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1 . I n t r o d u c t i o n 

C o r a l s  a n d  s p o n g e s  f r o m  J u r a s s i c  r e e f s  h a v e  a t t r a c t e d  b o t h  a m a t e u r  a n d 
p r o f e s s i o n a l  p a l e o n t o l o g i s t s  f o r  a  l o n g  t i m e .  I n  pa r t i c u l a r ,  t h e  of t e n  b e a u t i f u l l y 
p r e s e r v e d  c o r a l s ,  w h i c h  m a y  l o o k  j u s t  l i k e  a  c o r a l  s k e l e t o n  f r o m  a n  e x t a n t 
c o r a l ,  n o u r i s h e d  t h e  i d e a  t h a t  J u r a s s i c  r e e f s  w e r e  q u i t e  s i m i l a r  t o  m o d e r n 
r e p r e s e n t a t i v e s .  A l s o ,  J u r a s s i c  r e e f s  o f t e n  a r e  c o n s i d e r e d  t o  h a v e  b e e n  v e r y 
p r o l i f i c ,  h a v i n g  o u t c o m p e t e d  e v e n  t h e  m o d e r n  G r e a t  B a r r i e r  R e e f  b y  f o r m i n g  a 
r e e f  b e l t  a t  l e a s t  7 0 0 0 - k m  l o n g . 

T h i s  v i e w  p e r s i s t e d  n o t  o n l y  a m o n g  a m a t e u r  p a l e o n t o l o g i s t s  b u t  a l s o 
a m o n g  m a n y  g e o s c i e n t i s t s .  M a n y  J u r a s s i c  r e e f s  c o n t a i n  a  w e a l t h  o f  s p o n g e s 
a n d  t h e r e f o r e  w e r e  l a b e l e d  i n  m a j o r  r e v i s i o n s  o f  P h a n e r o z o i c  r e e f  s y s t e m s  a s 
, , c o r a l � s p o n g e �  r e e f s ,  a t  l e a s t  u n t i l  t h e  l a s t  d e c a d e  ( e . g . ,  J a m e s ,  1 9 8 3 ;  F a g e r - 
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s t r o m ,  1 9 8 7 ;  S c o t t ,  1 9 8 8 ) .  H o w e v e r ,  t h i s  w a s  n o t  g e n e r a l l y  c o n s i d e r e d  a  m a j o r 
d i f f e r e n c e  f r o m  m o d e r n  r e e f  e c o s y s t e m s ,  b e c a u s e  s p o n g e s  a l s o  m a y  p l a y 
p r o m i n e n t  r o l e s  i n  r e e f s  t o d a y ,  s u c h  a s  C a r i b b e a n  r e e f s .  T h e  c o m m o n 
i m p l i c a t i o n  w a s  t h a t  J u r a s s i c  r e e f  e c o s y s t e m s  w e r e  f a i r l y  s i m i l a r  t o  m o d e r n 
r e e f  s y s t e m s  i n  t e r m s  o f  c o m p o s i t i o n ,  s t r u c t u r e s ,  a n d  e c o l o g i c a l  r e q u i r e m e n t s . 

S o m e  e a r l i e r  s t u d i e s  ( e . g . ,  C r e v e l l o  a n d  H a r r i s ,  1 9 8 4 )  a n d  p a r t i c u l a r l y 
r e c e n t  c o m p a r a t i v e  a n a l y s i s  o f  J u r a s s i c ,  c h i e f l y  U p p e r  J u r a s s i c  r e e f  s y s t e m s 
( e . g . ,  G e i s t e r  a n d  L a t h u i l i è r e ,  1 9 9 1 ;  L e i n f e l d e r ,  1 9 9 3 a ,  1 9 9 4 b ;  N o s e ,  1 9 9 5 ; 
S c h m i d ,  1 9 9 6 ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  I n s a l a c o  e t  a l . ,  1 9 9 7 ;  M a t y s z k i e w i c z , 
1 9 9 7 )  h a v e  s h o w n  t h a t  t h e  r e e f s  c o m p r i s e  a  w i d e  v a r i e t y  o f  d i f f e r e n t  t y p e s  a n d 
t h a t  c o m p a n i s o n  w i t h  m o d e r n  r e e f s  m u s t  o c c u r  w i t h  g r e a t  c a u t i o n . 

2 . J u r a s s i c  R e e f s 

T h i s  c h a p t e r  i l l u s t r a t e s  J u r a s s i c  r e e f  e c o s y s t e m s  b y  f o c u s i n g  o n  s i m i l a r i t i e s 
a n d  d i f f e r e n c e s  o f  r e e f  f a u n a ,  r e e f  s t r u c t u r e ,  a n d  e c o l o g i c a l  d e m a n d s  b e t w e e n 
m o d e r n  r e e f s  a n d  J u r a s s i c  r e e f s .  T h i s  c o n t r i b u t i o n  i s  b a s e d  o n  a n a l y s e s  o f 
r e e f s  f r o m  t h e  l a t e  e p o c h  o f  t h e  J u r a s s i c  p e r i o d ,  b e c a u s e  i t  w a s  a t  t h a t  t i m e 
t h a t  r e e f s  d e v e l o p e d  m o s t  v i g o r o u s l y ,  a n d  c o m p a r a t i v e  s t u d i e s  c a n  b e 
p e r f o r m e d  b e s t  u s i n g  t h i s  t i m e  i n t e r v a l .  H o w e v e r ,  t h e  t e m p o r a l  d e v e l o p m e n t 
o f  r e e f  g r o w t h  i n  t h e  c o u r s e  o f  t h e  J u r a s s i c  p e r i o d  a l s o  w i l l  b e  b r i e f l y 
d i s c u s s e d . 

2 . 1 . D i s t r i b u t i o n  o f  J u r a s s i c  R e e f s 

I n  t e r m s  o f  t h e  g e n e r a l  t e c t o n i c  s e t t i n g ,  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  r e e f s 
o c c u r r e d  p r e d o m i n a n t l y  i n  v a r i a b l e  p o s i t i o n s  o n  p u r e  c a r b o n a t e  t o  m i x e d 
c a r b o n a t e �  s i l i c i c l a s t i c ,  f l a t ,  o r  s t e e p e n e d  r a m p s .  Q u i t e  a  f e w  o f  t h e m  g r e w 
v e r y  c l o s e  t o  t h e  s h o r e l i n e ,  w h e r e a s  o t h e r s  w e r e  s i t u a t e d  i n  f a i r l y  d e e p 
s e t t i n g s ,  p o s s i b l y  d o w n  t o  s e v e r a l  h u n d r e d s  o f  m e t e r s . 

E x a m p l e s  o f  c o r a l  r e e f s  o n  f l a t ,  p a r t l y  n e a r  l e v e l - b o t t o m  r a m p s  a r e 
w i d e s p r e a d  i n  E u r o p e  ( e . g . ,  G e r m a n y ,  F r a n c e ,  S p a i n ,  P o r t u g a l ,  E n g l a n d :  e . g . , 
A h ,  1 9 8 3 ;  A u r e l l  a n d  B a d e n a s ,  1 9 9 7 ;  B e r t l i n g ,  1 9 9 3 ;  E r r e n s t ,  1 9 9 0 a , b ;  F e z e r , 
1 9 8 8 ;  F l ü g e l  e t  a l . ,  1 9 9 3 ;  G e i s t e r  a n d  L a t h u i l i è r e ,  1 9 9 1 ;  I n s a l a c o  e t  a l . ,  1 9 9 7 ; 
L e i n f e l d e r ,  1 9 9 3 a ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  N o s e ,  1 9 9 5 ) .  C o r a l  r e e f s  a t  t h e 
m a r g i n s  o f  a n d  b e h i n d  s t e e p e n e d  r a m p s  o c c u r ,  f o r  e x a m p l e ,  i n  S w i t z e n l a n d 
( G y g i  a n d  P e r s o z ,  1 9 8 6 ;  P ü m p i n ,  1 9 6 5 ;  P i t t e t  e t  a l . ,  1 9 9 5 ;  T a k a c s ,  i n  p n e p . ) 
a n d  i n  c e n t r a l  a n d  s o u t h e r n  P o r t u g a l  ( E l l i s  e t  a l . ,  1 9 9 0 ;  L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 b , 
N o s e ,  1 9 9 5 ;  S c h m i d  a n d  J o n i s c h k e i t ,  1 9 9 5 ) .  C o r a l  r e e f s  a l s o  m a y  r i m 
p l a t f o r m s  w i t h  d e p o s i t i o n a l  o r  b y p a s s  m a r g i n s ,  w i t h  e x a m p l e s  c o m i n g  f r o m 
c e n t r a l  P o r t u g a l  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 2 ,  1 9 9 4 b ) ,  A u s t r i a  ( S t e i g e r ,  1 9 8 1 ;  S t e i g e r  a n d 
W u r m ,  1 9 8 0 ) ,  I t a l y  ( S a r t o n i o ,  1 9 8 9 ) ,  t h e  C a u c a s u s  ( S c o t t ,  1 9 8 8 ) ,  M o n o c c o 
( S t e i g e n  a n d  J a n s a ,  1 9 8 4 ) ,  a n d  t h e  U S  G u l f  C o a s t  ( B a r i a  e t  a l . ,  1 9 8 2 ; 
M o n t g o m e r y ,  1 9 9 3 ,  1 9 9 6 ) ,  a m o n g  m a n y  o t h e r  l o c a l i t i e s . 
     S p o n g e  r e e f s  a l s o  w e r e  w i d e s p r e a d ,  w i t h  p r o m i n e n t  o c c u r r e n c e s  i n  R o m - 
a n i a  ( D r a g a n e s c u ,  1 9 7 6 ;  H e r r m a n n ,  1 9 9 6 ) ,  P o l a n d  ( T r a m m e r ,  1 9 8 8 ;  M a t y s - 



J u r a s s i c  R e e f  E c o s y s t e m s    2 5 3 

z k i e w i c z ,  1 9 9 6 ) , s o u t h e r n  G e r m a n y  ( G w i n n e r ,  1 9 7 6 ;  W a g e n p l a s t ,  1 9 7 2 ;  M e y e r 
a n d  S c h m i d t - K a l e r ,  1 9 8 9 ;  B r a c h e r t ,  1 9 9 2 ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 4 ,  1 9 9 6 ; 
M a t y s z k i e w i c z ,  1 9 9 7 ;  W e r n e r  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  K e u p p  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  P i s e r a ,  1 9 9 7 ) , 
S w i t z e r l a n d  ( T a k a c s ,  i n  p r e p . ) ,  F r a n c e  ( G a i l l a r d ,  1 9 8 3 ;  P a l m e r  a n d  F ü r s i c h , 
1 9 8 1 ) ,  S p a i n  ( D e u s c h  e t  a l . ,  1 9 9 1 ;  K r a u t t e r ,  1 9 9 5 ,  1 9 9 6 ) ,  b u t  a l s o  d e v e l o p e d 
i n  P o r t u g a l  ( R a m a l h o ,  1 9 8 8 ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a ) ,  I t a l y  ( K r a u t t e r ,  1 9 9 6 ) , 
a n d  M o r o c c o  ( W i e d e n m a y e r ,  1 9 8 0 ;  W a r m e  e t  a L ,  1 9 8 8 ) ,  a m o n g  m a n y  o t h e r 
p l a c e s .  M i c r o b o l i t e  r e e f s  a r e  p a r t i c u l a r l y  c o m m o n  i n  I b e r i a ,  P o r t u g a l 
( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 b ;  S c h m i d ,  1 9 9 5 ) ,  a n d  o f f s h o r e  N o v a  S c o t i a  ( J a n s a  e t 
a l . ,  1 9 8 9 ) .  F o r  a  m o r e  c o m p l e t e  l i s t  o f  r e f e r e n c e s  o n  o c c u r r e n c e s  o f  J u r a s s i c 
c o r a l ,  s p o n g e ,  a n d  m i c r o b o l i t e  r e e f s ,  s e e  L e i n f e l d e r  ( 1 9 9 4 a ) .  I m p o r t a n t 
o c c u r r e n c e s  a r e  a l s o  i n d i c a t e d  i n  F i g .  1 . 

    F o c u s i n g  o n  t h e  p l a t e  t e c t o n i c  s e t t i n g  o f  t h e  J u r a s s i c  m o s t  r e e f s  g r e w  o n 
t h e  s t a b l e  a n d  w i d e  s h e l f  o f  t h e  n o r t h e r n  T e t h y s  m a r g i n .  P a r t i c u l a r l y  d u r i n g 
t h e  L a t e  J u r a s s i c ,  s e a  l e v e l  w a s  a b o u t  1 0 0  t o  1 5 0  m  h i g l i e r  t h a n  t o d a y  ( H a q  e t 
a l . ,  1 9 8 8 ) ,  w h i c h  i n  E u r o p e  r e s u l t e d  i n  m a n y  p e r i c o n t i n e n t a l  a n d  e p i c o n t i n e n - 
t a l  s h a l l o w  t o  m o d e r a t e l y  d e e p  s h e l f  s e a s  c o n n e c t i n g  t h e  T e t h y s .  I n  a  b e l t 
e x t e n d i n g  f r o m  R u s s i a  t o  R u m a n i a  t h r o u g h  P o l a n d ,  G e r m a n y ,  S w i t z e r l a n d , 
E a s t e r n  F r a n c e ,  e a s t e r n  S p a i n ,  S o u t h e r n  P o r t u g a l  t o  T e x a s  a n d  N e w  M e x i c o , 
r e e f s  d e v e l o p e d  e x t e n s i v e l y ,  e s p e c i a l l y  d u r i n g  t h e  O x f o r d i a n .  H o w e v e r ,  n o 
c o n t i n u o u s  b a r r i e r  r e e f  d e v e l o p e d ;  i n s t e a d ,  r e e f s  o c c u r r e d  a s  i s o l a t e d  b o d i e s  o f 
v a r i a b l e  e x t e n t  i n  a  b e l t l i k e  y e t  b r o a d  s h e l f  a r e a .  A n o t h e r  s e a w a y  w i t h  r e e f 
d e v e l o p m e n t  w a s  t h e  N o r t h  A t l a n t i c  r i f t  s y s t e m s  a n d  a d j a c e n t  e p i c o n t i n e n t a l 
s e a s ,  w h i c h  d u r i n g  t h e  L a t e  J u r a s s i c  c o n n e c t e d  t h e  T e x a s  r e a l m  w i t h  t h e 
P o r t u g u e s e  L u s i t a n i a n  r i f t  b a s i n ,  w e s t e r n  F r a n c e ,  E n g l a n d ,  a n d  N o r t h e r n 
G e r m a n y .  M a n y  s e a w a y s  c o n n e c t e d  t h e  e p i c o n t i n e n t a l  s e a s  a d j a c e n t  t o  t h e 
n o r t h e r n  T e t h y s  w i t h  t h o s e  a d j a c e n t  t o  t h e  N o r t h  A t l a n t i c  r i f t  s y s t e m .  R e e f s 
w e r e  l e s s  w i d e s p r e a d ,  y e t  e x i s t i n g  o n  t h e  s o u t h e r n  T e t h y s  s h e l f  ( s e e  S e c t i o n 
3 ) .  D u r i n g  t h e  L a t e  J u r a s s i c ,  w a r m - w a t e r  c o r a l  r e e f s  a n d  c o r a l  a s s o c i a t i o n s 
a l s o  g r e w  i n  f a i r l y  l o w  ( c o r r e c t i o n :  h i g h )  l a t i t u d e s ,  s u c h  a s  i n  n o r t h e r n 
E n g l a n d  ( A l i ,  1 9 8 3 ;  I n s a l a c o  e t  a l . ,  1 9 9 7 )  a n d  s o u t h e r n  A r g e n t i n a  ( L e g g a r e t a , 
1 9 9 1 ) .  T h i s  i s  e v i d e n c e  o f  v e r y  e q u i l i b r a t e d  s e a w a t e r  t e m p e r a t u r e s 
( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 a ) . 

2 . 2 . G e n e r a l  T y p e s  o f  J u r a s s i c  R e e f s 

J u r a s s i c  r e e f s  c o n t a i n  v a r i o u s  p r o p o r t i o n s  o f  , , p a r a z o a n s �  ( s p o n g e s )  a n d / o r 
, , t r u e �  m e t a z o a n  r e e f  b u i l d i n g  o r g a n i s m s  ( c o r a l s  a n d  o t h e r s ) ,  m i c r o b i a l  c r u s t s , 
m u d ,  a n d  p e l o i d a l  t o  c a l c i c l a s t i c  p a r t i c l e s ,  a s  w e l l  a s  h i g h l y  v a r i a b l e  p r o p o r - 
t i o n s  o f  f r a m e w o r k  d e v e l o p m e n t  o r  p r e s e r v a t i o n .  T h e  b a s i c  t y p e s  o f  J u r a s s i c 
r e e f s  c a n  b e  g r o u p e d  i n t o  t h e  f o l l o w i n g  c a t e g o r i e s ,  a l t h o u g h  a  g r e a t  v a r i e t y  o f 
t r a n s i t i o n a l  a n d  s u c c e s s i o n a l  t y p e s  e x i s t  ( F i g .  2 ) : 

• C o r a l  r e e f  t y p e s 
• S i l i c e o u s  s p o n g e  r e e f  t y p e s 
• Pure microbolite reef types



FIGURE 1. The global distribution of coral, siliceous sponge and pure microbolite reefs during die
Late Jurassic. (Modified after Leinfelder, 1994a.)
Pangea paleogeography after Scotese et al. (1993). Reefs are more frequent along the northern Tethys
shelf. Note occurrence of warm-water coral reefs in high paleolatitudes, indicating equilibrated water
temperatures. Reefs were less frequent during die Early and Mid-Jurassic (see sketch maps in
Leinfelder, 1994a).

(Note Figure is originally in landscape format, it was turned here 90° for better
readability of this online-copy)

coral reefs
coral reef & sponge reef belt
major occurrences of pure microbolites



FIGURE 2. Compositional types of Jurassic reefs. The end-members coral reefs, siliceous sponge reefs,
microbolite reefs, mudmounds, and bioclastic sand shoals form .many transitional types. Most common
types are indicated by dots. (After Leinfelder, 1993a, and Leinfelder and Keupp, 1995, modified.)

2 . 2 . 1 . C o r a l  R e e f s 

  R e c e n t  l i t e r a t u r e  o n  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  r e e f  t y p e s  e x i s t s  ( e . g . ,  L e i n f e l d e r , 
1 9 9 3 a ,  19 9 4 a , b ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  N o s e ,  1 9 9 5 ;  I n s a l a c o  1 9 9 6 a , b ;  I n s a l a c o 
e t  a l . ,  1 9 9 7 ) ,  t h e r e f o r e  o n l y  a  s h o r t  r e v i e w  o f  c o r a l  r e e f  t y p e s  i s  g i v e n  h e r e  i n 
t a b u l a r  f o r m  ( F i g . 3 ) .  T h e  d o m i n a n t  f a u n a  o f  t h e s e  r e e f s  a r e  s c l e r a c t i n i a n  c o r a l s 
t h a t  m a y  o r  m a y  n o t  b e  p r e s e r v e d  i n  l i f e  p o s i t i o n .  I f  p r e s e r v e d  i n  s i t u ,  i n  r a r e 
c a s e s  t h e y  m a y  b u i l d  t r u e  f r a m e s t o n e s  w i t h  m a s s i v e  c o r a l s  g r o w i n g  o n  t o p  o f 
e a c h  o t h e r .  C o r a l  b u s h e s  f o r m i n g  b a f f i e s t o n e s ,  h o w e v e r ,  a r e  m o r e  f r e q u e n t  a n d 
i n  r a r e  e x a m p l e s  m a y  g r o w  u p  t o  4  m .  I n  g e n e r a l ,  d i m e n s i o n s  a r e  f r o m  a  f e w 
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Small patches of massive corals with indistinct, irregular outline,
embedded within coarse bioclastic debris. Bioeroders frequent,
binding organisms rare to lacking. Massive, nodular coral colonies
prevailing. Low to medium diversity coral fauna. important genera
are Actlnastrea, Psammogyra, Amphiastrea, Convexastrea and
Pseudocoenia. Low-diversity types dominated by Actlnastrea.
Framestone patches metre-sized and smaller, coral debris. facies
may however amount to thickness of tens of metres

Similar to above, but microbolite crusts and other microencrusters
frequent. High-diversity coral fauna. Stacked reeefs up to150 metres
thick.

Steepiy bordered, distinct biohems ot several metres height.
Medium to high-diversity coral fauna. Phaceloid corals
(Calamophylliopsis) and ramose corals are very important,
particularly during initial stages of growth. May contain clayey
matrix. Microbial crusts abundant, offen forming framework. Reef
caves frequent, partly occupied by downwards facing microboilte
hemispheroids and cave fauna.
Reefs may be stacked, partially interbedded with pure microboilte
reefs.

Medium to high-diversity coral fauna, composed largely of foliose
and patellate corais. Microsolena, Thamnasterla, Fungiastrea and
Trocharea particulary
frequent. Diametres of platy corals up to 1 metre. May contain
abundant dish-shaped lithistid sponges, occasionally grading into
mixed coral-siliceous sponge biostromes. Individual biostromes are
metre-thick but may be amalgamated.

Low-diversity coral fauna, either with broad, dish- to tunnel like,
irregular coral morphologies, or with a dominance ot phaceloid
(Calamophylliopsis), ramose (Ovalastrea) corals as well as
sediment-sticking variabilities of morphovariable corals
(Microsolena, Thamnasteria, Convexastrea). No microbial crusts.
Individual biostromes may attain heights of several metres.

FIGURE 3. The most prominent reef types of the Late Jurassic (Simplified after Nose and Leinfelder,
submitted for publication).
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SILICEOUS SPONGE -
MICROBOLITE MUDMOUNDS

Mounds wlth dlstinct, partly steep outlines, metre to tens of metres
high; often composite structures. Composed of highdlversity
liithistid and/or hexactinellid sponge fauna, microbolite crusts and
calcareous mud, partly peloidal or intraclastic. Additional
organisms. such as encrusters , bivalves, brachiopods, belemnites
and ammonites frequent.

Mostly dominated by small, tube and vase shaped hexactinosan
sponges, forming decimeter-thick levels. Occasionally also
dominance of dish-shaped sponges. No microbial crusts.

Typically of very low-diversity, dominated by dish-shaped
hexactinosan sponges in rock-forming quantities. Microbial crusts
regularly occurring but thin. Individual meadows cm-thick, stacked
to several metre thick biostromes. Ammonites abundant. Additional
fauna very impoverished.
Occasionally higher diversity biostromes, with more microbial
crusts and a muddy, peloidal matrix. Additional fauna diversified.

Steep-walled structures, sometimes with overhangs, from
decimetre size up to 30 metres thick. Microbial crusts in
rockforming quantities. Microencrusters, such as Terebella and
Tubiphytes may be frequent, arranged in distinct zones. Siliceous
sponges may occur but generally are limited to distinct levels.
Framboidal pyrite end authigenic giauconite frequent. Dysaerobic
bivalves (Aulacomyella) and Chondrites may be abundant between
reefs. Occasionally interbedded with metazoan-microbolite reefs.

FIGURE 3. Continued.

d e c i m e t e r s  h e i g h t  u p  t o  s t a c k e d  r e e f s  a t t a i n i n g  t h e  c u m u l a t i v e  t h i c k n e s s  o f  1 0 0 
m  a n d  m o r e .  M o s t  f r e q u e n t  a r e  c o r a l  r e e f s  w i t h  t h i c k n e s s  r a n g i n g  f r o m  s e v e r a l 
m e t e r s  u p  t o  1 5  m .  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  r e e f s  c a n  b e  t y p i f i e d  b y  t h e i r  f a u n a l 
c o m p o s i t i o n ,  d o m i n a n c e ,  a n d  f r e q u e n c y  o f  c o r a l  s p e c i e s ,  t h e i r 
s e d i m e n t o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s ,  a n d  t h e i r  g e n e r a l  s h a p e  a n d  d i m e n s i o n s .  I n 
g e n e r a l ,  m e d i u m -  t o  h i g h - d i v e r s i t y  c o r a l  r e e f s  w i t h  4 0  a n d  m o r e  c o r a l  s p e c i e s 
i n  o n e  c o r a l  a s s o c i a t i o n  s h o u l d  b e  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  l o w - d i v e r s i t y  c o r a l 
r e e f s .  [ T u r n s e k  e t  a l .  ( 1 9 8 1 ) ,  r e c o r d e d  1 0 9  s p e c i e s  o f  c o r a l s ,  h y d r o z o a n s ,  a n d 
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c h a e t e t i d s  i n  a  b a r r i e r - t y p e  r e e f  c o m p l e x  o f  S l o v e n i a ,  b u t  t h i s  a p p e a r s  t o  b e  a 
b u l k  n u m b e r  f r o m  a l l  r e e f  b o d i e s . ]  M e d i u m -  t o  h i g h - d i v e r s i t y  c o r a l  r e e f s 
c o m p r i s e  c o r a l � d e b r i s  p i l e  r e e f s ,  c o r a l � m i c r o b o l i t e � d e b r i s  p i l e  r e e f s ,  m a r l y 
c o r a l � m i c r o b o l i t e  r e e f s ,  c o r a l  m u d m o u n d s ,  a n d  c o r a l � m i c r o b o l i t e  b i o h e r m s , 
a n d  b i o s t r o m e s .  L o w - d i v e r s i t y  c o r a l  r e e f s  e n c o m p a s s  l o w - d i v e r s i t y  c o r a l � 
d e b r i s  p i l e  r e e f s ,  A m p h i a s t r e a  p a t c h  r e e f s ,  v a r i o u s  t y p e s  o f  m a r l y  c o r a l 
m e a d o w s ,  a n d  c o r a l � s t r o m a t o p o r o i d  m u d m o u n d s  ( F i g .  3 ) . 

2 . 2 . 2 . S i l i c e o u s  S p o n g e  R e e f s 

T h e s e  r e e f s  a r e  e i t h e r  o f  b i o s t r o m e  t y p e  o r  e x h i b i t  a  m u d m o u n d  c h a r a c t e r 
d u e  t o  t h e  l a r g e  c o n t r i b u t i o n  o f  f i n e - g r a i n e d  c a r b o n a t e ,  p a r t  o f  w h i c h  c o r r e - 
s p o n d s  t o  m i c r o b i a l  c r u s t s .  S i l i c e o u s  s p o n g e s  a r e  c o m p o s e d  o f  v a r i o u s 
p r o p o r t i o n s  o f  h e x a c t i n e l l i d  s p o n g e s  a n d  , , l i t h i s t i d �  d e m o s p o n g e s .  S i l i c e o u s 
s p o n g e s  a r e  t h e  m o s t  c h a r a c t e r i s t i c  e l e m e n t  o f  t h e s e  r e e f s ,  b u t  o f t e n  d o  n o t 
d o m i n a t e  v o l u m e t r i c a l l y  o v e r  m i c r o b i a l  c r u s t s  a n d  c a l c a r e o u s  m u d . 
M u d m o u n d s  m a y  b e  f r o m  a  f e w  d e c i m e t e r s  u p  t o  s e v e r a l  t e n s  o f  m e t e r s  h i g h . 
T h e  l a r g e r  m o u n d s  a r e  o f t e n  c o m p o s e d  o f  s t a c k e d ,  s m a l l e r  m o u n d s  ( s e e 
S e c t i o n  2 . 4 . 4 ) .  S i l i c e o u s  s p o n g e � m i c r o b o l i t e  m u d m o u n d s  a r e  n o r m a l l y  o f 
m e d i u m  t o  h i g h  d i v e r s i t y  i n  t e r m s  o f  s p o n g e  t a x a ,  a l t h o u g h  a  g r e a t  d e a l  o f 
w o r k  i s  s t i l l  t o  b e  d o n e  t o  d e t e r m i n e  s p o n g e  a s s o c i a t i o n s  i n  a  q u a n t i t a t i v e  w a y 
a t  t h e  s p e c i e s  l e v e l .  B e s i d e s  t h e  v a r i o u s  t y p e s  o f  s p o n g e  m u d m o u n d s ,  t h e r e  a r e 
a  l o t  o f  s p o n g e  b i o s t r o m e s ,  w h i c h  i n  t h e  c a s e  o f  t h e  O x f o r d i a n  s p o n g e  b e d s 
f r o m  e a s t e r n  S p a i n  s t r e t c h  a c r o s s  m o r e  t h a n  7 0 , 0 0 0  k m 2 ,  w i t h  t h e i r  o r i g i n a l 
e x t e n s i o n  c e r t a i n l y  h a v i n g  b e e n  m u c h  b r o a d e r  ( K r a u t t e r ,  1 9 9 5 ) .  S p o n g e 
b i o s t r o m e s  o r  s p o n g e  m e a d o w s  a r e  v a r i a b l e  a n d  m o s t l y  o f  l o w  f a u n a l 
d i v e r s i t y .  M a r l y  m e a d o w s  d o m i n a t e d  b y  v a s e -  a n d  t u b e - s h a p e d  s p o n g e s  a r e 
d i s t i n g u i s h e d  f r o m  c a l c a r e o u s  b i o s t r o m e s  d o m i n a t e d  b y  d i s h - s h a p e d  s p o n g e s . 
A b u n d a n c e  o f  s p o n g e s  m a y  b e  v e r y  h i g h ,  w i t h  s p o n g e s  b e i n g  a l m o s t  t h e  o n l y 
r o c k  e l e m e n t ,  s u c h  a s  i n  t h e  c a s e  o f  t h e  S p a n i s h  s p o n g e  b i o s t r o m e s  ( s e e 
S e c t i o n  2 . 4 . 4 ) .  S o m e w h a t  m u d d i e r ,  t h i c k - b e d d e d  b i o s t r o m e s  h a v e  l e s s 
f r e q u e n t  s p o n g e s  b u t  c o n t a i n  a  l o t  o f  m i c r o b i a l  c r u s t s  ( F i g .  3 ) 

2 . 2 . 3 . P u r e  M i c r o b o l i t e  R e e f s 

A n  i n t e r e s t i n g  r e e f  t y p e  i s  t h e  o n e  t h a t  i s  a l m o s t  c o m p l e t e l y  c o m p o s e d  o f 
m i c r o b o l i t e .  S u c h  r e e f s  w e r e  w i d e s p r e a d  i n  s o m e  a r e a s  d u r i n g  t h e  L a t e 
J u r a s s i c  a n d  a r e  a l s o  k n o w n  f r o m  t h e  E a r l y  J u r a s s i c .  M i c r o b o l i t e  c r u s t s , 
d o m i n a t e d  b y  c l o t t e d ,  t h r o m b o l i t i c  f a b r i c ,  f o r m  a  d e n s e  f r a m e w o r k ,  b u i l d i n g 
u p  b i o h e r m s  f r o m  a  f e w  d e c i m e t e r s  u p  t o  3 0  m  i n  h e i g h t  ( L e i n f e l d e r  e t 
a l . , 1 9 9 3 a , b ) .  M a c r o f a u n a  i s  e i t h e r  v i r t u a l l y  a b s e n t ,  c o n f i n e d  t o  n a r r o w  l e v e l s , 
o r  i n  r a r e  c a s e s  s c a r c e l y  s c a t t e r e d  i r r e g u l a r l y  t h r o u g h o u t  t h e  r e e f s  i n  m i n i a t u r e 
f o r m s .  W h e n e v e r  f a u n a  a p p e a r s ,  i t  i s  m o s t l y  s i l i c e o u s  s p o n g e s ,  c h i e f l y  o f  t h e 
h e x a c t i n e l l i d  t y p e .  S e r p u l i d s ,  t e r e b e l l i d  w o r m s ,  a n d  e n i g m a t i c  e n c r u s t i n g 
m i c r o o r g a n i s m s  m a y  b e  o c c a s i o n a l l y  v e r y  f r e q u e n t .  A n  i n t e r e s t i n g  f e a t u r e  i s 
t h a t  s u c h  p u r e  m i c r o b o l i t e  r e e f s  a l s o  m a y  o c c u r  i n  a  r e p e t i t i v e ,  s t a c k e d  m a n n e r 
w i t h i n  s o m e  c o r a l  r e e f s  ( s e e  S e c t i o n  2 . 4 . 4 ) . 
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2 . 3 . A b i l i t i e s  a n d  D e m a n d s  o f  J u r a s s i c  R e e f  O r g a n i s m s : 
T h e  K e y  t o  P a l e o e n v i r o n m e n t a l  R e c o n s t r u c t i o n 

R e e f  o r g a n i s m s  a r e  s t r o n g l y  d e p e n d e n t  o n  e a c h  o t h e r ,  a n d  t h u s  p l a y  m a n y 
d i f f e r e n t  r o l e s  i n  r e e f  s y s t e m s ,  w h i c h  a r e  o f t e n  r e f e r r e d  t o  a s  , , c i t i e s  u n d e r 
w a t e r �  d u e  t o  t h e  f o r m a t i o n  o f  p r e s e r v a b l e  s t r u c t u r e s  a n d  t h e  i n t e n s e 
i n t e r d e p e n d e n c e  o f  t h e  r e e f  b i o t a .  I n  s u c h  c o m p a r i s o n s ,  t h e  r e e f  o r g a n i s m s  a r e 
d e s c r i b e d  a s  b e l o n g i n g  t o  d i f f e r e n t  g u i l d s ,  t h u s  h a v i n g  d i f f e r e n t  , , j o b s , �  s u c h 
a s  c h i e f  c o n s t r u c t o r s ,  c e m e n t e r s ,  r e c y c l e r s  o f  b u i l d i n g  m a t e r i a l ,  g a r d e n e r s , 
s h o p k e e p e r s ,  w a t e r  f i l t e r e r s ,  w a s t e  r e c y c l e r s ,  a n d  m u c h  m o r e  ( e . g . , 
F a g e r s t r o m ,  1 9 8 7 ,  G i n s b u r g ,  1 9 9 7 ;  L e i n f e l d e r  a n d  G i n s b u r g ,  1 9 9 8 ) .  A l l  j o b s 
a r e  n e c e s s a r y  t o  k e e p  t h e  r e e f  c i t y  s y s t e m  r u n n i n g  a n d  n o  s i n g l e  c h a i n  o r  w e b 
l i n k  c a n  b e  m i s s i n g .  I n  o r d e r  t o  a c c o m p l i s h  t h e i r  t a s k s ,  r e e f  o r g a n i s m s  h a v e 
v e r y  s p e c i a l  d e m a n d s  a n d  a b i l i t i e s .  I n  t h e  f o s s i l  e x a m p l e ,  i t  i s  a b s o l u t e l y 
n e c e s s a r y  t o  u n c o v e r  t h o s e  a b i l i t i e s  a n d  d e m a n d s  o f  e x t i n c t  r e e f  o r g a n i s m s  i n 
o r d e r  t o  e v a l u a t e  t h e i r  r o l e  a n d  e f f i c i e n c y  i n  t h e  f o s s i l  r e e f  s y s t e m .  O n l y  b y 
d o i n g  s o  i s  i t  p o s s i b l e  t o  r e c o n s t r u c t  t h e  f a c t o r s  c o n t r o l l i n g  t h e  g r o w t h  o f 
f o s s i l  r e e f s .  T h i s  i s  t h e  u l t i m a t e  g o a l  i n  a n a l y s i s  o f  f o s s i l  r e e f s  a n d  a l l o w s 
u s i n g  f o s s i l  r e e f s  a s  p a l e o e n v i r o n m e n t a l  a n d  p a l e o s t r u c t u r a l  m o n i t o r s 
( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 a ;  s e e  a l s o  S e c t i o n  2 . 4 ) . 

