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Glaucocystophyceae: Einzeller mit
blaugrünen Endocytobionten als

Modelle für die Evolution der
Chloroplasten

von Ludwig Kies, Hamburg
Einleitung
Es gibt zwei grundsätzlich verschiedene Typen von
Zellen, die phylogenetisch ältere prokaryotische Zelle
oder Procyte (realisiert bei Bakterien und Blaualgen)
und die phylogenetisch jüngere eukaryotische Zelle
oder Eucyte (realisiert bei Protisten, Pflanzen, Pilzen
und Tieren). Das Alter der Procyte (und damit des
Lebens auf der Erde) wird mit 3,5 Milliarden Jahren,
das der Eucyte mit 1,5 Milliarden Jahren ange-
nommen • (SCHOPF 1975, KLEINIG und SITTE
1986). Die Eucyte unterscheidet sich von der Procyte
durch einen hohen Grad der Kompartimentierung,
das heißt, der Aufteilung in zahlreiche membranum-
schlossene Reaktionsräume und den Besitz von Zell-
organellen wie Zellkern, Mitochondrien, Piastiden.
Nach der gegen Ende des letzten Jahrhunderts
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entwickelten Endosymbiose-Hypothese (SCHIMPER
1883) soll die Eucyte durch Ineinanderschachtelung
mehrerer Procyten, also quasi nach dem Baukasten-
prinzip entstanden sein (MARGULIS 1981).
Als Vorfahren von Cytoplasma und Zellkern der
Eucyte werden Archaebakterien-ähnliche Procyten
angenommen, die Mitochondrien sollen auf aerobe
Bakterien (aus der Verwandtschaft der Athiorhoda-
ceen) zurückgehen. Die Chloroplasten pflanzlicher
Zellen werden auf coccale Cyanophyceen-ähnliche
Vorfahren zurückgeführt. Die auf dem Wege der
Phagocytose von dem hypothetischen Urkaryonten
aufgenommenen Procyten etablierten sich als stabile
Endocytobionten und entwickelten sich im Verlaufe
einer langen Coevolution von Wirtszelle und
Endocytobionten zu echten Zellorganellen
(MARGULIS 1981, CAVALIER-SMITH 1981,
CAVALIER-SMITH and LEE 1985).
Zahlreiche feinstrukturelle, biochemische und gene-
tische Befunde sprechen für die Gültigkeit der
Endosymbiose-Hypothese, so daß man mit Fug und
Recht heute von der Endosymbiose-Theorie sprechen
kann (KLEINIG und SITTE 1986). Diese Theorie
hat in erstaunlichem Maße die cytologische, phyko-
logische und evolutionsbiologische Forschung stimu-
liert, wie das in vergleichbarer Weise die Theorie der
Plattentektonik innerhalb der Geologie vermochte.
Die Endosymbiose-Theorie hat zu völlig neuen
Ansätzen und Denkweisen geführt und wird heute
weitgehend akzeptiert (abweichende Anschauungen
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vgl. SECKBACH 1987). Inzwischen ist klar gewor-
den, daß die Endosymbiose (präziser Endocytobiose)
ein wichtiger Evolutionsmechanismus ist, der insbe-
sondere bei der Entstehung der verschiedenen
Algenklassen gewirkt hat (SITTE, 1988).
Aus der Endosymbiose-Theorie ergibt sich die
wichtige Schlußfolgerung, daß sich Pilze und Tiere
schon vor der Entstehung von Chloroplasten von den
übrigen eukaryotischen Organismen abgespalten
haben, also primär apoplastidal sind. Diese An-
schauung wird durch Assoziationskoeffizienten
(SAB-Werte), durch Sequenzierung und Aufstellung
von Sequenz-Stammbäumen der 5S oder 16S
ribosomalen RNA gestützt (Zusammenfassung
WOESE 1983). Die skizzierte Anschauung steht im
Gegensatz zur älteren Anschauung (PRINGSHEIM
1963), daß Pilze und Tiere durch Piastidenver-
lust aus phototrophen Eukaryonten hervorgegangen
seien.

