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Entwicklung von Riffsystemen im Laufe der Erdgeschichte 
"Städte unter Wasser - 2 Milliarden Jahre Riffe" 
Von Joachim REITNER 

Vorbemerkung zum "Internationalen Jahr des Riffes IYOR -1997" 

Korallenriffe gehören zu den komplexesten und empfindlichsten Lebensräumen unseres Planeten. 
Vergleichbar in ihrer Komplexität sind diese Systeme nur mit tropischen Regenwäldern, die ähnliche 
Nahrungskreisläufe und Organismen-Diversitäten aufweisen. Beide Ökosysteme sind durch nachhaltige 
Veränderungen der Umweltbedingungen , verursacht durch menschliche Aktivitäten, hochgradig in ihrem 
Bestand gefährdet. Die bereits entstandenen Verluste sind kurzfristig nicht mehr zu ersetzen. Besonders 
gravierend ist der Verlust von Arten, da damit ein genetisches Potential unwiederbringlich verloren geht. 
Mindestens 10% der Riffe unserer Erde sind extrem geschädigt und weitere 60% weisen bereits erhebli­
che Schäden auf. Diese Schädigungen greifen massiv in die Lebensqualität der Bevölkerung in mehr als 
100 Ländern ein. Für die Bevölkerung dieser Länder sind Riffe ein wichtiger Küstenschutz, Fischfang­
gründe und Basis für ihren Tourismus. Für uns alle sind Riffe u. a. wichtige Frühwarnsysteme für globale 
Umweltveränderungen und Ressourcen für bioaktive Stoffe, sie bekommen zunehmend Bedeutung für 
die Medikamentenherstellung. 

Riff-Sc.hutz ist eine Gemeinschaftsaufgabe von uns allen , und jeder kann sich mittelbar und unmittel­
bar daran beteiligen. Jeder Tourist in Riffgebieten kann durch sein Verhalten aktiv etwas für den Riff­
Schutz tun! Korallen und andere Bewohner eines Riffs sind nur schön unter Wasser und auf Tauchtro­
phäen sollte man verzichten . Ein Großteil von Riffzonen wird durch die Vernichtung des Regenwaldes 
und zügellosen Tourismus nachhaltig gestört. Durch Abholzung und Brandrodung kommt es zu einer ver­
stärkten Bodenerosion und damit verbunden einem erheblichen Nährstoffeintrag. Diese Nährstoffe 
begünstigen das Wachsen bestimmter Bakterien und Algen, die durch ihr rasches Wachstum und die Pro­
duktion von Zellgiften den Lebensraum der Korallen zerstören. Der Verzicht auf tropische Hölzer aus 
nativen Regenwäldern und aggressiven Massentourismus ist ebenfalls aktiver Riff-Schutz. 

Die Internationale der Rifforscher unter Federführung von Prof. Dr. Robert N. GINSBURG von der 
Rosenstiel School of Marine Sciences in Miami (Florida, USA) hat deshalb das Jahr 1997 zum "Interna­
tionalen Jahr des Riffs" (IYOR) erklärt, um auf die aktuelle Entwicklung dieses Lebensraumes hinzuwei­
sen und um verstärkt Grundlagenforschung und Aufklärung der internationalen Öffentlichkeit über den 
Zustand der Riffe zu betreiben. Die Aktivitäten des IYOR in Deutschland werden vom deutschen IYOR 
Komitee unter Leitung von Prof. Dr. R. LEINFELDER in Stuttgart koordiniert. 

Mitarbeiter des Instituts und Museums für Geologie und Paläontologie (IMGP) der Universität Göt­
tingen sind ebenfalls an den Aktivitäten des IYOR aktiv beteiligt; so wird von meinem Doktoranden 

~ Gert WÖRHEIDE der Reef-Check im Roten Meer koordiniert und von uns Ausstellungen zum Thema 
"Riff" organisiert. 

