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Dyrenes stamtre, del 3: Virveldyrenes evolusjon

Jo hoyere man kommer i dyrenes stamtre — det vil si jo flere grener i stam-
treet man har lagt bak seg, og jo mindre omfattende de enkelte grenene blir —
desto storre blir samtidig antallet grener. Derfor kan man nedvendigvis ikke
vie alle grener like mye oppmerksomhet. Totalt sett er det jo flerfoldige milli-
oner av dem i dyrenes stamtre. I forrige nummer av Naturen, del 2 av denne

artikkelserien, ga jeg en oversikt over dyrenes tidlige evolusjon. Pd en madte
sitter vi etter denne gjennomgangen igjen med 26 grener som man kunne ha
sagt mer om. Den ene av disse grenene, som jeg skal fortsette med i denne
artikkelen, er den vi selv «sitter» pa: virveldyrenes.
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En virveldyrgruppe har vi allerede mott [sisd,
dette var runnmunnene eller de kjevelose
fiskene (nioyer og slimiler). Resten av vir-
veldyrene — grovt 50.000 kjente arter — kan
sammenfattes som:

1. Kjevemunner (kladogram 1)
Stamarten til kjevemunnene (Gnathosto-
mata) levde for 440 millioner ir siden, muli-
gens 1 brakkvann, 1 hvert fall nerme kysten.
Vi har ikke noen forsteinede rester av et dyr
som med sikkerhet kan sies 4 ha vaert denne
stamarten. Men ved 4 se pa fellestrekk i
dagens kjevemunner, kan vi slutte oss til en
god del egenskaper ved denne arten. Den
var ikke lenger filtrerer (som lansettfiskene)
eller dtseleter (som rundmunnene), men en
aktiv rovfisk. Kroppsbygningen kan delvis
torklares ut ifra dette leveviset:

o [ tillegg til to ryggfinner og halefinnen,
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Kladogram 1. Kjevesmunnenes stamtre. I dette og de folgende kladogrammene betyr (1} et understreket navn at gruppen inkluderer
oss mennesker, (2) et navn i mindre skrift at gruppen ikke e spesielt vikfig, (3) anferselstegn at navnet er veit oversatt fra grip-

pens vilenskapelige navn fordi det mangler et «godkjents norskt navn. Se ellers artikkelseriens del 1 for forklaringer av hvordan
Kadogrammer tolkes. Dlustragionsdyr: havmus (helhodefisk, il vensive} og skate (51 heyre), strekens lengde Slsvarer 10 om 1 alle

Kladogrammer.

som ogsd. fantes hos rundmunnene,
oppstdr nd et par brysthinner, et par buk-
finner og en gattfinne. Finnene har fatt
finnestriler av brusk, og bryst- og bukfin-
nene er opphengt 1 hhv. et skulder- og et
bekkenbelte. Arten ble mye mer bevege-
lig gjennom disse evolusjonzre nyhetene.
Musklene fir en storre yteevne ved hjelp
av myoglobin, et protein som forbedrer
muskelcellenes forsergelse med oksygen.
Likevekts- og bevegelsessanseorganet
{labyrinten) 1 det indre ore forbedres ved at
det fir en tredje buegang {figur 1). Dette
er en stor fordel for en art som vil orien-
tere seg i et tredimensjonalt rom, som de
frie vannmassene er.

Noen av hodets skjelettelementer gjen-
nomgir en funksjonsendring og blir til
over- og underkjeve {(figur 2). Kjeven er
naturligvis et nyttig redskap for et rovdyr.
Ogsé ellers har det skjedd en del i skjelet-
tet. Skjelettet 1 seg selv er ikke nytt for
kjevermunnene. Som nevnt i, hadde
allerede virveldyrenes stamart et indre

