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Et klassifikasjons-system som omfat-
ter alle levende organismer kan vare
et hjelpemiddel til & anskueliggjgre
evolusjonslinjer og innbyrdes
slektskapsforhold. Slike omfattende
klassifikasjonssystemer er ngdvendige
for & kunne fange inn alle de organis-
mer vi idag kaller "mikro-alger". De
hgyeste klassifikasjonsnivaer (riker,
rekker, klasser) skiller de stgrste grup-
per med fundamentalt forskjellige
egenskaper ifra hverandre. Linnaeus
(1754) delte fortsatt alle levende orga-
nismer kun inn i to "riker": Animalia
(dyreriket) og Vegetabilia (planteriket).
Da kunnskapene om stadig flere smé
organismer gkte, kom ogsd behovet for
en mer detaljert inndeling selv pa disse
hgyeste nivaer (f.eks. Haeckel 1866,
Copeland 1938, o.a.). Whittakers for-
slag (1969) om inndeling av alle le-
vende organismer i hele fem riker re-
presenterer egentlig slutten pa den klas-
siske lysmikroskopiske @ra innen
systematiseringen av biota (og avslut-
ningen av en land vitenskapelig karri-
ere for forfatteren).
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Ifplge Whittaker (Fig 1) har et mer
avansert rike utviklet seg, riket Protista,
fra de enklere kjernelgse (prokaryote)
organismene i riket Monera. Med god
sans for pedagogisk framstilling lot
Whittaker representanter med grgnnlige
pigmenter og en plantelignende livs-
form ("fototrofi") utvikle seg i én ret-
ning (her til venstre) som om de alle
var nar beslektet, innenfor arealet som
representerte riket Protista. Represen-
tanter som lever av & bryte ned og ta
opp organisk materiale ved hjelp av
ekstracelluleere enzymer ("osmotrofi")
ble samlet imot midten, og protister
som kan ta opp og fordgye mikrosko-
piske partikler viste "dyriske" tenden-
ser ("fagotrofi") utviklet seg imot hgyre
i figuren. Fra representanter for hver av
disse tre grupper av eukaryote mikro-
organismer kunne s riker av flercellede
organismer ha utviklet seg videre: plan-
ter (Planta), sopp (Fungi) og dyr
(Animalia). Whittaker’s 5-rike-system
var logisk bygget opp og med klare
ogvelbegrunnede skillelinjer imellom
de tilstgtende riker. Det samme pedago-
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Fig. 1. Whittakers “five-Kingdom system” forinndeling av alle levende organismer
(fra Whittaker 1969). De fem riker er “Monera” som omfatter bakterier og bli-
gronnalger, “Protista” som omfatter protistene, “Plantae” som omfatter de store
algene (rpdalger, brunalger, gronnalger og kransalger), “Fungi” som omfatter
soppene, og “Animalia” som omfatter dyrene. Gjengitt, med tillatelse, fra Science
vol. 163 (1969), side 157 fig 3. Copyright: American Association for the Advance-
ment of Science.

giske megaklassifikasjons-system er  organismenes opprinnelse, evolusjon
senere blitt forsgkt ivaretatt av Margulis  og innbyrdes slaktskapsforhold.
under litt endrede forutsetninger (f.eks. 1. Elektronmikroskopet og den omfat-
i boka "Five Kingdoms" som hittil er  tende anvendelsen av dette i undersg-
kommet i tre utgaver - senest 1998). kelsene av de eukaryote mikroorganis-
menes, herunder mikroalgenes, finere
Det er sarlig tre forhold som har en-  struktur - fra ca. 1955 og framover (szr-
dret vére idéer om de eukaryote lig Manton og medarbeidere).
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Fig. 2. En forenklet framstilling av endosymbiose-teorien for kloroplastenes
opprinnelse. A. Mitokondrienes opprinnelseved endosymbiose: enfagotrof flagellat
innkorporerer en aerob bakterie som endosymbiont. B. Kloroplasters opprinnelse
ved primeer endosymbiose: en fagotrof flagellat innkorporerer en bldgrgnnalge-
lignende organisme som kloroplast. C. Kloroplasters opprinnelse ved sekundeer
endosymbiose: enfagotrof flagellat innkorporerer en eukaryot alge somkloroplast

(fra Klaveness 1994, med tillatelse fra Blyttia).

2. Gjenopptagelsen og viderefgringen
av endosymbioseteorien for organellers
opprinnelse hos eukaryoter (Fig. 2) - fra
1967 (Sagan 1967, Goksgyr 1967).

3. Sekvensering og sammenligning av
utvalgte deler av genomene hos
eukaryote mikroorganismer og hos de-
res organeller - fra ca. 1975 (Zucker-
kandl & Pauling foreslo allerede i 1965
at molekylsekvenser kunne brukes til &
rekonstruere evolusjonshistorie).

