Dinoflagellater

— hopplock fran livets smorgasbord

En organism som svalt en organism som svalt
en organism som svalt en organism! Dino-
flagellaterna ir en sorts naturens ryska dockor.
Dessa mirkliga varelser presenteras hir av vixt-
fysiologerna Lars Olof Bjorn och Nils Ekelund.

LARS OLOF BJORN & NILS G. A. EKELUND

inoflagellaterna orsakar manga bekym-
D mer. De ger ofta upphov till giftiga alg-

blomningar ("red tides”) med fiskdsd
och férdirvade musselodlingar som f6ljd. De
orsakar ocksd problem fér de systematiker som
forsoker inordna dem i den levande virldens
stora sammanhang. Trots att de pa svenska ofta
kallas pansaralger och traditionellt riknats in
bland algerna, s3 4r det hogst tveksamt om de
ska uppfattas som sddana. Bara ungefir hilften
av de cirka 2500 arterna lever av fotosyntes,
och inom modern vetenskap ir det nistan bara
formagan till fotosyntes som dr gemensam for
det vi i allminhet uppfattar som alger. Férutom
dessa nutida arter av dinoflagellater kinner man
till nistan lika minga utdéda.

Traditionellt har man indelat algerna efter
deras firg: Gronalger (som har ungefir samma
firgimnen som hogre vixter), rodalger (vilkas
firg oftast domineras av pigmentet fykoerytrin),
brunalger (med karotenoiden fukoxantin), bla-
gronalger (som man senare forsttt dr bakeerier
och dépt om till cyanobakeerier), och ytter-
ligare ndgra grupper. Det har senare visat sig
att uppdelningen inte var s lyckad. Det finns
rodfirgade gronalger, det finns cyanobakterier
med “gronalgsfirgen” klorofyll 4 och sidana
med “rédalgsfirgen” fykoerytrin, och nistan
alla rodalger innehaller fykocyanin, ibland mer
4n fykoerytrin s4 att de ir bldaktiga till firgen.
Klorofyll 4 ansdgs linge vara typiskt for rod-
alger. Sedan trodde man ett tag att det bara var

en artefakt som uppkom genom omvandling av
klorofyll # nir man extraherar rodalger. Nu idr
den gingse uppfattningen att klorofyll & bara
finns i vissa cyanobakterier. Om man fir det

i extrake av rodalger beror det pd att dessa har
cyanobakterier som pavixt (Murakami m.fl.
2004).

Tidigt upptickte man att det var ndgot lurt
med den grupp som kallas for dinoflagellater.
Inte nog med att ungefir hilften av arterna helt
saknar fotosyntesférmiga och de firgimnen
som ir forknippade dirmed. Dessa vallade dock
inget storre bekymmer for botanisterna efter-
som zoologerna girna tog hand om dem. Men

den hilft som hade férméga att utnyttja ljusets

fukoxantin

CH,C

|
H,C—(CH,}—CO

19"-hexanoyl-oxi-fukoxantin

Figur I. Kemiska formler fér nagra av de karoten-
oider (en sorts gula eller gulréda fairgimnen) som
forekommer i dinoflagellater.

Formulas for some carotenoids occurring in dino-
flagellates.

SVENSK BOTANISK TIDSKRIFT 99:1 (2005)



Figur 2. Byggnaden hos Gonyaulax
(Lingulodinium) polyedra som exem-
pel pa en dinoflagellat med cellu-
losaskal. Denna organism har varit
ett populdrt objekt for studier av
bioluminiscens och av den biolo-
giska klockan.

The structure of Gonyaulax (Lingulo-
dinium) polyedra, a dinoflagellate with
a shell of cellulose plates. It has been
a popular object for studies of biolu-
minescence and the biological clock.
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Suleus

energi visade sig vara en brokig samling. En del
tycktes ha firgimnen som en rédalg, en del som
en brunalg, de flesta har ett speciellt firgimne
(peridinin) som inte finns hos nigra andra,

och négra var utrustade som gronalger. En del
dinoflagellater, till exempel Karenia brevis (som
stiller till med giftiga algblomningar), har i sina
kloroplaster den mycket speciella karotenoiden
19’-hexanoyl-oxi-fukoxantin (Tangen & Bjorn-
land 1981, Kite & Dodge 1988; figur 1), som
annars finns hos Emiliania huxleyi (tillhrande
kalkflagellaterna, Coccolithophoridae, inom
den storre alggrupp som kallas haptofyter). Det
forefsll som dinoflagellaterna varit gister vid ett
smorgasbord dir var och en plockat till sig vad
den hade lust med.

