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Foraminiferen als Uberlebenskiinstler
von Pol zu Pol: ein Review

Maria HoLzMANN

Foraminiferen sind Einzeller, die alle marinen Lebensriiume von kiistennahen Flach-
wasserbereichen bis in die Tiefsce besiedeln. Sie sind durch den Besitz von verzweigten
granuliiren ScheinfiiBchen, den sogenannten Granuloreticulopodicn gekennzeichnet,
welche zur Fortbewegung, zum Nahrungserwerb und zum Verankern am Untergrund
verwendet werden. Ein weiteres kennzeichnendes Merkmal der Foraminiferen ist ihr
monothalames (einkammeriges) oder polythalames (mehrkammeriges) Gehéuse, wel-
ches bei einigen Gruppen aus agglutinierten Sedimentpartikeln besteht, bei den meis-
ten jedoch aus Kalk sezernicrt wird. Diese Gehiiuse sind fossil erhaltungsfihig, seit
dem Paldozoikum bekannt und konnen in solchen Massen auftreten, dass sie gesteins-
bildend wirken. Rezente Foraminiferen treten in groBer Formenviclfalt sowohl in pola-
ren als auch in tropischen Bereichen auf, stellen eine wesentliche Komponente des Ben-
thos in Tiefseebecken dar und finden sich auch in marinen Randbereichen.

Dic klassische Systematik der Foraminiferen beruht auf morphologischen Gehause-
merkmalen, wiithrend in neuerer Zeit auch verschiedene molekulare Marker verwendet
werden, um evolutioniire Zusammenhiéinge zu erforschen.

Soritacea und Nummulitidac zéihlen zu den sogenannten GroBforaminiferen, die mit
symbiontischen Algen vergesellschaftet sind und in tropischen und subtropischen
Flachwasserbereichen leben. Die traditionelle Einteilung der GrofBforaminiferen be-
ruht auf verschicdenen Gehiiusemerkmalen. Molekulare Analysen weisen darauf hin,
dass die Entwicklung verschiedener Gehiusetypen sowic der Wechsel zu unterschied-
lichen Symbiontentypen cine wichtige Rolle in der Evolution der Soritacea gespielt
hat. Molekularphylogenetische Analysen der Nummulitidae haben gezeigt, dass Kon-
vergenzen auftreten und dieselben Gehiuseformen mehrfach unabhiingig voneinander
entstanden sind. Die Ergebnissc molekularer Untersuchungen belegen, dass die Diver-
sitéit und Spezifitit der endosymbiontischen Algen in Foraminiferen schr hoch ist und
Koevolution hier eine Rolle spiclt.

Allogromiide Foraminiferen sind typische Vertreter des polaren Benthos. Aufgrund
einer eingeschrinkten Anzahl morphologischer Merkmale, die zur Bestimmung her-
angezogen werden konnen, ist die Zahl der beschriebenen Taxa begrenzt. Molekulare
Analysen haben gezeigt, dass dic genetische Diversitit der Allogromiide um ein Viel-
faches (ca.10x auf Artniveau) hoher ist, als ihre morphologische Diversitiit. Als Be-
sonderheiten sind anzufiihren, dass sowohl Konvergenzen vorkommen (derselbe Mor-
photyp tritt in unterschiedlichen genetischen Gruppen auf), aber auch verschiedene
Morphotypen innerhalb einer monophyletischen Gruppe auftreten kénnen.

HovrzMANN M., 2007: Foraminifera as survivalists from pole to pole: a review.
Foraminifera are single-celled organisms that inhabit every marine region from shal-
low water to deep-sea environments. They are characterized through the possession of
granulorcticulopodes that are used for locomotion, feeding or attachment to a substrate.
Most taxa either build a monothalamous (single-chambered) or polythalamous (multi-
chambered) test which consists in some forms of agglutinated sediment particles but is
in most of calcareous origin. Fossil foraminiferal tests are known since the Palcozoic
and some of them were so numerous that they built up organogenic limestones. Recent
foraminifera play an important role in polar and tropical settings and constitute a con-
siderable part of the biomass in deep-sca basins.

Classical taxonomy in foraminifera is based on morphological characters of their tests
while recently different molecular markers have been used to investigate evolutionary
relationships.

