucleus of the Isocyprina

minuscula Assoziat ion (15). The O2lH25-boundary

indicates the annual mean, the dashed line the exreme

position during summer.

4.1.16 Liostrea mult i formis Assoziat ion
(  1 6 )

Acht Proben mit acht Arten und 219 Individuen

bauen dicse Assoziation auf. Der trophische Kern be-

steht nur aus einer einzigen Art, der zementierenden

Auster Liostrea multifurmis mit 88,5 % (Abb.32).

Bivalven haben einen Anteil an der Assoziation
von 93,1 Vo. Dagegen sind Brachiopoden (4,6 Vo) und

Gastropoden (2,3 Vo) weitgehend unbedeutend. Der

Anteil an Epifauna ist 90,2 7o, satzt sich aber aus-

schließlich aus Inlrustierern und byssat-festgehefteten
Arten zusammen, die vermutlich alle auf Ammoniten

lebten. Die Infauna ist nur mit 9,8 70 vertreten. Bei
den Ernährungstypen überwiegen die Suspensions-
filtrierer mit 96,6 70 vor Detritusfressern (2,3 Vo) und
Chemosymbionten (l,l 7o).

Nekton ist in Form von Ammoniten sehr reichlich

dokumentiert, die häufig beidseitig von Liostea malti-

fo r mi s inkrustiert sind.

Die Diversitätsmessungen ergaben fiir die

Reichhaltigkeit 2,2 mit Schwankungen der Einzel-

probn zwischen I und 4. Die Gleichmäßigkeit berägt

l , 3 .

Liostre a multifurmis Assoziation ( 1 6)

1cm

Abb. 32. Trophischer Kern der Liostrea multiformis

Assoziation (16). l: Liostrea multifurmis.

Fig. 32. Trophic nucleus of the Liostrea multiformis as-

sociat ion (15).

Diskussion:

Die Liostrea multifurmß Assoziation tritt in nicht

zusammenhlingenden Einzelvorkommen sporadisch in-

nerhalb des Profils auf (Anhang III). Neben der Auster

Liostrea multiformis mit fast 90 7o sind andere

Faunenelemente unhdeutend- Lio strea kommt entwe-

der noch inlaustiert auf Ammoniten vor oder belegt die

gleiche Lebensweise durch Ammonitenxenomorphie

an den rechten Klappen. Häufig ist die Besied-

lungsdichte auf beiden Seiten der Ammoniten gleich

und zudem fehlt oft jegliche Begleitfauna. Die Asso-

ziation ist häufig an Sedimente mit hohem TOC-

Gehalt gebunden, in denen gelegentlich Bivalven-

larvalschalen aufreten. Das spricht ftir eine pseudo.

planktische Lebensweise auf lebenden Ammoniten

(Abb. 33), oder auf in der Wassersäule driftenden

Ammonitengehäusen (vergleiche: SEII-ACHER 1982,

DOYLE &.WTTHAM 1991). Das Fehlen von adulten

Bodenbewohnern belegt langfristige anoxische Verhillt-

nisse am Meeresboden oder zumindest so ausgedehnte

saisonale anoxische Perioden, daß sich kein Boden-

leben etablieren kdnnte. Bei einem Teil der Ammo'

niten ist die Inkrustierung von Liostrea multifurmis

0 50 lA0 Vo
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auf der Oberseite dichter als auf der Unterseite; darüber
hinaus ist gelegentlich benthische Begleitfauna in
geringer Tahl anzutreffen. Wahrscheinlich wurde, bei
etwas besseren Belüftungsbedingungen am Meeres-

boden, ein Teil der Ammoniten noch durch benthische
Inkrustierun g überprägt.

Abb. 33. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Liostrea multiformis Assoziation (16). Die

O2lH2S-Grenzfl äche gibt etwa die Jahresrnirtelposition

an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die sommerliche

Extremposition.

Fig. 33. Sketch of the trophic nucleus of. the Liostrea

multiformis association (16). The O2|H2S-boundary

indicates the annual mean. the dashed line the exbreme

position during summer.

4.1.17 Aulacomyella abadiensis Assoziation
(r7)

32 Proben, neun Arten wd | 62lndividuen wur-
den zu dieser Assoziation zusammengefaßt. Im trophi-
schen Kern ist nur Aulacomyella abadiensis mit
93,2Vo enthalten (Abb. 34).

97,5 Vo der Fauna dieser Assoziation wird von den
Bivalven gestellt. Brachiopoden mit 2,3 % und
Gasuopoden mit 0,2 7o sind unbedeutend. Die Epi-
fauna dominiert bei weitem mit 95,6 7o, allerdings
wird ftir Ä4lccomyella neben der benthischen tebens-
weise (2. B. DOYLE & WHITHAM l9l; KELLy &
DOYLE l99l) auch eine pseudoplanktische Lebens-

weise (FRENED( & QLJESNE 1985; SCHUMANN 1988)
erwogen. Eine teleplanische l-arvalentwicklung oder

ein fakultativ holopelagischer lrbenszyklus durch eine
pädomorphe Entwicklung ist ebenfalls denkbar (siehe

Diskussion; OSCHMANN 1994). Semi-Infauna und

Infauna sind mit 4,4 Vo nur von untergeordneter
Bedeu-tung. Noch auffiilliger ist der Trend bei den

Ernährungstypen. Suspensionsfiltrierer übenviegen bei

weitem mit 99,8 % gegenüber 0,2 % Detritus-

fr,essern.

Aul ac o my e I la abadi e ns i s Assoziation ( I 7)

1cm 0 50 raovo

Abb. 34. Trophischer Kern der Aulacomyella abadiensis

Assoziation (17). l: Aulacomyella abad.iensis.

Fig. 34. Trophic nucleus of the Aulacomyella abadiensis

association (17).

Die Diversiültswerte ergaben fiir die Reich-

haltigkeit 1,6 mit Schwankungen ftir die Einzelproben
zwischen I und 5. Der Wert für die Gleichmäßigkeit

liegt bei I,l.

Diskussion:

Aulacomyella abadiensls tritt auch in anderen
Assoziationen auf, allerdings, mit Ausnahme von
Assoziation (2), in unbedeutenden Mengen. Die

Aulacomyella abadiensis Assoziation kommt nie
durchgehend über einige dm vor wie andere
Assoziationen, sondern immer nur als etwa I mm
feine Schillage. Die TOC-Werte des Sedimens sind
z. T. niedrig* erreiclien aber auch Werle über 10 7o,
bei denen normalerweise kein Benthos mehr vor-
kommt. Begleitfauna fehlt häufig, z. T sind aber die
dünnen Aulacomyella-Lagen als Einschaltungen in
anderen Assoziationen anzutreffen.

Aulacomyella tritt in zwei deutlich getrennten



Größenklassen auf (Abb. 35). Zum einen wird
Aulacomyella 2 bis 3 cm groß.'Offensichtlich gelang

es Larvenschwllrmen vut Aulacomyella abadiensis &,-

lüftete Verträlrrisse am Meercsboden zur Besiedlung zu
nutzen.

Abb. 35. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Aulacomyella abadiensß Assoziation (17). Die

O2lfl2S-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittelposition

an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die somrnerliche

Extremposition.

F ig .35 .  Sketch  o f  the  t roph ic  nuc leus  o f  rhe

Aulacomyella abadicttsis Assoziation (17). The OZ/H1S-

boundary indicates the annual mean, the dashed line the

exfeme position during summer.

Die zryeite Größenklasse, in der Aulacomyella
abadiensis vorkommt, erreicht nur 3 mm. Die Formen
weisen frühjuvenile Merkmale auf (2. B. FRENEX &

QUESNE 1985) und sind von der Größe und
Maphologie auffallend Zlhnlich zu der verwandren un-
ter- und mitteljurassischen Muschel Bositra. In
OSCHMANN (1993, 1994) wird für Bositra eine
teleplanische Larvalentwicklung mit bis zu 3 mm
großen l-arven oder möglicherweise sogar ein fakul-
tativer, paedomorpher, holopelagischer Lebenwyklus
posnrliert, bei dem die Geschlechtsreife noch während
der planktischen Larvalphase erreicht wird. Sowohl die

Der Kimmeridge Cley vor Yortshirc (EngL"d)
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teleplanische larvalentwicklung, wie der holope-

lagische Lebenszyklus wärden des Vorkommen von

Aulacomyella in unterschiedlichen Gößenklassen er-

klliren. Bei langanhaltenden Anoxia-Perioden sammeln

sich am Meeresboden nur die kleinen Schalen der tele-
' 

planischen I-arven bzw. der holopelagischen Formen
(Abb. 35 A), w?lhrend bei ausreichender Belüftung im

Benthosmilieu Larven den Meeresboden besiedeln urd

sich nach der Metamorphose zu benthischen Adult-

formen entwickeln (Abb. 35 B).

Im Gegensatz za Bositra, die z. B. im Toarc im

Bereich von einigen Metem durchgehend in gewaltigen

Mengen vorkommt, ist Aulacomyella in beiden

Gößenklassen streng horizontgebunden und tritt nur

in mm-feinen Lagen auf, die in unregelmäßigen

Abständen aufeinander folgen. Das spricht eher ftir eine

episodische Besiedlung von teleplanischen I^anal-

schwärmen. Unklar ist dann allerdings, warum die

beiden Größenklassen so strikt getrennt sind und kein

Kontinuum (oder eine bimodale Verteilung vorliegt) in

dem auch Kümmerformen und nepionische Stadien
enthalten sind (vergleiche Assoziation 15). Für eine
pseudoplanktische Lebensweise gibt es hier keine

Anhaltspunkte. Zam einen kommt Aulacomyella nie
in Verbindung mit Treibholz oder einem anderen
"FIoß" vor, zum anderen ist des Vorkommen in strikt
geEennten Größenklassen damit nicht zu erklllren.

4.2 Faunenvergesel lschaftungen der Bohr-

ung Ebberston

Bei einer Bohrteufe von 35 m und flrcher nimmt

die Qualität des Kernmaterials in der Bohrung
Ebberston deutlich ab. Möglicherweise macht sich hier

der Einfluß von Grundwasser bemerkbar. Die überwie-
gend tonigen Gesteine sind gequollen und oft nicht

mehr im Schichtverband, der Fauneninhalt ist dadurch
größtenteils zerstört. Um Proben mit ausreichenden
Individuenzahlen zu gewinnen, mußten Schichtpakete
von bis zu 5 m Mächtigkeit zus:rmmengefaßt werden.

Diese Proben gebön nur noch ein über sehr lange
Zeiträume gemitteltes Faunenspektrum wieder und re-
präsentieren keine ehemaligen Lebensgemeinschaften
im snengen Sinn (vergleiche FüRSICH 1984). Da die
Proben ein anderes'Faunenspektrum als die bisher be-
schriebenen Assoziationen aufweisen, wurden sie in

6*6
@'

?*
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Faunenvergesellschaftungen zusammengefaßt, um we-
nigstens näherungsweise Angaben über die Ent-
wicklung im obersten Teil des Kimmeridge Clay von
Yorkshire machen zu können.

4.2.1 Liostrca multiformis - Lingula ovalis
Vergesellschaftung (A)

Die Vergesellschaftung wird aus vier Proben, sie-
ben Arten und 104 Individuen gebilder Im Eophischen
Kern sind drei Arten enthalten (Abb. 36), Isocyprina
minuscula mit 34,6 %, Liostrea multiformis (30,7 %)
und Lingula ovalis (212 %).

Li os tr e a multifu rmi s / Li n gula ov alis
Vergesellschaftung (A)

1cm 0 20  40vo

Abb. 36. Trophischer Kern der Liostrea multiformis -

Lingula ovalis Yergesellschaftung (A). l: Isocyprina
minusc ula; 2: Liosuea mtltifurmß; 3 : Ling ul a oval is.
Fig. 36. Trophic nucleus of rhe Liostrea multiformis -

Lingula avalis assemblage (A).

Die Fauna setzt sich zu 78,8 7o aus Bivalven und
zu2l,2 7o aus Brachiopoden zusammen. Der Anteil
an Epifauna beträgt 44,2 Vo gegenüber 55,8 go

Infauna. Bei den Erntihrungstypen treten nur Filtrierer
auf.

Nekton ist in der Vergesellschaftung durch Ammo-
niten und erstmals häufig auftretenden Belemniten

@

belegt. Die Ammoniten sind oft von Liostrea
inkrustien

Diversitätsbestimmungen ergaben für die Reich-

tnltigkeit den Miuelwert 4, die Werte der Einzelpoben
lagen zwischen 3 und 5. Der Wert ftir die Gleich-
mäßigkeit beträgt 2,5.

Diskussion:

Die Vergesellschaftung zeigt in ihrem Arten-

spektrum, in ihrer Zusammensetzung und in den
Diversitiiswerten Ahnlichkeiten zu den Assoziationen
(9) bis (12) und (14). Vermutlich charakterisiert sie
einen lihnlichen Lebensraum mit stark herabgesetzten

Sauerstoffwerten und einer ausgeprägten saisonalen
Fluktuation (Abb. 37). Die Infauna ist kleinwüchsig,

und Isocyprina minuscula und Lingula ovalis liegexr
fast ausschließlich in der Schichtfläche eingebettet
doppelklappig vor (cf. Taf. 12, Fig. 3-5, 7: Taf. 13,
Fig. 9, l0), was ein Herauswandern aus dem Subsrat

und Faunenzusammenbrüche belegt. l.arvalschalen
sind wegen der schlechten Erhaltungsqualitlit nicht vor-

handen.

Abb. 37. Schematische Rekonstrukrion des rrophischen

Kens der Liostrea mdtiformis - Lingula ovalis Vergesell-

schaftung (A). Zw Benennung der Arren siehe Abb. 36.
Die O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmiuel-

positidn an. .Die gestrichelte Linie kennzeichnet die
sommerliche Extremposition.

Fig. 37. Sketch of the trophic nucleus of the Liostrea

multiformis - Lingula ovalis assemblage (A). For species
composition see Fig. 36; the O2lH2S-boundary indicates
the annual mean, the dashed line the extreme position
during summer.
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Eine Zuordnung der Liostea multiformis - Lingula

oval is V ergesellschaftung zu einem poikilo-aeroben

Milieu mit regelmllßigen Faunenzusammenbrüchen ist

daher gerechtrertigt-

4.2.2 Lingula ovalis Vergesellschaftung (B)

Drei koben, fünf Arten und 199 Individuen bauen

diese Vergesellschaftung auf. Der trophische Kern be-

steht lediglich aus zwei Arten (Abb. 38), nämlich:

Lingula ovalis mit ffi,3 % und Liostrea multifurmis

mit 28,1Vo.

Die Fauna setzt sich zu 60,3 % aus inartikulaten

Brachiopoden,zu392 7o aus Bivalven urrd zuO,5Vo

aus Cirripediern zusammen. Infauna dominiert mit

60,3 % vor der Epifauna mit 39,7 7o. Bei den

Ernährungstypen sind ausschließlich Suspensions-
filtrierer vorh,anden.

Lingula ovalis Vergesellschaftung (B)

1cm 0 20 40 60vo

Abb. 38. Trophischer Kern der Lingula ovalis Yerge-

sellschaftung (B). l: Lingula ovalis;2: Liosnea multi-

formis.

Fig. 38. Trophic nucleus of the Lingula ovalis assem-

blage (B).

Nekon ist durch wenige Ammoniten, aber durch
viele Belemniten belegt.

Diversitäsbestimmungen ergaben für die Reich-
haltigkeit den Mittelwert2,6, die Werte für die Einzel-
proben schwankten zwischen 2 und 4. Der Wert für die
Gleichmäßi gk eft &nitgt 2,2.

Diskussion:

Es ist auffüllig, rlaß in der Vergesellschaftung nur

phosphatische und kalzitische Schalen bei den Ben-

thosorganismen vorhanden sind. Eine diagenetische

Verzerrung des Faunenspektrums durch selektive

Aragonitlösung ist daher watrncheinlich. Ammoniten,

die ebenfalls aragonischalig sind, kommen zwar in

wenigen Exemplaren vor, allerdings durchwegs als

schlecht erhaltene Abdrücke. Die Interpretation der

Vergesellschaftung ist deshalb problematisch, auch die

Diversitäswerte sind möglicherweise höher anzuset-

7ßn.

Die Vergesllschaftung @) ist der Assoziation (27)

der Bohrung Reighton sehr finlich (siehe dort) und

repräsentiert ebenso wie diese ein poikilo-aerobes

Milieu, in dem sich vermutlich regelmäßige Faunen-

zusammenbrüchen ereigneten.

4.2.3 Lingula oval is -  Buchia mosquensis

Vergesellschaftung (C)

Drei Proben mit neun Arten und I 16 Individuen

bauen die Vergesellschaftung auf. Der trophische Kem

enthält fiinf Arten (Abb. 39): Lingula ovalis (24,9 %),

Liostrea multifurmis (20,8 7o), die epifaunal-byssate

Muschel Buchia mosquensis (13,7 %), die tief-

grabende Muschel Pleuromya unifurmis (12,1%) und

die sem i-infaunale Musch el G r ammatob n s c ho urov -

skii (r0,3 4o).

Die Fauna wird zu 74,2 1o aus Bivalven, zu

24,9 7o aus inartikulaten Brachiopoden rnd zu 0,9 %

aus Cinipediern gebildet. Der Anteil an Epifauna be-

nägt 4,1 7o, die Semi-Infauna und Infauna dominiert

mit 55,9 Vo. Bei den Ernährungstypen überwiegen

Suspensionsfi ltrierer deutlich mit 93,17o vor Detritus-

fressern mit 6,8 %.

Nekton ist durch viele Belemniten und durch

Ammoniten belegt.

Diversitäsbestimm ungen ergaben für die Reich-

haltigkeit den Mittelwert 7, die Werte für die Einzel-
proben lagen.zwischeh 6 und 8. Der Wert für die

Gleichmäßigkeil beträ$ 62.

Diskussion:

Obwohl dre Lingula ovalis - Buchia mosquensis
Vergesellschaftung sich nur auf drei statistisch
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schlecht abgesicherte Proben ttützt, ist ihr Inter-

prehtionswert zweifelsfrei. Zum einen schließt das

Auftreten von Nucinella birkelundi mit 6,8 7o, einer

protobranchen, detritusfressenden Muschel mit lezitho-

trophem l:nraltypus, sehr niedrige und stark fluku-

Li ng ula ov ali s I Buc hia mos que ns is
Vergesellschaftung (C)

1cm o 10 zo 3o vo

Abb. 39. Trophischer Kern der Lingula walis - Buchia

mosquensis Vergesellschaftung (C). l: Lingula walis,2:

Liostrea mult iformis, 3: B uc hia rnosq uetzsis, 4: P le uro -

mya uifor mis, 5: G rartnatodon schour ov skii.

Fig. 39. Trophic nucleus of. the Lingula ovalis - Buchia

mosq runsis assemblage (C).

ierende Sauerstoffwerte aus Zum anderen belegen tief-
grabende, filtrierende Muscheln ( P leuromya untfo r-

zis), die erstmalig in der Bohrung Ebberson in

größerer Häufigkeit (12,1%) vorkommen, daß die

Redox-Grenzfläche sicherlich einige cm tief im Sub-

strat lag und auch keinen ausgeprägten Schwankungen

unterworfen war (Abb.40). Die Diversitätswerte sind

trotz der Seltenheit und der schlechten Erhaltung der

Fauna in den obersten Metern der Bohrung Ebberston

erstaunlich hoch. Der lebensraum der Lingula ovalis -

Buc hia mosqtrensis Vergesellschaftung repräsentiert

demnach ein normal belüftetes oxisches Milieu, in

dem die Sauerstoffwerte höher als in den meisten

anderen Assoziationen und Vergesellschaftungen gele-

gen haben.

Abb. 40. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Lingula ovalis - Buchia mosquensis Yet-

gesellschafrung (C). Zut Benennung der Arten siehe Abb.

38. Die O2,lH2S-Gremfläche gibt etwa die Jahresmittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. 40. Sketch of the trophic nucleus of. the Lingula

ovalis - Brchia mosquensis assernblage (C). For species

composition see Fig. 39; the O2lH2S-boundary indicarcs

the annual mean, the dashed line the extreme posirion

during summer. 
,

4.3 Assoziationen der Bohrung Reighton

Die Auswernrng der Proben und der Clusteranalyse

der Bohrung Reighton ergab l0 Assoziationen und

eine Vergesellschdftung, von denen die Assoziation 27

mit Vergesellschaftung B sehr große Ahnlichkeiten

3

4
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zeigt, und Assoziation 28 mit Assoziation 15 und Ver-

gesellschaftung D mit Assoziation 16 identisch sind.

Ankllinge oder entferntere Ahnlichkeiten zu Asso-

ziationen der Bohrung Ebberston sind häufiger fest-

stellbar und werden bei den jeweilgen Assoziationen

bespochen.

4.3.1 Tetrascrpula tctragona Assoziation

( 1  8 )

Die Assoziuion besteht aus 6 Proben, die in 2 bis

5 cm schmalen Horizonten an der Basis des Profils

angetnoffen wurden. Zum Teil zementierende, überwie-

gend aber unzementiert-verflochtene, monospezifische

Vorkommen von Tetraserpula tetragona bilden ein

Dickicht (Abb. 4l wd 42, Taf. 15, Fig. l-3). Der

Beginn eines solchen Dickichs ist an ein Schalen-
pflaster gebunden, auf dem die erste Lage von

Tetraserpula tetagona zernentierL DieZ,ahl der vortran-

denen Individuen ist nur schäubar und beläuft sich auf

etwa 1000.

Tetraserpula tetragona Assoziation ( l8)

100 Vo
1cm

Abb. 41. Trophischer Kern der Tenaserpula tetragout

Assoziation (18).

Fig. 41. Trophic nucleus of the Tetraserpula tetragona

associat ion.

Diskussion:

Die monotypi*,he Tetraserpula letragona Assn-

ziation brauchte offensichtlich zu ihrer Entstehung ein

Hartsubstrat in Form eines Schalenpflasters auf dem
die ersle Lage Serpuliden inkrustierte. Beim weiteren

Wuchs des Dickichs, das im unkompaltierten Zustand
vielleicht einige dm hoch war, genügte ein Zemen-

tieren im frühjuvenilen Stadium, um ausreichend

Stabilität zu gewlihrleisten (Taf. 15, Fig. 3). Rezenten

Serpuliden-Massenvorkommen (2. B. BOS ENSE I 979 ;
TEN HOVE 1979) zeigen eine analoge Art der
Dickicht-Bildung, kommen allerdings überwiegend in

brackischen und hypersalinen lagunen vor. Ammo-

niten, die in den darunter und darüber folgenden

Schichten auftreten, lassen abweichende Salinitäts-

werte hier ausschließen. Vermutlich stellen die Ser-

puliden-Massenvorkommen kurzlebige (? einige l0er

bis l00er Jahre) Assoziationen dar, die sich über-

wiegend durch a^sexuelle Reproduktion bildeten (Abb.

42). Die vergesellschafteten Assoziationen ((19), (20),

(21), (22)) reprlisentieren normaloxische bis schwach

poikilo-oxische Bedingungen und lassen ähnliches

auch fär dieTetraserpula tetragoru Assoziation postu-

lieren. Die rczenten Massenvorkommen stoßen bei

Sauerstoffmangel ebenfalls an ihre Veöreitungs grerxze.

Abb. 42- Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kems der Tetraserpula tefiagoruz Assoziation (18) .

Fig. 42. Skerch of the trophic nucleus of the Tetroserpula

tetragorut association (18).

4.3.2 Thracia depressa - Grammatodon

longipunctalzs Assoziation (19)

Die Assoziation setzt sich aus 25 Proben mit 3l

Arten zusammen. Im trophischen Kern (Abb.43) sind

ll Arten, die von Tlvacia dcpressa mit 205 % domi-

niert werden. Weitere Faunenelemente sind infaunale

und semi-infaunale Musch eln G rammato don lo ngi-

punctatus (9,9 7o), Isocyprina minuscula (8,1 %),

Protocardia morinica (5,1 Vo) undCorbulomima supra-
jurensis (4,9 9o) als Filtrierer, Palaeonucula menkii
(9,2 7o) und Nucinella birkelundi (4,1%) als Sub-

stratfresser, die filuierenden, epifaunalen Muscheln,

Liostrea Äiltlfurmis (6,5 %) als Zementierer, sowie

Entolium corneolum (3,6 %) and Orytoma inequi-

valve (3,3 7o) als byssate Formen. Daneben tritt noch

der inartikulate, infaunale Brachiopode Lingula ovalis
(5,3 7o) auf.
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Die Assoziation besteht zu 89,7 7o aus Bivalven,

z! 5,3 7o aus Brachiopoden, ztr 2,8 Vo aus

Gasuopoden und zu 2,2 Vo auS Serpuliden. Semi-In-
fauna und Infauna domminieren stark mit 83,4 Vo

T hrac ia de p re s s al G r ammat odo n lo n g ipunc t atus
Assoziation (19) 
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gegenüber 16,6 7o Epifauna. Suspensionsfiltrierer

stellen 83,6Eo, Detritusfresser 16,l 7o, Chemosym-

bionten sind mit 0,3 7o unbedeutend.

Ammoniten als Vertreter des Nekton sind häufig

und z. T. von Liostrea multifurmis inkrustiert- Die

Diversitätswerte sind die htJchsten aller Assoziationen

und betragen ftir die Reichhaltigkeit 8,8 mit Schwan-

kungen für die Einzelproben von 6-15. Die

Gleichm!ßigkeit beträgt I 1,5.

Diskussion:

Die Tlvacia depressa - Grammatodon longipunc-

tatus Assoziation (Abb. 44) ist typisch ftir

Weichtxiden, was an dem hohen Anteil an Infauna und

Semi-Infauna erkennbar ist" Epifauna war entweder an

den, am bodenliegenden, Ammonitengehäusen fest-
gewrchsen (2.8. Liostrea), oder vermutlich an ihnen

mit dem Byssus befestigt (Orytoma inequivalve) odet

frei auf dem Substrat liegend (Entolium corneolum).

Organische Substanz im Substrat war reichlich vor-

handen. wie der Anteil von fast lTVo an Detritus-

fressem erkennen llißt

Trotz des organischen Materials war der SauersOff-
gehalt am Meeresboden und im Substrat hoch. Neben

der sehr hohen Diversität und Densität spricht der
Anteil an protobranchen Muscheln mit lezitho-

trophem Larvaltypus und die tiefgrabende Muschel
Thracia depressa für gut belüftete Verhältnisse. Die

Schalen von Tlvacia klaffen am Hinterende auch in
geschlossenem Zustand. Bei einer Grabtiefe unter die

Redoxgrenze wären damit die Siphonen und Teile des
Mantels dem toxischen H2S ausgesetzt. Das Vor-

kommen vonThracia spricht somit für eine relativ tief
liegende Redoxgrüzß.

Abb. 43. Trophischer Kern der Thracia depressa -

Grammatodon longipunctat ls Assoziat ion (19). l :

T hrac ia dep ressa; 2:, G rammatodon longip unctatusl 3i

Palaeonucülb menkii: 4:, Isocyprina minuscula; 5:

Liostrea multiformis; 6: Lingula ovalis; 7: Protocardia

mor inic a; 8: C orbulomima supraj urensds; 9: N uc inell a

birkelundi: l0:,  Entol ium corneolum; l l :  Oxytoma

inequivalve.

Fig. 43. Trophic nucleus of the Thracia depressa -

G r annat d,on I on g ip unc tat us association ( I 9).

6

1cm

11
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Abb. 44. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Thracia depressa - Grannatodon longipunctatus

Assoziation (19). Zv Benennung der Arten siehe Abb.

43. Die O2lH2S-Grenzflache gibt etwa die Jahresmittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. 44. Sketch of the trophic nucleus of the Thracia

depressa - Grammatodon longipunctatus association

(19). For species composition see Fig. 43; the O2|H2S-

boundary indicates the annual mean, the dashed line the

extreme position during summer.

43.3 Quadrincrvus mosensis - Tetraserpula

tctragora Ässoziation (20)

Drei Proben mit 22 Arten urld223Individuen wur-

den zu dieser Assoziation zusammengefaßt. Im trophi-

schen Kern (Abb. 45) kommen acht Arten vor, von

denen der infaunale, detritusfressende Gastropode

Quadrinervut mosensis mit 26 7o dominiert. Sechs
rreitere Arten sind Muscheln, bei der Epifauna Liostrea

multiformis (12,1 Vo), Radulopecten fibrosus (4,9 Vo)

und, Camptonectes suritus (4,3 7o), bei der Infauna

Isocyprina minuscula (8,5 To), Corbulomima supro-
jurensis (7,2 %) und Nucinella birkelundi (6,7 Vo)-

Zusäulich tritt noch der Serpulide Tetraserpula teta-

gona (10,8 Vo) auf.

593 % der Assoziation werden aus Bivalven ge-

bildet, 26 7o aus Gastropoden und 10,8 Vo aas

Serpuliden. Brachiopoden (3,5 7o) und Echinodermen
(0,4 Vo) sind weitgehend unbedeutend. Semi-Infauna

dominiert mit 66,4 Vo [eflenüber der Epifauna mit

Qu-adr i ne rv us mo s e nsis lT etras e r p ula t e tra g o na
Assoziation (20)

1cm
l0 20 Vo

Abb. 45. Trophischer Kern der Quadrircrvus ,nosensts -

Tetraserpula tetragona Assoziation (20). 1: Quadrircrvus
mo s errs i s ; 2: Lio st r ea mul t ifor mis; 3 : T et r as er p ula t etr a-

gorn; 4: Isocyprina minuscula; 5: Corbulomima supra-

j ur ercis; 6: N ucirclla b b kclundi; 7 : Radulopect en fibr o-

sus; E. C onptoructes äuitus.

Fig. 45. Trophic nucleus of. the Quadrincrvus mosensß -

Tetraserpula tetragona association (20).

33,6Vo. Bei den Erhlihrungstypen überwiegen die

Suspensionsfiltrierer mit 58,4 Vo, allerdings ist der
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dominieren. Die infaunal-filtrierende Muschel I socy -

prina implicata (8 Vo), die zeinentierende Auster

Lio strea mul tifurmi s, der epifaunal detritusfressende

Gastro@e Procerithiwn sp. (62 Vo) wtd die semi-in-

faunale Muschel Gramrnatodon longiptnctatus (54 7o)

sind die weiteren Formen.

In der Assoziation dominieren Bivalven mit

88,9 % vor Gastropoden mit 10,5 % und den unbe-

deutenden Brachiopoden (0,6 %'). Semi-Infauna und

Infauna überwiegen bei weitem mit 86,2 7o vor der

Epifauna (13,8 %). Bei der Ernährungsweise überwie-

gen die Suspensionsfiltrierer (85,8 %), Detritusfresser

sind aber mit 14,2 7o noch deutlich vorhanden.

Nekton ist durch Ammoniten repräsentiert, die

z. T. von Liostrea multifurmis bewachsen sind. Di-

versitätsmessungen ergaben ftir die Gleichmäßigkeit

einen Wert von 5,3 und ftir die Reichhaltigkeit einen

Mittelwert von 6,2. Die Werte für die Einzelproben

streuten zwischen 4 und 16.

Abb. 48. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Isocyprina minuscula - Nicaniella extensa

Assoziation (21). Zw Benennung der Arten siehe Abb.

47. Die O2lH2S-Grenzflzi'che gibt etwa die Jalresmittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. 48. Sketch of the trophic nucleus of the Isocyprina

minuscula - Nicaniella extensa association (21). For

species composition see Fig. 47: the O2|H2S-boundary

indicates the annual mean, the dashed line the extreme

position during summer.

