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nFrasTAM  Vertebrata — ryggradsdjur

Ryggradsdjuren (Vertebrata) utgor langt 6ver 9o % av
de nirmare 65 0oo arterna i stammen ryggstringsdjur
(Chordata). En stor del av dem ir bundna ill ett liv
i vatten dtminstone for ate klara av sin fortplantning
(bl.a. nejondgon, broskfiskar, strilfeniga fiskar och
groddjur). Manga har dock utvecklat lungor att andas
luft med och anpassats till ett liv pa land eller i luften,
och de besoker vatten bara for att dricka, jaga eller
tvitta sig. Ndgra grupper har dtervint till ett vatten-
levande liv, men det finns ingen art som gjort sig fri
frin beroendet av att andas luft.

Hos ryggradsdjuren har ryggstringen reducerats
kraftigt och ersatts av en ryggrad — en kotpelare av
brosk eller ben — som ger st6d fér muskler och bir
upp kroppen. I Sverige finns nirmare 500 arter av
ryggradsdjur som reproducerar sig regelbundet. Dir-
till kommer mer in 350 arter (frimst stralfeniga fiskar
och faglar) som har patriffats tillfilligt eller mer eller
mindre regelbundet.

Soppskoldpaddan Chelonia mydas, sugfisken
Remora remora pa dess rygg och manniskan
Homo sapiens (i bakgrunden) hor alla till ryggrads-
djuren. Ryggradsdjuren utvecklades i havet men
har erévrat i stort sett alla livsmiljoer pa jorden.
FOTO: MAGNUS LUNDGREN/AQUA GRAPHICS
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Ryggradsdjur omfattar fler an 60 000 nu levande arter for-
delade pa de grupper som visas i tradet ovan. Flera utdoda
grupper av ryggradsdjur har uteldamnats i denna
presentation.

Ryggradsdjuren omfattar majoriteten av de stora, fér
de flesta minniskor vilkinda djur som finns och har
funnits under jordens historia. Hit hér diggdjur, fig-
lar, olika grupper av reptiler (krildjur), groddjur och
fiskar. Bland utdoda grupper hér t.ex. fiskodlor (ich-
thyosaurier) och flygodlor (pterosaurier) hit, och till
gruppen hor ocksd de mycket omskrivna dinosaurier-
na. Ryggradsdjuren skiljer sig frin dvriga ryggstrings-
djur (lansettfiskar, manteldjur och pirlar) genom att
de har en ryggrad (av latinets vertebra = kota, dvs.
de skelettelement som bildar ryggraden), vilken i de
flesta fall har ersatt ryggstringen som kroppens stod-
jande lingsgiende element. Ryggradsdjuren omfat-
tar fler 4n 6o coo nu levande arter och ir den stérsta
gruppen bland ryggstringsdjuren, vida dverskridande
det begrinsade antalet arter som saknar ryggrad.

Aven om ryggradsdjur inte ir den till artantalet
storsta av alla djurgrupper fascineras vi ofta av deras
méngfald och anpassningsférmdga. Denna tjuskraft
ir sikert forknippad med det faktum att vi sjilva ér
ryggradsdjur och pa sa sict lice kan relatera till savil
likheter som skillnader. Ryggradsdjurens dragnings-
kraft beror ocksd pd deras tillginglighet och att de
flesta ir jimforelsevis stora — dven om gruppen ocksi
innefattar sdvil vissa relativt smé (centimeterlinga)
som ett stort antal djuphavslevande arter. Minga an-
dra djur dr mer svértillgingliga; antingen for att de ér
s& smd att vi inte ser dem med blotta 6gat, eller for att
de lever pa platser som ir svdra fér mianniskan att nd
(t.ex. i djuphaven). Diremot delar vi livsmiljoer med
ménga ryggradsdjur, vilket naturligtvis gér dem lict-
are att studera och forsta.

Den mingfald som ryggradsdjuren idag uppvisar
ir ett resultat av en ling och hindelserik evolutions-
historia som har gett upphov till en rad olika anpass-
ningar till de tre grundliggande men sinsemellan
vildigt olika miljoerna vatten, land och luft. Dessa
anpassningar tar sig uttryck i sivil kroppsform som
fysiologi. Vatten, land och luft ir ocksd, i nimnd ord-
ning, de miljoer dir ryggradsdjuren har etablerat sig
under de mer dn 500 miljoner &r som de har funnits
pé jorden. De férsta ryggradsdjuren levde bara i vat-
ten, men med tiden utvecklades nya grupper med
egenskaper som gav dem mdijlighet att leva pd land.
S34 sminingom utvecklades dven grupper med flyg-
féormiga. Denna beskrivning av ryggradsdjurens
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evolutionshistoriska kronologi ir dock férenklad och
kompliceras av att det finns flera exempel pa separata
erovringar av t.ex. luftrummet (fladderméss, figlar
och flygédlor), samt att det finns flera grupper av pri-
mirt landlevande ryggradsdjur som helt eller delvis
dtergiret dill ett akvatiske levnadssite (bl.a. valar, kro-
kodildjur, havsormar, pingviner och de numera ut-
déda fiskodlorna).

Systematiskt har gruppen ryggradsdjur (Vertebra-
ta) tidigare delats in i sju klasser: nejondgon, broskfis-
kar, benfiskar, groddjur, krildjur, figlar och diggdjur.
Trots att det har visat sig att denna indelning inte
stimmer med gruppernas inbordes sliktskap lever den
i viss man kvar dven i vetenskaplig litteratur (inklusi-
ve Nationalnyckeln). Vi har valt att dela in ryggrads-
djuren i foljande huvudgrupper, som alla anses vara
naturliga, men som fran ett fylogenetiskt perspektiv
ir placerade pi olika nivder i ryggradsdjurens slikt-
trid: Nejondgonartade ryggradsdjur (Petromyzon-
tida), broskfiskar (Chondrichthyes), strilfeniga fiskar
(Actinopterygii) och sarcopterygier (Sarcopterygii).
I den sistnimnda gruppen ingir kvastfeniga fiskar
(tofsstjirtfiskar, lungfiskar och flertalet utdéda fisk-
grupper) och fyrfotadjur (Tetrapoda). 1 gruppen
fyrfotadjur ingdr de nu levande grupperna groddjur,
diggdjur, skéldpaddor, fjillreptiler (mest ormar och
odlor), krokodildjur och figlar samt manga utdoda

grupper.

Dinosauria Aves

1 Nejondgonartade ryggradsdjur
(Petromyzontida): havsnejondga
Petromyzon marinus

2 Broskfiskar (Chondrichthyes):
havsmus Chimaera monstrosa

3 Stralfeniga fiskar (Actinopterygii):
gadda Esox lucius

4 Sarcopterygier (Sarcopterygii): ut-
dod kvastfenig fisk Eusthenopteron.

ILLUSTRATION: LINDA NYMAN (1, 2, 3)
ERIK NASIBOV (4)
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Utover dessa finns ett antal andra grupper pa olika
nivier som ir viktiga ur ett evolutionirt perspek-
tiv, och som beskrivs nirmare lingre fram i denna
introduktion. De kanske mest intressanta av dem
ir Gnathostomata som omfattar alla kikforsedda
ryggradsdjur, och Amniota som omfattar de djur-
grupper som ir bist anpassade till landliv (diggdjur
till figlar ovan). Det finns ocksd ett antal utdoda
grupper (se lingre fram under Ryggradsdjurens
evolutionshistoria).

Nir denna bok produceras (2011) finns fortfa-
rande ingen vedertagen vetenskaplig killa som gor
det mojligt att presentera ett fullstindigt system over
ryggradsdjurens indelning, dir hinsyn tas till sivil
klassisk hierarkisk taxonomi som det fylogenetiska
perspektivet. I Nationalnyckeln har vi dirfér valt den
kraftigt férenklade indelningen ovan, dir bara vissa
av de kinda grupperingarna tas med.

Form och funktion

Ryggradsdjurens evolutionshistoria kinnetecknas av
flera morfologiska och funktionella anpassningar till
omgivningen. Bakom denna méngfald ligger dock en
grundliggande konstruktion som delas av alla rygg-
radsdjur. Det inre skelettet dr den mest uppenbara
bland dessa gemensamma karaktirer. Det utgor en
férutsittning for stabilitet och rorelse, eftersom det
fungerar som stdd och fiste for muskler. Ibland utgér
skelettet ocksa ett yttre skydd; t.ex. hos skéldpaddor,
dir skalet delvis utgors av omformade revben och
ryggkotor.

Mojligheten att kontinuerligt omforma skelettet i
samband med individens tillviixt dr en forutsittning
fér den morfologiska mangfald som ryggradsdjurens
skelett uppvisar. Ett yttre skelett, vilket forekom-
mer hos méinga leddjur, ger istillet kroppen en fast
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form och storlek som inte kan dndras - utom vid
skaldmsning.

Ryggradsdjurens skelett kan delas upp i inre och
mer ytliga delar, och det bestir antingen av minerali-
serat ben eller av brosk (se Faktaruta Brosk och ben).

Skelettets delar

Ryggradsdjurens skelett kan delas in i huvudets ske-
lett (skallen = kraniet), det axiala skelettet och extre-
mitetsskelettet. Skallen, som har sitt ursprung frin si-
vil det inre som det yttre skelettet, bestar i sin tur av
tre komponenter: gilbigsskelettet (”inilvsskallen”),
neurokraniet (hjiarnskilen) och dermatokraniet.

Gilbégsskelettet, som hos oss omfattar bl.a. mel-
lanorat och dess hoérselben (hammaren, stidet och
stigbygeln), ir det evolutionirt tidigaste skelettet. Det
uppstod ursprungligen i en enkel form for att stédja
giloppningarna (gilspringorna), som hos t.ex. svalg-
strangsdjur och lansettfiskar ar till hjilp vid filtrering-
en. Hos vattenlevande ryggradsdjur fungerar det mer
utvecklade gilbagsskelettet som stod f6r gilarna och
som fiste f6r muskler kopplade till andningen.

Neurokraniet ir den ofta skalformiga del av skal-
len som hjirnan ligger i.

Det yure skelett som utgér skallens nistan helt
inkapslande skal brukar kallas dermatokranium. Som
namnet anger bestdr detta av s.k. dermala ben (tick-
ben eller hudben). Dermatokraniet ticker i stort sett
hela skallen, inklusive gommen och delar av gilbigs-
skelettet. Hos minniskan och andra diggdjur bestér
hela underkiken av det dermala benet dentale (i vil-
ket tinderna fister), medan gilbagsskelettets kompo-
nenter i underkiken nistan helt har reducerats och
istillet dr inkorporerade i mellanoérat.

