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Zusammenfassung: Fast gleichzeitig wurden die
kompletten Genomsequenzen von vier photosyn-
thetischen Cyanobakterien und Prochlorobakteri-
en veröffentlicht. Diese winzigen Organismen sind
ökologisch außerordentlich erfolgreich, weil sie in
extrem hoher Anzahl im Meer vorkommen und für
einen wesentlichen Teil der globalen photosynthe-
tischen Bindung von Kohlenstoff verantwortlich
sind. Die Genomsequenzen von zwei der sequen-
zierten Prochlorobakterien sind außergewöhnlich
kurz. Es wird diskutiert, daß sie durch vielfachen
Genverlust aus „komplexeren“ Vorfahren hervor-
gegangen sind. 

Sauerstoffentwickelnde Photosynthese wird nicht
nur von Pflanzen und Algen betrieben, sondern fin-
det sich auch in zellkernlosen (= prokaryotischen)
Zellen, den Bakterien. Zwei derartige Bakterien-
gruppen sind bisher bekannt: Cyanobakterien, wel-
che zusätzlich zum alleinigen Chlorophyll a auch
über blaue bzw. rote Phycobiliproteine verfügen,
die bei der Lichtabsorption eine Rolle spielen;
sowie Prochlorobakterien, die wie Pflanzen und
Algen Chlorophyll a und Chlorophyll b besitzen.
Während Cyanobakterien (früher „Blaualgen“
genannt) schon sehr lange bekannt sind, wurden
die Prochlorobakterien erst vor etwa 20 Jahren ent-
deckt. Man hat ursprünglich angenommen, sie
stünden den vermuteten gemeinsamen Vorfahren
der Pflanzen und Algen näher als die Cyanobakte-
rien, daher die Silbe „pro“ (= „vor-“ oder „ur-“) im
Namen. Heute beurteilt man das aufgrund von
Gensequenzvergleichen jedoch anders; viele Wis-
senschaftler betrachten die Prochlorobakterien
auch als Untergruppe der Cyanobakterien.

Ökologische Bedeutung von sehr  k leinem photo-
synthet ischem Plankton. Wie man auch erst seit
kurzem weiß, spielen diese beiden Bakteriengrup-
pen eine immense ökologische Rolle. In Form von
allerkleinstem Phytoplankton, dem Pikoplankton,
sind diese Organismen für 20-40% der Primärpro-
duktion (= Bindung von CO2 in organischen
Molekülen durch Photosynthese) in den Ozeanen
verantwortlich. Darunter befinden sich zum Bei-
spiel die Cyanobakteriengattung Synechococcus
und die Prochlorobakteriengattung Prochlorococ-

cus (Abb. 1). Beide hat man bei früheren Analysen
der photosynthetischen Organismen des Süßwas-
sers und Meerwassers zuerst gar nicht erfaßt, weil
die winzigen Zellen durch die verwendeten Filter
nicht zurückgehalten wurden. Doch Prochlorococ-
cus allein tritt mit rund 1 Million Zellen pro Millili-
ter Meerwasser auf und beide Gattungen sind mit
25% der globalen Fixierung von CO2 (10 Milliar-
den Tonnen pro Jahr!) für das globale Gleichge-
wicht von Bindung und Freisetzung von CO2 (glo-
baler Kohlenstoffzyklus) außerordentlich wichtig.
Daher existiert ein großes Interesse am Studium
von pikoplanktischen Cyanobakterien bzw. Pro-
chlorobakterien. 

Genomsequenzen. In August 2003 wurden gleich
vier Genome von pikoplanktischen Synechococcus
und Prochlorococcus veröffentlicht (PALENIK et al.
2003; ROCAP et al. 2003; DUFRESNE et al. 2003, vgl.
Tab. 1). Damit sind interessante Genomvergleiche
möglich. Wie bei anderen Genomsequenzen von
Bakterien ist auch hier etwa ein Drittel der identi-
fizierten, möglicherweise für Proteine codierenden
Gene von unbekannter Funktion. Das zeigt, wie
wenig wir selbst von Bakteriengenomen verstehen.

K U R Z B E I T R Ä G E

Kleinstes Genom einer  photosynthet ischen 
Bakter ienzel le  a ls  H inweis auf  e inen genet isch
„komplexen“ Vorfahren?

