Bladarer hos planter:
Orden eller kaos?

Av Peder A. Tyvand

Gronne planter og deres blader er av avgjoren-
de betydning for livet pa planeten Tellus. Alt
annet liv pa jorden er avhengig av produksjo-
nen av organisk materiale ved fotosyntesen hos
gronne planter. Pa landjorden foregdr denne
produksjonen i plantenes blader.

La oss forestille oss et epletre. Det impone-
rer oss med sin blomsterprakt 1 mai. S3 gar det
noen maneder. I september vekker epletreet ig-
jen var oppmerksomhet med sin modne frukt. I
mellomtiden synes vi ikke at det har skjedd sa
mye bemerkelsesverdig. Likevel er det i disse
sommermanedene at den viktigste prosessen
foregar: Produksjonen av organisk materiale
ved fotosyntesen. Denne produksjonen finner
sted 1 epletreets blader. All nering i de modne
eplene er blitt produsert i treets blader.

Fotosyntesen i bladene er en forunderlig
prosess som ved hjelp av gront klorofyll samler
opp og lagrer solenergi ved a sette sammen or-
ganiske molekyler pa grunnlag av to enkle kje-
miske forbindelser: Karbondioksyd og vann.
Karbondioksyd utgjer litt over 0.03% av jor-
dens atmosfere. Herfra kommer alt det karbo-
net som plantene trenger. Karbon er grunnele-
mentet 1 alle organiske forbindelser. Vann er
imidlertid like uunnverlig som karbondiok-
syd. Til dels fordi vannet skaffer det hydroge-
net som trengs til organiske molekyler. Men ik-
ke minst fordi gjennomstremningen av vann
giennom landplantenes blader er avgjorende for
at fotosyntesen 1 det hele tatt skal kunne skje.

Om vanntransport i planteblader

Vanntransporten inn 1 plantenes blader skjer
giennom bladarene. Bladarene danner et hierar-
ki, fra hovedarer, til mellomstore arer og ned-
over til mindre og mindre arer, helt ned til de
minste drene som bringer vannet fram til celle-
nes membraner. Hovedarene star i direkte for-
bindelse med bladstilken, som formidler vann-
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transporten fra stengelen til bladet. Bladarenes
hierarki uttrykker hvordan vannet fordeles.
Vannstremmen fra de ovre hierarkiske niviene
forgrenes og fordeles ut til de lavere hierarkiske
nivaene.

Forgreningen gjor at arene pa lavere hierar-
kisk niva blir tynnere enn arene pa hoyere hie-
rarkisk nivd. Dette er fordi tykkelsen pa drene
svarer til hvor mye vann de skal transportere.

Aremonstrene er med pi & prege bladenes
utseende. Ut fra dremenstrenes grunnriss kan
vi klassifisere planteblader i to grunntyper: (1)
Blader med mange hovedarer. Alle hovedarene
gar ut fra et felles utgangspunkt: Knutepunktet,
stedet hvor stengelen mater bladet. Hovedare-
ne gar parallelt eller i vifteform ut fra knute-
punktet. Det finnes som regel en tydelig midt-
are, men den er ikke svert mye kraftigere enn
de andre hovedérene. Denne forste bladtypen
er karakteristisk for enfrgbladete planter. (2)
Blader med en svert dominerende midtare som
sender ut mange mindre hovedarer til hver side.
Midtiren er betydelig kraftigere enn alle andre
drer, og danner gjerne en direkte forlengelse av
stilken. Denne andre bladtypen er karakteri-
stisk for tofrgbladete planter, dog med en god
del unntak.

Gjennomstremningen av vann er den domi-
nerende prosessen i et blad kvantitativt sett.
Mengden av vann som stremmer gjennom et
blad er nemlig mange ganger storre enn meng-
den av organisk materiale som produseres ved
fotosyntese i bladet. En viss gjennomstremning
av vann i et planteblad kreves for & holde safts-
penningen oppe. Saftspenningen er viktig for &
opprettholde og regulere spaltedpningene hvor
karbondioksyden til fotosyntesen kommer inn
i bladet. Vann i dampform forlater samtidig
bladet ved transpirasjon, som ogsa hovedsake-
lig skjer gjennom spaltedpningene. Transpi-
rasjonen ma kompenseres ved stadig ny tilfor-
sel av vann fra stengelen til bladet. Vannet suges
opp av rettene ved osmotisk absorpsjon gjen-
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nom de fineste rottradene.

Gjennomstremningen av vann i et plante-
blad varierer normalt 1 takt med transpirasjo-
nen av vanndamp fra spaltedpningene pa blad-
overflaten. Dette forutsetter at det er nok til-
gang pa vann, sd utterring unngas. Flere ytre
faktorer pavirker transpirasjonsraten: Tempe-
ratur, luftfuktighet og vind. Derfor vil transpi-
rasjonsraten variere sterkt i tid, men fordelin-
gen av transpirasjon over bladets overflate kan
antas 4 vere noksa jevn ved hvert tidspunkt.
Bladarene har derfor den grunnleggende oppga-
ve 4 fordele vannet jevnt ut over hele bladet.

Vanntilforselen til alle deler av bladet ser ut
til 3 veere energiskonomisk: Vannstremningen
tar ikke krokveier, men folger tilnzrmet min-
ste motstands vei.

Teoretiske modeller

for arer i planteblader

Vanntransporten er et dominerende fenomen 1
planteblader. Derfor skulle man tro at teoreti-
ske modeller for bladenes arer ville ta hensyn til
denne vanntransporten. Men det er ikke alltid
tilfelle. Meinhardt (1976) og Mitchison (1980)
har utviklet teoretiske modeller for dannelsen
av arer 1 planteblader. Begge disse modellene tar
bare hensyn til fordelingen av visse biokjemi-
ske stoffer i bladet: Vekstfremmende og vekst-
hemmende substanser. Vanntransporten neglis-
jeres fullstendig. I disse modellene betraktes
bladarenes geometriske monster som et resultat
av biokjemisk selvorganisasjon: Bladarene antas
a veere Turing-strukturer, et begrep som skal
forklares nedenfor. Selvorganiserte Turing-
strukturer er 1 stor grad en motsetning til gene-
tisk bestemte strukturer.