Figur 1. Orvets bygning hos mennesket. Man ser, fra venstre
til hoyre, det indre evet, mellomeoret og det ytre oret. I det
indre oret finner man sneglehuset {som tlener horselen} og
Labyrinten (fikevektsorgan). Labyrinten oppstod i virveldyrenes
stamart, men dens tredie buegang evolverte 1 kevemunmnenes
stamart. [ mellomeret ser man, i svart, de tre eveknoklene,
hvorav stighoylen {lengst til venstre) oppstod i de landlevende
virveldyrenes stamart, mens ambolt og hammer evolverie i pat-
tedyrenes stamart, Forbindelsen 6l svelget kalles ovetrompet og
er homelog med bruskfiskenes spreytehull. Trommehinnen
danner grensen mellom mellom- og det yire oret, og er
homolog #il de strilefinnede fiskenes giellelokk. Beinet som
trommehinmnen er opphengt 1, heier frommebein. Se ogsd figur
2,
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Figur 2. Hodeskallen (kraniet) hos bruskfisk (overst), pattedyr
(midten) og skjellkrypdyr (nederst). Skallebygningen er repre-
sentativ for hhv. kjevemunnenes, pattedyrenes og Diapsidas
stamart. Hos bruskfisk ser man hjerneskallen (nk: nevrokra-
nium; dermalskjelettet er sterkt redusert), gjellebuene (bb, hb,
mb) med de mellomliggende gjellespaltene (gs), og at to gjelle-
buer har blitt ombygget til kjever (ok: overkjeve, uk: under-
kjeve). Hos pattedyr ser man en enhetlig hodeskalle (boksta-
vene refererer til ulike beinplater, mest i dermalskjelettet) og at
kjeveleddet dannes av squamosum (sq) og dentale (de). Orek-
noklene er tegnet i feil mdlestokk (in: incus = ambolt, omdan-
net fra kvadratbeinet, qu; ml: malleus = hammer, omdannet
fra leddbeinet, ar; st: stapes = stigboyle eller soylebein; ty:
tympanum = trommebein, omdannet fra angulare, an; jf.
figur 1). Hos skjellkrypdyr ser man den diapside skallen med
to dpninger i tinningen, og at kjeveleddet dannes av kvadrat-
beinet (qu: quadratum) og leddbeinet (ar: articulare).
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bruskskjelett som beskyttet (a) hodets san-
seorganer, (b) svelget og (c) ryggstrengen.
Tilsvarende finner man hos alle virveldyr
(a) hjerneskallen 1 form av kapsler rundt
lukte- og herselssanseorganer; (b) innvolls-
kraniet 1 form av gjellebuer, dvs. stottestaver
mellom gjellespaltene; og (c) aksialskjelettet
1 form av to par virvelbuer per kroppsseg-
ment oppa ryggstrengen. I tillegg til dette
indre skjelettet fantes (d) beinplater 1
huden (et sikalt dermalskjeletf). Alt dette
finner man hos alle virveldyr, det er homo-
logier, dvs. fellestrekk som kun har oppstatt
én gang og siden blitt viderefort til alle
gruppens nye medlemmer. Men mens de
nettopp nevnte skjelettelementene var
«nyheter» — eller avledete egenskaper — for
virveldyrenes stamart, er de fra kjevemun-
nenes stasted allerede som «opprinnelige»
trekk 4 regne. Men ogsa hos kjevemunner
finner man avledete fellestrekk 1 skjelettet.
For det forste er ikke bare dermalskjelet-
tet, men ogsa det indre skjelettet forbei-
net: Utenpa en bruskkjerne hadde de fleste
knokler en beinkappe. Videre har skjelett-
delene blitt utvidet og tradt 1 sammenheng
med hverandre, slik at man ni kan snakke
om en hodeskalle (kranium) heller enn iso-
lerte skjelettelementer (figur 2):
(a) Hjerneskallen har blitt storre og omgir
na hele hjernen.
(b) Innvollskraniet har som sagt bidratt til
kjeven. Ellers har — fordi ogsd gjel-
lenes antall ble redusert — antallet gjel-
lebuer blitt redusert til fem, én bak
hver gjelledpning.
Aksialskjelettet fir nd den samme
grunnbygningen som man f.eks. finner
hos oss: Det bestdr av fire par virvelbuer
per kroppssegment (altsd to nye sam-
menlignet med runnmunnene). Virvel-
buene er uavhengige til 4 begynne
med, men smelter sammen til én virvel
per segment 1 flere av delgruppene.
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Figur 3. Nyrens bygning i ulike virveldyrgrupper. Nyrer fins pa begge sider av kroppen, men i denne skjematiske fremstillingen er
hunnens urogenitalsystem gjengitt pa venstre side av endetarmen og hannens pa hoyre side. De store prikkene fremstiller nefroner

mg (el)

(nyrens minste funksjonelle enheter). Organdeler som ble tilbakedannet i evolusjonens lop er gjengitt stiplet for a fremheve endring-
ene. (a) I virveldyrenes stamart var nyren et langstrakt organ med én nefron per kroppssegment. Den hadde en urinleder (den
wolffske gang) og ingen kontakt med verken eggstokker eller testikler. Denne tilstanden er kun bevart i slimdl-larver. (b) I kjeve-
munnenes stamart ble fornyren redusert. Dessuten hadde hunnene evolvert en eggleder (den miillerske gang) og hannene en forbin-
delse mellom testikkelen og mellomnyren. Denne tilstanden er bevart hos bl.a. stotfisker og lungefisker. (c) I de egentlige beinfis-
kenes stamart evolverte hannene en sekundcer urinleder, og hunnene en sekunder eggleder. (d) I stamarten til de landlevende
virveldyrene hadde baknyren gitt opp sin segmentale organisering. Denne tilstanden er bevart hos amfibier. (e) I «amniondyrenes»
stamart ble mellomnyren redusert og en sekunder urinleder evolvert. Denne tilstanden er bevart hos sauropsidene. (f) I de egentlige
pattedyrenes stamart ble urin- og kjonnsdpningen atskilt fra endetarmsapningen. Forkortelser — el: eggleder, es: eggstokk, et: ende-
tarm, Tm: livmor, mg: den miillerske gang, sl: seedleder, ts: testikkel, ul: urinleder, us: kombinert urin- og sedleder, wg: den
wolffske gang.

(d) Dermalskjelettet beskytter hele hodet avsnittet (fornyren) degenererer imidlertid
og har gitt opphav til skjell og tenner. allerede 1 kjevemunnenes stamart, men
* Npyren var opprinnelig et segmentert forst etter 4 ha gitt opphav til egglederen
organ som strekket seg gjennom storste- (den miillerske gangen). Mellomnyren fir pa

parten av kroppen (figur 3). Det fremste sin side en forbindelse med testiklene, slik
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at urinlederen (den wolffske gangen) sam-
tidig fungerer som sadleder. Baknyren
brukes fortsatt kun til ekskresjon.

Etter nd 4 ha klarlagt egenskapene som kjen-
netegnet kjevemunnenes stamart, skal vi se
pa delgruppene én etter én. Blant annet vil
vi kunne folge med pa hvordan trekk som er
typiske for f.eks. pattedyrenes kroppsbyg-
ning, kommer p3 plass etter hvert — og ikke
alltid der man ville ha forventet det.

Den minste av kjevemunnenes to delgrup-
per er bruskfiskene (Chondrichthyes). Bak
navnet ligger faktumet at skjelettet i denne
gruppen ikke er forbeinet, men kun bestir
av brusk. Dette er imidlertid ikke noen «pri-
mitiv» eller opprinnelig egenskap, men tvert
imot et resultat av at forbeiningen av skjelet-
tet ble opphevet 1 gruppens stamart. Dette
vet man bl.a. fordi det fins mange fossiler av
na utdedde grupper, f.eks. panserhaiene, som
tilsier at bruskfiskene stammer fra en art som
ma ha hatt et forbeinet skjelett. Fraver av en
egenskap trenger altsd ikke 4 veere ensbety-
dende med «primitivitetr, men kan ogsd som
1 dette tilfellet skyldes et sekundert tap av
egenskapen. Dessuten har forbeiningene av
mange knokler blitt erstattet med forkalk-
ninger pa knoklenes yttersider.