Larger foraminifera are not a taxonomic unit but consist of different groups of sym-
biont-bearing foraminifera that reach Imm or more in diameter. They inhabit tropical
and subtropical shallow-water seas. Soritacea and Nummulitidae are represantatives
of larger foraminifera. The superfamily Soritacea belongs to the suborder Miliolina
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and is divided in two familics, Peneroplidac and Soritidae. The latter comprises two
subfamilies, Archaiasinae and Soritinac. Molecular data indicate that the acquisition
and change in symbiontic algae were crucial steps in the evolution of large miliolid fo-
raminifera. The molecular division of Soritacea into three groups largely corresponds
to their division based on different algal endosymbionts. Nummulitidae are the largest
extant calcareous foraminifera. Classical morphology-based taxonomy divides them in
two subfamilies, the Nummulitinae and the Heterostegininae, according to the absence
or presence of chamber subdivisions. Molecular results show that chamber subdivisions
developed several times independently in the evolutionary history of Nummulitidae,
providing an example of parallel evolution in foraminifera. Molecular studics on algal
symbionts in larger foraminifera suggest that cach acquisition of a new symbiont type
was followed by a rapid diversification and independent radiation of symbionts within
their foraminiferal hosts.

Allogromiid foraminifera are widely distributed in polar benthic regions. The high mo-
lecular diversity of allogromiid assemblages contrasts with the relatively low number of
higher taxa distinguished by morphological classifications. The discrepancy between
the molecular and morphological diversities of allogromiids scems partly due to a lack
of correlation between morphotypes and molecular types. While some monophyletic
lineages are composed of very different morphotypes, the same morphotype can also
appear in more than onc lincage.

Keywords: Foraminifera, molecular evolution, Soritacea, Nummulitidae, Allogromii-
dae.

Einleitung

Foraminiferen sind Protozoa und zihlen zur Klasse der Granuloreticulosea. Sie sind
durch den Besitz von granulédren, verzweigten Pseudopodien, die als Reticulopodien be-
zeichnet werden, charakterisiert. Die meisten Foraminiferen bilden ein Gehiiuse aus, dass
bei basalen Formen entweder aus einer organischen Membran besteht oder agglutiniert
wird, indem Sedimentpartikel auf die organische Membran geklebt und untereinander
verkittet werden. Bei hoher entwickelten Formen wird ein Kalkgehiuse sezerniert (Loe-
nLicn & Tappan 1988). Das Gehiduse fehlt bei einer Gruppe von amdébenartigen Forami-
niferen, die im Siisswasser leben und als Athalamida bezeichnet werden. Es gibt einige
Annahmen, dass das Gehéduse dieser StiBwasserformen sekundir verloren ging (Haus-
MANN & HULSMANN 1996).

Foraminiferen sind in allen marinen Bereichen vertreten, finden sich in geringer Zahl
auch im SiiBwasser und eine Art ist aus einem terrestrischen Lebensraum beschricben
worden (MEeisTERFELD ET AL 2001). Der GroBteil der marinen Arten lebt im Benthos, es
gibt aber auch eine Gruppe von planktonischen Foraminiferen, die in offenen marinen
Bereichen anzutreffen sind.

In tropischen und subtropischen Bereichen sind die sogenannten Grof3foraminiferen be-
sonders auffillig, die zwischen Imm und 15 em Durchmesser erreichen und mit sym-
biontischen Algen vergesellschaftet sind. Vertreter der Groforaminiferen stellen Leitfos-
silicn in meso- und kiinozoischen Sedimenten dar, sie werden in der Mikropaliiontologic
fiir stratigraphische Analysen verwendet und bestimmte Arten gelten als Indikatoren fiir
Erdolvorkommen (Leumann 1961, Horringer 1983). Rezente GroBforaminiferen leben
in Riffen und Karbonatablagerungsbercichen und tragen neben Korallen und korallinen
Rotalgen wesentlich zum Aufbau eines Riffes bei, sie stellen bis zu 15% cines Riffkor-
pers dar (LANGER ET AL 1997, HaLLock 1986). Unter den symbiontentragenden Organis-
men sind GroBforaminiferen die Gruppe, welche die hochste Anzahl an verschiedenen
Symbiontentypen besitzen: Neben Vertretern der Rotalgen und Griinalgen finden sich
auch Dinoflagellaten und Diatomeen als Symbionten (HoLzmANN ET AL 2001, 2006).
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Allogromiide Foraminiferen sind monothalamid (= cinkammerig) und repriisenticren die
basale Gruppe, aus der sich polythalamide (= mehrkammerige) Foraminiferen entwickelt
haben (Losuicn & Taeean 1964). Allogromidace sind nicht nur in marinen Lebensriiu-
men, sondern auch im SiiBwasser und terrestrischen Bereichen beschricben worden und
stellen cine der dominanten Protistengruppen des polaren Benthos dar. (HoLzmann &
PAWLOWSKT 2002, PAWLOWSKI ET AL 2002).