2 . 3 . 1 . T h e  M a s t e r  B u i l d e r s :  R e e f  C o r a l s 

T h e  m a j o r  c o n s t r u c t o r s  o f  m o d e r n  r e e f s  a r e  t h e  s c l e r a c t i n i a n  c o r a l s ,  w h i c h 
d e p e n d i n g  o n  t a x a  h a v e  v a r i a b l e  g r o w t h  r a t e s ,  s h a p e s ,  a n d  f r a g i l i t y .  T h e 
p a r a m o u n t  f e a t u r e  o f  t h e  g r e a t  m a j o r i t y  o f  m o d e r n  r e e f  c o r a l s  i s  t h e i r  p e r f e c t 
s y m b i o t i c  r e l a t i o n s h i p  w i t h  z o o x a n t h e l l a t e .  c o r a l s ,  m a k i n g  t h e m  l a r g e l y 
i n d e p e n d e n t  o f  t h e  h e t e r o t r o p h i c  f e e d i n g  m o d e .  B e s i d e s  t h e  t r o p i c a l  r e e f 
c o r a l s ,  t h e r e  a r e  n o n z o o x a n t h e l l a t e  s p e c i e s ,  s o m e  o f  w h i c h  f o r m  r e e f l i k e 
( t h o u g h  n o r m a l l y  n o t  p r e s e r v a b l e )  m e a d o w s  i n  d e e p  a n d  c o l d  w a t e r s  ( H e n r i c h 
e t  a l . ,  1 9 9 6 ) . 

J u r a s s i c  s c l e r a c t i n i a n s  h a d  a  h i g h  a n d  a c r o s s  t h e  e p o c h s  o f  t h e  J u r a s s i c 
g e n e r a l l y  i n c r e a s i n g  t a x o n o m i c  d i v e r s i t y  ( s e e  S e c t i o n  3 ) .  D u r i n g  t h e  L a t e 
J u r a s s i c ,  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  g e n e r a l l y  a p p e a r e d  i n  l a r g e - s c a l e ,  s h a l l o w i n g 
u p w a r d  s u c c e s s i o n s  i n  a  b r o a d  v a r i e t y  o f  e n v i r o n m e n t s  w h o s e  g e n e r a l 
e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  i n  m a n y  c a s e s  c a n  b e  d e t e r m i n e d  b y  c r i t e r i a 
i n d e p e n d e n t  o f  c o r a l s .  T h i s  e n a b l e s  p a l e o n t o l o g i s t s  t o  e v a l u a t e  t h e  a b i l i t i e s 
a n d  d e m a n d s  o f  J u r a s s i c  c o r a l s .  O n c e  c a l i b r a t e d ,  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  t h e n  c a n 
b e  u s e d  a s  e n v i r o n m e n t a l  m o n i t o r s  f o r  s e t t i n g s  t h a t  c a n n o t  b e  r e c o n s t r u c t e d  b y 
o t h e r  c r i t e r i a .  I n  t h i s  c h a p t e r  1  w a n t  t o  p a r t i c u l a r l y  e m p h a s i z e  s i m i l a r i t i e s  a n d 
d i f f e r e n c e s  o f  J u r a s s i c  c o r a l s  f r o m  m o d e r n  c o r a l s . 

2 . 3 . l a .  B a t h y m e t r y  a n d  t h e  P h o t o s y m b i o s i s  Q u e s t i o n .  O n e  o f  t h e  k e y 
q u e s t i o n s  i s  w h e t h e r  J u r a s s i c  r e e f  c o r a l s  a l r e a d y  p o s s e s s e d  a  p h o t o s y m b i o t i c 
r e l a t i o n s h i p  w i t h  a l g a e ,  w h i c h  i n  m o d e r n  r e e f  c o r a l s  i s  p a r a m o u n t  i n  d e t e r - 
m i n i n g  t h e  e n v i r o n m e n t a l  n e c e s s i t i e s  a n d  p h y s i o l o g i c a l  a b i l i t i e s  o f  c o r a l s  a n d 
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i n  p a r t i c u l a r  a l l o w s  t h e m  t o  g r o w  f a s t .  D e s p i t e  d i a g e n e t i c  a l t e r a t i o n  J u r a s s i c 
c o r a l s  d o  o f t e n  s h o w  a  d i s t i n c t  m a c r o s c o p i c  b a n d i n g  o f  t h e i r  s k e l e t o n s . 
M i c r o s t r u c t u r e s  o f  t h e  i n d i v i d u a l  b a n d s  a r e  a s t o n i s h i n g l y  s i m i l a r  t o  m o d e r n 
z o o x a n t h e l l a t e  c o r a l s ,  s h o w i n g  l o w -  a n d  h i g h - d e n s i t y  b a n d s ,  w h i c h  i n  m o d e r n 
c o r a l s  a r e  a t t r i b u t e d  t o  s e a s o n a l  d i f f e r e n c e s  i n  i l l u m i n a t i o n .  H i g h e r 
i l l u m i n a t i o n  a l l o w s  f o r  a  m o r e  r a p i d  l i n e a r  g r o w t h ,  a s  i t  i s  r e f l e c t e d  a s  a  b a n d 
o f  l o w e r  s t r u c t u r a l  d e n s i t y  ( A l l i s o n  e t  a l . ,  1 9 9 6 ) .  T h e  d i s t i n c t  d e v e l o p m e n t  o f 
h i g h  a n d  l o w - d e n s i t y  b a n d i n g  i n  m a n y  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l s  s u p p o r t s  a  g o o d 
a r g u m e n t  o v e r  w h e t h e r  m a n y  o f  t h e m  a l r e a d y  p o s s e s s e d  z o o x a n t h e l l a e  o r  o t h e r 
a l g a l  s y m b i o n t s . 

T h e  f o l l o w i n g  a d d i t i o n a l  a r g u m e n t s  s u p p o r t  s u c h  i n t e r p r e t a t i o n :  ( 1 )  M a n y 
J u r a s s i c  t a x a  a r e  h i g h l y  i n t e g r a t e d  f o r m s ,  w h i c h  m e a n s  t h a t  t h e y  d e v e l o p e d 
c o m p l e x  c a l i c a l  f e a t u r e s ,  s u c h  a s  t h a m n a s t e r i o i d  a n d  m e a n d r o i d  t y p e s  w i t h 
p e r f o r a t e  s e p t a e ,  d i s s e p i m e n t s ,  a n d  p e n n u l a e  ( N o s e ,  1 9 9 5 ) .  S u c h  f o r m s  a r e 
e x c l u s i v e l y  z o o x a n t h e l l a t e  t o d a y  ( C o a t e s  a n d  J a c k s o n ,  1 9 8 7 ) ,  w h e r e a s  s i m p l e r 
f o r m s  m a y  b e  b o t h  z o o x a n t h e l l a t e  a n d  n o n z o o x a n t h e l l a t e .  ( 2 )  W i t h i n 
s h a l l o w i n g - u p w a r d  s u c c e s s i o n s ,  J u r a s s i c  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  a r e  r e s t r i c t e d  t o 
t h e  u p p e r  p a r t .  ( 3 )  J u r a s s i c  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  a r e  c o m m o n l y  a s s o c i a t e d  w i t h 
h i g h - e n e r g y  s e d i m e n t s  s u c h  a s  o o l i t e s  o r  s h a l l o w  l a g o o n a l  s e d i m e n t s ,  l i k e 
d a s y c l a d a c e a n  l i m e s t o n e s  a n d  i n t e r t i d a l  l o f e r i t e  s e q u e n c e s .  ( 4 )  J u r a s s i c  c o r a l 
a s s o c i a t i o n s  m a y  s p a n  a  l a r g e r  b a t h y m e t r i c  f r a m e w o r k  t h a n  m o d e r n  r e e f a l 
c o r a l  a s s o c i a t i o n s  a n d  e v e n  s h o w  a  p a r t i a l  o v e r l a p  w i t h  s i l i c e o u s  s p o n g e 
a s s o c i a t i o n s  o f  d e e p e r  w a t e r s .  N e v e r t h e l e s s ,  d i s t i n c t  a s s o c i a t i o n s  c h a n g e 
c h a r a c t e r i s t i c a l l y  a l o n g  t h e  b a t h y m e t r i c  g r a d i e n t ,  w i t h  d e e p e r  w a t e r  o r  t u r b i d 
s e t t i n g s  c h a r a c t e r i z e d  b y  a  d o m i n a n c e  o f  p l a t e - s h a p e d  c o r a l s .  P l a t e  s h a p e  i s  a 
w i d e s p r e a d  a d a p t a t i o n  t o w a r d  l o w e r  i l l u m i n a t i o n .  T h e r e  a r e  s o m e  J u r a s s i c 
m o r p h o v a r i a b l e  c o r a l  t a x a  t h a t  s h o w  n o d u l a r  g r o w t h  i n  s h a l l o w  w a t e r , 
f l a t t e n e d ,  i r r e g u l a r  t o  p l a t e - s h a p e d  g r o w t h  i n  l o w - l i g h t  s e t t i n g s ,  a n d  b r a n c h i n g 
g r o w t h  f o r m  u n d e r  e l e v a t e d  s e d i m e n t  i n f l u x  ( N o s e ,  1 9 9 5 ;  N o s e  a n d 
L e i n f e l d e r ,  1 9 9 7 ) .  D e e p e r - w a t e r  a s s o c i a t i o n s  m i g h t  b e  c o m p l e t e l y  c o m p o s e d 
o f  p l a t e - s h a p e d  t a x a ,  s u c h  a s  t h e  m a n y  m i c r o s o l e n i d  a s s o c i a t i o n s  f r o m  I b e r i a 
o r  F r a n c e  ( E r r e n s t ,  1 9 9 0 a , b ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  I n s a l a c o ,  1 9 9 6 a ) .  I n  t h e 
t r a n s i t i o n a l  z o n e  w i t h  l i t h i s t i d  d e m o s p o n g e s ,  s o m e  J u r a s s i c  m i c r o s o l e n i d 
c o r a l s  m a y  d e v e l o p  t h i n  p l a t e  s h a p e s  m e a s u r i n g  m o r e  t h a n  1  m  a c r o s s 
( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a ) .  H o w e v e r ,  p l a t y  s h a p e s  m i g h t  a l s o  b e  a n  a d a p t a t i o n 
t o w a r d  p o o r  p l a n k t o n  a v a i l a b i l i t y  o r  o s m o t i c  n u t r i t i o n ,  a n d  m o r e o v e r  a  t w o - 
d i m e n s i o n a l  p l a t e - s h a p e d  c r o s s - s e c t i o n  t h r o u g h  a  c o r a l  c o l o n y  n e e d  n o t 
n e c e s s a r i l y  c o r r e s p o n d  t o  a  s i m i l a r  t h r e e  d i m e n s i o n a l  p l a t e  s h a p e  ( F i g .  4 ) . 

A d d i t i o n a l l y ,  b u t  n o t  u n e q u i v o c a l l y ,  p a r t i a l  s u p p o r t  f o r  t h e  o c c u r r e n c e  o f 
p h o t o s y m b i o n t s  i n  M e s o z o i c  r e e f  c o r a l s  c o m e s  f r o m  c a r b o n  a n d  o x y g e n 
i s o t o p e s .  S t a n l e y  a n d  S w a r t  ( 1 9 9 5 )  h a v e  a r g u e d  t h a t  a  p o s i t i v e  c o r r e l a t i o n  o f 
t h e s e  i s o t o p e  r a t i o s  a s  w e l l  a s  o x y g e n  r a t i o s  a b o v e  � 6  ∆  O 1 8  a r e  c h a r a c t e r i s t i c 
o f  n o n z o o x a n t h e l l a t e  f o r m s  d u e  t o  n e a r - e q u i l i b r i u m  c o n d i t i o n s  w i t h  t h e 
a m b i e n t  s e a w a t e r .  S t r o n g  c l u s t e r i n g  o f  v a l u e s  a r o u n d  � 3  t o  +  1  ∆  C 1 3  a n d  � 5 
t o  � 3  ∆ O 1 8  i s  i n t e r p r e t e d  a s  t h e  r e f l e c t i o n  o f  t h e  v i t a l  e f f e c t  o f  z o o x a n t h e l l a e . 
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FIGURE 4. Three-dimensional reconstruction of microsolenid corals from the Swiss Liesberg Beds
(Oxfordian). The irregular funnel to spiral shape may appear dish-shaped in a fragmental, two-
dimensional cross-section. Growth form is interpreted as ,best-fit� adaptation toward both reduced
illumination and background sedimentation. (From Tacaks, unpublished data.)

T h e  a u t h o r s  u s e d  M e s o z o i c  c o r a l s  t h a t  w e r e  s t i l l  p r e s e r v e d  a s  a r a g o n i t e . 
H o w e v e r ,  n o t  a l l  t h e s e  r e s u l t s  a r e  c o m p a t i b l e  w i t h  t h e  a b o v e  c r i t e r i a .  U s i n g 
P o l i s h  m a t e r i a l ,  t h e  s p e c i e s  T h a m n a s t e r i a  c o n c i n n a  s h o u l d  b e  a  n o n z o o x a n - 
t h e l l a t e  f o r m  a c c o r d i n g  t o  S t a n l e y  a n d  S w a r t  ( 1 9 9 5 ) ,  w h e r e a s  t h i s  s p e c i e s  a n d 
i t s  c l o s e  r e l a t i v e  T h a m n a s t e r i a  l o b a t a  s h o w  c l e a r l y  d e v e l o p e d  g r o w t h  b a n d i n g , 
h i g h l y  i n t e g r a t e d  c a l i c e s ,  a n d  f l a t t e n i n g  i n t e r p r e t e d  t o  b e  f r o m  g r e a t e r  w a t e r 
d e p t h .  I s o t o p i c  v a l u e s  o f  I b e r i a n  ( n o n a r a g o n i t i c )  m a t e r i a l  s h o w  n o  i s o t o p e 
c o r r e l a t i o n  a n d  p l o t  i n  t h e  z o o x a n t h e l l a t e  f i e l d  w i t h  t h e i r  ∆   C 1 3  v a l u e s  b u t  a r e 
d e p l e t e d  i n  o x y g e n ,  w h i c h  m i g h t  b e  a  d i a g e n e t i c  e f f e c t  ( N o s e  a n d  S c h m i d , 
u n p u b l i s h e d  r e s u l t s ) .  T h i s  c o n t r a d i c t i o n  m a y  b e  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  i n  b o t h 
a r a g o n i t i c  a n d  n e o m o r p h i c  m a t e r i a l ,  d i a g e n e t i c  o v e r p r i n t i n g  c o u l d  b e  t o o 
i n t e n s e  t o  u s e  t h i s  m e t h o d  o r  r a t h e r  t h a t  t h e  i s o t o p e  s i g n a l s  o f  J u r a s s i c  c o r a l s 
w e r e  n o t  a s  s t r o n g  a s  i n  m o d e r n  c o r a l s  b e c a u s e  t h e  e f f i c i e n c y  o f  t h e 
p h o t o s y m b i o t i c  r e l a t i o n  w a s  s t i l l  m u c h  l o w e r  t h a n  i n  m o d e r n  c o r a l s  ( N o s e  a n d 
L e i n f e l d e r ,  1 9 9 7 ) . 

T h e r e  a r e  a  c o u p l e  o f  i m p o r t a n t  a r g u m e n t s  t h a t  s u p p o r t  t h e  l a s t  s t a t e m e n t . 
D e s p i t e  s h o w i n g  t h e  d i s t i n c t  b i m o d a l  g r o w t h  b a n d s  o f  m o d e r n  z o o x a n t h e l l a t e s , 
g r o w t h  r a t e s  o f  J u r a s s i c  c o r a l s  w e r e  c o n s i d e r a b l y  l e s s  t h a n  t h o s e  o f  m o d e r n 
c o r a l s ,  b e i n g  i n  t h e  r a n g e  o f  3  t o  5  m m / y e a r  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  m o d e r n 
z o o x a n t h e l l a t e  c o r a l s '   a v e r a g e  r a t e s  o f  1 0  t o  1 5  m m / y e a r  ( F i g .  5 ) . 
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FIGURE 5. (Left) Linear growth rates of Upper Jurassic and modern reef-building scleractinians;
avg, average. (Recent data after Buddemeier and Kinzie, 1976; Schuhmacher, 1976.) (Right) Ratio
of low to high density band thickness in Upper Jurassic and modern reef building scleractinians
(recent data after Highsmith, 1979). (Modified after Nose and Leinfelder, 1997.)

M a x i m u m  v a l u e s  o f  m o d e r n  c o r a l s  a r e  2 8 0  m m / y e a r  a n d  m o r e ,  w h e r e a s  t h e 
h i g h e s t  g r o w t h  r a t e s  o f  J u r a s s i c  c o r a l s  m e a s u r a b l e  t o  d a t e  a r e  a b o u t  1 3 
m m / y e a r  ( B e r t l i n g ,  pe r s o n a l  co m m u n i c a t i o n , 1 9 9 8 ) .  T h i s  l o w e r  gr o w t h  r a t e  i s 
a c c o m p a n i e d  b y  a  l o w e r  r a t i o  o f  l o w -  v e r s u s  h i g h - d e n s i t y  b a n d  t h i c k n e s s , 
w h i c h  i n  m o d e r n  zo o x a n t h e l l a t e  r e e f  co r a l s  r a n g e s  f r o m  0 . 8  t o  5 ,  w h e r e a s  i n 
U p p e r  J u r a s s i c  t a x a  t h e  r a t i o s  a v e r a g e  a r o u n d  1  a n d  n e v e r  e x c e e d  1 . 6 .  T h i s 
s h o w s  t h a t  d e s p i t e  a  d i f f e r e n t  c a l c i f i c a t i o n  p a t t e r n  d u e  t o  e l e v a t e d  l i g h t 
a v a i l a b i l i t y ,  t h e r e  w a s  n o  m a j o r  p u s h  i n  g r o w t h  r a t e ,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e 
p h o t o s y m b i o t i c  r e l a t i o n s h i p  w a s  n o t  y e t  a s  e f f e c t i v e  a s  i n  m o d e r n  f o r m s . 
C o r a l s  al s o  m a y  ha v e  b e e n  ap o z o o x a n t h e l l a t e ,  i . e . , s w i t c h i n g  f r o m  z o o x a n t h e l - 
l a t e  t o  n o n z o o x a n t h e l l a t e  s t a t e  ( S t a n l e y ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ,  1 9 9 8 ) . 
Another important argument is that highest species diversity of Upper J u r a s s i c 
c o r a l  a s s o c i a t i o n s  a p p e a r s  i n  s e t t i n g s  w i t h  a  h i g h l y  r e d u c e d  y e t  c l e a r l y 
noticeable siliciclastic influx rather than in pure carbonate settings ( S e c t i o n 
2 . 4 . 4 ) .  A g a i n ,  t h i s  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  p h o t o s y m b i o t i c  r e l a t i o n  w a s  n o t  y e t 
p e r f e c t e d  s o  t h a t  t h e s e  c o r a l s  w e r e  n o t  y e t  a d a p t e d  t o  s t r o n g l y  o l i g o t r o p h i c 
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s e t t i n g s  a n d  m o d e r a t e l y  o l i g o t r o p h i c  t o  m e s o t r o p h i c  s i t e s  w e r e  p r e f e r r e d  f o r  a t 
l e a s t  s o m e  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  a s s o c i a t i o n s . 

2 . 3 . 1 b .  S e d i m e n t a t i o n  R a t e .  I n  c o n t r a s t  t o  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  p o s i t i v e 
e f f e c t  o f  a  v e r y  l o w  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x ,  r a i s e d  s e d i m e n t a t i o n  r a t e s  w e r e  a s 
j u s t  a  t h r e a t  t o  J u r a s s i c  c o r a l s  a s  t h e y  a r e  t o  m o d e r n  on e s  ( R o g e r s ,  1 9 9 0 ;  R i e g l , 
1 9 9 5 )  a n d  s t r o n g l y  e l e v a t e d  s e d i m e n t a t i o n  r a t e s  c o u l d  n o t  b e  t o l e r a t e d . 
N e v e r t h e l e s s ,  t h e r e  w a s  a  c o n s i d e r a b l e  r a n g e  o f  t o l e r a b l e  ba c k g r o u n d  s e d i m e n - 
t a t i o n  a m o n g  J u r a s s i c  c o r a l s .  I n  g e n e r a l ,  c o r a l  g r o w t h  f o r m s  a n d  c a l i c a l  t y p e s 
m a y  b e  a d a p t e d  t o  s e d i m e n t a t i o n  t o  a  v a r i a b l e  d e g r e e .  G r o w t h  f o r m  s t r a t e g i e s 
a r e  s t r a i g h t f o r w a r d ,  w i t h  c y l i n d r i c a l  s o l i t a r y  f o r m s  a n d  b u s h y  c o r a l s  b e t t e r 
a d a p t e d  t h a n  m a s s i v e  c o l o n i e s .  A m o n g  m a s s i v e  c o l o n i e s ,  d o m a l  f o r m s  a r e  l e s s 
v u l n e r a b l e  t h a n  f l a t ,  e n c r u s t i n g ,  o r  p l a t e - s h a p e d  c o r a l s .  A l s o ,  nu m b e r  o f  s e p t a e 
( a s  a n  e x p r e s s i o n  o f  a v a i l a b l e  t e n t a c l e s  t h a t  c a n  b e  u s e d  f o r  c l e a n i n g )  a n d 
c a l i c a l  t y p e s  o f  m a s s i v e  c o l o n i e s  m a y  b e  g o o d  i n d i c a t o r s  o f  p o t e n t i a l  a d a p t a - 
t i o n .  C e r i o i d  f o r m s  w i t h  d e e p  c a l i c e s  a n d  s t r o n g  c a l i c a l  w a l l s  a r e  p o o r l y 
a d a p t e d ,  w h e r e a s  t h a m n a s t e r o i d  a n d  m e a n d r o i d  s h a p e s  p o s e  f e w e r  p r o b l e m s  i n 
s o r t i n g  o u t  u n w a n t e d  p a r t i c l e s  b y  t e n t a c l e  a c t i v i t y  ( H u b b a r d  a n d  P o c o c k , 
1 9 7 2 ;  L e i n f e l d e r ,  19 8 6 ,  19 9 4 b ) .  H o w e v e r ,  t h e r e  a r e  m a n y  e x c e p t i o n s  t o  s u c h 
m o r p h o l o g i c a l  c o n c e p t s .  P o o r l y  a d a p t e d  c o r a l s  m i g h t  h a v e  g r o w n  u n d e r  t h e 
s h e l t e r  o f  l a r g e r  a n d  b e t t e r - a d a p t e d  f o r m s .  C o l o n i a l  s k e l e t a l  m o r p h o l o g i e s 
m u s t  a l s o  e x p r e s s  f a c t o r s  o t h e r  t h a n  s e d i m e n t a t i o n ,  s u c h  a s  i l l u m i n a t i o n . 
C o r a l l u m  s h a p e s  a r e  m u l t i f u n c t i o n a l  a n d  m a y  r e p r e s e n t  a  b e s t - f i t  c o m p r o m i s e 
t o w a r d  d i f f e r e n t  a d a p t a t i o n s .  A n  e x a m p l e  a r e  t h e  d o m i n a n t l y  p l a t y  s h a p e s  o f 
m a n y  m i c r o s o l e n i d  a s s o c i a t i o n s  i n t e r p r e t e d  a s  a  l o w - l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  d e e p e r 
o r  t u r b i d  se t t i n g s  ( B e r t l i n g ,  1 9 9 7 b ;  E r r e n s t ,  19 9 0 a , b ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a , 
1 9 9 6 ;  I n s a l a c o ,  19 9 6 a ) .  M i c r o s o l e n i d s  h a v e  be e n  c o m p a r e d  w i t h  t h e  m o d e r n 
z o o x a n t h e l l a t e  t a b u l a r  d e e p - w a t e r  f o r m  L e p t o s e r i s  f r a g i l i s  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 2 ; 
I n s a l a c o ,  19 9 6a ) .  L e p t o s e r i s  f r a g i l i s  o c cu r s  d o w n  t o  1 5 0  m  i n  t h e  c l e a r  w a t e r s  of 
t h e  Re d  S e a  b y  c o m b i n i n g  bo t h  a  v e r y  so p h i s t i c a t e d  i n d i r e c t  p h o t o s y m b i o t i c 
r e l a t i o n s h i p  an d  e n h a n c e d  s u s p e n s i o n  f e e d i n g  m o r p h o l o g i e s  ( S c h l i c h t e r ,  1 9 9 2 ) . 
I n s a l a c o  ( 1 9 9 6 a )  p r e s e n t e d  a  k e y  s t u d y  o n  s u c h  a s s o c i a t i o n s  b a s e d  o n 
c o m p a r a t i v e  s t u d y  o f  o c c u r r e n c e s  f r o m  e a s t e r n  F r a n c e ,  S w i t z e r l a n d ,  a n d 
E n g l a n d .  H e  a l s o  i n t e r p r e t e d  p u r e  c a r b o n a t e ,  l o w - d i v e r s i t y  m i c r o s o l e n i d 
a s s o c i a t i o n s  w i t h  p l a t e  s h a p e  d o m i n a n c e  a s  d e e p e r  w a t e r  s e t t i n g s ,  w h e r e a s  t h e 
, , m i c r o s o l e n i d  w i n d o w �  w a s  r a i s e d  i n  a r e a s  w i t h  t e r r i g e n e o u s  i n f l u e n c e  d u e 
t o  t u r b i d  w a t e r s .  H o w e v e r ,  s u c h  i n t e r p r e t a t i o n  m i g h t  b e  b i a s e d  d u e  t o  t w o - 
d i m e n s i o n a l  i n t e r p r e t a t i o n  o f  g r o w t h  f o r m s .  A c t u a l l y ,  d e t a i l e d  a n a l y s i s  o f 
g r o w t h  f o r m s  f r o m  t h e  S w i s s  a n d  F r e n c h  o c c u r r e n c e s  s h o w e d  t h a t  m i c r o - 
s o l e n i d s  a r e  n o t  g e n e r a l l y  p l a t y ,  b u t  c o m m o n l y  e x h i b i t  i n t e r m i t t e n t  p u s t u l a r 
g r o w t h ,  e n a b l i n g  c a l i c a l  g r o w t h  t o  k e e p  u p  w i t h  e p i s o d e s  o f  s e d i m e n t a t i o n 
( T a k a c s  a n d  S t u t t g a r t ,  u n p u b l i s h e d  r e s u l t s ) .  T h r e e - d i m e n s i o n a l  r e c o n s t r u c t i o n 
b a s e d  o n  p a r a l l e l  s l a b s  s h o w s  t h a t  m a n y  p l a t y  g r o w t h  f o r m s  m e a s u r e d  f r o m 
t w o - d i m e n s i o n a l  s l a b s  a c t u a l l y  r e f e r  t o  b r o a d  f u n n e l - s h a p e d  t o  i r r e g u l a r 
c o l o n i e s  ( F i g .  4 ) ,  w h i c h  r e p r e s e n t  t h e  b e s t  a d a p t a t i o n a l  f i t  t o w a r d  ( 1 )  s u r f a c e 
e n l a r g e m e n t  n e c e s s a r y  be c a u s e  o f  t u r b i d i t y ,  ( 2 )  r e m o v a l  p o s s i b i l i t i e s  of  al l o c h - 
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t h o n o u s  m a t e r i a l  s e t t l i n g  d o w n  f r o m  t h e  w a t e r  c o l u m n ,  a n d  ( 3 )  r a p i d  u p w a r d 
g r o w t h  t o  c o p e  w i t h  s e d i m e n t a t i o n . 