Diskussion:

Awh dte Isocyprüa minwcula - Nicaniella extenffi
zeigt Anklänge an die Assoziation (4) und weist auch

vergleichbare Diversitiltswerte auf. Das ermöglicht

eine Zuordnung zu einem schwach pofülo-aeroben

Milieu, in dem die Lebensmöglichkeiten für Epifauna

und flachgrabende Infauna noch relativ stabil warcn

(Abb.48). Das nahezu völlige Fehlen von tiefgrahn-

der Infauna zßigtaber, daß die Redoxgrenze bereis we-

nige cm unter der Substrat/lVassergrenzfläche gelegen

hat.

O rytoma inaequivalve fletraserpula tetragona

Assoziation (22)

1cm o 20 40 Vo

Abb. 49. Trophischer Kern der Oxrtona inequivalve -

Tetraserpula tetragotu Assoziation (22). l: Oxytoma

inequivalve; 2: Tetraserpula tetragona; 3: T hracia

de p r e s s a; 4: G r arnnat odo n I on g ip urrc t at u s i 5 | L io s t r e a

multiformis.

Fig. 49. Trophic nucleus of. the Oxytottu incquivalve -

Tetraserpula tetragona association (22).

4.3.5 Oxytoma inequivalve -  Tef iaserpula

te trago na' hssoziation (22)

13 Proben,23 Arten und 1437 Individuen bauen

diese Assoziation auf. Der rophische Kern enthält 5

Arten (Abb. 49), von denen Oxytoma inequivalve mit

40,3 7o dominiert. Weiterhin sind enthalten der Serpu-
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Anteil an Detritusfressern mit 41,6 % hoch, vergli-
chen mit anderen Assoziatisren. '

Nekton in Form von Ammoniten ist in allen
Proben der Assoziation häufig. Oft ist die Oberseite
der Ammoniten mit Liostrea multifurmis inkrustiert.
Isoliert auftretende rechte Klappen von Liostrea bele-
gen durch ihren Xenomorphismus, deß sie ebenfalls

auf Ammoniten aufgewachsen waren.

Diversitätsbestimmungen ergaben für die Reichhal-

tigkeit einen Mittelwert von 9, der bei den Einzel-
proben von 7 bis I I streute. Der Wert für die Gleich-
mlißigkeit beträgt 8,3.

\ . : :

Abb. 46. Schematische Rekonsruktion des trophischen

Kems der Quadrincrvus mosensis -Tetraserpula tetragorut

Assoziation (2O). Zur Benennung der Arten siehe Abb.

45. Die Q/HZS-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. 46. Skerch of the trophic nucleus of. the Quadrrrcrvus
rnosensis -Tetraserpula tctagono association (20). For

species composition see Fig. 45; the O2|H2S-boundary

indicates the annud mean, the dashed line the extreme

position during summer.

Diskussion:

Die Quadrincmus mosensis - Tetraserpula tetra-

gona Asnzration (Abb. 46) zeigtim trophischen Kern

enrfernr Ähnlichkeiten mir Assoziation (4), die dem

schwach poikilo-aeroben Bereich mit etwas herabge-

setzten Sauerstoffwerten zugeordnet wurde. Tief-

grabende Formen sind hier zwar nur in geringer Zahl

vorhanden, aber die deutlich größere Tahl der Arten im

trophischen Kern und die höhere Diversität sprechen

hier ftir normal oxische Verhältnisse, Zlhnlich wie bei
Assoziation (19), mit der sie sich in der Veöreitung

abwechselt

Isocyprina minusculalNicanie lla extensa
Assoziation (21)

0  l 0  2 0  3 O V o

Abb. 47. Trophischer Kern der Isocyprina minuscula -

Nicaniella ertensa Assoziation (21). l: Isocyprina

minusc ula, 2: N icaniella ext ensa, 3: I socyp riaa inp I i-

catal 4: Liosnea multiformis;5: Procerithinrz sp.; 6:

G r arwtut od on I on g i p unc t at us.

Fig. 47. Trophic nucleus of the Isocyprina minuscula -

N icaniella etlensa association (2 1).

4.3 .4  Isocypr ina  minuscu la  -  N  ican ie l la

extcnsa Assozia(ion (21)

Die Asddziation setzt sich aus 16 Proben mit 19

Arten und 909 Individuen zusammen. Der trophische

Kern enthält sechs Arten (Abb. 47), von denen die

infaunal liltrierenden Muscheln I socy prina mintscula
(317o) und Nicaniella extensa (2691o) bei weitem

ffi

3
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lideTetraserpula tetagona (l4A ?), die tiefgrabende

Muschel Tlvacb fupressa (13,8 Vo), die semi-infaunale

Muschel Grammalodon longipunctatus (7,7 %) und

die Auster Lro strea multifurmis (5,8 7o).

In der Assoziation überwiegen Bivalven mit

79,4 4o gegenüber den Serpuliden (l4T 7o) und Gas-

uopoden (5,9 Vo). Brachiopoden sind unbedeutend

(05 W. Die Epifauna ist mit 63 % aufflillig hoch
gegenüber der Semi-Infauna und Infauna mit33,7 %.

Bei den Ernährungstypen dominieren die Filtrierer

stark mit 939 7o über die Detritusfresser (6,1Vo).

Ammoniten als Vertreter des Nekon sind in großer

Zahl vorhanden und teilweise von Liostrea inkrustiert.

Diversitlisbestimmungen ergaben für die Gleich-
mäßigkeit 4,7 und für die Reichhaltigkeit einen

Micelwert von'l,7. Die Streuung ftir die Einzelproben

schwankt zwischen 6 und I l.

Abb. 50. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Oxytoma incquivalve - Tetraserpula tefiagona

Assoziation (22)'. Zur Benennung der Arten siehe Abb.

49. Die O2lH2S-Crenzflkhe gibt etwa die Jahresrnittel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. 50. Sketch of the trophic nucleus of the Oxytoma

iruquivalve - Tetraserpula tetragoru association (22). For

species composition see Fig. 49; the O2lH2S-boundary

indicates the annual mean, the dashed line the extreme

position during summer.

Diskussion:

Der aufftillig hohe Anteil an Epifauna gehr zum
großen Teil auf Oxytoma inequivalve zurück, die sehr
wahrscheinlich ähnlich wie Liostrea multifurmis, auf

den zahlreichen, arn Meeresboden liegenden Ammo-

niten siedelte (Abb. 50). Anden aßbr,i Liostrec, deren

zementierende Lebensweise direkt oder durch die

Xenomorphie nachweisbar ist, heftete sich Oxytoma

mit den nicht überlieferungsftihigen Byszusfäcbn an dic

Ammonitengehäuse und ist deshalb nie direkt mit den

Ammoniten verbunden auffindbar.

Die Oxytoma incquivalve - Tetraserpula tetragona

Assoziation hat entfernt Ahnlichkeiten mit Asso-

ziation (3), weist aber etwas niedrigere Diversitäts-

werte auf. Zudem fehlen protobranche Muscheln mit

lezithotrophem Larvaltypus. Beides spricht für

Sauerstoffmangel, der bereits im Übergangsbereic h

von schwach zu stark poikilo-aerob gelegen haben

könnte. Allerdings sind hier keine larvalschalen, dafür

aber Bioturbation vorhanden, und es kommt die tief-
grabende Muschel Tlvacia depressa noch relativ ltäufig

vor. Die Redoxgrenze lag demnach noch in einigen cm

Tiefe, was ein stark poikilo-aerobes Milieu unwahr-

scheinlich macht. Der etwas zweideutige Befund läßt

sich vielleicht dahingehend interpretieren, daß in den

Sommermonaten kurzfristig Sauerstoffmangel herrsch-

te (niedrigere Diversitilt, Fehlen protdrancher Musch-

eln), der sich allerdings rasch regenerierte. Die Redox-
grenze nahm dadurch im Jahresmittel eine Position

ein, die eine Besiedlung mit tiefgrabenden Muscheln

zuließ.

4.3.5 Palaeonucula menkii - Thracia dcpres-

sa Assoziat ion (23)

Sieben Proben mit 23 Arten und 658 Individuen

wurden zu dieser Assoziation zusammengefaßr Im

trophischen Kern sind fünf Arten enthalten (Abb. 5l),
von denen die infaunale, detritlsfresrn&, Palaeorurcula

menkii mit 51,8 7o dominiert. Weitere Vertreter sind

die infaunalen, filrierenden Muscheln Tlvacia fupressa
(14,9 7o) wd Corbulomima suprajwensis (7,67o),

der infaunale, inarticulate Brachio@e Lingula ovalis
(5,6 7o) und die zementierende Auster Liostrea

multifurmis..(5,3 Vo).

Die Assoziation wird von Muscheln mit 91,7 Vo

dominien. Brachio@en stellen 5,E 1o, Gastro@en
(1,8 Eo) und Serpuliden (0,7 %) sind unbedeutend. Die

Semi-Infauna und Infauna überwiegen deutlich mit

86,1 Vo vor der Epifauna (13,9 7o). Bei den
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Ernährungstypen halten sich Detritusfresser mit

ungewöhnlich hohen 54,2 E; und Filtrierer mit

45,8 7o etwa die Waage.

P alae ontrcula me nkii/Thr acia depre s sa
Assoziation (23) 25 50Vo

r", @s

Abb. 51. Trophischer Kem der Palaeonucula menkii -

Thracia depressa Assoziation (23). l: Palaeonucula

menkii: 2: Thracia depressa; 3: Corbulomirrut supra-

jurensis; 4: Lingula ovalis; 5: Liostrea multiformis.

Fig. 51. Trophic nucleus of the Palaeonucula menkii -

Thracia dcpressa association (23).

Nekton ist durch Ammoniten repräsentiert, die
häufig von Liostrea multifurmis inkrustiert sind.

Die Diversitlitswerte liegen für die Reichhaltigkeit

bei 8,3 mit einer Streuung fur die Einzelproben

zwischen 7 und 12- Die Gleichmäßigkeit beträ$ 3,9.

Diskussion:

Die Palaeonucula menkii - Thracia depressa
Assoziation (Abb. 52) erinnert an Assoziation (5) in
der ebenfalls Palaeonucula menkü deutlich dominiert.
Auch die Diversitäswerte sind 2ihnlich, sodaß eine
Zuordnung der Assoziation zum schwach poikilo-

ffi

H

aeroben Bereich plausibel erscheint. Die onto-

gerptische Entwicklung vcrl Palaconucula menkü ä&x

einen lezithonophen larvaltypus und die tiefgrabende

Lebensweise von Thracia depressa machen stark

schwankende Sauerstoffwerte und eine sehr flach

liegende Redoxgrenze unwahrscheinlich (vergleiche

Assoziation (22)).

Abb. 52. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Palaconucula mer*ii -Tlvacia depressa Asso-

ziation (23). Zur Benennung der Arten siehe Abb. 51. Die

O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittelposition

an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die sommerliche

Extrernposition.

Fig. 52. Sketch of the trophic nucleus of the Palaconrcula

menkii -Tlvacia depressa association (23). For species

composition see Fig. 5l; the O2lH2S-boundary indicates

the annual mean, the dashed line the extreme position

during summer.

4.2.7 Neocrassina sp. -  Isocyprina minus-

cula Assoziation (24)

Die Assoziation besteht aus 4 Proben mit 13

Arten und 302Individuen. Der trophische Kern (Abb.

53) beinhaltet vier infaunale Muscheln, von denen die

flachgrabende Neocrassin4 sp. mit 52j 7o dominiert.

Die weiteren Arten sind der flachgrabende Filtrierer

Isocyprina minuscula (15,2 Vo), der tiefgrabende

Filtrierer Thracia llepressa (9,6 9o) und der Detritus-

fressr Palaeonucula menkü (5,3 Eo).

In der Assoziation dominieren Bivalven mit

95,7 Vo. Gastropoden (3 7o) und Brachiopoden

(1,3 9o) sind weitgehend unbedeutend. Semi-Infauna

und Infauna überwiegen bei weitem mit 94,6 Vo vor
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der Epifauna mit nur 5A %. Bei den Ernilhrungstypen

stellen Suspensionsfiltrierer 89,7 %, Detritusfresser

9,9 %. Chemosymbionten sind unbedeutend (0,3 %).

Nekton in Form von Ammoniten ist sehr selten,

entsprechend fehlt auch Liostrea multifurmis weit-
getrcnd.

N e oc ras s ina sp./ I s ocyp r ina minus cula
Assoziation (24) o zs 5ovo

vergleichsweise geringen Individuenzahl und gibt ein

zweideutiges Bild. Zum einen ist der rophische Kern

schon deutlich verarmt und es treten Muschel-

larvalschalen auf. Zasätzlich zeigt die Diversität

bereis relativ niedrige Werte. Daraus ließe sich ein

stärkerer und saisonal schwankender Sauersoffmangel

ableiten. Zum anderen ist aber die tiefgrabende

Muschel Tlvacia dcpressa mit fast l0 % utd die poto

branche Muschel Palaeonucula menkii mit ihrer

lezithotrophen Larvalentwicklung mit noch 5 %

vertreten. Regelmäßige Faunanzusammenbrüche und

eine lllngerfristig sehr flach liegende Redoxgrenze sind

damit ausgeschlossen.

(-ä\
-..$

H
Abb. 53. Trophischer Kern der Neocrassina sp. - /so-

cyprina minuscula Assoziation (24)- l: Neocrassiru sp.i

2: Isocyprina .minuscula; 3: Thracia depressa; 4:

Palazonrcula ner*ii.

Fig. 53. Trophic nucleus of. the Neocrassina sp. - /so-

cypritu minuscula association (24)-

Die Diversitätsbestimmungen ergaben für die
Gleichmäßigkeit 3,6, für die Reichhaltigkeit 7,5 mit

einer Streuung der Werte für die Einzelproben von 4
bis 10. In dieser Assoziation sind, wenn auch noch

selten, Lanalschalen von Muscheln vmhanden.

Diskussion:

Die Neocrassina sp- - Isocyprina mintscula lxsso-
ziation (Abb. 54) basiert auf nur vier hoben und einer

Abb. 54. Schematische Rekonsruktion des uophischen

Kerns der Neocrassina sp, - Isocypritu mirutscula Assa-

ziation (24). Zw Benennung der Arten siehe Abb. 53. Die

O2IH2S -Grenzfläche gibt etwa die Jahresrnittelposition

an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die somrnerliche

Extremposition.

Fig. 54. Sketch of the trophic nucleus of Neocrassina sp.
- Isocyprina minuscula association (24). Fot species

composition see Fig. 53; the O2lH2S-boundary indicates

the annual mean, the dashed line the extreme position

during summer.

Die etwas niedrigere Diversität und der verarmte

rophische Kern lassen sich auch durch das weitge-

hende Fehlqn von Ammoniten erklZiren, da Epifauna
(2. B. Liostrea vtd Oxytoma) an Ammoniten als Hart-

substrate gebunden isr Assoziation (24) tritt an der

Basis der mutabilis-7nne auf und wechselt z. T. mit

stark poikilo-"eroben und anaeroben Milieus. Aus
diesen könnten schwache Bodensrtimungen die selte-
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nen Larvalschalen durch winnowing herantransportiert
haben. Unterstützt wird diese Vermuurng durch zwei
geringmächtige Schill- und Bruchschillkonzentra-

tionen, die kurzfristigen Bewegtwasserereignissen

entsprechen. Wahrscheinlich kommt dem Auftreten
von T lvacb vrrd P alaconucula &r töherc diagrnstisctp
Wert zu. Die Neocrassino sp. - Isocyprina minuscula
Assoziation wird demnrch zu dem schwach poikile

aeroben Milieu mit einer noch ver-gleichsweise tief
liegenden Redoxgrenze gerechner

I s ocyprina minuscula/N eoc rass ina sp.
Assoziation (25) o 25 50 Vo

4.3.t  Isocyprina minuscula -  Ncocrassina

sp. Assoziation (25)

2l Proben, 22 Arten und l3ll Individuen sind in

dieser Assoziation enthalten. Der rophische Kern

enthält fünf Arten (Abb. 55), von denen die
flachgrabende Muschel Isocyprina minuscula mit

52,4 % dominiert. Weiterhin sind enthalten die
flachgrabenden BivalvenNeocrassl,na sp. (10,1 %) und
Isocyprina miplicata (4,8 %), die zementierende

Auster Liosnea multifurmis (75 D und der inarti-
kulate, infaurrale Brrchio@e Lingtla ovaEs (52 %).

Bivalven übenviegen in der Assoziatton mit92%
vor den Brachiopoden mit 5,3 Vo. Gastropoden
(2,6 Eo) und Echinodermen (0,1 %) sind ohne Bedeu-
tung. Infauna und Semi-Infauna dominieren deutlich
mit 86,3 % nber die Epifauna (13,6 %). Bei den
Ernllhrungstypen sind die Suspensionsfiltrierer mit

93,4 7o weit überwiegend vor den Detritusfressern
(6,6 %).

Ammoniten als Vertreter des Nekton sind vor-

handen und gelegendlich auf der Oberseite mitLiostrea
mul tifu r mi s inlaustiert

Die Diversiültswerte betragen für die Gleich-
mäßigkeit 3,3 und für die Reichhaltigkeit 6,9. Die
Sreuung für die Werte der Einzelproben liegt bei 4 bis
10. In dieser Assoziation sind bereis reichlich hrval-

schalen vorhanden.

Diskussion:

ln der Isocyprina minuscula - Neocrassina sp.
Assoziation sind die Diversitätswerte bereits deutlich
niedriger, das Faunenspektrum weist bei der Infauna
nur noch flachgrabende Formen auf (Abb. 56). Das
spricht für eine flache Position der Redoxgrenze nur
wenig unter der Subsrat/'Wasser-Grenzfläche. Die
Durchschnittsgröße der Fauna ist deutlich kleiner,
protobranche Muscheln mit lezithotropher I-arvalent-
wicklung sind nun selten. Zusätzlich kommen reich-
lich Larvalschalen von planktorophen Larven vor.
Infaunale Formen'sind häufig mit aufgeklappten
Schalen in der Schichtlläche liegend anzutrcffen. Diese
Beobachtungen sprechen für einen ausgeprägten
saisonalen Gradienten in der Sauentoffversorgung mit
Mangelperioden im'Sommer, die auch einige Wochen
anoxische Bedingungen aufiveisen konnten.

H4

Abb. 55. Trophischer Kern der Isocyprina minuscula -

Neocrassina sp. Assoziation (25). l: Isocyprina minus-
cula;2: Neocrassina sp.; 3: Liostrea mult i formis; 4;
Lingula ovalis; 5: I socypr ina implicata.

Fig. 55. Trophic nucleus of the Isocypriru minuscula -

Neocrassina sp. association (25).
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die an Ammoniten als Hartsubstrat gebundene

Epifauna.

Die Diversitätsbestimmungen ergaben niedrige

Werte, und zwar für die Reichhaltigkeit 5,4 mit einer

Streuung der Werte für die Einzelproben von 3 bis 12.

Die Gleichmäßigkeit beträgt 3,3. Muschellarvalscha-

len sind in dieser Assoziation regelmlißig und in

gr'oßrrTÄhl anzutreffen.

N icaniella extensal Lingula ovalis
Assoziation (26)

25 50Vo

Abb. 56. Schematische Rekonsruktion des trophischen

Kems der Isocyprina minuscula -Neocrassina sp. Asso-

ziation (25). Zur Benermung der Arten siehe Abb. 55. Die

O VN2S -Grewfl äche gibt etwa die Jahresmittelposition

an. Die gesrichelte Linie kennzeichnet die sommerliche

Extremposition.

Fig. 56. Sketch of the trophic nucleus of Isocyprina

mirurscula - Neocrassiru sp. association (25). For species

composition see Fig. 55; the O2lH2S-boundary indicates

the annual mea4 the dashed line the exEeme position

during surnmer.

4,3.9 Nicaniella extensa - Lingula ovalis

Assoziation (26)

23 Proben mit 22 Arten und 2004 Individuen

werden zu dieser Assoziation zusammengefaßt. Im

trophischen Kern sind vier Arten enthalten (Abb. 57),

alles flachgrabende Formen, von denen die filtrierende

Muschel Nicaniella extensa mit 50,7 % dominiert.

Zwei weitere Filtrierer, die Muschel Isocyprina

minuscula und der inartikulate Brachiopode Lingula

ovalis, sowie der detritusfressende Gastro@e Quadri-
nervus mosensis gehören ebenfalls zum nophischen
Kern.

Bivalven dominieren in der Assoziation mit

81,8 %. Daneben kommen noch Brrchiopoden (10,2

Vo) und Gastropoden (8,2 %) vor. Semi-Infauna und
Infauna überwiegen mit 93,3 7o bei weitem vor der

Epifauna (6,7 Vo). Bei den Ernährungstypen treten

90,3 7o Filtrierer gegenüber 9,7 7o Detritusfressern

auf.
Nekton in Form von Ammoniten ist eher selten

verglichen mit anderen Assoziationen und damit auch

1cm

Abb. 57. Trophischer Kern der Nicaniella extensa -

Lingula walis Assoziation (26). l: Nicaniella extensa;2:

I srcypr ina minucula; 3: Lingula oval is: 4: Qtndr incm us

mosensß.

Fig. 57. Trophic nucleus of the Nicaniella extensa -

Lingula ovalis association (26).

Diskussion:

Wie in Assoziation (25) sind auch bei der

Nicaniella extenss - Lingula ovalis Assoziation die

Diversiäß'-werte breits auflällig niedrig und der

nophische Kern ist bereis verarmt. Die Fauna besteht

mit Ausnahme des flachgrabenden Detritusfressers

Quadrinervus mosensis nur noch aus flachgrabenden

Filtrierern (Abb. 58). Tiefgrabende Muscheln und
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Muscheln mit lezithotrophem I-arvaltypus sind sehr
selten. Die Redoxgrenze lag wahrscheinlich nur wenig

unter der Sediment/Wasser-Grenzfläche und war

vermutlich für ganzjährig wirksame, herabgesetzte

Sauerstoffwerte verantwortlich. In faunale M uscheln,
die aufgeklappt in der Schichtfläche liegen, und die
groß€ Zahl an Schalen planktotropher Larven legen

stark herabgesetzte Sauerstoffwerte in den Sommer-
monaten nahe, wahrscheinlich mit einigen Wochen
dauemden anoxischen Perioden.

Abb. 58. Schematische Rekorstruktion des trophischen

Kerns der Nicaniella extensa - Lingula ovclis Assoziation

(26). Zur Benennung der Arten siehe Abb. 57. Die

O2lH2S-Grenzfläche gibt etwa die Jahresmittelposition

an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die sommerliche

Extremposition.

Fig. 58. Sketch of the trophic nucleus of Nicaniella

extensa - Lingula ovaljs association (26). For species

composition see Fig. 57; the O2[I2S-boundary indicates

the annual mean,-(he dashed line the extreme position

during summer..

4 . 3 . 1 0  L i n g u l a  o v a l i s  -  D i s c i n i s c a  s p .
Assoziation (27)

Die Assoziation besteht aus drei Proben mit sieben
Arten und 168 Individuen. Der trcphische Kem besteht
aus zwei Arten (Abb. 59), beides inartikulate Brachio
poden, nämlich Lingula ovalis undDisclnisca sp..

Die Assoziation besteht zu 88,7 7o aus Brachio-
poden und zu8,97o aus Bivalven. Gasno@en (t,8
%) und Cirripedier (0,6 7o) sind unbedeurend. Semi-In-
fauna und Infauna dominieren mit 73,8 7o vor der Epi-
faana (26,2 Vo). B ei den Ernährun g srypen überw ie gen

Filtrierer mit 982 Vo vor den unbedeutenden Detritus-

fressern (1,8 Vo').

Ammoniten als Vertreter des Nekton kommen in

geringer Zahl vor und sind zum Teil mit Liostea

mul tifu rmis inkrustiert.

Lingula ovalisl Discinisca sP.
Assoziation (21)

1cm 
g 4p spvo

Abb. 59. Trophischer Kern der Lingula ovalis - Discinisca

sp. Assoziation (27). l: Lingula ovalis;2: Discinisca

s P . .

Fig. 59. Trophic nucleus of the Lingula ovalis -

Discinisca sp. association (27).

Die Diversilätswerte sind sehr niedrig. Die
Reichhaltigkeit zeigt einen Mittelwert von 3,3 mit

einer Streuung der Werte für die Einzelproben von 2

bis 4. Die Gleichmäßigkeit berägt 1,7. Muschel-

larvalschalen sind in dieser Assoziation häufig bis
extrem häufig.

Diskussion:

Die Lingula ovalis - Discinisca sp. Assoziation
(Abb. 60) ist der Lingula ovalis Yergesellschaftung
(B) sehr ähnlich. In beiden dominiert Lingula mit

60Vo oder mehr. Das Fehlen aragonitischer Faunen-
elemente legt eine diagenetische Verzemrng ftir die
Vergesellschaftung (B) nahe, die aber für Assoziation
(27) ausgeschlossen werden kann. Die Ahnlichkeit

beider Gerüöinschaften läßt vermuten, daß das Ausmaß
der diagenetischen Verzerrung auch bei Vergesell-

schaftung @) nicht allzu gravierend war.

Die flachgrabende Infauna dieser Assoziation weist
einen ausgeprägten Zwergwuchs auf. Besonders
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Lingula errcicht z. T. nur noch 5 bis 7 mm Göße und

ist überwiegend doppelklappig ili der Schichtfläche

eingeregelt anzutreffen. Zusammen mit den selr häu-

frgen Muschellarvalschalen spricht das für eine sehr

flrch liegende Redoxgrenze, die vermutlbh nahezu mit

der Substrat/'\Hasser-Grenzfläche zusammenftillr Es

herrschten ganzj:ihrig herabgesetzte Sauerstoffwerte,

die in den Sommermonaten noch weiter fielen und

regelmäßig zu anoxischen Bedingungen im Sediment

und im Bodenwasser führten. Analoge Verhältnisse

können auch fär die Vergesellschaftng @) posnrliert

w€d€rL

Abb. 60. Schematische Rekonstruktion des trophischen

Kerns der Lingula ovalis - Discinisca sp. Assoziation

(27). Die OVlF2SGrenzfläche gibt etwa die Jaluesmiuel-

position an. Die gestrichelte Linie kennzeichnet die

sommerliche Extremposition.

Fig. 60. Sketch of the trophic nucleus of the Lingula

ovalis - Discinisca sp. association (27). For species

composition see Fig. 59. The O2lH2S-bowrdary indicates

the armual mean" the dashed line the exEeme position

öring surnmer.

4.2.11 Isocyprina minascula Assoziation
(2 t )

Die Assoziation besteht aus :rcht Proben mit 13

Arten und 807 Individuen. Im rophischen Kem ist nur
noch eine Art, die infaunal filtrierende Muschel lsa-

cypriru minuscula.

In der Assoziation dominieren Bivalven mit

97A%; Brachiopoden (1,5 %), Gastropoden (l %)

und Echinodermen (0,1 %) sind unbedeutend. Semi-

lnfauna und lnfauna überwiegen mit 912 % vor dq

Epifauna mit 8,8 %. Bei den Ernährungstyp€n

überwiegen die Suspensionsfrltrierer mit 97,8 %.

Derinrsfresser sind degegen mit2) % praktisch un-

bedeuend-

Ammoniten und Placoidschuppen von Fischen

belegen das Nehon, Eelen aber nur untergeordnet auf.

Die Diversitiitsbestimmungen ergaben sehr nie-

drige Werte. Der Wert ftir die Reichhaltigkeit beträgt

25mit einer Streuung der Werte für die Einzelfben

von I bis 4. Die Gleichmäßigkeit berägt 1,5.

Muschellarvalschalen sind in allen Proben dieser Asso-

ziation sehr häufrg bis z. T. massenhaft vorhanden.

Diskussion:

Die Isocyprina minuscula Assoziation der Bohnmg

Reighon ist identisch mit der gleichnamigen Asso-

ziation (15) der Bohrung Ebberson (Abb. 30 und 3l).

Ftir die Diskussion sei deshalb dorthin verwiesen.

4.2.12 Liostrca multiformis Vergesell-

schaftung (D)

Lediglich zwei Proben mit nur 12 Individuen

bauen diese Vergesellschaftung auf. Sie besteht nur

aus der Auster Liostrea multiformis, die entweder

beidseitig inkrustierend auf Ammoniten, oder als

vergleichsweise große, rechte Klappen isoliert im

Sediment liegend vorkomml In beiden F?illen ist

außer Muschellarvalschalen, die z. T. massenhaft auf-

treten, keinerlei Begleitfauna vorhanden. Das umge-

bende Sediment ist reich an TOC und teilweise
milaolaminiert-

Die Diversitlit hat die niedrigsten Werte erreicht

und liegt fär die Reichhaltigkeit und für die

Gleichmäßigkeitbei l.

Diskussion:

Die Liosrea mbltifurmis Vergesellschaftung der

Bohrung Reighton ist weitgehend identisch mit der
Assoziation (lQ der Bohrung Ebberson (Abb. 32 und

33), weshalb auf die Dislcussion dort venviesen wird.
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5 Benthosmilieus der Assoziationen und Yergesellschaftungen
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5. I  Vergleich der Assoziat ionen und
Vergesel lschaftungen

Abbildung 6l zeigt die Lebensweise, Ernllh-
rungsweise und die dominanten taxonomischen Grup-
pen, Abb. 62 die epibenthischen, semi-endoben-
thischen und endobenthischen Ötotypen, sowie die
Larvalstrategien in einer Übersicht für die Asso-
ziationen und Vergesellschaftungen der Bohrungen
Ebbertston und Reighton.

L|FE HAsrr I MoDE oF FEEDTNG I DoMINANT TAxa

EpdauE S.d-ln- IntdE SusFndon- D€F$! Ch€mo. BivaMa cdo- B.achio
bE t@ß ted€rs symbonrs @a pda

als die Infauna. Auch in den übrigen Assoziationen

und Vergesellschafurngen sind die Anteile an Epifauna

stark variierend. Mit Ausnahme der Assoziation (2)
(17) und (18) stellen Zementierer und byssat-

festgeheftete Muscheln den überwiegenden Anteil an
Epifauna. Beide Ökotypen waren vermutlich wesent-

lich oder ausschließlich an Ammoniten als Hartsub-

srat gebunden. Der varüerende Anteil an Epifauna gibt

somit mittelbar auch ein Maß fiir die unterschiedliche

il
I

HI
H - l
b i l

Abb. 62. Verteilung der Ökorypen im Epibenthos, Semi-

Endobenthos rmd Endobenthos und ihre LarvalsraEgien

im Vergleich der Assoziationen und Vergesellschaf-

tunSen.

+ Waluscheinlich hoher Anteil an Pseudoplankton und

Plankton;

(*) Werte rmsicher wpgen diagenetischer Verzernmg.

Fig. 62. DiSribution of epifauna, semi-infauna, infawra

and larval strategies within the associations and

assemblages.

* Large proportion of pseudoplankton and plankton

l ikely;

(*) values uncertain due to diagenetic distortion.
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Abb. 61. Lebensweise, Ernlihrungsweise und dominante

Taxa im Vergleich der Assoziationen und Vergesell-

schaftungen.
,r Wahrscheinlich hoher Anteil an Pseudoplankton und

Plankton;

(*) Werte rmsicher wegen diagenetischer Verzemrng.

Fig. 51. Life habits, modes of feeding, and dominant taxa

of the associations and assemblages.

* Probably large proportion of pseudoplankton and
plankton likely;

(*) values uncertain due to diagenetic distortion.

Lebensweise:-Lediglich in sieben von 32
Assoziationen und Vergesellschaftungen überwiegt die
Epifauna; sie ist damit insgesamt weniger bedeutend

ti=frIl
li,,. rtr
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Häufigkeit der Ammoniten als wichtigste Gruppe des
Nekton. In den Assoziationen (2) und (17) stellt

Aulacomyella abadiensis den dominanten Anteil der

Epifauna, die vermutlich im Adultstadium freilebend

war, wie das Fehlen einer Byssuskerbe nahelegt
(FRENEX& QUESNE 198t.

