Kiselalgernas egendomliga
evolutionshistoria

Kiselalger finns 6ver nistan hela jorden och stir
for en stor del av jordens samlade fotosyntes.
Deras kloroplaster hirstammar fran rodalger,
men resten av deras celler kommer frin andra
hall. Kiselalgerna har ménga gener vilkas nir-
maste sliktingar dterfinns hos djur, svampar,
gronalger eller olika bakterier.
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iselalger, eller diatoméer som de ocksé
B kallas, ar mestadels encelliga mikro-

skopiska organismer som férekommer
i manga olika miljoer. Nistan alla kiselalger ar
inneslutna i ett hart skal som till stor del bestar
av kiseldioxid, och som har ett for varje art unike
utseende. Hos en del arter hinger flera celler ihop
i kolonier, men det sker ingen arbetsférdelning
mellan de ingdende cellerna.

Kiselalgernas vetenskapliga gruppnamn ar
Bacillariophyta. De hér till de sa kallade hetero-
konterna, som tillsammans med bland annat
dggsvamparna (oomyceterna) bildar gruppen stra-
menopiler (figur 1). Bland kisclalgernas nirmaste
sliktingar 4r brunalgerna de bist kinda, men
det finns minga andra slags stramenopiler, bade i
havet och i sotvatten.

Kiselalgerna hor till virldens mest framgangs-
rika organismer. De forekommer i hav, sétvatten,
i ytskiktet pd manga jordar, som endosymbionter
inuti dinoflagellater och foraminiferer och i
manga andra sammanhang. De kan i sin tur ha
cyanobakterier inuti sig som de lever i symbios
med. Somliga arter trivs i niringsfattig miljo,
andra i naringsrik, och de kan anvindas som indi-
katorer pa vattenkvaliteten. Pa grund av att skalen
ar arttypiska och bestindiga kan man félja en sjos
eller ett vattendrags historia genom att studera
artsammansattningen i sedimenten.

Aven om de flesta kiselalger lever fotosyntetiske,
s finns det ménga arter som saknar klorofyll
och lever genom att ta upp organiska dmnen frin
omgivningen (s referenser hos Blackburn m 1.
2009). En art har till och med befunnits leva inuti
en rédalg (Okamoto m.fl. 2003).

Viktigast ar havets kiselalger. Marina kiselalger
star for ungefir fyrtio procent av havets fotosyntes
och biomasseproduktion, eller en femtedel av den
produktion som dger rum sammanlagt i bide hav
och pa land.

Specialisterna tvistar om hur manga kiselalger
det finns. I andra organismgrupper brukar det
vara si att man bara beskrivit en brakdel av de
arter som man tror att det finns. Av kiselalger har
man méjligen beskrivit fler arter (minst tjugofem-
tusen enligt Alverson 2008) 4n det finns, detta pa
grund av att samma art kan se olika ut beroende
pa vilken miljo den lever i. Men sikert finns det
mer in femtontusen arter; Mann & Droop (1996)
riknar med mer in tvihundratusen.

Overlevde den stora smillen

De forsta kiselalgerna uppkom sannolike pé land
for ungefir 280 miljoner r sedan, men de dldsta
sikra fossilen stammar frin den tidiga krittiden,
for 120 miljoner &r sedan. Man har dock anled-
ning anta att det skedde en stor uppblomstring
och uppdelning pa olika utvecklingslinjer redan
tor 150-160 miljoner ar sedan.