B e r t l i n g  ( 1 9 9 7 b ) ,  i n  a n  O x f o r d i a n  e x a m p l e  f r o m  n o r t h e r n  G e r m a n y , 
p o i n t e d  o u t  t h a t  b i o s t r o m e s  c o m p o s e d  o f  p l a t y  c o r a l s  a l s o  m a y  d e v e l o p  u n d e r 
s t r o n g  s e d i m e n t  s t r e s s ,  w h e n  s e d i m e n t a t i o n  i s  i n t e r m i t t e n t .  G r o w t h  b a n d i n g 
s h o w s  t h a t  c o r a l  g r o w t h  i s  l i m i t e d  t o  a b o u t  2 0  y e a r s  o f  n o n s e d i m e n t a t i o n , 
w h e r e a s  s t r o n g  s e d i m e n t  p u l s e s  a r e  r e f l e c t e d  b y  t h e  s i l i c i c l a s t i c  m a t r i x .  I n 
m a n y  o t h e r  c a s e s ,  h o w e v e r ,  m i c r o s o l e n i d s  u n d e r w e n t  m o r e  f r e q u e n t ,  p r o b a b l y 
s e a s o n a l  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x ,  t r i g g e r i n g  t h e  i r r e g u l a r ,  b r o a d  f u n n e l  s h a p e s 
d e s c r i b e d  a b o v e .  M o r e o v e r ,  c o r a l  c a l i c e s  a l s o  m a y  b e  o r i e n t e d  d o w n w a r d , 
r e j e c t i n g  t h e  s i m p l i f i e d  l o w - l i g h t  t h e o r y  f o r  b r o a d e n e d  m i c r o s o l e n i d  c o r a l s .  I n 
S w i t z e r l a n d  a n d  F r a n c e ,  c l a y e y  m i c r o s o l e n i d  a s s o c i a t i o n s  a r e  o v e r l a i n  b y  p u r e 
c a r b o n a t e  m i c r o s o l e n i d  a s s o c i a t i o n s ,  b o t h  d o m i n a t e d  b y  b r o a d e n e d ,  t w o - 
d i m e n s i o n a l  p l a t y  g r o w t h  f o r m s .  T h e y  o c c u r  w i t h i n  a  g e n e r a l l y  s h a l l o w i n g 
u p w a r d  s u c c e s s i o n  a n d  i t  a p p e a r s  t h a t  t h e  l o w e r ,  c l a y e y  a s s o c i a t i o n  g r e w  i n 
d e e p e r  w a t e r s  t h a n  t h e  c o m p o s i t i o n a l l y  d i s t i n c t ,  s u p e r i m p o s e d ,  c a l c a r e o u s 
a s s o c i a t i o n  ( L a t e r n s e r ,  2 0 0 0 ) ,  w h i c h  i s  a  c o n t r a s t i n g  v i e w  t o  t h e  i n t e r p r e t a t i o n 
o f  I n s a l a c o  ( 1 9 9 6 a ) .  T h i s  n e w  i n t e r p r e t a t i o n  i s  c o r r o b o r a t e d  b y  t h e  o c c u r r e n c e 
o f  d i a g n o s t i c  s h a l l o w - w a t e r  o r g a n i s m s ,  s u c h  a s  L i t h o c o d i u m  a n d  B a c i n e l l a 
( s e e  S e c t i o n  2 . 3 . 4 ) ,  b y  a  d o m i n a n t l y  b i o c l a s t i c  g r o u n d  m a s s  a n d  b y  e c h i n o i d 
t y p e s  i n d i c a t i v e  o f  e l e v a t e d  w a t e r  e n e r g y  ( s e e  S e c t i o n  2 . 3 . 3 ) . 

B e s i d e s  g e n e r a l  g r o w t h  a n d  c a l i c a l  f o r m s  o f  c o r a l s ,  a d d i t i o n a l  c r i t e r i a  a r e 
n e c e s s a r y  t o  i d e n t i f y  t h e  d e g r e e  o f  s e d i m e n t a t i o n  r a t e  i n  a  J u r a s s i c  c o r a l 
a s s o c i a t i o n ,  p a r t i c u l a r l y  s i n c e  m a n y  m o d e r n  c o r a l s  h a v e  a  g o o d  c a p a b i l i t y  o f 
c l e a n i n g  t h e m s e l v e s  t h r o u g h  m u c u s  s e c r e t i o n .  T h i s  h a s  n o  d i r e c t  e x p r e s s i o n  i n 
t h e  m o r p h o l o g y  o f  t h e  c o r a l l i t e  o r  t h e  g e n e r a l  g r o w t h  f o r m .  O t h e r  u s e f u l 
c r i t e r i a  a r e : 

• C o r a l s  m a y  s h o w  s t e p l i k e  r u g g e d  u n d e r s i d e s  o r  n o n e n v e l o p i n g  g r o w t h 
b a n d s  t h a t  d e m o n s t r a t e  t h a t  c o r a l s  b e c a m e  p a r t i a l l y  b u r i e d  w h i l e 
g r o w i n g .  R u g g e d  m a r g i n s  a r e  i n d i c a t i v e  o f  o c c a s i o n a l  s e d i m e n t a r y 
e v e n t s ,  w h e r e a s  s m o o t h  m a r g i n s  w i t h  n o n e n v e l o p i n g  g r o w t h  b a n d  a r e 
c h a r a c t e r i s t i c  o f  c o n t i n u o u s l y  e l e v a t e d  s e d i m e n t a t i o n  ( N o s e  a n d 
L e i n f e l d e r ,  1 9 9 7 ) . 

• T h i c k  m i c r o b i a l  c r u s t s  w i t h  f r e q u e n t  m i c r o e n c r u s t e r s  o n  c o r a l  s u r f a c e s 
a r e  g o o d  i n d i c a t o r s  o f  v e r y  r e d u c e d  b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n . 

• M i c r o e n c r u s t e r s  a l o n e  o r  a s s o c i a t e d  w i t h  t h i n  m i c r o b i a l  c r u s t s  m i g h t  b e 
i n d i c a t i v e  o f  s t r o n g l y  r e d u c e d  b u t  i n t e r m i t t e n t  s e d i m e n t a t i o n . 

• V e r y  l o w  d i v e r s i t i e s  o f  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  p o i n t  s t r o n g l y  t o  s e d i m e n t a - 
t i o n  s t r e s s ,  i f  o t h e r  s t r e s s  f a c t o r s ,  s u c h  a s  g r e a t  de p t h ,  s t r o n g  a b r a s i o n ,  o r 
a b n o r m a l  s a l i n i t i e s  c a n  b e  r u l e d  o u t . 

2 . 3 . l c . W a t e r  E n e r g y .  T h e r e  a r e  s o m e  a d d i t i o n a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n 
J u r a s s i c  a n d  m o d e r n  c o r a l s  a n d  c o r a l  a s s o c i a t i o n s .  T h e  d o m i n a n c e  o f  d i s t i n c t 
m o r p h o l o g y  i n  c o m p a r a b l e  h y d r a u l i c  s e t t i n g s  i s  n o t  c o m p a t i b l e  b e t w e e n 
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J u r a s s i c  a n d  m o d e r n  c o r a l s .  J u r a s s i c  h i g h - e n e r g y  s e t t i n g s  a r e  d o m i n a t e d  b y 
m a s s i v e  h e m i s p h e r i c a l  r a t h e r  t h a n  b r a n c h i n g  f o r m s  a s  i n  m o d e r n  c o r a l  r e e f s . 
I n  t h e  J u r a s s i c ,  b r a n c h i n g  f o r m s  w e r e  l a r g e l y  r e s t r i c t e d  t o  l o w e r  e n e r g y 
s e t t i n g s .  H o w e v e r ,  s o m e  s p e c i e s  o f  C a l a m o p h y l l i o p s i s ,  S t y l o s m i l i a ,  a n d 
D e r m o s m i l i a  d o  o c c u r  i n  h i g h e r - e n e r g y  r e e f s  o f  P o r t u g a l  a n d  L o r r a i n e 
( F r a n c e ) ,  w h i c h  c o u l d  i n d i c a t e  s t r a t e g i e s  s i m i l a r  t o  m o d e r n  a c r o p o r o i d s ,  s u c h 
a s  r a p i d  r e g e n e r a t i o n  p o t e n t i a l  a f t e r  s t o r m s .  F l a t  e n c r u s t i n g  f o r m s ,  w h i c h  m a y 
o c c u r  i n  m o d e r n ,  h i g h l y  a b r a s i v e  s e t t i n g s ,  a r e  n o t  s i m i l a r l y  d e v e l o p e d  i n 
J u r a s s i c  r e e f s  o w i n g  t o  t h e  f a c t  t h a t  s u c h  e n v i r o n m e n t s  w e r e  n o r m a l l y 
u n s u i t a b l e  f o r  c o l o n i z a t i o n  ( s e e  S e c t i o n  2 . 3 . 5 ) .  H o w e v e r ,  l o a f - s h a p e d ,  b r o a d , 
n o n e n c r u s t i n g  m o r p h o l o g i e s  a r e  a  t y p i c a l  e l e m e n t  o f  u n s t a b l e ,  s a n d - g r o u n d , 
h i g h - e n e r g y  r e e f s  a n d  p r o b a b l y  r e p r e s e n t  s t a b i l i z a t i o n  s t r a t e g i e s  b y  a  b r o a d , 
l o w e r  r e s t i n g  s u r f a c e . 

2 . 3 . 1 d .  S a l i n i t y .  A  f e w  J u r a s s i c  c o r a l  t a x a  w e r e  v e r y  e u r y h a l i n e . 
A m p h i a s t r e a  p i r i f o r m i s ,  f o r  i n s t a n c e ,  f o r m e d  s m a l l ,  m o n o s p e c i f i c  r e e f  b o d i e s 
u p  t o  1  m  l a r g e  i n  a n  o y s t e r — I s o g n o m o n  a s s o c i a t i o n  w i t h i n  d e l t a  e m b a y m e n t s 
i n  K i m m e r i d g i a n  a n d  T i t h o n i a n  r o c k s  o f  P o r t u g a l  ( F ü r s i c h ,  1 9 8 1 ;  F ü r s i c h  a n d 
W e r n e r ,  1 9 8 6 ;  L e i n f e l d e r ,  1 9 8 6 ) . 

2 . 3 . 1 e .  T e m p e r a t u r e .  N o  J u r a s s i c  c o l d - w a t e r  c o r a l s  a r e  k n o w n . 
A s t o n i s h i n g  c o r a l  p r o d u c t i v i t y  o c c u r r e d  i n  f a i r l y  h i g h  p a l e o l a t i t u d e s  ( e . g . , 
G e r m a n y :  B e r t l i n g ,  1 9 9 3 ,  1 9 9 7 b ;  S o u t h e r n  E n g l a n d :  I n s a l a c o  e t  a l . ,  1 9 9 7 ) . 
L o w  c o r a l  d i v e r s i t i e s  o f  s o u t h e r n  A r g e n t i n e a n  O x f o r d i a n  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  a r e 
i n t e r p r e t e d  a s  t h e  r e s u l t  o f  s i l t a t i o n  s t r e s s  ( M o r s c h ,  1 9 8 9 ) ,  r a t h e r  t h a n  c l i m a t i c 
s t r e s s ,  s i n c e  c o r a l  c o l o n i e s  a r e  l a r g e  a n d  c o - o c c u r  w i t h  d a s y c l a d a c e a n  a l g a e 
a n d  c a l c a r e o u s  o o l i t e s  ( M o r s c h ,  1 9 8 9 ;  M a t h e o s  a n d  M o r s c h ,  1 9 9 0 ;  L e g g a r e t a , 
1 9 9 1 ) . 

2 . 3 . 2 . M u l t i p u r p o s e  W o r k e r s :  T h e  S p o n g e s 

M o s t  o f  t h e  s p o n g e s  i n  m o d e r n  r e e f s  a r e  s o f t  s p o n g e s  b e l o n g i n g  t o  t h e 
d e m o s p o n g e  g r o u p .  M u c h  r a r e r  a r e  c o r a l l i n e  s p o n g e s  t h a t  e x h i b i t  a  b a s a l  c o r a l 
s k e l e t o n ,  a r e  n o r m a l l y  s m a l l ,  a n d  o f t e n  a r e  r e s t r i c t e d  t o  r e e f  c a v e s .  T h e 
s p o n g e s  a r e  o f t e n  d e s c r i b e d  as  t h e  w a t e r  f i l t e r  s y s t e m  of  t h e  r e e f ,  b y  t h e i r 
a b i l i t i e s  t o  f i l t e r  h u g e  am o u n t s  o f  w a t e r  i n  o r d e r  t o  f e e d  o n  b a c t e r i a ,  a  p r i n c i p a l 
f o o d  s o u r c e .  T h e y  a l s o  s e r v e  p a r t l y  t o  s t a b i l i z e  l o o s e  s u b s t r a t e s  t h a t  s u b s e - 
q u e n t l y  b e c o m e  c e m e n t e d  b y  o t h e r  o r g a n i s m s ,  r e d u c i n g  a b r a s i v e  i n f l u e n c e  o f 
s a n d - s i z e d  p a r t i c l e s  w i t h i n  t h e  r e e f  ( G r e b  e t  a l . ,  1 9 9 6 ) .  M a n y  m o d e r n  s p o n g e s 
l i v e  o u t s i d e  m o d e r n  c o r a l  r e e f s  i n  n e a r l y  a l l  w a t e r  d e p t h s .  T h e  h o m e  o f  m o s t 
m o d e r n  s i l i c e o u s  s p o n g e s  ( l i t h i s t i d  d e m o s p o n g e s  a n d  h e x a c t i n o s a n  s p o n g e s ) 
a r e  d e e p e r  w a t e r s ,  d o w n  t o  b a t h y a l  d e p t h s  ( R e i d ,  1 9 6 8 ;  c o m p i l a t i o n  o f 
a d d i t i o n a l  r e f e r e n c e s  i n  K r a u t t e r ,  1 9 9 7 ) .  O n l y  r a r e l y  d o  t h e y  f o r m  s i l i c e o u s 
s p o n g e  m e a d o w s  ( H e n r i c h  e t  a l . ,  1 9 9 2 ) ,  a n d  o n l y  a  f e w  l o c a l i t i e s  a r e  k n o w n  t o 
d a t e  w h e r e  r i g i d  h e x a c t i n o s a n  s p o n g e s  o c c u r  i n  d e e p  s h e l f  m u d m o u n d s 
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( C o n w a y  e t  a l . ,  1 9 9 1 ;  C o n w a y  a n d  B a r r i e ,  1 9 9 7 ) .  H o w e v e r ,  t h e  l a t t e r  l o c a l i t y 
i s  n o t  a  d i r e c t  a n a l o g u e  t o  J u r a s s i c  s i l i c e o u s  s p o n g e  m u d m o u n d s  b e c a u s e  t h e 
m o d e r n  e x a m p l e  i s  c o m p o s e d  o f  t e r r i g e n e o u s  m u d ,  w h e r e a s  t h e  m u d  i n  t h e 
J u r a s s i c  e x a m p l e s  i s  l a r g e l y  c a r b o n a t e .  R e c e n t l y ,  P i s e r a  ( 1 9 9 7 )  p o i n t e d  t o 
s o m e  p o s s i b l e  m o d e r n  a n a l o g u e s  f o r  s i l i c e o u s  s p o n g e  s e t t i n g s  o n  d e e p e r 
c a r b o n a t e - d o m i n a t e d  s h e l v e s ,  s u c h  a s  t h e  b a t h y a l  l i t h i s t i d  a s s o c i a t i o n s  o n  t h e 
s l o p e s  o f  N e w  C a l e d o n i a  ( L é v i  a n d  L é v i ,  1 9 8 8 ;  R o u x  e t  a l . ,  1 9 9 1 ) .  D e t a i l e d 
a n a l y s i s  i s  s t i l l  l a c k i n g  a n d  f u r t h e r  s t u d i e s  w i l l  s h o w  w h e t h e r  t h e s e 
o c c u r r e n c e s  c o u l d  s e r v e  a s  m o d e l s  f o r  J u r a s s i c  s p o n g e  r e e f s .  T o  d a t e ,  i t 
a p p e a r s  t h a t  n o n e  o f  t h e  k n o w n  m o d e r n  s p o n g e  s e t t i n g s  a r e  d i r e c t l y 
c o m p a r a b l e  w i t h  t h o s e  o f  t h e  J u r a s s i c ,  p a r t i c u l a r l y  t h e  s p e c t a c u l a r  s p o n g e 
m o u n d s . 

W h e r e a s  n o t  m u c h  i s  k n o w n  a b o u t  J u r a s s i c  s o f t  s p o n g e s ,  t h o s e  w i t h  a 
r i g i d  s k e l e t o n  o c c u r  f r e q u e n t l y  i n  J u r a s s i c  r e e f s .  I n  c o r a l  r e e f s , 
s t r o m a t o p o r o i d s  ( n o w  g e n e r a l l y  a s s i g n e d  t o  t h e  c o r a l l i n e  s p o n g e s  t h a t  h a v e  a n 
i d e n t i c a l  b a s a l  c a l c a r e o u s  s k e l e t o n )  a n d  o t h e r  s p o n g e s  w i t h  c a l c a r e o u s 
s k e l e t o n s  ( C a l c a r e a )  a r e  c o m m o n  e l e m e n t s  a n d  o c c a s i o n a l l y  e v e n  d o m i n a t e  t o 
f o r m  m e a d o w s  ( F ü r s i c h  a n d  W e r n e r ,  1 9 9 1 ;  W e r n e r  e t  a l . ,  1 9 9 4 ) .  N e a r l y  a l l  o f 
t h e m  a r e  r e s t r i c t e d  t o  s h a l l o w  w a t e r .  S i l i c e o u s  s p o n g e s  a r e  r a r e  i n  J u r a s s i c 
c o r a l  r e e f s  b u t  a r e  t h e  d o m i n a n t  e l e m e n t  i n  t h e  s p o n g e  r e e f s .  I n  g e n e r a l ,  t h e r e 
m a y  b e  e i t h e r  a  d o m i n a n c e  o f  l i t h i s t i d s  w i t h  a d d i t i o n a l  h e x a c t i n o s a n  e l e m e n t s 
o r  a  d o m i n a n c e  o f  h e x a c t i n o s a n s  w i t h o u t  l i t h i s t i d s .  T a x a  d i v e r s i t y  r a n g e s  f r o m 
h i g h  t o  v e r y  r e d u c e d ,  w i t h  d i s t i n c t  g r o w t h  f o r m s  c l e a r l y  p r e d o m i n a t i n g  i n  t h e 
l o w - d i v e r s i t y  a s s o c i a t i o n s  ( d i s h  s h a p e  d o m i n a n c e  o r  t u b e - v a s e  s h a p e 
d o m i n a n c e ;  s e e  S e c t i o n  2 . 4 . 4 ) . 

T h e  b i o l o g y  o f  m o d e r n  s i l i c e o u s  s p o n g e s  i s  n o t  f u l l y  u n d e r s t o o d . 
R e c e n t l y ,  K r a u t t e r  ( 1 9 9 7 )  c o m p i l e d  a v a i l a b l e  d a t a  o n  m o d e r n  s p o n g e s  a n d , 
b a s e d  o n  b o t h  m o d e r n  a n d  J u r a s s i c  e x a m p l e s ,  d e v e l o p e d  m o r p h o l o g i c a l 
c r i t e r i a  t o  h i g h l i g h t  d e m a n d s  a n d  a b i l i t i e s  o f  J u r a s s i c  s p o n g e s .  O f  p a r t i c u l a r 
i n t e r e s t  i s  t h a t  t h e  t w o  m a j o r  g r o u p s  o f  s i l i c e o u s  s p o n g e s  d i f f e r  c o n s i d e r a b l y 
i n  t h e i r  b i o l o g y  a n d  p h y s i o l o g y . 

       2 . 3 . 2 a .   E n e r g y  U p t a k e .  T h e  n o r m a l  f e e d i n g  s t r a t e g y  o f  s p o n g e s  i s  a c t i v e 
f i l t e r i n g  o f  m i n u t e  p l a n k t i c  o r g a n i c  m a t t e r .  S i n c e  o s t i a  a r e  r a r e l y  l a r g e r  t h a n 
2 0 0  µ m ,  t h e  u s a b l e  p a r t i c l e  s i z e  i s  b e l o w  t h i s  l i m i t ,  d o w n  t o  1  µ m ;  h e n c e , 
s p o n g e s  l a r g e l y  f i l t e r  o n  t h e  m i c r o - ,  n a n n o - ,  a n d  p i c o p l a n k t o n ,  m o s t  o f  w h i c h 
a r e w  f r e e  l i v i n g  b a c t e r i a .  T h e  a m o u n t  o f  f r e e  b a c t e r i a  r a p i d l y  d i m i n i s h e s  i n 
g r e a t e r  w a t e r  d e p t h  ( H o b b i e  e t  a l . ,  1 9 7 2 ;  R h e i n h e i m e r ,  1 9 8 0 ) ,  a  f a c t  f o r  w h i c h 
s p o n g e s  c o m p e n s a t e  b y  e n o r m o u s  w a t e r  p u m p i n g  a c t i v i t y  o r  b y  a d d i t i o n a l 
f o r m s  o f  e n e r g y  up t a k e .  M a n y  s p o n g e s  of  t h e  d e m o s p o n g e  gr o u p  ( i n c l u d i n g  t h e 
i m p o r t a n t  J u r a s s i c  l i t h i s t i d  s p o n g e s )  c u l t i v a t e  e n o r m o u s  a m o u n t s  o f  b a c t e r i a  o r 
c y a n o b a c t e r i a ,  w h i c h  c a n  a m o u n t  t o  m o r e  t h a n  8 0 %  o f  t h e  s o f t  t i s s u e  o f 
s p o n g e s .  T h i s  a p p e a r s  a  u s e f u l  s t r a t e g y  t o  d e a l  w i t h  m a j o r  s t r o n g  f l u c t u a t i o n s 
i n  n u t r i e n t  a v a i l a b i l i t y .  W h e r e a s  t h e  s y m b i o t i c  r e l a t i o n s h i p  w i t h  c y a n o b a c t e r i a 
i s  e v i d e n t  ( W i l k i n s o n  a n d  T r o t t ,  1 9 8 5 ;  W i l k i n s o n  a n d  E v a n s ,  1 9 8 9 ) ,  t h e  s a m e 
i s  a l s o  p l a u s i b l e  f o r  t h e  s e t t l e m e n t  o f  p u r e  b a c t e r i a .  B a c t e r i a  p r o b a b l y  b e n e f i t 
f r o m  t h e  c h e m i c a l  m i c r o e n v i r o n m e n t  a n d  t h e  w a s t e  p r o d u c t s  o f  t h e  h o s t 
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s p o n g e ,  w h e r e a s  t h e  s p o n g e  c a n  f e e d  o n  m e t a b o l i c  p r o d u c t s  o f  t h e  b a c t e r i a  o r 
t h e  b a c t e r i a  t h e m s e l v e s ,  e s p e c i a l l y  i n  t i m e s  o f  r e d u c e d  a v a i l a b i l i t y  o f  e x t e r n a l 
f o o d .  T h i s  s t r a t e g y  e n a b l e s  t h e m  t o  i n h a b i t  e n v i r o n m e n t s  t h a t  a r e  d e p l e t e d  i n 
e x t e r n a l  p l a n k t i c  f o o d .  I n  f o s s i l  e x a m p l e s ,  l i t h i s t i d  s p o n g e s  w i t h  v e r y  l a r g e 
t h i c k  b o d y  w a l l s  a p p e a r  t o  h a v e  u s e d  t h i s  s t r a t e g y .  T h i s  i s  p a r t i c u l a r l y  o b v i o u s 
i f  i n  m o r p h o v a r i a b l e  f o r m s  t h e  s a m e  s p e c i e s  a p p e a r s  t h i n  i n  s o m e 
e n v i r o n m e n t s  b u t  t h i c k e n e d  a n d  g l o b o i d  i n  o t h e r  s e t t i n g s .  I n  l i t h i s t i d - 
d o m i n a t e d  a s s o c i a t i o n s ,  l o w  n u t r i e n t  a v a i l a b i l i t y  m a y  b e  i n d i c a t e d  i f : 

-  T h i c k - w a l l e d  f o r m s  d o m i n a t e ,  w h e r e a s  t h i n - w a l l e d ,  m o r p h o c o n s t a n t  f o r m s 
a r e  m i s s i n g . 

-  M o r p h o v a r i a b l e  f o r m s  a r e  o f  t h e  n o d u l a r  t o  g l o b o i d ,  i . e . ,  t h e  h i g h v o l u m e - 
p e r - s u r f a c e  t y p e . 

-  T h e  d i v e r s i t y  o f  t h e  e n t i r e  a s s o c i a t i o n  i s  l o w . 

H e x a c t i n e l l i d  s p o n g e s  h a v e  a  c o m p l e t e l y  d i f f e r e n t  b a u p l a n ,  a n d  t h u s  a r e 
c o n s i d e r e d  a n  i n d e p e n d e n t  p h y l u m  b y  s o m e  a u t h o r s  ( d i s c u s s i o n  i n  R e i s w i g 
a n d  M a c k i e ,  1 9 8 3 ) .  T h e  v o l u m e  o f  t h e i r  o r g a n i c  t i s s u e  i s  e x t r e m e l y  t h i n ,  j u s t 
c o a t i n g  t h e  s i l i c a  s p i c u l e  s k e l e t o n .  T h e i r  f i l t e r - f e e d i n g  c a p a c i t y  i s  m u c h  p o o r e r 
t h a n  i n  l i t h i s t i d  s p o n g e s ,  b u t  t h e i r  t i s s u e  c h a r a c t e r i s t i c s  e n a b l e  t h e m  t o  f e e d 
l a r g e l y  o n  d i s s o l v e d  a n d  c o l l o i d a l  o r g a n i c  m a t t e r  b y  o s m o t r o p h y .  D i s s o l v e d 
a n d  c o l l o i d a l  o r g a n i c  m a t t e r  b e c o m e  s t r o n g l y  e n r i c h e d  i n  d e e p e r  w a t e r s 
t h r o u g h  t h e  d e c a y  o f  s i n k i n g  d e a d  p l a n k t o n  a n d  o t h e r  o r g a n i c  p a r t i c u l a r 
m a t e r i a l .  D i s s o l v e d  o r g a n i c  m a t e r i a l  i n  s h a l l o w  w a t e r  i s  r e c y c l e d  d i r e c t l y  b y 
t h e  w e a l t h  o f  u n i c e l l u l a r  l i v i n g  p l a n k t o n  t h a t  i s  l a c k i n g  l a r g e l y  i n  d e e p e r 
w a t e r ,  m a k i n g  d e e p e r  s e t t i n g s  t h e  p r e f e r e n t i a l  s i t e  o f  h e x a c t i n e l l i d  g r o w t h . 
E v e n  i f  d i s s o l v e d  o r g a n i c  m a t e r i a l  i s  r a r e  d u e  t o  g e n e r a l  l o w  p r o d u c t i v i t y  o f 
t h e  s u r f a c e  w a t e r s  or  f r o m  t h e r m o h a l i n e  s t r a t i f i c a t i o n  p r e v e n t i n g  d e a d  m a t e r i a l 
f r o m  s i n k i n g  t o  t h e  b o t t o m ,  s o m e  h e x a c t i n e l l i d s  c a n  s t i l l  a d a p t  t o  s u c h 
i m p o v e r i s h e d  c o n d i t i o n s  b y  e n l a r g i n g  t h e i r  s u r f a c e - t o - v o l u m e  r a t i o . 
S u p e r o l i g o t r o p h i c  c o n d i t i o n s  a r e  t o  b e  a s s u m e d  b y  t h e  f o l l o w i n g  c r i t e r i a : 

-  S t r o n g  d o m i n a n c e  o f  t h i n - b o d i e d ,  d i s h - s h a p e d  h e x a c t i n e l l i d  s p o n g e s . 
-  I f  n o n m o r p h o v a r i a b l e ,  o n l y  s u c h  t a x a  w i t h  a n  o r i g i n a l  t h i n  d i s h - s h a p e  a r e 

r e p r e s e n t e d . 
-  I f  l i t h i s t i d  s p o n g e s  a r e  p r e s e n t ,  t h e y  a r e  o f  t h e  m a s s i v e  t o  n o d u l a r  t y p e  ( F i g . 

6 ) . 
-  L o w -  t o  v e r y - l o w - d i v e r s i t y  a s s o c i a t i o n s ,  w i t h  h a r d l y  a n y  a d d i t i o n a l  f a u n a l 

e l e m e n t s . 

S u c h  a  p e c u l i a r  a s s o c i a t i o n  i s  k n o w n  f r o m  t h e  O x f o r d i a n  o f  e a s t e r n  S p a i n  ( s e e 
S e c t i o n  2 . 4 . 4 ) . 

2 . 3 . 2 . b .  S e d i m e n t a t i o n  R a t e .  S p o n g e s ,  l i k e  a n y  o t h e r  f i x o s e s s i l e  o r g a n - 
i s m ,  a r e  v u l n e r a b l e  t o  e l e v a t e d  s e d i m e n t a t i o n  r a t e s  b u t  h a v e  a  v a r i e t y  o f 
a d a p t a t i o n s  t h a t  a r e  a l s o  r e c o g n i z e d  i n  f o s s i l  e x a m p l e s  a n d  h e l p  d e f i n e  t h e 
a n c i e n t  e n v i r o n m e n t  w h e r e  s p o n g e  a s s o c i a t i o n s  l i v e d .  D e v e l o p m e n t  o f  a  t u b e 
s h a p e  i s  o n e  o f  t h e  p r i m a r y  a d a p t a t i o n s  t o w a r d  s e d i m e n t a t i o n .  T u b e  s h a p e 



FIGURE 6. Selected environmental factors controlling morphologies of Jurassic siliceous sponges
(strongly simplified). Dominance of morphologies varies from thin dishes to thick-walled knobs, to
cup and tube shape along environmental gradients. Distinct trends may occur along increasing water
energy and increasing sedimentation, which is normally coupled with increasing nutrient
availability. Note that dominance of tube shapes may both be indicative of slightly elevated water
energy and elevated sedimentation. See text for details.

h e l p s  i n  f i l t e r i n g  t h r o u g h  t h e  , , c h i m n e y �  ( B e r n o u l l i )  e f f e c t ,  p r o v i d e d  s l o w 
h o r i z o n t a l  c u r r e n t s  a r e  a v a i l a b l e .  I n  c o m p l e t e l y  q u i e t  s e t t i n g s ,  t h e  e x h a l a n t 
c u r r e n t  b e c o m e s  b u n d l e d  i n  t u b e - s h a p e d  s p o n g e s ,  a n d  t h u s  p r e v e n t s  f i n e 
m a t e r i a l  f r o m  s e t t l i n g  d o w n .  A s s o c i a t i o n s  o f  s m a l l ,  t u b e -  a n d  n a r r o w  v a s e - 
s h a p e d  s p o n g e s  o c c u r  f r e q u e n t l y  ( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a ;  F ü r s i c h  a n d 
W e r n e r ,  1 9 9 1 ;  W e r n e r  e t  u l . ,  1 9 9 4 ) .  D i s h - s h a p e d  s p o n g e s  a r e  c o m p l e t e l y 
u n p r o t e c t e d .  H o w e v e r ,  t h e  s p o n g e s  d o  h a v e  s o m e  a b i l i t i e s  t o  c l e a n s e 
t h e m s e l v e s  o f  m a t e r i a l  t h a t  a c t u a l l y  p e n e t r a t e s  t h e  s p o n g e .  D e m o s p o n g e s 
h a v e  m u l t i p u r p o s e  c e l l s ,  t h e  s o - c a l l e d  a r c h a e o c y t e s ,  w h i c h  c a n  c a p t u r e 
u n w a n t e d  p a r t i c l e s ,  t r a n s p o r t  t h e m  t o  t h e  o u t e r  s u r f a c e  o f  t h e  s p o n g e ,  a n d 
r e l e a s e  t h e m  t h e r e ,  a l t h o u g h  t h i s  d o e s  n o t  w o r k  w e l l  i n  l i t h i s t i d 
d e m o s p o n g e s  b e c a u s e  t h e  d e n s e n e s s  o f  t h e i r  s p i c u l a r  s k e l e t o n  s t r o n g l y 
r e s t r i c t s  m o t i l i t y  o f  a r c h a e o c y t e s .  C o n s e q u e n t l y ,  t h i s  g r o u p  o f  d e m o s p o n g e s 
i s  l a r g e l y  r e s t r i c t e d  t o  c l e a r  w a t e r s .  H e x a c t i n o s a n  s p o n g e s  h a v e  t h e  a b i l i t y 
t o  l e t  p a r t i c l e s  m i g r a t e  t h r o u g h  t h e i r  t i s s u e s ,  a l t h o u g h  t h e  p r o c e s s  a n d 
e s p e c i a l l y  t h e  l i m i t a t i o n s  o f  i t  a r e  n o t  y e t  f u l l y  u n d e r s t o o d  ( K r a u t t e r ,  1 9 9 7 ) . 
Y e t ,  t h e  f o s s i l  e x a m p l e s  s h o w  t h a t  h e x a c t i n o s a n s  a r e  o f t e n  t h e  o n l y  s p o n g e s 
a p p e a r i n g  i n  c l a y e y  d e p o s i t s  t h a t  s h o w  o t h e r  f e a t u r e s  o f  e l e v a t e d 
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s e d i m e n t a t i o n  r a t e ,  s u c h  a s  l a c k  o f  m i c r o b o l i t e  c r u s t s  ( s e e  S e c t i o n  2 . 4 . 4 ) .  A 
c o u p l e  o f  c a l c a r e o u s  s p o n g e s  w e r e  a b l e  t o  c o v e r  t h e i r  l o w e r ,  o l d e r  i n h a l a n t 
p o r e s  b y  a  s e c o n d a r y  s k e l e t o n ,  h e n c e  a l l o w i n g  t h e m  t o  c o p e  w i t h  s e d i m e n t 
a c c u m u l a t i o n .  T h i s  w a s  d e t e c t e d  i n  t h e  J u r a s s i c  s p o n g e  E u d e a  c l a v a t a  b y 
K r a u t t e r  ( 1 9 9 4 ) . 