Die Semi-Infauna lebte ausschließlich endobyssat

im Substrat verankert, kommt in fast allen Asso-

ziationen und Vergesellschaftungen vor, spielt aber
generell keine wichtige Rolle. L,ediglich in den Asso-

ziationen (8) und (12) eneicht rlas Semi-Endobenthos

mit G r amma todo n s c ho ur ov s kii jeweils einen Anteil

von ewta25Vo.

Die Infauna dominiert in der Mehrzahl der

Assoziationen und Vergesellschaftungen, was ein

weiches, z. T. wahrscheinlich stark suppiges Substrat

belegt. In den Assoziationen (3), (8), (9), (12), (16),

(17), (18), und(22) und in den Vergesellschaftungen

(A) bis (D) dominiert das Epibenthos, oder es ist

vergleichbar häufig wie das Endobentlros. In den
Assoziationen (3), (8), (9), (12) und (22\ und in den
Vergesellschaftungen (A) bis (C) ist der Anteil an
Ammoniten und damit der Anteil an Besiedlern der
Ammonitengehäuse, die am Meeresboden lagen so
hoch, daß zahlenmlißig die Epifauna dominiert oder
enva gleich häufig wie die Infauna ist. Dennoch sind

auch diese Assoziationen typische Weichboden-

Assoziationen. Der unterschiedliche Anteil an Ammo-

nitengehäusen, die sich am Meeresboden ansammeln

und besiedelt werden, bewirkt als "taphonomic

feedback" (KIDWELL & JABL,ONSKI 1983) eine Verän-

derung in der Zusammensetzung der Benthosfauna Da
die Verteilung der Ammonitengehäuse auf dem
Substrat vermutlich fleckenhaft war, (was zwar plau-

sibel scheint, sich aber anhand der Bohrkernproben

leider nicht verifizieren läßt), liegt die Vermutung

nahe, daß auch in enger lateraler Nachbarschaft die
Anteile an Epibentlros stark variierten, ohne daß damit

tiefergreifende Verlinderungen im Benthosmilieu und in
den Strukturen der Assoziationen und Vergesell-

schaftungen verbunden waren. Assoziation (16), (17)

und die Vergesellschaftung (D) fallen aus dem
Rahmen, weil sie stark fluktuierende bis anaerobe
Benthosmilieus repräsentieren. Die Inkrustierer (Lios-

trea multiformis) in Assoziation (16) wuchsen mit

hoher Wahrscheinlichkeit auf lebenden Ammoniten

oder auf noch in der Wassersäule driftenden Gelräusen

auf. Während die monotypischen Pflaster aus adulten

Aulacomyella-Schalen in Assoziation (17) kurze

Perioden belüfteter Verhältnisse am Meeresboden

widerspiegeln, belegen dagegen die Aulacomyella-

Larven bzw. die pädomorphen holopelagischen

Formen anoxische Verhältnisse am Meeresboden.

Auch Assoziation (18) nimmt eine Sonderstellung ein.

Sie besteht ausschließlich aus der epibenthisch frei-

lebenden Tetraserpulo tetragona, die sehr dichte,

maximal einige dm hohe Mauen (thickes) bildet
Innerhalb des Endobenthos dominieren die flachgn-

benden Vertreter, die großteils Suspensionsfi ltrierer,

z. T. auch mobile Detritusfresser sind. Tiefgrabende

Formen sind generell sehr selten und fehlen sogar in

den meisten Assoziationen und Vergesellschafungen.

Nur die Assoziationen (6), (19), (22), (23) und (24)

und die Vergesellschaftung (C) enthalten deutliche

Anteile an tiefgrabender Infauna. In Assoziation (6)

sind es ausschließlich Chemosymbionten (M e somilt lu

c o n c in na), während ansonsten tiefgrabende Filtrierer

(P lewomya uifurmis vnd T lvacio depre ssa) aufoeten.

Ernährungstypen: Bei den Ernährungstypen

dominieren in fast allen Assoziationen und Ver-
gesellschaftungen die Suspensionsfiltrierer, sowohl

beim Epibenthos, wie bei Semi-Endobenthos und

Endobenthos. Detritusfresser stellen bei den meisten

Assoziationen und Vergesellschaftungen einen ge-

wissen Anteil, der aber in der Regel unter 15 % liegt.

In den Assoziationen (14) bis (17), (27) und (28),

sowie in den Vergesellschaftungen (A), (B) und @)
sind fast keine oder keine Detritusfresser mehr anzu-

treffen, während die Assoziationen (5), (l l), (13), (20)

und (23) zwischen 50 und 70 7o Detitusfresser auf-

weisen, die größtenteils von Quadrinervus mosensis

und protobranchen Muscheln gestellt werden. Epi-

benthische Detritusfresser sind mit Ausnahme von

Procerithiwn sp. in Assoziation (21) generell selten.

Taxon.omischb Zusammensetzung: Die mit

Abstand bedeutendste taxonomische Gruppe sind die

Muscheln. Sie stellen in der Regel mehr als 75, oft

sogar mehr als 90 7o der Individuen einer Assoziation

oder Vergesellschaftung. Gastropoden sind in fast allen
Assoziationen in geringen Prozentsätzen enthalten.



Bedeutend sind sie allerdings nur in den Assoziationen
(4), (10), (l l) und (20) und errelchen vor allem wegen

des hohen Anteils an Quadrtnervu mosensis zwischen

25 und 50Vo.Die meisten Assoziationen weisen auch
einen geringen Anteil ftleiner 5 %) m inartikulaten
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Reichhaltigkeit R

Brachiopoden auf. In den Assoziationen (2) und (3),

sowie in den Vergesellschafnrngen (A) und (C) eneicht

der Anteil über l0 Vo, in den Assoziationen (6) und
(27) und in der Vergesellschaftung (B) sogar mehr als

40 %.

Reichhaltigkeit R

A 27 5 8 0 e

1 0 1 1 1 2 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7 A 8 C

Abb. 63. Diversitäswerte der Assoziationen und Vergesellschafrungen

und als Gleichmäßigkeit E.

Fig. 63. Diversiry of the associations and assemblages given as richness

im Vergleich, angegeben als Reichhaltigkeit R

R and as evenness E.

Larvalentwicklung: Die meisten im Kim-
meridge Clay von Yorkshire vorkommenden Taxa
entwickelten sich im Verlauf ihrer Onogenie über ein
planktotrophes larvalstadium, das sich über einige
Wochen bis viele Monate im Oberflächenwasser
hinzog. Lediglich die protobranchen Muscheln
Palaeorucula menkii und Nucinella birkelundi hatten,
wie auch die heutigen protobranchen Muscheln, ein
lezithotrophes Larvalstadium. Bei dieser Larvalent-
wicklung halten sich die Larven nur maximal wenige

Tage schwimmend in der Wassersäule auf. Der Anteil

an Individuen mit lezithotropher Larvalstrategie

erreicht in den Assoziationen (l), (3), (4), (6), (19),

(20) und (24) und in Vergesellschaftung (C) um die
l0 7o, in den Assoziationen (5), (13) und (23)

zwischen 3'd und 60 Vo.ln den übrigen Assoziationen

und Vergesellschaftungen ist der Anteil an der
planknrophen larvalstrategie nahezu l0O Vo.

Diversität: Die drei hier benuzten Methoden der
Diversitlisbestimmung, Reichhaltigkeit R (Abb. 63),

I Y

Gleichmäßigkeit E
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Gleichmißigkeit E (Abb. 63) und Rarefrction-Methode
(Abb. 64) stellen ein weiteres'Hilfsmittel dar, die

Stabilitlit der durch die Assoziationen und Vergesell-

schaftungen reprlisentierten Benthosmilieus zu beur-

teilen. Die Werte für die Reichhaltigkeit und die

Gleichmlißigkeit sind in guter Übereinstimung und

zeigen etwa folgendes Musten

Die Assoziationen (19) und (20) eneichen die

höchsten Werte vor allem bei der Gleichmäßigkeit.

Ebenfalls noch relativ hohe Werte erreichen die Asso-

ziationen (l) bis (5), (21) und (22) und die

Vergesellschaftung (C). Es folgt ein breites Feld mit

langsam abnehmenden Werten, das aus den Assozia-

tionen (6) bis (14) und (23) bis (26) gebildet wird. Fü

die Vergesellschaftungen (A) und @) liegen die Werte

ebenfalls im unteren Bereich dieses Feldes. Die

niedrigsten Werte erreichen die Assoziationen (15) bis
(18), (27) und (28) und Vergesellschaftung @). Die

sehr niedrigen Werte für Assoziation (18), die aus

monotypisc h en T e tr a ser pzla -Matten aufgebaut wird,

erlauben keinen Rückschluß auf die Stabilität dieser
Assoziation. Zu berücksichtigen ist auch, daß der Wert

für Vergesellschaftung @) wegen der diagenetischen

Verzemrng wahrscheinlich etwas zu niedrig isr

Die Rarefaction-Kurven bestätigen in etwa dieses

Grundrnuster, weichen aber bei Assoziationen mit sehr
hohen Individuenzahlen davon ab. Betroffen sind die

Assoziationen (7), (9), (10), (14), (15) und (26), bei

denen die Werte im Vergleich höher liegen als bei der
Reichhaltigkeit und der Gleichmäßigkeit. Besonders

auffiillig ist dieser Trend bei den Assoziationen (14)

und (15). Die Ursache liegt vermutlich darin, daß die

Dominanz weniger Arten in den Einzelproben wie in

den Assoziationen die Reichhaltigkeit und die
Gleichmäßigkeit niedrig halten, während durch die
große Proben- und Individuenzahl (75 Proben und

7 685 Individuen bei Assoziation (15) bzw. 42 Proben

und 3 186 Individuen bei Assoziation (la)) viele ftir
die Struktur der Assoziationen unbedeutende Arten

summiert werden und dadurch die Rarefaction-Kurven

kihere Werte anzeigen.

Die Individuenzahlen der Vergesellschaftrngen (A)

bis (C) sind zu gering, um die Rarefaction-Methode

sinnvoll anwenden zu können. Sie wurden deshalb

nicht beribksichtigt.

5.2 Signifikanz der Larvalschalen

Weite Teile der Bohrungen Ebberston und

Reighton weisen hohe Anteile an Muschellarval-

schalen auf. Ihre mengenmäßige Verteilung ist halb-

quandativ in der hofrlgesamtübersicht (Anhang III)

angegeben. Die Häufigkeit der krvalschalen korreliert

generell negativ mit der Artendiversitlit und positiv

mit der Häufigkeit der Faunenzusammenbrüche. In

Profilabschnitten mit hoher Diversität und fehlenden

Faunenzusammenbrüchen (2. B. baylei, cymodoce und

autissiodorensis Zone) sind l-arvalschalen selten oder

fehlen.

Invertebraten mit planktotropher Larvalentwick-

lung setren außerordentliche Mengen an Eizellen und

Spermien frei (bis 70 Millionen Eizellen pro L-aich-

vorgang im Falle der Auster Crassostrea virginica;

JABITONSKI &LwZ 1983). Die Sterberate plankto

tropher larven ist mit über 99 7o ebenfalls außer-

ordentlich hoch. Die Tnit größter Steölichkeit ist ver-

mutlich nicht die planktische Phase im Oberflächen-

wasser, sondern der Abschnic während und kurz nach

der Meramorphose.

Für viele Arten genügt die Überlebensrate von

einem Individuum pro I 000 oder sogar pro 50 000

Larven, um die Population im Gleichgewicht zu

halten (JABLONSKI & LUTZ 1983). Das zeigt aber, daß

Larvalschalen immer in großer Zahl anfallen, glei-

chermaßen in aeroben und anaeroben Milieus. Das

nahezu vollständige Fehlen von lanralschalen in

belüfteten Milieus ist somit ein Erhaltungsproblem.

Ein normal belüftetes Benthosmilieu ist dicht besie-

delt. Larven, die sich am Meeresboden niederlassen

dienen vielen Benthosbewohnern als Nahrungsquelle.

Besonden die Aktivität von epi- und endobenthischen

Weidegängern und Subsuatfressern dtirfte zur hohen

Sterhrate der l:nren und zur Zerstärung ihrer Schalen

beitragen.

Abb. 64. Diversitätswerte der Assoziationen angegeben als Rarefaction-Kunren; n sp.: Artenanzahl, n ind.: Individuen-
anzahl.
Fig. 64. Rarefaction curves of the associations; n sp.: number of species, n ind.: number of specimens.
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Ein weilerer Grund für die Seltenheit von I^arval-

schalen in gut belüfteten Milieus liegt in ihrer

Skelermineralogie. Larvalschalen bestehen immer aus

Aragonit, auch wenn dac adulte Tier eine Kalzitschale

ausbildet (JABLONSKI &LUW.1983). Die kleinen und

dünnen krvalschalen fallen, sofern sie nicht gefressen

wurden, mit großer Wahrscheinlichkeit Lösungs-

vorgllngen wlihrend der Diagenese anheim. Auch bei

adulten Schalen aus fossilen Milieus, die in der Wir-

belregion nicht abradiert sind, fehlen nahezu immer die

Prodissoconche. Die Erhaltung der larvalschalen in

schlechtbelüfteten oder anoxischen Milieus wird

demnach durch die geringe Besiedlungsdichte oder rlas

Fehlen benthischer Organismen begünstigt.

Die vorliegenden Larvalschalen stammen nahezu

ausschließlich von planktotrophen Larven im Meta-

morphosealter (erkennbar an dem kleinen, unskulp-

tierten hodissoconch I und dem etwa 0,5 mm großen

konzentrisch berippten Prodissoconch II; JABLONS KI

&LUTZ 1983). Diese Larven versuchten wahrschein-
lich das Benthosmilieu zu besiedeln und starbn an
Sauerstoffmangel. Ihre Größe und Erhaltung, sowie die

deutliche Skulptur machen es unwahrscheinlich, daß
sie in großer Zahl in der Wassersäule gefressen wurden

und als lose Schalen oder eingebettet in Kotpillen

abregneten.

Dem Auftreten der Larvalschalen kommt somit
eine diagnostische Bedeutung für sehr niedrigen oder
fehlenden Sauerstoffgehalt im Benthosmilieu zu. Im

höheren Teil des Profils, etwa ab der höheren whcat-

Ieyensis Zone, sind trotz niedriger Diversit2it und

Faunenzusammenbrtichen keine l:rvalschalen erhalten
(siehe Anhang III). Vermutlich h2lngt das mit dia-
genetisc hen Lrisungserscheinungen zusam men, die nur
wenig höher, ab der basalen hudlestoni Zone, auch bei

der Adultfarna beobachtbar sind-
Isolierte Gastropoden-Protoconche wurden nicht

beobachtet, obwohl die prosobranche Schnecke Qndri-
nervus mosensis eine plankotrophe Larvalphase haüe

und in etlichen Assoziationen gehäuft auftritt. Die
Ursache dafür ist nicht bekannt, allerdings ist denkbar,
daß die einteiligen Hohlformen der Gastropoden-
larvalschalen durch die Kompaktion zerdrtickt wurden,

wie praktisch alle gewundenen Gastropodengehäuse

CIaf. 13, Fig.4,5,7 und 8), und dadurch unkenntlich

oder völlig zers&in wurden. In seltenen Flillen sind

frühonogenetische Windungen mit Resten des hoto-

conch II erhalten CIaf. 13,Fig.6).

5 .3  Zuordnung der  Assoz ia t ionen und

Vergesellschaftungen zrt Benthosmilieus

Charakteristisch ftir Assoziation (19) und

Vergesellschaftung (C) ist der relativ hohe Anteil

an protobranchen Muscheln und vor allem an

tiefgrabenden, frltrierenden Muscheln. Dadurch werden

gut belüftete Verhältnisse im Benthosmilieu mit

einem tiefliegenden Reduktionshorizont nahegelegt,

was auch durch die hohen Diversitätswerte bestlitigf

wird. Sehr wahrscheinlich charakterisiert die Asso-

ziation (19) und Vergesellschaftung (C) ein normal

belüftetes oxisches Benthosmilieu mit Sauerstoff-
werten die langfristig > 0,1 mmol O2ll H2O lagen.

Oxische Belüftungsverhältnisse charakterisierten

wahrscheinlich auch die Assoziationen (1t) und
(20). Assoziation (20) hat ebenfalls sehr hohe

Diversitlitswerte und auch einen, allerdings geringeren,

Anteil an protobranchen und tiefgrabenden, Frltrieren-

den Muscheln. Assoziation (18) kommt vorwiegend

als geringmächtige Einschaltung in den Assoziationen
(19) und (22) vor und zeigt wahrscheinlich ilhnliche

Verhliltnisse wie diese Assoziationen an.
Die Assoziat ionen (1) bis (5) und (21)

bis (24) repräsentieren innerhalb des hier betrachteten

Spekmams nur schwach restrikte Milieus. Die Diver-

sitätswerte der Assoziationen liegen bei hohen bis

mittleren Werten (Abb. 63 und 64). Die Anzahl der

Arten in den trophischen Kemen variieren zwischen

vier und sechs (Abb. l0 bis l8 und 47 bis 53).

hotobranche Muscheln mit ihrem lezithotrophen

Larvaltypus sind hier noch relativ häufig. Tief-
grabenden Filtrierer sind z. T. nah vorhanden, spielen

allerdings nur noch eine untergeordnete Rolle.

Vermutlich lag die Redox-Grenzfläche hier bereits

deutlich flacher, möglicherweise nur einige bis wenige

cm unter.d€r SubStratoberfläche. Die Lage der Redox-

Grenzfläche war sicherlich wie bei allen rezentan

Schelfmilieus schwankend (2. B. OSCHMANN 1994),

allerdings waren die Fluktuationen vermutlich nicht

sehr stark. Faunbnzusammenbrüche waren selten,
woraus sich schließen läßt, daß ein Übergreifen der
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Redox4renzfl,äche in die Wassersäule nur gelegentlich

stattgefunden hat. Die durch die Assoziationen (l) bis

(5) und (21) bis (24) charakterisierten Benthosmilieus

waren somit noch längerfristig stabil und sind dem

schwach poikilo-aeroben Milieu zuzuordnen. Die

Sauerstoffwerte an der SubstratAMasser-Grenzfl äche

dürften im Sommer ftir einige Wochen unter etwa

0,1 mmol O2llH2O gesunken sein, wie in ver-

gleichbaren rezenten Milieus (2. B. TYSON &
PEARSON l99l).

Assoziation (6) repräsentiert ähnlich stabile

Milieubedingungen wie die Assoziationen (l) bis (5)

und (21) bis (2a). Dafür sprechen, nebn der Struknu

der Assoziation mit einem hohen Anteil an

inartikulaten Brachiopoden und an Chemosymbionten,

auch die Diversitäswerte. Sie erreichen im Asso-

ziationsvergleich noch Werte im oberen Mittelfeld.

Besonders die chemosymbiontische Muschel Meso-

miltlw concinna,die als tiefgnbendes Endobenthos im

Bereich der Redox€renzfläche lebte und auf die gleich-

zeitige Verfügbarkeit von 02 und H2S angewiesen war
(2. B. OSCHMANN 1994), ist ein Garant für stabile
Verhältnisse mit ausreichend Sauerstoff im Sub-
stratnvasser-Grenzbereich und nur schwach ausge-
prägte saisonale oder längerfristige Fluktuationen der
Redox-Grenzfläche. Die Seltenheit der Assoziation und

ihre Verbreitung in wenigen, zeitlich relativ eng
bgrenzten AbseKniaen (siehe Anhang II und III) zeigt

aber, daß die notwendigen Bedingungen innerhalb des
Kimmeridge Clay nur sehr sporadisch geherrscht

haben. Mesomiltha concinna ist in Assoziation (6)

überwiegend senkrecht in Lebendstellung eingebettet.

Sie kommt allgtin-gs auch, besonders in anderen
Assoziationen; in denen sie untergeordnet auftriu, die

artikulierten Klappen vollkommen geöffnet in der
Schichtfläche liegend vor (faf. 11, Fig. 3). Letzteres

belegt, daß die erforderlichen stabilen Bedingungen
nicht litngerfristig herrschten und Fluktuationen der
Redox-Grenze die Individuenvon Mesomiltfia aus dem
Substrat getriebn haben, wo sie dann an Sauer-

stoffman gel zugrunde gin gen.

Assoziation (13) ist mit lediglich drei Proben
statistisch nicht gut abgesichert und tritt nur in einem
Abschnitt im Profil, in der höheren eudoxus Zone,
auf. Trotz der niedrigen Diversitäswerte (Abb. 63 und

64), die möglicherweise auf Amensalismus zurück-

gehen, repräsentiert Assoziation ( I 3) wahrscheinlich

ein vergleichsweise gut belüftetes, stabiles Milieu,

ähnlich wie Assoziation (6). Diese Annahme wird

hauptsächlich durch den hohen Anteil an prolo-

branchen Muscheln (etwa 60io) gestützt. Sie

bewohnten den ein bis wenige cm dicken Oxi-

dationshorizont im Substrat und durchsuchten ihn nrch

Nahrung. Ein Herauswandern des Reduktionshori-

zontes aus dem Substrat und damit verbundene

Faunenzusammenbrüche sind wegen des lezithotrophen

I:rvaltypus der Protobranchen für die Verbreitungs-

dauer der Assoziation auszuschließen.

Die Assoziationen (7) bis (f2) und (25)

und (26) sind bereits im rophischen Kern verarmt,

haben geringere Durchschnitsgrößen der Arten und

weisen bei den Diversitätsbestimmungen nur mittlere

Werte auf. Protobranche Muscheln sind sehr selten

oder fehlen. Die Lage der Redox-Grenzfläche war

bereits nahe an der Substratflilasser-Grenzfläche und

fluktuierend. Sommerliche Sauerstoffminimum- und

Anoxia-Perioden verdrängten vermutlich die Proto-

branchier weitgehend aus dem Lebensraum. Anoxia-

Perioden mit Faunenzusammenbrüchen werden auch

durch die Anreicherun gen von M uschellarvalschalen

und aus dem Substrat gewanderte Infauna belegt.

Vermutlich erfolgten die Faunenzusammenbrüche bei

den Assoziationen (7), (8) und (25) noch im Abstand

von wenigen Jahren, wfirend sie bei den Assozia-

tionen (9) bis (12) und (26) möglicherweise schon

regelmäßig in aufeinanderfolgenden Jahren statfanden.
Die Assoziationen (7) bis (12), (25) und (26) re-

präsentieren damit ein streng poikilo-aerobes Milieu
(OSCHMANN l99la, b), mit Sauerstoffwerten, die in

den Wintermonaten bei etwa 0,1 mmol QyflH2O,
oder höher gelegen haben, in den Sommermonaten

aber auf unter 0,05 mmol O2ll H2O, gelegentlich

sogar bis zum völligen Sauerstoffverbrauch verarmten.

Nach Rezentbeobachtungen beginnt die Infauna bei

Sauerstoffkonzentrationen von etwa 0,07 bis

0,03 mmol Oz/llzO aus dem Subsrat zu wandern
(2. n. rvs'öN & PEARSON l99l).

In den Assoziationen (14), (15), (27) und
(2t) ist die Verarmung der Fauna noch weiter

vorangeschritten.'In den nophischen Kernen f,inden
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sich nur noch eine oder zwei Arten. Die Diver-

sitätswerte sind schon aufftlllig niedrig, und die noch

vorhandene Fauna zeigt deutlichen Zwergwuchs, bis

hin zu Anreicherungen von nepionischen Stadien und

Larvalschalen. Die Redox-Grenzflllche fiel bereis fast

mit der S ubstratAilasser-Grenzfläche zusammen und

verdrängte auch die bislang recht erfolgreiche detritus-

fressende Schnecke Quadrinervus mosensis. Die

Infauna liegt nahezu ausschließlich zweiklapig in der

Schichtfläche und belegt eine starke Fluktuation der

Redox4rerzfl,lbhe. Dadurch wurde die Infauna vor den
Faunenzusammenbrüchen aus dem Substrat getrieben.

Die Assoziationen (14), (15), (27) und (28)

belegen damit ein extrem poikilo-aerobes Milieu mit

langen sommerlichen Anoxia-Perioden, die einige

Monate gedauert haben können. Auch in den
Winlermonaten blieben niedrige Sauerstoffwerte

bestimmend, die vermutlich 0,1 mmol O2ll H2O

nicht überschricen haben. Damit ist der Grenzbereich

dessen erreicht, was auch gut angepaßte Mako-
benthosorganismen noch verkraften können. Die
Zwergformen und nepionischen Stadien legen die
Vermutung nahe, daß die belüfteten Perioden am
Meeresboden oft nicht ausreichten, die Reproduk-
tionsreife zu erreichen.

Die Vergesellschaftungen (A) und (B) sind
nur in wenigen Proben mit relativ niedrigen

Individuenzahlen und in schlechter Erhaltung belegt.
Trotzdem zeigt das Faunenspektrum, die Dominanz-
verhältnisse der Arten und die Diversität, daß das
zugehörige Benthosmilieu wahrscheinlich lihnlich dem
der Assoziationen (7) bis (12), (25) und (26), eventuell
auch dem der Assoziationen (14), (15), (27) und (28)

war. Gestützt wird diese Annahme hauptsächlich durch
die in der Schichtflliche doppelklappig eingebettete
Infauna. L:rvalschalen und nepionische Stadien fehlen

hier, was auf die schlechte Erhaltung der Fauna
zurückgeführt werden kann.

I  n  Assoz ia t ion  (16)  und Vergese l l -

schaftung (D) tritt nur noch Liostrea multiformis
im nophischen Kern auf, die die Ammonitengehäuse

beidseitig inkrustierte. Dadurch ist ein Aufwuchs der
Auster zal*bzriten der Ammoniten oder zumindest
während die Gehäuse noch im Wasser drifteten belegr
Das praktisch völlige Fehlen von benthischer Begleit-

fauna, die häufig vmkommenden Muschellanralschalen

und der hohe TOC-Gehalt der Sedimente deuten auf

weitgehend anoxische Verhältnisse im Benthosmilieu,

in dem auch in den Wintermonaten keine nachhaltige

Regeneration der Sauerstoffwerte erfolgte. Mit den bei

Assoziation (lQ und Vergesellschafnrng (D) erreichten

Bedingungen ist somit der ftir Malaobenthos tolerier-

bare Grenzbereich überschriren.

Assoziation (17) repräsentiert die mono-

typischen Aulacomyella-Pflaster, die in zwei verschie-

denen Größenklassen vorkommen. Die adulten,2 bis 3

cm großen Aulacomyella-Plaster treten als dünne

Einschaltungen in anderen Assoziationen auf, vor

allem in den Assoziationen (2), (4) und (5), sowie in

den Assoziationen (7) bis (12). Sie belegen kurz-

fristige Besiedlungsphasen von Aulac omyella-larven-

schwlirmen, möglicherweise nur eine Generation, die

aber bei etwa den gleichen benthischen Sauerstoff-

werten lebten wie die Assoziationen, in die sie

eingeschaltet sind.

Die zweite Größenklasse, in der die A ulacomy ella-
Pflaster vorkommen, erreicht nur etwa 3 mm. Diese

Pflaster kommen in Profilabschnitten mit hohen

TOC-Werten und ohne benthische Begleitfauna vor.

Sie charakterisieren anoxische Verhältnisse am
Meeresboden. Die kleinwüchsigen Formen von

Aulacomyella sind entweder Larvalschalen oder
gdomorphe Adultformen, die planktisch lebten.

5 .4  Ver te i lung  der  Assoz ia t ionen und

Vergese l lschaf tungen in  den Bohrungen
(siehe auch Anhang Itr: Profilgesamt-Darstellungen)

In der Bohrung Ebberston rin dieAssoziation (l)

sporadisch in der oberen eudonts Zone, überwiegend

aber in der mittleren sutissiodorensis Zone auf.

Assoziation (2) ist auf einen relativ eng bgrenzten
Intervall in der tieferen eudoxus Zone beschränkt.
Auch die Assoziation (3) tritt nur in einem engen
Intervall, das die höhere mutabilis und die basale

eudoxns Zone umfaßt, auf. Assoziation (4) hat einen
weiteren Veibreitungsbereich von der basalen mzta-

äilis bis zur höheren eudoxus Zone, mit einem
gehäuften Auftreten in der tieferen eudoxus 7nne.

Assoziation (5) ist in der mutabilis Zone und
sporadisch auch in der tieferen eudorus Zone
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Abb. 65. Verb,reinrng und Ablösemuster der Assoziationen in der mutabitis und basalen eudoxus Tane der Bohnnrg
Ebberstrin. Die Assoziationen bleiben zum Teil itber mehrere Profitmeter beStändig. Aus der Verreilung der Assoziationen
Iäßt sich die Schwankung in der Sauerstoffversorgung rekonstruiererL die in diesem Abschnitt nru selten niedrige Wertc
erreichte.

Fig. 55. Distribution and replacement pattern of the associations within rhe mutabilis and basal eudoxus zone of the
Ebberston borehole. The associations rernain constant through several m of section. The distribution of the associations
is used to reconstnrct changes in the oxygen sup'ply. Low oxygen values are rare within this part of the pattem section.
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anzutreffen. Generell treten die Assoziationen (l) bis
(5) nur in Profilabschnitten mit langen Perioden

niedriger TOC-Werte auf. Gelegentlich kommen die

Assoziationen (l), (4) und (5) auch in kurzen

Intervallen mit niedrigen TOC-Werten vor, die

zwischen stark TOC-angereicherte Sedimente geschal-

tet sind. Vermutlich drifteten hier zufallsbedingt auch

lezithotrophe Larven der Muscheln Nucinella und

Palaeonucula ein, was ein kurzfristiges Aufblühen der

entsprechenden Assoziationen möglich machte. Die

Verteilung im Profil zeigt allerdings deutlich, daß sich

die Assoziationen in diesen Abschnitten nicht

längerfristig etablieren konnten, im Gegensatz zu ihren

Hauptverbreitungsbereichen in der mutab ilis, tieferen

eu.dorus und mittlercn autissbbrensis 7nte.

In der Bohrung Reighton tritt an der Basis (baylei

Tnne) n Horizonten von wenigen cm Mächtigkeit die

Assoziation (18) auf. Ebenfalls in&r baylei, aber auch

in der cymodoce und mutabilis Zone kommt die

Assoziation (19) vor und wechselt in der baylei und

cymodoce Tnne mit Assoziation (20). Die Veöreitung

dieser Assoziationen deckt sich mit Profilbereichen in

denen die TOC-Werte sehr niedrig sind. Niedrige TOC-

Werte kennzeichnen auch die Verbreitung der Asso-

ziation (22) in der baylei Zone und die Verbreitung der

Assoziationen (23) in der cymodoce, (24) in der

mutabilis und (21) in der cymodoce bis eudorus 7nne.

Das Verteilungsmuster der Assoziationen (l) bis
(5) (Abb. 65) und (18) bis (24) ist das von

alternierenden Assoziationen (vergleiche AB ERHAN

1992), die ein ähnliches benthisches Milieu reprä-

sentieren, in diesem Fall keine oder nur eine schwache
Beeinfl ussung durch Sauerstoffmangel. Die Ablösung

in der Zeit erfolgte vermutlich nach einem Zufalls-

muster, z. B. verursacht durch die Anzahl und Verbrei-

tung von l-arven oder auch von dem Anteil der Ammo-

nitengehäuse als besiedelbare Harsubstrate am Meeres-

boden. Zusätzlich können auch taphonomische Prozes-

se überprägend gewirkt haben (siehe ausführliche

Diskussion bei ABERHAN 1992). Aufftillig ist.iedoch

die Konstanz mancher Assoziationen über Bereiche

von etlichen Metern, was einer größeren Zahl von

Probenniveaus entspricht. Dadurch werden vergleichs-

weise geringe taphonomische Einflüsse und über
lilngere Zeit stabile benthische Milieus belegr

Ein viel unruhigeres Muster zeigt die Verteilung

der Assoziationen (7) bis (12), (14), (15), und (25) bis

(28). Ihrc Verbreiurng erstreckt sich über mehr oder

weniger große Teile der Bohrungen, ist aber in

Abschnicen mit hohen TOC-Werten gehäuft Beson-

ders in der mittleren eudoxus bis basalen autissio-

dorensis Zone und in der oberen autissiodorensrs bis

basalen pectinatusTnne der Bohrung Ebberston dter-

nieren die Assoziationen in rascher Folge sprunghaft.