Ryggraden och bréstkorgen (revbenen och brost-
benet) hoér till det axiala skelettet. Tillsammans
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med ryggstringen, som ir kraftigt reducerad hos de
flesta vuxna ryggradsdjur, utgor ryggraden med sina
ryggkotor den centrala delen i detta axiala skelett-
komplex. Varje ryggkota bestir av en kotkropp som
utgor en del av kotpelaren, en neuralbige pé ryggsi-
dan som omger ryggmirgen och ofta en hemalbige
pa buksidan som omger stora blodkirl. Pa kotkrop-
pen sitter olika utskott - taggutskott, tvirutskott och
ledutskott — pa vilka muskler fister. I minga fall ir
ryggstrangen sa kraftigt reducerad att den inte lingre
loper som en obruten pelare omgiven av ryggraden.
Rester av ryggstringen kan da finnas kvar i form av
den mjukare substans (nucleus pulposus) som finns
inuti de broskartade skivor (diskar) som ligger mel-
lan kotorna. Hos minniskan uppstdr diskbrick nir
skivorna trycks ihop fér mycket och den mjukare
substansen licker ut, si att skivorna ligger an mot
nervrotter i lindryggen. Utformningen av de enskil-
da ryggkotorna varierar mellan olika djur, men ofta
ocksd beroende pa var i kroppen de finns. Man talar
om procoela kotor (urholkade framtill - ormar och
ddlor), opisthocoela kotor (urholkade baktill - vissa
fiskar samt dinosaurier och figlar), amphicoela kotor
(urholkade bide framtill och baktill - de flesta stril-
feniga fiskar) och slutligen acoela kotor som varken
ir urholkade framuill eller baktill och finns hos diigg-
djur. Hos broskfiskar ir ryggraden ganska homogen
och kotorna morfologiskt sett relativt lika lings hela
kroppen. Hos stralfeniga fiskar, lungfiskar och tofs-
stjirtfiskar (Coelacanthiformes) varierar kotornas
utformning mer mellan olika delar av ryggraden, och
hos fyrfotadjur ir ryggraden dnnu tydligare uppdelad
i regioner (halskotor, ryggkotor, lindkotor, korskotor
och svanskotor). Revbenen ir avlinga stédstrukeurer
som dr fistade mot ryggkotorna. De fungerar som fis-
ten f6r muskler och sérjer for en stabil kroppsform,
och de utgdr ocksd den viktigaste strukturen i brost-
korgens skydd av de inre organen. Bréstbenet (ster-
num) hos fyrfotadjuren hor ocksa till brostkorgen och
har normalt tvi funktioner. Dels utgér det fistpunke
for brostmusklerna, vilket ar extra tydligt hos figlarna
dir stora brostmuskler ir en forutsitening f6r flygfor-
magan, dels utgor det en ytre fistpunke f6r revbenen
hos de arter som har en omslutande brostkorg.

Extremitetsskelettet utgdrs ursprungligen av
brost- och bukfenor och av deras stédjande element,
dvs. skulder- och bickengordlarna. Hos fyrfotadjuren
har bukfenorna omvandlats till ben och bréstfenorna
till armar eller vingar.

Hos vissa grupper av ryggradsdjur finns ocksi s.k.
bukrevben (gastralia) inbiddade som stddelement i
bukviggen. De kan ha utvecklats frin bukfjillen och
saknar forbindelse med kotpelaren. Méjligen har de
samma ursprung som skoldpaddornas bukplit (plast-
ron). Bland nu levande ryggradsdjur finns bukrevben
endast hos krokodildjur och bryggédlor. De fanns
ocksi hos manga dinosaurier.
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Brosk och ben

Ryggradsdjur (Vertebrata) har, till skillnad fran 6vri-
ga ryggstringsdjur (lansettfiskar, pirdlar och mantel-
djur), ett inre skelett som bestdr av brosk eller ben.
Brosk och ben ir tvd olika typer av bindviv dir pro-
teinet kollagen ir en av huvudkomponenterna i den
grundsubstans som finns mellan cellerna. Det mineral
som ingar i benvivnad liksom i ménga andra mine-

raliserade strukturer hos ryggradsdjur - t.ex. emalj,

Hyalint brosk i foten hos ett sex veckor gammalt mannisko-
foster. Broskcellerna ligger i halor som skiljs at av broskets
grundsubstans. De tomma utrymmena i halorna har upp-
kommit genom att cellerna krympt under preparationen.
Inga blodkarl finns i brosket.

FOTO: CHRISTOPHER REISBORG

Lamelldrt ben hos manniska. Hos varmblodiga djur &r ben-
vavnaden ofta uppbyggd av rorlika osteoner. De Haverska
kanalerna i centrum av dessa innehaller blodkarl. | de kon-
centriska benlagren runt om finns benceller (osteocyter,
svarta pa bilden) som stdr i forbindelse med varandra ge-
nom fina cellutskott i smala kanaler.

FOTO: CHRISTOPHER REISBORG

dentin och forkalkat brosk - utgérs huvudsakligen
av kalciumfosfat i en form som kallas hydroxyapa-
tit Ca5(PO4)3(OH). Mineraliserade strukturer hos
ryggradslosa djur utgors istillet oftast av kalciumkar-
bonat CaCOs, vilket ar fallet med t.ex. mussel- och
sniickskal, korallskelett och skelettelementen hos
tagghudingar. Figlarnas dggskal och fiskarnas horsel-
stenar (otoliter) bestdr ocksa av kalciumkarbonat.

Brosk

Brosk bildas av broskceller. De producerar den ovan
nimnda grundsubstansen, som férutom kollagen
iven innehdller proteoglykaner (proteiner till vilka
flera kolhydrater har kopplats). Broskcellerna som
bildat proteinerna ligger sedan i smi, frin varan-
dra isolerade grupper. Broskvivnaden tar upp vat-
ten och blir relativt hard. Brosket innehiller inga
fina blodkirl. Istillet forsorjs broskcellerna med
syre och niring via diffusion genom vivnaden, och
de har dirfor en mycket 1ag aktivitet och begrinsad
regenerationsformaga.

Den vanligaste brosktypen ir s.k. hyalint (”glas-
artat”) brosk, som ir styvt och halvgenomskinligt.
Elastiskt brosk innehaller proteinet elastin och finns
bl.a. i minniskans ytteréron, medan fibrost brosk har
fler buntar av kollagen och finns mellan ryggkotorna.
Vivnad av brosktyp finns dven hos en del ryggradslésa

djur, bl.a. blickfiskar.

brosk ben

Bildning av ersattningsben i rérben hos daggdjur. Till van-
ster ljusbld, kompakt broskvavnad. Till hoger sker nedbryt-
ning och férkalkning av brosk som ersétts med ben (r6tt).
FOTO: CHRISTOPHER REISBORG
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Léngssnitt av ben hos ko.
FOTO: CHRISTOPHER REISBORG

Ben

Ben kan antingen ha en kompakt, skiktad (lamellir)
struktur eller vara mer svampartat (spongidst). Det
kan bildas antingen direke, vilket framfor alle sker i
ytligt liggande dermalt ben eller tickben (bl.a. minga
av skallens ben), eller indirekt genom att skelettde-
lar forst bildas av brosk, varefter s.k. ersittningsben
bildas inuti brosket, som da bryts ned. Denna bentyp
finns bl.a. i skelettet i armar och ben. De tidiga ben-
cellerna (osteoblasterna) bildar runt omkring sig en
grundsubstans bestiende av kollagen och andra pro-
teiner i vilken mineral (kalciumfosfat) lagras in. De
mogna bencellerna (osteocyterna) ligger i hilrum
i grundsubstansen och stir i kontakt med varandra
genom ett stort antal linga cellutskott som stricker
sig genom denna. Den firdiga benvivnaden innehal-
ler en mingd blodkirl. Det ir en levande vivnad som
har formiga till omlagring med bide nedbrytning
med hjilp av osteoklaster, en celltyp speciell for ben,
och uppbyggnad. Dirfér kan benets struktur anpas-
sas till férindrad belastning, och benbrott kan likas.
Benvivnad ir oftast celluldr, dvs. bestdende av tyd-
ligt avgrinsade celler, men inte minst hos strilfeniga
fiskar forsvinner bencellerna ofta ur den firdiga ben-
vivnaden, och acellulirt ben bildas. Benvivnad ir
en unik struktur fér kraniedjur (Craniata) inklusive
ryggradsdjur.

Emalj och dentin

Férutom brosk och ben har ryggradsdjur flera yteerli-
gare typer av hirdvivnad. Emalj dr kroppens hirdaste
och mineralrikaste material. Det bildas av ett emalj-
epitel som omger den vixande tanden. Det finns var-
ken celler eller cellutskott inne i emaljen, och emalj
som inte lingre ticks av epitel kan inte viixa till. Den-
tin (tandben) liknar ben men har hégre mineralhalt

och idr hirdare. Dentincellerna drar sig mot pulpan
nir dentinet bildas, vilket resulterar i att dentin i
motsats till vanligt ben inte innehéller en mingd om-
slutna celler, och att endast smala kanaler med cellut-
skott finns kvar i det firdiga dentinet.

Hardvavnad hos olika kraniedjur

Bide de nutida pirdlarna och nejondgonen har brosk
men saknar benvivnad. Dock hade ménga av de ut-
doda kiklosa fiskar som vi brukar kalla ostrakoder-
mer (pansarrundmunnar) benvivnad som en del av
sitt ytere skelett/pansar.

Broskfiskar (Chondrichthyes) har ett skelett av
brosk, medan strilfeniga fiskar (Actinopterygii) och
sarcopterygier (Sarcopterygii) — inklusive alla fyr-
fotadjur (Tetrapoda) - har ett skelett av ben. Skillna-
den mellan dem vad giller skelettmaterialet dr dock
langt ifrin enkel.

Broskfiskar har hudtinder med emalj, dentin och
ben, och det finns ocksa uppgifter om att de har dkta
benvivnad pa innersidan av ryggkotornas neuralbi-
gar. Broskfiskarnas brosk innehéller inlagrat mineral,
frimst kalciumfosfat, och ryggkotorna — som ir utsat-
ta for stora mekaniska pifrestningar — har en sirskilt
hog mineralhalt. Stralfeniga fiskar och sarcopterygier
utmirks av att de forutom tinder och tickben ocksa
har ersittningsben som bildas endokondralt, dvs.
inne i brosket. Dock har bl.a. storar bland de strilfeni-
ga fiskarna och lungfiskar bland sarcopterygierna ett
inre skelett som (i varje fall huvudsakligen) bestar av
brosk snarare dn av ersittningsben. Dessa fiskar hir-
stammar dock med storsta sannolikhet frin arter med
ett skelett av ben som sedan reducerats sekundirt.
Det dr mojligt att detta ocksa ir fallet med broskfis-
karnas skelett.

spongidst ben
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1 Hos daggdijur (hér representerat av man- 2 Den inkommande luften fors till lungorna och 3 Vid utandningen téms lungorna inte helt,
niska) expanderar lungorna vid inandning ut i alveolerna. Har sker gasutbyte genom de vilket innebér att en del luft stannar kvar i
och dras ihop vid utandning. Luftflodet ar fina kapillarer (blodkérl) som finns i alveolernas lungorna. Det syre som finns i denna luft kan
dubbelriktat, vilket innebar att luften tas in vdggar. Syre tas upp genom kapilldrvaggarna till dock inte tas upp, eftersom det rader s.k. dif-
och férs ut samma vag genom luftstrupen blodet, medan koldioxid lamnar blodet. fusionsjamvikt mellan syrgashalten i blodet
och bronkerna. och luften.

