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Sammandrag

Slemsvampen Physarum polycephalum har pé senare tid fascinerat beteendeforskare
for sin ovéintade problemldsningsféormaga. En enkel encellig organism vars motila
plasmodium har visat prov pa att kunna anpassa sitt beteende efter rddande
omstandigheter och att besitta spatial perception, kan om tillrdckligt studerad ge oss
en bild av hur enkel intelligens kan véxa fram. Syftet med denna studie ar att
undersoka hur en acelluldr organism som P. polycephalum kan inhdmta information
fran sin omgivning och dess formaga att pa fordelaktigt vis bearbeta och agera pa
registrerad information. Av studien framkommer att slemsvampen har en effektiv
fodosokningsprocess som dr sammanlédnkad med motiliteten. Den har kemoreceptorer,
kan reagera pa farger och mekaniska stimuli. Slemsvampens forméga att hitta
optimala végar for fodosok bygger pd en samverkan mellan en médngd processer.
Bland annat markeras besokta ytor med extracelluldra lamningar sa att kostsamma
aterbesok pa redan utforskade omraden kan undvikas. Nér flera plasmodiearmar
forbinder tva fodokallor med varandra kan P. polycephalum ocksé kénna av vilken
arm som &r ldngst och ddrmed ineffektivast, varpa denna dras tillbaka. Plasmodier av
P. polycephalum uppvisar ett formbart beteendemdnster som exempelvis innebir att
fodosok initieras tidigare om utsatt for foda av sdmre kvalitet. P. polycephalum har
dven forméga att tillvéinjas vid kemotaktiska stimuli, vilket troligen dr mojligt tack
vare epigenetiska modifieringar.

Inledning

En gynnsam beslutsprocess kraver mycket. Det behdvs pélitliga system for att ldsa av
omgivningen, att inhdmtad information bearbetas korrekt och att hela organismen
arbetar at samma héll och inte motverkar sig sjdlv. Alla sinnesintryck guidar oss
genom var omvérld och bearbetas hos oss av hjdrnan. En makroskopisk encellig
organism utan centralt styrande organ som slemsvampen P. polycephalum
(Alexopoulos ef al. 1996) méste troligen forlita sig pa ett vélfungerande intracellulért
signaldverforingssystem for att kunna vélja ratt vag.



P. polycephalum

P. polycephalum dr en encellig organism som under sin livscykel 1 huvudsak lever i
plasmodial form. Under plasmodial fas aggregerar P. polycephalum till en
makroskopisk och motil individ. Plasmodiet betraktas som acellulért {for att
aggregerade cellkdrnor delar pé en cytosol och ett ndtverk av intracelluldra vener
forenklar transport av néringsdmnen over cytoplasman. Amplituden och takten pa
denna oscillation av cytoplasma ér avgorande for hur effektivt plasmodiet kan rora
sig. Cytosolens yttre ektoplasma har en geléartad konsistens och innehéller fibrer som
driver pa transporten av den inre vitskelika endoplasman(Rieu ef al. 2015).

I plasmodial fas kan slemsvampen rora sig i1 hastighet pa 5 cm h i jakt pd foda eller
gynnsammare miljo (Kessler 1982). Vid fodosok plattar plasmodiet ut sig dver en yta,
varpd centrala delen av plasmodiet bildar ett tunt aderndt pseudopodierna emellan.
Pseudopodierna behéller sin platta form, for att effektivt kunna sdka av omraden i
slemsvampens periferi. Vil framme vid foda konsumerar slemsvampen denna genom
endocytos. Fodan bestar i huvudsak av bakterier, sporer och mikroorganismer
(Stephenson & Stempen 1994). I laboratorier matas de oftast med havregryn och
néringsagar for experimentuppstillningar tillverkas ofta av finférdelade havregryn
(Latty & Beekman 2009, 2011a, b, Nakagaki ef al. 1999, 2000, Reid et al. 2012).
Hittar slemsvampen flera nérbeldgna fodokallor, binds dessa oftast samman med
dendritlika armar och konsumeras samtidigt av olika delar av plasmodiet (Nakagaki et
al. 1999). P. polycephalum foredrar varma, fuktiga och morka miljoer, medan ljus
stressar dem och inducerar sporulering (Stephenson & Stempen 1994). P.

polycephalum &r en tacksam modellorganism da den ar encellig, makroskopisk och
lattodlad.

Slemsvampar har tidigt studerats av systematiker. Omfattande studier rérande
slemsvampars taxonomi har till slut med hjélp av sekvensering och fylogenetiska
analyser placerat dessa bland riket protister och kunde dela in de makroskopiska
slemsvamparna i en monofyletisk klad, macromyzetozoa (Fiore-Donno et al. 2011).
P. polycephalum ingér i denna klad.

I denna Oversiktsartikel vill jag undersoka vilka verktyg P. polycephalum har for att
uppfatta fordndringar i sin omgivning och hur de sedan agerar pa inhdmtad
information. Jag kommer déarfor forst ga igenom hur P. polycephalum rorelseformaga
fungerar, vilka stimuli som slemsvampen kan reagera pd for att slutligen redogora for
hur den gor sina val och vad P. polycephalum kan astadkomma tack vare denna
informationsbearbetning. Strdvan &r att genom denna studie besvara fragan:

Hur kan en encellig organism som P. polycephalum urskilja och vélja alternativ efter
vad som &dr mest gynnsamt for organismens fortlevnad?



