
Zusammenfassung: Die Genomgrößen von DNA-
haltigen Organellen (Mitochondrien, Chloro-
plasten), symbiontisch lebenden Bakterien, Para-
siten, Krankheitserregern und frei lebenden 
Bakterien deuten immer mehr auf ein nahezu
lückenloses Kontinuum hin. Dieser Trend hat sich
durch einen Bericht über das kleinste bakterielle
Genom des Endosymbionten* Carsonella be-
stätigt, der in spezialisierten Organen von Blatt-
läusen lebt und dessen Genom nur 162 kb* lang
ist. Dagegen ist das größte Mitochondriengenom
der Tabakpflanze mit 439 kb fast drei Mal so lang.
Man vermutet, dass Carsonella von einem frei
lebenden γ-Proteobakterium abstammt und mehr
als 90% seiner Gene verloren hat. Dieses Größen-
kontinuum ist ein gutes vergleichend-biologisches
Argument für die Endosymbiontenhypothese,
nach welcher Mitochondrien* und Chloroplasten
von frei lebenden Bakterien abstammen. Aller-
dings kennt man bis heute keinen evolutionären
Mechanismus, der eine erstmalige Etablierung
von Organellen mit funktionalem Gentransfer
(z.B. Mitochondrien) befriedigend erklärt.

Es ist derzeit unklar, ob in der Symbiose zwi-
schen Carsonella und dem Blattfloh ein Gentrans-
fer vom Bakterium in den Wirt erfolgt sein könn-
te. Wenn dazu noch aus dem Wirt Proteine in den
Symbionten transportiert würden, was ebenfalls
unbekannt ist, dann könnte man Carsonella als ein
Organell mit neuartiger Funktion bezeichnen.  Das
wäre eine aufregende Entdeckung.

Obgleich lange bekannt, stellen sich Verge-
sellschaftungen (Metabiosen, Symbiosen) von
Bakterien mit Wirbellosen und Wirbeltieren sowie
mit eukaryonten* Mikroben als unerwartet häu-
fig und sehr variabel heraus. Vielleicht erweisen
sich Bakterien sowie potentielle Wirte sogar 
generell als prädisponiert für funktionale Interak-
tionen. Es könnte sein, dass im Rahmen solcher
Assoziationen vielfältige mikroevolutive Verän-
derungen möglich sind. So gibt es Argumente, dass
ein einmal etabliertes Organell variieren und auch
Gene in das Chromosom des Wirtes transportieren
kann. Die Erforschung solcher Evolutionsprozes-
se, deren Reichweite derzeit schwer abzuschätzen
ist, bleibt spannend.

Es ist wenig verwunderlich, dass in ökologisch

zusammenhängenden Gefügen alle Lebewesen in

mehr oder weniger engen Beziehungen zueinander

stehen. Die allseits bekannten Nahrungsketten

legen davon ein beredtes Zeugnis ab. Darüber hin-

aus sind jedoch auch viele spezifischere Assozia-

tionen bekannt. Dazu gehören weit verbreitete

Metabiosen, bei denen zwei Partner zu gegenseiti-

gem Nutzen zusammenleben. Dabei kann jeder

Partner auch alleine existieren, zusammen wach-

sen sie aber besser. Ein in unserer westlichen Nah-

rungskultur nahezu allgegenwärtiges Beispiel sind

die Joghurt fermentierenden Milchsäurebakterien

Lactobacillus delbrueckii ssp bulgaricus und Strepto-

coccus salivarius ssp thermophilus (Abb. 1). Die nega-

tive Variante der Metabiose nennt man Antagonis-

mus. Hier hat nur ein Partner einen Nutzen, der

andere wird mehr oder weniger gezielt und nach-

haltig geschädigt. Gute Beispiele finden sich bei der

Produktion „biologischer Kampfstoffe“ durch Bak-

terien (z.B. Bakteriozine), durch welche Konkur-

renten beseitigt werden (Abb. 2). Zahlreiche wei-

tere Beispiele finden sich bei bakteriellen Krank-

heitserregern, die ihren Wirt sogar töten können,

jedoch sehr gut ohne Wirt in der Umwelt überle-
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Abb. 1: Metabiose zwischen Streptococcus salivarius spp ther-
mophilus und Lactobacillus delbreuckii spp bulgaricus, den
beiden für die Joghurt-Produktion verantwortlichen Milchsäu-
rebakterien. Wenn Milch mit den einzelnen Bakterien beimpft
wird, wachsen sie zu deutlich niedrigeren Zellzahlen heran, als
wenn beide zusammen in die Milch gegeben werden. Dafür sind
vielfältige metabiotische Interaktionen verantwortlich. (Nach
BAUTISTA et al. 1966)
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ben (Salmonellen oder Listerien). Wenn die gegen-