„Lebende Fossilien"
Wie für alle phylogenetischen Theorien ist auch für die
Endosymbionten-Theorie das Auffinden von „missing
links", „lebenden Fossilien" oder Zwischenformen
von großer Bedeutung. Als sehr primitiver Eukaryont
wird die Amöbe Pelomyxa palustris angesehen, da sie
weder Dictyosomen noch pulsierende Vakuolen,
Geißeln und was hier besonders interessiert, auch
keine Mitochondrien besitzt. Deren Funktion soll
teilweise von endocytobiotisch lebenden Bakterien
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wahrgenommen werden (WHATLEY 1976). In
letzter Zeit sind weitere mitochondriumlose Amöben
(Archamoeba) entdeckt worden, die als primitive
Eukaryonten gedeutet werden (CAVALIER-SMITH
1988).
Von besonderer Bedeutung für die phylogenetische
Ableitung der Chloroplasten ist eine kleine Gruppe
blaugrüner eukaryotischer Algen, die in der Klasse
der Glaucocystophyceae SCHAFFNER 1922
(synonym Glaucophyceae, BOHLIN 1901) zu-
sammengefaßt werden (KIES and KREMER 1986a).
Die folgenden Ausführungen sind ausschließlich
dieser interessanten Algenklasse gewidmet.

Morphologie und Feinstruktur der Glaucocystophyceae
Diese Algenklasse umfaßt nur acht gute Gattungen,
die zweigeißeligen Flagellaten Cyanophora und
Peliaina, die capsalen Algen Chalarodora,
Cyanoptyche, Glaucosphaera und Gloeochaete (Abb.
1 b) sowie die coccalen Algen Glaucocystis (Abb. 1 a)
und Glaucocystopsis. Die Klasse umfaßt nur ca. 13
gute Arten, einige Gattungen sind monotypisch
(KIES and KREMER 1986a). Die Ergebnisse licht-
mikroskopischer Untersuchungen dieser zunächst als
Kuriositäten angesehenen Algen haben PASCHER
(1929) und GEITLER (1959) zusammengestellt. Die
Ergebnisse elektronenmikroskopischer, biochemischer
und genetischer Untersuchungen sind von TRENCH
(1982), KIES (1984), KIES und KREMER (1986b),
und REISSER (1986) zusammengefaßt worden.
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Abb. 1: a: Glaucocystis nostochinearum, - b: Gloeochaete
wittrockiana. - C: Cyanellen, - G: Gallertgeißeln, - N: Zellkern.
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Glaucocystophyceen sind durchwegs Süßwasseralgen,
die selten bis sehr selten in krautreichen Gräben,
Tümpeln und im Litoral der Seen vorkommen. Allen
gemeinsam ist der Besitz blaugrüner Endocytobion-
ten, Cyanellen genannt, die sowohl Eigenschaften von
Cyanophyceen als von Chloroplasten aufweisen.
Sowohl die nackten als die mit einer Zellwand ver-
sehenen Vertreter besitzen eine besonders gestaltete
Pellicula, die, ähnlich wie bei den Dinoflagellaten, aus
einer Lage flacher Vesikel (Lakunen) besteht, welchen
Mikrotubuli unterlagert sind. Flagellaten und Zoo-
sporen der capsalen Vertreter (nur Glaucosphaera
besitzt keinen Geißelapparat) sind dorsiventral
gebaut und besitzen zwei heterodynamische, mit
nicht-tubulären Mastigonemata versehene Geißeln.
Die Geißelwurzeln, nach heutiger Sicht ein für die
systematische Einordnung der Algen wichtiges
Merkmal (MELKONIAN 1983), sind kreuzförmig
angeordnet. Einige Wurzeln sind mehrschichtig
(multilayered structures, MLS). Derartige MLS-
Strukturen wurden bei Charophyceae (im weiteren
Sinne) und bei den Spermatozoiden von Arche-
goniaten nachgewiesen (MOESTRUP 1982). Das
Hauptreserveprodukt der Glaucocystophyceen ist
Stärke, die in Form von Stärkegranula frei im
Cytoplasma des Wirtes abgelagert wird. Die Mito-
chondrien der Glaucocystophyceen haben abge-
flachte Cristae, die Mitosespindel ist offen, die
Cytokinese läuft ohne Beteiligung eines Phycoplasten
oder Phragmoplasten ab, indem sich die Zellen
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median durchschnüren. Die hier aufgeführten Merk-
male sind in dieser Kombination bei keiner anderen
Algenklasse zu finden und rechtfertigen die Errich-
tung einer eigenen Klasse; Glaucocystophyceae und
Abteilung Glaucocystophyta (KIES and KREMER
1986a).