Idag har ogsa lysmikroskopiske
fluorescensmetoder, som immunofluor-
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escens, og tredimensjonal rekonstruk-
sjon av bilder (ved hjelp av datateknikk)
1laser-scanning konfokal-mikroskopet
(et svaert avansert lysmikroskop) blitt
et nytt og viktig hjelpemiddel for a un-
dersgke de eukaryote mikroorganisme-
nes struktur.

Allerede rundt 1960 foreld det altsa
flere undersgkelser av mikroalger ut-
fort med elektronmikroskop. Sarah
Gibbs publiserte en serie fine arbeider
over strukturen av og membranene
omkring algenes kloroplaster allerede
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i 1962 — det strukturelle mangfold var
overraskende. Raskt fulgte erkjennel-
sen av at ogsa mitokondriene var struk-
turelt forskjellige innenfor grupper av
alger (cf. Taylor 1976). Den gamle teo-
rien om at kloroplaster kunne ha vart
oppstatt som fglge av symbiose imel-
lom en partikkel-spisende protist og
blagrgnnalger (endosymbiose-teorien)
ble gjenopplivet og utvidet til ogsa 4
omfatte andre celle-organeller, her-
under den eukaryote cellens kjerne
(Goksgyr 1967), mitokondrier og
eukaryote cellers flageller (Sagan 1967,
Margulis 1981). Taylor introduserte
(1974) begrepet "seriell endosymbiose"
(SET-teorien) for den eukaryote cellens
opprinnelse og evolusjon (Fig. 2).

Nér sa gen-sekvensering og sammen-
ligning av deler av genomer ble enklere
og tilgjengelig for flere laboratorier, ble
det ogsd mulig & sammenligne
evolusjonsmessig avstand imellom alle
organismer. Om de ikke hadde noen
klassiske taksonomiske karakterer til
felles, sa har de 1 hvert fall ett til felles:
den genetiske koden. Og det er nettopp
graden av forskjeller imellom utvalgte
deler av genomet som kan indikere
evolusjonsmessig avstand.

Ut ifra dagens kunnskap er det ogsé
mulig 4 konstruere forenklede visuelle
evolusjonsmodeller som Fig. 3. Vi vet
né at alle kloroplaster er oppstatt ved
opptak av fototrofe celler og pafglgende
etablering av symbiose inne i en
partikkelspisende protozo, som i dette
tilfelle blir en vertscelle. Vertscellenes
innbyrdes slektskapsforhold og evolu-
sjon kan rekonstrueres utifra finstruktur
og deler av kjernenes genomer. Vi kom-

38

mer da fram til at noen typer av verts-
celler kan ha inngétt symbiose med
fototrofe prokaryoter (bldgrgnnalger?)
— slike symbioseforhold som da gir
opphav til funksjonelle kloroplaster
kaller vi primare endosymbioser. Pri-
meare endosymbioser forklarer etable-
ring av kloroplastene hos grgnnalger og
rgdalger. Hos disse algegruppene kjen-
ner vi ingen gjenlevende representan-
ter for den fagotrofe vertscellen - de er
formodentlig utdgdd. Slike protister
ville idag kunne ha vert fargelgse
sgstergrupper til de encellede grgnn-
algene og til rgdalgene, om de hadde
overlevet.

Hos andre protozoer er kloroplastene
etablert sekundert, dvs. kloroplastene
stammer selv ifra en eukaryot mikro-
alge. Kloroplastene hos Euglena erre-
duserte grgnnalger. Kloroplastene hos
Cryptomonas er reduserte rgdalger (der
finner vi fortsatt resten av rgdalgens
kjerne, i form av en "nukleomorf",
innenfor to av kloroplastens fire mem-
braner). Kloroplastene hos noen
dinoflagellater kan stammer fra grgnne
eller rgde alger.

Verre blir det nar fagotrofe mikroor-
ganismer etablerer kloroplaster ved
symbiose med mikroalger som selv har
sekundzre kloroplaster - da blir klorop-
lastene resultatet av en tertizer sym-
biose. Dette finner vi hos noen dino-
flagellater. Ogsa en ciliat har forsgkt &
etablere en kloroplast pa denne méten:
Mesodinium har innkorporert en
cryptomonade som "kloroplast"”, ciliat-
en lever autotroft (som "plante") men
har fortsatt endel av endosymbiontens
cytoplasma og noen andre organeller i

VANN-1-99



Tabell 1.

Klasser av og enkelte spesielle representanter (kursiv) for
mikroalger i videste forstand innenfor de 10 riker av alle

levende organismer.