2 . 3 . 2 c . T e m p e r a t u r e .  A n o t h e r  i m p o r t a n t  f e a t u r e  o f  p a l e o e n v i r o n m e n t a l 
i m p l i c a t i o n  i s  t h e  r e s t r i c t i o n  o f  m o d e r n  h e x a c t i n o s a n  s p o n g e s  t o  w a t e r 
t e m p e r a t u r e s  c o l d e r  t h a n  1 5 o  C e l s i u s  ( M a c k i e  e t  a l . ,  1 9 8 3 ;  D a y t o n  e t  a l . , 
1 9 9 4 ) ,  a l t h o u g h  t h i s  m i g h t  b e  a n  e v o l u t i o n a r y  a d a p t a t i o n  a n d  n o t  n e c e s s a r i l y 
t r a n s f e r a b l e  t o  t h e  a n c i e n t  e x a m p l e s . 

2 . 3 . 2 d . G r o w t h  R a t e .  T h e  g r o w t h  r a t e s  o f  s p o n g e s ,  t h o u g h  p o o r l y 
k n o w n  a n d  a p p a r e n t l y  v e r y  v a r i a b l e ,  a p p e a r  t o  r a n g e  a r o u n d  t h e  a v e r a g e  o f  2 
c m / y e a r  f o r  m o d e r n  s i l i c e o u s  s p o n g e s  ( M .  K r a u t t e r ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n , 
1 9 9 8 ) .  U p p e r  J u r a s s i c  s i l i c e o u s  s p o n g e s  o c c a s i o n a l l y  m a y  b e  m o r e  t h a n  2  m  i n 
d i a m e t e r .  S u c h  i n d i v i d u a l s  t h u s  s h o u l d  h a v e  a t t a i n e d  a n  a g e  o f  s e v e r a l 
h u n d r e d  y e a r s ,  m a k i n g  g r o w t h  r a t e s  a n d  i n d i v i d u a l  l i f e  s p a n s  c o m p a r a b l e  t o 
s c l e r a c t i n i a n  c o r a l s . 

2 . 3 . 3 .  B i o e r o d e r s :  T h e  R e c y c l e r s  o f  B u i l d i n g  M a t e r i a l 

I n  a  m o d e r n  r e e f  a  w e a l t h  o f  o r g a n i s m s  a r e  c o n t i n u o u s l y  e r o d i n g  t h e  c o r a l 
s k e l e t o n s  b y  r a s p i n g ,  g n a w i n g ,  a n d  b i t i n g  o f f  p i e c e s  o f  t h e  s u r f a c e  o r  e v e n  b y 
d r i l l i n g  i n t o  t h e m .  M o s t  b i o e r o d e r s ,  s u c h  a s  h e r b i v o r o u s  s n a i l s ,  p a r r o t  f i s h ,  o r 
m a n y  s e a  u r c h i n s  a r e  d o i n g  s o  i n  s e a r c h  o f  f o o d ,  w h i c h  i s  o f t e n  s o f t  a l g a e . 
P r o k a r y o t i c ,  m i c r o s c o p i c  c y a n o b a c t e r i a  a n d  f u n g i  d r i l l  i n t o  c o r a l  s k e l e t o n s  f o r 
p r o t e c t i o n ,  a s  d o  t h e  f r e q u e n t  l i t h o p h a g i d  b i v a l v e s  a n d  b o r i n g  s p o n g e s . 
B i o e r o d e r s  a r e  i m p o r t a n t  a n d  i n  a  h e a l t h y  r e e f ,  t h e y  a r e  i n  p e r f e c t  e q u i l i b r i u m 
w i t h  r e e f  g r o w t h .  T h e y  r e m o v e  o l d ,  s i c k ,  a n d  d e a d  s t o n e  c o r a l s  a n d  o t h e r 
c a l c a r e o u s  s k e l e t o n s  b e f o r e  t h e  s u r f a c e s  a r e  l o s t  b y  s e t t l e m e n t  o f  a  s o f t  a l g a l 
c o v e r .  I f  b i o e r o d e r s  a t t a c k  l i v i n g  c o r a l s ,  i t  i s  p a r t i c u l a r l y  t h e  o l d  o n e s  t h a t 
a l r e a d y  s u f f e r  f r o m  p a r t i a l  n e c r o l y s i s ,  h e n c e  g i v i n g  t h e  l a r v a e  o f  b o t h 
n o n d o m i n a t i n g  a n d  d o m i n a t i n g  t a x a  i m p r o v e d  c h a n c e s  f o r  s e t t l e m e n t .  B y 
d o i n g  s o ,  t h e y  m a i n t a i n  h i g h  c o r a l  d i v e r s i t y .  P a l e o z o i c  r e e f s  o f t e n  s h o w  t i m e - 
d e p e n d e n t ,  i n t r i n s i c  c h a n g e  f r o m  a  p i o n e e r ,  t h r o u g h  i n t e r m e d i a t e  ( h i g h - 
d i v e r s i t y )  t o  a  d o m i n a n c e  s t a g e ,  w i t h o u t  a n y  a p p a r e n t  e x t r i n s i c  e n v i r o n m e n t a l 
c h a n g e s  ( e . g . ,  W a l k e r  a n d  A l b e r s t a d t ,  1 9 7 5 ) .  A g i n g  o f  a  r e e f ,  a s  e x p r e s s e d  b y 
t h e  i n t r i n s i c  c h a n g e  o f  r e e f  a s s o c i a t i o n s ,  i s  l a r g e l y  u n k n o w n  f r o m  M e s o z o i c 
a n d  C e n o z o i c  r e e f s  a n d  m i g h t  b e  a n  e x p r e s s i o n  o f  t h e  m u c h  l o w e r  a v a i l a b i l i t y 
o f  b i o e r o d e r s  d u r i n g  t h e  P a l e o z o i c ,  a n d  h e n c e  t h e  l a c k  o f  t h e  , , r e j u v e n e s c a n c e � 
m e c h a n i s m  p r o v i d e d  b y  t h e s e  o r g a n i s m s . 

B i o e r o d e r s  b r e a k  t h e  r e e f  m a t e r i a l  i n t o  p a r t i c l e s  o f  v a r i a b l e  s i z e .  C o b b l e - 
a n d  s a n d - s i z e d  p i e c e s ,  i f  c e m e n t e d  b y  o t h e r  o r g a n i s m s ,  b e c o m e  r e c y c l e d  b y 
f o r m i n g  a  ha r d  f o u n d a t i o n  f o r  t h e  ne w  s e t t l e m e n t  of  l a r v a e .  M o s t  o f  t h e  s m a l l e r 
g e n e r a t e d  m a t e r i a l ,  i n c l u d i n g  s i l t -  a n d  m u d - s i z e d  b i o e r o d e d  p a r t i c l e s ,  a l s o  i s 
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r e m o v e d  f r o m  o p e n  s u r f a c e s  i n  t h e  r e e f .  P a r t  o f  t h i s  m a t e r i a l  f i l l s  t h e  o p e n 
c a v i t i e s  o f  t h e  u n d e r l y i n g  d e a d  r e e f ,  a n d  b y  d o i n g  s o  s t a b i l i z e s  t h e  e n t i r e 
l i v i n g  r e e f .  A n o t h e r  l a r g e  f r a c t i o n  i s  w i n n o w e d  i n t o  t h e  o p e n  o c e a n  o r  t h e 
l a g o o n  b y  w a v e s  a n d  s t o r m s ,  t h u s  p r e v e n t i n g  t h e  r e e f  f r o m  g e t t i n g  c h o k e d  b y 
i t s  o w n  d e b r i s .  T h i s  i s  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  f o r  p r o d u c t i v e  r e e f s  g r o w i n g  i n  a 
n o n s u b s i d i n g  t e c t o n i c  s e t t i n g .  T h e  a v a i l a b l e  e c o s p a c e  c a n  b e  u s e d  m u c h  l o n g e r 
b y  t h i s  s t r a t e g y . 

I n  J u r a s s i c  r e e f s ,  q u i t e  s i m i l a r  b i o e r o d i n g  o r g a n i s m s  w e r e  a c t i v e .  B o r i n g 
m i c r o b e s  w e r e  u b i q u i t o u s  i n  c o r a l  r e e f s  a n d  b a c k  r e e f  s a n d s ,  a s  e v i d e n c e d  b y 
t y p i c a l  m i c r o c r y s t a l l i n e  r i m s  w i t h  a n  i r r e g u l a r  i n n e r  m a r g i n  ( c o a t e d  g r a i n s  p r o 
p a r t e ) .  E v e n  t h e  o l d e s t  b o r i n g  f o r a m i n i f e r ,  T r o g l o t e l l a  i n c r u s t a n s ,  k n o w n 
f r o m  t h e  J u r a s s i c ,  d e v e l o p e d  a  p e c u l i a r  c o m m e n s a l  l i f e s t y l e  w i t h i n  t h e  t e s t  o f 
a n o t h e r  f o r a m i n i f e r  a n d  d i d  n o t  c o n t r i b u t e  m u c h  t o  g e n e r a l  b i o e r o s i o n 
( S c h m i d  a n d  L e i n f e l d e r ,  1 9 9 6 ) .  L i t h o p h a g i d  b i v a l v e s  o f t e n  m i n e d  m a s s i v e 
s k e l e t o n s  t o  t h e i r  c o m p l e t e  d e s t r u c t i o n .  B e r t l i n g  ( 1 9 9 7 a )  d e m o n s t r a t e d  t h a t 
t a x o n o m i c  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  b o r i n g  f a u n a  a l s o  w a s  r e l a t e d  t o  t h e  d e g r e e  o f 
s e d i m e n t a t i o n . 

W h i l e  c l i o n i d  b o r i n g  s p o n g e s  w e r e  n o t  y e t  a s  i m p o r t a n t  i n  M e s o z o i c 
r e e f s  a s  i n  N e o g e n e  r e e f s  ( B e r t l i n g ,  1 9 9 7 a ) ,  t h e  b o r i n g  h a p l o s k l e r i d  s p o n g e 
A k a  w a s  w i d e s p r e a d  i n  d e e p e r  s p o n g e  r e e f  s e t t i n g s  ( R e i t n e r  a n d  K e u p p ,  1 9 9 1 ) . 
S e a  u r c h i n s  a r e  a  v e r y  f r e q u e n t  e l e m e n t  i n  b o t h  J u r a s s i c  s p o n g e  a n d  c o r a l 
r e e f s .  I n  r a r e  c a s e s ,  s c r a t c h  m a r k s  f r o m  s e a  u r c h i n s  o n  b i v a l v e  s h e l l s  a r e 
k n o w n  f r o m  t h e  U p p e r  J u r a s s i c  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 8 6 ) ,  p r o v i d i n g  e v i d e n c e  f o r  t h e 
e x i s t e n c e  o f  a l g a l  t u r f s  o r  m i c r o b i a l  c o a t i n g s  o n  t h e s e  s h e l l s . 

R e g u l a r  e c h i n o i d s  a r e  f r e q u e n t  i n  m a n y  J u r a s s i c  r e e f s  c o n t a i n i n g 
m i c r o b i a l  c r u s t s .  A s  i n  m o d e r n  r e e f s ,  t h e y  a p p e a r  t o  h a v e  h a d  t h e  t a s k  o f 
k e e p i n g  g r o w t h  o f  m i c r o b i a l  f i l m s  u n d e r  c o n t r o l .  I n t e r e s t i n g l y ,  s o m e  c o r a l 
r e e f s  d o  s h o w  a n  u p w a r d  a n d  o u t w a r d  i n c r e a s e  o f  m i c r o b i a l  c r u s t s ,  w h i c h  i s 
a s t o n i s h i n g l y  p a r a l l e l e d  b y  a  r e l a t i v e  d e c r e a s e  r a t h e r  t h a n  a n  i n c r e a s e  o f 
r e g u l a r  s e a  u r c h i n s .  D e s p i t e  t h e  p o t e n t i a l  h i g h e r  f o o d  a v a i l a b i l i t y  p r o v i d e d  b y 
p r o l i f i c  m i c r o b i a l  g r o w t h ,  t h i s  f a c t  i n d i c a t e s  e n v i r o n m e n t a l  d e t e r i o r a t i o n  a t 
l e a s t  f o r  s e a  u r c h i n s ,  s u c h  a s  i n t e r v a l s  o f  p o o r  o x y g e n a t i o n ,  w h i c h  m a n y  h a v e 
s p e e d e d  u p  t h e  t u r n o v e r  f r o m  c o r a l  d o m i n a n c e  t o  e x c l u s i v e  m i c r o b o l i t e 
d o m i n a t i o n  ( s e e  S e c t i o n  2 . 4 . 1 ) .  A l s o ,  s e a  u r c h i n s  a r e  l e s s  f r e q u e n t  i n 
m o n o s p e c i f i c  c o r a l  r e e f  m e a d o w s  s t r u g g l i n g  w i t h  s e d i m e n t a t i o n .  I t  s e e m s  t h a t 
i n  t h e  l a t t e r  e x a m p l e  t h e r e  w a s  t o o  l i t t l e  f o o d  f o r  t h e  u r c h i n s  b e c a u s e  t h e 
s t r a t e g y  o f  t h e  p h a c e l o i d  t o  r a m o s e  c o r a l s  w a s  t o  h a v e  t h e i r  b r a n c h e s  p a r t i a l l y 
b u r i e d  b y  s e d i m e n t  ( s e e  S e c t i o n  2 . 3 . 1 ) . 

T o  d a t e ,  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  c a l c u l a t e  m a s s  b a l a n c e  b u d g e t s  o f  r e e f 
c o n s t r u c t i o n  v e r s u s  r e e f  d e s t r u c t i o n  i n  J u r a s s i c  r e e f s ,  a l t h o u g h  b u l k  a c c r e t i o n 
r a t e s  c a n  b e  d e t e r m i n e d  i n  s o m e  c a s e s .  N e v e r t h e l e s s ,  t h e  p a t t e r n s  s h o w  t h a t 
b i o e r o s i o n  w a s  a n  i m p o r t a n t  f a c t o r  i n  J u r a s s i c  r e e f s  a s  w e l l .  H o w e v e r ,  s o m e 
J u r a s s i c  b i o e r o d e r s  m a y  b e  v a l u a b l e  i n d i c a t o r s  o f  s p e c i f i c  e n v i r o n m e n t a l 
f a c t o r s .  F o r  e x a m p l e ,  a n a l y s i s  o f  c o n s t r u c t i o n a l  m o r p h o l o g y  o f  r e g u l a r  U p p e r 
J u r a s s i c  e c h i n o i d s  p a r t i c u l a r l y  a l l o w s  f o r  t h e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  w a t e r  e n e r g y , 
o x y g e n  a v a i l a b i l i t y ,  a n d  w a t e r  d e p t h  ( F i g .  7 )  ( B a u m e i s t e r ,  1 9 9 7 ;  B a u m e i s t e r 
a n d  L e i n f e l d e r ,  1 9 9 8 ) . 
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FIGURE 7. Analysis of constructional morphology of Jurassic regular echinoids for environmental
interpretation. The three chosen examples represent a well-adapted and specialized deep-water form
(R. rhodani), a largely ubiquitous. poorly specialized form of moderate water depth (D. gigantea), and
a specialized shallow-water high-energy taxon (A. nobilis). (Data from Baumeister, 1997, and
Baumeister and Leinfelder, 1998.)

(Note Figure is originally in landscape format, it was turned here 90° for better
readability of this online-copy)
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T h i c k n e s s  o f  t h e  t e s t  o f  a  r e g u l a r  e c h i n o i d  i s  a  f i r s t  i n d i c a t o r  o f  w a t e r 
e n e r g y .  J u r a s s i c  A c r o p o r a  n o b i l i s ,  f o r  e x a m p l e ,  h a s  a  v e r y  t h i c k  t e s t  s i m i l a r  t o 
m o d e r n  C o l o b o c e n t r o t u s  a t r a t u s .  S i m i l a r l y ,  A .  n o b i l i s  a l s o  e x h i b i t s  s a d d l e - 
t y p e  b r o a d e n e d  s h o r t  s p i n e s  s e r v i n g  a s  a  p a r t i a l  s e c o n d a r y  t e s t .  A n o t h e r  g o o d 
e n v i r o n m e n t a l  i n d i c a t o r  i s  t h e  m o r p h o l o g y  o f  o r a l  s p i n e  m a m m i l l a e . 
A t t a c h m e n t  s u r f a c e s  a l l o w  i n t e r p r e t a t i o n  o f  m o t i l i t y  a n d  s t r e n g t h  o f  s p i n e s , 
a n d  h e n c e  a r e  i n d i c a t i v e  o f  s u b s t r a t e  c h a r a c t e r i s t i c s .  P r o b a b l y  t h e  b e s t 
e n v i r o n m e n t a l  c r i t e r i a ,  h o w e v e r ,  a r e  t h e  a m b u l a c r a l  p o r e  s y s t e m s  o f  J u r a s s i c 
r e e f  e c h i n o i d s .  A n  e n o r m o u s  n u m b e r  o f  o r a l  P 3 / 4 - t y p e  p o r e s ,  w h i c h  r e l a t e  t o 
s t r o n g  m u s c u l a r  a m b u l a c r a l  s u c k e r  f e e t ,  i n d i c a t e  t h e  a b i l i t y  o f  t h e  t a x o n  t o 
w i t h s t a n d  h i g h  w a t e r  e n e r g y ,  a n d  h e n c e  a r e  h i g h l y  i n d i c a t i v e  o f  v e r y  s h a l l o w , 
h i g h - e n e r g y  r e e f s .  S u c h  f o r m s  m a y  b e  a c c o m p a n i e d  b y  e c h i n o i d s  w i t h  a 
s l i g h t l y  l o w e r  r e s i s t i v i t y  t o w a r d  w a t e r  e n e r g y  ( P 2 / 3  i s o p o r e  s u c k e r  d i s k )  t h a t 
l i v e d  i n  m o r e  p r o t e c t e d  a r e a s  w i t h i n  t h e  r e e f s  a n d  s o  f o r t h .  H o w e v e r ,  i t  i s  t h e 
f o r m  w i t h  t h e  h i g h e s t  p o t e n t i a l  r e s i s t a n c e  t h a t  c h a r a c t e r i z e s  t h e  e n e r g y  s e t t i n g . 

A n o t h e r  i n t e r e s t i n g  f e a t u r e  i s  r e g u l a r  e c h i n o i d s  w h i c h  s h o w  a n  i n c r e a s e  o f 
a m b u l a c r a l  p o r e  r o w s  w i t h  P 1  i s o p o r e s  r e l a t e d  t o  n o n s u c k i n g  a m b u l a c r a l  f e e t 
o r  f o r m s  s u c h  a s  R h a b d o c i d a r i s  r h o d a n i ,  a  t a x o n  t h a t  e x h i b i t s  s l i t l i k e  C 1 
i s o p o r e s  a c r o s s  i t s  e n t i r e  t e s t .  C 1  i s o p o r e s  c o r r e s p o n d  t o  f l a t t e n e d ,  b l a d e l i k e 
r e s p i r a t o r y  a m b u l a c r a l  f e e t .  S u c h  f o o t  m o d i f i c a t i o n  i s  n o r m a l l y  t y p i c a l  o f  t h e 
a b o r a l  s u r f a c e s  o f  i r r e g u l a r  e c h i n o i d s ,  w h i c h  b y  t h e i r  b u r r o w i n g  l i f e  h a b i t  h a d 
t o  i m p r o v e  t h e i r  r e s p i r a t o r y  s y s t e m .  T h e  e p i b e n t h i c  r e g u l a r  R h a b d o c i d a r i s 
r h o d a n i  e v o l v e d  t h i s  i n d e p e n d e n t l y  a n d  t h e  i n c r e a s e  o f  n o n m e c h a n i c a l 
a m b u l a c r a l  P 1  f e e t  i n  t h e  o t h e r  e x a m p l e s  a l s o  i s  d i a g n o s t i c  o f  e i t h e r  i n c r e a s e d 
a c t i v i t y  o r  r e d u c e d  o x y g e n  a v a i l a b i l i t y  o f  t h e s e  f o r m s .  A c t u a l l y ,  t h e  l a t t e r  t y p e 
o c c u r  i n  s i l i c e o u s  s p o n g e  r e e f s ,  a n d  i n d e p e n d e n t  e v i d e n c e  s h o w s  t h a t  t h e s e 
r e e f s  w e r e  p o s i t i o n e d  i n  o u t e r  r a m p  s e t t i n g s .  R h a b d o c i d a r i s  r h o d a n i  a c t u a l l y 
l i v e d  i n  f a i r l y  r e s t r i c t e d  s e t t i n g s  a s  r e f l e c t e d  b y  t h e  l o w - d i v e r s i t y  h o s t 
a s s o c i a t i o n  ( s e e  S e c t i o n  2 . 4 . 4 ) . 

2 . 3 . 4 . B i n d i n g  a n d  C e m e n t i n g  O r g a n i s m s :  K e e p i n g  I t  A l l  T o g e t h e r 

B i n d i n g  a n d  c e m e n t i n g  o r g a n i s m s  a r e  e x t r e m e l y  i m p o r t a n t  i n  t h e  r e e f 
e c o s y s t e m ,  s i n c e  t h e y  f i x  l o o s e  s u r p l u s  m a t e r i a l  t h a t  c o u l d  n o t  b e  s t o r e d  i n 
l o w e r  r e e f  c a v i t i e s  o r  e x p o r t e d  f r o m  t h e  r e e f .  Mu c h  o f  t h e  m a t e r i a l  i s  p r o d u c e d 
b y  b i o e r o s i o n ,  b u t  t h e  m o r e  e x p o s e d  t h e  r e e f ,  t h e  h i g h e r  t h e  p o r t i o n  o f 
a d d i t i o n a l  d e b r i s  g e n e r a t e d  b y  w a v e s  a n d  s t o r m s .  A s  a  c o n s e q u e n c e ,  h i g h - 
e n e r g y  r e e f s  n e e d  v e r y  e f f e c t i v e  b i n d i n g  a n d  c e m e n t i n g  o r g a n i s m s ,  s u c h  a s  t h e 
m o d e r n  e n c r u s t i n g  c o r a l l i n e  r e d  a l g a e .  M a n y  o t h e r  o r g a n i s m s  s u c h  a s  s o f t 
c o r a l s ,  e n c r u s t i n g  s p o n g e s ,  b r y o z o a n s ,  a n d  m i c r o b i a l  f i l m s  h e l p  s t a b i l i z e  t h e 
l o o s e  m a t e r i a l ,  b u t  i t  w a s  o n l y  a f t e r  t h e  a d a p t a t i o n  o f  c o r a l l i n e  r e d  a l g a e  t o 
h i g h l y  a b r a s i v e  s e t t i n g s  t h a t  r e e f s  c o u l d  i n h a b i t  t h e  h i g h - e n e r g y  e n v i r o n m e n t 
( s e e  S e c t i o n  4 ) . 

C a l c a r e o u s  r e d  a l g a e  d i d  e x i s t  i n  J u r a s s i c  r e e f s ,  b u t  t h e y  d i d  n o t  p l a y 
i m p o r t a n t  r o l e s  i n  r e e f  s t a b i l i z a t i o n ,  s a v e  f o r  v e r y  f e w  e x c e p t i o n s  w h e r e 
s o l e n o p o r i d  b i n d s t o n e s  c o v e r  c o r a l  r e e f s  ( N o s e ,  1 9 9 5 ;  H e l m ,  1 9 9 7 ) .  A  d i r e c t 
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a n c e s t o r  t o  t h e  c o r a l l i n e  a l g a e ,  M a r i n e l l a  l u g e o n i ,  a r o s e  d u r i n g  t h e  L a t e 
J u r a s s i c  a n d  a l s o  i n h a b i t e d  c o r a l  r e e f s  s p o r a d i c a l l y ,  b u t  a g a i n  w a s  o f  n o 
i m p o r t a n c e  f o r  r e e f  s t a b i l i z a t i o n  ( L e i n f e l d e r  a n d  W e r n e r ,  1 9 9 3 ) .  T h e  m o s t 
i m p o r t a n t  s t a b i l i z a t i o n  i n  J u r a s s i c  r e e f s  w e r e  m i c r o b i a l  f i l m s  a n d  m a t s ,  w h i c h 
c a l c i f i e d  a s  t y p i c a l  m i c r o b o l i t e  c r u s t  f a b r i c s  ( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 b ) .  M i c r o - 
b i a l  c a l c i f i c a t i o n ,  r e s u l t i n g  i n  c o m p a r a b l e  t y p e s ,  a l s o  i s  i m p o r t a n t  i n  m o d e r n 
r e e f s ,  b u t  i s  l a r g e l y  r e s t r i c t e d  t o  t h e  c a v i t y  a n d  c a v e  e n v i r o n m e n t s ,  p r o b a b l y 
b e c a u s e  o f  c o m p e t i t i o n  w i t h  c o r a l l i n e  a l g a e  ( R e i t n e r ,  1 9 9 3 ;  R e i t n e r  e t  a l . , 
1 9 9 6 ;  M o n t a g g i o n i  a n d  C a m o i n ,  1 9 9 3 ) . 

2 . 3 . 4 a .  J u r a s s i c  R e e f a l  M i c r o b o l i t e s .  J u r a s s i c ,  a n d  s i m i l a r l y  o t h e r , 
m i c r o b o l i t e s  s h o u l d  b e  c a t e g o r i z e d  u n d e r  a  m a c r o s c o p i c ,  m e s o s c o p i c ,  a n d 
m i c r o s c o p i c  s c a l e  ( S c h m i d ,  1 9 9 6 ) .  A  c o m b i n a t i o n  o f  t h e s e  a l l o w s  n o t  o n l y  f o r 
a  s t r a i g h t f o r w a r d  d e s c r i p t i v e  c l a s s i f i c a t i o n  b u t  a l s o  f o r  g e n e t i c  c l u e s  ( S c h m i d , 
1 9 9 6 ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 )  ( F i g .  8 ) . 

 T h e  o c c u r r e n c e  o f  J u r a s s i c  m i c r o b o l i t e s  w i t h  s i m i l a r  t h r o m b o l i t i c  f a b r i c s 
a t  d i f f e r e n t  w a t e r  d e p t h s ,  i n c l u d i n g  d e e p  s h e l f  s e t t i n g s  p r o b a b l y  a b o u t  4 0 0  m 
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d e e p  ( J a n s a  e t  a l . ,  1 9 8 9 ;  D r o m a r t  e t  a l . ,  1 9 9 4 )  a s  w e l l  a s  t h e i r  f r e q u e n t  a n d 
p r o l i f i c  d e v e l o p m e n t  i n  J u r a s s i c  r e e f  c a v e s  ( S c h m i d ,  1 9 9 5 ) ,  s h o w s  t h a t 
m i c r o b o l i t e s  w e r e  p o t e n t i a l l y  a p h o t i c ,  a n d  h e n c e  a r e  n o t  r e l a t e d  s o l e l y  t o 
c y a n o b a c t e r i a l  o r i g i n .  T h i s  d o e s  n o t  n e c e s s a r i l y  m e a n  t h a t  c y a n o b a c t e r i a l  w e r e 
n o t  i n v o l v e d ;  t h e y  m a y  e v e n  h a v e  d o m i n a t e d  i n  s h a l l o w  s e t t i n g s .  T h e 
c o n c l u s i o n  i s  t h a t  m i c r o b i a l  f i l m s  a n d  m a t s  c o m p o s e d  o f  c y a n o b a c t e r i a  a n d / o r 
e u b a c t e r i a ,  p o s s i b l y  e v e n  d i a t o m s ,  c a n  r e s u l t  i n  t h e  s a m e  t y p i c a l  c l o t t e d 
p e l o i d a l  m i c r o f a b r i c  t h a t  t r i g g e r s  a  t h r o m b o l i t i c  m e s o f a b r i c .  S u c h  m i c r o b e s 
o f t e n  p r o d u c e  s i m i l a r  p o l y s a c c a r o i d  m a c r o m o l e c u l e s  t h a t  f i x  c a l c i u m  i o n s  a n d 
a c t  a s  a n  o r g a n i c  c a t a l y s t  f o r  c a l c i f i c a t i o n  ( R e i t n e r ,  1 9 9 3 ) .  T h r o m b o l i t i c  t y p e s 
a r e  f r e q u e n t  f r o m  s h a l l o w  t o  d e e p  w a t e r ,  w h e r e a s  s t r o m a t o l i t i c  t y p e s  a r e 
l a r g e l y  t h o u g h  n o t  e x c l u s i v e l y  r e l a t e d  t o  s h a l l o w  w a t e r ,  p r o b a b l y  b e c a u s e 
d i u r n a l  c h a n g e s  o f  l i g h t  i n t e n s i t i e s  a r e  r e f l e c t e d  b y  a  d o m i n a n c e  o f  m o t i l e 
o s c i l l a t o r i a n  c y a n o b a c t e r i a .  I f  o c c u r r i n g  i n  d e e p e r  w a t e r ,  o t h e r  r e g u l a r  c h a n g e s 
s u c h  a s  b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n  o r  n u t r i e n t  a v a i l a b i l i t y  m i g h t  h a v e  c a u s e d  a 
s i m i l a r  t h o u g h  l e s s  p r o n o u n c e d  l a m i n a t e d  f a b r i c  ( L e i n f e l d e r  a n d  S c h m i d , 
2 0 0 0 ) . 

R e d u c e d  s e d i m e n t a t i o n  i s  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  p r e r e q u i s i t e  f o r  t h e  d e v e l - 
o p m e n t  o f  m i c r o b i a l  c r u s t s .  M i c r o b i a l  f i l m s  a l s o  m a y  g r o w  u n d e r  e l e v a t e d 
b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n  b u t  t h e n  t r a p  an d  b a f f l e  s e d i m e n t  r a t h e r  t h a n  c a l c i f y 
i n  t h e  t y p i c a l  c l o t t e d  p e l o i d a l  f a s h i o n  ( F i g .  9 ) .  T h i s  p r o c e s s  i s  o b v i o u s  b y  t h e 
d e v e l o p m e n t  o f  l a m i n o i d a l  f e n e s t r a l  i n t e r t i d a l  f a b r i c s  ( l o f e r i t e s ) ,  w h i c h  a l s o 
w e r e  f r e q u e n t  d u r i n g  t h e  J u r a s s i c .  A n  e x a m p l e  i s  t h e  c o r a l  r e e f - r i m m e d 
K i m m e r i d g i a n  O t a  P l a t f o r m  o f  c e n t r a l  P o r t u g a l ,  w h e r e  s u c h  l o f e r i t e s  d e v e l o p - 
e d  v a s t l y  i n  b a c k  r e e f  p o s i t i o n  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 2 ,  1 9 9 4 b ) .  L o f e r i t e s  m a y  b e 
p u r e  c a r b o n a t e  m u d s t o n e s  o r  e v e n  i n t r a c l a s t i c  g r a i n s t o n e s ,  a n d  t h e  f r e q u e n t 
o c c u r r e n c e  o f  m i c r o b i a l  m a t s  i s  o n l y  i n d i c a t e d  b y  l a m i n o i d a l  f e n e s t r a l  f a b r i c s . 
I n  o t h e r  s e t t i n g s  w i t h  s i m i l a r  b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n  b u t  g r e a t e r  w a t e r 
d e p t h  t h e  o c c u r r e n c e  o f  m i c r o b i a l  m a t s  w o u l d  n o t  b e  d o c u m e n t e d  a t  a l l 
b e c a u s e  d i a g e n e s i s  w o u l d  b e  t o o  s l o w  t o  , , s h o c k  f r o s t �  l a m i n o i d a l l y  a r r a n g e d 
g a s  b u b b l e s  o f  d e c a y i n g  m i c r o b i a l  m a t e r i a l  ( L e i n f e l d e r  a n d  K e u p p ,  1 9 9 5 ) .  A s 
a  c o n c l u s i o n ,  t h e  o c c u r r e n c e  o f  d i s t i n c t  m i c r o b o l i t e  f a b r i c s  s u c h  a s 
t h r o m b o l i t e s  o r  s t r o m a t o l i t e s  w i t h  a  c l o t t e d  p e l o i d a l  m i c r o f a b r i c  i s  d i a g n o s t i c 
o f  l o w  s e d i m e n t a t i o n  r a t e s ,  a  f a c t  t h a t  i s  c o r r o b o r a t e d  b y  t h e  f r e q u e n t 
o c c u r r e n c e  o f  m i c r o b o l i t e s  a t  h i a t u s e s  a n d  c o n d e n s a t i o n  l e v e l s .  H o w e v e r , 
s e d i m e n t a t i o n  r a t e s  c a n  v a r y ,  a n d  g i v e n  t h a t  t h e y  a r e  b e l o w  a  c r i t i c a l 
t h r e s h o l d ,  m i c r o b i a l  f a b r i c s  r e f l e c t  t h e s e  c h a n g e s .  A r b o r e s c e n t ,  d i g i t a t e 
m i c r o b i a l  m e s o f a b r i c s  i n d i c a t e  e l e v a t e d  ( b u t  s t i l l  f a i r l y  l o w )  b a c k g r o u n d 
s e d i m e n t a t i o n  r a t e s .  C o n s e q u e n t l y ,  o c c u r r e n c e  a n d  f a b r i c  p a t t e r n s  o f 
m i c r o b o l i t e  c r u s t s  a r e  a  u s e f u l  t o o l  f o r  s e q u e n c e  s t r a t i g r a p h i c  i n t e r p r e t a t i o n 
( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 3 b ;  N o s e ,  1 9 9 5 ;  s e e  S e c t i o n  2 . 4 . 2 ) . 

