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MIKROBIOLOGIE

Die Mikrobenmatte — das kleinste
Okosystem der Welt

Ulf Karsten und Michael Kiibl

Dic kleinsten Okosysteme sind mikrobielle Lebensgemeinschaften, die meistens nur wenige
Millimeter dicke Schichten ausbilden. Diese konnen vollstandige Stoffkreislaufe
durchfiihren aufgrund eines engen physiologischen Zusammenwirkens einer Vielzahl von

photosynthetisch und respiratorisch aktiven Mikroorganismen.

Abb. 1. Gipskruste aus einer Salzgewinnungsanlage am Roten Meer in Israel. Die unterschiedlichen Firbungen stammen von verschie-
denen phototrophen Mikroorganismen.
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Unter Mikrobenmatten versteht man
im allgemeinen Bakteriengesellschaf-
ten aus phototrophen Mikroorganismen.
Dariiber hinaus gibt es aber auch Matten,
in denen Arten der chemotrophen Bakte-
riengattungen Beggiatoa und Thioploca
oder auch Pilze dominieren. Der Ausdruck
»Matte“ bezieht sich auf ein zusammen-
hingendes, geschichtetes, mit organischer
Materie angereichertes System, das solche
Lebensgemeinschaften auf festen Ober-
flichen von Béden, Felsen und aquatischen
Sedimenten bilden [1]. Die verschiedenen
Mikroorganismengruppen leben miteinan-
der in einem ,,mikroskopischen Dschungel®
(Abbildung 3) von sehr geringer Grofle,
hiufig nur von wenigen Mikrometern bis
Millimetern. Sie beeinflussen und prigen
durch physikalische und biologisch-chemi-
sche Barrieren sowie durch ihren Stoff-
wechsel maflgeblich die Unterlage, auf der
sie wachsen [3, 9 und darin zitierte Litera-
tur]. Die Mikroorganismen durchwuchern
diese mit einzelligen und fidigen Formen
und scheiden haufig festigende, ,klebrige®
Substanzen aus. Die mechanische Stabilitit
von Mikrobenmatten, welche Ausdehnun-
gen von vielen Quadratkilometern errei-
chen kénnen (zum Beispiel in der Antarktis
oder an Mangrovenstandorten), ist beacht-
lich [4]. Man findet sie von den Polargebie-
ten bis zu den Tropen in allen Lebensrau-
men der Erde. Typische Standorte sind hy-
persaline Seen und Lagunen (Salinen),
Gewisser in der Antarktis, saure und alka-
lische Seen, heifle Quellen, Wiisten, Tiefsee-
sedimente oder auch das offene Sandwatt
und die Gezeitenzone der Ostfriesischen
Inseln (Beispiele siehe Abbildungen 2 bis 9)

[1].

Einen aus physiologischer Sicht sehr inter-
essanten Lebensraum stellen reine Salzkru-
sten in Salzgewinnungsanlagen beispiels-
weise in Guerrero Negro in Baja California,
Mexiko oder am Toten Meer in Israel dar.
Diese Salzkrusten bestchen zu mehr als
25% aus Gipskristallen (CaSO,), und die
hier lebenden Mikroorganismen liegen
weingepdkelt® und dennoch metabolisch
aktiv in der Gipsmatrix (Abbildung 1) [14].
In tropischen Zonen und in Mangroven-
wildern sind Wachstum der Matten und
physiologische Aktivitit der Organismen
nicht auf bestimmte Jahreszeiten begrenzt.
Wo die Matten durch hypersaline Bedin-
gungen konserviert und nicht durch boh-
rende, withlende oder fressende Aktivititen
der Fauna zerstort werden, kdénnen sie
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Dicken bis zu mehreren Metern erreichen.
In den aquatischen Lebensriumen, insbe-
sondere in der Gezeitenzone tragen die Mi-
krobenmatten nicht nur zur Verfestigung
des Sedimentes bei, sondern auch zur
Primirproduktion des jeweiligen Standor-
tes. Untersuchungen iiber die Produkti-
vitit und Biomasse von Matten aus dem
hypersalinen Solar Lake (Sinai; Abbildung
9A) zeigen beispielsweise Groflenordnun-
gen, die mit denen von tropischen Regen-
wildern vergleichbar sind, welche allge-
mein als produktivstes Okosystem angese-
hen werden [5].

Alle Habitate, in denen Mikrobenmatten
vorkommen, haben eines gemeinsam: Sie
weisen so extreme Umweltbedingungen
auf, daff es in der Regel keine Konkurrenz
durch niedere oder hohere Pflanzen und
auch keine Beeintrichtigungen durch mat-
tenzerstorende Tiere gibt.