Oft werden sie von Faunenzusammenbrüchen und

kurzen Abschnitten ohne Benthosfauna getrennt (Abb.

66). Etwas weniger deutlich ist aber pinzipiell ähnlich

ist die Verteilung in Abschnitten der mutabilis und

etfurusZone &r Bohrung Reighton.

Diese Muster belegt starke und in rascher zeitlicher

Folge auftretende Schwankungen in den Sauerstoff-

werten des Benthosmilieus. Die Ablösungsfolge der

Assoziationen ist in hohem Maße dem Zafall

unterworfen. Hierbei mag neben der Dauer der Anoxia-

Perioden, wieder der Anteil an Ammoniten als

besiedelbare Hartsubstrate am Meeresboden eine Rolle

gespielt haben, ebenso die Frage, von welchen Taxa

gerade Larven für die Wiederbesiedlung verfügbar

waren. Auch hier dtirfte der taphonomische Einfluß

von geringer Bedeutung gewesen sein. Biogene und

physikalische Aufarbeitungsprozesse, spielten abgese-

hen von den mengenmißig zurücktretenden Schill- und

Bruchschillkonzentrationen kaum eine Rolle.

Die Assoziation (6) ist relativ selten, triE aber nur

in Profilabschnitten mit längerfristig hohen TOC-

Werten auf (höhere eudoxus 7nne, elegans Zone und

basale pe ctinatus Tnne). Innerhalb dieser Abschnitte

ist das Vorkommen der Assoziation aber auf kurze

Bereiche (wenige dm bis m) mit niedrigen TOC-Anrei-

cherungen beschrilnkt. Möglicherweise waren kurz-

fristig besser belüftete Verhältnisse, die sich in

Abschnitte mit langfristig hoher Anreicherung orga-

nischen Materials einschalteten, günstig für eine infau-

nale, chemosymbiontische Lebensweise der Muschel

Me somilt lw concinna. Die 7,er*wng des organischen

Materials äteugte viel H2S im Reduktionshorizont

des Substrats, des während belüfteter Verhliltnisse von

den Chemosymbionten genutzt werden konnte.

Die Assoziatioh (13) ist zu selten, um sie in eine
Betrachtung der zeitlichen Verteilungsmuster mit ein-
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zubeziehen. Dem Auftreten der Nucinella birkelundi -

Isocyprina minuscula Assoziati6n (13) in einem stark

TOC-angereicherten Profilabschnitt in der höheren

eudoxus Zone muß ein ähnlicher zufallsbedingter

Zustrom lezithotropher Larven zugrunde liegen, wie

bei der Verbreitung der Palseonucula menkü Asso-

ziation in der mittleren eudoxus Zone (siehe oben).

Auch hier belegt die Assoziation nur eine episodische

Besiedlung; sie konnte sich nicht langfristig

etablieren.
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Abb. 66. Verbreitung und Ablösemuster der Assoziationen in der elegans und basalen scitulus Zone der Bohrung

Ebberston. Die Assoziationen wechsetn sehr rasch, oft getrennt durch kurze Interwalle ohne Benthos. Die Schwankungen

in der Sauerstoffoersorgung waren gravierend und erfolgten rasch. Die aus der Verteilung der Assoziationen rekonstruierte

Sauerstoffkurve deckr sich sehr gut mit der TOC-Kurve.

Fig. 66. Distribution and replacement pattern of the associations within the elegans and basal scitulus zone of the

Ebbenton borehole. The associations alter rapidly an4 in many cases, are separated by thin intervals without benthos.

Changes in the supply of oxygen were severe and took place very rapidly. The oxygen curve has been reconstructed with
the help of the distribution pattem of the associations. There is a good correlation between the oxygen and TOC-curve.
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Assoziation (16) tritt in isolierten Einzel-

vorkommen sporadisch tiber das ganze Profil verteilt

auf und fiillt in der Regel mit hohen TOC-Werten im

Sediment zusammen.

Assoziation (17) ist auf die eudoxus Zone

beschränkt und kommt in einer großen Zahl diskreter

mm-feiner Lagen vor. Zum Teil tritt sie eingeschaltet

zwischen andere Assoziationen auf, z. T. ist sie an

Abschnitte mit hohen TOC-Werten und fehlender

Benthosfauna gebunden.

Die Vergesellschaftungen (A-D) sind statistisch

nicht ausreichend abgsichert rmd können deshalb keiner
Verteilungsbemachong unterzogen werden.

Ein Ersatz von Öko- und Morphotypen (ökolo-

gischer Ersat4 ABERHAN 1992) ei den Assoziationen

ist nur in einem Fall in der Bohrung Ebberston
nachzuweisen. So wird die in der mutabilis und

eudoxus Zone häufig vorkommende protobranche,

substratfressende Muschel P alaeo nucula nunkii nach

oinem Uberlappungsbereich ab der auti s sio do r e ns is
Zone von der gleichfalls protobranchen, substrat-
fressenden Muschel Nucinella birkelundi ersetzt.

5.5 Vergleich mit anderen Lokalitäten des
Kimmeridge Clay

Einige wesentliche Arten aus dem Kimmeridge
Clay in Dorset (Südengland) und den zeitgleichen

Aquivalenten aus dem Boulonnais (Nordfrankreich),

Camptonectes auritus, Protocardia morinica und
Corbulomirna suprajurensis, die im trophischen Kern

vieler Assoziationen zu finden sind, spielen in

Yorkshire nur noch eine untergeordnete Rolle. Dafür
sind wichtige. Arten wie Liostrea multiformis,

Grammatodon sc ho ur ovskii, O ry toma ine quivalve,

Pulaeonucula menkii, Nucinella birkelundi wd
Lingula ovalis in Dorset und Boulonnais von viel
geringerer Bedeutung (OSCHMANN I 988a; CL-AUSEN
&WIGNALL 1990; WIGNALL 1990a).

OSCHMANN (1988a) führte eine Benthosfaunen-

analyse für den Teinaun Oberkimmeridge/Portland in
Dorseq Nord- und Ostfrankreich durch. Dabei wurden
39 Proben aus dem Kimmeridge Clay und den
zeitgleichen Faziesäquivalenten aus dem Boulonnais
gemeinsam mit vielen anderen Proben aus anderen
Faziestypen einer Cluster-Analyse unterzogen. Die

daraus ermittelten Assoziationen können aufgrund der

begrenzten Probenzahl im Kimmeridge Clay und des

überregional angelegten Vergleichs verschiedener

Faziesbereiche lediglich Stichprobencharakter haben.

Trotzdem lassen sich von der scitulus Zone bis zur
pallasioides7-one (nur da überlappen die Probensäze)

die Assoziationen (ll) und (15) auch in Südengland

und im Boulonnais wiedererkennen.

Erstaunlich ist, daß es wenig Gemeinsamkeiten

mit den von WIGNALL (1990) in Süd- und Mittel-

england aufgestellten Assoziationen gibt. Lediglich

Assoziation (19) und WIGNALL's Assoziation A6

znigen Anklinge. Mehrere mögliche Ursachen können

zru Erklltrung herangezogen werden:

. Die Entfemung zwischen Yorkshire (Ostengland)

und der Typlokalitiit in Dorset (Südengland) ist mit

500 km groß genug, um eine gewisse Eigen-

stllndigkeit der Faunen beider Gebiete zuzulassen.

Beide Gebiete gehören der subborealen Provinz an.

Dorset hat allerdings schon deutliche Beziehungen

nach Nordfrankreich, das etwa an der Grenze der

subborealen und submediterranen Provinz liegt,

und auch zur submediterranen Provinz inZnntal-

und Ostfrankreich. In allen vier Regionen sind in

feinkörnigen Substraten die Muscheln Corbulo-

mima suprajurensis und Protocardia morinica

häufig (OSCHMANN 1985, 1988a). In Yorkshire

sind diese Muscheln dagegen, wie oben schon

erwähnt, von viel geringerer Bedeutung. Die

typisch boreale Muschel Buchia ist in Dorset

extrem selten (OSCHMANN 1985, 1988a), tritt in

Yorkshire aber bereis relativ häufig auf und belegt
damit einen stäkeren borealen Einfluß.

Troz der Dominanzverschiebungen innerhalb der

Benthosfauna sind die Artenspektren von Dorset

und Yorkshire sehr lihnlich (2. B. OSCHMANN
1985, 1988a) und zeigen, daß sich kein Pro-
vinzialismus zwischen Dorset und Yorkshire

ausgebildet hat. Untersuchungen von Frau LIU
(Dissertation ig Vorbereitung, Universität Würz-

burg) ädigen nach dem Simson-Koeffizienten eine
Ahnlichkeit der Faunen von947o. Beide Gebiete

standen folglich in einem regen Faunenaustausch,

der nicht, wie-von WICNALL (1990) postuliert,

durch die London-Plattform als Barre oder gar als
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Inselkette behindert wurde (vergleiche: Abb. 1).
Die London-Plattform existierte zwar als flach-

marine Verlängerung des London-Brabanter-

Massivs, unleöand aber nicht die offenmarine

Verbindung zwischen Süd- und Ostengland. Diese
war durch die breite und ausreichend tiefe Meeres-

sraße zwischen dem London-Brabanter-Massiv und

dem "Welsh High" gewährleistet @IEGLER 1982,

1988).
. Das von WIGNALL (1990) und von CL,AUSEN und

WICNALL (1990) benutzte sehr enge Artkonzept
(siehe 3.6 Taxonomie und Autökologie) bewirkt

eine Aufspaltung in mehr Arten als z. B bei OSCH-
MANN (1988a) und in dieser Arbeit. Dadurch

erhalten die Assoziationen eine andere Struktur und
ihre Diversitätswerte werden erhöhl Leider ist

damit auch der Vergleich erschwert oder möglicher-
weise nicht mehr durchfühöar.

5.1 Zyklizität der Bewegtwasserfaziestypen

Die Verbreitung der Schille und Tempestite in der
Bohrung Ebberston zeigt eine extreme Häufung in der

oberen eudoxus und unteren autissiodorensrs Zone. In
den übrigen Teilen der Bohrung Ebberson und in der
Bohrung Reighton, soweit sie untersucht wurde,

kommen Bewegnrasserfaziestypen nur sehr sporadisch
vor. Diese Verbreinrng deckt sich mit der Verbreitung
der Nanogyra virgula Sturmschillbänke aus dem
Boulonnais, Nord-Frankreich (FüRSIcH & OSCH-
MANN 1986a). Dort sind die Tempestite proximal, bei
auflandigen Stürmen am Südrand des London-
Brabanter-Massivs entstanden. Die Bewegtwasser-
faziestypen in Yorkshire repräsentieren dagegen den
distalen Sturmeinfluß in einem offenen, tieferen
Schelfbercich.

Ein zunächst gemutmaßter Zusammenhang mit
niedrigem Meeresspiegelstand (Abb. 70), der es
Stürmen erlaubt auch noch im küstenfernen Schelf
ihre Signaturen zu hinterlassen, [äßt sich nicht
bestätigen. Vorausgesetzt, die von HAQ et d. (1987,
1988) entworfenen eustatischen Kurven geben den
Trend für die Meeresspiegelentwicklung im Kim-
meridge des Nordseeraumes wieder (was anzunehmen

. WIGNALL (1990) stellte aus einem sehr großen

Datensatz von 700 Proben mit 55 000 Individuen

und 125 benthischen Arten die Assoziationen ohne

Zuhilfenahme sinnvoller, statistischer, computer-

gestützter Methoden auf. Lediglich eine begrenzte
Anzahl an Proben wurden zu Vergleichszwecken

einer Cluster-Analyse unterzogen, was mit viel

Skepsis betrachtet werden muß. Die Auswahl der

dafür verwendeten hoben ist subFktiven Kriterien

unterworfen. V/ICNALL (1990) führt auch nicht

aus, wie aus einer unüberschaubar großen

Datenmatrix von 700 x 125 ähnliche Proben

erkannt und zusammengefaßt wurden. Bei Daten-

sätzen dieser Dimension ist es unmöglich, Asso-

ziationen nrch subjektiven Ahnhchkeitskriterien zu
gruppieren, ohne dabei Fehler in größerem Ausmaß

in Kauf zu nehmen (siehe auch: 3 Benthosfaunen-

arnlyse).

ist, denn die Kurven stützen sich zu einem großen Teil

auf Daten aus dieser Region), dann sollten bei einer

Verknüpfung mit niedrigem Meeresspiegel die Schill-

und Bruchschillkonzentrationen besonders ausgeprägt

n der hudlestoni tnd pectinatusTnne anzureffen sein.

Das ist nicht der Fall. Suttdessen korrelieren die

Bewegtwasserfaziestypen auffällig mit den hohen

TOC-Werten der oberen eudoxus und unteren

autissiodorensis Znne (Abb. 67); einem Abschnitt, in

dem der Meeresspiegel nach HAQ et d. (1987, 1988)

von einem relatv niedrigen zu einem hohen Niveau

ansteigt (transgressive-systems tract; HAQ et al. 1987,
1988).

Dieser Zusammenhang verwundert zunlbhst. Man

würde erwarten, daß bei einer großen Häufigkeit an

Schill- und Bnrchschillkonzentrationen die Belüfnngs-

verhältnisse im Bodenwasser verbessert werden. Sie

wurden durch viele Stürme erzeugt, die im Abstand
von möglicherweise nur wenigen Jahren bis Jahr-

zehnten aufeinanderfolgten. Offensichtlich haben die

Sttirme auch bei häufigerun Auftreten keinen Einfluß

auf die Sauerstoffversorgung im Bodenwassen und sind
nicht in der Iage, dre stabile Wasserschichurng in der
Wassersäule aufzuheben. Das widerlegt WIGNALL's

6 Zyklen im Kimmeridge Clay von Yorkshire
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(1989) Annahme, Stürme würden für die episodische

Belüfiung im Bodenwasser des'Kimmeridge Clay

sorgen.

Wenn man die Verteilung der Bewegtwasser-

faziestypen im Bereich der höheren eudoxus und

tieferen autissiodorensis Tnne (zwischen 170 und

140 m Teufe) beuachtet (Abb. 67) filllt auf, daß sie

bevorzugt im Vertikalabstand von 0,7 bis 0,9 und 1,4

bis 1,8 m, zum Teil auch von 3,5 bis 4,5 m in

schmalen Horizonten gehäuft auftreten. Die darin

steckende Znftle$ sich über die Sedimentationsraten

abschätzen. Die Sedimente der eudorus und

autissiodorensis Zone sind I l0 m mächti g, dre Tnnen

umfassen einen Zeitraum von 2,8 Mio. Jahren, was

eine gemiuelte Neuo-Sedimentationsrate (im kompak-

tierten Zustand) von 0,04 mmflahr ergibt (Abb. 3 und

67). Die Abschäuung für die mutabilis bis pectinatus

Zone ergibt denselben Wert. Analog ermittelte

Sedimentationsraten betragen in Dorset ftir den L,ower

Kimmeridge Clay 0,06 mm, für den Upper Kim-

meridge Clay 0,09 mm pro Jahr (2. B. COX &
GALL,o6 l98l; OSCHMANN 19E5, 1988b) und bestä-

tigen, daß sich die Abschätzungen in realistischen

Dimensionen bewegen.

Die Abstände zwischen dem gehäuften Auftreten

der Bewegtwasserfaziestypen repräsentieren demnach
Zeitintervalle von etwa 20 000, 40 000 und 100 000

Jahren, wa.s einem MILANKOVITCH-MusIer aus der

Überlagerung derZyklen fiir die Prlizession, Ekliptik-

schiefe und Exzentrität entspricht (2. B. IMBRIE

1985). Schwach angedeutet ist auch ein llingerfristiger

Zyklus, der dem 400 000 Jahre Sekundllrzyklus der

Exzentrität ensprechen könnten. Auch an der Typloka-

lität in Donet war eine ausgeprägte, hierarchische

ZytJ:g,itilt feststellbar (DUNN 1974; HousE 1985,

1986; OScHMANN 1985, 1988b, 1990);  ein

MILANKOVITCH-MuSIer wurde vermutet (HOUSE

1985, 1986), ließ sich aber wegen der unregelmäßigen

Zyklenfolge nicht nachweisen (DUNN 1974; OSCH-

MANN 1985, 1988b, 1990).

Ein plausibler Grund für die gute Korrelation der

Bewegtwasserfaziestypen mit den hohen TOC-Werten

ist wegen der komplexen Zusammenhilnge schwer zu

geben. An MILANKOVITCH-ZykIen gebundene und

somit durch die Variationen der Erdbahnparameter

gesteuerte klimatische Schwankungen verursachen

Verschiebungen von quasistationliren, atrnosphärischen

ZirkulationszenEen (vergleichbar etwa dem heutigen

Island-Tief oder dem Azoren-Hoch). Eines dieser Zirku-

lationszentren, das davon beeinflußt wurde, war das

Hochdruckgebiet in der W-Tethys (Abb. 7l und72;

vergleiche auch: PARRISH & CURTIS 1982; OSCH-

MANN 1985, 1988b, 1990; ScoTEsE & SUM-

MERHAYES 1986; MooRE et al. 1992, VALDES &

SELLWOOD 192; siehe auch überregionales Ablage-

rungsmodell). Dieses Hoch spielte eine wesentliche

Rolle bei der atmosphärischen Zirkulation, dem

Wärmeausausch und dem marinen Zirkulationsmuster

im Europäischen Archipel sowie im Nordadantischen

Schelfmeer (OSCHMANN 1988b, 1990; MOORE et al.

1992; VALDES & SELLWOOD 1992). Es steuerte

damit auch die Primärproduktion im Oberfllichenwas-

Abb. 67. Im Kimmeridge Clay von Yorkshire (Bohrung Ebberston) sind drei verschiedene Zyklentypen, der

geochernische Zyklus, der Zyklus der Bewegtwasserfaziestypen und der Sauerstoffzyklus erkennbar. Die Zyklen

korrelieren gut und zeigen erstaunlich gleichmäßige Abstände zwischen den Maxima (siehe Pfeile). Aus der Stlirke der

Signale läßt sich ein MIl,cxxovlTcs-Muster aus Präzessionszyklus (20 000 J.) und primärem Exzentritätszyklus

(l0O 000 J.) interpretieren.
- schwaches, tF mittleres, f starkes Signal;

A oxisch; B schwach poikilo-oxisch; C sueng poikilo-oxisch; D extrem poikilo-oxisch; E anoxisch.

Fig. 67. Three 5ryes of cycles exist within the Kimmeridge Clay of Yorkshire (Ebberston borehole). The geochemical

cycle, the hydrodynamic cycle and the oxygen cycle show regular iecurrent maxima (arrows) and are in good accordance.

The intensity of the signals poins to a MIL.lxxovrTcH-type cycliciry, which is composed of the precessional cycle

(20000 y.) and the eccentriciry cycle (100000 y.).
r weak, .- intermediate, {- strong signal;

A oxic; B weakly poikilo-oxic; C strongly poikilo-oxic; D exnemely poikilo-oxic; E anoxic.
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ser, die für die Anreicherung hoher TOC-Werte
verantwortlich ist (OSCHMANN 1988b, 1990). Seine

Position in der W-Tethys war zudem entscheidend ftir

den Verlauf der Zugsraßen tropischer Wirbelstürme

(Abb. 7). Die Konstellation des Hochs war wlihrend

der höheren eu.dorus und der tiefercn awissiodarensis

Zone offensichtlich so, daß es sowohl eine hohe

Primärproduktion im Europäischen Archipel und

Nordatlantischen Schelfmeer bewirkte, gleichzeitig

aber auch die Zugstraßen tropischer Wirbelstürme nach

Mittel- und Westeuropa lenkte. Die Sturmereignisse

sind im tieferen Teil der autissiodorensis Zone auch

noch vorhanden, wenn die TOC-Werte vergleichsweise

niedriger geworden sind. Allerdings geht ihre

Häufrgkeit und die Mächtigkeit deutlich zurtick und die

Ereignisse klingen in der mittlercn autissiodorensis

Zone aus.

6.2 Sauerstoffzyklus im Kimmeridge CIay

von Yorkshire

Durch die Zuordnung der Assoziationen zu

Benthosmilieus mit charakteristischen Sauerstoff-
werten und durch das Ablösungsmuster der

Assoziationen läßt sich ein Zyklus über das Profil

entwerfen, der die Schwankungen im Sauersoffgehalt

des Kimmeridge Clay von Yorkshire wiedergibt (Abb.

65, 6, 67,68 und Anhang IID. Ahnliche zyklische

Muster wurden bereis früher für Sauerstoffmangel-

systeme aufgestellt (2. B. KAUFFMAN l98l; OSCH-
MANN 1985, 1988a; SAVRDA & BOTTJER 1986,

1989; ETTER 1990). Die Zuordnung von Faunen-
gemeinschaften oder Spurenassoziationen zu Benthos-
milieus blieb aber qualitativ, ohne Skalierung der
Sauersoffiverte.

Inzwischen sind aber tezente Schelfbereiche

hinreichend gut auf ihre Sauerstoffschwankungen

untersucht um, Uniform itarism us vorausgesetzt, eine

absolute Skalierung der Sauerstoffwerte auch in
fossilen Milieus zu venuchen (wie z. T. bereis bei der
Diskussion der Assoziationen und Vergesellschaf-

tungen und bei der Zuordnung der Assoziationen und
Vergesellschaftungen zu Benthosmilieus geschehen).

Uniformitarismus kann vorausgesetzt werden. Bei der
Hartteilfauna in heutigen Sauerstoffmangelsystemen
(2. B. Ostsee oder Adria) dominieren infaunale hetero-

donte Muscheln (2. B. OERTSEN & SCHLUNGBAUM

I97Z:THEEDE eI d. I!}68; THEEDE I973i PEARSON

& RoSENBEnc 1978; STAcHowTTScH l9l). Die-

selben Ökotypen dominieren auch im Kimmeridge

Clay von Yorkshire und Dorset (OSCHMANN 1988a;

WIGNALL 1990a), teilweise sogar mit den gleichen

Familien. Vermutlich waren im Verlauf des Jura die

wesentlichen Anpassungen der hartteiltragenden

Benthosfauna in Sauersoffmangelmilieus abgeschlos-

sen (ABERHAN 1992).

Alle heutigen (und sehr wahrscheinlich auch alle

fossilen) Schelfbereiche weisen eine ausgeprägte

Saisonalität auf (OSCHMANN 1994). Deshalb wird

dem von OSCHMANN (199la, b) geprägten Begriff

poiki lo-aerob (für das Mi l ieu) bzw. poiki lo-

oxisch (für die Sauerstoffwerte) der Vorzug vor dem

klassischen Begriff dysaerob @zw. dysoxisch)
gegeben, der langfristig statische Bedingungen

beschreibt (RHOADS & MORSE 1971). In Anlehnung

an TYSON & PEARSON (1991) werden fünf Abstu-

fungen der Sauerstoffwerle von oxisch bis anoxisch

unterschieden und Assoziarionen bzw. Vergesellschaf-

tungen zugeordnet (Abb. 65,66,67 und Anhang III):
Oxisch: Assoziation (19) und Vergesellschaftung
(C); Sauerstoffwerte langfristig stabil und > 0,1 mmol

OzAHzO. Hierzu gehören vermutlich auch noch die

Assoziationen (18) und (20), wenngleich die Daten ftir

diese Assoziationen nicht so eindeutig sind.

schwach poikilo-oxisch: Assoziationen (l) bis
(6), (13), und (21) bis (2a); Sauerstoffwerte sinken im

Sommer für einige Tage bis Wochen unter 0,1 mmol

OzIHzo;
streng poikilo-oxisch: Assoziationen (7) bis (12),

(25) und (26); Sauerstoffwerte im Winter etwa

0,1 mmol O7llH2O oder höher, im Sommer unter

0,05 mmol Oy[H2O, möglicherweise mit Perioden

von wenigen Wochen ohne Sauerstoff;

extrem poikilo-oxisch: Assoziationen (14), (15),

(27) und (28); Sauerstoffwerte im Winter unter

Umständen bereits < 0,1 mmol O2flH2O, im Som-

mer längerfris.lg Werte < 0,02 mmol O2ll H2O mit

mehrwöchigen, möglicherweise bis dreimonatigen

Perioden ohne Sauentoff.

anoxisch: Assoziation (16), Vergesellschaftung (D)

und makrobenthosfreie, mikrolaminierte Bereiche.
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Viele Monate ohne Sauerstoff im Sommec eventuell
gewisse Regenerationsperioden im Winter, die aber

nicht lang genug waren, um eine Besiedlung des

Benthosmilieus zuzulassen.

Nicht exakt zuzuqdnen sind die Vergesellschafurngen
(A) und (B). Sie entsprechen wahrscheinlich dem

streng bis extrem poikilo-oxischen Bereich. Assozia-

tion (17) rcpräsentiert den extrem poikilooxischen bis

anoxischen Bereich.
Aus dieser Zuordnung ergibt sich folgender

langzeit-Trend für die Sauerstoffversorgung im

Kimmeridge Clay von Yorkshirc (siehe auch Anhang

rrr):
Bohrung Ebberston: In der mutabilis und

unteren eudonts Zone dominierten schwach poikilo-

oxische Verhältnisse mit kurzfristigen streng und

extrem poikilo-oxischen Intervallen und gering-

mächtigen anoxischen Abschniren.

Ab der mittleren eudoxus Zone bis zur tieferen

autissiodorensis Tnne dominierten sreng bis extrem
poikilo-oxische Bedingungen. Diese wechselten nur
gelegentlich zu schwach poikilo-oxischen, lräufig aber

zu anoxischen Verhältnissen ohne Benthosfauna.

In der mittleren autissiodorensis Tnne herrschten

wieder schwach poikilo-oxische Verhältnisse vor, mit

sporadischen streng bis extrem pofülo'oxischen Ab-

schniuen, allerdings ohne llingerc anoxische Perioden.

Ab dem obersten Abschnitt der autissiodorensis

Zone überwogen streng bis extrem poikilo'oxische

Bedingungen, die bis in die höhere pectitutus7nrean-

hielten. In diesem Abschnia waren auch wieder lilngere

anoxische Perioden ohne Benthos häufig. Eine etwas

bessere Sauerstoffversorgung mit nur schwach bis

streng poikilo-oxischen Verhillrnissen war in diesem

langen Abschnitt nur in der mittleren lutdlestoni und

in der basalen pectinuusZnne anzutreffen.
Im obersten Abschnia der Bohrung Ebberson, an

&r Grenzn pectinatus nt pallasioides Zone, henschten

normal oxische Bedingungen.

Bohrung Reighton: ln der baylei und cymodoce

Zone herrsghen oxi$he bis schwach poikilo-oxische

Verhältnisse. Ab der mittleren cymobce T'rlne treten

auch stark poikilo-oxische Verhältnisse auf. In der

rmteren muabilis Zone sind stark poikilooxische Ver-

hältnisse bestimmend, die auch zu schwrch und exEem

87

o---i---T---E---io
T&%

TOC-cycle
inlerDreled

Milankovitch-cycles

Abb. 6E. Die Übereinstimmung von geochemischem

Zyklus und Sauerstoffzyklus ist besonders aufflillig in

Abschnitten mit hohen TOC-Werten. wie hier in der

elegara und scitzlrs Tnne der Bohrung Ebberston. Auch

die Abstände zwischen den Maxima (siehe Pfeile) sind

erstaunlich gleichmäßig. Aus der Verteilung und Stärke

der Signale läßt sich ein Mtl.cNxovlTcu-Muster aus

Prlizessionszyklus (20 000 J.) und primärem Exzen-

tritätszyklus (l0O 000 J.) interpretieren.
<F schwaches,t starkes Signal.

Fig. 68. The correlation between the geochemical and the

oxygen cycle is best developed where TOC-values are

high (". g. in the elegans and scirs/zs zone of the

Ebberston borehole). Distances between maxima (arrows)

ae regular by recuning Mu-lrsxovncH-type cycles, which

are composed of p,recessional (20 000 y.) and eccen-

tricity cycles (100 0(X) y.).
e- weak, {- suong signal.

oxygen-cycre
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poikilo-oxisch variieren können. Fur Oie mittlere

mutabilis Zone sind dagegen wieder oxische, und

schwach poikilo-oxische Verhältnisse typisch, und

wechseln erst ab der höheren mutabilis Zone und in

dem bearbeiteten Teil der eudoxus 7-one za stark bis

extrem pofü leoxischen Verhältnissen.

Exemplarisch ausgearbeitet wurde der Sauerstoff-

zyklus für drei Abschniae der Bohrung Ebberson. In

der mutabilis bis basalen eudoxus Zone (Abb. 65)

überwogen schwach poikilo+xische Verhältnisse, die

nur gelegentlich zu sreng poikilo-oxischen oder auch

zu anoxischen Bedingungen wechselten.

Detailprofile ftir die höhere eudoxus und tiefere

autissiodorensis 7nne, sowie für die elegans und

scitulus Zone (Abb. 66 und 67) zeigen in einigen

Abschnitten ein sehr gut entwickeltes Zyklenmuster.

Die Perioden von einem Sauerstoffmangel-Maximum

zum nächsten zeigen Häufungen bei Abständen von

etwa 0,8 m, etwa 1,6 m und etwa 4 m. Eine ganz

ähnliche Häufung war bereits bei den Bewegt-

wasserfaziestypen erkennbar (siehe ZykJizitAt der

Bewegtwasserfaziestypen) und konnte anhand der

Sedimenrationsraten auf Zeitintervalle von 20 000,

40 000 und 100 000 Jahre abgeschätzt werden.

Wahrscheinlich liegt ein ML,ANKOVTICH-ZykIus vor,

der aus der Überlagerung des Präzessionszyktus, des

Zyklus der Ekliptikschiefe und des primäen Exzentri-

tlitszyklus aufgebaut ist. Besonders gut erkennbar sind
diese Zyklen in der elegans und scitrlzs Zone (Abb.

66, 68). Dort ist auch der 400 00O-jlihrige Sekundär-

zyklus der Exzenriüit angedeutel

6.3 Der TOC-Zyklus des Kimmeridge Clay
in Yorkshire

Durch den von der Gruppe "YORKIM" erstellten
geochemischen Datensatz (HERBIN et al. 1991) am
gleichen Probenmaterial ist es möglich, einen direkten

Vergleich zwischen den TOC-Messungen (LECO und

ROCK EVAL) und den mit palökologischen Metho-

den ermittelten Rekonstnrktionen der Sauerstoffwerte

des Benthosmilieus durchzuführen. Die LECO- und

ROCK EVAL-Bestim mungen sind zuverllissi ge Meß-

methoden, die beide nebeneinander durchgeführt wurden

und eine gute Übereinstimmung zeigen. In Bereichen
mit hohen TOC-Werten wurden die Messungen alle

0,1 m, in solchen mit niedrigen TOC-Werten alle

0,5 m durchgeführt.

Der einzige Iftitikpunkt, der sich anführen läßt ist,

d"ß die Meßpunkte nach einem strengen abstands-

bezogenen Schema durchgeführt wurden, und deß dabei

nicht immer ausreichend darauf geachtet wurde, von

welchem Material die für die Analyse nonrendigen 0,1

bis 0,5 g Probenmaterial genommen wurden. Bei der

Durchsicht des Kernmaterials wurde mehrfach fest-

gestellt, daß Lignitreste oder Schalenmaterial beprobt

wurde, was im ersten Fall zu hohe, im zweiten zu

niedrige TOC-Werte, daftir aber zu holp Karbonanlerte

ergibt. Häufig lassen sich diese als "Ausreißer" leicht

erkennen. Ein gewisser Anteil an Fehlmessungen mag

aber unerkannt im verwendeten Datensatz stecken.

