Evolution der Chloroplasten: Endosymbiose
fliihrt zu photoautotrophen Eukaryonten
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Abstract: Plastid evolution: Endosymbiosis gave rise to phototrophic eukaryotes. The glaucocystophyte alga Cyanophora para-

doxa, a living fossil whose plastids (cyanelles) are surrounded by a peptidoglycan wall, constitutes the missing link in plastid evo-

lution. Phylogenetic analyses of chloroplast and nuclear genes reveal glaucocystophyte algae as the first phototrophic eukaryotes

and support a single primary endosymbiotic event, i.e. the monophyly of the kingdom “Plantae“. This is corroborated by the de-

monstration of homologous protein import apparatus in the three primary plastid types: cyanelles, rhodoplasts, and chloroplasts.

A hypothesis for the evolution of the carbon-concentrating mechanism in aquatic microorganisms is presented.
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Einleitung

Die serielle Endosymbiontentheorie ist am klarsten
und iiberzeugendsten dargestellt durch jenes (singuli-
re!) Ereignis, bei dem ein heterotropher, zur Phagozyto-
se befihigter Protist, also ein Eukaryont mit Zellkern
und Mitochondrien, einen photosynthetischen Prokary-
onten aufgenommen hat, der heutigen filamentésen
Cyanobakterien verwandt war. Diese Beuteorganismen
brachten den offensichtlichen metabolischen Vorteil
der Photosynthese in die ,Wirtszelle“ ein, die daher da-
rauf verzichtete, sie vollstindig abzubauen. Uber obliga-
te Endosymbionten, die vermutlich frei nicht mehr le-
bensfihig sind, wie im Falle der Thekamobe Paulinella
chromatophora (MARIN et al. 2005), entstanden schliel3-
lich die Plastiden, die Zellorganellen, die in Eukaryon-
ten den Photosyntheseapparat beherbergen (Abb. 1). Es
gibt aber auch Fille, wo nicht die Photoassimilation
sondern die Stickstoff-Fixierung des cyanobakteriellen
Endosymbionten fiir die Wirtszelle interessant ist, wie
bei der Diatomee Rhopalodia gibba (PRECHTL et al. 2004).
Hier kann man die Entstehung einer neuartigen Orga-
nelle (,Nitrogenosom*) verfolgen.

Die iltesten bisher nachgewiesenen phototrophen
Eukaryonten wurden als Rotalgen-dhnliche Mikrofossi-
lien ins Prackambrium, d.h. vor ca. 1,2 Milliarden Jah-
ren datiert (BUTTERFIELD 2000). Plastiden als Uberbe-
griff umfassen die Cyanellen der Glaucocystophyten,
die freilebenden Cyanobakterien am nichsten kom-
men, die Rhodoplasten der Rotalgen, beide mit Chlo-
rophyll a und Phycobilisomen als Antennensystem,
und die Chloroplasten sensu stricto der Griinalgen und

Pflanzen mit einem Antennensystem aus Chlorophyll
a/b-Proteinkomplexen. Aufschliisse tiber die Evolution
der Plastiden sind von Untersuchungen an den (primi-
tiven) Plastiden von Rotalgen und insbesondere Glau-
cocystophyten zu erwarten. Die Cyanellen von Cyano-
phora paradoxa und allen anderen Glaucocystophyten
sind von einer Bakterienzellwand umgeben, einzigartig
unter Eukaryonten und ein klarer Beweis fiir die Rich-
tigkeit der Endosymbiontentheorie (LOFFELHARDT &
BOHNERT 2001). 50 Jahre lang wurden sie als endosym-
biontische Cyanobakterien angesehen und erhielten
sogar einen Namen als eigene Spezies: Cyanocyta kor-
schikoffiana. Sobald eine exakte Untersuchung des Cya-
nellengenoms moglich war (LOFFELHARDT et al. 1997),
wurde aber klar, dass die Genomgrofie von 136 kb im
Bereich von Chloroplastengenomen liegt und um ei-
nen Faktor 20-30 geringer ist als die von einzelligen
Cyanobakterien.

