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Ballastplanter og mglleplanter som
spirte etter gfaving i jorden

Tore Ouren

Ouren, T, 1994. Ballastplanter og molleplanter som spirte etter graving
i jorden. Blyttia 52: 149-1 53
Ballast plants and grain mill plants which appeared after soil was dug
out.
- The ballast plants Scarlet Pimpernel, Anagallis aruensis, Lesser
Swinecress, Coronopus didymus, Petty Spurge, Euphorbia peplus, and
Annual Mercury, Mercurialis annua arc recorded from Norwegian habi-
tats where soil was dug out. The grain mill plants Lesser Swinecress,
Coronopus didymus, Hairy Rocket, Erucastrum gallicum, Whorled
Clary, Salvia vefticillata, False London-Rocket, Sisymbrium loeselii,
Slender Bi rdsfoottrefoil, Lotus an gu sti ssi mus, N ightf lowering Campion,
Sitene noctiftora, and Henbane, Hyoscyamus niger, are recorded from
Norwegian grain mill areas where soil was dug out.

Tore Ouren, lnstituft for geografi, NHH og Universitetet i Bergen,
Breiviken 2, N-5035 Bergen-Sandviken.

I seilskipstiden fulgte fro av fremmede
arter med seilskipsballasten fra utlandet
til v6re havner, hvor noen av plantene
spirte opp pe ballastplassene. Mot slutten
av seilskipstiden, da ballastplassene ikke
Ienger var i bruk, grodde ballasthaugene
til med naturlig vegetasjon, eller ballas-
ten ble kjort bort og spredt for andre for-
mAl. De innforte ballastplantene forsvant
etter hvert, men fto fra endel av disse
overlevet i rester av ballastjorden som
froreserver.

PA tilsvarende mAte fulgte frg av frem-
mede arter med som forurensninger i
kornlaster fra utlandet til v6re kornmol-
ler, hvor noen av artene spirte pA molle-
tomtene. Mens fremmede fro som fulgte
med seilskipsballast hadde gode mulighe-
ter til 6 spire, da de selv bragte med seg
substrat til i vokse i, kunne m6lleplante-
nes fro risikere A "falle pA steingrunn",

men kanskje spire etter at det ble gtavet i
jorden.

Ballastplanter som spirte etter
graving ijorden
Tvedestrand 1962
Nonsblom, Anagallis aruensis, ble funnet
i TVedestrand: Lyngor: Steinsoyas gamle
ballastplass i L962 (Danielsen 1970: 208):
"Planten forekom i rikelig mengde pi
noen fA m' av ballasthaugen, hvor det
hret f4r var gravd like ved et bAthus.
Forekomsten mA forklares ved at graving-
en har "mobilisert" froene fra ballasten".

Det foreligger opplysninger om funn av
Anagallis aruensis fra seilskipstiden i
TVedestrand: Lyngor, pAfylt ballastjord
1901 (8. Lynge, BG), Risoen ved Lynglr
1904 (O. Dahl, O), Lynga,1904 (8. Lyttge,
O) og Asker6ya 1907 (D. Danielsen, O).
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Alle disse funnene skyldes nok ballast.
Lynge (1912:68) skriver at "planten skal
vare indkommet med ballast i en have i
Lyngry; den holder sig." Det eldste kjente
finnestedet for Anagallis aruensis i
Norge, Mandal, var karakterisert av
Blytt (mskr. 1826: 176) som "en Tomt
hvor ogsaa uden Tvivl var kastet Ballast".
Senere i seilskipstiden var det tallrike
funn av planten pA ballast i kystbyene.
OgsA i senere Ar kan enkelte funn muli-
gens forklares ved rester av ballast som
frospreder: I Risgr ble planten funnet i
1985 (T. Ouren, KMN) og senere Ar i en
kirkegArd, hvor det i eldre tid skal vare
benyttet ballast som fyllmasse.

I Flekkefiord ble planten funnet i en
skipperhave i 1979 og senere i 1986 (T.
Ouren, KMN) etter at det var gravd i
bedet tre Ar tidligere.

Ramkarse, Coronopus didyrnus ble fun-
net samtidig med ovenfor omtalte
Anagallis aruensis pA den gamle ballast-
plassen pA SteinsgVa i Lyngor i 1962
(Danielsen l97O:21il.

Det foreligger ingen opplysninger om
funn av ramkarse fra seilskipstiden i
TVedestrand, og heller ikke fra senere Ar
bortsett fra et p"ar forekomster pA Risoya i
1980- og 1990-Arene. Den gamle ballast-
planten er i senere Ar slept inn i landet
med korn og pi annen mAte, men den er
nA noksA sjelden. Det er litt pAfallende at
den nA ble funnet pA Risoya, som i sin tid
hadde den stgrste av alle ballasthaugene
i TVedestrand. Selv om ballasthaugen for-
svant da Risgya folkehOyskole for sjo-
menn ble anlagt i 1936, og senere ombygd
i 1947-49, ble nok endel ballast og frem-
mede fro liggende pA Risoya. Her ble det
ogs6 i senere Ar funnet endel typiske bal-
lastplanter (Ouren 1972: 85-86).

Kristiansund 1971
Byvortemelk, Euphorbia peplus er en bal-
lastplante som fremdeles opptrer rikelig i
haver nrer de gamle ballastplassene, sar-
lig pA Sorlandet.

Planten ble funnet pA ballastjord i
Kristiansund i 1860-Arene (Larsen og
Greve 1870: 82). I det barske klimaet der
forsvant den raskt, men i 1971 fant jeg
den igjen i en have, hvor det nylig var
gravet en grpft. Det var kommet inn bal-
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Fig. 1. Ugrasbingel, Mercurialis dnnud,.
Tegnet av Dagny Tande Lid.

Annual mercury, Mercurialis annua.

Iastjord med "klippfisk-skuter" til eien-
dommen i 1840- og 1850-Arene.

TVedestrand 1986 og Krager4 1987188
Ugrasbingel, Mercurialis annua er en
typisk ballastplante som ankom til Norge
nesten utelukkende med seilskipsballast.
Planten holder pA A dO ut, og utbredel-
seskart (Ouren L968:. 247) viser at den i
OslofiordomrAdet ikke er funnet etter
1915. Ne synes Mandal A bli det eneste
sted hvor den klarer seg. Her skulle kli-
maet vare det aller beste og det ligger
store fr6reserver i jorden.

I senere Ar er planten gienfunnet pA et
par steder hvor det ble gravet i jorden. I
Tvedestrand, hvor den sist ble funnet pA
RisOya og Lyngolr i 1965, fant jeg den
igien ved en oppkastet graft pA LyngOr i
1986. I I{ragerg, hvor den sist ble funnet i
en have i byomrAdet i 1974, dukket den
opp igjen etter at en gammel sjObod i hav-
neomr6det ble revet i 1984-85. Gammel
ballastjord ble tatt ut fra tomta, og meng-
der av ugrasbingel spirte fram i 1987 og
1988 (Halvorsen 1989: 26).
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MOlleplanter som spirte etter
graving ijorden
Tou mOlle 1967
IfgIge Jgrgensen (1969: 218) ble det i
1967 gravd opp en storjordhaug ved Tou
mglle i Rogaland: Strand, som ga gode
muligheter for spiring av fro innslept
med kornet. Bulmeurt, Hyoscyamus
niger, som tidligere ikke hadde vert sam-
let pA Tou, spirte i store mengder.
Ramkarse, Coronopus didymus og svine-
sennep, Erucastrum gallicum, som tidli-
gere hadde opptrAdt sparsomt gjennom
endel 6r, ble plutselig meget vanlige. De
har antagelig ogsA hatt froreserver i jor-
den.

Bole kornsilo 1970
Ifslge Bjgrndalen (1971: 106) ble det i
1970 foretatt gravearbeide ved BOle korn-
silo i Telemark: Skien i forbindelse med
kabelutlegging. Kranssalie, S alu ia u erti-
cillata, som f6rste gang ble funnet ved
siloen i 1909, og senere i et enkelt eksem-
plar i 1969, vokste opp i store mengder
etter gravearbeidet. Froreserver i jorden
og den oppgravdejordhaugen har nok gitt
denne mglleplanten bedre vekstvilkAr.

Hreggernres molle 1971
Jeg har siden 1960-Arene besgkt molle-
tomten pA Heggernes molle i Bergen
hvert Ar, med ett unntak. Mollefloraen
ble etter hvert fattigere, og det fantes
ikke mange fremmede molleplanter ut-
over noen etablerte arber som holdt seg
gjennom mange 6r.

I 197I opptridte imidlertid uvanlig
mange mglleplanter pA Hreggernas. Det
hadde vrert gravet ut masser i en have i
m6lleomrAdet, hvor det tidligere var en
gammel avfallsplass. Alle de fremmede
artene som opptrAdte pA Hreggernres i
1971, hadde med et par unntak ogs6 vart
funnet tidligere ved mpllen. En tabell
over innforte arter funnet i 1971 med
opplysninger om tidligere funn av disse
artene ved denne m6llen, er publisert tid-
ligere (Ouren 1977: L28).

Det er umulig A si hvor lenge frpene
kan ha ligget ijorden for de enkelte arter.
Strisennep, Sisymbrium loeselii og smA-
tiriltunge, Lotus angustissimus, som spir-
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te pA Heggernes i 1971, hadde ikke varb
funnet der siden 1908, men det betyr
selvfolgelig ikke at froene behover A ha
ligget sA lenge i jorden.

Nattsmelle, Silene noctiflora, ble fun-
net pA Haggernres allerede i 1877, gien-
funnet i 1922 og i 1971, altsA med ca. 50
Ars mellomrom. Den kan kanskje v€re
oversett mellom de tre funn-Arene pA
Heggernas, "om dagen ser den halv-
vissen og pjusket ut" (Nordhagen 1952:
357).

Bulmeurt, Hyoscyamus niger, ble fun-
net pA Haggernes i 11 fors\jellige Ar fra
og med 1890 til og med 1971, men ikke i
senere Ar. Det er velkjent at bulmeurtfro-
ene kan ligge meget lenge i jorden uten 6
miste sin spireevne, og at planten plutse-
lig kan dukke opp hvor det har vart rotet
i jorden. Arten er ni meget sjeldnere enn
fgr, ogsA i resten av Europa. Dette tyder
pA at forekomsten pA Hreggernes i 1971
skyldes gamle froreserver som er blitt
aktivisert. Senere ble bulmeurtens vokse-
steder pA Haggernas odelagt av utbyg-
$ng og asfaltering.

Buvik molle 1980
Jeg besokte Buvik molle i Sor-Trondelag:
Skaun i 1980, da det var kastet opp en
grgft pil molletomten. Enkelte mglleplan-
ter som hadde vart registrert her tidlige-
re, men vist seg lite i etterkrigstiden,
dukket opp igjen i 1980.

Rod hornvalmue. Glaucium cornicula-
tum og mollebrunrot, Scrophularia scopo-
lii, var begge funnet pA m/Iletomten flere
ganger i 1930-6rene. Forekomsten ved
mollen i 1980/81, henholdsvis 1980, mA
nok skyldes frpreserver i jorden.

Bulmeurt, Hyoscyamus niger, ble regis-
trert mange ganger fra og med 1920 til og
med L942. Som omtalt tidligere, har bul-
meurt svrert levedyktige frO og forekom-
ster i 1973 og i hvert fall i 1980/81 skyl-
des nok gamle froreserver.

Tou molle 1989
IfOlge Roger Halvorsen (in litt. 1989), som
besgkte Tou molle i Rogaland: Strand i
1989, var det revet et gammelt bygg pA
mplleomrAdet, og rivingen kunne ha
betydning for artsinventaret ved mollen.
Et par molleplanter, som hadde vert
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Fig. 2. Bulmeurt, Hyoscyamus niger. Tegrring fra Simon Paulli "Flora Danica" fra 1648.

Henbane. Hyoscyamus niger.
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registrert pA Tou for vel 60 ir siden, duk-
ket opp igjen i 1989. Kronvil<ke, Coronilla
uaria og gull-lusern, Medicago falcata,
var begge funnet siste gang i 1927. Disse
erteplantene er noksA "storvoksne" og vil-
le neppe vrert oversett av bespkende bota-
nikere, og da leguminosfro er sarlig vel-
egnet til lang lagring i jorden (Jgrgensen
7969: 222), er det en mulighet for at opp-
komsten av disse plantene skyldtes akti-
visering av frgreserver pA mglletomten.

