I debatten inddrages flagermus ofte, idet man formoder, at disses stamform var en i
tracerne klatrende form, der siden udviklede evnen til flyvning, eventuelt via svaev-
ning. Dog savner man fortsat fossile eksempler pa urformen, idet de tidligste fossiler
fra Eocen tiden (50 millioner ar siden) er typiske flagermus. For at styrke hypotesen
yderligere kan det navnes, at der findes en art af papeggje (Kakapo) pa New Zealand,
som lever i treeerne og svaeveflyver mellem grenene for sa at klatre op igen ved holde
fast om stammen med klgerne (og bruge nebbet). Det er séledes ikke vanskeligt at
forestille sig, at stamformen til dromaeosaurer og fugle kunne have veret en lille
dinosaur, der kunne klatre og svave og siden hen udviklede egentlig flyvning. Der
skal laves relativt lidt om pa en s&dan lille *for-fugl’, for at den ligner Archaeopteryx.
Det drejer sig om modifikationer af arm- og skulderknogler samt smé andringer af
muskulaturen.

Derfor synes ’fra treeerne og ned — hypotesen’ pa nuverende tidspunkt mest sand-
synlig — og energetisk er den ogsa den simpleste.

For begge hypoteser geelder det, at det er afgerende, hvilken fylogeni, man arbejder
ud fra. Der er alt andet lige en stor forskel pd, om man tror at fuglene nedstammer
fra dinosaurerne inden for gruppen Paraves eller fra en tidlig archosaur! Men diskus-
sionen om fuglenes oprindelse vil ikke blive gennemgéet i detaljer her, da den om
ikke andet er endnu mere omfattende at udrede end hypoteserne om flyvningens
oprindelse!

Spergsmalet er, om vi nogensinde leser mysteriet om flyvningens oprindelse?
Maske er sporgsmalet ikke, hvorvidt flyvning opstod ’fra traeerne og ned’ eller ’fra
jorden og op’, men snarere hvorledes vingeslaget opstod! Nye indgangsvinkler til
emnet og flere spaendende fossiler vil med sikkerhed i fremtiden kaste yderligere lys
over sagen.

Artiklen om Tetrapteryx og flyvningens oprindelse fortscettes i nceste nummer.
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Figur 7. Archaeopteryx lithografica fia Naturkundemuseum, Berlin.

At beveaege sig i et tredimensionelt univers kreevede en storre hjernekapacitet til at
koordinere bevaegelse og udvikle synet, og samtidigt var en udvikling af lemmerne til
at bevage sig hensigtsmaessigt i og pa grenene nedvendig. Derfor bagudvendingen
af forste ta.

Muligvis kunne sveeveelementet springes helt over, hvis organismen sprang horison-
talt, og kunne komme lengere og leengere ved at baske med vingerne, for til sidst at
flyve rigtigt.

I dag har vi flere gode eksempler pa organismer, der kan svave. Pungflyveegern,
pelsflagrere, froer, gekkoer og endog slanger har udviklet denne evne. Derfor er det
lettere at forestille sig scenarier med en svaevende form, der senere udvikler flyve-
evnen.
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Figur 5. Caudipteryx ved sobred.

Senere kunne nogle bevage sig hoppende rundt ogsé i tracerne (eventuelt pa klip-
per), maske stadig primert for at gemme sig for sterre rovdinosaurer. Kontrollen
med springene - fra gren til gren - fik gavn af endnu leengere ’svingfjer’ pd hand og
underarm, som derefter gjorde svaevning mulig, og som siden udvikledes til egent-
lig flyvning. Alt imens at svaevestadiet blev opndet, udvikledes ogséd asymmetriske
svingfjer, som ud over at gge vingearealet ogsa gav et storre ’loft’, der fik stor betyd-
ning for at egentlig flyvning blev mulig. En mulig fordel af relativt lange fjer pa arme
og hander kunne til en begyndelse veere som et ’signalapparat’ til artsfeller, isaer
hvis de var sterkt farvede (krybdyr og fugle har farvesyn i modsetning til de fleste
pattedyr). Dette har intet med sveevning-flyvning at gere. Sterre flade — kraftigere
signal — flere hunner og/eller mere skreemmende for rivaler

og eventuelle jegere. Caudipteryx herer ogsa under
maniraptorerne, en gruppe der kunne folde
arm og hand pa samme méde som

en fugl.

1
Figur 6. Danske Svend Palms version af’
fra treeerne og ned’. Her uden fjer:
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DEN OSTBALTISKE KUNDA ETAGE:
STARTEN PA *DEN STORE ORDOVICISKE
BIODIVERSIFIKATION’

Christian Mac @rum Rasmussen og David A. T. Harper

Den store ordoviciske biodiversifikation har i de senere ar tiltrukket sig storre og
storre opmearksomhed. Biodiversitet er et mél for antallet af forskellige dyregrupper.
Hvis biodiversiteten stiger hurtigt, omtales det ofte som en radiation. Den ordovici-
ske radiation var en stigning af marint liv, der iser gjorde sig geeldende pa familie-,
sleegts- og artsniveau (se boks 1), til forskel fra dens mere kendte forgaenger, den
kambriske eksplosion, der var en stor radiation i kropsbygninger, hvor for eksempel
de bilaterale (to-sidede) kropsplaner sa dagens lys. Derfor er den kambriske eksplo-
sion umiddelbart mere bemarkelsesveerdig, idet den skabte et stort antal nye raekker.
Radiationen i Ordovicium derimod skabte kun f& eendringer i den i forvejen etable-
rede hojere taksonomi (jeevnfer boks 1). Til gengeeld blev antallet af marine familier
over en periode pa cirka 25 millioner ar nesten tredoblet, og urhavene sé& helt nye
former for udnyttelse af de ekologiske nicher, ligesom flere nye blev udviklet. Dette
bevirkede, at flere organismer end tidligere kunne pakkes ind pa stadig mindre plads.
Faktisk er den ordoviciske radiation, taksonomisk set, det storste diversifikationsin-
terval, som livet har gennemgaet. Det marine milje blev med andre ord forandret for
altid.

Evolutionare Faunaer

. .
= s =
ot Gastropoda
5 Bivalvia
Trilobita - Osteichthyes
Pclychaleta i . éﬂ;'lla(q;traca
—{Monoplacophorg, inoidea
Nonarticulata Y Moderne Symnclaem_ata
emospongia
Chondrichthyes
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Figur 1. Sepkoski’s tre evolutioncere faunaer og Sheehans okologiske underinddelinger
(EEU’er). Dominerende dyregrupper er angivet i de respektive evolutioncere faunaer: Rode,
stiplede linjer viser heendelser med masseuddoen. Bemcerk den kraftige radiation hos de
marine famillier i EEU intervalet P2. Se Boks 2 for en kort beskrivelse af de anforte dyre-

grupper:



De store phanerozoiske radiationsintervaller (Phanerozoikum: en fellesbetegnelse
for perioderne Paleozoikum, Mesozoikum og Kenozoikum) bliver ofte illustreret af
John Sepkoskis tre evolutionare faunaer (figur 1): En nedre palaeozoisk trilobitdo-
mineret fauna, som han kaldte *den kambriske evolutionare fauna’, en efterfolgende
"paleozoisk evolutionar fauna’, der var domineret af de artikulate brakiopoder,
som igen blev fulgt af den molluskdominerede ’moderne evolutionere fauna’ i
Mesozoikum og Kenozoikum. De tre store evolutionzre faunaer styrer samfunds-
strukturerne i Arthur Boucots *ekologiske evolutionzre faunaer’ (herefter EEU, som
er en forkortelse af det engelske udtryk Ecologic Evolutionary Units). Arthur Boucot
fandt, at et pludseligt skift i faunasammensztninger forarsaget af for eksempel mas-
seuddeen blev fulgt af lange perioder pa 30-140 millioner ar med stabile ekologiske
forhold, der for hver omstrukturering blev mere og mere komplekse.