seitige Abhängigkeit obligat ist, also ein Partner

nicht mehr ohne den anderen leben kann, dann

wird die Metabiose zur klassischen Symbiose. Viele

Bakterien leben in symbiotischer Beziehung mit

ihren Wirten, wir werden in diesem Artikel Bei-

spiele dafür besprechen. Die negative Variante der

Symbiose ist der Parasitismus, wobei definitions-

gemäß nur der Parasit einen Nutzen hat, nicht

jedoch der Wirt. Ein Parasit kann nicht ohne Wirt

leben, der Wirt kann aber ohne Parasit auskom-

men. Bekannte Beispiele für Parasiten unter Bak-

terien sind obligat parasitäre humane Krankheits-

erreger wie beispielsweise Mycoplasmen oder

Chlamydien. Manchmal ist es gar nicht bekannt,

ob eine Beziehung obligat symbiotisch oder obli-

gat parasitisch ist (Abb. 3).

Wie alles Leben unterliegen auch diese vielfäl-

tigen Beziehungsgefüge zwischen Bakterien und

ihren Wirten experimentell zugänglichen mikro-

evolutiven Prozessen wie Mutations- und Rekom-

binationsvorgängen verschiedenster Art, Selektion

und neutraler Evolution. Auf hohem Niveau sind

diese Prozesse beispielsweise in RIDLEY (2005), all-

gemeinverständlicher in JUNKER & SCHERER (2006)

beschrieben. Leben ist nicht statisch und Organis-

men verändern sich laufend. Die evolutionsbiolo-

gische Forschung hat gezeigt, dass Mikroevolution

eines der Grundkennzeichen des Lebens ist. Nukle-

insäuresequenzen von Genen können sich ändern,

Gene können innerhalb eines Genoms oder auch

zwischen Genomen verschiedener Individuen hin

und her transportiert werden (horizontaler Gen-

transfer) und DNA-Sequenzen können ganz verlo-

ren gehen (Deletion). Der letztgenannte Vorgang

gehört zu den reduktiven Evolutionsprozessen, die

bei Symbionten und Parasiten häufig sind.

Intrazel lu läre Symbionten von Blattf löhen

Zahlreiche Insekten leben mit intrazellulären, obli-

gaten Endosymbionten* (Übersicht in WERNEGREEN

2002 und BAUMANN et al. 2006). Darunter befinden

sich auch die Blattflöhe (Psyllida), vierfügelige

Insekten der Unterordnung der Pflanzenläuse

(Tab. 1). Die kleinen, nur wenige Millimeter großen

Tiere (Abb. 4) besiedeln Pflanzen und ernähren sich

von Pflanzensaft, den sie durch Anbohren des

Phloems mit einem spezialisierten Bohrrüssel

gewinnen. Phloemsaft ist reich an Kohlenhydraten,

aber arm an Stickstoffverbindungen (z.B. Amino-

säuren). Jede Zelle weist ein relativ konstantes

Stickstoff : Kohlenstoff-Verhältnis auf. Wird ent-

weder zu viel C oder zuviel N aufgenommen, muss

der jeweilige Überschuss ausgeschieden werden.

Um ein ausgewogenes N:C-Verhältnis zu erhalten,

scheiden Blattflöhe daher Kohlenhydrate in großen

Mengen als klebrige, zuckerreiche Flüssigkeit aus.
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Diese bedeckt die Pflanzenoberfläche und dient

nicht selten als Nahrungsquelle für Pilze. Blattflöhe

können massenhaft auftreten und sind als Pflan-

zenschädlinge gefürchtet.

Seit 1930 ist bekannt, dass Blattflöhe bakteriel-

le Symbionten enthalten, die in einem besonderen

Organ (Bacteriom) in der Körperhöhle (Hoemo-

coel) der Insekten leben (BAUMANN et al. 2006). Dort

leben sie intrazellulär in spezialisierten Zellen. Die

Bacterioma befinden sich in nächster Nachbar-

schaft zum Verdauungstrakt der Insekten. Es han-

delt sich um eine echte Symbiose, die Bakterien

sind ohne ihren Wirt nicht lebensfähig und können

daher auch nicht auf künstlichen Wachstumsme-

Abb. 3: Das kleinste
bekannte Archaebak-
terium Nanoarchaeum
equitans („Reitender
Urzwerg“) lebt in ob-
ligater Symbiose oder
Parasitismus auf an-
deren Archaebakterien
(unten rechts). Sein
Genom umfasst nur
490 kb. Es wurde von
dem Mikrobiologen
Karl O. STETTER ent-
deckt. Bildrechte:
Public domain.