Mattenaufbau

Mikrobenmatten bestehen typischerweise aus
wenigen unterschiedlichen Gruppen von Mi-
kroorganismen, die vertikal definierte Schich-
ten bilden (Abbildung 10) [3}: Die Kieselal-
gen befinden sich in der Regel an der Ober-
flache der Matte, gefolgt von Cyanobakterien,
farblosen Schwefelbakterien, Schwefelpur-
purbakterien und sulfatreduzierenden Bakte-
tien. Unterhalb dieser Organismen befindet
sich meistens eine ausgedehnte, schwarze
Schicht aus Eisensulfid, deren Farbe und fau-
liger Geruch nach Schwefelwasserstoff ty-
pisch fiir viele aquatische Sedimente ist.
Oberhalb der Kieselalgen und Cyanobakteri-
en findet man eine diffuse Grenzfliche, die
eine Ubergangszone zwischen der Oberfliche
der Matte und der dartiberliegenden Wasser-
siule darstellt [6]. Diese wafirige Grenz-
flachenschicht ist hiufig nur 0,1 bis 0,5 Milli-
meter dick und zeichnet sich durch eine hohe
Viskositit aus. Wihrend in der Wassersiule
der Transport von gelosten chemischen Ver-
bindungen durch Konvektion und Eddy
Diffusion, das heifdt letztlich durch die Was-
serstromung, bestimmt wird, spielen diese
physikalischen Prozesse in der Grenzflichen-
schicht keine Rolle. Statt dessen dominiert
hier die molekulare Diffusion alle Austausch-
vorgange geldster Substanzen zwischen der
Matte und ihrer Umgebung. Die Grenz-
flichenschicht stellt somit eine physikalische
Barriere dar und fordert von den hier leben-
den Kieselalgen und Cyanobakterien entspre-
chende Anpassungen. Mobilitit und chemo-

taktische Reaktionen der hier lebenden Mi-
kroorganismen stellen eine Form der Adapta-
tion an die sich stindig andernden Umwelt-
bedingungen dar.

Metabolismus der
Cyanobakterien

Die gemeinsame metabolische Aktivitit der
verschiedenen Mikroorganismen resultiert in
steilen chemischen Mikrogradienten inner-
halb der Matte, insbesondere an Sauerstoff
und Sulfid (Abbildung 10). Die treibende
Kraft der meisten Mattentypen ist die Photo-
synthese der Cyanobakterien und der hiufig
vorkommenden einzelligen Kieselalgen. In
dem Mafle wie die Photosynthese, insbeson-
dere der Cyanobakterien, durch abiotische
Faktoren beeinflufit wird, werden auch alle
anderen Prozesse in den Matten beeintrich-
tigt. Cyanobakterien spielen bei der Entste-
hung und Entwicklung der meisten Matten-
typen als Pionierorganismen der Sedimente
eine entscheidende Rolle. Die Kombination
von oxygener Photosynthese und Stickstoff-
fixierung macht Cyanobakterien relativ un-
abhingig von vielen Nihrstoffen im Sedi-
ment. Nur Prokaryoten besitzen die Fahig-
keit zur Fixierung molekularen Stickstoffs
aus der Luft. Die Primirproduktion und
Stickstoffixierung der Cyanobakterien fithrt
zum Eintrag organischer Verbindungen
(»Dinger”) durch Exkretion, Lyse und Ab-
bau toter Zellen in das Sediment und ebnet im
weiteren Verlauf der Mattenentwicklung den
Weg fiir die Besiedlung durch heterotrophe
Bakterien. Das von den Cyanobakterien pro-
duzierte organische Material wird durch
girende Bakterien zu reduzierten Verbindun-
gen umgesetzt, die den sulfatreduzierenden
Mikroorganismen als Nahrungsquelle die-
nen, indem die Elektronen dieser energierei-
chen Substrate auf Sulfat als Elektronenak-
zeptor {ibertragen werden. Dabei entsteht
Schwefelwasserstoff (H,S), welcher an die
Umgebung abgegeben, von den benachbarten
farblosen Schwefelbakterien und Schwe-
felpurpurbakterien aufgenommen und zu
Sulfat reoxidiert wird.

Metabolismus der schwefel- und
sulfatreduzierenden Bakterien

Die aeroben, farblosen Schwefelbakterien
sind chemotrophe Organismen, die vor allem
das freigesetzte H,S, aber auch andere redu-
zierte Formen des Schwefels mit Hilfe von
Sauerstoff oxidieren, um auf diesem Wege
Energie zu gewinnen. Dabei wird neben Sul-
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Abb. 2. (A) Mikrobenmatte auf einer Sandwattfliche der ostfriesischen Insel Norderney. Diese Lebensgemeinschaft kann viele Quadrat-
meter bedecken und fithrt somit zu einer Verfestigung des Sediments. (B) Vergroflerte Queransicht dieser Mikrobenmatte. Die Schich-
tungen entstehen aufgrund der metabolischen Aktivitit verschiedener Mikroorganismen (siche Text). (C) Lichtmikroskopische Aufnah-
me von Mikroorganismen, die in diesem Mattentyp dominierend sind. Es finden sich vor allem verschiedene Arten fadiger Cyanobakteri-
en, aber auch einige eukaryotische Kieselalgen.

Abb. 3. Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme einer Vielzahi
typischer Mikroorganismen (zum Beispiel fidige Cyanobakterien)
aus einer Matte.

Abb. 5. Queransicht auf eine stindig mit
Wasser bedeckte Matte aus einer hypersali-
nen Salzgewinnungsanlage in Guerrero
Negro, Mexiko. Der Salzgehalt entspricht
fast der dreifachen Meerwasserkonzentra-
tion. Die Matte wird von dem Cyanobak-
terium Microcoleus  chthonoplastes  be-
herrscht.

e i TSRS SRS A

Abb. 4. Mikrobenmatte aus der Sippewisset
Salzmarsch, Woods Hole, USA.
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Abb. 6. (A) Mikrobenmatte in der T.agune Ojo de Libre in Guerrero Negro, Baja California, Mexiko. Dieser Lebensraum wird von den
Gezeiten beeinflufit, (B) Vergrofierte Darstellung dicser von dem Cyanobakterium Lyngbya spec. gebildeten Matte.