Helhodefiskene (Holocephalii) er en
liten og saerpreget gruppe. Det som skjuler
seg bak navnet er at hele overkjeven er
sammenvokst med kraniet, mens den var
bevegelig mot kraniet 1 stamarten til kjeve-
dyr. (Dette er fortsatt tilfellet hos andre
fisker. Landlevende virveldyr har derimot —
uavhengig av helhodefiskene — ogsa ubeve-
gelige overkjever.) Det mest ioynefallende er
likevel det karakteristiske og tydelige men-
steret som sidelinjene danner pa hodet. Den
eneste norske representanten for denne
gruppen pa 30 arter er havmusa (eller higyl-
ling; jf. kladogram 1).

Mest kjent blant bruskfiskene som helhet
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er derimot utvilsomt haier og skater (Elas-
mobranchii). De 840 artene forekommer
over hele verden, 32 ogsa i norske farvann.
Til forskjell fra andre fisker mangler de gjel-
lelokkene, man ser altsa de fem gjelledpning-
ene utenfra (hos kamtannhaier seks eller sju).
Man tror i dag at dette skyldes et sekundart
tap av gjellelokkene hos haier og skater, fordi
bade helhodefisker og beinkjevemunner har
gjellelokk. Hos haier og skater er ogsa sproy-
tehullet godt synlig som en liten dpning bak
oyet. Sproytehullet er resten etter en opp-
rinnelig gjellespalte (se figur 2), men brukes
ikke lenger som gjelle — og heller ikke til 4
sproyte med — men for 4 trekke inn vann til
(de andre) gjellene. Sproytehullet fins ogsa
hos noen «beinkjevemunner», er altsi ikke
noe sertrekk ved haier og skater.

Sestergruppen til bruskfiskene bestar av de
resterende virveldyrene, som kan sammenfat-
tes som «beinkjevemunner» (Osteognathos-
tomata), fordi de for det forste har bevart det
forbeinede skjelettet (opprinnelig egenskap)
og for det andre ytterligere har okt andelen
av bein pa bekostning av brusk (f.eks. for-
beinede finnestriler; avledet egenskap). En
annen evolusjoner nyhet, som man kanskje
ikke hadde forventet tatt i betraktning at vi
tortsatt snakker om fisk, er lungene. De var
ikke pa langt neer sa godt utviklet som vire
lunger; sannsynligvis var de kun enkle, luft-
tylte utbuktninger 1 fortarmen. Men de ble
allerede brukt for 4 ved behov supplere gjel-
lenes oksygenopptak. I og med at stamarten
antas 4 ha levd 1 grunt, varmt og oksygenfat-
tig vann, var nok dette behovet ganske ofte
til stede.

Den mindre av «beinkjevemunnenes» to
delgrupper har ikke fitt noe anerkjent navn.
Det vitenskapelige navnet som brukes for
gruppen (Sarcopterygii sensu lato = kjottfin-
nede fisker 1 vid forstand) er uheldig med
tanke pad at bare 0,03 % av gruppens 24.000
arter er fisk. Kjottfinnede dyr» er derfor
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ikke mer enn en darlig nedlesning. Det som
derimot taler for at gruppen er naturlig, er
bl.a. at man bare 1 disse gruppene finner den
bakre hulvenen, og emalje pi tennene. Den
bakre hulvenen samler opp mesteparten av
blodet fra bakkroppen og forer den il
hjertet. Den oppsto som en sammensmelt-
ming av levervenen (som sarmler pa blodet
som komrmer fra tarm og lever) og den
heyre bakre kardinalvenen. Dessuten har
bryst- og bukfinnene mistet alle finnestrilene
bortsett fra én. Denne er homolog tl vart
overarms- og lirbein.

De stralefinnede fiskene (Actinopterygii)
har derimot bevart den opprinnelige situasjo-
nen der flere finnestriler stetter finmene. De
evolusjonzere nyvinningene som kjenneteg-
ner gruppen, er én rygghnne (den andre har
girt tapt) og de sikalte ganoidskjellene som
dekker kroppen. Vi kommer tilbake til de

stralefinnede fiskenes inndeling 1 avsnitt 5.
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2. «Kjsttfinnede dyr» (kladogram 2)
Stamtre 2 er en god anledning til 4 forklare
hva som ligger 1 at en gruppe er «kunstigr (Gf.
[del 1y. Vi ser fra stamtreet at lungefiskene er
de narmeste slektmingene til de landlevende
virveldyrene; de kan sammenfattes som «cho-
anedyr». Ogsi blafisken er 1 neermere slekt
med landlevende virveldyr enn med de stra-
lefinnede fiskene. Blifisken og «choanedyr
har altsd en gang i tiden hatt en felles
stamart, som ikke samtidig var stamarten til
stralefinnefiskene. Dette higger bak utsagnet
«Blifisken er 1 nermere slekt med landle-
vende virveldyr enn med strilefinnefisker.»
En annen mire 4 si det pé, er: Blafisken,
lungefiskene og landlevende virveldyr utger
til sammen en fullstendig gren 1 dyrenes
stamtre. Hvis man derimot sammenfatter de
strilefinnede fiskene, blifisken og lungefis-
kene til beinfisk («Osteichthyes»), si er en
slik gruppe ikke noen fullstendig gren. Den

/ "kjottfinnede dyr" \

bl&fisken

lungefisier

"choanedyr" \
r~ landlevende virveldyr
amfibier

"amniondyr”

Kladogram 2. De akjottfinmede dyrenesy stamwre. Il.: bldfisken og vannsalamander {amfibier}.
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siste felles stamarten for beinfiskene er
nemlig stamarten til beinkjevemunnene som
helhet. Denne arten stammer imidlertid ogsa
vi og de resterende landlevende virveldyrene
fra. Beinfisk er derfor en ufullstendig gren i
dyrenes stamtre. Nar man ogsi kaller en slik
gruppe «kunstigr, si antyder man at det er
oss mennesker som har «aget» gruppen —
ved 4 definere hvilke grupper som «fir lov»
til 4 veere med. En naturlig gruppe eksisterer
derimot uavhengig av menneskers — eller
systematikeres — inndelende aktivitet: Blafis-
ken, lungefiskene og landlevende dyr har
delt en unik felles stamart, og det har de
gjort uavhengig av at vi 400 millioner ar
senere kom til 4 oppdage dette.

