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Zellbiologie

Planctomyceten — auBergewohnlich,
aber bakteriell: ein Paradigmenwechsel

SANDRA WIEGAND, CHRISTIAN JOGLER

RADBOUD UNIVERSITAT NIJMEGEN, NIEDERLANDE

Amongst the kingdom bacteria, the phylum Planctomycetes is most con-
spicuous. Planctomycetes seemed to lack the universal bacterial peptido-
glycan cell wall, while their cytosol appeared compartmentalized, includ-
ing a nucleus-like structure. Thus, Planctomycetes were seen as ‘missing
link’ between pro- and eukaryotes. However, with the advent of genetic
tools for this phylum, recent results led to a paradigm shift: Plancto-
mycetes are the most exceptional bacteria, but bacteria after all.
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B Von 30 der bekannten bakteriellen Phyla
sind Reinkulturen verfiighar, sodass nur die-
se Phyla umfassend experimentell zellbiolo-
gisch, physiologisch und genetisch charakte-
risiert werden konnen. Unter diesen Phyla
sind die Planctomyceten besonders bemer-
kenswert [1]. Sie bilden unter anderem mit
den Chlamydiae das PVC-Superphylum
(Abb. 1), dabei kdnnten die beiden Phyla
vordergriindig nicht unterschiedlicher sein.
Wie es typisch fiir pathogene Bakterien ist,
sind Chlamydien auf ihren Wirt spezialisiert,
konnen nicht frei leben und haben ein klei-
nes, reduziertes Genom. Im Gegensatz dazu
sind Planctomyceten das Schweizer Taschen-
messer unter den Umweltbakterien. Sie kom-
men ubiquitdr in nahezu allen Habitaten vor,
haben groBe, komplexe Genome und verfiigen
tiber auBergewohnliche Stoffwechselleistun-
gen [2].

Planctomyceten sind auf Oberflichen in
aquatischen Habitaten besonders verbreitet.
So kann die bakterielle Gemeinschaft in Bio-
filmen auf Makroalgen beispielsweise zu
mehr als 70 Prozent aus Planctomyceten
bestehen. Wahrend im Erdreich eukaryoti-
sche Pilze den Abbau organischer Molekiile
dominieren, sind diese in aquatischen Habi-
taten deutlich weniger erfolgreich. Es ist vor-
stellbar, dass in diesen Habitaten Plancto-
myceten die 6kologische Rolle der Pilze erfiil-
len [2]. So konnen Planctomyceten vielfaltige
komplexe Kohlenstoffverbindungen, wie etwa
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Chitin, abbauen. AuBerdem enthalten ihre bis
12,4 Megabasen groBen Genome unter allen
Bakterien die meisten hypothetical proteins
und bergen so ein noch unbekanntes meta-
bolisches Potenzial [1].

Trotz der Gegensdtze zwischen den mini-
malistischen Chlamydien und den generalis-
tischen Planctomyceten haben beide Grup-
pen die Andersartigkeit ihrer Zellteilung
gemeinsam. Normalerweise teilen alle bak-
teriellen Phyla wesentliche Aspekte ihrer Bio-
logie: den Aufbau der Zelle, die Grundlagen
der Translation und Transkription und die
Zellteilung. Letztere beruht im Wesentlichen
auf demselben molekularen Mechanismus:
Zwolf essenzielle Proteine bilden das Divi-
som, wobei das dem Tubulin homologe Struk-
turprotein FtsZ die zentrale Rolle einnimmt.
Ohne FtsZ kann sich keine natiirliche bakte-
rielle Zelle teilen - keine, auBer die Zellen
von Chlamydien und Planctomyceten. Auch
zehn der anderen essenziellen bakteriellen
Zellteilungsproteine fehlen den Planctomy-
ceten [2]. Lediglich FtsK - ein Protein, das
als ,am wenigsten essenziell” fiir die bakte-
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A Abb. 1: Phylogenie und Zellteilung der Planctomyceten. A, Stark kondensierter phylogeneti-
scher Baum der Bakterien, beruhend auf 16S-rRNA-Genen (All-Species Living Tree Project,
LTPs132_SSU, Juni 2018 [7]). B, Taxonomie des Planctomycetes-Verrucomicrobia-Chlamydiae
(PVC)-Superphylums mit speziellem Augenmerk auf die bekannten planctomycetalen Typstamme
und ausgewahlte Anreicherungskulturen. Die einzelnen monophyletischen Gruppen lassen sich
unter anderem durch ihre verschiedenen Zellteilungsmechanismen unterscheiden. Wéahrend die
meisten isolierten Vertreter sich durch Knospung (rot, orange, pink, lila) vermehren, teilen sich
die tiefer abzweigenden Gruppen - typisch bakteriell - durch binédre Spaltung (griin, tiirkis).
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A Abb. 2: Zellbiologie der Planctomyceten vor und nach dem Paradigmenwechsel. A, klassisches Modell der planctomycetalen Zelle: Kompartimentie-
rung unterteilt das Cytoplasma in Paryphoplasma und Pirellulosom. In Gemmata soll das Nukleoid zusétzlich von Membranen umgeben sein. Eine Pep-
tidoglykanschicht fehlt, und die Zelle ist von einer Proteinhiille umgeben. Komplexe Makromolekiile kdnnen mittels Endocytose aufgenommen werden.
B, aktuelles Modell der planctomycetalen Zellbiologie: Der Grundaufbau der planctomycetalen Zelle ist typisch Gram-negativ, mit einer duBeren Mem-
bran, einer Zellwand aus Peptidoglykan und einer Cytoplasmamembran (C, I: Kryo-Elektronentomographie (KET) der planctomycetalen Zellhiille zeigt
diese drei Schichten; II: Praparation von Peptidoglykansakkuli (oben), die durch Lysozym zerstdrt werden kénnen (unten) [4]). D, AuBergewdhnlich sind
die Invaginationen in das Cytoplasma, die den periplasmatischen Raum vergréBern. E, Einige Arten bilden mithilfe von kleinen kraterférmigen Struktu-
ren (Poren) einen Stiel und eine Befestigungsstruktur aus. Die Aufnahme von Makromolekiilen erfolgt moglicherweise mithilfe der Fimbrien und groBen
kraterformigen Strukturen (I: Transmissionselektronenmikroskopie(TEM)-Analyse von Planctopirus limnophila; goldmarkiertes hochmolekulares Dex-
tran bindet an die Fimbrien). Im periplasmatischen Raum werden Makromolekiile eingelagert (II: griin fluoreszierendes Dextran in super-resolution-
Mikroskopie [5]), abgebaut und Monomere lber die Cytoplasmamembran transportiert.

