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FORAMINIFERER-
NATURENS GENIALE ARKITEKTER

Kurt S. S. Nielsen

The case of three species of protozoans ... which apparently select
differently sized grains of sand, etc., is almost the most wonderful
fact I ever heard of. Charles Darwin

Navnet foraminiferer stammer fra det latinske ord ‘foram’, der betyder hul eller
dbning. Foraminiferer betyder altsa ‘den, der barer pé et hul’.
Skal man give en kort og mere preecis definition af en foraminifer, kunne den
lyde: Foraminiferer tilhererer en marin orden af encellede organismer (protis-
ter) med pseudopodier. Foraminiferer er skalbarende (figur 1 og tavle 1). Pseudo-
podier er net eller tradagtige forlengelser af det celleplasma (cytoplasma), som
findes uden for skallen (tavle 1; A). Skallen, der omgiver den levende organisme,
kan have et kammer (monothalamus) eller flere kamre (polythalamus). Skallen
er som regel forsynet med et apertur (primeer dbning), porer og hos nogle arter
ogsé sekundere aperturer. Generelt kan foraminifererne deles op i to store grup-
per afspejlet i deres levevis, de benthoniske (bundlevende, tavle 1;B) og de plank-
toniske (frit svaeevende i vandmasserne, tavle 1; A) [se ogsé Varv 2000,39].
Der er mange gode grunde til at studere foraminiferer, bade de nulevende og
de fossile arter. Foraminiferer er formodentlig de mest diverse og udbredte ma-
rine organismer i bade nutidige og
fossile miljoer. Sammenlignet med  pseudopodier

mange andre marine organismer

(muslinger, snegle, fisk, gopler osv.) /
er antallet af individer per kvadrat-

centimeter havbund meget stor. [ \

Nordsgen er det anslaet, at der fin-
des ca. 5.000 foraminiferer per
kvadratcentimeter. Denne rigdom

apertur 8bning

indre celleplasma

,
tektin membran

ydre celleplasma

Figur 1. Cellens hovedbestanddele
hos en foraminifer tilhorende grup-
pen Allogromiida.

cellekerne



Tavle 1: A) Levende Orbulina universa. Bemerk de lange pigge samt den lysende del
af celleplasmaet udenfor skallen. De smd granuler, der ses pd pseudopodierne, er
algesymbionter. B) Levende eksemplar af en benthonisk foraminifer der typisk findes
i tropiske revsystemer. Den rode farve stammer fia algesymbionter. C) Indo-pacifisk
benthonisk foraminifer tilhorende subfamilien Cyclopeinae. Foraminiferen er ca. 5
centimeter i diameter. D) Agglutinerende benthonisk foraminifer; Jullienella foetida.
Foraminiferen er ca. 4,8 centimeter lang. E) Benthonisk foraminifer; Nodosaria verte-
bralis. Foraminiferen er ca. 1,5 centimeter lang. F) Eoccen kalksten med skiveformet
nummulit der er ca. 1,5 centimeter i diameter:
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Figur 2. Til venstre: Sedimentprove der udelukkende bestdar af planktoniske samt
enkelte agglutinerende foraminiferer. Proven stammer sandsynligvis fia relativt dybt
vand. Bemeerk at der ikke er nogle storre organismer at se i proven, bortset fia en
enkelt sotand. Til hojre: Sedimentprove der udelukkende bestdar af bentoniske samt
enkelte storre agglutenerende foraminiferer. Proven er typisk for en fauna i et
kystomrdde. De manglende planktoniske foraminiferer tyder pd lav vanddybde samt
indflydelse af fersk vand. Foto: T. Cedhagen.

pa individer er mangedoblet i de tropiske vandmasser, hvor der er observeret
mere end 30.000 individer per kvadratcentimeter. I dybhavet f. eks. udger
foraminiferer nogle steder op til 90 procent af biomassen og er dermed et vigtigt
led i fadekaeden bade som konsumenter og fade for andre organismer.

I de fleste marine miljeer indeholder en enkelt havbundspreve mange tusinde
individer (se figur 2), og da foraminiferer reagerer meget hurtigt pa forandrin-
ger i det lokale milje, har de ogsa vist sig at veere meget velegnede til at doku-
mentere f. eks. forurening, spildevandsudledning, effekt af spildevandsrensning
og andre miljeforbedrende foranstaltninger (disse studier har dog indtil videre
kun veeret udfert i udlandet).

Traditionelt har biologerne herhjemme brugt forekomsten af eller manglen pa
f. eks. muslinger, fisk, alegraes osv. til at dokumentere eksempelvis forureningen
i de indre danske farvande og iltsvind i fjordene. Hvis biologerne havde overve-
jet at anvende foraminiferer til disse studier kunne béde tiden, der bliver brugt
pa studierne, samt omkostningerne have varet vaesentligt reduceret. Et forhold
der oftest overses i den slags undersggelser, er at foraminiferer ogsa egner sig til
tidsstudier af miljoer. Et interessant spergsmél i forbindelse med iltsvindet i de
danske forvande er, om dette feenomen ogsa er forekommet regelmassigt op
gennem de sidste 10.000 &r. Hvis det forholder sig sddan, at der har vaeret regelmaes-
sigt iltsvind for udviklingen af det industrialiserede landbrug i Danmark, kunne
det vaere en indikator for, at man skulle revidere miljeindsatsen pd omréadet.

En sadan analyse ville stille store krav til den/de organismer, man ville bruge
som miljeindikatorer. For eksempel er der kun aflejret ca. 40 centimeter sedi-



ment i @resund siden sidste istid. At bruge sterre organismer som muslinger til
at beskrive miljeets udvikling vil veere problematisk med hensyn til oplesning i
tid. P4 grund af foraminiferernes hurtige respons pa endringer i miljoet, antallet
af individer samt deres storrelse vil de vaere ideelle til tidsstudier af denne art.
Det ville formodentligt vaere muligt at udtreekke en prove, der indeholder en
karakteristisk foraminiferfauna for hver femte millimeter. Med en lagtykkelse
pa f. eks. 40 centimeter ville en sadan preveindsamling resultere i 700-800 pro-
ver. Hver prove vil saledes omtrent repraesentere 15 &rs udvikling af miljeet pa
havbunden. Der er neeppe mange andre organismer, der giver den samme hgoj-
opleselighed i tid som foraminiferer.

