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Dyreriket, planteriket eller

mineralriket

Da Rolf Kirkvaag i radioens og NRK-monopolets
velmaktsdager i 1950-ara apnet sine den gang
sd bergmmelige «20 spgrsmal», ga han alltid et
innledningsstikkord for & sette motparten pa gli:
dyreriket, planteriket eller mineralriket. Derved
viderefgrte han en 2400 ar gammel tradisjon fra
Aristoteles’ (384—322 f.Kr.) dager. Aristoteles tenkte
seg et hierarkisk system med gkende kompleksi-
tet og gradvise overganger (figur 1). Nederst var
mineralriket, dernest planteriket og gverst dyreriket
med mennesket pa toppen. Mennesket ble stun-
dom plassert i et eget «menneskerike». Aristo-
teles’ bergmte uttrykk «Scala naturae» — «natu-
rens stige» (riktignok huskes det i dag i latinsk,
og ikke gresk sprakdrakt) — stammer egentlig ikke
fra Aristoteles sjgl, men ble laget seinere pa bak-
grunn av studier av hans skrifter, fgrst og fremst
«Historia Animalium» («Historier om dyr») og «Ge-
neratio Animalium» («Om dyras tilblivelse»). Ta-
bell 1 gir en oversikt over hvordan stigens «riker»
ble inndelt etter eksistensielle kriterier (Asimov
1966).

Aristoteles paviste overgangsformer mellom
rikene. Lav og mose dannet overgang mellom mi-
neral- og planrteriket; svamper og koraller mellom
plante- og dyreriket; aper mellom dyre- og menne-
skeriket. Men han s& ingen evolusjon, bare en
gradvis overgang fra de «laveste» til de «hgyeste»
livsformene, som hadde eksistert uavbrutt siden
verdens skapelse (Bergersen 1966).

Aristoteles’ rike-inndeling viste seg a bli en
historisk vinner. Da Carl von Linné (1707-1778)
2100 &r seinere skrev «Systema naturae» (farste
gang i 1735) opererte han fortsatt med de tre rikene

(minus menneskeriket, som aldri var noen vellyk-
ket konstruksjon, da de aller fleste vitenskapsfolk
gjennom tidene — middelalderen unntatt — innsa
at mennesket i bunn og grunn er et dyr) (figur 2).

To riker

Etter & ha parkert mineralriket og overlatt det til
geologene, fortsatte planteriket og dyreriket & eksi-
stere ufortrgdent i over 200 ar etter Linné. Botani-
kerne syslet med planteriket, og zoologene med
dyreriket. Ja, sjal de formelle kodene for navnset-
ting av planter og dyr falger fortsatt hver sine ret-
ningslinjer. | leerebgker fram til omtrent midten av
1970-ara inneholdt planteriket: bakterier, alger,
slimsopper, sopper, laver, moser og karplanter.
Og dyreriket: dyr og encellete urdyr. Kriteriene for
inndelingen i de to rikene var vage og vel s& mye
et resultat av historisk ballast som vitenskapelig
tankegang.

Kriteriene for & tilhare planteriket var: (1) Evne
til fotosyntese (fotoautotrofi), noe som inkluderer
karplantene, mosene, algene, blagrannbakteriene
og de andre fotoautotrofe bakteriene. (2) Celle-
vegg, noe som ogsa inkluderer soppene og de
ikke-fotoautotrofe bakteriene. (3) Sporer, noe som
ogsa inkluderer slimsoppene (som ellers mangler
alt annet for & kunne tilhgre planteriket).

Kriteriene for & tilhgre dyreriket var: (1) Hetero-
trofi (lever av ferdige organiske forbindelser), (2)
mangler cellevegg og (3) danner ikke sporer.

Alle biologer var lenge enige om at denne
todelingen av det levende var mer sedvane enn
vitenskap. Inkonsekvensene var mange: Blant de
encellete algene, f.eks. gyealgene, fureflagellatene
og svelgflagellatene, fins det former som mangler
klorofyll og lever som dyr. Ja, noen arter kan stun-
dom ha kloroplaster og leve som planter, og stun-
dom mangle kloroplaster og leve som dyr. Derfor
ble de samme organismene omtalt i eldre laere-
bgker i bade botanikk og zoologi, men etter to for-
skjellige system; alger hvis det var botanikk, urdyr
hvis zoologi.

Treriker

Den mangfoldige tyske biologen, darwinisten,
gkologen og kunstneren Ernst Haeckel (1834—

Kriterier Riker

Eksistens Mineralriket (Mineralia) Tabell 1. Aristoteles' (eller
Eksistens + formering Planteriket (Plantae) kanskje rettere sagt hans
Eksistens + formering + bevegelse Dyreriket (Animalia) elevers) inndeling av antik-
Eksistens + formering + bevegelse +tenkning  Menneskeriket (Humana) kens fire riker.
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1919) var den fgrste som brgt med den tradisjo-
nelle todelingen (figur 3). | 1866 laget han et «livets
tre» som i tillegg til dyreriket og planteriket ogsa
inneholdt protistriket (Protista). Dette riket omfattet
ei rekke encellete eller enkelt bygde organismer,
som encellete alger og urdyr, bakterier, slimsop-
per og svamper. Soppene, lavene, de flercellete
algene og til og med blagregnnbakteriene ble imid-
lertid fortsatt beholdt i planteriket. Til tross for at
Haeckels system ga en grei lgsning for over-
gangstypene mellom encellete alger og urdyr, vant
det ikke noen innpass i den etablerte vitenskapen,
og ble vel neermest betraktet som en kuriositet fra
en original professor. Den norske mykologen Olav
Sopp (1860-1931) opprettet soppriket i 1911. Det-
te inkluderte soppene med hyfer (stort sett dagens
sopprike), slimsoppene og bakteriene (minus bla-
grennbakteriene). Hans kriterier for rike-inndelin-
gen var gkologiske: Planteriket er de oppbyggen-
de, dyreriket de forbrukende, og soppene de for-
midlende — kort sagt henholdsvis fotoautotrofe,
heterotrofe med indre fordgyelse og heterotrofe
med ytre fordgyelse. Dessverre publiserte Olav
Sopp sine viktige synspunkter i ei ganske ukjent
bok, ei leerebok for vordende husmgdre og skole-
kjgkkenleererinner(!). Dessuten gjorde han ikke
noe forsgk pa en formalisert beskrivelse av sopp-
riket, og det hele havnet beklageligvis i glemme-
boka.

Fem riker

Allerede fra midten av 1930-tallet ble det pavist at
noen organismer mangler cellekjerne, mens
andre har cellekjerne (Chatton 1937). Men den
allmenne forstaelsen av dette kom ferst i 1962 da
R.Y. Stanier og C.B. van Niel introduserte termen
prokaryot (far-kjerne) og demonstrerte at alt leven-
de kunne deles inn i prokaryote og eukaryote (ekte
kjerne) organismer. Prokaryotene omfatter alle
bakteriene, inkludert blagrgnnbakteriene (tidligere
kalt blagrennalger). Eukaryotene omfatter resten
av organismene. Denne erkjennelsen gjorde at
botanikerne matte finne seg i at planteriket ble
ganske schizofrent og kom til & omfatte to funda-
mentalt forskjellige organismegrupper, mens zoo-
logene kunne sla seg til ro med at alle deres orga-
nismer fortsatt er eukaryote. Dette til tross, ingen
tok seerlig konsekvens av denne skjellsettende
forskjellen fgr amerikaneren Robert Whittaker
(1924-1980) publiserte sitt beramte femrike-
system i 1959, som farst ble viden kjent i 1969
(figur 4). Strukturen i denne inndelingen er gjengitt
i boks 1.

Femrike-systemet, med ulike modifikasjoner,
kom til & prege lzerebgkene i snaut 20 ar, dvs. fra
midten av 1970-tallet opp til hva vi kan kalle starten
pa den molekyleere eera, begynnelsen av 1990-
ara. Systemet har mange pedagogiske fordeler.

Boks 1. Whittakers femrikesystem

1. Uten cellekjerne (ProKaryote). ..........occeeeririeiurireiriieiieiseeisee s Rike Monera (bakterieriket).
Omfatter samtlige prokaryote organismer; bakterier og blagrennbakterier.

1. Med CElIEKIEIME (BUKAIYOLE). ......vuieeuieirii ittt 2

2. Hovedsakelig encellete eller enkle flercellete organismer uten differensierte vev og organer. ... Rike Protista (protistriket).
Dette riket har hatt ulikt innhold i de forskjellige leerebgkene. Noen regner utelukkende med encellete organismer, dvs.
encellete alger og urdyr og til ned slimsopper og algesopper. Andre er mer rause og tar med alle slags alger, ogsa de store
brunalgene, radalgene og grennalgene. (Sistnevnte oppfatning felges i her.)

2. Flercellete med cellevev eller tradtyNNE NYIET. ..........ccvecvieiiricieisees s 3

3. Fotoautotrofe. Har generasjonsveksling der den diploiode sporofytten spirer opp fra ei befruktet eggcelle (zygote) pa den haploide
gametofytten 0g suger utNErng fradBNNE. ..o s Rike Plantae (planteriket).
Omfatter alle hayere landplanter; moser og karplanter.

30 HEIEIOMOME. ..o e 4

4. Indrefordgyelse, uten cellevegg, men med cellevev og organer, den diploide generasjonen dominerer, den befruktete eggcella
(zygoten) deler seg til ei hul kule, blastula, som siden krenger seg innover til en gastrula. ......... Rike Animalia (dyreriket).
Omfatter alle dyr (Metazoa), de viktigste rekkene er: svamper, nesledyr, flatmarker, hjuldyr, blgtdyr, leddmarker, armfotinger,
rundmarker, leddyr, bjgrmedyr, pigghuder og ryggstrengdyr.

4. Ytre fordayelse, med cellevegg av kitin, cellene danner tradtynne hyfer, den haploide generasjonen dominerer, utvikler seg fra
koplingssporangier, sekksporer eller SHIKSPOTET. ...........cviiriiiiieeeee s Rike Fungi (soppriket).
Omfatter koplingssopper, sekksporesopper og stilksporesopper.
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Torkning MENNESKE
VIVIPARE QUADRUPEDER = pattedyr
CETE = hwalar
OVIPARA = fugher, keypdyr, amiibier og fisker
MALALIA = blokksprder
MALACOSTRACA, = krepsdyr
ENTOMA = andre leddyr
OSTRACODERMA = andre bimtdyr
TETHYA = sakkdyr

ACALEPHAE ZOOPHYTA HOLOTHURLA o8
= mangter = sjapekor

SPONGIAE = svampar
Bevegelsa
H@YERE PLANTER
LAVERE PLANTER

MINERALRIKET

Eksistens

CAROLI LINNAEL

Howry Corsforen beorid Sneais

B SY STEMA
4 NATURZE

NATURE REGNA TRIA,
Tt

CCXMNOLAMIE
o TTrA EIRSEWETTER
nes

Robert Whittaker (1959, 1969);
* Uten cellekjerne: Mowera

* Med cellekjerne

** Helst encellete: Prodivia

Det skiller klart mellom de prokaryote og eukaryote
livsformene. Det lager en pragmatisk gruppering
av de enkle eukaryote organismene uten a skjele
til om de opptrer som planter, dyr eller sopp. Og
det deler systemets «krone» inn i organismer som
henholdsvis er fotoautotrofe, heterotrofe med indre
fordayelse og heterotrofe med ytre fordgyelse (figur
4).

Tre domener
Men snart skulle det vise seg at det |& minst to
udetonerte bomber i dette tilsynelatende harmo-
niske systemet.

Den fgrste bomben eksploderte i lgpet av 1970-
ara. Da kunne amerikaneren C.R. Woese og med-
arbeidere pavise at bakteriene lot seg dele i to

Figur 1. Aristoteles (384-322 f.Kr.) organiserte skapningene etter
enrettlinjet stige («Scala naturae»): «Naturen skrider fram litt etter
litt fra de livigse ting til de levende dyreformer, sa at det er umulig
abestemme den eksakte demarkasjonslinja mellom dem. Neermest
etter de livigse tingene i den oppadstigende skalaen kommer
plantene.» Opp naturens stige klatrer forresten Snutetute, som vil
assistere forfatteren gjennom livets riker. Han ble til for nayaktig 50
ar siden, men dette er hans offisielle debut her i Blyttia. (Tegning,
fotografier og arrangement, Klaus Hgiland. Portrettet av Aristoteles
er fraen moderne gresk mynt.) — For mer om biologiens historie
se: http://folk.uio.no/klaush/bio1000.htm

Figur 2. Carl von Linné (1707-1778) inndelte skapningene i tre
riker: mineralriket, planteriket og dyreriket. Ei forside av 2. utgave
av Systema naturae er gjengitt til hgyre. Linné trodde alt var skapt
av Gud, og at alle skapninger hang sammen fordi de hadde felles
skaper: «... ty allting hanger p& hans finger, vill man kalla honom
natur, sa feler man ock icke, ty av honom &r allting kommet, vil
man kalla honom forsyn sa sagar man ock rétt, ty efter hans vink
och vilja gar allt.» — | bakgrunnen Linnétradgarden i Uppsala.
(Tegning, fotografi og arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 3. Ernst Haeckel (1834-1919) var den farste som brgt med
den tradisjonelle todelingen av de levende organismene i planteriket
og dyreriket. Han opprettet protistriket i tillegg. Dette inneholdt
encellete eller enkelt bygde organismer, som encellete alger og
urdyr, bakterier, slimsopper og svamper.

Figur 4. Robert Whittaker (1924-1980) opprettet femrike-systemet,
som brukes i flere moderne leerebgker i biologi. Representantene
for rikene er: miltbrannbasill Bacillus anthracis for bakterieriket
(Monera), slimsoppen ulvemjglk Lycogala epidendron for protistriket
(Protista), blaveis Hepatica nobilis for planteriket (Plantae), rad
fluesopp Amanita muscaria for soppriket (Fungi) og hund Canis
familiaris for dyreriket (Animalia). (Tegning, fotografier og arrange-
ment, Klaus Hgiland, unntatt bakteriene som er fra http:/Avww.bact.
wisc.edu/microtextbook/disease/B.anthracis1.jpeg)
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atskilte grupper pa grunnlag av form og starrelse
til RNA hos den lille ribosomale subenheten og
kjemiske egenskaper i celleveggen og lipidene
(fettstoffene) (f.eks. Woese & Fox 1977, Woese &
Olsen 1986). Siden dette dreier seg om ytterst
konservative karakterer, matte konklusjonen bli at
atskillelsen mellom disse to gruppene av bakterier
matte ha skjedd ekstremt langt tilbake i tid. Woese
og medarbeidere delte falgelig bakteriene i to
grupper: Eubacteria og Archaebacteria. Fgrstnevn-
te omfatter de aller fleste kjente bakteriene, inklu-
dert blagrgnnbakteriene. Archaebacteria, erkebak-
teriene, er ei mindre, men til gjengjeld sveert under-
lig gruppe. Her finner vi tre hovedspesialiseringer:
saltelskere (f.eks. rgdmiddbakterier Halobacteri-
um), metandannere (Methanobacillus, Methano-
bacterium m.fl.) og varmeelskere (Sulfolobus, Py-
rolobus m.fl.). — Kort sagt; fins det levende orga-
nismer i helvetet, er det erkebakterier! — Ja, for-
skjellen mellom bakteriene og erkebakteriene er
sa stor at Woese et al. (1990) turte & opprette tre
overordnete domener: Bacteria (bakteriene), Ar-
chaea (erkebakteriene) og Eukarya (eukaryotene).
Bakterieriket (Monera) i Whittakers femrike-system
er altsd like schizofrent som planteriket hadde veert
far Whittaker. Riktignok blir de «bakteriosentriske»
domenene til Woese og medarbeidere kraftig img-
tegatt av «kanonene» Lynn Margulis, Ernst Mayr
og T. Cavalier-Smith (Margulis & Schwartz 1997,
Margulis et al. 2000, Mayr 1998, Cavalier-Smith
2002), som hevder at det fundamentale skillet
fortsatt gar mellom prokaryoyt og eukaryot, uansett
hvor ulike de to prokaryote gruppene er seg imel-
lom.

Foloautotral
I:Iigmu nbakterie

Opprinnelig eukaryol celle

W@
\\ Alge med
(primer,
prokaryot)
Rﬁplﬂ‘ﬂ‘ nde bakterie Kloroplast

Urdyr med |uhnl.n||drluk‘

@ >

Alge med (sekundwer,
eukaryot) kloroplast

Figur 5. Grunntrekkene i endosymbioseteorien. Legg merke til at
kloroplasten kan enten vaere ervervet primeert fra en blagrann-
bakterie, eller sekundeert fra en opprinnelig eukaryot organisme
(alge). Om ervervelsen av kloroplasten har skjedd primeert eller
sekundeert er av enorm betydning i moderne fylogeni over alger
(og vil bli behandlet inngaende i neste artikkel).

Endosymbioseteorien

Den andre bomben var gjenintroduksjonen av den
sakalte endosymbioseteorien. Riktignok er dette
ingen nyunnfanget idé. Den amerikanske biologen
Ivan Wallin hadde allerede i 1927 veert inne pa
tanken, men pa et tidspunkt da verken mikrosko-
peringsteknikker eller biokjemi hadde kommet
langt nok til & underbygge teorien. Sa Wallins syns-
punkter forble kuriosa, inntil de ble tatt opp pa nytt

Figur 6. Protistriket er systematikkens svar pa rock'n roll! Moderne
forskning som tar i bruk molekyleere metoder og studier av ultra-
struktur og kjemi har vist at dette riket ikke lar seg opprettholde,
men smuldrer opp, enten i egne riker eller blir tatt opp av eksiste-
rende riker. Dette synet pé protistene legger grunnlaget for
de mest moderne oppfatningene, som slutten av denne
artikkelen - og de pafelgende artiklene vil presentere og
diskutere. Folger vi klokka viser illustrasjonen fra nederste
venstre hjgrne (kl. 7) opp og rundt til midten nederst (kl.
6): stortare Laminaria hyperborea, skallamabene Difflugia
og Arcella, poredyret (foraminiferen) Globigerina, egg-
sporesoppen Achlya, malariaparasitt Plasmodiumi et radt
blodlegeme, grannalgen Volvox, et soldyr (Heliozoa),
tarmflagellaten (diplomonaden) Giardia lamblia (venstre),
taffeldyr Paramecium (midten), fureflagellaten Peridinium
(hayre), gullalgen Ochromonas, kalkflagellaten Disco-
sphaera og slimsoppen ulvemjglk Lycogala epidendron.
(Tegninger, fotografier og arrangement, Klaus Hgiland —
med unntak av noen illustrasjoner fra Alfred Brehm, Dy-
renes liv, Gyldendal Norsk Forlag, 1929.)
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med et sterkere empirisk fundament av Goksayr
(1967), Sagan (1967), Margulis (1970, 1981) og
Margulis & Sagan (2002). | korthet gar endosymbi-
oseteorien ut pa at celleorganellene mitokondrier
— som star for respirasjon og energiproduksjon —
og kloroplaster — som inneholder klorofyll og star
for fotosyntese — opprinnelig har veert bakterier
som en gang i tidenes morgen ble opptatt av visse
celler som utnyttet dem til stoffomsetning og ener-
giproduksjon (figur 5). Eukaryote organismer som
bare har mitokondrier, er heterotrofe og kan oppfare
seg som «dyr» eller «sopp» ettersom de har indre
eller ytre fordgyelse. Eukaryote organismer som
bade har mitokondrier og kloroplaster, er fotoauto-
trofe og oppfarer seg som «planter». Mitokondri-
ene ma opprinnelig ha veert heterotrofe bakterier
som har kunnet anvende organiske stoffer som
energi- og karbonkilde og ved hjelp av oksygen
bryte dem ned til vann og karbondioksid. P& bak-
grunn av genetiske analyser hevdes det at de neer-
meste nalevende slektningene til mitokondriene
er flekktyfusbakterier Rickettsia, som ogsa lever
inni eukaryote celler — riktignok som ekle parasitter
(Andersson et al. 1998). Kloroplastene stammer
opprinnelig fra blagrennbakterier (f.eks. Goksayr
1967, Sagan 1967). | dag er endosymbioseteorien,
som opprinnelig ble sett pa som ytterst kontrover-
siell, allment akseptert i alle leerebgker, seerlig tak-
ket veere den mangfoldige amerikanske biologen
Lynn Margulis’ bgker og artikler. Det er ikke lenger
tvil om at endosymbiose har skjedd, problemet er
derimot hvordan den har skjedd, og hvor mange
ganger.

Rock’n roll!

For forstaelsen av planteriket, dyreriket og soppri-
ket, slik de opptrer i femrike-systemet til Whittaker,
spiller endosymbioseteorien knapt noen rolle. Her
er de fundamentale likhetene og forskjellene mel-
lom rikenes organismer sa overveldende at ingen
ting kan endre deres plassering. Dessuten er or-
ganellene forbausende ensartete innafor alle dis-
se tre rikene. B&de planteriket, dyreriket og sopp-
riket har mitokondrier med flate innbuktninger, cris-
tae. | hele planteriket inneholder kloroplastene klo-
rofyll a og b, samt gule karotenoider. For protistriket,
derimot, skulle gjeninnfgringen av endosymbiose-
teorien bli skjebnesvanger. Sa dramatisk at man
ikke kunne snakke om bare schizofreni, men om
rock’n roll med alle dens avskygninger i black
metal, rockabilly, rap, hip-hop, punk, funk, country-
rock, psykedelisk, soul, symforock, avantgarde,
reggae osv. osv (se ogsa figur 6).

Pa begynnelsen av 1990-tallet var DNA-teknik-
kene s& godt utvikla at de kunne tas i bruk til ana-
lyse av slektskap mellom organismene — dette
kombinert med hardtslaende regneprogram som
kan behandle store datasett. Disse metodene gjar
det n& mulig & sammenlikne organismer som har
fa karakterer felles og/eller stor variasjon i karak-
terene. Vi kan med andre ord studere slektskap
mellom grupper som har fa eller ingen ytre likhets-
punkter, som f.eks. sopp og dyr. Vi kan ogsa fa
analysert organismer som er sa enkelt bygd at de
har veert vanskelige & plassere i livets tre pa grunn
av mangel pa gode karakterer. Her finner vi flertal-
let av mikroorganismene, de som femrike-syste-
met plasserer i bakterieriket eller protistriket. En
av de farste DNA-sekvensene som ble og fortsatt
blir studert, er det omradet av DNA som koder for
den lille subenheten av det ribosomale RNA,
forkortet SSU (Small SubUnit) (se f.eks. Kumar &
Rzhetsky 1996). Den lille subenheten er i seerde-
leshet sveert konservativ og derfor velegnet nar vi
skal studere de store linjene i livets tre. Dessuten
har alle organismer, unntatt virus, ribosomer, noe
som gjgr at vi kan studere og sammenlikne samt-
lige riker. — Siden er flere andre DNA-sekvenser
blitt analysert. Ikke bare DNA fra cellekjernen, men
ogsa fra mitokondrier og kloroplaster. Dessuten
er aminosyresekvenser i visse fundamentale
enzymer ogsa studert, samt ultrastruktur og orga-
nisering av celleorganellene. Litteraturen er etter
hvert blitt overveldende, og jeg henviser bare til
noen f& av de mer moderne oversiktsarbeidene,
som ogsa er dem jeg har benyttet meg av til denne
artikkelen, dvs. Delwiche (1999), Roger (1999),
Taylor (1999), Baldauf et al. (2000), Tengs et al.
(2000), Caetano-Anollés (2002), Stechmann &
Cavalier-Smith (2002, 2003), Baldauf (2003) og
Cavalier-Smith & Chao (2003).

Basert pa disse arbeidene kan vi sette opp
den mest moderne oversikten over hvordan vi i
dag ville stille opp rikene. Dette er en hgyst anner-
ledes komplisert oppsats enn det enkle og over-
siktlige femrike-systemet. Her benyttes ikke lenger
greie morfologiske karakterer og fysiologiske
egenskaper som fotoautotrofi og heterotrofi eller
ytre og indre fordgyelse, men relativt subtile ting
som cellenes ultrastruktur, typer av klorofyll og
andre pigmenter, flagellenes utseende og plas-
sering, ulike begivenheter knyttet til endosymbi-
oseteorien osv. Far jeg presenterer oversikten, vil
jeg knytte noen kommentarer til hvordan dette
(forelgpige) 12-rike-systemet grunnleggende er
oppbygd. (1) De prokaryote organismene er delt i

178

Blyttia 62(3), 2004



to riker som oftest puttes i hvert sitt domene. (2)
De eukaryote organismene er samlet i ett domene.
(3) Det som tidligere var protister er fordelt pa flere
riker, hvor hele sju av i alt tolv riker inneholder ute-
lukkende organismer som ville blitt klassifisert
som protister i henhold til femrike-systemet. (4)
De tre «kronerikene», planteriket, dyreriket og
soppriket, bestar ikke lenger av bare flercellete
organismer, men har tatt opp i seg noen av de
tidligere protistene. Planteriket tar inn grgnnalgene
og kransalgene; der grgnnalgene er sgstergruppe
til kransalgene, mosene og karplantene; og
kransalgene er igjen sgstergruppe til mosene og
karplantene. Dyreriket tar inn krageflagellatene.
Krageflagellatene er sgstergruppe til svampene
og de hgyerestadende dyra; og svampene er igjen
sgstergruppe til de hgyerestaende dyra. Soppriket
tar inn algesoppene, som er sgstergruppe til res-
ten av soppriket. Videre inkluderer soppriket de
encellete, parasittiske mikrosporidene (Microspo-
ridia), som tidligere ble sett pd som sveert primitive
protister. De er sannsynligvis neermest i slekt med
koplingssoppene (Keeling 2003).

Hva skal barna hete?

Nar det gjelder norske navn pa rikene, er det bare
planteriket (Plantae), dyreriket (Animalia), sopp-
riket (Fungi) og bakterieriket (Eubacteria) som har
offisielle navn. Lye (1996) foreslar riktignok «det
gule riket» for Chromista og «det rgde riket» for
Biliphyta, navn jeg synes er sa framragende at jeg
har adoptert dem uten videre. Sjgl brukte jeg nav-
net «gammelbakterier» om Archaebacteria i en
artikkel i Blyttia i 1995. Men da de trolig er yngre
enn Eubacteria (Gould 1993, Mayr 1998, Gaucher
et al. 2003), er dette ikke noe godt navn (sjgl om
det faktisk er det Archaebacteria betyr). «Erkebak-
terieriket» egner seg bedre som talegvelse enn
som velegnet navn pa ei av livets store grupper.
Hvorfor ikke bare «erkeriket», hvilket her foreslas.
| en artikkel jeg skrev i Biolog i 2001 brukte jeg
navnet «erkedyr» om rike Archezoa (som ble reg-
net som de mest primitive eukaryotene siden de
[tilsynelatende] mangler mitokondrier). Na er vi
ikke like sikre p& hvor primitive de er, og dessuten
er flere av representantene i Archezoa etterhvert
blitt flyttet over i andre riker, slik at «erkedyra»
svinner inn til sveert lite. «Erkedyrs er et darlig norsk
navn til det som er igjen, dvs. diplomonadene og
parabasalidene, og jeg foreslar heller «det bort-
gjemte riket». Det er et dekkende navn for encellete
flagellater som for det meste lever skjult i tarmka-
nalen til insekter eller virveldyr (ogsa mennesker).

Lye (1996) foreslar «gyealgeriket» for rike Disci-
cristata (eller Euglenozoa). Dette dekker kun én
av rikets grupper, gyealgene Euglenophyta. De
andre gruppene er ikke alger, men dyreflagellater
og amgber. Jeg foreslar heller et navn som beskri-
ver hvordan mitokondriene ser ut. De har skivefor-
mete, diskoide, utposninger pa cristae — derfor
«diskoriket» (som altsa ikke har noe med diskotek
a gjore). Riket som omfatter mange av amgbene
(tildligere kalt slimdyr) og de aller fleste slimsop-
pene, Amoebozoa, bgr jo rimelig hete «det slimete
riket». Cercozoa omfatter for det meste urdyr. Sjal
om organismer som Vville blitt rubrisert som urdyr
ogsa fins representert i mange av de andre rikene,
har jeg likevel valgt a kalle dette «urdyrriket», del-
vis fordi jeg ikke har funnet noe bedre alternativ.
Rike Alveolata, kaller jeg rett og slett «alveolatriket,
hvilket i likhet med «diskoriket» gir en beskrivelse
av en felles ultrastrukturell egenskap — i dette tilfel-
le avflatete bleerer under cellemembranen (cortica-
le alveoli).

Alle bestemmelsesngklers mor
Herved presenterer jeg bestemmelsesngkkelen
som bgr sta ved begynnelsen av en hver biologisk
framstilling (se boks 2, neste side) — enn sa lenge
vi er enige om at dette er det riktige antall riker.
Brukerverdien er nok s& som s4, da det kreves et
godt kjennskap til ultrastrukturer og biokjemiske
egenskaper. Uten et godt elektronmikroskop og
avansert kjemisk analyseutstyr kommer man nok
ikke sa langt...

Fortsettelse falger —og da med alle treers far...
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1)

Alle bestemmelsesngklers mor

Med cellekjerne (eukaryote), ett il flere stavformete kromosomer, DNA assosiert med histoner, flageller eller fimmerhéar (cilier)
(hvis slikt fins) med 9 perifere og 2 sentrale mikrotubuli, den lille subenheten av ribosomet med «kropp», «hode», «<nebb» og
«DEIND. DOMENE EUKANYE ...ttt 3
Uten cellekjerne (prokaryote), ett kromosom som bestér av et ringformet DNA-molekyl, flageller (hvis de fins) uten mikrotubuli,
denlille subenheten av ribosomet mindre enn foregéende 0g aldri MEd «DBIND. .........crvvrrrerrrerriirerserssesresneens 2
Lipider (fettstoffer) i membranene bestar av ugreina fettsyreestere av glyserol (som hos eukaryote), celleveggen (hvis den fins)
inneholder peptidoglykan (murein), DNA ikke assosiert med histoner, den lille subenheten av ribosomet med «kropp» og
«hode», leverialle slags Mil@. ..o, Domene Bacteria Rike Eubacteria (bakterieriket).
Lipider (fettstoffer) i membranene bestar av etere av glyserol og en forgreina fett-alkohol, celleveggen uten peptidoglykan
(murein), DNA assosiert med histoner (som hos eukaryote), den lille subenheten av ribosomet med «kropp», «<hode» og
«nebby, lever oftest i ekstreme miljg; varme kjelder og undersjgiske vulkaner, saltiake eller p& bunnen av myrer og sumper uten
oksygen (hvor de produserer Metan). ..o Domene Archaea Rike Archaebacteria (erkeriket).
Uten mitokondrier (sannsynligvis reduserte) og med 4 til mange og lange flageller, flagellene kan veere assosiert med
cellekjernen eller til spesielle basallegemer. Siden de mangler mitokondrier, lever de anaerobt (uten oksygen); de fleste som
parasitter i tarmene til virveldyr, eller som mutualister i tarmene til insekter (termitter og enkelte sjeldne kakerlakker). .............
............................................................................................................................ Rike Archezoa (det bortgjemte riket).
Med mitokondrier og oftest med 4 eller feerre flageller (men former med mange flageller fins) eller uten flageller eller dekket med
MANGE FIMMEINAT (CIIEY). .v..vvvvvvecviriieeses et 4
Mitokondriene med diskoide cristae, dvs. at det indre membransystemet har skiveformete dannelser. Hvis det fins kloroplast,
sa er den sekundzer, dvs. fra en eukaryot organisme, i dette tilfellet en grannalge med klorofyll a+h. (NB! Begrepene primeer,
sekundeer og tertieer kloroplast vil bli behandlet i neste artikkel.) ............ Rike Discicristata eller Euglenozoa (diskoriket).
Mitokondriene annerledes (med flate eller r@rformete CriStae). .........oucveeiriiiiriree e 5
Fotoautotrofe organismer med kloroplaster som er primeere, dvs. fra prokaryote organismer som opprinnelig har veert
blagrannbakterier, vanligvis cellevegg av cellulose. Overrike Plantae
Fotoautotrofe eller heterotrofe organismer, dersom fotoautotrofe sa er kloroplasten sekundeer (til og med tertizer), dvs. fra en
eukaryot organisme som opprinnelig har veert en radalge eller grennalge, cellevegg mangler eller fins. .........coovvvvrniinnen. 7
Rad til blagrann kloroplast med klorofyll a og rede til bl fykobiliner. Uten flageller og rad kloroplast (redalger, Rhodophyta) eller
med flageller og blagrann kloroplast («blaalger», Glaucophyta). ............coeveerverrerrnrrennrens Rike Biliphyta (det rade riket).
Grasgrgnn kloroplast med klorofyll a+b og uten fykobiliner. Med 2 eller flere flageller som oftest vender forover. ...................
................................................................................................................ Rike Plantae eller Viridiplantae (planteriket).
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Alltid heterotrofe (men kan en sjelden gang ha stjélne «kleptokloroplaster»); hvis flageller fins, s er det bare én flagell som oftest
vender bakover, opplagsnaering er glykogen, kitin forekommer. Overrike OpiSthokonta ............cccoeevivninneninniinnnns 8
Heterotrofe eller fototrofe; hvis fototrofe, sa er kloroplasten sekundeer (til og med tertieer), hvis flageller fins, s kan 1-2 (av og til
flere) vende forover eller bakover eller i begge retninger, eller det kan vaere mange flimmerhér, opplagsneering varierer, men
sjelden glykogen, kitin forekommer unntaksvis, cellevegg, dersom den fins, oftest av cellulose eller et annet polysakkarid ...

Celler uten cellevegg, alltid flercellete (med unntak av krageflagellatene), opptar nzering ved indre fordayelse. ..............co......

............................................................................................................................................... Rike Animalia (dyreriket).
Celler med cellevegg av kitin, vanligvis tradtynne hyfer, oftest flercellete, opptar naering ved ytre fordgyelse. ..............cc.......