Derfor vil man ikke finne navnet «bein-
fisk» 1 et stamtre, selv om navnet fortsatt er
populert 1 dagligtale eller til og med 1 noen
vitenskapelige studier av fisk. Heller ikke
dette er noe problem i den grad «beinfisk»
kun brukes til 4 avgrense hva slags dyr
studien handler om (1 og med at «strilefin-
nede fisker» er et noe mindre kjent navn).
Men bruk av navnet «beinfisk» blir til et
problem nar det en forsker er ute etter, er a
finne unike fellestrekk for gruppen. Slike
generaliseringer er imidlertid nettopp det
som utgjor genuin vitenskap. Problemet
ligger da 1 at alt som madtte finnes av homo-
loge fellestrekk for beinfisk, ogsd var til stede
i stamarten til de landlevende virveldyr, bare
at det ikke lenger er synlig 1 gruppens nale-
vende representanter. Derfor er ikke eventu-
elle fellestrekk for beinfisk i noen menings-
tull forstand av ordet «unike».

Blafisken (Latimeria chalumnae; jf. klado-
gram 2) og sin brune fetter (L. menadoensis)
er de to eneste nilevende representantene for
kvasttinnefiskene (Crossopterygii, Coelacan-
thiformes eller Actinistia). Kvastfinnefisker
har lenge vert kjent som fossiler fra devon-
til krittperioden (360—-60 millioner ar siden).
Men de nalevende artene ble forst oppdaget 1

Naturen nr. 1 2005

1938 respektive 1998. De lever nerme hav-
bunnen ved hhv. Komorene og Indonesia i
det Indiske hav. De har bare bevart den
hoyre lungen, og selv denne kun som et
fettfylt organ med ukjent funksjon, den kan
m.a.o. ikke lenger brukes til andedrett.

«Choanedyr» er rett oversatt fra gruppens
vitenskapelige navn (Choanata). Choaner er
kanaler som forbinder neseborene med
munnhulen. Hos andre fisker har nesesekken
to utvendige dpninger, slik at vannet strom-
mer inn gjennom det forreste og ut gjennom
det bakre. Hos «choanedyrene» har det
bakerste neseboret blitt forskjevet til inn 1
munnhulen. Det pussige er imidlertid at man
slett ikke er sikker pa at dette er en homo-
logi. Lungefiskenes choaner er si forskjellig
bygget fra vire at man regner det for mer
sannsynlig at de oppsto konvergent. Hos oss
og alle andre landlevende virveldyr har choa-
nene nemlig tre, og ikke bare to apninger:
neseboret pa yttersiden, tirekanalen 1 oye-
kroken og nesetraktens munning 1 svelget.
Homologe fellestrekk mellom lungefisker og
landlevende virveldyr er det likevel nok av:
Lymfesystemet, lungevener og en ubevegelig
overkjeve som er vokst fast til hodeskallen,
er noe av det som kan nevnes. Lymfirene
transporterer overflodig kroppsvaske og fett-
loslige neringsstofter tilbake til blodet. Lun-
gevenen pa sin side transporterer oksygenrikt
blod fra lungen tilbake til hjertet. Vi finner
na altsa to kretslop: det lille kretslopet fra
hjertet via lungen tilbake til hjertet, og det
store kretslopet fra hjertet og ut 1 kroppen og
sa tilbake til hjertet.

Selv om lungefiskene (Dipnoi) er oppkalt
etter lungene, er det som sagt ikke den
eneste fiskegruppen som kan puste ved hjelp
av lunger. Lunger er altsa en opprinnelig
egenskap for denne gruppen. Avledete felles-
trekk er derimot de plateformete tennene og
den sammenhengende finnesommen som
dannes av ryggfinnene, hale- og gattfinnen.
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Figur 4. Virveldyrenes hferter {seit fra ryggsiden, bovisett fra figur b som er giengitt fra den hoyre siden). (a) I virveldyrenes

stamart besto hijertet av fire avsnitl: venesekken (vs), som samler opp oksygenfattig blod fra hele kroppen; forkammeret {fk); hferte-

kammeret (ka), blodomlopssystemets pumpe; og hfertekonen (hk), som forhindrer at blodet strommer tilbake 1 Bevickammeret,
Denne tilstanden er bevart hos slimdler og nioyer. (b} I kfevemunnenes stamart ble hjertet Sformet. Denne tilstanden er bevart

hos de fleste fisker. {c} I de landlevende virveldyrenes stamart oppstod det andre forkammeres. Denme tilstanden er bevart hos amfi-
bier, (d} I wamniondyrenesy stamart ble Wjertekammeret delvis delt i to og hjerickonen delt 1 tre (lungearterie, vensire og hoyre
aorta), Denne tilstanden er bevart hos skilpadder, brooglen og skiellkrypdyr. {e} I krokodillenes og fuglenes stamart ble hfertekam-
merets deling fullfert. Denne tilstanden er bevart hos krokodiller. {f) I fuglenes stamart ble den venstre aortaen vedusert. {g) Ogsd i
pattedyrenes stamart ble hjertekammerets deling fullfort, og den hoyre aortaen redusert.

De seks artene forekommer i ferskvann i
terre strok 1 Austraha, Ser-Amenka og
Afrika. Bortsett fra den australske arten lever
lungetiskene i elver og sumper som kan
torke ut fullstendig, noe de kan overleve i
flere maneder.