Foraminiferen sind die cinzige Gruppe von nicht unter Laborbedingungen kultivierten
Protisten, fiir die cine grofie Anzahl molekulargenetischer Daten vorliegt. Zur Zeit sind
mehrals 1900 Foraminiferensequenzen aus der GenBank-Database abrufbar. Die beein-
druckende Entwicklung dieser Foraminiferendatei ist teilweise auf die Eigenheiten ihrer
ribosomalen Gene zuriickzufiihren, dic durch spezifische Insertionen und Punktmuta-
tionen gekennzeichnet sind, welche bei allen anderen bislang untersuchten Eukaryonten
fehlen (PawLowski & Horzmann 2002). Diese speziellen Insertionen erlauben es, fora-
miniferenspezifische PCR Primer zu konstruieren, die DNA von den verschiedensten
Foraminiferen amplifizieren, darunter auch solche mit endosymbiontischen Algen. Die
spezifischen Primer erméglichten es auch, Foraminiferen DNA aus Sedimentextraktio-
nen nachzuweisen (HoLzMANN ET AL 2003).

Durch den Einsatz molekularer Methoden wurde die Evolution der Foraminiferen und
ihre phylogenetische Stellung im System der Organismen untersucht (PAWLOWSKI ET AL
2003, FLakowskl ET AL 2006). Molekulargenetische Studien an symbiontentragenden
Grofforaminiferen brachten neue Einblicke in ihre phylogenetischen Beziehungen, die
der klassischen mikropaleontologischen Sicht der Evolution in dieser Gruppe widerspre-
chen (HoLzmANN ET AL 2001, 2003). Molekulare Studien der symbiontischen Algen wei-
sen auf eine hohe genetische Diversitiit und Spezifitit in einigen Algentypen hin (HoLz-
MANN ET AL 2006, PocHoN ET AL 2006). Die Resultate molekularer Analysen zeigen auf,
dass die genetische Diversitiit allogromiider Foraminiferen sehr viel héher ist, als ihre
morphologische Diversitit und dass Allogromiidae verschiedene Gruppen von mono-
thalamiden Foraminiferen umfassen (PawLowski ET AL 2002, 2003).

Material und Methoden

Vertreter der Soritacea und Nummulitidae wurden im Indopazifik, dem Roten Meer
und der Karibik gesammelt. Lebende Grof3foraminiferen, die aufgrund ihrer Symbion-
ten eine ausgeprigte Protoplasmafirbung besitzen, wurden unter dem Binokular iden-
tifiziert. Von jeder Art wurden einige Vertreter mit dem Rasterelektronenmokroskop
(REM) fotografiert (HoLzmann ET AL 2001, 2003). Die Mehrheit der allogromiiden Fora-
miniferen wurde in Explorers Cove (Mc Murdo Sound, Antarktis) sowie in Kosterfjorden
und Gullmarfjorden (Schweden) gesammelt (PawLowski & HoLzMAaNN 2002, PAwLOWSKI
ET AL 2002). Dic Identifizierung allogromiider Foraminiferen erfolgte mittels eines Bin-
okulars.

DNA wurde von cinzelnen oder mehreren Individuen extrahiert, entweder unter Verwen-
dung der DOC Mcthode (HoLzMaNnN ET AL 2001), unter Beniitzung des DnEasy Plant Mini
Kits (Qiagen) oder der Guanidin Methode (Txact & Pawir.owski 1999). Ribosomale DNA
wurde mit foraminiferenspezifischen Primern und im Fall der Endosymbionten mit algen-
spezifischen Primern amplifiziert (HoLzmann k1 AL 2001, 2003, 2006; PAWLOWSKI ET AL
2001, 2002). Amplifizierte PCR Produkte wurden in das pGEM-T Vector System (Prome-
ga) ligicrt und mittels XL-2 Ultracompetent Cells (Stratgene) kloniert. Sequenzierproben
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wurden unter Anwendung des ABI-PRISM Big Dye Terminator cycle Sequenzing Kit
gefertigt und mit einem ABI-377 DNA Sequenzierer (Perkin-Elmer) sequenziert.