7a

Abb. 7. (A) Mikrobenmatte an der 80-90 °C heiflen Hillside Quelle im Yellowstone National Park, USA. Die Matte bildet sich vor allem
an den kiihleren Abfliissen aus. (B) Die leuchtend orange Farbe entsteht aufgrund der Bildung hoher Carotenoidkonzentrationen durch
die Cyanobakterienarten Phormidium spec. und Synechococcus spec., aus denen dieser Mattentyp aufgebaut ist.

8b

Abb. 8. (A) Mikrobenmatten an der 55-65 °C heifien Octopus-Quelle im Yellowstone National Park, USA. (B) Querschnitt durch eine
Matte von diesem Standort. Die oberen beiden Schichten werden von dem cinzelligen Cyanobakterium Synechococcus lividus gebildet.
Die unterschiedliche Firbung beider Horizonte stellt cine Anpassung an die jeweils vorherrschenden Lichtbedingungen dar. Das pho-
totrophe Bakterium Chloroflexus aurantiacus bildet die rote Schicht.

Biologie in unserer Zeir /7 26. Jabrg. 1996 / Nr. 1
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Abb. 9. (A) Ubersichtsaufnahme des Salzsees Solar Lake in Agypten. (B) Mit Probenléchern versehene Mikrobenmatte auf dem Grund
des Solar Lake, Dieser Mattentyp ist sehr dhnlich aufgebaut und geschichtet wie der aus der Salzgewinnungsanlage in Guerrero Negro

in Mexiko (siche Abbildung 5).

Tiele

Sulfat-

reduzierende
A Bakterien

Abb. 10. Typischer
Aufbau einer Mi-
krobenmatte. Dar-
gestellt sind auch
die Verteilung der
Sauerstoff- und
Schwefelwasser-
stoffkonzentratio-
nen in verschiede-
nen Tiefen der
Matte am Tag und

Konzentration

fat auch elementarer Schwefel freigesetzt,
welcher sowohl extrazelluldr als auch intra-
zellulidr abgelagert wird. Das Sulfat kann wie-
derum von den sulfatreduzierenden Bakte-
rien genutzt werden. Im Gegensatz zu den
aeroben, farblosen Schwefelbakterien sind
die Schwefelpurpurbakterien anaerobe, pho-
totrophe Mikroorganismen. Schwefelpurpur-
bakterien kdnnen Schwefelwasserstoff und
andere reduzierte Schwefelverbindungen mit
Hilfe des Lichtes oxidieren und als Elektro-
nendonatoren zur Reduktion von CO, nut-
zen. Der dabei entstehende elementare
Schwefel wird zeitweilig intrazelluldr depo-
niert. Die Schwefelpurpurbakterien brauchen
zwar genau wie die Cyanobakterien Licht fr
ithren Stoffwechsel, absorbieren jedoch nur
den langwelligen, infraroten Bereich des
Spektrums, der von Cyanobakterien nicht
mehr zur Photosynthese genutzt werden
kann. Obwohl beide phototrophe Gruppen
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in der Nacht. (Ver-
indert nach [3].)

e —
Kaonzentration

an Schwachlichtbedingungen angepafit sind,
ist der Photosyntheseapparat der Schwe-
felpurpurbakterien bei deutlich niedrigeren
Photonenfluenzraten als der bei den Cyano-
bakterien gesattigt.

Der von den sulfatreduzierenden Bakterien
freigesetzte Schwefelwasserstoff beeintrich-
tigt die Physiologie der Cyanobakterien er-
heblich. Wird viel H,S in der Matte produ-
ziert und unterhalb. der Cyanobakterien-
schicht angesammelt, so kann es deren
oxygene Photosynthese und Wachstum hem-
men. Als Folge ist das Gesamtsystem beein-
trachtigt. Dieser mogliche negative Effekt des
H,S ist jedoch in den meisten Fillen durch
eine kombinierte Detoxifikation innerhalb
der Matte mit Hilfe der farblosen Schwefel-
bakterien und der Schwefelpurpurbakterien
auf ein Minimum beschrinkt. Die ersteren
haben zwar eine deutlich héhere Affinitae fiir

H,S als die Schwefelpurpurbakterien, jedoch
ist ihre Aktivitit durch den niedrigen Sauer-
stoffpartialdruck in ihrem unmittelbaren Mi-
lieu beeintrichtigt. Als Folge oxidieren die
farblosen Schwefelbakterien das H,5 nur un-
vollstindig zu verschiedenen Schwefelverbin-
dungen (wie Schwefel, Thiosulfat, Polysulfi-
de), wihrend die Schwefelpurpurbakterien
diese Oxidationsprodukte dann als Elektro-
nendonatoren verwerten. Wirden unter die-
sen sauerstofflimitierten Bedingungen Schwe-
felpurpurbakterien fehlen, wiren die farblo-
sen Schwefelbakterien nicht in der Lage, eine
niedrige H;S-Konzentration in der Matte auf-
rechtzuerhalten. Dies verdeutlicht, dafl erst
das Zusammenspiel aller vier Mikroorganis-
mengruppen ein optimales Wachstum und
eine optimale Entwicklung dieses kleinen
Okosystems erméglicht [3].

Wie man Mikrobenmatten
sondiert

Aufgrund der geringen Grofie der verschie-
denen Prokaryotentypen in den Mikroben-
matten wurden diese frither methodisch nur
sehr unvollstindig studiert. Schon in einem
Kubikzentimeter einer Matte dringen sich
Millionen dieser Winzlinge.