Anfang des Jahres 1998 wird am IMGP eine Ausstellung zur Evolution der Riffe eröffnet unter dem 
Motto: Städte unter Wasser - 2 Milliarden Jahre Riffentwicklung. Diese Ausstellung ist als Wanderaus­
stellung konzipiert und zeigt Ergebnisse, die während eines Forschungs-Schwerpunktprogramms der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft mit dem Titel "Globale und regionale Steuerungsfaktoren biogener 
Sedimentation" erzielt wurden . Sie wurde bis dato am Senckenberg Museum in Frankfurt am Main 
gezeigt. Die Ausstellung ist so angelegt, daß die interessierte Öffentlichkeit Einblicke in die aktuelle Riff­
forschung und in die Zielsetzung des IYOR bekommt. Ein wesentliches Ziel ist allerdings die Darstellung 
der erdgeschichtlichen Entwicklung von Riff-Ökosystemen seit rund zwei Milliarden Jahren. ' 

Weitere Informationen zum "Jahr des Riffes" und Inhalte der Ausstellung sind in der "Kleinen 
Senckenberg-Reihe Nr. 24 (1997): Städte unter Wasser, 2 Milliarden Jahre" publiziert. 

Adresse des Autors: Prof. Dr. loachim REITNER, Institut und Museum für Geologie und Paläontologie (IMGP), 
Georg-August-Universität, Göttinge n, Goldschmidtstraße 3, 37077 Göttingen. 
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Evolution von Riffökosystemen 

Seit rund 15 Jahren wird vom Autor und seiner Arbeitsgruppe an der Erforschung von fossilen und 
rezenten Riffökosystemen gearbeitet (REITNER 1987, 1989, 1992, 1993, REITNER & NEUWEILER 1995, 
REITNER et al. 1996, NEUWEILER et al. 1997). Der Autor wurde für diese Arbeiten mit dem Leibniz­
Preis der Deutschen Forschungsgemeinschaft 1996 ausgezeichnet. 

Definition eines Riffes im biologischen Sinn 

Riffe im biologischen Sinne sind Gemeinschaften verschiedener sessiler, benthonischer Organismen 
und deren physiologischen Endprodukten , wie mineralisierte Skelette und Schalen. 

Gesteuert wird das System durch Nährstoffzufuhr und -konzentration, Regulierung von Stoffwech­
selprodukten der beteiligten Organismen und durch terminale Akkumulation von bestimmten Stoffwech­
selendprodukten (Mineralisation). Durch diese Prozesse kommt es zur Bildung von positiven Strukturen 
(Buildups). Normalerweise sind Riffe oder Buildups an die tropischen Zonen unseres Planeten gebun­
den. Es gibt aber auch eine Vielzahl unterschiedlicher Buildups im tieferen, lichtfreien Wasser (Lophelia­
Korallenriffe) und außerhalb der tropischen Zonen in borealen und arktischen Gewässern (Rotalgen­
Riffe von Nordnorwegen) (FREIWALD et al. 1997). Die Organisationsstrukturen dieses Ökosystems lau­
fen allerdings stets nach den gleichen Grundregeln ab, abhängig von der Zufuhr von Nährstoffen und 
deren Regulierung. 

Hauptzonen eines Riffökosystems 

Aufwuchssubstrat und Bas e ment 

Das sessile Benthos eines Riffökosystems benötigt ein bestimmtes Substrat zur Ansiedlung. In der 
Regel handelt es sich um ein Hartsubstrat, das mit einem Biofilm überzogen ist. Die Größe dieses Sub­
strates ist nicht bestimmt, es genügt eine kleine Schale oder ein kleiner Stein. Wichtig ist die initia le 
Besiedelung des Hartsubstrats mit einem Biofilm, an welchem Benthos-Larven sich festsetzen können . 
Es gibt vermutlich e ine enge Wechselbeziehung zwischen Larve und Biofilm. Manche Biofilme geben Sig­
nalstoffe in das Wasser ab, die Larven anziehen können. 