Meinhardt og Mitchison tar 1 sine modeller
kun hensyn til den biokjemiske dannelsespro-
sessen for bladirer, slik man tenker seg den.
Det tas ikke hensyn til funksjonalitet: At disse
bladarene skal tjene visse formal nar de er blitt
dannet. Forst og fremst ma de vere funksjonel-
le for vanntransporten. Resultatene fra Mein-
hardts datasimuleringer av sin modell er
ubarmhjertige nok til & repe mangelen pa
funksjonalitet: Det dannes arer i spiralform,
noe som ikke observeres 1 naturen. Dette ville
ha vert lite energiskonomisk med hensyn til &
fordele vann utover til hele bladets overflate.

Disse biokjemiske modellene er altsd ikke
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Figur A. Strukturer generert av enkel Turing-
modell. Copyright© 1992 D. Fowler, H. Meinhardt,
and P. Prusinkiewicz.

funksjonelle. Enda mer betenkelig er det at de
er vitenskapelig inkonsistente, fordi de forut-
setter at arene organiserer seg selv ved fritt &
vokse ut over et ustruktuert blad. Dette ustruk-
turerte blad man da m3 starte med, er et blad
uten arer. Et slikt blad kan ikke eksistere, fordi
det ikke ville bli tilfert vann. Arene bide uts-
penner bladet og skaffer det vann, helt fra blad-
knoppen apner seg.

En teoretisk modell som tar et diametralt
motsatt utgangspunkt i forhold til Meinhardt
og Mitchison, er publisert av undertegnede
(Tyvand 1982). Her er det kun det ferdig utvok-
ste blad som betraktes, og all biokjemi er ute av
bildet. Istedenfor konsentreres all oppmerk-
somhet pd vanntransporten. Det antas at vann-
transporten folger minste motstands vei (Dar-
cys lov), og at hele bladoverflaten forsynes med
vann slik at transpirasjonen er jevat fordelt
over hele arealet. Med disse to forutsetningene
beregnes det stromlinjemonstre som represen-
terer hovedarenes geometri. For a gjore en kon-
kret beregning, ma bladets omriss forutsettes
kjent. Vanntilfgrselen skjer enten ut fra et
knutepunkt eller ut fra en midtdre. Her kan
man velge det ene eller det andre, avhengig av
hvilken type plante man skal modellere.

Min modell (Tyvand 1982) gir gode resulta-
ter for mange planter, spesielt liljer og andre en-
frobladete planter. Pilblad (Sagittaria sagittifo-
lia) har et helt spesiell drestruktur som stemmer
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overens med modellens prediksjon. Det er ikke
overraskende at aremgnstrene blir funksjonel-
le. Funksjonalitetskravene om liten strom-
ningsmotstand og jevn vannfordeling er nemlig
tatt inn i selve forutsetningene. Det funksjonel-
le bladet tas for gitt, ferdig utviklet og optimali-
sert. Dette er en kreasjoner type tenkning. Jeg
tar avstand fra tanken om materiens selvorgani-
sering. En spesiell skapelse blir det mest nerlig-
gende alternativet. Skapelsestanken ligger filo-
sofisk 1 bunnen, uten 3 bli formulert eksplisitt.
Vi kan ikke bygge inn selve skapelsesakten i
modellen, nar vi skal bruke den naturvitenska-
pelige metode. Skapelsen gjares ikke til et emne
for direkte empiri. Likevel er det mange indi-
rekte slutninger man kan trekke mellom ska-
pelse og empiri. I dette tilfellet vil en skapelses-
basert modelltenkning gi mye storre funksjona-
litet med hensyn til vanntransporten enn det en
materialistisk modelltenkning med biokjemisk
selvorganisasjon kan gi.

Turingstrukturer

og dissipative strukturer

Teoriene til Meinhardt (1976) og Mitchison
(1980) handler om drene i plantebladet, betrak-
tet som biokjemisk selvorganisasjon. Dette er
spesialtilfeller av en mer generell teoribygning:
Turings morfogenese-teori fra 1952. Turings
morfogenese-teori sgker  vise hvordan romlige
strukturer kan dannes ved biokjemiske proses-
ser, fra en ustrukturert begynnelsesestilstand.
Slike romlige strukturer kalles for Turing-
strukturer. Meinhardt og Mitchison har altsa
undersgkt hvordan man kan tenke seg at Tu-
ring-strukturer dannes 1 planteblader.

Briten Alan Turing (1912-54) var filosofisk
materialist. Hans motivasjon for 3 utvikle sin
morfogeneseteori var trolig & bevise at ordnede
biologiske strukturer og organismer kunne
dannes uten overnaturlige inngrep. Det viktig-
ste Turing her gjorde, var a pavise hvordan en
diffusjonsprosess med en bestemt type ikke-li-
nezr tilbakekopling kan bli instabil slik at det
danner seg et intrikat geometrisk menster.
Denne klassen tilbakekopling bestédr av to ledd:
Autokatalyse (selv-forsterking) og lateral inhi-
bisjon (undertrykkelse). Disse to samme effekt-
ene er 1 aksjon nar lynet velger sin bane under
et lynnedslag.

For Turings arbeid ble publisert, var det en
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allmenn oppfatning at en diffusjonsprosess all-
tid ville virke utjevnende pa alle forstyrrelser.
Diffusjon 1 seg selv har nemlig en tendens til &
glatte ut alle ujevnheter nir tiden gar, slik at
sluttproduktet blir en udifferensiert tilstand.
Turing beviste at ikke-linezr tilbakekopling
mellom flere simultant diffunderende substan-
ser kunne skape instabilitet, slik at resultatet
ble en mer differensiert fordeling enn den man
startet med. Dette er tilsynelatende en prosess
som gir motsatt vei av ren diffusjon. Turing
paviste den tidlige instabiliteten som leder til
Turing-strukturer. Men han var ikke 1 stand til
3 beregne fullt utviklede Turing-strukturer, for
disse krever regnekraften til moderne datama-
skiner. Alan Turing dede allerede 1 1954, og var
derfor forhindret fra a gjore slike beregninger.
Ironisk nok var det samme mann som var opp-
havsmannen til moderne datamaskiner. Som
ung mann la Turing 1 1936 det teoretiske
grunnlaget for moderne datamaskiner. Da ut-
viklet han det fundamentale konseptet som i et-
tertid er kalt en Turing-maskin (Turing 1937).
De tragiske omstendighetene omkring hans tid-
lige dod er offentlig kjent, men harer ikke
hjemme i denne sammenheng.