Cytologie der Cyanellen
Die Cyanellen werden jeweils von einem Wirtsvesikel
umschlossen. Pro Wirtzelle sind artspezifisch zwei bis
viele kugelförmige oder kurz stäbchenförmige,
zwischen 3 und 20 /xm große Cyanellen vorhanden.
Sie sind grundsätzlich wie coccale Cyanophyceen
gebaut, die Assimilationspigmente tragenden
Thylakoide sind einzeln und konzentrisch im peri-
pheren Teil der Cyanellen angeordnet. Als Assimi-
lationspigmente wurden nachgewiesen: Chlorophyll
a, ß-Carotin, Zeaxanthin, ß-Cryptoxanthin und die
Phycobiline C-Phycocyanin und Allophycocyanin
(CHAPMAN 1966, SCHMIDT et al. 1979). Die
Phycobiline sind in interthylakoidalen Phycobili-
somen organisiert. Im zentralen Teil der Cyanelle ist
die Cyanellen-DNA lokalisiert sowie ein großer,
meist polyedrischer Körper, ein Carboxysom
(MANGENEY and GIBBS 1987), das heißt, dieser
Körper besteht ebenso wie die polyedrischen Körper
der Cyanophyceen und einiger Bakterien aus dem
Enzym Ribulose-l,5-bisphosphat-Carboxylase, das
den Einbau des CO2 in Ribulose-1,5-bisphosphat kataly-
siert. Während Polyphosphat-Granula (P-Speicher)

©Ver. zur Verbr.naturwiss. Kenntnisse, download unter www.biologiezentrum.at



— 206 —

in Cyanellen vorhanden sind, fehlen ihnen die für
freilebende Cyanophyceen typischen Polyglucan-
Körperchen (C-Speicher) und Cyanophycin-Granula
(N-Speicher). Dies hängt vielleicht mit der endo-
cytobiotischen Lebensweise der Cyanellen zusam-
men.
Ein Merkmal, das Cyanellen mit Cyanophyceen
gemeinsam haben und das sie von Chloroplasten
scharf unterscheidet, ist der Besitz einer Lysozym-
sensitiven Zellwand (SCHENK 1970). Die Cyanel-
lenwand ist identisch mit der innersten Wandschicht
gramnegativer Bakterien und Cyanophyceen. Sie
besteht aus Peptidoglucan (AITKEN and STANIER
1979, SCOTT et al. 1984).
In ihrer Cytologie stehen die Cyanellen insgesamt den
Cyanophyceen (oder Cyanobacterien, wie sie heute
oft genannt werden), ihren vermutlichen Vorfahren,
noch sehr nahe, während sie in ihrer Stoffwechsel-
leistung, wie noch darzulegen ist, eher mit Chloro-
plasten übereinstimmen.

Biochemie der Glaucocystophyceae
Schon PASCHER (1929) und GEITLER (1959)
berichten, daß sich weder Cyanellen außerhalb des
Wirtes kultivieren noch cyanellenfreie Wirtszellen
herstellen lassen (nur bei Peliaina wurden von
PASCHER spontan auftretende, farblose Flagellaten
beobachtet). Glaucocystophyceen sind obligate Sym-
biosen. Die meisten stoffwechselphysiologischen und
biochemischen Untersuchungen, die das bestätigen,
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wurden mit Cyanophora paradoxa durchgeführt, sie
ergeben folgendes Bild: Cyanophora ist ein strikt
photoautotropher Organismus. Das CO2 wird im
Licht über Ribulose-l,5-bisphosphat eingebaut.
Cyanellen besitzen also wie die Chloroplasten den
reduktiven Pentosephosphat-Zyklus. Die entstande-
nen Assimilate werden überwiegend in Form von
Glucose an den Wirt abgeführt, wo sie zu Maltose
oder Stärke weiterverarbeitet werden (KREMER et
al. 1979).
Bei der assimilatorischen Nitratreduktion arbeiten
Wirt und Cyanelle in derselben Weise zusammen wie
Cytoplasma und Chloroplasten grüner Pflanzen. Das
vom Wirt aus dem Medium aufgenommene Nitrat
wird in der Wirtszelle durch eine NADH-abhängige
Nitratreduktase zu Nitrit reduziert. Diese gelangt in
die Cyanellen, wo es durch eine Ferredoxin-ab-
hängige Nitritreduktase zu Ammonium reduziert
wird. Die Aktivität der Glutaminsynthetase ist in der
Wirtszelle höher als in den Cyanellen. Hieraus kann
geschlossen werden, daß Ammonium nur zu einem
geringen Teil in den Cyanellen, zum größeren Teil
jedoch in der Wirtszelle zu Glutamat weiterver-
arbeitet wird.. Man muß also einen Export von
Ammonium aus den Cyanellen in die Wirtszelle
annehmen (FLOENER et al. 1982). Dies ist
wahrscheinlich der Grund für das Fehlen von
Cyanophycin-Granula (N-Speicher) in den Cyanel-
len.
Im Gegensatz zu vielen freilebenden oder symbion-
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tischen Cyanophyceen sind Cyanellen nicht in der
Lage, N2 der Luft zu fixieren (BOTHE und
FLOENER 1978).
Wie bei mehreren Cyanophyceen nachgewiesen
(LAWRIE et al. 1976), haben auch Cyanellen von
Cyanophora einen unterbrochenen Tricarbonsäure-
Zyklus (TCC). Es fehlen ihnen die Enzyme alpha-
Ketoglutarat-Dehydrogenase und Succinat-Dehydro-
genase. Der unterbrochene TCC dient im wesent-
lichen der Bereitstellung von Kohlenstoffskeletten für
die Aminosäure-Synthese. Das Vorhandensein von
Isocitrat-Lyase in Cyanellen spricht dafür, daß diese
den Glyoxalat-Shunt verwenden (ROSTAMI-
RABET 1980). Aufgrund einer defekten Atmungs-
kette können Cyanellen nicht atmen. Es fehlt ihnen
z.B. die Cytochrom-Oxidase (FLOENER und
BOTHE 1982).