S4 langt har alle dyregrupper vi har vart
innom, vart vannlevende. Landlevende
virveldyr eller firfotinger (Tetrapoda) er
derimot tlpasset et liv pa land. De er verken
den forste eller den sterste gruppen som har
klart dette, men 1 og med at vi er en del av
den, er likevel denne «ilandstigningens» av
spesiell interesse. Man har tidligere diskutert
noksi innbitt om forskjellige grupper av
amfibielignende dyr har kommet 1 land uav-
hengig av hverandre. Det man imidlertid har

kunnet enes om, er at alle landlevende vir-
veldyr som eksisterer 1 dag, gir tilbake pi én
felles starnart som allerede levde pa landjorda.
Dette er man sa sikker pa fordi amfibier og
«amniondyr ikke bare har alle de egenskaper
til felles som trengs for et liv pa land, men
ogsd mange flere. Eksempler pa det forste er
bein, fotter og at bekkenet er festet til vir-
velseylen (som trengs for 4 bevege seg pa
land), luftrer og forsterrede lunger (som
trengs for 4 puste pd land) samt fravaer av
gieller 1 fullvoksne dyr, men ogsi feks.
gyelokk, som trengs for 4 beskytre eyvet mot
utterking.

Andre egenskaper kan derimot ikke for-
klares ut ifra tilpasningen tl et terrestrisk
levevis. At alle landlevende virveldyr har fem
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Figur 5. «Ammniondyrenes landegg». Morkegratt: fosteret,
lysegratt: plomme, al: allantois (fosterets «soppelsekk»), am:
amnion (indre fosterhinne), ch: chorion (ytre fosterhinne), ec:
ekstraembryonalt coelom, es: eggeskall, lu: luft, me: membran.

teer (som er noe annet enn at de har ter 1 det
hele tatt!), er blant disse. Mer spektakuler er
derimot mellomeret med soylebeinet, trom-
mehinnen, det ovale vindu og eretrompeten
(figur 1 og 2). Disse forbedrer horselen
enormt. Interessant er ogsd at de kan avledes
av trekk hos vire fiskeaner: soylebeinet er
dannet av et tidligere skjelettelement i
kjeven, trommehinnen av en del av gjelle-
lokket, og eretrompeten av sproytehullet.
Ogsa delingen av hjertets opprinnelig enkelte
forkammer 1 to forkamre har oppstitt for
amfibier og «amniondyr» skilte lag (figur 4).

Amfibier (Amphibia) — eller litt upresist
padder — er 1 Norge kun representert med
fem arter (liten og stor salamander, vanlig
padde, buttsnute- og spissnutefrosk), men
globalt fins det cirka 5.000. De har kun fire
fingre, men fem taer, og den femte fingeren
er synlig 1 fosterutviklingen for den blir
tilbakedannet. Ogsa ellers er amfibiene kjen-
netegnet ved mange forenklinger i skjelettet,
bl.a. 1 hodeskallen. De har bevart det opp-
rinnelige virveldyrtrekket 4 legge sine egg 1
ferskvann. Ogsa larvenes utvikling skjer 1
vannet.

«Amniondyrenes» stamart (Amniota) har
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Figur 6. Virveldyrenes arterier (sett fra ryggsiden). Venene er
utelatt. Hode ligger overst i tegningene, mens de tre pilene
nederst viser arteriene som forsorger bakkroppen samt det
fremste finne- eller beinparet. Doble pilspisser symboliserer
gjeller. Arterier som transporterer oksygenfattig blod er gjengitt
tykt, mens arterier med oksygenrikt eller blandingsblod er
gjengitt tynt. Organdeler som ble tilbakedannet i evolusjonens
lop er gjengitt stiplet for a fremheve endringene. (a) I kjeve-
munnenes stamart fantes det seks aortabuer (I-V'I). Denne til-
standen er bevart hos bruskfisk. (b) I «beinkjevemunnenes»
stamart hadde reduksjonen av de to forste aortabuene begynt,
og den sjette aortabuen dannet lungearterien. Denne tilstanden
er bevart hos bl.a. stor, dynnfisk og bldfisk. (c) I de landle-
vende virveldyrenes stamart var kun tre aortabuer bevart,
hvorav 111 forserget hodet, IV bakkroppen og VI forte blod til
lungene. Denne tilstanden er bevart hos voksne halelose amfi-
bier. (d) I «amniondyrenes» stamart ble aortaen delt i tre
atskilte drer: lungearterien, venstre aorta og hoyre aorta.
Denne tilstanden er bevart hos krypdyrene. (e) I fuglenes
stamart ble den venstre aortaen redusert. (f) I pattedyrenes
stamart ble begynnelsen pa den hoyre aortaen redusert. For-
kortelser — I=VI: aortabuer, ah: heyre aorta, ao: aorta, ar:
aortarot, av: venstre aorta, hj: hjerte, la: lungearterie, lu:
lunge.
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gitt opp dette, «amniondyrenes er altsd i enda

starre grad vavhengig av vann. Dette ble

mulig ved & g opp larvestadiet og evolvere
et «landeggs (figur 5), dvs. et egg med

* to fosterhinner (amnion og chorion) som
inneholder fostervann,

+ en spesiell sekk (aflantois) som tar opp tos-
terets ekskresjonsprodukter,

* urinsyre, og ikke lenger urea, som ekskre-
sjonsproduktet (urea ville ha forgiftet fos-
teret fordi det ikke lenger kan tynnes ut
med vann),

* en plommesekk fordi fosteret — 1 motset-
ning til en larve — ikke kan finne mat
selv, og

* et hardt skall.

* Ogsd eggfuringen endrer seg pga. eggets
plommerikdom: Plommemassen berares
ikke av furingen, egget fures altsd kun

overfladisk.