Abb. 1: Elektronen-
mikroskopisches Bild
von Prochlorococcus
MIT 9313. Die Zellen
haben einen Durch-
messer von 0,5-0,7 mm.
In der Bildmitte ist
eine Zelle zu sehen, 
die sich gerade teilt.
Unterhalb der Zellhül-
len liegen die als kon-
zentrische dunkle Bän-
der sichtbaren Thyla-
koide. Dabei handelt
es sich um Membranen,
welche den photosyn-
thetischen Apparat
tragen (Chlorophyll,
Elektronentransport-
ketten u.a.). Abdruck
mit freundlicher
Genehmigung von
Claire TING und Sallie
W. CHISHOLM, MIT,
Cambridge, USA.
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Bei allen sequenzierten Arten wurden einzigartige
Gene identifiziert, welche jedenfalls teilweise für
die Lebensweise als ozeanische Pikoplankter wich-
tig sein könnten. Die Unterschiede in der chemi-
schen Zusammensetzung des Genoms (GC-Gehalt)
der Prochlorococcus-Arten zeigt eine extreme Vari-
abilität; es wird vermutlich nicht bei der Einord-
nung in eine Gattung bleiben.

Horizontaler  Gentransfer  a ls  Evolut ionsfaktor . Aus
evolutionsbiologischer Sicht sind unter anderem
zwei Beobachtungen interessant. Zum ersten wur-
den für diese Organismen erstmals auch Viren
beschrieben (Bakteriophagen). Dazu paßt, daß bei
zwei Organismen zahlreiche Sequenzen im Genom
gefunden werden, die für eine Einfügung von
Fremd-DNA (z.B. von Viren) in das Genom wich-
tig sind. Diese Sequenzen begrenzen teilweise
Genomabschnitte, die einen anderen GC-Gehalt
wie das Durchschnittsgenom des betreffenden
Organismus enthalten. Das läßt sich gut im Sinne
eines vergangenen horizontalen Gentransfers deu-
ten. So könnten diese Organismen nicht nur Gene
verloren (s.u.), sondern auch von anderen Arten
hinzugewonnen haben. Generell deuten immer
mehr Anzeichen darauf hin, daß artübergreifender
(„horizontaler“) Gentransfer ein wichtiger Variati-
onsfaktor bei mikroevolutiven Veränderungen von
Bakterien ist (z.B. GOGARTEN et al. 2002), doch gibt
es dazu durchaus auch kritische Stimmen (z.B. KUR-
LAND et al. 2003).

Genet isch komplexe Vorfahren? Es fällt auf, daß ins-
besondere bei Prochlorococcus marinus sehr viele
Gene fehlen, die bei anderen photosynthetischen
Bakterien vorhanden sind. Beispielsweise vermißt
man eine ganze Reihe von Regulationsgenen, mit
denen Bakterien sonst auf sich verändernde
Umweltreize („Umweltstress“) reagieren. Das wird
damit erklärt, daß diese Organismen im Ozean in
einer sehr konstanten Umgebung leben, diese
Gene nicht mehr benötigen und deshalb im Laufe
der Evolution verloren haben. Für einen frei leben-
den Organismus, der mit anderen Arten konkur-
riert, die ein größeres Genom besitzen, ist die
Genomgröße von P. marinus ziemlich klein. Die
Anpassung an eine ökologisch extrem konstante
Schwachlichtzone in 80-200 m Wassertiefe scheint
aber als Erklärung noch nicht ganz überzeugend,
weil der ebenfalls an Schwachlicht angepaßte Pro-
chlorococcus MIT9313 ein deutlich größeres
Genom hat, während der an Starklicht angepaßte
Prochlorococcus MED4 sogar ein noch kleineres
Genom hat (Tab. 1). Nun sind diese Zellen mit 
0,5-0,7 mm Zelldurchmesser und einem Volumen
von 0,1mm3 sehr klein. Das hat viele Vorteile, bei-
spielsweise bei der Geschwindigkeit des Stoffaus-
tausches mit der Umgebung oder als Schutz vor
dem Verzehr durch Protozoen (das sind zellkern-
haltige Einzeller, die sich von Bakterien und Algen
ernähren). Könnte mit der Kleinheit des Organis-
mus auch eine grundsätzliche Grenze für die Größe
des Genoms gegeben sein? Letztlich scheidet die
Zellgröße von Prochlorococcus aber als Erklärung
für das kleine Genom aus, weil man mit Pelagibac-
ter ubique eine Zelle mit nur 0,01 mm3 Volumen
gefunden hat, deren Genom trotzdem etwa
1.500.000 Basenpaare umfaßt (RAPPE et al. 2002).