Dannelsen af CACO, fra foraminiferernes skaller anslds i mange tropiske
miljoer til at vaere 1-2 kilogram per kvadratmeter havbund per ér. Dette gor dem
til den gruppe af organismer, der neest efter kokkolitter producerer mest kalk i
det marine milje. Som en konsekvens heraf er de med til at pavirke den globale
CO,-balance og dermed det globale klima.

Ogsa i et generelt geologisk perspektiv er foraminiferer betydningsfulde. De
er en af de mest brugte og mest studerede fossile organismer, vi kender. De an-
vendes indenfor alle grene af palecontologien som f. eks. i biostratigrafi, palao-
okologi og paleoklimatologi. I denne artikel vil kun enkelte aspekter af deres
anvendelse indenfor geologien blive omtalt. De egenskaber, der er n@vnt oven-
for, og som ger dem anvendelige til undersegelser af nutidige miljoer, gaelder
ogsa for fossile miljoer. Men herudover har foraminifererne ogsé en hurtig evo-
lution, der gor dem meget velegnede til biostratigrafiske undersegelser. Bio-
stratigrafi er inddelingen af den geologiske lagsgjle i tidsenheder baseret pa
forekomst eller uddeen af fossile organismer.

Et eksempel pa en praktisk anvendelse af foraminiferer er olieselskabernes
brug af disse i Nordsgen. Her styrer man dels dybden af de lodrette boringer
med forste eller sidste gangs optreeden af forskellige foraminiferarter, og dels
styrer man niveauet af de vandrette boringer ved hjeelp af samme teknik Det skal
saledes veere muligt at styre en vandret boring med en pracision indenfor en
halv meter i Nordse-boringerne.

I mange fossile miljger er foraminifererne bjergartsdannende. Cheopspyramiden
er eksempelvis bygget af eocene kalksten (ca. 50 millioner ar), der nasten ude-
lukkende bestar af skaller fra nummuliter (Nummulites ghizensis, tavle 1; F). Den
graeske filosof Aristoteles troede i gvrigt, at de centimeterstore runde skaller af
Nummulites ghizensis, som 1a spredt rundt omkring pyramiden, var fossile kiks
eller linser reprasenterende slavernes forplejning under pyramidebyggeriet.

Foraminiferer optreeder med sikkerhed forste gang i Kambrium (for ca. 500-
545 millioner ar siden), men adskillige forskere mener at kunne dokumentere



nogle arters optraeden allerede i Preekambrium. Der kendes mere end 40.000
forskellige arter, hvoraf ca. 4.000 er nulevende. De forekommer i alle marine
miljeer fra marsken til dybhavet og i alle temperaturzoner fra de akvatoriale til
de arktiske vandmasser. Foraminifererne varierer meget i sterrelse. De fleste
voksne foraminiferer bliver mellem 100 pmeter (umeter=1/1.000 millimeter)
og 0,5 centimeter i diameter. De starste arter lever generelt i de subtropiske-
tropiske vandmasser (tavle 1; C,D, E).

Foraminiferer er pa mange mader forunderlige organismer, der adskiller sig
veesentligt fra de gvrige protister:
1. De er relativt store, og der findes faktisk typer, som kan na den betragtelige
storrelse af omkring 15 centimeter i diameter. Foraminiferer er i mere end én
forstand de encellede organismers giganter. Til sammenligning kan naevnes, at
de fleste encellede organismer ikke bliver sterre end 2-50 pmeter.
2. De har en lang livscyclus, nogle arter kan bliver op til 2-3 ar gamle.
3. De kan fordeje foden bade indenfor og udenfor skallen.
4. De er ekstremt varierede, bade med hensyn til antallet af arter og udseende.
5. De er tilpasset enhver biotop, der kendes i det marine milje.

Generelt har de fleste benthoniske foraminiferer regelmeessigt skift mellem ken-
net og ukennet formering, mens de planktoniske foraminiferer formodentlig kun
har kennet formering. I dag kender man den fulde livscyclus af feerre end tyve
nulevende arter, hvoraf alle er benthoniske.

FORAMINIFERERNES TAKSONOMI

Generelt inddeles alle levende organismer i et af de to superriger, prokaryote og
eukaryote organismer. De prokaryote organismer adskiller sig fra de eukaryote
ved ikke at have en organiseret cellekerne, dvs. DNA flyder frit rund i cellens
cytoplasma. Prokaryote omfatter organismer som bakterier - et eksempel kunne
veere bladgrenalger (cyano bakterier) - og en reckke af beslegtede organismer.
Foraminiferer tilhgrer som neevnt i indledningen gruppen af protister, der om-
fatter alle encellede eukaryote organismer, som f. eks. alger, protozoer og der-
med ogsa foraminiferer. Foraminifererne tilherer raekken (phylum) Sarco-
mastigophora, som ogsé omfatter f. eks. silikoflagellater og dinoflagellater (fure-
alger). Organismerne i reekken Sarcomastigophora har alle det felles treek, at de
enten beere en flagel (hale- eller pisklignende organ/organeller som f. eks. fure-
alger bruger til at svemme med) eller har evnen til at forme pseudopodier. De
organismer, der har pseudopodier, samles i underrekken Sarcodina (f. eks.
amgber, radiolarier og foraminiferer). Den vigtigste egenskab, der adskiller disse
organismer fra hinanden, er udseendet af pseudopodierne. Foraminiferernes



pseudopodier kan bade vare trad- og netvarksagtige og indeholder desuden
sma granuler (klumper af f. eks. mitochondria, se forklaring nedenfor). Derfor
er foraminiferer sammen med nogle fa arter uden skal (Athalamida) samlet un-
der klassen Granuloreticulosea. Alle skalbarende organismer, som har

Tavie 2. Udvalgte agglutinerende foraminiferer.
A1-A3: Dorothia gibbosa. BI-.B3: Bigerina nodosaria. C/-C3: Connemarella rudis.
Bemcerk at apatur-dbningen hos D.gibbosa (43) er udformer som en slids, mens
B.nodosaria har en rund abning med en lille krave (B2).




pseudopodier med granuler, er samlet i ordenen Foraminiferida. Foraminiferernes
nermeste slegtning inden for Sarcodina er ameberne.