Turing-strukturer utgjor en del av en enda
storre klasse fenomener: Dissipative strukturer.
Dette er fysiske eller kjemiske strukturer som
dannes ved instabiliteter fra en ustrukturert
grunntilstand, og som har to grunnforutsetnin-
ger. (1) At det foregdr en dissipasjon av nyttbar
energi 1 systemet, hvor det produseres entropi
(universets uorden gker). Dette kan skje i et
dpent termodynamisk system ved gjennom-
strgmning av energi gjennom systemet. Det
kan eventuelt skje i et lukket termodynamisk
system, ved at systemet degraderer sin egen for-
handslagrede energi. (2) At systemet befinner
seg langt fra termodynamisk likevekt. Det er en
utbredt feiloppfatning at de dissipative struk-
turene i seg selv bringer systemet enda lengre
vekk fra termodynamisk likevekt enn om den
ustrukturerte tilstanden hadde blitt oppret-
tholdt. Det er ikke riktig. De dissipative struk-
turene bidrar i seg selv til & bringe systemet
nermere termodynamisk likevekt enn om de
ikke hadde oppstatt, og systemet hadde forblitt
ustrukturert.

Turing-strukturer kan altsd defineres som
biokjemiske dissipative strukturer som dannes
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Figur B. Dissipativ struktur laget ved hjelp av en
sakalt DLA modell. Copyright © 1993 P.
Prusinkiewicz.

pa grunn av diffusjon med ikke-linzr tilbakeko-
pling i form av autokatalyse og lateral inhi-
bisjon. Dette er en ganske komplisert defi-
nisjon. Likevel finnes det mange ulike eksem-
pler pa Turing-strukturer i biologien. Fingerav-
trykk hos mennesker er et eksempel pa
Turing-struktur. Turing-strukturer er ikke den
eneste klassen dissipative strukturer av kjemisk
art. Det kanskje mest kjente eksemplet pa dissi-
pative strukturer 1 kjemi er en uorganisk kje-
misk reaksjon som kalles Belousov-Zhabotin-
sky-reaksjonen. Den har en annen type ikke-li-
nezr kopling enn Turing-strukturene har, og
har en utpreget tendens til a lage spiralmenstre.
Det forekommer ogsd spiralformede Turing-
strukturer, men 1 mindre grad.

Noen eksempler pa rent fysiske dissipative
strukturer: En rent mekanisk struktur av denne
typen er det forgrenede systemet av smabekker
som dannes pa en nylig planert jordskraning pa
grunn av erosjon nar det kommer mye regn. En
annen mekanisk struktur av denne typen er sp-
rekkdannelsen i en fuktig jordoverflate som ut-
torres. Her spiller varmetransport ogsa en rol-
le. Stremningsceller mellom to horisontale pla-
ter med ulik temperatur er et annet klassisk ek-
sempel pd  termomekaniske  dissipative
strukturer. Dette kalles for Rayleigh-Bénard-
konveksjon. En dissipativ struktur hvor elek-
tromagnetiske krefter dominerer, er forplant-
ningen og forgreningen av et lynnedslag fra
skyene ned til bakken. En skogbrann er et an-
net eksempel. I disse to siste eksemplene er
energien lagret pa forhind, for prosessen star-
ter.

I de siste to eksemplene er det ganske innly-
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sende at den dissipative strukturen forirsaker at
uorden oker, lokalt sivel som globalt. Disse il-
lustrerer hvor feil det kan vere 4 tenke at dissi-
pative strukturer gker graden av orden. Uor-
den vil alltid gke. Likevel kan den lokalt produ-
serte uorden (dissipasjonsvarmen) i et dpent sy-
stem eksporteres ut av systemet nar det far
anledning til & innstille seg pa en stasjoner til-
stand. Men inntil dette skjer, vil systemet ogsa
lokalt gke sin entropi (uorden). Den utbredte
feiloppfatningen om at dissipative strukturer
gker orden kommer fra en matematisk sats
som heter “teoremet om minimum entropipro-
duksjon”. Dette teoremet gjelder ner termody-
namisk likevekt, og sier omtrent folgende: Av
alle mulige dissipative strukturer som kunne
innstille seg etter at det udifferensierte syste-
mets stabilitet er brutt sammen, vil den fore-
trukne eller mest stabile tilstand veere den som
produserer minst entropi. Men det at man er
best 1 klassen ndr det gjelder energislosing, be-
tyr ikke at man samler nyttbar energi isteden-
for & forbruke.

Den russisk-belgiske nobelprisvinneren Ilya
Prigogine (fodt 1917) innforte begrepet “dissi-
pative strukturer” ved a line Turings ideer og
generalisere dem til 4 omfatte alle fysisk-kjemi-
ske systemer. Han har bygd opp forskningsmil-
joer 1 Brussel og Austin, Texas. La meg sitere
fra de offisielle web-sidene for The University
of Texas at Austin: “Ilya Prigogine ble tildelt
nobelprisen 1 kjemi 1 1977 for sine bidrag til ter-
modynamikk utenfor likevekt, og 1 serdeleshet
for teorien om dissipative strukturer”.