Primére Plastiden
und sekundare Plastiden

Die Morphologie und Pigmentierung (griin, blau-
griin, rot, gelblich) der Algenplastiden sind so unter-
schiedlich, dass in den 70er und 80er Jahren durchaus
ein polyphyletischer Ursprung der Plastiden diskutiert
wurde (RAVEN 1970). Heute unterscheidet man bei den
Algen zwischen primiiren Plastiden, die vom priméren
endosymbiontischen Ereignis herrithren und von zwei
Envelope-Membranen (bei Cyanellen mit einer dazwi-
schenliegenden Peptidoglykanschicht) begrenzt werden
(Abb. 2), und sekundiiren oder komplexen Plastiden.
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Abb. 1: Stadien symbiontischer Interaktionen. Die Schritte vom obligaten
Symbionten zur Organelle sind besonders kompliziert und langwierig: Der
Gentransfer zum Kern ist auch heute noch nicht abgeschlossen.

Abb. 2: Primare
Endosymbiose
(singular). Die

Zellwand des
Cyanobakteriums
blieb nur in den
Cyanellen der
Glaucocystophyten
erhalten. Nach STOEBE
& MAIErR 2002.
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Komplexe Plastiden entstanden durch sekundire
Endosymbiosen, wobei heterotrophe Protisten Rotalgen
oder Griinalgen aufgenommen hatten. Die jeweiligen
Endosymbionten waren also Eukaryonten, die bereits
mit Rhodoplasten bzw. Chloroplasten ausgestattet wa-
ren. Je nach Typus der so entstandenen neuen Algenfor-
men wurde die primire Wirtszelle mehr oder weniger re-
duziert. In jedem Fall sind die entsprechenden Plastiden
aber von mehr als zwei Hiillmembranen umgeben: drei
bei Euglenoiden und manchen Dinoflagellaten, vier bei
Chromophyten, Cryptomonaden etc. (Abb. 3). Bei
Chorarachniden bzw. Cryptomonaden sind im periplas-

tiddren Raum zwischen den beiden inneren und den

beiden #uferen Membranen der komplexen Plastiden
nicht nur die 80S Ribosomen sondern auch der rudi-
mentire Kern der primiren Wirtszelle (Nukleomorph)
erhalten geblieben. Die Kodierungskapazitit dieser
kleinsten bekannten eukaryontischen (,Bonsai“-) Ge-
nome liegt bei ca. 300 bis 500 Genen, die auf drei Mini-
chromosomen verteilt sind: Bei den Genprodukten
handelt es sich hauptsichlich um Ribonukleinsiuren
und Proteine des periplasmatischen Raumes mit Funk-
tionen in der Replikation und Expression der Nukleo-
morph-DNA, sowie um 17 bis 30 Plastidenproteine
(CAVALIER-SMITH 2006). Manche Autoren favorisieren
die Entstehung der Heterokontophyta, Cryptophyta,
Apicomplexa, etc. (Chromalveolaten) aus einer einzi-
gen sekundiren Endosymbiose mit einer Rotalge (Cav-
ALIER-SMITH 2002). Die Apicoplasten der heterotro-
phen Apicomplexa wurden (unter starker Reduktion
des Plastidengenoms) beibehalten, obwohl diese Orga-
nismen die Fihigkeit zur Photosynthese wieder verloren
haben. Der Grund dafiir liegt in wichtigen Biosynthese-
wegen z. B. fiir Fettsduren, Him und Isoprenoidlipide,
die dort kompartimentiert sind. Der Transport kernko-
dierter Plastidenproteine zu den sekundiren Plastiden
und der anschliessende Import (,Targeting“) ist ein
komplizierter Prozess, an dem auch andere Zellorganel-
len wie ER und Golgi-Apparat beteiligt sein kénnen
(van DOOREN et al. 2001) und der iiber zusammenge-
setzte Praesequenzen (Signalpeptid + Transitpeptid)
mediiert wird. Ein UmstoBen dieser Kompartimentie-
rung, z. B. Deletion der ,nutzlosen” photosynthetisch
inaktiven Plastiden und Transferierung der entspre-
chenden Stoffwechselwege ins Cytosol wire viel zu auf-
wendig. Inhibitoren der entsprechenden Schliisselenzy-
me konnen letal fiir den Organismus sein. So trat die
unerwartete Situation ein, dass neue Medikamente ge-
gen Malaria aus einer Kenntnis des Plastidenstoffwech-
sels heraus entwickelt werden konnten (FICHERA &
Roos 1997). Die metabolische Energie kommt von
Kohlehydraten die tiber spezielle Transporter aus dem
Cytosol in die Apicoplasten importiert werden (MULLIN
et al. 2000).