Den vanligaste typen av dinoflagellat, och
kanske den ursprungligaste, 4r den som innehal-
ler peridinin. Detta peridinin sitter tillsammans
med klorofyll 2 pa ett flertal varianter av ett
protein. Peridininets funktion ir tvifaldig: Dels
fungerar det som antennpigment, som samlar
upp ljusenergi och leder energin vidare till klo-
rofyll @, s& att det kan utnyttjas i fotosyntes-
processen. Dels har det, liksom det betakaroten
som de flesta syreutvecklande organismer ir
utrustade med, forméga att “urladda” s3 kallat
singlettsyre, det vill siiga syre i ett tillstdnd som
ir energiladdart pd ett farligt sitt.

Nir man med elektronmikroskopi, biokemi,
molekylirbiologi, paleontologi och andra spe-
cialgrenar inom vetenskapen forsoker reda ut
dinoflagellaternas sliktskap med annat levande,
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s finner man att deras delar, i synnerhet kloro-
plasterna, hirstammar frin flera hall, olika for
olika arter.

Olika satt att livnara sig
Som nimnts finns det manga dinoflagellater
som inte livnir sig genom fotosyntes, utan
genom att dta andra organismer, och minga
kombinerar bida sitten att livnira sig. I sjilva
verket 4r ganska f4 arter helt autotrofa (sjilvfor-
sorjande med organiska imnen). Aven minga
arter med fotosyntesférmaga méste ta upp en
del organiska dmnen ur sin omgivning. En del
lever som parasiter pd bland annat fiskar eller
kriftdjur eller pd andra dinoflagellater, och det
finns till och med de som lever inuti andra.
Den mest vilkinda heterotrofa (icke-foto-
syntetiska) dinoflagellaten 4r antagligen Noc-
tiluca, som orsakar mareld. Noctiluca kan for
dvrigt dven livnira sig fotosyntetiskt med hjilp
av en algsymbiont (Sweeney 1976). Ocks
mdnga andra dinoflagellater, bide fotosynte-
tiskt levande och andra, har formaga att sinda
ut ljus. Det 4r en synnerligen energikrivande
process, som méste ha medfért en stor fordel for
att kunna utvecklas. Det ir inte alldeles sjilv-
klart vad denna fordel 4r, men en teori forefaller
rimlig. Ljusutsindandet blir sirskilt intensivt
nir dinoflagellaterna stimuleras mekaniskt, som
i brinningar eller nir en béc eller en fisk drar
fram genom vattnet. Man tinker sig att ett djur
— till exempel en liten fisk eller ett kriftdjur —
som skulle frestas att jaga dinoflagellater skulle
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Figur 3. Bildsekvens (A—G) under ungefir en minut som visar hur en dinoflagellat (Protoperidinium spi-
nulosum) har “fatt korn pa” en tradformig kiselalg (Chaetoceros) och till slut (G och lingst ner till hoger)
siander ut en "metrev” bestaende av en tunn cytoplasmatrad genom samma 6ppning i pansaret dar gisslen
sticker ut och tar fast kiselalgen med den. Man ser pa dessa bilder exempel pa det spiralvisa simmande
som gett gruppen dess namn (dine = virvel, spiral). Omritad efter Jacobson & Anderson (1986).

Series of drawings showing how a dinoflagellate has localized a filamentous diatom and finally (G and lower
right) sends out a “fishing line" consisting of a thin cytoplasmic filament through the same opening in the
shell where the cilia penetrate, and catches the diatom. The drawings illustrate the helicoidal way of swim-
ming which has given the group its name (dine = helix, vortex).

dra pa sig uppmirksamhet frin stdrre jigare
pa grund av ljuset de orsakar. Ett annat férsvar
som minga dinoflagellater har idr deras stora
giftighet.

Dinoflagellater 4r i allmidnhet férsedda
med tv4 gissel med vilkas hjilp de kan simma
omkring. Ett gissel 4r utstrickt och kan ge fart
framit. Det andra ligger i en fra i en slinga
runt “kroppen” och kan anvindas for att vrida
cellen runt dess egen lingdaxel (figur 2). Det
sammanlagda resultatet av de bdda gisslens verk-
samhet blir att dinoflagellaten rér sig framdc i
en spiralformad bana. De fotosyntetiskt levande
dinoflagellaterna anvinder sin rérelsefsrméga
till att simma upp i nirheten av vattenytan
om morgonen for att dra nytta av ljuset, men
gdmma sig om natten pa storre djup, dir de
ocks3 har bittre mojlighet att komma 4t en del
niringsimnen. De rovlevande dinoflagellaterna
anvinder naturligtvis sin rorelseférméga for att
nd sina byten (figur 3).