P. polycephalums forutsattningar for gynnsamma val

P. polycephalums rorelseformaga

P. polycephalum ror sig med hjélp av oscillerande stromningar i cytoplasman. 1976
publicerades Durham och Ridgway artikel som behandlade hur oscillationen ledde till
en nettordrelse av en organism som sin encellighet till trots kan sprida ut sig 6ver
stora ytor utan att delar knoppas av. Strémmarna av cytoplasma leds genom ett
nétverk av kanaler i cellens ektoplasma och drivs av en hydrostatisk tryckgradient.
Oscillationen bildar vagor dver hela cytosolen (Durham & Ridgway 1976) som
tillsammans med fordndringar i membranets rigiditet mojliggor forflyttning (Udea et
al. 1980). Oscillationen fungerar sdledes bade som en kommunikationsvig och
mdjliggor riktad rorelse. Det dr mojligt att se denna oscillerande stromning i
mikroskop, dd granuler i cytoplasman forsar fram och tillbaka. Strémningshastigheten
kan uppna 1,35 mm s™' . Efter cirka 50 sekunder vénder cytoplasmastrommen
(Alexopoulos et al. 1994). Denna oscillation paverkas emellertid mycket av yttre
stimuli, ndgot som manga forskare anvént som indikation pa respons hos organismen
(Adamatsky 2013, 2015, Whitling 2014).

Pé grund av P. polycephalums storlek och tendens att forgrena sig kan
oscillationstakten skilja sig mellan olika utskott pd samma individ. Durham och
Ridgway sdg att oscillationstakten 6kade i utskott som utsattes for attraktanter och de
forutsatte att rorelseformégan genom detta automatiskt var kopplad till fodosoket
(1976). De menade att en 6kad frekvens av cytoplasmastromningar alstrar vagmonster
over cellens membran och pa s vis hjélpte organismen att fista membranet pa nya
ytor. Detta stirks av Udea ef al. (1980) som sag hur spidnningen i membranet sdnktes 1
kontakt med attraktanter, ddrigenom kan cytosolen littare expandera mot foda. Utan
kemisk stimuli ror sig slemsvampen slumpmaéssigt, menade Durham och Ridgway
(1976). Slumpmaissigheten i P. polycephalums rorelsemonster ar inte total, vilket
pavisas i studier av bland andra Reid et al. frdn 2012. De visade hur extracellulart
slem ldmnad efter P. polycephalum kan hjilpa organismen att undvika egna spar.

Mekanismer bakom kontraktion och relaxion

Kontraktionen i ektoplasman sétter igdng genom att aktinmolekyler polymeriseras och
bildar F-aktin, tjockare aktin-fibrer (Wolhfarth-Bottermann 1964 ). Nér ektoplasman
ska relaxera efter en kontraktion, dissocierar F-aktinet (Nagai 1978). Bade aktin och
myosin har isolerats fran P. polycephalum (Ogihara et al. 1983). Studier av Nakagaki
et al. fran 1999 pekade pé att kontraktionerna av aktinomyosinet reglerades av en
feedbackmekanism, det vill sdga att relaxion stimulerade kontraktion och vice versa.
P. polycephalums myosin II har tvd huvuden och tva hoptvinnade svansar, dér
myosinets essentiella ldtta kedja och regulatoriska latta kedja ar fastade pé
molekylkomplexets hals. (Zhang et al. 2012).



Utflodet av kalcium sker i samma takt som kontraktionscykeln hos plasmodiet, s&
utflodet ligger 1 fas med ndr kontraktionen ér som intensivast (Yoshimoto ef al. 1981).
Myosinets tunga kedja, den regulatoriska och essentiella litta kedjan har alla
rekombinerats i laboratorium och dessa studier har lokaliserat bindningsplatsen for
kalcium pé den essentiella litta kedjan (Zhang et al. 2012).

Myosin II agerar som ett motorprotein som tillsammans med F-aktinet kan kontrahera
ektoplasman (Fleischer & Wohlfarth-Bottermann 1975). Néar koncentrationen av
kalcium stiger kan myosin II binda till kalciumjonerna och da inhiberas denna
motoraktivitet, omviént den aktiverande effekten kalcium har pa muskelceller.
Sammantaget pekar modern forskning pa att myosin II-komplexet &r flexibelt under
kalciumfria forhallanden, men da myosinets essentiella litta kedja binder till kalcium
blir komplexet mer rigitt. Da myosin interagerar med aktinet fungerar myosinhuvudet
som en hdavarm som drar till sig F-aktinet da kontraktion ska ske. I nédrvaro av kalcium
forflyttas denna hiavarms position pa myosinet till f6ljd av 6kad rigiditet sa att
interaktionen omojliggors (Debreczeni et al. 2005, Zhang et al. 2012).

P. polycephalum har dven visat sig ha tunnare aktinomyosinfibrer som bildar nitverk i
ektoplasman. Dessa dr troligen ocksa inblandade i kontraktionen, menar Rieu et al.
(2015). Nar tillvaxt sker i1 16sning kan plasmodiet anta en sférisk form och ér ofta
mycket mindre &n plasmodium pa fast substrat, cirka 50-100 pm, och kallas
mikroplasmodium. Dessa mikroplasmodium placerades av Rieu ef al. 1 gel med
fluorescerande pérlor, s att en kamera kunde finga upp och f6lja konturerna hos
plasmodiet och hur punkter i plasmamembranet forflyttades. Vid forflyttning iakttogs
hur krafterna alltid var riktade indt mot plasmodiets mitt och riktad rorelse verkade
alstras genom ldngre forflyttningar av plasmodiets bakersta del och liten eller ingen
alls hos den framre. Deras slutsats var att bade de tunnare nitverksfibrerna av
aktinomyosin och de tjockare fibrillerna reglerades av samma signal, troligen
kalciumkoncentrationen, da de badde kunde gora averkan pa underlaget med samma
kraft och hade samma intervall av kontraktion (Rieu et al. 2015).

Kan P. polycephalums minnas?

Att externalisera minnet &r vanligt 1 djurvérlden, d4 det lamnar utrymme for att
processera annan information frdn omvirlden. Till exempel ldmnar faraomyran ett
spér av feromoner for att forenkla fodosok (Duncan & Jackson 2006). Liknande
beteende har observerats hos termiter, sociala insektslarver, sniglar och andra
myrarter (Pasteels & Deneubourg 1987). Detta forekommer &ven hos P.
polycephalum (Reid et al. 2012). P. polycephalum lamnar efter sig extracellulért slem
som fungerar som tecken pa var slemsvampen redan varit. Reid ef al. sag ocksa att
nér slemsvampen har mojlighet att vdlja, véljer de néstan alltid en vdg utan
extracelluldr vétska, i detta fall 39 génger av 40 (P < 0.001, binominalt test). De
beskrev det som ett val, for da plasmodiet stilld infor ett fodosdk som oundvikligen



ledde dem igenom extracelluldra ldmningar, valde plasmodiet att korsa dessa (Reid et
al. 2012).