Prigogine og hans medarbeidere var de for-
ste som gjorde beregninger av rent kjemiske
dissipative strukturer, allerede pa 1960-tallet.
De konsentrerte seg om den ovenfor nevnte
Belousov-Zhabotinsky-reaksjonen, som er en
uorganisk kjemisk reaksjon som oscillerer 1 ti-
da. Den homogene romlige konsentrasjonsfor-
delingen 1 Belousov-Zhabotinsky-reaksjonen
blir lett instabil, og da oppstér det noen fascine-
rende, vekslende manstre av spiraler. Dette ek-
semplet kan 1 beste fall veere en analogi med
hensyn til visse aspekter ved biologisk form-
dannelse (morfogenese). Genetikken spiller
nemlig alltid en fundamental rolle i morfogene-
se. Det er derfor tvilsomt & soke 2 belyse biolo-
gisk morfogenese ved en uorganisk prosess som
mangler enhver analogi til genetisk styring.
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Turingstrukturer og evolusjon
Turing-strukturene har etterhvert fatt stor be-
tydning 1 moderne evolusjonsteori. De gis bred
omtale 1 lereboken i1 matematisk biologi av
Murray (1989, side 593). Det er en vanlig opp-
fatning at dissipative strukturer, spesielt de av
Turing-typen, overvinner alle begrensninger
som varmelerens 2. lov (entropiloven) matte
sette for utviklingen av biologiske former. Dis-
sipative strukturer betraktes som selve dadsste-
tet for tanken om at en skapelse var nedvendig
for & overvinne det forfall som entropiloven
forarsaker. Dersom det ikke var for de dissipati-
ve strukturene, ville mange kompetente biolo-
ger innrgmme at en naturlig prosess i et temo-
dynamisk system ville medfore degradering,
hvor kaos og uorden gker. Det finnes likevel en
liten gruppe klassiske neodarwinister som ikke
vil akseptere dissipative strukturer. Disse har
den grunnholdningen at naturlig utvalg skal
veere forklaringen pa ethvert biologisk fenom-
en. Dissipative strukturer produseres av en
energistrom, og utlgses av de startbetingelser
som gjelder, 1 samvirke med de naturlover som
systemet er underlagt. Naturlovene overtar da
mye av rollen til det naturlige utvalg, og dette
kan ikke disse konservative darwinister godta.

De klassiske neodarwinister har et poeng.
Dissipative strukturer er en darligere evolus-
jonsmekanisme enn naturlig utvalg. Naturlig
utvalg er heller ingen overbevisende evolus-
jonsmekanisme, siden det bare eliminerer blant
det som allerede er til og aldri frambringer noe
nytt. Men det naturlige utvalg har likevel et for-
trinn som dissipative strukturer ikke har: Ev-
nen til & overfere sin virkning fra en generasjon
til den neste. Turing-strukturene som basis for
formdannelse er pa kollisjonskurs med genetik-
ken. Turing-strukturer utleses ikke av gene-
tikk, men oppstar spontant der og da i organis-
mens utvikling. De utleses av forstyrrelser, in-
stabiliteter og tilbakekoplinger styrt av natur-
Kanskje oppstar det heldige
Turing-strukturer med funksjonelle fortrinn.
Turing-strukturer opererer innenfor de ram-
mer som genetikken setter, men deres konkrete
form er uavhengig av genetisk styring. Da kan
ikke disse heldige strukturene fores videre fra
en generasjon til den neste.

I denne artikkelen vil jeg argumentere for at
en energistrom gjennom et apent system 1 seg

lovene.
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selv ikke lager orden. Den aker entropien (uor-
den) bade 1 systemet og omgivelsene, dersom vi
da ikke patvinger systemet en kunstig orden
ved hjelp av rammebetingelser vi setter. Det er
dette prinsippet som brukes i et kjoleskap, hvor
den produserte entropien eksporteres ut av sy-
stemet. En informasjonskilde med overnaturlig
opphav kan ogsa bygge strukturer istedenfor 2
bryte dem ned. Informasjon kan overvinne den
naturlige degraderingen ved & strukturere selve
energistremmen gjennom systemet.

Historisk sett har konflikten mellom evo-
lusjonsleren og entropiloven vert lite 1 fokus.
Ingen ledende evolusjonist ville for 1950 erkjen-
ne at entropiloven representerte noe problem
for biologisk formdannelse. Det var forst etter
at man kunne servere dissipative strukturer
som losningen pa dette problemet, at man var
villige til 4 erkjenne problemet. De ble det med
ett viktig 4 knytte evolusjon mot entropi, noe
det ikke hadde veert s lenge man gynet en kon-
flikt. Denne holdningen er ikke spesielt tillit-
vekkende. Da forholder man seg til sitt publi-
kum som om disse skulle vere moteslaver og
ikke sannhetssgkere. Det er nemlig 1 reklame-
bransjen, ikke 1 vitenskapen, at det er god latin
4 mane fram et behov 1 ettertid. Etter at man
har produktet klart til salg. Et behov som
egentlig ikke var der.

Turingstrukturer og

regulative strukturer

Dissipative strukturer eksisterer i naturen. Tu-
ring-strukturer eksisterer 1 levende organismer.
Og de har sin plass i biologisk formdannelse.
Men siden Turing-strukturer ikke er genetisk
styrt, er det klart at de ma vere underordnet
strukturer som er genetisk styrt. Genetisk de-
terminerte strukturer kalles for regulative
strukturer.

Det er viktig 4 skille skarpt mellom disse to
ulike typene strukturer. Regulative og dissipati-
ve. Dette gjores 1 altfor liten grad i biologisk
litteratur, og grunnen er antagelig av filosofisk
art. Man gnsker at entropiloven ikke skal legge
noen begrensninger pa formdannelse i biosfz-
ren, og da ma dissipative strukturer f3 vere
med som den egentlige arsak til formdannelse.
Det er en ufravikelig grunnlagspastand 1 evolus-
jonsteorien at funksjonelle biologiske struktu-
rer kan organisere seg selv i biosfzren, ved
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energitilforsel gjennom et dpent termodyna-
misk system. Denne dogmatikken medforer at
det blir Turing-strukturene som tildeles en rol-
le der de overstyrer de regulative strukturene.
Mens det i virkeligheten er omvendt, noe som
allerede indikeres av navnet “regulative struk-
turer”. Strukturer som regulerer de dissipative
strukturene.

Den eneste biologiske fagartikkelen jeg har
sett som klarer & sette Turing-strukturene og
andre dissipative strukturer pa sin rette plass 1
helheten, er den av Bard & Lauder (1974). Alle
andre som gar inn pa begrepet dissipative struk-
turer, ser ut til 4 overvurdere deres betydning.
Bard & Lauder hevder at Turing-modellen er
ubrukelig for regulative systemer, og for alle
systemer med en streng lokal orden. Dette er pa
grunn av at Turing-strukturene er altfor svakt
genetisk styrt. Videre pa grunn av de store loka-
le stokastiske fluktuasjonene som alltid vil vere
til stede 1 Turing-strukturene. Bard & Lauder
slar fast at Turings teori er fullgod for & beskri-
ve mindre strengt definerte strukturer: La oss
nevne noen eksempler pd Turing-strukturer. I
dyreriket: Har pd hudoverflater, piggene pa
pinnsvin, striper pa en sebra eller fingeravtrykk
hos mennesket (eneggede tvillinger har forskjel-
lige fingeravtrykk!). I planteriket: Spaltedpnin-
gene pa en bladoverflate. Hérene pa en blad-
overflate. Tornene pa rosebusker. Posisjonen
av bladstilkene pa en stengel vil ogsa ofte veere
gitt som Turing-strukturer, men ikke alltid.
Dette er bare noen {3 eksempler.