K e m p e  ( 1 9 9 0 ) ,  K e m p e  a n d  K a z m i e r c z a k  ( 1 9 9 4 ) ,  a n d  K e m p e  e t  a l .  ( 1 9 9 6 ) 
a r g u e d  t h a t  v a s t  d e v e l o p m e n t  o f  m i c r o b o l i t e s  d u r i n g  E a r t h  h i s t o r y  s h o u l d  b e 
i n d i c a t i v e  o f  s t r o n g l y  i n c r e a s e d  s e a w a t e r  a l k a l i n i t y ,  w h i c h  i n  t u r n  m a y  b e 
a s s o c i a t e d  w i t h  e c o s y s t e m  c o l l a p s e s  a n d  m a s s  a p p e a r a n c e s  o f  c a l c a r e o u s 
m i c r o b o l i t e s .  D u r i n g  t h e  P r e c a m b r i a n ,  t h i s  w a s  t h o u g h t  t o  b e  d u e  t o  t h e  s o d i c 
n a t u r e  o f  t h e  o c e a n s ,  w h e r e a s  d u r i n g  t h e  P h a n e r o z o i c  a l k a l i n i t y  c o u l d  b e 
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FIGURE 9. Preservation of Jurassic microbial mats. Mats may grow with or without background
sedimentation. Under slow sedimentation, mat microbes were probably dominated by trichomal
cyanobacteria-trapping sediment particles. Distinct microbolite structures did not develop. Under
strongly reduced to zero sedimentation microbes produced large amounts of exopolymeric
substances (EPS), which largely are polysaccharoids and some proteins. EPS may act as catalyst
for calcification in distinct, mostly thrombolitic, microbolite patterns.

(Note Figure is originally in landscape format, it was turned here 90° for better
readability of this online-copy)
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regionally increased by stagnant basins via the H2S alkalinity pump or by increased
influx of sialic weathering products. Probably Jurassic seas had a slightly higher
alkalinity than today, which might have facilitated the formation of microbolite
precipitation. However, the alkalinity model alone cannot explain the co-occurrence of
pure thrombolite reefs and macrofauna-rich reefs at certain time intervals (see Section
2.4.4).

Microbolites also occur as a typical element of Jurassic coral reefs, ranging
presumably from oligotrophic to mesotrophic, so in general, microbolite development
was largely eurytrophic. However, it appears plausible and there are several supporting
arguments that microbolite development was enhanced whenever nutrient levels
increased. In eastern Spain, a unique but widespread Oxfordian low-diversity
association of hexactinosan sponges thrived under zero background sedimentation in a
very oligotrophic setting, which was possible by the adaptations discussed earlier (see
Section 2.3.2). Normally, the very reduced sedimentation rate should be favorable for
extensive development of microbolites. However, in this special case, nutrient values
were apparently so low that they only allowed for impoverished development of
microbolites, making this example an exception to the reliability of microbolites that
characteristically occur whenever sedimentation rates are very low. Another argument
for the positive influence of nutrients on microbolite development is that reefal
microbolite crusts are often better developed in areas with very reduced though
noticeable terrigeneous influx relative to pure carbonate settings. Finally, the exclusion
of reefal macrofauna for distinct time intervals in certain areas probably is often due to
strong eutrophication that excluded the reef organisms. However, this can only be
proven in cases where oxygen impoverishment occurred, which is highlighted by an
association of pure microbolite reefs, bacterial framboidal pyrite, richness in
authigenic glauconite, and the occurrence of dysaerobic or poikiloaerobic pectinid bi-
valves (Leinfelder, 1993a; Leinfelder et al., 1996). In principle, oxygen depletion
might not necessarily be related to eutrophication but could be solely caused by lack of
water exchange. Actually, slightly impoverished oxygenation under oligotrophic
conditions is indicated by the before-mentioned sponge associations of eastern Spain,
but as discussed earlier, vast microbolite development was not possible because of the
lack of nutrients. In conclusion, pure microbolite development is interpreted here as
directly indicative of eutrophication, which in some cases might even have resulted in
discernable, occasional oxygen depletion. Black shales and bituminous sediments did
not develop due to the lack of rapid burial from low sedimentation rates. This makes
pure microbolite development perfect indicators of eutrophication� oxygen depletion
in low sedimentation regimes, at least for water depths where other limiting factors
such as very high water energy or salinity fluctuations can be ruled out. Microbolites
therefore are important tools for paleoceanographic reconstructions (see Section
2.4.4).

      2.3.4b. Living on Microbolite Crusts. A wealth of other encrusting organ isms
lived on the surfaces of Jurassic microbolite crusts. Many of these were
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FIGURE 10. Tubipliytes inorronensis, interpreted by Schmid (1995) as a miliolid foraminifer with
a twofold test, occurs across a broad bathymetric range in Jurassic coral. sponge, and microbial
reefs. The thickness of its outer test is correlated with illumination and can be used as a relative
bathymetric dipstick, provided reef cave dwelling is recognized. (After Schmid, 1995, and
Leinfelder et al., 1996, simplified.)

c o n s i d e r e d  e a r l i e r  a s  e n i g m a t i c ,  a l g a - t y p e  o r g a n i s m s ,  b u t  a r e  n o w  i n  p a r t 
i n t e r p r e t e d  a s  f o r a m i n i f e r s  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 8 6 ;  S c h m i d ,  1 9 9 5 ,  1 9 9 6 ;  S c h m i d  a n d 
L e i n f e l d e r ,  1 9 9 6 ) .  S o m e  o f  t h e s e ,  s u c h  a s  t h e  l o f t u s i i d  f o r a m i n i f e r  L i t h o c o d i u m 
a g g r e g a t u m ,  t h e  m i l i o l i d  f o r a m i n i f e r  T u b i p h y t e s  m o r r o n e n s i s ,  o r  t h e  en i g m a t i c 
o r g a n i s m  B a c i n e l l a  i r r e g u l a r i s ,  i n  s o m e  c a s e s  m a y  a c t u a l l y  c o n t r i b u t e  t o 
b i n d i n g  a n d  c o n s t r u c t i o n  o f  r e e f s ,  w h e r e a s  l i k e  t h e  o t h e r  m i c r o e n c r u s t e r s  ( e . g . , 
t h e  en i g m a t i c  K o s c i n o b u l l i n a  s o c i a l i s ,  b r y o z o a n s ,  s e r p u l i d s )  t h e y  a r e  n o r m a l l y 
j u s t  a c c e s s o r y  o r g a n i s m s .  H o w e v e r ,  t h e y  o f t e n  a r e  p e r f e c t  i n d i c a t o r s  o f  e n v i - 
r o n m e n t a l  f a c t o r s ,  p a r t i c u l a r l y  w a t e r  d e p t h :  L i t h o c o d i u m  a n d  B a c i n e l l a  b o t h 
a r e  r e s t r i c t e d  t o  s h a l l o w  s e t t i n g s ;  G i r v a n e l l a  m i n u t a  i s  f r e q u e n t  i n  c o a s t a l 
s e t t i n g s ;  an d  T u b i p h y t e s ,  t h o u g h  eu r y b a t h i c ,  i s  n e v e r t h e l e s s  a  g o o d  i n d i c a t o r 
( F i g .  1 0 ) ,  s i n c e  t h e  t h i c k n e s s  o f  i t s  o u t e r  w a l l  c h a n g e s  w i t h  l i g h t  a v a i l a b i l i t y , 
a l t h o u g h  l o w - l i g h t  b u t  s h a l l o w  c a v e  s e t t i n g s  m u s t  b e  t a k e n  i n t o  c o n s i d e r a t i o n 
( S c h m i d ,  1 9 9 6 ;  L e i n f e l d e r  a n d  S c h m i d ,  2 0 0 0 ) .  U s i n g  m i c r o e n c r u s t e r  a s s o c i - 
a t i o n s  r a t h e r  t h a n  i n d i c a t o r  s p e c i e s ,  a l l o w s  f o r  a  v e r y  r e f i n e d  p a l e o b a t h y m e t r i c 
i n t e r p r e t a t i o n  ( F i g .  1 1 ) . 

2 . 3 . 5 .  O t h e r  O r g a n i s m s  a n d  I n f r a s t r u c t u r e  J o b s 

Sponges are assisted in water filtering by an enormous crowd of other
o r g a n i s m s .   H o w e v e r ,  i t  w o u l d  b e  b e y o n d   t h e  s c o p e  o f  t h i s  c h a p t e r  t o  d i s - 
c u s s  t h e m  a l l .  A m o n g  t h e  m o s t  c o m m o n  a r e  p e c t i n i d ,  o s t r a c e a n ,  a n d 
p t e r i a c e a n  b i v a l v e s ,  s e r p u l i d s ,  c r i n o i d s ,  b r y o z o a n s ,  a n d  b r a c h i o p o d s .  D e e p e r 
s p o n g e  m o u n d s  a l s o   m i g h t  c o n t a i n  b u r r o w i n g  b i v a l v e s ,  i n c l u d i n g  r a r e 
n u c u l i d s  a n d  pholadomyids, Pparts of which were sediment feeders.
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FIGURE 11. Bathymetric distribution and comparative paleoecology of Upper Jurassic reef
organisms and associatons from lberia. (Modified and expanded after Leinfelder et ei., 1993a,b,
and Werner et al., 1994).
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G a s t r o p o d s ,  i n c l u d i n g  n e r i n e i d s ,  a l s o  a r e  w i d e s p r e a d ,  b u t  t h e i r  l i f e  h a b i t  i s 
l a r g e l y  u n k n o w n .  B e l e m n i t e  a n d  a m m o n o i d  t a x a ,  b e l o n g i n g  t o  t h e  p r e d a t o r s 
a n d  p o s s i b l y  s c a v e n g e r s ,  w e r e  f r e q u e n t  i n  s p o n g e  r e e f s  a n d  s e v e r a l  t a x a 
d e f i n i t e l y  l i v e d  w i t h i n  t h e  r e e f s .  C r u s t a c e a n s ,  m a n y  o f  w h i c h  b e l o n g  t o  t h e 
, , l i t t e r  r e c y c l i n g  b r i g a d e � ,  c e r t a i n l y  w e r e  a l s o  f r e q u e n t  i n  U p p e r  J u r a s s i c  r e e f 
s y s t e m s  b u t  a r e  r a r e l y  p r e s e r v e d .  A  h i g h  n u m b e r  o f  t a x a ,  h o w e v e r ,  a r e  k n o w n 
f r o m  t h e  S o l n h o f e n ,  N u s p l i n g e n ,  a n d  o t h e r  l i t h o g r a p h i c  l i m e s t o n e s  o f  s o u t h e r n 
G e r m a n y ,  w h i c h  d e v e l o p e d  i n  c l o s e  a s s o c i a t i o n  w i t h  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  a n d 
s p o n g e  r e e f s .  A m o n g  t h e  v e r t e b r a t e s  a r e  s p e c t a c u l a r l y  p r e s e r v e d  o r g a n i s m s  o f 
U p p e r  J u r a s s i c  r e e f  e c o s y s t e m s ,  s u c h  a s  , , p a r r o t - f i s h - l i k e �  c h o n d r o s t e a n 
G y r o d u s ,  w h i c h  p r o b a b l y  f e d  o n  v a l v e d  b e n t h o s  a n d  c o r a l s ,  a s  w e l l  a s  s h a r k s 
a n d  r a y s ,  r e p t i l e s ,  a n d  e v e n  A r c h a e o p t e r y x ,  t h e  f i r s t  bi r d  t h a t  l i v e d  o n  i s l a n d  i n 
t h e  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  -  s e a s  o f  s o u t h e r n  G e r m a n y  ( f o r  r e c e n t  f i n d i n g s ,  s e e , 
e . g . ,  R ö p e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  R e n e s t o  a n d  V i o h l ,  1 9 9 7 ;  D i e t l  e t  a l . ,  1 9 9 7 ) .  M a n y  o f 
t h e s e  o r g a n i s m s  p r o v i d e  a d d i t i o n a l  c l u e s  t o  t h e  s p e c i a l  s e t t i n g s  o f  J u r a s s i c 
e c o s y s t e m s .  C e m e n t i n g  b i v a l v e  t a x a  c h a n g e  a l o n g  a  w a t e r  d e p t h  g r a d i e n t 
( W e r n e r  e t  a l . ,  1 9 9 4 ) ,  b u r r o w i n g  b i v a l v e s  a l l o w  f o r  t h e  r e c o g n i t i o n  o f  s o f t 
m u d s  w i t h i n  r e e f  s y s t e m s ,  c r i n o i d  t y p e s  m a y  i n d i c a t e  e n e r g y  l e v e l s ,  a n d  t h e 
g e n e r a l  a b u n d a n c e  o f  f i l t e r  f e e d e r s  a n d  s e d i m e n t  f e e d e r s  g i v e s  i n s i g h t  i n t o  t h e 
t r o p h i c  s i t u a t i o n .  C o m p a r a t i v e  p a l e o e c o l o g i c a l  a n a l y s i s  a l l o w s  e v a l u a t i o n  o f 
d i f f e r e n c e s  i n  t h e s e  p a t t e r n s .  I t  i s  v e r y  o b v i o u s ,  f o r  e x a m p l e ,  t h a t  t h e  g e n e r a l 
o c c u r r e n c e  o f  , , t r u e �  ( i . e . ,  n o n c y a n o b a c t e r i a l )  c a l c a r e o u s  a l g a e ,  s u c h  a s 
d a s y c l a d a c e a n s ,  o c c u r  i n  s h a l l o w - w a t e r  c o r a l  r e e f  s e t t i n g s  r a t h e r  t h a n  i n 
s p o n g e  r e e f s .  A d d i t i o n a l l y ,  c e r t a i n  t a x a  o f  d a s y c l a d a c e a n s ,  f o r a m i n i f e r s , 
n e r i n e i d s ,  a n d  a m m o n o i d s  a l l o w  f o r  p a l e o t e m p e r a t u r e  a n a l y s i s ,  b i o g e o g r a p h i c 
c o m p a r i s o n ,  o r  b i o s t r a t i g r a p h i c  c o r r e l a t i o n . 

2 . 4 .  C o n t r o l l i n g  F a c t o r s  o f  J u r a s s i c  R e e f  E c o s y s t e m s : 
T h e  C o m p a r a t i v e  A p p r o a c h 

A b o v e  I  h a v e  d i s c u s s e d  t h e  r o l e  o f  J u r a s s i c  o r g a n i s m s  i n  t h e  r e e f  e c o s y s t e m 
a n d  h i g h l i g h t e d  s o m e  e x a m p l e s  w h e r e  f u n c t i o n a l  a u t e c o l o g i c a l  i n t e r p r e t a t i o n 
a n d  g e n e r a l  c o n s i d e r a t i o n s  a b o u t  t h e  b i o l o g y  o f  r e e f  o r g a n i s m s  g i v e  c l u e s  t o 
m a n y  e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s .  T h i s  k n o w l e d g e  i s  i m p o r t a n t  w h e n 
i n t e r p r e t i n g  q u a l i t a t i v e  a n d  q u a n t i t a t i v e  p a t t e r n s  o f  c o - o c c u r r e n c e  o f  o r g a n - 
i s m s .  M o d e r n  r e e f  s e t t i n g s  a r e  b e s t  c h a r a c t e r i z e d  b y  d i a g n o s t i c  r e e f  a s s o c i - 
a t i o n s  t h a t  p a r t i c u l a r l y  r e f l e c t  w a t e r  d e p t h  a n d  e n e r g y  l e v e l s  b u t  a l s o  o t h e r 
f a c t o r s  s u c h  a s  n u t r i e n t  a v a i l a b i l i t y  o r  s e d i m e n t a t i o n  r a t e .  T h i s  a p p r o a c h  i s 
p a r t i c u l a r l y  u s e f u l  i n  t h e  A t l a n t i c � C a r i b b e a n  r e a l m  w h e r e  g e n e r a l  r e e f  d i v e r - 
s i t y  i s  l o w e r  t h a n  i n  t h e  I n d o p a c i f i c  a n d  d o m i n a n c e  o f  c e r t a i n  t a x a  u n d e r  g i v e n 
e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  i s  o b v i o u s .  E x a m p l e s  o f  u s e f u l  r e e f  a s s o c i a t i o n s  a r e 
t h e  A c r o p o r a  p a l m a t a  a s s o c i a t i o n ,  t h e  M o n t a s t r e a  a n n u l a r i s  a s s o c i a t i o n ,  t h e 
P o r i t e s  p o r i t e s  a s s o c i a t i o n ,  or  t h e  A .  c e r v i c o r n i s  a s s o c i a t i o n ,  am o n g  m a n y 
o t h e r s  (e.g., Geister, 1983, 1992; Greb et al., 1996), all of which reflect d i f f e r e n t 
e n e r g y  l e v e l s  a n d  w a t e r  d e p t h s .  S l i g h t l y  e l e v a t e d  b a c k g r o u n d  se d i m e n t a t i o n 
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r a t e s  c a n  b e  r e f l e c t e d  i n  d i f f e r e n t  r a t i o s  o f  k e y  t a x a  a b u n d a n c e ,  s u c h  a s 
M o n t a s t r e a  c a v e r n o s a  v e r s u s  M o n t a s t r e a  a n n u l a r i s  ( G r e b  e t  a l . ,  1 9 9 6 ) ,  o r  i n 
t h e  o c c u r r e n c e  o f  r o b u s t  a s s o c i a t i o n s  a s ,  f o r  i n s t a n c e ,  i n  t h e  s t r o n g l y 
t e r r i g e n e o u s l y  i n f l u e n c e d  r e e f s  o f f  B r a z i l  ( L e ã o  a n d  G i n s b u r g ,  1 9 9 7 ) . 

A l t h o u g h  r e e f  a s s o c i a t i o n s  m a y  a p p e a r  a l r e a d y  d i s t i n c t  i n  a  q u a l i t a t i v e 
m a n n e r ,  i t  i s  p a r t i c u l a r l y  i m p o r t a n t  t o  u s e  q u a n t i t a t i v e  o r  a t  l e a s t 
s e m i q u a n t i t a t i v e  c r i t e r i a  o n  a b u n d a n c e  o f  t a x a  ( w h e n e v e r  p o s s i b l e  a t  t h e 
s p e c i e s  l e v e l )  i n  o r d e r  t o  d e c i p h e r  e n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  i n  a  r e l i a b l e 
f a s h i o n .  A  l o t  o f  q u a n t i t a t i v e  a n d  s e m i q u a n t i t a t i v e  f a u n a l  a n d  f l o r a l  a n a l y s e s 
o f  m a n y  U p p e r  J u r a s s i c  r e e f s  a r e  n o w  a v a i l a b l e ,  b e s i d e s  n e w  q u a l i t a t i v e  d a t a 
o n  r e e f  f a u n a s ,  w i t h  p o s s i b l y  t h e  b e s t  e x a m p l e s  f r o m  P o r t u g u e s e  a n d  S p a n i s h 
c o r a l  r e e f s  ( E r r e n s t ,  1 9 9 0 a , b ;  R o s e n d a h l ,  1 9 8 5 ;  L e i n f e l d e r ,  1 9 8 6 ,  1 9 9 4 b ; 
N o s e ,  1 9 9 5 ;  S c h m i d ,  1 9 9 6 ;  A u r e l l  a n d  B á d e n a s ,  1 9 9 7 ;  N o s e  a n d  L e i n f e l d e r , 
1 9 9 7 ) .  A  v e r y  u s e f u l  m e t h o d  f o r  c o m p a r a t i v e  s t u d i e s  i s  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f 
c o r a l  f a u n a  d i v e r s i t i e s  b a s e d  o n  t h e  , , t r o p h i c  n u c l e u s �  c o n c e p t  a n d  t h e 
S h a n n o n  I n d e x  ( K a u f f m a n  a n d  S c o t t ,  1 9 7 6 ;  O d u m ,  1 9 8 3 ;  W e r n e r ,  1 9 8 6 ) .  T h e 
t r o p h i c  n u c l e u s  i s  c o m p o s e d  o f  t h e  m i n i m u m  n u m b e r  o f  s p e c i e s  w h o s e 
i n d i v i d u a l s  a m o u n t  t o  a t  l e a s t  8 0 %  o f  t h e  e n t i r e  i n d i v i d u a l  n u m b e r .  I t  i s 
p l a u s i b l e  t o  u s e  v o l u m e  p e r c e n t  ( w h i c h  c a n  b e  d o n e  b y  i m a g e  a n a l y s i s  o r  b y 
a p p l y i n g  v o l u m e  f a c t o r s  t o  p e r c e n t a g e s  b a s e d  o n  n u m b e r s  o f  i n d i v i d u a l s ) . 
G o o d  t a x o n o m i c  d a t a  o n  t h e  s p e c i e s  l e v e l  a l s o  a r e  a v a i l a b l e  f r o m  n o r t h e r n 
G e r m a n y  ( B e r t l i n g ,  19 9 3 ) .  M a n y  n e w  d a t a  a l s o  a r e  a v a i l a b l e  f r o m  t h e  L o r r a i n e 
a n d  S w i s s  c o r a l  r e e f s  ( I n s a l a c o ,  1 9 9 6 a ;  I n s a l a c o  e t  a l . ,  1 9 9 7 ) ,  b u t  t a x o n o m i c 
r e s o l u t i o n  m o s t l y  i s  o n l y  o n  t h e  g e n e r i c  l e v e l ,  e x c e p t  f o r  a  f e w  s t u d i e s 
( G e i s t e r  a n d  L a t h u i l i é r e ,  1 9 9 1 ;  B .  L a t h u i l i é r e ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ; 
L a t e r n s e r ,  2 0 0 0 ) .  A s  f o r  t h e  s i l i c e o u s  s p o n g e  f a c i e s ,  t h e  I b e r i a n  U p p e r  J u r a s s i c 
e x a m p l e s  a r e  w e l l  s t u d i e d  ( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a ;  W e r n e r  e t  a l . ,  1 9 9 4 ; 
K r a u t t e r ,  1 9 9 5 ,  1 9 9 7 ;  M .  K r a u t t e r ,  p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n )  d o w n  t o  t h e 
s p e c i e s  l e v e l ,  a n d  m a n y  n e w  r e s u l t s  o n  s p o n g e  r e e f s  a r e  a v a i l a b l e  f r o m  t h e 
F r e n c h ,  S w i s s ,  G e r m a n ,  P o l i s h ,  a n d  R u m a n i a n  J u r a s s i c  ( G a i l l a r d ,  1 9 8 3 ; 
H e r r m a n n ,  1 9 9 6 ;  M a t y s z k i e w i c z ,  1 9 9 6 ,  1 9 9 7 ;  K e u p p  e t  a l . ,  1 9 9 6 ;  K o c h ,  1 9 9 6 ; 
K o c h  e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  P i s e r a ,  1 9 9 7 ) ,  a l t h o u g h  d i s t i n c t  s p o n g e  a s s o c i a t i o n s  b a s e d 
o n  r e p r e s e n t a t i v e  p o p u l a t i o n s  c o u l d  o n l y  b e  e s t a b l i s h e d  o c c a s i o n a l l y  ( W e r n e r 
e t  a l . ,  1 9 9 4 ;  K r a u t t e r ,  1 9 9 5 ,  1 9 9 7 ) . 

2 . 4 . 1 . P a l e o e c o l o g i c a l  G r a d i e n t s  a n d  T h e i r  I n t e r p l a y 

Leinfelder (1993a) and Leinfelder et al. (1993a,b) recognized the strong control of
physical environmental parameters on the establishment and composition of Upper
Jurassic reefs based on paleoecological, sedimentological, and sequential analysis.
They stated that water depth, sedimentation rate, and nutrient-oxygen fluctuations
were the dominant controlling mechanisms besides water energy, temperature,
substrate, and salinity. They demonstrated (Fig. 12) that reef growth is only possible if
background sedimentation drops below a critical threshold, allowing for improvement
in diversity and formation of microbial crusts when substantially lowered. This is true
for shallow water and deeper shelf reef types, which change along the bathymetrical
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FIGURE 12. (a) The triple factor model of Upper Jurassic reefs in Comparison with (b) a similar
tentative model for modern reefs. Differences in background sedimentation rate, bathymetry,
nutrients, and oxygen concentrations largely determines the occurrence and composition of
Jurassic reefs. Environmental tolerances are much smaller in modern reefs. Note that modern
deepwater coral mounds show an offset distribution, appearing in a separate ,reef window� (cf.
20). See text for further explanation. (Modified after Leinfelder, 1993a, Leinfelder et al., 1996, and
Leinfelder and Nose, 1999.).
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g r a d i e n t  f r o m  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  t o  m i x e d  c o r a l - s i l i c e o u s  s p o n g e  t o  p u r e 
s i l i c e o u s  s p o n g e  a s s o c i a t i o n s .  B a t h y m e t r y  b y  i t s e l f  i s  n o  s i n g l e  f a c t o r ,  b u t 
r e l a t e s  t o  a  v a r i e t y  o f  f a c t o r s  s u c h  a s  i l l u m i n a t i o n ,  a b u n d a n c e  o f  p l a n k t o n , 
t e m p e r a t u r e ,  a n d  a t m o s p h e r i c  p r e s s u r e .  S e d i m e n t a t i o n  r a t e  n o t  o n l y  m o d e r a t e s 
d i v e r s i t y ,  b u t  a l s o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  m u d m o u n d s ,  w h i c h  n e e d  a  r e d u c e d  b u t 
n o t i c e a b l e  b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n  r a t e  f o r  t h e i r  d e v e l o p m e n t . 
R e s e d i m e n t a t i o n  a l s o  i s  t h e  c r i t i c a l  f a c t o r  i n  h i g h - e n e r g y  s e t t i n g s ,  p r e v e n t i n g 
m i c r o b o l i t e  d e v e l o p m e n t  u n l e s s  t h e  p h y s i c a l l y  g e n e r a t e d  d e b r i s  m a t e r i a l  c a n 
b e  e x p o r t e d  a n d  i n t e r n a l  s e d i m e n t a t i o n  a n d  r e s e d i m e n t a t i o n  i s  r e d u c e d .  O n e 
U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  a s s o c i a t i o n  w a s  e v e n  a d a p t e d  t o  r e d u c e d  s a l i n i t i e s , 
w h e r e a s  t h e  r e s t  w a s  f u l l y  m a r i n e  ( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 ) . 

A n o t h e r  c r i t i c a l  f a c t o r  i s  t h e  c o n c e n t r a t i o n  o f  n u t r i e n t s ,  w h i c h  o f t e n  i s 
c o u p l e d  w i t h  t e r r i g e n e o u s  b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n .  i t  a p p e a r s  t h a t  e l e v a t e d 
o l i g o t r o p h i c  c o n d i t i o n s  c o u l d  b e  t o l e r a t e d  o n l y  b y  s p e c i a l i z e d  h e x a c t i n e l l i d 
s p o n g e s ,  w h e r e a s  m o d e r a t e l y  o l i g o t r o p h i c  t o  s l i g h t l y  m e s o t r o p h i c  c o n d i t i o n s 
w e r e  t h e  m o r e  f a v o r a b l e  s e t t i n g s  f o r  m o s t  J u r a s s i c  r e e f s .  I f  n u t r i e n t  c o n c e n t r a - 
t i o n s  w e r e  s t r o n g l y  r a i s e d  a n d  e v e n t u a l l y  e v e n  a c c o m p a n i e d  b y  b o t t o m - w a t e r 
o x y g e n  d e p l e t i o n ,  g r o w t h  o f  m a c r o f a u n a  w a s  p o s s i b l e  o n l y  d u r i n g  t h e  n o r m a l 
e p i s o d e s ,  w h e r e a s  m i c r o b o l i t e s  c o u l d  d e v e l o p  i n  e i t h e r  s i t u a t i o n .  D e p e n d i n g  o n 
t h e  f r e q u e n c y  o f  e u t r o p h i c a t i o n - d y s o x y g e n a t i o n  p u l s e s ,  m a c r o f a u n a  w a s 
r e s t r i c t e d  t o  d i s t i n c t  l e v e l s  o r  e v e n  w a s  e x c l u d e d  f r o m  r e e f  de v e l o p m e n t ,  s o  i t 
e v e n t u a l l y  g a v e  r i s e  t o  p u r e  m i c r o b o l i t e  r e e f s  ( F i g .  1 2 ) .  T h i s  c o n c e p t  w a s 
f u r t h e r  d e v e l o p e d  a n d  ap p l i e d  b y  L e i n f e l d e r  e t  a l .  ( 1 9 9 4 ,  19 9 6 ) ,  N o s e  ( 1 9 9 5 ) , 
S c h m i d  ( 1 9 9 6 ) ,  a n d  I n s a l a c o  e t  a l .  ( 1 9 9 7 ) .  L e i n f e l d e r  a n d  N o s e  ( 1 9 9 9 ) .  c o m - 
p a r e d  r e e f  w i n d o w s  an d  g e n e r a l  en v i r o n m e n t a l  g r a d i e n t s  f r o m  J u r a s s i c  a n d 
m o d e r n  r e e f s ,  s t a t i n g  t h a t  m o d e r n  c o r a l  r e e f  g r o w t h  h a s  n a r r o w e r  e n v i r o n - 
m e n t a l  t o l e r a n c e s  t h a n  J u r a s s i c  c o r a l  r e e f s ,  o w i n g  t o  i n c r e a s i n g  s p e c i a l i z a t i o n 
o f  r e e f  o r g a n i s m s  a n d  c o m p l e x i t y  o f  r e e f  s t r u c t u r e  ( F i g .  1 2 ) . 

W a t e r  d e p t h ,  s e d i m e n t a t i o n  r a t e ,  n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s ,  a n d  o x y g e n 
v a l u e s  t h e m s e l v e s  a r e  s t r o n g l y  g o v e r n e d  b y  s e a - l e v e l  s t a t e  a n d  g e o t e c t o n i c 
s t r u c t u r e .  T h e r e f o r e ,  t h e  a c t u a l  p o s i t i o n  o f  a  g i v e n  r e e f  w i t h i n  t h e s e  g r a d i e n t s 
e v e n t u a l l y  r e f l e c t s  t h e  g e o t e c t o n i c ,  p a l e o g e o g r a p h i c ,  a n d  p a l e o c e a n o g r a p h i c 
s e t t i n g ,  w h i c h  m a k e s  r e e f  a n a l y s i s  a  p o w e r f u l  t o o l  t o  d e c i p h e r  t h e  J u r a s s i c 
r e g i o n a l  a n d  g l o b a l  e c o l o g y  a s  w e l l  a s  a n d  g e o t e c t o n i c  a n d  s e q u e n t i a l  d e v e l - 
o p m e n t  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 a ) . 