Damit das System sich weite r entwickeln kann, ist die Art des Untergrundes oder Basements wichtig. 
Über das Basement, z. B . einen Vulkan, können biogene und abiogene Nährstoffe über Porenwässer 
angeliefert werden. Die endogene Nährstoffzufuhr spielt in vulkangebundenen Atoll-Riffen eine große 
Rolle. Über den erhöhten Hitzefluß in den alten Vulkanen werden mit abiogenen Nährstoffen (z. B. 
Phosphate und Kationen) angereicherte Fluide in das Riffsysteme geliefert (Endothermal Upwelling 
Rougerie, FAGERSTROM & ANDRIE 1992). Generell gilt dies für a lle Riffsysteme (REITNER 1993, REIT­
NER & NEUWEILER 1995) 

Aquatische Umgebung mit Nekton und Plankton 

Die aquatische Umgebung eines Riffsystems ist ein weiteres Zufuhr- und somit auch Steuerungssy­
stem. Durch Strömungen werden Nährstoffe zugeführt und abgeführt. Verbunden mit diesen Strömungs­
systemen sind e ine Vielzahl von schwimmenden und schwebenden Organismen, die für das benthonische 
Riffsystem wichtig sind. Die Zufuhr von Larven wird über diesen Weg bestimmt. Riff-Fische spielen eine 
enorme Rolle bei der Regulierung von Korallenwachstum. Papageienfische zerbeißen die kalkigen 
Korallenäste und produzieren Sediment (Bioerosion) , ande re Fische wie H aie, "putzen" das Riff von 
größerem organischen Abfall. 

Autor zum Artikel 

Entwicklung von Riffsystemen im Laufe der Erdgeschichte 
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Akkumulation von sessilen benthonischen Organism e n -
Riff im eigentlichen Sinne 
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Je nach Lebensraum bestimmen unterschiedliche Organismen den Riffaufbau und dessen Wachstum. 
Die meisten modernen Riffe sind aus kalkabscheidenden Nesseltieren aufgebaut, den Steinkorallen oder 
Scleractinia. Diese bilden zusammen mit corallinen Rotalgen ein festes Gerüst. Die Steinkorallen leben 
in Symbiose mit einzelligen Grünalgen, sog. Zooxantellen , die dem Korallentier helfen seine stickstoffrei­
chen Abfallprodukte zu eliminieren. Bedingt durch die Zooxantellen müssen diese Riffe in der photi­
schen Zone wachsen. 

Riff-Oberfläche 

Die Riff-Oberfläche moderner tropischer Korallenriffe wird von phototrophen Organismen domi­
niert, die durch ihre oberflächenvergrößernden Wuchsformen den Habitus des äußeren Riffkörpers 
bestimmen. Die Organismen zeigen ein phototaktisches Wachstum. 

Verborgene/kryptische Lebensräume im Inneren des Riffkörpers 

Die Riffkörper sind charakterisiert durch eine Vielzahl kryptischer Lebensräume. Vom Volumen her 
machen diese Bereiche ein Vielfaches der Riffoberfläche aus, die normalerweise sichtbar ist. Es handelt 
sich um größere und kleinere Höhlen und Spalten, die, je nach Position, lichtarm oder lichtfrei sind. Die 
Organismengemeinschaften in diesen Zonen sind hetero- und lithotroph und haben einen stammesge­
schichtlich konservativen Charakter. In diesen Bereichen befinden sich Organismen (K-Strategen) mit 
hohen individuellen Lebensspannen bis zu 1000 Jahren und sog. "Lebende Fossilien" , wie Brachiopoden 
und koralline Spongien (z. B. Stromatoporen und Chaetetiden) sowie Korallen ohne Symbionten (azoo­
xantellate Korallen) (REITNER 1993). 

Generelle Wachstumssteuerung eines Riffsystems 

Gesteuert wird das Wachstum eines Riffsystems durch Zufuhr von abiogenen und biogenen Nähr­
stoffen. Dies geschieht durch die offene Wassersäule und/oder durch Porenwässer aus dem Basement 
(z.B. Endothermal Upwelling, hydrothermale Quellen (H2S), Kohlenwasserstoff-Quellen ("Cold Seeps" -
Methan- und Erdölaustritte)) . Weitere wichtige Energiequellen sind Licht (Photoautotrophie) und Che­
molithotrophie bestimmter Bakterien. Biofilme spielen eine wichtige Rolle im Ökosystem Riff. Sie steu­
ern die Attraktion von Benthos-Larven und bestimmen somit die trophische Struktur eines Riffes (REIT­
NER 1993). 