Tertidre Endosymbiosen

Wenn nicht-photosynthetische Dinoflagellaten Al-
gen mit sekundiren Plastiden als Endosymbionten auf-
nehmen, kommt es zu tertidiren Endosymbiosen (Abb.
4). Im Falle der Peridinin-haltigen Dinoflagellaten wird
auch eine Einteilung unter die sekundiren Endosymbio-
sen diskutiert (STOEBE & MAIER 2002).

Eine Symbiose zwischen Tier und Pflanze wird fiir
die Meeresschnecke Elysia chlorotica beschrieben, die
die Plastiden von Vaucheria litorea (Heterokonta) aus
den Zellen ,aussaugt” und mit deren Hilfe autotroph le-



ben kann. Diese sekundiren Plastiden sind nicht ver-
erbbar (,,Kleptochloroplasten®) doch ihre ungewshnli-
che Stabilitiit iiber die ganzen Lebensspanne (ca. 1 Jahr)
von E. chlorotica legt horizontalen Gentransfer zum
Kern der Wirtszellen nahe, der fiir prk (Phosphoribulo-
kinase) und psbO (Protein des O,-entwickelnden Kom-
plexes aus Photosystem II) demonstriert werden konnte.
Auch fiir den Import dieser Proteine in die Plastiden
gibt es erste Hinweise (RUMPHO et al. 2006).

Primare Endosymbiose:
Monophylie der Plastiden

Phylogenien basierend auf der 16S ribosomalen
RNA von Chloroplasten und Cyanobakterien zeigten
zweierlei: 1. Das Phylum Prochorophyta (phototrophe
Prokaryonten mit zwei Photosystemen und Chlorophyll
a/b-Proteinkomplexen als Haupt-Antennensystem) war
nicht zu halten und wurde in die Cyanobakterien einge-

reiht. 2. Alle Plastiden leiten sich von Cyanobakterien
ab.

Damit ergab sich die nichste Frage: Wurden Cyano-
bakterien mehrmals unabhingig von (verschiedenen)
Protisten aufgenommen oder erfolgte das primére endo-
symbiontische Ereignis nur einmal? Vergleiche der Gen-
organisation zeigten folgenden Gencluster bei primiti-
ven Plastiden und hochentwickelten Chloroplasten, der
aus Komponenten besteht, die in cyanobakteriellen Ge-
nomen weit voneinander entfernt liegen:

5" rpoB-rpoC 1 -rpoC2-rps2-atpl-atpH-atpG-atpF-atpD-
atpA-3’

Die Genreihenfolge wird immer beibehalten, fettge-
druckte Gene sind bei hoheren Pflanzen in den Kern
verlagert. Da die betreffende Gene ganz unterschiedli-
chen Plastidenstrukturen wie Ribosomen (rps2),
RNA-Polymerase (rpoB,C1,C2) und ATP-Synthase
(atpA,D,F,G,H,I) zugeordnet sind, kann auch kein Se-
lektionsdruck auf stochiometrische Expression vorlie-
gen. Die Aufrechterhaltung dieses Genclusters ist auch
nicht essentiell. Dies zeigt das Beispiel von Chlamydo-
monas reinhardtii, wo aufgrund der hohen Rekombinati-
onsaktivitit in den Chloroplasten auch diese Transkrip-
tionseinheit (neben einer Reihe anderer) aufgelost ist.
Konvergente Evolution ist also in diesem Fall duferst
unwahrscheinlich. Viel eher wird die Erkldrung zutref-
fen, dass alle Plastiden von einer Urform (,,Protoplas-
tid“) abstammen. Dieser Protoplastid erfuhr eine Re-
duktion des Genoms auf etwa 5 % (verglichen mit dem
Endosymbionten). Dabei wurden offenbar beibehaltene
cyanobakterielle Operons zusammengeschoben und
auch neue Transkriptionseinheiten kreiert (REITH &
MUNHOLLAND 1993, KOWALLIK 1994, LOFFELHARDT
1995).