Abb. 2: Antagonismus bei Bakterien. In der Abbildung ist die
Wirkung eines Bakteriozins gezeigt. Bakteriozine sind Proteine,
die von einem Bakterium ausgeschieden werden und andere 
Bakterien im Wachstum hemmen. In die ausgestanzten Löcher
auf der Agarplatte wurde eine Bakteriozinlösung gefüllt. Die
Agarplatte ist mit einem Rasen des Krankheitserregers Listeria
monocytogenes bewachsen (trübe Fläche). Rings um Bakterio-
zin-positive Löcher findet sich eine klare, ringförmige Zone, in
die das Bakteriozin hinein diffundierte und das Wachstum des
Erregers hemmte. In diesem Experiment handelt es sich um das
Bakteriozin Linocin M18, das von dem coryneformen Brevi-
bacterium linensgebildet wird (VALDES-STAUBER & SCHERER 1994).

dien im bakteriologischen Labor angezüchtet wer-

den, was ihre Untersuchung sehr erschwert. Ande-

rerseits können die Insekten nicht ohne ihre bak-

teriellen Symbionten überleben, welche von den

Weibchen über „Infektion“ der Eizellen direkt an

die Nachkommen weitergegeben werden. Diese

Symbionten bezeichnet man auch als primäre

Endosymbionten, im Gegensatz zu weiteren im

Tab. 1: Systematische
Stellung der Pflanzen-
läuse und ihrer Unter-
ordnungen. In diesem
Artikel geht es um die
Blattläuse und Blatt-
flöhe. 
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Hoemocoel lebenden Bakterienarten, auf die der

Wirt verzichten kann. Die DNS-Sequenzanalyse

von PCR-Amplifikaten* der ribosomalen DNA der

primären Endosymbionten ergab, dass es sich um

Gram negative* Arten aus der γ-Unterabteilung der

Proteobakterien handelt. Die primären Symbi-

onten aller untersuchten Psylliden-Gattungen

gehören zur Art Carsonella ruddii, wobei die Gat-

tung nur diese eine Art aufweist (THAO et al. 2000).

Neben Carsonella leben in Blattflöhen auch noch

weitere Endosymbionten (FUKATSU & NIKOH 1998).

Kleinstes „bakter ie l les“ Genom

Untersuchungen an mehreren Genen von Carso-

nella ergaben Hinweise auf einen extremen „Mini-

malismus“: Beispielsweise sind die Gene kürzer als

die der nächst ähnlichen, frei lebenden Arten, die

Sequenzen zwischen Genen sind stark verkürzt

oder gar nicht vorhanden und der GC-Gehalt (das

Verhältnis von Guanin zu Cytosin in der DNS) 

einiger Gene ist mit 10% extrem niedrig (CLARK et

al. 2001). Letzteres bedeutet, dass teilweise nur 5

Aminosäuren die Hälfte der Aminosäuren eines

Proteins stellen. (Zum Vergleich: Durchschnittlich

sollten 10 Aminosäuren die Hälfte eines Proteins

stellen.) Das sind deutliche Hinweise auf eine enge

Symbiose zwischen Bakterium und Insekt und ein

möglicherweise kleines Genom des Symbionten.

Trotz dieser Hinweise brachte die Genomsequen-

zierung von Carsonella eine echte Überraschung:

Das Genom hat eine Gesamtlänge von nur 159.662

Basenpaaren, also rund 160 kb* (NAKABACHI et al.

2006). Zum Vergleich: Das nächst größere bekann-

te bakterielle Genom ist 422 kb groß und gehört zu

einer Buchnera-Art (PEREZ-BROCAL et al. 2006),

einem obligaten Symbionten der Blattlaus Cinara

cedri. Das Carsonella-Genom enthält gerade einmal

182 Gene. Zahlreiche bisher für unverzichtbar

gehaltene Gene fehlen, daher sind beispielsweise

weder Lipid- noch Zellwandsynthesen möglich.

Die Autoren der Studie stellen fest, dass diese Gen-

ausstattung für viele erforderliche bakterielle Stoff-

wechsel-Abläufe (Metabolismus) eines Bakteriums

unzureichend ist. Wie bei allen echten Symbiosen

ist der Symbiont also darauf angewiesen, dass ver-

schiedene Stoffe (Metabolite) vom Wirt zur Ver-

fügung gestellt werden. 

Kont inuum der  Genomgrößen von 
Organel len und Bakter ien?

Die DNA von Mitochondrien* von Säugetieren hat

mit rund 16 kb nur etwa ein Zehntel der Länge des

Genoms von Carsonella. Allerdings existieren auch

Mitochondrien mit deutlich längerer DNA – die

größten Genome von Pflanzenmitochondrien 

weisen eine Länge von nahezu 500 kb auf (Tab. 2).

Die DNA-Größe von Chloroplasten scheint mit 

71-200 kb etwas weniger variabel, allerdings ist die

verfügbare Datenbasis deutlich geringer als bei

Mitochrondrien. 