Insgesamt kann aber von der Zuverlässigkeit der Daten

ausgegangen werden, da durch die Doppelmessungen

und durch das z T. sehr dichte Probennetz eine interne

Konnolle gewlihrleistet ist.

Die TOC-Werte der Bohrung Ebberston zeigen ein

zyklisches Muster (Abb. 3, 65,6,67,68 und An-

hang III), das in Bereichen mit 0,1 m Probendichte

ausgeprägter ist, als das der Bewegtwasserfaziestypen

und der interpretierten Sauerstoffwerte. HERBIN et al.
(199 I ) beschreiben ein hierarchisches Zyklenmuster,

ermirelt mit einer Frequenzanalyse, die aber dre garue

Bohrung Ebberston beinhaltet. Sie unterscheiden drei

Zyklen,einen langfristigen mit einer Periode von ld

bis 106 Jahren, einen mittleren von durchschnittlich

280 000 Jahren und einen kurzfristigen von durch-

schnittlich 30 m0 Jahren. Die Probenabstände von

0,5 m ftir weite Teile der Bohrung sind aber zu grob.

Nach den Abschätzungen der Sedimentationsraten

enspricht I m etwa 30 000 lahre. Zw Auflößung

eines Zyklus ist aber die halbe Frequenz als

Minimalabstand notwendig, was sich gut mit den

0,5 m Probenabstand deckt. Der 30 000-Jahre-Zyklus

ist somit sehr wahrschenlich ein Artefakt. Auch der

280 000-Jahre-Zyklus ist problematisch, da die TOC-

Werte über.lveite Tbile der Bohrung niedrig sind und
wenig Schwankungen zeigen.

Besser geeignet ftir die Untersuchung zyklischer

Anderungen sind die Abschnitte der Bohrung mit

0,1 m Probenabstand. Die Abstlinde zwischen den
TOC-Maxima variieren dort deutlich, und folgen
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auffallend häufig in Abstilnden von etwa 70 bis

90 cm, von 1,4 bis 1,8 m, von 3,5 bis 4,5 m und

von 14 bis l8 m. Trotz einer gewissen Streuung der

Werte lassen sich die Zeitintervalle zwischen den

TOC-Maxima anhand der Sedimentationsralen ab-

schätzen (vergleiche: Zyklizität der Bewegtwasser-

faziestypen) und mit großer Wahrscheinlichkeit einem

MILANKOVITCH-MusIer aus der Überlagerung des

20 000- (Prllzession), 40 000- @kliptikschiefe),
100 000- und 400 0OO-Jahre-Zyklus (primilrer und

sekundilrer Exzennitätszyklus) zuordnen.

6.4 Pro und Contra MILANKOVITCH-Zyk|en

Obwohl bei den drei angeführten Beispielen von

Zyklen ein MILANKOVITCH-MusIer plausibel er-

scheint, muß eingeräumt werden, daß der positive

Nachweis der Steuerung durch Erdbahnparameter

schwer zu führen ist. Die MILANKOVITCH-ZykIen

wirken verstlirkend und abschwlbhend auf die Saiso-

nalität mit Schwankungsbreiten, die normal in der

Größenordnung von lO 7o liegen (2. B. EINSELE &

RICKEN l99l). Dieser vergleichsweise geringe Effekt

macht es schwierig, den Einfluß der MII-ANKovTfcH-

Zyklen von anderen Faktoren und vom "Hinter-

grundrauschen" zu trennen. Zusätzlich ist eine präzise

Abschlitzung der Zeitintervalle zwischen den einzelnen

Maxima aus verschiedenen Gründen nicht möglich:
. Die geschätzte Nettosedimentationsrate von 0,04

mm/Jahr (kompaktierter Zustand) gibt nur den

Mittelwert an. Der tatsächliche Wert schwankt

möglicherweise um den Faktor zwei bis fünf.

Variable Karöonatanteile (zwischen 5 und 30 7o, in

den seltenen Coccolithenkalken bis äbet 70 7o)

können bei''konstanter Karbonatproduktion auf

Schwankungen in der Anlieferung von klastischem

Material (Ton und Silt) beruhen. Ebensogut kann

bei konstanter Anlieferung von Klastika die Karbo-

natproduktion durch verst2irkte oder abgeschwibhte

Coccolithenblüten im Oberflächenwassser vari-

ieren. Wahrscheinlich ist ein schwer abschätzbarer

Spielraum bei beiden Sedimentquellen. Lediglich

bei den Coccolithenkalken ist einigermaßen sicher,

daß die Primllrproduktion verstlirkt abgelaufen ist.

Ein ähnlicher Spielraum ist auch bei der Variation

im TOC-Gehalt vorhanden, mit der gleichen

Unsicherheit bei der Abschätzung der Sedimenta-

tionsrate.

Ein weiterer Unsicherheitsfaktor ist die Extra-

polierung der chronostratigraphischen Daten (z B.

HAQ et al. 1988; HARLAND et al. 1990), um

damit die vergleichsweise kurzen MIIANKOVTICH-

Zyklen abzuschätzen. Die Zuvedässigkeit der

Extrapolierung variiert um den Fakor 0,5 bis 1,5

(2. B. FISCHER & BOTTJER l99l).

Die Messung der MILANKOVITCH-Zyk|en ist

(noch?) zu ungenau, um die Überlagerungsmuster

bis in weit zurückliegendeZnitr,n (2. B. Oberjura)

zurückzurechnen (2. B. FISCHER & BOTTJER

1991). Es ist also nicht möglich wie im Plei-

stozän, das geologische Zyklenmuster direkt mit

dem Orbitalzyklenmuster zu vergleichen. Aller-

dings stimmen die Größenordnungen der ZykJen-

dauer im Kimmeridge (vor etwa 140 x 106 Jahren)

noch etwa mit den heutigen überein. Nach BERGER

et al. (1992) verkürzen sich, durch die Veringerung

des Erde Mond Abstandes, die Perioden für die

Präzession und ftir die Ekliptikschiefe umso mehr
je weiter man in die Erdgeschichte zurückgeht. Das

Ausmaß der Verkürzung ist.mit 3 - 5 Vo frür dre

Präzession und mit 8 Vo für die Ekliptikschiefe

relativ gering.

In der im Pleistozän verwendeten ETP-Kurve

(Eccentricity, Tilt, Precession) aus der Über-

lagerung der Exzentrität, der Ekliptikschiefe und der

Präzession ist die Periode von keinem der

Ausgangssignale, also vom 20 000-, 40 000-,

100 000- oder 400 000-Jahre-Zyklus, rein erhalten

(2. B. IMBRIE 1985). Die Zuordnung zu einem

bestimmten Zyklentyp aus einem gegebenen

Signalmuster ist deshalb in vorpleistozäner Z,eit

schwierig.

Dadurch, daß die Zyklen nicht genau dem

Verhältnis l:2:5:20 entsprechen, kann es zu Ver-

schiebungen der Dominanz bestimmter ZykJen-

signale kommen, RUDDIMAN et d. (1987) stellten

im Pleistozlin von vor 500 m0 Jahren bis heute

eine Dominanz des Exzentriüitszyklus (100 000

Jahre) fest. Im Zeitraum von vor 1,5 bis I Mio.

Jahre vor heute dominisrte das Signal der Ekliptik-

schiefe (40 000 Jahre). Dazwischen überwiegr das
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Überlagerungsmuster aller Orbiratparameter. Domi-

nanzverschiebungen dieser Art führen bei meso-

zoischen Sedimenten mit der unsicheren Abschät-

zung der Zeitintervalle zu zusätzlichen Schwierig-

keiten.

Nach diesen Limitierungen ist zu prüfen, ob im Kim-

meridge Clay von Yorkshire ein Zufallsmuster oder

tarslichlich ein MILANKOVTICH-MuSrer vorliegt Ein

typisches Merkmal von MLANKOVITCH-ZykIen ist

ihr hierarchischer Aufbau. Einigermaßen deutliche

Intervallabstände im Verhältnis l:2:5:20 oder auch nur

Teile davon lassen sich schwer durch ein Zufallsmuster

erklltren.

Das Zyklenmuster in Abb. 65 ist am undeut-

lichsten entwickelt, weder der TOC- noch der Sauer-

stoffzyklus ist stark ausgeprägt. Trotrdem lassen sich

einigermaßen feste Intenvallabstände im Verhältnis 1:5

erkennen, die wahrscheinlich dem 20 000-Jahre und

dem 100 000-Jahre-Zyklus entsprechen. Dieses

Muster ist z. T. auch in anderen schwach poikilo-

aeroben Bereichen der Bohrungen Ebberston und
Reighton mit niedrigen TOC-Werten anzutreffen.

Ausgeprägter ist des Zyklenmuster in Abb. 66-68.
Hier Eet€n ebenfalls durchwegs Verhilltnisse von l:5

auf, häufig auch die Verhilltnisse von l:2:5, was

deutlich für ein MIL^ANKOvITCH-Muster spricht Der
Versuch, starke Signale der Bewegtwasser-, Sauerstoff-

und TOC-Zyklen als 100 00-Jahre-Zyklus, die rlezwi-

schen liegenden schwachen bis starken Signale als
20 00O-Jahre-Zyklus zu interpretieren, ergibt eine gute

Korrelation. Dieses sogenannte "eccentricity-preces-

sion-syndrome" ist im Mesozoikum besonders häuhg
(FISCHER & BCITTJER 1991). An fast allen Stellen, an

denen nach dieser Zuordnung ein Maximum zu
erwarlen ist, liegf auch tatsächlich eines vor (Abb. 67,
68). Darüberhinaus treten keine Maxima an Stellen
auf, an denen sie nicht zu erwarten sind.

Auch wenn diese hohe Übereinstimmung nicht

über das gesamte Ebberston Bohrprofil beobachtet

werden kann - häufig sind die Signale zu schwach um
sie zuzuordnen - ist trotzdem ein Zufallsmuster sehr

unwahrscheinlich. Die heuristische Annahme von
FISCHER & BOTTJER (1991), daß Zyklen, die in den
zeitlichen Rahmen des MILANKOVITCH-Musters
passen auch tasächlich MILANKOWTCH-ZykIen sind,

läßt sich somit im Kimmeridge Clay von Yorkshire

bestätigen.

6.5 Frequenzanalysen für den 02-Zyklus

und den TOC-Zyklus

Eine computergestützte Methode die regelmäßige

Wiederkehr bestimmter Maxima in der TOC-Kurve

und in der O2-Kurve zu testen, ist die FOURIER-

Analyse, die hier für zwei Abschnitte der Bohrung

Ebberston mit ausgeprägten Zyklen durchgeführt

wurde. Die ausgewählten Abschnitte umfassen die

oberc elegans und basale scitulus Zone, sowie die

oberen eudorus und basalen autissiobrensis 7urc.

e@entricity
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Abb. 69. Founlrn-Spektren des Kimmeridge Clay in

Yorkshire. (1) O2-Zyklus rurd (2) TOC-Zyklus der oberen

elegans und basalen scitulus 7nne, (3) O2-Zyklus und (4)

TOC-Zyklus der oberen eudoxus und basalen autissio-

dorensis Zone (siehe Text).

Fig. 69. Fountrn-spectra of the Kimmeridge Clay of

Yorkshire. (l) O2-cycle and (2) TOC-cycle of the upper

elegans and lower scitulus zone; (3) O2-cycle and (4) TOC-

cycle of the upper eudoxus and lower autissiodorensis

zone (see tex$. l

Unter Zuhilfenahme der oben abgeschilzten Sedi-
mentationsrate lassen sich für jeden Abschnitt - ge-

trennt flir die TOC.-Kurve und die O2-Kurve - mit
Hilfe der FOURIER-Analyse Varianzspekten erst€llen.

period (thousands ot ysars)
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Die Übereinstimmung der Spekten ist auffällig, in
allen läßt sich der 100 000-, der 40 00O-Jahre-Zyklus

und das Doppelsignal des Präzessions-Zyklus (etwa

23 000 und 20 000 Jahre) deutlich erkennen (Abb.

69). Die,Qualität der Spektren ist sehr gut und erreicht

fast die Auflösung pleistozäner Spektren. Ein auf den

ersten Blick nicht durch die Steuerung der Erdbahn-
parameter erklilrbarer Ausschlag in allen vier Varianz-

spekren ist der 30 000-J.-Zyklus, der als schwächerer
Nebengipfel der Ekliptikschiefe interpretierbar ist (2.

B. BOND et d. 1993).

6.5 Vergleich der Zyklen

Im Kimmeridge Clay von Yorkshire sind drei

verschiedene ZykJen entwickelc der hydrodynamische

Zyklus, der aus der Benthosfauna interpretierte

Sauerstoff-Zyklus und der TOC-Zyklus (Abb. 65-68,

Anhang III). In Bereichen, in denen alle drei Zy$en

nebeneinander zu beobachten sind (höhere eudorus wrd

tiefere azlissiodorercisTnne), decken sie sich erstaun-

lich gut (Abb. 67). Besonders auffilllig ist der hohe
Deckungsgrad zwischen dem aus der Benthosfauna

rekonstruierten Sauersoffzyklus und den TOC-Werten
(Abb. 65, 66,67 und 68), der über rlas ganze Profil

verfolgbar ist (Anhang III). Der rekonstruierte Sauer-
stoffzyklus beruht auf der Verteilung der Assoziationen

und Vergesellschaftungen. Arrch die Artendiversitlit der

Einzelproben koneliert ausgezeichnet mit den TOC-

Werten (siehe Anhang III) und dient als interne

Konrolle bei der Rekonstruktion der Sauerstoffwerte.

Die sehr gurc Übereinstimmung der beiden Zyhen,

auch im dm-Bereich zeigt zumindest im Kimmeridge

Clay, daß die Akkumulation von organischem
Material und die Sauerstoffwerte im Benthosmilieu

streng gekoppelt sind. Diese Kopplung wurde in
letztr;r ZßiI in Frage gestellt (Z- B. PEDERSON &

CALVERT 1990; CALVERT et al. 1991, 1992). Als

Beleg werden Untersuchungen aus dem Schwarzen

Meer @EDERSON & CALVERT 190; CALVERT et al.
l9l) und vom Golf von Kalifomien (CALVERT et al.
1992) angeführl Beobachtungen aus diesen Gebieten
sind aber nicht ohne weiteres auf fossile Schelfmilieus

übertragbar.

Das Schwarze Meer ist ein brackischer Wasser-
körper mit anderen Anforderungen an die Primär-

poduzenten und Konsumenten als bei normal-marinen

Bedingungen . Zadem existiert des Schwarze Meer in

seiner heutigen Form erst seit etwa l0 000 Jahren.

Vorher war es im Pleisoz.Zin ftir lange Perioden vom

Mittelmeer abgeschntirt (2. B. CLIMap 1976: IMBRIE

& IMBRIE 1979). Die langfristige Akkumulations-

entwicklung ist aus einer, erdgeschichtlich gesehen, so

knrzen kdode schwer abschätzbar.
Das Schwarze Meer ist in seinem inneren Bereich

über 2 000 m tief und eignet sich deshalb ebenso

wenig wie der Golf von Kalifornien (in dem die

Sauersoffminimum-Zone zwischen 500 und I 000 m

liegt) zum Vergleich mit Schelfmeeren. Bei einer

oxischen Wassersäule erreicht den Meeresboden auf

dem Schelf (in 100 bis 200 m Tiefe) etwa die l0-fache

Menge organischen Materials wie in I 000 bis

2 000 m Tiefe (2. B. WEFER l99l), da das Material

bereits auf dem Weg zum Meeresboden zersetzt wird.

Diese Relation ist zu hoch für den Golf von Kali-

fornien mit einer Sauerstoffminimum-Lage zwischen

300 und 1 000 m Wassertiefe (CALVERT etal.1992)

und sicher auch für rlqs Schwarze Meer, in dem die

Redox4renze oberhalb 100 m Wassertiefe liegt (2. B.

MURRAY et al. 1989). Allerdings geht die Zrrsearmg

organischen Materials auch unterhalb dieser Grenze

durch bakterielle Aktivitllten weiter, wie der hohe

H2S-Gehalt belegr Neue Messungen der organischen

Akkumulationsraten im Schwarzen Meer belegen weit

höhere Gehalte, die z. T. oberhalb l0 % liegen
(LIEBUEIT lD2), als vorher berichtet wude (PEDER-

SON & CALVERT 190; CALVERTetal. 191).

6.7 Sequenzstrat igraphie im Kimmeridge

Clay von Yorkshire

Die Bohrung Ebberston umfaßt vier Zyklen dritter

Ordnung (3rd order cycles) vom LZA4.5 bis zum

LZ,B-l.l (den letzten nur teilweise) und eine

Sequenzgrenze (12A4 nach IZB-I) eines Superzyklus

zweiter Ordnung (2nd order supercycle; HAQ et al.

1987, 1988), die allerdings in der Bohrung nicht

erkennbar ist und offensichtlich ohne Auswirkung auf

des Sedimentationsgeschehen in Yorkshire war (Abb.

3 und 70). Das ist verwunderlich, da die "EXXON"-

Kurve für den Obedura sich auf seismische Daten aus

dem Nordseeraum und aufKüstenaufschlüsse in Süd-
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und Ostengland stützt (HAQ et d. 1988). Wahrschein-

lich lag Yorkshire zu küstenfern im mittleren bis

tieferen Schelf, so d"ß sich keine deutlichen Sequenz-
grenzßn mehr ausbilden konnten.

In der Bohrung Reighon sind drei ZykJen dritter

ordnung (17 A4.4 bis 12A4.6) enthalten, die oberste

und unterste aber nur teilweise (Abb. 4 und 70). Auch

WIGNALL (1991) konnte "unconformities" aus den
flacheren Ablagenrngen des Kimmeridge Clay von

Süd- und Mittelengland nicht eindeutig mit den Se-
quenzgrenzen von HAQ et aI. (1987, 1988) in Veöin-

dung bringen.

Abb. 70. Schemaprofil der Bohrung Ebberstons mit der

Verteilung der Bewegtwasserfaziestypen, Stratigraphie,

eustatische Meeresspiegelschwankungen und "coastal

onlap"-Kurve des Oberjura. Weder die Yerteilung der

Bewe gtw asserfaziestypen noch die TOC -Anreicherungen

(vergleiche Abb. 3 und 4) lassen sich mit den

kurzfristigen Meeresspiegelschwankungen ("3rd order

cycles") erklären. Ziffern in der "coastal onlap"-Kurve

geben die "systems tracts" an; l: "low-stand wedge"; 2:
"transgressive deposia"; 3: high-stand deposits.

Fig. 70. Schematic section through the Ebberston core

with rhe distribution of thin shell beds and shell
pavements, the sea-level curve and the coastel onlap

curve. Neither the shell beds nor the TOC-values (see

Figs. 3 and 4) correlate with shorrterm sea-level changes

("3rd order cycles"). Numbers in the coastal onlap curve

refer to systerns tracts (see above).

Die durch die TOC-Werte gekennzeichneten Gro&
zyklen (Abb. 3, 4 und 70) zeigen ebenfalls keine

Beziehung zur "coastal onlap"-Kurve bzw. zur eusta-

tischen Meeresspiegelkurve von HAQ et al. (1987,

1988; vergleiche auch HERBIN et al. l99l). In der

Bohrung Reighon f:tllt das erste Maximum der TOC-

Werte in der unteren mutabilisTnnemit einem "high-

stand systems tract" (zru Terminologie siehe: HAQ et

al. 1987, t988; VAN WAGONER et al. 1988) zusam-

men, das zweits Maximum in der obercn mutabilis

und basalen eudorusZnrc, sogar mit einem "low-stand

wedge".

Das TOC-Maximum in der oberen eudonts Tnne

der Bohrung Ebberston korreliert mit, einem "trans-

gressive-systems tract", der allerdings auch noch die

autissiodorensis Tnne umfaßt, in der die TOC-Werte

generell sehr niedrig sind. Die TOC-Werte erreichen

erst in der elegans bis basalen scituhts Zone wieder ein

Maximum während des Übergangs von einem "mns-

gressive-systems tfact" zu einem "high-stand systems

tract". Das nächste Maximum der TOC-Werte in der

basalen hudlestoni Zone ftillt wieder mit einem "high-

stand systems tract" zusammen. Das sfatigraphisch
jüngste Maximum der TOC-Werte der Bohrung Ebber-

ston in der unteren pectinatus Zone korreliert mit dem
niedrigsten Meersspiegelstand innerhalb des Kim-

meridge am Übergang von einem "low-stand wedge"

zu einem "transgressive-systems tract" (vergleiche:
"Mesozoic-Cenozoic-cycle chart" in HAQ et al. 1987,

1988).

HERBIN et d. (1991) modifizierten die "coastal

onlap" bzw. eustatische Meeresspiegelkurve durch eine
zusätzliche Sequenzgrenze, die mit der Grenze der
e ud o xu s und au t i s sio do r e n s i s Zone zusarn menfäll t
(Abb. 3,4 und 70).

Nrch WIGNALL & IIALLAM (1991) sollen hohe

TOC-Anreicherungen mit einem Meeresspiegelanstieg
(transgressive-systems tract) einhergehen. Dabei soll

die Schwarzschieferfazies aus kleinen Becken auf die

Schelfregionen übergreifen. Auch OSCHMANN
(1988b, l99Q). mutmißte einen Zusammenhang der
Sauerstoff-Mangel-Maxima mit hohen Meeresspiegel-

ständen der Kvzzeit-Kurve. In den Bohrungen

Ebberston und Reighton fallen hohe T0C-Anreicher-

ungen mit allen AbschniEen der "coastal onlap"-Kurve
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bzw. der eustatischen Kurzzeit-Kurve (Abb. 3,4 und
70) zusammen. Kurzfristige Mderesspiegelschwan-

kungen (3rd order cycles), die etwa 0,5 bis 2x106

Jahre dauern, kommen deshalb als unmittelbarer und

alleine steuemder Faktor nicht in Frage.

6.E Dynamik des Ablagerungsraumes

Das hierarchische Zyklenmuster im Kimmeridge

Clay belegt einen sehr dynamischen Ablagerungs-

bereich. Der langfristige Meeresspiegelstand, der

während des Kimmeridge seinen höchsten Stand im

Jura erreicht, hat in Form einer notwendigen Rahmen-

bedingung sicher Einfluß auf die TOC-Anreicherungen

und auf die Sauerstoff-Werte im Benthosmilieu (2. B.

oSCHMANN 1988b,190).

S tau der kurzfristigen Meeresspiegelschwankungen
(3rd order cycles), denen kein direkter Einfluß zuzu-

schreiben ist, hatten allem Anschein nach die Bahn-

parameter der Erde nachhaltige Auswirkungen auf die

Akkumulation organischen Materials und auf die

Sauerstoffversorgung im Benthosmilieu. In den rckon-

struierten Sauerstoffzyklen und TOC-Zyklen und noch

deutlicher in den Varianzspektem der Frequenzanalyse

sind die klassischen Zyklen vom MII-ANKOVTTCH-Typ

mit dem primilrer Exzentritätszyklus (100 000 J.), der

Zyklus der Ekliptikschiefe (40 0O0 J.) und der

Präzessions-Zyklus (20 000 J.) erkennbar. Weniger
gut erkennbar ist der sekundäre Exzentritätszyklus

(400 000 J.).

Neben den MILANKoVITCH-Zyklen ist noch der

saisonale bzw. jährliche Zyklus durch die Einbettung

der Infauna und durch die Larvalschalen belegt (siehe

auch Diskussion der Assoziationen). Dieser kürzeste

Zyklus ist in Yorkshire am Sedimentgefüge nicht so

deutlich erkennbar wie in Doset (OSCHMANN 1988b,

1990). Dort sind die Coccolithen-Kalke zum Teil mit

einer ideal entwickelten Milcrolaminierung anzutreffen.

Helle lagen reprilsentieren im Sommer angereicherte

Planktonblüten, dunkle Lagen die im Winter domi-

nierende Hintergrundsedimentation. In Yorkshire ge-

langten die Planktonblüten überwiegend als Peloide

zum Meeresboden, die bis mm-Größe erreichen und

damit nur noch eine angedeutete Milrolaminierung
zulassen (siehe Cacolitlrenkalke).

Die MILANKOvTIcH-Zyklen beeinflussen unmit-

telbar den saisonalen Zykhs. Besonders die Zyklen der

Ekliptikschiefe und der Exzentrität wirken sich ab'

schwächend oder verstärkend auf den Saisonalitäs-

gradienten aus (2. B. FISCHER & BOTTJER l99l). Ihre

Überlagerung bewirkt eine Schwankung der monat-

lichen Sonneneinstrahlung um bis za 12% für eine

bestimmte geographisctrc Breite. Diese Schwankungen

wirken unmittelbar auf die Atmosphllre und ihre

Zirkulationssysteme (m it einer gewissen Verzögerung

auch auf die obersten Schichten der Hydrosphilre) und

werden rasch in Klimalinderungen umgesetzt. Die

Klimaänderungen koppeln mit Veränderungen der

Primlirproduktionsraten im Oberflächenwasser, oder

auch mit Veränderungen der Zirkulationsmuter in den

Ozeanen. Auf diese Weise wird relativ rasch die game

Hydrosphäre und Biosphlire mit in die Veränderungen

einbezogen.

Diese unmittelbare Kopplung von MILANKo-

VTTCH-Zyklen und dem komplex vemetzten, aber rasch

reagierenden S ystem Atmosphäre-H ydrosphäre-Bio-

sphlire ist die Vmaussetzung, um rlas Zyklenmuster als

klares Sigrral überhaupt zu überliefern. Eine Kopplung

vorwiegend über die Temperanr (wie z. B. im Pleisto-

zlin) wird normalerweise in einem tCägen System wie

der Hydrosphtire, das über eine sehr hohe Wlirme-

kapazität verfügt, gut gegen Veränderungen "gepuf-

fert". In einem generell warmen Klima, wie es im

Mesozoikum überwiegend herrschte, wären durch nur

schwache Erwärmungen und Abkütrlungen der Hydro-

sphäre die MII-ANKoVTTCH-Zyklen bestenfalls ais sehr

unscharfe, zeitlich verschmierte Signale im Sediment

überliefen

Die strenge Temperaturkopplung im Pleistozltn

und heute ist  nur deshalb im Sedimen-

tationsgeschehen so deutlich erkennbar, weil die

globale Temperatur weit unter der mesozoischen in

einem sensiblen Bereich liegt. Schon geringe Verän-

derungen können zur Bildung oder auch zum

Abschmelzen großer Eismassen führen (2. B. CRO-

WLEY & NORTr{ 1988).

Das gut ausgeprägte Zyklenmuster im Kimmeridge

Clay von Yorkshire (und andernorts) favorisiert

folglich ein klimagesteuertes Entstehungsmodell in

einer generell wannen und ausgeglichenen Epoche.
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7 Überregionales Ablagerungsmodell

OSCHMANN (1985, 1988b) hat ein ozeano-
graphisches Zirkulationssystem im Nordatlantischen

Schelfmeer postuliert und paläoklimatologisch unter-
mauert (1990), um damit die weite Verbreitung des

Kimmeridge Clay im Nmdatlantischen Schelfmeer und

IATE JURASSIC NORTHERN SUMMER

Abb. 71. Globale Zirkulationsmuster ftir Oberfllichenwinde des oberjurassischen Nord-Sommers (nach OscHu,lmt 1990).

Die starken Hitze-Tiefdrucksysteme ilber Asien wrd Nordamerika und der Hochdruckgitrtel irn Zentralatlantik und der

Tethys bewirken zusaillmen mit dem Tiefdrucksystem am Nordpol eine Monsun-Zirkulation, die itber den europäischen

Archipel und das Nordatlantische Schelfmeer streicht. Die nordwärs gerichtete Windzirkulation treibt im Nord-

atlantischen Schelfmeer einen warmen Oberflachensnom nach Norden" mit dem ein kalter Tiefenstrom korrespondiert.

Die Temperaturdifferenz filhrte zu einer stabilen Wasserschichtung. Sommerliche Planktonblüten verwsachen eine starke

Sauerstoffzehrung im Bodenwasser, die bis zu anoxischen Bedingungen im Benthosmilieu ftihren. ITC = Intertropische

Konvergenzzone;l=Tethys;2=EuropäischerArchipel;3=NordatlantischesSchelfmeer;4=ArktischesSchelfmeer.

Fig. 71. Global surface circulation patrem of the Late Jurassic northern summer (after Oscuu.lmr 1990). The strong heat-

lows over Asia and North America" the high-presswe belt over the Centrd Atlantiq western Tethys and eastern Tethys

correspond together with the low pressure at the North Pole to a monsoriid-type circulatio4 which flows across the

European Archipelago and the North Atlantic Shelf Sea. The northward-going wind circulation induced a ctrren/counter-

current system in the North Adantic Shelf Sea. The warm low-latitude waters and the relatively cold high-latitude waters

formed a stable water stratification. The associated plankton blooms caused oxygen consumption and anoxic conditions

in the benthic envfuonrnents in summer. ITC = Inter-Tropical Convergence; I = Tethys; 2 = European Archipelago; 3 =

Norttr Atlantic Shelf Sea: 4 = Barents Sea.

die Faziesvariabilitlit, sowie die zyklischen Muster zu

erkftlren. In diesem Modell wechselt eine bevorzugt

monsunale atmosphärische Zirkulation im Sommer

mit einer verstärkt meridionalen Zirkulation im Winter

(Abb. 7l und 72).

1-/ surface winds
H high pressure
L low pressure
__- -  tTc N
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Angeregt durch die Monsun_Zirkulation fließt
während der Sommermonate im Nordatlantischen
Schelfmeer eine warme Oberfläbhensdtmung aus der
Tethys und dem 7*ntalatlantik nach Norden. Als
Ausgleich stellt sich ein kühler Tiefenstrom aus dem
Arktischen Schelfmeer ein. Die beiden Wasserkörper
sind durch eine Sprungschicht gerennt, die das Tiefen_
wasser von der Sauerstoffversorgung abschneidet. Das

LATE JURASSIC NORTHERN WINTER
1-/ surface winds
x high pressure
t low pressure
- -e  ITC  N

Abb' 72' Globale Zirkulationsmuster ftlr Oberflächenwinde des oberjwassischen Nord-Winten (nach oscuumx 1990).
Die Hochdrucksysteme über Asien rmd Nordamerika, das rypische ozeanische Tief bei 600 N und das Kältehoch am
Nordpol unterbinden die Monsun-Zirkulation und heben die Wasserschichrung auf. Sauerstoff gelangt wieder in das
Benthosrnilieu, das somit neu besiedelt werden kann. ITC = Intertropische Konvergenzzone; I = Tethys; 2 = Europäischer
Archipel; 3 = Nordarlantisches schelfm eer; 4 = Arktisches Schelfmeer.

Fig' 72' late Jurassic northern winter global surface circulation pattern (after osclrlr.lxN 1990). The high-presswe cells
over Asia and North America' the typical low pressures over the oceanic areas at 600 latitude, and a cold high over the
Arctic sea disrupted the monsoonal circulation and the suatified waters. The benthic environment became oxygenated so
that re-colonization could take place. ITC = Inter-Tropical convergence; I = Tethys; 2 = European Archipelago; 3 =
North Atlantic Shelf Sea; 4 = Baents Sea.

gelangt *;;", zum Meeresboden, der dann von
planktischen larven emeut besiedelt werden kann.

Das empirisch ermittelte atmosphärische Zirkula-
tionsmodell von OSCHMANN (1990) wird durch die

aus dem Oberflächenwasser herabregnende Zoo. und
vor allem Phytoplankton verbraucht unterhalb der
Sprungschicht den Restsauersoff durch Verwesungs-

Fozesse. Dabei akkumuliert viel organisches Material
am Meeresboden. Die Folge sind gravierender Sauer-
stoffmangel oder gar anoxische Bedingungen und in
&ren Folge auch Faunenzusammenbrüche am Meeres-
boden.