Denne opdagelse blev senere forfinet af Peter Sheehan, der fandt, at hver af disse
EEU’er startede med ustabile genoprettelsesfaser, hvor hurtig radiation og omstruk-
turering af samfundene fandt sted, nar nye bentoniske (bundlevende) samfund blev
etableret. Herefter fulgte de lange, stabile intervaller, hvor det kun lykkedes fa arter
at flytte ind i nye miljoer, de ikke tidligere havde levet i. P4 denne made adskilte han
ni intervaller i Phanerozoikum, hvoraf seks er i Palaeozoikum, to er i Mesozoikum og
ét er i Keenozoikum, se figur 1. For hver ny EEU blev de marine samfundsstrukturer
mere og mere komplekse og rummede flere og flere arter. En udvikling der fortsatte
op gennem hver af de tre evolutionaere faunaer, hvorfor EEU’er kan anskues som
okologiske underinddelinger af disse.

Denne artikel bygger pa fossilt materiale indsamlet i forbindelse med et speciale,
der fokuserer pa intervallet P2 i den paleozoiske evolutioneere fauna (se figur 1).
Arbejdet dokumenterer meget tydeligt med hej stratigrafisk oplesning, hvorledes
artikulate brakiopoder, altsd hovedbestanddelen af Sepkoskis paleeozoiske evolutio-
nare fauna, gennemgik en kraftig radiation i det baltiske omrade i den tidlige del af
Mellem Odovicium. Undersegelsen giver derfor vigtige informationer om starten pa
den store ordoviciske biodiversifikation.

BOKS 1

GENERELT OM TAKSONOMISK KLASSIFIKATION

Taksonomi er den teoretiske og praktiske klassifikation af planter og dyr.

Organismer opstilles pa baggrund af indbyrdes fellestraek i folgende hieraki:
Rige

Raekke
Klasse
Orden
Familie
Sleegt
Art

spring og mere effektive ’vingeslag’. Til sidst ville organismen kunne flyve med
afseet fra jorden! En anden variation af denne hypotese gér ud pa, at det rent aerody-
namisk var muligt for en organisme som Archaeopteryx, at lobe og samtidigt baske
med vingerne med en sddan fart, at den kunne lette fra jorden, altsé i leb frem for
heje spring. Et yderligere bud pa en effekt af konkurrence inden for arterne har vaeret,
at en adferd i form af heje spring i forbindelse med seksuel selektion efterhanden
ville favorisere individer med de hgjeste spring, og at disse spring kunne udvikles
til egentlig flyvning. Ud fra beregninger har man i denne forbindelse estimeret, at
mindre fugles hop svarer til 80-90 % af den samlede energi, der kraeves til at pabe-
gynde flyvning. Resten af energien kommer fra lob, fald i forbindelse med udspring,
vindmodstand osv. Andre har foreslaet, at lebende organismer kunne bruge loftet fra
luftmodstand ved at lobe ned ad bakke og sveeveflyve. Igen kunne denne svaeveflyv-
ning efterhanden videreudvikles til egentlig flyvning via naturlig selektion.

Det storste problem med ’fra jorden og op — hypotesen’ er nok, at der ikke fin-
des ret mange nulevende arter, der jager pa denne made. En art af tropisk benfisk,
arawanaen, kan springe lodret op af vandet efter fode (se den gore det i Danmarks
Akvarium), og visse insekter og edderkopper bruger en springteknik til jagt. Det er
simpelthen vanskeligt at forestille sig et scenario med denne udvikling, nér man ikke
rigtigt har noget at ssmmenligne med. I dag er det stort set kun svaner og albatrosser,
der letter lobende, og disse hgjt specialiserede og relativt store former er nok ikke
sammenlignelige med de forste flyvende dino-fugle. Man skal heller ikke undervur-
dere, hvor vanskeligt det er, selv for os mennesker, at fange et flyvende insekt med
heenderne! Hvis man oven i kebet skal keempe imod tyngdekraften, skal man vare
virkelig effektiv til at fange byttedyr, hvis det overhovedet skal kunne betale sig rent
energimassigt. Det er vaerd at bemerke, at den type ’baskende flugt pa stedet’, som
sa skal veere begyndelsesstadiet, er ekstremt energikreevende.

’Fra treeerne og ned — hypotesen’ gér i sin enkleste form ud pa, at relativt sma
dromaeosaurer med fjer pa krop og lemmer som isolering for varmblodetheden dels
kunne klatre - for at undgé fjender - dels kunne hoppe ned fra et hejt stade, maske
endda for at overfalde et bytte. De havde derfor gavn af at kunne kontrollere disse
hop. Det gares bedst med den ’styrende flade’ leengst veek fra kroppen, hvorfor haen-
dernes fjer forst blev forleenget. Et sddant stadium kunne illustreres af Caudipteryx,
der ogsé er bevaret med fjer i de kinesiske aflejringer. Caudipteryx har relativt korte
arme, men med de lengste - dog symmetriske - *svingfjer’ pa haenderne og blot dun-
agtige fjer pa kroppen.
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Efter at have sammenlignet Microraptor gui's flyveegenskaber med Archaeopteryx’,
konkluderede kinesiske palaontologer, at ikke blot var de basale dromaeosaurer
pre-adapteret til flyvning, men ogsé at for- og baglemmernes aerodynamiske form
sammen med halens gav Microraptor gui evnen til at glide eller sveeve. De kinesiske
forskere formoder, at de ’vingeagtige’ baglemmer med tiden blev reduceret, séledes
at den generelle udvikling hen imod fugleflugt gik i retning af, at organismerne
senere kun blev atheengige af ét par vinger. Dette med reduktion af *bagvinger’ er dog
en tvivlsom konklusion i forhold til analysen af de kendte karakterer hos grupperne.
Sédanne *bagvinger’ kunne lige sa godt vaere en specialisering hos nogle tidlige dro-
maeosaurer. I denne sammenhang skal det naevnes, at *bagvinger’ ikke er beskrevet
hos den ferste Microraptor art, som syntes at have leengere fjer pa larbenet end pa
underbenet, og som ikke har bevaret fjer p& foden.

Microraptor gui ma have haft vanskeligt ved at beveege sig pa landjorden pa grund
af fjerenes placering pé fedderne. Derfor er det neerliggende at forestille sig, at flere
af de relativt smé udgaver af dromaeosaurer levede i tracerne, og at de kunne udnytte
tyngdekraften til at glide eller svaeve mel-
lem traerne. P4 den made understotter de
nye fund af Microraptor gui *fra treeerne og
ned — teorien’ i form af ’mellemstadiet’ pa
vejen til egentlig flyvning, konkluderer de
kinesiske paleontologer. Tidligere antog de
allerfleste palaontologer, at ingen dinosaurer
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var specialiseret til et liv i treeerne — det var e i
narmest et dogme. Nogle fa ’fremsynede’, ' R
som f. eks. Robert Bakker, der er mest kendt f [ {
for sine profetiske, men ogsa kontroversielle 4\ 5*—

ideer om dinosaurernes varmblodethed, har \\'* y
dog udstyret nogle med fjer og ogsd ladet Figur 4. Rekonstruktion af Microraptor

visse sma dinosaurer ’klatre’. gui. Skala 6 centimeter:

TEORIER OM FLYVNINGENS OPRINDELSE

De klassiske hypoteser *fra treeerne og ned’ og ’fra jorden og op’ er naesten umulige
at efterprove. Det synes alligevel at veere relevant at gennemgé dem, ikke mindst for
at belyse forskelle i de to tidligere neevnte gruppers synspunkter, men samtidigt for
at undersoge nuanceforskelle og variationer internt i de to lejre.

’Fra jorden og op — hypotesen’ byggede oprindeligt pa, at relativt sma hurtige tobe-
nede dinosauragtige organismer (sandsynligvis med fjer) leb pa jorden og i spring
forsegte at fange flyvende byttedyr i form af insekter med haenderne. Efterhdnden
ville naturlig selektion udveelge de individer, der udviklede kombinationen af hejere
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Herudover findes yderligere underinddelinger, sa som Superfamilie (altsé lavere
taksonomisk set, end Orden, men hgjere end familie) eller Underslegt (lavere
end sleegt, men hejere end art) og sa fremdeles.