Et mangfold av Turing-strukturer finnes alt-
sa bade i dyre- og planteriket. De kan betraktes
som et uttrykk for et naturlig slingringsmonn
som tillates innenfor de rammer som er defi-
nert av den genetiske informasjon. Disse ram-
mene sikrer den lokale formdannelsen av hvert
organ samt organismens totale fuksjonsdyktig-
het. Turing-strukturer opererer altsd innenfor
faste rammer. De kan ikke selv sette disse ram-
mene, like lite som hirene pa en hudoverflate
er ansvarlige for hudens struktur. S3 lenge orga-
nismen er sunn, er det ikke mulig for
Turing-strukturene 3 sprenge disse rammene.
Om rammene rundt Turing-strukturene fjer-
nes, vil resultatet bli like uordnet som en svulst
av kreft-celler. Turing-strukturene 1 seg selv er
nemlig kaotiske. Det er kun de genetiske ram-
mene rundt som kan undertrykke kaoset og fa
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Turing-strukturene til 3 framsta som noenlun-
de ordnede.

Nér man studerer Turing-strukturer, ma
man alltid drive forutsetningskritikk og skille
skarpt mellom to ting:

(1) Hva er de gitte rammebetingelsene som
overstyrer Turing-strukturene?

(2) Hva er genuine resultater produsert av
Turing-strukturenes egen iboende dynamikk?

Da vil man se at Bard & Lauder’s kritikk er
hayst relevant. Turing-strukturer befinner seg
nederst 1 hierarkiet av biologiske former. De
har ingen overordnet strukturerende funksjon.
Men det er vanskelig 3 finne forfattere som er
villige til & innremme dette.

Turing (1952) hadde som hovedmal 4 forkla-
re fosterutviklingen, og han gnsket i prinsippet
a gi rom for genetisk styring. Men 1 praksis er
det bare listen over deltagende kjemiske stoffer
samt randbetingelsene som tillates underlagt ge-
netisk styring. Dette har bare virkning a priori:
Nar disse betingelsene er gitt, gir prosessen sin
gang uten innblanding fra genetikken. Dette er
en akseptabel modell for mosaikk-strukturer.
Men regulative strukturer 1 fosterutviklingen
kan slett ikke beskrives med sa svak genetisk
styring. Strukturer i fosterutviklingen kan skje-
matisk sett klassifiseres som mosaikk--struktu-
rer eller regulative strukturer. Det er altsd kun
forste kategori som er Turing-strukturer. Regu-
lative strukturer er holistiske (helhetlige, ure-
duserbare) i sin natur. Dersom man mekanisk
paforer fosteret skader 1 sin utvikling, er det ba-
re Turing-strukturer som kan overfore disse
skadene til det voksne individ: En regulativ
struktur vil enten bli reparert eller gdelagt slik
at fosteret dor. Turingstrukturer er underlagt
regulative strukturer, ikke omvendt.

Arene i planteblader er av spesielt stor inte-
resse, av flere grunner. For det forste finner vi
her en fascinerende blanding av regulative
strukturer og Turing-strukturer: Storskala-
monsteret til bladarene er regulativt. Hovedare-
ne 1 bladet og stremningsfeltet av vann gjen-
nom bladet er hovedsakelig uttrykk for regula-
tive strukturer. Men ndr man beveger seg ned-
over 1 hierarkiet av arer, blir Turing-effekter
mer og mer viktig. De aller minste arene er re-
ne Turing-strukturer.

I sin bok fra 1982 summerer Meinhardt opp
sine beregninger av Turing-strukturer for blad-
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Figur 1. Teoretiske aremanstre for planteblader
(Tyvand 1982, fig.7). Det er her valgt ut 12 av det
uendelige antall stremlinjer som blir predikert
teoretisk. De ytre parametre er stort sett konstante,
og lengde-enheten er gitt ved radien i en sirkel
med bladets areal. (a) Her har vi et knutepunkt,
som er en punkt-kilde for vannstremmen. (b) Her
har vi en midtare, hvor konstant utstremning
foregar over en lengde 1.0. (c) Midtare med
konstant utstremning overlengden 2.0. (d) Midtare
med lineaert varierende utstremning overlengden
2.0.

arer. Dette var lenge blant de beste og mest de-
taljerte publiserte beregninger av Turing-struk-
turer overhodet. Na kan man finne atskillig
mer imponerende Turing-simuleringer ved 8 ga
inn pa folgende web-sider og dens linker:
http://www.turing.org.uk/turing/scrapbook/
morph.html

Meinhardts teori for bladarer er konsentrert
om reaksjons-diffusjonsligninger for veksthor-
monet auxin (som spiller rollen som autokata-
lyserende aktivator), koplet med en inhibitor
og en substans som lagrer den lokale differensi-
eringen av arer. Denne prosessen er ganske ana-
log med bevegelsen av et lyn under tordenver,
bortsett fra at randbetingelsene er forskjellige.
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Begge disse fenomenene kan klassifiseres som
«autobelger»: En autobelge er en bolge som tar
sin energi fra det mediet den forplanter seg i,
samtidig som det utvikles varme. Entropien
gker, og prosessen er irreversibel. Men i virke-
ligheten er dannelsen av bladirer ingen auto-
bolge, om enn Meinhardts modell av bladarer
er det. En grasbrann er derimot en autobglge.