Genverlust als Evolutionsprozeß ist bereits für
verschiedene Krankheitserreger bzw. Symbionten
angenommen worden; der bisherige Extremfall ist
Mycoplasma genitalium mit einer Genomgröße von
580.000 Basenpaaren mit 468 vermuteten Genen.
Dieser ausschließlich parasitische Erreger lebt im
Urogenitaltrakt und verursacht dort Entzündun-
gen. DUFRESNE et al. (2003) vermuten für Prochloro-
coccus ebenfalls einen Genverlust. Dies wird aus
DNA-Sequenzvergleichen mit anderen Cyanobak-
terien geschlossen. Damit stünde auch für diese
ökologisch äußerst erfolgreichen, freilebenden
Mikroben ein genetisch reichhaltiger ausgestatte-
ter („komplexer“) Vorfahr zur Diskussion, dessen
Ursprung jedoch im Dunkeln liegt.

Die Suche nach dem „minimalen Genset“. DUFRESNE

et al. (2003) sprechen davon, daß die Genomgröße
von Prochlorococcus sich dem minimal nötigen
Genom für ein photosynthetisches Bakterium mit
Pflanzentyp-Photosynthese annähert. Diese Deu-
tung erscheint jedoch ein wenig verfrüht – man
benötigt für eine solche Aussage sicherlich noch

STUDIUM INTEGRALE
jjoouurrnnaall

30

Organismus Herkunft/ Genomgröße chem. vermutete davon
Lebensweise/ (in Basen- Zus.- Gene Gene
Ökotyp paaren ) setzung unbe-

als GC- kannter
Gehalt* Funktion

Prochlorobakterien
Prochlorococcus Meer, Einzeller, 1.657.990 bp 31.0% 1.716 582
MED4 Starklicht

Prochlorococcus Meer, Einzeller, 2.410.873 bp 51.0% 2.275 906
MIT9313 Schwachlicht

Prochlorococcus Meer, Einzeller, 1.751.080 bp 36.4% 1.884 630
marinus SS120 Schwachlicht

Cyanobakterien
Synechococcus sp. Meer, Einzeller 2.434.428 bp 59.5% 2.526 1.162
WH8102

Trichodesmium Meer, Filament- ca. n.v. n.v. n.v.
erythraceum bildner, tropische, 6.500.000 bp

N 2-Fixierer

Clooeobacter Süßwasser, 4.659.019 bp n.v. n.v. n.v.
violaceus koloniebildend

Anabaena sp Süßwasser, 7.211.789 bp n.v. 5.368 2.950
PCC 7120 Filamentbildner, **

Nostoc Süßwasser, Filament- ca. n.v. n.v. n.v.
punctiforme und Koloniebildner, 9.000.000 bp

N2-Fixierer

Thermosyne- Süßwasser, Einzeller, 2.593.857 bp 53.9% 2.475 1.089
choccus elongatus heiße Quellen

Synechocystis sp. Süßwasser, 3.956.956 bp 47.7% 3.168 1.225
PCC 6803 Einzeller **

N2-Fixierer

Tab. 1: Größe und
Zahl der Gene für die

zur Zeit bekannten
Genome von Prochlo-
robakterien und Cya-

nobakterien. Daten
aus DUFRESNE et al.
(2003), ROCAP et al.

(2003) und PALENIC et
al. (2003), sowie im

Internet unter
http://www.sb-ros-

coff.fr/Phyto/ProSS1
20/ [letzter Zugriff am

10.09.2003]. 
* GC-Gehalt: Prozent-
satz der Nucleobasen

Guanin+Cytosin in
der DNA. 

** In diesen Angaben
sind Megaplasmide

und Plasmide enthalten.
n.v.: Diese Angaben

wurden noch nicht 
veröffentlicht.



viele Sequenzen vergleichbarer Mikroorganismen
sowie funktionale Analysen. Auch dürften die
Autoren diese „minimale Genomgröße“ auf eine
Situation beziehen, in der die Zelle mit anderen,
ähnlich leistungsfähigen Organismen konkurrieren
muß. In einer solchen Situation werden sicherlich
mehr Gene benötigt als beim Wachstum einer ein-
zelnen Art im Labor unter abgeschirmten Bedin-
gungen. Bisherige Versuche mit anderen Mikroor-
ganismen zur systematischen Zerstörung von
Genen (z.B. KOBAYASHI et al. 2003) deuten jeden-
falls darauf hin, daß man wohl auch bei Prochloro-
coccus marinus noch zahlreiche Gene ausschalten
kann, ohne die Überlebensfähigkeit der Zellen im
Labor zu stören. Welche Konsequenzen solche
Genverluste im natürlichen Umfeld haben, vermag
derzeit aber niemand zu sagen. 