Genetik der Cyanellen
Von entscheidender Bedeutung für die Beurteilung
der Beziehungen zwischen den Symbiosepartnern
sind Aussagen über den Grad der genetischen
Autonomie der Cyanellen. Bisher liegen ausschließ-
lich Daten über Cyanophora paradoxa vor. Als erste
wiesen HERDMAN und STANIER (1977) nach, daß
Cyanellen ungefähr 10 % der genetischen Infor-
mation freilebender Cyanophyceen, das heißt, etwa
soviel wie Chloroplasten besitzen und damit nur eine
beschränkte genetische Autonomie haben. Das
Cyanellengenom liegt bei dem am häufigsten unter-
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suchten PRINGSHEIM-Stamm in Form eines
DNA-Zirkels von 100 Kilobasenpaaren (kbp) in circa
60 Kopien vor. Inzwischen ist eine detaillierte
Genkarte der Cyanellen-DNA zweier Cyanophora-
Stämme erarbeitet worden (LÖFFELHARDT et al.
1983, BREITENEDER et al. 1988). Die cyDNA des
PRINGSHEIM-Stammes besteht aus zwei 17,5 und
88,5 kbp großen, einfach kopierenden Abschnitten,
die durch zwei invertiert angeordnete identische
Abschnitte (inverted repeats) von 10 kbp getrennt
sind. Die cyDNA codiert für die 16S und 23S
ribosomale RNA der Cyanellen, mehrere Transfer-
RNAs, mehrere ribosomale Proteine, für die beiden
Untereinheiten der Ribulose-l,5-bisphosphat-Carb-
oxylase, einige zum Photosystem I, zum Cytochrom
b6/f-Komplex und zum Photosystem II gehörende
Thylakoidproteine, für mehrere Untereinheiten der
thylakoidalen ATP-Synthase sowie die alpha- und
beta-Untereinheiten des C-Phycocyanins und
Allophycocyanins. Insgesamt hat die cyDNA eine
etwas höhere Codierungskapazität als die Plastiden-
DNA grüner Pflanzen, bei denen z.B. die kleine
Untereinheit der Ribulose-l,5-bisphosphat-Carb-
oxylase vom Kerngenom und nur die größere Unter-
einheit vom Plastiden-Genom codiert wird.
Ungefähr 90 % aller wasserlöslicher Cyanellen-Pro-
teine werden vom Zellkern codiert (BAYER und
SCHENK 1986), im Cytoplasma der Wirtszelle
synthetisiert und sekundär in die Cyanellen einge-
schleust. Diese Tatsache kann als ein Indiz für ein
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hohes phyletisches Alter der Gattung Cyanophora
und vielleicht aller Glaucocystophyceen gewertet
werden. Man kann annehmen, daß im Verlaufe einer
langen Coevolution immer mehr Gene des Endo-
cytobionten in den Kern der Wirtzelle transferiert
worden sind, so daß die Cyanellen - besäßen sie nicht
die für Eubakterien und Cyanophyceen typische
Peptidoglucanwand - als Chloroplasten bezeichnet
werden könnten (JAYNES and VERNON 1982).