Hinsichtlich der Genomgröße deuten die Daten

zunehmend auf ein nahezu geschlossenes Kon-

tinuum hin, welches zwischen Mitochondrien,

Chloroplasten und frei lebenden Bakterien vermit-

telt. Genomgrößen unter 1000 kb (= 1 Mb) wurden

bisher ausschließlich bei obligaten Parasiten oder

Endosymbionten gefunden. Es sieht so aus, als ob

die experimentell beobachtete minimale Genom-

größe für ein autonom wachsendes Bakterium

etwa in dieser Größenordnung liegt, also bei rund

1000 Genen. Die Übergänge sind bezüglich den

Genomgrößen eindeutig fließend, es ist keine klare

Größengrenze zwischen frei lebenden Bakterien,

parasitisch lebenden Arten wie Mycoplasma geni-
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Abb. 4: Blattflöhe
(Psyllidae). Foto von

John A. WEIDHASS,
Virginia Polytechnical

Institute and State
University, USA.

(www.forestryimages.
org/images/768x512

/1626053.jpg), 
Abdruck mit Geneh-
migung des Autors.

Tab. 2: Zusammen-
stellung der Genom-

größen von aus-
gewählten Mitochon-
drien und Bakterien.

Quellen: http://www.
ebi.ac.uk/genomes/

bacteria.html,
http://www.bch.

umontreal.ca/ogmp/
projects/other/

all_list.html.

WW SIJ 2_07 innen RZ  23.10.2007  17:37 Uhr  Seite 68



talium, endosymbiontisch lebenden Arten wie

Buchnera und Mitochondrien bzw. Plastiden* aus-

zumachen. Die Genomlänge von Carsonella

ergänzt dieses Kontinuum eindrücklich. 

Deutung im Rahmen der  
Endosymbiontenhypothese

Zunächst ist festzuhalten, dass sich die genannten,

vergleichend biologischen Befunde bezüglich der

Genomgrößen gut im Sinne der Endosymbionten-

theorie deuten lassen, nach welcher Mitochondri-

en (und andere DNA-haltige Zellorganellen) sich

aus frei lebenden Bakterien durch reduktive Evo-

lution gebildet haben (RODRIGUEZ-EZPELETA et al.

2005; CAVALIER-SMITH 2006). Stark divergierende

Größen von Chloroplasten- und Mitochrondrien-

genomen würden dazu passen, in Tab. 2 wird nur

eine Auswahl bekannter Daten präsentiert. Außer-

dem könnte man erwarten, verschiedene Stadien

des Genomverlustes bei sehr nahe verwandten

Arten zu finden. Dies wird durch die vorliegenden

Daten gestützt. Unter anderem ist hier der Ver-

gleich von Genomgrößen von Mitochondrien aus

Hefen der Gattung Candida aufschlussreich (Abb.

5). Sequenzanalysen ergaben Genomgrößen zwi-

schen 20 und 40 kb (Tab. 3). Da diese Hefen ein-

ander sehr ähnlich sind, und wahrscheinlich sogar

kreuzen, könnte man diesen Befund im Sinne eines

erst kurz zurückliegenden Reduktionsvorganges

eines mitochondrialen Genoms werten. Allerdings

muss noch geklärt werden, welche Gene betroffen

sind, welche davon „verschwunden“ sind und wel-

che sich im Kerngenom befinden.

Auch stark unterschiedliche Genomgrößen bei

nahe verwandten obligaten endosymbiontischen

Bakterien sind bekannt (WERNEGREEN 2002). Ein gut

untersuchtes Beispiel sind unterschiedliche Buch-

nera aphidicola Stämme. Diese Bakterien leben

ebenfalls in Insekten aus der Gruppe der Pflanzen-

läuse, jedoch aus der Unterordnung der Aphidina

Yoon et al. (2006) meinen, es sei 

„ein Mysterium, wie Organellen zuerst 

in Eukaryonten etabliert wurden.“

(Blattläuse). Buchnera gehört wie Carsonella zu den

γ-Proteobakterien*. Aus unterschiedlichen Blatt-

läuse-Gattungen wurden die Buchnera-Endosym-

bionten sequenziert (für Referenzen siehe PEREZ-

BROCAL et al. 2006). Die Endosymbionten haben

teilweise deutlich unterschiedliche Genomgrößen

(Tab. 3). Die molekulartaxonomische Analyse er-

gibt aber ähnliche Stammbäume der Wirte und der

Endosymbionten, woraus zunächst auf eine primäre

Etablierung der Symbiose vor der Aufspaltung der

Aphidina in die vier untersuchten Arten geschlos-

sen wird; der Vorfahr der vier Arten hatte vermut-

lich schon ein massiv reduziertes Genom, weil die

reduzierte Genausstattung der verschiedenen bak-

teriellen Endosymbionten ziemlich ähnlich ist.