I en artikel frdn 2008 péavisade Saigusa et al. hur vissa plasmodier, om utsatta for
miljofordndringar med visst intervall, kan anpassa sitt beteendemonster infor nér
nésta miljoforandring forvantades komma. De utsatte plasmodier under tillvixtfas for
kyla och torr luft under tio minuter med jimna intervaller. De undersokta
intervallerna var pé 30, 40, 50, 60, 70, 80 och 90 minuter. Under kall behandling
sanktes tillvaxthastigheten betydligt. Efter tre intervaller utsattes inte slemsvampen
for miljoforandring, men medeltillvéxthastigheten sénktes d&nda hos plasmodierna da
nistkommande miljofordndring skulle ha kommit. I vissa fall skedde detta upp till tre
intervaller efter verklig miljoforéndring. Flest plasmodier reagerade med
tillvixtminskning da intervallen var 50 minuter, men detta bor stillas mot att den
kalla stimulin var mindre intensiv vid intervaller pa 30 och 40 minuter. Potentiellt
skulle 30-och 40-minutersintervallerna varit lika tydliga i sin efterfoljande
tillvixtminskning, men alltfor tit och intensiv torr och kall miljéforéndring skulle
mojligen kunna skada plasmodierna. Efter sju intervaller sattes koldbehandlingen in
en gang och detta medfdljde en tydlig medeltillvixthdmning dven intervallen efter
denna (Saigusa et al. 2008). Saigusa menade att detta pekade pa att P. polycephalum
har verktyg till att forhélla sig till ett begrepp som tid och i vid bemérkelse minnas”
utan att behdva externalisera minnet. Mgjligen kan plasmodierna mita intervallet
med hjdlp av sin cirkadiska rytm (Tachikawa 2010).

Plasmodier av P. polycephalum kan vinja sig vid repellenter och detta kan tolkas som
att P. polycephalum &ven har en inldrningsforméga (Boisseau ef al. 2016). I ett
experiment fick plasmodier korsa en bro tickt av en ldg koncentration repellent och
motiverade denna migration med havregrynsagar i andra dnden av bron. Efter en
tillvinjningsperiod pa fem dagar noterade forskarna att plasmodierna korsade bron
fortare och plasmodiearmen som letade sig over bron var smalare @n i de initiala
forsoken, ett sétt att minimera kontakt med repellenten. De testade olika repellenter,
koffein och kinin, och fann samma monster. Boisseau et al. (2016) menade att
plasmodiet hade lart sig att ignorera den negativa stimulin frin repellenterna.
Inldrning hos encelliga organismer utan neuroner kan forklaras med epigenetiska
mekanismer (Ginsberg & Jablonka 2008). Denna teori foreslar att upprepad irrelevant
stimuli leder till att en negativ regulator for kemoreceptionen aktiveras och verkar da
hdmmande pa tillvand stimuli (Ginsberg & Jablonka 2008).

P. polycephalums valprocess
Valprocessen har i denna studie delats upp i tre moment; uppfatta stimuli frdn
omgivningen, signaloverforing dver cellen och informationsprocessande.

P. polycephalums kemiska sensorer
En omfattande studie av Udea et al. fran 1980 beskrev hur membranpotentialen hos P.
polycephalum paverkas i kontakt med attraktanter, i detta fall sockerarter, och
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repellenter som utgjordes av alkylkedjor. Da de sdg att membranet depolariserades
bade av attraktanter och repellenter, antog de att depolariseringen inte var
direktkopplad med P. polycephalums motilitet, vilket dr fallet med exempelvis
Paramecium, toffeldjur. Da forskarna applicerade en attraktant lokalt pa ett
plasmodium reducerades spdnningen i membranet, s att cellens cytoplasma hade
lattare att utvidgas at den riktningen dér attraktanten applicerats.

Whitling (2014) studerade P. polycephalum kemiska sensorsystem och fann att
oscillationsmonstret forandrades hos plasmodiet dé attraktanten eller repellenten var
inom fyra centimeters radie. P. polycephalum har alltsd ett begransat
avsokningsomréde.

P. polycephalums reaktion pa ljus

P. polycephalum negativa fototaxis har varit kdnd ldnge och ljus kan inducera
sporbildning (Stephenson & Stempen 1994). Kakiuchi upptéckte 2001 att P.
polycephalum plasmodium reagerade med att fragmenteras till delar om 8 cellkdrnor 1
varje fragment efter att ha utsatts for lagfrekvent rott ljus, 750 nm, ultraviolett eller
monokromatisk bld. 2013 fordjupade Adamatsky forstaelsen for P. polycephalums
reaktioner pa ljus i olika farger. Hen mitte oscillationsfrekvens hos plasmodier utsatta
for rott, gront, blatt och vitt ljus. Rott ljus kunde inhibera fragmentering aktiverad av
lagfrekvent rott ljus, vilket tyder pd att fytokrom ar inblandat (Quail 2002).
Fragmenteringen var dock dvergaende. Adamatskys definition av igenkdnning av
farger var om plasmodiet hade en véglingd-eller taktspecifik oscillation for ljus av
olika vaglangder. Hen fann att P. polycephalum kunde kinna skillnad pa rott och blatt,
men att gront och vitt ljus innebar samma oscillationsmdnster.

Gront ljus innebar en kraftig sdnkning i oscillationsamplitud, men d4 plasmodiet
belystes med vitt ljus registrerades en mer ihallande sdnkning av
oscillationsamplituden. Rott ljus orsakade istillet kraftig amplitudokning (Adamatsky
2013).