De ildsta kiselalgerna var radiira (centriska)
arter, medan de lingstrickea och bisymmetriska,
s kallade pennata formerna uppkom forst for
ungefir 125 miljoner ar sedan. Man tror att
kiselalgerna (liksom dinoflagellaterna) gynnades
av ”den stora smillen” for 65,5 miljoner ar sedan
som avslutade krittiden. Den gick hért t inte
bara de mera omtalade dinosaurierna, utan ocksa
flera av kiselalgernas konkurrenter i havet, som
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Figur 1. Algerna betraktas numera inte som en enhetlig taxonomisk grupp. De organismer som forr kalla-
des bldgrona alger dr bakterier (cyanobakterier). De kloroplaster som finns hos grén- och rédalger har-
stammar fran upptagna cyanobakterier. Rédalger har i sin tur tagits upp (réda pilar) av andra organismer
och direkt eller indirekt gett upphov till deras kloroplaster. Diagrammet visar bade "kdrnorganismernas”
och kloroplasternas sliktskapsforhallanden enligt Bodyt m.fl. (2009) och ar mycket férenklat; exempelvis
har inte alla dinoflagellaters kloroplaster samma ursprung. Det finns ocksa andra asikter an dem som
diagrammet representerar. Samlingsbeteckningen alger kan fortfarande vara lamplig for att i ekologiska
sammanhang beteckna de fotosyntetiska formerna (med undantag fér de hogre vaxterna).

Algae are not a taxonomic group. Blue-green algae are cyanobacteria, and chloroplasts in green and red
algae derive from them. Red algae have, in turn, given rise to chloroplasts in other organisms. The diagram,
showing relations of nuclear and chloroplast genomes according to Bodyt et al. (2009) is simplified. Algae is,

however, still a useful term in ecology.

kalkflagellater (coccolitoforer) och pansarflagel-
later (dinoflagellater). Kiselalgerna klarade sig
bittre eftersom de kan bilda motstindskraftiga
vilceller.

Under hela sin utveckling har kiselalgerna
ocksd gynnats av den expanderande vixtligheten
pa land. Vixtrotter och mykorrhiza har brett ut
sig allemer och tringt allt lingre ner i marken. De
har dirigenom bidragit till en 6kad vittring och
dirmed en 6kad tillforsel av kiselsyra och annan
niring till havet.

Centriska kisclalger (figur 2) férekommer mest
som plankton, medan de pennata huvudsakligen
lever pa fast underlag, till exempel i bottensedi-
mentet eller pa stenar eller andra alger.

Harstamning och genéverflyttningar
Man har pa senare tid studerat genomen (gen-
uppsittningarna) hos bade centriska och pennata
kiselalger och konstaterat flera egendomligheter.
Men 3t oss bérja med vad man har kint «ill i
flera ar. Kloroplasterna hos kiselalgerna hirstam-
mar — liksom kloroplasterna hos de flesta alger
med undantag av gronalgerna — frin en rédalg
som ingatt en intim symbios ("sekundir endo-
symbios”) med en partner utan egen fotosyntes-
formaga. Rodalgens kloroplast hirstammar i sin
tur frin en cyanobakterie (bligrénalg), som ingatt
symbios ("primir endosymbios”) med en organism
utan egen fotosyntesforméiga. Dessa férhallanden
har redogjorts mera utférligt for i en artikel om
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dinoflagellater (Bjérn & Ekelund 2005). En kisel-
alg dr alltsa, liksom en dinoflagellat, en organism
ursprungligen sammansatt av flera andra. Men
analys av genuppsittningen avsldjar att det 4r mer
komplicerat dn si.

De allra flesta av de gener som ursprungligen
fanns i den "uppslukade” rodalgen finns inte kvar
i kloroplasten, utan har vandrat éver till kisel-
algens cellkirna. P4 liknande sitt dr det hos alla
alger och vixter. De egentliga vixternas kloroplas-
ter hirstammar mer direke frin en cyanobakterie,
och har inte heller de kvar manga gener fran
denna. Orsaken till att generna vandrar dver till
cellkirnan ir dels att kloroplaster ir farliga stil-
len, ddr det finns risk att det genetiska materialet
paverkas av fria radikaler och av den héga syre-
halten, dels att det 4r svart att dra nytta av den
sexuella fortplantningens férdelar med gener som
finns dir. Nagra gener finns dock kvar, eftersom
vissa funktioner i fotosyntesen kriver en mycket