For & nevne noen egenskaper som er nav-
hengig av landegget, blir lungearterien og
den venstre og heyre aortabuen delt fra
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hverandre helt fra hjertet (figur 6); en sekun-
deer urinleder blir dannet av baknyren, som
né er den eneste delen av nyren som besor-
ger ekskresjonen (hunnens mellomnyre for-
svinner helt); hannenes mellomnyre blir til
bitestikkel, et sedlagringsorgan; og den opp-
rinnelige urinlederen og senere urin- og
sedlederen (den wolflske gang) blir til en ren
sedleder (figur 3).

3. «Amniondyr» (kladogram 3)

Hos f grupper har man identifisert si mange
avledete egenskaper som hos pattedyrene
(Mammalia), om enn sikkert delvis av den
grunn at denne gruppen er den best under-
sekte. Bare et fitall kan nevnes her:

* Varmblodighet eller likevarmhet, noe som
isin tur gjer pels (isolasjon) og svette-
kjertler (avkjeling) nedvendig.

* Yngelpleie med amming av ungene {mel-
kekjertler er «spesialiserter svettekjertler).

* Gjennom at beina er forskjevet under

/ “amniondyr” \
e pattedyr -\ /T sauopsider —

egentlige pattedyr

Kloakkdyr

skilpadder fugler og andre krypdyr
. 4

Kladogram 3. «Amniondyreness stamire. Il dovendyr (egentlige patiedyr} og landskilpadde.
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kroppen, at hjertet er fullstendig delt og at
den heyre aortabuen er tapt, er kroppen
utrustet for et hoyere aktivitetsniva.

» Et nytt kjeveledd erstatter det gamle (dvs.
at leddet utgjores av andre deler av kraniet
enn hos andre virveldyr); til gjengjeld fir
de «gamle» kjeveknoklene nye funksjoner
1 mellomoret (figur 2): Kvadratbeinet blir
ambolt, leddbeinet blir hammer, og det
sakalte angulare blir til trommebeinet.
Dette og evolusjonen av eremuslingen og
dannelsen av sneglehuset 1 det indre oret
forbedrer horselen (figur 1).

* Tennene skiftes kun én gang, og mellom
dem oppstar en «arbeidsdeling» (fortenner,
hjernetann, premolarer og jeksler).

* De rode blodlegemene mangler cellekjer-
nen.

Av delgruppene er kloakkdyr (Monotre-
mata, Prototheria) med sine tre arter minst
(nebbdyret og maurpinnsvinene). Felles for
dem er at det fins en spore og en tilherende
giftkjertel 1 hannenes ankel, og at de mangler
tenner. Kloakkdyr forekommer kun pd Aus-
tralia, Tasmania og Ny-Guinea. De reste-
rende 4.000 pattedyrartene sammenfattes
som Theria eller egentlige pattedyr. Forst
stamarten til denne gruppen ble levende-
fodende (kloakkdyrene legger fortsatt egg).
Ogsa andre «typiske» pattedyregenskaper
oppsto her, f.eks. at melkekjertlene blir
«samlet» 1 patter, og at endetarmsipningen
ble adskilt fra urin/kjennsipningen. (En felles
endetarms- og urindpning kalles kloakk,
derav kloakkdyrenes navn. Se figur 3.)
Pattedyrenes sostergruppe bestar av fugler
og krypdyr. Det vitenskapelige navnet pa
denne gruppen, Sauropsida, har etter hvert
blitt sd utbredt at jeg har valgt a fornorske
det til sauropsider heller enn 3 oversette det
med «de som ligner pi ogler». Selv om man
har identifisert omtrent et dusin avledete
egenskaper for gruppen, er samtlige noksa
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smd og uinteressante endringer, som stoftet
neglene dannes av (Y- istedenfor o-keratin),
og typen muskler 1 oyets regnbuchinne
(tverrstripet istedenfor glatt). Derfor gir vi
rett videre til delgruppene:

Skilpaddene (Chelonia eller Testudines)
har vert notorisk vanskelig a plassere 1 vir-
veldyrenes stamtre. Mens man lenge antok at
det var sostergruppen til alle de resterende
«amniondyrene», mener i dag de fleste
tagfolk at de horer hjemme der de er vist 1
stamtre 3, nemlig som sostergruppe av fugler
og andre krypdyr. En nesten like sannsynlig
plassering er imidlertid som sestergruppe av
krokodiller+fugler, og selv et nart slektskap
til brooglen+skjellkrypdyr har sine forkjem-
pere. Denne usikkerheten har jeg markert
med en stiplet linje 1 stamtre 3. At skilpad-
dene er en naturlig gruppe, er derimot hevet
over all tvil. Beinskjoldet pa bide ryggen og
magen, nebbet uten tenner og lungens 90°-
dreining er kun noen av sertrekkene. Det
fins ca. 240 arter av skilpadder.

Nar jeg omtaler sostergruppen til skilpad-
der som «fugler og andre krypdyr» (Diap-
sida), vil jeg ikke med dette antyde at fugler
er krypdyr. Med «andre krypdyr» viser jeg
bare til at det her er snakk om krypdyr med
unntak av skilpaddene — men altsd pluss
fuglene. Det diapside kraniet, dvs. en hode-
skalle med to dpninger i tinningen (figur 2),
er hovedargumentet for 4 sammenfatte fugler
med andre krypdyr. Derfor er krypdyr et
annet godt eksempel pa en kunstig gruppe.
Hvis dette stamtreet stemmer, er altsi de
fleste krypdyr 1 naermere slekt med fuglene
enn de er med skilpadder. Nd nevnte jeg 1
sted at skilpaddenes plassering er usikker.
Men som vi skal se 1 det folgende avsnittet,
kan heller ikke dette endre kjensgjerningen
om at krypdyr er en kunstig gruppering, og
ikke en fullstendig gren i stamtreet:
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47
/ fugler og andre krypdyr \

4 \ / \

broaglen skjellkrypdyr krokodiller fugler

Kladogram 4. Fuglenes og de andre krypdyrenes stamitre, Il

4. Fugler og andre krypdyr

(kladogram 4)