I denne artikel henfores endvidere ofte til de forskellige taksonomiske underind-
delinger direkte i dyregruppens navn. Forskellen ligger da i endelsen. Derfor er
der herunder angivet de endelser, som er brugt for brakiopoder i denne artikel:

-mea = Underraekke

-ata = Klasse

-ida = Orden

-dina = Underorden

-dea = Superfamilie

-dae = Familie

-nae = Underfamilie

Sleegts og artsnavne har ikke samme endelser. Men de kan kendes p4, at de altid
angives i kursiv. Slaegtsnavnet skrives altid forst og efterfolges sé af et artsnavn.
For eksempel kan slaegten Orthambonites opdeles i flere arter. For eksempel O.
calligramma, O. majuscula og O. aqualis.

Hvis der, som i figur 15, omtales flere taksonomiske underinddelinger fra samme
raekke (i dette tilfeelde brakiopoderne), omtales de under et som former. Ligeledes
folges flere af sleegtsnavnene i blandt andet figur 15 af betegnelsen sp. eller spp.
Disse betegnelser henviser til, om der er henholdsvis €n eller flere arter af denne
sleegt repraesenteret i materialet.

UNDERSOGELSENS FORMAL

I den ostbaltiske Kunda Etage fra Mellem Ordovicium (Sen Arenig — Tidlig
Llanvirn) (figur 2) blev der indsamlet brakiopoder fra Asaphus expansus Zonen fra
Saka Sektionen i det nordestlige Estland, samt lokaliteterne Putilovo Kalkbrud, Lava
Flodkleften og Lynna Floddalen i det nordvestlige Rusland. Tilsammen udger de et
profil pa over 200 kilometer fra vest mod est (figur 3). P4 hovedlokaliteten, Putilovo
Kalkbrud, blev der endvidere samlet materiale fra de overliggende biozoner A.
raniceps og A. eichwaldi. Indsamlingen, der er sket i flere omgange, havde til formél
at samle mest muligt makrofossilt materiale fra kalk- og mergellag, der til lejligheden
blev nummereret. Lagene kan folges flere hundrede kilometer rundt i palaeobassinet
(se nedenfor), hvorfor det ville veere interessant at se, om de ogsa biostratigrafisk
kunne folges. Derved ville det veere muligt at fa en meget detaljeret biostratigrafi
for omradet. Tidligere er fossilforekomster blevet inddelt i grove biozoner baseret
pé bestemte trilobitarter. Disse biozoner er dog ikke altid lige precise. Et eksempel
pé forskellen mellem de grove biozoner og den mere detaljerede lagnummerering,
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Figur 3. Oversigtskort over det baltoskandiske omrade med angivelse af de undersogte sektion-
ers geogrdfiske placering, samt regionens storre geologiske strukturer. Denne artikel bygger pa
materiale fia lokaliteterne 1-4. Endvidere err Moskva Bassinets udbredelse indtegnet.

DEN ORDOVICISKE PERIODE

Der er flere forklaringer pa den pludselige @ndring af det marine miljo i Ordovicium.
Hovedarsagen skal nok findes i, at selve den ordoviciske periode var bemaerkelses-
verdig. Perioden var kendetegnet ved, at alle de sterre landomrader var adskilt af
flere tusinde kilometer brede oceaner. Pa grund af en meget kraftig pladetektonisk
aktivitet var verdenshavene pa et af de hejeste niveauer registreret i phanerozoisk tid.
Samtidigt bevirkede den kraftige vulkanske aktivitet, at sbuekomplekser fungerede
som en slags oaser, hvor der kunne udvikles liv. Ydermere bevirkede det hoje hav-
niveau, at havet skyllede ind over kontinenterne og dannede store, fladbundede og
lavvandede epikontinentale have, der slet ikke kendes fra nutiden. Det er netop et af

rer, der havde to ikke-sammenvoksede brystbensplader. En del af Microraptor gui'’s
andre karaktertreek minder temmelig meget om den tidligere beskrevne og mindre
Microraptor zhaoianus, den noget sterre dromaeosaur Sinornithosaurus (ogsa med
fjer og fra de samme aflejringer) og om basale fugles treek. Microraptor gui blev
hurtigt kategoriseret som en primitiv dromaeosaur, og det, at den havde saerligt buede
skamben og skinneben, afgjorde siden hen, at der sandsynligvis var tale om en ny art
af sleegten Microraptor.

De var altsd noget sterre end de andre Microraptor fossiler, som kun var pa ster-
relse med en solsort (50-100 gram, kroppen hos M. zhaoianus er kun 4-5 centimeter
lang). Microraptor gui var nermest fuldsteendig deekket af to slags fjer.

Kroppen og hovedet var dekket af dunagtige fjer med en leengde pa 2,5-4,0 centi-
meter - med de leengste pad hovedregionen. De lidt leengere fjer pa hovedet i form af
en kam eller en top kunne tenkes at have indgaet i Microraptor gui's adferd i for-
bindelse med at sege mage eller lignende, ligesom farvestrélende fjer-display indgar
i mange af nutidige fugles adfeerd.

Den anden Microraptor art har lange svingfjer pa underarm og hénd ligesom fugle,
men deres struktur er ikke sa velbevaret, og fernaevnte Sinornithosaurus har pa arme-
ne noget kortere, lidt *harlignende’ fjer. Men Microraptor gui er meget usedvanlig,
for der er svingfjer pa bade for- og baglemmer, som minder meget om nutidige fugles
vingefjer. Fjerene pa for- og baglemmer bliver mere asymmetriske ud mod de ydre
dele af lemmerne, pa fuldsteendig samme made som fjerene hos moderne fugle, som
er lengst og mest asymmetrisk p& hdnden. Dette betragtes som et af de centrale ele-
menter i forbindelse med evnen til at flyve. Vingefjerene bestod af et kraftigt skaft
med uens faner, der var asymmetriske og dermed i aerodynamisk sammenheeng i
stand til at give ’loft’ i forbindelse med enten sveevning eller egentlig flyvning. En
vigtig funktion af asymmetrien af svingfjer er ogsa, at de overlapper nabofjeren pa
en sadan made, at de presses teet mod hinanden under nedslaget af vingen, mens de
bedre kan &bne for passage af luft under opslag. De leengste halefjer var i ovrigt mere
end 12 centimeter lange (lengere end hos Archaeopteryx).

Det er desuden vigtigt at legge meerke til, at pa foden angives ta nr. 1 og dens klo
at vende modsat resten af teeernes kleer hos begge arter af Microraptor (og forskel-
lig fra alle andre dromaeosaurer og rovdinosaurer). Dette forhold er altsd som hos
mange trelevende fugle, hvor fodens té nr. 1 er modstillet og kan gribe om grene.
Archaeopteryx er den forste fugl, hvor fodens ta nr. 1 er vendt lidt bagud, men den
kan nappe modstilles helt som hos moderne fugle. Kleerne, der er bevaret med
noget af hornskeden hos begge former, er ganske krumme og skarpe pa bade for- og
baglemmer, s& man kan nok regne med, at dyrene kunne klatre. Og faktisk krummer
kleerne hos Microraptor gui lige s meget som hos nutidige fugle, der lober op og
ned ad traestammer!
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Den anden gruppe forskere mener, at ’fra treeerne og ned — hypotesen’ med svaevning
som et mellemstadium er mere plausibel, men de har dog divergerende holdninger til
fuglenes oprindelse. F.eks. er der nogle der mener, at fuglenes stamform var et primi-
tivt medlem af Archosauria gruppen, der rummer de nulevende fugle og krokodiller
(samt de fossile flyveogler og dinosaurer).

Desuden findes der forskere med teorier, som kombinerer aspekter fra begge lejre.