................................................................................................................................................... Rike Fungi (soppriket).
Hovedstadium med pseudopodier, enten encellete amaber eller starre plasmodier som kan veere flercellete eller encellete med
flere kjerner, nesten uten UNNtak hEtErOMOfE. ...........viieiiiie e 10
Hovedstadium vanligvis uten pseudopodier, ofte med flageller eller fimmerhér, encellete eller flercellete, fotoautotrofe eller
heterotrofe med indre eller ytre fordgyelse. Overrike Chromeoalveolata
Amgber med avrundete pseudopodier (lobose) eller slimsopper med plasmodier, alltid heterotrofe. .........ccoovvieininrinnnns
Rike Amoebozoa (det slimete riket).
Amgber med tilspissete, tynne pseudopodier (filose) eller strale- til tradaktige, radiere utvekster, mange lever inni skall av f.eks.
kalk eller kisel, nesten alltid heterotrofe, men det fins noen former med sekundaer kloroplast som opprinnelig har veert en
grennalge. Noen dyreflagellater slutter seg 0gSatil fIKEL. ...........vvverrrvrrrienrineieseiserinenens Rike Cercozoa (urdyrriket).
Med avflatete bleerer under cellemembranen (corticale alveoli) og celleskjelett, fotoautotrofe eller heterotrofe, dersom fotoautotrofe,
sa er kloroplasten sekundaer og inneholder klorofyll a+c og gule til brune karotenoider og har opprinnelig vaert en radalge, eller
terticer med samme pigmenter og har opprinnelig veert en svagpeflagellat, eller (sjelden) sekundzer og inneholder klorofyll a+b og
har opprinnelig Vaert en grannalge. .........o.oeuireiirieirireses s Rike Alveolata (alveolatriket).
Uten avflatete blzerer under cellemembranen (corticale alveoli) og celleskjelett, fotoautotrofe eller heterotrofe med ytre fordayelse,
dersom fotoautotrofe, sé er kloroplasten sekundaer og inneholder klorofyll a+c og gule til brune karotenoider (Stramenopila og
Haptophyta), stundomitillegg rade fykobiliner (Cryptophyta), og har opprinnelig veert en radalge. Det kan veere 1-2 flageller, i
det minste er én av dem rettet forover. Hos Stramenopila og Cryptophyta fins det fine trédformete vedheng pa flagellene
(fimmerflageller), i det minste p& én av dem (som vender forover). Hos Haptophyta er flagellene glatte, men til gjengjeld fins det
etegetvedheng (svape eller haptoneMa). ..........ceeveereiirnieiirneere s Rike Chromista (det gule riket).
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Forklaringer til viktige begrep i molekylaer- og cellebiologi:

For utfyllende forklaringer og flere stikkord se: http://biologi.uio.no/plfys/haa/leks/index.htm skrevet av Halvor
Aarnes ved Biologisk institutt, UiO.

Aminosyrer: Byggesteinene som proteinene (eggehvitestoffene) bestar av. De har bade en basisk og en sur
ende. Den sure og den basiske enden hos motsvarende par aminosyrer kan danne en peptidbinding som kan
utgjere ledd i en lang polypeptidkjede, dvs. et proteinmolekyl. | naturlige proteiner fins i overkant av 20 forskjellige
aminosyrer.

Cytoplasma: Innmaten i cella, naer sagt ei seigflytende vaeske med opplgste proteiner, karbohydrater og andre
organiske stoffer. | cytoplasma «flyter» kjerne og organeller. Enzymene i cytoplasma kan utfgre stoffskifte der
karbohydrater brytes ned til enklere forbindelser (f.eks. melkesyre, eddiksyre, etanol) ved gjsering. Bare
mitokondriene kan bruke oksygen og foreta en fullstendig nedbrytning til karbondioksid og vann — respirasjon.
DNA: Deoksiribosenukleinsyre, et spiralformet dobbelt kjedemolekyl hvor de to spiralene holdes sammen ved
hydrogenbindinger. Hver spiral bestar av enheter som kalles nukleotider. Disse er bygd opp av fosforsyre, 5-
karbon-sukkeret deoksiribose og en organisk base som kan veaere adenin A, guanin G, tymin T eller cytosin C. |
dobbeltspiralen kan A bare danne hydrogenbinding med T, og G bare med C. DNA fins i kromosomene og er
arvestoffet hvor informasjon er kodet.

Eukaryot: Organismer av celler med cellekjerne. Kromosomene (alltid flere) er stavformete og bestar av DNA
omgitt av histoner (spesielle proteiner) som er omgitt av en kjernemembran.

Flageller: Piskeformete organeller som brukes til bevegelse. Hos eukaryote organismer bestar flagellene av 2
sentrale og 9 perifere mikrotubuli. Hos prokaryote er flagellene enkle, uten mikrotubuli.

Flimmerhar eller cilier: Harformete organeller hos eukaryote organismer. De er prinsipelt bygd opp som
flageller, men er relativt kortere og sitter oftest tett i tett (f.eks. hos flimmerdyr).

Fotoautotrof: Organismer som er i stand til & utfgre fotosyntese. De bruker karbondioksid som karbonressurs og
lys som energikilde.

Heterotrof: Organismer som er avhengige av organiske stoffer som karbonressurs og energikilde.
Kloroplaster: Organeller med ulik form (mest runde til ovale) med dobbel membran. Inneholder et nett av
membraner, thylakoidmembraner, med pigmenter som klorofyll (grent), karotenoider (gult) og xantofyller (gult),
eventuelt ogsa fykobiliner (rgdt eller blatt). Kloroplastene star for fotosyntese.

Mitokondrier: Stavformete til runde organeller med dobbel membran. Den indre membranen er foldet p& ulike
mater. Disse foldningene kalles cristae (betyr kam, noe som sikter til utseendet i visse mitokondrier). Utseendet
tillegges vekt ved storsystematikk (se neste artikkel). Mitokondriene star for respirasjon (&nding) hvor oksygen
forbrukes.

Organeller: Avgrensete legemer med bestemt funksjon inni cellene (analogt med organer inni en flercellet
organisme).

Plastider: Organeller som tilharer samme gruppe som kloroplastene, behgver ngdvendigvis ikke & innheholde
klorofyll. De kan f.eks. tjene til lagring og inneholde stivelse. Alle ikke-grgnne plantedeler, f.eks. rgtter og kronblad,
inneholder plastider. Vi kan ogsa bruke ordet plastide som en fellesbetegnelse for bade kloroplaster og deres
tilsvarende organeller uten klorofyll.

Prokaryot: Organismer av celler uten cellekjerne. Kromosomet bestar av et ringformet (men riktignok ganske
oppkveilet) DNA som ikke er omgitt av noen kjermembran.

Ribosomer: Meget sma, kuleformete organeller i cytopasma hos bade prokaryote og eukaryote organismer. Er
bygd opp av nukleinsyra RNA (ribosomalt r-RNA). De fungerer neermest som «arbeidere» ved proteinsyntesen og
sgrger for at de aminosyrene som budbringer m-RNA koder for, kommer pa rett plass. Ribosomene er bygd opp
av to subenheter; en stor subenhet (Large SubUnit, LSU) og en liten subenhet (Small SubUnit, SSU). Spesielt den
lille subenheten er sveert konservativ, og anvendes derfor som viktig genetisk markgr ved fylogenetisk analyse av
organismer pa stor skala.

RNA: Ribosenukleinsyre avviker fra DNA ved at 5-karbon-sukkeret er ribose (ett oksygenatom ekstra) og at
basen tymin T er byttet ut med uracil U. Danner vanligvis enkeltkjeder og kommer i flere utgaver. Ribosomene er
bygd opp av ribosomalt r-RNA. DNA blir transkribert til budbringer m-RNA som sgrger for informasjon fra DNA
ut i cytoplasma hvor proteinsyntesen foregar. P& m-RNA vil sekvenser p& 3 og 3 baser (triplettene) kode for helt
bestemte aminosyrer. En bestemt aminosyre festes pa ett bestemt tilbringer t-RNA som har en eksponert
basetriplett som motsvarer en triplett p& m-RNA. Ved hjelp av ribosomene skjer syntesen av det proteinet den
aktuelle delen av DNA kodet for. — Tilsvarende i en bilfabrikk: bldkopien er DNA, samlebandet er m-RNA, arbeideren
er ribosomet, verktgyet er t-RNA, bildelene er aminosyrene og den ferdige bilen er proteinet. (Henry Ford anvendte
dette prinsippet lenge fgr Watson & Crick oppdaget strukturen pd DNA-molekylet.)
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Rikenes slektskap — tre
motstridende hypoteser,
eller én samlende?

Klaus Hgiland

Nulla regula sine exceptione
= ingen regel uten unntak

| den forrige artikkelen tok jeg opp gamle og nye
framstillinger av hvor mange riker de levende orga-
nismene kan deles opp i, og hva disse rikene har
inneholdt og inneholder. | denne artikkelen vil jeg
ta for meg noen av de hypotesene som er blitt
lansert for a forklare rikenes slektskap, dvs. deres
fylogeni. Jeg vil her konsentrere meg om de euka-
ryote rikene, og ikke ta opp noen av de mange
teoriene som er lansert for & forklare hvordan de
eukaryote organismene utvikla seg fra de prokary-
ote. Her bgr interesserte lese boka til Margulis &
Sagan (2002) og artiklene til Martin & Muller
(1998), Margulis et al. (2000) og Caetano-Anollés
(2002). Det eneste jeg vil nevne er at de aller fleste
er enige om at selve den eukaryote cella med
membran, cytoplasma og cellekjerne har funda-
mentale likheter med erkebakteriene og kan ten-
kes oppstatt fra disse (f.eks. Searcy et al. 1981).
Mitokondriene og plastidene stammer derimot fra
de ekte bakteriene.

Hvordan de ulike rikene av eukaryote organis-
mer er i slekt med hverandre, er et like hett tema.
Vi kan snakke om fire grunnhypoteser: (1) mito-

kondriehypotesen, (2) plastidhypotesen, (3) gen-
fusjonshypotesen og (4) den samlende hypote-
sen.

Mitokondriehypotesen

Mitokondriehypotesen (figur 1) virket mest lovende
pé begynnelsen av 1990-tallet og danner basis
for de fylogenetiske treerne som presenteres i
artiklene til Klaveness (1994) og Hgiland (1995).
Hypotesen som er oppsummert av Taylor (1999)
tar utgangspunkt i (1) at organismene i det bort-
gjemte riket (Archezoa) mangler mitokondrier fordi
de aldri har hatt det og derfor er opprinnelsen til
alle de andre eukaryote, og videre (2) at utseendet
til mitokondrienes cristae har stor betydning for
den fylogenetiske plasseringen av de gvrige rike-
ne. Den farste eukaryot var en mitokondrielgs orga-
nisme, ikke ulik dagens diplomonader eller para-
basalider som lever anaerobt, dvs. uten oksygen.
Ved a oppta respirerende bakterier, kunne de an-
vende oksygen til egen forbrenning. Disse bakte-
riene ble etterhvert til mitokondrier, som utvikla seg
i tre retninger (figur 1): (1) med diskoide cristae
(discicristae), (2) med rgrformete cristae (tubuli-
cristae) og (3) med flate cristae (platycristae). Mye
tyder pa at organismene med diskoide cristae er
de mest primitive av eukaryotene med mitokon-
drier, mens de med rgrformete eller flate cristae
er mer avledete. Vi finner visse interessante felles-
trekk innen rikene med henholdsvis rgrformete
og flate cristae. Flate cristae har det ragde riket,
planteriket inkludert grgnnalger og kransalger,
dyreriket inkludert krageflagellater, og soppriket

Forklaringer til begrep i denne artikkelen:

Ting som ikke er forklart her, er omtalt i teksboks i min forrige artikkel «To riker, tre riker, fem riker — rock’n roll!», her
kommer bare nye ting som trenger noe naermere utdyping.

Fykobiliner: Blatt (fykocyanobilin) eller radt (fykoerytrobilin) fargestoff i plastidene (kloroplastene) hos bl&-
grgnnbakterier og organismer i det rgde riket. Hos rgdalgene forekommer fykoerytrobilin sa rikelig at rgdfargen
overskygger det granne klorofyllet. Rgdfargen absorerer effektivt bla og grgnne lysstraler, som trenger dypest
ned i vannet. — Navnet fykobilin betyr «algegalle» og sikter til at fargestoffene er kjemisk i slekt med gallefargestoffer
(bilipigmenter).

Cristae: Mitokondriene er omgitt av en dobbelt membran. Den indre er fra den opprinnelige prokaryote endosym-
biotiske cella, den ytre er fra den eukaryote vertscella. (Helt tilsvarende som for plastidene.) Den indre membranen
er foldet p& ulike mater for & gke overflata slik at flest mulige respirasjonsseter kan utnyttes. Denne foldningen kan
sees i elektronmikroskopet som karakteristiske innbuktninger. Dersom innbuktingene sees som rette vegger
(oftest bare festet til en av kantene), er de flate (platycristae); dersom innbuktningene er mer eller mindre
uregelmessige og ofte vridde, er de rgrformete (tubulicristae); dersom innbuktningene har skiveformete utposninger,

er de diskoide (disicicristae). >
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inkludert algesopper. De tre «kronerikene» i fem-
rike-systemet har altsa alle flate cristae. Det er
ogsa i disse tre rikene vi finner de mest vellykkete
forsgkene pa & innta landjorda. En annen ting er
at alle organismer med primeaere plastider, dvs.
det rade riket og planteriket, har flate cristae. Rar-
formete cristae har de fleste rikene som tidligere
befant seg i protistriket i femrike-systemet, dvs.
det slimete riket, urdyrriket, alveolatriket og det gule
riket. Felles for disse er at de hovedsakelig er en-
cellete, med unntak av de store brunalgene (f.eks.
tang og tare) i det gule riket, og at de farst og fremst
lever i vann. Dersom de er fotoautotrofe, er plasti-
den sekundeer eller til og med tertieer.

Imidlertid er ikke mitokondriehypotesen like
mye i skuddet lenger. Fgrst og fremst viser det
seg tvilsomt om det i det hele tatt eksisterer na-
levende eukaryote organismer som er primaert mi-
tokondrielgse (Keeling 1998, Roger 1999, Tovar
et al. 2003). Siden hypotesen i store trekk bygger
pa at det bortgjemte riket aldri skulle ha hatt mito-
kondrier, kan mye av grunnlaget na vaere revet bort.
Martin & Mdller (1998) mener at opprinnelsen til
eukaryotene ikke kan sees uavhengig av endo-
symbiose med en respirerende, mitokondrielik-
nende organisme. Dette vil si at sjal de aller forste
eukaryote hadde mitokondrier eller i det minste
organeller som var i slekt med mitokondrier, noe
som stgttes av oppdagelsene til Tovar et al. (2003)
hos den tilsynelatende mitokondrielgse tarmfla-
gellaten Giardia. Imidlertid er diplomonadene
(med blant annet Giardia) og parabasalidene uan-
sett meget isolerte og star fortsatt basalt i de aller
fleste fylogenetiske framstillingene (Baldauf et al.

2000, Caetano-Anollés 2002, Baldauf 2003).
Sannsynligvis dreier det seg om sveert gamle for-
mer som opprinnelig hadde mitokondrier, men
som raskt mistet dem etterhvert som de tilpasset
seg til parasittisme eller mutualisme i tarmen hos
dyr. En annen ting som svekker mitokondriehypo-
tesen er at forekomsten av rgrformete og flate cris-
tae ikke er helt konsekvent fordelt. For eksempel
har svelgflagellatene (Cryptophyta) i det gule riket
flate cristae, ikke rgrformete som de «burde» ha
hatt (Klaveness 1994). | dyr fins det dessuten celler
med flate og celler med rgrformete cristae i ett og
samme individ (f.eks. hos mennesker). Det er bare
diskoide cristae som synes a veere knyttet til én
bestemt organismegruppe, diskoriket.

Plastidhypotesen

Plastidhypotesen (figur 2) ser pa fylogenien til alle
organismer som har kloroplaster og som derfor
oppfarer seg som planter, men tar ikke opp fylo-
genien til organismer som aldri har hatt kloroplas-
ter, f.eks. sopp og dyr. Riktigere — som hypotesens
navn — bgr vi si plastider, som betegner alle orga-
neller med bygning som kloroplaster, men som
ikke ngdvendigvis inneholder klorofyll (de parasit-
tiske plantene skjellrot og sniketrad har f.eks. plas-
tider som mangler klorofyll, det samme gjelder
ikke-grgnne plantedeler som rgtter og kronblad).
Derfor vil jeg heretter bruke denne betegnelsen.
Delwiche (1999) oppsummerer hvordan man kan
tenke seg de fotoautrotrofe organismene har er-
vervet plastider ved endosymbiose. Vi snakker om
primeere, sekundaere og tertiere plastider. De pri-
meere plastidene stammer fra prokaryote bla-

>>

Genfusjon: Sammensmelting mellom to gener som koder for to forskjellige proteiner slik at det syntesieres et
«dobbeltprotein» med saerpreg fra begge proteiner eller med helt nye egenskaper. Enkelte forskere hevder at
genfusjoner er sjeldne og konservative, og aldri kan reverseres — men ikke alle er like enige.

Karotenoider: Gule, oransje eller rgde pigmenter i ulike organismer. De er alltid tilstede som stgttepigmenter i
plastidene. Hos organismene i det gule riket er det s& mye karotenoider i plastidene (kloroplastene) at de overskygger
det granne klorofyllet. Karotenoidene hjelper til & absorbere lys (blatt og grent), og er ogsa effektive antioksidanter.
Eksempler pa karotenoider er de omtalte peridinin, fucoxantin og karoten. Karotenoider med ett eller flere oksy-
genatomer kalles xantofyller. Peridinin og fucoxantin tilhgrer disse.

Kleptokloroplaster: Kloroplaster som ikke er ervervet ved opprinnelig endosymbiose og som derfor ikke er
«medfgdte». De er tatt opp utenfra ved at alger er blitt slukt av vertsorganismen, men beholdt som funksjonelle
fotosyntetiserende symbionter. Fenomenet opptrer f.eks. hos enkelte fureflagellater og krageflagellater, samt i
noen vannlevende, virvellgse dyr.

Klorofyll: Grgnt fargestoff i plastidene, som da kan betegnes som kloroplaster. Alle fotoautotrofe eukaryote
organismer, i tillegg til blagrennbakterier, har klorofyll a, som er det eneste klorofyllet hos eukaryote som kan fange
opp fotoner (lyskvanter) og ga over i en eksitert tilstand, dvs. klorofyllet lades med lysenergi:

>>
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grennbakterier som den opprinnelige eukaryote
cella tok opp. Disse plastidene har to membraner,
innerst fra den prokaryote cella, ytterst fra den eu-
karyote. De sekundeere plastidene stammer fra
fotoautotrofe eukaryote organismer, grgnnalger
eller rgdalger, som er blitt tatt opp av ei ny eukaryot
celle. Slike plastider har oftest flere enn to mem-
braner. Ved evolusjonen er mitokondriene og cel-
lekjernen i den sekundaere plastiden blitt redusert.
Dersom en organisme med sekundeer plastide
atter en gang blir tatt opp av en fremmed eukaryot
organisme, snakker vi om tertiger endosymbiose.
En analogi finner vi i russiske matrjosjka-dokker
hvor vi putter ei dokke inni ei anna.

Primaer endosymbiose finner vi i det rade riket
og planteriket (figur 2). Det rgde riket har plastider
som inneholder klorofyll a, rgde eller bla fykobiliner
(derav navnet Biliphyta) og gule karotenoider. Det
rade riket bestar av to temmelig ubeslektete grup-
per; «bldalger» (Glaucophyta) og rgdalger (Rhodo-
phyta), og er (kunstig?) sammenfattet p& grunn av
likhet i klorofyll og fykobiliner (Hausmann et al.
2003). «Blaalgene» er encellete og kan ha flagel-
ler. Deres plastider er sveert like blagrannbakterier,
og de har til og med rester av den opprinnelige
celleveggen i behold. De er sjeldne og lever i fersk-
vann. Rgdalgene er bade encellete og flercellete
og mangler alltid flagell. De dominerer i kystneere
farvann, og har tilpasset seg relativt dypt vann.
Planteriket har plastider som inneholder klorofyll
a og b og gule karotenoider, men ikke fykobiliner.
I motsetning til det rade riket har planteriket inntatt
landjorda, med kransalgene som fortroppen til le-
vermosene (Qiu et al. 1988) og videre til de andre

mosene og til slutt karplantene. Det vi derimot ikke
er sikre pa, er om den primaere endosymbiosen
med en blagrgnnbakterie skjedde én eneste
gang, eller to eller tre uavhengige ganger. Delwi-
che (1999) tar utgangspunkt i at den primaere en-
dosymbiosen skjedde én gang, og at «bldalge-
ne», rgdalgene og grgnnalgene har felles opphav
og utgjar det fylogenetikerne kaller ei monofyletisk
gruppe. (Begrepene monofyletisk, polyfyletisk og
parafyletisk er omtalt av Wesenberg (2003) i en
tidligere artikkel i Blyttia.) Da kan vi snakke om ei
bla, red og grenn grein med felles stamme (figur
2). Jeg har imidlertid ikke sett noen overbevisende
argumenter for hvorfor disse tre gruppene skulle
veere neer beslektet. Egentlig er «blaalgene», rad-
algene og grennalgene sveert forskjellige, ogsa
hva plastiden angdar, noe som Delwiche (1999)
innrgmmer. Vi kan derfor like godt tenke oss tre
uavhengige primeere endosymbioser med tre for-
skjellige blagrennbakterier; med klorofyll a og ho-
vedsakelig fykocyanobilin (blatt fykobilin) som gir
«bldalger», med klorofyll a og bade fykocyanaobilin
og fykoerytrobilin (radt fykobilin) som gir radalger,
og med klorofyll a og b og uten fykobiliner som gir
grgnnalger. Da er i sa fall de bla, rade og granne
greinene polyfyletiske eller i beste fall parafyletis-
ke. — Siste ord er neppe sagt!

Nar det gjelder den sekundeere endosymbio-
sen, ser Delwiche (1999) for seg ei utvikling langs
to linjer, den «granne» og den «rgde» (den «bla»
har ikke deltatt her) (figur 2). La meg ta den grgnne
forst, da denne omfatter feerrest organismer: Hos
de meget ubeslektete algene «amgbealgene»
(Chlorarachniophyta) (i urdyrriket) og gyealgene

>> [Klorofyll a] + hv — [klorofyll a]*

der [klorofyll a] er ett molekyl av stoffet, hv er ett foton (v er frekvensen og h er Plancks konstant), * betegner den
eksiterte (ladete) tilstanden av stoffet. Denne eksitasjonsenergien kan brukes til & spalte vann, samtidig som
klorofyll a gér tilbake til normaltilstanden:

2H,0 5 4H +4e +0,

De frigjorte elektronene (e”) og protonene (H*) brukes i fotosyntesen til & lage engergirike forbindelser (ATP og
NADPH). — Oversiktig omtalt av @degard (1987).

Klorofyll b, c og d er stgttepigmenter som hjelper med & absorbere lys, men kan ikke igangsette selve fotosyntesen.
Forskjellige statte-klorofyller fins i ulike grupper av fotoautotrofe eukaryote organismer og har stor systematisk
betydning.

Monofyletisk, polyfyletisk og parafyletisk: Fylogenetiske termer som er forklart av Wesenberg (2003) i en
tidligere artikkel i Blyttia — se denne.

Sgstergruppe: | et fylogenetisk tre vil to grupper som springer ut fra samme punkt (alts& har samme opprinnelse)
veere sgstergrupper. Samtidig vil de vaere monofyletiske. Motsatt vil sgstergrupper ikke veere polyfyletiske eller
parafyletiske.
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(Euglenophyta) (i diskoriket) fins det grgnne plasti-
der som stammer fra grgnnalger. | «xamgbealge-
ne» (som naermest minner om grgnne amgber)
har de grgnne plastidene til og med en liten rest
av kjernen i behold — en nukleomorf — noe som
bgr overbevise skeptikerne om at iallfall xkamgbe-
algenes» plastider har veert eukaryote.

Den rgde linja er mer omfattende, og mer inter-
essant: Alle alger som har sekundeer plastide som
har veert en rgdalge har klorofyll a og c. Endosym-
biosen har enten foregatt ved at en hittil ukjent
radalge med bade klorofyll a og ¢ har entret den
eukaryote morcella, eller ved at klorofyll ¢ har opp-
statt etter endosymbiosen. (Vi har ikke fatt noe
endelig svar.) Videre har plastiden i de aller fleste
tilfellene mistet fykobilinene, men til gjengjeld fatt
rikelig med gule til brune karotenoider som over-
skygger grgnnfargen. Alle gule, brune eller gul-
grgnne alger opptrer langs den rgde linja. Muligens
har endosymbiosen skjedd tre uavhengige gan-
ger: (1) De kanskje enkleste er svelgflagellatene
(Cryptophyta). Deres plastide inneholder klorofyll
a og ¢, men ogsa fykobiliner, og i tillegg fins en
nukleomorf. Svelgflagellatenes plastide minner
med andre ord sterkt om en rgdalge, med unntak
av klorofyll c. (2) Dernest kommer ei stor gruppe
som sammenfattes under navnet stramenopiler
(Stramenopila eller Heterokonta). Disse karakte-
riseres ved at flagellatstadiene har to ulike flageller
(heterokonte), der én av dem er héaret (flimmerfla-
gell) og rettet forover, den andre glatt (piskeflagell)
og rettet bakover, eller bare én flagell som er haret
og rettet forover. Her mangler plastidene fykobili-
ner, men har klorofyll a og ¢ og rikelig med gule til
brune karotenoider. Vi finner gullalgene (Chryso-
phyta), brunalgene (Phaeophyta), kiselalgene (Ba-
cillariophyta) og gulgrannalgene (Xanthophyta). (3)
Til slutt kommer ei gruppe algeflagellater som har
to glatte flageller som er rettet forover, i tillegg til et
vedheng (haptonema). Dette er svgpeflagellatene
(Haptophyta), hvor kalkflagellatene (Coccolitho-
phorales) er viktige. Plastiden minner her fullsten-
dig om den vi finner hos stramenopilene. Sjgl om
de tre gruppene, svelgflagellater, stramenopiler
og svepeflagellater, innbyrdes er ulike i bygning,
forenes de blant annet ved & ha sekundeer plastide
som opprinnelig har veert en rgdalge (Delwiche
1999, Tengs et al 2000, Stechmann & Cavalier-
Smith 2002, Yoon 2002, Baldauf 2003), og de ut-
gjer sammen med noen heterotrofe grupper det
gule riket (Chromista) (Baldauf 2003).

Hvis det gamle protistriket er rock’n roll, sa er
alveolatriket breakdance, for na tar det helt av! Det-

te riket bestar av tre karakteristiske grupper: flim-
merdyr (Ciliophora), sporedyr (Apicomplexa) og
fureflagellater (Dinoflagellatae). Flimmerdyr har
trolig aldri hatt plastider, s de forlater vi na. Spore-
dyr kommer vi straks tilbake til. La meg derfor farst
presentere fureflagellatene: Dette er relativt store
flagellater som enten er nakne eller dekket med
et panser av cellulose. Mange arter er viktige i ha-
vets planteplankton. De kan gi morild, og de kan
av og til farge vannet magrkergdt. Noen er giftige.
Andre mangler plastider og lever som dyr. Fure-
flagellatene er mestere i endosymbioser over det
primaere stadium. Delwiche (1999) og Tengs et
al. (2000) introduserer minst tre ulike endosymbi-
oser, to sekundeaere og én tertiger (figur 3). (1) De
kan ha tatt opp en rgdalge. Disse har en plastide
som minner om dem vi finner hos f.eks. brunal-
gene og gullalgene. (2) De kan ha tatt opp en
grgnnalge. (3) De kan ha tatt opp en svgpeflagellat
som igjen har tatt opp sin plastide ved sekundaer
endosymbiose. Da far vi en tertizer endosymbiose.
| fglge Delwiche (1999) kan vi ved hjelp av kjemien
til karotenoidene finne ut hva slags endosymbiose
vi har foran oss. Dersom en fureflagellat inneholder
peridinin, er det sekundaer endosymbiose med
en rgdalge. Dersom den inneholder karoten, er
det sekundeer endosymbiose med en grgnnalge.
Og dersom den inneholder fucoxantin, er det terti-
eer endosymbiose med en svgpeflagellat. Men det
slutter ikke her. Noen fureflagellater har en plastide
som er identisk med en kiselalge, andre har en
plastide som er identisk med en svelgflagellat.
Men her viser det seg at det dreier seg om alger
som er blitt tatt opp direkte fra omgivelsene, altsa
ikke ervervet fra «fadselen» av. Disse «kleptokloro-
plastene» er sammenliknbare med de algene
som visse svamper, nesledyr eller flatmarker tar
inn i seg og utnytter — nger sagt som «dyriske lav».

Sporedyra (Apicomplexa) er sgstergruppe til
fureflagellatene (f.eks. Baldauf 2003), men de er
sveert ulike disse. Dette er encellete, urdyrliknende
organismer som parasitterer bade virvellgse dyr
og virveldyr. Mange er beryktet for a forarsake farlige
sjukdommer, spesielt seriemorderne malariapa-
rasittene Plasmodium spp., som vertsveksler mel-
lom malariamygg og menneske. Hos de fleste
sporedyr, f.eks. malariaparasittene, er det pavist
en plastide, som riktignok mangler klorofyll, men
som kanskje stammer fra en grgnnalge (Kdhler
et al. 1997, Delwiche 1999). Interessant er at den-
ne sekundeere plastiden er livsngdvendig for spo-
redyra, og den kan derfor veere skyteskive for fram-
tidas medisiner mot malaria. Fordi plastider ikke
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fins i dyreriket, vil medikamenter som spesifikt an-
griper disse, teoretisk ikke skade vertsorganis-
mene. Sa dette viser at akademiske studier av
fylogeni og evolusjon kan avfgde viktige praktiske
oppdagelser. Hvem sa at grunnforskning ikke lgn-
ner seg?

Genfusjonshypotesen
Genfusjonshypotesen tar utgangspunkt i en en-
kelt begivenhet; sammensmeltingen (fusjonen)
mellom to gener som koder for henholdsvis enzy-
mene dihydrofolatreduktase (DHFR) og tymidy-
latsyntase (TS). Stechmann & Cavalier-Smith
(2002) demonstrerer at de eukaryote organisme-
ne kan deles i to grupper. Dyreriket, soppriket og
det slimete riket har disse to genene atskilt, slik at
de koder for hvert sitt protein med den forngdne
enzymfunksjonen, DHFR eller TS henholdsvis. Al-
le de andre eukaryote, f.eks. planteriket, det gule
riket, og til og med det bortgjemte riket, har disse
to genene smeltet sammen slik at de koder for ett
eneste protein med begge enzymfunksjonene
(DHFR-TS). Det er verdt & nevne at hos de proka-
ryote er disse to genene atskilt. Dette far Stech-
mann & Cavalier-Smith (2002) til & hevde at DHFR-
TS-fusjonen er en avledet karakter hos eukaryot-
ene, noe som ogsa stettes av andre forskere (se
Baldauf 2003) (se figur 4).

Dersom vi skal velge & legge vekt pa denne
ene karakteren, far vi en fylogeni som naermest
snur treet opp ned (Baldauf 2003). Det er imidlertid
sunt & veere skeptisk til & la én eneste karakter fa
sa avgjgrende betydning. Kanskje er det heller
bedre a la den inngd som element i en starre
helthetsvurdering. Vi kan dessuten godt tenke oss
at genfusjonen farst oppstar, for sd a brytes pa
nytt i greina som gir opphav til dyreriket og soppri-
ket. | sa fall opprettholdes den opprinnelige fylo-
genien. Men genfusjonshypotesen gir slett ikke
noe uinteressant fylogenetisk tre. Hovedskillet her
gar mellom dyreriket og soppriket pa den ene sida
og de andre eukaryotene pa den andre. Dette vil i
sa fall vaere et eldgammelt skille, noe som stattes
av at dyreriket geologisk sett er gammelt, og iallfall
gar tilbake til over 565 millioner ar (@verste pre-
kambrium) (Gould 1993, Narbonne & Gehling
2003). Dyreriket og soppriket kalles til sammen
Opisthokonta, noe som sikter til at flagellatstadie-
ne (f.eks. kjgnnceller og zoosporer) har én glatt
flagell som er rettet bakover (Cavalier-Smith 1987).
Det bortgjemte riket, diskoriket, urdyrriket, det rgde
riket, planteriket, det gule riket og alveolatriket grup-
peres sammen i Bikonta. Bikonta betyr to flageller,

og sjgl om slett ikke alle rikene har dette (noen
har flere flageller, andre én flagell, og atter andre
mangler flagell), hevdes det at stamformen til alle
disse rikene hadde to flageller (Stechmann & Ca-
valier-Smith 2002, Cavalier-Smith 2003, Cavalier-
Smith & Chao 2003). Det slimete riket, som heller
ikke har DHFR-TS-fusjonen, blir vanligvis sett pa
som sgstergruppe til Opisthokonta (Baldauf et al.
2000, Lang et al. 2002, Baldauf 2003, Cavalier-
Smith 2003, Stechmann & Cavalier-Smith 2003).
Verken hos Opisthokonta eller det slimete riket
forekommer fotoautotrofi (med unntak av noen fa
krageflagellater med kleptokloroplaster, se Chris-
tensen (1966)). Alle fotoautotrofe organismer sam-
les i Bikonta. Grovt kan vi si at genfusjonshypote-
sen deler treet i ei grein som spesialiserer seg til
heterotrofi, og ei anna som spesialiserer seg til
fotoautotrofi. De hgyerestdende dyra og soppene,
og de hgyerestdende plantene troner gverst pa
hver av greienene.

Mens plastidhypotesen lar seg godt innpasse
i genfusjonshypotesen, bryter mitokondriehypote-
sen fullstendig sammen. Mitokondrier med flate
cristae opptrer i begge hovedgreinene i gen-
fusjonsfylogenien. Mitokondrier med rgrformete
cristae opptrer hovedsakelig i Bikonta, men ogsa
i det slimete riket. Bare organismene med diskoide
cristae forenes fortsatt i diskoriket, som dessuten
slutter seg til det bortgjemte riket (Stechmann &
Cavalier-Smith 2002, Cavalier-Smith 2003, Cava-
lier-Smith & Chao 2003).