Som benimningen pansaralger antyder si
ir minga dinoflagellater omgivna av ett skal,
som ir sammansatt av flera plactor (figur 2).
Kemiskt sett 4r det i allminhet uppbyggt av
bland annat cellulosa. Aven dinosporin, ett
imne som piminner om sporopollenin, kan
ingd (Kokinos m.fl. 1998, Seo & Fritz 2000).
Sporopollenin 4r det mycket motstdndskraftiga
dmne i pollenkornens cellvigg som gor att man
kan artbestimma pollenkorn fast de legat tusen-
tals 4r i torvmossar. Férmagan att tillverka cel-
lulosa finns dven hos cyanobakterierna (Nobles
m.fl. 2001), och dinoflagellaterna — liksom fér
dvrigt ocksd hogre vixter — har sikert fitt den
formagan i och med att deras forfider en ging
tog upp cyanobakterier i sig och gjorde om dem
till kloroplaster. Det finns ocksé dinoflagella-
ter med forkalkade skal och ndgra med skal av
kiselsyra.

De byten som dinoflagellater fingar utgdrs
mest av bakterier och encelliga alger, till
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Figur 4. En till tre minuter langa sekvenser av hur olika dinoflagellater efter att ha fingat in en alg med

sin "metrev” inholjer den med sin fingstslja for att darefter |6sa upp den och tillgodogora sig nérings-
amnena. | sekvens A fangar dinoflagellaten Zygabikodinium lenticulatum kiselalgen Leptocylindrus danicus, i
sekvens B dter dinoflagellaten Oblea rotunda en cell av Pyromimonas sp. (med tider i sekunder angivna),

i sekvens C ar det dinoflagellaten Protoperidinium conicum som gett sig pa kiselalgen Corethron hystrix.

Omritad efter Jacobson & Anderson (1986).

One- to three-minute sequences showing how various dinoflagellates after having caught an alga with their
“fishing line” wrap it into their “fishing cloak” to dissolve and absorb it.

exempel kiselalger och gronalger. De storsta
skallgsa arterna som Noctiluca kan till och
med svilja fiskrom. Fingst- och dtmetoderna
varierar mycket. En del "sviiljer” helt enkelt
sina byten, tar in hela bytet innanfor sin cell-
membran. Men det fungerar forstds inte for
de bepansrade arterna. De kan i stillet, efter
att forst ha lokaliserat och fingat in bytet med
en metrevsliknande trad (figur 4A), slippa ut
en “fingstsldja” i form av en hinna med vilken
de omsluter bytet (figur 4 & 5). Denna hinna
avger matsmiltningsenzymer som lser upp
bytet, varefter niringsimnena kan tas upp av
dinoflagellaten. Ofta idr dinoflagellatens byte
storre 4n den sjilv.

Kloroplasternas ursprung

De celldelar hos eukaryota (kirnforsedda)
organismer i vilka fotosyntesen dger rum kal-
las kloroplaster. Kloroplaster ir en organelltyp
(en organell 4r en avgrinsad, ofta membran-
omsluten del av en eukaryot cell) som mera