Außerdem scheint zwischen den Endosymbionten

nach Trennung der Wirte kein signifikanter Gen-

austausch mehr stattgefunden zu haben, sonst

würde man nicht erwarten, dass die molekularen

Stammbäume der Endosymbionten und der Wirte

übereinstimmen. Dies ist jedoch der Fall.

Organel len und Endosymbionten

Zurück zu Carsonella: Ist Carsonella in Wirklichkeit

vielleicht gar kein Bakterium, sondern ein Orga-

nell, welches sich im Cytoplasma einer eukaryon-

ten* Zelle eines Insektenbacterioms (STEINER et al.

2002) befindet? Dieses Organell hätte dann ganz
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Abb. 5: Die beiden
Hefen Candida 
albicans (A) und 
Candida glabrata (B)
haben unterschiedliche
Größen ihres mitochon-
drialen Genoms, ver-
gleiche Tab. 3. Beide
Arten sind opportuni-
stische Krankheits-
erreger. Fotos: Herbert
SEILER, Lehrstuhl für
Mikrobielle Ökologie,
Technische Universität
München.

Tab. 3: Verschiedene
Arten der Hefegattung
Candida und des
Blattlaussymbionten
(Buchnera) divergie-
ren in der Größe ihrer
mitochondrialen DNA.
Dieser Variabilität
steht die außer-
ordentliche Konstanz
der DNA-Größe von
Säugetiermitochon-
drien gegenüber, die
so gut wie gar nicht
von 16 kb abweicht.
Die Gründe für solche
Unterschiede sind
nicht genau bekannt.
Daten aus
http://www.bch.
umontreal.ca/ogmp/
projects/other/all_list.
html, Zugriff am 
13. 1. 2007

A

B
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andere physiologische Funktionen als Mitochon-

drien und Chloroplasten. Doch was unterscheidet

ein Organell von einem bakteriellen Endosymbi-

onten? Beide sind nicht alleine lebensfähig, und in

beiden Fällen existiert ein vitaler Austausch von

Metaboliten zwischen den Partnern. Man könnte

obligate Endosymbionten und Parasiten mit

extrem reduzierter DNA von Organellen vielleicht

dadurch unterscheiden, dass bei Organellen Pro-

teine aus dem Cytoplasma des Wirtes in das Orga-

nell transportiert werden (THEISSEN & MARTIN 2006),

wobei zuvor ein funktionaler Gentransfer* in das

Genom des Wirtes im Rahmen der Reduktion des

Endosymbionten stattgefunden hat. Das ist aller-

dings ein außerordentlich komplexer Prozess und

es ist unklar, wie ein angenommener Transfer der

Bakteriengene in das Genom des Wirtes und vor

allem der ebenso notwendige Rücktransport der

Genprodukte in den Symbionten erstmalig evol-

viert sein könnte. YOON et al. (2006) meinen, es sei

„ein Mysterium, wie Organellen zuerst in Eu-

karyonten etabliert wurden.“ Aus diesem Grunde

nehmen viele Evolutionsbiologen mit CAVALIER-

SMITH & LEE (1985) an, dass ein solch komplexer,

primärer Evolutionsprozess nur zweimal in der

Geschichte des Lebens erfolgt sei: Endosymbi-

ontische Bakterien sollen zu Mitochondrien und

endosymbiontische Cyanobakterien zu Plastiden

evolviert sein (RODRIGUEZ-EZPELETA et al. 2005). Für

die Diskussion der mechanistischen Probleme

primärer Endosymbiosen sei der Leser auf WAGNER

(2006) und BODYL et al. (2007) verwiesen. 

Hier soll diskutiert werden, inwiefern es aus der

vergleichenden Biologie inzwischen Argumente

für weitere primäre Endosymbiosen gibt. Die Exi-

stenz von typischen Organellen, welche eindeutig

keine Ähnlichkeit mit Mitochondrien oder Plasti-

den und vielleicht sogar andere Funktionen haben,

könnte in dem Sinne interpretiert werden, dass die

unabhängige Bildung von Organellen doch häufi-

ger postuliert werden muss. Allerdings wüsste man

damit noch nicht, wie der unbekannte Mechanis-

mus eines derartigen multiplen funktionalen Gen-

transfers arbeitet. Aus vergleichend-biologischen

Daten kann grundsätzlich nicht sicher geschlossen

werden, dass ein evolutionärer Mechanismus 

existiert, der einen vermuteten Evolutionsvorgang

in der Vergangenheit ermöglicht haben könnte.

Carsonel la  und Paul inel la  a ls  Beispiele 
für  neuart ige Organel len? 