Den samlende hypotesen

Den samlende hypotesen kan oppsummeres i
det fylogenetiske treet som presenteres i over-
siktsartikkelen til Baldauf (2003). Her er vi apne
for i det minste to av de andre hypotesene: (1)
Mitokondriehypotesen med vektlegging av det
bortgjemte riket som det mest primitive, riktignok
med innrgmmelse av at ogsa dette rikets orga-
nismer kan ha hatt mitokondrier. (2) Genfusjons-
hypotesen med vektlegging av hovedskillet mel-
lom dyreriket/soppriket og det slimete riket pa én
side og resten av rikene pa den andre. Ser vi pa
treet fra oven, kan vi peke pa to alternative ratter
(figur 5). Den ene rota lar det bortgjemte riket ut-
gjare sgstergruppe til resten av de eukaryote. Dette
vil da veere tilneermet den tradisjonelle mitokon-
driehypotesen, med unntak av at flate cristae vil
ha oppstétt to uavhengige ganger: i greina som
gir opphav til dyreriket og soppriket, og i greina
som gir opphav til det rgde riket og planteriket. Det
er heller ingen ting i vegen for at rarformete cristae
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Figur 1. Skjematisk framstilling av mitokondriehypo-
tesen slik den f.eks. settes opp av Taylor (1999). Den
tar utgangspunkt i ei opprinnelig eukaryot celle uten
mitokondrier (og plastider). Hypotesen hevder at orga-
nismene i det bortgjemte riket (Archezoa) aldri har hatt
mitokondrier. De mest primitive eukaryotene med mito-
kondrier er sannsynligvis organismer i diskoriket (Disci-
cristata), hvor mitokondriene har cristae med skivefor-
mete (diskoide) utposninger. Herfra kan man tenke seg
to evolusjonslinjer: én som farte til mitokondrier med
rgrformete (tubulate) cristae, og ei anna som farte til
mitokondrier med flate (platy-)cristae. Den farste linja
ga organismer som hovedsakelig er encellete urdyr
eller alger med sekundeere plastider. Den andre linja ga
hva vi kan kalle «kronerikene», flercellete dyr og sopper,
og planter (og alger) med primeere plastider. Det er i
denne linja vi finner organismer som har inntatt land-
jordai stor skala. Den stiplete linja antyder at organis-
mene i det bortgjemte riket kan ha oppstétt ved reduksjon
av mitokondriene — et synspunkt som n virker & veere
riktigst. (Tegning og arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 2. Skjematisk oversikt over plastidhypotesen
slik den f.eks. framstilles av Delwiche (1999). Den
konsentrerer seg om organismer som inneholder plastider
o0g oppfarer seg som «planter». Vikan se for oss tre
linjer: (1) Dersom en eukaryot organisme tar opp en
blagrennbakterie med klorofyll a og bla fykobiliner, far vi
«bldalger» (Glaucophyta). «Blaalgene» har ikke gitt opp-
hav til sekundzere evolusjonslinjer. (2) Dersom en eu-
karyot organisme tar opp en blagrennbakterie med
klorofyll a og bla og rade fykobiliner, far vi en redalge
(Rhodophyta). «Blaalgene» og radalgene kan slas sam-
men til det rade riket (Biliphyta), som karakteriseres
ved at plastidene inneholder bare klorofyll a samt fyko-
biliner. Radalgene har gitt opphav il ei manifest sekundaer
evolusjonslinje, det gule riket (Chromista). (3) Dersom
en eukaryot organisme tar opp en blagrannbakterie med
klorofyll a og b, uten fykobiliner, far vi en grennalge
(Chlorophyta), som danner evolusjonaer basis for de
hayere plantene. Grannalgene, kransalgene og de hay-
ere plantene utgjer det moderne planteriket (Plantae).
Grgnnalgene har ikke gitt opphav til mange sekundeere
evolusjonslinjer, med unntak av noen spredte opptredener
hos gyealgene (Euglenophyta) i diskoriket (Discicristata)
og «amgbealgene» (Chlorarachniophyta) i urdyrriket
(Cercozoa). (Tegning og arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 3. Skjematisk framstilling av tre ulike endosym-
bioser fra eni utgangspunktet dyreliknende fureflagellat,
slik Delwiche (1999) og Tengs et al. (2000) tenker seg
dem. Plastiden som oppstar kan veere: (1) Sekundaer
fraen grannalge og inneholde klorofyll a og b og karoten.
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(2) Sekundeer fra en rgdalge og inneholde klorofyll a og

c og peridinin. (3) Terticer fra en svapeflagellat og inne-
holde klorofyll a og ¢ og fucoxantin. (Tegning og arran-
gement, Klaus Hgiland.)

Figur 4. Skiematisk framstilling av genfusjonshypotesen
slik den blir oppstilt av Stechmann & Cavalier-Smith
(2002). Den tar utgangspunkt i sasmmensmeltingen (fu-
sjonen) mellom to gener som koder for henholdsvis
enzymene dihydrofolatreduktase (DHFR) og tymidy-
latsyntase (TS). De eukaryote organismene kan deles
ito hovedgrupper mht. denne fusjonen. Dyreriket, sopp-
riket og det slimete riket har disse to genene atskilt, slik
at de koder for hvert sitt protein med den forngdne en-
zymfunksjonen, DHFR eller TS henholdsvis. Alle de
andre eukaryote, f.eks. planteriket, det gule riket, og til
og med det bortgjemte riket, har disse to genene smeltet
sammen slik at de koder for ett eneste protein med
begge enzymfunksjonene (DHFR-TS). Det er verdt &
nevne at hos de prokaryote er disse to genene atskilt.
Derfor oppfattes DHFR-TS-fusjonen som en avledet
karakter hos eukaryotene. (Tegning, fotografi og arran-
gement, Klaus Hgiland.)

Figur 5. Alle treers far? — Skjematisk framstilling av den
samlende hypotesen slik man kan avlede den fra artik-
kelen il Baldauf (2003). Den samlende hypotesen legger
ikke s mye vekt pa & identifisere slektskap mellom de
ulike rikene, og det fylogenetiske treet har derfor tydelig
stierneform. Snutetute peker pa to ratter: Den ene mel-
lom det bortgjemte riket (Archezoa) og resten av de
eukaryote rikene, som mitokondriehypotesen antyder.
Den andre mellom triumviratet det slimete riket (Amoe-
bozoa), dyreriket (Animalia) og soppriket (Fungi), og
resten av de eukaryote rikene, som genfusjonshypote-
sen antyder.—Organismene er som fglger: tarmflagella-
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dyreriket, og red fluesopp Amanita muscaria for soppriket. (Tegninger, fotografier og arrangement, Klaus Hgiland, med unntak av
poredyret som er illustrasjon fra Alfred Brehm, Dyrenes liv, Gyldendal Norsk Forlag, 1929.)

kan ha veert mer opprinnelige enn flate. Den andre
rota lar dyreriket, soppriket og det slimete riket
utgjere sgstergruppe til det bortgjemte riket, dis-
koriket, urdyrriket, alveolatriket, det gule riket, det
rgde riket og planteriket. Den samlende hypotesen
legger ikke sa mye vekt pa a identifisere slektskap
mellom de ulike rikene, og det fylogenetiske treet
har derfor tydelig stjerneform, med unntak av grein-
parene som leder til henholdsvis dyreriket/sopp-
riket, det rgde riket/planteriket og alveolatriket/det
gule riket (figur 5).
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| begynnelsen var
bakteriene

Klaus Hgiland
Biologisk institutt, PB 1066 Blindern, NO-0318 Oslo
klaus.hoiland@Dbio.uio.no

Den foregdende artikkelen gjennomgikk ulike hy-
poteser for hvordan de eukaryote rikene innbyrdes
er i slekt og kan ha utvikla seg fra hverandre. To
ting ble derfor bevisst forbigatt; omtale av de pro-
karyote rikene og de hypotesene som er blitt fram-
lagt for & forklare hvordan eukaryote celler kan ha
oppstatt fra prokaryote.

Margulis & Schwartz (1997) skriver: «Bakterie-
ne har en urgammel og aristokratisk historie.»
Det er lett & dele dette synet. De eldste fossilene
som med noenlunde sikkerhet kan identifiseres
som levende organismer er 3,5 milliarder ar gam-
le strukturer dannet av fordums bakterier i opprin-
nelig undersjgisk lava i Sar-Afrika (Furnes et al.
2004). | 1,4 milliarder ar levde det utelukkende
prokaryote organismer pa Jorda, hvilket tilsvarer
40 % av den Kkjente tida det har eksistert liv pa
planeten! Denne artikkelen skal ta for seg disse
organismene (figur 1), men farst ma vi innom ei
gruppe som de fleste av oss oftest ogsa tenker
pa nar det snakkes om bakterier...

«Rike» virus — Vira

Et virus bestar av et DNA- eller RNA-molekyl omgitt
av en proteinkappe, samt en tilstrekkelig mengde
enzymer som gjgr at det kan angripe ei celle (figur
2). Ved a snike seg inn i cellas genetiske meka-
nisme, tvinger det cella til & kopiere nye viruspar-
tikler. Kort sagt: virus formerer seg ikke, men blir
formert! De har verken stoffskifte eller apparat til
replikasjon av gener, de kan danne krystaller (en
egenskap de deler med mineralriket!), men de
kan — dessverre for oss — mutere (noe vi alle far
vite nar det trues med nye typer influensa, SARS
og fuglevirus). Et rabiesvirus, f.eks., inneholder
nok genetisk informasjon til fglgende: infiser, infil-
trer, kopier, multipliser, lag proteinkappe og enzy-
mer, tving hunden til & produsere mer spytt, treng
ut i spyttet og gjgr hunden tilslutt gal slik at den
kan bite et nytt dyr og gi avkommet (dvs. de nye
virusene) et nytt hjem. En ufattelig komplisert opp-
gave til & vaere en partikkel av neermest molekylaer
starrelse. Men til dette trengs likevel ikke mer enn
8-12 gener. Virus — f.eks. meslingeviruset — opp-

viser dessuten kompliserte epidemiologiske
mgnstre, slett ikke ulikt andre parasittiske orga-
nismer (Bjgrnstad et al. 2002).

En teori gar ut pa at de ulike virusene er mer i
slekt med genene til vertsorganismene enn til an-
dre virus, og at de rett og slett er «gener pa avve-
ger». Virus kan derfor ikke settes opp pa greinene
pa livets tre og utgjgr knapt noe rike. Om virus er
levende eller ikke, er et mer filosofisk enn biologisk
problem. A tro at de er «levende fossiler» fra livets
opprinnelse, den gang det bare var nukleinsyrer
0g protein i ursuppa, er biologiske gnskedrgmmer
pa linje med grenne menn pa Mars...

Grovt sett kan vi dele virus inn i: DNA-virus
(f.eks. koppevirus, herpesvirus, samt de fleste bak-
teriofagene), DNA eller RNA baklengs transkri-
berende-virus (f.eks. HIV, hepatitt B-virus og noen
plantevirus) og RNA-virus (f.eks. influensavirus,
forkjglelsesvirus, kusmavirus, meslingevirus, ebo-
la-virus, poliovirus, rabiesvirus, munn- og klauv-
sjuke-virus, samt de fleste plantevirus). | tillegg
kommer viroider som rett og slett er nakne RNA-
molekyler og som kan gi alvorlige sjukdommer
pa planter, og prioner som er proteinmolekyler og
som kan forarsake kugalskap og Creutzfeldt-Ja-
kobs sjukdom. Viroider og prioner er sa enkelt
bygd at de star pa grensa til & veere kjemikalier.
Prioner kan godt karakteriseres som proteiner
som «har flippet over» til en annen struktur enn
den normale, og som kan overfgre denne gdeleg-
gende strukturen til andre proteiner naer sagt som
et ras av dominobrikker (se Hessen 2003). (For
dem som gnsker mer informasjon om virus se
nettsida: http://life.anu.edu.au/viruses/)

Livets tre domener

Tabell 1 gir oversikt over noen av de viktigste egen-
skapene som skiller de tre domenene, dersom vi
velger a falge synspunktene til Woese et al. (1990).
Det er minst to argumenter som taler for & opprette
tre domener: (1) Forskjellene bergrer ytterst kon-
servative karakterer knyttet til basale funksjoner
hos levende organismer, f.eks. ribosomer (som
star for proteinsyntesen), lipider (som bygger opp
membransystemene), kromosomenes form, og
assosierte proteiner med DNA. Disse forskjellene
ma ha oppstatt sveert tidlig i livets utvikling. (2)
Tidsestimater for nar de ulike domenene oppsto
er 3,5 milliarder ar for Bacteria, 2,7 milliarder ar
for Archaea og 2,1 milliarder ar for Eukarya (Gould
1993). Vi snakker altsa om grupper som skilte lag
langt tilbake i prekambrium og som derfor har hatt
en evolusjon som er like lang. Argumentene for
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bare to domener, prokaryote og eukaryote, er mer
pragmatiske (Margulis & Schwartz 1997, Margulis
et al. 2000, Mayr 1998) eller basert pa relativt intri-
kate biokjemiske og fylogenetiske betraktninger
(Cavalier-Smith 2002). Og det skal innrgmmes at
det er praktisk vanskelig & skille de prokaryote
bakteriene fra de prokaryote erkebakteriene, og at
de morfologisk er sveert like. Mot dette taler at klas-
sifikasjonen av organismer som utelukkende kan
studeres i kraftige mikroskop, ikke bare kan basere
seg pa morfologi; ultrastruktur, biokjemi, fysiologi
og genetikk ma tillegges en vel sa stor betydning.
Og her skiller bakterier og erkebakterier seg like
mye fra hverandre som de skiller seg fra de euka-
ryote.

Bakterieriket — Eubacteria

Bakterieriket er det eldste og mest diverse og indi-
vidrike av alle rikene (figur 3). De eldste relativt
sikre fossilene er som sagt 3,5 milliarder ar gamle
(Furnes et al. 2004). Sjgl om bakteriene er sma
for vare gyne, har de likevel et spenn fra 0,1 pm til
0,75 mm, hvilket er en lineeer starrelsesfaktor pa
7500, dvs. 10 ganger mer enn pattedyr (blahval/
liten dvergspissmus). Viktigere er at de har en
spennvidde i biokjemiske og fysiologiske proses-
ser som langt overgar de eukaryote. Hele fire ba-
sale mater & ta opp nzering pa er representert: (1)
fotoautotrofi med lys som energikilde og karbon-
dioksid som karbonressurs; (2) kjemoautotrofi
med uorganiske kjemiske forbindelser (f.eks. svo-
vel-, nitrogen- og jernforbindelser) som energikil-
de og karbondioksid som karbonressurs; (3) foto-
heterotrofi med lys som energikilde og organiske
forbindelser som karbonressurs; og (4) kjemo-
heterotrofi (oftest bare kalt heterotrofi) med orga-
niske forbindelser som bade energikilde og kar-
bonressurs. Bare bakterier (og erkebakterier) grei-
er & utfgre kjemoautotrofi og fotoheterotrofi. Ikke
nok med det, hos bakteriene (men ikke erkebak-
teriene) er det to typer fotoaktivt klorofyll: klorofyll a
og bakterieklorofyll (de andre klorofylltypene, f.eks.
b og c, deltar ikke aktivt som oppfanger av fotoner
i fotosyntesen) (Niklas 1997). Klorofyll a fins hos
de fotoautotrofe blagrennbakteriene (Cyanobac-
teria) (figur 3), som er den eneste gruppa av bak-
terier som utfgrer normal plante-fotosyntese ved
at vann — elektrondonoren — spaltes i oksygen,
protoner og energirike elektroner. Bakterieklorofyll
fins hos bade fotoautotrofe og fotoheterotrofe bak-
terier, som utfgrer fotosyntese ved & anvende hy-
drogensulfid, tiosulfat, hydrogen eller organiske
forbindelser som elektrondonor. Mens blagrgnn-

bakterier med klorofyll a danner ei monofyletisk
gruppe, opptrer bakterier med bakterieklorofyll i
minst fire ulike fylogenetiske linjer. De viktigste er
purpur svovelbakterier, purpur ikke-svovelbakterier,
grgnne svovelbakterier og filamentgse grgnne
ikke-svovelbakterier. Det er videre verdt & nevne at
ingen eukaryote fotoautotrofe organismer (alger
sa vel som hgyere planter) greier noe annet enn
fotosyntese med utgangspunkt i klorofyll a, lik bla-
grennbakteriene (som jo plastidene stammer fra).

De fgrste organismene med fotosyntese opp-
sto sveert tidlig, kanskje allerede for over 3 milliar-
der ar siden. Pa grunn av at atmosfeeren til & be-
gynne med ikke inneholdt oksygen, var den redu-
serende. Forholdene |4 trolig godt til rette for bak-
terier som anvender hydrogensulfid eller hydrogen
som elektrondonor. De eldste fotosyntetiserende
organismene hadde sannsynligvis bakteriekloro-
fyll. Hos blagrgnnbakteriene (og de fotoautotrofe
eukaryotene) bestar fotosynteseapparatet av to
fotosystem, | og Il (figur 4). Hos bakteriene med
bakterieklorofyll fins bare fotosystem | eller 11, ikke
begge. Fotosynteseapparatet til blagrannbakteri-
ene kan tenkes oppstétt ved at to fotoautotrofe bak-
terier med hvert sitt system smeltet sammen (Nik-
las 1997). Dette dobbeltsystemet er sa effektivt at
det kan anvende vann, som er en atskillig mer
paholden elektrondonor enn hydrogensulfid eller
hydrogen, men som til gjengjeld er langt rikeligere.
For 2,8-2,4 milliarder ar siden fikk Jordas atmo-
sfeere 1-2 % av navaerende oksygenmengde (21
%) (Niklas 1997). Perioden fra 2,5 milliarder til
570 millioner ar siden kan kalles blagrennbakte-
rienes eera. Denne farste «vegetasjonen» finner
vi fossiler av i form av stromatolitter, konsentriske
til lagdelte formasjoner i kalkstein eller dolomitt
(figur 3). Dette kommer av at kalkpartikler og slam
bunnfelte seg oppa mattene av blagrgnnbakterier.
Nar partikkellaget ble s& tjukt at blagrannbakteri-
ene ikke lenger kunne drive fotosyntese, beveget
de seg opp mot lyset og dannet ei ny matte som
sa kunne bunnfelle nye partikler osv. (Gould 1993).
Slik bygget de lagdelte stromatolittene seg opp. |
seinprekambriske lag i Norge, f.eks. i Finnmarks
dolomittformasjoner, kan vi finne fine stromatolitter
(figur 3).

Blagrennbakterienes effektive fotosyntese ba-
net trolig veg for de fgrste eukaryote organismene
med mitokondrier, siden mitokondriene innehol-
der det biokjemiske apparatet som skal til for a
takle fritt oksygen og utnytte dette til nedbrytning
av organiske stoffer under dannelse av energirike
forbindelser (respirasjon). Og sjgl om blagrenn-
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Figur 1. De prokaryote organismene omfatter to riker:
. bakterieriket (Eubacteria) og erkeriket (Archaebacteria).
Disse er sa forskjellige at de ofte plasseres to ulike domener,
E henholdsvis Bacteria og Archaea, sidestilt med domene
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Eukarya (eukaryotene). De eukaryote organismene opp-
fattes vanligvis som oppstatt fra begge typene av proka-
ryote. Genetisk star erkebakteriene naermest, noe som
framgér av det avhildete treet. (Tegning, fotografi og arran-
gement, Klaus Hgiland.)

Figur 2. Virus kan knapt kalles levende, sjgl om de deler
visse egenskaper felles med levende organismer, f.eks.
nukleinsyrene DNA eller RNA og proteiner. Nar et virus
angriper ei celle, sprgytes DNA eller RNA inn i cella,
mens proteinkappen blir igjen utapa. Virusets nukleinsyrer
tvinger cella til & produsere nye viruspartikler. Nér cella er
gdelagt, slipper de nye virusene ut, klar til & angripe friske
celler. | enkelte tilfeller hektes virusets nukleinsyre pa
vertscellas eget DNA og blir liggende latent. HIV (human
immuno-deficiency virus), som er et baklengs transkri-
berende virus, inneholder RNA, men i vertscella tilbake-
transkriberes det til DNA som sé hekter seg pa cellas eget
DNA. AIDS bryter farst ut nér dette latente DNA begynner
atranskriberes til HIV-RNA som deretter produserer nye
HIV. — Snutetute er angrepet av et ukjent DNA-virus — de
fleste virus som forarsaker sjukdommer pa mennesker og
dyr er RNA-virus. Koppeviruset Variola major er derimot
et DNA-virus. Til venstre en gammel «Kokoppe-Indpod-
nings-Attest» fra 1899. Fer i tida vaksinerte man motkopper
ved &innpode kukopper, dvs. Vaccinia-virus. Denne sjuk-
dommen angriper storfe, men gir bare en lett reaksjon hos
mennesker. Reaksjonen er imidlertid sterk nok til atim-
munapparatet vekkes, og samtidig gir beskyttelse mot
kopper. Ordet vaksinasjon kommer av latin vacca som
betyr ku. (Tegning, fotografi og arrangement, Klaus
Hgiland.)

Figur 3. Bakterieriket (Eubacteria) omfatter de fleste av
de kjente bakteriene. Svartedauden skyltes pesthasill Yer-
sinia pestis som egentlig angriper rotter (den gang svartrotter
Rattus rattus) via rottelopper Xenopsylla spp., men som
kan smitte over pa mennesker dersom rottepopulasjonen
blir sé tett at alle rottene smitter hverandre og dar ut, slik at
de utsultete rotteloppene begynner a stikke mennesker
isteden. Sjukdommen — som holder til i Sentral-Asia —
kom til Norge i 1349 med ei skute til Bergen og tok livet av
65 % av befolkningen. Den gjorde samtidig slutt p& Norges
storhetstid. Vi kom i union med Sverige, og seinere i
Kalmarunionen. (Om epidemiologien, se Davis et al.
(2004).) Miltbrann forarsakes av miltbrannbasill Bacillus
antracis. Denne bakterien danner vegetative overlevel-
sessporer (sexi var forstand kjennes ikke hos prokaryote).
Dyrket pa «rett» mate er sporene lette & framstille og tarke.
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Pulver av tarkete miltbrannbasillsporer kalles populzert antraks og ble putteti de berammelige brevene som sirkulerte hgsten 2001. Til
venstre sees fossile stromatolitter i dolomitt fra Persfijord i Vardg. De er dannet av blgrgnnbakterier for ca. 700 millioner ar siden, og
representerer var eldste vegetasjon (som varte mer eller mindre uforandreti over 1,9 milliarder ar). En skiematisk tegning av en moderne
blagr@nnbakterie, Nostoc, er lagt over bildet av stromatolitten. Den strenge mannen gverst til venstre er al-Razi (eller ar-Razi) (864-930)
—verdens farste mikrobiolog (uten at han noen gang sa en bakterie). Da kalifens store sjukehus i Bagdad i skulle bygges, ville al-Razi
legge det pa det stedet som hadde den sunneste lufta. Han hang da stykker av rétt kjgtt pa ulike steder. Der hvor kjgttet ratnet seinest,
ble sjukehuset bygget. Al-Razi oppfattet sjukdom som en slags forratnelse — bemerkelsesverdig riktig tenkt! (Tegning, fotografi og
arrangement, Klaus Hgiland, unntatt miltbrannbasillene som er fra http:/mww.bact.wisc .edu/microtextbook/disease/B.anthracis1.jpeg,
portrettet av al-Razi som er fra www.fis.ufba.br/dfg/pice/pice-ret.htm, og Theodor Kittelsens tegning av Pesta.)

Figur 4. Forenklet framstilling av fotosyntesen hos bla-
grennbakterier og eukaryote. Den kjemiske reaksjonen
foregar over to fotosystem. Nar fotoner rammer fotosystem
II, eksiteres klorofyll a og energien brukes til & spalte
vann il fritt oksygen og protoner (hydrogenioner) og ener-

girike elektroner. Vikan si at elektronene «sparkes» opp Jeg er det

for deretter & falle ned, dvs. avgi energi. Denne energien | uevervinnelige
o . L. . . elektronet som

brukes til a framstille en energirik, oksidert forbindelse o

ATP. Elektronene fanges deretter opp av fotosystem |. verden.
Nar fotoner rammer dette fotosystemet, fér elektronene sitt y
andre «spark» opp. Denne energien, pluss de tidligere
frigjorte protonene, brukes til & framstille NADPH, en
energirik, redusert forbindelse. Karbondioksid tas opp av
enzymet RuBisCO og gér inn i den sékalte Calvin-Ben-
son-syklus hvor selve karbondioksidassimilasjonen fore-
gar. Her skjer kiemiske reaksjoner som blant annet forbruker
ATP og NADPH og som ender opp i druesukker (gluko-
se). — Snutetutes kommentar er berettiget. Da det farste elektronet ble sparket ut av vannmolekylet av en solstrale som traff klorofyll a,
ble verden forandret. En begivenhet av ufattelig sma dimensjoner, men med like ufattelig store konsekvenser! (Tegning og arrangement,
Klaus Hgiland.)

Figur 5. Eksempel pa kiemoautotrofi — jernbakterier i ei
vannsamling pa Finse (Ulvik). Bakteriene skaffer energi
ved oksidasjon fra toverdig til treverdig jern etter denne
forenklete likningen: 4 Fe** (toverdig jern) + O, + 6 H,0
— 4 FeO(OH) (treverdig jern) + 8 H*Mens toverdig jern
er opplaslig i vann, felles treverdig jern ut som hydrert ™
jernoksid, «rust» FeO(OH). Farst flyter «rusten» somei .
oljeaktig, blaskimrende hinne pa vannet, siden synker
den ned som et rustrgdt bunnfall. Med tid avleirer den seg
som myrmalm, som var grunnlaget for jernvinna i jern-
alderen. De store jernmalmforekomstene, f.eks. i Kirunai
Nord-Sverige, skyldes tilsvarende prosesser i tidligere
geologiske perioder. Da jernoksidasjon er avhengig av fitt
oksygen, brukes forekomster av jernmalm i bergartslagene
som en sikker indikasjon pa at det har vaert oksygen i
atmosfaeren (og altsé fotosyntese med vann som elektron-
donor). Ja, de viktigste jernmalmleiene oppsto antakelig
samtidig med at blagrannbakteriene ekspanderte for 2,8-2,4 milliarder ar siden. (Tegning og fotografi, Klaus Hgiland).
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bakteriene normalt ikke dominerer i dagens ve-
getasjon, er de fortsatt sveert standhaftige og fins
i et hvert gkosystem som kan huse fotoautotrofe
organismer som bruker vann som elektrondonor.
Dessuten har de neppe endret seg mye siden
den gang de fant sin form for milliarder av ar siden
(Rudi et al. 1998).

De nitrogenfikserende bakteriene er sveert vik-
tige for gkosystemene ved at de tar opp elementaert
nitrogen N, direkte fra atmosfeeren. Kjemisk er
dette en ekstremt energikrevende prosess, som
bare bakterier kan utfgre. (Kristian Birkeland matte
bruke buelamper og mangfoldige kilowatt for & fa
til det samme!) Alle erteplanter har rgtter med knol-
ler som inneholder nitrogenfikserende Rhizobi-
um, og or har knoller med Frankia alni (en strale-
bakterie som minner om sopp). Blagrgnnbakteri-
ene utfgrer ogsa nitrogenfiksering. Dette gjer at
lav med med blagrenn fotobiont, f.eks. safranlav
Solorina crocea, betyr ganske mye for tilfarsel av
nitrogen til jordsmonnet.

Den danske mikrobiologen Hans Christian
Gram (1853-1938) oppdaget i 1884 at bakteriene
kunne deles i to grupper ettersom de lar seg farge
purpur eller lysergde ved en bestemt innfargings-
prosedyre. De som farges purpur er gram-positive,
de som farges lysergde er gram-negative. Dette
skyldes ulike bygningstrekk i celleveggen. Gram-
positive bakterier har en tjukk cellevegg av pep-
tidoglykan. Gram-negative har en tynn peptidogly-
kan-vegg, men til gjengjeld en ekstra lipid-mem-
bran p& utsida. Mens de gram-positive bakteriene
danner ei monofyletisk gruppe, representerer de
gram-negative ei rekke ulike fylogenetiske linjer.
Ingen fotoautotrofe eller fotoheterotrofe bakterier
er gram-positive. De nitrogenfikserende bakterie-
ne kan veere bade gram-positive (Frankia) eller -
negative (Rhizobium, blagrgnnbakterier).

Bakteriene har dessverre fatt et ufortjent darlig
rykte (figur 3). | var menneskesentrerte verden er
vi mer opptatt av miltbrann Bacillus antracis, stiv-
krampe Clostridium tetani, botulisme C. botuli-
num, pest Yersinia pestis, kolera Vibrio comma,
tyfus Eberthella typhosa, meningitt Neisseria me-
ningitidis, kikhoste Bordetella pertussis, tuberku-
lose Mycobacterium tuberculosis, klamydia Chla-
mydia trachomatis, skarlagensfeber Streptococ-
cus pyogenes og karies (det latinske navnet pa
Karius og Baktus er Streptococcus mutans) enn
av essensielle biologiske prosesser som foto-
syntese, resirkulering av elementer, dannelse av
jord, melkesyregjeering, dannelse av jernminera-
ler (figur 5) (all utvinning av jern hadde veert uten-

kelig uten bakterier) og nitrogenfiksering. Verdens
trolig mest tallrike organisme er den grlille (0,5
um) bakterien SAR11 Pelagibacter ubique, som
lever i alle verdens hav (Hogan 2004). Menneskets
legeme inneholder over 10 ganger flere bakterier
enn egne celler (som er 10 billioner) — de aller
fleste livsngdvendige eller i det minste uskadelige.
En ting er sikkert: uten bakterier stopper verden!

Erkeriket — Archaebacteria

Sjal om erkebakteriene likner pa bakterier, har de
ikke mer til felles med dem enn at de er prokaryote.
Alt annet er forskjellig (se tabell 1), noe som rett-
ferdiggjer at disse to prokaryote rikene settes i
hvert sitt overordnete domene sidestilt alle euka-
ryote. PA mange mater star erkebakteriene mel-
lom de ekte bakteriene og de eukaryote. Lik sist-
nevnte har erkebakteriene sitt DNA assosiert med
basiske proteiner (histoner); de mangler peptido-
glykan; og de kan ha introns i genomet, dvs. seg-
menter med ikke-kodende DNA (sgppel-DNA).
Den lille subenheten av ribosomet har form og
starrelse som er en mellomting av de tilsvarende
subenhetene i bakterier og eukaryote (Lake 1983).
Erkeriket (figur 6) deles i to rekker: metandannere
og saltelskere (Euryarchaeota), og varmeelskere
(Crenarchaeota) (Margulis & Schwartz 1997, Cae-
tano-Anolles 2003). Farstnevnte rekke bestar av
to karakteristiske grupper. Metandannerne lever
strengt anaerobt (dvs. at oksygen er en gift) pa
bunnen av myrer og sumper. Det er disse som er
i aktivitet nar det bobler opp sumpgass rundt gum-
mistgvlene vare. Men de lever ogsa i vomma til
drgvtyggere. De er kjiemoautotrofe og benytter hy-
drogen som energikilde og karbondioksid som
karbonressurs. Metan dannes etter likningen: CO,
+ 4H, — CH, + 2H,0 Alle heter noe med metan,
f.eks. Methanococcus, Methanobacillus, Methano-
bacterium og Methanothermus. Saltelskerne lever,
som navnet sier, i saltsjger eller alkaliske soda-
sjger. De heter naturlig nok noe med salt (halo)
eller natrium: Halobacterium, Haloferax, Natron-
bacterium. Rgdmiddbakterie Halobacterium halo-
bium fins ofte som radt (ufarlig) overtrekk pa salt
fisk (og er ikke midd, som folk ofte tror), H. sodo-
mense lever — som navnet forteller kjennere av
Farste Mosebok — i Dgdehavet (Oren 1983) (figur
6). Arter av Natronbacterium trives i alkaliske sjger
med pH opp til 9,5 (Margulis & Schwartz 1997).
Men det aller rareste med saltelskerne er at de
har «funnet» opp fotosyntese uten klorofyll. Ingen
erkebakterier har klorofyll, men saltelskerne utfarer
fotosyntese ved hjelp av et rgdt protein, bakterio-
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Tabell 1. Livets tre domener.

Egenskaper Bacteria

Kjerne Mangler

Lipider i membranene Ugreina fettsyreestere
av glyserol

Cellevegg med peptidoglykan Ja

Introns (ikke-kodende eller sappel-DNA) Mangler

DNA assosiert med histoner Nei

Kromosom Ringformet DNA

Den lille subenheten av ribosomet «Kropp» 0g «hode»

rhodopsin, som kjemisk likner p& synspurpur
(Stoeckenius & Bogomolni 1982). Fotosyntesen
har derfor oppstatt med to ulike pigmenttyper (Nik-
las 1997). Thermoplasma er en underlig skapning
som likner pa varmeelskerne, men som fyloge-
netisk er i slekt med Euryarchaeota (Ruepp et al.
2000). Sine varmeelskende egenskaper skal den
ha fatt ved rett og slett & knabbe og inkorporere
gener fra en ekte varmeelsker, Sulfolobus (Ruepp
et al. 2000). Den mangler cellevegg og har DNA
som er dekket av basiske histoner pd en mate
som minner om eukaryote. Dette tolkes som en
varmebeskyttelse (rundt 60 °C) (Margulis &
Schwartz 1997, Margulis & Sagan 2002). Kan det
veere at de eukaryote kromosomenes opprinnelse
var DNA som matte beskytte seg mot hgye tempe-
raturer?

Varmeelskerne (rekke Crenarchaeota) er de
mest eksotiske erkebakteriene. De lever i kokende
varme kjelder, geysirer, svovelpgler og pa under-
sjgiske vulkaner. Her kan vi trygt si at de velger
som hjem, hva vi ville kalt helvete (figur 6). Sulfolo-
bus trives i vann som holder 90 °C og har pH 1-2.
Den «fryser» i hjel ved temperaturer under 55 °C
(Margulis & Schwartz 1997). Varmerekordene in-
nehas av de erkebakteriene som bebor under-
sjgiske vulkaner; Pyrodictium med 110 °C og Pyro-
lobus med 113 °C (Margulis & Schwartz 1997).
Maten & skaffe energi og naering pa varierer hos
varmeelskerne, men mange av dem har evne til &
utnytte energi ved & oksidere svovel til svovelsyre.
Tilpasningen til hgye temperaturer og lav pH kan
veere et svar pa a utnytte elementzert svovel, som
bare forekommer i varme, vulkanske omgivelser
og som danner et meget surt oksidasjonsprodukt.
Det er besnaerende a tro at varmeelskerne utvikla
seg meget tidlig — i ei tid da forholdene pa jordklo-
den burde ligge bedre til rette for slike organismer
enn na. Men det er lite som tyder pa dette. Fossiler,
proteindata og molekyleere klokker viser heller at

Archaea Eukarya

Mangler Tilstede

Etere av glyserologen  Ugreina fettsyreestere
forgreina fett-alkohol av glyserol

Nei Nei

Tilstede i noen gener Tilstede

Ja Ja

Ringformet DNA Staver

«Kropp», «hode» «Kropp», «<hode»,

0g «nebb» «nebb» og «bein»

erkebakteriene kom seinere enn bakteriene
(Gould 1993, Gaucher et al. 2003).

Det fjerde domene?