allmint gdr under beteckningen plastider. I
celler av vanliga landvixter ir varje kloroplast
omgiven av tvi hinnor (membraner), men hos
dinoflagellater har de oftast tre hinnor omkring
sig. Man forklarar de hogre vixternas dubbla
kloroplasthéljen med att dessa organeller utveck-
lats ur gronalger, som i sin tur uppstitt genom
att en heterotrof organism for mycket linge
sedan i sig upptagit cyanobakterier som sym-
bionter. Cyanobakterierna har s§ smaningom
gett upphov till kloroplasterna. Andra bakterier
har gett upphov till mitokondrierna, cellernas
kraftverk, som ocksé de ir férsedda med dubbla
membraner. Dinoflagellaternas kloroplaster har
diremot utvecklats genom upptagning av euka-
ryota alger som redan varit férsedda med kloro-
plaster. Kloroplasterna i dessa upptagna alger har
i sin tur inte alltid direkt uppstdtt ur uppragna
cyanobakterier, utan ur upptagna alger. Det ir
alltsd som om en organism svalt en organism
som svalt en organism som svalt en organism;
man kallar detta f6r tertidr endosymbios. Med
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Figur 5. Dinoflagellaten Protoperidinium spinulosum
har fangat en cylindrisk kiselalg i sin fangstsloja.
Fran kiselalgen gar en slangformad del av sl&jan in i
dinoflagellatens inre. For att de inre delarna ska bli
mer synliga har en del av pansaret och det mesta
av cellkdrnan (N) skurits bort. Sarskilt kan man
har lagga marke till MB = "mikrotubulikorgen”,
fran vilken fangstslojan utgar. Fran dinoflagellaten
nedat och forbi kiselalgen stracker sig den fangst-
trad eller "metrev”’ med vilken kiselalgen forst
infangades. Omritad efter Jacobson & Anderson
(1992).

The dinoflagellate Protoperidinium spinulosum (cut
open to show the interior) has caught a diatom in
its “fishing veil” emanating from the microtubular
basket (MB). N= cell nucleus.

tanke p4 att dinoflagellaterna dessutom kan vara
endosymbionter i djur (frimst koralldjur men
dven till exempel svampdjur, maneter, forami-
niferer, plattmaskar), sd kan det kan bli ganska
komplicerade symbiosforhallanden. Det 4r som
en rysk matrjosjka-docka.

Dinoflagellaters orienteringsformaga
Nir en kloroplast genom flerstegs-endosym-
bios inte lingre behdvs for fotosyntes kan den
helt férsvinna, men det kan ocksd hinda att
den reduceras till en "8gonflick”. Det ir en
membranomgiven organell (ibland ocksa utan
membran) som sjilv inte ir ljuskinslig, men
som medverkar till dinoflagellaters forméga

att orientera sig efter ljuset. Genom att gon-
flicken kastar sin skugga pa cellens ljuskinsliga
omride kan dinoflagellaten avgora frin vilket
hall ljuset kommer. Som nimnts ovan simmar
ménga dinoflagellater om natten ned till djup

i havet dir det finns mer niringsimnen, och
upp mot ytan i gryningen si att de kan anvinda

dagsljuset till fotosyntesen. For att simma &t rict
hall har de hjilp av sin férméga att bestimma
ljusriktningen.

Dinoflagellaternas arvsmassa

Vid sekundir och tertidr endosymbios s3
kommer det ju i slutresultatet att forutom slut-
virdens cellkirna komma med en respektive tvd
cellkdrnor frin de “svalda” organismerna. De
kommer under den fortsatta evolutionen att
reduceras eller forsvinna, eftersom inte alla deras
gener behovs i den sammansatta organismen.
De flesta generna har ju sina motsvarigheter i
slutvirdens cellkirna. Ibland finns det emel-
lertid kvar rester av dessa cellkirnor, s kallade
nukleomorfer. Aven mitokondrier och kloro-
plaster har sina gener. I minniskor och djur
finns det mycket 4 gener i mitokondrierna, men
i viixter betydligt fler. Vixter har ocksd en hel
del gener i kloroplasterna (och i andra plastider),
men det finns inte s4 manga gener i kloroplas-
terna som i de cyanobakterier som de hirstam-
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c.
Tertiar
endosymbios

Chlorarachniophyta

Dinoflagellater med
kryptofyt-lik reducerad
endosymbiont

inkorporering av kryptofyt
i gisselforsedd tertiar
virdorganism

inkorporering av kromofyt
(t.ex. kiselalg) i tertidr
gisselférsedd vardorganism

Dinoflagellater
med fukoxantin

\Dinoﬂagellater med peridinin

Glaukocystofyt

Apicomplexa (klorofyllfria
parasiter, t.ex. malariaparasiten)

Figur 6. Schema 6ver hur kloroplaster genom endosymbios uppstatt hos dinoflagellater och andra alg-

grupper. Efter Stoebe & Maier (2002).