P. polycephalums formdga att uppfatta temperaturskillnader

Slemsvampen har ocksa visat tydliga temperaturpreferenser (Durham & Ridgway
1976). D4 den fick vilja mellan en sida av en agarplatta vars temperatur holls pa 18°C
och en som var 34°C migrerade P. polycephalum konsekvent mot den varmare sidan.
Detta innebdr att plasmodiet har formagan att kénna skillnad 1 temperatur (Durham &
Ridgway 1976). Da P. polycephalum naturliga habitat utgdrs av skuggiga och fuktiga
skogsmarker (Stephenson & Stempen 2000) ar attraktionen till virme inte sjdlvklar.
For att kunna spridas soker sig dock P. polycephalum till varmare omraden for
sporulering (Stephenson & Stempen 2000). Denna positiva termotaxis kan alltsa
drivas av sporuleringsbeteenden. Tso och Mansours experiment fran 1975 pekade pa
att P. polycephalum temperaturoptimum ar 29 + 1°C. Termotaxin stdds till viss del av
Saigusas studie dér en tydlig tillvixtminskning observerades vid den kalla och torra
stimuli (2008). Denna minskning kan likavil enbart bero pa den torra luften.



P. polycephalums formdga att uppfatta mekaniska stimuli

Adamatsky har dven studerat hur P. polycephalum reagerar pa mekaniska stimuli
(2015). En direkt och kraftigt amplitudfordndring i ektoplasmaoscillationen
observerades vid berdring och dven en aterhdmtningsperiod dér oscillationen var
ndgot kraftigare dn innan beroring. I en studie fran 1981 visade Achenbach att da
plasmodiearmar stracktes ut reagerade plasmodiet med en temporér relaxion orsakad
av stress, och denna varierade i lingd beroende pa hur mycket armen ténjdes ut och i
vilken fas plasmodiet befann sig i, kontraherad eller relaxerad.

P. polycephalums signaloverforingssystem

For att signaldverforingen i en s pass stor cell ska fungera behdvs vilutformade
transportsystem. Plasmodiet har geléartade ektoplasma i vilken aktinomyosinfibrer
driver pa cirkulationen av den l8sare inre endoplasman ut till alla utskott pa
plasmodiet (Rieu et al. 2015). F6dosok och rorelse dr som ndmnt tdtt sammanldnkade
1 P. polycephalum fysiologi (Durham & Ridgway 1976, Udea et al. 1980), vilket for
en enkelt uppbyggd organism ofta &r en praktisk 16sning. Da den kemiskt uppfattar en
stark repellent medfor detta att oscillationen stannar upp och dartill forsvarar
intracelluldr signaloverforing (Achenbach & Wohlfarth-Bottermann 1981). Dessa
repellenter paverkade tillgdngen pa fritt cytosoliskt kalcium, vilket medforde att
synkroniseringen av cytoplasma oscillationerna forhindrades och cellens utskott inte
kan kommunicera med varandra. Achenbach studerade ocksa hur elektricitet
paverkade signaloverforingen och fann att spanningar upp till 6 V inte paverkade
strdmningarna av endoplasman. Mot bakgrund av detta, och av att depolariserande
medier som kaliumklorid inte heller stoppade synkroniseringen av plasmodiets
utskott, antog Achenbach och Wohlfarth-Bottermann att plasmamembranets
kontraktioner inte var styrda av elektriska impulser.

Nakagaki et al. (1999) undersokte hur venerna hos plasmodier bildas och
experimenterade med att artificiellt styra slemsvampens oscillationsmdnster med
viarmeimpulser. De kunde se hur vener frén centrum, dér virmepulsen applicerades,
till periferin forsvann och istillet bildades vener dir den perifera och artificiella
pulsen méttes, riatvinkligt frén det cirkuldra plasmodiets radie. Detta tydde pa att
bildning av vener sker nér slemsvampen blir sa stor att oscillationsfrekvensen i olika
delar gar i1 otakt pa grund av olika stimuli utifran. De undersokte ocksa hur effektivt
olika plasmodieformer cirkulerar cytoplasma. De jamforde normala plasmodier som
hade bade vener och pseudopodier, med venldsa och platta plasmodier och plasmodier
som bara hade ett komplext vensystem utan pseudopodier. De sig att de venlosa
plasmodiernas cirkulation var mycket mindre effektiv &n de med bade vener och
pseudopodier och att partiklar hade svart att distribueras jimt 6ver plasmodiet nir det
endast hade vener. Resultatet tolkades som att kontraktionsmdnstret paverkar
venernas organisation och kan genom ett feedbacksystem mojliggora en effektiv
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utbredning. Detta pastadende stérks i vidare studier som visar att plasmodier premierar
plasmodiearmar som forbinder fodokallor optimalt och en djupare redogorelse for
detta finns i avsnittet prestationer” (Nakagaki et al. 2000).

P. polycephalums informationsprocessering

En studie undersoktes trade-off mellan att ta snabba beslut med en storre risk for att
ta ett felaktigt (Latty & Beekman 2011a). Ljusstressade P. polycephalum
plasmodium erbjods tre fodoalternativ av varierande nédringskoncentration och valen
dessa gjorde jamfordes med P. polycephalum som fétt vistas i morker.
Hungerstressade plasmodier utsattes for ett likartade forsok och jaimfordes dd med
mitta plasmodier. I bdda forséken fanns dven tva svarighetsgrader, vissa plasmodier
fick vdlja mellan tvé-, sex- och tioprocentig havregrynsberikad agar. Andra fick ett
svérare uppdrag, att vilja mellan sex-, atta- och tioprocentig agar. De sdg en tendens
men ingen signifikans pd att langsammare plasmodier véljer “rdtt”, alltsd det
alternativ med hogst procent néring. Vad som forvénade forskarna var att de sag att
det tog ldngre tid for ljusstressade plasmodier att bestimma sig. Vid stress brukar
vanligen organismer vélja alternativ fortare (Latty & Beekman 2011a).