2 . 4 . 2 . C o n t r o l  o f  E c o l o g i c a l  G r a d i e n t s  b y  S e a - L e v e l  F l u c t u a t i o n s 

   A  g e n e r a l  s e q u e n c e  s t r a t i g r a p h i c  m o d e l  h a s  b e e n  d e v e l o p e d  f o r  J u r a s s i c 
r e e f s  i n f l u e n c e d  b y  t e r r i g e n e o u s  i n p u t  ( F i g .  1 3 ) .  R e e f  g r o w t h  g e n e r a l l y  o c c u r - 
r e d  i n  t h e  c o m p a n y  o f  t h i r d - o r d e r  s e a - l e v e l  r i s e s  t h a t  w i d e l y  r e d u c e d  t h e 
t e r r i g e n e o u s  i n f l u x  a c r o s s  t h e  s h e l f .  I n d e p e n d e n t  a n a l y s i s  o f  g r o w t h  r a t e s  f o r 
r e e f s ,  b a s e d  o n  c o r a l  a n d  m i c r o b o l i t e  g r o w t h  r a t e s  ( S c h m i d ,  1 9 9 6 ) ,  h o w e v e r , 
r e v e a l e d  t h a t  m o s t  I b e r i a n  r e e f s  d i d  n o t  g r o w  a c r o s s  a n  e n t i r e  t r a n s g r e s s i v e 
t h i r d - o r d e r  c y c l e  b u t  o c c u r r e d  o n l y  d u r i n g  a d d i t i o n a l  e n v i r o n m e n t a l  i m p r o v e - 
m e n t  a l o n g  w i t h  f o u r t h -  o r  f i f t h - o r d e r  s e a - l e v e l  r i s e  t h a t  e v e n t u a l l y  o p e n e d  t h e 
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FIGURE 13. Simplified sequence stratigraphic model for Upper Jurassic reefs in terrigeneously
influenced settings. During highstand and early lowstand reefs, sedimentation is elevated across
the shelf so that reefs may only occur in the constantly wave-washed zone, giving rise to the
typical coral-debris reefs. Low-diversity marly coral meadows also may occur sporadically. During
sea-level rise, reefs of various types expand widely across the shelf. Due to very reduced
sedimentation, reefs often contain a high-diversity fauna and are rich in microbolite crusts,
resulting in distinct reef bodies, commonly with pronounced relief. Sea-level rise, however, might
also lead to a partial collapse of shelf circulation due to additional climatic equilibration, giving
rise to atrophic or oxygen-depleted settings with pure microbolite reefs occurring up to fairly
shallow waters. Most reefs grew only during fourth- and fifth-order floodings within a third-order
framework.
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, , r e e f  w i n d o w �  ( F i g .  1 3 ) .  L e i n f e l d e r  ( 1 9 9 3 a )  a n d  L e i n f e l d e r  e t  a l .  ( 1 9 9 4 ) 
p o i n t e d  o u t  t h a t  i n  a r e a s  d i s t a n t  t o  s i l i c i c l a s t i c  h i n t e r l a n d ,  s u c h  a s  t h e  s p o n g e 
m u d m o u n d s  o f  s o u t h e r n  G e r m a n y ,  g e n e r a l  r e e f  g r o w t h  m a y  p e r s i s t  a c r o s s 
s e v e r a l  t h i r d - o r d e r  c y c l e s  b u t  d o e s  s h o w  l a t e r a l  w a x i n g  a n d  w a n i n g  c o r r e l a t - 
a b l e  w i t h  s e a - l e v e l  f l u c t u a t i o n s .  T h i s  i l l u s t r a t e s  t h a t  v a r i a t i o n s  o f  b a c k g r o u n d 
s e d i m e n t a t i o n  d u e  t o  s e a - l e v e l  o s c i l l a t i o n s  d o  h a v e  p r o n o u n c e d  a n d  d e t e r m i n - 
i n g  ef f e c t s  o f  r e e f  g r o w t h  e v e n  i n  t h e s e  c a s e s ,  a n  e x a m p l e  o f  w h i c h  i s  d i s c u s s e d 
i n  S e c t i o n  2 . 4 . 4 b .  H i g h s t a n d  a n d  l o w s t a n d  r e e f s  a r e  r a r e r  a n d  a r e  e i t h e r  o f  t h e 
c o n s t a n t l y  w i n n o w e d  h i g h - e n e r g y  t y p e  o r  s h o w  v e r y  i m p o v e r i s h e d  d i v e r s i t i e s 
( F i g .  1 3 ) . 

2 . 4 . 3 .  C o n t r o l  o f  E c o l o g i c a l  G r a d i e n t s  b y  S h e l f  C o n f i g u r a t i o n 

S h e l f  s t r u c t u r e  n o t  o n l y  d e t e r m i n e s  b a t h y m e t r y ,  b u t  i n f l u e n c e s  s e d i m e n - 
t a t i o n  a n d  r e s e d i m e n t a t i o n  i n  a d d i t i o n  t o  s e a - l e v e l  f l u c t u a t i o n s  ( F i g .  1 4 ) .  O n 
l o w - a n g l e  r a m p s ,  r e e f s  o f  t h e  h i g h - e n e r g y  z o n e  h a v e  p r o b l e m s  e x p o r t i n g  t h e 
b i o l o g i c a l l y  a n d  w a v e - g e n e r a t e d  d e b r i s  t h a t  c o n t i n u o u s l y  r e s e d i m e n t s .  R e e f s 

FIGURE 14. Jurassic reef types differ according to different shelf configurations and positions. Some
characteristic examples are given. Homoclinal ramps (foreground) show characteristic coral�debris
reefs in agitated water and siliceous sponge mounds or biostromes in the lower mid to outer ramp.
Steepened ramps and rimmed shelves may suppress sponge mound development in deeper waters
because of proximity to mud and sand-exporting. shallow-water carbonate factories. Steepened
depositional slopes are the preferred site for crust-rich reefs of moderately deep water, whereas
coral�microbolite--debris reefs are indicative of a position in dose proximity to a bypass margin.
enabling enhanced gravitational export of surplus calciclastics generated within the reefs.
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a r e  t h e r e f o r e  c r u s t - f r e e  a n d  s h o r t - l i v e d ,  s i n c e  t h e y  n o r m a l l y  a r e  s u f f o c a t e d  i n 
t h e i r  o w n  d e b r i s .  S u c h  r e e f s  m u s t  h a v e  b e e n  a m o n g  t h e  m o s t  w i d e s p r e a d  b u t 
a r e  o f t e n  o v e r l o o k e d  s i n c e  t h e i r  r e l i c s  a r e  t a k e n  a s  a l l o c h t h o n o u s  r e e f  d e b r i s 
o f  o t h e r  n o n p r e s e r v e d  r e e f s .  L a r g e  r e l i c s  o f  i s o l a t e d  m a s s i v e  c o r a l s  o r  e v e n 
r e l i c s  o f  t h e  o r i g i n a l  f r a m e w o r k  a r e  i n d i c a t i v e  o f  t h e  e x i s t e n c e  o f  t h e  r e e f s 
( c o r a l � d e b r i s  r e e f  t y p e ) .  A  g o o d  e x a m p l e  o f  a  p a r t i a l l y  p r e s e r v e d  r e e f  a r e 
s o m e  O x f o r d i a n  r e e f s  a t  S t .  U r s a n n e ,  S w i t z e r l a n d  ( T a k a c s ,  u n p u b l i s h e d 
r e s u l t s )  o r  m a n y  r e e f s  i n  l b e r i a ,  s u c h  a s  r e e f  b o d i e s  o f  t h e  A m a r a l  f o r m a t i o n 
( N o s e ,  1 9 9 5 ) . 

I f  a  s l o p e  b r e a k  e x i s t e d ,  a  l a r g e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  d e b r i s  c o u l d  b e 
e x p o r t e d ,  g i v i n g  r i s e  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  c o r a l � m i c r o b i a l � d e b r i s  r e e f s . 
T h e s e  w e r e  r e e f s  t h a t  g r e w  a t  s l o p e  e d g e  i n  t h e  c o n s t a n t l y  w a v e - w a s h e d  z o n e , 
a n d  h e n c e  a r e  r i c h  i n  f r a g m e n t s  o f  c o r a l s  a n d  o t h e r  r e e f  o r g a n i s m s . 
C o n t r a s t i n g  t h e  c o r a l �  d e b r i s  o f  h i g h - e n e r g y  r a m p s ,  t h e s e  r e e f s  c o n t a i n  a  l o t 
o f  m i c r o b i a l  c r u s t s ,  s t a b i l i z i n g  a n d  c e m e n t i n g  t h e  l o o s e ,  w a v e - g e n e r a t e d 
m a t e r i a l .  T h i s  w a s  o n l y  p o s s i b l e  d u e  t o  f a c i l i t a t e d  w i n n o w i n g  a n d 
g r a v i t a t i o n a l  e x p o r t  o v e r  a  s t e e p  d e p o s i t i o n a l  o r  b y p a s s  m a r g i n  s o  t h a t 
m i c r o b o l i t e  c r u s t s  c o u l d  s t a b i l i z e  t h e  r e m a i n i n g  m a t e r i a l .  A  c a s e  s t u d y  f o r  t h i s 
t y p e  a r e  t h e  s h e l f - e d g e  r e e f s  o f  t h e  n a r r o w  O t a  p l a t f o r m  o f  c e n t r a l  P o r t u g a l 
( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 2 ,  1 9 9 4 b ) ,  b u t  c o m p a r a b l e  r e e f s  o c c u r  e l s e w h e r e  ( e . g . ,  S c h m i d 
a n d  J o n i s c h k e i t ,  1 9 9 5 ) . 

E x p o r t  o f  s e d i m e n t  a c r o s s  a  s t e e p e n e d  s l o p e  p r e v e n t e d  t h e  g r o w t h  o f 
d e e p e r  s h e l f  s p o n g e  r e e f s ,  a n d  i t  i s  o n l y  a t  t h e  s t e e p  s l o p e s  t h a t  m i c r o b i a l 
c r u s t - r i c h  r e e f s  m a y  h a v e  d e v e l o p e d  d u e  t o  t h e  g i v e n  b y p a s s  p o s s i b i l i t i e s . 
C o n s e q u e n t l y ,  c o r a l - m i c r o b i a l  r e e f s  a n d  c o r a l - s p o n g e - m i c r o b i a l  r e e f s  a r e 
c h a r a c t e r i s t i c  o f  v e r y  r e d u c e d  s e d i m e n t  i n f l u x ,  a n d  a s  s u c h  a r e  o f t e n  i n d i c a t i v e 
o f  s t e e p e n e d  s l o p e s .  T h e y  m a y ,  h o w e v e r ,  a l s o  o c c u r  d u r i n g  s e a - l e v e l  r i s e  o n 
h o m o c l i n a l  r a m p s  b e l o w  t h e  f a i r  w e a t h e r  w a v e  b a s e  a s  a  c o n s e q u e n c e  o f 
r e d u c e d  s e d i m e n t a t i o n .  I f  o n  a  s l o p e  s e t t i n g ,  s u c h  r e e f s  a r e  a c c o m p a n i e d  b y 
a l l o c h t h o n o u s  s e d i m e n t s ,  s u c h  a s  t u r b i d i t e s  a n d  d e b r i t e s ,  o r  c a n y o n  d e v e l o p - 
m e n t .  W e l l - s t u d i e d  e x a m p l e s  o r i g i n a t e  f r o m  c e n t r a l  a n d  s o u t h e r n  P o r t u g a l  a n d 
S p a i n  ( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a ;  N o s e ,  1 9 9 5 ;  S c h m i d ,  1 9 9 6 ;  B a u m g ä r t n e r  a n d 
R e y l e ,  1 9 9 5 ) .  T h e  c o r a l - m i c r o b o l i t e - d e b r i s  r e e f  t y p e  m e n t i o n e d  a b o v e , 
h o w e v e r ,  i s  a l w a y s  d i a g n o s t i c  f o r  s t e e p  s l o p e s ,  e v e n  w i t h o u t  a d d i t i o n a l 
s e d i m e n t o l o g i c a l  c r i t e r i a ,  s u c h  a s  a l l o c h t h o n o u s  s e d i m e n t s . 

S i l i c e o u s  s p o n g e  m u d m o u n d s  a r e  l a r g e l y  c o n f i n e d  t o  l o w e r  m i d  t o  o u t e r , 
o f t e n  h o m o c l i n a l ,  r a m p  s e t t i n g s  t h a t  a r e  d i s t a n t  f r o m  s h a l l o w - w a t e r  c a r b o n a t e 
f a c t o r i e s ,  b e c a u s e  i n  t h i s  p o s i t i o n  t h e y  r e c e i v e  s u i t a b l e  a m o u n t s  o f  a l l o c h - 
t h o n o u s  m u d d y  m a t e r i a l  f o r  t h e i r  g r o w t h .  I n  c a s e s  w h e r e  s h a l l o w - w a t e r 
c a r b o n a t e  f a c t o r i e s  a r e  l a c k i n g  a n d  t e r r i g e n e o u s  s e d i m e n t  a l s o  i s  n o t  i m p o r t e d , 
n o  m o u n d s  c a n  g r o w  d u e  t o  b o t h  l a c k  o f  a l l o c h t h o n o u s  m a t e r i a l  a n d 
s u p e r o l i g o t r o p h i c  c o n d i t i o n s ,  t h e  l a t t e r  o f  w h i c h  p r e v e n t s  t h e  pe r v a s i v e  g r o w t h 
o f  m i c r o b o l i t e s  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 a ;  L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 6 ) .  U n d e r  t h e s e 
c o n d i t i o n s ,  l o w - d i v e r s i t y  s p o n g e  b i o s t r o m e s  w i t h  e n o r m o u s  i n d i v i d u a l  n u m b - 
e r s  m a y  d e v e l o p  ( K r a u t t e r ,  1 9 9 7 ;  S e c t i o n  2 . 4 . 4 c ) .  I f  i n f l u x  o f  c a r b o n a t e  m u d  i s 
t o o  h i g h  f o r  t h e  g r o w t h  o f  s p o n g e  m o u n d s ,  s p o n g e  b i o s t r o m e s  m a y  s t i l l 
d e v e l o p ,  w h i c h  i n  t h i s  c a s e  a r e  m u d - r i c h  a n d  o f t e n  c o n t a i n  l o w e r  n u m b e r s  a n d 
d i f f e r e n t  s i l i c e o u s  s p o n g e  m o r p h  t y p e s  t h a n  l o w - s e d i m e n t a t i o n  b i o s t r o m e s .  I f 
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c a r b o n a t e  f a c t o r i e s  w e r e  t o o  n e a r  b e c a u s e  o f  s t e e p  s h e l f  s l o p e s ,  n e i t h e r 
b i o s t r o m e s  n o r  b i o h e r m s  c o u l d  d e v e l o p . 

G i v e n  s u i t a b l e  c o n d i t i o n s ,  g r o w t h  o f  s p o n g e  m o u n d s  m a y  b e  p e r v a s i v e , 
s u c h  a s  o n  t h e  b r o a d  s h e l f  s e a  o f  s o u t h e r n  G e r m a n y .  M o u n d s  h a v e  t h e 
t e n d e n c y  t o  a m a l g a m a t e  v e r t i c a l l y ,  a n d  t h u s  m a y  c r e a t e  s t r o n g  s u b m a r i n e 
r e l i e f  i f  s p o n g e  r e e f  g r o w t h  i s  n o t  i n t e r r u p t e d  b y  l o n g e r  p e r i o d s  o f 
s e d i m e n t a t i o n .  D u r i n g  t h e  l a t e  K i m m e r i d g i a n ,  m o u n d s  w i t h  s u b m a r i n e  r e l i e f 
o f  m o r e  t h a n  5 0  m  a r e  k n o w n  ( G w i n n e r ,  1 9 7 6 ) .  T h e s e  g a v e  r i s e  t o  t h e 
p u n c t u a t e d  o c c u r r e n c e  o f  c o r a l  r e e f s  o n  t h e  h i g h e s t  m o u n d s .  M o s t  o f  t h e s e 
r e e f s  a r e  o f  t h e  c o r a l - d e b r i s  t y p e  a n d  t h e  c o r a l - m i c r o b o l i t e - d e b r i s  t y p e 
( u n p u b l i s h e d  r e s u l t s ,  c f .  P a u l s e n ,  1 9 6 4 ) .  I n  t h i s  e x a m p l e ,  t h e  h o m o c l i n a l , 
n e a r l y  l e v e l - b o t t o m  i n i t i a l  o u t e r  r a m p  c o n f i g u r a t i o n  w a s  s u i t a b l e  f o r  e x t e n s i v e 
g r o w t h  o f  s p o n g e - m i c r o b i a l  m u d m o u n d s  f r o m  t h e  L a t e  O x f o r d i a n  o n w a r d , 
w h i c h  i n  t u r n  c h a n g e d  t h e  c o n f i g u r a t i o n  o f  t h e  s h e l f ,  a n d  h e n c e  t h e  c o n t r o l l i n g 
f a c t o r s  o f  r e e f  g r o w t h ,  s u c h  a s  b a t h y m e t r y ,  w a t e r  e n e r g y ,  a n d  s e d i m e n t a t i o n - 
r e s e d i m e n t a t i o n  p a t t e r n s .  S i m i l a r ,  p a r t i a l l y  i n t r i n s i c  c h a n g e  o f  r e e f 
c o m p o s i t i o n  a n d  a c c o m p a n y i n g  c o n t r o l l i n g  f a c t o r s  o c c u r r e d  o n  t h e  w i d e  a n d 
s h a l l o w ,  c o r a l - d o m i n a t e d  O x f o r d i a n  s h e l f  o f  e a s t e r n  F r a n c e .  H e r e ,  s h a l l o w i n g 
w a s  a c c o m p a n i e d  b y  r e d u c t i o n  i n  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x  w h i c h  a l l o w e d  f o r  t h e 
e s t a b l i s h m e n t  o f  u n i f o r m  m i c r o s o l e n i d  a s s o c i a t i o n s  s u b s t i t u t i n g  f o r  e a c h  o t h e r 
b e f o r e  a u t o d i f f e r e n t i a t i o n  o f  c o m m u n i t i e s  c h a n g e d  t h e  e n t i r e  s e t t i n g 
( u n p u b l i s h e d  r e s u l t s ,  c f .  G e i s t e r  a n d  L a t h u i l i è r e ,  1 9 9 1 ;  I n s a l a c o  e t  a l . ,  1 9 9 7 ) . 

2 . 4 . 4 . T h e  I n t e r p l a y  o f  C o n t r o l  M e c h a n i s m s :  S e l e c t e d  E x a m p l e s 

A  f e w  e x a m p l e s  s h o u l d  i l l u s t r a t e  t h e  i n t e r p l a y  o f  p r o c e s s e s  a n d  m o d e l s 
o u t l i n e d  a b o v e . 

2 . 4 . 4 a .  E x a m p l e  1 .  B a t h y m e t r y  a n d  s e d i m e n t a t i o n  r a t e s  a s  m a j o r  c o n t r o l l e r s 
o f  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  f r o m  t h e  c e n t r a l  L u s i t a n i a n  B a s i n ,  P o r t u g a l .  F i g u r e  1 5 
s h o w s  t h e  p r i n c i p a l  c o r a l  a s s o c i a t i o n s  f r o m  t h e  K i m m e r i d g i a n  o f  t h e  c e n t r a l 
L u s i t a n i a n  B a s i n ,  w h i c h  w e r e  a n a l y z e d  i n  a  s e m i q u a n t i t a t i v e  t o  q u a n t i t a t i v e 
m a n n e r  u s i n g  i m a g e  a n a l y s i s  a n d  c o u n t s - p e r - a r e a  d a t a .  T h e  r e e f s  o c c u r  a t 
d i f f e r e n t  p o s i t i o n s  w i t h i n  a  g e n e r a l l y  p r o g r a d i n g  s u c c e s s i o n  s h a l l o w i n g 
u p w a r d  f r o m  b a s i n a l  a n d  p r o d e l t a  m a r l s  a n d  c l a y s  w i t h  i n t e r c a l a t e d  t u r b i d i t i c 
s a n d s t o n e s  t o  i n n e r  r a m p  o o l i t i c  a n d  c o r a l i f e r o u s  c a r b o n a t e s  ( N o s e ,  1 9 9 5 ) . 
S e i s m i c  d a t a  s u p p o r t  t h e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  a  p r o g r a d i n g  s l o p e  s y s t e m  a n d  g i v e 
a d d i t i o n a l  b a t h y m e t r i c  c o n t r o l  ( L e i n f e l d e r  a n d  W i l s o n ,  1 9 8 9 ) .  S i m i l a r  t o 
m o d e r n  C a r i b b e a n  a s s o c i a t i o n s  t h e s e  r e e f  a s s o c i a t i o n s  c a n  b e  a r r a n g e d  a l o n g  a 
b a t h y m e t r i c  g r a d i e n t  u s i n g  d o m i n a n t  c o r a l  m o r p h o l o g i e s ,  m i c r o e n c r u s t e r  a s - 
s o c i a t i o n s ,  a n d  d e p t h - d i a g n o s t i c  c e m e n t i n g  b i v a l v e  t a x a ,  a s  w e l l  a s  t h e  p o s i - 
t i o n  o f  a s s o c i a t i o n s  w i t h i n  a  s h a l l o w i n g  u p w a r d  s u c c e s s i o n  a n d  t h e i r  l a t e r a l 
i n t e r f i n g e r i n g  w i t h  h i g h -  o r  l o w - e n e r g y  s e d i m e n t s  ( o o l i t i c  a n d  b i o c l a s t i c 
g r a i n s t o n e s  v s .  l i m e  w a c k e s t o n e s  a n d  c l a y e y  m u d s ) .  T h e  d e e p e s t  c o r a l  a s s o c i - 
a t i o n s  a r e  d o m i n a t e d  b y  p l a t y  m i c r o s o l e n i d  c o r a l s  a n d  a l r e a d y  s h o w  a  h i g h 
p r o p o r t i o n  o f  l i t h i s t i d  s p o n g e s .  F i g u r e  1 5 ,  h o w e v e r ,  a l s o  s h o w s  t h a t  a l t h o u g h 
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FIGURE 15. Coral associations of Portugal change along a bathymetric gradient. Relative bathymetric
calibration and interpretation of water energy is possible by occurrence of reef associations within
shallowing-upward succession, by sedimentological features, by morphotype interpretation of
diagnostic corals, and by associated fauna (compare with 11). Note that species diversity does not
change uniformly along with bathymetry, but mostly is negatively correlated with terrigeneous clay
content in the ground mass and positively correlated with the amount of microbial crusts, pointing to
sedimentation rate as the major modifier of diversity. Highest diversities occur, however, in associations
with a low but noticeable clay content, indicating the importance of nutrient availability for Jurassic reef
corals (see text for further explanation). (After Nose, 1995, and Nose and Leinfelder, 1997, modified.)
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c o r a l  a s s o c i a t i o n s  a r e  e a s i l y  l i n e d  u p  a l o n g  a  b a t h y m e t r i c  t r e n d ,  d i v e r s i t i e s  a r e 
h i g h l y  v a r i a b l e ,  w i t h  h i g h  d i v e r s i t i e s  b e i n g  f o u n d  n o t  o n l y  i n  s h a l l o w  b u t  a l s o 
i n  d e e p e r  s e t t i n g s .  T h e  p r e s e n t e d  e x a m p l e  s h o w s  t h a t  h i g h  d i v e r s i t i e s  c o r r e l a t e 
w e l l  w i t h  a  h i g h  a m o u n t  o f  m i c r o b o l i t e  i n  t h e  r e e f s  a n d  a  r e d u c e d  a m o u n t  o f 
s e d i m e n t a r y  m a t e r i a l  w h i c h  i n d i c a t e s  s t r o n g l y  r e d u c e d  s e d i m e n t a t i o n .  I t  a l s o 
s h o w s  t h a t  a  v e r y  r e d u c e d  a n d  p r o b a b l y  i n t e r m i t t e n t  i n f l u x  o f  t e r r i g e n e o u s 
c l a y  c o r r e l a t e s  w i t h  e s p e c i a l l y  h i g h  d i v e r s i t i e s ,  w h i c h  i s  a n  e x p r e s s i o n  o f  t h e 
p r e f e r e n c e  f o r  l o w e r  m e s o t r o p h i c  s e t t i n g s  i n  U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  a s s o c i a t i o n s . 
O n  a  s m a l l e r  s c a l e ,  h o w e v e r ,  s h a l l o w i n g  i s  n o t  f u l l y  u n i d i r e c t i o n a l  b u t 
p u n c t u a t e d  b y  f l o o d i n g  s u r f a c e s  a n d  s h o r t - t e r m  r e g r e s s i o n s ,  a l l o w i n g 
i n t e r p r e t a t i o n  o f  r e e f  g r o w t h  i n  a  s e q u e n c e  s t r a t i g r a p h i c  c o n t e x t  ( L e i n f e l d e r , 
1 9 9 3 b ;  N o s e ,  1 9 9 5 ;  L e i n f e l d e r  a n d  W i l s o n ,  1 9 9 8 ) .  R e e f s  m o s t l y  g r e w  d u r i n g 
t h i r d -  a n d  f o u r t h - o r d e r  t r a n s g r e s s i o n s  b u t  c o u l d  o c c a s i o n a l l y  p e r s i s t  d u r i n g 
h i g h s t a n d  o r  e a r l y  l o w s t a n d ,  t h o u g h  i n  d i f f e r e n t  c o m p o s i t i o n  ( s e e  F i g .  1 3 ) . 

C h a r a c t e r i s t i c s  o f  t r a n s g r e s s i v e  c o r a l  r e e f s  a r e : 

• W i d e l y  d e v e l o p e d  a c r o s s  t h e  s h e l f ,  d o m i n a t i n g  t h e  s e d i m e n t a t i o n . 
• P u r e  c a r b o n a t e . 
• R i c h  i n  m i c r o b i a l  c r u s t s ,  d e m o n s t r a t i n g  l o w  b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n . 
• H i g h  s p e c i e s  d i v e r s i t y ,  l o w  d o m i n a n c e . 
• M o s t l y  o f  t h e  l o w - e n e r g y  t y p e . 

F e a t u r e s  o f  h i g h s t a n d  a n d  e a r l y  l o w s t a n d  c o r a l  r e e f s  a r e : 

•  G e n e r a l l y  r a r e ,  w i t h  o n l y  p u n c t u a t e d  o c c u r r e n c e . 
•   M o s t l y  o f  l o w  d i v e r s i t y ,  m i c r o b o l i t e  f r e e  t y p e s ,  o f t e n  w i t h  a  c l a y e y  o r 

s i l t y  g r o u n d m a s s . 
•  C r u s t - f r e e  d e b r i s  t y p e  r e e f s  i n  t h e  c o n s t a n t l y  w a v e - w a s h e d  z o n e . 

2 . 4 . 4 b .  E x a m p l e  2 .  S h e l f - c o n f i g u r a t i o n  a n d  s e a - l e v e l - d r i v e n  v a r i a b i l i t y  o f 
s e d i m e n t a t i o n  r a t e s  a s  m o t o r  f o r  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  m a j o r  s p o n g e  m o u n d 
c o m p l e x e s :  T h e  O x f o r d i a n  G o s h e i m  r e e f  o f  S o u t h w e s t e r n  G e r m a n y .  I n  a 
s i m p l i f i e d  m a n n e r ,  U p p e r  J u r a s s i c  s i l i c e o u s  s p o n g e  m o u n d s  a r e  c o m p o s e d 
c h i e f l y  o f  m i c r o b i a l  c r u s t s ,  c a r b o n a t e  m u d s ,  a n d  s i l i c e o u s  s p o n g e s  i n  v a r i o u s 
p r o p o r t i o n s .  O t h e r  f a u n a  o c c u r s  i n  v a r i a b l e  p r o p o r t i o n s  a n d  a l l o w s  f o r 
b a t h y m e t r i c  e v a l u a t i o n  ( F i g .  1 6 ) .  F r o m  t h e  l a t e  O x f o r d i a n  t o  t h e  e a r l y 
T i t h o n i a n  t i m e ,  s o u t h e r n  G e r m a n y  w a s  c h a r a c t e r i z e d  b y  p a r t i c u l a r l y  i n t e n s e 
s p o n g e  m u d m o u n d  f o r m a t i o n .  T h i s  i s  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  a l l o c h t h o n o u s 
s e d i m e n t a t i o n  d e r i v e d  f r o m  s h a l l o w - w a t e r  c a r b o n a t e  f a c t o r i e s  t o  t h e  n o r t h , 
e a s t ,  a n d  n o r t h w e s t  w a s  l o w  e n o u g h  t o  a l l o w  m o u n d  f o r m a t i o n .  I n  t h e  S w i s s 
J u r a s s i c  a n d  p a r t i c u l a r l y  t h e  s o u t h  P o r t u g u e s e  A l g a r v e  B a s i n ,  c a r b o n a t e  f a c t o - 
r i e s  w e r e  m u c h  c l o s e r  t o  t h e  s u i t a b l e  d e p t h  p r o v i n c e s  o f  t h e  o u t e r  r a m p  d u e 
t o  t h e  s t e e p e n e d  c h a r a c t e r  o f  t h e  r a m p s ,  w h i c h  d i d  n o t  o r  o n l y  o c c a s i o n a l l y 
a l l o w  f o r  m o u n d  f o r m a t i o n .  O n  t h e  o t h e r  h a n d ,  a  c e r t a i n  a m o u n t  o f  a l l o c h - 
t h o n o u s  c a l c a r e o u s  m u d s  w e r e  n e c e s s a r y  t o  h e l p i n g  a  m o u n d  a c c u m u l a t e 
( L e i n f e l d e r  a n d  K e u p p ,  1 9 9 5 ) . 
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FIGURE 16. Architecture and sequential interpretation of a major composite�siliceous
sponge�microbolite mudmound complex of the western Swabian Alb, southern Germany. Growth of
the entire complex is related to reduction of sediment influx during a third-order sea-level rise. Episodes
of lateral expansion of the composite complex are correlative with fourth- and fifth-order floodings. The
(late?) highstand of T3 stopped the growth of the entire complex due to raised import of allochthonous
calcarous mud from shallow-water carbonate factories. See text for details.

(Note Figure is originally in landscape format, it was turned here 90° for better
readability of this online-copy)
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I n  s o u t h e r n  G e r m a n y  m a n y  m o u n d s  t h i c k e r  t h a n  a b o u t  1 0  m  a r e  i n t e n s e l y 
r e c r y s t a l l i z e d ,  d o l o m i t i z e d ,  o r  d e d o l o m i t i z e d ,  a n d  h e n c e  d o  n o t  s h o w  a n y 
c l u e s  a s  t o  t h e i r  e x a c t  o r i g i n .  O x f o r d i a n  m o u n d s  a r e  g e n e r a l l y  b e t t e r 
p r e s e r v e d ,  w h i c h  i s  p r o b a b l y  d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  i n t e r m i t t e n t  c l a y e y 
t e r r i g e n e o u s  s e d i m e n t a t i o n  p r e v e n t e d  l a t e r  d i a g e n e t i c  n e o m o r p h o s i s .  T h e 
O x f o r d i a n  m o u n d  s t r u c t u r e  a t  G o s h e i m ,  w e s t e r n  S w a b i a n  A l b ,  i s  r e m a r k a b l e  i n 
v a r i o u s  w a y s .  I t  i s  o n e  o f  t h e  f e w  m o u n d s  w h e r e  b a s e ,  t o p  a n d  l a t e r a l  m a r g i n s 
a r e  a l l  o b s e r v e d  i n  o u t c r o p .  I t  s h o w s  a l l  i n t e r n a l  a r c h i t e c t u r a l  a n d 
s e d i m e n t o l o g i c a l  f e a t u r e s  a n d  i s  c o n s t r a i n e d  b y  a  h i g h - r e s o l u t i o n  a m m o n i t e 
s t r a t i g r a p h i c  f r a m e w o r k .  F i g u r e  1 6  s h o w s  t h e  p r o m i n e n t  f e a t u r e s  o f  t h e 
m o u n d .  T h e  m o u n d  i s  a  c o m p o s i t e  s t r u c t u r e  c o m p o s e d  o f  c l u s t e r e d  a n d 
a m a l g a m a t e d  s m a l l  b i o h e r m s  o f  m e t e r - s i z e .  T h e  b i o h e r m s  a r e  v e r y  r i c h  i n 
t h r o m b o l i t i c  m i c r o b i a l  c r u s t  ( i n  s o m e  c a s e s  u p  t o  8 0 % )  a n d  c o n t a i n  d e n s e 
m i c r i t e  a n d  s i l i c e o u s  s p o n g e s  i n  v a r i a b l e  a m o u n t s .  S i l i c e o u s  s p o n g e s  a r e 
c o m p o s e d  o f  a  f a i r l y  h i g h - d i v e r s i t y  f a u n a ,  w i t h  8 8 %  o f  t h e  s p o n g e s  b e l o n g i n g 
t o  t h e  H e x a c t i n e l l i d a  a n d  o n l y  1 2 %  t o  t h e  l i t h i s t i d  d e m o s p o n g e s ,  w h i c h  m a y 
r e f l e c t  b o t h  a  f a i r l y  d e e p  s e t t i n g  a n d  f r e q u e n t  t h o u g h  r e d u c e d  b a c k g r o u n d 
s e d i m e n t a t i o n .  A l l  s h a p e s  a n d  s i z e s  o f  s p o n g e  m o r p h o l o g i e s  o c c u r ,  w i t h  t u b e - , 
v a s e - ,  a n d  d i s h - s h a p e d  s p o n g e s  m e a s u r i n g  u p  t o  2  m  i n  d i a m e t e r  o r  h e i g h t . 
A c c o m p a n y i n g  f a u n a  i s  r i c h  a s  w e l t ,  w i t h  o c c a s i o n a l  b u r r o w i n g  b i v a l v e s , 
w h i c h  i n d i c a t e  s o f t  g r o u n d s .  H a r d  s u b s t r a t e s ,  p a r t i c u l a r l y  t h e  m i c r o b i a l  c r u s t s , 
w e r e  i n h a b i t e d  b y  m i c r o e n c r u s t e r s  o f  t h e  T u b i p h y t e s  a s s o c i a t i o n ,  i n c l u d i n g 
l a r g e  t e r e b e l l i d  w o r m  t u b e s ,  a n d  b y  a  g r e a t  v a r i e t y  o f  b r a c h i o p o d s  a n d 
e p i b e n t h i c ,  m o s t l y  p e c t i n i d ,  b i v a l v e s .  B e l e m n i t e s  a n d  a m m o n o i d s  a r e  f r e q u e n t 
b u t  o f t e n  e n r i c h e d  t o  s e v e r a l  l e v e l s ,  w i t h  s o m e  s m a l l  f o r m s  s u c h  a s 
G l o c h i c e r a s  c e r t a i n l y  r e p r e s e n t i n g  b o t t o m r e l a t e d  m o u n d  d w e l l e r s . 