Der har i mange ar veeret en voldsom diskussion om, hvorvidt foraminiferer
og amgber tilherte samme orden. Ameber udviser generelt mange lighedstrask
med foraminiferer. Kendskabet til begge grupper, sével fossilt som recent, er
desveerre ufuldstendigt. Geologer har mest veret af den opfattelse, at
foraminiferer var en separat orden og altsa klart adskilt fra ameber. Det er forst
indenfor de sidste to ar, at det er lykkedes en forskergruppe i London at synteti-
sere rent foraminifer DNA. Resultaterne blev praesenteret pa den nyligt afholdte
kongres ‘Forams 2002’ i Australien og tyder p4, at foraminiferer kan adskilles
fra ameberne.

DE FORSKELLIGE ORDENER AF FORAMINIFERER

Foraminifera kan inddeles i 9 ordener (tabel 1) og 32 superfamilier. Opdelingen
sker efter folgende kriterier: (1) type af skalvegsmateriale, (2) skalveeggens
konstruktion og krystalstruktur, (3) kammerarrangement og form, dvs. den made
de enkelte kamre er placeret i forhold til hinanden, (4) aperturets udseende samt
eventuelt modifikationer af samme, (5) indre strukturelementer, (6) geologisk
historie, (7) levevis og fade, (8) ontogenetisk udvikling (udviklingen fra juvenil
(barnestadie) til voksen organisme), (8) maden at formere sig pa samt (9) den
levende celles karakteristika.

Som det kan ses af ovennavnte kriterier for klassifikation, er skallens struk-
tur, type, form, ydre og indre struktur, ornamentik samt foraminiferernes bio-
logi alfa og omega inden for forskningen af Foraminifera. Derfor vil disse em-
ner blive beskrevet grundigt i det folgende.

Orden Skal type Lameller Skal-materiale Alder
Allogromiida | organisk ingen tektin Kamb?-Nutidig
Textulariida |aglutinerende |ingen partikler Kamb- Nutidig
Fusulinida mikro-granular | ingen kalcit U. Paleozoikum-Perm
Miliolida porcelens ingen kalcit Karbon- Nutidig
Nodosariida | hyalin monolamellere -bilamellare | kalcit Perm- Nutidig
Robertinida | hyalin bilamellere aragonit Trias- Nutidig
Buliminida | hyalin bilamellere kalcit Jura- Nutidig
Rotaliida hyalin enkelt krystal el. bilamellare | kalcit Trias- Nutidig
Globigerinida | hyalin bilammellere kalcit Jura?- Nutidig

Tabel I. De forskellige ordener af foraminifera, samt nogle af deres karakteristika. Eksempler
pa foraminiferer fra de forskellige ordener er vist i tavle 1-8. Tavle 8 er placeret pd dette
nummers bagside.



Tavle 3. Tre udvalgte Milionider
A1-A3: Adolosina elegans. B/-B3: Adolosina lavigata. C/-C2: Cornuspira insolvens.
Bemcerk at A. elegans (se A3) har en bifid tand (dobbelt tand), mens A. lavigata har
en enkelt tand, se ogsd figur 11, 1)




FORAMINIFER-CELLENS ORGANISERING OG ORGANELLER

For en foraminifer med organisk skal (Allgromiidea) er cellens hovedbestanddele
vist nederst. Cellen af den levende foraminifer bestar af en indre del (indre celle
cytoplasma) og en ydre del (ydre celle cytoplasma). Den indre del af cellen er
begraenset af den ydre membran og skallen bliver dannet pa denne. Forlaengelserne
af den indre del af cellecytoplasmaet sker kun gennem aperturet. Den ydre del af
cellens cytoplasma laegger sig dels som et lag omkring skallen og danner dels
pseudopodierne. Pseudopodierne har mange funktioner og bruges béde til at
bevage sig med, til fodeindsamling og i forbindelse med skaldannelsen hos nogle
arter.

Foraminiferer kan bevage sig utrolig hurtigt, hvilket gor levende arter ret
besvearlige at studere under et mikroskop, idet de i et uopmaerksomt gjeblik hurtigt
kan kravle ud over kanten af glasskélen og forsvinde. Det helt specielle ved
pseudopodier er, at hver enkelt trdd opferer sig som en slags tovejs transport
béand, hvilket medferer at f. eks. affaldsstoffer kan bringes ud fra det indre af
cellen samtidigt med at neering bringes ind.

Den indre del af cellen bestar dels af cellekernen (foraminiferer kan have flere
end én) samt en raekke organeller og cytoplasma. Cellens DNA findes i celle-
kernen og er adskilt fra resten af cellen ved en cellevaeg. De forskellige organ-
eller er fordelti cellens cytoplasma, og kun de vigtigste skal naevnes her.

- Ribosomer er sma partikler spredt rundt i den indre del af cellen. Cellen
anvender disse til bl.a. at udfere proteinsyntese.

- Golgiapparatet transporterer og dirigerer cellens proteiner til deres bestem-
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* Mitochondrier er cel-  pseudopodier
lens energifabrik samt de
organeller, hvor cellens re-
spiration foregar.

Mange foraminiferer in-
deholder ogsé grenkorn
(kloroplaster) eller levende
alger. Grenkornene stam-
mer fra enc.ellede alger, T —
som foraminifererne lever
i symbiose med.

tektin membran
golgi apparat

ydre celleplasma

ribosom

cellekerne
mitochondria




Tavie 4. Tre udvalgte Nodosarider:
Al-A2: Fisurina radiata. B/-B2: Lagena strunosa. C1-C2: Oolina hexagonala




SKALVAGGENS MATERIALE

Foraminifererne inddeles i tre grundtyper alt efter skallens materiale-
sammenseatning.

1. Typer med organisk skal. Skallen bestér af den organiske proteinforbindelse
tektin (suborden Allgromiida)

2. De agglutinerende typer. Skallen bestér af partikler (sandkorn, mineralkorn,
skalfragmenter osv.), som foraminiferen har opsamlet pa havbunden. Disse par-
tikler bliver ved hjeelp af pseudopodia lagt uden pa den ydre membran og bundet
sammen af en blanding afkalcit og organisk cement (orden Textulariida). Blandt
de agglutinerende typer finder vi ogsa Carterina, som udger en overgangsform
mellem de agglutinerende og de kalkskallede typer. Partiklerne er her afrundede
kalkspikler, der er dannet i den indre del af cellen og transporteret ud og anlagt
pa den ydre membran. I dette specielle tilfeelde er det altsa transporten af
partiklerne (selv om foraminiferen selv har dannet disse), der er afgerende for,
at denne suborden blive regnet som tilherende de agglutinerende typer.