In diesem Gewimmel die naheren Lebensum-
stinde und die Lebensweise einzelner Mikro-
ben aufzudecken, erfordert entsprechende
Mikromethoden. Erst seit rund 15 Jahren ver-
fiigt man iiber Insrumente mit dem notwen-
digen ,,Schartblick™ fiir mikrobielle Habitate
~ iiber Mikrosensoren, bis zu zwanzigmal
diinner als ein menschliches Haar, die wichti-
ge chemische und phvsikalische Parameter in
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Abb. 11. Beispiele fiir Mikrosensoren, wie sie in Mikrobenmatten verwendet werden. (A)
Sauerstoff-Mikroelektrode. Sauerstoff diffundiert durch die Silikonmembran an der Spit-
ze der dufleren, mit Elektrolyt gefiillten Glaskapillare (0,005 mm Durchmesser) (a) und
reagiert an einer negativ geladenen und vergoldeten Platinkathode (b). Der sich einstellen-
de elektrische Strom ist proportional zur Sauerstoffkonzentration an der Mefispitze. Eine
nachgeschaltete negativ geladene Schutzkathode (c) sorgt dafiir, daf} iiberschiissiger Sau-
erstoff aus dem Elektrolyten entfernt wird. (B) pH-Mikroelektrode, die wie eine konven-
tionelle Labor-pH-Glaselektrode arbeitet. (C) Optische Mikrosonde zur Messung der
raumlich integrierten Photonenfluenzrate. An das Ende einer zugespitzten optischen
Glasfaser wird eine lichtstreuende Kugel (<0,1 mm Durchmesser) befestigt, die Licht aus
verschiedenen Richtungen mit der gleichen Wahrscheinlichkeit in die Faser einkoppelt.
(D) Optischer Sauerstoff-Mikrosensor (Optrode). Am Ende einer zugespitzten Glasfaser
wird ein fluoreszierender Farbstoff in einer Polymermatrix immobilisiert. Die Fluoreszenz
des Farbstoffes ist von der Sauerstoffkonzentration an der Mefispitze abhingig. Sowochl
blaues Anregungs- als auch rotes Fluoreszenzlicht werden mit Hilfe eines Strahlteilers
durch dieselbe Glasfaser geleitet. (Der Mafistab auf allen Bildern entspricht einer Linge
von 0,1 mm (der typische Durchmesser eines menschlichen Haars).)

der unmittelbaren Umgebung von Bakterien
erfassen [15, 16]. Dazu gehoren der pH-Wert,
die Temperatur sowie die Konzentration von
Sauerstoff, Schwefelwasserstoff und andere
fiur die Mikroorganismen bedeutsame Sub-
stanzen (Abbildungen 11A, B). Letztere mifit
man auf elektrochemischem Wege. Auch
wurden Mikrosensoren zur Bestimmung des
Lichdeldes (Photonenfluenzrate, spektrale
Zusammensetzung, UV usw.) innerhalb einer
Matte entwickelt (Abbildung 11C) [2, 10, 12].
Seit kurzem besteht die Moglichkeit, mit
optischen Mikrosensoren, Optroden, zu ar-

beiten (Abbildung 11D) [7]. Als Mef3fahler ,

dient das Ende einer zugespitzten Lichtleitfa-
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ser, belegt mit fluoreszierendem Farbstoff,
dessen Leuchtverhalten sich abhingig von
chemischen Groflen im Umfeld der Spitze
andert, beispielsweise mit der Sauerstoffkon-
zentration. Uber die Faser leitet man
zundchst definiertes Licht in die Mef3spitze,
regt damit den Farbstoff an und analysiert
dann das zuriicklaufende, aufgrund chemi-
scher Wechselwirkungen modifizierte Fluo-
reszenzlicht.

Eine eigene Arbeitsgruppe am Bremer Max-
Planck-Institut  fiir Marine Mikrobiologie
entwickelt und fertigt solche Meffiihler.

Die Gipskruste

Wihrend ein Grofiteil mariner Mikrobenmat-
ten so aufgebaut ist und funktioniert wie dar-
gestellt, gibt es insbesondere in Lebensge-
meinschaften, die innerhalb von Gipskrusten
vorkommen, deutliche Abweichungen. Salz-
krusten aus dem Roten Meer weisen beispiels-
weise im Seitenprofil drei charakteristische

Schichten auf:

® Die oberen 1-2 c¢m sind orange-braun ge-

farbt,

® darunter befindet sich ein etwa 1 cm
dicker, griiner Bereich,

® anschlieflend folgt eine diinnere 0,31 cm
umfassende, leuchtend rote Schicht (Abbil-
dung 1).

Manchmal findet man zwischen der griinen
und der roten Zone auch noch eine diinne
Lage an farblosen Schwefelbakterien. Unter-
halb der roten Lage ist die Kruste aufgrund
der Akuvitat sulfatreduzierender Bakterien
meist sulfidisch und schwirzlich gefirbe. Die
orange-braune Schicht wird von einzelligen,
carotenoidreichen Cyanobakrterien der Gat-
tung Aphanothece dominiert. Im griinen Be-
reich trifft man auf weitere Cyanobakterien,
auf einzellige Synechococcus- und filamentdse
Phormidium-Arten. Die rote Zone beher-
bergt vor allem Schwefelpurpurbakterien der
Gattungen Chromatinm und Ectothiorhodo-
spira oder Rhodospirillum.