Die enorme Menge an aktiver Biomasse und Raumkonkurrenz produziert z.T. stark toxische Stoff­
wechselprodukte. Die Riff-Gemeinschaften sind so eingenischt, daß sie in der Lage sind, ihre metaboli­
schen Endprodukte zu deponieren, eliminieren oder in das System zurückzuführen. Dabei spielen symbi­
ontische Gemeinschaften eine große Rolle (z. B. einzellige Algen (Zooxantellen) in Korallen, Cyanobak­
terien in Spongien, einzellige Algen in Foraminiferen usw.). 

Eine zentrale Rolle haben Biomineralisationsvorgänge beim Riffaufbau, eine Strategie zur Neutrali­
sierung von überschüssigen und somit giftigen Ca2+-Ionen und Kohlenstoff. 

Riffsysteme haben die Entwicklung von Immunsystemen und defensiver bioaktiver Stoffe (Gifte) 
begünstigt, z.B. antibakterielle Stoffe, wie halogenierte Kohlenwasserstoffe in Schwämmen (Raum- und 

~ Nischenkonkurrenz) (JAHN et al. 1997). 

Strategien des heterotrophen Nahrungserwerbs von Riffbildnern sind überwiegend die direkte Auf­
nahme gelöster und partikulärer Nährstoffe, aktives Filtern (Spongien , Muscheln) , passives Filtern 
(Cnidaria, Bryozoa) und Tentakelfresser. 

Schlüssel ereignisse der frühen Entwicklung von Riffsystemen 

Der erdgeschichtliche Bericht zeigt verschiedene riffrelevante Entwicklungsphasen. Diese Phasen 
sind charakterisiert durch die Etablierung verschiedener Lebensgemeinschaften, die sich modulartig 
ergänzt haben. Es läßt sich eine Evolutionsstrategie erkennen, wie sie auch bei der Entwicklung der kom­
plexen Eukaryonten-Zelle beobachtet wurde (MARGULIS 1992). Die komplexe Eukaryonten-Zelle is't 
durch Aufnahme und Integration von anderen Mikroorganismen entstanden. In die Prokaryonten Zelle 
sind Archaea-Bakterien eingewandert, die den Zellkern gebildet haben. Die Mitochondrien lassen sich 
aus anaeroben , phototrophen Purpurbakterien ableiten, und die Chloroblasten sind abgeleitete Cyano­
bakterien. In vergleichbarer Weise haben sich die Riffökosysteme gebildet, deren erste Ursprünge eng 
mit der Entwicklung biotischer Strukturen verbunden sind. Während der Erdgeschichte haben sich 
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wenige , abe r e inschneidende Events ere igne t, we lche die Riffe ntwicklung nachha ltig beeinflußt haben. 
Es lassen sich sechs größere Entwicklungsphasen unte rsche ide n. 

A bi o ti sc h e Or ga nomin e r a li sa ti o n 

Das erste Ereignis vor rund 3,8 Milli arden Jahren war die E ntstehun g von o rgani schen Makromo­
lekülen, die e ine Matrizenfunktion be i de r Keimbildung von Kalziumkarbo na t-Min e ralen besaßen. Es 
hande lte sich ve rmutlich um saure Po lypeptide , Prote in e und Zucke r, die in der Lage waren, Ca2+ und 
andere diva lente Kationen zu binden, die so strukturie rt waren, daß Kri sta lli sa ti onsbas isflächen entsta n­
den. Ve rgle ichba re Vorgänge werden he ute be i de r Bildung bestimmte r mi kritische r Karbonate und be i 
der O oid-Ge nese beobachtet (R EITNE R e t a l. 1996) . 

Mikr o bi e ll e Or ga n o min e r a li sa ti o n 

Ä hnliche Vorgä nge we rden be i de r Verka lkung von Bakte ri enhüll en beobachtet, die in de r Regel 
aus komplexen Zucke rn bestehen (Po lysaccha ride). Die Bakte ri enhüll enmine ra lisa t ion führte vermutlich 
zu den e rste n Mikro bia lithen de r E rdgeschichte vor rund 3,5 Mrd . J ahren (Swasiland Supe rgroup Süd­
afrika, Warawoona Austra lien, Isua G rönl and ) (WALTE R 1983). Dieser Organomine ra lisa tionsmodus ist 
nicht enzymatisch gesteue rt. 