Forskere er nylig kommet pa spor av noen enda
seerere prokaryoter, som nesten star pa grensa il
mineralriket — dersom de i det hele tatt eksisterer...
Det er nanobakteriene, som forelgpig er mer eller
mindre uidentifiserte og uklassifiserte partikler i
stagrrelsesorden 0,05-0,5 um, altsa betydelig min-
dre enn flertallet av de gvrige prokaryotene (Hogan
2004). Disse «organismene» er dels pavist i
sprekker i bergarter, ofte dypt nede i jordskorpa,
dels inni nyresteiner og muligens i fortettete blod-
arer («areforkalkning») hvor de omgir seg av krys-
taller av kalsiumfosfat. Men mange betviler enna
nanobakterienes eksistens og hevder at de bare
er dgde bruddstykker av andre bakterier. Riktignok
inneholder de DNA, og noen forskere har funnet
at de lager sitt eget m-RNA — en absolutt forutset-
ning for & veere en sjglstendig organisme. Dersom
nanobakteriene virkelig fins, representerer de
hgyst sannsynlig en ny livsform (Hogan 2004) — et
mulig fierde domene som kanskje ogsa er det
eldste pa Jorda... (Mars-bakteriene vinker i det
fiernel!)

Opprinnelsen til de eukaryote

Sluttspagrsmalet i biologiens «Kuvitt eller dobbelt»
er hva som er opprinnelsen til de eukaryote orga-
nismene. Eukaryotenes forlgper er utvilsomt en
erkebakterie, men hvilken? Thermoplasma ble len-
ge holdt for & veere en lovende kandidat for hvordan
grunnformen til ei eukaryot celle kunne ha sett ut
(Searcy et al. 1981, Margulis & Sagan 2002). Den
har blant annet et genapparat som er besnaeren-
de likt (Margulis & Schwartz 1997, Margulis et al.
2000, Margulis & Sagan 2002). Margulis og med-
arbeidere tenker seg at en Thermoplasma-liknen-
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Jeg kaller dette

HELVETE,
erkebakteriene
Kaller det HIJEM!

Thermoplasmia —
erkebakterie

Anaerob

Figur 6. Erkeriket (Archaebacteria) omfatter prokaryote
organismer som avviker sterkt fra bakterieriket i bade
biokjemiske og ultrastrukturelle egenskaper. De er eien-
dommelige ved at de er tilpasset de mest «umulige» leve-
steder. @verst il venstre: Sulfolobus acidocaldarius som
lever i varme svovekjelder. Bildet i bakgrunnen er fra
Myvatn pa Island. @verst il hgyre: Thermoplasma acido-
philum som lever i varme kjelder. Bildet i bakgrunnen er
geysiren Strokkur pa Island. Nederst til venstre: Halo-
bacterium sodomense blant saltstatter i Dadehavet. Ne-

{ dersttil hgyre: Metanococcus, en metandannende erke-

bakterie. Bildeti bakgrunnen er ei palsmyr fra Porsanger
i Finnmark. (Tegninger, fotografier og arrangement, Klaus
Hgiland, unntatt bildet fra Dgdehavet som er fra http:/
www.galilcol.ac.illecards.asp.)

Figur 7. De fleste regner med at de eukaryote organis-
mene har oppstatt fra bade erkebakteriene og bakteriene.
Lynn Margulis og medarbeidere ser for seg at spirochaeter,
som er korketrekkerformete bakterier med visse likheter
med flageller, smelter sammen med en Thermoplasma-
liknende erkebakterie. Det oppstar da en kimeere mellom
to ulike organismer. Neste trinn vil da veere at genomene
fra de to prokaryote organismene kombineres og omgis
av en kjernemembran. Da far vi ei primitiv eukaryot celle
uten mitokondrier, og hypotesen kan derfor kalles «mito-
kondrium etterpa-hypotesen. Problemet er at vi ikke lenger
kienner noen eukaryote organismer somi utgangspunktet
aldri har hatt mitokondrier. Diplomonaden Giardia ble lenge
oppfattet som en mitokondrielgs urform til de eukaryote,
men ogsa hos denne har man nylig pavist reminisenser
av mitokondrier. (Tegninger og arrangement, Klaus Hgi-
land.)

Figur 8. En alternativ hypotese, «hydrogen-hypotesen»
eller «mitokondrium farst-hypotesen til Martin & Miller.
Ogsa her oppstar en kimaere, eventuelt endosymbiose,
mellom en bakterie og en erkebakterie. Farst opptrer en
anaerob (uten oksygen) fase der en metandannende,
kjemoautotrof erkebakterie opptar en endosymbiotisk
anaerob, kiemoheterotrof bakterie. Den siste vil da forsyne
erkebakterien med ngdvendig hydrogen (som det ellers
er lite av) og karbondioksid ved & bryte ned organiske
forbindelser. Ved at den endosymbiotiske bakterien gar
over fra etanaerobttil aerobt stoffskifte, oppstar mitokondriet,
0g Vi garinn i den aerobe (med oksygen) fasen. (Tegninger
og arrangement, Klaus Hgiland.)

de erkebakterie har gatt i kompaniskap med en  syfilis — kristianiabohemens sjukdom — Trepone-
spirochaet, som er ei gruppe korketrekkerformete  ma pallidum, er en spirochaet.) Et slikt kompani-
bakterier med visse egenskaper som minner om  skap kalles en kimeere, en dobbeltorganisme hvor
flageller (figur 7). (Organismen som forarsaker i dette tilfellet «kroppen» er erkebakterien og «be-

64

Blyttia 63(2), 2005



vegelsesorganet» spirochaeten. Ved blanding av
disse to prokaryotenes genom og pafalgende dan-
nelse av en kjernemembran, kan en primitiv mito-
kondrielgs eukaryot ha oppstatt fra denne kimaeren
(figur 7). Flagellen vil da veere den opprinnelige
spirochaeten, grunncella den opprinnelige erke-

bakterien. Denne Thermoplasma-spirochaet-hy-
potesen eller «mitokodrium etterpa-hypotesen»
er besnaerende, men nyere studier har vist at lik-
heten mellom Thermoplasma og eukaryote orga-
nismer sannynligvis er tilfeldig (Ruepp et al. 2000)
— uten at dette forkaster idéen om en opprinnelige

Forklaringer pa noen faguttrykk:

Anaerob/aerob: Anaerob betyr uten luft og sikter til organismer som kan leve uten oksygen, ja, for noen er oksygen gift (obligat
anaerob). Aerob er motsatt, med oksygen.

Baklengs transkriberende virus: Denne virustypen kan enten inneholde RNA eller DNA. Baklengs-virus som inneholder RNA
kalles retrovirus, der HIV er det mest beryktete. De bruker enzymet revers transkriptase til & produsere DNA fra sitt eget RNA. Dette
DNA hekter seg s til vertcellas DNA. Baklengs-virus som inneholder DNA bruker revers transkriptase til & produsere nytt DNA
ved hjelp av RNA som flyter rundt i vertscella. De er sjeldne, men hepatitt B-virus tilhgrer disse.

Bakterieklorofyll: I naturen fins bare to fotoaktive klorofyll, klorofyll a og bakterieklorafyll(er) (som opptrer i flere neerstaende former).
Sistnevnte fins bare i bakterieriket, men mangler i blagrennbakteriene. Bakterier med bakterieklorofyll (som enten er fotoautotrofe eller
fotoheterotrofe) anvender ikke vann som elektrondonor, men hydrogensulfid H,S, tiosulfat S,0., hydrogen H, eller organiske
forbindelser. Siden de ikke produserer oksygen og kan leve anaerobt, regner vimed at de fgrste fotoautotrofe organismene anvendte
bakterieklorofyll.

Biokjemi: Studiet av kiemiske prosesser i levende organismer.

Elektrondonor: Forbindelse som kan avgi (donere) elektroner, f.eks. vann i fotosyntesen.

Ester: Forbindelse mellom ei syre (fortrinnsvis organisk syre) og en alkohol. For eksempel gir reaksjonen mellom eddiksyre og
etylalkohol, esteren etylacetat: CH,COOH + C,H,OH — CH,COOC,H, + H,0 Fettsyreestere er estere der syra er ei fettsyre.
| prinsippet er eddiksyre ogsa ei fettsyre, men i biologien snakker vi helst om organiske syrer med lange karbonkjeder.

Eter: Forbindelse mellom to ulike alkoholder eller én og samme alkohol. For eksempel kan etylalkohol reagere med seg sjal til
dietyleter: C,H.OH + C,H.OH — C,H,0C H, En fett-alkohol (som etylalkohol i prinsippet er) betegner helst alkoholer med lange
karbonkjeder - for erkebakterienes vedkommende ogsa forgreina.

Fysiologi: Studier av generelle prosesser i levende organismer, bade fysiske og kiemiske. Deler av fysiologien grenser sterkt mot
biokjemi.

Glyserol: Kalles ogsa glyserin, en oljeaktig vaeske som kan lgses i vann. Det er en treverdig alkohol (tre hydroksyl- OH-grupper)
med formel: CH,OH-CHOH-CH,OH Kan danne estere med fettsyrer, eller etere med fett-alkoholder.

Histoner: Basiske proteiner som binder seg til de sure fosfatgruppene i DNA. Viktig del av kromosomene hos eukaryote. Fins ogsa
assosiert med DNA i erkeriket, men ikke i bakterieriket. Tas derfor som etindisium pa et neermere slektskap mellom erkebakteriene
0g de eukaryote organismene.

Introns: Kalles ogsa seppel-DNA. Dette er ikke-kodende sekvenser av DNA. P& budbringer m-RNA som transkriberes fra DNA
blir disse omradene fiemet av enzymer far m-RNA brukes som templat ved proteinsyntesen. Introns utgjer ofte store deler av de
fleste genene hos eukaryote organismer. De fins ogsa i noen gener hos organismer i erkeriket, men aldri i bakterieriket. Nok et
indisium p et neermere slektskap mellom erkebakteriene og de eukaryote organismene.

Kimeere: Opprinnelig fra mytologien — et fabeldyr satt sammen av lgve, geit og slange. | dag brukt som en noe upresis betegnelse
pa levende vesener som bestar av vev fra to eller flere organismer. Lav kan betegnes som kimeere mellom sopp og alge. Vi kan
ogsa bruke betegnelsen om encellete organismer som lever sammen, f.eks. har endosymbiose med andre encellete organismer.
Grensa mellom kimeerer og enkeltorganismer kan da veere vanskelig & trekke, jf. de ulike stadiene i endosymbioseteorien.
Kjemoautotrofi: Prosesser i levende organismer hvor energien hentes fra kjemiske red-oks-reaksjoner og karbonressursen er
karbondioksid. Vanlige elementer som inngar i forbindelser som genererer energi er svovel, jern, nitrogen og hydrogen. Kiemoautotrofi
kjennes bare hos prokaryote organismer.

Lipider: Fettstoffer eller fettliknende forbindelser. De er viktige i cellemembraner.

Peptidoglykan: Kalles ogsa murein. Celleveggen hos organismene i bakterieriket, men ikke erkeriket eller de eukaryote, inneholder
peptidoglykan. Det bestar av modifiserte sukkermolekyler som er kryssforbundet med korte polypeptidkjeder (korte proteiner).
Ultrastruktur: Finoppbygningen av celler eller deres organeller. Indre ultrastruktur studeres helsti transmisjons-elektronmikroskop.
Ytre ultrastruktur kan studeres i skanning-elektronmikroskop.
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kimeere mellom de to prokaryotene fra hvert sitt
domene. | tillegg kommer at de lovende mitokon-
drielgse organismene i det bortgjemte riket, i seer-
deleshet diplomonadene, sannsynligvis alle en-
gang har hatt mitokondrier.

Legger vi mer vekt pa biokjemi enn pa ultra-
struktur og bygning, mener Martin & Muller (1998)
at de eukaryotes forfedre bgr sgkes blant metan-
dannerne. Deres «hydrogen-hypotese» eller «mi-
tokondrium fgrst-hypotese» krever temmelig mye
innsikt i biokjemi og stoffskiftesykluser. Jeg skal i
korthet nevne at forfatterne ser for seg en symbio-
se mellom en anaerob, kjiemoautotrof metandan-
nende erkebakterie og en anaerob, kjemohetero-
trof bakterie (figur 8). Den aktuelle erkebakterien
trenger hydrogen og karbondioksid som hen-
holdsvis energikilde og karbonressurs, mens den
aktuelle bakterien avgir hydrogen og karbondiok-
sid som avfallsprodukter nar den bruker organiske
forbindelser som energikilde og karbonressurs.
En symbiose mellom disse to vil gi en organisme
som ikke behgver fritt hydrogen (som det er lite
av), men som kan fa det via organisk materiale
som den heterotrofe bakterien, «ur-mitokondriet»,
bryter ned. Denne bakterien kan utvikle seg videre
til mitokondriet. Derved vil opprinnelsen til den eu-
karyote cella ikke kunne sees uavhengig av opp-
rinnelsen til mitokondriet. Problemet er imidlertid
nar «ur-mitokondriet» skiftet fra & oppfare seg an-
aerobt til & bli aerobt (dvs. kan utnytte oksygen) og
bli et ekte mitokondrium (figur 8). — Siste ord er
gyensynlig ikke sagt, og kommer kanskje aldri til
a bli sagt...
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To seere, to mangfoldige
og ett gult...

Klaus Hgiland
Biologisk institutt, PB 1066 Blindern, NO-0318 Oslo
klaus.hoiland@Dbio.uio.no

| denne og de neste to artiklene skal vi se pa de
eukaryote rikene. Vi starter med de rikene der samt-
lige organismer ville blitt betraktet som protister i
henhold til femrike-systemet. Her finner vi grupper
som omfatter tradisjonelle urdyr (eller protozoer)
og alger — og i tilfelle sistnevnte alltid med sekun-
deer eller til og med tertiger plastid (figur 1). Rock’n
roll-fenomenet gjar seg imidlertid sterkt gjeldende,
og slett ikke alt har falt pa plass enna. Siste ord er
fremdeles ikke sagt — og jeg tror det blir lenge til...
Derfor bgr framstillingen nedafor betraktes som
provisorisk og forelgpig, sjgl om grunntrekkene
kanskje er noenlunde klare.

Det bortgjemte riket — Archezoa

Er dette eukaryotenes «Sjuende far i huset» eller
er det heller eukaryotenes «Johan uten land»?
Med andre ord: er det her vi finner de gjenlevende
restene av eukaryotenes opprinnelse, eller svinner
dette riket inn til omtrent ingenting ettersom forsk-
ningen skrider framover? Archezoa ble opprettet
av Cavalier-Smith (1983) for & dekke ei rekke un-
derlige eukaryote organismer som mangler man-
ge egenskaper som nettopp forbindes med disse.
Seerlig ble det lagt vekt pa at man ikke kunne ob-
servere mitokondrier — og legg merke til at jeg
skriver observere! Mangelen pa mitokondrier (iall-
fall funksjonsdyktige sadanne) gjer at de lever an-
aerobt (uten oksygen) og har gjeeringsstoffskifte.
Archezoa, som jeg har valgt & kalle «det bortgjemte
riket», inneholdt i fglge Cavalier-Smith (1983) dis-
se rekkene: diplomonader (Diplomonadea), para-
basalider (Parabasalea), mikrosporider (Micro-
sporidia) og archamgber (Archamoebae). Diplo-
monadene og parabasalidene er heterotrofe, dy-
reliknende flagellater. Begge lever som parasitter
i dyr, sistnevnte ogsd som mutualister i tarmen til
insekter, seerlig termitter, hvor de bryter ned cellu-
lose til enkle karbohydrater som de sjgl og insek-
tene kan fordgye (f.eks. Trichomonas, Trichonym-
pha, Joenia). Mikrosporider er grsma, dyreliknende
organismer som lever som parasitter inni celler
bade hos virveldyr og virvellgse dyr. Archamgber

lever bade som parasitter (kan forarsake amgbe-
dysenteri) og ute i det fri.

Organismene i det bortgjemte riket har tiltrukket
seg interesse som hapefulle kandidater til de tid-
ligste eukaryotene. | fglge den klassiske mitokon-
driehypotesen (Taylor 1999), skal de fgrste euka-
ryotene ha manglet mitokondrier og levd anaerobt.
Tar vi utgangspunkt i Thermoplasma-spirochaet-
hypotesen til Margulis og medarbeidere vil pro-
duktet her bli en mitokondrielgs organisme som
likner en representant for det bortgjemte riket, saer-
lig en av diplomonadene eller parabasalidene.
De ferste genetiske undersgkelsene viste ogsa
at alle de nevnte rekkene sto helt basalt i forhold
til de andre eukaryotene (Klaveness 1994, Kumar
& Rzhetsky 1996, Keeling 1998, Roger 1999, Taylor
1999). Imidlertid viser nyere studier at samtlige
organismer i det bortgjemte riket inneholder gener
som ma ha veert ervervet fra et mitokondrium —
med andre ord, sjgl om de ikke har mitokondrier i
dag, har de iallfall hatt det (Keeling 1998, Roger
1999).

De fgrste frafalne var archamgbene, med f.eks.
dysenteriamgben Entamoeba histolytica. Disse
viste seg a inneholde ikke bare gener, men ogsa
enzymer typisk for mitokondrier. Konklusjonen er
at mitokondriene her er redusert (Keeling 1998,
Roger 1999). Archamgbene ble derfor flyttet over
til det slimete riket (Amoebozoa), hvor de ut fra sitt
gvrige utseende naturlig hgrer hjemme (Roger
1999).

Neste brikke som falt var mikrosporidene. Det-
te er ytterst spesialiserte intracelluleere parasitter
i dyr. De har vandret rundt omkring i systemet inntil
de tidligste DNA-analysene (basert pa SSU) plas-
serte dem i det bortgjemte riket, basalt i systemet
(Klaveness 1994, Roger 1999). Bruk av mer avan-
serte dataprogram og flere ulike genetiske mar-
karer har imidlertid konstruert fylogenetiske treer
som plasserer mikrosporidene i soppriket (Kee-
ling 1998, Hirt et al. 1999, Roger 1999, Keeling et
al. 2000). Sannsynligvis star de neermest kop-
lingssoppene (Zygomycota) (Keeling 2003), men
de har gjennomgatt s mange reduksjoner og
spesialiseringer at de har tradt ut av rollen som
sopp (Keeling 1998). De har ikke hyfer, og mito-
kondriene er redusert (Roger & Silberman 2002).
Det eneste stadiet som kan overleve utafor ei celle,
er sporene. Disse er omgitt av en tjukk dobbeltvegg
av kitin og protein. Inni cytoplasma ligger et opp-
kveilet «prosjektil» som oppfgrer seg som noe
midt i mellom en harpun og ei kanyle. Nar sporen
kommer i bergring med en hgvelig vert, krenges
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prosjektilet ut, gjennomborer cellemembranen og
temmer sitt eget cytoplasma i vertens cytoplasma.
Her lever parasitten som en amgbe, deler seg og
produserer nye sporer.

Etter at bade archamgbene og mikrosporidene
var kastet ut, sto de to flagellatrekkene igjen. Sa
viste det seg at man fant noen mitokondrieliknen-
de organeller i noen av parabasalidene (f.eks. Tri-
chomonas vaginalis, som kan leve i menneskets
vagina), sakalte hydrogenosomer (Keeling 1998,
Roger 1999). Disse fungerer anaerobt og produ-
serer karbondioksid, hydrogen og acetat (Roger
1999). Trass en besnaerende biokjemisk likhet
med «ur-mitokondriet» i hydrogen-hypotesen til
Martin & Miller (1998), regner vi med at hydroge-
nosomet er oppstatt ved reduksjon av et normalt
mitokondrium (Keeling 1998, Roger 1999). Sutak
et al. (2004) hevder, basert pd biokjemiske un-
dersgkelser, at mitokondrier og hydrogenosomer
har felles opprinnelse. Likevel — parabasalidene
star fortsatt isolert og basalt blant eukaryotene (Ro-
ger 1999, Baldauf 2003), sa dgra star kanskje enna
pa glett...?

Siste skanse var diplomonadene (figur 2). Den
mest bergmte er tarmflagellaten Giardia lamblia,
en underlig dobbeltkjernet skapning (som ser ut
som et ansikt med briller, og som er den mikroor-
ganismen som best oppfyller utseendet til 1600-
tallets postulerte «homunculi», miniartyrmenne-
sker som bare kunne sees i mikroskop). — Men
uansett hvor interessant og morsom denne orga-
nismen er for oss biologer, s& er den en notorisk
parasitt som finner seg vel til rette i tarmen, saerlig
hos barn og ungdom (backpackernes sjukdom),
der den kan forarsake kraftig diaré og oppblast
mage. — Giardia holdt lengst pa mitokondriene
sine, men matte gi tapt etter at man fant bade
gener som har mitokondrie-opprinnelse (Roger
1999) og noen grsma organeller som nzermest
ma tolkes som rest-mitokondrier (Tovar et al.
2003). Men Giardia lamblia star fortsatt nederst
eller iallfall langt nede pa treet til eukaryotene (Ro-
ger 1999, Baldauf 2003, Caetano-Anolles 2003).

Konklusjonen ma bli: (1) Alle organismene
som har veert fart til det bortgjemte riket har hatt
mitokondrier. (2) Bare parabasalidene og diplo-
monadene fortjener (om enn inntil videre) plass i
dette riket. (3) Disse to rekkene star fremdeles
isolert og basalt blant de eukaryote organismene.
Tida vil vise om de fortsatt fortjener plass i hornet
pa veggen som Sjuende far i eukaryotenes hus,
eller om de vil lide skjebnen til Johan uten land...

Diskoriket — Discicristata (eller

Euglenozoa)

Karakteristisk for organismene i dette riket (figur
2) er at mitokondriene har diskoide cristae (Margu-
lis & Schwartz 1997, Taylor 1999, Stechmann &
Cavalier-Smith 2002, Baldauf 2003). Det vil si at
skilleveggene har diskos- eller skiveformete utpos-
ninger. Disse kan lett sees i elektronmikroskopet.
Riket synes a veere godt understattet av de mole-
kyleere karakterene (f.eks. Baldauf et al. 2000, Bald-
auf 2003). Mye tyder p& at diskoriket og det bort-
gjemte riket (redusert til diplomonadene og para-
basalidene) er i slekt, om enn fijernt. De har noksa
sammenfallende cellebygning, f.eks. ikke celle-
vegg, men ofte celleskjelett og en dyp fure (exca-
vat) pa buksida. Seksuell aktivitet er ikke pavist i
noen av dem. | fglge mitokondriehypotesen om
eukaryotenes fylogeni representerer diskoriket de
mest primitive eukaryotene med mitokondrier (se
Klaveness 1994). Etter at mitokondrieliknende
strukturer ogsa er funnet i det bortgjemte riket,
kan man kanskje like godt hevde at sistnevnte har
utvikla seg fra organismer i diskoriket der mito-
kondriene er blitt redusert (Stechmann & Cavalier-
Smith 2002). Baldauf (2003) setter disse to rikene
som sgstergrupper, men antyder likevel at det bort-
gjemte riket er mer opprinnelig. Stechmann & Ca-
valier-Smith (2002), Cavalier-Smith (2003), Cava-
lier-Smith & Chao (2003) forener dem i et overord-
net «rike», Excavata (oppkalt etter furen pa under-
sida av cella) (figur 3). Diskorikets tre viktigste rek-
ker er: gyealger (Euglenophyta), kinetoplastider
(Kinetoplasta) og acrasider (Acrasiomycota) (de
latinske navna varierer riktignok mellom ulike for-
fattere — her, som hos andre grupper av protister).

@yealgene (med Euglena som viktig represen-
tant) (figur 2) er planteflagellater med grenn plas-
tide som har klorofyll a og b. Denne plastiden er
ervervet sekundeert fra en grgnnalge (Delwiche
1999). @yealgene har fatt sitt norske navn pa grunn
av en rgd, lysfalsom gyeflekk neer flagellene. (Dette
norske navnet er ikke seerlig entydig, ogsa ube-
slektete flagellater — f.eks. fureflagellater og grann-
alger pa flagellatstadiet — kan ha gyeflekk.) Fla-
gellene (vanligvis én lang og én meget kort) sitter
i ei svelgformet grop.

Kinetoplastidene er dyreflagellater som har fatt
sitt navn pa grunn av et spesielt skiveformet DNA-
organell, en kinetoplast, inni et stort mitokondrium
(Simpson et al. 2002). Dette hjelper til ved beve-
gelsen. Noen er frittlevende (f.eks. Bodo), andre
er parasittiske. Mest beryktet av parasittene er Try-
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panosoma (figur 2) som forarsaker sovesjuke
(overfares til blodet ved stikk av fluer) og Leishma-
nia som gir tropesjukdommene kala-azar og dum-
dum-feber, med mange ubehagelige symptom,
f.eks. dype sér, blgdende utslett og skade pa lever
og milt. Siste nytt er at man na har funnet gener
hos bade Trypanosoma og Leishmania som opp-
rinnelig stammer fra plastider — med andre ord;
de har en alge-fortid tilsvarende ei anna gruppe
beryktete parasitter, sporedyra (Apicomplexa)
(Hannaert et al. 2003). Hos dagens kinetoplasti-
der er imidlertid selve plastiden forsvunnet i mot-
setning til hos sporedyra. Men erkjennelsen at dis-
se organismene har hatt plastider, betyr at evolu-
sjonen sannsynligvis har gétt fra fotoautotrofe gye-
alger til heterotrofe kinetoplastider — ikke omvendt
(Hannaert et al. 2003).

@yealgene og kinetoplastidene danner ei klar
monofyletisk gruppe (Simpson et al. 2002, Han-
naert et al. 2003). Noe fjernere slektninger er en
del amgbeliknende organismer der acrasidene
(Acrasiomycota) er de viktigste. Disse er slimsopp-
liknende og har plasmodier som bestar av kolonier
av enkeltceller. De likner sterkt pa ei anna, men
totalt ubeslektet slimsoppliknende gruppe, dictyo-
stelidene (i det slimete riket) — nok et eksempel
pa konvergens og polyfyli (se Wesenberg 2003).
Som vi derfor ser, inneholder det lille diskoriket
organismer som tidligere ville veert klassifisert som
henholdsvis planter, dyr og sopp.

Ei vanskelig plasserbar gruppe er jakobidene
(Jakoba). Dette er sma, fargelgse flagellater som
har likhetstrekk med basale eukaryoter som di-
plomonader, parasbasalider og gyealger, og som
har mitokondrier med DNA som likner pa det vi
finner i de bakteriene som antas & std neermest
opphavet til disse (Edgcomb et al. 2001). Fyloge-
nier basert pa ulike genetiske markgrer indikerer
at gruppa ikke er monfyletisk, om enn basal. Bald-
auf (2003) og Cavalier-Smith (2003) plasserer den
helt nederst p& greina som farer til diskoriket.

Urdyrriket — Cercozoa (eller
Rhizaria)

| femrike-systemet delte man protistriket i tre funk-
sjonelle grupper: alger (planteprotister), urdyr (dy-
reprotister eller protozoer) og sopp-protister. Etter
hvert som algene, urdyra og sopp-protistene na
finner sin mer eller mindre rettmessige plass i de
nye rikene, sitter vi stadig igjen med en del «rest-
protister». Flertallet tilhgrer urdyra og omfatter blant
annet filose amgber (Filosae) (amgber med tynne

pseudopodier), cercomonader (Cercomonadida)
(frittlevende dyreflagellater), poredyr (Foraminfera)
(organismer i sneglehusliknende skall av kalk og
som gjennom fine porer i skallet sender ut trad-
tynne pseudopodier), straledyr (Radiolaria) (orga-
nismer med et indre skall av kisel og som sender
ut tynne straleformete pseudopodier), soldyr (He-
liozoa) (runde organismer uten skall og med stive
pseudopodier som straler ut) og Xenophyophora
(mystiske monster-urdyr pa store havdyp — 500 til
over 8000 m — som kan bli opptil 25 cm i diameter
og har skall som inneholder mye bariumsulfat,
samt inkorporerte fragmenter av fremmed materi-
ale som slampartikler, sandkorn, kiselalgeskall
og andre skall, rester av svamper osv.). | tillegg
kommer «amgbealgene» (Chlorarachniophyta)
som har plastider som opprinnelig har vaert en
gregnnalge (klorofyll a og b) (Delwiche 1999), og
klumprotsoppene (Plasmodiophoromycota) som
er slimsoppliknende intracelluleere parasitter i
planter (klumprot Plasmodiophora brassicae pa
kal er den mest kjente). Alle disse organismene
har veert en pest og en plage for biologer som
streber etter & fa alt pa sin rette plass — og de har
tidvis veert dumpet sammen med slimsopper,
archamgber, andre amgber og dyreflagellater i
sgppelsekken Protozoa («urdyr») (se Hgiland
2001). Slike sgppelsekker kan imidlertid ikke sta
lenge fgr de stinker og krever handling. Ikke minst
fordi dette dreier seg om gkologisk meget viktige
organismer. Straledyra utgjgr store deler av havets
dyreplankton. Det samme gjgr poredyra, som i
tillegg er en viktig komponent i livet pa havdypene.
Poredyra var seerlig tallrike i perioden kritt, og kritt-
klippene ved Dover og Mgens Klint er oppbygd av
skall fra utdgdde poredyr (det som ikke er skall fra
kalkflagellater). Faktisk har de bidratt mer til jord-
skorpas oppbygning enn alle andre organisme-
grupper til sammen! De er ogsa viktige ledefossiler
ved studier av boreprgver fra havbunnen med tan-
ke pa a finne oljefgrende lag. Cavalier-Smith
(1998) samlet de filose amgbene, cercomonade-
ne, «amgbealgene» og klumprotsoppene i grup-
pa Cercozoa. Seinere ble poredyra ogsa fart hit
(Keeling 2001), pa bakgrunn av analyser av protein-
kodende gener. De gatefulle Xenophyophora viser
seg & veere kjempestore poredyr (Pawlowski et
al. 2003). Det nyeste tilskuddet er stréledyra, som
er noe fjernere i slekt (Baldauf 2003). Problem-
gruppa er soldyra. Ved fgrste gyekast kan de minne
om nakne straledyr, og de blir ofte plassert i nzer-
heten av disse (Margulis & Schwartz 1997). Dette
er sannsynligvis feil, og soldyra er forelgpig ei u-
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plassert og trolig polyfyletisk gruppe (Cavalier-
Smith & Chao 2003, Hausmann et al. 2003, Stech-
mann & Cavalier-Smith 2003). Tida vil vise om
noen av dem kan fares til Cercozoa.

Urdyrriket (Cercozoa eller Rhizaria) slik det
framstar i dag er fgrst og fremst holdt sammen av
genetiske, ikke morfologiske eller anatomiske
karakterer. De er, som Keeling (2001) skriver, ei
formidabel gruppe av eukaryoter som omfatter et
vidt spekter av organismer og som inkluderer de
mest vanlige ikke-fotosyntetiserende amgbene,
flagellatene og amgbeflagellatene. Det er ikke
overraskende at det er ekstremt vanskelig & si
eksakt hvordan de passer inn i det generelle bildet
av eukaryotenes evolusjon siden de oppviser liten
genetisk likhet med andre eukaryoter. Keeling skri-
ver videre at de morfologiske karakterene er ukla-
re, siden de enten ogsa fins i andre eukaryoter,
eller de er ikke universelle for alle representantene
i riket. Hgyst sannsynlig dreier det seg om ei sveert
gammel og isolert utviklingslinje som farst og
fremst spesialiserte seg i retning dyreprotister, og
med store evolusjonaere tyngdepunkt i havets
plankton.

Stechmann & Cavalier-Smith (2002, 2003),
Cavalier-Smith (2003) og Cavalier-Smith & Chao
2003 lar urdyrriket (Cercozoa) veere sgstergruppe
til paret det bortgjemte riket (Archezoa) og diskori-
ket (Discicristata). Deres system ser noenlunde
slik ut (figur 3): det bortgjemte riket og diskoriket
forenes i gruppa Excavata (som i min oppfatning
vil veere et overrike); Excavata forenes sa med ur-
dyrriket til Cabozoa (som da naermest ma kalles
et superrike). — Vel, vel...

Alveolatriket — Alveolata

Endelig kommer vi til et velkarakterisert rike! Alveo-
latene (figur 5) har fatt sitt navn pa grunn av at
cellene har noen avflatete bleerer under cellemem-
branen (corticale alveoli). Videre har de alle mito-
kondrier med rarformete cristae. Genetiske, sa
vel som morfologiske og ultrastrukturelle egen-
skaper viser klart at vi her star foran ei godt avgren-
set gruppe (f.eks. Cavalier-Smith 1998, Baldauf
et al. 2000, Tengs et al. 2000, Stechmann & Cava-
lier-Smith 2002, Baldauf 2003, Hausmann et al.
2003). Men til tross for dette omfatter alveolatene
organismer som ellers er sveert s& mangfoldige.
Tidligere ble de klassifisert dels som alger, dels
som urdyr og dels som noe midt imellom. Tre
markante rekker peker seg ut: Flimmerdyr, fure-
flagellater og sporedyr.

Flimmerdyra (Ciliophora) oppfarer seg fullsten-
dig som dyr. Om de har hatt plastider, er de blitt
borte for sveert lenge siden (Hackett et al. 2004).
Av alle encellete organismer er disse de mest
kompliserte vi kjenner til. Ja, noen av dem overgar
flercellete ekte dyr i samme starrelse. Cellene er
dekket av flimmerhar (cilier) som brukes til ret-
ningsbestemt bevegelse. De har «munn»,
«svelg», «analdpning», celleskjelett og pulseren-
de vakuoler. De er unike ved & ha to forskjellige
kjerner, én stor og én liten (hos diplomonadene
er kjernene like). De fleste lever i ferskvann og
kan lett sees i lysmikroskop med liten forstarrelse
(f.eks. fra bunnslammet i et akvarium). Karakte-
ristiske er tgffeldyr Paramecium, trompetdyr Sten-
tor, klokkedyr Vorticella og «rovdyret» Stylonychia
(protistenes ulv). — Flimmerdyra var de fgrste mi-
kroskopiske organismene som menneskene sa
(figur 5). | oktober 1676 skrev mikroskoppioneren
Antony van Leeuwenhoek (1632-1723) i et brev til
Royal Society i London: «9. juni, etter tidlig om
morgenen & ha fatt tak i noe regnvann i ei skal ...
og eksponert denne for luft... Jeg hadde ikke tanke
om at jeg skulle oppdage noen levende skapnin-
ger i dette; likevel ved & studere dette med stor
oppmerksomhet, kunne jeg med beundring ob-
servere tusen av dem i ei drape vann, som var av
den minste type jeg hadde sett hittil.» (Finlay &
Esteban 2001). En bragd som plasserer flimmer-
dyra i samme vitenskapelige selskap som Jupi-
ters fire store maner, oppdaget av Galileo Galilei
66 ar tidligere, men som dessverre er pa langt
neer sa kjent.