Die erhaltenen Sequenzen wurden mittels GDE 2.2-Software in ein Alignment gebracht
(LArseN ET AL 1993). Phylogenetische Analysen basierten auf der neighbour joining (NJ)
Mecthode (KiMura 1980), der maximum likelihood (ML) Methode (OLSEN ET AL 1994),
der maximum parsimony (MP) Methode (SworrorD 2000) sowie der Bayesian Methode
(HutLsenBECK & Ronquist 2001). Die Bootstrap Methode (FELseEnsTEIN 1988) wurde ver-
wendet, um die Signifikanz interner Knoten in den phylogenetischen Stammbiumen zu
{iberpriifen.

Ergebnisse und Diskussion
1. SORITACEA

Soritacea werden in zwei Familien aufgeteilt, Peneroplidae und Soritidae, wobei letztere
in Archaiasinae und Soritinae unterteilt werden (GupmMuNDpssoN 1994). Das Gehiiuse der
Peneroplidae besitzt keine inneren Stiitzstrukturen, lebende Vertreter sind durch sym-
biontische Rotalgen purpurrot gefiirbt (LEE 1990). Archaiasinae weisen innere Stiitz-
elemente und eine gras- bis olivgriine Farbe auf, bedingt durch symbiontische Griinal-
gen (LEe & HaLLock 1987). Soritinae besitzen scheibenformige Gehiuse mit komplexen
internen Strukturen und Dinoflagellaten als Symbionten, die lebenden Vertreter cine
briunliche Firbung verleihen (LEnManN 1961).

Die Systematik der Soritacea beruht auf morphologischen Merkmalen ihrer Gehiuse
wie z. B. Art des Wachstums, Ausbildung und Form der inneren Stiitzelemente und
iuBere Gehdusemerkmale (LoesLict & TarpaN 1964). Gudmundsson (1994) stellte auf-
grund morphologischer Merkmale dic Peneroplidae an die Basis der Soritacea, gefolgt
von den Archaiasinae, wihrend die Soritinae an der Spitze stehen. Bedingt durch innere
und duflere Gehdusemerkmale wurden Vertreter der Gattung Laevipeneroplis, die endo-
symbiontische Griinalgen besitzt, sowohl zu den Peneroplidae als auch zu den Soritinae
gerechnet (Gupmunpsson 1994). Konfusion ergab sich auch durch einen weiteren Ver-
treter der Soritacea mit symbiontischen Griinalgen und scheibenférmigen Gehidusen, der
sowohl im Pazifik als auch in der Karibik auftritt und von einigen Autoren als cinc Art,
Parasorites orbitolitoides beschricben wurde (GupMunDssoN 1994), withrend andere die
karibische Form als eigene Art, Broeckina orbitolitoides auffassten (LEvy 1977).

Dic Resultate molekulargenetischer Untersuchungen der Soritacca stellen die Untertei-
lung aufgrund morphologischer Merkmale in einigen Punkten in Frage (HoLzZMANN E¥
AL 2001). Die GroBigruppierung der Soritacea im molekularen Stammbaum (Fig.1) deckt
sich mit klassischen, auf Morphologic basierenden Phylogenie: Peneroplidae bilden cine
monophyletische Gruppe, die an der Basis stcht. Archaiasinae und Soritinae sind eben-
falls monophyletisch und bilden zwei Schwestergruppen. Bei den beiden letzten Taxa
unterscheidet sich jedoch die molekulare von der morphologischen Gruppicrung: Ver-
treter der Gattung Laevipeneroplis clustern innerhalb der Archaiasinae, dic Annahme,
dass cinzelne Arten entweder zu den Peneroplidae oder den Soritinae zihlen, ist also
nicht haltbar. Parasorites und Broeckina sind zwei verschicdene Gattungen., Wiihrend
Broeckina auf die Karibik beschriinkt ist und zu den Archaiasinen zihlt, ist Parasorites
im Pazifik anzutreffen und bildet cine Schwestergruppe zu den Soritinae (Fig.1).