snabb reglering pa gen-niva.
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Trots att gener har flyttat dver frin kloroplast
till cellkdrna kan man kidnna igen dem som
ursprungliga kloroplastgener genom att de kodar
for kloroplastproteiner. Om det nu vore sé att
alla kloroplastgener hos en kiselalg kom med
den "uppslukade” rodalgen, si skulle dessa gener
uppvisa storre likhet med rodalgsgener. De skulle
alltsd ha storre slikeskap med gener hos rodalger
in med gener hos gronalger och egentliga vixter,
med det som kallas ”den grona utvecklingslinjen”.
Men i sjilva verket visar flera av dem storre slike
skap med den “"gréna utvecklingslinjen”. Hur det
kan komma sig forstar man inte riktigt. En teori
ar att kiselalgerna ursprungligen, for linge sedan,
hade en kloroplast av samma typ som grénalger-
nas, men att den pa ndgot sitt bytts ut den mot
den nuvarande. En annan teori ir att det skett
s kallad horisontell genoverféring vid en infek-
tion med nagon bakterie eller ett virus. Havet
vimlar av virus, och en del av dem bir faktiskt
pé fotosyntes-relaterade gener (Mann m.fl. 2003,

Figur 2. A) Centriska kiselalger.
Cyclostephanus dubius i férgrunden
och Aulacoseira sp. i bakgrunden.
B) Pennat kiselalg, Tabellaria fene-
strata var. asterionelloides. Svepelek-
tron- och ljusmikroskopiska bilder tagna
av Gertrud Cronberg.

A) Centric diatoms, Cyclostephanus
dubius (in front) and Aulacoseira sp.
B) Pennate diatom, Tabellaria fenes-
trata var. asterionelloides.
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Figur 3. Ljusmikroskopiska bilder av nagra kiselalger, A och C pennata, B och D centriska. A) Amphora sp.
B) Aulocoseira granulata med s.k. auxospor; C) Placoneis sp.; D) Stephanodiscus sp. Auxosporen ar en fort-
plantningscell, som uppstatt genom sammansmaltning av han- och honceller. Foto: Gertrud Cronberg.
Pennate (A, C) and centric (B,D) diatoms. A) Amphora sp. B) Aulocoseira granulata with auxospore; C) Placoneis sp.;

D) Stephanodiscus sp.

Hellweger 2009), fast i de kinda fallen rér det sig
om cyanobakterier. Horisontell genéverforing
vore kanske en rimlig forklaring om det hade rért
sig om négra f gener. Men enligt Moustafa m.fl.
(2009) ror det sig i sa fall om mer dn 1700 dver-
foringar av "grona” gener, vilket dr 17 procent av
det totala genantalet. Resultatet dr s& markligt att
inte alla har accepterat det helhjirtat (Dagan &
Martin 2009).

Men det ir inte bara fotosyntesgener som har
tillkommit genom snedspring i kiselalgernas hir-
stamning. Hos bade radidra och pennata kiselalger
har Bowler m fl. (2008) funnit hundratals gener
fran olika prokaryota mikroorganismer: cyano-
bakterier, olika typer av proteobakterier, och frin
arkéer (tidigare kallade arkebakterier). Ju mer man
undersoker dem, desto mer forefaller kiselalgerna
att vara rishogar av gener frin evolutionstridets

alla kvistar. Djur, svampar och en del mikroorga-
nismer sammanfattas numera pa molekylirbio-
logiska grunder till gruppen Opisthokonta, som
alltsd dr en ganska tjock gren pa evolutionstridet.
Det finns lika manga gener i kiselalgen Phacodac-
tylum tricornutum besliktade med gener hos
Opisthokonta som gener besliktade med dem hos
hégre vixter (Scala m.fl. 2002).