Mens broeglen og skjellkrypdyr sammenfat-
tes som Lepidosauria {ordrett «skjellaglers),
utgjer fugler og krokediller tilsammen
Archosauria («de gamle gglene»). Fellestrekk
for de forstnevnte er bl.a. at halen kan kastes
av og dannes pd nytt etterpd (aufofomi), og at
tennene er vokst fast til kjeven. Browglen
eller tuatara {Sphenodon punctatus; jf. klado-
gram 4) er en truet art som i dag kun fore-
kommer pd evene i Cook-stredet mellom
New Zealands to hovedeyer. Blant sertrek-
kene kan nevnes at den mangler tromme-
hinner. Den er sasterarten til 6.000 arter av
skjellkrypdyr (Squamata), som omfatter
bide vire hjemlige slanger (som er buorm,
huggorm og slettsnok), stilormen og firfislen,
og mer eksotiske grupper som leguaner,
kameleoner og varaner. Fellestrekket for
denne gruppen er en todelt tungetupp og at
huden er dekt med hornskjell.

At de — i dag sd forskjellige — gruppene

: brooglen og alke {fugl).

fugler og krokodiller er hverandres sester-
grupper, er godt dokumentert gjennom
mange unike evolusjonzre nyvinninger.
Blant disse er en fullstendig skillevegg
mellom hjertekamrene (figur 4), tap av urin-
bleren og flere endringer i skjelettet (bekke-
nets byvgning, to nye dpninger i skallen). Her
vil jeg kort komme tilbake til poenget frai
sted — at krypdyr («Reptilias) er en kunstig
gruppe, som man som sidan ikke finner 1
livets tre. Hvis krokodiller og fugler er ses-
tergrupper, en kjensgjerning som altsd ikke
betviles 1 dag, er krokodiller nedvendigvis 1
nermere slekt med fugler enn med noen av
de andre gruppene som gir under etiketten
«krypdyrr. Det betyr selvfulgelig ikke at
betegnelsen «krypdym ma fjernes fra hver-
dagsspriket, men 1 et starntre vil man lete
forgjeves etter en gren med navnet krypdyr.
Mange av de evolusjonzre nyhetene som
er felles for krokodillene (Crocodylia) stir 1
sammenheng med deres halvakvatiske
levevis: kun én nesedpning, som kan lukkes
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og ligger forheyd pa snutespissen; en sekun-
deer gane som letter pusting nir munnhulen
er vannfylt; og en lang og sammentrykt
svommehale. De 22 artene er kjent som
rovdyr fra tropiske og subtropiske omrader
verden over.

Fugler (Aves) er i likhet med pattedyr
varmblodige, men tilstanden har tydeligvis
oppstatt uavhengig (konvergent). Fjaerene
evolverte opprinnelig som varmeisolasjon.
De bidro imidlertid senere til en ytterligere
egenskap, som er ansvarlig for at fuglene
med sine nesten 9.000 arter ma regnes som
de landlevende virveldyrenes evolusjoneert
sett mest suksessrike gruppe: erobringen av
luftrommet. Andre evolusjonzre endringer
som star 1 sammenheng med flyferdighet er
tallrike forandringer 1 skjelettet (vinger,
brystkam, styrket brystkasse, hule knokler)
og i lungene (bla. lufisekker). Av andre
egenskaper kan nebbet uten tenner nevnes,
og til slutt en litt besynderlig méte 34
bestermume kjennet pa. Hvilket kjenn avkom-
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met fir, bestermmes gjennom kjennskromo-
somer. Dette i seg selv heres kanskje ikke
spesielt ut, i og med at det samme er tilfellet
hos oss og andre pattedyr. Men for det ferste
gielder dette ikke for fuglenes naermeste
slektninger: Hos krokodiller og skilpadder er
avkomumets kjenn bestemt av temperaturen
som eggene ble utsatt for tidlig 1 fosterutvik-
hingen. For det andre blir ikke baererne av to
like kromosomer (som xx hos oss) til
hunner, men til hanner. For 4 unngi for-
veksling med pattedyr kalles kromosomene
her for zz. Baerere av to ulike kromosomer
{zw) blir til hunner — mens xy som kjent blir
til hanner hos pattedyr.

5. Stralefinnede fisker (kladogram 5)
[ stamtre 5 ser vi flere noksa artsfattige
grener (som fer i tiden ble sammenfatret til
den kunstige gruppen bruskganoider,
«Chondrosteir) og én veldig stor gren (den
siste). Bikirene (Polypteridae eller Cladistia)

/ stralefinnede fisker \
M bkirer /™™™ /— egentlige strilefinnefisker —\
eredlen skuldergjedder sterfisker ekte beinfisker

6

Kladogram 5. De strilefinnede fiskenes stamtre. HI.: skuldergiedde og stor.
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er en gruppe roviisk pd opptil 1 m lengde
som kun forekommer i afrikanske elver.
Deres ryggfinne er delt opp 1 mange smi
finner med én finnestrile hver. Bide
erealen (Lrpefoichihys calabaricus) og skulder-
gjeddene (Polypterns med ti arter; jf. klado-
gram 5) er kjente akvariefisk.

Sestergruppen kan betegnes som egent-
lige stralefinnefisk (Actinopten). Den vik-
tigste evolusjonaere endringen som skjedde i
stamarten til denne gruppen, var at én lunge
ble tilbakedannet, mens den andre ble for-
skjovet til ryggsiden og omdannet til et
hydrostatisk organ. | tillegg til 4 bidra til
indedrett kunne denne ene lungen — som ni
far navnet svemmeblere — altsd ogsd regulere
oppdriften. Videre ble det utviklet spesielle
taksteinaktige skjell (fulcra) foran rygg- og
halefinnen.