Sluttord
Enkelte ballastplanter holder pA 6 do ut,
men levetiden for eventuelle froreserver i
jorden kan vare sA lang at graving i jor-
den fremdeles kan bringe frem rester av
froreserver.

Sjansen for at graving i jorden kan
bringe frem mglleplanter som er innslept
i tidligere Ar blir etter hvert liten, da flere
av mplletomtene i mange Ar har vrert
svart "sterile" ved utbygging og asfalte-
ring.
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BOKANMELDELSER
Register til'T)en nordiska
florantt
Jan Ole Westerhus (red.): Register til
"Den nordiska floran", utgitt av
Naturvernforbundet i Buskerud. Pris kr
60,- pr. sett, + porto kr 15,-. (Kan bestilles
hos Naturvernforbundet i Buskerud,
3322Darbu.,tIf.32 75 05 04).

Dette er et register til hjelp for norske
brukere av floraen til Bo Mossberg,
Lennart Stenberg og Stefan Ericsson
(anmeldt i Blyttia 51: 2l-22, 1993). (At
register-redaktoren skriver "av Bo
Mossberg" pA forsida og "av Mossberg
m.fl." pA side 2, nAr floraen i virkelighe-
ten er laget av tre personer, synes jeg er
slurv. Det er utilgivelig e bh grepet til de
grader av forkortings-basillen at man
begAr slike unoyaktigheter!)

Registeret bestAr av to deler: (1) "Norsk
navn med sidehenvisninger" og (2)
"Sidenr. med henvisninger til norsk
navn".

De fleste som har anvendt "Den nordis-
ka floran" har nok fglt behov for norske
navn og henvisning til sider hvor en sokt
art finnes. Registeret vil kunne hjelpe pA
dette, iallfall for dem som er mindre
bevandret i latinske og svenske plante-
navn. Den vil derfor fungere som en ret-
tesnor for berynnende amatgrer. Videre-
komne vil derimot ha lite bruk for registe-
ret.

Klaus Hoiland
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Anbefales til alle
felt-mykologer
R6gis Courbecuisse & Bernard Duhem:
Guide des champignons de France et
d'Europe. Delachaux et Niestl6,
Lausanne, ISBN 2-603-00953-2, 480
sider, ill. farger + svart/hvitt.

La ikke sprAket skremme! Her er det i
fgrste rekke illustrasjonene som teller,
selv om folk med franskkunnskaper i til-
legg vil ha stor glede av ngklene og
beskrivelsene.

Teksten og tilretteleggingen er gjort av
den anerkjente franske soppforskeren,
R6gis Courtecuisse og illustrasjonene er
laget av Bernard Duhem. De har jobbet
sammen om hele prosjektet og reist rundt
i Europa, samlet sopp, beskrevet og illus-
trert dem pA bakgr"unn av friskt, nypluk-
ket materiale.

Boka tar sikte pA A dekke hele Europa
(minus de arktiske oyene). Det sier seg
sjol at dette i utgangspunktet er en umu-
lig oppgave, men forfatter og illustratgr
har likevel kommet hederlig ut av oppga-
ven - Iangt bedre enn tidligere forsOk pA A
lage illustrerte soppfloraer som pretende-
rer 6 omfatte hele Europa. Det aller vik-
tigste er imidlertid at alt er "klemt" sam-
men i ett eneste bind - ikke storre enn at
den med fordel kan puttes i ryggsekken - i
motsetning til de bindsterke verkene som
tidligere er blitt utgitt om Europas sop-
per. Riktignok er da bare ett eller noen fA
eksemplarer av hver art tegnet, og de
enkelte sidene er ganske fullstappa. Til
gjengjeld er tegningene av ypperlig kvali
tet.

Spesielt hattsoppene, som det er lagt
mest vekt pA, er giengitt meget naturtro.
Og siden det er fagmykologer som stAr
bak utvelgelse, beskrivelse og illustre-
ring, er vi garantert at navnebruken er
korrekt. - Jeg har i sA mAte funnet meget
lite 6 sette fingeren pe, og detjeg har fun-
net er bagateller.

Personlig hadde jeg foretrukket at boka
bare hadde omfattet hattsoppene. De
andre soppgruppene virker dessverre mer
stemoderlig behandlet nir det gielder
antall arter og tegningene. IIlu-
strasjonene av sekksporesoppene og kju-
kene er til dels dirlige, og stflr langt tilba-
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ke for de lekre avbildningene av hattsop-
pene. Kapitlene om ikke-hattsoppene er
derfor ufullstendige og burde ha gAtt ut,
til fordel for flere hattsopper.

Systematikken i innledningskapitlene
er foreldet hva storsystematikk angAr,
mens derimot ordens- og familiesystema-
tikken til hattsoppene virker moderne og
fornuftig.

Boka anbefales pA det sterkeste til felt-
mykologer som jobber med A registrere
hattsopper. Den er en ypperlig sjekk pA
om en art som er blitt ngklet ut fra ei bok
uten illustrasjoner, virkelig stemmer, og
den kan utmerket godt erstatte tSmgr:e,
bindsterke billedverk. Ikke minst fordi
den kan tas med ut!

Klaus Hgiland

fidsskrifter gis bort!
Pa grunn av plassproblemer er
Botanisk museum i Oslo nodt til e
kvitte seg med en del reserveopplag
av diverse tidsskrifter. Det dreier seg
om sammenhengende serier av Nytt
Magasin for Naturvitenskapene, bin-
dene 23 Q877) - 88 (1951) og Nytt
Magasin for Botanikk, sammenheng-
ende serier bindene L (195D - 72
(1965) og mer spredt utover til bind
27 (1980). Av dette lageret kan med-
lemmer av Norsk Botanisk Forening
forsyne seg gratis med det de mitte
onske, sA langt lageret rekker, og mot
6 hente det selv pA Botanisk museum.
Kontakt Per Sunding, tlf. 22 85 16 33
for narmere avtale om henting.
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Rustsoppen Puccinia lagenophorac
funnet i Norge

Halvor B. Gjrerum

Gjerum, H.B. 1994. Rustsoppen Puccinia lagenophorae funnet i

Norge. Blyftia 52: 1 55-157.
The rust fungus Puccinia lagenophorae found in Norway.
- Puccinia lagenophorae Cooke was found on Senecio vulgaris L. on
Citadelloya in Stavern (Vestfold Co.). Aecia were collected June 20 and
aecia and telia July 13 1993. Attacked plants were severely damaged.
The name of the type genus Lagenifera Cass. (1815) antedates
Lagenophora Cass. (1818). The epithet of the type-host is dedicated
the French botanist La Billardidre, and the correct epithet will thus be
billardierei (cL the Code Nt.73.71.

Halvor B. Gjarum, Statens plantevern, Fetlesbygget, N-l$2 As.

PA en ekskursjon til Larvik-omrAdet 18.-
20. juni 1993, arrangert av Qst-
landsavdelingen i Norsk Botanisk Foren-
ing, fant jeg pA CitadellOya i Stavern en
skilrust pA blad av Akersvineblom
(Senecio uulgaris L.). Den stemte ikke
med noe av det som fra far var kjent pA
denne vertplanten her i landet, men det
var en mulighet for at det kunne vare
den australske rustsoppen Puccinia lage-
nophorae Cooke som ble funnet i Vest-
Europa i berynnelsen av 60-Arene, og som
enkelte steder har spredt seg sterkt.

Ved et nytt besok pA samme lokalitet
13. juli var plantene sterkt misdannet
med angrep pA stengler, blad og korg-
dekkblad. I tillegg til skAlrusten var det
nA ogsA utviklet smA, svarte teleutohoper
nar skAlrusten pA stenglene. Dermed var
det klart at det var den australske rust-
soppen som for forste gang var funnet i
Norge.

Soppen mangler spermogonier. Aecid-
iene (fig. 1) er samlet i grupper i oransj-
fargete flekker pA blad, stengler og korg-

dekkblad. De er runde eller ovale med
kort vegg (peridium). PA stenglene kan
flekkene bli inntil 2 cm lange, pi bladene
er flekkene runde, 6-8 mm i diameter,
ofte litt fortykket. Aecidiesporene er 12-
15x11-13 pm, rundaktige, veggen mindre
enn 1 pm tykk, fint vortet med flere run-
de, lysbrytende dannelser ("plugs").
Uredostadiet mangler. Teleutohopene
(fig. 1) er lenge dekket av epidermis, fas-
te, puteformete, mgrkebrune, som regel
ner aecidiene. Teleutosporene (fig. 2) er
2L-48xI8-20 pm, kglleformete eller bredt,
ellipsoide, Ovre celle oftest litt kortere enn
nedre, toppen avrrrndet eller noe utdratt,
av og til litt skjev. Veggen er glatt, l-2 pm
tykk, i toppen forbykket inntil 9 pm, veg-
gen i nedre celle ofte litt tynnere enn i
den owe. Stilken er vedvarende, tynnveg-
get, svakt brunlig ner sporen, ellers far-
gelos, inntil 45 pm lang. Encellete teleu-
tosporer er vanlige, 2I-30x15-I7 (-25) pm.
Puccinia lagenophorae ble beskrevet i
1884 pA Lagenifera billardierei Cass. fra
Victoria i Australia, en plante som hgrer
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Fig. 1. Puccinia lagenophorae, aecidier og
teleutohoper pA ikersvineblom. (Foto R.
Langnes).

Fig. 1. Puccinia lagenophorae, aecia and telia
on groundsel.

til korgplantene (Asteraceae). Den er
ogsA funnet pA flere andre arter. En rek-
ke rustsopper er beskrevet pi arter av
andre korgplanteslekter, f.eks. P. erechti-
fis McAlp. pi Erechtites quadridentata
(La Bill.) DC., ogsA fra Victoria (1895), P.
allanii, G.H. Cunn. ph Senecio lagopus
Raoul fra New Zealand (1923), P. tasma-
nico Diet. ph S. uulgaris fra Tasmania
(1903) og P. terrieriana Mayor, ogsi pA S.
uulgaris, fra Frankrike og Sveits (1962).
Wilson et al. (1965) fant imidlertid at de
ovenfor nevnte artene, og flere til, ikke
kunne skilles morfologisk fra P. lageno-
phorae og forte dem opp som sJmonymer.

Fra Australia og New Zealand har sop-
pen spredt seg, sarlig p6, Senecio-arter,
fprst og fremst Akersvineblom. I Frank-
rike ble den funnet pA denne verten i
1960 (Viennot-Bourgin L964), i England i
1961 (Wilson et al. 1965), i Sveits 1962
(Mayor 1962). Soppen er ellers kjent fra
flere mellom- og sor-europeiske land, fra
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Tunis og Egypt, og den er ogsA funnet i
Argentina. I Tanzania er den funnet pA
Cinerqria hybrida Hort. (- C. hybrida
Willd. = C. cruenta L'H6r. = Senecio cru-
entus (L'H6r.) DC. = Pericallis cruenta
(L'Her.) Bolle) - soppen har vert beskre-
vet under navnet P. cinerariae McAlp. fra
Australia (1906). I lopet av tre Ar spredte
den seg over hele England, Wales og
nordover til Argyllshire i Skottland, dess-
uten over hele Irland. I England er den
ogsA funnet pA sineraria og pA tusenfryd
(Bellis perennis L.). Hvordan soppen er
kommet til Norge er ur6d A si med sikker-
het, men man mA kunne anta at det kan
ha skjedd med vindb6rne aecidiesporer,
enten l0se sAdanne eller at de kan ha
vert festet til frg eller fnokk.