De kinesiske palaontologer hevder, at de nye kinesiske fund sandsynligvis under-
statter fra treeerne og ned — hypotesen’.

Det er derfor interessant at undersege, om sma primitive dromaeosaurer som
Microraptor gui kunne sveveflyve eller glide igennem luften, og hvilke konsekven-
ser dette har for vores forstaelse af flyvningens oprindelse. Microraptor gui’s mulige
flyveegenskaber kan bl.a. sammenlignes med Archaeopteryx, der var det forste
kendte fossil med bevarede fjer og veludviklede vinger.

Her er derfor et overblik over de fremherskende meninger og teorier, som disse nye
fossiler har virket inspirererende for.

MICRORAPTOR GUI
Der blev fundet seks individer af Microraptor gui i det nordestlige Kina (Liaoning
Provinsen) i seaflejringer med vulkanske askelag, der er dateret til mellem 125 og
130 millioner ar (midt i Tidlig Kridt). Sleegtsnavnet betyder ’lille rover’, og artsnav-
net er til @re for paleontologen Gu Zhiwei.

Microraptor gui var ca. 77 centimeter lang, havde en relativt lang hale og omkring
26 ryghvirvler. Dens krop var forholdsvis kort i forhold til bagbenene (ca. 50 % af dis-
ses lengde). Brystbenet var en stor flad knogle, i modsatning til andre dromaeosau-
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Figur 3. Holotypen IVPP V13352 af Microraptor gui fi-a Inst. Vertebrate Palaeont.and
Palaeoanthrpol. i Beijing. Tegning af skelet og fjer er baseret pa det viste foto fia tidsskrifiet
Nature (2003).
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460 mill. ar

disse epikontinentale have, altsa et hav der var placeret pa selve kontinentalpladen,
denne undersegelse tager udgangspunkt i.
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Figur 4. Kontinenternes placering i Mellem Ordovicium (Llanvirn). Benicerk hvordan kon-
tinenterne ofte er overskyllet af havet. Den rode cirkel i midten af figuren viser Balticas
placering. Figuren er gengivet fia Geologisk Museums udstilling 'Danmark i dybet’ med
tilladelse.

Figur 5. Eksempel pa litologien i Putilovo
Kalkbrud. De rode markeringer viser den
anvendte, hojoploselige stratigrafi benyttet
i denne undersogelse i forhold til den celdre,
trilobitbaserede, biozonering.

Foto: K.G. Jakobsen.
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DET ORDOVICISKE BALTOSKAN-
DISKE PALAOBASSIN

Det ordoviciske baltoskandiske epikon-
tinentale hav udgjorde en betragtelig del
af palzokontinentet Baltica gennem hele
Ordovicium. Som angivet pa figur 4 deek-
kede bassinet det meste af Skandinavien
og Baltikum og havde sandsynligvis sin
ostlige greense ost for Moskva i Rusland.
Bassinet var forholdsvis lavvandet, men
forst og fremmest havde det en meget lav

A.r&hiceps Zone




heeldning pa cirka 3 meter per kilometer, hvilket resulterede i, at stort set ingen bel-
geenergi ndede kysten. Dertil kommer, at bassinets placering pa den baltiske plade
bevirkede, at det var tektonisk stabilt med stort set ingen indsynkning.

Tidligt i Ordovicium (Arenig) begyndte en meget langsom aflejring af karbonater
pé 1-3 millimeter per 1.000 &r, der primeert pa grund af Baltica’s placering pa haje
sydlige breddegrader (ca. 60° S) var koldtvandskarbonater. Det vil sige kalkslam
dannet ved fragmentering og nedbrydning af kalkskallede organismer. P& grund af
det meget stabile miljo blev kalken aflejret kontinuerligt over store omrader, séledes
at man i dag kan identificere disse lag meget ngjagtigt over store afstande.

INDSAMLING OG BEARBEJDNING AF MATERIALET

Rent praktisk foregik indsamlingen ved, at et par russiske sedimentologer udpegede
bestemte navngivne kalkbanke, som s blev brudt oppefra og ned. Kalkbankene
blev sa lag for lag undersegt af paleontologerne, der bankede hvert enkelt lag i
mindre stykker, mens der med lup blev kigget efter fossiler (figur 6 og 7). Stykker
med fossiler blev pakket ned i aviser og plastikposer forsynet med lokalitetsnavn og
lagnummer. Herefter blev arbejdspladsen renset for alle kalkstykker, inden arbejdet
med det nzeste lag kunne begynde, og sé fremdeles. Pa denne méde undgik vi at ’for-

g e Y i e A =T =
Figur 6. Fossilindsamling. Hvert lag blev Figur 7. Selvom feltarbejdet var placeret
naje gennemarbejdet, hvorefter pladsen blev  sidst i maj maned undgik vi ikke en, for
rengjort sa arbejdet med neeste lag kunne omradet, uscedvanligt sen snestorm.
begynde, uden at det blev 'forurenet’ med Foto: A. T. Nielsen.

Jossiler fia det foregdende lag. Bemcerk de
horisontalt aflejrede kalkbeenke der kan
Jfolges over flere hundrede kilometer i det
ostbaltiske omracde.

Figur 2. Heilmanns sammenligning af Beebes Tetrapteryx (1.v.) med dennes 'Archaeopteryx
og hans egen Archaeopteryx-rekonstruktion (t.h.).

Der har de seneste 150 ar - efter fundet af den beromte oglefugl Archaeopteryx her-
sket en til tider intens debat omkring fuglenes oprindelse og evolution. Archaeopteryx
blev fundet i den ’litografiske skifer’ i Sydtyskland to ar efter udgivelsen af Darwins
> Arternes Oprindelse’. Fokus for debatten har veret fuglenes opstéen, fjerenes udvik-
ling og flyvningens oprindelse.

Mysteriet om fjerenes oprindelse synes delvist opklaret via nyere forskning inden-
for genetik og udviklingsbiologi, men kan ogsa folges ved hjelp af en fylogenetisk
(udviklingshistorisk) sleegtskabsanalyse af de ’fjerede dinosaurer’. Tilbage star pro-
blematikken omkring flyvningens opstden og fuglenes neermeste slegtninge, hvor
forskerne i dag er delt i to lejre.

Den ene part haevder, at fuglenes oprindelse er at finde i undergruppen Paraves
(nzesten fugle), som opsplittes i fugle og disses slaegtninge; gruppen Deinonychosauria
(frygtelige ’kloegler’), hvortil dromaeosaurerne herer. Alle disse grupper tilherer
gruppen Theropoda (pa dansk ’rovdinosaurer’), hvor ogsa f.eks. Tyrannosaurus rex
og strudseagler horer til. Denne model er bestemt ud fra en fylogenetisk analyse af
fossiler med en sédkaldt ’kladistisk’ metode, der forseger at lave den mest simple
model for dyrenes sleegtskabsforhold baseret pa karaktertraek hos bade nulevende og
fossile former.