Hvis Meinhardts teori for bladdrer skal ha
noen empirisk verdi, ma den avgrenses til de
minste arene, som er nederst i hierarkiet og er
underlagt foringer. Disse foringene kommer ik-
ke utelukkende fra gitte reaksjons/diffusjons-
ligninger, men ogsa fra de regulative struktur-
ene som de storste arene representerer. Her
bommer Meinhardts teori, idet han ikke skjel-
ner mellom store og sma arer, og midtaren be-
handles folgelig som en ren Turing-struktur.
Nar dette tilsynelatende gar bra, er det fordi en
strengt symmetrisk blad-geometri klarer 2 tvin-
ge «midtaren» til 4 holde seg 1 midten. Rendene
er nemlig frastotende for prosessen. Endringer 1
bladgeometrien kunne imidlertid lett fore til at
det ikke ville bli noen midtare. Vi ser altsd at
den velordnede midtaren oppstir fordi Mein-
hardt tvinger den fram, for det er intet i pro-
sessen som sadan som kunne {3 den til 4 oppstd
av seg selv. Meinhardts bladteori, som er en va-
riant av Turings generelle morfogenese-teori,
feiler pa flere punkter nir det gjelder & oppfylle
elementere krav om at bladet skal vere
funksjonelt: For det forste antas det at det fin-
nes et ustrukturert blad, hvor arene begynner a
vokse fra det ene hjornet. Dette er umulig, for-
di et ustrukturert blad ville ha null vanntilfer-
sel. Et blad uten érer kan ikke eksistere 1 virke-
lighetens verden. Videre kan ikke Meinhardts
teoretiske arer oppfylle elementere krav som
gielder for vanntransporten gjennom bladet:
Vannstrgmmen folger minste motstands vet, og
skjer pa en slik mate at det blir en jevn vanntil-
forsel til alle deler av bladet. Dette skjer ikke 1
Meinhardts modell, hvor vi far arer i spiralform
og ujevn vanntilfersel. Arsaken er at hydrody-
namiske betingelser er fullstendig neglisjert 1
Meinhardts modell. Det henger ngye sammen
med at han ser bort fra at de storste drene er
regulative strukturer, som setter
beingelser for Turing-strukturene pa sma-
skala-niva.

ramime-
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Figur 2. Biokjemiske Turing-strukturer for arene i
planteblader (Meinhardt 1982, fig.15.5). To
tidsserier er vist, (b)(d) og (e)-(f). Alt er identisk,
bortsett fra at en parameter varierer stokastisk
med 3% i det andre tilfellet. Prosessen starter i
nederste venstre hjgrne, og «etery seg gjennom
detustrukturerte bladet, forgreiner seg og stanser
til slutt opp nar fronten (svart boks) har nadd fram
til randen. De hvite boksene er «celler» hvor
fronten tidligere har passert, slik at de er blitt
spesialisert som are-celler. Denne figuren viser
bare differensieringen, ikke de andre biokjemiske
substansene som sarger for inhibisjon efc.

Mitt arbeid fra 1982 (i Annals of Botany) tar
bladets form og en midtire (eller knutepunkt)
som a priori gitt, og bestemmer hovedarenes
geometri ut fra elementere hydrodynamiske
ligninger. Bladet regnes som et porest medium,
hvor stremningsmotstanden antas gitt ved den
kjente Darcys lov. Figur 1 viser noen teoretiske
aremgnstre. Det er viktig 3 merke seg at teorien
kun behandler middel-stremmen gjennom et
blad. Den er derfor kun relevant for de storste
bladarene, overst i hierarkiet av arer (utenom
midtéren eller et knutepunkt, som tas for gitt a
priori). Det finnes et uendelig antall stremlinjer
1 modellen, mens det bare er et fatall hovedarer
i et virkelig blad. En figur svarer til mange blad-
former, fordi det er mulig & redefinere
blad-randen til & folge en stremlinje. Dette er
aktuelt for de fleste blader utenom skjoldblad,
blomkarse og noen {3 andre planter. Noen av
Meinhardsts teoretiske dremenstre er vist i figur
2.

Genetikken er avgjorende pa alle nivéer un-
der morfogenese. Turing-strukturer utgjer en
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liten del av helheten innenfor mensterdannelse:
Dissipative strukturer opptrer bare nar det skal
dannes mosaikk-menstre hvor det enkelte ele-
ments form eller plassering ikke er viktig, bare
middel-egenskapene til mensteret, integrert
over et storre omrade: De dissipative struktu-
rer gir da den ngyaktige form og plassering av
mosaikk-elementene, hvor genetikken tillater
et stokastisk slingringsmonn. Men middel-
egenskapene, relasjoner til nabo-strukturer og
plassering innenfor regulative og hierarkiske
systemer er 1 sin helhet underlagt genetisk sty-
ring, uten 3 {3 korreksjon fra dissipative struk-
turer.

Biologisk mensterdannelse som generelt fe-
nomen blir ikke forstatt ved den ensidige foku-
seringen pa dissipative strukturer. Det hjelper
ikke at disse teoriene markedsfores av nobel-
prisvinnere. Et mer realistisk bilde av morfo-
genese (biologisk mensterdannelse) er at arve-
stoffet hele tida styrer energistremmen slik at
ordnede strukturer blir dannet, og entropien i
organismen avtar. Et fatalt aspekt ved Mein-
hardts bladmodell er at hans blad med arer har
stgrre entropi enn uten arer: Han har nemlig
en irreversibel prosess i et lukket termodyna-
misk system (isolerende randbetingelser). Vi
ser at dissipative strukturer ikke bygger orden.
I beste fall utnytter de den orden som genetik-
ken gir. I verste fall bryter de ned den orden
som pa annen mate dannes i biologiske syste-
mer.
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Regulative strukturer:

Turing-strukturer:

Generell karakteri- Holistiske. Reduksjonistiske.
stikk:
Grad av genetisk sty- Sterk. Svak.

ring:

Hvordan skjer genetisk
styring?

Ved at gener «skrus» av og pa.

Ved rammebetingelser, utvelgel-
se av deltagende substanser.

Matematisk beskrivel-
se:

Kontroversiell, mangfoldig.

Koplede, ikke-linezre
reaksjons-diffusjonsligninger.

Romlig rekkevidde: Stor: Regulative strukturer er Liten: Diffusjonslengden er
underlagt og tilpasset organis- korrelasjonslengde for
men som helhet. Turing-strukturene.

Stabilitet: Svert stabile overfor sma for- Lokale monstre er sveert ustabi-
styrrelser. Sarbare overfor store | le. Middel-egenskaper er sveaert
forstyrrelser. stabile og kan til dels reparere

seg selv.