Stilld infor alternativ av varierande kostnad och vinst, kan organismer hantera val pa
olika sétt. Absolut virdering innebdr att varje alternativs for- och nackdelar vigs
samman och rdknas ihop till detta alternativs absoluta ekonomiska vérde. Alla
alternativs absoluta vérde kan da stillas mot varandra for att pd s satt komma fram
till det mest ekonomisk gynnsamma alternativet. Anvinds istéllet komparativ
vérdering jimfOrs alla alternativs attribut separat, i detta fall ljusintensitet och
fodoinnehall, for att komma fram till ett val. Detta leder ofta, men inte alltid, till att
samma alternativ viljs som vid absolut vardering. Ménga studier pa vitt skilda
organismer, bland annat ménniskor (Tversky 1969) och bin (Shafir 1994) pekar pa att
komparativ vdrdering dr den enda brukade beslutsprocessen hos organismer med
neuroner. Plasmodiers beslutsprocess har undersokts genom att stdlla dem infor tre
alternativ, naringsytor som varierade 1 ljusintensitet och fodoinnehall (Latty &
Beekman 2011b). Under experimentet valde inte mitta plasmodier alternativ efter en
sen tidigare faststdll rankning. De 6vertrddde d& axiomet om “oberoende av
irrelevanta alternativ”, en beslutsteoretisk term som innebér att om ett alternativ
foredras framfor ett annat ska inte ett till sémre alternativ fordndra
preferensrankingen mellan de tva forsta alternativen. Overtriidelser av detta slag tyder
pa en komparativ varderingsmetod. Detta dr intressant, for sddana dvertrddelser har
hittills bara studerats och bevisats hos organismer med neuroner (Tversky 1969,
Shafir 1994). Foljaktligen verkar komparativ virdering vara universellt for alla
beslutsfattande organismer (Latty & Beekman 2011b).

P. polycephalum har formagan att anpassa sitt fodosok efter rdidande omsténdigheter.
Den slutsatsen drog Latty och Beekman efter att ha undersokt hur plasmodiet soker
efter foda i olika komplexa landskap (2009). Plasmodier som hittade 1agkvalitativa
ytor dvergav dessa snabbare och initierade sokbeteende innan all foda var
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konsumerad. Overraskande nog tog det lika lang tid for plasmodiet att konsumera en
fodoyta med lite fodokoncentration som en med hog (Latty & Beekman 2009).

Dussutour et al. (2010) utsatte P. polycephalum for dnnu ett komplext val.
Plasmodierna erbjods tvé olika néringsytor, en med hog koncentration av protein och
en med hog koncentration med kolhydrater. For att 6verleva behover P.
polycephalum cirka tvé génger mer protein én kolhydrater. D& P. polycephalum
erbjods en ndringsagar med perfekt protein/kolhydrat kvot, 6kade tillvixten och
migrationsbeteenden undertrycktes. Stilld infor valet mellan néringsytor dir ingen
inneholl en perfekt balans av dessa, hittade samtliga plasmodier tv4 intilliggande
néringsytor som bist stimde dverens med detta ndringsoptimum, for att sedan
distribuera sin massa over delar av nédringsytorna, sé att de motsvarade en perfekt
néringskvot.

For hoga koncentrationer av protein kunde orsaka fragmentering och ju hogre doser
av kolhydrater desto storre var mortaliteten hos plasmodierna. Detta kan bero pa att
slemsvampen dr kénslig for hogt osmotiskt tryck. Da plasmodier utsétts for
koncentrerad glykos leder det till negativ kemotaxis(Knowles & Carlile 1978a). I en
annan studie av Knowles och Carlile frdn samma ar sig de att hdga halter glykos
reducerade migrationshastigheten (1978b).

P. polycephalums prestationer

Tack vare alla nimnda egenskaper har en enkel encellig organism tillskansat sig en
problemldsningsforméga over forvéntan. I ett omtalat experiment fick P.
polycephalum fylla ut en labyrint varpé tva nédringskéllor applicerades i varsin édnde
pa labyrinten (Nakagaki et al. 2000). Alla plasmodiets armar som nadde en
aterviandsgriand drogs tillbaka och snart befann sig hela plasmodiets massa i armen
som forband de tva ndringskdllorna. Efter ytterligare tid hade de flesta
plasmodiearmar som ledde till ndringen, men som var ldngre dn den optimala vigen
dven de dragits tillbaka, och kvar fanns endast den plasmodiegren som tog den
kortaste vigen genom labyrinten. Processen kan forklaras med att d4 pseudopodierna
ndr ndring intensifieras kontraktionerna av ektoplasman och att plasmodiearmen
forstarks om den ligger parallellt med kontraktionernas riktning (Nakagaki et al.
1999). Det innebér att en arm som ligger vinkelrdtt fran kontrationsriktningen
kommer missgynnas och sd smaningom dras tillbaka. Pa sa vis kan plasmodiet
prioritera de kortaste strickorna och kan effektivast mojliga sitt 16sa problem i en
komplex fodosoksmiljo.



Det externaliserade minnet ger ocksa P. polycephalum mojlighet att beméstra u-
formade hinder. Slemsvampen fick i uppdrag att nd en glukos-16sning pa tid (Fig. 1).
En testgrupp fick sin agar tickt av extracellulirt slem, medan den andra hade ren
agar. De med ren agar kunde séledes markera var fodosok redan dgt rum. Nistan alla,
96% av plasmodierna, pé ren agar hittade fram till mélet inom experimenttiden pa
120 timmar, medan endast 33% av plasmodierna pé extracellulirt slem nadde fram.
De plasmodier pé extracelluldrt slem spenderade ocksd mycket mer tid pa delar av
petriskdlen den redan undersokt (Reid et al. 2012).

Fig. 1. Experimentuppstdillning for studien av Reid et al. (2012). Ett plasmodium placeras vid punkt
markerad som “start zone” for att na “goal” som bestdar av féda som avger flyktiga attraktanter.
Hiilften av agarplattorna ticktes av extracelluldrt slem, for att underséka funktionen av dessa
ldmningar vid fédosdk. Bilden dr dtergiven med upphovsrdttsinnehavarens tilldtelse.