Diagram showing how chloroplasts in dinoflagellates and other algal groups have been obtained through

endosymbiosis.

mar frin. En del av de ursprungliga cyanobak-
terie-generna har férsvunnit pd grund av att de
inte 4r nddvindiga i vixtcellen, andra har flyteat
over till cellkirnan. Orsaken till dverflyttningen
till cellkdrnan dven av minga gener som ir ndd-
vindiga f6r fotosyntesen idr antagligen att kloro-
plaster, sirskilt nir de ir belysta, 4r en farlig
miljé for DNA. I kloroplasterna hanteras farliga
energiformer och radikaler (molekyler med udda
elektroner, som 4r mycket reaktiva), och syre-
halten ir hog. Kvar i kloroplasterna blir bara de
gener vilkas aktivitet bist regleras av tillstdndet
i kloroplasten, och vilkas produkter méste bli
snabbrt tillgingliga.

Hos en del dinoflagellater har uttunningen av
kloroplasternas genetiska material gdtt mycket
lingre dn hos hogre vixter (Hacket m.fl. 2004).
Hos andra ir férhdllandet rakt motsatt. Det
finns dinoflagellater som permanent har inlem-
mat en i stort sett intake kiselalg i sin cell. De
har dock fullstindigt "timjt” den, s att den
delar sig i takt med att dinoflagellaten delar sig.

Dinoflagellaters cellkirnor innehdller mer
DNA i4n ndgra andra varelsers. Cellkirnan ir
s stor att den upptar en stor del av cellvoly-
men. Detta framgdr av figur 5, dven om stdrre
delen av cellkidrnan dir tagits bort for att andra
celldelar ska kunna visas. Dinoflagellater har

12
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Figur 7. Oversikt 6ver hur olika alger och protozoer uppkommit genom endosymbios. De svarta linjerna
anger utvecklingsgangen for de gener som inte har sitt ursprung i plastider. CB = cyanobakterie som ger
upphov till den forsta kloroplasten. Den uppatgaende réda pilen till vinster symboliserar att den stora
gruppen Chromoalveolata (Chromista + Alveolata) ursprungligen erhallit sina kloroplaster genom att
inkorporera en rédalg (liksom de nedatgaende grona pilarna anger att 6gondjursgruppen Euglenophyta
och den lilla gruppen Chlorarachniophyta fatt sina kloroplaster genom att ta upp en gronalg). Det réda
krysset visar hur ciliaterna férlorat sina kloroplaster. En del dinoflagellater har forlorat sina ursprung-
liga kloroplaster och en del av dessa har tagit upp nya genom att inkorporera celler fran kryptofycéer
(Cryptophyta), haptofyter eller stramenopiler. Spordjuren (Apicomplexa eller Sporozoa) har behallit
plastider (men férlorat pigmenten, vilket anges genom att den réda linje som for till dem har streckats).
Haptofyterna (Haptophyceae) kallas ocksa Prymnesiophyta eller Phytomastigophora. Har ingar bland
annat coccolitoforider (kalkflagellater). Stramenopilerna (som ocksa kallas Heterokontophyta) omfat-
tar bland annat kiselalger, brunalger och gulgrénalger. Diagrammet forsoker inte framstilla evolutionens
tidsskala pa ett rittvisande sitt och avbrotten i strecken for de sma organismgrupperna glaukofyter
(Glaucophyta) och Heterolobosea betyder inte att dessa grupper skulle vara utdéda. Modifierat efter
Bhattcharaya m.fl. (2003).

Overview of how various algae and protozoa have evolved by endosymbiosis. Vertical arrows signify trans-
fer of plastids (endosymbiotic events). “Rédalger” = red algae, “gronalger och hogre vaxter” = green algae
and higher plants.

mellan 12 och 400 kromosomer i kiirnan, och
dessa ir, i motsats till vad fallet 4r hos andra
organismer, synliga (kondenserade) under hela
celleykeln. Utom hos ndgra “primitiva” grup-
per saknas histoner. Cellkidrna och celldelning
uppvisar ocksd andra ovanliga drag, bland annat

s& upploses inte kirnmembranen nir cellkir-
nan delar sig — som hos djur och vixter — utan
snorps ithop pad mitten.