3. De kalkskallede typer. Skallen bestar af CaCO, i form af aragonit eller kalcit.
Langt de fleste foraminiferer danner en skal af kalcit (se tabel 1). Kun én orden
danner en skal af aragonit (Robertinida). Til forskel fra Carterina dannes og
udfeldes kalkkrystallerne direkte pa den ydre cellemembran.

Kalkskallens krystalstruktur: De kalkskallede foraminiferer udviser tre hoved-
typer af skalveegs krystalstruktur, men som det kan ses pé figur 3, underinddeles
den sidste type (hyaline) i flere forskellige undertyper. De tre hovedtyper er:

1. Den mikrogranulare skaltype. Denne skaltype er bygget op af teetpakkede
granuler bestaende af krystaller af samme sterrelse.

2. Den porcelensagtige skaltype. Denne skaltype bestar af tre lag af krystaller.
Det inderste og yderste lag er anlagt som regelmaessige reekker af kalcitkrystaller.
Det mellemste lag bestar af tilfaeldigt orienterede kalcitnile. Betegnelsen ‘de
porcelensskallede’ skyldes, at skallerne har et skeer der minder om den type af
porcelen, man brugte tidligere. Modsat alle andre typer har denne ingen porer
(imperforate)

3. Den hyaline (glasklare) skaltype bestar af kalcitkrystaller, der er orienteret.
Skaltypen kan genkendes under et polarisationsmikroskop, hvor man kan se
krystallernes orientering i forhold til deres l&ngste akse (C-aksen) (se pilene i
figur 3). De vigtigste undertyper benavnes henholdsvis: den radiale, den granu-
leere og den monokrystallinske gruppe. Som det kan ses i figur 3, bestar skallen
af kalcitenheder, der er omgivet af en organisk membran. Enhederne bestar af
krystaller, som alle har samme krystallografiske orientering indenfor enheden.
Den radiale gruppe svarer til den radiale vaegtype i figuren, mens den granulare
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Figur 3. Skalveegskrystalstruktur hos (A) de mikrogranulare, (B) de porcelcensagtige
og (C-F) de hyaline. Pilene viser orienteringen af krystallernes C-akse, se tekst.

svarer’ til den ‘oblique vaegtype’. Den sidste gruppe (de monokrystallinske) er
ikke vist i figur 3, men danner en skal, der bestér af én eller flere "kaempe-
krystaller’, hvis leengste akse (C-aksen) er orienteret i forhold til skaloverfladen
(superfamilie Spirilinacea).

Skalveeggens makrostruktur: Udover ved de ovennavnte egenskaber adskiller
de hyaline foraminiferer sig fra andre foraminiferer ved, at de danner en skal-
vaeg bestdende af lameller. De hyaline inddeles i to hovedgrupper: de mono-
lamellaere og de bilamellere (henholdsvis figur 4 og 5).

De monolamellere danner forst et primaert kammer, der bestéar af en lamel (f.
eks. figur 4 a). Organismen vokser nu ved at anleegge et ekstra kammer i forlen-
gelse af det forst dannede, hvor den nyligt anlagte lamel (der nu udger det nyeste
kammer) straekkes bagud over det forst anlagte kammer. Det er altsa ikke sé-
dan, at monolamellaere typer kun har en lamel i hele skallen, som navnet kunne
forlede en til at tro.

I princippet er der fire mader, hvorpa de monolamellere typer kan anlaegge
deres lamel under vaeksten. Kun de tre vigtigste er illustreret i figur 4. Som det
kan ses af'a, b, c i figur 4, sa er en af de vigtigste méder at genkende de mono-

14



median lag |

sekundeer ydre lamel

lamel

Figur 4. Det monolamelleere konstruktionsprincip.
Det celdste (1) kammers skal er markeret med grt.

Figur 5. Det bilamellcere konstruktions princip (se tekst).

lamellaere typer p4, at det yngste kammer altid bestér af en lamel (dette kan kun
observeres under mikroskop)

De bilamellare danner altid et primeerkammer med to lameller, som er adskilt
af den ydre membran (medianlaget i figur 5). Under vaekst anlegger de
bilamellere et nyt kammer ved dels at danne et nyt kammer i forleengelse af det
foregdende og samtidig at streekke den yderste lamel bagud, s& den deekker det
foregadende kammer. Da den yderste lamel er defineret som adskilt fra den indre
lamel af den ydre membran (indre lamel i figur 5), bliver den lamel, der strackker
sig bagud, nu til den sekundeere lamel i det eeldre kammer (sekundaer lamel i
figur 5).

Karakteristisk for de bilamelleaere former er, at det sidst dannede kammer altid
bestar af to lameller adskilt af en organisk membran.

UDVIKLINGEN AF DE FORSKELLIGE SKALTYPER

Som det fremgar af det ovenstaende, er skaltypen og dens struktur vaesentlig
for forstéelsen af foraminiferernes taksonomi. Teorier om deres udviklingshistorie,
samt hvornér de forskellige skaltyper optraeder for forste gang har veeret yderst
kontroversielle emmer og genstand for voldsom debat. Som et kuriosum skal
navnes, at et af de mange problemer var, at nogle af de mere avancerede skal-
typer tilsyneladende var opstéet for de simple skaltyper, som man betragtede
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T bilamellzere former (kalcit, aragonit)

Lamelleer
ame type monolamellere former (kalcit)

U

g| | Typer med optisk _

g orienterede krystaller monokrystallinske former
5

2 spikulare former

g Kalkudskillende typer mikrogranulare former

o porcelensagtige former

A agglutinerende former (f4)
4

i

g Typer med agglutinerende former

@ organisk skelet organiske former

Figur 6. Pilen angiver stigende kompleksitet af skalkveegskonstruktion hos forskel-
lige hovedgrupper af foraminiferer.

som forfader til disse. Dette kunne skyldes, at man kun havde kigget pa udvik-
lingen af skaltyper hos enkelte arter eller slaegter. I 1974 foreslog Hans Jergen
Hansen, der er forsker ved Geologisk Institut i Kebenhavn, en forbavsende sim-
pel, men genial lasning pé artiers diskussion. Som det kan ses i figur 6, sam-
menholdes evolutionen af de forskellige veegtyper med foraminiferskallens sti-
gende kompleksitet. Sagt pa en anden made: Den simpleste skaltype er dannet
for den mere komplekse skaltype i den geologiske historie. Som det ses pé figur 6,
er den organiske skaltype den mest simple (hermed menes dog ikke primitiv).
Det neeste skridt i udviklingen har veeret de agglutinerende foraminiferer. En
mulig overgangsform mellem de agglutinerende typer og de typer, der har lert
selv at udskille kalk (pa ydersiden af membranen), er den nevnte Carterina. Det
naeste skridt i udviklingen har sa veeret, at foraminifererne ikke bare udskiller
kalkkrystallerne og udfzlder tilfeeldigt orienterede krystaller pa den ydre mem-
bran, men ogsé er i stand til at kontrollere krystallens orientering. Det sidste
skridt udviklingen har sé veeret dannelsen af en skaltype bestdende af en eller
flere lameller.