Fureflagellatene (Dinoflagellatae) er ei para-
doksal gruppe pd mange mater. Navnet kommer
av at cellene har en langsgdende og en tversga-
ende fure. Der disse to furene mgtes, sitter to fla-
geller. Flagellen som sitter i cellas lengderetning
brukes til bevegelse framover. Flagellen som sitter
langs tverrfuren gjor at cella roterer. Cellene er
enten nakne eller dekket av et cellulosepanser.
De kan oppfare seg som planter og veere fotoau-
totrofe, andre kan oppfgre seg som dyr og veere
heterotrofe (med indre fordgyelse), og atter andre
kan oppfare seg som bade dyr og planter og veere
miksotrofe, dvs. «velge» den levematen som pas-
ser best i gyeblikket (veere plante i lys og darlig
tilgang pa organisk neering, og veere dyr i market
og med god tilgang pa organisk neering). Jeg har
tidligere nevnt at fureflagellatene er mestere til &
erverve plastider, ja, deres diversitet pa denne fron-
ten overgar alle andre eukaryote organismer
(Hackett et al. 2004). Bare for & rekapitulere (etter
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Delwiche 1999, Tengs et al. 2000, Hackett et al.
2004):

1) Medfadt sekundeer plastide som opprin-
nelig har veert rgdalge (Rhodophyta) og som inne-
holder klorofyll a og ¢ og peridinin.

2) Medfgdt sekundaer plastide som opprin-
nelig har veert grgnnalge (Chlorophyta) eller kan-
skje helst olivengrgnnalge (Prasinophyta) og som
inneholder klorofyll a og b og karoten.

3) Medfgdt tertieer plastide som opprinnelig
har veert svgpeflagellat (Haptophyta) og som inne-
holder klorofyll a og ¢ og fucoxantin.

4) Kleptokloroplast som kommer fra en slukt
kiselalge (Bacillariophyta) — klorofyll a og c.

5) Kleptokloroplast som kommer fra en slukt
svelgflagellat (Cryptophyta) — klorofyll a og ¢ og
fykobiliner.

De fureflagellatene som oppfarer seg som al-
ger, er viktige bade i havets og ferskvannets plank-
ton. Mange har evne til bioluminiscens, dvs. at de
er sjgllysende under visse forhold. Dette er arsa-
ken til morild. Noctiluca scintillans, som oppfarer
seg som et dyr og kan bli 2 mm stor, er en av de
viktigste morildorganismene (Throndsen & Eik-
rem 2001). Enkelte (men feerre enn man kan fa
inntrykk av) utskiller toksiner og kan forgifte skjell
eller drepe fisk. Rgdt tidevann (red tide) skyldes
masseoppblomstring av fureflagellater, som kan
veere giftige (figur 5). Dette er omtalt allerede i Bi-
belen ved israelittenes utgang fra Egypt. | 2M 7,
20-21 star: «Moses og Aron gjorde som Herren
hadde befalt. Han |gftet staven og slo pa vannet i
elva mens de sa pa det, bade Farao og hans tje-
nere. Da ble alt vannet i elva til blod. / Fisken i
Nilen dgde og elva luktet ille, s& egypterne ikke
kunne drikke vannet. Og det var blod i hele landet
Egypt.» Denne beretningen, skrevet ca. 1700 f.Kr.,
regnes som verdens fgrste omtale av fureflagel-
later, og mikroorganismer i det hele tatt. Herostra-
tisk kjendisstatus har den dyriske Pfiesteria pisci-
cida, som har gjort seg gjeldende i farvannene
ved det gstlige USA, men som forekommer i de
fleste brakkvannspavirka havbasseng, ogsa i
Norge. Organismen som ofte gar under navnene
«The Phantom of the Sea» eller «The Cell from
Hell», er ikke fullt s& farlig som sitt rykte. Den ble
forste gang oppdaget i 1988, og straks betraktet
som verdens kanskje giftigste organisme (se Kai-
ser 2002). Na er dette betraktelig avdramatisert,
men Pfiesteria kan angripe og drepe fisk, seerlig
fisk i stim. Det rareste er at den har en livssyklus
med 24 ulike stadier. Om alle disse stadiene er
like reelle, er vel tvilsomt, men den har iallfall sta-

dier som flagellat, cyste og amgbe. Det er flere
internettsider om Pfiesteria; f.eks. http://www.epa.
gov/OWOW/estuaries/pfiesteria/, som inneholder
mye informasjon.

Sporedyra (Apicomplexa), eller rettere sagt
rest-sporedyra etter at mikrosporidene og noen
mindre grupper er blitt tatt ut av det man opprinnelig
kalte Sporozoa, er urdyrliknende organismer som
lever som parasitter i bade virvellgse dyr og virvel-
dyr. Det moderne latinske navnet kommer av at
den ene enden av cella er forsynt med et «apikalt
kompleks», et karakteristisk arrangement av fibril-
ler, tubuli og vakuoler (Margulis & Schwartz 1997).
Det norske og det gamle latinske navnet sikter til
at organismene produserer kjgnnete sporozoiter
0g ukjgnnete merozoiter, som sprer parasittene i
verten eller mellom vertene og som minner om
sporer hos planter, alger eller sopper. Mange har
kompliserte livssykluser, f.eks. malariaparasittene
Plasmodium spp. — vare verste massemordere
nest HIV, over 1 million dar hvert &r av malaria
(Kahl 2003). Den veksler mellom malariamygg
Anopheles og menneske. Nar myggen stikker et
menneske, kommer en haploid sporozoit inn i blo-
det. Herfra trenger deninni en levercelle hvor orga-
nismen kapsler seg inn og begynner & produsere
merozoiter som gar ut i blodbanen. En merozoit
trenger seg inn i et rgdt blodlegeme og utvikler
seg til en trofozoit som ernzerer seg av hemoglo-
binet (figur 5). Trofozoiten deler seg til flere mero-
zoiter som til slutt sprenger blodlegemet. Flere
blodlegemer sprenges synkront. De nye merozo-
itene trenger inn i nye blodlegemer, og runddan-
sen erigang. Ved hver synkron sprenging av blod-
legemene oppstar feber, alt etter hvilken Plasmo-
dium-art som har angrepet. — Plasmodium vivax
gir tredjedagsfeber, P. malariae fijerdedagsfeber
og P. falciparum kontinuerlig feber (farligst). — Etter
en del sykler utvikler merozoitene seg til hunlige
og hanlige kjgnnsceller. Dersom disse blir sugd
opp av en ny malariamygg, parer de seg i tarmen.
Den befruktete, diploide, cella vandrer over i myg-
gens tarmvegg og omgj@r seg til en hardfar cyste.
Cysten danner sporozoiter etter reduksjonsdeling
og pafglgende vanlig deling. Disse vandrer til myg-
gens spyttkjertler og venter p& neste gangen den
stikker et menneske. Innviklet? — Vel, malariapara-
sittene finner ut av det — dessverre for oss! lkke
alle vet at Linné tok sin doktorgrad pa en avhand-
ling om malaria — «Hypothesis nova de Febrium
intermittentium causa». Dette gjorde han i Harder-
wijk i Nederland i 1735, noe som ga ham rett til &
undervise medisin og praktisere som lege (Hes-
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sen 2000). Riktignok kjente Linné ikke noe til ma-
lariaparasittene. Han hevdet at sjukdommen skyl-
tes at drikkevannet inneholdt leirpartikler som
blokkerte blodarene og derved forarsaket feberen.
— Sjgl Linné kunne altsa ta grundig feil, men han
er ikke den eneste vitenskapelige «kanon» som
har snublet pa startsstreken.

Det er ikke starrelsen det kommer an pa: Mala-
riaparasittene gikk for & veere bade verdens minste
og verdens farligste dyr. Men det var den gang da
zoologi var zoologi og botanikk botanikk. N& matte
vi vel ha sagt plante... For, som nevnt tidligere,
sporedyra inneholder en plastide som sannsyn-
ligvis stammer fra en endosymbiotisk grgnnalge
(Kohler et al. 1997, Hgiland & Klaveness 1998,
Delwiche 1999). Plastiden inneholder ikke kloro-
fyll, og noen fotosyntese er det heller ikke snakk
om slik sporedyra lever (f.eks. inni blodlegemer).
Men plastiden er likevel livsngdvendig, og ei lo-
vende skyteskive for framtidas malariamedisiner.

Sporedyr og fureflagellater er sgstergrupper
(Tengs et al. 2000, Baldauf 2003), og farstnevnte
kan ha utvikla seg fra fureflagellater som valgte
parasittisme som leveveg. Flimmerdyra er sgs-
tergruppe til linja som gir bade fureflagellater og
sporedyr (Tengs et al. 2000, Baldauf 2003).

Det gule riket — Chromista

Hittil har organismene ligget i utkanten av hva som
kan sies & vaere botanikk. De tidligere omtalte pro-
karyote rikene ble tatt ut av botanikkfaget i 1970-
ara — med et praktisk unntak for blagrgnnbakteri-
ene, siden de har normal plante-fotosyntese og
inngar som komponent i vegetasjon bade til lands
og vanns. Det bortgjemte riket inneholder ingen
ting som kan forsvares som botanikk. | diskoriket
har vi bare gyealgene, i urdyrriket xkamgbealgene»,
og i alveolatriket fureflagellatene (at sporedyra har
en evolusjoneer fortid som alger, er en moderne
erkjennelse som neppe kommer til & f& betydning
for faget botanikk). Helt annerledes er det med
det gule riket (Chromista) (Cavalier-Smith 1986).
Hovedbglet av organismene her er alger (figur 6).
Og hvis de ikke er alger, ja, da oppfgrer de seg
oftest som sopper (figur 6). Dyreliknende former
er i sterkt mindretall. Med andre ord, faget botanikk
er tydelig neerveerende. Riket er dessuten det star-
ste og mest varierte av alle rikene som kun omfat-
ter organismer femrike-systemet ville ha klassifi-
sert som protister. Det gule riket bestar av tre dis-
tinkte grupper, som gjerne kan kalles underriker:
svelgflagellater (Cryptophyta), svapeflagellater
(Haptophyta) og stramenopiler (Stramenopila el-

ler Heterokonta) (Hausmann et al 2003). Slekt-
skapet mellom disse tre gruppene er forvirrende.
Baserer vi fylogenien pa DNA som koder for den
lille subenheten av det ribosomale RNA (SSU-
DNA) hentet fra cellekjernen, er de lite i slekt. Stra-
menopilene danner sgstergruppe til alveolatriket,
svgpeflagellatene sgstergruppe til gruppa som
omfatter stramenopilene og alveolatriket, og svelg-
flagellatene danner sgstergruppe til «bldalgene»
(Glaucophyta) (Tengs et al. 2000). Baserer vi deri-
mot fylogenien pa det tilsvarende SSU-DNA hentet
fra plastiden, blir slektskapet tydelig. Stramenopi-
lene og svapeflagellatene er sgstergrupper, og
svelgflagellatene sgstergruppe til paret strameno-
piler/svgpeflagellater (Tengs et al. 2000, Yoon et
al. 2002) (figur 7). Vi ma med andre ord velge om
vi vil fglge fylogenien basert pa kjernens eller plas-
tidens DNA. Det synes som om de fleste moderne
forfatterne velger siste alternativ (se Stechmann &
Cavalier-Smith 2002, 2003, Baldauf 2003, Cavali-
er-Smith & Chao 2003, Hausmann et al. 2003).
Dette virker mest fornuftig: Samtlige fotoautotrofe
organismer som tilhgrer det gule riket har sekun-
deere plastider som inneholder klorofyll a og c, og
som opprinnelig har veert rgdalger (Delwiche
1999, Tengs et al. 2000).

Svelgflagellatene (Cryptophyta) er bade under-
rike og rekke. Alle er encellete flagellater med to
foroverrettete harete flageller (fimmerflageller),
mitokondrier med flate cristae og ei svelgformet
grop der flagellene sitter (Klaveness 1994, Margu-
lis & Schwartz 1997, Taylor 1999) (figur 7). Syste-
matisk har de vandret rundt omkring i systemet.
Klaveness (1994), som fglger mitokondriehypo-
tesen, setter dem neer de andre rikene med flate
cristae, dvs. det rade riket, planteriket, dyreriket og
soppriket. Men bortsett fra mitokondriene har
svelgflagellatene mange karakterer som peker i
retning det gule riket, f.eks. harete flageller og se-
kundeer plastide med opprinnelse i rgdalgene
(Tengs et al. 2000, Stechmann & Cavalier-Smith
2002, Baldauf 2003). Plastiden inneholder klorofyll
a og c, fykobiliner og karotenoider, samt en redu-
sert rest av den opprinnelige kjernen, en nukleo-
morf (Delwiche 1999, Tengs et al. 2000). | det gule
riket er det kun svelgflagellatene som har plastider
som inneholder fykobiliner og nukleomorf — sa
her er rgdalgeopphavet tydelig. Hos de andre er
dette redusert. Svelgflagellatene opptrer som plan-
teplankton i salt- og ferskvann. Masseoppblomst-
ring kan gi usmak pa drikkevann. Det fins ogsa
noen heterotrofe, dyreliknende former uten plasti-
der. Disse opptar fade gjennom svelget.
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Det rode riket :
Biliphyta

Planteriket

Urdyr og alger
med sekundzer
kloroplast.

Svgpeflagellatene (Haptophyta eller Prymne-
siophyta) er ogsa bade underrike og rekke. Det er
encellete flagellater med to foroverrettete glatte
flageller (piskeflageller) og et svgpeformet ved-
heng, haptonema, som sitter mellom flagellene
(og som har gitt bade det norske og latinske nav-
net) (Margulis & Schwartz 1997) (figur 7). Mitokon-
driene har rgrformete cristae (Klaveness 1994,
Taylor 1999). Alle inneholder plastider med kloro-
fyll a og c og gule karotenoider, men mangler fyko-
biliner og nukleomorf, og de er sd og si identiske
med plastidene i fotoautotrofe stramenopiler (Del-
wiche 1999, Tengs et al. 2000, Yoon et al. 2002).
Nesten alle danner planteplankton i havet, sjgl
om noen fa ferskvannsformer fins. De mest kjente
er kalkflagellatene (Coccolithophorales). Cellene

Figur 1 (averst). Artikkelens organismer ville alle blitt
karakterisert som protister i femrike-systemet. De omfatter
det bortgjemte riket (Archezoa), diskoriket (Discicristata),
urdyrriket (Cercozoa), alveolatriket (Alveolata) og det
gule riket (Chromista). De tre farste rikene er muligens
fiernt i slekt med hverandre; de to siste rikene utgjar
derimot ei relativt klar monofyletisk gruppe. (Tegning,
fotografi og arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 2 (nederst). Det bortgjemte riket (Archezoa) til
venstre og diskoriket (Discicristata) til hayre. Det
bortgjemte riket er gjerne blitt sett pa som eukaryotenes
«Sjuende far i huset», spesielt diplomonadene, her re-
presentert ved tarmflagellaten Giardia lamblia, som praver
a lere Snutetute ei lekse om eukaryotenes opphav.
Imidlertid har nyere forskning vist at alle organismene i
det bortgjemte riket sannsynligvis engang har hatt mito-
kondrier, s om de fortjener plassen i hornet pa veggen
ernoe uvisst. Diskorikets to mest kjente representanter
er gyealgene Euglena med sekundaere plastider som
stammer fra grennalger, og sovesjukeparasittene Trypa-
nosoma. Sistnevnte mangler plastider. | eldre leerebgker
ble disse to neerstaende organismegruppene, gyealger
(Euglenophyta) og kinetoplastider (Kinetoplasta), regnet
til henholdsvis botanikk og zoologi. (Tegninger og arran-
gement, Klaus Hgiland, unntatt Erik Werenskiolds tegning
av Sjuende far i huset.)

Figur 3 (neste side gverst). Slik tenker Cavalier-Smith
og medarbeidere seg slektskapet mellom det bortgjemte
riket (Archezoa), diskoriket (Discicristata) og urdyrriket
(Cercozoa). Ei mulig rot til de eukaryote organismene er
antydet pa greina til det bortgjemte riket.

er dekket med sma kalkplater som har et sinnrikt
mgnster som varierer mellom artene (studeres
best i skanning-elektronmikroskop — er meget va-
kre). De fleste danner plankton i varmere hav (figur
6). Emiliania huxleyi er vanlig i alle farvann
(Throndsen & Eikrem 2001), unntatt rundt polene.
Den kan gi vannet en blakket farge; turkisgrgnt til
nesten melkehvitt. Lik poredyra (Foraminifera) byg-
ger kalkflagellatene land, og klippene ved Mgens
klint og Dover bestar ogsa av skall fra disse. Man-
ge av svgpeflagellatene er ikke dekket av kalkskall.
Dette gjelder f.eks. den herostratisk bergmte Chry-
sochromulina polylepis som opptradte i masse-
bestand i sgr-norske farvann varen 1988 og for-
giftet fisk og andre sjgdyr (Dahl et al. 1989). Aviser
og TV fratset i algekatastrofer og giftalger. Men
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Figur 4 (i midten). Urdyrriket (Cercozoa) framstar som
ei noe rotet samling av organismer som farst og fremst
opererer som encellete dyr, gjerne i plankton. Den viktigste
gruppa er poredyra (Foraminifera), som er meget tallrike
i havets dyreplankton, men ogsa p& havbunnen. | for-
historiske tider, spesielt i kritt, dannet deres kalkskall
kjempestore avleiringer som i dag utgjer en vesentlig
masse av krittklippene ved f.eks. Dover og Mgens klint.
@verst til venstre er poredyret Globigerina, til hgyre
Mgns klint. Nederst til venstre er kalrot angrepet av
klumprot Plasmodiophora brassicae, en slimsoppliknende
organisme som slutter seg til urdyrriket. Straledyr (Ra-
diolaria) har etindre skall av kisel og er ogsa viktige i
havets dyreplankton. Til venstre for kumprota er strale-
dyret Lamprocyclas maritalis. (Tegning og fotografier,
Klaus Hgiland, unntatt poredyret som er fra Alfred Brehm,
Dyrenes liv, Gyldendal Norsk Forlag, 1929, og stréle-
dyret som er fra http://www.radiolaria.org/).

Figur 5 (nederst). Alveolatriket (Alveolata) er bade et
velkarakterisert og mangfoldig rike. Det omfatter tre viktige
rekker: fureflagellater (Dinoflagellatae), sporedyr (Api-
complexa) og fimmerdyr (Ciliophora). @verst, nesten i
midten er fureflagellaten Peridinium. Arter i denne slekta
fins i bade havets og ferskvannets planteplankton. Noen
marine fureflagellater danner giftstoffer. Muslinger som
lever av fureflagellater kan akkumulere disse giftene uten
sjol & ta skade. Det er seerlig to gifttyper, forkortet DSP
og PSP. Farstvente er ikke spesielt farlig og gir diaré.
Derimot er PSP en farlig nervegift som kan lamme &nde-
drettet. Den fins f.eks. i slekta Alexandrium. | midten er
en trofozoit av en malariaparasitt Plasmodium sp. (spo-
redyr) i etradt blodlegeme. Etter hvert som malariapara-
sittene utvikler resistens mot kjente medisiner, f.eks.
kinin og klorokin, ma vi stadig veere pa utkikk etter nye
medikamenter. Et stoff som kan ramme plastiden i
malariaparasittene, vil teoretisk kunne ha stor virkning
mot malaria. Det gjenstar imidlerid & finne dette stoffet. ..
Lengst il hayre er fimmerdyret taffeldyr Paramecium,
enav de mest kompliserte encellete organismer vi kjen-
ner. Fimmerdyra ble oppdaget av nederledenderen Anto-
ny van Leeuwenhoek i 1676, som de farste mikrosko-
piske organismer sett av det menneskelige gye. Til
venstre for teffeldyret er et bilde av et av van Leeuwen-
hoeks mikroskop. (Tegninger og arrangement, Klaus
Hgiland, unntatt teffeldyret som er fra Alfred Brehm, Dy-
renes liv, Gyldendal Norsk Forlag, 1929, og van Leeu-
wenhoeks mikroskop som er fra www.ucmp.berkeley
.edu/history/leeuwenhoek.html, i tillegg til et par illustra-
sjoner frakommersielle internettsider.)
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skaden var kortvarig og sto ikke i forhold til medie-
styret.

Stramenopilene (Stramenopila eller Hetero-
konta) er en ganske annerledes, stgrre gruppe.
Her finner vi alt fra mikroskopiske til kiempestore
alger, samt sopp-, slimsopp- og til og med dyre-
liknende organismer. Felles for stramenopilene
er at flagellatstadiene (enten frittlevende organis-
mer, kjignnceller eller zoosporer) har flageller hvor-
av i det minste den ene er haret (fimmerflagell).
Er det to flageller, vender flimmerflagellen forover,
mens den glatte piskeflagellen vender bakover
(figur 7). Er det bare én flagell, har den har og
vender forover. «Stramenopila» betyr har pa flagel-
lene, mens «heterokonta» betyr forskjellige fla-
geller. Begge navn brukes om hverandre. Mito-
kondriene har rgrformete cristae. Stramenopilene
inneholder mange rekker: Gullalger (Chrysophyta),
kiselalger (Bacillariophyta), brunalager (Phaeo-
phyta), gulgrennalger (Xanthophyta) og flekkalger
(Eustigmatophyta) er som navnet sier alger. Pla-
stidene hos gullalgene, kiselalgene og brunalge-
ne er nesten identiske med dem hos svgpefla-
gellatene, dvs. sekundaer med klorofyll a og ¢ og
gule karoteioder, men mangler fykobiliner og nu-
kleomorf (Delwiche 1999, Tengs et al. 2000). Plas-
tidene hos gulgrgnnalgene og flekkalgene inne-
holder i tillegg klorofyll e (Margulis & Schwartz
1997). Eggsporesopper (Oomycota) og Hyphochy-
tridiomycota lever som sopp, slimnett (Labyrin-
thomorpha) som slimsopp. Opalinidene (Opali-
nae) er dyreliknende organismer med to til mange
flageller (kan da likne flimmerdyr) og av og til man-
ge kjerner. Noen lever i tarmene til frosk. De blir
na fart til stramenopilene (Cavalier-Smith 1998,
Hausmann et al. 2002, Baldauf 2003).

Gullalgene (Chrysophyta) inneholder de enk-
lest bygde stramenopilene. Systematikken varierer
mellom forfatterne, men man kan skille mellom
egentlige gullalger (Chrysophyceae), nélflagella-
ter (Raphidophyceae) og kiselflagellater (Dictyo-
chophyceae) (Christensen 1966, Margulis &
Schwartz 1997, Throndsen & Eikrem 1997). Kisel-
flagellatene fins i havets planteplankton, de andre
lever overveiende i ferskvann. De egentlige gullal-
gene forekommer ofte i neeringsfattig, kaldt vann.
Flesteparten er encellete, men det fins noen som
danner kolonier. Stankelveslep Hydrurus foetidus
kan danne opptil halvmeterlange, gulbrune «ha-
ler» i iskalde fjellbekker. Den stinker som harsk
tran.

Kiselalgene (Bacillariophyta), var nest stgrste
algegruppe med over 10 000 kjente arter, oppviser

«mangfoldige variasjoner over et begrenset te-
ma». De er det gule rikets tilsvar pa andre store
grupper som er utvikla over en forbausende lik
lest, det veere seg snutebiller, trevlesopper eller
korsblomster. Alle har et kiselskall som er utformet
som en eske med bunn og lokk (Christensen
1966, Margulis & Schwartz 1997, Throndsen &
Eikrem 2001). Fine porer og strukturer i skallet
danner mgnstre som er karakteristisk for artene.
Skallene tar seg praktfullt ut i skanning-elektron-
mikroskopet. Kiselalgene er encellete eller danner
enkle kolonier. De er viktige i bade havets og fersk-
vannets planteplankton (figur 6), og betyr sveert
mye for primeerproduksjonen i akvatiske miljg.
Andre arter lever pa bunnen, eller som overtrekk
pa stein, planter eller andre alger. Dgde skall kan
bunnfelles i store lag og utgjar kiselgur. Alfred No-
bel blandet nitroglyserin med kiselgur, og oppfant
dynamitten (Skottsberg 1940). Som kjent satte han
noen av pengene han tjente pa dette i et fond.
Derfor er det kiselalgene Norge kan takke nar No-
bels fredspris deles ut hvert ar.

Brunalgene (Phaeophyta) er de starste og
mest kompliserte av alle algene. | det gamle fem-
rike-systemet innehadde den lianeaktige taren
Macrocystis pyrifera fra Stillehavet starrelsesrekor-
den for organismer tilregnet protistriket. Skotts-
berg (1940) skriver i «Véaxternas liv» om lengder
opp til 300 m, men skynder seg & si at han forgje-
ves har sgkt etter mer korrekte mal, og ender pa et
bekreftet maksimum p& 60 m, noe som fortsatt
stemmer med mal som fins oppgitt pa internett —
ikke darlig det heller, dobbelt s& lang som blahva-
len! Brunalgene omfatter flercellete, makroskopis-
ke former fra fine trddalger til tang og tare med
komplisert bygning, som p& mange mater danner
parallell med hgyere planter: rotliknende festeor-
gan, stengelliknende stilk og bladliknende foto-
synteseorgan (Christensen 1966, Margulis &
Schwartz 1997, Rueness 1998). Praktisk talt alle
lever i havet, og de er knyttet til kystfarvann, helst i
kalde, veerdharde omrader (figur 6). Av tare Lami-
naria ekstraheres alginater som brukes i cellulo-
se-, naeringsmiddel-, malingindustri osv. Algina-
tenes betydning for brunalgene er at de blir seige
og elastiske og taler strekk og slitasje i grov sjg.

Gulgrgnnalgene (Xanthophyta) minner mer om
grgnnalger enn om representanter for det gule
riket. Dette kommer av at de gule karotenoidene i
plastiden ikke helt dekker over klorofyllet (Chris-
tensen 1966). Eiendommelig er ogsa at plastiden
i tillegg til klorofyll a og c, ogsa inneholder klorofyll
e, som er unikt for gulgrgnnalgene og de beslek-
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tete flekkalgene (Margulis & Schwartz 1997). Gul-
grgnnalgene er sma og omfatter alt fra frittlevende
flagellater til celletrder til coenocytiske organis-
mer (dvs. rgrformet til kuleformet bygning med tall-
rike cellekjerner i et felles plasma uten skilleveg-
ger). De fins i ferskvann, brakkvann eller som over-
trekk pa fuktig jord og leire. Strandfilt Vaucheria
spp. og leirgryn Botrydium granulatum er to coeno-
cytiske alger pa fuktig leirjord. Flekkalgene (Eu-
stigmatiophyta) er encellete kuleformete alger
som er i slekt med gulgrgnnalgene.
Eggsporesoppene (Oomycota) er ikke bare ar-
saken til at det ved annenhvert gatekryss i New
York star en politikonstabel med irsk navn eller at
krepsing snart er en saga blott i Sverige, de star
ogsad som et premieeksempel p& det fenomenet
biologene kaller for konvergens, dvs. si at nar
samme levesett fgrer til at organismer med ulikt
evolusjoneert opphav far samsvarende utseende,
gkologi og fysiologi. Fra dyreriket kjenner vi til haier
(bruskfisker) og delfiner (pattedyr) eller ulv (rovdyr)
og pungulv (pungdyr). Fra planteriket, kaktus i Ame-
rika og sukkulente vortemjglk i Afrika. Enda mor-
sommere er konvergens mellom ulike riker. Egg-
sporesoppene er sa like sopp, med hyfer, ytre for-
dayelse og sporer, at de tidligere ble betraktet som
ekte sopper. Og fremdeles behandles de som
«sopper» i leerebgker i mykologi. Teori og praksis
kan ikke alltid forenes; eggsporesoppenes betyd-
ning som nedbryterorganismer eller plantepara-
sitter gjgr at de fortsatt best handteres av mykolo-
ger. Men at de ikke tilhgrer soppriket, er godt do-
kumentert ved molekyleere studier (Gunderson et
al. 1987, Forster et al. 1990, Baldauf et al. 2000,
Baldauf 2003) og morfologi: cellevegg av cellulose
(ikke kitin) og zoosporer og kjgnnceller som stem-
mer helt overens med stramenopilene (Cavalier-
Smith 1987). Og faktisk er dette gammelt nytt; al-
lerede i 1858 sa botanikeren Pringsheim den be-
sneerende likheten mellom tradformete gulgrgnn-
alger og eggsporesopper. Innledningens omtalte
arter er potettgrrate Phytophthora infestans (figur
6), som pa midten av 1800-tallet ble innfart til Irland
med infiserte poteter, la landets potetavling @de,
forérsaket den verste hungerskatastrofen i det mo-
derne Europa, og gjorde at rundt 1 million irer ut-
vandret til USA; og krepsepest Aphanomyces asta-
ci, som ble innfgrt til Europa ved utsetting av nord-
amerikansk kreps som var baerer av smitten. — To
grelle eksempler pa hva ukritisk introduksjon av
fremmede organismer kan fgre til.
Hyphochytridiomycota er i slekt med eggspo-
resoppene, men flagellatstadiene har bare én fla-

gell (foroverrettet flimmerflagell) og celleveggen
inneholder bade cellulose og kitin (se Hgiland
1995). Cavalier-Smith (1987) oppfatter disse to
soppliknende organismene som sa neerstaende
at han slar dem sammen i rekka Pseudofungi
(dvs. uekte sopper). Da man na har funnet gener
i kjernen til Phytophthora som overenstemmer
med visse gener hos blagrannbakterier, er dette
er sterkt indisium pé at eggsporesoppene sa vel
som Hyphochytridiomycota stammer fra alge-for-
fedre (Andersson & Roger 2002).

Slimnett (Labyrinthomorpha) ble far gruppert
sammen med slimsoppene, men har typiske ka-
rakterer fra stramenopilene, blant annet flagellat-
stadiene. Organismene bestar av ovale eller ku-
leformete celler som glir inne i et felles nettverk.
De fleste snylter pa alger og hgyere planter i sjgen,
f.eks. Labyrinthula macrocystis som antakelig var
skyld i at alegraset nesten dgde ut langs norske-
kysten pa 1930-tallet (Dissing et al. 1992).

Alveolatriket og det gule riket opptrer som
sgstergrupper i mange nyere fylogenetiske studier
(se Baldauf et al. 2000, Tengs et al. 2000, Baldauf
2003, Hackett et al. 2004). Det er blitt slatt til lyd for
& samle dem i et overrike, kromeoalveolater
(Chromeoalveolata) (Stechmann & Cavalier-Smith
2002, 2003, Cavalier-Smith 2003, Cavalier-Smith
& Chao 2003) (figur 7). | fglge Douzery et al. (2004)
synes disse to rikene a ha skilt lag for 872 millioner
ar siden.
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Rgde og grgnne planter
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Denne artikkelen skal ta opp ting som helt og hol-
dent er botanikk (figur 1). Felles for de to rikene
som na skal omtales, er at plastiden er oppstatt
ved primeer endosymbiose — med andre ord, den
har prokaryot opprinnelse i en blagrgnnbakterie
(Delwiche 1999, Tengs et al. 2000).

Det rgde riket — Biliphyta

Hos organismene i det rgde riket (figur 2) er bla-
grennbakterien enda mer tydelig enn i det neste,
planteriket. Her inneholder plastiden bare klorofyll
a, fykobiliner og karotenoider akkurat som flertallet
av blagregnnbakteriene (Christensen 1966, Klave-
ness 1994, Margulis & Schwartz 1997).

Det rgde riket bestar av to temmelig ubeslek-
tete rekker: blaalger (Glaucophyta) og rgdalger
(Rhodophyta). Det eneste som forener dem er
plastidekjemi, ellers er de ganske forskjellige.
Navnet Biliphyta sikter nettopp til nevnte kjemi,
begge har fykobiliner, som mangler i plastidene
til planterikets organismer. Bortsett fra dette er de-
res samlokalisering i en felles kategori (se Cava-
lier-Smith 1998, Hausmann et al. 2003) mer prak-
tisk enn teoretisk begrunnet. Det ville unektelig
veere tungvint & dele det rede riket opp i to riker,
hvor blaalgene utgjer en grliten «Vatikanstat».

Blaalgene (Glaucophyta eller Glaucocystophy-
ta) ble farst oppfattet som urdyrliknende organis-
mer med kleptokloroplaster fra innfangete bla-
grgnnbakterier. Imidlertid ble det pavist at de er
ekte plastider fordi noe genetisk materiale fra dis-
ses DNA er blitt overfgrt til kjernen i «mor»-orga-
nismen (Delwiche 1999). Imidlertid er likheten
mellom blaalgenes plastider og frittlevende bl&-
grgnnbakterier sveert pafallende (De Las Rivas et
al. 2002). De har f.eks. rester av den opprinnelige
gram-negative cellevggen enna i behold (Delwi-
che 1999). Dette gjar at bldalgene ofte oppfattes
som basisgruppe til evolusjonslinja som ga opp-
hav til bade rgdalgene og grgnnalgene (og resten
av plantene) (Delwiche 1999). Plastiden til blaal-
gene er tydelig blagrgnn, noe som skyldes at det
bla fykobilinet, fykocyanobilin, dominerer. Til for-
skiell fra rgdalgene kan blaalgene ha flageller. De
lever i ferskvann, men er sjeldne.

Radalgene (Rhodophyta) (figur 2) omfatter alt
fra encellete til komplisert bygde alger. De avviker
fra bldalgene i mange egenskaper. Blant annet
fins det ingen stadier med flageller, og mange har
sveert komplisert livssyklus (Klaveness 1995, Mar-
gulis & Schwartz 1997, Rueness 1998, Saunders
& Hommersand 2004). Rgdalgene inneholder ba-
de rgde og bla fykobiliner, henholdsvis fykoerytro-
bilin og fykocyanobilin. Hos de fleste er det fyko-
erytrobilinene som overdekker de andre fargene.
Rgdalgene utvikla seg i havet, og de har spesiali-
sert seg i kystnaere farvann. De rgde plastidene
(rhodoplastene) absorberer lett bla straler, som
er de strdlene som trenger dypest ned i vannet.
Derfor er det rgdalgene som er rekordinnehaverne
for hvor dypt fotoautotrofe organismer kan vokse —
ned til 260 m i klare, tropiske farvann. Pa mange
mater kan vi si at der den grgnne linja gikk i hgyden
og tilslutt ble til landplanter, gikk den rgde linja i
dybden. Imidlertid fins det mange arter i grunt vann,
ja, til og med noen i ferskvann. Fossiler viser at
radalgene tilhgrer vare eldste eukaryote organis-
mer (Margulis & Schwartz 1997, Saunders & Hom-
mersand 2004), 1,2-2 milliarder &r gamle. Den
primaere endosymbiosen er derfor en meget tidlig
begivenhet i eukaryotenes evolusjon. Rgdalgene
inneholder substanser som har liknende egen-
skaper som brunalgenes alginater, men med an-
nen kjemisk sammensetning. De brukes i nee-
ringsmiddel- og farmasgytisk industri. Viktigst er
agar som utvinnes av agar-agar-algene Gracilaria
og Gelidium (Rueness 1998). Moderne medisin,
biokjemi, bioteknologi og mikrobiologi ville veert
utenkelig uten petriskalene med agar (figur 2).