Entropiproduksjon? Entropireduserende under or- Entropiproduserende (kaotiske

ganismens vekst.

prosesser)

Utseende, oppbygning:

Stort mangfold, velordnet,

Mindre strengt ordnede (stoka-

hierarkisk oppbygd. stiske) mosaikkmenstre, nett-
verk og striper. Rene Turing-
strukturer kan ikke danne noe
hierarki.
Gjensidig pavirkning Avhengig kun av Rammebetingelsene for

mellom de to klassene
av strukturer:

middel-egenskapene til
Turing-strukturer pa lavere hie-
rarkisk niva.

Turing-strukturer er noyaktig
bestemt av regulative strukturer
pa hayere hierarkisk niva.

Avhengighet av milje:

Tilpasser seg miljoet innenfor
genetisk bestemte grenser.

Avhengighet av miljeet kun in-
direkte, via rammebetingelser.
Lokal dynamikk er autonom.

Tilpasning til vekst av

Full tilpasning til organismen

Lokal dynamikk av

organismen: pa hvert utviklingstrinn. Turing-strukturer er uavhengig
av utviklingstrinn.
Eksempler: Organer 1 et legeme. Organel- Planter: Spaltedpninger og de

ler. Hovedarer i blader.

minste rene 1 blader. Dyr: Fin-
geravtrykk og andre striper (eks.
sebra). Har pa hud.

Tabell 1: Sammenligning mellom regulative strukturer og Turing-strukturer.
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Apne og lukkede

termodynamiske systemer

Man kan trekke viktige konklusjoner av det
faktum at det dannes tilsynelatende ordnede
strukturer ved Meinhardts modell-prosess, som
skjer i et isolert system. Energien den trenger er
lagret pa forhand, slik som f.eks. en rekke med
fallende domino-brikker (autobolge). Prosessen
gar en tid, og stanser opp nar den har brukt opp
energi-reserven. Men da har vi 1 mellomtiden
fatt dannet det enskede monsteret, og fatt lagret
det lokalt i strukturen. Dog vet vi at det ikke
kan ha oppstatt noen orden som ikke var der i
utgangspunktet ved rand- og initialbetingelse-
ne: Systemets entropi ma nemlig ha ekt pa
grunn av varmelerens 2. lov (entropiloven).
Derfor ma de strukturer som ikke er ordnede a
priori vere kaotiske, uordnede, om enn diffe-
rensierte. Det som na er virkelig interessant, er
3 sammenligne Meinhardts resultater med til-
svarende modeller for dpne termodynamiske
systemer, f.eks. Bestehorn & Haken (1984):
Ved & sammenligne figur 2 og 3(a) ser vi at de to
systemene er kvalitativt likeverdige m.h.t. geo-
metrisk orden. Det som finnes av orden er 1
begge tilfeller bestemt av den kvadratiske
geometrien, ikke av prosessenes egen dyna-
mikk, som er mer eller mindre kaotisk. En kao-
tisk prosess er definert ved at sma forandringer
1 initialbetingelsene eller andre parametre gir
storre lokale endringer. Endringene av mid-
del-egenskapene kan godt vere sma. Meinhard-
ts figur (var fig.2) har nettopp disse karakteristi-
ske trekkene: Det er vist to tids-serier (hver pa
tre oyeblikksbilder) hvor alle betingelser er li-
ke, bortsett fra en parameter som endrer seg
3%. Dette er nok til at en are i ett bestemt
punkt kan ga i stikk motsatt retning. Bestehorn
og Haken (figur 3) gir ingen eksempler med sa
liten variasjon av parametrene. De viser tre
tidsserier som ser ganske ulike ut, avhengig av
om sekskanter eller stripe-strukturer er mest
stabile. Sekskantene er dissipative strukturer,
og deres lokale dynamikk er autonom. Stripene
er derimot ikke autonome, men har kun retnin-
ger som er tillatt av rendenes geometri. Seks-
kantmeonsteret 1 (a) er den delen av fig. 3 som er
mest relevant 3 sammenligne med fig. 2. Vi ser
da pa den lokale dynamikk og strukturen til al-
le drene utenom midtaren. I motsetning til alle
de andre arene er midtiren hovedsakelig be-
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stemt ved randbetingelsene, samt valget av det
nederste venstre hjgrnet hvor prosessen starter.

Midtdren er det eneste aspektet ved fig. 2
hvor fig. 3(b) ligner mest: Midtarens geometri
vil, 1likhet med grensen mellom de to striperet-
ningene, prove a holde seg lengst mulig vekk
fra rendene, og vil folgelig ligge 1 nerheten av
diagonalene. Den vil derfor tilnermet danne 45
grader med rendene. To viktige momenter for-
kludrer dog sammenligningen mellom midt-
aren i fig. 2 og stripe-grensene i fig. 3(b): Etter-
som midtiren «starter» fra et hjorne, vil kun
den ene diagonalen som gir gjennom dette
hjornet vere aktuell, mens begge diagonalene
er a priori likeverdige som stripe-grenser. Av
stabilitets-grunner er det dog umulig at alle stri-
pegrenser motes i et punkt. Avhengig av har-
fine nyanser 1 initialbetingelsene vil da den ene
striperetningen «vinne» over den andre i midt-
feltet, og trenge stripe-grensen tilbake mot ran-
den. En ny stripe-grense vil innstille seg, som et
kompromiss mellom hver stripes «anske» om &
nd uavbrutt fra rand til rand, og stripe-grense-
nes «gnske» om 3 ligge s langt fra rendene som
mulig.