En del af tilhengerne af denne udviklingshistorie stetter samtidigt teorien om, at
flyvningen opstod direkte ud fra smé lebende rovdinosaurer, den sékaldte *fra jorden
og op — hypotese’, netop fordi der stort set kun er den slags tilpasninger blandt fug-
lenes nermeste slagtninge, der alle lgber pa to ben.
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’TETRAPTERYX’

OG FLYVNINGENS OPRINDELSE
TOLKNINGER AF DE FIREVINGEDE
KINESISKE DINOSAURER

Kasper Hansen og Niels Bonde
Figur 1. Microraptor gui
(rekonstrueret).
Den kinesiske paleontolog Xu og
kolleger opdagede i 2001 og 2002
i nogle seaflejringer - sékaldte
dromaeosaurer - med fuldt udvik-
% lede (moderne) asymmetriske fjer
. 'pa bade forlemmer og baglemmer.
Fundene var fossiler af den nyop-
dagede art Microraptor gui, og de
er ca. 125 millioner ar gamle, altsa
fra Tidlig Kridt. De kinesiske for-
skere mener, at arten kunne svaeve
eller glide igennem luften, og at en
sadan firevinget organisme kaldet
*Tetrapteryx’ - blot 1 mere primitiv
form - kunne have veret stamform faelles for fuglene og netop dromaeosaurerne.
Ideen om Tetrapteryx er ikke ny. Den blev udviklet i begyndelsen af 1900-tallet
bade af den engelske ornitolog Pycraft og den amerikanske William Beebe, som
i en stor ornitologibog gjorde sig til talsmand for, at et forstadium til *oldfuglen’
(eller oglefuglen’) Archaeopteryx (’gammel vinge’) matte have haft vinger ogsa
pé baglemmerne. Dette var inspireret af det forhold, at der hos mange fugleunger
meget tidligt udvikles de store fjer, som sidder i et fjerbed nermest som en stribe
pé ydersiden af laret. Dette skulle vise, at tidligt i fuglenes udviklingshistorie matte
der have veeret et stadium, hvor sddan en breemme af fjer virkede som et svaeveplan,
en slags bagvinge. Den danske tegner og amaterornitolog Gerhard Heilmann kendte
ikke disse ideer, da han udgav sin bog ’Bidrag til Fuglenes Oprindelse (1913-16),
man var pavirket af ideen, da han omarbejdede bogen til en engelsk udgave i 1926.
Han gengav derfor bdde Beebes Tetrapteryx-stadium og hans Archaeopteryx-stadium
samenlignet med sin egen silhuet af Archaeopteryx baseret pa Berlin-eksemplaret,
det mest komplette fossil (figur 2).
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urene’ et lag med et andet lag. Sidelobende med makrofossilindsamlingen blev der
indsamlet prover fra hvert lag med henblik pé senere conodontdatering. Pé hovedlo-
kaliteten, Putilovo Kalkbrud, blev der endvidere indsamlet prover af mellemliggende
mergellag, hvis der fandtes sddanne.

Hjemme 1 laboratoriet blev de enkelte stykker kalk fortlebende nummereret og
indskrevet i en database med angivelse af fossilgruppe, *kropsdel’, bevaringstilstand
samt naturligvis lokalitet og lagnummer. Mergelproverne blev slemmet i forskel-
lige fraktioner, og fossilt materiale over 1 millimeter blev bestemt og indskrevet i
databasen.

De fremkomne resultater af undersegelsen er mangesidede og kan nerstuderes
i specialet udarbejdet af forsteforfatteren. Denne artikel bygger imidlertid kun pa
paleeoskologiske studier af det, der har med hele faunaen at gere samt den tilherende
biogeografiske analyse.

DEN OSTBALTISKE FAUNASAMMENSATNING I KUNDA ETAGEN
Faunasammensatningen blev analyseret med henblik pa at demonstrere Sepkoskis
evolutionzre faunaer og Sheehans ekologiske evolutionere enheder (EEU’er).
Analysen blev udfert pa to mader: Forst blev forskelligheder i faunasammensatnin-
gen studeret i expansus Zonen langs profilet, dernzest blev skift i sammenseetningen
undersegt stratigrafisk opad pa hovedlokaliteten Putilovo Kalkbrud. Her blev kalk-
og mergellag studeret separat.

I figur 8 er data preesenteret i 10 cirkeldiagrammer, og brakiopoderne er herefter
inddelt i et separat — mindre — cirkeldiagram, der viser fordelingen af de forskel-
lige brakiopodgrupper, som omtales i boks 2. Der er en naturlig fejlkilde, da nogle
dyrereekker nemmere fragmenterer end andre. Ved at teelle alle fragmenter vil man
dog alligevel fa et generelt billede af, hvilke grupper der er dominerende, og hvilke
der ikke er.

For at introducere de mange omtalte dyregrupper er de kort beskrevet i boks
2. Bemeark, at i teksten er de formelle termer blevet fordansket (eksempelvis er
Clitambonitoidea blevet til klitambonitiderne).



den nederste del af Llanvirn i den Britiske Serie. Det vil sige lige preecis i det inter-
val Sheehan kalder EEU P2 hvor Sepkoski’s paleozoiske evolutionare fauna rigtigt
begynder at tage fart, for derved at leegge grunden til det der senere skulle blive den
store ordoviciske biodiversifikation.

Figur 8. Fordelingen af den relative faunasammenscetning i de undersogte biozoner: De fire
overste — store - diagrammer viser variationen langs det undersogte profil, mens de nederste
seks — store -diagrammer viser variationen i de to forskellige litologier, hhv. kalk og mergel, i
Putilovo kalkbrud. Det indbyrdes forhold af brakiopodgrupperne, hvis navne er angivet med

bla skrift i signaturforklaringen, er vist i de sma cirkeldiagrammer. Se Boks 2 for en kort Figur 17.

gennemgang af dyregrupperne. Lejrpladsen i Putilovo Kalkbrud. Foto: A.T. Nielsen.
BOKS 2
LIDT OM DE OMTALTE MARINE DYREGRUPPER:
Raekke Brachiopoda

Klasse Orthida — Udded Klasse der var steerkt dominerende blandt brakiopoderne i
specielt Ordovicium. Skallerne ofte ornamenteret med ribber (Kambrium — Perm).
Superfamilie Klitambonitoidea — Karakteriseret ved taetsiddende ribber pa

begge skaller. En klasse der er specielt kendetegnende for det Baltiske omrade
(Ordovicium).

Superfamilie Pentameroidea — Bestar af to kraftige, tunge skaller (Kambrium

— Devon).

Superfamilie Plectambonitoidea — Kendetegnet ved at vere bredere end de er
lange, ligesom skallerne ofte er bgjet ’omvendt’ af, hvad de er hos andre brakiopod-
grupper (Ordovicium — Devon).

Uformelt kaldes ovenstdaende grupper ofte for artikulate brachiopoder efter
skallernes lasesystem.
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Figur 16. Brakiopodernes lagvise udnyttelse af de okologiske nicher i Putilovo Kalkbrud.

Bla farve angiver kalklag, mens grahvid indikerer mergellag. Lito- og biostratigrafiske
enheder er angivet i hajre side af diagrammet.
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Hvis man sammenfattende skal satte ovenstdende undersegelse ind i et storre
perspektiv, er det interessant at konstatere at den sterste diversitet og udnyttelse
af de ekologiske nicher ses i Sillaoru Formationen og den nedre del af Obukhovo
Formationen. Dette interval er sammenfaldende med den overste del af Arenig og
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Underrzkke Craniformea — Brachiopodgruppe der er kendetegnet ved, at den ene
skal er cementeret til et hardt substrat, for eksempel en sten (Ordovicium - recent).
Nonartikulata — Uformel betegnelse for en anden hovedgruppe af brakiopoder,
der ofte lever halvt nedgravet i sedimentet. Endvidere er deres skaller dannet af et
andet mineral end bade de craniforme og artikulate brachiopoder

(Kambrium — recent).

Raekke Bryozoa — kolonidyr, der lever indkapslet i zooider ("kalkbokse’)
(Ordovicium — recent).

Klasse Stenolaemata — Bryozoklasse kendetegnet ved cylindriske zooider
(Ordovicium — recent).

Klasse Gymnolaemata — Kendetegnet ved ens cylindriske eller kantede zooider
(Ordovicium — recent).

RAKKE ARTHROPODA

Klasse Ostracoda — krebsdyr, der er beskyttet af to skaller (Kambrium? — recent).
Klasse Malacostraca — omfatter blandt andet krabber, rejer, hummere og rejer

(? - recent).

Klasse Trilobita — Udded gruppe der var steerkt dominerende i Nedre
Palzozoikum (Kambrium — Perm).

RAKKE MOLLUSCA

Klasse Monoplacophora — Ormelignende mollusk daekket af en enkelt skal
(Karbon? - recent).

Klasse Polychaeta — Mollusk, der er beskyttet af op til 8 plader

(Kambrium — recent).