Hudens manga funktioner
Huden ir ryggradsdjurens storsta organ. Den ir unik
genom sin komplexa formiga att anpassa sin form
och funktion till djurens olika livsmiljéer. Huden ir
dessutom ett sammansatt organ och kan dirmed ge
upphov till s3 vitt skilda strukturer som fjill, hér, fjid-
rar, naglar, hornslidor och nibbar. I grunden funge-
rar huden som en barriir mot yttre, eventuellt skadlig
pdverkan, men den ir dven involverad i virmereg-
lering, rorelse och kinsel. Overhuden bestir av ett
flerskiktat epitel och ir hos landlevande ryggradsdjur
mer eller mindre férhornad, vilket ger ett skydd mot
uttorkning. Epitelet ger ocksa ofta upphov till olika
kortlar som producerar slem, doftsekret, talg, gifter,
svett, mjolk m.m. En éverhud bestdende av flerskiktat
epitel finns hos alla kraniedjur men inte hos nigra an-
dra deuterostomier.

Huden kan ocksa fungera som andningsorgan, vil-
ket beskrivs nirmare nedan.

Tre olika satt att andas

Andningsorganen och blodomloppet ir anatomiskt
skilda system, men de samarbetar intimt for att ta
upp syre och transportera det till olika vivnader,
medan koldioxid samtidigt transporteras bort frin
vivnaderna. Sjilva andningen ir en aktiv process, och
andningsorganens utseende och funktion beror pi
om djuret andas i vatten eller luft, vilket har resulterat
i en rad unika l6sningar bland ryggradsdjuren.

De vattenlevande ryggradsdjurens gilar ir ett arv
fran deras foéregingare, men i vissa avseenden ir de
mycket mer utvecklade. De kan beskrivas som lager
av smé blodkirl (kapilldrer) 6ver vilka vatten trans-
porteras, och dir gasutbyte sker. Hur vattenflodet
over gilarna dstadkoms varierar mellan olika slags

fiskar, men oftast pumpas vattnet aktivt férbi genom
gilarna av en muskuldr pump i munhélan.

Lungor och simbldsa ir strukturer vilka anliggs
som utbuktningar frin matsmailtningskanalen, och
som bara finns hos strilfeniga fiskar och sarcoptery-
gier. Ryggradsdjurens lungor ir en unik anpassning
for luftandning och kan hos de flesta grupper (bla.
diggdjur samt lungférsedda groddjur och fiskar) be-
skrivas som elastiska sickar inuti kroppen, vilka ut-
vidgas vid inandning och dras ihop vid utandning. De
har kontakt med omgivningen via luftstrupen, som
alltid mynnar pa buksidan av matsmiltningskanalen.
Gasutbytet i lungorna sker mellan blodfyllda kapil-
lirer och olika typer av celler och vivnader i lungorna
som effektiviserar gasutbytet och okar ytan éver vil-
ken det sker. Detta exemplifieras hos oss sjilva och
andra diggdjur av de miljontals smi, tunnviggiga
luftbldsor som kallas alveoler. Hos figlar och kroko-
dildjur dr lungorna stelare konstruktioner med ett en-
kelriktat luftflode, och hos faglar finns dessutom elas-
tiska luftsickar ute i kroppen. Denna typ av lungor
ir betydligt mer effektiva nir det giller att utnyttja
luftens syre. Det ir troligt att sidana lungor forst ut-
vecklades hos tidiga arkosaurier (en grupp som om-
fattar bl.a. krokodildjur och dinosaurier) vilka levde
under en tid da syrgashalten i atmosfiren var betyd-
ligt ldgre dn den ir idag. Luftsickar utvecklades tro-
ligen redan hos vissa rovdinosaurier och har blivit en
av de viktigaste anpassningarna for att gora figlar till
framgingsrika flygare.

Simblasan, som vanligtvis anvinds fér att reglera
flytférmégan hos ménga strlfeniga fiskar, kan ibland
ocksi anvindas for gasupptag. Aven om dess utseen-
de, funktion och ursprung liknar lungornas skiljer sig
den for andning anpassade simblasan frin lungorna
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3 En ventilationscykel, dvs. ett luftpaket (fargat i bil-
den), omfattar i princip tva andetag. Vid den forsta in-
andningen fors frisk luft férbi lungorna genom de s k.
mesobronkerna och in i de bakre luftséckarna (en del
luft fors in i lungorna). Vid den féljande utandningen
pressas luft fran luftsdckarna in i lungornas parabron-
ker (tunna, parallella rér), dar gasutbyte sker. Vid den
andra inandningen férs luften in i de framre luftsack-
arna, och vid den féljande utandningen pressas luften
fran de framre luftsdckarna ut genom luftstrupen.

2 Luftflodet (a) genom lungan ar enkelriktat
bade vid in- och utandning. Gasutbytet i en
fagellunga blir mycket effektivt eftersom syr-
gashalten i varje del av lungan &r lagre i blodet
an i den luft som passerar. Tack vare detta kan
syre tas upp genom hela lungan. Bilderna visar
pa ett mycket schematiskt satt hur luft tas in i
de bakre luftsackarna, pressas in i lungorna
och via de framre luftsackarna ut genom luft-

1 Hos faglar &r lungorna stela och &nd- strupen. | varje enskild del av fagellungan ar

rar inte volym under andningen. Luften
pumpas genom lungorna med hjalp av
luftsackar.

pé tva sitt. Simbldsan ir oparig och placerad pa rygg-
sidan, medan lungor oftast dr pariga och luftstrupen
mynnar pa buksidan om matstrupen.

Vissa ryggradsdjur kan andas genom huden som
ett komplement till gil- eller lungandning, och detta
kan ske i sdvil vatten som luft. Groddjur ir ofta be-
roende av denna typ av andning. En del landlevande
salamandrar saknar till och med sdvil lungor som
gilar och andas enbart genom huden och munhilan.
Detsamma giller for en del fiskar (t.ex. al) nir de
forflyttar sig pd land mellan olika vattendrag. Min-
niskan och de andra diggdjuren har diremot mycket
begrinsat gasutbyte genom huden. Hos figlar och
ménga fjillreptiler begrinsas méjligheten till hudand-
ning av att deras hud ir ticke av fjidrar och fjill, men
i naknare partier kan ett visst utbyte ske.

Valutvecklade sinnen

Ryggradsdjuren har hjilp av manga vilutvecklade
sinnen. VAr formaga att uppfatta saker omkring oss
kopplas oftast till en fysiologisk process som invol-
verar olika nerv- och sinnessystem, vilka ir émse-
sidigt beroende av varandra. Detta samordnas av ett
avancerat nervsystem som delas upp i det centrala
nervsystemet (hjirnan och ryggmirgen) och det peri-
fera nervsystemet som bestér av all 6vrig nervvivnad.
Béda systemen stimuleras via s.k. receptorer som tar
emot signaler och transporterar dem vidare till de de-
lar och organ i kroppen som ska reagera. Nervsigna-
lerna kan t.ex. resultera i muskelsammandragningar

syrgasinnehallet ungefar konstant genom hela
ventilationscykeln. | bild 2 och 3 indikerar rod
farg syrerik luft och bla farg syrefattig luft.

ILLUSTRATION: KARL JILG

eller i att olika kértlar stimuleras till att utsondra
olika dmnen. Nervsystemet styr med andra ord dju-
rets prestationsforméga.

Ryggradsdjur har en avancerad hjirna som ir
uppdelad i fem delar: dndhjirnan (telencephalon),
mellanhjirnan (diencephalon), mitthjirnan (mesen-
cephalon), lillhjirnan (cerebellum) och forlingda
mirgen (lis mer om hjirnan i avsnittet "Med hu-
vudet i fokus” under Craniata). Bland ovriga rygg-
stringsdjur kan man knappt siga att lansettfiskar har
en riktig hjirna, medan manteldjurens hjirna ir to-
talt annorlunda. Aven hjirnnerverna ir unika for kra-
niedjuren, liksom den viktiga hormonproducerande
kortel som kallas hypofysen.

Hur vilutvecklade de olika sinnena hos ett visst
ryggradsdjur dr beror pd dess levnadssitt. Primirt
vattenlevande djur, som fiskar och ménga groddjur,
har ett sidolinjesystem i huden pd huvudet och lings
kroppssidorna. Sidolinjesystemet kinner av rérelser i
vatten med hjilp av receptorer som sitter i kanaler, fa-
ror eller pd kroppsytan (se faktaruta under Craniata).
Det ir effektivti vatten, men pa land kriivs andra typer
av sinnen. Hos figlar och diggdjur ir t.ex. horsel- och
synsinnena vil utvecklade, om idn i mycket varierande
grad. Fladderméss och hundar hor t.ex. ljudfrekven-
ser som vi minniskor inte kan hora. Synskirpan hos
vissa rovfiglar dr anpassad for att se smé bytesdjur pa
mycket langt avstind. Morkerseendet hos t.ex. katter
och paddor ir betydligt bittre én hos oss.
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Hos faglar som har tetrakromatiskt fargseende finns
fyra typer av tappar, vilkas synpigment har toppar for
fargkanslighet jamnt utspridda Gver spektrum fran ca
300 nm till drygt 700 nm. Synpigmentet foér respek-
tive tapptyp hos faglar och andra ryggradsdjur som
ar tetrakromater (har tetrakromatiskt fargseende)
kallas SWS1 (UV- eller violettkansligt), SWS2 (bla-
kansligt), RH2 (gronkansligt) och LWS (rédkansligt).

Ogat, som utvecklats redan hos forfiderna till fyr-
fotadjuren, har tappar med maximal kinslighet for
fyra klart dtskilda omraden i spektrumet, vilket ger ett
s& kallat tetrakromatiskt firgseende. Det ir ett firgse-
ende som separerar ultravioletta/violetta, bl3, grona
och roda firger och dirmed ger mojlighet att urskilja
alla firger i det for synen tillgingliga spektrumet. Det
spektrum som ir tillgingligt bestims av att det krivs
en viss energi for att aktivera det A-vitaminderivat
(retinal) som tillsammans med opsin bildar synpig-
mentet i vira ljussinnesceller. Vid lingre viglingder
in ca 730 nm (dvs. vid 6vergdngen till infraréd stral-
ning) ricker inte energin till, vilket innebir att den
typ av synpigment som ryggradsdjur anvinder har en
ovre vaglingdsgrins hir. Lingst ned i ljusspektrumet
- mot UV-ljus (ultraviolett ljus) - dr energin dr hogre,
men hir finns flera problem som forsvarar seendet.
Spridningen av ljuset okar kraftigt vid korta vigling-
der, vilket kan leda till minskad skirpa om ogat ir
kinsligt for mycket kortvigigt ljus. Dessutom skadar
kortvagigt ljus biologiska molekyler genom s.k. foto-
oxidation. Vid viglingder under 300 nm riskerar man
skador pA DNA, men redan vid lingre viglingder kan
celler paverkas av det hogenergetiska ljuset. Diaggdju-
ren, som under en del av sin existens férmodligen va-
rit till stérsta delen nattlevande, har forlorat mycket
av sina forfiders goda firgseende, vilket kriver myck-
et ljus till formin for det ljuskinsligare men firg-
blinda stavbaserade morkerseendet. Alla diggdjur har
forlorat de tappar som ir kinsliga fér gront ljus, och
alla diggdjursgrupper utom kloakdjuren har dven for-
lorat de fér tetrakromater ursprungligen blakinsliga
tapparna. Majoriteten av dagens diggdjur har dirfor
ett begrinsat s.k. dikromatiskt firgseende med endast

Generaliserat daggdjur (dikromat)

SWS1 LWS
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Hos alla dédggdjur har tappar med RH2 forsvunnit,
och hos alla utom hos kloakdjuren har ocksa tappar
med SWS2 forlorats. Det innebér att den stora mer-
parten av daggdjuren endast har tva typer av tappar
— de &r dikromater (har dikromatiskt fargseende). Hos
dessa daggdjur har kénsligheten for tappar med
LWS-opsin flyttats fran det hos tetrakromaterna ur-
sprungligen réda omradet i spektrum till det omrade

i spektrum som vi uppfattar som gult, medan kanslig-
heten for SWS1-opsin forskjutits mot langre vaglang-
der. De kan darfor skilja ut bla farger fran fargkom-
plexet gront-gult-rétt, men de har problem med att
se skillnad pé gréna och roda farger.