Um die Farben der jeweiligen Schichten be-
stimmten photobiologischen Funktionen zu-
ordnen zu konnen, miissen die Lagen mecha-
nisch voneinander getrennt und die Pigmente
mit Hilfe organischer Ldsungsmittel extra-
hiert werden. Diese Extrakte analysiert man
dann qualitativ und quantitativ unter Einsatz
von HPLC (High Performance Liquid Chro-
matography). In phototrophen Mikroorga-
nismen findet man eine Vielzahl unterschied-
licher Carotenoide, die alle im blauen Spek-
tralbereich des Lichtes von etwa 430-530 nm
absorbieren. Die Hauptfunktion dieser Ver-
bindungen ist die der Lichtenergieabsorption
und deren Weiterleitung auf die Reaktions-
zentren der Photosysteme. Dariiber hinaus
haben Carotenoide eine wichtige Schutzfunk-
tion gegen photooxidative Zerstorung des
Photosyntheseapparates unter erhchter Son-
neneinstrahlung. Eine Pigmentanalyse der
drei farbigen Lagen der Gipskruste belegt
eindeutig, dafl insbesondere in der orange-
braunen Schicht Lichtschutz-Carotenoide
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angereichert werden (Abbildung 12). Der An-
teil dieser Verbindungen nimmt jedoch konti-
nuierlich ab, je tiefer man in das System ein-
dringt. Auf der anderen Seite ist der Anteil an
Lichtsammel-Carotenoiden in allen Berei-
chen etwa gleich grofl. Das proportionale
Verhiltnis der beiden Pigment-Funktions-
klassen in den jeweiligen Schichten stellt eine
wichtige Anpassung an die vorherrschenden
Lichtbedingungen im System dar. Gerade die
Organismen des orange-braunen Bereiches
sind an ihrem natiirlichen Standort in Israel
einer extrem hohen Sonneneinstrahlung aus-
gesetzt.

Mit der Entwicklung faseroptischer Mikro-
sonden (siehe Erliuterungen in Abbildung
11C) ist es erstmalig moglich geworden,
Lichtbedingungen in Mikrobenmatten mit ei-
ner hohen raumlichen Auflésung zu untersu-
chen. Die Photonenfluenzrate und spektrale
Zusammensetzung des Lichtes in der Gips-
kruste andert sich deutlich mit steigender Tie-
fe durch eine Kombination von intensiver
Lichtstreuung und Absorption in der Matrix
aus Gipskristallen und Exopolymeren als
auch aufgrund des Vorkommens diverser
photosynthetisch aktiver Mikroorganismen
mit unterschiedlichen Pigmentzusammenset-

zungen (Abbildung 13). Die intensive Streu-
ung und Reflexion des Lichtes fithren in den
obersten Schichten der Kruste zu einer loka-
len Erhhung der Photonenfluenzrate, so dafl
hier bis zu zweimal hohere Werte im Ver-
gleich zur einstrahlenden Photonentfluenzrate
an der Krustenoberfliche gemessen werden
kénnen. Mit steigender Tiefe werden zuerst
die kurzwelligen, blauen Anteile des Lichtes
(450-500 nm) herausgefiltert. Dies geschieht
iiberwiegend in der oberen orange-braunen
Schicht, wo grofle Mengen an Carotenoiden
vorkommen (siehe oben). Infolgedessen er-
reichen nur etwa 0,1% des blauen Lichtes die

Dunkel-Respiration und Netto-
Photosynthese
Im Dunkeln fithren Atmungsprozesse in
der Mikrobenmatte zu einem Nettover-
brauch von Sauerstoff, der vom dariiberlie-
genden Wasserkdrper tber die diffusive
Grenzflichenschicht in die Mikrobenmatte
hineindiffundiert. Umgekehrt bedingt die
Photosynthese im Licht die Netto-Produk-
tion von Sauerstoff, welcher iiber die
Grenzflichenschicht ins Wasser herausdif-
fundiert. In beiden Fillen fiihrt dies zur Bil-
dung eines linearen Sauerstoffgradienten in
der diffusiven Grenzflichenschicht. Ver-
wendet man nun das erste Fick’sche Gesetz
zur Beschreibung einer eindimensionalen
Diffusion, kann der gesamte diffusive Sau-
erstoffflufl J iiber die Grenzschicht als

dC 1)

:—D —_—
J o,

(wobei Z—C = konstant)
z

berechnet werden. Hierbei ist Dy der mole-
kulare Diffusionskoeffizient von Sauerstoff
in Wasser und dC/dz die Steilheit des linea-
ren Sauerstoffprofils in der diffusiven
Grenzflichenschicht (C — Konzentration,
z — Wegstrecke). Im Dunkeln entspricht J
also der gesamten Sauerstoffrespiration in
der Mikrobenmatte, wihrend im Licht J ein
Mafl fiir die Netto-Sauerstoffproduktion
(Netto-Photosynthese) darstellt. Somit las-
sen sich Netto-Dunkel-Respiration und
Netto-Photosynthese leicht aus den mit Mi-
krosensoren gemessenen Sauerstoffprofilen

berechnen.

Bestimmung von Photosynthese und Respiration in Mikrobenmatten
mit Hilfe einer Sauerstoff-Mikroelektrode

Brutto-Photosynthese
Die Sauerstoffkonzentration (C) zu einer
gegebenen Zeit (t) in jeder Tiefe (z) einer
Mikrobenmatte ist durch das Zusammen-
wirken von Sauerstoffproduktion (Photo-
synthese, P), Sauerstoffzehrung (Respirati-
on, R) und Diffusion bestimmt (zweites
Fick’sches Diffusionsgesetz):
2
dC(z) _ D, 40 P(z) - R(z) 2)
dt d7?