Klasse Bivalvia — muslinger (Kambrium — recent).

Klasse Gastropoda — Snegle (Kambrium — recent).

Klasse Cephalopoda — Bleksprutter (Kambrium - recent).

RAKKE HEMICHOODATA

Klasse Graptolithina — Udded dyregruppe, der levede planktonisk, som kolonidyr
(Ordovicium — Karbon).

Rakke Echinodermata — Kendetegnet af bade mobile og faststiende former, der
har femkantssymmetri.

Klasse Echinoidea — Omfatter blandt andet sepindsvin og semus.

Klasse Crinoidea — Omfatter blandt andet seliljer (Ordovicium — recent).

Klasse Stelleroidea — Sestjerner (Ordovicium — recent).

RAKKE CNIDARIA

Klasse Anthozoa - inkluderer koraller og seanemoner (Preekambrium - recent).
Rekke Porifera

Klasse Demospongea — Spongie (vaskesvamp) (Kambrium — recent).

Rzkke Chordata

Klasse Osteichthyes — *Knoglefisk’ blandt andet omfattende de forste landgaende
fisk (Devon — recent).

Klasse Chondrichthyes — Fiskegruppe der blandt andet omfatter hajer og rokker
(Silur — recent).
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FAUNAENS SAMMENSATNING I EXPANSUS ZONEN

LANGS PROFILET

Det forste forhold der springer i gjnene, nar man sammenholder den relative fauna-
sammenseatning langs det 200 kilometer lange profil fra Saka sektionen i nordest
Estland til Lynna Floddalen i nordvest Rusland, er det relative fald i trilobitter og det
forholdsvis konstante forhold af brakiopoder. Fra vest til ost, dvs. fra lavt til dybere
vand falder trilobitternes andel fra at dominere med 60 % til lidt over 25 % i Lynna,
mens brakiopoderne holder en konstant andel pa cirka 25 % langs profilet. Omvendt
viser ostrakoderne en markant stigning, specielt fra Lava til Lynna. Echinodermerne
bliver ogsé en anelse mere hyppige mod ost.

Graptolitter og bryozoer har deres storste forekomst i Putilovo og Lava, og sidst
men ikke mindst er gastropoderne, der er sjeldne, ogsa en anelse mere hyppige pa
disse to lokaliteter.

Blandt brakiopoderne er der mindst 50 % dominans af orthiderne. Klitambonitiderne
er ogsd meget hyppige i Putilovo, Lava og Lynna, hvor de udger ca. 1/6 af den
samlede brakiopodfauna, men i Saka er de ikke sa hyppige. De nonartikulate bra-
kiopoder er hyppige bade i Saka og Lynna, men ikke pé de midterste lokaliteter.
Plectambonitiderne har deres storste forekomst i Lava flodkleften, mens de i de
andre tre sektioner har en lavere, men ret konstant andel. Pentameriderne har deres
storste forekomst i Putilovo og Lava, men mangler helt i Saka.

De generelle fordelingsmenstre af alle de undersogte grupperinger i béade Putilovo
og Lava sektionerne er nasten identiske, pé ner fordelingen af bryozoerne og ostra-
koderne og en lokal dominans af plectambonitider i Lava. Dette betyder, at der er
god korrelation mellem de to sektioner, hvilket ogsé var forventet, da de er placeret
blot ti kilometer fra hinanden.

VARIATIONER I FAUNAENS SAMMENSATNING I KALKILAGENE I
PUTILOVO KALKBRUD

Som omtalt blev faunaen ogsé undersegt stratigrafisk opad pa hovedlokaliteten i
Putilovo Kalkbrud, det vil sige biozonerne Asaphus expansus, A. raniceps og A.
eichwaldi. Opverts 1 Putilovo ses det samme fald i den relative andel af trilobitter,
som blev observeret mod eost i expansus Zonen. Et relativt fald i bryozoer er ogsé
fundet, med et minimum i raniceps Zonen, mens graptolitterne, der var forholdsvis
almindelige i expansus Zonen, forsvinder naesten helt i raniceps Zonen, for sa at
komme tilbage pa expansus niveau i eichwaldi Zonen. Gastropoderne gar lidt tilbage
fra raniceps til eichwaldi Zonen. Til gengeeld udviser ostrakoderne og echinoder-
merne en relativ stigning op gennem biozonerne. Cephalopoderne har deres storste
forekomst i raniceps Zonen, hvilket ogsa sas umiddelbart under feltarbejdet, da de
var meget dominerende og meget store (optil et par meters laengde). Denne zone har
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Ovenstaende menster harmonerer ogsa fint med antallet af ekologiske nicher, der
er udnyttet per lag (figur 16). Disse nicher er opstillet pd baggrund af forskellige
livsstrategier hos brakiopoderne. Med livsstrategi menes méaden, hvorpa dyret var i
stand til at indtage fode pa substratet (sedimentet). Brugte brakiopoden for eksempel
sin fod til at dreje sig mod stremmen? Og var foden lille og tyk eller lang og tradet?
Forstnzvnte tilfelde ville vaere en fordel pd et relativt hardt substrat, mens sidst-
naevnte er en fordel i et bledt, mudret substrat, hvor hver enkelt tradd kan fa fat i de
enkelte sedimentkorn og dermed bedre forankre brakiopoden. Andre former 1a enten
halvt eller helt begravet i substratet, hvilket kaldes henholdsvis semiinfaunale og
infaunale former, mens andre igen havde meget flade og brede skaller. Denne libero-
sessile metode eller ’sneskostrategi’ modvirkede, at dyret sank ned i substratet. Der
findes ogsa sakaldte enkrusterende former, der ligesom de moderne osters cemente-
rede den ene skal til for eksempel en sten eller en anden brakiopod pé havbunden.
Nogle former har hejst sandsynligt skiftet strategi efterhdnden, som dyret voksede
sig sterre. Séledes har juvenile (unge) individer ofte veret enkrusterende eller haft en
fod, men som voksne har de pa grund af deres storre vaegt kunne ligge frit i substratet
uden at blive veltet af bundstremme.

Figur 12 viser en tolkning af de forskellige livsstrategier og dermed nicher, der
er fundet blandt brakiopoderne i Putilovo Kalkbrud. De er baseret pd morfologiske
karakterer, som er karakteristiske for forskellige brakiopodgrupper, og menes dermed
at veere et udtryk for forskellige livsstrategier i forhold til substratet. Der er séledes
anvendt 13 forskellige kategorier i denne undersogelse. Disse er beskrevet og illu-
streret i figur 15. For at give et indtryk af, hvordan de 13 inddelinger adskilles, er de
morfologiske termer medtaget, men ikke naermere forklaret

Pa denne made er det muligt at vurdere forskelle i brakiopodernes udnyttelse af de
okologiske nicher i de forskellige stratigrafiske niveauer i Putilovo sektionen. Som
det ses af figur 16 udnyttede brakiopoderne en raekke forskellige nicher i bade kalk-
og mergellagene, hvilket kan veere med til at forklare den heje diversitet. Der har s
at sige veeret plads til alle.

Generelt er det sddan at fravaeret af artikulate brakiopoder antyder et stressende
miljo, sandsynligvis med en hej sedimentationsrate og uindbydende bundforhold,
mens en divers og dominerende fauna af artikulate brakiopoder peger pé et miljo,
der svarer til den indre til mellemste del af karbonatrampen (se VARV 2003,4). Den
yderste del af denne rampe indeholder ikke artikulate brakiopoder. Dette passer med
at brakiopod faunaen i Putilovo Kalkbrud er meget divers og tolket til at reprasentere
et meget lavvandet epikontinentalt hav.
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Niche Former
\V/ G1 - Lavt fastsiddende, umbo nedadvendt. Orthambonites spp.  Nothorthis sp.
& % Generelt ventribikonveks, med subrektan- Glossorthis? sp. Sulevorthis sp.
SUR guler eller semielliptisk profil. Krattorthis? sp. Sivorthis sp.