Puccinia lagenophorae er en sAkalt
demi-syklisk art (ogsA kalt en opsis-form)
idet den mangler uredostadiet (den
mangler ogsA spermogonier). NAr basidi-
esporene som dannes nAr teleutosporene
spirer, infiserer vertplantene, dannes det
direkte aecidier. Aecidiesporene sprer
soppen videre bAde innen samme plante
og til nye planter, men i stedet for A dan-
ne uredosporer, dannes det en ny genera-
sjon aecidiesporer. Dette kalles dels for
"repeterende aecidier", dels ogsd for "ure-
dinoide aecidier", da aecidiesporene
erstatter uredosporene som er den spore-
formen som vanligvis sprer mange av
rustsoppene i vekstperioden. Mens aecidi-
ene dannes i store mengder, dannes det
lite teleutohoper. De dannes i nar forbin-
delse med aecidiene pA stenglene, sjelden
pA bladene, ogjeg har ogsA funnet dem pA
korgdekkbladene.

Fig. 2. Puccinia lagenophoroe, teleutosporer.

Fig. 2. Puccinia lagenophorae, teliospores.
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I Vest-Europa er Akersvineblom den vik-
tigste vertplanten. I mildere str6k, f.eks.
langs kysten, kan planten holde seg i live
vinteren igjennom og sikrer dermed lett
overvintringen for soppen.

Denne rustsoppen kan ogsA angripe
andre vertplanter. I England har Wilson
et al. (1965) i forsok med aecidiesporer fra
Akersvineblom fAtt utviklet aecidier og
teleutohoper pA ringblomst (Calendula
officinalis L.), pe tusenfryd og pi sinera-
ria. De forsokte ogsA med andre svine-
blom-arter, men fikk ikke positive utslag
pi landoyda (5. jacobaea L.) og bergsvine-
blom (S. syluaticus L.). Av svineblom-
arter som ogsA finnes i Norge, er det i
Europa funnet angrep pA vArsvineblom
(5. uernalis Waldst. & Kit.) og klistersvi-
neblom (S. uiscosus L.). Angrepne Aker-
svineblom-planter blir ofte sterkt defor-
merte ved at stenglene vrir seg og blade-
ne blir krgllete (Fig. 1). Pantidou (1969)
skriver at angtepne planter ble nesten
gdelagt av soppen, og fra Argentina sier
Delhey & Kiehr-Delhey (1988) at soppen
kan vere en viktig faktor ved naturlig
bekjempelse av svineblom. PA sineraria
er soppen sterkt skjemmende (Brooks
1972), og det kan vare grunn til A vrere
oppmerksom pA denne soppen om den
skulle bli vanlig her i landet. Sporene vil
lett kunne bli spredt med vind fra angrep-
ne svineblom-planter utenfor veksthuse-
ne til sineraria-plantene inne i husene.

Slektsnavnet Lagenifero Cass. (1815)
er eldre ennLagenophora Cass. (1818) og
har derfor prioritet. Typevertens arts-
navn er tilegnet den franske botaniker La
Billardidre og skal derfor vnre billardie-
rei, il<ke billardierii som oftest er brukt
(se Art. 73 i nomenklaturreglene).
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filegnet bpndene som hegner
om det svenske jordbmksland-
skapet
Torleif Ingeliig, Giiran Thor, Thomas
Hallingbiick, Roger Andersson & Mora
Aronsson (red.): Floraudrd i jordbruks-
landshapet. Skyddsuiirda uiixter. Data-
banken fiir hotade arter, SBT-ftirlaget, O.
Vallgatan 18, S-223 61 Lund, 559 sider,
260 fargebilder, uten trykkeAr, pris. S Kr
290.

SA har svenskene greid det igjen! Laget
et nytt vitenskapelig fundert praktverk
over sjeldne planter beregnet bAde pA fag-
botanikere, naturforvaltere og den opp-
lyste allmennhet. Vi nordmenn er fortsatt
nodt til e b4ye oss i stovet. NAr vil v6re
bevilgende myndigheter skjonne betyd-
ningen av slike boker, framfor blodfattige
lister over sjeldne planter - og med
begrenset spredning?

Denne gangen gjelder det artene som
er knyttet til kulturlandskapet. Fglgende
naturtyper er behandlet: Akrer, slAtte-
mark, beitemark, beitet sandig mark,
lynghei, skog som har kolonisert gammel
svedjemark, gArdsmiljg, parker, vegkan-
ter, skogbryn, vAtmarker og vann.

Boka er bygd opp i to hoveddeler. Den
forste delen omfatter generelle aspekter
ved kulturlandskapet, beskrivelse av uli-
ke miljotyper og lister over sjeldne eller
truete arter etter plantegruppe og truet-
hetskategori. Den andre og viktigste
delen er faktaark over de viktigste eller
mest igynefallende artene av karplanter,
moser, lav og sopp.
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Fakta-arkene for karplantene bestdLr av
to oppslagssider: Til venstre tekst med
utbredelse og status, beskrivelse, pkologi,
trusselfaktor, forslag til vernetiltak og
referanser. Til hpyre fargebilde og kart
over utbredelse i Sverige og verden for
Ovrig. For kryptogamene er oppslagene
forenklet til 6n side, blant annet ved at
kartet over verdensutbredelsen er sl6yfet.
Omtalene er meget utfyllende og innehol-
der et vell av informasjon som ogsd. en
nordmann vil ha stor glede av. Flertallet
av de omtalte kulturbetingete artene er
utbredt pA begge sider av Kjolen, og det
som gielder for artene i Sverige, gjelder
stort sett ogs6 i Norge.

Dersom vi sammenlikner status til de
mest truete kulturbetingete artene i
Sverige og Norge, er det ikke store for-
skjeller: Linugrasene Carnelina satiua
ssp. alyssum, Cuscuta epilinum, Spergula
aruensis ssp. maxima og Lolium remotum
er regnet som utg6tt i begge land. Dette
gjelder ogsh Loliurn temulentum og Auena
strigosa. Andre arter har noe bedre status
i Sverige enn i Norge: Agrostemma githa-
go, Bromus secalinus og Nepeta cataria et
regnet som akutt truet i Sverige, men
utgAtt i Norge; Leonurus cardiaca og
Onopordum q,canthium er regnet som
hensynskrevende i Sverige, men akutt
truet i Norge; og Chrysanthemum sege-
tunx og Coniurn maculatum som hensyns-
krevende i Sverige, men s6rbare i Norge.
Overraskende er det e finne Draco-
cephalum ruyschiana og Leucorchis olbi-
do ssp. albida som henholdsvis sArbar og
akutt truet i Sverige. Gentianella amarel-
la og G. campestris er begge oppfattet
som hens5mskrevende. Det er ogsA arter
som Centunculus rninimus, Asperugo pro-
curnbens, Catabrosa aquatica, Deschamp -

sia setacea, Cuscuta europaea ssp. euro-
paea, Euphrasia micrantha, Geranium
dissectum, Neslia paniculata, Saxifraga
osloEnsis, Sherardia aruensis og Thymus
pulegioides. Kanskje pA tide A se ngyere
pi disse i Norge ogsA?

Av moser skal vi merke oss Aloina aloi-
des, Brachythecium ryanii, Orthotrichum
scanicum, O. tenellum, Phascum curuicol-
Ie, Pleuridium palustre, Pottia dauallia-
na, Pseudocrossidium hornschuchianum.,
Riccia. ciliato. Tortula uiridis. Weissia
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rostellata og W. squarrosa som ogsA er
regnet som truet i Norge.

De omtalte lavene omfatter mest skor-
pelav som vi ennA har begrensete kunn-
skaper om i Norge. Av makrolavene mer-
ker vi oss at Punctelia subrudecta er
utgAtt, merLs Parmelina tiliacea er hen-
synskrevende i Sverige.

Av sopp er det omtalt mange Boletus-
arter i Apen, beita lauvskog, og arter
knyttet til ugigdslet beitemark (i slekte-
ne Geoglossum, Clauaria, Entoloftta og
Hygrocybe) eller torr, Apen grasmark (i
slektene Disciseda, Geastrurn og Tulosto-
ma).

Jeg har funnet meget fe feil:
Botrychiunz multifidum og B. matricarii-
folium har byttet plass. Fotografiet av
Bromus a,ruensis er galt, det er heller B.
inermis.

Boka anbefales pA det varmeste for alle
som er interessert i vern og forvaltning av
sjeldne planter, og den er et absolutt
must for dem som arbeider med kultur-
landskapet.

Klaus Hgiland
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Sopp og lav - indikatororganismer for
gammelskog med stort artsmangfold

Egil Bendiksen

Bendiksen, E. 1994. Sopp og lav - indikatororganismer for gammel-
skog med stort artsmangfold. Blyftia 52 159-166.
Fungi and lichens - indicator organisms for old forests with high speci-
es diversity.
- Wood-inhabiting fungi, with their specialized ecological demands,
may function as good indicator species for the evaluation of continuity
of decaying wood in coniferous forest. Lichens may indicate a tree lay-
er continuity. Fungi and lichens may be important tools in the evaluati-
on of old forest localities in Fennoscandia. In order to save and protect
the more specialized forest species of the Nonvegian mycoflora, the
planned and existing reserve areas for Norway so far, are insufficient.
A denser net of protected habitats is required to secure some threate-
ned and vulnerable species against isolation and the casual events ol
extinction.

Egil Bendiksen, Norsk lnstitutt for naturtorskning, Postboks 1037
Blindern, N-0315 Oslo

"Biodiversitet" og "biologisk mangfold" er
begreper som i lgpet av kort tid er blitt
allemannseie, og som stAr sentralt bAde i
den biologiske diskusjon og i den politiske
debatt. To milepeler i aksjonen for beva-
ring av biologisk mangfold er den FN-
oppnevnte Verdenskommisjonen for miljo
og utvikling ("Brundtland-kommisjonen")
med rapporten "VAr felles framtid", som
utkom i 1987, og FN-konferansen om mil-
jo og utvikling (UNCED) i Rio de Janeiro,
Brasil, juni 1992, med pAfolgende traktat-
tilslutning av over 35 nasjoner i 1993.

Direktoratet for naturforvaltning har i
forbindelse med den nasjonale vernepla-
nen for barskog (f Korsmo 1987, 1991a,
1991b) listet opp sju verneverdier for
urort eller lite pAvirket skog (DN 1988);
1) Urgrt skog er genbanker, 2) Urort skog

er referanseomrAder, 3) Urgrt skog er
"Okologiske laboratorier" for forskning og
underwisning, 4) Urgrt skog inneholder
sjeldne og truete plante- og dyrearter, 5)
Uryrt skog gir verdifull naturopplevelse,
6) Urgrt skog er en del av vir kulturarv,
og7)Urort skog har en egenverdi.

Disse punktene har vrert gjengangere i
en allerede mangeArig og konfliktfylt
samfunnsdebatt. Debatten har sarlig
vert preget av punktene 1 og 4.

Storbinget vedtok i 1990 et samlet ver-
neareal av produktiv skog pA 250 km',
senere justert tLI295 km'. Forskerne til-
rAdde ca 700 km2 som et minimum for 6
ivareta de ulike verneverdier (Korsmo
1991a). Et forslag fra Regieringen om en
utvidelse av verneplanen pA 100 km' vil
bli politisk behandlet i 1995.
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Forskerne har utarbeidet rode lister for
truete sopp og lav (DN 1992). Her er
mange arter knyttet til gammel barskog
oppfgrt. Det viser seg i ettertid at mange
av artsforekomstene befinner seg i hogst-
utsatte naturskoger utenfor dg opprette-
de eller foreslitte reservater. Arsaken til
dette er bl.a. ny kunnskap om omrAder og
truete og sArbare arter de siste Ara, som
delvis kom for sent til A influere pA den
nasjonale verneplanen.

Konflikter til tross - det er neppe noen
tvil om at det er argumentene om beva-
ring av det biologiske mangfoldet som tas
mest seriost og som g,gr at flere skogeiere
etter hvert er villige til 6 avsette viktige
kjerneomrAder som skjermes mot hogst.
Biologene har her ansvar om A bidra med
informasjon.

Hvor{or sopp og lav?
NAr vi studerer rapporten om truete
arter i Norge (DN 1992), finner vi at av
karplanter er det bare to egentlige skog-
arter som er oppfgrt som sArbare (ingen
oppfOrt som direkte truet), nemlig rgd
skogfrue (Cephalanthera rubra) og bitter-
Srenn (Chimaphilo umbellata). Begge er
sjeldne, sorostlige arter.
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For sopp og lav derimot, er det et stort
antall skogarter innenfor de ulike truet-
hetskategoriene (listene forelopig ufull-
stendige). Mange er heldigvis fortsatt
vidt utbredt, og finnes i de minst pAvirke-
te, gjenstAende naturskogene. Utvalget
av sopp- og lavarter vil derfor vrere godt
egnet som et redskap til A evaluere ulike
lokaliteter med hensyn til urorthet.
Okologiske kontinuitetsindekser basert
pA forekomst av urskogslaver ble utviklet
i England av Rose (1976).