Et 10000-kroners-spgrsmal er om det rade ri-
ket og planteriket har samme evolusjonaere opp-
hav (Palmer et al. 2004). | mange nyere fylogenier
oppfattes rgdalgene og de grgnne plantene som
sgstergrupper, med bldalgene som basal sgster-
gruppe til disse (Baldauf et al. 2000, Stechmann
& Cavalier-Smith 2002, 2003, Baldauf 2003, Ca-
valier-Smith 2003, Cavalier-Smith & Chao 2003,
Palmer et al. 2004) (figur 3). (Noe som gjar at det
rade riket blir parafyletisk.) Og det slas til lyd for
fusjon mellom disse gruppene til et stor-planterike
(Cavalier-Smith 1998, Stechmann & Cavalier-
Smith 2002, 2003, Baldauf 2003, Cavalier-Smith
& Chao 2003, Saunders & Hommersand 2004).
Pa den andre sida er det fundamentale forskjeller
mellom det regde riket og planteriket; seerlig pa
plastidefronten, men ogsa med hensyn til fore-
komst av flageller, livssyklus og ultrastruktur (Kla-
veness 1994, Margulis & Schwartz 1997). Den pri-
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meaere endosymbiosen kan ha oppstatt bare én
eneste gang, slik at de bla, rgde og granne har
felles evolusjoneer rot (se Delwiche 1999) (figur
3). Men de kan like gjerne ha oppstatt uavhengig
av hverandre ved endosymbiose fra minst to ulike
blagrgnnbakterier med hver sin pigmentkjemi. Ja,
i enkelte fylogenetiske framstillinger basert pa
SSU star rgdalgene som sgstergruppe til plante-
riket, soppriket og dyreriket (Kumar & Rzhetsky
1996). | et studium over gener i plastidene kon-
kluderer De Las Rivas et al. (2002) med to sgster-
grupper; én som bestar av de ikke-grgnne algene,
dvs. bldalgene og regdalgene samt deres sekun-
deere endosymbioser hos det gule riket, og ei anna
som bestar av grgnnalgene og landplantene samt
sekundaer endosymbiose hos gyealgene — med
andre ord en klar todeling i ei bla-rad og i ei grgnn
linje, kanskje det beste argumentet for to ulike
riker. Noe som ytterligere styrker dette synet er at
det fins blagrgnnbakterier som inneholder bade
klorofyll a og b, lik plastidene i den grgnne linja
(Lewin 1981, Morden & Golden 1989). To uavhen-
gige endosymbioser med henholdsvis en bla-
grennbakterie med bare klorofyll a, og en annen
med bade klorofyll a og b er derfor hayst tenkelig.
Uansett har de rgde og grgnne linjene skilt lag for
sveert lenge siden. Molekyleere klokker antyder 928
millioner &r (Douzery et al. 2004) — en alder som
viser seg a vaere yngre enn registrerte fossiler av
radalger (1,2-2 milliarder ar) og grennalger (over
2 milliarder ar) (Margulis & Schwartz 1997, Saun-
ders & Hommersand 2004). (Nok et eksempel pa
kontroverser mellom observasjoner og hypote-
ser.)

Planteriket — Plantae

(eller Viridiplantae)

Endelig kommer vi til det ene av vare to klassiske
riker! Innholdet og beskrivelsen har variert mellom
tidene: Aristoteles lot planteriket omfatte alt som
hadde evne til eksistens og formering, men ikke
bevegelse. Linné fulgte stort sett Aristoteles’ opp-
fatning. Hans store fortjeneste var at han laget et
skikkelig system over blomsterplantene (Linnae-
us 1753). Imidlertid var han noksa uinteressert i
de blomsterlgse plantene. Disse, dvs. karspore-
planter, moser, lav, sopp og alger, ble viet stgrre
interesse i arhundrene som fulgte. Etter hvert kom
planteriket til & inneholde alt hva zoologene ikke
ville befatte seg med, f.eks. bakterier og slimsop-
per. Etter at Whittakers (1959, 1969) femrike-sys-
tem ble innfart, fikk planteriket et snevrere innhold.

Den strengeste oppfatningen finner vi f.eks. hos
Margulis & Schwartz (1997) som bare inkluderer
landplanter (fra og med levermoser), dvs. fotoauto-
trofe organismer med generasjonsveksling der
den diploiode sporofytten spirer opp fra ei befruk-
tet eggcelle (zygote) pa den haploide gametofytten
0g suger ut neering fra denne. Denne definisjonen
gir ikke rom for grgnnalger, som her hgrer til pro-
tistriket. Mange leerebgker i biologi falger dette sy-
net. Imidlertid, ved introduksjonen av de moleky-
leere metodene samt en mer fylogenetisk vinkling
pa slektskapsforholdene hos de grenne organis-
mene er det naturlig & ta grgnnalgene tilbake til
planteriket (Niklas 1997, Delwiche 1999, Baldauf
et al. 2000, Tengs et al. 2000, Cronck 2001, De
Las Rivas et al. 2002, Baldauf 2003, Hausmann
et al. 2003) (figur 3 og 4).

Kriteriene for & tilhgre planteriket er blant annet
(Niklas 1997): (1) Plastider med klorofyll a og b og
gule karotenoider (f.eks. beta-karoten), men ikke
fykobiliner. (2) Opplagsneering er stivelse. (3) Cel-
leveggen bestar av cellulose. (4) Flagellatstadier
uten svelg og med to til fire til mange like lange
flageller som er rettet forover. Det er praktisk, men
fylogenetisk ukorrekt, & dele plantene inn i alger
og hgyere planter. Sistnevnte vil da omfatte den
monofyletiske utviklingslinja som erobret landjor-
da og som ervervet karakterer som gjorde at de
ble landplanter. Algene vil gjenstd som ei sterkt
parafyletisk gruppe.

Grgnnalger og kransalger

Mer interessant er det & ta utgangspunkt i algene
— og ikke skjele til de hgyere plantene. Alle fyloge-
netiske framstillinger av den grgnne linja (f.eks.
Graham 1993, Niklas 1997, Delwiche et al. 2002)
gir to klare sgstergrupper: (1) grgnnalger og oli-
vengrgnnalger og (2) kransalger og hagyere planter
(figur 3). Dermed far vi en interessant todeling i ei
gruppe som alltid er forblitt alger og med mange
tilpasninger til bade salt- og ferskvann, og ei anna
gruppe som spesialiserte seg til ferskvann og si-
den utvikla seq til ekte landplanter.

Grgnnalgene (Chlorophyta) er kanskje var stgr-
ste algegruppe. Margulis & Schwartz (1997) nev-
ner 16 000 kjente arter, noe som er et overestimat
da forfatterne ogsa inkluderer olivengregnnalgene
og kransalgene. Sveert mange livsformer og leve-
mater omfattes av greannalgene; fra mikroskopiske,
encellete flagellater (Chlamydomonas, med blant
annet rgdsngalge C. nivalis som kan farge sngen
rgd) til store og relativt kompliserte flercellete or-
ganismer (mange grgnnalger i havet). Alle slags
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Figur 1. Artikkelens riker omfatter fotoautotrofe, eukaryote
organismer med primeer plastid. De er planter i ordets
rette forstand, og bokstavelig talt rotfestet i faget botanikk.
Vikan grovtdele innirgde og granne planter. Farstnevnte
er detrgde riket sominneholder radalgene (Rhodophyta)
og de fatallige bldalgene (Glaucophyta). Sistnevnte er
planteriket i snever forstand og inneholder alt fra grann-
alger til dekkfrgete. Slektskapet mellom det rade riket og
planteriket er noe omdiskutert. De fleste forfattere hevder
atde utgjer ei monofyletisk gruppe, uten at det er framlagt
noe endelig bevis for at sa ertilfelle. (Tegning, fotografi
og arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 2. Det rgde riket (Biliphyta) karakteriseres ved at
plastiden inneholder bare klorofyll a samt rgde og bla
fykobiliner. Den viktigste gruppa er radalgene (Rhodo-
phyta). Innfelt er fagerving Delesseria sanguinea, en
vakker og vanlig redalge i vare kystfarvann. Snutetutes
kategoriske utsagn (han liker direkte tale) er korrekt:
Mikrobiologenes agarskaler inneholder en geléaktig sub-
stans som utvinnes av agar-agar-algene Gracilaria og
Gelidium. Det var nettopp i slike skaler Alexander Fle-
ming dyrket sarbakterier som ble infisert av den bergm-
melige muggsoppen Penicillium notatum. Fleming
(1929) oppdaget at soppen skiller ut et stoff (penicillin)
som dreper bakterier —og medisinens historie ble foran-
dret! (Tegning, fotografi og arrangement, Klaus Heiland.)

Figur 3. Det sannsynlige slektskapet mellom det rade
riket og planteriket, og innbyrdes mellom hovedgruppene
som utgjer disse rikene. Paillustrasjonen sees: Glauco-
cystis (Glaucophyta), krusflik Chondrus crispus (Rhodo-
phyta), havsalat Ulva lactuca (Chlorophyta), vanlig
kransalge Chara globularis (Charophyta) og blaveis
Hepatica nobilis (Embryophyta). (Fotografier, Klaus
Hgiland, unntatt Glaucocystis som er fra en (nedtatt)
internettside (Thomas Friedl).)

Figur 4. Planteriket (Plantae) er ett av de to klassiske
rikene av levende ting, og opprettet allerede av Aristo-
teles. | moderne forstand er detinnskrenket til & gjelde
eukaryote organismer med primeer plastide som inne-
holder bade klorofyll a og b og mangler fykobiliner. Det
omfatter alt fra grannalger — eksemplifisert med den
mikroskopiske Volvox, gverst il hayre —til dekkfroete
blomsterplanter — eksemplifisert med sommereik Quer-
cus robur. I tidligere tider var faget botanikk ensbety-
dende med medisin. Mynten stammer fra en gresk
bystat, Kyrene, og er slatt omkring 200 f.Kr. Den har en
avhildning av skjermplanta silfium (mulig en art av slekta
Ferula), en medisinplante som var den viktigste nee-
ringsvegen for Kyrene og som ble beskattet s sterkt at
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denble utryddet pa keiser Neros tid (Lysebraate 1988).
Nederst til venstre er innfelt en moderne medisinplante,
rosegravmyrt Catharanthus roseus (opprinnelig fra Ma-
dagaskar), som inneholder vincristin som brukes mot
leukemi hos barn. Snutetute star forresten i en aker med
poteter, nok en nyttevekst. At han har klart & framskaffe
ei bla rose, er han fortsatt aleine om. Dette er mang en
gartners lykkeligste drem! (Tegninger, fotografier og
arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 5. Mosene omfatter enkle landplanter hvor game-
tofytten dominerer over sporofytten. De utmerker seg
ved at viktige landplantekarakterer opptrer kumulativt
etter hvert som de stiger i kompleksitet. Levermosene
(Hepaticophyta), eksemplifisert ved flikvarmose Pellia
epiphylla (il venstre), har kutikula og arkegonier. Nalkap-
selmosene (Anthocerophyta), eksemplifiser ved gulnal
Phaeoceros carolinianus (gverst il hayre), haritillegg
spaltedpninger. Bladmosene (Bryophyta), eksemplifisert
ved einerbjgrnemose Polytrichum juniperinum (nederst
tithayre), har dessuten hydroider som kan frakte vann
og neeringsstoffer (om enn ineffektivt). Flere forfattere
peker pa at dette representerer en virkelig evolusjonsveg,
der levermosene er de mest primitive og bladmosene
de mest avanserte (og sgstergruppe til karplantene).
Andre hevder at ndlkapselmosene er de mest primitive,
noe som stgttes av at plastidene minner om dem vi
finner hos grennalger. | sa fall har spaltedpninger enten
oppstatt to uavhengige ganger, eller blitt redusert hos
den utviklingslinja som ga opphav til levermosene.
(Fotografier, Klaus Hgiland. Et par av de innfelte tegnin-
gene er hentet fra Miillers (1971) leerebok i planteanato-
mi.)

Figur 6. Bladtypen, om det er mikrofyller eller megafyller,
har spilt stor evolusjoneer rolle for differensieringen av
karplantene. Fra de tidlige urbregnene (Rhyniophyta),
somi prinsippetikke hadde blad, gikk det to utviklings-
linjer. Den ene linja «satset» pa mikrofyller, dvs. nalfor-
mete blad med bare én eneste nerve, og ga utgangspunkt
for dagens krakefotplanter (Lycophyta). Bildet til venstre
erlusegras Huperzia selago — ei plante somi bygnings-
trekk ikke har forandret seg mye siden tidlig devon.
Den andre linja «satset» pa megafyller, dvs. blad med
flere nerver, oppstatt fra skuddsystem, og ga utgangs-
punkt for bregner og sneller (Pterophyta) og videre il
alle frgplantene. Bildet til hayre er maringkkel Botrychium
lunaria som tilhgrer ormetungefamilien, den mulig mest
basale nalevende familien av karplanter med megafyller.
(Husk at bamaler og snellenes skiellkranser er megafyller,
de har mer enn én nerve.) (Fotografier, Klaus Hgiland.)
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livssykluser er kjent; fra haplonter der det eneste
diploide stadiet er zygoten, til diplohaplonter med
ulike former for generasjonsveksling, til reine di-
plonter der det eneste haploide stadiet er kjgnns-
cellene (Christensen 1966). Ogsa de grgnnalgene
som lever i mutualisme med sopper i lav, er ekte
grgnnalger. Grgnnalgene tilhgrer vare eldste kjente
eukaryote organismer; over 2 milliarder ar gamle
fossiler er kjent (Gould 1993). Olivengrgnnalgene
(Prasinophyta) er ei lita rekke med hovedsakelig
encellete organismer. De har ofte fire flageller fra
en fordypning, og bade cellene og flagellene er
dekket med fine skjell (Christensen 1966, Thrond-
sen & Eikrem 2001). Sannsynligvis er det ei para-
fyletisk gruppe, som star basalt i forhold til de ekte
grgnnalgene (Chlorophyta) (Baldauf 2003).

Den andre sgstergruppa bestar av bade alger
og hgyere planter (landplanter) (figur 3). Til sam-
men kalles de for streptofytter (Streptophyta)
(Cronck 2001, Hausmann et al. 2003). Viktige
egenskaper er at det under mitosen (celledelin-
gen) dannes et varig spindelapparat; at kjerne-
membranen opplgses under mitosen; at det opp-
star en fragmoplast (mikrofibriller som danner en
ring rundt kanten av celleplaten) ved avslutningen
av mitosen; at det i peroksisomene (organeller
med mange funksjoner — hydrogenperoksid som
lages i peroksisomene avgiftes til vann og oksygen
med hjelp av enzymet katalase) fins spesielle en-
zymer, glykolatoksidaser, som spiller rolle ved fo-
torespirasjonen (anding som er avhengig av lys);
at det er en flerlaget struktur ved basis av flagellene
til reproduktive celler; og at flagellatstadiene (der
de fins) har flagellene festet pa sida eller eksent-
risk mot toppen (Graham 1993, Niklas 1997,
Cronck 2001). Algene sammenfattes i rekka krans-
alger (Charophyta), som riktignok er parafyletisk.
De hgyere plantene, embryofyttene (Embryophyta),
er ei monofyletisk gruppe bestdende av mange
rekker (se Soltis et al. 1999, Delwiche et al. 2002).

Kransalgene (Charophyta) omfatter i snever
forstand de ekte kransalgene (Charales) og
skjoldalgene (Coleochaetales). Dette er kompli-
serte ferskvanns- eller brakkvannsalger med ka-
rakteristisk bygning; snelleliknende og greina hos
Charales og skjoldliknende og flate hos Coleo-
chaetales. Disse har ogsa alle karakterene som
kiennetegner streptofyttene. Skjoldalgene blir pa
grunn av morfologiske og anatomiske egenskaper
sett pa som naermest de hgyere plantene (Graham
1993, Niklas 1997, Cronck 2001), men moleky-
leere undersgkelser viser at det er de ekte krans-
algene (Charales) som utgjar sgstergruppa til dis-

se (Delwiche et al. 2002). | tillegg til de nevnte
kompliserte algene, kommer flere enklere orga-
nismer som ogsa slutter seg til rekka kransalger
(Charophyta) (Delwiche et al. 2002). Konjugatene
(Zygnematales), som danner celletrader (f.eks.
spiralgrgnntrad Spirogyra) eller er encellete (f.eks.
Desmidium), hgrer blant disse. Til og med noen
encellete flagellater oppfattes som «kransalger».
Dette er Mesostigma (Cronck 2001, Delwiche et
al. 2002) som typisk har flageller som er festet pa
sida (Christensen 1966), sjgl om Palmer et al.
(2004) maner til en viss forsiktighet med & oppfatte
den som sgstergruppe til resten av streptofyttene.

Landplantene

Det er i dag hevet over tvil at de ekte landplantene
stammer fra avanserte kransalger som levde i
grunt ferskvann (Graham 1993, Niklas 1997,
Cronck 2001). De eldste fossilene er fra ordovici-
um (475 millioner ar) (Wellman et al. 2003). For &
kunne leve péa land ma plantene beskytte cellene
og kjgnnsproduktene mot uttgrking. Dette skjer
ved hjelp av en vanntett kutikula som dekker alle
cellene som eksponeres for luft, sporer som spres
i luft og som er omgitt av den bestandige sub-
stansen sporopollenin (sporene kan i og for seg
allerede ha oppstatt hos forlgperne i ferskvann),
og et krukkeformet arkegonium som eggcellen
ligger i. | tillegg kommer generasjonsveksling. Alle
hgyere planter har en haploid gametofytt og en
diploid sporofytt. Og spesielt er at sporofytten su-
ger neering fra gametofytten, enten i hele (moser)
eller bare begynnelsen av livet (karplanter). Den
unge sporofytten kalles et embryo, noe som gjar
at de hgyere plantene ogsa kalles embryofytter
(Embryophyta). Kransalgen som ga opphav til de
farste landplantene matte ha utvikla kutikula, arke-
gonier og generasjonsveksling (samtlige krans-
alger er haplonter). De hgyere plantene har etter
hvert ervervet nye karakterer som gjorde dem enda
bedre tilpasset landlivet. De enkleste er levermo-
sene (Hepaticophyta) som bare har kutikula, arke-
gonier og generasjonsveksling — med andre ord
det som er hgyst ngdvendig for & veaere landplanter
(figur 5). Levermosene oppfattes av mange forfat-
terne som sgstergruppe til alle andre hgyere plan-
ter (Niklas 1997, Qiu et al. 1998, Cronck 2001),
mens Nickrent et al. (2000) argumenterer for at
nalkapselmosene var fgrst ute. Den tette kutikula-
en er et hinder for gassutveksling under fotosyn-
tesen. Levermosene kompenserer dette ved tynn
kutikula eller spesielle porer (skorsteiner) som
verken kan apne eller lukke seg (Watson 1974).

210

Blyttia 63(4), 2005



Spaltedpningene (stomata) kan apne og lukke
seg, og tillater passasje av bade oksygen og kar-
bondioksid (CO,) samtidig som de kan beskytte
de underliggende cellene ved tarke. Bade nalkap-
selmosene (Anthocerophyta) og bladmosene
(Bryophyta) har spaltedpninger og star derfor sam-
men med karplantene nar det gjelder denne ka-
rakteren (figur 5). Nalkapselmosene er noen see-
ringer. De har plastider som minner om grgnnalger
og algeliknende thallus, men har altsa spalteap-
ninger (Watson 1974, Nickrent et al. 2000). | sten-
gelen til bladmosene finner vi i tillegg ofte noen
forlengete celler, hydroider, som kan transportere
vann og neeringsstoffer (Watson 1974, Niklas
1997) (figur 5). Disse kan minne om ledningsvevet
hos karplantene, og de kan tyde pa et neermere
slektskap mellom bladmosene og karplantene,
noe som stgttes av enkelte molekyleere studier
(se Niklas 1997). Imidlertid er bade gametofytt og
sporofytt hos de mest opprinnelige karplantene,
de utdgdde urbregnene (Rhyniophyta), sveert ulike
de tilsvarende dannelsene hos nélevende blad-
moser (Taylor et al. 2005). Det ma dessuten tilfay-
es at Nishiyama et al. (2004) hevder at alle lever-
mosene, nalkapselmosene og bladmosene dan-
ner ei monofyletisk gruppe, som star som sgster-
gruppe til alle karplantene, inkludert urbregnene.
Dette er basert pa et stort antall gener i plastidene,
men sveert fa arter er tatt med, sa forelgpig far vi
avvente om vi skal gjenreise mosene som ei sys-
tematisk gruppe og ikke bare som en livsform. |
sin breie oversikt over plantenes fylogeni tar Pal-
mer et al. (2004) konsekvens av usikkerheten om-
kring evolusjonen hos mosene og plasserer de
tre rekkene helt basalt i fylogenien over de hgyere
plantene, uten & antyde noe slektskap mellom
dem.

Jeg skal ikke ga seerlig inn pa den videre utvik-
linga av landplantene annet enn a gi ei kort skisse:
Fra forfedre som kanskje liknet bladmoser — eller
helst deres forfedre — oppsto former med diko-
tomt (dvs. gjentatte Y-formete greiner) forgreina
sporofytt (alle moser har ugreina sporofytt) og som
raskt utvikla et primitivt ledningsvev (med trakeider
— ekte vedrgr kom med frgplantene — og silrar). Vi
fikk urbregnene (Rhyniophyta) som levde fra ordo-
vicium til devon og som er utgangsgruppa for alle
nalevende karplanter (Graham 1993, Niklas
1997). Fra disse oppsto to ulike utviklingslinjer
(Niklas 1997, Soltis et al. 1999, 2002, Cronck
2001, Pryer et al. 2001, Palmer et al. 2004). Den
forste linja utmerker seg ved blad som er mikro-
fyller (én nerve, kanskje oppstatt fra en stengeltorn

hvor det vokste inn ei sidegrein fra ledningsstren-
gen) som sitter som tagger eller naler oppetter
stengelen, eller de danner rosetter (figur 6). Her
finner vi krdkefotplantene (Lycophyta) og noen ut-
dadde grupper som slutter seg til disse. Den andre
linja utmerker seg ved blad som er megafyller (to
til flere nerver, oppstatt fra et skuddsystem som er
blitt avflatet og fylt ut med bladvev) (figur 6). Her
finner vi rekka bregner og sneller (Pterophyta eller
Moniliphyta) og frgplantene. Snellene (Equiseta-
les) og barstebregnene (Psilotales) kan ikke len-
ger forsvares som egne rekker (Pryer et al. 2001).
De molekyleere analysene har forarsaket store
omkalfatringer: ormetungene/maringklene (Ophi-
oglossales) og bgrstebregnene (Psilotales) dan-
ner sgstergruppe til resten av bregnene og snel-
lene. Snellene (Equisetales) og de bregneliknen-
de Marattiales danner sgstergruppe til de lepto-
sporangiate bregnene (Polypodiales). (Se for gvrig
Pryer et al. 2001, Schneider et al. 2004, Palmer et
al. 2004.) Leptosporangiat betyr at sporehuset er
tynnvegget bortsett fra annulus (som danner ap-
ningsapparatet). De andre bregnene og snellene
er eusporangiate, dvs. har tjukkveggete sporehus.
De moderne leptosporangiate bregnene utvikla
seq i kritt-terticer, bokstavelig talt i skyggen av tette
skoger av dekkfrgete (Schneider et al. 2004).

Nylig er det blitt lansert en teori som skal for-
klare hvorfor megafyllene oppsto (Osborne et al.
2004): De farste landplantene var enten glatte (ur-
bregner) eller dekket med nalformete mikrofyller
(krakefotplantene). Disse var eneradene fra silur
til midten av devon. Da oppsto de tidligste breg-
nene og forlgperne til frobregnene (se neste av-
snitt) med megafyller. Osborne et al. (2004) viser
at dette tidsmessig sammenfaller med at CO,-
nivdet i atmosfeeren plutselig falt. Siden CO, er en
klimagass, sank samtidig temperaturen. Dette ba-
net veg for planter med megafyller, som hadde
stgrre overflate med flere spaltedpninger til a ta
opp de lavere CO,-mengdene. Dessuten forhind-
ret det kjglige klimaet overoppheting av megafyl-
lene.

Fragplantene

Frgplantene har utgangspunkt i de primitive og
utdgdde (devon til ca. jura) frgbregnene (Pterido-
spermophyta), der mange sa ut som bregner (rik-
tignok med frg istedenfor sporehushoper). Fra dis-
se gikk to utviklingslinjer. Den ene til de nakenfra-
ete (Gymnospermae), den andre til de dekkfrgete
(Anthophyta) (Soltis et al. 1999, 2002, Cronck
2001, Palmer et al. 2004). De nakenfrgete omfatter
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flere, ganske ulike grupper som plasseres i egne
rekker, konglepalmer (Cycadophyta), tempeltraer
(Ginkgophyta), bartreer (Coniferophyta), bennettiter
(Bennettitophyta) (dede ut i kritt) og gnetofytter
(Gnetophyta). De dekkfrgete (Anthophyta) omfatter
bare én eneste rekke, som til gjengjeld er den
mest vellykkete og artsrike av alle rekker av foto-
autotrofe organismer — mer enn 230 000 arter
beskrevet (Margulis & Schwartz 1997). — For dem
som vil vite mer om de dekkfrgetes fylogeni og
evolusjon, henviser jeg til artiklene til The Angio-
sperm Phylogeny Group APG (1998), Cronck
(2001), Wesenberg (2003) og Soltis et al. (2004).
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Nye funn av handmari-
ngkkel Botrychium
lanceolatum i Tinn,
Telemark

Arne Heggland
Ekornveien 5, NO-4818 Feervik. E-post: arne@sistesjanse.no

| forbindelse med kommunedelplanen for Mana-
omradet i Tinn, Telemark, utferte undertegnede
sammen med Sigve Reiso og Tom Hellik Hofton
varen 2005 noen ukesverk med feltkartlegging av
biologisk mangfold i M&nas nedslagsfelt, se Rei-
so et al. (2005). Neermere bestemt arbeidet vi pa
strekningen fra Krossobanen og opp til Mgsvanns-
dammen, med tilhgrende skogslier og noe areal
i lavalpin sone. | regionen finnes et stort antall
gamle setre. | tillegg til strabasigse befaringer i
stupbratte skogslier fokuserte vi derfor pa under-
sokelse av setervoller pa jakt etter verdifulle natur-
enger. Et gammelt funn av hdndmaringkkel fra
«Hovdestaul i Hjerdalen, 1949» (Botanisk mu-
seum, karplanteherbariet pa nett), samt et ferskt
funn av arten fra Hovden i Mgsvatn, Vinje i 2004
(se T. Berg, turreferat og K. Homble, «Blyttiagalle-
riet», begge i Blyttia 2/2005) gav inspirasjon til et
par ekstra gkter med knegang over de mange se-
tervollene i omradet. Resultatene uteble heller
ikke, da flere artsrike kulturmarksbiotoper ble fun-
net, deriblant to nye lokaliteter med handmaringk-
kel. Dataene omkring funnene er som falger:

Analyses Indicate that the 19'Hexanoyloxy-fucoxanthin-
Containing Dinoflagellates Have Tertiary Plastids of Haptophyte
Origin. Mol. Biol. Evol. 17: 718-729.

Throndsen, J. & Eikrem, W. 2001. Marine mikroalger i farger.
Almater forlag, Oslo.
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edition. Hutchinson University Library, London.

Wellman, C.H., Osterloff, P.L. & Mohiuddin, U. 2003. Fragments
of the earliest land plants. Nature 425: 282-285.

Wesenberg, J. 2003. Skiftende vinder i blomsterplantesystemet.
Blyttia 61: 199-213.

Whittaker, R.H. 1959. On the broad classification of organisms.
Quart. Rev. Biol. 34: 210-226.

Whittaker, R.H. 1969. New concepts of kingdoms of organisms.
Science 163: 150-160.

Telemark, Tinn: Storstaul. UTM (WGS 84) MM 727 288,
925 moh. 22.06.2005: Handmaringkkel, 4 planter. A.
Heggland. 1 eks. innsamlet og belagt for innsendelse
til Karplanteherbariet UiO. Fotodokumentert, figur 1.
Naturbeitemark i gjengroing. Liten setervoll med enn&
fint naturengpreg p& noen magre rygger.

Telemark, Tinn: Nuten seter sgr for Klokkshovd. UTM
(WGS 84) MM 743 371, 880 moh. 23.06.2005: Hand-
maringkkel, 3 planter. A. Heggland. Fotodokumentert,
figur 2. Setervoller i et starre omrade med kulturmark
i varierende stadier av gjengroing - flere rester med
fint naturengpreg.

Hovdestaul i Hjerdalen ble reinventert, men uten
nye funn av handmaringkkel. Derimot ble fiellmari-
ngkkel funnet her, figur 3 (finner S. Reiso). Deler
av denne setervollen har ennd betydelige natur-
verdier, selv om den har veert darlig hevdet gjen-
nom mange ar.

Handmaringkkel er rgdlistet som «hensyns-
krevende» (Direktoratet for Naturforvaltning 1999),
og finnes i Norge sjelden fra Ryfylke til Alta, opp til
1200 m.o.h. (Lid & Lid 1994). | Telemark er arten
tydeligvis sjelden, da den kun er kjent fra en hand-
full lokaliteter i kommunene Bg, Seljord, Tinn,
Tokke og Vinje (Fylkesmannen i Telemark 1999,
karplanteherbariet pa nett). Flere funn er sveert
gamle.

Tilstanden for seterland-

landskapene i Tinn

Pa grunn av driftsendringer i landbruket er tilstan-
den for mange av setervollene i undersgkelses-
omradet darlig mhp. langsiktig bevaring av artsrik
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europeisk/moter/andre/022021-990482/dok-bn
.html)

Pa den eine sida har vi fatt melding om dob-
belt nei:

1. Naturforvaltning er ikkje med pa E@S-avta-
len.

2. Det er ingen planer om & slutta seg til Natura
2000-nettverket.

P& den andre sida har vi E@S-avtalen sine over-
ordna malsettingar: «et hgyt beskyttelsesniva
med hensyn til miljg» og den norske referanse-
gruppa ved kontaktperson Irene Bauer.

Ed@S-avtalen legg klare fgringar pa at partane i
avtalen skal sikre ei forsiktig og fornuftig utnytting
av naturressursane, kvifor skal ein da enkelt avvi-
se Habitat-direktivet med at det ikkje er ein del av
avtala?

Vi meiner at ma vaere rom og muligheter for a
ta opp Nettelbladt sitt forslag til handsaming.
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Blyttia offisielt NIVA-verd-

satt som publiseringskanal

Det kan kanskje veere av interesse for Blyttias le-
sere at Blyttia n& er rangert i det spesielle norske
NIVA-systemet for publikasjonskanaler (http://
dbh.nsd.uib.no/kanaler/). Norsk Samfunnsfaglig
Datatjeneste (NSD) har av norske forsknings-
byrakrater fatt i oppdrag & rangere publikasjons-
kanaler, fordi de gkonomiske tilbakefgringer til
enhetene skal veaere i samsvar med kvantitet og
kvalitet av vitenskapelig produksjon.... Det faktum
at Blyttia er rangert, viser ogsa at Blyttia anerkjen-
nes som en vitenskapelig publikasjonskanal pa
NIVA 1, dvs. sammen med American Journal of
Botany, Annals of Botany, Annals of the Missouri
Botanical Garden, Botanical Journal of the Linnean
Society, The Botanical Review etc. Dette burde in-
spirere norske botanikere til & skrive i Blyttia.

Samtidig vil mange, meg selv inkludert, nok
synes at denne rangeringsordningen og den un-
derliggende finansieringsfilosofien ikke akkurat
er et gjennombrudd for faglig kvalitet, snarere tvert
imot — et gjennombrudd for ennd mer juks og fan-
teri, kanskje.

Men anerkjennelsen av bladet er na i alle fall
hyggelig.

Dag Klaveness

De heterotrofe: slim,
tarmer og hyfer

Klaus Hgiland
Biologisk institutt, PB 1066 Blindern, NO-0318 Oslo
klaus.hoiland@Dbio.uio.no

Denne artikkelen skal handle om de helt hetero-
trofe organismene (figur 1), med andre ord skap-
ninger som ikke har, og (hgyst sannsynlig) aldri
har hatt verken primeere, sekundaere eller tertisere
plastider. Men dette utelukker ikke at de kan ha
kontakt med fotosyntese. Noen fa krageflagellater
kan ha innfangete kleptokloroplaster; visse virvel-
lgse dyr, f.eks. noen svamper, nesledyr og flatmar-
ker, kan ha mutualisme med encellete alger; sopp
kan danne lav med alger og blagrennbakterier, og
mykorrhiza med hgyere planter.

Artikkelens omtalte riker utgjgr til sammen ho-
vedmengden av de nalevende organismene som
er kjent pa Jorda. Slar vi sammen soppriket og
dyreriket far vi rundt 1,2 millioner arter til sammen,
hvilket er over 70 % av alle kjente nalevende arter.

Og om leseren ikke har fatt med seg dette far:
det er i denne artikkelen her du hgrer hjemme,
dvs. i dyreriket (Animalia), rekke ryggstrengdyr
(Chordata), klasse pattedyr (Mammalia), orden pri-
mater (Primates), menneskefamilien (Homini-
dae), slekt menneske Homo, art moderne menne-
ske Homo sapiens.

Det slimete riket —Amoebozoa

Vi kommer na til et rike som farst er blitt erkjent
etter vidtgadende studier av molekyleere karakterer
og anvendelse av hardtsldende regneverktay (fi-
gur 2). For ikke lenge siden ble dette riket slatt
sammen med urdyrriket (Cercozoa) (som i denne
sammenhengen bgr kalles rest-urdyr) til et over-
ordnet urdyrrike (Protozoa) (se f.eks. Hgiland
2001). Felles var f.eks. at mitokondriene har rgr-
formete cristae (Taylor 1999) og at de fleste repre-
sentantene er amgber eller i det minste har amg-
beliknende stadier i livssyklus. Imidlertid har de
nyeste publikasjonene vist at disse to rikene el-
lers har noksa lite til felles. Blant annet har «rest»-
urdyrriket (Cercozoa) sammensmeltingen (fusjo-
nen) mellom de to genene som koder for hen-
holdsvis enzymene dihydrofolatreduktase (DHFR)
og tymidylatsyntase (TS), mens det slimete riket
har disse to genene hver for seg (som ogsa hos
dyreriket og soppriket) (Stechmann & Cavalier-
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Figur 1. Artikkelens riker omfatter kun heterotrofe orga-
nismer som verken har eller har hatt plastider (enten de
er primeere, sekundeere og terticere). Dyreriket har indre,
soppriket ytre fordayelse. Snutetute er ute med trgffel-
svinet sitt. Trefler Tuber er sekksporesopper med under-
jordiske fruktlegemer. De har mutualisme med bade plan-
teriket og dyreriket; de danner mykorrhiza med eik og
bak, og de pirrer dyr med (kjenns)duft og gir dem et godt
maltid, samtidig som sporene blir spredt etter & ha pas-
sert tarmkanalen uskadd. Det relativt lille slimete riket
oppfattes na ofte som sgstergruppe til bade dyreriket og
soppriket. (Tegning, fotografi og arrangement, Klaus
Hgiland.)