Ved & sammenligne figur 2 og 3(a) uten
kjennskap til hvilke termodynamiske prosesser
disse monstrene beskriver, er det vanskelig 4 sla
sikkert fast hvilken som skjer i et dpent og hvil-
ken som skjer i et lukket termodynamisk sy-
stem. De to prosessene er mer beslektet enn
hva som er behagelig for en evolusjonist. Begge
beskriver tidsserier i et kvadrat, hvor det fra en
stokastisk eller ustrukturert start-tilstand utvik-
ler seg en slutt-tilstand som tilsynelatende er
mer ordnet. I begge tilfeller er det randbetingel-
sene som ved diffusjon framtvinger en orden.
Den ene prosessen skjer 1 et termodynamisk
lukket system (hvor man innser at entropien
gker), mens den andre skjer i et dpent system
(hvor evolusjonister hdper og tror at entropien
avtar av seg selv og at ny informasjon oppstar).
Men det er intet som tyder pa at distinksjonen
apent/lukket system har noe a si m.h.t. graden
av orden: Den viktigste kvalitative distink-
sjonen mellom de to prosessene er at
slutt-tilstanden er stasjoner 1 det dpne systemet,
mens slutt-tilstanden er «utdedd» i det lukkede
systemet. Denne forskjellen synes slett ikke &
influere pa graden av orden. Dette er fordi den
utdedde prosessen 1 det lukkede systemet har
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Figur 3. Stremnings-strukturer beregnet teoretisk
av Bestehorn & Haken (1984, fig. 3, 5 og 6). Dette
er plane bilder av tre-dimensjonale kon-
veksjonsceller, som dannes ved & varme opp et
vaeskelag fra undersiden. Praktiske eksempler:
Cumulus-skyer over sletteland om sommeren. Et
tynt fettlag i en stekepanne. Stein-polygoner i
tundraomrader. Det er to ideelle basismagnstre:
Sekskanter og striper. | praksis vil perfekte
sekskantmgnstre aldri forekomme, men vil vaere
avbrutt av femkanter og syvkanter. Rene striper
kan forekomme, men de vil generelt ikke veere helt
rette, og er (merenn sekskanter) sterkt pavirkelige
av rendene, som i dette tilfellet er kvadratiske. Tre
tidsserier er vist; alle starter med en stokastisk
kom-struktur, komstarrelsen er valgt slik at den
stemmermed den diameteren sekskanter ville ha,

etterlatt seg varige spor; mensteret blir ikke vi-
sket ut etter at prosessen er stanset. Men denne
lagringen er bare lokal, og kan ikke overfores
til neste generasjon.

Situasjonen er kritisk for evolusjonsteoriens
fundament: Etter 4 ha sammenlignet fig. 2 og
3(a) gar det opp for oss at uttrykket «dpent sy-
stem» blir brukt som et rent trylleord i forbin-
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og den bredden striper ville ha. | det farste tilfellet
er kun sekskanter stabile, og det instiller seg til
slutt et sekskantmgnster, med en betydelig prosent
fem- og syvkanter innimellom. | det andre tilfellet
er striper mest stabile, og vi ser hvordan den
initielle korn-strukturen gar over i striper, som til
slutt blir stasjonaere. -Fordi stripene tydeligvis méa
innstille seg normalt pa endeveggene, er det en
sterk konflikt m.h.t. valg av striperetning. Denne
konflikten lases ved et kompromiss: Det oppstar
skarpe grenser mellom de to aktuelle stri-
peretningene, inn mot midten i karet. | den siste
tidsserien er bade striper og sekskanter stabile,
og da vil detfortsatt veere stripernaermest rendene,
men det vil vaere sekskanteriovergangsomradene
mellom de to striperetningene, slik at grensen
mellom disse blir mindre skarp.

delse med dannelse av biologisk orden. Det er
slett ikke tilstrekkelig at systemet er apent (og
dissipativt), men det mad eksistere informa-
sjons-avhengige mekanismer som kan kanalise-
re energistrommen gjennom systemet. Ellers
vil gkt orden ikke bli dannet, bare kaos. Jeg vil
hevde at det er ngdvendig med et paradigme-
skifte med hensyn til biologisk mensterdannel-
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se. Evolusjonistiske selvorganisasjonste-orier er
lite troverdige. Dette kan og ber avsleres pa
strengt naturvitenskapelige premisser. Turing-
strukturene i planteblader er kaotiske og kan
ikke representere den orden som finnes i virke-
lige blader.

Ordet “selvorganisering” er 1 utgangspunk-
tet tvilsomt fra en filologisk eller filosofisk
synsvinkel. For et “selv” som organiserer seg
finnes egentlig ikke innenfor en materialistisk
virkelighetsoppfatning. Selvets “organisering”
finnes heller ikke. For det er ingen permanent
lagringsmekanisme som kan ta vare pa de struk-
turene som dannes, for 4 viderefore dem til ne-
ste generasjon. “Organisering” er et retorisk
honnerord som smugler en umotivert tryg-
ghetstolelse inn 1 denne positivistiske metafy-
sikk. Det som tas for & vere organisering er sna-
rere en kaotisk oppdelingsprosess hvor et om-
rade (areal) blir stykket opp pa en tilfeldig mate
med visse middelegenskaper. Istedenfor dette
metafysiske lanord “selvorganisering” kunne vi
derfor foresld “spontan utparsellering”. Intet
“selv” finnes. Heller ingen “organisert” atferd.
Om man fastholder en ordbruk i harmoni med
en grd materialistisk filosofi. Organiseringen er
der, men ikke 1 Turing-strukturene. Den er til
stede 1 de regulative strukturene, styrt gjennom
informasjon i arvestoffet. En informasjon med
overnaturlig opphav 1 Skaperens Logos.

«Dissipativ» betyr ganske riktig «entropi-
produserende». Det er det samme som kilde til
uorden. Om vi fjerner all kosmetikk, synes Pri-
gogine & hevde at det ligger en informasjonskil-
de 1 det & veere entropiproduserende, og at den-
ne informasjonskilden kan vere sa sterk at den
klarer & eksportere mer netto entropi enn den
lager. Dette er tros-standpunkter som vitenska-
pelig sett star sd svakt at de vanskelig lar seg
forsvare uten 4 redusere presisjonsnivaet.

Dissipative prosesser er kilden til all uorden
som dannes i universet. Da kan ikke dissipative
prosesser samtidig veere kilden til all orden som
dannes i universet. En og samme arsak kan ikke
gi den fulle forklaringen pa to motsatte virknin-
ger. Da forlater man var kulturs basis og begir
seg 1 retning av en ostlig panteisme hvor alle
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distinksjoner og alle motsetninger etter hvert
vil flyte over i hverandre. I Prigogines nyere
boker er da ogsa et visst snev av gstlig mystikk
til stede.

Merknad
Denne artikkelen er en utvidet versjon av et
foredrag holdt ved Universitetet 1 Tromsg 1 mai

1988. En tidligere versjon av foredraget er tryk-
ket 1 Origo nr. 2, 1989, side 14-22.
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