Tornen i Hanoi 4r ett klassiskt matematiskt problem som i utgéngléget har n antal
runda skivor med olika diameter placerade pé varandra i storleksordning sa den
storsta skivan dr ldngst ner. Dessa skivor ska flyttas en i taget mellan tre pinnar.
Under forflyttning far aldrig en storre skiva placeras pd en mindre och mélet ar att
flytta hela stapeln frén en pinne till en annan med s fa forflyttningar som mojligt,
dar den optimala 16sningen 4r 2" - 1. Reid och Beekman utformade 2013 en
tvddimensionell motsvarighet till det ”Tornen i Hanoi” i form av en labyrint och lat
P. polycephalum 16sa problemet (Fig. 2). Labyrinten hade 32 678 16sningar for att
forbinda de tva fodokdllorna med varandra varav tva av dessa var kortast. Efter en
dag hade nagot mindre &dn 50% av alla plasmodium foérbundit fédokéllorna med
varandra genom en av det kortaste vigarna. Forskarna 14t da fordndra labyrinten s
att plasmodierna i varsin dnde om labyrinten var tvungna att retirera for att hitta den
kortaste vigen. Efter labyrintens modifiering anvinde da 100% av alla plasmodier en
av de kortaste vigarna efter 68 timmar frdn experimentets start.
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Figur 2. Schematisk skiss over experimentlabyrint till Reid och Beekmans studie frdn 2013. I denna
labyrint finns det 32 678 losningar varav 2 dr de mest optimala. Plasmodierna fick ett dygn pa sig att
hitta den mest effektiva vigen, ddrefter modifierades labyrinten sd att slemsvamparna var tvungna att
retirera for att hitta den optimala vigen genom labyrinten. Bilden dr dtergiven med
upphovsridttsinnehavarens tilldtelse.

Sociala organismer

Vissa stammar av P. polycephalum verkar vara mer sociala och kan attraheras mer av
ldamningar av andra plasmodiers fodosok an mat (Vogel ef al. 2015). Vogel et al.
undersoka fenotypisk varians i sociala beteenden hos japanska, amerikanska och
australiensiska stammar. De preparerade agar som utgjorde “fodosoksagar” genom
att 14ta ett plasmodium konsumera foda pd agarplattor sé att kemiska ldmningar efter
matkonsumtion diffunderade in i agarn, varpa plasmodiet och fédan noggrant
avldgsnades. Da stammarna stélldes infor valet mellan ett omrade med fodoagar och
ett med fodosoksagar migrerade bade japanska och australiensiska plasmodier forst
mot fodosdksagarn och undersokte den, innan de migrerade mot fodoagarn, i bada
fall var P < 0,01. Amerikanska stammar valde istéllet fodoagarn framfor
fodosoksagarn, P< 0,01. Da de sdg att kalcium utséndrades vid fédokonsumtion av
plasmodium samt att alla stammar attraherades av kalcium, antog Vogel ef al. att det
var kalciumet som utsondrats vid fodokosumtion som attraherade australiensiska och
japanska plasmodier. I ett annat experiment i samma studie sdg de att australiensiska
slemsvampar hittade foda snabbare om ett annat plasmodium ocksé fodosokte pa
agarplatta &n om de var ensamma (P < 0,001), medan amerikanska blev ldngsammare
av ndrvaro av ett annat plasmodium (P < 0,001). Alla tre stammar hade ocksé olika

utforskningsbeteenden. Detta tyder pd en beteendevarians hos de olika stammarna
(Vogel et al. 2015).
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Diskussion

Sinkt effektivitet vid stress

Latty och Beekmans resultat (2011a) di de undersokte hur P. polycephalum viljer vid
stress bor stéllas mot resultat fran Adamatzkys studie (2013). Oscillationsfrekvensens
amplitud och takt sdnktes av vitt ljus enligt hens studier. Om effektiviteten och
intensiteten péd informationsutbytet dr lagre, beror resultatet kanske inte pa en
langsammare beslutsprocess pa grund av stress, utan att signaldverforingen gar
langsammare. Latty och Beekman diskuterade vidare att da plasmodier skulle vilja
mellan alternativ som skiljde sig lite &t i ndringshalt var alla agarytor relativt
néringsrika, och dérfor kostnaden légre for ett plasmodium att “chansa”. En annan
experimentuppstéllning med exempelvis fyra-, sex- och dttaprocentig
havregrynslosning i agarn skulle motsvarat samma summa som den ldtta utmaningen,
och skulle mgjligen vara lampligare for att studera och jamfora beteenden. Detta ar &
andra sidan alltid fallet vid alternativ med lite diskrepans, vilket ocksa kan vara skélet
till att organismer viljer ”fel”. Om skillnaden é&r liten tar en exakt virdering langre tid,
som istdllet kan anvindas till att konsumera foda. Det dr troligen evolutionart
forsvarbart att vélja fel men snabbt i vissa sammanhang.

Knowles och Carlile noterade hur hdga koncentrationer av glukos resulterade i att
plasmodiet rorde sig bort fran dessa och att migrationshastigheten minskade(1978).
Till detta kom Dussutour studie som visade att slemsvampar dor om utsatta for glukos
1 for hog dos (2010). Utsatta for ett dodligt hot flydde alltsé plasmodium, om dn
langsammare. Dé rorligheten troligen ar kopplad med hur attraktanter paverkar
plasmamembranet (Udea et al. 1980) och oscillationsfrekvensen sjunker nar
plasmodiet dr utsatt for en repellent (Achenbach Wohlfarth-Bottermann 1981) betyder
detta att P. polycephalum ér vilanpassad for fodosok, men att fly undan hot verkar
inte lika enkelt med denna 16sning. Saigusa et al. studie (2008) stoder ocksé bilden av
att ett utsatt plasmodium blir langsammare dé de sdg att tillvixthastigheten sjonk vid
kall behandling. De flesta beteendestudier har anvint attraktanter for att fa plasmodiet
att gora val. Intressant skulle vara att titta pd huru vida likartade
experimentuppstillningar med repellenter skulle ge samma resultat. Att premiera ett
effektivt fodosok med enkla byggstenar dr troligen en evolutionér trade-off, som kan
ha missgynnat utvecklingen av effektiv flykt.