Die meridionale Zirkulation der Atmosphäre im
Winter unterbindet die nach Norden gerichtete Meeres-
strömung, und führt stattdessen zu Verwirbelungen
und zur Auflösung der Sprungschicht. Sauerstoff
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numerischen Modelle für das Klima zur Zeit de.s Kim-

meridge von VALDES & SELLWOOD (1992; S.69)

und von MooRE etal. (1992; Abb. 12) bestätigr

Die Variabiliütt, die das Modell von OSCHMANN
(1990) zuläßt, liegt in der Stärke und Dauer der

sommerlichen Monsun-Zirkulation. Dadurch wird die

Intensität des Sauerstoffmangels im Benthosmilieu

gesteuert. Auch die Position quasistationlirer Luft-

drucksysteme, wie rlas Hoch in der Wesuethys und des

Tief im Arktischen Schelfmeer während der Sommer-

monate, bzw. rlas Tief am Nordausgang des Nordatlan-

tischen Schelfmeeres im Winter (Abb. 7l und 72\
gehen in diese Variationsmöglichkeiten mit ein und

lassen Verlinderungen, die vom saisonalen Zyklus bis

in rlas MILANKOVITCH-Spektrum reichen, zu. Die

TOC-Anreicherungen und die Verteilung der Benthos-

faunen lassen sich mit diesem Modell befriedigend

erftlliren.

Ein von OSCHMANN (1988b, 1990) vermuteter

Zusammenhang mit den Meeresspiegelschwankungen

dritter Ordnung von HAQ et al. (1987, 1988) an der

Typlokalitlit in Dorset, läßt sich in Yorkshire nicht

bestätigen (siehe auch: Sequenzstratigraphie im

Kimmeridge Clay von Yorkshire). Das Zyklenmuster
in Dorset erschien zu unregelmäßig, um dem

MILANKOVITCH-Typ zu entsprechen. Das Profil in

Dorset zieht sich über viele km die Küste entlang.

Seine Mächtigkeit ist zum Teil schwierig zu messen

und mußte in einigen Abschnitten geschätzt werden.

Darin liegt eine mögliche Fehlerquelle bei der zeit-
lichen Abschätzung der Zyklen. Die Mächtigkeits-

angaben der Bohrung Ebberston sind dagegen unzwei-
felhaft, weshalb- den Werten für die Zyklendauer in
Yorkshire eine größere Zuverlässigkeit zukommt.
Obwohl die zeitliche Abschäzung problematisch war,

vermutete berei ts HOUSE (1985, 1986) ein
MILANKOVITCH-Muster in der Zyklenfolge von

Dorset-

Neben dem Modell von OSCHMaNN (1990) gibt

es noch zwei weitere Modelle; das von WIGNALL &
HALLAM (1991) und das von MILLER (1991). Das
Modell von WIGNALL & HALLAM (1991), das
"expanding puddle model" stellt eine Erweiterung des
"irregular bottom topography model" von HALL-AM &
BRADSHAW (1979) dar. Das "irregular bottom

topography model" wurde von OSCHMANN (1988b)

ausführlich diskutiert und ist nicht auf den

Kimmeridge Clay anwendbar. Die modifizierte

Version, das "expanding puddle model", postuliert die

Entstehung und Ausbreitung von Schwazschiefern

mit hohen TOC-Gehalten wllhrend Perioden mit

ansteigendem Meeresspiegel ("transgressive-systems

tract"; HAQ et al. 1987, 1988), während sie bei

Meeresspiegelhochstand ( "high- stand systems tract" )
und bei einem Rückgang des Meeresspiegels ("low-

stand wedge") normale Sedimente ohne hohe TOC-

Anreicherungen abgelagert werden sollen. Genau das

stimmt für den Kimmeridge Clay in Yorkshire nicht

(siehe 6.7 Sequenzstratigraphie im Kimmeridge von

Yorkshire). Hohe TOC-Anreicherungen fallen mit

allen Abschnitten der eustatischen Meeresspiegel-

kurven von HAQ et al. (1987, 1988) zusammen und

machen das Modell von WIGNALL & HAL[rc,M (191)

hinf?illig.
Das Modell von MILLER (1991) geht ebenfalls

von einem Wasseraustausch zwischen dem Borealen

Meer und der Tethys aus und ist angelehnt an das

Modell von OSCHMANN (1988a, 1990). Um einen
geschichteten Wasserkörper zu erhalten, postuliert

MILLER (1991) aber eine Salinitlisschichtung. Diese

soll durch einen kühlen (60 C), normalmarinen

Wasserstrom von Norden, der sich über eine etwas

dichtere, warme (30o C), aber hypersaline (42 o/oo)

Wasserströmung aus Süden schichtet

Dieses Modell ist in mehrerer Hinsicht proble-

matisch. Das hypersaline Wasser muß als Oberflächen-

wasser durch Evaporation auf den Französischen

Kaöonaplattformen oder in der Westtethys enstanden

sein. Die postulierte Salinitlit ist so hoch, daß steno-
haline Organismen (2. B. Ammoniten) dort nicht
gelebt häuen. Sowohl aus dem Französischen Jura wie

aus der Westtethys sind Ammoniten reichlich belegt

und schließen eine so hohe Salinitlit aus.

Auch aus ozeanographischer Sicht macht das

Modell wenig Sinn, fa es einen viel zu großen Salini-

tlisgradienten im offen marinen Bereich fordert. Der

Hinweis auf eine ähnlich hohe Salinitllt im heutigen

Roten Meer (40,6 o/oo) ist irreführend, da das Rote

Meer fast ohne Verbindung zum offenen Meer ist. Der
gemittelte S alzgehalt. des Meerwassers beträgt heute
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34,72oJoo (DIETRICH et al. 1975). Geringe Salz-
gehalte, 33,5-34 o/oo, kennzeichnen des äquatoriale

Oberflibhenwasser. hrt wird der Salzgehalt druch die

Soßen Niederschlagsmengen der innertropischen Kon-

vergenzzone (tTC) herabgesetzL Höhere Werte sind im
subtropischen Bereich mit hoher Evaporation

anzutreffen und erreichen dort mit etwa 36,5 o/oo die
Maximalwerte für den offenen Ozean (salinity

maximum water). Ein weiterer Anstieg der Salinität
unter heutigen Verhältnissen findet nur noch in

weitgehend abgeschlossenen Meeresbecken statt (2. B.
WILD & BERRY 1984, 1986; HAY 1983).

Die maximale Salinitätsdiffereru im offen marinen
Bereich berägt somit nur 3 o/oo. Der Dichteunter-

schied von 3 o/oo Salinitlisdiffercnz ist enpa äquiva-

lent einer Temperaturdifferenz von l0 bis l2oC. Eine

Überschichtung von "niedrigsalinarem" borealen Was-

ser mit 60 C über "hochsalinares" Tethyswasser von

30o C ist somit in offen marinen Bereichen nicht

möglich.

Bei Abwägung der drei Modelle ist des von

OSCHMANN (1988b, 1990) realistischer und variabler

als die anderen und damit besser geeignet, die fazielle

Variabitität und Zyklenhierarchie zu erklliren.

8 Schlußfolgerungen und Ausblick

des Benthosmilieus noch verfeinern und ein

differenzierter Sauerstoffgradient ermitteln. Der
längerfristige O2-Mittelwert kann aus der Diver-

sitlit, der trophischen Struktur und der Larvalent-

wicklung der Fauna der Assoziationen und Verge-

sellschaftungen abgeleitet werden. Daneben ist
auch eine ausgeprägte saisonale Fluktuation bei

den meisten Assoziationen anhand der Einbeuung

&r lnfauna und der l:rvalschalen erkennbar.

5. Aus der zeitlichen Verteilung der Einzelpoben und

vor allem der Assoziationen im Profrl läßt sich die

zeitliche Entwicklung der Sauerstoffversorgung im

Kimmeridge Clay von Yorkshire rekonstruieren

und als zyklische Abfolge darstellen. Analogien zu

rezenten Sauerstoffmangelsystemen erlauben eine

Quanrifizierung der Sauerstoffwerte in oxische,

schwach poikilo'oxische, stren g poikilo-oxische,

extrem poikilo-oxische und anoxische VerhZtlt-

msse.

6. Der faunistische Vergleich mit anderen lokalitilten

des Kimmeridge Clay zeigt ein hohes Maß an
Ahnlichkeiten, was einen ungehinderten und regen

Faunenaustausch vor allem mit dem südenglischen
Bereich dokumentierl

7. Im Kimmeridge Clay von Yorkshire sind drei
verschiedene Z jklentypen entw ickelt. Der Zyklus

der Bewegtwasserfaziestypen, der Sauersoffzyklus
und der TOC-Zyklus zeigen in Abschnitten, in

denen sie gemeinsam auftreten, eine erstaunlich
gute Übereinstimmung ihrer Maxima. Zudem sind

t. I Schlußfolgerungen

l. Der Kimmeridge Clay von Yorkshire repräsentiert

einen küstenfernen, mittleren bis tiefen Schelf-
bereich mit stark fl uktuierenden Sauerstoffwerten

im Benthosmilieu.

2. Im Ablagerungsraum wurden überwiegend Still-
wasserfaziestypen abgelagert, die sich in Mud-

stones, bituininöse Mudstones, Ölschiefer, Cocco-
lithenkalke und Algenite untergliedern lassen. Sie
sind in der Aufzilhlungsreihenfolge durch steigende
TOC-Gehalte und durch zusehens schlechtere Le-
bensbedingungen im Benthosmilieu gekennzeich-

net, die sich bis in den anoxischen Bereich er-

strecken.

3. Bewegnvasserfaziestypen, nämlich Larvalschalen-
konzentrationen, Schill- und Bruchschillkonzen-

trationen sowie Tempestite, treten als gering-

mibhti ge Einschaltungen in den S tillwasserfazies-

typen auf.'Sie belegen episodisch auftretende
schwache bis sehr starke Strömungen am Meeres-

boden. Im mittleren bis tieferen Schelf kommen
bei der großen Dichte der Ereignisse nur Stürme als
Verursacher in Frage. Aus der Pal2bgeographie des
Oberjura und aus dem Verteilungsmuster der

Sturmsedimente in Süd- und Westeuropa lassen
sich nopische Wirbelstürme, aus der Westtethys
kommend, pos[rlieren.

4. Durch die Analyse der Benthosfauna, bei der 28
Assoziationen und vier Vergesellschaftungen

ausgeschieden werden, läßt sich die Interpretarion
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die Abstlinde der Maximq aufftlllig regelmäßig.

Deutliche Maxima treten oft in Abständen von 3,5

bis 4 m, schwache bis zum Teil auch deutliche

Maxima oft in Abständen von etwa 0,8 m auf.

Abschätzungen der Sedimentationsraten ergeben für

die Abstlinde Zeitintervalle von etwa 20 000 und
lm 000 Jahren. Sie lassen sich somit als MII-AN-

KoWICH-Zyklen interpretieren, die gekoppelt über

des Klima im Ablagerungsraum auffitllige Schwan-

kungen in der Sauerstoffversorgung und damit
verknüpft in der TOC-Anreicherung verursachen.

Die Dynamik im Ablagerungsraum läßt sich
folglich am besten mit einem klimagesteuerten

Modell erklären.

8. In dem Modell wird durch das globale Ztku-

lationsmuster der Oberflächenwinde des oberju-
rassischen Nord-Sommers eine Monsun-Zirku-

lation über den europäischen Archipel und das

Nordatlantische Schelfmeer postuliert. Die nord-

wlirts gerichteüe Windzirkulation treibt einen
warmen Oberflächenstrom nach Norden, mit dem

ein kalter südlich gerichteter Tiefenstrom korres-
pondiert. Die Temperaturdifferenz führte zu einer

stabilen Wasserschichtung. Sommerliche Plank-
tonblüten verursachten eine starke Sauerstoff-

zehrung im Bodenwasser, die bis zu anoxischen
Bedingungen im Benthosmilieu führten. Im Winter

wird die Monsun-Zirkulation unterbunden und
damit die Wasserschichtung aufgehoben. Sauenoff
gelangt wieder in das Benthosmilieu, das dann neu

besiedelt werden kann. Das Modell e*üirt damit die

saisonalen Variationen aber auch die llingerfristigen
MII-ANKOymCH-Zyklen duch Verlagerungen von

Windzirkulationszellen.

t .2 Ausbl ick

Wie im Abschnitt Datengewinnung dargelegt, ist

mit der in der vorliegenden fubeit praktizierten

Probennahme und Probenverarbeitung die Grenze der

derzeit möglichen Auflösungsgenauigkeit im Fossil-

bericht mit einigen 1 000 bis l0 000 Jahren erreicht.

Methodisch ist hier kaum noch eine Verbesserung

erreichbar, außer es bestünde die Möglichkeit, unter

idealen Aufschlußverhältnissen große Flächen mm-

weise abzubauen. Von Ausnahmen abgesehen, ist

dieses Verfahren sicher nicht praktikabel, denn der

finanzielle und zeitliche Aufwand überschreiten den

Rahmen des machbaren.

Neue Erkenntnisse über physiko-chemische Limi-

tierungen und die zeitliche Dynamik fossiler Milieus

lassen sich nur gewinnen, wenn die in dieser fubeit

verwendeten methodischen Ansätre zur Biostratinomie,

zur @aftb-) Physiologie und zu den Lebenszyklen der

Benthosorganismen ausgebaut und vertieft werden. Die

doppelklappige Erhaltung infaunaler Muscheln in der

Schichtfläche als Indiz für dynamische Fluktuationen

der Redoxgrenze ist sicher nur ein Beispiel, wie aus der

Art der Einbettung auf spezifische Reaktionen der

Fauna auf varüerende Umweltparameter geschlossen

werden kann.

Ein weiteres Beispiel ist die physiologische

Leistungsf?ihigkeit der Organismen. Der biologische

Wissensstand ist ftir viele marine Organismengruppen,

insbesondere für benthische Mollusken, bereis weit

fortgeschritten. Es liegt nun an den Paläontologen, die

Venvertbarkeit der Ergebnisse und ihre Übertragbarkeit

auf fossile Verhältnisse zu prüfen (vergleiche OSCH-

MANN l9%).

Ahnlich verhält es sich auch bei Irbenszyklen

mariner Organismen die unmittelbar an Milieuzyklen
gekoppelt sind (vergleiche OSCHMANN 1994) und

z. B. ihre Larvalstrategien danach ausrichten. Auch

hier existiert ein sehr weites Feld, in dem neue

Erkenntnisse erzielt werden können, das von palllcnte

logischer Seite bislang weitgehend unbeachtet geblie-

ben ist.
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Tafel I

Fig.l. Mudstone mit Quarzkörnen im Feinsiltbereich, Algenit-Mazeralen und Pyritaggregaten. Ebberston

189,10 m; x 70, Dünnschliff.

Mudstoneswithsi l tyquaItzgrains,maceralsofalgeniteandaggregatesofpyr i te.Ebberston

189.10 m; x 70, thin section.

Fig.2. Schräger Schnitt durch eine syringocapside? Radiolarie. Kammerlumen teilweise mit Srrit gefüllt-

Ebberston lll,30m; x 170, Dünnschliff.

Oblique cross section through a syringocapsid? Radiolaria,lumen partly filled with pyrite.Calcispheres

occur commonly within the mudstones. Ebberston 111.30 m; x 170, thin section.

Fig. 3. Lenticulina mit teilweise pyritisierter Schale und phosphatisch gefüllten Kammerlumina. Ebbersüon

lll,00m; x 170, Dünnschliff.

Lenticulina, shell partly replaced by pyrite, lumina filled with phosphate. Ebberston lll.00m;

x 170, tlin section.

Fig. 4. Angedeutete Mikrolaminierung durch in der Schichtfläche ausgerichtete Algenitmazerale bei den

bituminösen Mudstones und Ölschiefern. Gelegentlich treten auch rundliche, kapselförmige

Verdickungen in Aggregaten auf (Pfeil). Ebberson I I 1,30 m; x 70, Dünnschliff.

Macerals of algenite are more or less arranged parallel to bedding plane and cause an indistinct

microlamination within the bituminous mudstones and oil shales. Occasionally thickened aggregates

of rounded capsular algenites (arrow) occur. Ebberston I I 1.30 m; x 70; thin section.

Fig. 5-6. In den bituminösen Mudstones sind häufig Larvalschalen von Muscheln anzutreffen. Ebberston

192,96 m; x 70, Dünnschliff.

L"arval shells of bivalves are common within the bituminous mudstones. Ebberston 192.96 m; x 70;

thin section.
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Tafel 2

Fig. I, 2. Waagrechte, schräg und selten auch senkrecht verlaufende Grabgllnge vom Planolites-Typ rercn nur bei

den Mudstones auf. Der Gangdurchmesser beträgt I bis 3 mm, die Glinge sind meist mit Pyrit

verfüllt. Ebbenton 132,95 m; l: x 2,2: x 7, Blick auf die Schichtflächen.

Horizontal, oblique and rarely also vertical burrows of Planolites occur only within the Mudstones.

The burrows arc usually filled with pyrite and reach diameters between I and 3 mm. Ebberston

132.95 m; l: x 2,2: x 7, bedding plane view.

Fig. 3. Übergang von einem Ölschiefer (schwarze Partien) zu einem Coccolithenkalk. Die Coccolithen wurden

überwiegend in Form von Peloiden sedimentiert und durch Kompaktion flach gedrückt. Ebberston
46,44 m; x 4, Anschliff.

Transition from oil shale (black lower part) to coccolith limestone. Deposition of coccoliths took
place as pellets, which have been flattened by compaction. Ebberston 46.44 m; x 4, polished section.

Fig. 4. Blick auf die Schichtfläche eines Coccolithenkalkes. Das Karbonatmaterial wurde als Peloide

sedimentiert, die zum Teil 2 bis 3 mm Größe erreichen. Ebberston 46,M m: x 2.

Bedding plane view of a coccolith limestone. Deposition of carbonate took place as pellets, which

reach 2 !o 3 mm in size. Ebberston 46.44 m: x2.

Fig. 5. Monotypische Coccolithenvergesellschaftung aus Ellipsagelosplaera cf.fossacinctaMEED. Ebberston

39,29 m; x 3 000, REM-Aufnahme.

Monotypic coccolith assemblage consisting of Ellipsagelosplaera cf .fossacincta MEED. Ebberston

39.29 m; x 3 000, SEM-view.

Fig. 6. Stradnerlithus sp. kommt nur gelegentlich zwischen Ellipsagelosphaera vor. Ebberston 46,40m:
x l0 000, REM-Aufnahme.

Stradnerlitlwr sp. occurs occasionally within the coccolith limestone. Ebberston 46.40 m; x l0 000;

SEM-view.

Fig. 7. Häufig rercn vollstllndig erhaltene Sphliren von Ellipsagelosphaera cf .fossacincta auf. Pyritframboide
(Pfeil) sind selten. Ebberston 158,3lm; x 4 000, REM-Aufnahme.

In many cases complete spheres of Ellipsagelosphaera cf.fossacincra. occur. Ebberston l58,3lm;
x 4 000, SEM-view.

Fig. 8. $ritframboid aus penragondodekaedrischen Mikrokristallen, walrscheinlich als Stoffwechselprodukt
von Bakterien entstanden. Ebberston 158,31 m; x 7 500, REM-Aufnahme.

Framboid of pyrit consisting of pyritohedral microcristals, probably as a waste product of bacteria.
Ebberston 158.31 mi x7 500, SEM-view.



Tafel 2

o*: ' : l ,S
: r  : !

1\i :

. :. :t::..I!

W. OSCHMANN: Der Kirnmeridge Clay von Yorkshire @ngland)



110

Tafel 3

Fig. l. Vekhinella quadriarculla (NOEL) tritt nur sehr selten in den Coccolithenkalken auf. Ebberston

l5E,l3 m; x 5 m0, REM-Aufnahme.

Vekshinella qudrutrculla (NOEL) is very rare within the coccolith limestone. Ebberson 158.13 m;

x 5 000, SEM-view.

Fig. 2. Die Pfeile markieren die Grenze eines Coccolithenkalk-Peloids. Recha davon tritt dicht gepackt und

monospezifisch Ellipsagelosphaeracf.fossacincta MEDD, zum Teil als Spitren erhalten, auf; links

davon nur des Hintergrundsediment Ebberston 38,80 m; x 3 000, REM-Aufnahme.

Margin of a pellet within a coccolith limestone (arrows). On the right side densely packed

monospecific Ellipsagelospluera cf .fossacincta MEDD occur, partly preserved as spheres; on the left

side only background sediment is visible. Ebberston 38.80 m; x 3 000, SEM-view.

Fig. 3. Einwandige ?Calcisphäre mit einer Wand aus relativ groben Krisralliten; Ebberston 38,80 m;

x 3 000, REM-Aufnahme.

Single-walled calcisphere, the wall consisting of relatively coarse crystallites. Ebberston 38.80 m;

x 3 000, SEM-view.

Fig. 4. Doppelwandige Calcisphäre, die äußere Wand wird aus etwzrs göberen Krisalliten aufgebaut, die innere

Wand mit einer dünnen Innenschicht ausgekleidet. Ebberson 38,80 m; x I 000, REM-Aufnahme.

Double-walled calcisphere. The outer wall consists of somewhat coarser crystallites, the inner wall is

coated by a thin additional layer. Ebberston 38.80 m; x I 000, SEM-view.

Fig. 5 - 7. Larvalschalenkonzentrationen von zum Teil extremer Dichte belegen gelegentliche, schwache

S t r ö m u n g e n . 5 : E b b e r s t o n 2 | 8 , 2 5 m , x 6 ; 6 : E b b e r s t o n l 8 3 , 0 6 m , x 6 ; 7 : E b b e r s t o n l 8 7 , 4 0 m ,

x 8; Schichtflächen. :

Dense accumulations of larval shells were produced by intermittent gentle currenls. 5: Ebberston

Fig8 :*i*:*:*n**n::',x-;m:.m*:;,,""" i
planktischen Larven. Ebberston 180,20 m; x 20, REM-Aufnahme.

Prodissoconchs II, characterized by fine concentric ribs, are larval shells of planktotrophic larvae.

Ebberstgn 180.20 m; x 20, SEM-view.
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Fig. 1. "Ammonitella"-Konzentrationen; die unskulptierten, nur etwa I bis 3 mm großen Gehäuse

reprlisentieren frtihonogenetische Stadien von Ammoniten. Etberston 162,62 m; x 3, Schichtfllbhe.

Accumulations of "Antmonitella"i the smooth and small (l to 3 mm) tests represent early oritogenetic

stages of ammonites. Ebberston 162.62 m; x 3, bedding plane view.

Fig. 2. Rinnenfrillung mit Ammoniten und Bruchstücken. Ebberston 17920 m; x 1,5, Schichtfläche.

Gutter cast, densely packed with ammonites and shell fragments. Ebberston 179.20 m; x 1.5, bedding
plane view.

Figs. 3, 4. Gelegentlich treten Konzentrationen von Nazo cardiocerss auf, die arrch als Adultformen nur etwa I bis

2 cm Größe erreichen. 3: Ebberston 132,92 m; x 1,5, 4; 180,50 m; x 1,2, Schichtflächen.

Occasional accumulations of Nanocardioceros; even adults reach only I o 2 cm in size. 3: Ebberson

132.92 m; x 1.5, 4: 180.50 m; x 1.2, bedding plane view.

Fig. 5. Bruchstücke größerer Ammoniten, Muschelschalen und Larvalschalen bilden ebenfalls

Konzentrationen. Ebberston 141,33 m; x 1,5, Schichtfläche.

Skeletal concentration consisting of fragmens of larger ammonites, bivalves, and bivalve larval

shells. Ebbersüon 141.33 m; x 1.5, bedding plane view.

Fig. 6. Extrem dichte Konzentration, übenviegend von Ammonitenschalen Die schlechte Erhaltung ist durch

die primäre Fragmentierung, durch Kompaktionsfragmentierung und durch diagenetische

Iösungserscheinungen verursachl Ebberston l&,69 m; x l, Schichtfllbhe.

Very dense accumulation of ammonite shells and fragments. The very poor preservation is the result of

hydrodynamic fragmentation, fragmentation by compaction, and partial diagerrctic solution. Ebberston

l&.69 m; x l, bedding plane view.
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Fig. l. Tempestit mit, erosiver Basis und Gradierung, der als Cementslone vorliegt; Quarzkörner,
aufgearbeiete Pyrir und Karbonatkomponenten im Grobsand- bis Feinkonglomeratbereich belegen
eine beträchtliche Wasserenergie. Ebberston 153,3G15325 m: x 5, Dünnschliff.

Graded tempestite with erosive base, diagenetically altered to Cementstone. Quartz grains, reworked
pyrite and carbonate components of coarse sand to fine gravel size indicate a remarkably high water
energ"y. Ebberson 153.3G153.25 m; x 5, rhin secrion.

Fig. 2. Die Langschwebfazies eines Tempestis ist gelegentlich von Planolites bioturbien Ebberslon lm25-
1W,23 m; x 5, Dünnschliff.

Fine-grained top layers of tempestites are occasionally bioturbateÄ by Planolires. Ebberston 100.25-
100.23 m; x 5, thin secrion.

Fig. 3. Cementstone, in dem noch Peloide und sparitisch sammelkristallisierte Grabgänge erkennbar sind.
Ebberston 153,25-15320 m; x 25, Dünnschliff.

Cementstone with relicts of pellets and recrystallized burrow fills. Ebberston 153.25-153 .20 m; x25,
thin section.

Fig. 4. Stark sammellaistallisierter Cementstone, der aber noch die erosive Basis und angedeutete Gradierung
eines Tempestits erkennen lißt. Ebberston 100,28-100,25 m; x 5, Dünnschliff.

Cementstone snongly altered by recrystallization. The erosive base and graded bedding is still visible.
Ebberston 100.28-100.25 m; x 5, thin secrion.

Fig. 5. Schichtfläche mit dichter Besiedlung von Isocyprina minuscula und einer grokn Liostrea multiformis.
Ebberston 112.73; x 1,3.

Bedding plane densely colonized by Isocyprina minusculq andalarye Liostrea mulrtformis. Ebberston
112.73; x 1,3.
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Fig. l-2. Palacotutculaner*ü(ROEMER)

l.Rechte Klappe,Internseite; Ebberson 167,ffi m; x4.

l. Right valve interior; Ebberson 167.ffi m; x 4.

2. Rechte Klappe, Externseite; Ebberston 167,ffi m; x 4.

2. Right valve exterior; Ebberson 1.67.ffi m; x 4.

Fig. 3. Solemya sp.; zweiklappiges Exempla4 Ebberston 91,80m; x 15.

Articulated Solemya sp.; Ebberson 91.80 m; x 1,5.

Fig. 4. Nucinella birkelundi; zweiklappig, Blick auf die rechte Klappe; Reighton 203,15 m; x 4.

Articulated Nucinella birklundi; right valve view; Reighon 203.15 m; x 4.

Fig. 5-7. Grumutodon sclnwovskü (D'ORBICNY)

5. Linke Klappe, Externseite; Ebberston I15,40 m; x 5.

5. Left valve ex[erior; Ebberston I15. 40 m; x 5.

6. Zweiklappiges Exemplar; Ebberson 226,35 m; x 5.

6. Articulated specimen; Ebberston 226.35 m; x 5.

7. Zweklappiges Exemplac Ebberston 176A2 m; x 7.

7. Articulated specimen; Ebberson 176.42 m; x 7.

Fig. 8. Parainoceramz.s sp.; zweiklappiges Exemplar, vergesellschaftet mit Kümmerformen von Isocyprina
minusculai Ebberston 153,64 m; x 15.

Parainoceramw sp.; articulated specimen, occurring with stunted forms of Isocypritu minusculai
Ebberston 153.& m; x 1,5.
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Fig. 14. Aulacomyella abadiensis FRENEX & QUESNE

l. Schalenpflaster von Adultformen; Ebberston 210A0 m; x 3.

l. Pavement of aduls; Ebberston 210.40 m; x 3.

2. Schalenpflaster yon Adultformen; Ebberston 18325 m; x 3.

2. Pavement of adults: Ebberston 183.25 m: x 3.

3. Schalenpflaster von Adultformen; Ebberston 19127 m; x 3.

3. Pavement of aduls; Ebberston 191.27 m; x 3.

4. Schalenpflaster von Juvenilformen bzw. Larvalschalen; Ebberson 183,45 m; x 3.

4. Pavement of juvenile and larval shells; Ebberson 183.45 m; x 3.

Fig. 5-8. Oxyama inequivalve (SOWERBY)

5. Rechte Klappe, Externseite mit Prodissoconch und deutlicher Wachstumszäsur, an der die radiale

Berippung beginnq Ebberston 120,74 m; x 8.

5. External view of right valve with prodissoconch and a distirrct growth-cessation. The faint ribs start

after the cessation. Ebberston 120.74 m: x 8.

6. Rechte Klappe, Internseite mit Byssus-Kerb unter dem vorderen Ohr; Ebberston 120,74 m; x 8.

6. Right valve interior with byssal notch below anterior auricle; Ebberston 120.74 m; x 8.

7. Rechte Klappe, Externseite mit deutlicher Wachstumsäsur; Ebberson 137,71 m; x 3,5.

7. Right valve exterior with a distinct growth-cessation; Ebberston 137.11m; x 3,5.

8. Rechte Klappe, Externseite mit zwei unscharfen Wachstumszilsuren; Ebberston 137,71 m; x3,5.

8. Right valve exterior with two faint growth-cessations; Ebberston 137.71m; x 3,5.

Fig. 9-10. Entoliuttt corruohtnt (YOLJNC & BIRD)

9. Externseite; Reighton 194,30 m; x 3,5.

9. Exterior; Reighton 194.30 m; x 3.5.

10. Rechte Klappe, Innenseite, mit schwachem SchließmuskelaMruck; Reighton 194,30 m; x 3,5.

10. Right valve interior with faint impression of adductor muscle scar; Reighton 194.30 m; x 3.5.
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Tafel E

Fig. l. Canptorwctes auritus (SCHI-OTHEM), rechte Klappe,Innenseite; Reighon 171,80 m; x 35.

Canptotuctes auritus (SCHII)THEM), right valve interio4 Reighon 171.80 m; x 3.5.

Fig. 2-3. Buchbnnsqurcis(Bucl{)

2. AMruck einer linken Klappe @xtemseite) mit Resten des Wirbels; Ebberson 178,51 m;x2.

2. External mould of left valve with relicts of the umbo: Ebberson 178.51 m: x2.

3. Rechte Klappe, Externseite; Ebberston 61,65 m; x 3.

3. Right valve exterior; Ebberson 61.65 m; x 3.

Fig. 4-6. Plaarcpsis radiata

l. Linke Klappe, Extemseite; Ebberson 235,65 m; x2.

l. Left valve exleriof Ebberston 235.65 mi x2.

2. Linke Klappe, Internseite; Ebberson 235ß5 mi x2.

2.l-eft valve interior; Ebberston 235.65 m; x2.

3. Linke Klappe,Internseite mit großem MuskelaMruck; Ebberson 122,52mi x2.

l. Left valve interior with large adductor muscle scar; Ebberston 12252 m; x 2.

Fig. 7-l l. Liostrea multiformß; rechte Klapen, Externseiten mit ausgeprägter Ammoniten-Xenomorphie;

External views of right valves of Liostrea multifurmis, showing pronounced xenomorphism after
ammonite sculptures.

7 : E b b e r s t o n  l l l , 5 0 m ;  x 6 ; 8 :  E b b e r s t o n  9 l , l 0 m ;  x 5 ; 9 :  E b b e r s t o n  l 1 2 , 8 5 m ;  x 4 ;

l0:Ebberston 136,16m; x3; l l :  Ebberston 148,03m; x5.