Manniska (trikromat)
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LWSa LWSh
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Hos en del daggdjur (vralapor i Sydamerika och
Gamla vérldens apor) har det skett en férdubbling av
de gener som kodar for tappar med LWS-opsin. Det
innebar att det férekommer tva varianter av tappar
med LWS-opsin. Detta galler alltsa dven fér ménnis-
kan. De tva varianterna av LWS-opsin har fatt lite oli-
ka kanslighet for ljusets vaglangd. Den ena varianten
(LWSa) ar mer kanslig for gulgront ljus och den an-
dra (LWSb) ar mer kanslig for gulrétt ljus. Genom att
specifikt jamfora signalstyrkan hos dessa tva typer av
tappar kan vi, trots att kansligheten for dem till stora
delar &r 6verlagrad i spektrum, anda klart skilja gréna
och roda farger fran varandra.

ILLUSTRATION: ANNA NORDIN/JAN-AKE WINQVIST

tva olika slags tappar. De flesta kan dirfor skilja bld
firger frin komplexet grona, gula och roda firger,
men de har svart ate skilja grona och réda firger frin
varandra. En del primater - diribland minniskan



— har aterskapat delar av det forlorade firgseendet.
Virt firgseende ir bra i jimforelse med de flesta an-
dra diggdjurs, men det ir fortfarande reducerat i jim-
forelse med de flesta andra ryggradsdjur. Aven vissa
andra diggdjursgrupper har ett jimfort med huvud-
gruppen (dikromaterna) utdkat firgseende.

Ryggradsdjurens evolutionshistoria
Ryggradsdjurens evolutionshistoria kan enklast be-
skrivas med et slikeerdd (sid. 171), vilket dock ger
en forenklad bild av forloppet. En forutsittning for
forstielsen av utvecklingshistorien dr de fossil som
ger oss 6gonblicksbilder frin en svunnen tid. Minga
fossil ger stod for ridande tankar om evolutionen
och uppkomsten av nya kroppsformer och djurgrup-
per, men ibland dyker det upp fossil som gor att man
méste ompréva sin syn pa hur evolutionen géte ill.

De allra férsta formerna

Ryggradsdjurens evolutionshistoria borjade redan un-
der kambrium fér mer dn 500 miljoner ar sedan med
kiklosa arter som hade vissa avligsna likheter med nu
levande pirdlar och nejondgon. En detaljerad beskriv-
ning av ryggradsdjurens uppkomst ir diremot svér
att ge, eftersom fossilen frin denna tid ir fitaliga och
ofta diligt bevarade.

Sikra fynd av ryggradsdjur upptrider i unge-
fir 450 miljoner &r gamla bergarter (under ordo-
vicium) i form av smé fragment av yttre, forbenade
skelett. Dessa fossil siiger inte mycket om hur djuren
egentligen sdg ut, och de kinns igen som ryggrads-
djur endast genom detaljerna i fragmentens inre och
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yttre finstrukeur. Ett inre och/eller yttre skelett av ben
finns bara hos ryggradsdjur, 4ven om nejonoégon (och
pirdlar) bara har ett inre skelett av brosk. Dirfor ir
forekomsten av benvivnad hos ett fossil ett pilitlige
tecken pd att det rér sig om ett ryggradsdjur.

Till de idldsta fynden som kan ha haft sddan ben-
vivnad hor konodonterna, en linglivad men nu ut-
dod grupp som forst i slutet av 19o0o-talet placerades
bland ryggradsdjuren. Det fital fossil av hela djur med
mjukvivnad som pétriffats visar att konodonter var
illika varelser med huvud, 6gon och ryggstring. 1
Svrigt ir konodonter mest kinda genom sina tand-
liknande element, vilka har patriffats i bergarter
bildade i marina miljéer fran slutet av kambrium till
slutet av trias (frimst frin ordovicium till devon). Ef-
tersom dessa tinder uppvisar benliknande vivnader
som tandben (dentin) och emalj skulle konodonterna
kunna héra till ryggradsdjuren.

I och med att mineraliserad hardvivnad blev en
naturlig del av ryggradsdjurens uppbyggnad okade
férutsittningarna for att djuren, eller delar av dem,
skulle kunna bevaras som fossil. Fossil av ryggrads-
djur blir dirfér ocksd allt vanligare i avlagringar
frin slutet av ordovicium. Dessutom ir det direfter
vanligare att fossil av hela djur, och djur med finare
anatomiska detaljer bevarats. Under silur och devon
(for ungefir 445-360 miljoner ar sedan) domineras
ryggradsdjuren bland annat av bepansrade kiklosa
fiskar, som ibland gir under namnet pansarrundmun-
nar (Ostracodermi). Vissa av dem hade kraftiga, mer
eller mindre heltickande huvudskéldar, medan andra
var tickta av mindre plattor och hudtinder (fjill).

Konodonter (konodontdjur)
kan ha varit de forsta rygg-
radsdjuren. Man har framst
hittat tandliknande element
fran dessa djur, men nagra fa
hela fossil visar att de var al-
lika djur med stora 6gon.

ILLUSTRATION: ERIK NASIBOV
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Pansarrundmunnar omfattar
flera olika grupper av vatten-
levande ryggradsdjur. De sak-
nade egentliga kdkar men
hade ett kraftigt benpansar
pa kroppen. Har visas en art i
slaktet Hemicyclaspis. Den var
ca 13 cm lang och levde un-
der devon.

ILLUSTRATION: ERIK NASIBOV

Pansarhajar var kakforsedda
ryggradsdjur som var vanliga i
haven framst under devon.
En del arter var sma, men det
fanns ocksa mycket stora for-
mer som denna upp till 10 m
ldnga Dunkleosteus.
ILLUSTRATION: ERIK NASIBOV

Forutom bepansringen finns det dock vildigt lite som

tyder pd att pansarrundmunnar utgér en monofyle-
tisk grupp. Istillet uppvisar denna grupp en uppsitt-
ning av karaktirer som har gjort att man placerat
dem i flera olika grupper pa olika stillen nira basen
av ryggradsdjurens slikttrid. De tycks inte heller vara
sirskilt nira besliktade med varken piralar eller ne-
jondgon. (Lis mer om "De kikldsas problematik”
under Craniata.)

Kakforsedda ryggradsdjur

Alla nu levande ryggradsdjur utom nejonoégon har ki-
kar och karakteriseras dessutom av att de bland annat
har pariga buk- och bréstfenor (alternative ben och
armar eller vingar) samt nigon typ av benvivnad.
Eftersom manga pansarrundmunnar hade bade ben-
vivnad och pariga fenor verkar minga av de typiska

karaktirerna for kikfoérsedda ryggradsdjur ha upp-
kommit redan innan kikarna hade uppstatt. De kik-
forsedda ryggradsdjur (Gnathostomata) som finns

idag delas in i tvA monofyletiska grupper: Chondr-
ichthyes (broskfiskar) som omfattar helhuvudfiskar,
hajar och rockor, och Osteichthyes som omfattar
strilfeniga fiskar, kvastfeniga fiskar (inkl. lungfiskar)
och alla fyrfotadjur. Namnet Osteichthyes har ofta
anvints fér enbart fiskarna inom den senare grup-
pen, och dessa har da tillsammans kallats benfiskar. I
en klassifikation som bygger pé sliktskap ingar dock
iven fyrfotadjuren i Osteichthyes.

Alla kikforsedda ryggradsdjur som finns idag ingdr
i Chondrichthyes eller Osteichthyes, men tidigare har
ytterligare nigra grupper funnits. Pansarhajar eller
plakodermer (Placodermi) ér en grupp utdéda fiskar
som representerar de kikforsedda ryggradsdjurens
tidigaste evolutionshistoria. De liknade sina kiklosa
féregingare genom att de hade et kraftigt férbenat
yttre skelett som tickte huvudregionen. Detta pan-
sar var dock mer rorligt med leder i savil nack- som
kikregionen, vilket bara var en av flera anpassningar
till livet som aktivt jagande och bitande rovdjur. Att
déma av de pétriffade fossilen var pansarhajarna som
talrikast under devon (for ungefir 400-350 miljoner
ir sedan), di de med sin till viss del hajlika kropps-
form och livsstil var de kanske mest framtridande
vattenlevande rovdjuren. Nagra av dem var mycket
stora. Den storsta av de hittills kinda pansarhajarna
var Dunkleosteus frin yngre devon, som kunde bli tio
meter ling och viga ungefir ett ton. Pansarhajar be-
traktas ofta som den mest ursprungliga gruppen av
kikforsedda ryggradsdjur och anses sakna nu levande
ittlingar.

Broskfiskar (Chondrichthyes) har ett inre skelett
av brosk och ir i motsats till systergruppen Osteich-
thyes uteslutande vattenlevande. De har vilutveck-
lade pariga fenor och stjirtfenor som gér dem vil an-
passade for ett aktivt liv som rovdjur, dven om vissa
arter ér planktonitare och vissa lever av musslor och




snickor pa havsbottnen. Hos de flesta broskfiskar ér
kroppen tickt av hudtinder (plakoidfjill), se vidare
under Broskfiskar. Idag delas broskfiskarna upp i tva
huvudgrupper, Holocephali (helhuvudfiskar) och
Elasmobranchii (hajartade fiskar). Broskfiskar har en
ling evolutionshistoria, dir fossil av férbenade fjill
och tinder visar att de forsta arterna dék upp redan
for drygt 400 miljoner &r sedan. De mycket ovanligare
helkroppsfossilen visar att det fanns mer eller mindre
hajlika former i slutet av devon f6ér ungefir 350 mil-
joner &r sedan.

Djur med skelett av ben

Osteichthyes ir systergrupp till broskfiskarna och
karakteriseras av att de har ett forbenat inre skelett.
Denna grupp delas i sin tur upp i strilfeniga fiskar
(Actinopterygii) och sarcopterygier (Sarcopterygii),
till vilka bl.a. kvastfeniga fiskar och fyrfotadjur rik-
nas. Namnet Sarcopterygii (sarco (gr.) = kote; pteryx
(gr.) = vinge, eller i detta fall fena) kan éversittas med
Ykottfeningar”, ett namn som ibland anvinds som
svenskt namn pé gruppen.