Rike Klasser av alger

(PROCARYOQTA)

Archebacteria

Eubacteria Cyanophyceae

(EUKARYOTA)

Archezoa - (ingen alger)

Euglenozoa Euglenophyceae

Planta Prasinophyceae
Chlorophyceae
Rhodophyceae
Cryptophyceae*
Glaucophyceae* (=Glaucocystophyceae)

Fungi - (ingen alger)

Animalia - (ingen alger)

Alveolata Dinophyceae

Protozoa Chlorarachniophyceae,
Mesodinium (Ciliophora),
Paulinella (Rhizopoda)

Chromista Chrysophyceae
Phaeophyceae
Raphidophyceae
Xanthophyceae
Eustigmatophyceae
Haptophyceae* (=Prymnesiophyceae)

*= utypisk for riket/usikker plassering

behold. Denne ciliaten er i prinsippet
en like god "mikroalge" som dino-
flagellatene nevnt ovenfor.

Nar man med utgangspunkt i verts-
cellenes finstruktur og deres innbyrdes
genetiske slektskap konstruerer en ny
evolusjonsmodell (som i Fig. 3), kom-
mer man fram til flere enn fem funda-

VANN-1-99

mentalt forskjellige grupper. I undervis-
ningssammenheng har jeg valgt a legge
vekt pa de store strukturelle forskjeller
pé cellulert nivé, slike forskjeller som
ogsé understgttes av genetiske under-
spkelser. "10-rike-systemet" nedenfor
tar i bruk de vanlige betegnelser pa
gruppene som gjenfinnes i litteraturen,
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Animalia

Planta Protozoa

Chromista

Alveolata

Eubacteria

Archezoa

Archebacteria

Fig. 3.

De 10 riker av
biota, med piler som
indikerer hvor repre-
sentanter har inngdtt som klor-
oplast-endosymbionter. Merk at
kun representanter for Planta kan
ha tatt opp blagrennalger som
endosymbionter. De gvrige riker
med foto-trofe representanter har
tatt opp kloroplaster sekundcert
(Euglenozoa, Alveolata,
Chromista) eller endog terticert
(Alveolata). For fler detaljer md original-litteraturen oppsgkes (referanser i
Klaveness (1994), nyere resultater i Bhattacharya & Medlin (1995), Daugbjerg
& Andersen (1997), Dahlberg et al. (1999) m.fl.)

© D. Klaveness
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men ikke alle taksonomer er villige til
a opphgye alle taxa som her er nevnt til
"rike"-niva. For var diskusjon er imid-
lertid "10-rike-systemet" praktisk. Ta-
bell 1 gir en oversikt over de forskjel-
lige riker og algeklasser og enkelt-
representanter for mikroalger som plas-
seres innefor hvert rike. Det burde fram-
gatt at en plassering av alger etter foto-
syntese-pigmentene alene (som tidli-
gere betydde mye for systematikken,
men som her ikke blir diskutert) ikke
er tilstrekkelig for en klassifikasjon som
skal gjenspeile evolusjonens forlgp.

Archebacteria og Eubacteria er de to
genetisk svert forskjellige riker av
prokaryoter. Bldgrgnnalgene (klasse
Cyanophyceae) hgrer til under Eubac-
teria, sammen med en rekke av vare
aller vanligste bakterier. Archebak-
teriene omfatter noen organismer som
idag finnes under ekstreme betingelser:
methanbakterier og visse halofile og
termofile bakterier (Olsen et al. 1994).

Archezoa er primitive fagotrofe
eukaryote protozoer uten mitokondrier
eller kloroplaster. De finnes kun i
oksygenfattige miljger, mange er idag
parasitter hos Animalia. Ingen av repre-
sentantene for Archezoa har fanget opp
fototrofe pro- eller eukaryoter som klo-
roplaster.

Euglenozoa omfatter mange fagotrofe
protozoer med sarskilt oppbygget
celleskjellett og oftest to flageller. Noen
har tatt opp grgnnalge-lignende
eukaryoter som endosymbionter (klo-
roplaster ved sekunder endosymbiose)
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og de lever autotroft. Fototrofe repre-
sentanter for riket har oftest tilbakedan-
net cellemunnen og kan ikke lenger
spise partikler. Eksempler pé slike
mikroalger er Euglena og Colacium
(klasse Euglenophyceae).

Planta omfatter gjerne de encellede
grgnnalgene, de mer avanserte og
flercellede grgnnalger, kransalger, og
grupper som kan vare utviklet fra slike
(moser, karsporeplanter og frgplanter).
De fleste taksonomer regner ogsa rgd-
algene til dette riket, som en fototrof
s@stergruppe til grgnnalgene. Eksem-
pler pa interessante mikroalger er
Pyramimonas (klasse Prasinophyceae),
Dunaliella og Haematococcus (klasse
Chlorophyceae), og Porphyridium
(klasse Rhodophyceae).