Abb. 3: Sekundare Endosymbiosen. Unterschiedliche Reduktion der primaren

Wirtszelle in den einzelnen Phyla. Nach Stoese & MaIer 2002.

Abb. 4: Tertidre Symbiosen. Die Endosymbionten enthalten bereits komplexe

Plastiden. Nach Stoese & Maier 2002.

Primdre Endosymbiose:
Monophylie des Pflanzenreiches

Dieser enorm komplizierte Prozess beinhaltete den
Transfer von mehr als 4500 Genen vom Genom des cya-
nobakteriellen Endosymbionten zum Kern der Wirtszel-
le (MARTIN et al. 2002). Diese Gene waren prokaryon-
tisch und mussten nach ihrer Insertion einen eukaryon-
tischen Promotor ,finden®, um transkribiert zu werden,
und, dartber hinaus in etwa 50 % der Fille, eine 5'-sei-
tig gelegene DNA-Region, die nach Transkription und

Translation eine sogenannte Transitsequenz ausbildet,
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Abb. 5: Phylogenetische Analyse zum Nachweis einer singuldren primaren
Endosymbiose. Die Bootstrap-Werte sind jeweils angegeben. Aussagekraftige
Ergebnisse wurden erst erhalten, als die Anzahl der konkatenierten Gene tber
130 und die Anzahl der inkludierten Spezies Uber 30 lag.

Abb. 6: Der Proteinimportapparat der Chloroplasten héherer Pflanzen.
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die die im Cytoplasma gebildeten Vorliufer-Proteine
wieder in die aus dem Endosymbionten hervorgegange-
ne Organelle dirigiert. Dafiir musste dieser Plastid einen
selektiven Importapparat entwickeln, der nur die fiir
ihn bestimmten Proteine aufnimmt. Die Existenz der
Cyanellen und andere Befunde weisen darauf hin, dass
dies erfolgt ist, wihrend der primitive Plastid noch von

der cyanobakteriellen Peptidoglykanschicht umgeben
war. 90 % des gesamten Gentransfers zum Kern haben
wihrend der Ausbildung dieses ,Protoplastiden® stattge-
funden. Nach diesem ersten grofen Schritt erfolgte der
weitere Gentransfer vom Plastidengenom zum Kernge-
nom — ein Prozess, der immer noch andauert — in den
einzelnen Phyla der phototrophen Eukaryonten mit un-
terschiedlicher ~ Geschwindigkeit: ~dementsprechend
enthalten die Genome primitiver Plastiden mehr Pro-
teingene als die Chloroplastengenome von Griinalgen
und hoheren Pflanzen. Es gibt jedoch einen Satz von 46
Proteingenen, die in allen sequenzierten Plastidengeno-
men vorkommen. Diese wurden konkateniert und einer
umfassenden phylogenetischen Analyse zu Grunde ge-
legt. Als Ergebnis wurde ein singulires primires endo-
symbiontisches Ereignis postuliert und die Glaucocysto-
phyten auf der ersten Abzweigung danach, d.h. als die
ersten phototrophen Eukaryonten positioniert (MARTIN
et al. 1998). Wenn also eine bestimmte Spezies filamen-
toser Cyanobakterien, wie z. B. Nostoc, das auch fiir re-
zente Symbiosen bekannt ist, mit einem bestimmten
Typ von heterotrophen phagozytierenden Protisten die-
se Endosymbiose eingegangen hatte, so miisste sich dies
durch phylogenetische Analyse von Kerngenen erhir-
ten lassen. Abb. 5 zeigt, dass bei 143 konkatenierten
Kern-kodierten Genen von phototrophen und nicht-
phototrophen Eukaryonten (insgesamt 34 Spezies) die
Organismen mit priméiren Plastiden — Glaucocystophy-
ta, Rhodophyta, Chlorophyta und Streptophyta — eine
gut gestiitzte Gruppe bilden, unter Ausschluss aller an-
deren Eukaryonten, auch der phototrophen Diatomeen,
die ja das Resultat einer sekundidren Endosymbiose sind
(RODRIGUEZ-EZPELETA et al. 2005). Natiirlich wire es
wiinschenswert, Sequenzinformation aus allen eukary-
ontischen Bereichen, z.B. den Excavata, zu haben. Beim
gegenwiirtigen Wissens- und Datenstand weist dieses Er-
gebnis jedenfalls klar auf die Monophylie des Pflanzen-
reiches hin.