Hos hégre vixter och gronalger sitts det kol-
dioxidbindande enzymet rubisco (ett kortare sitt
act skriva ribulosbisfosfat-karboxylas-oxygenas)
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samman av tva delar, varav den ena bildas med
hjilp av en gen i cellkdrnan, den andra med
hjilp av en gen i kloroplasten. Hos peridinin-
haltiga dinoflagellater liksom hos rodalger finns
det en annan typ av detta enzym, som bildas
enbart med hjilp av ett par gener i cellkir-

nan. Annu mirkligare ir att denna gen till sin
strukeur till 80 procent motsvaras av en gen hos
bakterien Rhodospirillum rubrum som utfor foto-
syntes utan syreutveckling (Morse m.fl. 1995).
Det idr kanske dirifrin som dinoflagellaterna
har “knyckt” genen. En annan tinkbar méjlig-
het ir kanske dnnu mer fascinerande: Man tror
att mitokondrier hirstammar frin den bakterie-
grupp som Rhodospirillum tillhér. Kanske foljde
rubisco-genen med de forsta mitokondrierna,
och kom tidigt att dverforas till cellkirnan hos
dinoflagellaternas forfider.

Det har kanske silunda férekommit att
dinoflagellater plockat upp inte bara hela celler
eller hela kloroplaster frin olika hall, utan dven
enstaka gener. Det tycks till och med ha hint
att enskilda gener, till exempel den f6r enzymet
enolas, har satts ihop av delar frin olika hall
(Keeling & Palmer 2001).

Dinoflagellater har fler enzym med ovanliga
egenskaper. De flesta enzym har bara ett kataly-
tiskt centrum. I sillsynta fall kan det finnas tva.
Men det ljusalstrande enzymet, luciferas, hos
Gonyaulax polyedra (Lingulodinium polyedrum)
har tre katalytiska centra pi samma enzym-
molekyl (Liu m.fl. 2004).

Tillfilliga forbindelser

Dinoflagellaternas symbiosméjligheter ir inte
uttdmda med det som skildrats ovan. De kan
exempelvis ta upp intakta cyanobakterier, som
bibehaller formégan till ett sjilvstindige liv, och
de kan en viss tid behilla kloroplaster frin alg-
celler som de fortirt. Dessa kloroplaster tycks
en tid kunna utféra fotosyntes, och férmodligen
drar dinoflagellaten nytta av detta. Men s& smi-
ningom gér kloroplasten under och assimileras
och gir samma 6de till métes som resten av den
"svalda” algcellen. Mot bakgrunden av sddana
tillfilliga forbindelser dr det littare att forstd
kloroplasternas uppkomst.

BJORN & EKELUND

Bevis for att en upptagen alg verkligen blivit
integrerad som en organell i en dinoflagellatcell
kan knappast erhillas annat in genom att man
antingen héller dinoflagellaten i kultur och ser
att dinoflagellaten och endosymbionten delar sig
synkront och att symbiontférhillandet kvarstar
under flera generationer eller genom att man
konstaterar att endosymbionten har exporterat
viktiga gener till virdcellens cellkirna. Fields
och Rhodes (1991) beskriver hur Gymnodinium
acidotum kunde odlas under sddana f6rhél-
landen att den forlorade sin kryptofycé-endo-
symbiont Chroomonas. Det visade sig omojligt
att f3 dinoflagellaten att genomga celldelning
eller hilla sig vid liv nigon lingre tid i ett
sddant tillstdnd. Nir den dter sammanfordes
med Chroomonas togs denna genast upp igen,
och dinoflagellaten kunde sedan leva autotro-
fiskt ett par veckor utan tillsats av ytterligare
Chroomonas-celler. Flera andra Gymnodinium-
arter har permanenta endosymbionter.

Dinoflagellater upptrider ocksd ofta sjilva
som symbionter inuti en rad ryggradslésa djur,
som si kallade zooxanteller. Sirskilt viktig dr
deras forekomst i koralldjur.

Dinoflagellaternas evolution
Av det ovanstdende framgér att olika delar av en
dinoflagellat kan hirstamma frin olika hill, och
det rdder inte enighet om hur deras evolution
géte dill. Speciellt finns det olika meningar om
huruvida de forsta dinoflagellaterna hade kloro-
plaster eller inte. De senaste &rens forsknings-
resultat gor dock foljande bild ganska sannolik:
For mycket linge sedan, under prekambrium,
inkorporerade en heterotrof (icke-fotosyntetisk)
organism i sig forst en sorts bakterie som gav
upphov till mitokondrier, dels (antagligen lingt
senare) en sorts cyanobakterie som direke eller
indirekt gav upphov till alla plastider (kloro-
plaster och likartade organeller) i alla senare
organismer. Denna cyanobakterie var utrustad
med sdvil fykobiliproteiner (fykoerytrin, fyko-
cyanin och allofykocyanin) som klorofyll 2z och
klorofyll 4. Hos senare frilevande cyanobakte-
rier har i allmidnhet antingen klorofyll 4 (det
giller de flesta) eller fykobiliproteinerna gitt
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forlorade, men man kan ocksd triffa pd sidana
som har bida pigmenttyperna (Hess m.fl.
1996). Hos den kloroplast som hirstammade
frin denna forsta “endosymbiotiska hindelse”
(som kanske har dgt rum endast en ging) for-
svann fykobiliproteinerna p& den utvecklings-
linje som ledde till gronalger och higre viixter.
P4 en annan utvecklingslinje férsvann klorofyll
b, och denna utvecklingslinje ledde till rod-
algerna (figur 7).