Fungi og Animalia har ingen alger
blant sine representanter, men noen fra
fgrstnevnte inngar i symbiontisk
(ekstracellulert) samarbeid med repre-
sentanter for bldgrgnnalger eller grgnn-
alger i form av lav (Lichenes). Noen
enkle Animalia (Hydra, Convoluta) in-
kluderer Chlorella eller Tetraselmis
som symbionter og drar nytte av grgnn-
algens fotosynteseprodukter.

Alveolata er karakterisert ved de
"corticale alveoli", en finstrukturell dia-
kritisk (synapomorf) karaktér som ofte
er lett a kjenne igjen i elektron-
mikroskopet. Riket Alveolata omfatter
rekkene Apicomplexa, Ciliophora og
Dinoflagellata. Mange representanter
for Dinoflagellata har inngétt i sym-
biose med mulige forlgpere for rgd-

41



alger, kiselalger, grgnne alger, crypto-
monader eller haptophyceer, slik at
"kloroplastene" hos dinoflagellater har
oppstatt enten sekundeart eller tertizert
og er av svert forskjellig karakter. Av
dette kan man ogsé forvente at noen
fototrofe dinoflagellater kan ha kom-
binert mange forskjellige egenskaper og
intressante biokjemiske synteseveier.
Kjente dinoflagellater er slektene
Alexandrium og Dinophysis (klasse
Dinophyceae) som begge har represen-
tanter som kan produsere giftstoffer -
slike kan akkumuleres i blaskjell og
gjgre dem uegnet til konsum.

Chromista ("Heterokonta") har ser-
pregede bygningstrekk og flageller, og
er det andre planteriket som har lykkes
overmate vel med avanserte flercellede
thalli. Men de store representantene
mangler stivt stgttevev og har fglgelig
forblitt i havet (brunalgene - klasse
Phaeophyceae). Encellede fargelgse
fagotrofe former har tidlig inngétt i
symbiose med en fototrof eukaryot og
som ma4 ha utviklet seg til den s&rpre-
gede kloroplasten. Haptophyceene kan
vere en sgstergruppe til heterokontene,
i sa fall med tidlig opprinnelse (disse
har ikke heterokonte flageller).
Chaetoceros og Isochrysis er represen-
tanter for kiselalgene (klasse Bacil-
lariophyceae) og haptophyceene (klasse
Haptophyceae = Prymnesiophyceae),
henholdsvis.

Protozoa er sa blitt en samlegruppe for
de protister som enné ikke har sin na-
turlige plass i et av de gvrige riker.
Protozoa omfatter fglgelig en samling
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av et mangfold av amgbedyr og farge-
lgse flagellater, slimsopp m.m. som
vanligvis ikke har fototrofe endosym-
bionter. Unntaket gjelder f.eks. noen
skalldannende amgber, som har tatt opp
blagrgnnalge-lignende endosymbionter
(cyaneller) og derved lever fototroft
(slekten Paulinella med representan-
ter i ferskvann og i havet - disse er idag
ofte feilaktig plassert i klassen
Glaucocystophyceae). Noen amgber
med trddsmale "filopodier" har tatt opp
grgnnalge-lignende organismer som
kloroplaster, disse spesielle algene ut-
gjer idag klassen Chlorarachnio-
phyceae (som helst bgr klassifiseres
innenfor Protozoa hvis vertscellen, og
ikke kloroplasten, legges til grunn for
den systematiske inndeling).

Alt i alt omfatter begrepet "mikro-
alger" svart forskjellige protister fra
hele 6 av de 10 riker (Eubacteria (bla-
grgnnalgene!), Eugenozoa, Planta,
Alveolata, Chromista og Protozoa), og
de eukaryote formene har tatt opp foto-
trofe representanter fra Eubacteria
(bldgrgnnalger), Planta (grgnn- eller
rgdalger), Chromista (kiselalger, gull-
alger, haptofytter) eller fra de proble-
matiske cryptomonadene (som fortsatt
er vanskelige & plassere). En "avansert"
mikroalge, bygget opp ved endo-
symbioser gjennom flere trinn, kan fgl-
gelig kombinere mange egenskaper av
stor praktisk betydning for var utnyt-
telse av slike.

For de som gnsker a sette seg skik-
keliginn i algenes oppbygning og egen-
skaper, anbefales leereboka til van den
Hoek et al. 1995. En god introduksjon
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til ferskvannsalger er gitt av Canter-
Lund & Lund 1995 — denne boka har
et suverent og uovertruffent billed-
materiale (mikrofotografier). Den beste
introduksjon til protistenes samlede
klassifikasjon og systematikk er kan-
skje Corliss’ artikkel fra 1994 - denne
gir et godt utgangspunkt for videre stu-
dier av protistene som en interessant
gruppe - ogsa som opphav til de fleste
mikroalgene. For gvrig finnes interes-
sante internett-linker pa http://
biologi.uio.no/Avdelinger/Protistologi/
default.html
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