Sauerstoffkonzentration

Tiefe

1mm

dC,-'dl\‘

Zeit t

hier ist D, der Diffusionskoeffizient fiir
Sauerstoff in der Mikrobenmatte. Nach
einer gewissen Zeit im Licht stellt sich ein
Gleichgewicht zwischen den genannten
Prozessen ein (steady state), so dafd sich die
Tiefenverteilung des Sauerstoffs in der
Mikrobenmatte nicht mehr verindert:

2
4 _ g pr)= Rz) - D, L9 3)
dt d72

Wird jetzt plotzlich die Mikrobenmatte ab-
gedunkelt, so dndert sich die Sauerstoftkon-
zentration wieder nach der Gleichung (2),
jedoch im Dunkeln betrigt P=0:

dC() =—{R(Z)—D5 dZC(z)] )

dt a2
Betrachtet man nun Gleichung (3) und (4),
so gilt unter Annahme konstanter Diffusi-
onsverhaltnisse und Respiration unmittel-
bar vor und nach der Abdunkelung folgen-
de Vereinfachung:

_dC(z)
dt

Die Brutto-Photosynthese in einer gegebe-
nen Tiefe in der Mikrobenmatte kann somit
als die Sauerstoffzehrung unmittelbar nach
der Abdunkelung bestimmt werden. Para-
doxerweise wird die Photosynthese mit Mi-
kroelektroden im Dunkeln gemessen. Sau-
erstoff-Mikroelektroden haben eine schnelle
Axnsprechzeit (<0,5 Sekunden) und ermogli-
chen Brutto-Photosvnthesemessungen in
einer Martte mit einer riumlichen Aufldsung
<0,1 mm.

P(z)= ®)
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Abb. 12. Pigmentverteilung in den verschiedenen Schichten einer
Gipskruste aus einer Salzgewinnungsanlage am Roten Meer in Is-
rael (siche auch Abbildung 1).
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Abb. 14. Tiefenprofil der Sauerstoffkonzentration im Licht (griine
Symbole) und im Dunkeln (schwarze Symbole) und der Photosyn-
theseaktivitit (rote Symbole) in einer hypersalin wachsenden Mi-
krobenmatte (Eilat, Israel).
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Abb. 13, Spektrale Zusammensetzung und Photonenfluenzrate des
Lichtes innerhalb verschiedener Tiefen einer Gipskruste aus einer
Salzgewinnungsanlage am Roten Meer in Israel.
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Abb. 15. Verinderung der spektralen Zusammensetzung des ein-
fallenden Lichts mit zunehmender Eindringtiefe (weifle Zahlen-
werte) in eine hypersaline Mikrobenmatte (Eilat, Isracl). Diese An-
derungen entstehen aufgrund der unterschiedlichen Absorptions-
eigenschaften von diversen Photopigmenten der in diesem System
lebenden phototrophen Mikroorganismen. Bchl a und Behl ¢ — Bak-
teriochlorophyll a und ¢, Chl a — Chlorophyll a, PC — Phycocyanin.
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darunterliegende griine Schicht. In dieser
Zone steht deshalb vorwiegend rotes Licht
fiir die Photosynthese der Cyanobakterien
zur Verfligung. Als Anpassung an diese spezi-
fischen Lichtverhiltnisse weisen die Cyano-
bakterien einen relativ hohen Anteil an Phy-
cobiliproteinen und Chlorophyll a auf, die im
roten Spektralbereich (600-700 nm) absorbie-
ren. Das infrarote Licht (>700 nm) dringt im
Vergleich zum sichtbaren Licht viel tiefer in
die Kruste ein. Dieses infrarote Licht nutzen
die Schwefelpurpurbakterien der tiefgelege-
nen Schichten fiir die anoxygene Photosyn-
these. Die Firbung der verschiedenen Schich-
ten stellt somit eine hervorragende Anpassung
der photosynthetischen Mikroorganismen an
die vorherrschenden Lichtverhiltnisse dar
[141.

Die hypersaline Mikrobenmatte

Wahrend sich in der Gipskruste die Lichtver-
hiltnisse und Schichtung der Mikroorganis-
men innerhalb mehrerer Millimeter verin-
dern und das gesamte System immerhin eini-
ge Zentimeter umfafit, sind vergleichbare
Lebensgemeinschaften in den meisten ande-
ren Mikrobenmatten sehr viel kompakter.
Hypersaline Matten, beispielsweise aus dem
Solar Lake in Agypten (Abbildung 9A, B),
zeigen zwar eine dhnliche Zonierung wie in
den Gipskrusten, die dichtere Matrix bedingt
jedoch eine sehr viel geringere Eindringtiefe
des Lichtes in das System. Auflerdem sind die
einzelnen Schichten hier nur 0,5-2 mm dick.
Die grofie Dichte der Mikroorganismen fithre
in diesen Matten zu sehr hohen Umsatzraten
verschiedener mikrobieller Prozesse [5]. Die
Gegenwart bezichungsweise das Fehlen von
Sauerstoff beeinflussen die Verteilung und
den Metabolismus der Mikroorganismen in
einer Matte. In der Nacht fihren eine intensi-
ve Sauerstoffzehrung durch Respiration und
auch  Oxidationsvorginge  (beispielsweise
Schwefelwasserstoff) in den obersten 0,5 Mil-
limetern der Matte zu vollstandig anoxischen
Verhiltnissen (Abbildung 14). Im Licht findet
dagegen eine enorme Sauerstoffproduktion
statt. Der Stofftransport innerhalb der Mikro-
benmatte erfolgt meist durch Diffusion, wel-
che iiber eine Distanz von mehr als einem
Millimeter jedoch ein sehr langsamer Prozef§
ist. Deshalb findet in der photosynthetisch
aktiven Zone der Matte hiufig eine Sauer-
stoffiibersittigung statt (bis zu fiinfmal hoher
als in luftgesattigtem Wasser), erkennbar an
der Bildung kleiner Gasblischen nahe der
Oberfliche des Systems. Der Sauerstoff dif-
fundiert aus der Produktionszone nach oben