E v o luti o n k o mpl exe r multi ze llul a r e r Sys t e m e - Bi of ilm e 

Der nächste wichtige Schritt war die E ntwicklung von Biofilmen, d .h. von multizellul aren Systemen 
mit e infachen Kommunikationsmechanismen. Biofilme sind monospezifische Ba kte ri enfilme ode r auch 
G emeinschaften von ve rschiedene n Mikroorgansimen, d ie über Mucus( =Schle im-)film e verbunden sind . 
Diese Mucusfilme bestehen im wesentlichen aus Zucke rn (Po lysaccha ride) und wenigen Prote inen. Die 
Verbindungen werde n " E xopolymere Substanzen" EPS genannt. Die E PS hat o ft e ine , minera lisie rende 
Funktion. Be i Mine ralisa tionphänomene n entstehen besondere Mikrobia lithe , sog. Stromatolithen, Bak­
te rienriffe, die seit rund 3 Millia rden J ahren auf de r E rde vorkommen (Abb.l). 

B eg inn d e r Ph o t osy nth ese 

Der d ritte , für Riffsysteme wichtige Schri tt war die E ntwicklung von Pho tosynthese-Systemen vor 
rund 2,5 Milliarden Jahren (Abb .1). D ie Nutzung von Licht bzw. Sonnene ne rgie be i de r G enese von Bio­
masse war ve rmutlich die e inschne idendste U mgesta ltun g der Biosph äre. Neben de r Besiede lung lichtin ­
tensiver Be reiche wurde Sauersto ff, e in Stoffwechselprodukt der Ph o tosynthese , in großen Mengen in die 
Atmosphäre entlassen. Die entsche idenden Orga nismen waren dabe i Cya nobakterien, die als Biofilm e 
ri esige Fl ächen besiede lten. Sie waren wesentlich am Aufbau große r Stromato lith-Ri ffe be teiligt. In diese 
Ze it fä llt auch die Entstehung eukaryo nte r Ze llen. 

Abb. l: Altproterozoisches, 
2,2 Mill ia rden Jahre altes 
Stromatolith-Riff in Banded 
lron Stone Fazies (BI F) der 
Mesabi-Range in Minne­
sota/USA. Die BI F Fazies 
markiert den Begin n des 
freien Sauerstoffs in de r 
Atmosphäre. 
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Bi o film e e v o lvi e r e n zu M e t azoe n 

Vor rund 1,8 Millia rde n J a hre n e ntsta nde n aus Bio film e n Metazoen. Vie le Bio film e ze ige n e nge 
Wechselbezie hungen mit Protiste n, die be i de r Sto ffwechselregulie rung he lfe n. Be i de n Schwämme n ist 
d iese Wechselbezie hung noch de ut lich nachvo llz ie hbar, d a sie a us e in e r Geme in schaft a us verschie de ne n 
Bakte rie n und C hoano fl age ll a te n bes te he n. Die e rste n Me tazoe n haben sich ve rmutlich a us solche n Sym­
biosen e ntwicke lt ( R ElTNE R 1993, R EITNER & M EHL 1996, M ÜLLER 1997). 

" K a l z ium Kri se" 

Ne be n der Saue rsto ff-Kri se vor rund 2,5 Millia rde n J ahre n ist die " Kalzium-Krise" an de r We nde 
vom Präkam brium zum Kambrium d ie wichtigste Verä nde rung, d ie d ie Biosphä re bis da to e rfa hre n ha t . 
Die Biomine ra lisatio n hö here r Metazoe n se tzt erst vor rund 600 Millio ne n Ja hre n e in (Abb .2). Mit 
Beginn des Kambriums vor 540 Millio ne n J ahren wa re n die Bio mine ra lisa ti o nsm odi verschie de ne r O rga­
nismen bere its vo ll e ntwicke lt (" Kambrische Explosio n"). Die Ursache n für d ieses E re ignis liege n ver­
mutlich in e ine r Ve rände rung der Ozeanwasser-Chemie . Die prä kambrische n Ozean wässe r ha tte n ver­
mutlich e ine n wesentlich hö he re n A nte il a n Karbo na t-I o ne n und som it e ine ho he Ka rbo na t-A lka linitä t 

Abb.2: Cllllldina- R ähren Ri ff 
aus de r rund 600 Mill ionen 
Jahre alten Nama Format ion 
(Kuibis) (Neoproterozoikum) 
von Nami bia. Es handelt sich 
dabei um das älteste Meta­
zoen-Ri ff der Erdgeschichte. 
Dieses Vorkommen markie rt 
das Einse tzen ei ner enzyma­
tisch gesteuerten Biominera li­
sa tion. 