Aus diesen Ergebnissen ldsst sich schliefen, dass die Evolution der Soritacea in engem
Zusammenhang steht mit dem Erwerb verschiedener Algentypen. Die molekulare Unter-
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Abb. 1: Phylogenetischer Stammbaum basierend auf maximum likelihood Analyse des gesamten
SSU rRNA Gens von Alveolinidac (2 untersuchte Gattungen) und Soritacea (11 untersuchte Gat-
tungen). Alveolinidae wurden als Outgroup verwendet. Bootstrap Werte basieren auf 100 Wie-
derholungsprobennahmen. — Phylogenetic tree based on complete SSU rDNA sequences of two
alveolinid genera and eleven soritacean gencra using maximum likelihood analysis. The tree is
rooted in Alveolinidae. Bootstrap values are based on 100 resampling,

teilung der Soritacea in drei Gruppen entspricht zum Grofteil ihrer Unterteilung nach
verschiedenen Algengruppen. Die einzige Ausnahme bildet Parasorites, der phyloge-
netisch geschen den dinoflagellatentragenden Soritinac nahesteht, aber symbiontische
Griinalgen aufweist. Morphologische Adaptation der Gehiuse an verschiedene Symbion-
tentypen scheinen in der Evolution der Soritacea cine groie Rolle zu spielen. Rotalgen
treten nur bei Formen mit einfachen Gehitusen ohne innere Stiitzelemente auf, withrend
Griinalgen bei Formen mit inneren Stiitzstrukturen vorkommen. Dinoflagellaten finden
sich nur bei Soritinen, die ein discoidales Gehiiuse und dic am weitest entwickelten Stiitz-
clemente besitzen. Parasorites hat ebenfalls scheibenformige Gehiiuse, aber rudimentiire
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Stiitzstrukturen. Parasorites kann daher als eine basale Form der Soritinen angeschen
werden, mit vereinfachter Morphologic und dem urspriinglichen Algentyp.

2. NUMMULITIDAE

Nummulitidae sind die groBten rezenten Foraminiferen mit Kalkgehiuse, sie konnen
einen Durchmesser von 15 cm und mehr erreichen. Nummulitidae sind durch planspi-
rale, involute oder evolute Gehiduse charakterisiert, die durch primire Septen in Kam-
mern geteilt werden. Bei einigen Formen treten sekundire Septen auf, durch dic Kam-
mern in Kdmmerchen unterteilt werden (Fig. 2). Alle Nummulitiden besitzen cin inter-
nes Stiitzskelett und ein komplexes Kanalsystem sowie Dinoflagellaten als Symbionten
(HoueNEGGER ET AL 2000, HoLzmMANN ET AL 2003, 2006, Hotringer 1977). In der klassi-
schen morphologischen Taxonomie werden Nummulitidae in zwei Unterfamilicn, Hete-
rostegininae und Nummulitinae unterteilt. Nummulitinae besitzen nur primiire Septen,
wihrend Heterostegininae sekundire Septen aufweisen. Man geht davon aus, dass der
Besitz sekundirer Septen ein fortgeschrittenes Evolutionsmerkmal darstellt und sich He-
terostegininae aus Nummulitinae entwickelt haben (HotrTiNGER 1977, Scnaun 1981).

Molekulargenetische Resultate konnten eine Unterteilung der Nummulitidae in zwei
Unterfamilien nicht bestitigen (HoLzmAaNN ET AL 2003). Arten mit sekundiiren Septen
(H. depressa, P. operculinoides) clustern entweder mit Arten, die nur primére Septen
aufweisen (0. ammonoides, N. venosus), oder bilden eine eigene Gruppe (C. carpenteri)
(Fig. 2). Daraus lisst sich schliessen, dass sekundire Septen in Nummulitiden mehrmals
unabhingig voneinander entstanden sind und somit ein Beispiel fiir parallele Evolution
in Foraminiferen darstellen.

3. SYMBIONTISCHE ALGEN IN GROSSFORAMINIFEREN

Symbiose spielt eine Schliisselrolle in der Evolution von GroBforaminiferen. Algensym-
bionten versorgen ihre Symbiosepartner aufgrund ihrer photosynthetischen Aktivitiit mit
Encrgie, welche fiir die GroBforaminiferen notwendig ist, um in oligotrophen Gewiissern
zu tiberleben und zu wachsen. Photosynthese fordert aulerdem die Kalzifikation der Fo-
raminiferengehduse (HaLLock 1999).