Figur 2. Det slimete riket (Amoebozoa) omfatter bade
amgber og slimsopper. Nedersttil hayre er skallamgbene
Difflugia og Arcella som lever i ferskvann. Til venstre er
et plasmodium av slimsoppen trollsmgar Fuligo septica,
og gverst til hgyre plasmodier av ulvemjglk Lycogala
epidendron —to vanlige slimsopper pa stubber og annen
morken ved. De norske navnene med troll- og ulv- er
nedsettende. | gamle dager sa folk pa store slimsopper
med sterk mistro, og de mest forunderlige forklaringer ble
gitt pa deres (oftest plutselige) herkomst. Djevelen, heksa
eller de underjordiske hadde selvfglgelig en finger med i
spillet, og det beste man kunne gjgre var a peise lgs pa
trollskapen med en bjarkekvist. Sang man hggmes-
sesalmen ved fastelaven samtidig var man sikker pa &
bli spart! (I falge «Sannferdige skraner» av Kittelsen og
Skeibrok er denne salmen meget sterk.) Avkledd all
overtro er slimsoppene fortsatt underlige skapninger som
det forskes mye pé. Kunnskapene om dem kan blant
annet veere nyttige i forstaelsen av hvordan kreftceller
oppfarer seg. (Fotografier og arrangement, Klaus Hgi-
land — med unntak av skallamgbene som er fra Alfred
Brehm, Dyrenes liv, Gyldendal Norsk Forlag, 1929.)

Figur 3. Dyreriket og soppriket er to sgstergrupper som
forenes i overriket Opisthokonta. Hovedgruppene inna-
for hvert av rikene er ogsé tatt med, likeledes den for-
modete sgstergruppa til Opisthokonta, det slimete riket
(Amoebozoa). Den stiplete linja til Mesomycetozoa an-
tyder et alternativt slektskap. P& illustrasjonen sees ulve-
mjalk Lycogala epidendron (Amoebozoa), tummelsjuke-
sopp Ichthyophonus hoferi (Mesomycetozoa), en skje-
matisk krageflagellat (Choanozoa), badesvamp Euspon-
gia officinalis (Parazoa), hund Canis familiaris (Eumeta-
z0a), algesoppen Rhizophydium couchii (Chytridiomy-
cota), en skjematisk mikrosporide (Microsporidia) og

rad fluesopp Amanita muscaria (andre sopper). Ei mulig rot til de eukaryote organismene er antydet. (Tegninger og fotografier, Klaus

Hgiland.)

Figur 4. Dyreriket (Animalia) er et av de to klassiske rikene av levende ting, og opprettet allerede av Aristoteles. Dyreriket har i langt
starre grad unngatt avskallingen som er blitt planteriket til del. Det er bare de dyreliknende protistene, unntatt krageflagellatene og
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Mesomycetozoa, som er tatt ut. @verst il venstre er det
innfelt en encellet krageflagellat, som omfatter de mest
primitive representantene for dyreriket. Insektene (klasse
Insecta i rekke leddyr Arthropoda) er verdens starste
organismegruppe med over 750 000 kjente arter. Det er
faktisk beskrevet flere arter insekter enn summen av alle
andre kjente levende organismer. Paillustrasjonen sees
dagpéfuglaye Inachis io og aurorasommerfugl Anthocharis
cardamines. Hunden Canis familiaris er hgyst sann-
synlig var eldste kulturorganisme. Funn som er gjort i
Sgr-Asia, kan tyde pa at den var temmet allerede for ca.
15000 &r siden og at opprinnelsen var i flere ulike populas-
joner av ulv Canis lupus (Savolainen et al. 2002).
Bakgrunnshildet er hentet fra de beramte hulemaleriene i
Chauveti Frankrike. Disse regnes som verdens eldste
malerier og er opptil 32 000 &r gamle (Chauvet el al.
1996). Disse fantastiske avbildningene, som viser dyr
som levde i Mellom-Europa under siste istid, ble oppda-
get sa seint som i 1994. Dyra pa illustrasjonen her er
hulelgve Panthera leo spelaea, som dgde ut mot slutten
av sisteistid. (Tegninger, fotografier og arrangement, Klaus
Hgiland, unntatt bakgrunnsbildet som er fra http:/
www.hominids.com/donsmaps/

chauvetcave.html.)

Figur 5. At soppriket og dyreriket er sgstergrupper, vil
nok overraske mange botanikere —iallfall dem som fort-
satt ser pa sopp som «blomsterlgse planters». Men indi-
siene peker alle i samme retning, dyr og sopp tilharer
samme stamme av heterotrofe organismer. De har aldri
hatt evne til fotosyntese, og de har heller aldri hatt
plastider. Men dyr og sopp har to fundamentalt forskjel-
lige méter & ta opp naering pa; farstnevnte ved indre
fordayelse (maten blir spist og deretter brutt ned av en-
zymer i tarmkanalen og tatt opp av cellene i tarmveg-
gen), sistnevnte ved ytre fordayelse (maten —eller sub-
stratet, som det kalles her — ligger utafor soppen, sopp-
hyfene skiller ut enzymer som bryter ned substratet,
deretter tas de enkle nedbrytningsproduktene (sukker,
aminosyrer osv.) opp av sopphyfene). Soppens tilrop til
Snutetute er tabloid, men likevel med en kjerne av sann-
het! (Tegning, fotografi og arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 6. Snutetute ser forundret pa dyr fra tidsperioden
ediacarium (eller vendium) (ca. 635-543 millioner ar).
Disse flercellete organismene, som trolig dade ut far
kambrium, var tiltrykte, flate eller skorpeformete og hadde
ei vattert overflate (utseende naermest som dgrmatter
etter madrasser), i tillegg til et nettverk av hule rer (hy-

FORD@MTE
4 VRENGTE DYR.

Dyra fra ediacarium var den
forste store organismegruppe
som dode helt ut. ]

fer?). De levde hayst sannsynlig i eller ved grunt vann og pa eller inni sedimentene (de fleste fossilene er fra sandstein). Mest sannsynlig
hadde de ytre fordayelse og ernzerte av de organiske stoffene som var tilgiengelig der — som saprotrofer analogt med sopper (se Xiao
etal. 2005). — Det er lov & spekulere litt; Var de ediacariske organismene et felles utgangspunkt for bade dyreriket og soppriket, eller
representerte de bare ei evolusjoneer blindgate? (Tegninger, fotografi og arrangement, Klaus Hgiland.)
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Smith 2003, Baldauf 2003). En mer igynefallende
egenskap er at urdyrriket vanligvis har tradform-
ete eller tilspissete (filose) pseudopodier, mens
det slimete riket har avrundete (lobose) pseudo-
podier. Det slimete riket omfatter amgber og slim-
sopper. Noen viktige rekker er: Archamgber (Arch-
amoebae) som tidligere ble fart til det bortgjemte
riket (Archezoa) fordi mitokondriene er redusert
(dysenteriamgben Entamoeba histolytica harer
hit) (Keeling 1998); ekte amgber som enten er
nakne (f.eks. den enkjernete Amoeba eller fler-
kjernete Chaos) eller dekket av et husliknende
skall (f.eks. Arcella og Difflugia) [med et forbehold
om at de relativt lite studerte skallamgbene virke-
lig tilhgrer det slimete riket og ikke urdyrriket]; di-
ctyostelider (Dictyosteliomycota) som er slimsopp-
likende organismer med flercellete plasmodier
(der hver celle har én kjerne, naer sagt noe midt i
mellom amgbe og slimsopp); og slimsopper (My-
xomycota) som har flerkjernete plasmodier (der
kjernene flyter rundt i ei slags kjempecelle, som
av og til kan bli over 10 cm i diameter, f.eks. troll-
smgr Fuligo septica) uten avgrensning mellom
kjernene. Archamgbene og de ekte amgbene le-
ver enten parasittisk eller i vann og pa fuktige ste-
der. Tidligere ble de sett p& som svaert primitive
dyr og handtert av zoologene. Dictyostelidene og
slimsoppene fins hovedsakelig pa jord eller mor-
ken ved og lever av bakterier eller dade plante- og
dyrerester. Da de formerer seg med sporer, ble
de, trass dyrisk utseende og oppfarsel, betraktet
som primitive sopper og handtert av botanikerne.
Pa mange mater representerer de ekte slimsop-
pene med sine kompliserte livssykluser, plasmo-
dier og sporehus toppen av det slimete riket. Inter-
essant er at de fleste nyere fylogenetiske undersg-
kelsene viser at det slimete riket star som sgster-
gruppe til paret dyreriket/soppriket (Baldauf & Doo-
little 1997, Baldauf 1999, 2003, Baldauf et al. 2000,
Bapteste et al. 2002, Lang et al. 2002, Cavalier-
Smith 2003, Stechmann & Cavalier-Smith 2003)
(figur 3).

Dyreriket —Animalia

Det andre av de klassiske rikene lot Aristoteles
omfatte alt som hadde evne til eksistens, forme-
ring og bevegelse. Problemet var da sjgdyr som
svamper og koraller, som overflatisk minner om
planter, og som for svampenes vedkommende
ogsad mangler evne til bevegelse. | Aristoteles’
«Scala naturae» dannet disse dyra overgang mot
planteriket. Og Linné, som var mer opptatt av plan-

ter enn av dyr, fulgte stort sett Aristoteles (og pre-
senterte egentlig et darligere system over dyreri-
ket enn ham, han regnet blant annet svamper
som planter (Linnaeus 1753)). | det aristoteliske-
linnéiske systemet omfattet dyreriket det navee-
rende dyreriket pluss alle heterotrofe protister med
indre fordgyelse, dvs. urdyr i videste forstand. (No-
en inkluderte ogsa encellete algeflagellater som
gyealger og fureflagellater fordi de av og til kan
mangle klorofyll.) Haeckel (1866) gjorde riktignok
et forsgk pa et trerike-system og opprettet for far-
ste gang protisriket sidestilt mellom planteriket
og dyreriket. | protistriket puttet han alle urdyra og
ogsa svampene og slimsoppene. Hans dyrerike
inneholdt da bare dyr med cellevev og organer, og
det 1& atskillig neermere var naveerende oppfat-
ning. Men som nevnt i en tidligere artikkel (Hgi-
land 2004), Haeckels system vant ingen tilslut-
ning i samtida. Etter introduksjonen av femrike-
systemet ble dyreriket snevret inn til & gjelde fler-
cellete heterotrofe organismer med indre fordgyel-
se og uten cellevegg, men med cellevev og orga-
ner, der den diploide generasjonen dominerer, og
hvor den befruktete eggcella (zygoten) deler seg
til ei hul kule, blastula, som siden krenger seg
innover til en gastrula (som utvikler seg videre til
det voksne dyret). Det er denne oppfatningen av
dyreriket vi finner i de fleste laerebgkene (figur 3
og 4) (se ogsad Margulis & Schwartz 1997).
Allerede i 1987 s& Cavalier-Smith den besnze-
rende likheten mellom dyreriket og soppriket (mi-
nus eggsporesoppene som han regnet til det gule
riket). Han anfarte tre viktige, sammenbindende
egenskaper: (1) ytre beskyttelse med kitin er van-
lig; (2) lagringskarbohydratet er glykogen, ikke sti-
velse; (3) mangel pa plastider; og (4) i det mito-
kondrielle m-RNA (budbringer-RNA) koder triplet-
ten UGA for aminosyra tryptofan, ikke for avslut-
ning av proteinkjeden (som f.eks. hos planteri-
ket). Seinere oppdaget Celerin et al. (1996) at det
viktige strukturproteinet kollagen, som til da bare
var kjent fra dyreriket, ogsa finnes hos soppene. |
tillegg kommer at mitokondriene har flate cristae,
som riktignok ogsa karakteriserer bade det rgde
riket og planteriket (se Taylor 1999). Gruppa, som
omfatter dyreriket, soppriket og krageflagellatene
(som vi straks skal komme tilbake til), kalte han
Opisthokonta, som sikter til at deres felles forfar
sannsynligvis var en encellet organisme med én
glatt flagell som var rettet bakover (slett ikke ulik
var egen szdcelle) (Cavalier-Smith 1987). Slekt-
skapet mellom dyreriket, soppriket og kragefla-
gellatene fikk stgtte allerede ved tidlige moleky-
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leere undersgkelser (Wainright et al. 1993). Og i
dag er det allment akseptert at soppriket og dyre-
riket danner to sgstergrupper (se f.eks. Baldauf et
al. 2000, Stechmann & Cavalier-Smith 2002,
2003, Cavalier-Smith 2003, Baldauf 2003, Cavali-
er-Smith & Chao 2003) (figur 4). Begge rikene har
satset helt og holdent pa heterotrofi — dyr pa indre,
sopp pa ytre fordgyelse (sopp er vrengte dyr; eller
omvendt — figur 5). Denne forskjellen m.h.t. opp-
tak av organisk neering er avgjgrende for deres
morfologi, anatomi og formering, og bestemmen-
de for hvorfor dyr og sopp er sé ulike. Fylogenetisk
hadde det egentlig ikke vaert noe i vegen for & sla
dyreriket og soppriket sammen til ett rike, Opistho-
konta (Baldauf 2003, Steenkamp et al. 2005). Men
bade tradisjon og gkologiske hensyn tilsier at vi
ikke gjar dette. Dessuten er rikene store nok som
de er: soppriket har 80 000 kjente arter (og et esti-
mat pa 1,5 millioner) (Lutzoni et al. 2004), dyreri-
ket har 1,1 millioner kjente arter (og et estimat pa
30 millioner) — bare insektene teller over 750 000
kijente arter (Margulis & Schwartz 1997). S& Opis-
thokonta bgr iallfall av praktiske grunner oppfat-
tes som et overrike (figur 4).

Krageflagellatene — de mest opp-
rinnelige dyra?

De allerede omtalte krageflagellatene (Choano-
zoa) (figur 4) er encellete (eller kolonidannende)
organismer med dyrisk levevis (med unntak av
noen sveert fA med kleptokloroplaster), og som i
folge femrike-systemet skal settes i protistriket.
De har én enkel flagell og en krage av flimmerhar
ved basis av flagellen. Cellene er hos mange ar-
ter dessuten omgitt av et «hus» (teka) som kan
bestd av kiselsyre, kitin eller cellulose. Noen er
frittsvemmende, andre fastsittende. Til tross for at
de er encellete, har de sd mange biokjemiske og
ultrastrukturelle fellestrekk (f.eks. flate cristae)
med ekte dyr at de ofte settes basalt i dyreriket.
Dessuten er det en péafallende likhet mellom kra-
geflagellater og kragecellene (choanocytene) hos
svamper (den mest primitive rekka av flercellete
dyr) (se f.eks. Leadbeater 1983). Majoriteten av
de molekyleere studiene viser at krageflagellatene
(Choanozoa) er sgstergruppe til de flercellete dyra
(Metazoa) (Wainright et al. 1993, Cavalier-Smith &
Allsopp 1996, Kumar & Rzhetsky 1996, King &
Carroll 2001, Lang et al. 2002, Cavalier-Smith &
Chao 2003, Philippe et al. 2004); men se Maldo-
nado (2004) som hevder et motsatt synspunkt,
nemlig at krageflagellatene er derivert fra svampe-
ne, neermest som frittlevende krageceller. Cavali-

er-Smith (1987) papekte videre at krageflagella-
tene ogsa har noen fellestrekk med soppene, spe-
sielt med den laveste rekka, algesoppene (Chy-
tridiomycota), som er den eneste rekka i soppri-
ket som har sporer og kjgnnceller med flagell. |
falge ham kan man lett konvertere en krageflagel-
lat til en algesopp. Det eneste den trenger er at
teka omgjares til en cellevegg av kitin. Derved mis-
ter cella ogsa evne til & oppta neering ved indre
fordayelse.

Mellom dyr og sopp
At grensa mellom dyreriket og soppriket er van-
skelig & trekke, kan vi takke den nyopprettete rekka
Mesomycetozoa («soppdyr») for (Ragan et al.
1996, Mendoza et al. 2002) (figur 3). Dette er orga-
nismer som tidligere ble sett p& som vanskelig
klassifiserbare protister eller primitive sopper. De
fleste lever som parasitter, f.eks. Ichthyophonus
hoferi som forarsaker tummelsjuke hos fisk og
som tidligere be betraktet som en ekte sopp (har
f.eks. hyfer med cellevegg av kitin) (Spanggaard
et al. 1996) og Rhinosporidium seeberi som er
en protistliknende parasitt hos mennesker (Herr
et al. 1999). Mesomycetozoa, som betyr «<mellom
dyr og sopp», plasserer seg basalt mellom dyre-
riket, krageflagellatene og soppriket. Fylogenien
er noe uklar. Alt etter hvilke genetiske sekvenser,
arter som inkluderes, og analyseverktgy som an-
vendes, stdr Mesomycetozoa som sgstergruppe
til paret dyreriket/krageflagellater (Ragan et al.
1996), som sgstergruppe til krageflagellatene
(Medina et al. 2001, Mendoza et al. 2002, Sandvik
2004a) eller som sgstergruppe til dyreriket (Herr
etal. 1999, Medina et al. 2001, Peterson & Eernis-
se 2001). Men opplgsningen til disse fylogenetis-
ke traerne er darlig, og man kan like godt betrakte
Mesomycetozoa som ei rekke som plasserer seg
omtrent midt mellom dyreriket/krageflagellatene
og soppriket — i trdd med betydningen av det latin-
ske navnet.

Dersom vi lar krageflagellatene og Mesomy-
cetozoa tilhgre dyreriket, vil dette ha fglgende grov-
struktur:

1 Encellete eller facellete kolonier. ...........ccccceevvennen. 2
1 Flercellete. Metazoa

2 Frittlevende, flagell og krage av flimmerhar. ............
.......................... Krageflagellater (Choanozoa)
2 Parasittiske, soppliknende eller encellete, reduserte
OFQANISITIET. ..ttt
.............................. «Soppdyr» Mesomycetozoa
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3 Uten cellevev og organer, uten nervesystem, ingen
evne til bevegelse. .......ccoeviiiiiiiii e
........ Parazoa — omfatter bare rekke svamper
(Porifera)

3 Med cellevev og organer, med nervesystem, evne til
DEVEQGEISE. ..o
.. Eumetazoa — omfatter alle andre rekker av
flercellete dyr; totalt 25-35, alt etter ulike opp-
fatninger

To veger til flercellete dyr —bare én

farte fram...
De eldste fossilene av flercellete dyr dateres til-
bake til 565 millioner ar, dvs. gverste prekambrium
— i perioden som kalles ediacarium (eller vendi-
um) (ca. 635-543 millioner &r) (Gould 1993, Nar-
bonne & Gehling 2003, Xiao et al. 2005). Opprin-
nelsen til flercellete dyr kan muligens henge sam-
men med avslutningen av den verste istid som
har rammet Jorda («snowball Earth») — i perio-
den 800-635 millioner &r siden. Disse — gatefulle
— ediacariske (eller vendiske) organismene (fi-
gur 6) representerte trolig ei uavhengig utvikling
av flercellete dyr fgr den sékalte kambriske eks-
plosjonen for 543 millioner ar sida (se Labandeira
2005), som ga opphav til alle vare néveerende dyre-
rekker. (Den kambriske eksplosjonen er meget
godt dokumentert i de fantastiske fossilene fra
Burgess Shale i British Columbia (Gould 1989)).
De ediacariske dyra dgde fullstendig ut far kambri-
um (som den aller fgrste stgrre organismegruppe
som mgtte denne skjebnen). Sannsynligvis man-
glet de koordinering mellom cellene, differensiert
vekst og organer — og evne til bevegelse. De «mo-
derne» flercellete dyra — fra svamper og oppover
— hadde bedre organisering av cellene og evne til
a differensiere mellom de ulike cellenes arbeids-
oppgaver. Dette la grunnlaget for organer, nerve-
system og bevegelse. Peterson & Butterfield
(2005) hevder at de «moderne» dyra oppsto alle-
rede i tidlig ediacarium, altsa samtidig med de
ediacariske dyra.

| et botanisk tidsskrift vil det veere unaturlig & gi
videre behandling av dyreriket. Interesserte kan
henvises til Peterson & Eernisse (2001) og Sand-
vik (2004a,b, 2005a,b). Her omtales de viktigste
hovedlinjene i dyrerikets fylogeni basert bade pa
molekyleere data og morfologiske karakterer.

Jakten pa dyrerikets og sopprikets
felles stammor

Et basalproblem i ordets rette forstand er: hva er

sgstergruppa til overriket Opisthokonta? Det sli-
mete riket (Amoebozoa) er allerede nevnt som en
god kandidat. For eksempel mangler ogsa dette
riket DHFR-TS-fusjonen, og alle representantene
er heterotrofe. Det fins ogsa noen felles biokje-
miske saeregenheter (Stechmann & Cavalier-
Smith 2003). En kort stund var den heterotrofe fla-
gellaten Ancyromonas sigmoides inne som en
lovende stammor til Opisthokonta (men ikke det
slimete riket) (Atkins et al. 2000). Men siden
Ancyromonas sannsynligvis har den bergmme-
lige DHFR-TS-fusjonen (Stechmann & Cavalier-
Smith 2003), blir den i de nyeste fylogeniene na
regnet med blant primitive Bikonta, og ikke til
Opisthokonta (Stechmann & Cavalier-Smith 2002,
2003, Cavalier-Smith 2003, Cavalier-Smith &
Chao 2003). Her utgjgr den, pluss Apusomonas
og Amastigomonas, ei lita gruppe, Apusozoa, av
heterotrofe, dyreliknende flagellater som ikke er
ordentlig plassert ennd, men som sannsynligvis
star basalt nzer de linjene som blant annet har gitt
opphav til urdyrriket, alveolatriket/det gule riket, og
det rade riket/planteriket (Stechmann & Cavalier-
Smith 2002, 2003, Cavalier-Smith 2003, Cavalier-
Smith & Chao 2003) — og som kanskje fortjener
status som nok et rike...

Soppriket — Fungi

Der dyreriket har spesialisert seg til indre fordgy-
else, har soppriket (figur 7) spesialisert seg til
ytre. Og p& bakgrunn av det vi vet i dag om slekt-
skapet mellom dette riket og dyreriket, er den biolo-
giske floskelen «sopp er vrengte dyr» sveert sa
gangbar. Soppenes tradtynne hyfer som danner
et rikt forgreina mycel er et evolusjoneert tilsvar for
a gke overflata med hensyn til volumet for nettopp
a kunne maksimere det ytre naeringsopptaket. |
motsetning til dyr, som oppsgker maten aktivt (med
unntak av svamper, koralldyr, mosdyr og noen an-
dre vannlevende dyr, samt noen parasittiske flat-
marker og krepsdyr — hvor sistnevnte kan bli sveert
sa soppliknende, jf. rotkrepsene Sacculina som
brer seg med hyfeaktige trader i krabbene de pa-
rasitterer), opptar soppene naeringa passivt ved a
vokse inn i substratet (ved, jord, urteaktige plante-
deler, dyrerester osv.). Da soppene, lik plantene,
ikke beveger seg, ma de formere seg ved sporer.
Bade dette, og det faktum at soppcellene (hyfene)
har cellevegg (riktignok av Kkitin, ikke cellulose),
gjorde at soppene ble plassert i planteriket, som
heterotrofe planter. Men de har gjennom tidene
voldt vitenskapen problem:

60

Blyttia 64(1), 2006



«Noen planter har ikke frg; disse er de mest
ufullkomne, og vokser fra ting som ratner. Derfor
kan de bare trekke nzering og er ikke i stand til &
produsere avkom; de er en slags mellomting mel-
lom planter og dgd natur. P& den maten likner
soppene polyppdyr, som er en mellomting mel-
lom planter og dyr...» skrev han som regnes som
den fgrste som befattet seg med systematisk bota-
nikk etter oldtida, Andrea Caesalpino (1519-1603),
i verket «De plantis libri» fra 1583. Sett med datidas
ayner, ikke dumt sagt. Ingen hadde ennd oppda-
get soppenes avkom, sporene — det skjedde rik-
tignok ikke mer enn tre ar etterpa (Ainsworth 1976)
— sd i trdd med «Scala naturae» var det en logisk
konsekvens a plassere soppene mellom plante-
riket og mineralriket. Indirekte papekte Caesalpino
derfor at soppene verken var planter eller dyr, sjgl
om utsagnets fgrste setning uttrykker at han nok
sd pa dem som naermest plantene.

Seinere vitenskapspersoner hadde ogsa pro-
blem med soppene. Linné hatet dem visstnok, og
puttet dem faktisk til slutt i dyreriket (noe som i
ettertid kan virke sveert sa framsynt, men som hel-
ler var et utslag av frustrasjon og grov mistolking
av observasjoner — se f.eks. Hgiland 2003). De
fleste var derimot enige om at soppene befant
seg i planteriket, og omfattet av faget botanikk.
Det var fgrst var egen, originale mykolog Olav Sopp
(1860-1931) (figur 8) som i boka Hverdagslivets
sopleere fra 1911, beregnet pa «vordende hus-
mgdre og skolekjgkkenleererinder», satte opp
«Det tredje rige», soppriket, sidestilt plante- og
dyreriket. Riket hans inkluderte riktignok mer enn
det vi i dag regner som sopp. | fglge ham omfattet
det bakterier, slimsopper og «traadsoppe», dvs.
sopper med hyfer. De to fgrste settes nad i andre
riker, bare sistnevnte omfatter dagens sopprike.
Vi skal imidlertid merke oss at Olav Sopp var 48 ar
tidligere ute enn han som har fatt den offisielle
eren for soppriket, Robert H. Whittaker med sitt
femrike-system (1959, 1969). Akk, hadde Olav
Sopp vaget seg ut internasjonalt og i det minste
umaket seg a gi riket sitt et latinsk navn, ville en
nordmann ha fatt aeren for & ha opprettet et av
livets viktigste riker!

Sjagl om det ennd ikke er funnet noen missing
link mellom sopp og krageflagellater (Wainright
et al. 1993, Cavalier-Smith & Allsopp 1996, Kumar
& Rzhetsky 1996, King & Carroll 2001, Lang et al.
2002, Cavalier-Smith & Chao 2003), kan man li-
kevel tenke seg soppriket oppstatt fra kragefla-
gellatene (Cavalier-Smith 1987), f.eks. fra utdgdde
former eller arter som ikke er blitt analysert enna.

Dessuten har vi de underlige organismene i Me-
somycetozoa, som nok fortjener & studeres nzer-
mere.

Det er derimot ganske stor enighet om storfy-
logenien innen soppriket (se Berbee & Taylor 1995,
Gargas et al. 1995, Gehrig et al. 1996, Tehler et al.
2000, Heckman et al. 2001). Vanligvis deles det i
fire rekker: algesopper (Chytridiomycota), kop-
lingssopper (Zygomycota), sekksporesopper (As-
comycota) og stilksporesopper (Basidiomycota).
De to farste rekkene er riktignok parafyletiske,
mens de to siste er monofyletiske (Tehler et al.
2000). | tillegg kommer de fgr nevnte mikrospori-
dene (Microsporidia), som tradisjonelt aldri har
veert studert av dem som befatter seg med faget
mykologi (soppforskning). Algesoppene karakteri-
seres ved en primitiv karakter, flagell pa sporer
eller kjgnnceller. Alle andre sopper mangler flagell,
noe som tolkes som en avledet egenskap. Fla-
gellatstadiene hos algesoppene er typisk «opis-
thokonte», dvs. med én glatt flagell som vender
bakover (likt menneskets saedcelle). Koplings-
soppene er avanserte i karakteren manglende fla-
gell (som resten av soppriket), dvs. at de formerer
seg med sporer som primeert spres i luft, men de
har primitive hyfer, da disse ikke er delt ved tverr-
vegger (septer) (en egenskap koplingssoppene
deler med algesoppene). De karakteriseres der-
for bade ved én avansert og én primitiv karakter.
Sekksporesoppene og stilksporesoppene deler
den avanserte karakteren at hyfene har tverrvegger
eller septer. Sekksporesoppene har dessuten et
kjgnnet sporehus som er en ascus (ft. asci), en
sekkformet dannelse hvor sporene ligger inni sek-
ken. Hos stilksporesoppene er det kjgnnete spo-
rehuset et basidium, som produserer sporer som
sitter festet pa sma stilker (sterigmer) utapa spore-
huset.

De mest opprinnelige soppene:
algesopper og koplingssopper
Algesoppene er som nevnt de mest primitive sop-
pene og star neermest det postulerte utgangspunk-
tet i krageflagellatene eller Mesomycetozoa (figur
3). De fleste er parasitter (p& alger eller virvellgse
dyr) eller saprotrofer (lever av dgdt organisk mate-
riale) i ferskvann, feerre pa land, noen fins i tarm-
kanalen til dravtyggere. Dette er utvilsomt var eld-
ste sopprekke, men fossilmaterialet er sparsomt.
Det antydes en opprinnelse i kambrium (Pirozynski
1976, Berbee & Taylor 1995).
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Koplingssoppene star pa trinnet over algesop-
pene. De har tatt skrittet fullt ut og blitt landorga-
nismer (algesoppene ma karakteriseres som
vannorganismer). En viktig egenskap er at de har
fatt sporer med ytre beskyttelse av kitin. Disse
spres med vind, og kan p4 mange méater sammen-
liknes med sporene til vare fgrste landplanter, le-
vermosene. Ved kjgnnsprosessen dannes et tjukk-
vegget koplingssporangium, som fungerer som
et overlevelsesorgan (f.eks. mot tarke eller kulde)
—nok en tilpasning til de skiftende forholdene livet
pa land tilbyr. Mycelet er mer utvikla enn hos alge-
soppene.

En ytterligere egenskap som har gjort soppene
til landorganismer, er at hyfene produserer ei spe-
siell gruppe vannavstgtende proteiner, hydrofobi-
ner (Wdsten 2001). Disse gjgr at soppene kan
leve i luft, og de er arsaken til sa forskjellige ting
som parasittisme pa hgyere planter, og dannelse
av fruktlegemer, mykorrhiza og lav. Om de fins hos
koplingssoppene, er noe uvisst, men de er viktige
for sekksporesoppene og stilksporesoppene
(Wosten 2001).

Hos koplingssoppene finner vi sveert mange
tilpasninger; saprotrofer, parasitter og mutualister.
Mange parasitterer dyr, f.eks. fluemugg Enthomo-
phthora muscae som kan sees pa husfluer (se
etter i vinduskarmen pa hytta). Disse dyreparasit-
tene er lovende forlgpere for kanskje den merkelig-
ste sopprekka, de fgr omtalte og beskrevne mi-
krosporidene (Microsporidia) (Keeling 2003) (fi-
gur 3). Som nevnt er dette ei gruppe mikroskopis-
ke, parasittiske organismer som tidligere ble slatt
inn under sporedyra, og hvor den moderne plas-
seringen i soppriket helt og holdent skyldes mo-
lekyleere studier (Keeling 1998, Hirt et al. 1999,
Roger 1999, Keeling et al. 2000). Uten slike meto-
der, hadde ingen villet falle pa at dette skulle veere
sopp! Men gar man dem naermere i sgmmene,
har de egenskaper som knytter dem til soppriket,
f.eks. sporer med vegg av kitin.

Glomales —landplantenes lille
hjelper

Ei anna og ekstremt viktig gruppe av kopligssopper
er orden Glomales (endomykorrhizaordenen). Re-
presentantene i denne ordenen (f.eks. Glomus,
Gigaspora og Acaulospora) danner arbuskulaer
endomykorrhiza (AM) (endomykorrhiza betyr at
sopphyfene trenger inn i plantecellene og utveks-
ler nzering der), og de er faktisk avgjgrende for
nesten alt hgyere planteliv. Takket veere disse opp-

sto landplantene. De eldste fossilene av Glomales
er fra ordovicium (460 millioner ar), og levde mu-
lig i mutualisme med blagrgnnbakterier, levermo-
ser eller ndlkapselmoser (Redecker et al. 2000).
De liknet kanskje pa den nalevende (uhyre sjeldne,
funnet i Tyskland) Geosiphon pyriforme, som trass
at den tilhgrer endomykorrhizaordenen ikke dan-
ner mykorrhiza, men lever i mutualisme med bla-
grennbakterier (naermest en lav). Den star som
sgstergruppe til alle andre slekter i orden Gloma-
les, og regnes som den mest primitive av de na-
levende representantene (Gehrig et al. 1996). Det-
te viser at soppene i Glomales kunne ha entret
landjorda allerede i en periode lenge far landplan-
tenes formadre hadde oppstatt, noe som under-
stgttes av Heckman et al. (2001) som pa et teore-
tisk grunnlag argumenterer for at de fgrste soppe-
ne krgp pa land for 800 millioner ar siden (etter
min mening, usannsynlig lenge siden). Da kan
soppene sa og si ha «ligget klare» da de farste
kransalgene fikk landkjenning... Nalkapselmosen
Anthoceros har mutualisme med Glomus (Schiil3-
ler 2000), s& fenomenet mykorrhiza er ikke ngd-
vendigvis knyttet til landplanter med rgtter. Vi har
fossile bevis for at urbregnene (Rhyniophyta)
hadde kraftig arbuskuleer endomykorrhiza allerede
far de utvikla ledningsvev (figur 9), f.eks. den karl-
gse Aglaophyton major fra devon (Taylor et al.
1995a). Alt tyder n& pa at evolusjonen av de hgy-
ere plantene har foregatt i samspill med en tilsva-
rende evolusjon av orden Glomales (Simon et al.
1993, Blackwell 2000, Heckman et al. 2001,
SchuRler et al. 2001). For & bruke en allegori fra
Lewis Carroll («Through the looking glass») —
kransalgene gikk gjennom mykorrhiza-speilet og
ble landplanter (Hgiland 1998).

SchiRler et al. (2001) og Lutzoni et al. (2004)
argumenterer for at orden Glomales er sa spesi-
ell at den fortjener & sta i ei selvstendig rekke,
Glomeromycota. Jeg er ikke enig. Bortsett fra gko-
logi og spesiell bygning og livssyklus, er de ellers
typiske koplingssopper. Den nye rekka kunne ha
veert forsvart dersom den hadde gjort resten av
koplingssoppene til ei monofyletisk gruppe, men
det er ikke tilfellet. Imidlertid vinner rekka Glome-
romycota mer og mer innpass i leerebgker i biolo-
gi, sa tida arbeider kanskje for dette synet...