I forbindelse med konstruktionen af en kalkskal er det naturligt at spekulere
over, hvordan cellen baerer sig ad med at producere de forste krystaller, samt
hvordan organismen styrer denne proces. Dette har ikke kun akademisk inte-
resse. Studiet af disse processer kaldet biomineralisering er nu blevet genstand
for intens forskning indenfor industrien. Det viser sig nemlig, at mange organis-
mer danner en kalkskal, hvis fysiske egenskaber langt overgér de materialer, vi
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Tavle 5. Robertiniden Hoeglundina elegans.

dag fremstiller til bygninger, biler osv. Jeg vil ikke g neermere ind i dette
forsknings- og anvendelsesomrade, men blot naevne, at der findes to fremher-
skende modeller for dannelsen af kalkskaller hos foraminiferer i dag.

Den forste kaldes epitaximodellen, og her antages det, at kalkkrystallen dan-
nes omkring et organisk molekyle produceret af organismen. Den anden kaldes
‘hulrums-modellen’ (compartment model) og her dannes kalkkrystallen i et af-
granset rum i cellen, hvor de organiske vaegge udskiller krystallerne. Begge
modeller kan forklare dannelsen af krystaller pé eller i overfladen af den organi-
ske membran og ma anses for at veere ligeveerdige. Et af de store spergsmaél er,
hvordan cellen styrer denne proces. Som naevnt ovenfor bestér f. eks. de hyaline
typers vaegskal af orienterede krystaller, hvilket mé betyde at organismen pa en
eller anden méde kan kontrollere krystallisationsprocessen.

FORM, YDRE SAMT SKALLENS INDRE STRUKTUR

Foraminiferer har ikke en generel form. Variationen af skalformer er kolossalt
stor. Det er ikke muligt i denne artikel at redegere for alle de forskellige skal-
typer samt det begrebsapparat, der bruges til at beskrive disse, men de mest
almindelige er illustreret i figur 7-11. Her illustreres og navngives henholdsvis:

1. Skalform (figur 7)

2. Kammerform (figur 8)

3. Sammensat arrangement (figur 9)

4. Aperturets position og form (figur 10)
5. Aperturets modifikationer (figur 11)

Hyvis der i denne forbindelse er ord, der ikke er forklaret, henvises til ordlisten.
Sammenlignet med de benthoniske foraminiferer er de planktoniske forholdsvis
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Figur 7. Udvalgte skalformstyper:
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Figur 8. Kammerformer:
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Figur 10. Det primcere aperturs position. Apertur dbningen er vist med sort.
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Figur 11. Modifikationer af det primcere apertur:
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Tavle 6. Udvalgte Globigerinider
Al-A3: Berggrenia praepumilio. B/-B3: Globigerinita glutinata.
C1-C3: Globigerinoides ruber. DI-D3: Globorotalia truncatulinoides




simple bade med hensyn til skalform og indre struktur. Dette er forsegt illustre-
ret i nedenstdende beskrivelse af den nulevende planktoniske foraminifer
Globigerinoides ruber (tavle 6; C1-C3).

Som nevnt andetsteds er alle planktoniske foraminiferer bilamellere. Som
det kan ses pa figurerne, har naesten alle planktoniske foraminiferer tre sider.

- Den side hvor aperturet og/eller umbillicus findes, kaldes enten for umbilical
eller apertursiden (tavle 6; C1). Umbillicus er her defineret som en central &b-
ning, der opstdr pd indersiden af kamrene, nar de er oprullet som en kegle.
Betragter man en tom kegleformet isvaffel, er umbillicus den dbning, hvor isen
burde have veret (se ogsé figur 9; 2¢)

- Spiralsiden (tavle 6; C2) er den side i en trochospiralform (figur 9; 2a), hvor
alle vindingerne i spiralen kan ses. Leeg marke til at ogsa det forst dannede
kammer (proloculus) er synligt her. Som det kan ses, er de forskellige kamre
adskilt af veegge, ogsa kaldet suturer.

- Traditionelt vises ogsé siden af foraminiferen, s& det er mulig at danne sig et
indtryk af omridset af denne samt hgjden af trochospiralen (tavle 6; C3).

Der er en reekke andre karaktertraek, som kan hjzelpe os til at bestemme, hvilken
art vi kigger pé:

- Apertursiden; tavle 6; Cl:

Der er tre kamre i sidste vinding, kamrenes form er oval-globular (figur 8; 4
og5), aperturet har form som en bue (ark), der har en medium hgjde og bredde,
yderkanten af aperturet er omkranset af en tynd rand (ses ikke rigtig tydeligt i
billedet), suturerne er buede, omridset af skallen er cirkulart og lobat (lobe-
formet), aperturets position er umbillical (figur 10; 6), skaloverfladen har bikage-
struktur (cancelate strukture/honeycomb structure). Denne art har pigge (spines).
Normalt vil det kreeve et neerbillede at bestemme dette. I de fleste tilfaelde vil pig-
gene vere braeekket eller faldet af, og det kan vaere vanskeligt at afgere, om arten
er spings eller den blot har pseudopigge (pustuler). Endelig kan man ogsa se, at
skalvaeggen er penetreret af en raekke af jeevnt fordelte mindre huller (porer).

- Spiral siden; tavle 6; C2

Trochospiralen bestér af tre vindinger med 3-4 kamre i hver vinding, der er tre
mindre dbninger (sekundaere aperturer), som er placeret mellem sidste og naest-
sidste vinding, suturerne er ogsa her buede (da suturerne ligger forholdsvis dybt
iskallen, kan de beskrives som buede og dybe). Endelig er hgjden af trochospiralen
middelstor, som det kan ses pé tavle 6; C3).