Ogsd storfiskene (Acipenseriformes,
Chondrostei) er en liten gruppe 1 artstall 26
stk.), men en stor gruppe malt 1 lengde:
Belugaen blir med 9 m lengde og 1,5 tonn
masse den sterste arten blant de strilefinnede
fiskene. Munnen er omformet tl en suge-

/ ekte beinfisker
/— pamsergedder ———\
Atractosteus Lepisosteus
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munn med sterkt reduserte kjever, og har
sieggtrider som felesanseorgan. Disse evolu-
sjonzere nyhetene er tilpasninger til ernze-
ringen, somm bestdr 1 4 suge opp bunndyr fra
elvesedimenter. Ellers er skjelettet forenklet
ved at de fleste knokler ble erstattet med
brusk, og de fleste ganoidskjell med skjelett-
plater. I Norge forekom én art, steren (jf.
kladogram 5), men denne har, som ogsi
ellers i Europa, blitt sveert sjelden.

De moderne eller ekte beinfiskene
(Neopterygii) er kjennetegnet ved sikalte
homocerke haler, som er symmetrisk 1 det ytre,
men asymmetrisk i skjelettet. Denne gruppen
har ogsd mistet, dvs. lukket, sprevtehullet. |
hunkjennet finner man dessuten en ny egg-
leder, mens den opprinnelige miillerske
gangen har blitt tilbakedannet (figur 3).

6. Ekte beinfisker (kladogram 6)

De virveldyrgruppene vi si langt har sett pa,
utgjer tilsammen s& vidt 1 underkant av halv-
parten av alle virveldyrarter. Brorparten av
virveldyrene finner man 1 det siste stamtreet

\

/ \

dynnfisken

egentlige beinfisker

Kladogram 6. De ekie beinfiskenes stamre. Il.: dynnfisken og dyphavsmarulke {egentlige beinfisk).
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av denne artikkelen, blant de ekte beinfis-
kene. Nar det er sagt, er de forste grenene vi
skal se pa, fortsatt noksa fattige pa arter:

Pansergjeddene (Lepisosteidae eller
Gynglymodi) er opptil 3 m lange rovfisker 1
fersk- og brakkvann 1 Nord- og Mellom-
Amerika. Likheter med gjeddene — lang
kropp med forskyvning av rygg- og gatt-
finnen bakover til halen — er konvergente
pga. lignende fangstteknikk: De ligger stille
og venter pa bytte, for s lynraskt a skyte
frem. Kroppsforlengelsen oppnas i denne
gruppen gjennom mangfoldiggjoring av virv-
lene og en forlenget snute. Atractostens med
tre og Lepisosteus med fire arter er soster-
grupper.

Dynnfisken (Amia calva, Cycloganoidea;
jt. kladogram 6) blir 80 cm lang og lever
som rovfisk nzer bunnen av elver og innsjoer
i det nordestlige Nord-Amerika. Den har en
unik kjevekonstruksjon og en forlenget,
tradformet uttrukket ryggtinne.

Dynnfisken og pansergjeddene ble ofte
sammenfattet som beinganoider («<Holostei»),
men dynnfisken ser ut til 4 vere 1 neermere
slekt med de egentlige beinfiskene: Skjell
som overlapper taksteinaktig (istedenfor a
ligge kant til kant) er blant egenskapene som
tolkes som evolusjonart nyervervede felles-
trekk for dynnfisken og de egentlige beinfis-
kene. Dette gjelder ogsi den fritt bevegelige
overkjeven som skaper et dragsug nar
munnen dpnes, slik at byttedyr blir dratt inn
i munnen. I likhet med «amniondyrene» har
hannene 1 denne gruppen atskilte urin- og
sedledere. Men her er det sedlederen som er
nydannelsen, mens den opprinnelige wolft-
ske gangen bare brukes som urinleder (som
hadde vart dens eneste funksjon ogsa for den
ble en kombinert urin- og sadleder 1 kjeve-
munnenes stamart). Enhver forbindelse
mellom testiklene og nyren er altsd tapt
(figur 3).

Et vell av unike evolusjonzre nyvinninger
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kjennetegner de egentlige beinfiskene
(Teleostei) som en naturlig gruppe. For 4
presentere et utvalg, erstattes ganoidskjellene
med sikalte cycloid- eller glattskjell, som er
noksd runde og annerledes oppbygd enn de
eldre ganoidskjellene. Antall halevirvler blir
videre redusert fra ti til to.

I denne gruppen finner vi minst 26.000
beskrevne arter, deriblant de fleste fisk med
okonomisk betydning. I norske farvann fore-
kommer 240 arter. Stamarten ser ut til 4 ha
levd 1 ferskvann, men av dagens arter lever
flertallet 1 havet. Det marine leveviset ma ha
oppstitt flere ganger uavhengig. De ferreste
egentlige beinfiskene kan bruke svommebla-
ren sin til dndedrett, men om denne evnen
forsvant allerede i stamarten, vet man ikke
med sikkerhet.

Med denne mangfoldige gruppen — som
varierer 1 storrelse fra 1 cm sma og 0,2 g lette
dverger til den 8 m lange sildekongen eller
den 900 kg tunge manefisken, 1 form fra
havniler og -hester til dyphavsmarulkene, i
habitatvalg fra sma bekker til dyphavet, 1
klima fra —2°C kaldt vann under den antark-
tiske isen til tropiske korallrev eller mangro-
veskoger, og 1 levevis fra planktonfiltrerere
og algespisere via parasittiske snyltefisk og
insektetende ferskvannsfisk til groteske rov-
fisker — onsker jeg 4 avrunde gjennom-
gangen av virveldyrenes stamtre. Som siste
del i ser vi i[neste nummer]av
Naturen pa en gruppe som har gjort enda
storre suksess: leddyrene.

Videre lesning

For en grundigere gjennomgang av materien
og referanser tillater jeg meg 4 henvise til
min bok Dyrenes evolusjon — en innforing i sys-
tematisk zoologi og dyrenes stamtre (Sandvik
2001, Tapir Akademisk Forlag) samt oppda-
teringer pa nettsiden
http://www.evol.no/dyr/.
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