Mange sopp- og lavarter er store og lett
kjennelige og derfor effektive i registre-
ringer av relativt store arealer. Slike
arter fungerer som indikatorarter - de
forteller noe om de okologiske forholdene
der de vokser. Ut fra okologisk kunnskap
kan vi ofte slutte at truete arter av andre
grupper ogsA bor finnes de samme stede-
ne. Dette gjelder bla. insekter og moser,
som kan v&re vanskelige A finne og
bestemme.

Man bpr ogs6 holde oye med visse kar-
plantearter som fortsatt er lokalt vanlige,
f. eks. olavsstake (Moneses uniflora) og
knerot (Goodyera repens). Det kan synes
som om disse tolererer moderne skogs-
drift dArlig (jf Ingeltig et al. 1984).

GjOr vi en oppsummering av hva vi vet
om sopp og lav i Norge, vil vi finne at

Fig. 1. Gammelskog med kontinuitet i dOd ved, tre- og marksjikt. Rinilhaugen skogreservat,
Lunner. (Foto: E. Bendiksen.)

Old forest with continuity in dead wood, tree and ground layers. (Photo: E. Bendiksen.)
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bAde den taksonomiske og den Okologiske
kunnskapen for flere grupper er svrert
d6rlig. Skorpelav er tallrike (idag ca 1400
kjente arter) og er under utredning. Av
sopp er det ca 6000 arter i Norge (Jon-
Otto Aarnres, in prep.). Selv for de store
ioynefallende skivesoppene er det slekter
slik som slgrsopp (Cortinarius), r6dskive-
sopp (Entoloma) og spr/sopp (Psathy-
rello) hvor vi i lang tid ennA forventer i
finne nye arter for landet.

I den rode lista for Norge finner vi at til
sammen 833 arter (av alle organisme-
grupper) er oppfort som utryddet, direkte
truet, s6rbare eller hensynskrevende. For
sopp er det hele 348 arter i disse gruppe-
ne. En betydelig andel av disse er bar-
skogsarter. Skorpelav er enni ikke kom-
met med. Selv om noen av artene opplagt
vil bli funnet ogsA andre steder i framti-
da, vil listene trolig snarere oke enn min-
ke. Idag er mange arter og grupper av
organismer utelatt fordi kunnskapen om
dem og deres eksistens er mangelfull.

Urskogsartenes livskrav
Urskog, naturskog og kulturskog repre-
senterer enjevn overgang (HAgvar 1991).
Skogbruk i ulike former har vart drevet
over storparten av vArt skogsareal, iall-
fall i de siste 400 Ar, i mange strgk ogsA
atskillig lenger tilbake (jf Solbraa 1991).
Idag er det derfor mest aktuelt A skille
mellom natur- og kulturskog. Det er
gr'unn til A tro at de minst pivirkete
naturskogene innehar storparten av den
opprinnelige urskogens kvaliteter (fig.l).
Urskogskvaliteter med srerlig innflytelse
pA forekomsten av truete og s6rbare arter
er tilstedeverelse av de sene suksesjons-
stadiene i skogens naturlige utvikling, og
at det er rikelig med dod ved i alle ned-
brytningsstadier, ofte store dimensjoner.
Pionertrer som bjOrk og osp fAr utvikle
seg, eldes og dO i bestandet. Disse fakto-
rer gir mange okologiske nisjer 0f DN
1988).

For arter med svak spredningsevne er
det ikke nok at de fysiske urskogskvalite-
tene er til stede. En viktig nOkkelfaktor
er kontinuitet (Karstriim 1992), som vi
kan definere ved at det erjevn tilgang pA

Sopp og lau L67

et Okologisk element over lang tid (if
Bredesen et al. 1993), og vi snakker her
om tre ulike typer: kronekontinuitet, dgd-
vedkontinuitet (Iegerkontinuitet) og
markkontinuitet.

Kronekontinuitet vil si at et sted har
hatt et sluttet tre- og busksjikt langt bak-
over i tid. Dette er viktig bAde med hen-
syn til gamle trrer som substrat for lang-
somtvoksende lavarter og med hensyn til
hOy luftfuktighet for fuktighetskrevende
arter av ulike grupper. Huldrestry (Usnea
longissima) er et av de klassiske eksem-
pler pA en art med Okologi som fordrer
kontinuitet av denne typen (jf Esseen et
al. 1981, Ingeliig et al. 1984, Olsen &
Gauslaa 1991, Gauslaa et al. 1992).

Kontinuitet i dodved med alle r6testa-
dier representert er viktig bAde for rAte-
vedmoser, vedboende sopp og insekter.

Markkontinuitet, som inneberer et
stabilt jordsmonn og et uforstyrret urte-
og bunnsjikt langt bakover i tid, er av
betydning for mange karplanter, jordbo-
ende sopp, Iav og moser.

Mykorrhizasoppenes mycelkappe pA
rottene kan leve ei kort tid etter at trar-

Fig. 2. Lungenever (Lobaria pulmonaria).
(Foto: L. Ryvarden.)

Lobaria pulmonaria. (Photo: L. Ryvarden.)
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Fig. 3. Nordlig aniskjuke (Haploporus odo-
ras). (Foto: E. Bendiksen.)

Haploporus odorus. (Photo: E. Bendiksen.)

ne er hogd, men dgr i l6pet av det fprste
halve 6ret (Harvey et al. 1980). De fleste
artene ser imidlertid ut til 6 ha kommet
tilbake igjen nAr planteskogen har nAdd
30-Ars alderen, men vi vet ogsA at en del
arter kun er funnet i gammel naturskog.
En fortsatt ubeskrevet slgrsoppart er
f.eks. utgAtt etter flatehogst av skogen
der den vokste i 1985 (Bendiksen in
prep). Det er imidlertid vanskelig a
benytte arter i denne soppgruppen med
sine kortlivete fruktlegemer som indika-
torarter pe gammel naturskog, siden
deres forekomst er sA uberegnelig.
Derimot kan nedgang av enkelte vanlige
mykorrhizasopparter vere god indikasjon
pA forurensningseffekter av skogbunnen
(bl.a. Arnolds 1991, Gulden et al. 1992). I
Sverige benyttes storsopper som signal-
arter (se nedenfor).

Mangel pA gamle lauvtrer i kultursko-
gen har negativ innvirkning pA arter som
er spesialisert til denne type substrat,
bl.a. lungenever og skrukkenever
(Lobaria pulrnonaria, fig.2, og L. scrobicu-
lata) Qf Hallingbiick 1986) og nordlig
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aniskjuke (Haploporus odorus, fig.3)
(Niemelii 1971).

Skogbrann var en svrcfr viktig foryng-
elsesfaktor i fortidas urskog, ogjo tgrrere
skogtype, jo hoyere brannfrekvens.
Fuktige og urterike skogtyper, sarlig
knyttet til konkave landskapsforrner, var
imidlertid svert sjelden utsatt for brann
og mA delvis betraktes som brannsikre
refugier (Zackrisson L977, Zackrisson &
Ostlund 1981). OgsA pA de arealene som
brant, overlevde store furuer, og det kun-
ne vere rikelig igjen av dOde stAende og
liggende trer fif Schimmel & Granstr0m
1991). Arter med strenge kontinuitets-
krav synes i vere srerlig konsentrert til
de arealer som har hatt lav brannfre-
kvens eller er brannrefugier.

Stgrrelseskrav og behov for buffersoner
vil avhenge av de enkelte arters pkologi.
Vindeffekt og utt6rring kan influere langt
inn i en bestand (Esseen & Ericson 1982,
Olsen 1988) og er serlig skadelig for lav.
SmA bestander vil ogsi vare utsatt for
"naturkatastrofer" som stormfelling av
hele gylandskap. En annen fare der area-
let blir for lite er genetisk innavl.

Registreringsarbeid og
forskning
Det foregAr idag, dels pA idealistisk basis,
registreringsarbeider i bl.a. Sverige,
Norge og Finland. I tillegg til en vurde-
ring av skogstruktur og okologiske kvali-

Fig. 4. Registrering av indikatorarter, grup-
pen "Siste sjanse". (Foto: E. Bendiksen.)

Registration of indicator species, the group "Last
chance". (Photo: E. Bendiksen.)
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teter brukes et utvalg indikatorarter av
fgrst og fremst sopp og lav som et viktig
redskap til A karakterisere skogen. Et
viktig arbeid startet i 1987 med den sven-
ske gruppen "Steget ftire". De har under-
sokt store arealer i Jokkmokk, Nord-
Sverige (Karstrtim 1992). Den norske
gruppen "Siste sjanse", som benytter
samme type metodikk, hadde sin forste
feltsesong i L992 i Ost-Norge (fig.4), sg 91
sett indikatorarter spesielt tilpasset den-
ne regionen ble utprgvd (Bredesen et al.
1993). En liste over de mest benyttede
arter av vedboende sopp og makrolav
(Bredesen et al. 1994) er giengitt i tab. 1.

Domdnverket har tatt i bruk samme
registreringsmetodikk i fiellskog i
Sverige. I Norge i 7992 ble indikatorarter
av sopp, moser og lav benyttet i Oslo kom-
munes skogers flerbruksregistreringer
(HApnes et al. 1993, Bendiksen I994a).
M6let var bl.a. A kartlegge de gammel-
skogsbestandene som innehar sA store
kvaliteter, inkludert truete arter, at de
ikke bor hogges. Et parallelt prosjekt i
Sverige, men pA landsdekkende skala, er
kartleggingen av nokkelbiotoper - miljoer
for truete og sArbare arter (f.eks. en sjel-
den, lite pAvirket naturtype), ved hjelp av
nokkelelementer (f.eks. hOgstubbe eller
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moserik steinblokk) og signalarter (ofte
vanligere enn rpdlistearter). De avgrense-
te omr6dene kalles nOkkelobjekter
(Nitare & Nor6n 1982, Karlsson et al.
1993, Cederberg et al. 1993, Skogs-
styrelsen 1994a,1994b). Flere mer lokale
inventeringer med bruk av indikatorarter
er referert av bl.a. Bredesen et al. (1993.
1994).

Problematikken omkring vern av vArt
artsmangfold har ogsA initiert Okologiske
forskningsprosjekter for A belyse urskogs-
kryptogamenes biologi 0f Andersson
1987, Renwall et al. 1991, Presta 1994 m.
refs.). I Norge narmer vi oss slutten av
femArsperioden for "Program for skogpko-
logr" hvor et av delprosjektene har
omhandlet effektene pA kryptogamer av
fragmentering og kvalitetsendring i bar-
skog (Framstad et aI. 1992, Presto 1994).
En av hypotesene har vert at mange av
soppene har dArlig spredningsevne og
dermed kan fA problemer i et moderne
hogstlandskap med smA gammelskogsoy-
er med stor innbyrdes avstand. Det har
ofte vert antatt at soppene med sin enor-
me sporeproduksjon kan spres overalt til
lokaliteter som oppfyller deres okologiske
krav. Kallios (1970) underspkelse pA rot-
kjuke (Heterobasidion q.nnosum) kan

Fig. 5. Rosenkjuke (Fomitopsis rosea). (Foto: K. Hgiland.)

Fomitopsis rosea. (Photo: K. Hoiland.)
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imidlertid tyde pA at sporespredningen er
atskillig mer beskjeden enn tidligere
antatt. Han fanget opp sporer i agarskA-
ler plassert i ulike avstander fra en sen-
tral kilde av fruktlegemer. Det viste seg A

v€re en dramatisk nedgang i antall spo-
rer fra 1til50 m.