Zentrale Stoffwechselwege wie die Biosynthese von
Fettsduren und Aminosiuren waren zum Zeitpunkt des
primiren endosymbiontischen Ereignisses natiirlich in
beiden Partnern vorhanden. Nach erfolgreichem Gen-
transfer und Reimport der Produkte eines Teils der zuvor
an den Kern abgegebenen Gene ergab sich eine gewisse
Redundanz: sollen duale Stoffwechselwege in ,,Wirtszel-
le* und Endosymbionten (Organelle) beibehalten wer-
den oder soll der vom Protisten bzw. der vom Cyanobak-
terium stammende Stoffwechselweg deletiert werden?
Im Falle der Fettsidurebiosynthese und eines Grobteils
der Aminosiure-Biosynthesewege fiel die Entscheidung
zugunsten der prokaryontischen Version und einer
Kompartimentierung in  den Chloroplasten aus
(NEuHAUS & EMES 2000). Dementsprechend besteht
die pflanzliche Fettsiuresynthase aus einem Multien-



zymkomplex in den Chloroplasten und nicht wie die
tierische aus einem multifunktionellen Enzym (Polypro-
tein) im Cytosol. Ein naheliegender Grund dafiir ist der,
dass die Chloroplasten die fiir anabole Reaktionen not-
wendige Redoxenergie (in Form von NADPH) und
chemische Energie (in Form von ATP) durch photosyn-
thetischen Elektronentransport und Photophosphory-
lierung ,,unbegrenzt” bereitstellen kénnen.

Konsequenzen eines
singuldren primaren
endosymbiontischen Ereignisses

Wenn alle primiren Plastiden inklusive der Cyanel-
len, von einer gemeinsamen Vorlduferorganelle, dem
Protoplastiden abstammen, miissen ihre Importapparate
homolog sein. Dies bedeutet nicht, dass ihre Proteinzu-
sammensetzung identisch ist: am Anfang war der Proto-
typ, eine minimalistische Losung, die offenbar auch
heute noch bei primitiven Plastiden, wie Cyanellen und
Rhodoplasten funktioniert (MCFADDEN & van DOOREN
2004) withrend die Chloroplasten im Laufe der Evoluti-
on zusitzliche Rezeptoren dazugewonnen haben. Zwei
Translocons an der duBeren (Toc) und inneren (Tic)
Envelope-Membran der Chloroplasten (Abb. 6) wirken
beim Import zusammen (JARVIS & SOLL 2002, SOLL &
SCHLEIFF 2004).

Erfolgreich durchgefithrte heterologe in vitro Im-
portexperimente mit den verschiedenen primiren Plas-
tiden konnen die postulierte Monophylie des Pflanzen-
reiches unterstiitzen. Das in vitro System mit isolierten
Erbsenchloroplasten ist gut etabliert, in gleicher Weise
das in vitro System mit isolierten Cyanellen von C. pa-
radoxa (STEINER & LOFFELHARDT 2005). Precursor-Pro-
teine von C. paradoxa werden effizient in isolierte Erb-
sen-Chloroplasten importiert. Der umgekehrte Prozess —
Import von Precursor-Proteinen aus hoheren Pflanzen
in isolierte Cyanellen — konnte jedoch nicht beobach-
tet werden. Damit war die Homologie der Importappa-
rate in Frage gestellt. Schliesslich stellte sich heraus,
dass eine einzige Aminosiure, Phenylalanin, im amino-
terminalen Bereich der Transitsequenz absolut essentiell
fiir den Import in Cyanellen ist. Der primitive Import-
apparat erfordert also diese Spezifitit, da offenbar ein
einziges Protein (Toc75) als Rezeptor und zugleich Pore
an der duferen Membran wirkt. Das Vorliegen mehrer
Rezeptoren mit tiberlappenden und weniger stringenten
Spezifititen in Chloroplasten fiihrte zum Wegfall der
Phenylalanin-Erfordernis in den Transitsequenzen von
Precursor-Proteinen aus Griinalgen und Pflanzen. Wird
nun in einen derartigen Precursor gentechnisch ein
Phenylalaninrest eingefiihrt, so ist Import in Cyanellen
gewihrleistet (STEINER et al. 2005). Der Importapparat
der Plastiden ist als Syntheseleistung der eukaryonti-