Biologie in unserer Zeir / 26, Jahrg. 1996 / Nr. 1

16

Abb. 16. Stromatolith auf den Bahamas.

in die dariiberliegende Wassersdule und nach
unten in Schichten, wo keine Sauerstoffpro-
duktion stattfindet. Die hohe Photosynthese-
aktivitit fithrt zu einer groflen Eindringtiefe
des Sauerstoffs in die Matte. Im gezeigten Bei-
spiel dringt der Sauerstoff im Licht zehnmal
tiefer in die Matte ein als im Dunkeln (Abbil-
dung 14).

Licht spielt somit nicht nur eine wichtige re-
gulierende Rolle fiir die Photosynthese, son-
dern auch fiir die Zonierung und Akuvitit
vieler aerober und anaerober Stoffumsetzun-
gen in der Mikrobenmatte. Als Konsequenz
ergeben sich stetige Verinderungen in den
chemischen Gradienten vieler Substrate und
Produkte der verschiedenen mikrobiellen
Stoffumsetzungen in der Mikrobenmatte. Der
Ubergangsbereich zwischen oxischen und
anoxischen Bedingungen kann sich innerhalb
von Sekunden oder Minuten aufgrund einset-
zender Photosynthese der Cyanobakterien
vertikal verschieben. Besonders Gradienten-
organismen, die diesen Ubergangsbereich be-
vorzugen, erfahren durch solche Verschie-
bungen Beeintrichtigungen. Aerobe Organis-
men miissen zumindest kurzfristig anaerobe
Bedingungen (nachts) iberstehen konnen,
wihrend umgekehrt anaerobe Mikroben
auch an aerobe Verhiltnisse angepafit sein
sollten. Gradientenorganismen konnen sich
hiufig entlang der Gradienten bewegen. Die
Benutzung von Mikroelektroden liflt sowohl
das dynamische Gleichgewicht zwischen
Photosynthese und Respiration als auch den

O,- und H,S-Kreislauf mit grofier rdumlicher
und zeitlicher Aufldsung erkennen. Die dabei
gemessenen diurnalen Variationen demon-
strieren die hohe Dynamik, die eine Mikro-
benmatte birgt.

Als Folge der Kompaktheit dieser hypersali-
nen Matte dringt das Licht nur bis zu 5 mm
tief in das System ein (Abbildung 15). Auch
andert sich die spektrale Zusammensetzung
des Lichtes charakteristisch mit der Tiefe auf-
grund des Vorkommens spezifischer Photo-
synthesepigmente. In der oberen 0-1,5 mm
umfassenden Schicht findet man vor allem
Chlorophyll a und verschiedene Carotenoide
in Kieselalgen. Unterhalb der Oberfliche in
1,52 mm Tiefe siedeln sich Cyanobakterien
(Microcoleus, Phormidinm) an. Entsprechend
zeigt das spektrale Signal in dieser Schicht vor
allem Chlorophyll a (675 nm) und Phyco-
cyanin {620~625 nm). Unterhalb von 2,5 mm
verschieben sich die Absorptionsmaxima in
den Rot- und Infrarotbereich. In diesen
Schichten gedeihen vor allem Schwefelpur-
purbakterien und griine filamentose Bakteri-
en der Gattung Chloroflexus, die Bakterio-
chlorophyll a (807 und 865 nm) oder Bakte-
riochlorophyll ¢ (746 nm) enthalten [11].

Erfolgreiche Mikrobenmatten
aus der Friithzeit

Die Erde entstand vor etwa 4,6 Milliarden
Jahren. Die iltesten Fossilien sind rund 3,5
Milliarden Jahre alt; dabei handelt es sich aus-
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schliefflich um einzellige Organismen. Viele
Versteinerungen aus dieser Zeit sind als Stro-
matolithe bis in die Gegenwart erhalten ge-
blieben [13]. Stromatolithe stellen laminare
Strukturen in Sedimentgesteinen dar, die
durch den Wachstumsthythmus von Mikro-
benmatten entstanden sind (Abbildung 16).
Bei diesen fossilen Mikrobenmatten handelt
es sich um Cyanobakterien, die vertikale Fa-
den ausbildeten, in denen sich Sedimentkér-
ner verfingen. Diese wurden wiederum durch
eine darauffolgende Lage horizontal ausge-
richteter Fiden eingebettet. Die Schichten
versteinerten im Laufe der Erdgeschichte und
blieben uns als Stromatolithe erhalten.