I en komplet beskrivelse af Globigerinoides ruber skal alle disse elementer med,
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Tavle 7. Udvalgte Rotaloider
AI-A3: Cibicides varialis. BI-B3: Elphidium aculeatum.
C1-C3: Melonis pompiliodes. DI -D3: Planorbullina mediterranis




og hermed kunne man forledes til at tro, at man havde beskrevet Globigerinoides
ruber komplet, hvilket imidlertid ikke er tilfeldet. Vi mangler nemlig at be-
skrive variationen af alle de navnte karakteristika inden for denne art. Endvi-
dere mangler en beskrivelse af, hvordan den udvikler sig fra et juvenilt stadie
(barnestadie) til voksent stadie. Barnestadiet og voksenstadiet behever ikke ned-
vendigyvis at ligne hinanden. Selvom planktoniske foraminiferer er relativt simple
med hensyn til form, er der visse arter, der modificerer deres apertur i lighed
med mange benthoniske arter.

Pa tavle 6; B1-B3 er vist den nulevende planktoniske foraminifer Globigerinita
glutinata . Som det kan ses pa tavle 6; Bl er bade aperturet og umbillicus dack-
ket afen plade [bulla, figur 11; 10]. De fire mest almindelige former for modifi-
kation af aperturet, der forekommer hos de planktoniske foraminiferer, er vist i
figur 11; 5,6, 8, 10.

Som det er antydet, vil det kraeve alt for meget plads ogsa at beskrive de
benthoniske foraminiferer samt deres interne struktur. Der er tre gode grunde
til, jeg alligevel har valgt at vise nogle eksempler i denne artikel. Dels er de indre
strukturer vigtige, nar de benthoniske foraminiferer skal artsbestemmes, dels er
de utroligt smukke og illustrerer med al enskelig tydelighed, at foraminiferer pa
ingen made er primitive organismer. Den letteste made at studere nogle typer af
indre strukturer er ved at fremstille en afstebning af foraminiferskallen (figur
12). Som det kan ses, bestar det indre af denne foraminifer af adskillige elemen-
ter (husk pé at alle hule elementer vil fremsta som udfyldte i afstebningen).
Skallens kamre er her klart adskilt af hulrum (kammeradskillelsesvaegge). For-
uden disse ses ogsa et vidt
forgrenet kanalsystem,
som forbinder kamrene.
Hovedkanalsystemet 1o-
ber langs det indre af spi-
ralen, men forgrener sig
ud mod skallens ydre del.
Forskellige former for
kanalsystemer er vist i fi-
gur 13.

Figur 12. Afstobning af
Rotaloiid foraminifer.
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Grunden til at, foraminiferen bygger disse komplekse strukturer er ikke vel-
undersggt, men kan have noget at gore med cellens behov for intern kommuni-
kation. Menneskekroppens interne kommunikation foregér ved elektriske im-
pulser, som foregdr meget hurtigt, (hvis et rovdyr er i feerd med at spise min t,
soger mine nerveceller for at fortaelle min hjerne, at det ger ondt i foden, og at
Jeg bor flytte min ta fra dyrets mund). Encellede organismer benytter kemiske
stoffer til intern kommunikation. Denne form for kommunikation er meget lang-
som, is&r i sterre organismer som foraminiferer. Hvis der er et rovdyr, der
angriber cellens ydre dele, skal foraminiferen kunne reagerer hurtigt, og det er
muligt at disse kanalsystemer er en slags genvej for de kemiske signal stoffer fra
den ydre del af cellen til cellekernen.

Et andet strukturelement (exoskelettet) er vist i figur 14, og som det kan ses,
bestédr dette exoskelet af forskellige elementer, der deler kamrene op i mindre
segmenter. Funktionen
af disse er ukendt. Dette
er blot to eksempler pé
indre strukturer hos fora-
minifererne, og selvom
vi kun kan geette pé de-
res funktion, er beskri-
velsen vigtig ved karak-
teristik af mange arter.

Figur 13. Forskellige typer af
kanalsystemer hos (4) Sulco-
perculina, (B) Ranikotalina,
(C) Operculina, (D) Nummu-
lites og (E) Heterocyclina.
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Forfatterens efterord

Keare VARV- laser, hvis du er néet hertil,
er du et yderst tdlmodigt menneske. Jeg har
sogt at give dig et lille indblik i
foraminiferernes verden og at viderefor-
midle, hvorfor studiet af denne gruppe er
sa fascinerede. Foraminiferernes generelle
okologi og deres anvendelse indenfor nuti-
dige og fossile miljoer ma gemmes til en
anden gang. Som du forh&bentligt har op-
daget, er vores viden om foraminiferer langt
fra fuldstendig, og ingen forsker kan i dag
kalde sig ekspert pa alle omrader indenfor
studiet af foraminiferer. Der udkommer for-
modentligt mere end 500-1.000 videnska-
belige artikler om aret vedrerende
foraminiferer (her er kun medregnet de en-
gelsksprogede artikler) og det er umuligt
at holde sig orienteret undtagen i bredeste
Figur 14. Forskellige typer af exo- forstand. Denne artikel afspejler sédledes den
skelet hos (1) Kurnubia pala- viden, jeg har, og ikke nodvendigvis ‘the
stiuieusis, (2) Pseudofeuderina. shates of the art’,

Jeg vil gerne rette en tak til folgende, som
gavmildt har doneret billeder, illustrationer eller hjulpet til med sproglige: Hans
Jorgen Hansen (Kebenhavns universitet), Lukas Hootinger (Basel Universitet),
Tomas Cedhagen (Arhus Universitet) samt Inge Hviid Jensen. Ingen af de nzevnte
personer er ansvarlige for inholdet af teksten. Hvis du skulle have nogle spargs-
mal eller kommentarer skal jeg gerne prove at besvare dem.
e-mail: nk061259@geo.geol.ku.dk.

ORDLISTE

Apertur: Abning i foraminiferskallens sidst dannede kammer. Abningen forsatter
ind i skallens @ldre kamre og danner derved en forbindelse til proloculus. Denne
‘kanal” kaldes foramen. Der findes tre slags abninger i en foraminiferskal nemlig,
apertur, sekundaert apertur samt porer.