I ett senare utvecklingsskede, kanske under
kambrium, kom en gemensam kloroplastfri
forfader till dinoflagellater och spordjur att ta
upp en encellig rédalg och omvandla den till
kloroplast. Aven spordjuren (som till exempel
malariaparasiten) har rudimentira plastider
(som hir inte kallas kloroplaster utan apiko-
plaster), och man har visat att de ir genetiskt
besliktade med savil rodalgernas som de peri-
dininhaltiga dinoflagellaternas kloroplaster.
Kanske gav en utvecklingslinje redan i kam-
brium, men senast under tidig trias, upphov till
riktiga dinoflagellater. Under trias spjilkades
flera grupper av frin dinoflagellaternas huvud-
linje, och en del forlorade ater sina plastider.
Till dessa hor den plastidlésa mareldsorganis-
men. (Det ir dock inte helt uteslutet att dess
forfader aldrig haft kloroplaster, utan att de
bara kommit in pd dinoflagellaternas huvud-
spar.)

De dinoflagellater som behéll kloroplaster
utvecklade peridinin, och denna plastidtyp
anses alltsd vara den ursprungligaste bland nu
levande dinoflagellater. Men #dven pa denna
utvecklingslinje férlorade manga organismer
s& sméningom sina kloroplaster, medan andra
bytte ut dem genom ytterligare endosymbios-
hindelser, och en del som forlorat sina kloro-
plaster fick nya (Ishida & Green 2002). Négra
tog upp kloroplaster frin den "grona” (klorofyll
b-haltiga) utvecklingslinjen, alltsa frén gron-
alger, och dessa kloroplaster blev omgivna av tvi
membraner, precis som hos hogre vixter. Andra
tog upp hela celler av en alggrupp som kallas
rekylalger (kryptofycéer), som i sin tur fatt plas-
tider genom att ta upp rodalger. Ater andra tog
upp hela celler av kiselalger eller brunalger.

Livscykel och generationsvaxling

De flesta frilevande dinoflagellater har flera
olika celltyper: vegetativa celler, gameter, zygo-
ter och motstdndskraftiga cystor. De utdéda
dinoflagellaterna har kunnat studeras nistan
enbart som fossil av cystor, samt genom de
kemiska fossil de efterlimnat. Gameter (kons-
celler) uppkommer genom tudelning av en vege-
tativ cell, och kan férenas till en zygot. Zygoten
ger upphov till nya vegetativa celler, eventuellt
med en cysta som mellanstadium om miljs-
forhallandena dr ogynnsamma. De vegetativa
cellerna kan ocksa foroka sig konlost genom del-

ning.

o Forfattarna tackar Susanne Ekelund for
omritning av bilder, samt professor Lars
Hederstedt och en anonym granskare for virde-
fulla synpunketer.
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BJORN & EKELUND

ABSTRACT

Bjorn, L. O. & Ekelund, N. G. A. 2005. Dinoflagel-
later — hopplock fran livets smoérgasbord. [Dino-
flagellates — collections from the smorgasbord of
the living world.] — Svensk Bot. Tidskr. 99: 7—16.
Uppsala. ISSN 0039-646X

The dinoflagellates constitute a group within the
protistan supergroup Alveolata, and can be referred
neither to the plant nor the animal kingdom. They
swim about using two flagella and orient using vari-
ous stimuli. About half of the species are capable of
oxygenic photosynthesis, but most of them comple-
ment this with capture of prey. Some live entirely
by capturing small organisms, others are parasites.
Some species are able to emit light. The group has
a long evolutionary history, and almost as many
extinct species as extant ones have been described.
Remarkable is the way the photosynthetically
potent dinoflagellates have acquired their chloro-
plasts by endosymbiosis with photosynthetic organ-
isms from many different groups. In some cases
repeated endosymbiotic events have taken place.
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