T h e  l a t e r a l  e x t e n s i o n  o f  t h e  e n t i r e  m o u n d  s t r u c t u r e  r e a c h e s  i t s  m a x i m u m  a t 
i t s  b a s e ,  g i v i n g  t h e  e n t i r e  m o u n d  g r o s s l y  a  p y r a m i d a l  s h a p e  wi t h  a  b a s a l  l a t e r a l 
e x t e n s i o n  o f  a b o u t  2 0 0  m  a n d  a  h e i g h t  o f  n e a r l y  5 0  m  ( F i g .  1 6 ) .  T h e  b a s a l 
m o u n d s  a r e  a r r a n g e d  i n  a  s t r i n g - o f - p e a r l  f a s h i o n ,  p o s i t i o n e d  d i r e c t l y  a b o v e  a 
b e d  r i c h  i n  a m m o n o i d s ,  b e l e m n i t e s ,  o x y d i z e d  p y r i t e  n o d u l e s ,  a u t h i g e n i c 
g l a u c o n i t e ,  a n d  C h o n d r i t e s  b u r r o w s ,  w h i c h  p r o v i d e  e v i d e n c e  o f  t h e  c e s s a t i o n 
o f  s e d i m e n t a t i o n  a n d  p o s s i b l y  e v e n  s l i g h t  o x y g e n  d e p l e t i o n ,  a t  l e a s t  i n  t h e 
t o p m o s t  s e a f l o o r .  T h e  b a s a l  m u d s  a r e  p a r t i c u l a r l y  r i c h  i n  m i c r o b o l i t e  c r u s t s 
a n d  t h e  l a r g e s t  s p o n g e s  o f  t h e  e n t i r e  c o m p l e x  a l s o  a p p e a r  i n  t h i s  l e v e l , 
e v i d e n c i n g  f a v o r a b l e  c o n d i t i o n s  o v e r  a t  l e a s t  m a n y  h u n d r e d s  t o  t h o u s a n d s  o f 
y e a r s .  F o l l o w i n g  t h i s  b a s a l  m e g a b i o s t r o m e ,  c o m p o s e d  o f  i n d i v i d u a l  s m a l l 
b i o h e r m s ,  m o u n d  d e v e l o p m e n t  w a s  r e s t r i c t e d  t o  a  n a r r o w  a r e a  t o  a g a i n  e x p a n d 
l a t e r a l l y  s e v e r a l  t i m e s .  F i g u r e  1 6  s h o w s  t h a t  t h e  f r a c t a l  p a t t e r n  o f  m o u n d 
d e v e l o p m e n t  i s  c a u s e d  b y  t h e  s u p e r p o s i t i o n  o f  s e a - l e v e l  c y c l e s  o f  d i f f e r e n t 
m a g n i t u d e ,  w h i c h  m o d u l a t e d  s e d i m e n t  i n f l u x .  T h e  e n t i r e  s t r u c t u r e  c a n  b e 
r e f e r r e d  t o  a  t h i r d - o r d e r  s e a - l e v e l  r i s e  a n d  i t  a c t u a l l y  c o r r e l a t e s  w i t h  t h e 
t r a n s g r e s s i v e  s y s t e m  t r a c t  o f  t h e  P o n s o t  a n d  V a i l  ( 1 9 9 1 )  d e p o s i t i o n a l  s y s t e m 
b e t w e e n  1 4 6 . 5  M a  a n d  1 4 5 . 2  M a .  B a s e d  o n  t h e  L e i n f e l d e r  a n d  K e u p p  ( 1 9 9 5 ) 
m o d e l  t h i s  t r a n s g r e s s i o n  b o t h  r e d u c e d  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x  a s  w e l l  a s  c a r b o n a t e 
m u d  e x p o r t  f r o m  t h e  r e m o t e  s h a l l o w - w a t e r  c a r b o n a t e  f a c t o r y ,  w h i c h  i n c r e a s e d 
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a g a i n  d u r i n g  h i g h s t a n d ,  c a u s i n g  b u r i a l  o f  t h e  m o u n d  s t r u c t u r e  b y 
a l l o c h t h o n o u s  c a r b o n a t e  m u d s  ( h i g h s t a n d  s h e d d i n g ) .  T h i s  c o r r e l a t i o n  s u g g e s t s 
t h a t  t h e  O x f o r d i a n  d e e p  s h e l f  s e d i m e n t s  w e r e  l a r g e l y  o f  a l l o c h t h o n o u s  o r i g i n 
r a t h e r  t h a n  r e p r e s e n t i n g  h e m i p e l a g i c  p l a n k t i c  o o z e .  A c t u a l l y ,  r e l i c s  o f 
c o c c o l i t h s  a r e  e x t r e m e l y  r a r e ,  w h i c h  p o s s i b l y  d o e s  n o t  r e p r e s e n t  p r e s e r v a t i o n a l 
b i a s .  E s t a b l i s h m e n t  a s  w e l l  a s  p u l s e s  o f  l a t e r a l  e x p a n s i o n  o f  t h e  m o u n d 
s t r u c t u r e s  c o r r e l a t e  w i t h  a m m o n o i d  c o n c e n t r a t i o n s  a n d  f o r m a t i o n  o f 
a u t h i g e n i c  g l a u c o n i t e  r e l a t a b l e  t o  f o u r t h -  a n d  h i g h e r - o r d e r  f l o o d i n g  e v e n t s . 

T h e  G o s h e i m  m o u n d  t h u s  i s  a  k e y  e x a m p l e  f o r  a n a l y z i n g  t h e  o r i g i n  o f 
J u r a s s i c  s p o n g e - r i c h  m u d m o u n d s .  I t  h i g h l i g h t s  t h e  i m p o r t a n c e  o f  s t r o n g l y 
r e d u c e d  b u t  n o t i c e a b l e  i n t e r m i t t e n t  i n f l u x  o f  a l l o c h t h o n o u s  s e d i m e n t a t i o n . 
T h e r e  w a s  n o  o b v i o u s  s t r u c t u r a l  c o n t r o l .  T h i s  a l s o  a p p e a r s  t r u e  f o r  m o s t  i f  n o t 
a l l  o t h e r  s p o n g e  m o u n d s  i n  s o u t h e r n  G e r m a n y .  T h e  l a t e r a l  i n t e r f i n g e r i n g  w i t h 
b e d d e d  m u d d y  l i m e s t o n e s  i s  e v i d e n c e  o f  t h e  c o m p o s i t e  c h a r a c t e r  o f  t h e  m o u n d 
t h a t  d e s p i t e  i t s  c u m u l a t i v e  h e i g h t  o f  a b o u t  5 0  m  n e v e r  r o s e  a b o v e  t h e  s e a f l o o r 
m o r e  t h a n  a  c o u p l e  o f  m e t e r s .  A  c o m p o s i t e  a n a l y s i s  o f  b i o s t r a t i g r a p h i c  d a t a , 
m a t u r i t y  a n a l y s i s  o f  a u t h i g e n i c  g l a u c o n i t e s ,  a n d  i n d e p e n d e n t  g r o w t h  r a t e 
m e a s u r e m e n t s  o f  m i c r o b o l i t e s  f r o m  m e a s u r a b l e  c o r a l  r e e f s  i n d i c a t e s  t h a t 
m o u n d  g r o w t h  w a s  a r o u n d  1  m m / y e a r ,  b u t  p r e s e r v a t i o n  p o t e n t i a l  w a s  o n l y  1 5 
t o  2 0 % . 

2 . 4 . 4 c . E x a m p l e  3 .  L o w - d i v e r s i t y  s p o n g e  b i o s t r o m e s  a s  i n d i c a t o r s  o f 
s t a r v e d  o l i g o t r o p h i c  s h e l v e s .  I n  e a s t e r n  S p a i n ,  m o r e  t h a n  7 0 , 0 0 0  k m 2  i s 
c o v e r e d  b y  a  u n i q u e  a n d  e x t r e m e l y   u n i f o r m  a s s o c i a t i o n  o f  s i l i c e o u s  s p o n g e s 
o f  M i d - O x f o r d i a n  a g e .  T h i s  a s s o c i a t i o n  w a s  r e c e n t l y  d e s c r i b e d  i n  d e t a i l  b y 
K r a u t t e r  ( 1 9 9 5 ,  1 9 9 7 ) .  T h e  l a t e r a l l y  e x t e n s i v e  b i o s t r o m a l  u n i t  i s  o n l y  a  c o u p l e 
o f  m e t e r s  t h i c k  b u t  n e v e r t h e l e s s  s p a n s  s e v e r a l  a m m o n i t e  z o n e s  ( m a x i m u m 
c o r d a t u m  t o  p l a n u l a  z o n e ,  h e n c e  s i x  a m m o n i t e  z o n e s ) .  E x c e p t  f o r  a  v e r y  f e w 
e x c e p t i o n s   n o   r e l i e f  i s  f o r m e d  a n d  t h e  u n i t  i s  c o m p o s e d  a l m o s t  s o l e l y  o f 
d i s h - s h a p e d  s p o n g e s  c o m p r i s i n g  u p  t o  9 0 %  o f  r o c k  v o l u m e .  D e s p i t e  a s t r o - 
n o m i c a l  i n d i v i d u a l  n u m b e r s ,  t h e  f a u n a  i s  o f  l o w  d i v e r s i t y .  N i n e t y  p e r c e n t  o f 
t h e  f a u n a  a r e  r e p r e s e n t e d  b y  h e x a c t i n o s a n  s p o n g e s  c o m p r i s i n g  2 4  s p e c i e s . 
N e a r l y  a l l  t h e s e  s p e c i e s  a r e  k n o w n  f r o m  o t h e r  s p o n g e  r e e f  l o c a l i t i e s ,  b u t  t h e 
a c c o m p a n y i n g  t a x a  a r e  m i s s i n g  a n d  t h r e e  g e n e r a  s t r o n g l y  d o m i n a t e .  E i g h t y 
p e r c e n t  o f  a l l  s p o n g e s  a r e  o f  t h e  di s h  s h a p e .  T h e  r a r i t y  o f  e n c r u s t i n g  o r g a n i s m s 
o n  s p o n g e s ,  s u c h  a s  s e r p u l i d s ,  b r y o z o a n s ,  o r  o y s t e r s ,  i s  r e m a r k a b l e ,  a l t h o u g h 
t h e s e  f o r m s  o c c u r  s p o r a d i c a l l y .  T h e  o n l y  o t h e r  e l e m e n t s  w o r t h  m e n t i o n i n g  a r e 
t e r e b r a t u l i d  b r y o z o a n s  a n d  t h e  r e g u l a r  e c h i n o i d  R h a b d o c i d a r i s  r h o d a n i ,  w h i c h 
i s  i n d i c a t i v e  o f  d i m i n i s h e d  o x y g e n  a v a i l a b i l i t y .  S i m i l a r l y ,  l e v e l s  o f  C h o n d r i t e s 
b u r r o w s  a l s o  i n d i c a t e  t h a t  s e d i m e n t  w a s  o c c a s i o n a l l y  d e p l e t e d  i n  o x y g e n . 
J u d g i n g  f r o m  t h e  l o n g  t i m e  s p a n  i n v o l v e d  a n d  t h e  f r e q u e n t  i r o n  o x i d e  c r u s t s 
w i t h  h a r d g r o u n d s ,  n o  b a c k g r o u n d  s e d i m e n t a t i o n  e x i s t e d .  I n t e r e s t i n g l y ,  m i c r o - 
b o l i t i c  b i o h e r m s  d i d  n o t  d e v e l o p ,  a l t h o u g h  m i c r o b o l i t i c  c r u s t s  o c c u r  a s  t h i n 
l a y e r s .  T h e  p e c u l i a r  s p o n g e  f a u n a  o f  t h i s  r e e f  w a s  a d a p t e d  t o  v e r y  o l i g o t r o p h i c 
c o n d i t i o n s  t h a t  r e l a t e  t o  t h e  l a c k  o f  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x .  L a c k  o f  n u t r i e n t s  k e p t 
m i c r o b o l i t e  d e v e l o p m e n t  a t  a  l o w  p a c e ,  a n d  t o g e t h e r  w i t h  t h e  l a c k  o f 
a l l o c h t h o n o u s  s e d i m e n t a t i o n  h e l p s  e x p l a i n  w h y  b i o h e r m s  d i d  n o t  d e v e l o p . 



2 9 2 C h a p t e r  8 

2 . 4 . 4 d .  E x a m p l e  4 .  O c e a n o g r a p h i c  c h a n g e s  d u r i n g  t h e  h y p s e l o c y c l u m - 
d i v i s u m  t r a n s g r e s s i o n .  O n e  o f  t h e  m o s t  p u z z l i n g  f e a t u r e s  o f  U p p e r  J u r a s s i c 
r e e f  d e v e l o p m e n t  i s  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  p u r e  m i c r o b o l i t e  r e e f s  r e l a t e d  t o 
e u t r o p h i c a t i o n  a n d / o r  o x y g e n  d e p l e t i o n  ( s e e  S e c t i o n  2 . 4 . 1 ) .  M a n y  o f  t h e s e 
r e e f s  h a v e  b e e n  de s c r i b e d  i n  d e t a i l  e l s e w h e r e  ( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a , b ;  N o s e , 
1 9 9 5 ;  S c h m i d ,  1 9 9 6 ) .  C o r a l  a n d  s p o n g e  r e e f s  c a n  b e  v e r y  r i c h  i n  m i c r o b i a l 
c r u s t ,  w h i c h  h e r e  i s  n o t  c o n s i d e r e d  a  p u r e  m i c r o b o l i t e  r e e f  b e c a u s e  m a c r o o r - 
g a n i s m s  a n d  m i c r o b o l i t e  c r u s t s  s t r o n g l y  i n t e r f i n g e r .  H o w e v e r ,  t h e r e  a r e  r e e f s 
c o m p o s e d  n e a r l y  c o m p l e t e l y  o f  p u r e  t h r o m b o l i t i c  m i c r o b o l i t e  o r  o f  a  r e e f 
s t r u c t u r e  w i t h  u p w a r d  a l t e r n a t i o n  o f  p u r e  m i c r o b o l i t e  a n d  c o r a l - m i c r o b o l i t e . 
A b o v e  i t  w a s  s t a t e d  t h a t  p u r e  m i c r o b o l i t e  d e v e l o p m e n t  m i g h t  b e  d u e  t o  a 
v a r i e t y  o f  n o n b i o l o g i c a l  f a c t o r s ,  s u c h  a s  i n c r e a s e d  o r  d e c r e a s e d  s a l i n i t y  o r 
i n t e r t i d a l  p o s i t i o n .  W e  f o c u s  h e r e  o n l y  o n  e x a m p l e s  w h e r e  s u c h  m e c h a n i s m s 
c a n  b e  e x c l u d e d  a n d  w h e r e  c r i t e r i a  f o r  o x y g e n  d e p l e t i o n ,  s u c h  a s  c l u s t e r s  o f 
d y s a e r o b i c  e p i b e n t h i c  b i v a l v e s ,  a u t h i g e n i c  g l a u c o n i t e ,  f r a m b o i d a l  p y r i t e ,  o r 
s e c o n d a r y  g y p s u m  a r e  a v a i l a b l e .  T h e  m o s t  i n t e r e s t i n g  e p i s o d e  w a s  t h a t  o f  t h e 
l a t e  H y p s e l o c y c l u m - e a r l y  D i v i s u m  z o n e s .  H e r e  s u c h  r e e f s  d e v e l o p e d  w i d e l y  i n 
I b e r i a  a n d  c o r r e l a t e  e l s e w h e r e  w i t h  o t h e r  p e c u l i a r  r e e f s .  T h i s  t i m e  w a s 
c h a r a c t e r i z e d  b y  a  s t r o n g  t r a n s g r e s s i o n  ( H a q  e t  a l . ,  1 9 8 8 ;  H a n t z p e r g u e ,  1 9 8 8 ; 
P o n s o t  a n d  V a i l ,  1 9 9 1 ;  L e i n f e l d e r ,  1 9 9 3 b )  p r o m o t i n g  v i g o r o u s  r e e f  g r o w t h , 
d e s p i t e  t h e  f a c t  t h a t  i n  m a n y  a r e a s  t h e  L o w e r  K i m m e r i d g i a n  a n d  e a r l y  U p p e r 
K i m m e r i d g i a n  s t a g e s  w e r e  d o m i n a t e d  b y  t e r r i g e n e o u s  d e p o s i t s .  H o w e v e r , 
m a n y  I b e r i a n  s h e l f  s e c t i o n s  d o  n o t  s h o w  n o r m a l  t r e n d s  f o r  r e e f s  l i k e  d u r i n g 
t h e  m a j o r  O x f o r d i a n  o r  l a t e  K i m m e r i d g i a n  t r a n s g r e s s i o n s .  S h a l l o w  w a t e r  c o r a l 
r e e f s  w e r e  n o t  a c c o m p a n i e d  b y  d e e p e r - w a t e r  s p o n g e  m o u n d s  b u t  r a t h e r  b y 
p u r e  m i c r o b o l i t e s .  T h e  p u r e  m i c r o b o l i t e s  o c c a s i o n a l l y  e x h i b i t  t h i n  h o r i z o n s  o f 
s i l i c e o u s  s p o n g e s .  T h e s e  m i c r o b o l i t e s  o c c u r r e d  b o t h  i n  c o n s i d e r a b l y  d e e p 
w a t e r s  a s  w e l l  a s  i n  m o d e r a t e l y  d e e p  s l o p e  s e t t i n g s .  T h e  c l u s t e r s  o f  m e t e r - 
s c a l e d  c l u b - s h a p e d  m i c r o b o l i t e s  a t  C o t o v i o  ( O x f o r d i a n )  o r  t h e  3 0 - m  t h i c k 
L o w e r  K i m m e r i d g i a n  R o c h a  t h r o m b o l i t i c  o f  s o u t h e a s t e r n  P o r t u g a l  ( F i g .  1 7 d ) 
a r e  g o o d  e x a m p l e s  ( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a ) .  H o w e v e r ,  e v e n  c o r a l  r e e f  g r o w t h 
i n  s o m e  e x a m p l e s  b e c a m e  i n t e r r u p t e d  b y  p u r e  m i c r o b o l i t e  g r o w t h  s h o w i n g 
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  o x y g e n  d e p l e t i o n .  E x a m p l e s  a r e  t h e  T o r m o n  r e e f  o f  e a s t e r n 
S p a i n  ( F i g .  1 7 a )  o r  t h e  S e r r a  I s a b e l  r e e f s  o f  c e n t r a l  P o r t u g a l  ( F i g .  1 7 c ) 
( L e i n f e l d e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 a , b ;  W e r n e r  e t  a l . ,  1 9 9 4 ) .  Ou t s i d e  I b e r i a ,  r e e f s  a l s o  m a y 
s h o w  p e c u l i a r i t i e s  d u r i n g  t h i s  t i m e  i n t e r v a l  o f  t h e  l a t e  E a r l y  K i m m e r i d g i a n 
( H y p s e l o c y c l u m - D i v i s u m  c h r o n s ) .  C o e v a l  c o r a l - m i c r o b o l i t e  r e e f s  a t  L a 
R o c h e l l e ,  w h i c h  r e c e n t l y  w e r e  s t u d i e d  b y  T a y l o r  a n d  P a l m e r  ( 1 9 9 4 ) ,  S c h m i d 
( 1 9 9 6 ) ,  a n d  W e r n e r  ( p e r s o n a l  c o m m u n i c a t i o n ) ,  g r e w  i n  s l i g h t l y  d e e p e r  w a t e r , 
a s  e v i d e n c e d  b y  t h e  m i c r o e n c r u s t e r  a s s o c i a t i o n .  T h e  m i c r o b o l i t e  d e v e l o p m e n t 
i s  u n u s u a l l y  t h i c k  a n d  l a r g e l y  s u b s t i t u t e s  c o r a l  g r o w t h  i n  t h e  l a t e  s t a g e s  o f  r e e f 
g r o w t h ,  w h i c h  t o g e t h e r  w i t h  a  h i g h  i n d i v i d u a l  n u m b e r  o f  n u t r i e n t - l o v i n g 
e p i f a u n a  ( s e r p u l i d s ,  l a r g e  o y s t e r s )  h i n t s  a t  f a i r l y  e l e v a t e d  n u t r i e n t  a v a i l a b i l i t y , 
a l t h o u g h  d y s a e r o b i c  p u l s e s  a r e  n o t  d i r e c t l y  d o c u m e n t e d  h e r e  ( F i g .  1 7 b ) .  I n 
s o u t h w e s t e r n  G e r m a n y ,  t h e  s a m e  t r a n s g r e s s i o n  g a v e  r i s e  t o  t h e  p a r t i a l  i n t e r - 
r u p t i o n  o f  t e r r i g e n e o u s  s e d i m e n t a t i o n  a n d  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  p e c u l i a r 
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s m a l l  s p o n g e - b r a c h i o p o d  r e e f s  k n o w n  a s  , , l a c u n o s a - S t o t z e n . �  H e x a c t i n e l l i d 
d o m i n a n c e  a n d  m i c r o e n c r u s t e r s  i n d i c a t e  t h a t  t h e s e  r e e f s  c e r t a i n l y  w e r e 
p o s i t i o n e d  i n  w a t e r s  n o t  s h a l l o w e r  t h a n  a b o u t  6 0  t o  8 0  m ,  b u t  n u t r i e n t  i n c r e a s e 
m i g h t  b e  i n d i c a t e d  b y  t h e  d o m i n a n c e  o f  r h y n c h o n e l l i d  b r a c h i o p o d s . 

S i n c e  t h e  b a t h y m e t r y  o f  t h e s e  r e e f s  c a n  b e  a s s e s s e d  b y  t h e  f a u n a l 
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  o x i c  p a r t s  o f  r e e f  d e v e l o p m e n t ,  t h e  m i n i m u m  p o s i t i o n  o f 
a  n u t r i c l i n e ,  w h i c h  a t  l e a s t  i n  I b e r i a  w a s  a s s o c i a t e d  w i t h  a n  o x y c l i n e ,  c a n  b e 
r o u g h l y  o u t l i n e d  ( F i g .  1 8 ) .  I t  w a s  s t r o n g l y  f l u c t u a t i n g  b u t  r e a c h e d  w a t e r s  a s 
s h a l l o w  a s  a b o u t  3 0  m  i n  c e n t r a l  P o r t u g a l ,  4 0  m  i n  s o u t h w e s t e r n  F r a n c e ,  6 0  m 
i n  s o u t h e r n  P o r t u g a l ,  a n d  p o s s i b l y  8 0  m  i n  s o u t h w e s t e r n  G e r m a n y .  H o w e v e r , 
s u c h  s h a l l o w n e s s  o f  t h e  n u t r i c l i n e  w a s  l a r g e l y  r e s t r i c t e d  t o  t h e  H y p s e l o c y c - 
l u m - D i v i s u m  t r a n s g r e s s i o n  a n d  i s  e v i d e n c e  o f  s t r o n g  r e d u c t i o n  i n  o c e a n  w a t e r 
c i r c u l a t i o n  w h i c h  m i g h t  b e  a n  e f f e c t  o f  t h e  c l i m a t i c  e q u i l i b r a t i o n  o f  a  s t r o n g l y 
r i s i n g  s e a  l e v e l  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 a ) . 

2 . 4 . 4 e .  O t h e r  E x a m p l e s .  R e e f s  a s  i n d i c a t o r s  o f  b a s i n  s t r u c t u r e  u n d  t e c t o n i c 
a c t i v i t y .  T h e r e  a r e  m a n y  o t h e r  s t u d i e d  e x a m p l e s  d e m o n s t r a t i n g  t h e  r o l e  o f  t h e 
g e n e r a l  t e c t o n i c  a n d  p a l e o g e o g r a p h i c  s e t t i n g  o n  r e e f  d e v e l o p m e n t .  T h e 
L u s i t a n i a n  B a s i n  o f  P o r t u g a l  p r o v i d e s  m a n y  ex a m p l e s  we r e  r e e f s  a r e  i n d i c a t i v e 
o f  b a s i n  c o n f i g u r a t i o n ,  t e c t o n i c  s e t t i n g ,  w a t e r  c i r c u l a t i o n ,  a n d  s e a - l e v e l  d e v e l - 
o p m e n t .  A m o n g  t h e  e x a m p l e s  a r e  r e e f  g r o w t h  w i t h i n  s i l i c i c l a s t i c  f a n  d e l t a s 
s h e d  i n t o  s t r i k e - s l i p  b a s i n s  a s  i n d i c a t o r s  o f  t e c t o n i c  q u i e s c e n c e ,  p l a t f o r m 
d e v e l o p m e n t  a s  i n d i c a t o r s  o f  r i s i n g  s a l t  p i l l o w s ,  a n d  p a t t e r n s  o f  c o n t e m p o r - 
a n e o u s  r e e f  a n d  s i l i c i c l a s t i c  s e d i m e n t a t i o n  i n d i c a t i v e  o f  l o n g s h o r e  c u r r e n t 
s y s t e m s  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 b ,  1 9 9 7 ) .  E x a m p l e s  f r o m  F r a n c e ,  S w i t z e r l a n d ,  a n d 
G e r m a n y  a r e  i n  p r e p a r a t i o n  f o r  p u b l i c a t i o n . 

3 .  I n t r a j u r a s s i c  R e e f  D e v e l o p m e n t :  F a u n i s t i c  E v o l u t i o n  o r 
E n v i r o n m e n t a l  C h a n g e ? 

 L e i n f e l d e r  ( 1 9 9 4 a )  d i s c u s s e d  t h e  t e m p o r a l  e v o l u t i o n  o f  r e e f s  t h r o u g h o u t 
t h e  J u r a s s i c  p e r i o d  a n d  s t r e s s e d  t h e  f a c t  t h a t  t h e  a b u n d a n c e  o f  r e e f s  g e n e r a l l y 
h a s  i n c r e a s e d  w i t h  t i m e ,  a l t h o u g h  t h e r e  e x i s t  c o n s i d e r a b l e  d i f f e r e n c e s  i n  t h e 
t r e n d  b e t w e e n  s p o n g e   a n d  c o r a l  r e e f s  a n d  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  n o r t h e r n 
a n d  s o u t h e r n  T e t h y s  s h e l f .  B a s e d  o n  t h i s  c o m p i l a t i o n  a n d  s o m e  n e w  d a t a ,  a 
b r i e f  s u m m a r y  i s  g i v e n  h e r e . 

3 . 1 . E v o l u t i o n a r y  A s p e c t s  o f  R e e f  O r g a n i s m s 

S i l i c e o u s  s p o n g e  a s s o c i a t i o n s  a n d  s i l i c e o u s  s p o n g e  r e e f s  a r e  k n o w n  f r o m  a l l 
t h r e e  e p o c h s  o f  t h e  J u r a s s i c .  O n  t h e  n o r t h e r n  T e t h y a n  s h e l f ,  t h e y  s t r o n g l y 
i n c r e a s e  i n  a b u n d a n c e  d u r i n g  t h e  M i d -  a n d  L a t e  J u r a s s i c  t i m e ,  w h e r e a s  o n  t h e 
s o u t h e r n  T e t h y a n  s h e l f ,  t h e y  o c c u r r e d  m o r e  w i d e l y  d u r i n g  E a r l y  J u r a s s i c  t i m e . 
W i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h e  l y c h n i s k i d  s p o n g e s ,  k n o w n  s i n c e  t h e  l a t e r  p a r t  o f 
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FIGURE 17. Examples of microbolite reefs from the late Early Jurassic (Hypselocyclum�Divisum
chron) of southwestern Europe. (a) Repetitive succession of coral�microbolite to pure microbolite reef
growth. (b) Coral reef with upward, outward, and downward increasing participation of microbolite
crusts. (c) Lateral variability of a condensed level, partly with telescoped successions of dysaerobic and
oxygenated reef facies. (d) Thick complex of largely pure microbolite. Siliceous sponges may occur but
are refined to distinct leveis.

M i d - J u r a s s i c  t i m e ,  a l l  o t h e r  g r o u p s  o f  t h e s e  u l t r a c o n s e r v a t i v e  o r g a n i s m s 
e x i s t e d  p r i o r  t o  t h e  J u r a s s i c  ( M e h l ,  1 9 9 2 ) .  A l t h o u g h  e x a c t  n u m b e r s  o f  t a x a  a r e 
n o t  a v a i l a b l e  t o  d a t e ,  t h e  o c c u r r e n c e  o f  l o w e r  J u r a s s i c  s i l i c e o u s  s p o n g e 
m o u n d s  d e m o n s t r a t e s  t h a t  t h e  g e n e r a l  p o s s i b i l i t y  o f  s p o n g e  r e e f  f o r m a t i o n 
e x i s t e d  t h r o u g h o u t  t h e  e n t i r e  J u r a s s i c  p e r i o d .  A  c e r t a i n  e v o l u t i o n a r y  i n c r e a s e 
o f  s p o n g e  t a x a  t h e r e f o r e  w a s  c a u s e d  b y  i n c r e a s i n g  a v a i l a b i l i t y  o f  s p o n g e  r e e f 
h a b i t a t s  r a t h e r  t h a n  v i c c e  v e r s a . 