I motsats till de egentliga vixternas och gron-
algernas kloroplaster, som dr omgivna av tvd mem-
braner, s finns det fyra runt kiselalgernas, vilket
ir forklarligt med tanke pa att de dr produkeer av
tva pd varandra foljande endosymbioshindelser.
Mellan membranerna kan man ocksa hos en del
av dem hitta en sa kallad nukleomorf, en rest av
den upptagna rodalgens cellkirna. Den innehéller
mycket fa gener, men de som finns dir ar typiska
kloroplastgener.
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Rérelseformaga

Man skulle kunna tro att kiselalgerna, inneslutna
som de ir i en glasburk, skulle sakna rorelsefor-
maga. Linge har man dock studerat hur pennata
kiselalger kan krypa omkring pa sitt underlag,
och man vet nu att ocksd ménga centriska kisel-
alger har aktiv rérelseférmaga (Sato & Medlin
2006). En del kiselalger limnar ett slemspar efter
sig, och man tror att de kryper med hjilp av slem
som utsondras (genom en springa, raf, som finns
i ena eller bigge skalhalvorna hos en del pennata
kiselalger, eller genom en mindre 6ppning hos de
former som inte har nigon raf). Slemmet skulle
sittas i rorelse med hjilp av utstickande mikro-
fibriller, som inuti cellen stir i forbindelse med
muskelfiberliknande tridar av aktin och myosin
(Bertrand 2008). Detta dr dock delvis spekula-
tioner, och man kan inte se slemspar efter alla
sorters krypande kiselalger. Krypandet regleras
bland annat av olika ljusregistrerande system.
Celler med raf kan rora sig med en hastighet av
upp till 25 mikrometer per sekund, medan de
utan far ndja sig med omkring en mikrometer per
sekund.

Amnesomsittning

Man skulle ocksa kunna tro att det ir svart for de
skalinneslutna kiselalgerna att ta upp koldioxid
eller bikarbonatjoner till sin fotosyntes, men de
ar i sjilva verket mycket effektiva i friga om detta.
En del arter har forméga till bide C3-fotosyntes
med assimilation av koldioxid, varvid det forst
bildas 3-fosfoenolglycerat, och C4-fotosyntes
med assimilation av bikarbonat, varvid det forst

bildas oxalacetat (6versikt hos Roberts m.fl. 2007).

Till den effektiva upptagningen av oorganiskt

LI/ |I\
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kol bidrar ocksd utséndringen av extracellulart
karboanhydras, som mojliggor snabb omvandling
mellan koldioxid och bikarbonat.

Av de organiska substanser, som kiselalger ar
bra pa att bilda fortjinar sirskilt arakidonsyra
nimnas. Den ir en av de omega—6—syror som
man talar s mycket om i samband med en hilso-
sam diet. Behovet ir litet, och far man i sig fr
mycket omega-6-syror sd motverkas ansamlingen
i hjirnan av den fér funktionen si viktiga omega-
3-syran docosahexaensyra (Novak m.fl. 2008).
Ocksa docosahexaensyran fir vi i oss fran kisel-
alger och andra mikroalger via var fiskdiet. Man
arbetar nu pa att utnyttja algerna mer direke, och
att utvinna en lamplig balans mellan olika fett-
syror. Kiselalgerna ar av intresse ocksa som majlig
killa for biobrinslen.

Teknisk anviandning

Kiselalgernas skal kan uppfattas som fotoniska
kristaller, periodiska strukturer med speciella
egenskaper nir det galler ljusets fortplantning
(Fuhrmann m.fl. 2004).

Skulpteringen av kiselalgernas skal dr sidan
att skalen blir utomordentligt hallfasta, men inda
ganska latta. Styrkan ir ett skydd mot predatorer,
och lattheten ér vikeig for de planktiska arterna.
De mekaniska egenskaperna har studerats av
Hamm m.fl. (2003).