Sind Cyanellen reale Vorläufer der Chloroplasten?
Cyanellen besitzen — wie dargelegt wurde — sowohl
Eigenschaften der Cyanophyceen (Peptidoglucan-
wand, Phycobiliproteide, unterbrochener Tricarbon-
säure-Zyklus) als auch der Chloroplasten (be-
schränkte genetische Autonomie, Import der meisten
Cyanellenproteine aus dem Wirtscytoplasma, Koope-
ration zwischen Endocytobiont und Wirt bei der
assimilatorischen Nitratreduktion). Sie können somit
typologisch als ein Zwischenstadium der Evolution im
Sinne der Endosymbiose-Theorie angesehen werden.
Es bleibt jedoch die Frage offen, ob Cyanellen
wirkliche Vorläufer von Chloroplasten sind, das
heißt, ob sie tatsächlich Glieder einer genetischen
Linie von Cyanophyceen-ähnlichen Organismen zu
echten Chloroplasten sind. Weiterhin ist zu fragen, ob
die Glaucocystophyceen tatsächlich noch lebende
Urformen eukaryotischer Algen mit echten Chloro-
plasten sind, also „lebende Fossilien" darstellen. Die
gestellten Fragen können zur Zeit noch nicht schlüssig
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beantwortet werden. Nach Sequenzanalysen der
cytosolischen 5S rRNA (HORI et al. 1985 a, b) soll
der Wirtsorganismus von Cyanophora paradoxa dem
Flagellaten Euglena nahestehen. Auch im Bau des
Geißelapparates zeigen Euglenophyceen und Glauco-
cystophyceen einige Ähnlichkeiten (MOESTRUP
1982). Euglenophyceen und Glaucocystophyceen
sind nach den Sequenzanalysen der 5S rRNA jünger
als die Rhodophyceen. Glaucocystophyceen und
Rhodophyceen dürften demnach nicht auf dasselbe
Endocytobiose-Ereignis zurückzuführen sein, wie das
CAVALIER-SMITH (1988) annimmt. Wahrschein-
lich entstammen die Glaucocystophyceae einem
späteren Endocytobiose-Ereignis als die ältesten
eukaryotischen phototrophen Algen, die Rhodo-
phyceen.
Die Peptidoglucanwand der Cyanellen wird allgemein
als ein auf die freilebenden Ahnen zurückgehendes
Relikt angesehen.'Dabei wird stillschweigend ange-
nommen, daß im Verlaufe der weiteren Evolution
diese Wand verschwinden wird, so daß schließlich aus
Cyanellen echte Chloroplasten entstanden sein
werden. Wie jedoch unsere Untersuchungen an ver-
schiedenen Glaucocystophyceen zeigten (KIES 1989)
können sich Cyanellen nicht mehr teilen, wenn
die Vernetzung des Peptidoglucans durch ß-Lactam-
Antibiotica wie Penicillin gehemmt wird (vgl.
den Nachweis Penicillin-bindender Proteine in
Cyanellen durch BERENGUER et al. 1987). Die
Peptidoglucanwand ist also keinesfalls ein nutzloses
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Relikt, sondern unentbehrlich für die Cyanellen-
teilung, die in der gleichen Weise, nämlich durch
zentripetales Einwachsen einer Querwand in Zell-
mitte abläuft, wie bei coccalen Cyanophyceen. Im
Gegensatz zu den Vorfahren der Algen mit echten
Piastiden, deren Endocytobionten sich unter Verlust
der Peptidoglucanwand zu Chloroplasten entwickel-
ten, konnten die Cyanellen der Glaucocystophyceen
ihre Peptidoglucanwand nicht entbehren. Nach
Meinung des Autors stehen die Glaucocystophyceen
nicht in einer genetischen Linie mit den plastiden-
führenden Algen, sondern stellen einen weiteren
Versuch der Evolution von Chloroplasten dar, einen
Versuch, der weitgehend erfolglos blieb. Glauco-
cystophyceen, bei denen übrigens sexuelle Fortpflan-
zung generell unbekannt ist, haben weder eine große
Artenvielfalt auf dem Niveau monadaler, capsaler
und coccaler Algen entwickelt, noch wie Chlorophyta,
Phaeophyta und Rhodophyta höhere Organisations-
formen ausgebildet.

Für die freundliche Überlassung der Abb. 1 danke
ich Frau Prof. Dr. Elsa Kusel.
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