Carsonella wäre ein Kandidat für ein neuartiges

Organell. Es wird vermutet, dass einige der für das

Überleben notwendigen Gene des Endosymbi-

onten in das Genom des Insektes gewandert sind,

obgleich es dafür bisher noch keine experimentel-

len Belege gibt (NAKABACHI et al. 2006). Die Gen-

produkte (Proteine) müssten dann vom Wirtscyto-

plasma in den Symbionten (zurück)transportiert

werden. Man könnte diese Hypothese für Carso-

nella relativ leicht prüfen, indem das Proteom

(Gesamtheit aller Proteine) des Endosymbionten

analysiert wird. Dabei würde man die gesamte Pro-

teinausstattung isolierter Bacteriome im zwei-

dimensionalen elektrophoretischen Gel auftrennen,

die Proteine massenspektroskopisch identifizieren

und dann durch Vergleich sehen, ob alle Carsonel-

la-Proteine auch auf dem Carsonella-Genom codiert

sind. „Fremde“ Proteine müssten aus dem Wirt

importiert worden sein. Ein weiterer Schritt bestün-

de in der Sequenzanalyse der gefundenen fremden

Gene aus dem Genom des Blattflohs und dem Ver-

gleich mit den nächst ähnlichen Sequenzen. Wenn

diese bei nahen frei lebenden Verwandten von 

Carsonella (also Arten aus der γ-Unterabteilung der

Proteobakterien) vorhanden wären, dann könnte

man die Daten  auf einer vergleichenden Ebene

sehr gut im Sinne eines weitgehend fortgeschritte-

nen Endosymbiosevorganges in Richtung eines

neuartigen Organells deuten. 

Ein zweiter, derzeit intensiv diskutierter Kandi-

dat für eine neue, primäre Organellenbildung ist die

Amöbe Paulinella chromatophora.  Seit vielen Jahr-

zehnten ist bekannt, dass diese Amöbe mit einem

intrazellulären Cyanobakterium obligat vergesell-

schaftet ist (Abb. 6). Der Endosymbiont wird wegen

der Präsenz einer Zellwand aus Peptidoglykan und

den typischen photosynthetischen Pigmenten von

Cyanobakterien (Phycobilisomen) auch als Cya-

nelle bezeichnet. Der Endosymbiont liegt frei im

Cytoplasma der Wirtsamöbe, ist also nicht von

Aus vergleichend-biologischen Daten

kann grundsätzlich nicht sicher 

geschlossen werden, dass ein evolutionärer

Mechanismus existiert, der einen 

vermuteten Evolutionsvorgang in der

Vergangenheit ermöglicht haben könnte.

einer Phagocytosemembran der Wirtszelle umge-

ben. Er kann nicht alleine kultiviert werden und die

Zahl der Endosymbionten wird von der Wirtszelle

auf unbekannte Weise reguliert. Damit ist die Cya-

nelle von Paulinella kein einfacher „Kleptoplast“,

der immer wieder durch Phagocytose* aufgenom-

men wird und nach einigen Verdopplungen wieder

verloren geht. Dieser Endosymbiont ist genetisch

sehr verschieden von den echten Organellen der

Glaucocystophyta (MARIN et al. 2005), die Phyco-

bilisomen und Zellwandreste tragen und nächst-

verwandt mit Chloroplasten und Rhodoplasten

sind (RODRIGUEZ-EZPELETA et al. 2005). Die Cyanelle
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Abb. 6: Oben: 
Paulinella chromato-

phora, ein Protist in
Symbiose mit einem

Cyanobakterium
(früher: Blaualge). In

jeder Zelle liegen zwei
„wurstförmige“, DNA-

haltige  Chromato-
phoren. Links (zwei

Pfeile) ist die Aufsicht
auf die kreisformig

erschienenden
„Enden“ eines 

Chromatophors im
Fokus der Aufnahme.

Aufnahme: 
Y. TSUKII, Japan. 

Unten: Schemazeich-
nung von Paulinella

des Entdeckers Robert
LAUTERBORN von 1895
(Zeitschr. Wiss. Zool.

59, 537-544).

➔

➔
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von Paulinella steht nach der rDNA*-Sequenz dem-

gegenüber eindeutig einem Cyanobakterium aus

der Synechococcus-Gruppe nahe. Die Ergebnisse

von MARIN et al. (2005) wurden daher als wichtiger

Befund für eine dritte primäre Endosymbiose

gewertet (ARCHIBALD 2006; RODRIGUEZ-EZPELETA &

PHILIPPE 2006; BODYL et al. 2007). Weitere geneti-

sche Analysen der Cyanelle zeigten jedoch, dass

es sich nicht um ein Organellengenom, sondern um

ein Cyanobakterien-Genom handelt (YOON et al.

2006; MARIN et al. 2007). Ob dieser Endosymbiont

ein teilweise reduziertes Genom besitzt, wurde

noch nicht generell untersucht, die bisher bekann-

ten DNA-Sequenzen sprechen aber nicht dafür.

Endosymbiose in  statu nascendi?