Konklusjon og tilriding
En stor andel av vAre truete og sArbare
arter fanges ikke opp i v6re barskogsre-
servater. For flere arters vedkommende
kan ogsA avstanden mellom reservatene
vise seg A vere for stor til i sikre fore-
komstene. Ikke-hogst som flerbruksele-
ment vil vare av vesentlig betydning for
A ta vare pA vArt artsmangfold 0f
Stokland 1991, Bendiksen 1994a, 1994b).
Noen skogeiere har vart fomt for sin tid
og har frivillig avsatt arealer for lang tid
siden. Noen har sett det som verdifullt A

skaffe seg oversikt over biologiske verdier
pi egne eiendommer. Det er viktig at
stone bedrifter knytter til seg biologisk
ekspertise. Stora Skog i Bergslagen,
Sverige, har lagt ut et stort testomrAde
hvor vern av gammelskogskjerner, "res-
taurering" i form av A skape buffersoner
omkring, og ikke minst viktig; korridorer
imellom, st6r sentralt. Indikatorart-
metoden Apner ogs6 for opplaring av
skogbrukets egne representanter.

ForhAndsplanlegging av hogst der arts-
bevaring inngAr som et element vil vare
konfliktdempende ved at diskusjonene
ikke lenger starter foran skogsmaskinen.
I de nye forskriftene for Oslomarka
(Landbruksdepartementet 1994) inngAr
meldeplikt for hogstplaner og plikt til A

opprettholde livsvilkirene for sirbare
eller truete arter der slike er kjent. Dette
burde tilsi et behov for biologiske regis-
treringer. (Se ogsA Stokland & Framstad
1991.)

I denne type diskusjon er det ogsA vik-
tig A vere klar over at ulike arter krever
ulike grader av hensyn. Arter med en
svart spesialisert, urskogstilpasset okolo-
gi bor fA vare helt uforstyrret overfor tek-
niske inngrep. Enhver hogst vil utgigre
en trussel mot slike arter som krever lang
Okologisk kontinuitet. En rekke arter har
imidlertid storre toleranse mot inngrep
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Fig. 6. Barksoppen rynkebarksopp/rynke-
skinn (Phlebia centrifuga). PA undersida spo-
refangingsnett av en soppmyggart som trolig
er spesialisert til denne sopparten. (Ref. F.
Midtgaard, pers. medd. Foto: E. Bendiksen.)

Phlebia centrifuga. Underneath the basidiocarp
is seen a spore-trapping net of an insect species
of Mycetophilidae, which probably is specialized
to this fungal species. (Ref. F. Midtgaard, pers.
comm., Photo E. Bendiksen.)

og kan klare seg ved skimsomme hogst-
former som plukkhogst 0f Verdens
Naturfond et al. 1991).

OgsA skogbruket mA folge opp kravet
om A "giore alle ledd i statlige og private
institusjoner, organisasjoner og nerings-
liv direkte ansvarlig for miljgkonsekven-
sene av virksomheten" (sitat St.meld. 46,
(1988-89) s.17). Ved restriksjoner eller
hensyntaking vil man som regel ikke
kunne oppnA det som er maksimalt oko-
nomisk oppnAelig ved fuIlkommen frihet.
Det skal imidlerbid ikke glemmes at
norsk skogbruk er regulert av betydelige
statstilskudd og at Staten har styrt skog-
bruket til A levere tommer som tilsvarer
industriens behov, pfl bekostning av nod-
vendige naturhens5m. Staten subsidierer
faktisk hogst i marginale omr6der med
store biologiske verneverdier, omrAder
det normalt ikke ville vert lonnsomt A

drive. Det er derfor viktig at ogsA skog-
bruket selv presser pi overfor myndighe-
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tene slik at tilskuddene dreies i mer mil-
jovennlig retning.
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Tab. 1. Liste over indikatorarter (sopp og makrolav) benyttet i "Siste sjanse"-prosjektet pi
Ostlandet (Bredesen et al. 1994). Kontinuitetsverdi gker fra en til tre stjerner.

List of indicator species (fungi and macrolichens) used in the project "Last Chance" in South-East
Nonvay. Continuity value increases from one to four asterisks.

Vedlevende sopp
Lappkjuke (Amylocystis lapponica)
"Taigaskinn" (Lauriliq, sulcata)
"Rynkeskinn" (P hleb ia centrifuga) (fig. 5)
Rosenkjuke (Fomitopsis rosea) (fig.6)
Harekjuke (Onnia leporina)
Sprekk-kjuke (D iplomotiporus crustulinus)
Svartsonekj uke (Phellinus nigrolimitatus)
Lamellfi olkj uke (Trichaptum laricinum)
"Duftskinn" (Cy stostereum murraii)
Granrustkjuke (Phellinus ferrugineofuscus) *
Granstokk-kjuke (Phellinus chrysoloma) *
Piggbroddsopp (Asterodon ferruginosus) {<

KjOttkjutce (Leptoporus mollis) t<

Makrolav
TrAdragg (R amalina thr au st a)
Mjuktjafs (Euernia diu aricota)
Huldrestry (U s n ea long i s sima)
Skrukkelav (Platismatia noruegica)
Langt trollskjegg (Bryoria tenuis)
Kort trollskj egg (Bryoria bicolor)
Randkvistlav (Hy p ogymnia u ittota)
Granseterlav (Hypogymnia bitteri)
Blrereglye (Collema nigrescens coII.)
Lungenever (Loboria pulmonaria)
Skrubbenev er (Loboria scrobiculata)
Sprikeskjeg g (Bry oria nadu ornikianq.)
Gubbeskjeg g (Alectoria sarmentosa)

***
**x (?) (voker i fiellskog)
*{<

*x (indre deler, Ostl. : x)
** (?)
** (?)
**
x-** (?)
{< {<

*{<

**
t<*

*{<

{< {<

xx (trrer), * (berg)
*
*

ia

x
*
*(rikelig)
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Algenes opprinnelse og tidlige evolusjon

Dag Klaveness

Klaveness, D. 1994. Algenes opprinnelse og tidlige evolusjon. B/yffia
52:167-179.
- The origin and early evolution of algae.
The origin and early evolution of algae is briefly reviewed. A phylogene-
tic tree is constructed and a timescale is tentatively proposed based
upon the on-going discussions in the contemporary literature.

Dag Klaveness, Biologisk lnstituft, Universitetet i Oslo. Postboks 1027
Blindern. N-0316 Oslo

Etter at Goksoyr (1967) og Margulis (Sag-
an 1967, Margulis 1970, 1981) gjenintro-
duserte endosymbioseteorien (fig. 1) og
vekket interessen for evolusjonare pro-
sesser pA cellulert nivA, har framveksten
av eksperimentelle, biokjemiske og mole-
kylarbiologiske teknikker giort det lette-
re A utfpre forskning omkring de primiti-

ve organisrnenes evolusjon. Tidligere var
det hovedsakelig komparative morfologis-
ke undersokelser som 16 til grunn for evo-
lusjonsmessige slutninger. Det er spesielt
vanskelig A foreta sammenligninger mel-
lom organismer og organismegrupper
som har fA karakterer og stor variasjon i
karakterene, slik tilfellet er hos de euka-

Fig. 1. Endosymbioseteorien i sin enkleste
form. Etablering av mitokondrier m (A) og
kloroplaster c (B) kan ha skjedd ved at bakte-
rier og blAgronnalger har etablert seg som
endosymbionter i opprinnelig fargelpse proto-
zoer. I mange tilfelle har en fargelOs protozo
tilegnet seg kloroplaster ved 6 etablere sym-
bioseforhold med en eukaryot alge (C).
Membranforholdene omkring organellene er
relikter av disse begivenhetene.

Fig. 1. The serial endosymbiosis theory simply
explained. Mitochondria m and chloroplasts c
may be successors of procaryote endosymbi-
onts (A,B). In some algae, the chloroplast is a
successor of an eukaryote alga (C). The orga-
nelle membranes are relics of these very old
endosymbioses.

^ .r>G- 
-.2@\__/ \Y>. - \,-/ \o_>.
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Noen begreper benyttet i teksten.
Endomembransystemet i cellene omfatter
det endoplasmatiske retikulum ("ER") og
organeller som er nert knyttet til dette, som
Golgi-apparatet. I elektronmikroskop synes
det endoplasmatiske retikulum som par av
membraner, eller som tubulere strukturer,
som bukter seg i cellens cytoplasma.
Ribosomer kan vere knyttet til membrane-
nes utside ("rough ER"). Endomembran-
systemet i cellene st6r for biosyntese av vik-
tige komponenter som proteiner, glycoprotei-
ner og komplekse polysaccharider.

Endos5rmbiont er en betegnelse pA en orga-
nisme som lever i symbiose med en annen
organisme, inne i denne. I6n-cellede organis-
mer lever endosymbionten inne i cellen.

Eukaryot celle har cellekjerne omgitt
av kjernemembran, og organeller
avgrenset av membraner. En
skjematisert eukaryot celle fra
en hypotetisk plante-lignende
organisme er vist pA figuren
til hoyre, for 6 vise de vik-
tigste organellene i cellen.
N = cellekjerne, G = Golgi-
apparatet, M = mitokon-
drium, R = ribosomer,
SER = endoplasmatisk
retikulum uten riboso-
mer, RER = endoplas-
matisk retikulum med
ribosomer, CHL = kloro-
plast, P - plasmalemma,
CW = ekstracellulrer celle-

Fagotrofi er en m6te A ta
opp nering pi. Ved fagotrofi
tas neringen opp som partikler.
Hos protister tas neringen opp ved
at det dannes en vakuole fra celle-
overflaten rundt neringspartiklen, som
sA transporteres inn i cytoplasmaet. Der
foreg6r fordgyelsen ved at enzymer transpor-
teres til nerings-vakuolen. Eventuelle rester
stotes ut igien til celleoverflaten.

Fermentering er omdanning av organiske
forbindelser til andre organiske produkter,
samtidig som sme mengder energi {'rigjOres
for biosyntetiske prosesser (som vekst og
reproduksjon). Fermenteringsprosessene
foregAr i cytoplasmaet hos eukaryote celler,
prosessene forbruker ikke oksygen (de er
anaerobe).

Fotosyntese er de biokjemiske prosessene
som omdanner karbondioksyd og vann til
organisk materiale, med lyset som energikil-
de. Til dette trengs blant annet pigmenter
som kan fange inn lys-energien - klorofyller
og hjelpe-pigmenter. Hos eukaryote alger og
planter foregAr fotosyntesen i kloroplastene.

Fototrof er en betegnelse som brukes om
organismer som lever av fotosyntese. Ordet
betyr "lys-spisende".

Golgi-apparatet (dictyosomet) er et orga-
nell som finnes i de fleste eukaryote celler og
er lett glenkjennelig i elektronmikroskop. I
Golgi-apparatet syntetiseres forskjellige
polysaccharider, disse kan kobles sammen

med f.eks. peptider som tilfores fra
endomembransystemet. De ferdi-

ge produkter fra Golgi-appa-
ratet kan vere komponen-

ter til celleveggen (f.eks.
peptidoglycaner) eller
gel6 (polysaccharider)
som binder celler
sammen.

Kloroplastene er
organeller der foto-
syntesen foreg6r
hos eukaryote cel-
ler. I folge endo-
symbioseteorien
kan kloroplastene
ha oppst6tt fra pri-
mitive blAgronnalge-
lignende organismer

(fig. 1B) som begynte 6
leve i symbiose med

fagotrofe protister. Kloro-
plastenes metabolisme er

koblet sammen med cellens

CW
Ovrige metabolisme - dette skjer

ved diffusjon og aktiv transport av
byggestoffer og produkter gjennom klo-

roplastmembranene.

Mitokondriene er organeller der Andingen
(respirasjonen) foreg6r hos eukaryote celler.
Ved denne prosessen forbrukes oksygen (pro-
sessen er aerob) til omsetting av organiske
stoffer, og det dannes store mengder kjemisk
bundet energi som kan utnyttes til vekst og
reproduksjon. Mitokondrienes metabolisme
er koblet sammen med cellens ovrige meta-
bolisme som for kloroplastene.

vegg.