Orthis callactis
Cyrtonotella sp.
Protonicolella sp.
Orthis bocki?

G2 - Lavt fastsiddende, umbo nedadvendt.
Subrektangulaer med alae, bikonveks,
konveksoplan eller planokonveks profil.

W/

Z
Y

I

G3 - Lavt fastsiddende, umbo nedadvendt.
Buet haengsellinje, med suboval til Ingen former fundet
bikonveks profil.

G4 - Lavt fastsiddende.
Bikonveks profil med kraftig Platystrophia sp.
fold og sulcus.

G5 - Lavt fastsiddende, sandsynligvis interstitial.
Meget smé skaller, ventral skal subpyramidal,

Apomatella sp.
med &bent delthyrium

Neumania sp.

G6 - Lavt fastsiddende.
Dorsibikonveks, med bevagelig fod. Lycophoria spp.

7
W

%

G7 - Fastsiddende, umbo hviler pa substratet. Paurorthis sp.
Ventral skal kraftigt konveks, lille bevaegelig Ranorthis sp.
fod.

G8 - Ambitopic (morfologi @ndres ontogenetisk).
Juvenil: lavt fastsiddende. Pentameroidea
Voksen: hvilende pa substratet.

G9 - semiinfaunal. Hemipronites sp.
Kraftigt pseudodeltidium, fod stzerkt reduceret Clitambonites sp.
hos voksne individer, subpyramidal profil, Lacunarites sp.
hojt ventralt interarea. Gonambonites spp.

s3 e

%

G10 - Semiinfaunal, umbo nedadvendt.
Ambitopic? Kraftigt ventribikonveks, med tydelig
lamellat ornamentering, fod reduceret hos
voksne individer.

Productorthis?

Q)&

G11 - Liberosessil (="sneskostrategi”). [7Untes sp. Calyptoleptasp.

Konkavokonveks, veludviklet Inversella sp. UJU"@”” sp.

pseudodeltidium. Ingria spp. Ahtiella sp.
Leptellina sp. Cyrtonotella sp.
Antigonambonites spp.  Iru sp.

Palaeostrophomeninae

G12 - Infaunal.

s ikulate i
Nzsten helt begravet i substratet. MGORTHRTIAE brachiGpoder

G13 - Enkrusterende (cementerende).

Pseud ia sp.
Fastsiddende pa hardt substrat SEUHREAEEE

Figur 15. De okologiske nicher der er baseret pa brakiopodernes forskellige livsstrategier:
De til nicherne henforte former er markeret med bla skrift. Det er de enkelte formers forskel-
lige morfologiske karakterer; der ligger til grund for inddelingen, da disse anses for at veere
livsstrategirelaterede. Disse morfologiske karakterer er medtaget, uden ncermere beskrivelse
af hvad de er; blot for at give et indtryk af hvad der ligger til grund for nicheinddelingen.
Generelt fordeler grupperne sig saledes: orthider findes nicherne G1, G2, G4, G7, G10 og
G11, klitambonitiderne ses i G5, G9 og G11, pentameriderne i G8, plectambonitiderne i
G11, nonarticulate G12 og de craniforme i G13.
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ogsa det uformelle, litologiske navn Vaginatum kalk eller Orthoceratitkalk, netop
efter denne &benbare forekomst af cephalopoder.

Brakiopoderne har deres hejeste dominans pé ca. 50% i raniceps Zonen. Her ses en
relativ stigning hos orthiderne og et relativt fald hos klitambonitiderne fra expansus til
eichwaldi Zonen. Dette er overraskende da klitambonitiderne regnes for at blive mere
og mere dominerende op gennem Ordovicium i det Baltiske omrade. De nonartikulate
brakiopoder viser en relativ stigning fra expansus til raniceps Zonen og bliver pa dette
relativt heje niveau, mens pentameriderne gér kraftigt tilbage. Plectambonitiderne og
de craniforme brakiopoder viser ikke sterre udsving i relativ hyppighed op gennem
sektionen.

Figur 9. Darligt vejr ma forventes under en tre uger lang felttur: Men en snestorm sidst i
mayj, havde selv russerne ikke ventet! Bemcerk i ovrigt den tomme cola flaske ved lastbilens
forerhus. Den fungerede som vores handvask.

FORSKELLE I DEN RELATIVE FAUNASAMMENSATNING
I MERGELLAGENE
Selv om en sandsynlig fejlkilde ved analysen af mergellagene kan vare opstaet ved
slemningsprocessen, er det alligevel klart at brakiopoderne fuldsteendigt dominerer
disse lag. Herudover fortsetter tendensen med et faldende indhold af trilobitter. Ogsa
stigningen i bryozoer og echinodermer op gennem biozonerne er konsistent med det,
der ses fra kalklagene. Som forventet har cephalopoderne deres sterste forekomst i
de mergellag, der findes i raniceps Zonen.

Brakiopoderne viser et mindre fald i hyppighed op mod toppen af sektionen. Det
ses at den relative hyppighed af orthider stiger opad - som i kalklagene. Men i
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modsatning til, hvad man observerer i kalklagene, ser klitambonitiderne ud til at
komme sig over den nedgang, de oplevede i raniceps Zonen. Plectambonitiderne
viser et fald og pentameriderne forsvinder i eichwaldi Zonen. Som forventet er
de ofte infaunale og cementerende nonartikulate og craniiforme brakiopoder kun
repraesenteret af enkelte individer i raniceps mergellagene, inden de forsvinder
igen i eichwaldi Zonen.

TOLKNING AF CIRKEL-
DIAGRAMMERNE

Overordnet er det interessant, at
faunaen - fra vest mod est - bli-
ver mere og mere domineret af
suspensionsspisende dyregrupper,
som echinodermer (crinoider, altsa

ilj de braki d
seliljer, se Boks 2), ostrakoder og & '; lopoder;
brakiopoder. Suspensionsspisere er : gastropoder
dyr, der star fast i sedimentet, men O
ved hjelp af forskellige teknikker | Pkoparde tiobitter

&
. . N pentameride braki
fanger maden, som stille og roligt T

driver forbi dem med bundstrem-
men. Det folger godt i trad med at
de ostlige sektioner sandsynligvis
er blevet aflejret pa dybere vand.
Aflejringsforholdene har derfor
sikkert veret mindre energifyldte,
specielt ved Lynna sektionen. Redlikid

Kolonidyrene - sasom de pela-
giske (fritflydende i vandmasser-
ne) graptolitter og de bentoniske
(bundlevende) bryozoer - er mere
hyppige i de midterste sektioner,
hvilket viser at de godt kunne lide

per; der er karakteristiske for de tre evolutioncere

hejenergi miljoer, men at Saka Sfaunaer gennem Kambrium og Ordovicium samt grup-
Sektionen sikkert har veret for  pernes placering i forhold til et siliciklastisk (nederst)

kystnzr. Selvom faldet i graptolit- 08 ef karbonat (overst) shelfprofil. For trilobitter og
ter ved Lynna Floddalen kunne

; veesentlige undergrupper: Endvidere kan ncevnes, at
forklares med anoxiske forhold, & PP