schen Zelle anzusehen, seine Entwicklung ein finaler
Schritt zur ,Versklavung” des Endosymbionten. Dies
schlieft aber nicht aus, dass einige geeignete Membran-
proteine des Cyanobakteriums dafiir rekrutiert wurden
(bei geinderter Funktion). Am iiberzeugendsten kann
dies fiir ein Protein der dusseren Membran gezeigt wer-
den, das zur Omp85-Familie gehort. Bei Gram-negati-
ven Bakterien haben diese Proteine die Funktion von
Chaperonen, die den Einbau anderer Proteine, z.B. der
Porine, in die duBere Membran unerstiitzen. Diese von
innen (d.h. vom Periplasma) her kommenden Porine
besitzen einen C-terminalen Phenylalaninrest, der von
Omp85 erkannt wird. Cyanobakterielle Omp85-Protei-
ne besitzen zusitzlich lonenkanalaktivitit (BREDEMEIER
et al. 2007) und zeigen Sequenzihnlichkeit zu der
Toc75-Pore der Chloroplasten. Nach ihrer Umfunktio-
nierung zu Komponenten des Importapparates erkann-
ten die Omp85/Toc75-Proteine nun Phenylalanin-hal-
tige (Transit)Peptide von Precursors die von auBien (Cy-
tosol!) kamen. Dieser primitive Importapparat an der
Envelopemembran von Cyanellen und Rhodoplasten
scheint auch an den beiden innersten Membranen kom-
plexer Plastiden, die von Rotalgen abgeleitet sind, vor-
zuliegen: Auch hier ist ein Phenylalaninrest am Beginn
der Transitsequenz essentiell fiir Import in das Stroma
der Plastiden von Chromalveolaten (KILIAN et al. 2005,
GouLb et al. 2006).

Das Peptidoglykan der Cyanellen:
rudimentar oder nicht?

Die Biosynthese dieser Organellenwand verliuft fast
vollig analog zu den cytosolischen, membrangebunde-
nen und periplasmatischen Schritten bei Escherichia co-
li (PLAIMAUER et al. 1991; PFANZAGL & LOFFELHARDT
1999). Die Cyanellenwand ist sogar dicker als bei die-
sem Modell-Bakterium und stirker vernetzt (Abb. 7).
Charakteristisch ist eine Modifikation des Cyanellen-
peptidoglykans, die bei Bakterien nicht auftritt: Die 1-
Carboxylgruppe des D-Isoglutamylrestes ist hiufig mit
N-Acetylputrescin amidiert (PFANZAGL et al. 1996).
Dadurch wird jeweils eine negative Ladung aus den Pep-
tid-Seitenketten bzw. -Briicken entfernt, was vermut-
lich von Bedeutung fiir den Proteinimport ist und auch
fir die Cyanellen von Glaucocystis nostochinearum und
Cryanoptyche gloeocystis demonstriert wurde. Vergleicht
man jedoch die Dicke der Cyanellenwand mit der der
Zellwand der unmittelbar ancestralen Cyanobakterien
so ergibt sich eine betrichtliche Reduktion von 6-7
Schichten auf 2-3 Schichten, wieder verstindlich im
Hinblick auf die notwendige Translokation von mehr
als 2000 Cyanellenproteinen. Die Teilung der Cyanel-
len ist wie bei Bakterien von der Bildung eines Peptido-
glykan-Septums abhiingig. Cyanellen besitzen an der in-
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Abb. 7: Cyanophora paradoxa. Insert: Interferenzkontrast-Aufnahme des
Flagellaten im Zwei-Cyanellen-Stadium (frihe logarithmische
Wachstumsphase). Immuno-Elektronenmikroskopie einer Cyanelle im
Endstadium der Teilung. Primére Antikérper gegen Peptidoglykan von E. coli
gerichtet. Sekundéare Antikérper Gold-markiert.