Tafel 8

W. OSCHMANN: Der Kimmendge Clay von Yorkshire @ngland)



,)

Tafel 9

ig. l -8. Lio strea multifurmis (KOCH)

I -3. Linke Klappe, Externseite mit Ammoniten-Xenomorphie.

l-3. Left valve exteric with xenomorphism after ammonite sculptures.

l: Ebberston 54,45m;x1,6:;2,- Ebberston 89,30m; x 1,5;3: Ebberston ll7,42m; x 1,4.

4-5. Juvenilformen inkrustieren einen Ammoniten von beiden Seiten. Der Bewuchs erfolgte

vermutlich am leeren, driftgndea Gehäuse, das bdd zum lebensfeindlichen Bodenmilieu abgesunken ist

Ebberston 56,75 m; x 1,5. '

4-5. Juveniles encrusting both sides of an ammonite. Incrustation probably took place on the empty,

drifting shell, which was slowly sinking to üre oxygen-depleted sea floor. Ebberston 56.75 m; x 1.5.

6. Liostrea multifurmis, aufgewachsen im Nabel eines Aulacostephanoides. Der Bewuchs fand

möglicherweise schon zu Lebzeiten des Ammoniten statt; Ebberston 233,05 mi x2.

6. Small specimen of Liostrea multiformis which was growing in the umbiculus of

Aulacostephanoides. Presumably encrustation took place while the ammonite was alive. Ebberston

233.05  mi  x2 .

7. Liastrea mukifurmis, aufgewachsen im Nabel eines Ammoniten. Auster und Ammonit haben etwa

die gleiche Größe, was für eine Inkrustierung am Meeresboden spricht; Ebberston 175,48 m; x 1,15.

7. Liostea multifurmis encrusting the umbilical region of an ammonite. Oyster and ammonite are of

comparable size, and clearly indicate encrustation on the sea floor. Ebberston 175.48 m; x 1.15.

8. Clusterbildung von Liostea durch Bewuchs von Artgenossen. Wegen der hohen innerartlichen

Konkurrenz auf engstem Raum, möglicherweise auch wegen eingeschränkter Sauerstoffversorgung,

erreichten die meisten Individuen nur das Juvenilstadium. Ebberston 57,10 m: x2.

8. Scarcity of hard substrate probably favourcd formation of small clusters. Due to reduced oxygen
levels most specimen died during the juvenile stage. Ebberston 57.10 m; x 2.
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ig. l-8. Liostrea multiformis (KocH)

l. Dichter Bewuchs in mehreren Generationen auf der Oberseite eines Ammoniten. Die Inkrustierung

erfolgte am Meeresboden. Ebberston 116,90 m; x 12.

Dense encrustation by several generations on the upper surface of an ammonite took place on the sea

floor. Ebberston 116.90 m: x 1.2.

2-3. Nepionische Stadien mit Prodissoconchen. Vermutlich sind diese Formen aus Mangel an

Hartsubstrat zugrunde gegangen. 2: Ebberston 140,16 m; 3: Ebberston 132,50 m; beide x 10.

2-3. Nepionic stages with prodissoconchs presumably died due to lack of hard substrates. 2: Ebberston

140.16 m; 3: Ebberston t32.50 m; both x 10.

4-5. Nepionische Sadien von Liostea auf einem Ammonitengehäuse. Die Larven siedelten immer in

den Vertiefungen zwischen den Rippen.4: Positiv; 5: Negativ; Ebberson 64,34 mi beide x 2,8.

4-5. Nepionic stages of Liostrea on ammonite shell. In general, the larvae settled in depressions

between the ribs. Corresponding surfaces, 4: positive; 5: negative; Ebberson &.34 m; x2.8.

6. Ausschnitt aus 5; x 5.

6. Detail of 5; x 5.

7. Extrem dichte Inkrustierung nepionischer Stadien auf der Oberseite eines Ammoniten. Die Dichte
der Besiedlung belegt die Knappheit an besiedelbaren Hartsubsmen; Ebberson 48,50 m; x 1,7.

7. Extremely dense encrustation of nepionic stages on the upper surface of an ammonite indicates

scarcity of hard substrates. Ebberson 48.50 m; x 1.7.

8. Auschnitt aus 7: x 6.

8. Detail of 7: x 6.
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Tafel l l

Fig. l-3. Mesomiltlwconcinrw (DAMON)

l. Zweiklappiges Exemplar in Lebendstellung, Blick auf Extemseite der rechten Klappe; Ebberston

43,71 m; x2,5.

l. Articulated specimen in life position; left valve exterior. Ebberston 43.71 m; x2.5.

2.Zweklappiges Exemplar in der Schichtflliche liegend, die Klappen sind gegeneinander verschoben.

Ebberston 134,71 m; x 2,5.

2. Articulated specimen in bedding plane preservarion with rotated valves. Ebberston l34..ll m; x 2.5.

3. Zweiklappiges Exemplar, mit geöffneten Klappen in der Schichtfläche liegend; Blick auf

Extemseite; Ebberston 119,25 m; x 3.

3. Articulated specimen in bedding plane "butterfly"-preservation. External view; Ebberston I19.25 m;

x 3 .

Fig. 4. Nicaniella extensq (PHILLPS), rechte Klappe, Externseite; Ebberston 2W,65 m; x 3,5.

Nicaniella extensa (PHILLIPS), right valve exterio( Ebberson 2W.65 m; x 3.5.

Fig. 5. Protocardia morinica (SOWERBY), linke Klappe, Extemseite; Ebbenon 97,25 m; x lO.

Prolocardia morinica (SOWERBY), left valve exterior; Ebberston 97.25 m: x 10.

Fig. 6. Neocrassina sp., rechte Klappe, Extemseite; Reighon 17820 m; x 4,3.

Neocrassina sp., right valve exterior; Reighton 178.20 m; x 4.3.

Fig. 7. Isocyprina implicata (DE LORIOL), rechte Klappe Externseite; Reighton 168,70 m; x 6.

Isocypina implicata (DE LORIOL), right valve exterio[ Reighton 168.70 m; x 6.

Fig. 8-9. Isocyprina minuscula (BL-AKE), Externansichten der rechten Klappen; 8: Ebberson 122,14 m; x 8; 9:

Ebbenon 117,65 m; x 8.

Isociprina minuscula (BLAKE), right valves exterior; 8: Ebberston 122.14 m, x 8; 9: Ebberston

117.65 m; x 8.
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Tafel 12

Fig. I -5, 7 . I socy prha mintscula (BIAKE)

Fig. 6.

Fig. 8.

Fig. 9.

l-2. Linke Klappen, Externansichten; l: Ebberston 116,40m; x8;2: Ebberston 109,65m; x8.

l-2.l-eft valves exteriors l: Ebberston I16.40 m; x 8, 2: Ebberston 109.65 m; x 8.

4. ZweiKappige Exemplare in der Schichtfläche, die Klappen sind zusammengepreßt; Ebberston

130,90 m; x 4.

4. Articulated specimens in bedding plane preservation; tlre two valves :ue compressed. Ebberston

130.90 m; x 4.

3,5,7. Zweiklappige Exemplare in der Schichtfläche mit geöffneten Klappen. 3: Ebberston 80,05 m;

x 15, 5: Ebbenton 96,98 m; x7,7: Ebberston 156,65 m; x 7.

3, 5,7. Articulated specimens in bedding plane "buuerfly"-preservation. 3: Ebberston 80.05 m; x 15,

5: Ebberston 96.98 m; x7,7: Ebberston 156.65 m; x 7.

Corbulomima suprajurensß (D'ORBIGIIY), linke Klappe. Reighton 190,50 m; x 7.

Corbulomima suprajurensis @ORBIGNY), left valve. Reighton 190.50 m; x 7.

Myoplwlas sp.; AMruck der linken Klappe; Reighton 222,55 m; x 10.

Myoplolas sp.; external mould of left valve; Reighton 222.55 m; x 10.

Pholadomya aequalis (SOWERBY); zweiklappiges, vollstlindig zusammengedrücktes Exemplar in

Irbendstellung, Blick auf die Schichtoberseite; Reighton 168,70 m; x 1,7.

Pholadomya aequalis (SOWERBY); completely compressed articulated specimen in life position,

bedding plane view; Reighton 168.70 m; x 1,7.

Thracia depressa (SOWERBY), zweiklappiges Exemplar in der Schichtflliche liegend (-ebendstellung);

Blick auf die linke Klappe; Reighton 192,47; x2,2.

Thracia depressa (SOWERBY), articulated specimen in bedding plane preservation (presumed life
position), left valve view; Reighon 192.47: x 2,2.

Fig. 10.
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Fig. l-2. Isocyprina minuscula (BLAKE), dichte Besiedlung von kleinwüchsigen, häufig zweiklappigen

Exemplaren, l: Ebberston ll2,50m; x2,3,2: Righton 198,45 m; x4,5.

Dense population of small, commonly articulated Isocyprina minuscula. (BLAKE). Ebberston

112.50 mi x2,3,2: Righton 198.45 m; x 4,5.

Fig. 3. Pseufurhytidopilus latisinuts (SOWERBY) mit larvalschale. Reighon 15227 m; x 10.

Pseufurhytidopilus latisimu.r (SOWERBY) with larval shell. Reighmn 152.27 m; x 10.

Fig. 4-6. Qudrhurvus movnsß(BUYICNIER)

34. Adultformen; 4: Ebberson 162,73 m; 5: Ebberston 209,55 m; beide x 3.

3-4. Aduls; 4: Ebberston 162.73 m; 5: Ebberston 209.55 m; both x 3.

5. Übergang von schwach skulptiertem Protoconch II zum Teleoconch mit deutlicher Ornamentierung.

Ebberston l14,10m; x 10.

5. Transition from faintly orn:rmented protoconch II to teleoconch with distinct spiral ornamentation.

Ebberston l14,10m; x 10.

Fig. 7-8. 'Procerithium' sp.; 7: Ebberston 230,12 m; x 8; 8: Reighton 186,10 m; x 4,5.

Fig. 9-10. Lingula ovalrs (SOWERBY), zweiklappige Exemplare in der Schichtfläche; 7: Ebberson 232,35 m;8:

233,25 m; beide x4.

Lingula avalrs (SOWERBY), articulated specimens in bedding plane preservation; 7: Ebbersmn

232.35 m, x 4; 8: 233.25 m; both x 4.
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Tafel 14

Fig. l, 2. Discinisca sp., Armklappe; l: Ebberston 37,35 m; 2: Ebberston 83,65 m; beide x 4.

Brachial valve of Discinisca sp.; l: Ebberson 37.35 m; 2: Ebberston 83.65 m; both x 4.

Fig. 36. Mecochiruscf.peytoni (WOODWARD)

34. Hinterer Teil des Cephalothorax und einige AMominalsegment€. Ebbenon 14343 m; beide x 3.

34. Posterior part of cephalothorax with some aMominal segments. Ebberston 143.43 m; both x 3.

56. Bruchstücke (Vorderende) des Propodus des ersten Pereiopodenpaares. 5: Ebberson lzl055 m; 6:

Ebberson 140,30 m; beide x 8.

56. Fragmens (anterior part) of the propodus of the first pair of pereiopods. 5: Ebberston 140.55 m;

6: Ebberson 140.30 m; both x 8.

Fig. 7. Serpula intestinalLs (PHILUPS) auf Ammonitenschale; Ebberston 184,83 m; x lJ.

Serpula intestirulis (PHILUPS) on ammonite shell; Ebberston 184.E3 m; x 1.5.

Fig. 8. Ansammlung von Fischknochen; Ebbenton 117,40 m; x 15.

Accumulation of fish bones; Ebberston Ll7.4O m; x 1.5.

Fig. 9. Kotballen, hauptslichlich aus Schalenfragmenten zus:rmmengeseuq Ebberston 160,83 m; x25.

Gastric eject, mainly composed of shell fragments; Ebberston 160.83 m; x 25.

Fig. 10. Unterkieferfragment (Dentale?) mit 7-ähnen, möglicherweise von einem kleinen Reptil; Ebbenon

84,83 m; x 7.

Fragment of lower jaw (dentale?) with teeth, probably of reptile origin; Ebberston &4.83 m; x 7.
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Fig. l.

Fig.2.

Fig. 3.

Tafel 15

Autochthones Tetaserpula tetragona (SOWERBY) Massenvorkommen. Die Serpeln bilden ein sich

stäeendes Gerüst, verwachsen aber nur in frühonogenetischen Stadien. Reighton 223,15 m; x 12.

Autochthonous mass occurence of.Tetraserpula tetragona (SOWERBY). The serpulids form a thicket,

but encrust each other only during early onogenetic stages. Reighon 223.15 m; x 1.2.

Die Basis etnesTetraserpula tetragona (SOWERBY) Massenvorkommens bilden Schalenpflaster, die in

der Regel von Oxytoma incquivalve (SOWERBY) dominiert werden. Reighon 214,ffi m; x 12.

The base of Tetraserpula tetragona (SOWERBY) thickes are formed by shell Fnvements, generally

dominated by Oxytoma inequivalve (SOWERBY). Reighon 214.ffi m; x 1.2.

Schniü senlaecht zur Schichülliche durch ernTetraserpula tetragona (SOWERBY) Massenvorkommen.
Die Röhrcn sind zum Teil durch Kompaktion zerbrochen, liegen aber in der Regel unzementiert

aufeinander. Reighton 223,25 m; x 3.

Vqtical view of a Tetraserptla tetragoru, (SOWERBY) thicket The serpulid tubes are partly compressed

by compaction, but generally did not encrust each other. Reighton 223.25 m; x 3.
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Tafel 16

Fig. l, 2. Laminierte Gefüge aus Algeniten mit unregelmlißigen (Fig. l) bis lagig (Fig. 2) angeordneten

Peloiden. Die Peloide zeigen eine deutliche Internstruktur aus Coccolithen (Vergleiche Taf. 3, Fig. 5,

6; Td.4, Fig. 2). l: Ebberson 158,30m,2: 15831 m; x 70, Dünnschliff.

Algenites and pellets are arranged either somewhat irregular (Fig. l) or parallel to bedding plane

(Fig. 2) and cause a laminated fabric. The pelles show a distinct internal patrern and were formed out

of coccoliths and coccosheres (see Taf. 3, Fig. 5, 6; Td. 4, Fig. 2). l: Ebberston 158.30 m, 2:

158.31 m: x 70, thin section.

Fig. 3. Mikrolaminierte Algenite werden wahrscheinlich aus einem filamentliren Geflecht von Bakterien

aufgebaut. Ebberston 178,51 m; x 70, Dünnschliff.

Microlaminated algenites were probably formed by Frlamenous microbial mats of bacteria. Ebberston

178.51 m; x 70, thin section.

Fig. 4. Zwischen den Algenit-Filamenten sind Quarzkörner im Feinsiltbereich, Pyrit und Calcisphliren

eingelagert. Die fein dispersen Pyritaggregate (Größe etwa 5 pm) stellen vermutlich ein

Stoffwechselprodukt der filamentären Organismen dar (cf. Taf. 3, Fig. 8). Ebberston 178,53 m;

x 170, Dünnschliff.

Silty quartz grains, pyrite and calcispheres occur within the filamentous algenites. The very small

dispersed pyritic aggregates (size cir. 5 pm) presumably are methobolic waste products of the

hlamentous bacteria (cf. Taf. 3, Fig. 8). Ebberston 178.53 m; x 170, thin section.

Fig. 5. Sammelkristallisierter Cementstone mit zum Teil pyritisierten Schalenresten. An Korngrenzen und in

Kornzwischenräumen treten Algenit-Mazerale auf. Ebberston 159,84 m; x 170, Dünnschliff.

Recrystallized cementstone with shell fragments. Carbonate is partly replaced by pynte. Macerals of

algenite occur at grain boundaries and in intergranular pores. Ebberston 159.84 m; x 170, thin

section.

Fig. 6. Fortgeschrittene Sammelkristallisation zerstört Muschelschalen (waagrecht in der Bildmitte) bis zur

Unkenntlichkeit. Ebberston 159,61 m; x 170, Dünnschliff.

Advanced recrystalization destrois bivalve shells (horizontal in the center) allmost completely.

Ebberston 159.61 m; x 170, thin section.
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Dcr Kimmcridge Cley vor Yortshirc (htl"nd)

. ll Anhang I: Assoziationen

Assoziationen der Bohrung Ebberston (* Taxa der trophischen Kerne)

r39

Assoziation I N
tlsocypriru minuscula 706
rLiostrea multifurmis 29O
*Nucitulla birkzlurrdi 142
tOxytonu ituquivalve 124
'Lingula ovalis 124
'Grannatodon sclptsovskii 106
Mesomiltln corrima 66

Quadrincmw nusensis 56
Protaardia norinica 34
Nicaniella ettensa 24
Tlvrcb dcpresv l8
Placunopsis radiata 8
Cycloserpula gordialis 6
Palaanucula men*ü 4
Corbulonima suprajurensis 4
Parainaeranus sp. 3
Procerithiun sp. 4
Pseudorhytidopilus latissimus I
Rhabdocidarß sp. I
Zeugnutolepas sp. I
Mesosaccella sp. I

1722

l.ebensweise lo Ernährungsweise
Epifauna 25,5 Suspensionsfiltrierer
Smi-In- und Infauna 74.5 Detrinrsfresser

Chemosymbionten

Assoziation 2
tNicaniella erterga
i Aulacomyella abadiensis
iLingula ovalis
*Quadrircmus mosensis
tLiostrea multiformis

Isxyprina mirutscula

G r anumatodo n sc hour ov s kii
Oxytoma ircquivalve

Palaeonrcula nenkü

C orbulonima s upr aj ur ens is
Placutopsis radiata

Procerühiut sp.

Tlvacbdqress

P s e udor hy t ido p il us lat i s s i mus

Proteail.ia norinica

E75

Lebensweise 7o Ernährungsweise %
Epifauna 59,3 Suspensionsfiltrierer 85,1
Semi-In- rmd Infauna 40,8 Deriilsfresser 15,0

Assoziation 3 N
'Lbstrea multiformis 453
toxytoma buquivalve 22E
*Lingula walis 160
+Palacotuula mer*ii 142
.Grarrututodonsclpurovskit 50
Corbulonütu nprajurensis 44

Qtudriwnus mosensis 38
Iseypriru mirutscula 37
Placwopsis rdiata 33
Nicaniella ettcnsa 30
Paraitoceranus sp. 13
Protocardb norinica 7
Procerithiunt sp. 8
Zeugnutolepas sp. 6
Tlvacb depressa 6
Pteria sp. 4
Neurassina sp. 2
Pseudorhytidopilus latissimus 2
Entolitun corneolum 2
Entolium sp. I

1266

Assoziat ion 4
*Liostrea multiformis
.Qtubircnus nosensis
*lsocyprina mirutscula
rNicaniella ef,ensa
*Palaeorurcula ner*ii

G rannut o don s c hour w s kii

Entoliun corruolum

C orbulomima sup raj wensß

Ampulospira sp.

Lingula ovalß

Protocardia morinica

Orytona incquivalve

Aulacomyella abdiensis

Placurcpsis radiata

Parainaaonts sp.

Tltrcbd,epresv

Nucirella birkzlundi

Procerithiö'sp.

diadematider Seeigel

kugnutolepas sp.

P s eudor hy t idop il w latis simus

%
4 1 . 0
l 6 , E
8,2
7 ,2
7 , 2
6 ,2
3 , t
3 ,3
2 ,O
1 , 4
1 , 0
0,5
0 ,3
0 ,2
o ,2
o ,2
o,2
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1

100,0

9o
84 ,  I
l2,l
3 , E

%
25,9
1 8 , 3
17 ,0
r2,9
9 ,5
4 ,2
4 , 2
3 ,4
1 , 6
t , 4
0 ,7
0,3
0,2
0 , 1
0 , 1

99,8

%
35,8
1 8 , 0
1 2 , 6
tt,2
3 , 9
3 ,5
3 ,0
2 ,9
2 ,6
2 ,4
1 , 0
0 ,6
0 ,6
0,5
0 ,5
0,3
o,2
0 ,2
0 ,2
0 , 1

1 00.1

N
227
1 6 0
r49
l 1 3
8 3
3 7
3 7
3 0
t 4
t 2
6
3
2
I
I

N
5 5 8
42E
3r5
1 6 8
9 6
E 2
7 0
4 8
3 l
24
20

%
29,3
22,4
1 5 , 5
8 ,7
5 ,2
4 ,3
3 ,7
2 ,6
1 , 6
1 , 3
1 , 0

1 9  1 , 0
l 8  0 , 9
9 0,5
9 0,5
E 0 ,4
4  0 ,2
3  0 ,2
2  0 , r
2  0 , r
I  0 , 1l.ebensweise 7o Ernährungsweise 7o

Epifarma 32,3 Suspensionsfiltrierer 84,9
Semi-In- rurd Infauna 67,5 Detritusfresscr L4,9 l 9  l 5 99,E
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Assoziation 5
tPalaconrcula nut*ü
*Liostrea rudtiformis
*lsxypritu mhuscula
*Quadrircnus mosensis
* G r annutdon sc hotu ov s kii

Lingula ovalis

C orb ul onittu s upr aj ur ens is

Oxytonu iruquivalve

Llesoniltln corriwta

Nicaniclla cncruta

Prottardia norinica

AUI ac ony el I a abad iensi s

Entolium cortuolunt

Placurcpsis radiata

Procerithiun sp.

Genillella sp.

G r otwmat o do n I o n g ip urlc t at a

Assoziation 6 N
tLingula ovalis 196
*lsocypriru miniscula l2O
*Mesoniltha corrcinna 92
*Discizisca sp. 42
Liostrea maltiformis 32
Mecochirus cf. peytoni 14
Oxytoma inequivalve 14
Nttcinella birkzlutrdi 12
Buchia nosqucnsis 8
Grannatodon schourovskii 5
Paninaeratruis sp. 2

Quadrincmus mosensis 2
Zeugmatolepas sp. I

541

Assoziation 7 N
+lsocyprina mhuscula l08E
rLiostrea multiformis 228
.Quadrircrvus nosensis 140

N %
425 34,7
206 16 ,8
167 13 ,6
t32 l0,E
7 2  5 , 9
4 6  3 , 8
42 3 ,4
34 2 ,8
2 6  2 , r
25 2,0
2 0  1 , 6
1 3  I , l
6  0 , 5
6  0 ,5
4  0 ,3
l  0 , 1
I  0 , 1

%
36,2
22 , r
1 7 , 0
7 , 8
5 , 9
2 ,6
2 , 6
2 , 2
1 , 5
1 , 1
0 ,3
0 , 3
0 ,2

99,8

WOLrcANGOSCI{TTANN

%
59,7
t2,5
7 , 7

* G r atnttul don s c lp rs ov s ki i

Protocsdb nprinica

Oxytonu ircquivalve

Nrcirclla birkzlundi

Mesomiltlu cottinna

Cor buloninu supraj uensis

Lingula ovalis

Erüolitur. corruolum

Palaconrcula men*,ü

Paraitwerants sp.

Cycloserp ula gor dial is

Tzugrnatolepas sp.

Aguilerella sp.

Solemya sp.

Nicaniella exten:ra

Discinisca sp.

Carnptoructes auitw

Buchb nosquensis

Assoziation t
,Isocypriru mirutscula
* G r annot odon s c ho ur ov s kii
*Liostrea multiformis
*Quadrircmus mosensis

Paraitweroruts sp.

Procerithium sp.

Protocardia morinica

Oxytonu incquivalve

Palaepnucula nzn*ü

Mesomiltha cotriruta

Enlolium congolut

Ampullospira sp.

Nicaniella ertcnsa

Assoziation 9 r
'Liostrea nulüfomis
tlsocypritu minuscula
.Quadrinemus mosensis
G r onnatdo n sc ho urov s kü
C or b ul onima s upr aj ur ens is
Palaeonacula nenki
Nucittzlla birkzludi

5,3
3 , 1
2 ,5
2 ,O
2,0
1 , 4
1 , 0
0 ,5
0,5
0,3
0,2
0 ,2
o,2
0,2
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1

99.7

N %
236 38,5
154 25,r
82 t3,4
5 2  E , 5
3 1  5 , 1
30 4 ,9
E  1 , 3
4  0 ,7
4  0 ,7
4 0,7
4 0,7
2  0 ,3
2  0 ,3

6 l  3 100,2

N %
784 43,9
552 3 l ,0
1 0 9  6 , 1
5 5  3 , 2
39 2 ,3
40 2 ,3
34 2 .0

Lebensweise % Ernährungsweise %
Epifauna 36,2 Suspensionsfiltrierer 70,5
Scrni-In- und Infauna 63,E Detrinsfresser 29,5

9 6
5 7
4 6
3 6
3 6
2 6
l 8
1 0
l 0
6
4
4
4
4
2
2
2
2

1 8 2 1

r226 100.0

l.ebensweise % Ernlihrungsweise 4o
Epifauna 22,0 Suspensionsfiltrierer 45,8
Semi-In- rmd Infauna 78,0 Deritusfresser 52,1

ChemoSymbionten 2,1

l-ebensweise 7o Ernährungsweise %
Epifarma 16,7 Suspensionsfilrierer 87,3
Semi-In- und Infauna E3,0 Detrinrsfresser 10,2

Chemosymbionten 2,2

l,ebensweise Vo Ernährungsweise %
Epifauna 24,E Suspensionsfiltrierer E5,l
Semi-In- und Infama 75,4 Detritusfresser 14.4

Chernosymbionten O,7I-ebensweise 4o Ernährungsweise %
Epifauna 2O,9 Suspensionsfiltrierer 77,9
Scrni-In- rmd Infarma 79,1 Chemosymbionten 17,0

Karnivora 2.6
Derirusfresser 2,5



Der Kimmcridgc Clay vcr Yortshire (Englend) l 4 l

1 , 2
1 , 0
0,3
0 ,3
o,2
0 , 1
0 , 1

100,2

%
41,4
58,3
0 ,3

%
49,7
23,0
I  I , l
4 ,5
4 , 1
2, r
1 , 8
1 , 2
0 ,8
0,4
0,4
0,4
0 ,2
0.2

99,9

%
97,5
2,4

%
s9,9
24,8
9 ,3
t , 3
1 , 3
0 ,8
0,8
0 ,6
0 ,8
0,4

100,2

%

29,4
70,0
0 ,8

Nicanblla dcnsa 3l
Oxytottu inequivalve ,28
Protuardiamorinica 20

Paraitwqants 20

Ungula ovalis 18

Ampullospira sp. 12
Mesomiltlu cotrciruta 10
Placurcpsis radiata l0
Orytona sp. 6
kugttutolepas sp. 3
Cycloserpula gordialis 3
Prxerilhitun sp. 2
diadematider Seeigel I

Tarasapula tctragotu I
Pseudorhytidopilus latissimus I

1 , 8
1 , 6
t , 2
1 , 2
I , l
0,7
0 ,6
0 ,6
0.4
0,2
0,2
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1

100,2

7o

EE,2
l  l , 4
0 , 6

%
5 l , 8
2r,3
l l ,4
4 ,9
2 ,6
2,O
1 , 3
t , 2
t , 2
0 ,8
0,5
0,4
0 ,2
0,2
0 , 1
0 , 1
0 , 1

1 00,1

%
75,9
23,3
0 , 8

%
5 5 , 6
23,7
6 ,0
4 ,0
3 , 6
2,3
1 , 8

Nicanizlla alensa 17
Grannatodon schotsovskii 15
Mesomihlu cortirrru 4
Corbulonbna suprajurensLs 4
Placuopsis rdiata 3
Palaeorurcula mer*ii 2
Ampullospira sp. 2

1407

l.ebensweise 7o Ernälmmgsweisc

Epifauna 10,2 Suspensionsfiltrierer
S€mi-In- rmd Infauna 89,8 Detritusfresser

Chemosymbionten

Assoziation 12 N
*Liostrea multiformis 261
*Grarntnatodon schotrrovskii 122
*Isocyprina minascula 58

Nicaniella extensa 24
Aulacomyella abadiensis 22
Protocardb nprinica I I
Corbulominu suprajurensis l0

Qudrircmus mosensis 7

Procerithiumsp. 4
Errrolium corruolun 2
Ampulospira sp. 2
Parainaeruttus sp. 2
Zeugnutolepas sp. I
Lingula ovalis I

527

l,eberuweise % Ernährungsweise

Epifarura 55,5 Suspensionsfiluierer
Semi-In- und Infauna 44.3 Detritusfresser

Assoziation 13 N
*Nucirulla birltclundi 142
tlsocyprina minuscula 58

Quadrinenus mosensis 22
Lbstrea ntaltiformis 3
Corbulominu suprajurensis 3
Placunopsisradiata 2
Palaeorrcula nur*ii 2
Tfurcbdqress 2
Mesomiltha concitma 2
Grannatodon schourovskii I

. 
;;;

Lebensweise % Ernährungsweise

Epifawra 2,1 Suspensionsfiltrierer
Semi-In- und Infauna' 98,1 Detritusfresser

Chemosymbionten

[.ebensweise 9o
Epifauna 48,5
Serni-In- und Infauna 5 1.7

Assoziation 10 N
+lseypriru minuscula 1076
*Quadrinemus mosensis 442
*Liostrea multiformis 236
Nbaniella etensa 102
Oxytona incquivalve 54
Palaconrcula mer*ü 42
Gronnatodon schourovskii 27
Protocardia npriaica 25
Ungula ovalis 25
Mecochirus cf. peytoni l7
Corbulonitna suprajurensis l l
Entolium corruolun 8
Cycloserpula gordialis 4
Tzugmatolepas sp. 3
Buchb mosqucnsis 2
Conptotuctes auritus 2
Deltiodeum delta I

r779

Ernährungsweise
S uspensions filtrierer
Deritusfresser
Chemosymbionten

2077

Ernährungsweise
S uspensions filtrierer
Detritusfresser
Karnivora

N
780
333
84
5 6
5 0
3 2
25

Lebenswcise go

Epifaura 15,0
Serniln- und Infarma 85,0

Assoziation l l
'Quadrircrvus mosensis
*Isocyprina minuscula
)Uostrea multiformis
Oxytona inzquivalve
Nrcirclla bitkzlurrdi
Lingula ovalß
Protocardia nprinica



Lebe,lrsweise clo Ernlilrungsweise %
Epifarma 3l,9 Suspensionsfilrrierer 98,8
Serni-In- rmd tnfauna 68,1 Detrinrsfresscr 1,1

Chemosymbionten 0,I

WoLrcAr.IcGo$t I\hI

% Lebensweise % Emähnrngsweise %
62,3 Epifauna 7,4 Suspensionsfiltrierer 95,7
28,2 Senri-In- und Infauna 92,6 Detritusfresser 3,3
2,4 Chemosymbionten 1,0
I,5 Karnivora 0,I
0 ,E
0,8 Assoziation 16 N %
0,6 *Liostrea multiformis 196 8t,5
0'6 Lingula ovatis l0 4,6

0,3 Corbulonina supraiuensis 2 l,l

0,2 Pseudorhytidopilus latissimus I 0,6

0 , 1
0,  r  2r9 99,8

0 . 1
0.1 l:bensweise 4o Ernährungsweise %

0,I Epifauna 9O,2 Suspensionsfiluierer 96,5
0,I Semi-In- und hfauna 9,8 Deuitusfresser 2,3

Chemosymbionten I,I
100,2

%
8 l , 9
6 , 1
2,4
t , 7
1 , 5
1 , 3
I , l
1 , 0
0 , E
0,6
0 ,3
o ,2
0 ,2
0 , 1
0 . 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 . 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1

Assoziation 17
* Aulacomyella abadiensts

Liostrea nultiformis

Lingula ovalis

Nicaniclla eflcnsa

Isrcyprbu mirutscula

C or b uI onbna s up r aj ur ens is

Protocardia norinica

Quadrircnus mosensis

Anpullospira sp.