Abb.3: Zooxante lle Korallen­
Gemeinschaft eines modernen 
Kora llenri ffs des Großen Bar­
riere Ri ffs in Nordaust ral ien 
(Liza rd Island). 

C/audina - Riffe 
Beginn der Biominera lisation 
Neoproterozoikum (600 Mill.J . 
Namibia 
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("Soda-Ozean " ). Bedingt durch die hohe Alkalinität war die Ca2+ -Konzentration gering. Durch geologi­
sche Prozesse wurde der Eintrag von CJ '-Ionen erhöht, so daß die Alkalinität sukzessive abnahm und die 
Ca2+-Konzentration zunahm. Mit Ende des Präkambriums war vermutlich der toxische Ca2+-Konzentrti­
onswert erreicht (10.2 molll Ca2+) und es haben sich die Verhältnisse des modernen Halit-Ozeans einge­
stellt. Die Erhöhung der Ca2+-Konzentration zwang die Organismen, Regelungsmechanismen zu schaf­
fen, die ihnen erlaubten, die für sie toxischen Ca2+-Werte zu senken . Dies wurde über Ca2+-bindende 
Enzyme (z. B. Calmodulin) erreicht, die überschüssiges Ca2+ aus dem Körper entfernen oder an Matrix­
moleküle binden (Ca2+-Detoxifikation) (KEMPE et al. 1989). Es kam so zu einer enzymatisch gesteuerten 
Biomineralisation. Erst ab diesem Zeitpunkt war es möglich , komplexe Riffsysteme mit höheren Orga­
nismen aufzubauen. 

Entwicklungsmodule von Riff-Ökosystemen 

In modernen Riffsystemen lassen sich verschiedene Stoffwechselsysteme beobachten , die einen 
unterschiedlichen Entwicklungsgrad aufweisen und sich teilweise mit den o. g. Schlüsselereignissen kor­
relieren lassen. Man kann diese Systeme als Module betrachten , die sich ergänzen. Je nach System kön­
nen diese Module auch selbständig existieren. Alle Module eines Riffsystems waren und sind Verände­
rungen unterworfen , repräsentieren jedoch unterschiedliche Entwicklungsschritte (AbbA). 

Abb.4: Entwicklungsmodule 
von Riffökosystemen. 

Modul 1 Anaerobe Mikroben-Gemeinschaften , Chemolithotrophie 

Als älteste Benthosakkumulationen sind kleine Mikrobialith-Körper aus dem Archaikum bekannt, 
die vermutlich durch nicht-enzymatisch gesteuerte Verkalkung und Verkieselung entstanden sind, ver­
mutlich verursacht durch anaerobe mikrobielle Benthos-Gemeinschaften (z. B. Archaea-Biofilme) . 

Modul 2 Phototrophie 

Das Proterozoikum ist die Hochzeit der Stromatolith-Riffe, bedingt durch die Entwicklung von Pho­
tosynthese-Systemen (Thylakoide). Biofilme mit Cyanobakterien spielten zusätzlich eine dominante 
Rolle beim Aufbau der Mikrobialith-Körper. Verbunden damit ist auch die Eukaryonten-Entwicklung 
und Endosymbiose (komplexe Eukaryonten). 

Modul 3 " Mud Mound " Riff-Ökosysteme 

"Mud Mounds" sind mikritreiche Riffe , die überwiegend durch nicht-enzymatisch verkalkende 
Systeme gebildet wurden (Automikrite, Organomineralisate). Es handelt sich in der Regel um komplexe 
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Mikrobialithe mit akzessorischem Metazoen-Anteil. Häufig sind biomassereiche, nichtverkalkend~ Meta­
zoen (Porifera?) mit symbiontischen Mikroorganismen und mit externen Mikroben-Kolonien verbunden. 
Beim Absterben kommt es zu einer Verkalkung durch taphonomische Prozesse (Ammonifizierung, Sul­
fat-Reduktion usw.). Es besteht keine Lichtabhängigkeit! 