Prokaryot og eukaryot - betegnelser for
enkle organismer med en primitiv og en mer
avansert form for organisasjon. Hos de pro-
karyote organismene er arvestoffene knyttet
til fibriller av DNA som kan gjenkjennes
enkeltvis (i elektronmikroskop) ner sentrum
av cellen. Fotosyntese og respirasjon er gier-
ne knyttet til membraner perifert i cellen.
Hos de eukaryote organismene er arvestoffet
knyttet til DNA organisert i kromosomer,
som igjen er organisert innenfor kjernemem-
branen i en cellekjerne. Fotosyntese og respi-
rasjon er knyttet til serskilte organeller som
mitokondrier og kloroplaster.

Protister er den felles betegnelsen pA primi-
tive planter og dyr som ikke har utviklet seg
til flercellede organismer (jfr. "protozoa" som
i sin opprinnelige mening bare omfattet
encellede dyr, og betegnelsen "protophyta"
som tidligere ble brukt om primitive plante-
lignende organismer). Betegnelsen "Protista"
ble tidlig brukt av Margulis (1970, 1981)
giennom hennes modifikasjon av Whittaker's
"Five-kingdom System" for alle levende orga-
nismer, men ble senere avlost av
"Protoctista". Betegnelsene faller nA igien
bort ettersom gruppen deles opp i flere riker
(se tekst).

Respirasjon er de cellulere prosessene som
omdanner organisk materiale til karbondiok-
syd og vann, samtidig som energi frigjores.
Til dette forbrukes oksygen, prosessen er
aerob. Respirasjonsprosessene foregAr i
mitokondriene hos eukaryote celler.

Ribosomene er de organeller i cellen som er
ansvarlige for oversettelse av den genetiske
informasjonen i "messenger RNA" til amino-
syre-sekvenser i proteiner. Ribosomene
bestir av protein og RNA. Storrelsen av ribo-
somene karakteriseres best ved deres sedi-
mentasjonshastighet i ultrasentrifuge
("Svedberg-enheter", S). De fleste eukaryote
organismer har store ribosomer i sitt cyto-
plasma, 80 S, mens ribosomene hos typiske
prokaryoter er mindre, 70 S. Ribosomene
kan deles opp i mindre fragmenter som f.eks.
5 S, 16 S og 28 S. Ribonuklein-syrene i hver
av disse fragmentene kan sekvenseres.

Sekvensering av RNA eller DNA er blitt et
viktig hjelpemiddel i genetikk og evolusjons-
forskning. Dette betyr at rekkefolgen av
nukleotider bestemmes med forskjellige
metoder. En mutasjon kan gi seg til kjenne
ved at et nukleotide eller et nukleotide-par
er byttet ut med et annet - antallet slike for-
skjeller innenfor et bestemt omride (f.eks. i
5S-fragmentet av ribosomene) gir et m6l for
genetisk avstand nAr to organismer sam-
menlignes.

Vesikler er en felles betegnelse pi mem-
bran-avgrensede blerer i cytoplasmaet hos
eukaryote celler. Vesiklene kan v@te runde,
vandre i cellen og transportere produkter fra
f.eks. Golgi-apparatet, eller de kan vere
avflatede, permanent plassert i cellens peri-
feri og huse vegg-elementer, f.eks. kiselskjell
eller celluloseplater, innenfor plasmalemma.
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ryote mikroorganismene - herunder de
fleste algene. Med nye teknikker er det ne
mulig A foreta sammenligninger av orga-
nismer som har svert fA homologe morfo-
logiske karakterer, og man kan dg stude-
re slektskap mellom organeller (som klo-
roplaster) og frittlevende organismer (f.
eks. blAgrgnnalger). Framskritt innenfor
geokjemien og paleontologien, som f.eks.
gienkjenning av fossile bakterier og kje-
miske spor alr deres metabolisme (se
Schopf 1983, 1992), har bidratt til e tid-
feste evolusjonsprosessene. Idag kan man
derfor, med forskjellig grad av sannsyn-
lighet, uttale seg sikrere om den eukaryo-
te (se boks 1) celles opprinnelse, hvordan
mer kompliserte celler har oppstAtt, og i
hvilke tidsrom i jordens historie de for-
skjellige prosessene har pAgAtt. Det er
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imidlertid store huller i v6r kunnskap -
et vesentlig resultat av de framskritt som
har vrert gjort, er i p6peke hvor de sen-
trale problemstillingene foreligger, og
hvilke metoder som me tas i bruk for A

komme videre.
I denne behandlingen av de eukaryote

algenes opprinnelse folges algenavn-
komit6ens anbefalinger med hensyn til
norske navn pA de forskjellige algeklasse-
ne (Rueness 1990). S6ledes betegnes ogs6
blAgrgnnalgene og urgronnalgene konse-
kvent som "alger", selv om de er prokary-
oter og hgrer til under bakteriene
(Eubacteria).

Begynnelsen
Livets opprinnelse tidfestes til omkring
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for 4000 millioner Ar siden (Woese 1983,
Schopf 1992). Da hadde jordkloden stabi-
lisert seg etter akresjonen (kollisjonene
imellom storre og mindre meteoritter som
gikk i bane omkring solen), og overflate-
temperaturen var sunket slik at vann
kunne kondenseres pA jordoverflaten.
Allerede pA dette meget tidlige tidspunkt
i jordens historie var de stgrre vannan-
samlinger - havene - salte, med en salt-
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holdighet henimot det vi kan mAle idag.
Daglengden var betydelig kortere enn nA,
tidevanns-variasjonene noe stgrre enn
idag. Landmassene var granittiske og
eksponert for erosjon av nedbpr og korro-
derende vulkanske gasser som kunne
lgses i regnvannet. Den viktigste forskjel-
len var allikevel knyttet til fraveret av
oksygen, og derfor ogsi mangelen pA et
atmosfarisk ozonlag som beskyttet jord-
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Fig. 2. Et forsok pi i vise de forskjellige alge-klassers opprinnelse i et forenklet fflogenetisk tre
der det er lagt sarlig vekt pi algene og deres forfedre. Navnene er ment som generelle betegnel-
ser uten hensyn til rang, med unntak av de nAlevende alger som er betegnet med klassens navn
(til hgyre i figuren). Md, Mt og Mf betegner fors$ellige endosymbiontiske begivenheter som har
fort til mitokondrier med discoide (Md), tubulrere (Mt) eller flate (Mf) cristae. Chll og Chl2
betegner to endosymbiontiske begivenheter der blAgronnalgeJignende organismer i symbiose
med forfedre til rodalgene (Rhodophyta) eller gronnalgene (Chlorophyta) har gitt opphav til klo-
roplaster. Kloroplaster hos de 6vr"ige alger har oppst6tt ved symbiose mellom eukaryote alger og
fargelose vertsceller (markert med piler). Tidsskalaen er svart omtrentlig og av forelobig natur
fordi det hersker stor uenighet om n6r forskjellige viktige begivenheter i evolusjonen har funnet
sted. Noen grupper av slimsopper og amober er utelatt for oversiktens skyld (se f.eks. Hinkle &
Sogin 1993). Figuren er inspirert av Knoll (L992), Margulis (1992) m.fl.

Fig. 2. A simplified phylogenetic tree illustrating the origin of the extant algal classes. Md, Mt and Mf
indicate different symbiotic events leading to mitochondria with discoid, tubular or flat cristae. Chll
and Chl2 indicate events where blue-green algae may have given rise to chloroplasts, in red or
green algae. All other extant algal classes may have aquired their chloroplasts by sequestering
eucaryote algae. Some early colourless groups have been omitted for simplicity (see f.ex. Hinkle &
Sogin 1993).
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overflaten mot ultrafiolett strAling. Livet
var derfor kun mulig pA beskyttede ste-
der eller i sublittoralsonen under noen
meter av et beskyttende vannlag (Schopf
et al. 1983).

Pi et meget tidlig tidspunkt skilte de
fgrste prokaryoter seg i to grupper: forfe-
drene til de to typer av prokaryoter som
idag betegnes Archebacteria og
Eubacteria. Disse to grenene er funda-
mentalt forskjellige ut fra genetiske kri-
terier (Woese 1987). Fra forstnevnte
gruppe oppsto en gren hvorfra de eukary-
ote cellene kan ha utviklet seg. Det er
vanskelig 6 tidfeste de fgrste forgreninge-
ne, anslagene varierer fra rundt 3000
millioner (Woese 1983, Vossbrinck et aL
1987, Knoll 1992) til 2000-1500 millioner
ir f4r nAtiden (Doolittle et al. 1989,
Cavalier-Smith 1991). Hvordan og i hvil-
ke miljger dette har foregAtt, er fortsatt
vanskelig A diskutere - til det er kunn-
skapene for fragmentariske. Noen antar
at forlgperene til de primitive eukaryote
organismer har levet under helt spesielle
betingelser i varme kilder (Lake 1988).
Andre mener at mycoplasma-lignende
organismer (Margulis 1970) eller arche-
bakterien Thermoplasma (Searcy et al.
1981, Margulis 1992) er brukbare model-
ler for de eukaryote cellers forfedre.

De tidligste eukaryote organismene
antas A ha hatt en avgrenset cellekjerne
og et primitivt endomembransystem.
Dessuten fantes kontraktile elementer i
cytoplasmaet som kunne sgrge for kjerne-
deling, nreringsopptak (fagocytose) og
muligens ogs6 bevegelighet, enten ved
amgboid bevegelse eller ved primitive fla-
geller. Opprinnelsen til slike kontraktile
polymerer (mikrofilamenter, - fibriller
eller mikrotubuli) er sterkt omdiskutert.
Endomembransystemet var ikke serlig
differensiert (f.eks. intet Golgi-apparat),
og de tidlige eukaryoter hadde ikke mito-
kondrier eller kloroplaster og fglgelig hel-
ler ikke respirasjon eller fotosyntese.
Disse prosessene ble senere introdusert i
de eukaryote cellene gjennom endosymbi-
onter (se boks 1) som selv fgrst mAtte nA
et visst utviklingstrinn.

Ifig.2 er vist en tidsskala som strekker
seg frajordklodens dannelse, for ca. 4530
t 50 millioner Ar siden (Hartman et al.
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1987) fram til idag. Ovenfor skalaen er
tegnet "utviklingens tre" liggende med
"roten" til venstre og forgteninger og tre-
ets krone imot h6yre. Under tidsskalaen
er markert endel viktige begivenheter i
jordens historie. Alle tidsangivelser og
forgreningspunkter er omtrentlige og
beheftet med store usikkerheter, men tre-
et gir et visuelt, forenklet bilde av de tid-
lige utviklingsprosessene pA jorden.
Bildet vil sikkert kunne modifiseres etter-
hvert som nye resultater og mindre mar-
giner i tidsangivelsene blir tilgiengelige.

De tidligste eukaryoter
Nyere molekylrerbiologiske data viser at
blant de nAlevende flagellatene som horer
til mikrosporidene (fig. 3) og blant de
parasittiske metamonadene (fig. 4) finnes

Fig. 3. Microsporida. Skjematisk tegning av
det mest karakteristiske stadiet i mikrospori-
denes livssyklus, "sporen", etter Lom &
Dykov6 (L992). bverct (A) er sporen forsynt
med et organell for 6 hefte seg fast i verts-cel-
len. Deretter kan parasitten trenge inn i
verts-cellen ved hjelp av Pt, "polar tube", som
skytes ut. V= vakuole. N=kjerne.
Mikrosporidene har utviklet seg i meget spe-
sialisert retning og stir $ilogenetisk sett
svert langt fra algene.

Fig. 3. Microsporida. The most prominent part of
the microsporidian life cycle, the spore.
Anteriorly (A) is a anchoring disc (or polar sac).
Pt: polar tube. V: posterior vacuole. N: nucleus.
After Lom & Dykov6 1992.
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Fig. 4. Metamonadea. Skjematisk tcgning av
flagellaten Hexamita inflata Kuclo, etter
Brugerolle (1991). Arten er en dobbe,lorganis-
me med to kjerner (N) og tilsammen 8 flagel-
ler (F1-3, FR). Cellen er stottet opp av fibriller
(InM), og tar opp naringspartikler, f.eks. bak-
terier, i naringsvakuoler tFV). Mange meta-
monader har ogsa utviklet seg i svert spesia-
lisert retning, men har noen genelelle byg-
ningstrekk og flagellene til I'elles metl primiti-
ve algeflagellater. Det er intet som t-r;der pa at
metamonader har tatt opp endosymbionter og
utviklet seg i retning av alger.