) dendroiderne er en orden inden for graptolitterne,
dementerer det forhold, at de stadig  4ychaeagastropoderne horer til gastropoderne og
er til stede, dette. eocrinoiderne er en klasse af echinodermer:
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Figur 10. Den bassinveerds forskydning af dyregrup-

brakiopoder er desuden angivet udviklingen for nogle

Figur 14 viser udregningen af indekset for hvert lag i Putilovo sektionen. Udregningen
viser de samme tendenser som sas i udbredelsesdiagrammet (figur 13) med den
maksimale diversitet i den nederste del af Obukhovo Formationen og en mini-
mumsdiversitet i Sinjavino Formationen. Generelt set fluktuerer diversiteten en del.
Specielt i den evre del af Sillaoru Formationen. Her bliver minimumsdiversiteteni
hele sektionen, der findes i lag 34A, efterfulgt af en meget hej diversitet i lag 34B.
Den hgje diversitet fortsaetter i den nedre del af formationen til lag K-16, hvorefter
den begynder at fluktuere uden igen at né op pad samme niveau. Dog er der en enkelt
top nederst i Sinjavino Formationen og tre mod toppen af Simankovo Formationen.
I avrigt ses det, at diversiteten generelt er lavere i mergellagene, hvilket folger i trdd
med lignende undersegelser fra den underliggende Volkhov Etage bygget pad mate-
riale fra bade Putilovo Kalkbrud og Lynna Floddalen.
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Figur 14. Den lagvise forde-
ling af Magalef's diversitets
index i Putilovo Kalkbrud
malt pa brakiopoder. Rod
Jarve angiver kalklag, mens
gra farve indikerer mergel-
lag. Lito- og biostratigrafiske
enheder er angivet i hojre
Mag,alef’s diversitetsindex ' side af diagrammet.
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Figur 13. Udbredelses- og relativt meegtighedsdiagram for brakiopoderne i Putilovo
Kalkbrud. Bemcerk den hoje diversitet i bunden af diagrammet. Erosionsprofilet er baseret
pa feltoptegninger udfort af Andrei Dronov, St. Petersborg Universitet. Se legenden for

signaturforklaringer:
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Blandt brakiopoderne antyder forekomsten af klitambonitider, at de foretrak dybere
vand. Analysen af mergellagene viser endvidere, at de méske ogsd har veret mere
substratatheengige end flere af de andre dominerende brakiopodgrupper. De har
veeret meget afhengige af deres eksterne morfologi til at holde sig over sediment-
vand greensen pa havbunden (sdésom nicherne G5, G9 og G11 i figur 15). De tungere
pentamerider ser ud til at foretreekke de hejere energiniveauer i Putilovo og Lava,
hvorimod de nonartikulate brakiopoder foretraekker det modsatte, dvs. de miljeer, der
er mest lavvandede, eller der hvor der er dybest vand, altsa steder, hvor det kan vere
en fordel at grave sig ned.

Opad i Putilovo sektionen viser de to forskellige litologier, at faldet i trilobitter ikke
er substrat - eller som beskrevet ovenfor - dybderelateret. Dette falder i trad med
Sepkoski og Sheehan, der som det er vist pa figur 10 fandt, at den fremvoksende, pri-
meert suspensionsspisende palaeozoiske evolutionare fauna forrykkede den detritusspi-
sende trilobitdominerede kambriske evolutionare fauna ud pa dybere vand fra Mellem
Ordovicium og frem. Det undersegte interval er i den initiale fase af Sepkoski’s bra-
kiopoddominerede palaeozoiske evolutionre fauna. Dette passer fint ind i den globale
trend, men faldet i trilobitter kan ogsé skyldes, at vanddybden simpelthen ikke var stor
nok til, at trilobitterne kunne dominere i de undersegte sektioner.

Det fremgar ogsa, at graptolitterne ikke er bevaret i mergellagene. Dette kan skyl-
des, at mergellagene er dannet som folge af et fald i havniveau, hvor eget energi har
skabt transport, som de skrgbelige kulhinder ikke har overlevet. Dertil kommer, at
de efter alt at demme heller ikke har overlevet slemningsprocessen. Der mangler
ydermere ostrakoder og gastropoder i mergellagene. Sidstnaevnte sandsynligvis blot
fordi de var sjeeldne, mens ostrakoderne méske har vaeret substratathengige, hvilket
vil sige, at de kun har kunnet leve i bestemte bundsedimenter. Den generelle stigning
i antallet af echinodermer og bryozoer ser ikke ud til at skyldes substratet. Grunden
til deres stigende dominans er mere relateret til den fremvoksende palaozoiske evo-
lutionaere fauna, beskrevet ovenover.

Brakiopoderne viser imidlertid nogle forskelle. Som forventet er der ikke nonartikula-
te brakiopoder i det blede substrat, da de med deres infaunale levevis, hvilket vil sige at
de levede med hele kroppen begravet i sediment, ikke ville kunne opretholde vaeggene i
deres gravegange. Plectambonitiderne og orthiderne viser en lille forandring i fordeling
fra bledt til hardt substrat, mens klitambonitiderne viser en udpraget preference for det
blode substrat, hvor de er nastmest dominerende efter orthiderne.

Sidst men ikke mindst er det interessant, at cirkeldiagrammerne fra expansus Zonen
i Lynna sektionen minder en del om kalkbankene i eichwaldi Zonen i Putilovo sek-
tionen. Dette sammenfald skyldes sandsynligvis det hejere mergelindhold i kalken i
dette interval i Putilovo sektionen. Et eksempel pé det hgje mergelindhold mod top-
pen af sektionen i Putilovo kalkbrud er vist pa figur 11.
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Figur 11. Eksempel pa den mere merglede litologi mod toppen af Putilovo sektionen (sam-
menlign evt. med figur 5). Foto: A.T. Nielsen.

DIVERSITET OG UKOLOGISKE NICHER I PUTILOVO KALKBRUD
Brakiopodernes diversitet blev ogsé undersogt. Biodiversitet inddeles i a-, 8- og
y-diversitet, hvor a-diversitet maler biodiversiteten pd det helt lokale plan, altsé
diversiteten i de enkelte nicher. S-diversitet sammenholder biodiversiteten pé for-
skellige nicher, mens y-diversitet maler den regionale diversitet med andre regioner,
det vil sige et mere globalt mal for biodiversitet. Figur 12 er et diagram der viser
en cluster analyse af brakiopodfaunaer fra det undersegte tidsinterval fra forskellige
dele af verden. Det viser at lokaliteterne i denne undersegelse har en hej indbyrdes
sammenlignelighed. Bade med hinanden og med andre lokaliteter fra den baltiske
plade. Samtidig ses det, at de er meget forskellige fra de lokaliteter, der ikke ligger
pé den baltiske plade.

Dette betyder, at brakiopodfaunaen pa Baltica var endemisk, alts at den kun fand-
tes her pé dette tidspunkt i geologisk tid, hvilket vil sige, at Baltica har veret isoleret
af store oceaner, som brakiopodlarver ikke har kunnet forcere. Dette passer fint med
den generelle opfattelse af Balticas placering i Mellem Ordovicium (Llanvirn)

Der blev tilsvarende - pa brakiopoder fra Putilovo Kalkbrud - udfert en undersogel-
se af deres diversitet lokalt, pa niche niveau (a-diversitet). Som det ses af figur 13, er
der en hej diversitet af brakiopoder i Putilovo sektionen. Den maksimale a-diversitet
ses i den nedre del af Obukhovo Formationen, hvor der er mindst 50 forskellige for-
mer til stede. Sillaoru Formationen og Simankovo Formationen er ogsa kendetegnet
ved en hgj diversitet (med henholdsvis maksimalt 42 og 38 former), mens Sinjavino
Formationen med kun 23 former slet ikke er lige sa divers.
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Figur 12. Cluster analyse visende sammenligneligheden mellem brakiopodfaunaer fi-a loka-
liteter pd forskellige paleeokontinenter i Mellem Ordovicium. Materialet, der ligger til grund
for denne undersogelse, er markeret i den rode firkant. Som det ses af diagrammet, grup-
perer de undersogte lokaliteter sig teet op ad de andre baltiske lokaliteter.

Imidlertid varierer provesterrelserne en del. Eksempelvis er der kun 5 eksemplarer i
lag K+1, mens der er 203 i lag K-17U. Sa for at fé en ide om den egentlige diversitet
i hvert lag, blev dataene analyseret ved hjeelp af Magalef’s diversitets index, som er
defineret som:

Magalef index = (S-1)/In n,
hvor S er artsdiversiteten og In n er den naturlige logaritme til antallet af prover.

P4 denne méde er det muligt at f& en meget simpel tilneermelse af forholdet mellem
antallet af arter og provens storrelse.
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