N
r25r

3 2

3 l
9

9
5
2
2

I

1342

%
93,2
2,4
2 ,3
0,7
0 ,7
o,4
0 , 1
0 , 1
0 , 1

100,0

l,ebensweise % Ernähnrngsweise %
Epif./?seudoplank. 95,5 Suspensionsfiltrierer 99,E
Serni-In- und Infarura 4,4 Deuitusfresser O,2

142

Assoziation 14
tlsoclpriru mintscula
' Liostrca nu.ltiformis
Lkgula ovalis
Isocypritu sp.
G ramnutdon sc lpurovs kii
Paraitueratturs sp.
Ampullospira sp.
Orytonu ircquivalve
Discinisca sp.
Praeardianorinica

Qttafuincnus nosensis
Nicaniella c.frcrrsa
Palaeorwula ner*ü
Tzugnutolepas sp.
C orbulomima s upr aj urens is
Nucbulla bbkzluttdi
Cycloserp ula gordialis
Lopha sp.
Buchia nosqucnsß
Prctaardia norinica
Mesoniltha corcbuta

Assoziation 15
.lsrcyprina milzuscula
Liostrea rruItiformis

Qua&ircmus nosensis
Lkgula analß
Proteardia norinica
Isocyprina sp.

G r awnat odo n sc lp ur w s ki i
Mesomiltla coroirrru
Ntrcirclla birkzlundi
Oxytoma ircquivalve
C or bulonima s up r aj u ens is
Panitwerants sp.
Palacorucula mer*ü
Ampullospira sp.
Tzugnutolepas sp.
Discizisca sp.
Brchia nosqtcnsis
Cycloscrp ula gordialis
Nicaniella &crrst
Procerithitun sp.
Camptonectes aurirus
Tlvaciad4resv
Mecochirus cf. peytonis

N
l98E
eo/
7 5
48
24
24
20
l 8
1 5
r2
t 2
l 0
9
9
6
4
2
2
2
2
2

3 r 8 6

N
6239

474
206
r47
r29
105
8 8
8 6

5 8
4 8
24

t 4
r4
9
8
8
8
6
4
3
2
2
2

Vergesellschaftung A
*Isocyprina mintscula
*Liostrea multifurmis
tLingula ovalis

Oxytottu inequivalve

Parabweranus sp-

Canpanectes aurittts

Mdeagrirclla 
louvillai

N
3 6
3 2
22
4
4
4
2

104

%
34,6
30,7
21,2
3 , 8
3 , 8
3 , E
1 , 9

99,E

%Lebensweise lo Ernährungsweise
Epifauna 44,0 Suspensionsfiltrierer 99,t
Serni-In- rmd Infauna 55.87685 100,1



Der Kimmeridge Cley vm Yorkshirc (EnSlütd)

%
60,3
28,L
10,0
1 , 0
0,5

99.9

9o
99,9

%
24,9

24
1 6
t 4
l 2
l 0
E
2
I

1 1 6

143

20,8
t3,7
r2,r
10,3
8 ,6
6 ,E
I , E
0,9

99.9

Vergesellschaftung B
*Lingula ovalis
tüostrea maltiformis
Brchb mosqturtsis
TzugnutolePas sP.

Parainaeranus sP.

lrbensweise 4o

Epifauna 39,7

Senri-In- und Infarma 60,3

Vergesellschaftung C
tLingula ovalis

199

Ernährungsweise
Suspensionsfiltrierer

N
29

rLiostrea multifurmis
tBuchia mosqtunsß
tPleurqnta uniformis
, G r annut od on I o ng i P ttttt at tts

M elcagr ileIIa douv ill ei

Nttcirclla birkzlundi
Isuypritu minttscula
kugnutolePas sP-

Lebensweise %

Epifauna 44,0

Semi-In- und Infauna 55,9

Ernähnmgsweise %

Suspensionsfiltrierer 93,2

Detritusfresser 6'8

N

,r20
5 6
20
2
I

Assoziation 18
Yt eu asu p ula'iit r agoru

N
1000

7o Ernährungsweise 4o

100 Suspensionsfiltrierer 100

Assoziationen der Bohrung Reighton

Pinna sP.
% Inoperru sP'

100

I
I

1502

0 , 1
0 , 1

100.0

lrbensweise

Epifaua

Assoziation 19 N
tThraciadqress 308
*Grannulodon longipttttctuus 149
*palacorurcula nenkii 138
*Isocypriru minuscula 122

tLiostrea multifurmis 97

*Lingula ovalis 80

*Prorrardb morinba 7 6

'CorbulominusuPrajurensis 73

*Nuchella birkzlurüi 6l

'Entoliuttr corrleolum 54

*Oxytona ituquivalve 50

Neocrassiru q. 48

Isocyprina inpticgla 45

Tarasapulaset{agona 33

Nicanielta ertcnsa 28

Qrdrircmus nosensis 27

Rdulopecten fürosus l8

Canplonzctes awitus 16

Natugyra natu 15

Procerithiwn sP. 14

Placutopsis radiata 12

Paraitoceranus sP. 10

Myophotas sP. 8

Mesomiltln cortitma 5

Deltoideum dctn 4

Bufuriacanta 3

Discinisca sP. 
' 3

Corbicellopsis cf. unioides 2

PseudorhydtidoPilus latisimus I

[.ebensweise 7o Ernilluungsweise %

Epifauna 16'6 Suspensionsfiltrierer 83'6

Semi-In- und Infauna 83,4 Detritusfresser 16'l

ChemosYmbionten 0'3

N %
58 26,0
27 r2'r
24  l0 ,E
1 9  E , 5
16 

' l ' 2

1 5  5 , 7
1 1  4 ' 9
l0 4'5
9  4 ,0
E  3 , 6
7  3 , 1
5  2 ,2
3  1 , 3
3  1 , 3
2 0,9
2 0,9
I 0,4
I 0,4
I  0 ,4
I 0,4
1 0,4

223 100'0

Ernährungsweise %
Suspensionsfiltrierer 58'4
Detritusfresser 4l '6

Assoziation 20
,Quad,r ircnr.s l,.rzosensts

rLiostrea multifurmis
(T et r aserP ulL tet rago@
t I socypr ina minttsc ula
* C orbulomina suPr aj ur ensß

*Ntrcinclla birblwtdi
*RduJoPecten fibrosus
*CanPtoructes aurilus

Deltoidcum dclu

Protocardia norinica

Tlvacbdqresv

Lingula ovalis

Barfutiacmata

Discinisca sP.

Natogyra natu

C orbic elloP sis cf . unioide s

Palaconucula nzr*ii

G r anutut odon long iP urctatus

Pinu sp.

Inoperna sP.

diadematider Seeigel

I-eberuweise 9o

Epifarma 
'33'6

Semi-In- und Infarma 66,4

%
20,5
9,9
9 ,2
8 , 1
6 ,5
5 , 3
5 , 1
4 ,9
4 , 1
3 , 6
3 ,3
3 , 1
2,9
2 ,2
1 , 9
1 , 8
t , 2
I , l
1 , 0
0 ,9
0 ,E
0,7
0,5
0 ,3
0 ,3
0 ,2
0 ,2
0 , 1
0 , 1



4

ssoziation 2l
soclprirlt minttscula
'lbaniella Serlsa

sxlprina imPlicata

,iostrea multiformb
'rocerilhiun sP-
j r anttut o don long iP turt at us

uadrircntts rr@sensts

alacotuula rut&ü

eacrassiru sP-

baciadcpress

rotnardia rrarinica
'üoliwt corncolum

ingula ovalis

i or b uI ornina s uP r aj u ens i s

iarbatia cmata

lxytoma irequivalve
'atairoceranus sP.
'lacutopsis radiata

) orbicelloP sis cf. unioides

Assoziation 22
*Oxytonu ircquivalve
*T elr uerpul a terr ag oru
*Thrrciadqresu

* G r antnat o don long iP u'ttat tts

tLiostrea multiformis

Qu&ircnus ,noserTsts

Protuardia norinica

Deltoidcut deha

Plactttopsis radiata

C orb ulomittu s uP r aj ur ens is

CamPnrcctes awittts

Radulopecten fibrostts
Procerithiunr sP.

IsocyPriru imPlicata

Palaconucula mer*ü

Lingula walß

Discinisca sP.

Parainaerantts sP'

Nangyra natu

PentaserPula sP.

Anryullospira sP.

Entolium corteolum

C orbicelloP sis cf. unioides

l.ebensweise 9o

Epifauna 66'3

Semi-In- rmd Infauna 33,7

Wor.rcANGGg${AN'f

% Assoziation 23
3f .0 tPalaeontrcula rnenkii

26,9 rThracbdePresu

8,0 rCorbulomittusuPrajurercis

6,4 *Lingula ovalis

6,2 tLiostreamultiformis

5,4 Parainaeranas sP'

4,3 Nicaniella eurenso

3.7 Procerühiun sP'

2,3 IsocYPrinamiruscula

1,9 TetrasaPulatetragotu

1,2 MYoPholas sP'

1,0 Entotiunt corruolun

0,5 Granttutodonlongipttnctattts

0,4 Nttcinellabirkzlutdi

O,2 PlacurcPsß radiata

O,2 Quadrinenttsmosensts
0,1 Deltoidcum delta

0,1 CantPtorActes aurtttts

0,1 Neocrassina sP'

Gemillella sP'

100,0 Dßcinisca sP'

Batfutia ca'tata

%
5 l , 8
14,9
7 , 6
5 , 6
5 , 3
4 ,5
1 , 8
1 , 5
1 , 4
0 ,7
0,7
0 ,6
0 ,6
0 ,6
0 ,6
0 ,3
0 ,3
0 ,3
0 ,2
0 ,2
0,2
o,2

99,9

Lebensweise % Ernährungsweise %

Epif"rrrr" l3'g Suspensionsfiltrierer 45'8

Serrri-frr- und Infauna 85,1 Detritusfresser 54'2

N
25r
218

6 5
5 2
5 0
44
3 4
29
1 8
l 5
1 0
E
5
3
2
2
I
I
I

909

N
354
l 0 r
5 2
3 9
3 5
3 1
l 2
l 0
9
4
4
3
3
3
3
2

p Z
2
1
I
1
I

668.ebensweise 7o Ernährungsweise %

Epifauna l3'8 SuspensionsFrltrierer E6'5

Serrri-fn- rmd Infarma 86,2 Detritusfresscr l3'5

N %
579 40,3
2O7 r4,4
1 9 8  1 3 , 8
r 0 8  7  ' 5
8 3  5 , 8
7 9  5 , 5
7 0  4 ' 8
29 2 ,0
2 2  1 , 5
1 5  1 , 0
1 4  l ' 0
8  0 , 5
5 0,4
5  0 ,4
3  0 ,2
2  0 , 1
2  0 , 1
2  0 , r
r  0 , 1
I  0 , 1
1  0 , 1
I  0 , 1
I  0 , 1

1437 99,9

Emährungsweise 9o

Suspensionsfiltrierer 93,9

Detritusfresser 6 ' I

Assoziation 24
*Nemassirn sP.
*Isocyprina minuscula
*Tlvacia dqressa
*Palacotzucula nen*ii

G r anurut odon I ong iP unc t at us

Procerithitun sP-

Isuyprina imPlicala

Ntrcinella birkzlutüi

Liostrea mtltiformis

Lingula ovalis

C or b ul ominu s uP r aj ur e ns is

Entoliun corruolum

Mesomiltlu corcinna

I-ebensweise ?o

Epifauna 5,4

Semi-In- und hfauna 94'6

Assoziation 25
*IsocrPriru minuscula
*Nexrassiru sP.
*Liostrea multiformis
*Lingula ovalß

Ernährungsweise 9"

Suspensionsfiltrierer 89,7

Detritusfresser 9'9

Chemosymbionten 0'3

N
1 5 8
4 6
29
l 6
l 4
9
8
7
6
4
2
2
I

302

%
52,3
15,2
9 ,6
5 , 3
4 ,6
3 ,0
2 ,6
2,3
2 ,0
1 , 3
0 ,7
0,7
0 ,3

99.9

N
687
r32
104
7 5

%
52,4
r0 ,1
7 , 6
5 , 2

i t
L j



Der Kimrncridgc Cley vcr Yor*shirc (EnShnd) t45

*lsocypriru implicata 62
Nucittclla birkzlundi , 37
Entolium corncolun 32

Quafuincnus rnosenltis 29
Nbaniclla utensa 28
Grannatodon longipturtatus 27
Puaüweramts sp. 24
Protqardianorinica 19
Oxytoma incquivalve 14
Tbacbdqresv 12
Palaeonuculamenkü 10
Corbulomina suprajurensis t
Pruerithiun sp. 4
Placunopsis radiata 2
Corbicellopsis cf. unioides 2
diadematider Seeigel I
Btfutiacavaa I
Dßckisca sp. I

l 3 l  I

4,8
3 , 6
2,4
2 ,3
2, r
2,O
t , 7
1 , 5
I , l
0,9
0 ,8
0 ,6
0,3
0,2
0,2
0 , 1
0 , 1
0 , 1

100. r

%
50,7
14,4
l 0 , l
7 , 8
2 , 8
2 ,7
2 ,5
1 , 9
t , 7
1 , 6
t , 2
0,9
0,5
0 ,3
o ,2
0,2
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1
0 , 1

1  00 ,1

N
l l 9

29
l 5
2
I
I

I

%
70,8

r7 ,9
8 ,3
1 , 2
0 ,6
0 ,6
0 ,5

Lebensweise % Ernilhrrmgsweise %
Epifarma 6,7 Suspensionsfiltrierer 90,3
S€mi-In- und Infauna 93,3 Detritusfresser 9.7

l.ebensweise 7o Ernlihrungsweise 4o
Epifauna 13,6 Suspensionsfiltrierer 93,4
Serni-In- und Infauna 86,3 Detritusfresser 6.6

Assoziation 27
*Lingula ovalis
|Discinisca sp.

Liostrea ntltiformis

Arnpullospira sp.

Tzugmatolepas sp.

Nicanizlla extensa

Procerithium sp.

Assoziation 2t
|Isocypriru minuscula
Liostrea mtltiformß

Isrcyprina implicata

G r anmatodon lo ng ip unct atus

Lingula ovalis

Protocadia rnorinica

Qua&incnus mosensis

Palaconucula mer*ii

Placuaopsis radiata

Barfutia covata

C orb uI oni ru s upraj ur ens is

Nexrassina sp.

diadematider Seeigel

Vergesellschaftung D
*Liostrea multifurmis

l,ebensweise 7o

Pseudoplankton 
, 

100

168  100 ,0
I-eberuweise 4o Ernähnrngsweise %
Epifauna 26,2 Suspensionsfiluiercr 99,2
Semi-In- und Infauna 73,8 Detritusfresser 1,8

Assoziation 26
*Nicaniella ertenna
*Isuyprina minuscula
*Lingula ovalis
*Quadrincmus nosensis
Liostrea naltiformis
Tlvaciadqressa

G r atrunat odon longip unc t at us
Isxyprina implicata
Palaeonrcula menkü

Neerassina sp.
Oxytonu incquivalve

Tarasapula tctragona

C or b ul omima atpraj ur e ns is

Radulopecten ftbrosus
Deltoideun delta
Entolium corneölunt

Procerithium sp.
Protrcardia tnorinica

Discizisca sp.

Placunopsis radiata

Pholadomya aequalis
Ampullospira sp.

N
1065
303
213
1 6 5
5 9
5 6
5 3
40
3 6
3 3
25
I E
l l
6
4
3
2
2
2
I

I

I

2003

Lebensweise 7" Ernährungsweise %
Epifauna 8,8 Suspensionsfiltrierer 97,t
Semi-In- und Infauna 91,2 Detritusfresser 2.2

N
555

67

26
l 7
t 2

9
8

5
3
2
I

I
I

807

N
L2

%
81,2
8 , 3
3 , 2
2 , r
1 , 5
I , l

1 , 0
0 ,6
0,4
o ,2
0 , 1
0 , 1
0 ,1

99,9

%

100

Ernährungsweise %
Suspensionsfiltrierer 100
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12 Anhang II: Verteilung der Assoziationen und Vergesellschaftungen in
Yorkshire

Verteilung d€r Assoziationen rmd Vergesellschaftungen in der Bohrung Ebberston

Von - bis (m) Assoz.
13,00 - 8,00 c
16,00 - 3,00 c
18,00 - 6,00 c
20,50 - 18,00 B
22,50 - 20,50 A
23,20 - 22,50 B
23,E0 - 23,20 B
25,20 - 23,80 A
29,ffi - 26,ffi A
3320 - 29,ffi A
35,20 - 33,20 14
36,20 - 35,70 15
37,ffi - 37,20 14
40A2 - 39AO 6
41,30 - 40,42 6
41,90 - 41,40 6
42A2 - 42,15 6
43A2 - 42,42 6
4,90 - 43,42 6
46,10 - 45,10 l0
48,00 - 47,22 14
49,00 - 48,00 t4
50,00 - 49,00 14
50,40 - 50,00 14
58,67 - 57,67 l0
59,20 - 58,67 12
59.6s - 59,20 9
61,78 - 60,65 l0
63,92 - 62,92 t4
64,45 - 63,92 t4
e.92 - &,45 14
65,50 - 6/92 14
67,00 - 66,60 15
68,00 - 67,50 14
68,50 - 68,00 14
69,00 - 68,50 15
69,70 - 69,00 15
70,00 - 69,70 16
70 ,50  - . 70 ,00  t 4
71,00 - 70,50 15
71,60 - 7t,ffi 15
72,05 - 71,60 14
72,45 - 72,05 L4
72,98 - 72,70 16
73,50 - 73,00 t4
74,n - 73,50 15
74,50 - 74,00 15
75,00 - 74,50 14
75,70 - 75,00 14
76,00 - 75,80 15
76,50 - 76,00 15
77,00 - 76,50 15
77,50 - 77,00 15
78,30 - 77,50 t4
79,00 - 78,30 15
79,80 - 79,00 14

Von - bis (m) Assoz.
80,60 - 79,80 t4
81,00 - 80,60 15
81,45 - 81,00 15
82,00 - 8l3s l5
83,15 - 82,00 l0
83,80 - 83,15 15
u,45 - E3,80 15
E5,05 - U,70 15
85,40 - 85,05 14
85,65 - t535 14
86,05 - 85,65 14
86,90 - 86,20 14
87,50 - 86,95 15
88,m - 87,50 14
88,55 - 88,00 9
88,95 - 88,55 9
90,30 - 89,40 9
91,00 - 90,75 15
91,55 - 91,10 14
92.ffi - 91,55 7
92,32 - 92,ffi 14
93,15 - 92,55 7
93,70 - 93,15 15
94,05 - 93,83 11
94,64 - 94,20 15
95,20 - 94,70 15
96,20 - 95,20 15
96,35 - 96,?r 14
96,55 - 96,45 ls
97,20 - 96,55 7
97,40 - 97,20 l0
97,90 - 97,50 15
98,20 - 97,n 7
98,35 - 98,20 15
98,80 - 98,35 15
99,20 - 98,80 ll
99,65 - 99,20 ll
99,80 - 99,65 15
99.90 - 99,80 7

1m,07 - 99,98 15
1m,20 - 100,07 l0
rm,98 - 100,50 l0
101,20 - 100,98 15
101,50 - 101,35 15
101,80 - 101,50 l0
101,95 - 101,80 l l
102,10 - 101,95 15
1v2,40 - 102,10 15
tm,65 - t02,N l5
102,85 - rA,77 14 "
103,07 - 102,85 15
103,35 - 103,07 15
103,45 - 103,35 7
103,85 - 103,45 l l
1M,20 - 103,85 15
tu4s - tu,zo l0

Von - bis (m) Assoz.
104,70 - tuAS l0
104,85 - 104,70 15
10485 - 104,85 15
10520 - 10495 15
10555 - 10520 l0
105,68 - 105J5 14
106,00 - to5,72 14
10620 - 106,00 15
10635 - 106.20 ll
106,48 - 10630 7
106,61 - 106.52 15
106,80 - 106,61 l0
107,15 - 106,80 15
107,45 - rO7 3s 15
r07,7o - lo7 A5 15
107,90 - 107,70 16
108,05 - 107,90 15
10820 - 108,05 15
108,80 - 108,80 15
110,65 - 109,65 15
l l l30 -  110,65 15
l l t ,65 -  l l l ,30 15
l l l ,95 -  n1,65 15
rt2,l5 - 112,05 15
tt2s5 - lr2,l5 l5
113,30 - 1t2,65 15
114,40 - 11355 15
114,80 - 1t4,40 15
115.65 -  11530 15
116,85 - 115,65 15
117,85 - 116,85 7
118,85 - 117,85 9
t19,37 - 119,00 7
119,85 - t t9 37 15
t22,70 - ll9,E5 I
1u,70 - 122,70 7
126,70 - 124,70 I
128,10 - 126,70 6
129,80 - 128,10 I
13250 - 129,80 I
133,80 - 13250 15
13530 - 133,80 I
r37# - 13s55 t
13992 - r379s 9
14058 - 140,05 l0
14130 - 140,73 t4
14t,96 - t4tA4 14
14253 - t42,M 14' 14335 - t42,70 15
143,95 - t43,60 L4
145,70 - 14425 15
14650 - t45,7O t4
r47 J0 - 14650 15

' 14855 - 147,70 15
14955 - 148,60 14
150,14 - t49,75 15
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150,70
151,90
152,60
153,14
t53,73
t55,27
156,00
156,70
157,85
159,04
t59,25
161,45
t62,75
162,90
163,50
t&,25
16/.,45
165,05
166,08
166,40
166,90
167,30
167,ffi
167,98
168,12
168,68
t69,45
r70,20
170,45
171,05
171,50
171,85
172,16
172,45
r7245
173,00
r7345
t74,00
174,00
r7445
174,50
175,00
175,50
175,50
176,00
176,50
176,50
177,50
178,20
119,24
180,30
181,30
181,50
1E2,00
t82,20
182,60
182,75
182,92
18330
183,60

150,50 15
150,70 l5
t52,28 t4
152,ffi 9
153,30 7
154,40 8
155,45 8
156,50 l0
157J0 7
158,70 I
159,15  l l
161,37 1l
162,14 I I
162,80 1l
163,10  l l
163,64 ll
t9,25 13
164,90 6
165,14 n
166,16 13
166,40 13
166,90 l
167,30 I
t67,60 9
168,02 4
168,30 I I
169,30 9
169,50 15
170,20 t4
170,55 t4
l7 l , l5  t2
17t,75 15
171,90 t2
t72,31 9

t7
r72A5 9
173,00 t2
t73,45 t2

17
174,00 15

t7
174,50 8
175,15 9
174,00 t2
175,50 9
176,00 8

t7
l?6,50 9
t77,50 I
178,50 5
179,80 15

t7
lEl ,30 5

t7
182,00 16
182,20 5
.182,60 12

r7
t7

1E3,40 8

- 184,80

- 185,40

205,43 - 205,16
205,ffi - 205,43
205,90 - 205,ffi
26,79 - 2,06.,30
206,80
207,05 - 206,80
208,05 - 207,05
?ß9,05 - 208,05
?ß,30
209,70
2W,70 - 2@,ffi
210,05 - 2@,71
210,37 - 210,05
210,3E
2tl,l5 - 210,38
2l1,50
2t2,40 - 2tt,50
212,50 - 2r2AO
2t4,30 - 2t2,50
2L4,95 - 214,30
2t5,30 - 215,00
216,00 - 215,30
2r7,ro - 216,30
217,30 - 217,10
2t7,ffi - 2t7,40
218,30 - 2r7,ff i
219,00 - 218,60
220,00 - 219,00
221,N - 220,W
222,OO - 22t,N
222,50 - 222,00
222,EO - 222,50
223,W - 222,90
223,20 - 223,N
223,40 - 223,20
224,05 - 223A0
224,80 - 224,05
226,t0 - 225,t0
221,W - 226,10
227,70 - 227,00
228,00 - 227,70
229,10 - 22816
229,30 - 229,10
229,90 - 229,55
230,70 - 230,30
23t,t0 - 230,90
23r,65 - 230,10
232,65 - 231,65
232,80 - 232,65
233,30 - 233,00
233,70 - 233,30
2y,10 - 233,70
2y,50 - 2y,10
235,35 - 2y,50
236,10 - 235,35
236,52 - 236,10
237,00 - 236,53
237,t5 - 237,W
237A5 - 237,30

184,90
185,40
185,50
185,70
185,80
185,95
186,53
187,10
187,65
188,m
188,25
188,83
189,70
189,70
190,00
190,40
190,40
191,00
191,00
191,65
191,70
192,N
r9245
193,00
r9544
195,70
195,70
196,05
196,65
196,65
197,00
197,25
197,50
197,50
197,ffi
r97,@
198,00
198,00
198,20
198,20
198,40
198,40
198,80
198,80
199,08
199,25
199,25
t99,69
t99,70
200,15
200,30
201,15
201,ffi
?I2,15
203,12
203,14
203,75
20/'55
20/',95
205,16

185,80
186"10
186,85
187,55
187,65
188,00
188,65
18E,83

189,70
190,00

190,40

191,00

191,70
192,20
192,45
195,15
195,45

195,70

196,15
196,65

197,25

197,50

197,ffi

198,08

198,20

198,40

198,80

199,08
199,56

199,70

200,30
201,15
?nl,ffi
202,r5

203,14
203,75
204,55
204,85

*
t7
*

r7
t7
t2
4

l6
l6
5
8

12
9

t7
9
4

t7
4

t7
ri

l l
2
4
4

t7
4
4' l l

r7
t7
2
2
2

t7
2

t7
2

1 l
2
2
2
3
4
4
3

l6
t2
3
3
3
3
3
5
5
5
4
5
9
5
5

l l
3
5
5
3
5
3
3
3
5
8
5
9
5
5
5
9

l0
l0

t7
4

l l
4
9
4

t7
4

t7
7
7

t7
4

t7
4

t7
4

t7
5

t7
5

t7
5

t7
l0
t7
l0
4

t7
4

t7
l4
9
9

l0 l

tT'
l0
t2
4
4
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Verteilung der Assoziationen und Vergesellschafulngen in der Bohrung Reighton

Von - bis (m) Assoz.
148F0 - 148,00 28
148,60 - 148,40 28
149,10 - 148,60 25
r49A0 - r492O 25
14950 - r49,4O 25
149,85 - 149,& 28
15030 - 149,85 2l
150,80 - 15030 2r
t5125 - 150,80 25
l5lJ5 - 15125 26
15225 - 151,75 2r
r52J0 - r522s 26
153,10 - t52,70 26
153,60 - 153,10 26
154,10 - 153,60 26
154,60 - 154,10 2ß
155,00 - 154,60 26
155,50 - 155,00 26
156.00 - 15550 26
15620 - 156,00 26
156,35 - 15620 26
rs650 - 15635 26
1s6,80 - 15650 26
157,00 - 156,80 26
157,80 - 157,40 25
158,70 - 157,80 2r
159,10 - 158,70 28
159,40 - 159,10 28
159,60 - 159,40 28
160,00 - 159,60 25
160,90 - 160,00 2s
161,30 - 16l,10 28
162,00 - 161,70 28
163,00 - 162,00 26
164,00 - 163,00 25
t6/3o - 164,00 26
l&,70 - 164,55 26
t&,90 - t&,70 2l
16520 - 16490 2r
165,40 - 16520 2r
165,80 -. 16530 2r
16f,25 - 165,80 2r
167,10 - 16650 26

Von - bis (m) Assoz.
168,05 - 167,10 2l
169,05 - 168,05 26
169,81 - 169,05 25
t70,6 - 169,81 19
17t,57 - 170,6 19
17219 - t71,57 2l
r73A3 - r72A9 25
174,m - n3,N 25
n4,n - 174,m 25
t74,fi - 174,N n
175,10 - 175,05 27
175,50 - 175,45 27
175,90 - 175,60 25
176,40 - t75,90 25
176,80 - t76,40 25
177,70 - 176,80 24
178,50 - t77,70 24
178,80 - 178,50 25
179,30 - 178,80 24
r79,ffi - 179,30 25
179,75 - 179,ffi 25
180,00 - 179,75 2l
180,30 - 180,10 25
180,50 - 180,30 24
181,00 - 180,50 19
181,20 - 181,00 19
181,60 - 181,20 19
182,20 - 181,60 19
182,55 - 182,20 19
183,40 - 182,55 23
184,40 - 183,40 19
185,00 - 184,40 ?ß
1E5,80 - 185,00 ?ß
186,30 - 185,80 2l
186,80 - 186,30 2r
187,30 - 186,80 26
188,05 - 187,30 23
189,05 - 188,05 19
190,05 - 189,05 23
191,05 - 190,05 23
ß2,m - 191,05 23
193,m - ß2,N 23
194,m - 193,00 23

Von - bis (m) Assoz.
t9495 - 194,00 19
195,85 - t9495 19
r96J5 - 195,E5 20
r97 JO - t%,75 25
198,65 - t97,70 25
19955 - 198,65 25
2m.5s - 1955 19
2V220 - 20n'65 19
2m,75 - 2V220 19
203J5 - W2,75 19
205,00 - 203,75 19
2ltr.30 - 205,00 19
?n7Js - 205.30 22
NISS - 207,15 19
Ntss - 20735 19
209,10 - 208M 19
2W,64 - 209,10 22
21010 - zwss 20
211,00 - 2r0A0 19
21150 - 211,00 22
212,45 - 21150 22
21325 - 21215 22
214,05 - 21325 22
214,95 - 214,05 22
2t5,38 - 2t495 22
2r5A0 - 21538 l8
215,76 - 215,40 22
215,78 - 215,76 18
21636 - 215,78 22
216,38 - 21636 lt
217,80 - 2t638 22
218,60 - 217,80 19
220,15 - 218,ffi 22
22055 - 220,15 2n
22r,r5 - 22O5s 19
22150 - 22t,t5 22
22224 - 22150 19
22225 - 22224 18
22258 - 2222s 19
222,70 - 222,68 l8
223,rO - 222JO 2r
223,15 - 223,10 18
223A5 - 223,15 2r
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13 Anhang III: Profilgesamtübersichten der Bohrungen Ebberston und Reighton

Die Profrlgesamtübersicht stellt in kompakter Form die aus den Bohrungen gewonnenen Daten zusammen.

Neben der Zonengliederung (nach J. R. GEYSSANT in: HERBIN et d. l99l) und der Bohrteufe sind I I weitere

Kolumnen angegeben.

. Kolunne 1 gibt die Lithologie wider:

t49

l - l
@

Ton

Tempestit
ffi rah ffi Dobmir/Siederit

l:l Schill- und Bruchschillkonzentratiqren

k .A Coccolithenkalke - Algenit
. Kolumne 2 gibt die Milchtigkeit der einzelnen Probenhorizonte an.
. Die Kolumnen 3 bis 9 enthalten die Daten für die einzelnen Benthosproben:

Kolumne 3 die Artendiversität;

Kolumne 4 bis 5 die l-ebensweise (4: Epibenthos; 5: Semi-Endobenthos und Endobenthos);

Kolumne 6 bis 8 die Emllhnrngsweise (6: Suspensionsfiluierer; 7: Detritusfresser und Heöivorq 8:

Chemosymbionten);

Kolumne 9 göt die Verbreitung und semiquantitative Häufigkeit der hrvalschalen (r = selten; o =

vorkommend; c = häufrg; a = massenhaft), bzw. des Auftreten von Bionröation an.
. Kolumne 10 gibt die von der Gruppe YORKIM am Institut Frangais du Pdtrole @ueil-Malmaison)

ermiuelten TOC-Werte (HERBIN et aI. l99l).
. In Kolumne 11 sind die Benthosfaunenassoziationen, ihre Verteilung über das Bottrprofil und die daraus

rekonstnrierten Sauerstoffwerte im Benthosmilieu angegeben.
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