Sett frdn kolonisationsperspektiv innebdr & andra sida stress ocksa att sporulering kan
induceras (Stephenson & Stempen 2000). Detta &r i vid bemirkelse en form av flykt,
det innebdr snabb forflyttning fran en ogynnsam miljo. Det innebér
kolonisationsmojligheter, men ocksa risker, da sporerna kan hamna i en sémre miljo
an innan. Fragmenteringen som observerades av Kakiuchi ef al. (2001) &r troligen
dven den en respons pa ogynnsam miljo. Om slemsvampen vid ofordelaktiga
forhdllanden fragmenteras och dirigenom kan sprida ut sig dver storre yta skulle
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mojligen chansen att ndgot fragment overlever 6ka dn om det forblir ett stort
plasmodium.

Problematiskt studieobjekt

Vad bor mitas som respons pa stimuli hos organism sa vasensskild fran oss?
Oscillationsmdnster dr en vanligt forkommande respons vid beteendestudier pa P.
polycephalum. Men Kakaiuchi och Ueda foreslog 2006 att amplituden ocksé kan vara
en funktion av ldngd och bredd pa den plasmodiearmen och hur slemsvampen
migrerar. Oscillationsmonster dr darfor ett skort instrument som létt kan paverkas av
storningar och plasmodieform. Hénsyn till detta har dock tagits av Whitling (2014) da
den icke-Onskvdrda men oundvikliga mekaniska stimulin vid tillsats av kemikalier
inte rdknades med som en respons péd kemisk stimuli.

Vogel et al. sig stora beteendeskillnader pé olika stammar av P. polycephalum och
argumenterade for en breddad forskning som inte bara sdg medelvérden utan dven
skillnader (2015). De slot sig till att det troligen var kalcium som utsondrats 1 agarn
som verkade attraherande. Kalciumet som utsondras under fodokonsumtion &r
bevisligen en attraktant (Vogel ef al. 2015), men detta dr inte synonymt med att
plasmodiet har en preferens for andra plasmodier eller dess fodosok. Den
australiensiska stammen som var mest motiverad i sin migration mot kalcium, var
ocksd den stam som forlorade mest kalcium vid fodokosumtion. D4 kalcium é&r
nddvindig for aktionmyosinets funktion dr det mojligt att detta kalcium forlorat under
fodosok maste reabsorberas. Det dr ocksd mojligt att kalcium, eller andra &mnen som
diffunderar in i agarn vid konsumtion av foda, verkar attraherande for det ar en signal
om att lyckat fodosok dgt rum i omradet. I sddana fall kan detta inte kategoriserats
som ett socialt beteende. Om detta beteende ar socialt, finns det fordelar for ett
plasmodium att aggregera med andra stora plasmodier. Tillvixt inom plasmodiet dr
annorlunda dn aggregering, som genom effektivt matintag resulterar i 6kad mitos av
cellkdrnor (Alexopoulos ef al. 1996) och borde gynna de cellkdrnor som finns i
plasmodiet. Vid aggregering av en stor cellmassa dkar konkurrensen cellkdrnorna
emellan. Mgjligen innebér en stor cell bittre skydd mot exempelvis uttorkning.

Studier pa fragmenteringsbeteenden hos P. polycephalum (Kakiuchi et al. 2001)
pekar pa att dessa r styrda av fytokrom, en fotoreceptor som dven dr inblandad i
styrningen av cirkadiska rytmer (Quail 2002). Det dr mdjligt fytokrom &r en del av
maskineriet som reglerar de cirkadiska rytmernas mekanismer hos P. polycephalum.
Saigusas (2008) observationer att P. polycephalum kan forutse periodiska
miljofordndringar kan bero pé att plasmodiets har en cirkadisk klocka, som hjdlper P.
polycephalum att mita intervallingderna.

Om fallet 4r som Nakagaki et al. foreslar i sin studie frdn 1999, sé innebar det en

effektiv venbildning som funktion av variationen i inkommande stimuli. Dessa
plasmodier var dock under hela experimentet utsatt for infrarétt ljus, som Kakiuchi
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2001 visade kunde inducera fragmentering. Detta har inte skett eftersom experimenten
var genomforbara men borde utsatt plasmodium for stress.

Rieu et al. studerade microplasmodier i gel. Aven fast kontrationsménstret mojligen
stimmer in pa plasmodier i naturlig miljo dr det inget som kan bevisas med denna
studie. Om en liknande studie pa fast substrat var mojlig skulle den vara mycket
intressant. Men riktad rorelse 1 ett for slemsvampen onaturligt medium forklarar inte
allt om hur krafterna verkar hos P. polycephalum i rorelse.

Whitling sag under sina forsok att agar fungerade som en attraktant, da agarplattor
med agarkoncentrationen var 6% attraherade plasmodier mer &n agarplattor med
endast 2%. De kan mojligen tillgodogora sig kolhydrater fran agar, fast detta ér
osannolikt med tanke pd vad den vanligen konsumerar. Det &r inte klart att detta
paverkar andras resultat, men tyder pa att slemsvampens receptorer kan stimuleras av
agar.

Hur véljer P. polycephalum ritt?

En viktig aspekt i P. polycephalums formaga att hitta effektiva végar ar den hypotes
som framlades av Nakagaki ef al. (1999) dir de foreslog att vissa armar prioriteras
utifran deras vinkel fran kontraktionen. Ett sddant system skulle i sddana fall vara
sjdlvreglerande. De har troligen ingen rumslig uppfattning av de omréden de inte
koloniserat, inte ens om armar omringar detta omrdde. Detta kan man sluta sig till d&
man ser hur armarna breder ut sig 1 mellan tvéa fodokallor. Det kortaste mojliga vig
mellan fodan hade varit en rak plasmodiearm, vilket sdllan dr fallet. Istdllet tar
plasmodieutskotten ofta omvigar, véixer fram i sicksackmdnster och férgrenas. Om
flera armar nér fram till samma fodokélla kan de enligt Nakagaki et al. premiera den
mest effektiva armen (1999), men kan med detta medel inte avgdra om det finns en
effektivare vig én den effektivaste armen. Om detta &r fallet har de séledes bara
spatial navigeringsformaga utifran hur kroppen ér distribuerad for stunden.