Sekksporesopper og stilkspore-

sopper — lav og ektomykorrhiza
Fylogenetiske oversikter over soppriket viser at
Glomales utgjegr sgstergruppa til de mest avan-

62

Blyttia 64(1), 2006



serte soppene, sekksporesoppene og stilkspo-
resoppene (f.eks. Gehrig et al. 1996, Tehler et al.
2000, Schifler et al. 2001). Dette har et interes-
sant gkologisk perspektiv. Endomykorrhizaorde-
nen er den eneste gruppa av koplingssopper som
er virkelig assosiert med hgyere planter (de an-
dre er knyttet til dyr, diverse encellete organismer,
alger eller dagdt organisk materiale). Det samme
gjelder sekksporesoppene og stilksporesoppene,
som begge er tett forbundet med hgyere planter,
og hvor vi finner intrikate parasittiske, saprotrofe
og mutualistiske samspill (Blackwell 2001). Sann-
synligvis var utviklinga av hgyerestdende land-
planter en forutsetning for at disse to rekkene opp-
sto — kanskje farst som parasitter, da det er pafal-
lende at de mest primitive sekksporesoppene og
stilksporesoppene er typiske planteparasitter (Ber-
bee & Taylor 1995, Tehler et al. 2001). Men sekk-
sporesoppene og stilksporesoppene har gitt opp-
hav til viktige mutualismer som lav og ektomyko-
rrhiza (der sopphyfene ligger utapa plantecellene
og neeringsutvekslinga foregar mellom cellene).

Lav er mutualisme mellom sopper og grgnnal-
ger eller blagrannbakterier. Dette er farst og fremst
sekksporesoppenes domene, men vi finner ogsa
noen fa lav blant stilksporesoppene. Sekkspore-
lav er kjent tilbake til tidlig devon (400 millioner ar)
(Taylor et al. 1995b). Evne til & danne lav er kjent i
flere utviklingslinjer hos bade sekksporesopper
og stilksporesopper (Gargas et al. 1995). Men for
sekksporesoppenes vedkommende er det kan-
skje riktigere & snu problemstillingen pa hodet;
det var lavene som kom farst (Lutzoni et al. 2001).
Med unntak av de mest primitive sekksporesopp-
ene (som aldri har veert lav), tyder fylogenetiske
undersgkelser pa at de sveert tidlig etablerte lav,
men at flere utviklingslinjer etter hvert avvikla mu-
tualismen med algene (Lutzoni et al. 2001).

Ektomykorrhiza er mutualisme mellom rgatter
av (fortrinnsvis) forvedete dekkfrgete og bartreer
(bare furufamilien), og oppsto relativt seint. De eld-
ste fossilene er fra eocen (tidlig tertier) for ca. 50
millioner &r siden (LePage et al. 1997). Mutualis-
men er serlig viktig hos stilksporesoppene, men
ogsa hos flere sekksporesopper, og har oppstétt
parallelt langs mange utviklingslinjer av moderne
sopper (se Hibbett et al. 2000, Larsson et al. 2004).
— For dem som vil vite mer om soppenes fylogeni
og evolusjon, henviser jeg til mine egne artikler i
Naturen (Hgiland 1997, 1998, 2000a,b, 2002,
2003) og til den store oversikten over soppenes
fylogeni skrevet av Lutzoni et al. (2004).

Opisthokonta, et urgammelt over-
rike

Molekyleere klokker tyder pa at Opisthokonta skilte
lag fra de gvrige eukaryotene sveert tidlig, allerede
for 1,085 milliarder ar siden (Douzery et al. 2004).
Bare det slimete riket virker enda eldre. Dette be-
krefter at genfusjonen (DHFR-TS) betyr mye nar vi
skal studere den basale evolusjonen av de euka-
ryote organismene. For & gjenta sa har det slime-
te riket, dyreriket og soppriket genene for DHFR
og TS atskilt, mens resten av de eukaryote orga-
nismene (urdyr, alger, planter osv.) har dem sam-
let, dvs. fusjonert. | fglge Douzery et al. (2004) skilte
dyreriket og soppriket lag for 984 millioner ar si-
den, og krageflagellatene og de flercellete dyra
(Metazoa) for 849 millioner ar sida.
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Figur 7. Soppriket (Fungi) ble formelt opprettet av R.
Whittaker i 1959. Til venstre er den sannsynligvis eldste
«vitenskapelige» illustrasjon av sopp, et tresnitt fra «Ortus
sanitatis», 1491 (Ainsworth 1976). Etter min mening fore-
stiller dette kanskje nelliksopp Marasmius oreades.
@versti midten er en koloni av en penselmugg Penicil-
lium. Dette er ei slekt som er blitt bergmt for produksjon
av penicillin (penicillinmugg Penicillium notatum) (se
Fleming 1929) og modning av ostene camembert (ca-
membertmugg P. camembertii) og roquefort (roquefort-
mugg P. roquefortii), men ogsa beryktet for ekle myko-
toksiner i matvarer eller rsak til hus-allergier. Til hayre
ermeldraye Claviceps purpurea, en parasittsopp pa gras,
f.eks. kornslag som rug. Denne er en av historiens mest
beryktete sopper pa grunn av giftige ergotoksiner. | mid-
delalderen forarsaket de fryktelige forgiftningsepidemier
med kramper, hallusinasjoner og koldbrann. St. Antoni-
us ble valgt som skytshelgen for ofrene, og det ble bygd
egne klostre til & ta seg av de sjuke. Det norske navnet
pa sjukdommen, «anteld» eller «antueld», kommer av
St. Antonius. Ei kort tid p& 1500-tallet var det et antonius-
kloster i Bergen. | dag er meldraye mest beryktet fordi
LSD lages fra lysergsyre i soppen. (Se ellers: http://
folk.uio.no/klaush/st-anton.htm.) Til venstre, gverst er
laven kystradtopp Cladonia floerkeana, som eksempel
pa en av de mange mutualismene soppriket danner. De
rgde hodene er lavsoppens fruktiegemer. (Tegning, foto-
grafier og arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 8. Olav Sopp (1860-1931) var fadt pa Hamar og
dept Johan Oluf Olsen, men fra 1907 fikk han altsé lov til
akalle seg Olav Sopp, og siden han hadde doktorgrad
i emnet sopp, ble han selvfglgelig hetende Dr. Sopp —
noe han sjgl ogsa yndet & kalle seg. Men han hadde
vridd pa navnet sitt 0gsa far 1907, og hadde kalt seg
Johan Olsen og deretter Olav Johan-Olsen. (Dette til
orientering for dem som @nsker & ga i bibliotekene og lete
etter Olav Sopps publikasjoner.) Olav Sopp interesserte
seg mest for mikrobiell mykologi (gjeering, ostemodning
osv). Til venstre sees en tegning av gjeersopper hentet
fra eileerebok (Wettstein) og en muggsopp i slekta stréle-
mugg Aspergillus. | artikkelens sammenheng er Dr. Sopp
mest interessant fordi han er den uoffisielle oppretteren
av soppriket, allerede i 1911 (eller kanskje tidligere).
Men dessverre er hans beskrivelse formelt ugyldig.

Figur 9. Kveldstemning pa stranda en dag i slutten av
ordovicium eller begynnelsen av silur. De to store ur-
bregnene har endomykorrhiza med Glomales. De sma
moseliknende plantene til hayre har ikke utvikla myko-
rrhiza. Det er i dag en gjengs oppfatning at landplantene
oppsto i neert samspill med deres mykorrhizasopper.
(Tegning, Klaus Hgiland.)
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Where have all the flowers
gone?

Klaus Hgiland
Biologisk institutt, PB 1066 Blindern, NO-0318 Oslo
klaus.hoiland@Dbio.uio.no

Av de to klassiske rikene, dyreriket og planteriket,
har sistnevnte fatt flest gksehogg, ja, hele greiner
hogd av (figur 1). Zoologene har bare mattet avgi
de encellete urdyra til andre riker, med unntak av
krageflagellatene som fortsatt bgr betraktes som
dyr. Botanikerne har derimot sett sitt rike langsomt
forvandles til en kvisthaug. Det begynte allerede i
1930-&ra med oppdagelsen av forskjellen pa de
prokaryote og eukaryote organismene, deretter
gikk det hogg i hogg...

La meg gi et flyktig tilbakeblikk pa hva planteri-
ket engang inneholdt. | eldre laerebgker (f.eks. den
engelske utgaven av Strasburgers mye brukte
botanikkbok fra 1965) sa planterikets rekker slik
ut (noe modifisert):

- Bakterier (Schizophyta eller Bacteriophyta)
— Prokaryote organismer uten klorofyll eller med
bakterieklorofyll.

- Blagregnnalger (Cyanophyta) — Prokaryote or-
ganismer med klorofyll a. Legg merke til at jeg na
bruker ordet «alge».

-Alger (Phycophyta) — Autotrofe, eukaryote or-
ganismer uten stengel, rot eller blad, og som
mangler kutikula og arkegonium. Encellete eller
flercellete. Algene framsto som ei sveert rotet grup-
pe, som ble inndelt etter farge, f.eks. grgnnalger,
rgdalger, brunalger, eller etter hvorvidt de er fla-
gellater eller ikke-flagellater — eller etter andre kri-
terier. Praktisk talt hadde hver laerebok sitt eget
algesystem.

- Slimsopper (Myxomycophyta) — Disse ble
av og til slatt inn under rekke sopp (f.eks. i nevnte
Strasburgers leerebok), men de ble oftest sett pa
som ei sjglstendig rekke pa grunn av sine mange
saeregenheter, f.eks. plasmodium, manglende
cellevegg og amgbeliknende stadier.

- Sopper (Mycophyta) — Heterotrofe, eukaryote
organismer med cellevegg, og der cellene oftest
danner tradtynne hyfer. Noen leerebgker (ikke
Strasburgers) opprettet ei egen rekke for lav (Li-
chenes).

-Moser (Bryophyta) — Autotrofe, eukaryote or-
ganismer med thallus eller med stengel og blad,
men ikke rot eller ledningsvev. Formerer seg med

sporer. Generasjonsveksling der gametofytten do-
minerer over sporofytten.

-Karsporeplanter (Pteridophyta) — Autotrofe,
eukaryote organismer med ledningsveyv, stengel,
rot og blad. Formerer seg med sporer. Genera-
sjonsveksling der sporofytten dominerer over ga-
metofytten.

- Frgplanter (Spermatophyta) — Autotrofe, eu-
karyote organismer med ledningsvev, stengel, rot
og blad. Innvendig hunnlig gametofytt. Formerer
seg med frg.

Skulle jeg peke pa noen fellesnevner ma det
veere at alle organismene her har cellevegg, med
unntak av slimsoppene og noen encellete alger.
For & fa det helt til & «g& opp» gjelder fglgende:
celler med cellevegg; hvis ikke cellevegg, da skjer
formeringen ved sporer (for & fa med slimsoppe-
ne) eller erngeringen er fotoautotrof (for & fa med
alger uten cellevegg og uten sporer, f.eks. gyeal-
ger Euglena).

For ordens skyld: Det gamle dyreriket omfattet
alt det andre, dvs. encellete eller flercellete orga-
nismer uten cellevegg (bare cellemembran) og
heterotrof ernaering.

| tabell 1 har jeg satt opp alle organisme-
grupper som en eller annen gang har veert klassi-
fisert som planter. Jeg har i parentes ogsa inklu-
dert organismer som i gamle dager ble sett pa
som dyr, men som pa grunn av nyere erkjennel-
ser matte ha veert inkludert i det gamle planteriket.
Dette gjelder farst og fremst sporedyra (Apicom-
plexa) som med sin — riktignok klorofyllgse — plast-
ide da ville blitt klassifisert som parasittiske alger.
Men ogsa mikrosporidene (Microsporidia) som
med sin nyoppdagete tilhgrighet til soppriket — i
sin tid riktige planter — matte da ha tilhgrt planteri-
ket.

Alger fins representert i alle de nye eukaryote
rikene unntatt det bortgjemte riket og triumviratet:
det slimete riket, dyreriket og soppriket. (Nar vi ser
bort fra noen meget fa krageflagellater med inn-
fangne kleptokloroplaster og som stundom er blitt
regnet som alger — Craspendophyceae [Christen-
sen 1966].) | tillegg kommer blagrannbakteriene
som engang i sin tid ble sett pa som riktige alger
— 0g navnet deretter.

Til soppene (minus slimsoppene) tilhgrte alle
heterotrofe organismer med ytre fordgyelse og
hyfer. | tillegg kom gjeersoppene som ikke har hy-
fer, men som i bygning og fysiologi ellers overens-
stemmer med soppene. | eldre leerebgker delte
man inn i algesopper (Phycomycetes) og hgyere
sopper (Eumycetes). Fgrstnevnte har hyfer uten
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skillevegger, sistnevnte hyfer med skillevegger. De
hayere soppene er ei monofyletisk gruppe besta-
ende av sekksporesoppene (Ascomycota) og stilk-
sporesoppene (Basidiomycota). Algesoppene (i
vid forstand) har vist seg & vaere ei hgyst polyfyletisk
gruppe. Til soppriket hgrer fortsatt (rest-)algesop-
pene (Chytridiomycota) og koplingssoppene (Zy-
gomycota). De gvrige, dvs. eggsopresoppene (Oo-
mycota) og de falske algesoppene (Hyphochytri-
omycota) feres na til det gule riket, og er egentlig
heterotrofe alger uten plastider.

Slimsoppene er bokstavelig talt ei spaltet grup-
pe. Hovedbglet av slimsoppene, dvs. de ekte slim-
soppene (Myxomycota) og de to assosierte rek-
kene dictyostelidene (Dictyosteliomycota) og pro-
tostelidene (Protosteliomycota) settes sammen
med dyreliknende amgber i det slimete riket. Acra-
sidene (Acrasiomycota), som overflatisk minner
om dictyostelidene, tilhgrer diskoriket. Klumprot-
soppene (Plasmodiophoromycota) tilhgrer urdyr-
riket. Slimnettene (Labyrinthomorpha) tilhgrer det
gule riket.

Som riktige planter — dvs. medlemmer i da-
gens planterike — gjenstar olivengrgnnalgene,
grgnnalgene, kransalgene og de hgyere plantene
(men noen ekskluderer alge-representantene [f.
eks. Margulis & Schwartz 1997]). Om rgdalgene
og bldalgene skal inkluderes, blir en smakssak.
Mye tyder na pa at de virkelig er reelle sgstergrup-
per til (resten av) planteriket (Keeling et al. 2005),
sa det kommer egentlig an pa hvor dypt vi vil at
rikene skal ga i det fylogenetiske treet. Slar vi det
rgde riket og de grgnne plantene sammen, bgr
nok konsekvensen veere at ogsa soppriket og dy-
reriket ma forenes. Skillet mellom de to sist-
nevnte er ikke vesentlig dypere enn skillet mellom
de rgde og de grgnne; anslatt til henholdsvis 984
og 928 millioner ar (Douzery et al. 2004).

Hva er botanikk?
Figur 2 viser at teori og praksis ma oppfattes for-
skjellig. Kartet (les botanikken) stemmer ikke len-
ger med naturen slik vi na tolker den. Tidligere
omfattet faget botanikk alle organismene som
opptrer i tabell 1, og som ble dekket av laerebgker
med ordet «botanikk» i tittelen (jf. Strasburgers
leerebok). Norsk Botanisk Forening og dets tids-
skrift Blyttia felger ogsa denne linja. Artikler om
sopp og alger, ja, til og med bakterier (i det minste
de med klorofyll) godtas fortsatt av tidsskriftets
redaktar.

Skal faget botanikk na bare reserveres orga-
nismer med primeere plastider med klorofyll a og

b? Hva da med marinbotanikken som befatter seg
hovedsakelig med alger? Bedriver de kun marin-
«botanikk» nar de arbeider med gregnnalger, eller
til n@d re@dalger, men andre fag nar de jobber med
f.eks. brunalger og kiselalger? Hva med en vege-
tasjonsgkolog i Rondane? Er vedkommende «bo-
taniker» nar det er hgyere planter som studeres,
men «mykolog» nar det gjelder lav? Grgnnalge-
lav kan jo fortsatt med et ngdskrik kalles planter
fordi den fotosyntetiserende komponenten er en
grgnnalge, men ikke blagrgnnbakterie-lav. Jeg er
fullt enig at faget mykologi — studiet av soppene —
skal sidestilles med botanikk. Men jeg ser heller
ingen grunn til & flytte soppherbariene ut av de
botaniske museene. Til hvor: de zoologiske? Som
vi skjgnner: & tre teoretiske nyvinninger nedover
fag med solid tradisjon og forankring vil lett skape
ungdig forvirring og frustrasjon — iallfall pa kort
sikt.

| figur 1 illustreres «Livets hjul» slik det kan
framstilles i skrivende stund, p& bakgrunn av de
nyeste artiklene til Adl et al. (2005) og Keeling et
al. (2005). Disse er basert pa informasjon fra man-
ge gener i DNA, pluss proteiner og ultrastruktur.
Hovedlinjene, dvs. «eikene», i hjulet er antydet med
farger. Blatt omfatter de prokaryote rikene: bakterie-
riket (Eubacteria) og erkeriket (Archaebacteria).
Rosa omfatter den artsrike gruppa som Keeling
et al. (2005) kaller «Unikonts» (fordi stadier med
flageller har bare én flagell) og som omfatter det
slimete riket (Amoebozoa) og overriket Opistho-
konta med soppriket (Fungi) og dyreriket (Anima-
lia). Ra@dt omfatter overriket Excavata med det bort-
gjemte riket (Archezoa) og diskoriket (Discicrista-
ta), som kanskje ikke lenger er sa veldig godt at-
skilt. Lilla gar til urdyrriket, hvor man na er blitt
enige om at det vitenskapelige navnet skal veere
Rhizaria (Cercozoa omfatter bare en del av urdyr-
riket). Oransjegult markerer overriket Cromeoal-
veolata med alveolatriket (Alveolata) og det gule
riket (Chromista). Grgnt omfatter overriket Plantae
med det ragde riket (Biliphyta) og planteriket (Plan-
tae eller Viridiplantae). (Det er ingen ting i vegen
for at det vitenskapelige navnet pa overrike og rike
er det samme, sjgl om det er uheldig.)

Men fortsatt har ikke alt falt riktig pa plass enna.
Vi vet enna ikke hvordan den farste eukaryote or-
ganismen sa ut. Vi vet heller ikke hvor rota til de
eukaryote skal plasseres. Vi vet sveert lite hvordan
de ulike «eikene» i «Livets hjul» plasserer seg i
forhold til hverandre. Det reises ogsa anfektelser
mot hvor praktisk det er & operere med sa mange
riker. Cavalier Smith (2004) — som vet(!) hva han
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Tabell 1. Oversikt over alle rekker av organismer som er blitt frt til planteriket i gammel forstand.
§ Veer oppmerksom pa at de latinske navna og gruppenes plassering i kategori varierer mellom ulike forfattere. §§ Algenavnkomitéen
anbefaler «blagrennalger» (Rueness 1990), men siden de er bakterier, bar de kalles blagrannbakterier. * Organismer som ble fart til
dyreriket i gammel forstand, men som ville blitt fert il det gamle planteriket basert pa nye erkjennelser. ** Disse utdgdde plantene tilharer
sterkt parafyletiske til polyfyletiske basalgrupper. Systematikken er rotet. Noen regner med flere rekker. *** Nyere studier viser at
bregnene, snellene og barstebregnene (Psilotum og Tmesipteris), tilhgrer ei monofyletisk gruppe (Pryer etal. 2001). £ Det fins noen fa
blagrannbakterier med klorofyll a+h - ogsa kalt urgrannalger (Prochlorophyta). U Utdgdde grupper. # Basert pa systematisk tilharighet
(gjelder rekker som bare er kjent som fossiler). $ Kleptokloroplaster kan opptre. MIT mitokondrier; Red. reduserte, Disk. diskoide.
KLOROF. klorofyll; BKI. = bakterieklorofyll. DHFR-TS sammensmeltingen mellom to gener som koder for enzymene dihydrofolatreduktase
og tymidylatsyntase. Merk: De norske navna «det gule riket» og «det rgde riket» er foreslatt av Lye (1996). De norske navna
«erkeriket», «det bortgjemte riket», «diskoriket», «urdyrriket» «alveolatriket» og «det slimete riket» foreslas av denne forfatteren.

ORGANISMEGRUPPES
Bakterieriket Eubacteria
Blagrannbakterier Cyanobacteria §§
Andre bakterier (flere rekker)
Erkeriket Archaebacteria

Metandannere og saltelskere Euryarchaeota

Varmeelskere Crenarchaeota

Det bortgjemte riket Archezoa
Ingen planteliknende former

Diskoriket Discocristatae

@yealger Euglenophyta

Acrasider Acrasiomycota

Urdyrriket Rhizaria (inkl. Cercozoa)
Amgbealger Chlorarachniophyta
Klumprotsopper Plasmodiophoromycota
Alveolatriket Alveolata
Fureflagellater Dinoflagellatae
(Sporedyr Apicomplexa)*

Det gule riket Chromista

Gullalger Chrysophyta

Kiselalger Bacillariophyta

Brunalger Phaeophyta

Gulgrennalger Xanthophyta

Flekkalger Eustigmatophyta
Eggsporesopper Oomycota

Falske algesopper Hyphochytriomycota
Slimnett Labyrinthomorpha
Svapeflagellater Haptophyta
Svelgflagellater Cryptophyta

Det rgde riket Biliphyta

Blaalger Glaucophyta

Radalger Rhodophyta

Planteriket Plantae el. Viridiplantae
Olivengrgnnalger Prasinophyta
Grgnnalger Chlorophyta

Kransalger Charophyta

Levermoser Hepaticophyta
Nalkapselmoser Anthocerophyta
Bladmoser Bryophyta

Urbregner Rhyniophyta U**
Krékefotplanter Lycophyta

| GML PLANTERIKET

Blagrennalger Cyanophyta
Bakterier Schizophyta

Bakterier Schizophyta
Bakterier Schizophyta

Alger Phycophyta
Slimsopper Myxomycophyta

Alger Phycophyta
Slimsopper Myxomycophyta

Alger Phycophyta
(Urdyr Protozoa)

Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Sopper Mycophyta

Sopper Mycophyta
Slimsopper Myxomycophyta
Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Alger Phycophyta
Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Alger Phycophyta

Moser Bryophyta

Moser Bryophyta

Moser Bryophyta
Karsporeplanter Pteridophyta
Karsporeplanter Pteridophyta

MIT.

Red.

Disk.
Disk.

Rar
Rar?

Rar
Rar

Rar
Rar
Rar
Rar
Rar
Rar
Rar
Rar
Rar
Flat

Flat
Flat

Flat
Flat
Flat
Flat
Flat
Flat
Flat#t
Flat

PLASTID

Sekundeer
Sekundeer

Sek./Tert. $
Sekundeer

Sekundeer
Sekundeer
Sekundeer
Sekundeer
Sekundeer

Sekundeer
Sekundeer

Primeer
Primeer

Primeer
Primeer
Primeer
Primeer
Primeer
Primeer
Primeer#
Primeer

KLOROF.

ael.atht
evt. BkI.

ath
ath

atclath
Redusert

atc
atc
atc
atcte
atcte

atc
atc

a
a

ath
ath
ath
ath
ath
ath
ath#t
ath

DHFR-TS

Nei
Nei

Nei
Nei

Ja

Ja
Ja

Ja
Ja

Ja
Ja

Ja
Ja
Ja
Ja
Ja
Ja
Ja
Ja
Ja
Ja

Ja
Ja

Ja
Ja
Ja
Ja
Ja
Ja
Ja#
Ja
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Bregner+sneller Pterophyta (=Moniliphyta)**  Karsporeplanter Pteridophyta  Flat Primaer atb Ja
Frabregner Pteridospermophyta U** Fraplanter Spermatophyta Flat#  Primeer# atb# Jat#
Konglepalmer Cycadophyta Fraplanter Spermatophyta Flat Primaer atb Ja
Tempeltreer Ginkgophyta Fraplanter Spermatophyta Flat Primaer atb Ja
Bartreer Coniferophyta Fraplanter Spermatophyta Flat Primaer atb Ja
Bennettiter Bennettitophyta U Fraplanter Spermatophyta Flat#  Primeer# atb# Jat#
Gnetofytter Gnetophyta Fraplanter Spermatophyta Flat Primaer ath Ja
Dekkfrgete Anthophyta Fraplanter Spermatophyta Flat Primaer atb Ja
Det slimete riket Amoebozoa

Slimsopper Myxomycota Slimsopper Myxomycophyta ~ Rer - Nei
Protostelider Protosteliomycota Slimsopper Myxomycophyta ~ Rer - Nei
Dictyostelider Dictyosteliomycota Slimsopper Myxomycophyta ~ Rer - Nei
Dyreriket Animalia

Krageflagellater Choanozoa Alger Phycophyta - delvis Flat $ - Nei
Mesomycetozoer Mesomycetozoa Sopper Mycophyta - delvis ~ Flat/Rer - - Nei
Soppriket Fungi

Algesopper Chytridiomycota Sopper Mycophyta Flat - Nei
(Mikrosporider Microsporidia)* (Urdyr Protozoa) Red. - Nei
Koplingssopper Zygomycota Sopper Mycophyta Flat - Nei
Sekksporesopper Ascomycota Sopper Mycophyta Flat - Nei
Stilksporesopper Basidiomycota Sopper Mycophyta Flat - Nei

skriver om — mener at det er hensiktsmessig &
redusere omfanget til seks riker: bakterieriket (Bac-
teria) (inkludert erkeriket), planteriket (Plantae) (in-
kludert rgdalgene), dyreriket (Animalia), soppriket
(Fungi), det gule riket (Chromista) og protozoriket
(Protozoa) (det bortgjemte riket, diskoriket, urdyr-
riket, alveolatriket og det slimete riket). Da far vi et
system som i det minste er praktisk i bruk, sa far
teorien heller halte...

La derfor botanikken (her inkludert mykologi-
en) fortsatt ta seg av de organismene vi kaller for
vekster — en god, gammel betegnelse pa ting som
vokser og som ikke ngdvendigvis ma ha klorofyll
(og som i store trekk dekker Aristoteles’ opprinne-
lige planterike). Dette vil omfatte planter sa vel som
sopp, lav og alger. At noen av de encellete algene
strengt tatt ikke er vekster i ordets forstand, far vi
baere over med. Marinbotanikerne og ferskvanns-
gkologene vet uansett hva de driver med nar de
studerer planteplankton og primaerproduksjon i
de frie vannmassene.

Vegetasjon betegner i gkologien summen av
fotosyntetiserende organismer pa landjorda eller
i vannet; dvs. primzerprodusentene. Denne bestar
av hgyere planter, lav, alle slags alger og til og
med blagregnnbakterier. Derimot er det ikke vanlig
a ta med de soppene som ikke danner lav. Deres
rolle vil veere nedbrytere (saprotrofer), parasitter
eller mutualister (f. eks. mykorrhiza).

Planter —under hvilken hatt?
Definisjonen av hva som er planter vil avhenge av
hvilken hatt man har pa seg (figur 3):

Tar man pa seg den fylogenetiske hatten vil
plantene omfatte enten de hgyere plantene, eller
de hgyere plantene inkludert de grgnne algene,
eller ogsa inkludert rgdalgene og bldalgene, av-
hengig av hvor dypt vi lar fylogenien ga. | denne
artikkelserien har jeg valgt & fglge det midtre alter-
nativet (de grgnne algene inkludert), men eksklu-
derer fortsatt redalgene og bldalgene. Verken
sopp, andre alger eller prokaryoter er planter un-
der den fylogenetiske hatten. Nar vi underviser
fylogeni, er det derfor viktig & presisere ngyaktig
hva vi definerer som planter og som fglgelig tilhg-
rer planteriket.

Tar man pa seg den nomenklatoriske hatten,
dvs. den formelle navnsettinga for planter slik den
framgar av Den internasjonale botaniske koden
(Greuter et al. 2000), far man en definisjon av plan-
ter som minner mer om den opprinnelige oppfat-
ningen av planteriket: altsa hgyere planter, sop-
per (inkludert lav), slimsopper og andre sopp-
liknende organismer, alle alger, til og med bla-
grgnnbakterier, men ikke andre prokaryoter. Rik-
tignok argumenteres det for a la blagrgnnbakteri-
ene falle inn under Den internasjonale bakterio-
logiske koden (Lapage et al. 1992), noe som fag-
lig vil veere helt korrekt (Oren 2004). Nar det gjel-
der navnsetting, kan vi pa bakgrunn av reglene i
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koden godt snakke om et «juridisk planterike».
Akkurat som vi har et «juridisk dyrerike», som fal-
ger Den internasjonale zoologiske koden (Ride
et al. 1999). P4 liknende mate som det «juridiske
planteriket» ogsd opptar plante- og sopp-protis-
tene, opptar det «juridiske dyreriket» de respek-
tive dyre-protistene. Alt dette har jo egentlig kun
interesse for de spesialistene som befatter seg
med formell navnsetting av organismer, men vis-
se «artige» implikasjoner far vi: Botanisk og zoolo-
gisk navnsetting avviker pa flere punkter. Et ek-
sempel er endelsen pa familier: «planter» (og og-
sa alle prokaryoter) skal ende pa -aceae, mens
«dyr» skal ende pa -idae. Derfor blir navnsettinga
ganske schizofren innen mange av vare nyopp-
rettete riker. | alveolatriket (Alveolata) tilhgrer fure-
flagellatslekta Peridinium (som juridisk er plante)
familien Peridiniaceae, mens malariaparasitt-
slekta Plasmodium (som juridisk er dyr) tilharer
familien Plasmodiidae. Likeledes for diskoriket
(Discicristatae). Her tilhgrer gyealgeslekta Euglena
familien Euglenaceae, mens slekta som omfat-
ter sovesjukeparasittene Trypanosoma tilhgrer
familien Trypanosomatidae. Noen ma rydde opp!

Tar man pa seg den gkologiske hatten, dvs.
planter som primeerprodusenter og komponen-
ter i vegetasjon enten det na er pa landjorda eller
i vannet, blir alle organismer som er i stand til &
bedrive fotosyntese & betrakte som planter (se
Begon et al. 1996). Dette omfatter hgyere planter,
alle alger, lav og blagrennbakterier, ja, for sa vidt
andre fotosyntetiserende bakterier — og i visse til-
feller ogsa kiemoautotrofe bakterier. P4 gkologiske
feltkurs og ekskursjoner, vil det virke meningslast
a hele tida presisere at bare hgyere planter er
«planter», mens lav er sopp, alger tilhgrer forskjel-
lige riker alt etter gjeldende oppfatning, og bla-
gronnbakterier er prokaryote. Deltakerne skal vaere
temmelig karka for ikke & forsta at vi her snakker
om planter som primeerprodusenter i et gkosys-
tem.

Drep meg, Herre Konge... (men
ikkje med tre)

Dette er den siste artikkelen i var rangel opp og
ned i livets tre. Det har veert en lang og kroket veg.
Mange av de omtalte organismene er s vidt seere
at de ikke tilhgrer dem vi ser pa en vanlig sgn-
dagstur. Noen, f.eks. Giardia og Plasmodium, vil
vi uansett helst bare ha et teoretisk forhold til. Vi
startet med Aristoteles og «livets stige» og endte
opp med «livets hjul». Men jeg kan love de leser-

ne som ma ha felt seg som den islandske skal-
den, Snegle-Halle, som under en middag med
kong Harald Hardrade og etter & ha uttalt seg ned-
settende om matstellet ble tvunget til & ete et helt
trau med graut og da utbrgt «Drep meg, Herre
Konge, men ikkje med graut!» — N& er det endelig
slutt!
Eller... er det na det?
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Figur 1. «Livets hjul» er framstilt slik vi kan tenke oss
«livets trex sett fra oven. Antall kjente arter som bebor
de forskjellige rikene er antydet ved bredden pé eikene.
BI& = prokaryote riker; andre farger = eukaryote riker:
Rosa = riker uten kloroplaster, dvs. overriket
Opisthokonta og det slimete riket. Rgd = riker hvor
mitokondriene er blitt borte, eller med mitokondrier med
diskoide cristae. Lilla = urdyrriket. Grgnn = riker med
prokaryote (primaere) kloroplaster. Oransjegul = riker
som kan ha eukaryote (sekundzere eller terticere) klo-
roplaster med opprinnelse i radalgene. Svart pil antyder
opprinnelsen til mitokondriene fra bakteriene. Hvite piler
antyder opprinnelsen til henholdsvis primeere, sekun-
deere og tertizere kloroplaster. «Livets hjul» og Aristote-
les’ «naturens stige» (se Hgiland 2004) er hverandres
rake motsetninger. «Naturens stige» er hierarkisk og
menneskefiksert. «Livets hjul» er demokratisk og
organismesentrert. Ingen nélevende organismer star
over andre nalevende organismer. Totalt sett har alle
sammen like lang evolusjonsveg. (En liknende, men
ikke identisk figur har ogsa stétt i Naturen, se Hgiland
[2005]).

Figur 2. Nér kartet ikke stemmer med terrenget, er det
terrenget som stemmer. Men gamle kart kan fortsatt ha
historisk interesse, og ikke fullt s gamle kart kan gien
tilnaermet oversikt som kan veere brukbar dersom man
ikke skal drive detaljorientering. Hva dreier faget bota-
nikk seg omidag, all den tid planteriket bare utgjer en
delav det som fer ble kalt planter? (Tegning, fotografi og
arrangement, Klaus Hgiland.)

Figur 3. Vikan snakke om planter pa tre ulike mater:
fylogenetisk (til hayre), nomenklaturisk (til venstre, ne-
derst) eller gkologisk (til venstre, gverst). Hva som
defineres som planter, vil avhenge av om vi studerer
fylogeni, nomenklatur eller gkologi. (Tegninger, fotogra-
fier og arrangement, Klaus Hgiland, unntatt en illustra-
sjon av issoleie Ranunculus glacialis fra Flora Danica.)

Pryer, K. M., Schneider, H., Smith, A.R., Cranfill, R.,
Wolf, P.G., Hunt, J.S. & Sipes, S.D. 2001. Horsetails
and ferns are a monophyletic group and the closest
living relatives to seed plants. Nature 409: 618-
622.

Ride, W.D.L., Cogger, H.G., Dupuis, C., Kraus, O.,
Minelli, A., Thompson, F.C. & Tubbs, P.K. (red.)
1999. International Code of Zoological Nomenclature:
adopted by the International Union of Biological
Sciences. International Trust for Zoological
Nomenclature, London.

Rueness, J. 1990. Norske algenavn. Blyttia 48: 57-63.

Strasburger’s Texbook of Botany, New English Edition
1965. Longmans, Green and Co Ltd, London.

| — —

I Kartet stemmer |
ikke med

terrenget!

Blyttia 64(3), 2006

203