Heute nimmt man aufgrund von kleinsten
Genomen parasitisch lebender Bakterien und
Geninaktivierungsexperimenten an mehreren
Arten an, daß der minimale Genset einer freile-
benden Bakterienzelle bei 500-600 Genen liegt
(KOONIN 2003), doch für einen minimal komplexen,
autotrophen Photosynthetiker muß man vermut-
lich eine größere Zahl von Genen veranschlagen.
Allerdings ergeben sich selbst aus 500 Genen als
minimalem Genom für den berühmten LUCA
(„Last Universal Common Ancestor“) unüber-
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windlich scheinende Hindernisse für eine kausale
Theorie zur Entstehung der ersten Zelle, wenn sich
diese Zahl nicht mit plausiblen Argumenten noch
deutlich reduzieren läßt.

Siegfried Scherer
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Die äl testen Salamander s ind „modern“
Die heutigen Amphibien werden in drei Gruppen
unterteilt: Frösche (Anura), Salamander (Urodela)
und Blindwühlen (Gymnophiona); sie werden als
Lissamphibien zusammengefaßt. Ihre evolutive
Herkunft liegt im Dunkeln, ebenso gehören ihre
Verwandtschaftsbeziehungen zu den größeren
ungelösten Problemen der Wirbeltierphylogenie
(SCHOCH & CARROLL 2003, 314; CLACK 2002, 275).
Lücken von 80-100 Millionen Jahre trennen die
ältesten bekannten Vertreter der heutigen Ord-
nungen von irgendwelchen denkbaren Vorfahren
im späten Paläozoikum (SCHOCH & CARROLL 2003,
314; CLACK 2002, 274). Die ältesten bekannten Fos-
silien der Stammgruppen-Frösche, Blindwühlen
und Salamander aus Unter- bis Oberjura sind den
lebenden Nachfahren im wesentlichen ähnlich. Es
sind keine Fossilien aus dem Paläozoikum bekannt,
die offenkundig als Vorfahren in Frage kämen
(SCHOCH & CARROLL 2003, 314). Das Fehlen von Fos-
silfunden sei überraschend, meint CLACK (2002,
274f.), da es in der fraglichen Zeit viele Fossilien
von Amnioten (Reptilien) gebe; dies gelte erst
recht, wenn man bedenke, daß Amphibien in Was-
sernähe lebten und starben, weshalb die Chance

ihrer Erhaltung eigentlich besonders groß sei.
Demnach müßten die zwischen den paläozoischen
und mesozoischen Arten vermittelnden Formen
längere Zeit in geologisch nicht überlieferten
Lebensräumen gelebt haben (vgl. STEPHAN 2002). 

Die ältesten Fossilien, die zu einer der Lissam-
phibien-Gruppen gestellt werden können, stam-
men aus der Untertrias; sie weisen wenig Ähnlich-
keit mit irgendwelchen paläozoischen Formen auf. 

In seltenen Fällen scheinen Lebensräume, die
gewöhnlich geologisch nicht überliefert sind, doch
einmal ein „Geheimnis“ preiszugeben. 1963 fand
P.P. VAUGHN in einem Koprolithen (= Kotstein; fos-
siler Kot) des Unteren Perm von New Mexiko
(USA) einen lepospondylen Wirbel (Hülsenwirbel).
VAUGHN betont ausdrücklich, daß sich sein Caudal-
wirbel kaum von dem eines Cryptobranchus unter-
scheidet. Der Wirbeltierpaläontologe O. KUHN

bezeichnet ihn als Vaughniella urodeloides (MÜLLER

1985, 494). Wenn die Bestimmung zutrifft und die-
ser unterpermische Wirbel große Ähnlichkeit mit
dem eines heutigen amerikanischen Riesensala-
manders (Cryptobranchus) aufweist, dann erfüllt er
nicht die Erwartungen, die man an evolutive Vor-
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