Komparativ véirderingen &r en billigare virderingsteknik i avseende pa processorkraft.
Organismer sparar alltsd tankekraft pd en mindre exakt virdeing. Mgjligen har denna
beslutprocess premierat evolutionért, da den &r billig och ofta kommer till samma
slutsatser som absolut virdering. En trovérdig hypotes framlagd av Reid et al. (2015)
ar att P. polycephalum anvédnder en kumulativ informationsinhdmtning, dér de
standigt samlar in data for Overliggande. Att plasmodiet kan konsumera foda av olika
méngd pa samma yta tyder pa en stor plasticitet gillande effektivitet i fdédokonsumtion
(Latty & Beekman 2009). Denna plasticitet och beteendevariansen hos olika stammar
av P. polycephalum, ger plasmodier mojlighet att anpassa sig.

Vidare studier pa P. polycephalums inlarningsforméga skulle kunna leda till
efterstrdvansviard information om hur encelliga organismer kan fatta gynnsamma
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beslut. Sarskilt lampligt fokus vore att kartldgga de epigenetiska mekanismer som kan
styra inldrningen.

Det acelluléra lyfts ofta fram som ett hinder for att kunna avancera i intelligens och
det dr séklart en enorm fordel att ha specialiserade celler som effektiviserar hela den
biologiska apparaten. Dock ska vi inte blunda for att cellvaggar kan gora
informationshantering mer komplexa och en gemensam cytosol kan medfora snabb
signaldverforing och informationsutbyte. Géngse syn pé intelligens reduceras ofta till
en direkt funktion av sliktskap med ménniskor, men forskning pa P. polycephalum
pockar pa en revidering av denna forenkling. Forhoppningsvis kan detta arbete
inspirera till en mindre antropocentrisk och mer 6ppen och empirisk instéllning till
begreppet intelligens.
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Slemsvampen Physarum polycephalums
problemlésningformaga - etisk bilaga

Klara Granlof
Sjdlvstiandigt arbete i biologi 2015

Etiska fragor kring studier pa P. polycephalum

Detta arbete om P. polycephalum ror sig fraimst om grundforskning, alltsé att ta reda
pa mer om hur slemsvampar fungerar utan direkta anvdndningsomraden. Darfor ar det
svart att hypotisera kring ekonomiska vérden och eventuella risker kring
anvindningsomriden.

Forsok pa P. polycephalum

P. polycephalum dr en encellig organism, som efter ndgra minuter kan bli fullt
funktionsduglig trots att den skérs i bitar. Hittills har heller inga smértreceptorer
lokaliserats och det dr dérfor rimligt att anta att organismen inte kdnner smirta.
Forsok pd djur ska ta hinsyn till smértperception samt medvetandeniva. Fylogenetiskt
placeras dessa organismer mycket langt bort fran djur, exempelvis dr vi ndrmare slékt
med vixter &n med slemsvampar. Ett avldgset sldktskap med djur &r & andra sidan inte
synonymt med 14g medvetandeniva. Definition av medvetande &r filosofiskt vanskligt,
och minniskor kan omgjligt bevisa om andra organismer har ett medvetande. Studier
har bevisat att P. polycephalum kan fatta intelligenta beslut. Det pekar pa att
intelligans kan vixa fram pd ovéntade sétt. Man kan d4 inte utesluta mdjligheten att
dven ett annat slags medvetande kan véxa fram hos organismer.

Risker och nytta

Mukai et al visade att ett cykliskt fosfatas isolerat fran P. polycephalum kunde
inhibera av tomorutveckling och metastas hos mdss och manniskor. Hiar kan man
argumentera for att grundforskning pa denna organism é&r virdefull. Utifrdn
antropocentriskt och konsekvensetiskt perspektiv ser vi exempel pa lite lidande, dé vi
inte hittar bevis pa smértperception hos organismen, som resulterar i hdg vinst, det
vill sdga ett mojligt botemedel mot cancer. Adamatzky et a/ har till skillnad fran
ménga andra forskare pa omradet ett tydligt mal; de vill konstruera en biologisk dator
med hjilp av P. polycephalum (2013, 2015). Har kommer etiska resonemang till
nytta. Hur ser vi pa liv om vi tar oss rétten att programmera in levande organismer i
en dator? Detta kinns inte lika sjdlvklart etiskt som framstédllning av ldkemedel, da
produktionen av en dator inte &r direkt nddvindig for individers fortlevnad.

Dual use

Att programmera robotar att rora sig i komplexa miljoer kan komma lingre genom
studier av detta enkla biologiska system. Detta medfor risker for dual use; robotar har
ett ekonomiskt virde och informationen kan anvéndas till att bygga mer avancerade
robotar for krigsforing. Att undanhélla denna information fran allménheten anser jag
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inte vara nodvéndigt, dd detta forskningsomrade &r i sin linda och dr svara att
applicera pa teknik utifrén dagens forskning.

Forskningsetik

Forskningsetiskt kan man titta narmre pa forstudien i Latty och Beekmans Irrational
decision-making in an amoeboid organism” fran 2011. Da de skulle bestimma hur
plasmodierna rankade de olika alternativen hade det enbart en stickprovstorlek pa 15
individer. Det ger en mycket ungeférlig ranking som missgynnar exaktheten i vidare
experiment. Jag har dd jag samlat information inte uteslutit forskning som motsédger
varandra, for att ldsaren ska en samlad bild av var forskningen pa P. polycephalum
har kommit fram till idag. Det kan eventullt ske kontinuerlig séllning och dérav bias
fran tidskriftredaktioners sida. Detta da spektakuléra resultat, till exempel att en
slemsvamp hittar kortaste vigen genom en labyrint, renderar fler citeringar och att
studien publiceras pa tidskrifter med stor genomslagskraft. Detta resulterar i att de
hépnadsvickande resultaten dr lattare hitta &n om slemsvampen inte lyckas bevisa
intressevickande formégor. De beteendestudier jag tagit upp har exempelvis alla visat
ndgon form av intelligent beteende.
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