En viktig grupp av utdoda fiskar med ménga fossil
ir taggpansarhajar (Acanthodii) — dven kallade tagg-
pansarfiskar. Dessa oftast ganska sma och smickra
fiskar kinns igen pd de minga taggar som sitter vid
rygg-, buk- och bréstfenorna. Fjillen ir ocksé karak-
teristiska genom sin koncentriska, l6kliknande till-
vixt. Ett annat unike drag hos taggpansarhajar ir att
de ofta hade ytterligare ett eller flera par fenor mel-
lan brést- och bukfenorna, medan andra kikférsedda
ryggradsdjur har tva par (brést- och bukfenor, alter-
nativt ben respektive armar eller vingar) utom i de
fall dir det skett reduktioner. Under silur (for ungefir
445-415 miljoner &r sedan) dr taggpansarhajarnas fjill
och taggar de mest framtridande fossilen av kikfor-
sedda ryggradsdjur.

Foérutom vissa taggpansarhajar, som med storsta
sannolikhet tillhér samma forgrening som Osteich-
thyes, finns vildigt fi fossil tillhérande gruppen
Osteichthyes fore devon. Pa nigra enstaka platser
(bland annat pi Gotland) har man pécriffat fjill,
tinder och mindre benbitar frin slutet av silur, vilka
uppvisar karaktirer som normalt ir typiska for stral-
feniga fiskar.

De strilfeniga fiskarna, den grupp inom Osteich-
thyes som alltid varit vattenlevande, har sitt namn
fran fenornas strilformiga ben. Gruppen uppkom fér
dtminstone 420 miljoner r sedan (under silur), den
tid frén vilken de tidigaste fynden av isolerade fjill och
benfragment dateras. Helkroppsfossil av strilfeniga
fiskar dyker upp fér forsta gingen under devon. De
strilfeniga fiskarna utgor den storsta gruppen bland
de ryggradsdjur som i dagligt tal kallas fiskar. De om-
fattar nirmare 30 0oo nu levande arter, varav vanliga
matfiskar som torsk, abborre och lax dr nigra av de
drygt 210 arter som pétriffats i svenska vatten. Denna
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mingfald ir ett resultat av en evolutionshistoria som
innefattar tre huvudsakliga méngfaldsékningar. Den
forsta av dessa intriffade under karbon, som en foljd
av att de ekologiska nischer vilka tidigare dominerats
av bland annat pansarhajarna blivit lediga. Den an-
dra infoll under trias, efter det stora massutdoendet
i slutet av perm. Den senaste viktiga mangfaldsok-
ningen dgde rum efter att dinosaurierna (si nir som
pa den grupp som utvecklats till dagens figlar) dog
ut i bérjan av tertiir, och den kan jimféras med den
evolutionshistoria som diggdjuren genomgick under
samma period. Manga av de familjer som finns idag
uppkom redan under jura och krita for ca 200-65 mil-
joner &r sedan, for att direfter etablera den fascine-
rande méngfald vi nu ser.

Den andra utvecklingslinjen inom Osteichthyes ér
Sarcopterygii (sarcopterygier). Denna grupp innefat-
tar kvastfeniga fiskar (inkl. lungfiskar) och de rygg-
radsdjur som pi grund av sina fyra extremiteter (ben
samt armar eller vingar) gir under namnet Tetrapoda
- fyrfotadjur. Den sistnimnda gruppen inkluderar
dven de ryggradsdjur som dtergate till vattenliv, t.ex.
valarna. Bland kvastfeniga fiskar kinnetecknas de
fossila formerna och nigra nu levande arter av att
de muskulosa, koéttiga fenorna har en kvastliknande
byggnad med ett kraftigt och forlingt skaft. Denna
konstruktion liknar landryggradsdjurens extremite-
ter och var en forutsitening for utvecklingen av just
armar och ben. Tofsstjirtfiskar (Coelacanthiformes)
ir en grupp kvastfeniga fiskar som man fram till 1938
trodde var utdéd sedan mer in 65 miljoner &r till-
baka. D3 hittade man emellertid arten bla tofsstjirt-
fisk Latimeria chalumnae; forst vid Sydafrikas kust och
senare i storre omfattning kring oriket Komorerna
mellan Afrika och norra Madagaskar. Ar 1998 pa-
triffades en andra art, brun tofsstjirtfisk Latimeria
menadoensis, 1 Indonesien. Tofsstjirtfiskar har typiska
kvastfenor och en stjirtfena som ir delad i tre lober.
De har ocksé ett elektroreceptivt (spinningskinsligt)

Bland taggpansarhajar finns
de forsta exemplen pa rygg-
radsdjur som hade ett forbe-
nat skelett. De &r latta att
kanna igen genom att de har
manga taggar vid fenorna
och genom sina karakteris-
tiska fjall. Bilden visar Gladio-
branchus probaton. Den var
upp till 10 cm lang och levde
i borjan av devon.
ILLUSTRATION: ERIK NASIBOV
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De flesta forskare ar idag
Overens om att lungfiskar ar
den grupp bland nu levande
ryggradsdjur som ligger nar-
mast fyrfotadjuren (Tetra-
poda). Bland den mangfald
av utdoda kvastfeniga fiskar
som i egentlig mening ar nar-
mast beslaktade med fyrfota-
djur och visar 6vergangen till
ett liv pa land &r den har av-
bildade Eusthenopteron, som
levde i slutet av devon och
kunde bli upp till 1,8 m lang,
den som vi kanner till i stérst
detal].

Ichthyostega (nederst), som
levde i slutet av devon och
blev drygt en meter lang, var
ett av de forsta ryggradsdjur
som visar anpassningar till ett
liv delvis pa land. Man tror att
den levde amfibiskt, dvs. att
den levde mest i vatten men
ocksa kunde ta sig upp pa
land, kanske for att utnyttja
nya fodokallor.

ILLUSTRATION: ERIK NASIBOV

organ i nosen, som troligtvis anvinds fér att kinna
av muskelaktivitet frin bytesdjur. Inom Sarcopterygii
finns liknande elektroreceptiva organ dven hos lung-
fiskar, vissa salamandrar och niibbdjur (ett australiskt
diggdjur inom gruppen kloakdjur). Det finns ocksa
elektroreceptiva organ hos broskfiskar och vissa stral-
feniga fiskar. Ovriga nu levande fiskar inom gruppen
Sarcopterygii hor till gruppen lungfiskar (Dipnoi)
och karakteriseras, forutom av kvastfenslika fenor
(frimst hos utddéda former), dven av formigan att
andas luft. Bland de nu levande arterna ir det bara
australisk lungfisk Neocerarodus forsteri som har kvast-
fenor, medan savil de fyra afrikanska som den enda
sydamerikanska lungfiskarten har reducerade, trad-
lika pariga fenor.

Aven om grupperna tofsstjirtfiskar och lungfiskar
idag bara omfattar ett fital arter var deras féregingare
betydligt mer framtridande och talrika. Tofsstjartfis-
karnas foregdngare, som inte skiljer sig nimnvirt frin
de tvi kinda nu levande arterna, ir forst kinda fran
devon och finns representerade som fossil fram till
slutet av krita. Lungfiskarna var vanligast under de-
von och har stadigt minskat i antal fram till idag. Ti-
diga lungfiskar skiljer sig avsevirt frin de nu levande

arterna, bl.a. genom att de hade ett mycket mer f6r-
benat skelett.

Idag 4r man overens om att lungfiskarna snarare
in tofsstjirtfiskarna dr den grupp av nu levande "fisk-
sarcopterygier” som ir nirmast besliktad med fyrfo-
tadjuren. Eftersom de nu levande lungfiskarna har ge-
nomgatt minga miljoner &r av morfologisk evolution
skulle detta sliktskapsférhillande inte vara helt up-
penbart, om det inte vore f6r de mer dn 350 miljoner
ir gamla fossila lungfiskar som uppvisar betydligt fler
likheter med fyrfotadjuren. Detaljerna i dvergingen
fran fisk till fyrfotadjur finns dokumenterad genom
den miéngfald av fossila kvastfeniga fiskar som fére-
kom under stora delar av devon (f6r ca 420-360 mil-
joner &r sedan). Tillsammans uppvisar de olika kvast-
feniga fiskarna en gradvis overgang frin typiska fiskar
via fyrfotadjursliknande fiskar till fiskliknande fyrfo-
tadjur. Denna evolutionshistoria handlar mycket om
omvandlingen av fenor till fram- och bakben, men
ocksd om att ryggraden maste bli starkare nir vattnet
inte lingre bir upp djurets vikt. Dessutom férindras
delar av skallen som en anpassning till nya sitt att
ita, andas och uppfatta omgivningen med kinsel (vi-
brationer frin marken) och horsel. Ryggradsdjurens
erovring av land blir dnnu tydligare genom flera vil-
bevarade fossil som visar pa en inledningsvis ganska
omfattande mangfaldsokning i slutet av devon. Un-
der denna tidsperiod pa kanske 20 miljoner ar ir flera
av foregdngarna till landryggradsdjuren évervigande
vattenlevande, men vissa arter som t.ex. Ichthyostega
(”den fyrbenta fisken”) uppvisar en hdgre grad av an-
passning till landliv.

Livet pa land etableras

Den stora merparten av djuren inom gruppen Sarco-
pterygii ir foljaktligen landlevande ryggradsdjur som
hér till gruppen fyrfotadjur (Tetrapoda), dven om
gruppen ocksa innefattar flera arter som har dtergétt
till att leva i akvatiska miljéer med de anpassningar
som detta innebir. Sivil nutidens marina diggdjur
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som de utdéda marina fiskddlorna och svanodlorna
utgor bra exempel pa dteranpassning, dir extremite-
terna anvinds fér simning istillet f6r férflyttning pa
land. Hos valar och sirendjur (sjékor) har de bakre ex-
tremiteterna reducerats bort, si att bara frambenen
och den horisontella stjirtfenan anvinds for simning.
(Fiskodlor hade diremot en vertikal stjirtfena.)

De nu levande fyrfotadjuren har traditionellt de-
lats upp i groddjur (amfibier), krildjur (reptiler),
faglar och diggdjur. Dessa grupper ir dock inte hier-
arkiskt jimforbara med avseende pé evolutionshisto-
ria och sliktskapsférhillanden. Gruppen “krildjur”
- som traditionellt har omfattat skéldpaddor, kro-
kodildjur, ormar, 6dlor och flera utdéda grupper - ir
en s kallad parafyletisk grupp eftersom den inte in-
kluderar figlarna, trots att krokodildjuren ir nirmare
slikt med figlar in med ormar och édlor. Groddjuren
(Amphibia) utgor systergrupp till de 6vriga nu levan-
de fyrfotadjuren, som brukar kallas amnioter (Amni-
ota). Amnioterna omfattar de djur som ligger (eller
vilkas forfider lade) skalforsedda dgg.