Abb. 8: Der cyanobakterielle CCM. Bicarbonat wird im Cytosol um einen
Faktor > 1000 angereichert, durch Induktion hoch-affiner Transporter, von
Carbonic Anhydrasen, etc.
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neren Envelope-Membran sieben s.g. Penicillin-binden-
de Proteine, Carboxypeptidasen bzw. Transglycosylasen-
Transpeptidasen, die die letzten Schritte der Peptidogly-
kan-Biogenese katalysieren. Dementsprechend wird die
Cyanellenteilung durch p-Lactam Antibiotika ge-
hemmt, etwa in vergleichbaren Konzentrationen wie
bei E. coli. Da aber alle anderen Plastiden sehr wohl pro-
karyontische Proteine wie FtsZ zur Einleitung der Orga-
nellenteilung verwenden, ohne aber ein Peptidoglykan-
Septum auszubilden, kann die Beibehaltung der einzig-
artigen Cyanellenwand nicht allein in der Cyanellen-

teilung begriindet sein...

Carboxysomen: das zweite einzigartige
cyanobakterielle Relikt der Cyanellen?

Photosynthese stellt die unverzichtbare Grundlage
fir alle hoheren Lebensformen auf unserer Erde dar. Zu
der enormen Menge von mehr als 200 Milliarden Ton-
nen CO,, die pro Jahr in Biomasse umgewandelt werden,
tragen aquatische Mikrorganismen, wie Cyanobakterien
und Algen etwa 50 % bei. Ermoglicht wird dies durch
CO,—Konzentrierungsmechanismen (CCM, KAPLAN &
REINHOLD 1999) die darauf abzielen, die krassen Konzen-
trationsunterschiede (21 % O, gegeniiber 0,037 % CO,),
dazu kommt hier noch das Problem der Wasserloslich-
keit) der beiden konkurrierenden Substrate der Ribulo-
se-1,5-bisphosphat-Carboxylase/Oxygenase ~ (Rubisco)
auszugleichen. Anhand des ,lebenden Fossils*“ Cyano-
phora paradoxa kann auch die Evolution des CCM unter-
sucht werden. Glaucocystophyten haben eine einzigarti-
ge Briickenstellung zwischen Cyanobakterien und Algen
inne. Nur in diesem Algenphylum findet man Plastiden
(Cyanellen), die noch von einer Peptidoglykanwand
umgeben sind, und — moglicherweise — das Schliisselen-
zym Rubisco in der (quasikristallinen) Form eines Car-
boxysoms kompartimentiert (Abb. 8). Beides ist sonst
auf prokaryontische Organismen beschrinkt.

Bei Algen liegt Rubisco oft in Form eines funktionell
dhnlichen Mikrokompartiments, des Pyrenoids, vor. Nach
BADGER & PRICE (2003) sind die CCM’s in Cyanobakte-
rien und Algen unabhiingig voneinander erst vor ca. 400
Millionen Jahren entstanden. Wahrend der phanero-
zoischen Periode kam es zu einem starken Anstieg der Sau-
erstoffkonzentration in der Atmosphiire bei gleichzeitigem
Absinken der CO,-Konzentration, was nach Meinung der
Autoren den Druck auf Rubisco so stark erhohte, dass die
(gleichzeitige) Entwicklung carboxysomaler und pyrenoi-
daler CCM’s unumgiinglich war (Abb. 9). Die andere
Theorie zur Entstehung des CCM (RAVEN 2003) setzt die-
se sehr frith an, vor mehr als 1,2 Milliarden Jahren und da-
mit vor dem priméren endosymbiontischen Ereignis, das
die Chloroplasten von Algen und Pflanzen von in hetero-
trophe Zellen aufgenommenen Cyanobakterien ableitet.
In diesem Fall hitten sich die Pyrenoide der Algen aus den
Carboxysomen der Endosymbionten entwickelt und Cya-
nophora paradoxa kénnte einen carboxysomalen CCM be-
sitzen. RAVEN (2003) postuliert auch einen funktionellen
Zusammenhang zwischen dem Peptidoglykan der Cyanel-
len und dem Vorliegen eines Carboxysoms: die Anreiche-
rung von Bicarbonat in den Cyanellen ist so hoch, dass
diese infolge des osmotischen Uberdrucks gegeniiber dem
Cytoplasma platzen wiirden, wenn nicht die stabilisieren-
de Organellenwand beibehalten worden wire. Bei allen
anderen Algentypen ging mit dem Verlust der Peptido-
glykanwand eine Umstellung auf einen pyrenoidalen
CCM einher, der nicht mehr mit derart starker Akkumu-
lation von Bicarbonat in den Plastiden verbunden ist.