Die besprochenen Endosymbiosen weisen meist

extreme Genomreduktionen der Mikrosymbionten

auf. Das muss aber nicht immer so sein. Am ande-

ren Ende der Skala stehen obligate Endosymbion-

ten, die sich kaum von frei lebenden, nächstver-

wandten Isolaten der gleichen Art unterscheiden.

Anfang 2007 haben VANNINI et al. (2007) erstmalig

ein solches Beispiel beschrieben. Es handelt sich

um Polynucleobacter necessarius, ein Mitglied der 

β-Proteobakterien. Diese Art lebt sowohl als obli-

gater Endosymbiont in dem Ciliaten Euplotes, aber

auch freilebend im Pelagial* von Süßwasserhabi-

taten. Euplotes (Abb. 7) kann nicht ohne den Sym-

bionten leben und endosymbiontisch lebende

Polynucleobacter sind nicht kultivierbar. 40 freile-

bende und 5 endosymbiotische Stämme wurden

verglichen. Sie unterschieden sich nur in 1,5% ihrer

16S rDNA-Sequenzen und gehören damit sehr

wahrscheinlich zur gleichen Spezies. Die Isolate

stammen aus Südamerika, Australien, China und

Europa. Auffallenderweise gruppierten die endo-

symbiontischen Isolate nach ihren Wirten und

nicht mit ihren frei lebenden Speciesgenossen.

Außerdem scheinen die endosymbiontisch leben-

den Polynucleobacter mit 1700 bis 1800 kb etwas

kleinere Genome aufzuweisen als die pelagischen

Arten der gleichen Ähnlichkeitsgruppe (2100 bis

2500 kb), obgleich es auch einzelne pelagische

Arten mit kleineren Genomen gibt. Diese Daten

sprechen bisher dafür, dass VANNINI et al. eine initia-

le Form der obligaten Endosymbiose gefunden

haben. Interessanterweise scheint diese Assoziati-

on spezifisch zu sein, d.h. sowohl Euplotes als auch

Polynucleobacter können nicht mit beliebigen ande-

ren Partnern eine Symbiose eingehen. Welche

Grundlage diese Prädisposition hat, ist im Einzel-

nen unbekannt.

Fähigkeit  zur  Symbiose 
als  Kennzeichen des Lebens?

Vieles spricht dafür, dass Assoziationen von Mikro-

organismen mit Wirten aller Art viel häufiger sind

als bisher angenommen wurde. Auch für bisher

„unverdächtige“ Bakterien mehren sich Hinweise

auf symbiotische und/oder parasitische Beziehun-

gen, besonders zu Wirten von Wirbellosen und

eukaryonten mikrobiellen Wirten. So konnten wir

kürzlich zeigen, dass der bisher nur aus Umwelt-

isolaten bekannte humane Krankheitserreger Yer-

sinia enterocolitica insektentoxische Proteine bildet

(BRESOLIN et al. 2006), doch der vermutete Insek-

tenwirt ist nicht bekannt. Solche Interaktionen
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„Kraftwerk“ der Zelle fungiert und

eine eigene DNA besitzt

PCR-Amplifikat: Mittels „polyme-

rase chain reaction“-Methode ver-

vielfältigte DNA

Pelagial: ufernaher Freiwasserbe-

reich in Seen und im Meer.

Phagocytose: Aufnahme von grö-

ßeren Partikeln in Zellen.

Phloem: Leitgewebe zum Transport

von Nährstoffen in Pflanzen

Plastid:Membranumschlossene Zell-

organelle pflanzlicher Zellen. Bei-

spielsweise findet in den Chloropla-

sten die Photosynthese statt. Auch

die Plastiden besitzen eine eigene

DNA.

Proteobakterien: Proteobakterien

gehören zu den Gram negativen Bak-

terien. Zu dieser Untergruppe ge-

hören auch Enterobakterien wie z. B.

Escherichia coli und Salmonella.

rDNA: Diese DNA kodiert für die

ribosomale RNA, welche Bestandteil

der Ribosomen (Ort der Proteinsyn-

these) ist.

Glossar

Endosymbiont: Ein im Zellinneren

eines Wirtes lebender Organismus

Eukaryont: Zelle mit Zellkern

Genom: Das komplette Erbgut eines

Organismus

Gentransfer: Übertragung von Ge-

nen von einem Organismus in einen

anderen oder von einem Organell

oder Endosymbionten in den Zellkern

Gram negativ: Gram negative Bak-

terien sind nach einer bestimmen

Färbemethode, die vom Bakteriolo-

gen Hans Christian Gram entwickelt

wurde, farblos. Nach dieser Färbe-

methode werden Bakterien in Gram

positive und Gram negative Arten

unterteilt. Der Unterschied in der 

Färbung ist durch Zellwandeigen-

schaften bedingt.

kb: Kilobase = 1000 Basen. „Basen“

ist die Kurzbezeichnung für die Nu-

cleobasen Thymin, Adenin, Guanin

und Cytosin, aus denen die DNA ket-

tenförmig zusammengesetzt ist.