Modul 4 Coralline Spongien, Kryptobenthos 

Durch Erreichung eines physiologisch toxischen Grades der Ca2+-Ionenkonzentration im Meerwas­
ser entwickelte sich die gesteuerte Biomineralisation. Dominiert wurden die Riffsysteme durch Organis­
men mit einfach enzymatisch gesteuerter Biomineralisation (z. B. coralline Schwämme/Stromatoporen). 
In heutigen Riffen befinden sich diese Gemeinschaften in kryptischen Lebensräumen. 

Modul 5 Korallen und andere Riffbildner mit enzymatisch gesteuerter 
Biomineralisation 

Im weiteren Verlauf werden Riff-Organismen mit komplexer, enzymatisch gesteuerter Biominerali­
sation (z. B. Korallen, Bryozoen) dominant. 

Modul 6 Symbiose von Algen mit Riffbildnern 

Diese Entwicklung erlaubt ein intensives Wachstum in lichtdurchfluteten Milieus und die Klärung 
von toxischen Stoffwechselprodukten wie Stickstoffverbindungen. Diese Verbindungen sind jedoch für 
das Wachsen der Algen und Cyanobakterien von essentieller Bedeutung. Diese Strategie ist bei zooxan­
tellaten Korallen, Algensymbionten-tragenden Muscheln, Foraminiferen und anderen phototrophen 
Symbionten-tragenden Organismen realisiert. Es besteht eine strikte Lichtabhängigkeit (Abb. 3) . 

Modul 7 Coralline Rotalgen 

Coralline Rotalgen sind die jüngste Riffmodul Entwicklung, die im Oberjura einsetzt und ab der 
Mittelkreide zu den modernen Korallen/Rotalgen-Riffgerüsten führen . Sie tragen wesentlich zur weite­
ren Stabilität der Riffstruktur und Nischenbildung bei (moderne Coralgal-Gerüste). 

Wichtige Einschnitte und Riflkrisen des Phanerozoikums 

In den modernen Riffsystemen lassen sich in der Regel alle Entwicklungsmodule wiederfinden , d.h. 
die gesamte physiologische Evolution des Organismus Riff ist, meist jedoch in kryptischen Habitaten, 
präsent. Organismengemeinschaften in kryptischen Biotopen zeigen eine K-strategische Einnischung und 
haben phylogenetisch einen stark ultrakonservativen Charakter. Die kryptischen Lebensgemeinschaften 
stellen eine wichtige genetische Reserve dar, die bei ökologischen Krisen und nach Katastrophen das 
Riffökosystem wieder regenerieren lassen . 

Während des Phanerozoikums gab es verschiedene Riffkrisen mit unterschiedlichen Einschnitten in 
das Modulsystem. Während sog. Riffkrisen, z.B. an der PermITrias Grenze, wurden nur bestimmte 
Module tangiert, so daß kryptische, anzestrale Module wieder dominant werden konnten. Drei globale 
Riffkrisen des Phanerozoikums zeigen diese Entwicklung exemplarisch. 

Oberdevon Riffkrise 

An der Frasne/Famenne Grenze kommt es zu einem globalen Einschnitt in der Organismenvielfalt 
der Stromatoporen/Rugosa Riffe (Module 1-5), vermutlich bedingt durch eine ozeanische Nährstoffkrise 
(Kellwasser-Event) (WALLISER 1996). Die Riffe des Famenne sind in ihrer Diversität stark reduziert und 
es dominieren Organismen 'der Module 1 bis 3. Diese Zeit ist charakterisiert durch komplexe Mikrobia­
lithe (Mud Mounds) mit nicht verkalkenden Metazoen, vor allem mit bakterienreichen Spongien. Orga­
nismen mit enzymatisch gesteuerter Biomineralisation sind nur untergeordnet vorhanden. Im höheren 
Oberdevon/Karbon bis Perm kommt es zu einer Regeneration in der Diversität der Riffsysteme. Wichtig 
ist dabei die Beobachtung, daß rugose Tiefwasserkorallen und kryptische coralline Spongien , wie Chae­
tetiden, die flachen Riffmilieus besiedeln und diversifizieren. 