De bada skalhalvorna hos en cell av en kiselalg
bilder en dosa med ett éverfallande lock (figur 4).
Nir cellen delar sig far varje dottercell en av skal-
halvorna, varav den ena ir mindre in den andra.
Varje dottercell bildar sedan en ny skalhalva inuti
den gamla. Dirfér kommer den ena dottercel-
len ate bli lika stor som den ursprungliga cellen,

Figur 4. Upprepade delningar av en
kiselalg. Pilarnas fiarg anger vilken
skalhalva som ingar i den bildade dot-
tercellen, och skalhalvornas storlek

|| markeras med olika farger. Cellerna

J I
/ O\

medan de till vinster blir allt mindre.

x lingst till hoger behaller storleken,

ro— /

| Divisions of a diatom. Cells on the right
I keep the size of the parent cell, those
p p

to the left shrink with each generation.
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Figur 5. Skal av den centriska kiselalgen Coscinodiscus walesii, till héger i hég forstoring med svepelektron-

mikroskop. Fran De Stefano m.fl. 2007.

Frustule (shell) of the centric diatom Coscinodiscus walesii.

medan den andra blir mindre. Vid upprepade
delningar kommer dirfor allt mindre celler att
bildas. Nir storleken reducerats i flera steg sker en
reduktionsdelning (meios), varigenom det uppstar
konsceller med halva kromosomantalet. Tva kons-
celler kan sammansmilta och bilda en ny cell med
full kromosomuppsittning, som i borjan saknar
skal och kan vixa till den ursprungliga storleken
innan skalet byggs pa.

Det finns en ling historia av tekniska anvind-
ningar av kiselalgernas skal. Skalen innehaller hos
den levande kiselalgen forutom kiseldioxid ocksa
polysackarider och proteiner, men tills nyligen
har man intresserat sig nastan enbart for den
oorganiska komponenten, som blir kvar ocksi i
fossil som kiselgur. Mest bekant i ett svenskt per-
spektiv dr den vil som komponent i Alfred Nobels
dynamit. En annan tillimpning ar i slipmedel.
Kiselalger har anvints i tandkrim, men gor det
sillan lingre, eftersom de 4r si harda att de repar
tindernas emalj.

Genom sin forméga att bilda monster i kisel-
dioxid i mycket liten skala har kiselalgerna dragit
till sig intresse inom nanoteknologi och elektronik
(Gordon m.fl. 2009). Att bilda ménster i kisel i
mycket liten skala 4r ju nagot som 4r nodvindige
for tillverkning av integrerade kretsar. Man ir
vil mer intresserad av att forsta hur kiselalgerna
bir sig at, och efterapa deras metoder, 4n att
anvinda kiselalger som de dr (Drum & Gordon

2003, Noyes m.fl. 2008, Bozarth m.fl. 2009),

och i detta sammanhang har ocksa skalens orga-
niska bestandsdelar tilldragit sig intresse. Man
har exempelvis experimentellt anvint skalet av

en kiselalg for att fokusera en 100 mikrometers
laserstrale till en flick som bara ir 10 mikrometer
i diameter (De Stefano m.fl. 2007), vilket ir méj-
ligt tack vare jusbéjningen (diffraktionen) i de
regelbundet anordnade halen (figur 5). _ /
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ABSTRACT

Bjorn, L.O. & Cronberg, G. 2010. Kiselalgernas
egendomliga evolutionshistoria. [Diatoms — physi-
ology and evolution.] — Svensk Bot. Tidskr. 104:
32-38. Uppsala. ISSN 0039-646X.

Diatoms are distributed in various environments
almost everywhere on our planet, and they are
responsible for much of its photosynthesis. Their
chloroplasts are derived from red algae, but the rest
of their cells from elsewhere. Diatoms have many
genes whose closest relatives are found in animals,
fungi, green algae or various bacteria and archaeans.
The diatoms are enclosed in silica frustules, which
have a long history of technical applications. Recent-
ly there has been a growing interest in how the dia-
toms form the nanostructures in the frustules.
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