C o r a l s  s u f f e r e d  a  s e v e r e  e x t i n c t i o n  a t  t h e  T r i a s s i c - J u r a s s i c  b o u n d a r y  ( s e e 
C h a p t e r  7 ,  t h i s  v o l u m e ) ,  a n d  t h e r e f o r e  a r e  e x t r e m e l y  r a r e  i n  t h e  e a r l y  p a r t  o f 
t h e  E a r l y  J u r a s s i c .  E l m i  ( 1 9 8 7 )  m e n t i o n s  a  s m a l l  c o r a l  r e e f  o c c u r r e n c e  o f 
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FIGURE 17. Continued

H e t t a n g i a n  a g e  i n  F r a n c e ,  b u t  i t  i s  s t i l l  a w a i t i n g  c l o s e r  i n s p e c t i o n .  B e s i d e s  t h i s 
e n i g m a t i c  H e t t a n g i a n  e x a m p l e ,  e a r l i e s t  c o r a l  r e e f  o c c u r r e n c e s  a r e  f r o m  t h e 
S i n e m u r i a n  a n d  a r e  a l l  s i t u a t e d  o n  e x o t i c  t e r r a n e s  l a t e r  a c c r e t e d  t o  t h e  w e s t e r n 
m a r g i n  o f  N o r t h  A m e r i c a  ( S t a n l e y  a n d  M c R o b e r t s ,  1 9 9 3 ) ,  w h i c h  w a s  i n t e r - 
p r e t e d  b y  S t a n l e y  a n d  B e a u v a i s  ( 1 9 9 4 )  a n d  S t a n l e y  ( 1 9 9 6 )  a s  a n  e x p r e s s i o n  o f 
l o n g - t e r m  i s o l a t i o n  o f  c o r a l s ,  s u r v i v i n g  f r o m  T r i a s s i c  t i m e ,  w h i l e  i n h a b i t i n g 
e x o t i c  i s l a n d s  o f  t h e  p a l e o - P a c i f i c .  F r o m  t h e  P l i e n s b a c h i a n  a n d  p a r t i c u l a r l y 
T o a r c i a n  o n w a r d ,  c o r a l  r e e f s  b e c a m e  m o r e  f r e q u e n t  a n d  i t  i s  s i n c e  t h a t  t i m e 
t h a t  a v a i l a b l e  c o r a l  t a x a  w e r e  s u f f i c i e n t  t o  f o r m  v a r i a b l e  t y p e s  o f  c o r a l  r e e f s . 
N u m b e r s  o f  g e n e r i c  t a x a ,  a s  c o m p i l e d  f r o m  t h e  l i t e r a t u r e  ( r e f e r e n c e s  i n 
L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 a ) ,  y i e l d  a b o u t  6 0  g e n e r a  f o r  t h e  E a r l y  J u r a s s i c  w i t h  a l l 
i m p o r t a n t  m a j o r  g r o u p s  s t i l l  e x i s t i n g .  A b o u t  1 0 0  g e n e r a  w e r e  a v a i l a b l e  d u r i n g 
t h e  M i d - J u r a s s i c  w i t h  a b o u t  1 3 0  g e n e r a  i n  t h e  L a t e  J u r a s s i c  ( d a t a  f r o m  v a r i o u s 
s o u r c e s ,  c o m p i l e d  i n  L e i n f e l d e r ,  1 9 9 4 a ) .  D e s p i t e  t h e  f a c t  t h a t  J u r a s s i c  c o r a l s 

c) Lateral variability of the Serra Isabel unit, Lusitanian Basin, central Portugal
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FIGURE 18. The contemporaneous reefs shown in Fig. 17 are interpreted as reflecting
eutrophication pulses that were frequently accompanied by oxygen depletion. Aerobic parts of the
reefs allowed for bathymetric interpretation and depth mapping of a nutricline-oxycline that
occasionally were as shallow as 30 to 40 m in same examples.

(Note Figure is originally in landscape format, it was turned here 90° for better
readability of this online-copy)
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u r g e n t l y  n e e d  t a x o n o m i c  r e v i s i o n ,  i t  i s  o b v i o u s  a g a i n  t h a t  t h e  i n c r e a s e  i n  c o r a l 
r e e f  a b u n d a n c e  n e e d  n o t  n e c e s s a r i l y  b e  d u e  t o  a n  a d a p t i v e  r a d i a t i o n  o f  c o r a l s . 
N e v e r t h e l e s s ,  t h e  c o r a l  f a u n a  d i v e r s i f i e d  a n d  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  s p e c i a l i z e d 
t a x a  s u c h  a s  v e r y  m o r p h o v a r i a b l e  s p e c i e s  o r  b r a c k i s h  w a t e r  s p e c i a l i s t s  a l l o w e d 
f o r  t h e  c o n q u e s t  o f  p r e v i o u s l y  h o s t i l e  e n v i r o n m e n t s ,  a n d  t h i s  w a s  a  p o s i t i v e 
e v o l u t i o n a r y  f e e d b a c k  o n  t h e  s i z e  o f  t h e  , , r e e f  w i n d o w �  ( s e e  S e c t i o n  4 ) . 

3 . 2 .  S e a - L e v e l  D e v e l o p m e n t 

  T h e  e x p a n s i o n  o f  s p o n g e  r e e f s  a n d  c o r a l  r e e f s  o n  t h e  n o r t h e r n  T e t h y s  s h e l f 
c o r r e l a t e s  c o n s i d e r a b l y  w e l l  w i t h  g e n e r a l  s e a - l e v e l  r i s e  ( F i g .  1 9 ) .  D u r i n g  E a r l y 
J u r a s s i c  t i m e  t h e r e  w a s  c o n s i d e r a b l e  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x  o f  c l a s t i c s ,  p e r m i t t i n g 
r e e f  g r o w t h  o n l y  i n  m o r e  o r  l e s s  p r o t e c t e d ,  w i d e  p l a t f o r m  a r e a s  s u c h  a s  c e n t r a l 
P o r t u g a l  ( n e w  d i s c o v e r y  o f  s p o n g e  f a c i e s :  D u a r t e  a n d  K r a u t t e r ,  1 9 9 8 )  a n d 
s o u t h e r n  F r a n c e  ( c o r a l  r e e f s ) .  S o u t h e r n  G e r m a n y  s t i l l  w a s  d o m i n a t e d  b y 
t e r r i g e n e o u s  s e d i m e n t s  d e r i v e d  f r o m  t h e  V i n d e l i c i a n  b a s e m e n t  u p l i f t  a n d  t h i s 
p r e v e n t e d  r e e f  g r o w t h .  S e a  l e v e l  k e p t  r i s i n g  w e l l  i n t o  L a t e  J u r a s s i c  t i m e , 
i n c r e a s i n g l y  i m p r o v i n g  t h e  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s  s u i t a b l e  f o r  t h e  g r o w t h 
o f  b o t h  c o r a l  a n d  s p o n g e  r e e f s  b y  f u r t h e r  r e d u c i n g  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x .  O n l y 
d u r i n g  L a t e  J u r a s s i c  t i m e  w e r e  t h e  s h e l f  a r e a s  f l o o d e d  w i d e l y  e n o u g h  t o 
p r o v i d e  s u i t a b l e  c a r b o n a t e - d o m i n a t e d  o u t e r  r a m p  s e t t i n g s  o n  a  l a r g e  s c a l e , 
w h e r e  s i l i c e o u s  s p o n g e  m o u n d s  w o u l d  d e v e l o p  i n  a  m o r e  t h a n  7 0 0 0  k m  w i d e 
b e l t  e x t e n d i n g  f r o m  R u m a n i a  t o  T e x a s .  P r o d u c t i v i t y  o f  t h e s e  c a r b o n a t e  s h e l v e s 
w a s  h i g h e r  t h a n  t h e  i n c r e a s e  o f  a c c o m m o d a t i o n  b y  t h e  g e n e r a l  s e a - l e v e l  r i s e  s o 
t h a t  a  g e n e r a l l y  s h a l l o w i n g  s u c c e s s i o n  d e v e l o p e d .  T h e  p e a k  o f  r e e f  f o r m a t i o n 
d u r i n g  t h e  O x f o r d i a n  d i d  n o t  c o i n c i d e  w i t h  t h e  p e a k  i n  s e a - l e v e l  r i s e  t h a t 
o c c u r r e d  l a t e r ,  a t  t h e  K i m m e r i d g i a n � T i t h o n i a n  b o u n d a r y  ( H a q  e t  a l . ,  1 9 8 8 ) . 
T h e  r e l a t i v e  r e t r e a t  o f  r e e f s  a l r e a d y  d u r i n g  t h e  K i m m e r i d g i a n  w a s  c a u s e d  b y 
t e c t o n i c  r e a c t i v a t i o n .  R i f t  t e c t o n i c s  i n  t h e  n o r t h e r n  A t l a n t i c  g r a b e n  s y s t e m s 
a l s o  r e s u l t e d  i n  r e n e w e d  t e r r i g e n e o u s  s e d i m e n t a t i o n  a n d  u p l i f t s  e l s e w h e r e . 
H o w e v e r ,  t h i s  t e c t o n i c a l l y  a n d  p o s s i b l y  c l i m a t i c a l l y  i n d u c e d  g e n e r a l  r e t r e a t  o f 
r e e f s  w a s  p u n c t u a t e d  b y  f l o o d i n g  e v e n t s  o f  h i g h e r  o r d e r .  I n  m a n y  a r e a s ,  t h e s e 
s h o r t - t e r m e d  e v e n t s  b r o u g h t  b a c k  e p i s o d i c a l  r e e f  g r o w t h ,  p a r t i c u l a r l y  d u r i n g 
t h e  H y p s e l o c y c l u m � D i v i s u m ,  E u d o x u s ,  a n d  B e c k e r i  c h r o n s . 

3 . 3 . T e c t o n i c  C o n t r o l 

  R e e f  d e v e l o p r n e n t  a l o n g  t h e  n o r t h e r n  T e t h y s  s h e l f  w a s  s t r o n g l y  c o n t r a s t e d 
b y  t h e  p a t t e r n  o f  r e e f  g r o w t h  o n  t h e  s o u t h e r n  T e t h y s  s h e l f ,  w h i c h  c a n n o t  b e 
c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  g e n e r a l  s e a - l e v e l  d e v e l o p m e n t .  R e e f s  a r e  m u c h  r a r e r , 
w h i c h  i s  p a r t i c u l a r l y  t r u e  o f  t h e  L a t e  J u r a s s i c ,  a t  l e a s t  f o r  t h e  w e s t e r n  p a r t  o f 
t h e  T e t h y s .  D u r i n g  t h e  E a r l y  J u r a s s i c ,  r a m p s  o r  e n e c h e l o n  g r a b e n s  s t i l l  e x i s t e d 
y e t  w e r e  r a r e  ( S t a n l e y ,  1 9 8 8 ) .  T h e y  p r o v i d e d  e n v i r o n m e n t s  f o r  c o r a l  a n d 
s p o n g e  r e e f  d e v e l o p m e n t  o n  t h e  s h a l l o w  a n d  d e e p e r  s h e l f .  T e c t o n i c  b u t  n o t 



FIGURE 19. Distribution of Jurassic coral and sponge reefs at both margins of the Tethys. Along
the northern Tethys shelf, increasing proliferation of reefs is related largely to the raising sea level,
whereas along the southern Tethys shelf, the tectonic style of the shelf determines distribution and
frequency of reefs. See text for details. (After Leinfelder, 1994a, modified.)
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c o n t e m p o r a n e o u s  d r o w n i n g  o f  m a n y  o f  t h e s e  a r e a s  m a d e  t h e s e  p o t e n t i a l  r e e f 
h a b i t a t s  d i s a p p e a r  d u r i n g  t h e  E a r l y  a n d  M i d - J u r a s s i c .  O n l y  a t  t h e  m a r g i n s  o f 
r a r e ,  s t e e p l y  b o u n d ,  p r o b a b l y  t r a n s p r e s s i o n a l  h o r s t  s t r u c t u r e s  c o u l d  c o r a l  r e e f s 
o c c a s i o n a l l y  g r o w  s t i l l  d u r i n g  t h e  L a t e  J u r a s s i c  ( e . g .  P l a s s e n  l i m e s t o n e  a n d 
I t a l i a n  e x a m p l e s ,  f o r  r e f e r e n c e s  s e e  S e c t i o n  2 . 1 ) .  H e n c e ,  t e c t o n i c  i n f l u e n c e  o n 
r e e f  d e v e l o p m e n t  a n d  r e e f  d i s t r i b u t i o n  i s  p a r t i c u l a r l y  o b v i o u s  o n  t h e  s o u t h e r n 
T e t h y s  s h e l f ,  b u t  a l s o  i n  t h e  L u s i t a n i a n  B a s i n  o f  c e n t r a l  P o r t u g a l  w h i c h  i s  a n 
A t l a n t i c  r i f t  b a s i n  ( W i l s o n  e t  a l . ,  1 9 8 9 ) .  A n o t h e r  i n t e r e s t i n g  f e a t u r e  i s  t h a t 
U p p e r  J u r a s s i c  c o r a l  r e e f s  o f  t h e  s o u t h e r n  T e t h y s  s h e l f  a p p e a r  t o  e x h i b i t  m u c h 
l e s s  m i c r o b o l i t e  c r u s t s  a n d  o n l y  m o d e r a t e  t o  l o w  d i v e r s i t i e s ,  a l t h o u g h  d e t a i l e d 
s t u d i e s  a r e  n e c e s s a r y  t o  p r o v e  t h i s  q u a l i t a t i v e  i m p r e s s i o n .  I f  t r u e ,  t h i s  m i g h t 
b e  d u e  t o  s t r o n g l y  o l i g o t r o p h i c  c o n d i t i o n s ,  w h i c h  d u r i n g  t h e  J u r a s s i c  d i d  n o t 
y e t  a l l o w  m a x i m u m  d i v e r s i t i e s  ( s e e  S e c t i o n  2 . 3 . 1 ) . 

4 .    C o n c l u s i o n s 

 S t a r t i n g  f r o m  a  l i m i t e d  s t o c k  o f  s u r v i v i n g  r e e f  f a u n a  a f t e r  t h e  T r i a s s i c / 
J u r a s s i c  m a s s  e x t i n c t i o n ,  J u r a s s i c  r e e f s  b e c a m e  i n c r e a s i n g l y  n u m e r o u s  d u r i n g 
t h e  c o u r s e  o f  t h e  J u r a s s i c ,  a n d  r e e f s  f r o m  t h e  L a t e  J u r a s s i c  r e p r e s e n t  o n e  o f  t h e 
m a j o r  p e a k s  i n  r e e f  e v o l u t i o n  i n  E a r t h  h i s t o r y .  J u r a s s i c  r e e f s  w e r e  n o t  y e t  a s 
s p e c i a l i z e d  a s  m o d e r n  r e e f s  f o r  h i g h l y  o l i g o t r o p h i c  s e t t i n g s  b u t  i n s t e a d 
c o v e r e d  a  b r o a d  a r r a y  o f  r e e f a l  e n v i r o n m e n t s ,  r a n g i n g  f r o m  s h a l l o w ,  h i g h - 
e n e r g y  d o w n  t o  s e v e r a l  h u n d r e d  m e t e r s  d e p t h ,  f r o m  z e r o  s e d i m e n t a t i o n  t o 
c o n s i d e r a b l y  e l e v a t e d  s e d i m e n t a t i o n  r a t e s ,  f r o m  f u l l y  m a r i n e  t o  b r a c k i s h ,  a n d 
f r o m  m i l d l y  o l i g o t r o p h i c  t o  e u t r o p h i c  a n d  e v e n  d y s a e r o b i c .  H o w e v e r ,  t h e s e 
v e r y  d i f f e r e n t  s e t t i n g s  w e r e  n o t  o c c u p i e d  b y  o n e  s i n g l e  r e e f  t y p e ,  b u t  w e r e 
c h a r a c t e r i z e d  b y  v e r y  d i f f e r e n t  r e e f  t y p e s ,  w i t h  e n d  m e m b e r  g r o u p s  c o n s i s t i n g 
o f  c o r a l  r e e f s ,  s i l i c e o u s  s p o n g e  r e e f s ,  a n d  p u r e  m i c r o b o l i t e  r e e f s .  T h e  m a n y 
r e e f  t y p e s  a n d  s u b t y p e s  w e r e  n o t  o n l y  s t a t i c a l l y  r e l a t e d  t o  t h e  e x i s t e n c e  o f 
d i s t i n c t  e n v i r o n m e n t s ,  b u t  c o u l d  a l s o  r e s p o n d ,  a n d  t o  s o m e  d e g r e e  a d a p t 
t h e m s e l v e s ,  t o  e n v i r o n m e n t a l  c h a n g e .  B e s i d e s  s e d i m e n t o l o g i c a l  a n a l y s i s ,  i t  i s , 
s p e c i f i c a l l y ,  t h e  i n t e r p r e t a t i o n  o f  p h y s i o l o g i c a l  a b i l i t i e s  o f  J u r a s s i c  r e e f 
o r g a n i s m s  b y  c o n s t r u c t i o n a l  m o r p h o l o g i c  a n a l y s i s  a n d  s e m i q u a n t i t a t i v e  t o 
q u a n t i t a t i v e  a s s e s s m e n t s  o f  t h e  t r o p h i c  a n d  d i v e r s i t y  s t r u c t u r e  o f  r e e f 
a s s o c i a t i o n s  w h i c h  a l l o w s  s u c h  c o n c l u s i o n s . 

 T h i s  m a k e s  J u r a s s i c  r e e f s  a  m o s t  v a l u a b l e  t o o l  f o r  p a l e o e n v i r o n m e n t a l , 
i n c l u d i n g  p a l e o c l i m a t i c ,  p a l e o o c e a n o g r a p h i c ,  s e a - l e v e l  a s  w e l l  a s  p a l e o s t r u c - 
t u r a l  a n a l y s i s .  A  p a r t i c u l a r  f e a t u r e  i n  J u r a s s i c  r e e f  a n a l y s i s  i s  t h e  p o s s i b i l i t y  o f 
d e t e c t i n g  e u t r o p h i c  a n d  d y s a e r o b i c  e p i s o d e s  f r o m  d e v e l o p m e n t  o f  p u r e  m i c r o - 
b o l i t e s  i n  r e g i m e s  o f  s t r o n g l y  r e d u c e d  s e d i m e n t a t i o n ,  w h i c h  n o r m a l l y  p r e v e n t s 
d e v e l o p m e n t  o f  b l a c k  s h a l e s .  L a t e r a l  a r r a n g e m e n t  o f  c o e v a l ,  b u t  d i f f e r e n t  r e e f 
t y p e s  a l l o w s  f o r  i n t e r p r e t a t i o n  o f  g e n e r a l  s h e l f  t y p e  a s  w e l l  a s  s m a l l - s c a l e 
d i f f e r e n c e s  o f  s u b m a r i n e  m o r p h o l o g y .  T h e  d e v e l o p m e n t  o f  c l a s s i c a l  s p o n g e 
m o u n d s  w a s  p a r t i c u l a r l y  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  h o m o c l i n a l  o u t e r  r a m p s ,  w h e r e a s 
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c o r a l - s i l i c e o u s  s p o n g e � m i c r o b o l i t e  r e e f s  m a y  b e  c h a r a c t e r i s t i c  f o r  s t e e p e n e d 
s l o p e s .  R e e f s  o f  t h e  c o r a l � d e b r i s  t y p e  a r e  l a r g e l y  r e s t r i c t e d  t o  f i a t  r a m p s  o r  a t 
t h e  s h a l l o w  s h e l f  b r e a k  o f  m i l d l y  i n c l i n e d  d e p o s i t i o n a l  m a r g i n s .  T h e s e  d e b r i s - 
p i l e  r e e f s  e x p r e s s  p r o b l e m s  w i t h  t h e  l a r g e  a m o u n t s  o f  c a l c i c l a s t i c  m a t e r i a l 
p r o d u c e d  b y  w a v e  a c t i o n  a n d  b i o e r o s i o n  ( L e i n f e l d e r ,  1 9 9 2 ) .  T h i s  m a k e s  t h e m 
p e r f e c t  t a r g e t s  f o r  o i l  e x p l o r a t i o n  p r o v i d e d  p r i m a r y  p o r o s i t y  i s  p a r t i a l l y 
p r e s e r v e d  o r  s e c o n d a r y  v u g g y  l e a c h i n g  p o r o s i t y  d e v e l o p e d .  I f  d e v e l o p i n g 
a l o n g  a  s h e l f  b r e a k  i n  d i r e c t  p r o x i m i t y  o f  a  s t e e p  b y p a s s  m a r g i n ,  h i g h - e n e r g y 
c o r a l - d e b r i s  r e e f s  c a n  e x p o r t  l a r g e  a m o u n t s  o f  g e n e r a t e d  c a l c i c l a s t i c  m a t e r i a l , 
w h i c h  e n a b l e s  m i c r o b i a l  m a t s  t o  s t a b i l i z e  t h e  r e m a i n d e r  o f  t h e  d e b r i s .  T h i s 
g i v e s  r i s e  t o  e a s i l y  r e c o g n i z a b l e  c o r a l � m i c r o b o l i t e � d e b r i s  r e e f s  ( L e i n f e l d e r , 
1 9 9 2 ) . 

A n  i m p o r t a n t  t h e m e  i s  t h e  r e s t r i c t i o n  o r  p r o l i f e r a t i o n  o f  r e e f s  d u r i n g  s e a - 
l e v e l  c h a n g e .  M a j o r  r e e f  e p i s o d e s  a r e  c o r r e l a t e d  w i t h  t h i r d - o r d e r  r i s e s  a n d 
h i g h s t a n d s ,  b u t  i n d i v i d u a l  r e e f s  n o r m a l l y  g r e w  d u r i n g  f o r t h ,  f i f t h ,  o r  e v e n 
h i g h e r  o r d e r .  T h i s  i s  p a r t i c u l a r l y  t r u e  o f  c o r a l  r e e f s  o n  t e r r i g e n e o u s l y  i n - 
f l u e n c e d  r a m p s .  S p o n g e  m o u n d s  m a y  s h o w  c o m p o s i t e ,  c l u s t e r - t y p e  a r c h i t e c - 
t u r e ,  w i t h  i n d i v i d u a l ,  s t a c k e d  r e e f  b o d i e s  a l s o  b e i n g  r e l a t e d  t o  f o u r t h -  a n d 
f i f t h - o r d e r  f i o o d i n g s  o r  e a r l y  h i g h s t a n d s . 

I n  c o m p a r i n g  t h e  s t r u c t u r e  o f  m o d e r n  a n d  J u r a s s i c  r e e f s ,  s i m i l a r i t i e s  a n d 
d i f f e r e n c e s  e x i s t .  T h e  c a l c a r e o u s  s i l i c e o u s  s p o n g e � m i c r o b o l i t e  m u d m o u n d s 
o f  J u r a s s i c  t i m e  t o  t h e  p r e s e n t  k n o w l e d g e  a r e  u n p a r a l l e l e d  b y  m o d e r n 
a n a l o g u e s ,  a l t h o u g h  s o m e  s i l i c i c l a s t i c  c o l d - w a t e r  s p o n g e � m i c r o b i a l  m a t s  o r 
m o u n d s  a n d  s o m e  t r o p i c a l  d e e p - w a t e r  l i t h i s t i d  a s s o c i a t i o n s  s h a r e  c e r t a i n 
s i m i l a r i t i e s .  W i t h i n  t h e  J u r a s s i c  s p o n g e  f a c i e s ,  a  w i d e  v a r i e t y  o f  t y p e s  a n d 
s e t t i n g s  o c c u r r e d .  E n v i r o n m e n t a l  p a r a m e t e r s  f o r  t h e s e  r e e f s  a r e  r e s o l v e d  b y  a 
c o m b i n e d  a p p r o a c h  o f  p a l e o e c o l o g i c a l  a n d  s e d i m e n t o l o g i c a l  a n a l y s i s .  T h e 
c o n t r o v e r s i a l  b a t h y m e t r y  o f  J u r a s s i c  s i l i c e o u s  s p o n g e  r e e f s  i s  p a r t l y  c a u s e d  b y 
t h e  l a c k  o f  d i f f e r e n t i a t i n g  s p o n g e  r e e f  t y p e s .  L i t h i s t i d - d o m i n a t e d  r e e f s  w e r e 
g e n e r a l l y  b u t  n o t  n e c e s s a r i l y  m o r e  s h a l l o w  t h a n  h e x a c t i n e l l i d - d o m i n a t e d  r e e f s . 
S i l i c e o u s  s p o n g e  r e e f s  c a n  b e  t r a n s i t i o n a l  w i t h  t h e  l o w e r  p a r t  o f  t h e  c o r a l  r e e f 
z o n e ,  b u t  a r e  n o r m a l l y  b e l o w  t h e  c o r a l  r e e f  z o n e  a n d  p o s s i b l y  d e e p e r  t h a n 
a b o u t  5 0  m .  T h e  l o w e r  d i s t r i b u t i o n  b o u n d a r y  o f  h e x a c t i n o s a n  r e e f s  m i g h t  w e l l 
b e  d o w n  t o  m o r e  t h a n  1 0 0  m ,  w i t h  t h e  l o w e r  l i m i t  p r o b a b l y  d e f i n e d  b y  t h e 
e x i s t e n c e  o f  o x y g e n - d e p l e t e d  b o t t o m  w a t e r s  o r  s e d i m e n t  a c c u m u l a t i o n s .  T h e 
w i d e  d i s t r i b u t i o n  o f  U p p e r  J u r a s s i c  s p o n g e  r e e f s  e s p e c i a l l y  a l o n g  t h e  n o r t h e r n 
T e t h y s  s h e l f  s e a s  i s  a  r e f l e c t i o n  o f  t h e  h i g h  s e a  l e v e l .  M o d e r n  s h e l v e s  a r e 
r u g g e d  i n  t h e  p r e f e r r e d  d e p t h  z o n e  o f  J u r a s s i c  s p o n g e  r e e f  g r o w t h ,  d u e  t o 
g l a c i a l  s e a - l e v e l  f l u c t u a t i o n s  t h a t  m a k e  t h e  e n v i r o n m e n t  t o o  v a r i a b l e  f o r  t h e 
d e v e l o p m e n t  o f  s p o n g e  m o u n d s .  A l s o ,  t h e  l o w  s e a - l e v e l  o f  t o d a y  c a u s e s 
s t r o n g e r  t e r r i g e n e o u s  i n f l u x ,  w h i c h  m a y  b y p a s s  s h a l l o w - w a t e r  c o r a l  r e e f s  b u t 
m a y  s u p p r e s s  r e e f  g r o w t h  i n  t h e  d e e p e r  w a t e r . 

C o r a l  r e e f s  a n d  p u r e  m i c r o b o l i t e  r e e f s  e x i s t e d  b o t h  d u r i n g  t h e  J u r a s s i c 
a n d  t o d a y .  J u s t  l i k e  t h e i r  J u r a s s i c  c o u n t e r p a r t s ,  m o d e r n  m i c r o b o l i t e  r e e f s  a r e 
r e s t r i c t e d  t o  e x t r e m e  s e t t i n g s ,  s u c h  a s  h y p e r s a l i n e ,  i n t e r t i d a l ,  o r  f r e s h w a t e r 
p o n d s  o r  h i g h l y  a b r a s i v e  s e t t i n g s .  H o w e v e r ,  t h e  e u t r o p h i c � d y s a e r o b i c  p u r e 
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FIGURE 20. The Upper Jurassic and the modern ,,reef windows,� showing generalized reef types and
their environmental conditions. (Modern window after James and Bourque, 1992, modifled). Note that
the Upper Jurassic reef window was much larger than the modern tropical�subtropical one, due to both
better habitat availability (higher sea level) and lesser specialization or reefs. Deep-water coral mounds
also are present in modern settings but occur in a distinct window separated from the
tropical�subtropical reef window. The optimum for Upper Jurassic coral reefs (as reflected by
maximum diversities and pronounced reef growth) was slightly deeper and closer to coastlines than for
modern coral reefs. (After Leinfelder and Nose, 1999.)

m i c r o b o l i t e  t y p e  o f  E a r l y  a n d  L a t e  J u r a s s i c  o f  s o u t h w e s t  E u r o p e  a n d  t h e 
A t l a n t i c  h a s  n o  d i r e c t  m o d e r n  c o u n t e r p a r t ,  s a v e  f o r  t h e  m i c r o b o l i t e  r e e f s  o f 
s o m e  h y p e r a l k a l i n e  l a k e s  w i t h  a n o x i c  b o t t o m  w a t e r s  s u c h  a s  t h e  S a t o n d a  L a k e 
( K e m p e  a n d  K a z m i e r c z a k ,  1 9 9 3 ) .  T h e  f a i r l y  f r e q u e n t  o c c u r r e n c e  o f  p u r e 
m i c r o b o l i t e  r e e f s ,  p a r t i c u l a r l y  d u r i n g  s o m e  t i m e  e p i s o d e s  o f  t h e  L a t e  J u r a s s i c , 
i s  a n  e x p r e s s i o n  o f  t h e  g r e e n h o u s e - t y p e  c l i m a t e  o f  t h a t  t i m e ,  c a u s i n g  t e m p o r 
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a r y  c o l l a p s e  o f  s h e l f  w a t e r  c i r c u l a t i o n ,  a  p r o c e s s  t h a t  i s  o n l y  k n o w n  t o d a y  a s 
a n  e f f e c t  o f  h o t  s u m m e r s  i n  v e r y  m a r g i n a l  s e a s  s u c h  a s  t h e  N o r t h  S e a  o r  t h e 
A d r i a t i c  S e a .  J u r a s s i c  c o r a l  r e e f s  w e r e  n e a r l y  a s  c o m p l e x  a s  m o d e r n  r e e f s ,  b u t 
l a c k e d  o n e  p a r t i c u l a r  e l e m e n t :  t h e  c o r a l l i n e  r e d  a l g a e  ( L e i n f e l d e r  a n d  N o s e , 
1 9 9 9 ) .  T h e s e  al g a e  ar e  e s p e c i a l l y  i m p o r t a n t  i n  C a r i b b e a n  a n d  At l a n t i c  r e e f s  b u t 
a l s o  a r e  a  p r o m i n e n t  f e a t u r e  i n  I n d o p a c i f i c  r e e f s .  M i c r o b o l i t e s  c o u l d  a n t i c i p a t e 
b i n d i n g  a n d  c o n s t r u c t i o n  i n  J u r a s s i c  r e e f s  a s  p e r f o r m e d  b y  m o d e r n  c o r a l � r e d 
a l g a l  r e e f s ,  b u t  t h e y  n o r m a l l y  w e r e  u n a b l e  t o  d e v e l o p  i n t o  t h e  v e r y  h i g h - 
e n e r g y  z o n e ,  g i v i n g  J u r a s s i c  w i n d w a r d  s h a l l o w - w a t e r  r e e f s  a  d i s t i n c t  d e b r i s 
p i l e  a s p e c t .  A l s o ,  c o r a l s  g r e w  m o r e  s l o w l y  t h a n  t o d a y ,  p r o b a b l y  b e c a u s e  t h e 
p h o t o s y m b i o t i c  r e l a t i o n ,  t h o u g h  e x i s t i n g ,  w a s  n o t  y e t  a s  f l e x i b l e  a n d  e f f e c t i v e . 
M a n y  J u r a s s i c  p h o t o s y m b i o t i c  c o r a l s  w e r e  a p p a r e n t l y  s t i l l  m o r e  d e p e n d e n t  o n 
h e t e r o t r o p h i c  n u t r i t i o n .  C o n s e q u e n t l y ,  J u r a s s i c  c o r a l  r e e f s  a r e  m o r e  f r e q u e n t l y 
f o u n d  i n  t e r r i g e n e o u s l y  i n f l u e n c e d ,  m e s o t r o p h i c  s e t t i n g s  t h a n  t o d a y  ( F i g .  2 0 ) . 

A C K N O W L E D G M E N T S :  T h i s  c h a p t e r  b e n e f i t e d  f r o m  f r u i t f u l  d i s c u s s i o n s 
w i t h  m a n y  c o l l e a g u e s ,  e s p e c i a l l y  w i t h i n  m y  o w n  w o r k i n g  g r o u p :  I n  p a r t i c u l a r 
I  o w e  t h a n k s  t o  M a r t i n  N o s e  ( M u n i c h ) ,  M a n f r e d  K r a u t t e r  ( S t u t t g a r t ) ,  D i e t e r 
S c h m i d  ( M u n i c h ) ,  W i n f r i e d  W e r n e r  ( M u n i c h ) ,  a n d  M a r t i n  T a k a c s  ( S t u t t g a r t ) . 
G e o r g e  S t a n l e y ,  J r . ,  a n d  J e a n n e t t e  Y a r n e l l  a r e  t h a n k e d  f o r  c r i t i c a l l y 
c o m m e n t i n g  o n  a n  e a r l y  d r a f t  o f  t h i s  c h a p t e r  a n d  f o r  i m p r o v i n g  m y  E n g l i s h . 
L o n g - t e r m  f i n a n c i a l  s u p p o r t  b y  t h e  G e r m a n  R e s e a r c h  F o u n d a t i o n  ( D F G - 
p r o j e c t  L e  5 8 0 / 4 )  i s  g r a t e f u l l y  a c k n o w l e d g e d . 
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