PermiTrias Riffkrise 

Am Ende des Perm, nach Konsolidierung der Pangea Plattensituation, verschwinden die paläozoi­
schen Riffe. Die -Riffe am Ende des Perm zeigen einen hohen Entwicklungsgrad und eine sebr hohe 
Diversität an corallinen Spongien, Algen, Foraminiferen und Korallen (z. B. Tjebel Tebaga in Tunesien, 
Captian Riff in New Mexico/USA). Sicher vorhanden waren die Module 1-5, eventuell auch Modul 6. 
Vermutlich bedingt durch eine globale Nährstoffkrise durch Veränderung ozeanischer Strömungssysteme 
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verschwinden auch die Schelf-Riffsysteme des Perm. In der Untertrias (Scythium) sind keine komplexen' 
Riffsysteme repräsentiert. Die beobachteten Buildups beschränken sich auf unterschiedliche Stromato­
lith-Körper (Module 1 und 2), die Übereinstimmungen zu präkambrischen Verhältnissen widerspiegeln. 
Schöne Beispiele scythischer Mikrobialithe stellen die Stromatolithen des unteren Buntsandsteins des 
Heesebergs in Niedersachsen dar (KALKOWSKY 1908, BAUD et al. 1997). Erst ab dem Anisium kommt 
es im alpinen Raum zu einer erneuten Riffbildung in marinen Milieus. Verbunden mit diesem Ereignis ist 
die Entwicklung moderner Korallen aus kleinen azooxantellaten Tiefwasserkorallen und die Re-Etablie­
rung einer Gemeinschaft coralliner Spongien mit hoher Diversität. Am Ende der Trias im Rhätium waren 
die Module 1-6 wieder in den Riffsystemen präsent. 

TriaslJura Riffkrise 

Die hochkomplexen Trias Riffe sterben an der Wende zum Jura global aus. Es handelt sich wieder 
um ein Zusammenbrechen der höherentwickelten Module 4 bis 6. Die Buildups des Unterjura (Hettan­
gium/Sinemurium) sind kleine Spongien Mud Mounds (Modul 3), Stromatolithen und andere Mikrobia­
lithe des tieferen Wassers (Modul 1 & 2) (BÖHM 1992). Eine Diversifizierung der Riffbiotope setzt erst 
wieder im Mittellias ein. Auffällig dabei ist , daß es zum einen zu einer bevorzugten Entwicklung der 
modernen Sc1eractinia kommt und somit zu von Korallen dominierten Riffen und zum anderen zur Ent­
wicklung von komplexen Spongien-Riffen resp. Mud Mounds. Die Spongien-Riffe verschwinden im 
Oberjura bzw. verlieren an Bedeutung. 

Mit dem Oberjura setzt die Entwicklung der corallinen Rotalgen ein (z. B. Lithophyllum) (Modul 7), 
die ab der höheren Unterkreide zusammen mit den zooxantellaten Sc1eractinia die modernen Riffbiotope 
bestimmen. In den kryptischen Milieus dieser Riffe sind die übrigen Module präsent (REITNER 1987, 
1989). 

Neben den hier vorgestellten Riffkrisen gibt es weitere regionale Ereignisse, die jedoch für die Entwick­
lung der Riffmodule keine nachhaltigen Veränderungen erkennen lassen. Größere kosmische Einschläge, 
wie z. B. der End-Kreide-Impakt, haben offensichtlich keine grundlegenden Veränderungen verursacht. 

Riffökosysteme sind extrem vielschichtig und existieren seit rund 2 Milliarden Jahren in komplexe­
ren Systemen. Begonnen hat die Systementwicklung mit den ersten beiden Modulen bereits im Archai­
kum. Das Modulsystem hat sich während dieser Zeit als sehr erfolgreich erwiesen. Die Re-Etablierung 
komplexer Riffökosysteme (Module 4-7) hat nach Riffkrisen oft einige Millionen Jahre gedauert. 

Unter diesem Aspekt kommt dem Riffbiotopschutz eine besondere Bedeutung zu. Wie aus dem fos­
silen Bericht erkannt werden kann, ist das Absterben von komplex eingenischten Organismengemein­
schaften ein rascher Prozeß - die Regeneration allerdings nicht - und bedarf einer sehr langen Zeit­
spanne. 
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