Biomasse: Den totale vagt, volumen eller energizkvivalent af levende organismer,
der findes pa et givent omrade.

Biotop: Omrade hvor organismen lever (kunne vaere sandbund, mudderbund, man-
grove osv.).
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CaCO, : Kalk, findes i to variationer kalcit eller aragonit. Begge typer har samme
kemiske formel, men krystaliserer i1 forskellige krystalsystemer

Celleplasma (cytoplasma): Alle dele af den levende celle, undtagen cellekernen.
Haej diversitet: Hojt antal af forskellige arter

Eoczen: Geologiske epoke, der strackker over 16,9 milioner. ar ( fra 54,9-38 millioner.
ar).

Eukaryoter: Alle organismer, som har en cellekerne, der indeholder organiseret DNA
(kromosomer).

Livscyclus: En organismes livsforlgb fra fadsel til ded.

Kokkolit: Gruppe af encellede alger, der danner et ydre skelet af kalcit.
Krystallografisk C-akse: I krystallografi beskrives krystaller udfra et koordinat-sys-
tem, som indeholder a, b og c akser. I en orthorombisk krystal (f. eks. en ‘aflang
terning’) er a og b aksen horisontal, mens c-aksen er vertikal. Skallens fysiske
egenskaber er blandt andet afthengig af, hvordan krystallerne er orienteret i
skalveeggen.

Keonnet formering: Dannelsen af nye individer ved hjelp af seksuel formering.
Makrostruktur (skalveeg): Beskriver skalvaeeggens opbygning af lameller, lag osv.
Mikrostruktur (skalveeg): Beskriver skalvaeggens krystalopbygning.

Organel: Alle bestandele af en celle, f.eks golgi-aperatet, der ligger uden for celle-
kernen, men i celleplasmaet

Palzeontologi: Studiet af fossile organismer.

Pal=eogkologi: Studiet af fossile ekosystemer

Palzoklimatologi: Studiet af fossile klima-systemmer.

Porer: Sma abninger i en foraminiferskal. Der er forbindelse fra skallens inderside
til skallens ydre gennem disse porer, men det er kun gennem aperturet at
pseudopodierne kan treenge ud.

Proloculus: Det forst dannede kammer i en foraminiferskal.

Protozoer: Encellede organismer uden fotosyntese

Pseudopodier: Net- eller tradagtige forlengelser af celleplasmaet som findes uden
for skallen.

Symbiose: Det forhold at to eller flere organismer lever sammen og drager fordel af
dette fellesskab.

Taksonomi: Klassifikation af organismer.

Tektin (spectrine): Fibres protein-forbindelse.

Ukennet formering: Dannelsen af nye individer ved hjelp af celledeling (kloning).
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PALAOMILJOET OMKRING
DANIEN/SELANDIEN-GRANSEN

Et eksempel pa praktisk anvendelse af foraminiferer

Jan Audun Rasmussen

Som det blev beskrevet i den forgéende artikel af Kurt Nielsen er foraminiferer
encellede mikroskopiske, skalbaerende dyr, teettest beslegtede med ameber, der
lever fritsveevende i havet (planktoniske) eller pa eller i havbunden (benthoniske).
De forste opstod for over 500 millioner ér siden og gruppen eksisterer stadig i
bedste velgdende. De forste beskrivelser af foraminiferer er fra tiden omkring
det 16. og 17. arhundrede, fra tiden lige for mikroskopet blev opfundet. P4 det
tidspunkt métte man ty til et almindeligt forsterrelsesglas, nar mikroskopiske
fossiler skulle studeres.

Foraminiferforskningen fik vel nok sit endelige gennembrud i tiden efter For-
ste Verdenskrig, hvor det var olieindustrien, der satte skub i sagerne. Der, hvor
industrien iser gjnede muligheder, var fossilernes anvendelse til tolkning af
paleoaflejringsmiljg, dvs. det fortidige aflejringsmiljo, samt til relativ alders-
bestemmelse af undergrundens forskellige lag, ogsa kaldet biostratigrafi. Disse
discipliner er stadig blandt foraminiferernes vigtigste anvendelsesomréader. Det
kan tilfgjes, at foraminiferer og andre mikrofossiler i dag har en udbredt anven-
delse ved styring af boringer i forbindelse med olie- og gasforekomster, herun-
der ogsa de stadig mere almindelige, horisontale boringer.

Skulle man selv fa lyst til at se pa fossile foraminiferer, kan det f. eks. gores
ved, at man kerer til Stevns Klint og tager en handfuld skrivekridt med hjem
(om skrivekridt, se f.eks. VARV 2000,4). Foraminifererne vil oftest vaere mest
talrige i det kridt, man kan samle op nermest strandkantnivauet, neermere be-
tegnet fra de lag, der findes under det morke fiskeler, og som stammer fra den
seneste del af Kridttiden. Bor man langt fra Stevns, kan man dog finde
foraminiferer i en lang raekke andre sedimenter lige fra morke lerskifre til san-
dede aflejringer. Eksempelvis er der fine foraminiferer i de eoceene Rosnaes Ler
og Sevind Mergel, formationer ved Albaeek Hoved pé nordsiden af Vejle Fjord. I
de fleste tilfelde kan foraminifererne frembringes ved simpel vadsigtning, og
langt de fleste vil veere at finde i fraktionen mellem 0,063 millimeter og 1 milli-
meter. Har man ikke et mikroskop til rddighed, kan man bruge en god lup til at
nyde synet af de storste individer.
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Studier af recente foraminiferer savel som fossile har vist, at visse sleegter og
arter foretrak nogle aflejringsmiljeer fremfor andre. Nogle var f.eks. isar knyt-
tet til havbunden pé den indre, kystnaere shelf (dvs. kontinentalsokkel), mens
andre svaevede rundt i vandmasserne i det abne ocean. Séledes vil forholdet mel-
lem de benthoniske og planktoniske foraminiferer give et fingerpeg om, hvilket
fortidigt miljo den analyserede preve reprassenterer. Domineres proven af f. eks.
planktoniske foraminiferer er det sandsynligt, at den reprasenterer et oceanisk
miljo fra kontinentalskraningen (slopen), pd mellem ca. 200 og 2.000 meters
dybde, eller maske endnu dybere. Dette skal dog kun tages som en grov tommel-
fingerregel, da man er nedt til at se bade pé selve sedimentet samt andre fauna-
indikatorer for at veere mere sikker pa tolkningen. F. eks. kan sortering eller delvis
oplesning af sedimentet have forvansket den oprindelige artssammenseetning.