Symbiose zwischen Vertretern der Dinoflagellatengattung Symbiodinium mit verschie-
denen Evertebraten und Protisten ist ein hdufiges Phdnomen in marinen Seichtwasser-
bereichen der Tropen und Subtropen. Symbionten der Gattung Symbiodinium finden sich
in allen riffbildenden Korallen, in einigen Schwimmen, Bivalven und Ciliaten sowic
Vertretern der Soritinae (Garcia-CuEetos ET AL 2005). Auffallend ist, dass die genetische
Diversitiit und Spezifitit von Symbiodinium in den Soritinae viel hdher ist als bei sym-
biontischen Korallen. Insgesamt konnten neun genetische Gruppen von Symbiodinium
unterschieden werden. Sechs dieser Gruppen treten nur bei Soritinen auf und zwei sind
nur bei Korallen zu finden, wihrend eine Gruppe sowohl bei Korallen als auch bei Fora-
miniferen als Symbiont vorkommt (PAwLowski ET AL 2001, Pocton e AL 2001). Dic hohe
Spezifitit innerhalb der Soritinae lisst sich durch einen kombinierten Effekt von selek-
tiver Symbiontenwahl, vertikaler Transmission der Symbionten und biogeographischer
Isolation erkldren (Garcia-CUETOs ET AL 2005).

Neben den Nummulitiden gibt es noch drei weitere rezente Familien von GroBforamini-
feren, dic Diatomeen als Symbionten besitzen. Die symbiontischen Diatomeen kdnnen
von lebenden Foraminiferen extrahiert und unter Laborbedingungen kultiviert werden,
wo sic wicder beschalte Zellkorper ausbilden und morphologisch diagnostiziert wer-
den konnen (LeE ET AL 2000). Morphologische Identifikation kultivierter Diatomeen aus
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Abb. 2: Phylogenetischer Stammbaum der Nummulitidae basierend auf maximum likelihood Ana-
lyse von partiellen, kombinierten SSU und LSU rDNA Sequenzen. Pararotalia nipponica wurde
als Outgroup verwendet. Bootstrap Werte basieren auf 100 Wiederholungsprobennahmen. Die
Nummern der im Stammbaum dargestellten Arten beziehen sich auf DNA Extraktionsnummern.
— Phylogenetic relationships within Nummulitidae inferred using maximum likelihhod method,
based on combined SSU and LSU rDNA. Bootstrap values are based on 100 resamplings. The tree
is rooted in Pararotalia nipponica. Note: Numbers of the investigated specimens refer to DNA
isolates.

symbiontischen Foraminiferen ergab, dass 75% aller Symbionten zu sechs verschiedenen
Arten zédhlen, wobei drei Gattungen (Nitzschia, Fragilaria, Amphora) besonders hiufig
auftreten (LEE ET AL 1997, 2000). Innerhalb der untersuchten Nummulitidae wurden die
Gattungen Nitzschia und Achnanthes als Endosymbionten identifiziert (LEE ET AL 1980,
1997).

Molekulare Untersuchungen der symbiontischen Diatomeen von Nummulitiden gelangen
zu anderen Resultaten: Die endosymbiontischen Diatomeen bilden eine streng monophy-
letische Gruppe, die mit der Gattung Thalassionema nahe verwandt ist (HoLZMANN ET AL
2006). Es wurden keine anderen Symbiontentypen identifiziert, was darauf hin deutet,
dass die Wirt-Symbiont Beziehungen stark ausgeprigt sind, da nur eine phylogenetisch
nah verwandte Gruppe von Symbionten in Nummulitiden vorkommt. Der monophyleti-
sche Ursprung der symbiontischen Diatomeen lisst ferner darauf schliefien, dass diese
Symbiose ein einmaliges Auftreten in der Evolution der Nummuliten darstellt (Horz-
MANN ET AL 2006).
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Abb. 3: Phylogenetischer Stammbaum basicerend auf maximum likelihood Analyse particller SSU
rDNA Sequenzen von Foraminiferen, Dic Nummern {iber den internen Asten bezichen sich auf
Bootstrap Werte fiir maximum likelihood und neighbor joining Analysen und basieren auf 100
(ML) bzw. 1000 (NJ) Wiederholungsprobennahmen. — Phylogenetic relationships among Fora-
minifera as inferred from partial SSU rDNA sequences using the maximum likelihood method.
The numbers above internal branches are bootstrap values of maximum likelihood and neighbor
joining analyses, based on 100 and 1000 replicates, respectively.
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4. ALLOGROMHDE FORAMINIFEREN

In der klassischen Systematik werden Allogromiide als cine Gruppe von monothalami-
den Foraminiferen definiert, deren Gehiiuse aus ciner organischen Membran besteht.
Allogromiidac stehen an der Basis der Foraminiferen und werden in vier Familien unter-
teilt (Loenticn & Tarran 1988). Dic taxonomische Bestimmung der Allogromiiden wird
Jjedoch durch dic Tatsache erschwert, dass dic Anzahl der morphologisch verwertbaren
Merkmale gering ist (PawLowski ET AL 2002).