Entscheidend ist die Lokalisierung der Carbonic An-
hydrase (CA), die die Gleichgewichtseinstellung zwi-
schen CO, und Bicarbonat katalysiert. In Carboxyso-
men ist sie mit Rubisco zusammen verpackt (Abb. 8), bei
Pyrenoiden befindet sie sich im Lumen der das Mikro-
kompartiment durchziehenden Thylakoidmembranen
(KarLaN & REINHOLD 1999). In der Literatur wird der
elektronendichte Zentralkorper der Cyanellen als Car-
boxysom gefiihrt. Dafiir spricht einiges, doch sind wich-
tige Befunde noch ausstindig. In GroBe (500-1000nm)
und Zahl entprechen sie eher Pyrenoiden. Auch die ab-
gerundete Form (Abb. 7) bei C. paradoxa scheint ver-
schieden von den cyanobakteriellen Mikrokomparti-
menten. Doch findet man bei Gloeochaete wittrockiana
und Cyanoptyche gloeocystis polyedrische ,,Carboxyso-
men* mit einer deutlich hervortretenden Begrenzungs-
»2Membran“ (Abb. 10). Massenspektrometrie der Pro-
teinbanden nach Elektrophorese isolierter Zentralkorper
und heterologe Westerns konnten Rubisco-Activase
erstmals in einer Carboxysomen-artigen Struktur nach-
weisen. Wird der radioaktiv markierte Precursor in vitro
in Cyanellen importiert kann Einbau des reifen Proteins
in das ,,Carboxysom“ (30 % innerhalb von 30 Minuten)
beobachtet werden (BUREY et al. 2005). Microarrays mit
2300 Genen von C. paradoxa wurden im Hinblick auf
den Effekte von niedrigen CO,-Konzentrationen auf die
Genexpression untersucht. In 58 Fillen wurde ein er-
hohter Transkript-Pool festgestellt: Gene fiir drei For-
men der Carbonic Anhydrase (leider ist das Cyanellen-
Enzym nicht dabei), Rubisco-Activase, einen putativen
Bicarbonat-Transporter etc. gehdren dazu (BUREY et al.
2007). Derzeit kann tiber die exakte Natur des Zentral-
korpers noch nicht entschieden werden. Auch eine
Ubergangsform von den Carboxysomen zu den Pyrenoi-
den hin kommt in Frage.

Zusammenfassung

Die Evolution der Plastiden durch eine singulire
primére Endosymbiose zwischen einem Cyanobakteri-
um und einem heterotrophen Protisten wurde anhand
neuerer Arbeiten mit dem Briicken-Organismus Cyano-
phora paradoxa dargestellt: Monophylie des Pflanzenrei-
ches! Die Ableitung des pyrenoidalen CO,-Konzentrie-
rungsmechanismus (CCM) aus einem carboxysomalen

CCM wird postuliert.
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Abb. 9: Mogliche Szenarien der Evolution der CCM’s von Cyanobakterien und

Algen.

Abb. 10: Cyanellen mit polyedrischen ,Carboxysomen®”, die von einer deutlich

sichtbaren Hulle begrenzt werden (*siehe Abb. 8).
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