Under karbon genomgick landryggradsdjuren en
omfattande mangfaldsékning, som i sin tur hingde
ihop med en tydlig forindring av landmiljéerna. Trid-
artade ormbunkar, lummer- och frikenvixter bildade
fuktiga skogar dir nya arter av sivil flygande som
markbundna insekter utvecklades. Dessa nya miljoer
med sin méngfald av potentiella fodokillor erbjéd de
landlevande ryggradsdjuren nya nischer, dir de kunde
etablera sig och utvecklas till nya former. I slutet av
karbon dominerades dessa fuktiga skogar bland annat
av stora bepansrade groddjur och former som senare
gav upphov till amnioterna. Manga av dessa grupper
overlevde in i perm, men de minskade drastiskt i be-
tydelse nir de ersattes av de forsta amnioterna, vilka
sedan skulle komma att dominera bland landlevande
ryggradsdjur fram till idag.

De nu levande groddjuren hér till gruppen Liss-
amphibia, som delas upp i tre ordningar. Salamandrar
ir sgjiartgroddjur (Urodela eller Caudata), medan gro-
dor och paddor ir stjirtlosa groddjur (Anura). Den
tredje ordningen ir maskgroddjur (Gymnophiona),
som saknar ben och lever nedgrivda i fornan eller i
jorden, huvudsakligen i tropiska omriden och frimst
pé sodra halvklotet. Alla tre har utvecklingslinjer som
existerade dtminstone si tidigt som i jura for ungefir

Synapsida

Anapsida
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Lissamphibia
Mammalia
Testudines

Lepidosauria
Crocodylia

Archosauria
Dinosauria Aves

200-145 miljoner 4r sedan. Det finns ganska minga
fossil av stjirtlésa groddjur och sgjirtgroddjur, men
betydligt firre fossil av maskgroddjur. Sliktskapsfor-
hillandet mellan dessa grupper dr omtvistat, eftersom
det finns mycket fa fossil fran tiden fére uppdelningen
i de tre ordningarna. Alla nu levande arter har s.k. pe-
dicellata tinder, dir kronan och roten ir mineralise-
rade och dtskilda av en zon med fibrés (icke minera-
liserad) viivnad.

Tjockskaliga agg och hal i skallen
Ett av de storsta och kanske viktigaste stegen i land-

ryggradsdjurens evolutionshistoria var att det utveck-
lades djur som lyckades évervinna problemen med att
leva i milj6er dir tillgdngen pa vatten var begrinsad.
Alla nu levande groddjur méaste hilla huden fuktig,
och eftersom deras larver dessutom vanligtvis utveck-

Fyrfotadjuren (Tetrapoda) om-
fattar alla landlevande rygg-
radsdjur. Bland dessa ar grod-
djuren (Amphibia) fortfarande
beroende av vatten for sin
fortplantning, medan 6vriga
ar amnioter och lagger skal-
forsedda agg eller foder fullt
utvecklade ungar.

ILLUSTRATION: ERIK NASIBOV

las i vatten forekommer de flesta nu levande arter i
nirheten av sétvatten eller i fuktiga miljder. Det finns
visserligen flera arter som lever i 6kenomriden, men
de ir for sin fortplantning beroende av nagorlunda
regelbundet dterkommande, korta regnperioder. Det-
samma gillde med storsta sannolikhet dven deras fos-
sila foregingare. Ovriga nu levande landryggradsdjur,
dvs. den gren av slikttridet som gir under namnet
Amniota, ir inte beroende av vatten fér sin repro-
duktion. Namnet Amniota syftar pa férekomsten av
en unik fosterhinna, amnion, som omger och skyd-
dar embryot. Tillsammans med ett par andra hinnor
skyddar amnion embryot mot uttorkning men tilliter
samtidigt gasutbyte. Hos de amnioter som inte tillhér
diggdjuren skyddas dgget dessutom av ett tjockare
omgivande skal, vilket saknas hos groddjuren. Nigra
undantag finns dock; bland diggdjuren har nibbdjur
och myrpiggsvin dgg med skal, och hos de ormar och
odlor som foder levande ungar (t.ex. huggorm och
skogsodla) finns inget skal.

Fylogenetiskt delas amnioterna upp i olika grenar,
vilkas evolution bland annat avspeglas i huvudets
konstruktion och de fonster eller hal i bakre delen
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Hos alla amnioter omges embryot av
flera fosterhinnor. Den inre fosterhin-
nan — amnion — sitter narmast utan-
for embryot. Det ar denna hinna som
gett namn at gruppen Amniota och
som ar en foérutsattning for fortplant-
ning utanfor rena vattenmiljéer. Den
yttre fosterhinnan — chorion — omger
saval embryot som gulesacken. Hos
de amnioter som lagger &gg far em-
bryot all sin naring fran gulesacken.
Amnioter har ocksa en val utvecklad
tredje fosterhinna — allantois eller
urinsack — som hos dggldggande
arter tjanstgér som andningsorgan
och omsluter avfallsprodukter.
ILLUSTRATION: ANNA NORDIN

av skallen (tinningregionen) som minskar huvudets
vikt, samtidigt som de gor det méjligt att utveckla
storre kikmuskler. Denna reduktion av benmassan
foérsvagar inte skallen nimnvirt, och den ir resursbe-
sparande eftersom ben ir kostsamt att bilda. Det finns
huvudsakligen fyra typer av skallkonstruktioner, dir
anapsidernas avsaknad av tinningfénster verkar re-
presentera ett ursprungligt tillstdind. Diapsider har
diremot tvd tinningfonster, medan synapsider och
euryapsider har ett undre respektive ett évre tinning-

amnion chorion
(inre fosterhinna) (yttre fosterhinna)

allantois
(urinsack)

\ [\ |

gulesack

foénster pa vardera sidan.

anapsid

synapsid

euryapsid

diapsid

tidig amniot

tidig daggdjurslik reptil

fiskodla

bryggodla

En tidig uppdelning av amnioterna resulterade
fér mer dn 325 miljoner dr sedan i tva storre utveck-
lingslinjer: Synapsida och Sauropsida. Synapsiderna
ir den gren till vilken diggdjuren (Mammalia) och
de sk. diggdjurslika reptilerna hér. De ovriga tre
skallkonstruktionerna finns representerade inom den
grupp som brukar kallas Sauropsida, vilken férutom
skéldpaddor, ormar, édlor, krokodildjur och figlar
iven innefattar minga nu utdéda men vildigt i6gon-
fallande ryggradsdjur.

Det anapsida tillstdndet (dvs. frAnvaron av tin-
ningfonster) fanns hos de tidigaste amnioterna, som
var ddleliknande insektsitare, och dven hos de tidiga
amfibierna. I dag ir skoldpaddorna de enda amnioter
som saknar tinningfénster. Det dr dock mycket tvek-
samt om de ir anapsider i systematisk mening, efter-
som manga arter inom anapsidernas utvecklingslinje
hade en byggnad som skiljer sig visentligt frin skold-
paddornas. Molekylirsystematiska studier placerar
oftast skéldpaddorna bland de diapsida sauropsiderna
(se nedan). Hos manga nutida skéldpaddor kan man
siga att det finns en funktionell motsvarighet till tin-
ningfonster i och med att skalltaket har reducerats ge-
nom omfattande inbuktningar bakifran.

Ovriga sauropsider brukar mer eller mindre lik-
stillas med gruppen Diapsida, eftersom den eury-
apsida skallkonstruktionen bara finns hos en rad ut-
déda marina reptiler som troligtvis hirstammar frin
djur med diapsid skalltyp. Dessa marina reptiler, t.ex.
svanddlor och fiskodlor (de senare hade egentligen en
s.k. parapsid skalltyp med tinningfonstret hogre upp
pé skallen), var de dominerande rovdjuren i haven
under nistan 120 miljoner r - innan de sista fiskod-
lorna dog ut i mitten av krita for ungefir 93 miljoner
ar sedan och svanédlorna dog ut i slutet av krita.

Efter en trevande méingfaldsokning under karbon
och perm genomgick diapsiderna en mer omfattande
diversifiering och delades upp i tvé olika utvecklings-
linjer. Den ena, som inrymmer bland annat ormar
och édlor (Lepidosauria), karakteriseras av att ha
overlappande fjill pd kroppen. De ildsta fossila repre-
sentanterna for denna gren dr mer in 200 miljoner &r
gamla. De ir péfallande lika de nu levande bryggéd-
lorna, som lever pd smigdar lings Nya Zeelands kust.

De sma illustrationerna visar de fyra olika typerna av skall-
konstruktioner. P& samtliga skallar finns férutom tinning-
fénster dven Gppningar for nashala och 6gonhala.

De storre illustrationerna visar hur det ser ut hos verkliga
representanter for respektive skalltyp. Hos tidiga amnioter
fanns den ursprungliga anapsida skalltypen, dvs. tinning-
fonster saknades. Daggdjurslika reptiler och deras attlingar
daggdjuren har synapsid skalle, med ett lagt beldget tin-
ningfonster. Fiskodlor har ett hogt belaget tinningfonster
och fors till den euryapsida typen, men just denna skalltyp
kallas ocksa parapsid. Bryggddlor har en tydligt diapsid
skalle med tva tinningfonster.

ILLUSTRATION: ANNA NORDIN



Pi grund av den sliende likheten med dessa fossila
former brukar de tvd arterna bryggodlor kallas f6r le-
vande fossil. Aven om bryggodlorna till det yttre lik-
nar de egentliga 6dlorna innebir deras placering vid
slaketriadets bas att ormar och odlor ir nirmare be-
sliktade med varandra. Bland ormar och édlor, som
tillsammans med maskédlor hér till ordningen fjill-
reptiler (Squamata), har framfér allt ormarna utveck-
lat en extra rorlighet i skallen och kikarna, vilket ir
en fordel vid hantering av bytesdjur. Fjillreptilernas
tidiga evolutionshistoria ir ganska daligt dokumen-
terad genom fossil. Ungefir 150 miljoner &r gamla
fossil av 6dlor tyder pa att fillreptiler maste ha upp-
kommit senast under jura. De férsta fossilen av ormar
ir ddremot nistan 50 miljoner ar yngre. Dessutom
finns olika teorier rérande ormarnas ursprung, dir
tvd huvudsakliga hypoteser stir mot varandra. An-
tingen har ormarna sitt ursprung bland landlevande
grivande former, eller ocksa var deras féregingare ur-
sprungligen marina. I bida fallen handlar det om en
miljéanpassning dir ormarna blev langa, smala och
forlorade sina ben; antingen som en anpassning till
konstant framtringande i 16s jord eller sand, eller fér
att férbitera det ringlande simsittet i vatten.

Nagot tidigare dn den mangfaldsékning som or-
marna, ddlorna och deras féregingare bland lepido-
saurierna uppvisade genomgick arkosaurier (Archo-
sauria) — den andra utvecklingslinjen inom gruppen
diapsider - en omfattande méingfaldsokning. I bérjan
av trias utvecklades manga nya arter, varav flera tog
over rovdjursnischen frin de diggdjurslika reptilerna,
och arkosaurierna delades upp i tvd huvudgrenar. Den
ena av dessa gav upphov till flygédlor (pterosaurier)
och dinosaurier (inklusive figlar) och den andra till
krokodildjur.