Mikrobenmatten gedeihen seit etwa dret Mil-
liarden Jahren unter extremen Bedingungen,
das heiflt bei hochsten und niedrigsten Tem-
peraturen, Photonenfluenzraten und chemi-
schen Gradienten. Fiir mehr als eine Milliarde
Jahre blieben die stromatolithenbildenden
Cyanobakterien und andere benthische Pro-
karyoten die einzigen Bewohner der Meere.
Wahrend dieser Zeit leiteten sie jedoch eine
erste groffe Umwilzung der Biosphire ein,
den Wechsel von reduzierenden zu oxidieren-
den Bedingungen. Der von ihnen in der Was-
serspaltung freigesetzte Sauerstoff war an-
fangs ein gefihrliches Stoffwechselprodukt,
gegen das sich die Urorganismen zum Teil
durch Einkapselung (Schleime und andere
polymere Strukturen) schiitzen mufiten. Die-
se Kapseln begrenzten zwar die Diffusions-
vorgange, so daf} die intrazellulire Sauerstoff-
konzentration stindig sehr niedrig gehalten
werden konnte, ermdglichten jedoch einen
Austausch mit essentiellen Nihrstoffen aus
dem umgebenden Milieu. Erst vor etwa zwei
Milliarden Jahren wurde Sauerstoff im Meer
angereichert und trat in die Atmosphire iiber.
In diese Zeit fillt auch das Auftreten der er-
sten Prokaryoten mit einem aeroben, oxidati-
ven Stoffwechsel, der Atmung mit Sauerstoff.
Vor etwa 1,4 Milliarden Jahren entstanden die
ersten Eukaryoten, die sich aufgrund ihres
oxidativen Stoffwechsels und einer sexuellen
Fortpflanzung sehr schnell und erfolgreich
entwickelten. Die FEukaryoten besetzten
schliefllich alle wichtigen Lebensriume und
verdringten die Mikrobenmatten an die be-
reits erwihnten Extremstandorte [9, 8].

Geologisch betrachtet haben die Mikroben-
matten das sedimentire Geschehen wahrend
fiinf Sechsteln der Lebensgeschichte der Erde
gesteuert. Der offensichtlichste geologische
Faktor dieser Lebensgemeinschaften ist der
Biotransfer von Energie in ticfere Sediment-
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schichten. Zahlreiche Lagerstitten wichtiger
Erze (vor allem die so markanten Biandererze)
gehen auf mikrobiologische Aktivititen
zurtick.

Der Aufbau von Mikrobenmatten und die
Zusammensetzung der Mikroorganismen
dhneln sich unter gleichen Milieubedingun-
gen selbst in rdumlich weit voneinander ge-
trennten Gebieten. Dies ist dadurch zu er-
Kklaren, daff Mikrobenmatten sehr konservati-
ve Strukturen darstellen, die schon frith
wihrend der Erdgeschichte entwickelt wur-
den. Mikrobenmatten gelten als die altesten
Lebensgemeinschaften. Die rezenten Formen
der Extremstandorte bieten somit ein ideales,
lebendes Forschungsobiekt, an dem die Ent-
stehung der Stromatolithen nachvollzogen
und an dem Anpassungen an die Ur-Bio-
sphire studiert werden konnen. Gerade fiir
Untersuchungen zum Verstiandnis der Evolu-
tion sind solche Lebensgemeinschaften opti-
mal geeignet.

Ausblick

Die Entwicklung und Anwendung von Mi-
krosensoren hat viele neue und interessante
Einsichten in die unmittelbare physikalische
und chemische Umgebung von Mikroorga-
nismen als auch in deren Stoffwechselleistun-
gen gebracht. Viele der auf elektrochemi-
schem Weg messenden Mikrosonden sind je-
doch nur unter kontrollierten Bedingungen
einzusetzen. Auch sind die Spitzen mecha-
nisch sehr instabil, und die Elektroden weisen
nur eine begrenzte Lebensdauer auf. Dartiber
hinaus verlangt die zeitintensive Herstellung
der Mikrosensoren gut geschultes Personal.
Die neuartigen Optroden scheinen hier viel-
versprechende  Alternativen  darzustellen,
auch dank immer preiswerterer und stindig
verbesserter optischer oder elektronischer
Bauteile.

Ein Problem der Anwendung von Mikrosen-
soren in Mikrobenmatten liegt in der Tatsa-
che, daf§ man bei allen Messungen nur die
Aktivitit oder den aktuellen physiologischen
Zustand des Gesamtsystems erfafit. Um nun
auch die Biologie einzelner Organismengrup-
pen und deren Interaktionen untereinander
zu studieren, mufl auf klassische mikrobiolo-
gische Methoden zuriickgegriffen werden.
Gerade die Kombination moderner Mikro-
sensor-Technologie mit physiologischen und
molekularbiologischen Untersuchungen an
Mikroorganismen, die man aus Matten iso-
liert und im Labor kultiviert, bietet viele neue

Ansitze, d.ie Vielfalt bakteriellen Lebens im
kleinsten Okosystem der Welt zu erforschen
und besser zu verstehen.

Microbial mats — the smallest
ecosystems of the world

In many more or less extreme habitats mat-
forming photoautotrophic and heterotrophic
microorganisms establish stable communities
which may be considered as archaic, miniatu-
re ecosystems. Complete cycles of biomass
production and remineralization take place in
these mats in matrix areas less than 0.1 mm
thick. Special microsensors have been devel-
oped which allow the characterization of the
microenvironment in these mats at a resolu-
tion of a few micrometers, i. e. in the dimen-
sions of the microbial world.
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