Mitochondrium: Membranum-

schlossenes Zellorganell, das als

Abb. 7: Euplotes sp.
gehört zu den Cilio-
phora. Der Protist ist
etwa zwischen 0,05
und 0,1 mm lang und
kann Bakterien als
Endosymbionten
beherbergen (vgl. Text).
Aufnahme: 
H. YOSHINO, Japan.
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erzeugen neue ökologische Nischen und damit

interessante Evolutionsprozesse. 

Vielleicht gehört es sogar zur genetischen

Grundausstattung von mindestens einigen, viel-

leicht sogar vielen Bakteriengruppen, enge Ver-

bindungen zu verschiedensten Wirten eingehen zu

können. Allerdings müssten auch die potentiellen

Wirte genetisch dafür prädisponiert sein. Einige

wenige Beispiele seien genannt: Methanbildende

Bakterien leben in großer Vielfalt in anaeroben

Ciliaten und zeigen „ausgeklügelte morphologi-

sche Interaktionen“ (EMBLEY & FINLAY 1993), die

vermutlich den Stoffaustausch zwischen den Part-

nern erleichtern. Viele  Grünalgen leben intrazel-

lulär vergesellschaftet mit Ciliaten, z. B. dem Pan-

toffeltierchen (Abb. 8). Bei einer Kieselalge wurde

ein intrazellulär lebendes Cyanobakterium gefun-

den, welches keine Zellwand und keine Photosyn-

these aufweist, obligat endosymbiontisch lebt und

vermutlich als stickstofffixierender Endsymbiont

dient (PRECHTL et al. 2004). Überhaupt leben viele

stickstofffixierende Bakterien eng mit Insekten,

Schnecken, Pilzen oder Pflanzen zusammen

(THACKER 2005; VEGA et al. 2006; KNEIP et al. 2007).

Es gibt erste Schätzungen, dass mindestens 10%

aller Insektenspezies mit obligaten (!) Endosymbi-

onten leben (DALE & MORAN, 2006). Kein Zweifel

besteht daran, dass alle Organismen mit einem

Magen-Darm-Trakt in enger Verbindung mit zahl-

reichen, in der Regel unbekannten Mikroben leben,

wobei die funktionalen Interaktionen weitgehend

unbekannt sind. Das gilt auch für den Menschen

(LEY et al. 2006; TURNBAUGH et al. 2006), in dessen

Darmtrakt ca. 1013 Bakterien mit geschätzten 1000

Arten leben.

Var iat ionspotent ia l  durch Gentransfer?

Welche Variabilität ist möglich, wenn die Gen- und

Proteintransfermechanismen in einem komplexen

System mit Mitochondrien und/oder Plastiden

erst einmal vorhanden sind? Ist in einem solchen

kompletten System der (funktionale?) Transfer

weiterer Gene in den Zellkern der Wirtszelle wahr-

scheinlich? Die in Tab. 2 dargestellten Variationen

der Genomgrößen von Hefen könnten ein Indiz

dafür sein. Auch einige an Pflanzenorganellen

(ADAMS et al. 1999; PALMER et al. 2000; ADAMS et al.

2000) erhobene Befunde sprechen dafür. Für 

Mitochondrien von Hefen gibt es inzwischen ex-

perimentelle Daten, dass ein Gentransfer vom 

Mitochondrium in den Kern mit anschließender

Transkription (Abschrift) des Gens im Kern und

Translation (Übersetzung in die Abfolge der 

Aminosäuren eines Proteins) im Cytoplasma unter

geeigneten Bedingungen im Labor beobachtet

werden kann (THORSNESS & FOX 1990; CAMPBELL &

THORSNESS 1998; RICCHETTI et al. 1999). Verglei-

chend-biologische Befunde an Pflanzen wurden so

gedeutet, dass dieser Prozess sogar überraschend

schnell abläuft (GRAY 2000). Stellen Organellen die

funktionalen Mechanismen bereit, die im Rahmen

zusätzlicher Endosymbiosevorgänge genutzt wer-

den können? BODYL et al. (2007) vermuten, dass

„die anfängliche Etablierung des Mitochondriums

eukaryonte Zellen für weitere endosymbiontische

bakterielle Assoziationen präadaptiert haben

könnte.“

Möglicherweise haben wir erst damit begon-

nen, die Vielfalt der in Lebewesen realisierten

Variationsmechanismen zu verstehen, die mit

einer auf Symbiose bzw. Parasitismus program-

mierten Lebensweise einhergehen könnten. Kein

Zweifel: Die Erforschung dieser Variationsprozesse

im Rahmen der Evolutionsbiologie wird auf abseh-

bare Zeit spannend bleiben.
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Foto: Y. TSUKII, Japan.
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