En viktig utveckling bland arkosaurierna ir att
kroppshéllningen och gingarten gradvis blivit mer
uppritt. De tidigaste arkosaurierna hade en gingart
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som liknar 6dlornas, dir laren har en mer eller min-
dre horisontell position och kroppen halls ganska
nira marken. Vissa senare former kunde lyfta krop-
pen betydligt hdgre frin marken, vilket méjliggjorde
en mer effektiv gingart. En helt uppritt gingart med
benen placerade under kroppen etablerades senare
inom gruppen och fullindades bland annat av dino-
saurierna (forst hos Herrerasaurus som levde i Syd-
amerika fér 220 miljoner ar sedan) samt deras itt-
lingar figlarna. En motsvarande uppritt gingart med
benen placerade under kroppen utvecklades nistan
samtidigt hos diggdjuren.

Krokodildjurens utvecklingslinje dok upp fér un-
gefir 200 miljoner 4r sedan, men de flesta av de tidiga
formerna var inte speciellt lika dagens krokodiler,
alligatorer och kajmaner. Istillet var deras kropps-
konstruktion betydligt smickrare, och minga av dem
gick pé tvd ben. Senare former blev betydlig krafti-
gare och mer lika de nu levande krokodildjuren, och i
slutet av krita (fér 100-65 miljoner &r sedan) utveck-
lades krokodildjur med det utseende som vi kinner
igen idag. Nutida krokodildjur uppvisar en férméga
till flera olika gingarter; frin att ha kroppen nira
marken med liren riktade ut mot sidorna till ett mer
uppritt springande.

Dinosaurier, faglar och flygoédlor

For ungefir 230 miljoner 4r sedan utvecklades en av
de mest uppmirksammade och omskrivna grupperna
av alla ryggradsdjur - dinosaurierna. Dessa domine-
rade sedan livet pd land under de foljande 165 drmil-
jonerna, till dess att de i stort sett dog ut i slutet av
krita (for ungefir 65 miljoner ar sedan). I borjan var
dinosaurierna tvibenta rovdjur av samma storlek som
dagens hunddjur och kattdjur, men redan i slutet av
trias (f6r 200 miljoner ar sedan) dyker mycket stora
fyrbenta vixtitare upp. Mangfaldsokningen i slu-
tet av trias som ledde till dinosauriernas dominans

En av de forsta dinosaurierna
som hade uppratt gang med
bakbenen placerade under
kroppen var Herrerasaurus
som levde i Sydamerika i slu-
tet av trias. Herrerasurus blev
ungefar 4,5 m lang och vag-
de upp till 200 kg.
ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST
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Flygodlorna var de forsta ryggradsdjur som utvecklade aktiv flykt. Tidiga former som
Rhamphorhychus (6verst) som levde under jura, hade 1dng svans och tander i kdkarna.
Under krita dok det upp en helt ny typ av flygddlor som saknade svans och hade lang
nabb utan tander. Storst av alla var Quetzalcoatlus (underst i bilden) som hade ett

vingspann pa upp till 12 m.
ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST

Under jura fanns manga dinosaurier med
spektakulart utseende. Har ses en fagelhoftad
dinosaurie (takodla Stegosaurus, 6,5-7 m
|&ng) attackeras av tva 6dlehdftade dinosaurier

(Allosaurus, ca 8,5 m lang).
ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST

berodde troligen pa att dinosaurierna tack vare sina
férdelaktiga anpassningar lyckades etablera sig i de
nischer som frigjorts nir minga andra amnioter dog
ut under det stérsta av jordens minga massutdoen-
den, som intriffade i slutet av perm (for ungefir 225
miljoner ar sedan). En av dessa anpassningar var just
den uppritta gingarten, som etablerades redan hos
dinosauriernas foregingare bland arkosaurierna. Di-
nosauriernas efterfoljande dominans karakteriseras
av en omfattande mangfald innefattande sivil stora
och smi rovdjur som vixtitare, vilka kunde vara allt
fran gigantiska och relativt lingsamma till sm& och
snabba. Vissa uppvisade dessutom kraftig bepansring
med plattor, skéldar, horn och klubbor.

Dinosaurierna brukar delas upp i tvd grupper be-
roende pd hur bickenregionen ir konstruerad. Pa
ena sidan finns de 6dlehoftade dinosaurierna (Sauri-
schia), vilka precis som 6dlorna har ett framatriktat
blygdben. Ovriga dinosaurier (Ornithischia) ir figel-
héftade och har i likhet med figlarna ett bakatriktat
blygdben. Paradoxalt nog ir det bland de 6dlehoftade
dinosaurierna som figlarna har sitt ursprung.

Alla fagelhoftade dinosaurier var vixtitare, och de
blev vanliga férst under jura for ungefir 200 miljo-
ner ar sedan. Till dem hor t.ex. vilkinda former som
takodlan Sregosaurus samt grupperna ornithopoder
(Ornithopoda) innefattande bl.a. anknibbsdinosau-
rier (Hadrosauridae) som Parasaurolophus, tjockskalle-
dinosaurier (Pachycephalosauria) med bl.a. Sregoceras,
pansardinosaurier (Ankylosauria) med bl.a. Edmonto-
nia och noshornsdinosaurier (Ceratopsia) med bla.
Triceratops och Psittacosaurus.

Bland 6dlehéftade dinosaurier finner man sauro-
poderna - de fyrbenta, linghalsade vixtitande dino-
saurier som ir virldens hittills storsta landlevande
djur. Nagra exempel dr Apatosaurus (som linge gick
under namnet Brontosaurus), Brachiosaurus, Seismosau-
rus och Argentinosaurus (kanske det storsta landlevan-
de djur som nigonsin funnits). Till samma grupp hér
en utvecklingslinje med ménga familjer av kottitande
dinosaurier (theropoder) som alla var tvibenta ta-
gangare. Dessa representeras frimst av stora former
som Tyrannosaurus och mindre, snabbspringande for-
mer som Deinonychus och Velociraptor (alla frin krita).
Hos vissa vilbevarade, framfér allt kinesiska fossil
fran krita av nira sliktingar till Deinonychus syns spar
av fjidrar (t.ex. hos Sinosauropreryx). Manga av dessa

kunde inte flyga eftersom deras armar (”vingar”) inte



var stora nog att erbjuda lyftkraft, men det r nu vil
belagt att figlarna har sitt ursprung bland de rovdi-
nosaurier som levde redan under jura. Detta till trots
behandlas figlarna fortfarande oftast som en egen
klass (Aves), som bland de nu levande ryggradsdju-
ren karakteriseras av att de ir tvibenta (frambenen ir
ombildade till vingar), endoterma (”varmblodiga”),
fjiderbeklidda, nibbforsedda och dggliggande. Ingen
av dessa karaktirer ir egentligen unik for figlarnas
gren av slikttridet. Aggliggning ir ett ursprungligt
drag inom Amniota, dven om de flesta diggdjur och
manga fjillreptiler utvecklat ”levandefédande”, och
nibb finns bide hos manga andra dinosaurier och hos
skoldpaddor. Eftersom fjidrar uppstod tidigare bland
dinosaurierna ir det tinkbart att endotermi utveck-
lades fore figlarnas uppkomst. Detta ir inda sedan
1970-talet en av de mest debatterade frigorna inom
paleontologin. Numera finns det dock ganska ménga
argument for att dtminstone somliga, men inte nod-
vindigtvis alla dinosaurier var endoterma - dvs. att de
kontrollerade sin kroppstemperatur genom att reglera
sin metabolism. Vi kan med sikerhet siga att dtmins-
tone en grupp dinosaurier ir varmblodiga; nimligen
de fjiderbeklidda dinosaurier som finns kvar idag och
gir under namnet figlar.

Hur vi dn definierar de olika djurgrupperna ir
det uppenbart svart att peka ut hur évergingen frin
en typisk kottitande dinosaurie till en “riktig” figel
gick till i detalj. Den omkring 150 miljoner ir gamla
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Sauropoderna var de stdrsta dinosaurierna. De gick
pa alla fyra och hade lang hals och ofta mycket lang
svans. Brachiosaurus (22 m, 35 ton) till vanster om
tradet och Apatosaurus (22 m, 18 ton) betade hégt
upp i traden. Diplodocus (25 m, 12 ton) nere till
hoger betade lagre vegetation. Den kunde forsvara
sig mot rovdinosaurier genom kraftiga pisksnartar
med svansen.

ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST

Archaeopteryx betraktas som den forsta och ildsta fi-
geln, och den ir dessutom vilkind som ett av de for-
sta overgangsfossil (eller ”felande linkar”) som stod-
de evolutionsliran i allminhet och évergingen frin
reptil till fgel i synnerhet. Tinderna och den linga
svansen hos Archaeopteryx dr typiska “reptildrag”,
medan de fjiderbeklidda vingarna och det Y-formiga
nyckelbenet ser ut som hos figlarna. Nyckelbenet hos
Archaeopteryx ir dock mycket svagare utvecklat in hos
moderna figlar, och dven om fjidrarna ir byggda som
hos moderna figlar avviker vingarnas 6vriga byggnad

Archaeopteryx lithographica, en bevingad dinosaurie som
betraktas som den forsta fageln.
ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST
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Aven efter Archaeopteryx fanns det ménga mer eller mindre fjaderkladda dinosaurier.
De utgjorde tillsammans med faglarna en separat gren bland rovdinosaurierna. En av
de snabbaste och kanske mest effektiva rovdinosaurierna var Deinonychus (3,3 m,

60 kg), som levde under krita. Hos Deinonychus och dess slaktingar (t.ex. Velociraptor)
var forsta tan pa foten utrustad med en kraftigt bojd klo som kunde anvandas for att
skara djupa sar i bytet vid en attack.

ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST

En av de mest berémda dinosau-
rierna ar Tyrannosaurus rex (12 m,
6 ton), som levde i Nordamerika i
slutet av krita. Har ater den pa en
noshornsdinosaurie, Pentaceratops
(6,4 m, 4,7 ton).
ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST

en hel del frin 6vriga figlars, bl.a. genom de klofor-
sedda fingrarna. Senare under krita utvecklades figlar
som var mer lika de nu levande figlarna. Fynd som
gjordes i Kina och Spanien under slutet av 1990-ta-
let och borjan av 2000-talet har kraftigt okat antalet
kinda figelarter frin mesozoikum (f6r 250-65 mil-
joner ar sedan). Under alla omstindigheter har fig-
larnas huvudsakliga utveckling och mangfaldsékning
dgt rum under de senaste 65 drmiljonerna.