Foraminiferernes form siger noget om, hvorledes deres levevis har veeret, og
relationen mellem form og levevis hedder med et fagudtryk funktionel morfo-
logi. Det kan her naevnes, at fladskallede former ofte levede pd havbunden
(epifauna) eller kun delvist nedgravede, mens de torpedoformede foraminiferer
(figur 1) gravede sig ned i sedimentet under havbunden (infauna).

Det har laenge varet kendt, at den fremherskende levevis pé et bestemt sted bl. a.
kan hange sammen med havvandets iltindhold, og det er blevet pévist, at de
relativt fladskallede, epifaunale former kendetegnede et iltrigt (aerobt) milje,
mens de torpedoformede var typiske for et intermedizrt eller iltfattigt (anae-

Fig. 1. To typiske skalformer benyttet ved udregning af iltindekset. A: Planokonveks,
kalkskallet, bentisk foraminifer almindelig under veliltede forhold. Torpedoformet,
kalkskallet, bentonisk foraminifer, tolerant over for ddarligt iltede forhold.
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Fig. 2. Gruppering af prover (g1-gl8) ved hjcelp af Correspondence Analyse.

Plottet viser, hvilke prover der ligner hinanden mest med hensyn til indholdet af 11
udvalgte sleegter. De prover; der er meget ens med hensyn til det relative antal individer
af bestemte foraminiferer; plotter tcet pa hverandre. Prover placeret i den venstre del
af diagrammet er meget forskellige fra dem i den hajre del med hensyn til sleegt-
sammenscetning. Grupperne A-D repreesenterer 4 biofacies, hver karakteriseret af
bestemte, dominerende slceegter. De biofacies, der fia litteraturen vides at repreesentere
de mest kystncere miljoer; ses i diagrammets venstre side.

robt) milje. Der blev for godt 10 &r siden presenteret et iltindeks baseret pa
foraminiferer. [ltindekset udregnes ganske enkelt som OI=A-100/(A+N), hvor A
=aerobe former, N = anaerobe former og Ol =iltindekset. Der er altsa en reekke
parametre, der kan tages i betragtning, nér foraminiferer skal benyttes til miljo-
tolkning.

Nedenstaende eksempel viser, hvorledes foraminiferer kan bruges til en tolk-
ning af aflejringsmiljeet hen over Danien/Selandien-graensen for ca. 61 millio-
ner ar siden. De analyserede prever er indsamlet ved Gemmas Allé pa Amager
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og venligst stillet radighed af Svend Stouge fra Danmarks og Grenlands Geolo-
giske Undersogelse (GEUS). Proverne er tidligere benyttet til en bred
biostratigrafisk undersagelse udfert p& GEUS, hvori bade planktoniske alger
(dinoflagellater og kokkolitter), storre planters sporer og pollen samt foraminiferer
indgik. Denne undersggelse viste i gvrigt entydigt, at der mangler aflejringer fra
den gverste del af Danientiden ved Gemmas Allé. Progverne blev indsamlet i
Kastrup i forbindelse med udgravning af den nye motorvej og jernbane til Ka-
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Skematiseret, sedimentologisk log med angivelse af iltindeks og biofacies for

hver af de analyserede prover. Kurverne viser, at de mest veliltede forhold - ikke
overraskende - findes i de mest kystncere aflejringsmiljoer.
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strup Lufthavn og lokaliteten, der i dag desveerre er overdaekket, blev benaevnt
Gemmas Allé efter en gade i naerheden.

Danien/Selandien-graensen repreesenterer overgangen fra en lang periode med
overvejende aflejring af kalksedimenter (@vre Kridt og Danien) til en periode
domineret af siliciklastiske sedimenter, dvs. hovedsagelig ler, silt og sand (tiden
fra Selandien til nutiden). Det ca. 6 meter magtige profil ved Gemmas Allé
repreesenterer saledes et skift fra Danientidens kalk til Selandientidens gragrenne
mergel kaldet Lellinge Grensand.

Der er ikke mulighed for at gé i detalje med data og analyser i denne sammen-
haeng, men det kan kort naevnes, at de 18 analyserede prever indeholdt ca. 3.500
individer fordelt pa ca. 50 sleegter og 84 arter. Heraf blev 11 benthoniske fora-
miniferslegter, der blev vurderet som sarligt veerdifulde i miljotolknings-
sammenhang, udvalgt til videre analyse og tolkning. En sdkaldt multivariat
statistisk analyse (correspondence analyse) viste, at de 18 prover fordelte sigi 5
adskilte grupper, hver karakteriseret af en seerlig faunasammensatning (figur 2).

En bjergartsenhed, der indeholder faunaselskaber, som lateralt eendrer sam-
mensatning, kan med et fagudtryk, opdeles i biofacies. Biofacies A udgeres her
af slaegter, der er velkendte fra relativt kystnaere miljoer pé den indre del af
kontinentalsokkelen, mens Biofacies B, C og D indeholder gradvist faerre af
disse slegter. Som det fremgér af figur 3, var Biofacies D og C dominerende i
den gverste del af Danienkalken, mens Biofacies A og B karakteriserede den
nederste del af Lellinge Grensand Formationen. Biofacieskurven, der til en vis
grad ma forventes at afspejle afstand fra kysten eller havdybde, antyder séledes
et mere kystnert miljo i Tidlig Selandien end i Sen Danien. Dette hanger —
lykkeligvis — godt sammen med de sedimentologiske observationer, der blev
gjort pa lokaliteten. Det gaelder endvidere, at Biofacies D indeholder vaesentligt
flere torpedoformede individer end de andre biofacies, hvilket peger pa relativt
mere iltrige betingelser i Lellinge Grensand Formationen end i visse dele af
Danienkalken. Danienkalken kan dog ikke karakteriseres som aflejret under ilt-
fattige forhold, da der hyppigt findes bade bundlevende fossiler samt spor efter
biologisk graveaktivitet (bioturbation) i sedimenterne.
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Tavle 8. Udvalgte bulliminider
Al-A3: Bolivina plicatella. B/-B2: Reusella spinulosa.
C1-C2:Trifarina angulosa. D/-D2: Uvigerina peregrina