Fig. 4. Metamonadea. Hexarnita inflata Kttdo,
after Brugerolle (1990). N - nuclei, InM -
"infranuclear fibre", bundles of microtubuli
proximal to the nucleus; other principal
microtubular bundles are indicated. FV - food
vacuoles, F1, F2 and FB - lateral flagella, FR -
recurrent flagella.

organismer med sv@rt primitive trekk.
Ribosomene hos disse eukaryote organis-
mene star nermere en prokaryot type
(dvs. mer som hos bakterier) enr:r riboso-
mene hos de ovrige eukaryoter
(Vossbrinck et al. 1987, Sogin et erl. 1989).
De to organismegruppene er ogse ellers
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regnet for primitive, de har et enkelt
endomembransystem og mangler mito-
kondrier. Alle er anaerobe, men noen
t6ler spor av oksygen (uten A kunne gjpre
seg nytte av dette). Idag mener man at
begge grupper er etterkommere av de
opprinnelige anaerobe former (Cavalier-
Smith 1987, Leipe et al. 1993) som aldri
har utviklet et komplisert endomembran-
system eller respirasjon (6nding).
Mikrosporidene og metamonadene stam-
mer fra de tidligste grenene pA det euka-
ryote tre ffig 2), andre grener kan ogsA
ha utviklet seg samtidig, men har siden
formodentlig dodd ut.

For omkring 2800-2400 millioner flr
siden (Kno\l 7992) etablerte en gruppe
bakterier seg som endosymbionter i noen
av datidens eukaryote organismer. Disse
bakteriene hadde et enzymapparat som
lot seg modifisere for A kunne utfpre
respirasjon nAr et overskudd av oksygen
ble tilgjengelig (Taylor 1987, Fenchel &
Bernard 1993). Fotosvntese av en tvoe

Fig. 5. Eutreptiella braarudii Throndsen
(Euglenophyceae) - en planktonisk represen-
tant for klassen Euglenophyceae. En marin
kaldtvannsform.

Fig.5. Eutreptiella braarudii Throndsen, a mari-
ne cold-water representative of the class
Euglenophyceae.
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Fig. 6. De tre hovedtyper av mitokondrier slik
de kan gjenkjennes i elektronmikroskop. Alle
mitokondrier er omgitt av to membraner slik
vist pi figurene. Den ytterste membranen er
glatt og uten foldinger, og er passivt gjennom-
trengelig for smi molekyler. Den indre mem-
branen har foldinger eller utvekster inn i
mitokondriet (kalles "cristae"), membranen er
komplisert bygget opp og huser enzymer for
respirasjon, ATP-syntese og aktiv transport.
Fgrste figur, type A, viser et mitokondrium
med "discoide cristae". Merk konstriksjonen
ved basis av cristae. Denne typen er karakte-
ristisk for euglenozoa, men finnes ogsi hos
noen amobeflagellater og enkelte slimsopper.
Type B viser et mitokondrium med cristae
organisert som "hyller" inne i mitokondriet -
"platycristate mitochondrium". Denne typen
av mitokondrium finnes hos rodalgene, alle
gronnalger, planter og dyr, alle de mer avan-
serte soppene og noen primitive sopp, som
Chytridiomycota. Denne typen av mitokondri-
er kan variere sterkt giennom livssyklus hos
noen organismer, eller i spesielle celler hos
mennesket, og n@rme seg sterkt til neste
type. Tlpe C er et mitokondrium med tubule-
re cristae - "tubulocristate mitochondrium".
Denne typen av mitokondrier finnes hos
Chromista og alle organismer avledet derfra,
s6ledes alle de rent brune algene, de primitive
soppene som antas avledet herfra (Oomycota
og Hyphochytridiomycota), og hos dinoflagel-
latene. Noen fA organismer har mitochondrier
som avviker fra de tre nevnte, og det forven-
tes at flere "familier" av mitokondrier kan
gien\jennes nir deres genomer ni kartlegges.

Fig. 6 The three morphological types of mito-
chondria. Type A, with discoid cristae, is charac-
teristic of the euglenozoa and certain amoeba.
Type B, with flat (or "shelf-like) cristae is com-
mon in green algae and higher plants, animals
and true fungi. Type C, with tubular cristae, is
characteristic of the chromists, the dinoflagella-
les and many protozoa.
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der vann ble spaltet i oksygen, hydrogen-
ioner og elektroner oppsto hos blAgronn-
alge-lignende organismer for minst 2700
millioner Ar siden (Buick 1992). Det fri-
gjorte oksygen fOrte til 6 berynne med til
at reduserte forbindelser i jordskorpen
ble oksydert. Folgelig ble det ingen mar-
kant okning av oksygen i atmosferen f6r
for omkring 2000 millioner 6r siden
(Kasting 1993). Da kunne organismer
med primitive mitokondrier utfolde seg.
Siden energi-utbybtet ved aerob metabo-
Iisme (respirasjon) er langt storre enn ved
anaerob metabolisme (fermentering), fikk
organismer som kunne respirere en bety-
delig fordel i kampen for tilverelsen
Organismer med mitokondrier har derfor
siden fitt vid utbredelse.

Den neste store grenen pA de eukaryote
organismenes stamme utviklet seg sann-
synligvis noe senere (Sogin et al. 1989,
Knoll 1992, O'Kelly 1993) og ga opphav ti-
riket Euglenozoa. Denne grenen har
siden spaltet seg i minst tre nye grener.
Den ene av disse ledet siden fram til de
fotosyntetiserende Euglenophyceae (fig.
5) og Euglena, men forst etter at egnede
kloroplast-endosymbionter hadde utvik-
let seg, i dette tilfellet primitive Sronn-
alger (Gibbs 1978).

BAde metamonadene og euglenozoerte
var antageligvis bevegelige organismer
som levde av A spise partikler (bakterier
og blAgrgnne alger). Mens metamonadene
aldri har tilegnet seg mitokondrier og er
forblitt anaerobe, var euglenozoene kan-
skje blant de tidligste organismer som
hadde symbioseforhold med bakterier
som senere utviklet seg til mitokondrier.
Euglenozoene har flere saregne trekk
som har vrert tolket som primitive, og
mitokondriene er ogsa av en spesiell type
- med "discoide cristae" (fig. 6).

Det forutsettes ofte at begivenheter i
evolusjonen er sjeldne, eller kun har fore-
kommet 6n gang. Opptak av bestemte
bakterier og etablering av en endosymbi-
ont som har utviklet seg til mitokondrier
har nok vert en sjelden begivenhet, men
mi ha forekommet flere ganger. Arsaken
til denne konklusjonen er de store for-
skjeller i mitokondrienes indre struktur
(Taylor 1976). I tillegg til de s@regne
mitokondriene hos Euglenozoa nevnt
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ovenfor, er det (minst) to hovedtyper til:
mitokondrier med flate cristae, og mito-
kondrier med tubulrere cristae (fig. 6).
Senere er det blitt klart at det ogsA finnes
betydelige genetiske forskjeller blant dis-
se mitokondriene (Woes e Ig7 7, 1983).

Lenger opp pA treet (fig. 2), plutselig,
over en periode pd noen fA hundre millio-
ner er, skjer en meget rask artsdannelse
og utvikling av en rekke nye organisme-
gr:upper. Rekkefglgen her er vanskelig 6
fastsette eksakt - de forskjellige metoder
som er brukt gir forskjellige resultater.
Imidlertid er det klart at vi har nAdd evo-
Iusjons-treets krone: det grener seg i flere
retninger omtrent samtidig (Perasso et
al. 1989, Knoll 1992, Wainright et al.
1993).

Organismene som grenet seg fra evolu-
sjons-treets krone kan fprst deles i to
hovedgrupper: de som har mitokondrier
med flate cristae, og de som har mitokon-
drier med tubulere cristae - disse to
typer av mitokondrier kan antas A repre-
sentere to forskjellige endosymbiosefor-
hold. Kronen pA treet kan derfor tenkes A
ha delt seg fgrst i to hovedgrener, som
deretter begge forgrenet seg raskt.
Innenfor den ene grenen fantes forfedre-
ne til dagens rodalger (Rhodophyta),
gr0nnalger (Chlorophyta) og landplanter
(Bryo-/Pterido-/Spermatophyta), dyrene
(Animalia) og soppene (Fungi). Innenfor
den andre grenen fantes forfedrene til
alle alger med brunaktige pigmenter
(Chromophyta), noen algesopp
(Hyphochytridio-/Oomycota - f.eks. torrA-
tesopp) og kanskje ogsA fureflagellater
(Dinozoa) og flimmerdyr (Ciliata).

Algenes opprinnelse
Ifplge endosynbioseteorien (fig. 1) oppsto
kloroplaster fra bligrlnnalger. Det er
kun rodalgene og de mange forskjellige
grener av grgnnalgene som kan ha fAtt
sine kloroplaster direkte fra prokaryote
organismer. AlIe de ovrige algeklasser
har antageligvis tatt opp i seg en eukary-
of alge som i stgrre ellere mindre grad
har tilpasset seg som endosymbiont
(Gibbs 1981, Whatley & Whatley 1981).
Eksemplene er mange. Cryptophyceae
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(svelgflagellater) og chlorarachniophyc6-
ene (uten norsk navn) har enni rester av
den eukaryote endosymbiontens kjerne
og ribosomer (Greenwood 1974, Gillott &
Gibbs 1980, Hibberd & Norris 1984). Hos
chromofyttene (f.eks. chrysophyceer
gullalger) er ogsA disse blitt redusert: kun
membranene er tilbake (Cavalier-Smith
1986).

Noen nAlevende fargelgse protister
representerer "sgstergrupper" til alger -
dette betyr at de har et felles opphav og
at begge grener har overlevet fram til
idag (fig. 7). Innenfor gullalgene
(Chrysophyceae), fureflagellatene (Dino-
phyceae) og svelgflagellater (Crypto-
phyceae) er det mulig A identifisere sann-
synlige sostergirupper. Mange algegrup-
per mangler slike fargelgse spstergrupper
fordi de selv har utviklet seg fra alger.
For noen algeklasser er det uklart om de
har utviklet seg fra en fagotrof(se boks 1)
protist som har tatt opp i seg en fototrof
(se boks 1) endosymbiont, eller om de
representerer en videreutvikling fra
andre alger. Klassen Prymnesiophyceae

Fig. 7. Fargelose sostergrupper til algene opp-
stAr ved at fargelose etterkommere etter den
felles forgjenger utvikler seg videre (A,
nederst), paralellt med alge-formen (den med
kloroplast). Innenfor noen grupper er de far-
gelose sostergrupper kanskje utdodd (B).

Fig. 7. Colourless sister groups of alga (A) may
have developed in parallell from the common
ancestor, and are easily seen when compared
to extant algae. In other cases (B), a colourless
sister group may have existed but has become
e)ftinct.
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Fig. 8. Plocamium cartilagineum (L.) Dixon,
en rodalge som hos oss forekommer i sjOen pA
5-30 m dyp. Foto: J. Rueness.

Fig. 8. Plocamium cartilagineum (L.) Dixon, a
marine red alga commonly found at 5-30 m
deoth.

(svepeflagellater) er en slik klasse med
uklar opprinnelse (Bhattacharya et al.
1992).