Parallellt med figlarnas uppkomst, och under den
tid som dessa fortfarande var en relativt liten grupp,
dominerades manga av de ekologiska nischer som idag
nistan uteslutande anvinds av figlarna av flygodlor
(Pterosauria). Flygddlorna tillhérde (till skillnad frin
faglarna) inte dinosauriernas gren men var troligen
deras nirmaste sliktingar (deras systergrupp), och
de uppvisar en liknande utbredning i savil tid som
rum. Flygodlorna var de férsta ryggradsdjur som ut-
vecklade en aktiv flygférmiga, och de kinnetecknas
av det ofta muskelstddda membran som stricker sig
fran kroppen ut lings det forlingda fjirde fingret.
Membranet kan bara urskiljas hos de bist bevarade
fossilen, men det forlingda fingret gor ind3 act fos-
sil av flygddlor ir litta atc kinna igen. De tidigaste
flygédlorna hade ling svans, men hos manga senare
former saknades svans. De kunde vara smi som spar-
var eller stora som mindre flygplan; Querzalcoatlus
fran sodra Nordamerika kunde ha ett vingspann pa



12 meter, och Pteranodon (som iven fanns i Europa)
kunde ha ett vingspann pa 8 meter. Under jura var de
flesta flygoédlor sannolikt fiskitare. Tindernas form
och placering i kikarna antyder att de var anpassade
for att i flykten snappa upp fisk frin ytan ungefir som
moderna fregattfiglar. Under krita utvecklade de sina
ekologiska roller, och man tror att det fanns bl.a. asi-
tare (t.ex. Querzalcoatlus) och arter som livnirde sig
genom att filtrera smddjur frin vattnet mellan sina
ytterst talrika, ldnga och mycket smala tinder (Prero-
daustro). De smé arterna livnirde sig sannolikt av in-
sekter och sma ryggradsdjur. Aven om flygédlorna pa
manga sitt levde som dagens figlar var de varken di-
rekta féregingare till eller nirmare slikt med dem. De
forsta levde under slutet av trias for ca 210 miljoner
ir sedan och de sista dog ut for 65 miljoner 4r sedan.

Daggdjurens evolutionshistoria
I mitten av karbon, fér ungefir 325 miljoner &r sedan,
hinde nigot avgérande i amnioternas evolutionshis-
toria. D4 skilde sig synapsidernas utvecklingsgren frin
sauropsidernas (dvs anapsidernas och diapsidernas).

Denna delning foljdes under perm (for ungefir
300-250 miljoner ar sedan) av en snabbt tillvixande
méngfald av synapsider som var mer eller mindre
diggdjurslika. Denna méngfaldsokning ligger sedan
till grund f6ér den gradvisa evolution som senare re-
sulterade i vad vi idag kinner igen som diggdjur. De
tidigaste synapsiderna uppvisade vildigt fa diggdjurs-
drag och liknade snarare tidiga sauropsider. Andra ti-
diga synapsider var mer specialiserade, ofta med gan-
ska robust kroppsform och stort huvud. Bland dessa
hade segelédlorna (som tillhérde gruppen Pelycosau-
ria) extremt ldnga, hudéverdragna utskott pé ryggko-
torna. Dessa utskott spinde tillsammans upp ett slags
segel lings ryggraden, vilkets funktion kan ha varit
att reglera kroppstemperaturen. Bland segelodlorna
var Dimetrodon med sin robusta skalle och sina digg-
djurslika horntinder ett rovdjur, medan andra (t.ex.
Edaphosaurus) var vixtitare.

Nista gradvisa men viktiga steg i evolutionen tas
av de diggdjurslika reptiler som bérjar sin dominans
bland landryggradsdjuren f6r ungefir 220 miljoner

De forsta daggdjuren var sma och nattaktiva. Har visas en
Megazostrodon, som var 10-12 cm lang.
ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST
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ir sedan. Bland dessa synapsider blir skallens ovre
tinningfonster modifierat och gradvis stérre, vilket
mojliggor utvecklingen av storre kikmuskler och ett
starkare bett. Dessutom differentieras tinderna till
framtinder, horntinder och olika typer av kindtinder
som hos dagens diggdjur. Tack var detta kunde denna
grupp av synapsider hantera sin foda mer effektivt.
De moderna diggdjuren karakteriseras av att de
har har, ytteréron (saknas hos en del vattenlevande
grupper), tre horselben i mellanérat och olikformiga,
specialiserade tinder (utom hos tandvalar och nigra
grupper som iter termiter och myror) samt av att de
ger di dill sina ungar med hjilp av mjolkkortlar. Med
utgingspunke frin dessa karaktirer omfattar diggdju-
ren idag de dggliggande kloakdjuren (Monotremata),
pungdjuren (Marsupialia) och placentadiggdjuren
(Eutheria) som har en vil utvecklad moderkaka (en
enkel typ av moderkaka finns dven hos pungdjur).
Det ir mycket svért att frin ett evolutionshistoriskt
perspektiv avgoéra vid vilken tidpunkt eller exakt po-
sition i sliketridet som de férsta synapsiderna blev till
diggdjur, eftersom detta dr en gradvis process dir de
typiska diggdjurskaraktirerna uppkommit i flera steg
och en del av dem bevarats diligt eller inte alls vid
fossiliseringen. Att ursprunget till flera av de typiska
diggdjurskaraktirerna ligger hos en grupp av djur

| mitten av kenozoikum levde
nagra av de storsta landdaggdjur
som funnits, bl.a. Paracerathe-
rium (aven kallad Indricotherium
och Baluchitherium). Det var en
noshdérningsslakting som var lika
hog som en giraff och vagde
upp till 20 ton.

ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST
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Aktiv flykt har utvecklats inom tre oli-
ka grupper av ryggradsdjur. De tva
vanstra bilderna visar vingen hos
Archaeopteryx éverst och en modern
fagel nederst. De hogra bilderna visar
vingen av en flygédla och en fladder-
mus. Hos fladdermusen spanns vingen
ut av alla fyra fingrarna, medan bara
ett finger spanner ut vingen hos
flygodlan.

ILLUSTRATION: JAN-AKE WINQVIST

— pelarben
kvadratben

“2— ledben

underkaksben

Hos fjallreptiler och tidiga syn-
apsider bildas kakleden av led-
benet (articulare) och kvadrat-
benet (quadratum), medan det
enda horselben som finns ar
pelarbenet (columella). Under-
kaken bestar hos dessa grupper
av flera ben.

y

fiallben
underkaksben

Hos sena daggdjurslika reptiler le-
dar underkdken mot kraniet bade
vid ledbenet och kvadratbenet och
vid underkaksbenet och fjallbenet
(squamosum). Hos daggdjur ar det
bara underkaksbenet och fjall-
benet som bildar kakled. Ledbenet
och kvadratbenet har bada flyttats
in i 6rat, dar de bildar hammaren
(malleus) respektive stadet (incus).

Archaeopteryx

2

&

e \/-

modern fagel

underkaksben

Hos daggdjurslika reptiler kan man félja en
férandring dar underkaksbenet (dentale) blir
allt storre.

stigbygel stad hammare

Mellanérat och innerdrat hos
manniska. Hammaren ligger an
mot trumhinnan medan stig-
bygeln (stapes) ar fastad i det
ovala fonstret mot innerérat. |
innerdrat ser man de tre bag-
gangarna och horselsnackan.

ILLUSTRATION: ANNA NORDIN
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som kallas cynodonter ér de flesta 6verens om. Under
den period av 30-40 miljoner &r fér omkring 200 mil-
joner dr sedan di man brukar anta att denna 6verging
pégick, utvecklade cynodonterna ytterligare speciali-
sering av tinderna (framfér allt kindtinderna). Dess-
utom utvecklade de en ny kikled, dir underkiksbenet
(dentale) efterhand blev det dominerande och s3 sma-
ningom (liksom hos diggdjuren) det enda ben som
fanns kvar och ledade mot skallen. Hos tidigare syn-
apsider (och andra fyrfotadjur) bestod underkiken
av flera ben férutom os dentale. Flera av de ben som
tidigare varit involverade i kikleden flyttades istil-
let bide fysiskt och funktionellt till mellanorat, dir
de hos moderna diggdjur utgor de tre hérselbenen:
hammaren, stidet och stigbygeln.

Aven om vi inte vet i detalj hur och nir diggdju-
ren uppstod visar de bevarade fossilen att mingfalden
var liten under de férsta 160 miljoner dren av deras
existens. Under de senaste rtiondena har dock an-
talet kiinda fossil 6kat dramatiskt. Man har funnit en
mingd arter som var anpassade till olika levnadssitt
som man inte tidigare kint till frin mesozoikum;
t.ex. sdvil halvakvatiska (delvis vattenlevande) som
glidflygande diggdjur. Den riktigt stora mingfalds-
okningen skedde emellertid under de forsta tio ar-
miljonerna efter det stora utdéendet i slutet av krita,
da bl.a. dinosaurierna (utom figlarna) dog ut. Digg-
djurens maingfaldsékning i borjan av tertiir brukar
beskrivas som ett av de bista exemplen pd en snabb
diversifiering under en geologiskt sett kort tid. I stort
sett alla nu levande diggdjursgrupper (samt ett antal
andra, numera utddda grupper) dék upp under den-
na period. Direfter har egentligen inga radikalt nya
diggdjurskonstruktioner uppstatt, men inom de oli-
ka ordningarna har evolutionen fortsatt. Inte minst
bland valarna har stora férindringar skett. Bland
annat har frambenen ombildats till fenor som inte
lingre kan anviindas till att gd med, och bakbenen har
férsvunnit.



NUTID

545 MIL]

4 600 MILJ

23 MIL]J

65 MILJ

145 MILJ

199 MILJ

250 MILJ

300 MILJ

359 MIL]

416 Ml““‘LJ

445 MIL]

490 MIL]J ‘}‘

545 MILJ

KENOZOIKUM

CRANIATA: VERTEBRATA - 23

Moderna grupper av daggdjur dék upp, och mot slutet av
Neogen perioden utvecklas formanniskor och manniskor.

Paleogen ot des daggdjuren till nya former och

OEICCSEN Efter bl.a. de stora dinosauriernas

utdéende i slutet av krita utveckla-

storlekar.
PALEOCEN

MESOZOIKUM

Krita

Dinosaurierna dominerade livet pa land med t.ex. édleh6ftade snabbspringare som
strutsdinosaurier och fagelhoftade, betande former som noshornsdinosaurier.

Ur sma fjaderkladda dinosaurier utveck-
lades faglarnas forfader. Archaeopteryx
levde i slutet av jura.

Jura

Bade dinosaurierna och
daggdjuren utvecklades
under tidig trias. Barr-

Trias trad och kottepalmer

PALEOZOIKUM

Daggdiurslika reptiler var lange de dominerande
Perm stora landdjuren. Manga av dem dog ut i det stora
massutddendet i slutet av perm.

Groddjurens tidsalder med manga stora och markliga
former. De forsta amnioterna dék upp i form av olika

Karbon typer av “kraldjur”. | de fuktiga skogarna fanns mycket
stora trollslandor. | havet var hajar och harstjdrnor (en
grupp tagghudingar) vanliga.

Ichthyostega levde framfor allt
pa grunt vatten men kunde

Devon ocksa ta sig fram pa land med
sina extremiteter.

i Pansarrundmunnar var de domine-
Silur rande ryggradsdjuren i havet.

Ordovicium

De forsta sakra fynden av tidiga
ryggradsdjur dok upp. Blackfiskar
och trilobiter var vanliga i haven.

Kambrium

Konodonter var troligen tidiga
ryggradsdjur.