Molckulare Untersuchungen haben gezeigt, dass membrandse Allogromiidae und ag-
glutiniecrende Astrorhizidae nahe verwandt sind (PawLowski 2000). Bei Astrorhiziden
handelt es sich ebenfalls um monothalamide Foraminiferen, die zusammen mit ande-
ren agglutinierenden Foraminiferen in diec Ordnung Textulariina gestellt werden und 14
Familien umfassen (LoesLict & Tappan 1988). In morphologischen und zytologischen
Untersuchungen wurden Ahnlichkeiten zwischen Allogromiiden und Astrorhiziden fest-
gestellt (Bowser ET AL 1995). Ein Vergleich der Sequenzen beider Gruppen bestétigte
diese Beobachtungen, Allogromiidae und Astrorhizidae bilden eine gemeinsame Gruppe
im Stammbaum der Foraminiferen (Pawrowski1 2000, PawLowski ET AL 2002). In diese ge-
netisch definierte Gruppe fallen auch athalamide, amébenartige Foraminiferen ohne Ge-
hiiuse, von denen mehrere Formen aus dem Siilwasser beschrieben wurden (PAWLOWSKI
ET AL 2002).

Monothalamide Foraminiferen sind ein auffilliges Faunenelement im Benthos der pola-
ren Regionen und erreichen dort Groflen im Millimeter- bis Zentimeterbereich. Moleku-
lare Analysen von 50 verschiedenen monothalamiden Foraminiferen aus Polarbereichen,
die identifizierte Arten und unbeschriebenec Morphotypen umfassen, unterteilen diese
Foraminiferen in 13 verschiedene monophyletische Cluster (A—M, Fig.3), (PAwLOWSKI ET
AL 2002). Der taxonomische Status dieser Cluster ist noch nicht genau festgelegt, da aber
einige verschiedene Gattungen beinhalten (z. B. E, M, Fig.3), konnten sie dem Niveau
einer Familie in der traditionellen Taxonomie entsprechen. Die einzelnen Cluster sind
nicht durch einheitliche Morphotypen identifiziert. Innerhalb eines Clusters kénnen ver-
schiedene Morphotypen auftreten, andererseits liegen auch Konvergenzen vor und ein
bestimmter Morphotyp kann in mehreren verschiedenen Clustern auftreten (z. B. Allo-
gromia sp.in A, B, M, Fig.3)

Auffallend ist, dass die molekulare Diversitiit der Allogromiidae viel héher ist, als deren
morphologische Vielfalt. Die meisten Gattungen innerhalb der Allogromiidae beinhalten
nur cine beschriebene Art. Wihrend einer Untersuchung antarktischer Allogromiidae
wurden jedoch mehr als 50 verschiedene Phylotypen identifiziert, die sich 20 Gruppen
unterschiedlicher Morphotypen zuordnen lassen (PawLowskl ET AL 2002). Die genetische
Diversitiit der Allogromiidae diirfte ca. um ecinen Faktor 10 héher sein als ihre morpho-
logische Diversitiit. Aufgrund der molckularen Daten wurde eine neue Klasse Mono-
thalamea vorgeschlagen, die alle einkammerigen Foraminiferen enthilt, welche mem-
brandse oder agglutinierte Gehiuse besitzen, dic in Siilwasserarten sekundir verloren
gehen kénnen.

Molckulare Methoden sind unabkémmlich geworden bei der Untersuchung phylogeneti-
scher und systematischer Zusammenhiinge in Foraminiferen und haben neues Licht auf
dic Evolution dicser Organismengruppe geworfen. Molekulare Daten werden benditzt,
um kryptische Diversitiit in einigen Taxa zu untersuchen, um dic biogeographische Ver-
teilung von Foraminiferen festzustellen und um cinen Uberblick iiber dic Diversitiit der
gesamten Gruppe zu bekommen. Eine fortgesetzte Anwendung molekularer Techniken
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wird das Wissen {iber diese Organismengruppe vergréflern, die in so mancher Hinsicht
einen Hohepunkt in der Evolution der Protozoa darstellt.
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