Rgdalgenes opprinnelse og plassering i
et fylogenetisk system er fortsatt et av de
vanskeligste problemer. Rodalgene (fig. 8)
oppfattes tradisjonelt som en gammel
gruppe: de mangler flageller og flagellrgt-
ter, har helt seregne strukturer i sitt
mitoseapparaL, og kloroplaster som har
store likheter med bligrgnnalger. De har
utviklet seg svrert langt, bAde i thallus-
oppbygging og i reproduksjon. Det finnes
idag ingen fagotrofe eller opprinnelig far-
gel0se organismer som kan identifiseres
som spstergruppe til rpdalgene. FOlgelig
mangler en av de sterkeste indikasjonene
pA at fagotrofe organismer kan ha gitt
opphav til rodalger ved endosymbiose.
Mens Hori & Ozawa (1987), basert pA
sekvensering av "verts"-cellens 55 rRNA,
konkluderte med at rgdalgene mitte
vere blant de tidligste organismene som
hadde avgrenet seg fra eukaryotenes
stamme, kom Perasso et al. (1989), basert
pA sekvensering av 28S rRNA, og
Bhattacharya et al. (1990), basert pA
sekvensering av 165 rRNA, til en annen
konklusjon: r6dalgene mA ha oppstAtt
sent sammen med de Ovrige algene i
utviklings-treets krone. Disse teoretikere
mener fOlgelig at flageller er tilbakedan-
net og forsvunnet hos rgdalgene.
Samtidig mA de seregne trekk ved mito-
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sen osv. ha utviklet seg. Si spesielle som
r@dalgene faktisk er, er det ikke underlig
at en ny hypotese om direkte overgang fra
blAgrgnnalger til rodalger (uten symbio-
se) igjen er lansert (Seckbach 1987) - det-
te er en ny variant av eldre hypoteser om
gradvise forandringer fra prokaryoter til
eukaryoter ("direct filiation"-hypoteser,
f.eks. Chadefaud 1974, Cavalier-Smith
1975). Det er ingen selvfglge at rpdalgene
fortsatt regnes til planteriket sammen
med grgnnalgene -.

Det finnes heller ingen fagotrofe orga-
nismer som kan identifiseres som paral-
lelt utviklede sostergrupper til gxonnalge-
ne. Selv om kloroplastene hos grpnnalge-
ne ikke har sA store likhetstrekk med bIA-
gl@nnalger som kloroplastene hos rodal-
ger, synes allikevel grBnnalge-kloroplas-
tene 6 ha oppstAtt fra prokaryote endo-
symbionter, enten fra blAgrOnnalger eller
fra de svart nrerstAende proklorofytter
(Lewin 1981, Morden & Golden 1989).
Gronnalgene er en meget stor og hetero-
gen gruppe, og de nermeste organismer
som med sikkerhet har opprinnelige fago-
trofe representanter, er svelgflagellatene
(Cryptophyceae) - som har samme type
mitokondrier men helt forskjellige kloro-
plaster (jfr. ogs6 Douglas et al. 1991, Sitte
1993, McFadden et al. 1994). OgsA de
sreregne glaucocystophyceene (Kies 1992)
er slektninger til grgnnalgene, men her er
ingen representanter fagotrofe idag og
det er et mysterium hvorfor de fototrofe
endosymbiontene ("kloroplastene") har
beholdt sin blAgrpnnalge-karakt6r. De
tidlige grBnnalgene er selve grunnstam-
men i planteriket og har gitt opphav til
flere grener hvorav 6n har ledet fram til
landplantene (se Graham 1993 for detal-
jer).

Dinoflagellatenes opprinnelse er pro-
blematisk fordi denne gruppen har, som
radalger, mange spesielle trekk hvorav
noen ansees som primitive (f.eks. kjerne-
materialets oppbygning). I analyser av
genetisk materiale grupperer dinoflagel-
latene seg ner flimmerdyrene (ciliatene)
og Apicomplexa (Gajadhar et al. 1991,
Wainright et al. 1993) som er obligate
parasitter (malariaparasitten h6rer hjem-
me her). Disse gruppene har morfologiske
karakterer felles, nemlig avflatede vesi-
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kler (se boks 1) under plasmamembranen
("corticale alveoli"). Cavalier-Smith
(1991, 1993) har derfor foreslAtt et eget
"under-rike" ("infrakingdom", "parvking-
dom") for disse gruppene, Alveolata.
Gruppen grener seg fra eukaryotenes
stamme nar opptil kronen pA treet, men
kommer i mange analyser tidlig ut. Det
kan derfor tenkes at Alveolata bor fi en
egen gren og ikke inkluderes blant de
gvige chromistene (se nedenfor - dette
forutsetter imidlertid at de tubulochrista-
te mitochondriene (fig. 6) er polyfyletis-
ke). Fotosyntetiserende dinoflagellater
har hentet kloroplaster fra vidt forskjelli-
ge eukaryote algeklasser, sAledes finnes
svelgflagellater, gullalger, gronnalger og
svepeflagellater som kloroplaster hos
dinoflagellater. Hos noen fototrofe dino-
flagellater har reduksjonen av endosym-
bionten gAtt svart langt og selv antallet
membraner rundt kloroplasten er redu-
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sert til det minimale for en funksjonell
kloroplast, nemlig bare to hos Dinophysis
(Schnepf & Elbrrichter 1988). De fototrofe
dinoflagellater har fargelpse sgstergrup-
per som har utviklet seg svert langt
(f.eks. Noctiluca - kjent for A forArsake
morild). Dinoflagellatene er den gruppen
av alger som best kan illustrere endosym-
bioseteoriens mangfoldige muligheter.
Dinoflagellatene regnes A tilhore riket
"Protozoa", som nA har fAtt en snevrere
avgrensning (Cavalier-Smith 1991, 1993,
Corliss 1994).

Euglenophyceene er den andre klassen
av alger som nA regnes til riket
"Protozoa" i henhold til Cavalier-Smith
(1991, 1993) og Corliss (1994).
Euglenophyceene skiller seg lite fra dino-
flagellatene med hensyn til mangfoldig-
het i sine naringsstrategier el.l., men
st6r fylogenetisk sett kanskje langt fra
dinoflagellatene (fig. 2).

Tabell 1. Inndelingen av alle levende organismer i 7 riker, etter Whittaker (1969), Cavalier-
Smith (1991) og Corliss (1994). De organismer vi kaller alger, finnes i 4 av rikene n6r bl6-
grpnnalger og urgrgnnalger regnes med. Riket "Monera" omfatter Archebacteria og
Eubacteria (herunder blAgronnalger) i fig. 2, riket "Archezoa" omfatter microsporidene og
metamonadene. Jfr. for ovrig inndelingen i tabellen med forgreningene i fig. 2.

Table 1. A seven-kingdom classification of living organisms, after Whittaker (1969), Cavalier-
Smith (1991) and Corliss (1994). Algae are found in four of the seven kingdoms.

Rike Norsk navn. evt. alternativ Alseklasser i riket
Monera

Archezoa

Protozoa

Chromista

Fungi

Plantae

(prokaryoter)

?

Ur-dyrene

2

Sopp-riket (soppene)

Plante-riket (plantene)

Cyanophyceae
Prochlorophyceae

Ingen

Euglenophyceae
Dinophyceae

Bacillariophyceae
Chrysophyceae
Phaeophyceae
Xanthophyceae
Eustigmatophyceae
Prymnesiophyceae
Cryptophyceae (!!)

Ingen

Chlorophyceae
Prasinophyceae
Charophyceae
Rhodophyceae

IngenAnimalia Dyre-riket (dyrene)
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"Chromista" betegner her (pA fig. 2)
forfedrene til alle brune alger med ser-
skilte ultrastrukturelle trekk (kloroplas-
ter omgitt av 4 membraner, og flageller
med tredelte hAr). Ved analyse av RNA
skiller de nAlevende representanter for
Chromista seg tydelig ut i stam-treets
krone (Bhattacharya et al. 1992).
Chromistene har utviklet seg svart langt
som alger, men har aldri etablert seg pi
land pA tross av svart avansert morfologi
og formering (hos f.eks. tang- og tare-
artene blant brunalgene). Noen chromis-
ter har formodentlig mistet kloroplastene
(eller aldri fAtt dem) og gitt opphav til
soppgrupper (Oomycota og Hypho-
chytridiomycota) som tidligere ble grup-
pert sammen med andre primitive sopp
som "algesopper". Disse er alts6 ikke
serlig nar beslektet med de egentlige
soppene ("Fungi" i Fig. 2). Cavalier-
Smith (1991) har med god grunn foreslAtt
Chromista som eget rike.

Algene er altsA slett ikke en monofyle-
tisk gruppe. Tabell 1 gir totalt 7 forskjel-
lige riker hvori alle levende organismer
kan klassifiseres. Alger finnes innenfor 4
av disse. De fotosyntetiserende organis-
mer vi idag kaller alger (unntatt bligron-
nalgene), er en heterogen samling av
organismer som har oppstAtt fra 6-9 for-
skjellige heterotrofe organismer
(Moestrup 1992, O'Kelly 1993) som har
gAtt inn i symbiose med fototrofe proka-
ryoter eller eukaryoter. Symbiosen har
vart npkkelen til evolusjonrer innovasjon
og forutsetningen for alle eukaryote
algers opprinnelse. Det er skrevet mange
gode oversiktsartikler om temaet nylig,
f.eks. Sitte (1993), Whatley (1993),
O'Kelly (1993).

Det mest interessante blir nA A finne
fram til de forskjellige verts-organismer
gjennom deres heterotrofe etterkommere
hyis slike fortsatt finnes, dvs. mulige far-
gelose sostergrupper til noen av vAre
nAlevende alger. Videre mA det fastslAes
hvilke algeklasser som har utviklet seg
fra andre alger og ikke direkte fra farge-
lose protister som har tatt inn i seg foto-
trofe endosvmbionter.
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Takk
Takk til Jan Rueness, Klaus HOiland og
Finn Wischmann for konstruktive kom-
mentarer til manuskriptet, og til Grethe
R. Hasle for tips om litteratur.
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BOKANMELDELSE
Baltisk flora
Flora of the Baltic countries. Bind 1. Red.
av L. Laasimer, V. Kusk, L. Tabaka og A.
Lekavicius. Tartu 1993. 362 s. + kart.
Pris USD 40.

Denne trebindsfloraen utgis av viten-
skapsakademiene i Estland, Latvia og
Litauen. Esterne har hatt ansvaret for
faglig fullf6ring og for teknisk produksjon
av forste bind, men mangel pA b6de per-
sonell og trykkemidler gjgr at de neste to
bindene stAr i fare for ikke d bli avsluttet
og publisert. Det er bl.a. av den grunn
viktig at fgrste bind blir solgt og fAr
spredning, slik at stotte og midler tilfgres
de botaniske miljgene i de baltiske lande-
ne. Med det stadig tettere samkvemmet
mellom Norden og Baltikum tror jeg bAde
amatgr- og fagbotanikere, og faginstitu-
sjoner i nordiske land vil kunne ha glede
og nytte av den baltiske floraen.

"Flora of the Baltic countries" har ing-
en bestemmelsesnokler. Den er en anno-
tert oversikt over karplantefloraen i de
baltiske landene - hjemlige, efemere og
naturaliserte - ordnet pA samme m6te
som vAr egen "Lid". Forste bind omfatter
krAkefotplanter til og med soldogg
(Drosera). En full artsbeskrivelse omfat-
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ter vitenskapelig navn, sJmonymer,
artens navn i de tre baltiske sprikene,
kort morfologisk karakteristikk (livsform,
stgrrelse, blomstringstid), utbredelse og
Okologisk karakteristikk. All tekst gis pA
engelsk og russisk.

For nordiske botanikere som onsker A
bli kjent med Baltikum er det sarlig ver-
difullt at floraen er utstyrt med ca 50
sider (100 sider inkludert den russiske
teksten) som omfatter en fysisk-geogra-
fisk beskrivelse av Baltikum (geologi, geo-
morfologi, klima, jordsmonn), omrAdets
plantedekke beskrevet regionvis og et
avsnitt om naturvern, inklusive en liste
over taksa som er vernet eller som stAr i
landenes "r6de lister". Innledningskapitl-
ene avsluttes med en oversikt over habi-
tattyper som anvendes i floraen; her fAr
man en kjapp oversikt over viktige plan-
tesamfunn. Bind 1 avsluttes med en arts-
indeks og med fem kart som viser hoved-
trekkene i landenes geobotaniske distrik-
ter, geologi, klima, jordsmonn og vegeta-
sjon. Dette er til A bli klokere av.

Innbindingen er svak; det lgnner seg A
straks sgrge for forsterkning av den limte
ryggen.

Fprste bind av "Flora of the Baltic
countries" kan skaffes ved henvendelse til
professor Jaanus Paal, Tartu University,
Institute of Botany and Ecology, Lai 40,
EE 2400 Tartu, Estland. Hvordan beta-
ling best kan skje er forelgpig uavklart.
Jeg kan ogsA pAta meg A formidle kjgp og
betaling.

Eli Fremstad
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Finn-Egil Eckbtad
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