rielle Zellteilung gilt — wird von allen bis heu-
te bekannten Planctomyceten codiert.

Der Ablauf der planctomycetalen Zell-
teilung ist dabei durchaus unterschiedlich
(Abb. 1). Einige Gruppen vermehren sich wie
andere Bakterien durch Zweiteilung (Abb. 1).
Im Gegensatz dazu bilden die meisten Ver-
treter der Planctomyceten Knospen aus, ein
Mechanismus, der ansonsten nur bei weni-
gen Proteobakterien beobachtet werden kann.
Die Diversitat der planctomycetalen Vermeh-
rung spiegelt sich ebenfalls in deren Mor-
phologie (rund bis ldnglich) wider. Einige Ver-
treter des Phylums durchlaufen sogar einen
dimorphen Lebenszyklus. Ein dhnlicher
Lebenszyklus ist vom gut charakterisierten
Proteobakterium Caulobacter bekannt. Im
Gegensatz zu diesem Modellorganismus ist
der Stiel z. B. von Planctopirus limnophila
nicht von der Zellhiille umgeben, sondern
wird von kraterformigen Strukturen (Poren)
gebildet — Strukturen, die einzigartig unter
allen bekannten Bakterien sind (Abb. 2).

Kontroverse Interpretationen

Neben den genannten unstrittigen Einzigar-
tigkeiten in der planctomycetalen Biologie

gab es noch weiter reichende Betrachtungs-
weisen: Im Gegensatz zu eukaryotischen Zel-
len ist das Cytosol von Bakterien meist nicht
unterteilt, ein Zellkern fehlt, und ihre Zell-
wand besteht aus Peptidoglykan. Planctomy-
ceten galten lange als Ausnahme von dieser
Regel. Ihr Cytosol erschien kompartimentali-
siert, und eine zellkernartige Struktur sowie
die Trennung von Transkription und Trans-
lation wurden postuliert (Abb. 2A). Dariiber
hinaus erschien die Abwesenheit einer Zell-
wand aus Peptidoglykan in Zusammenhang
mit planctomycetalen membrane coat-like pro-
teins Endocytose zu ermoglichen (Abb. 2A).
Folglich wurden Planctomyceten als missing
link zwischen der pro- und eukaryotischen
Zelle gesehen [2].

Der Paradigmenwechsel

Erste Zweifel an dieser Interpretation ent-
standen durch den gleichzeitigen, unabhén-
gigen Nachweis einer Peptidoglykanzellwand
bei verschiedenen Planctomyceten-Arten
durch Gruppen in Nijmegen [3] und Braun-
schweig [4]. So gelang es, planctomycetale
Peptidoglykansakkuli zu isolieren, die durch
Lysozym verdaut werden konnten [4]. Mittels

Gaschromatographie/Massenspektrometrie
(GC-MS) wurde Diaminopimelinsdure nach-
gewiesen, ein diagnostischer Marker fiir Pep-
tidoglykan [4]. Die einzelnen Zuckerbestand-
teile wurden in einem Kinase-Assay nachge-
wiesen, und modernste bildgebende Verfah-
ren, wie beispielsweise die Kryo-Elektronen-
tomographie, erlaubten die Visualisierung
der Peptidoglykanzellwand [4].

Fiir weiter reichende Analysen musste
zunachst ein wichtiges Hindernis iiberwun-
den werden: Planctomyceten galten als gene-
tisch nicht manipulierbar. Nachdem wir die
grundlegenden genetischen Werkzeuge fiir
dieses Phylum entwickelt hatten, konnten wir
eine Mutante von Planctopirus limnophila
(unserem Modellorganismus) konstruieren,
die griin fluoreszierendes Protein (GFP) im
Cytosol akkumuliert. Mittels (super-resolu-
tion-)Lichtmikroskopie konnten wir zeigen,
dass die vermeintlichen Kompartimente im
Cytosol in Wirklichkeit zusammenhédngende
Einstiilpungen der Cytoplasmamembran dar-
stellen [5]. Diese Beobachtungen wurden
elektronenmikroskopisch verifiziert.

Verschiedene Planctomyceten verfiigen
demnach iiber ein vergroBertes Periplasma;
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ihr Cytosol weist allerdings keine Komparti-
mentierung auf [5]. Weiterhin konnten wir
zeigen, dass der Aufbau der planctomycetalen
Zelle im Wesentlichen allen anderen Gram-
negativen Bakterien gleicht. So wurde bei-
spielsweise die duBere Membran bildgebend,
bioinformatisch und proteinbiochemisch
nachgewiesen [5]. Vor diesem Hintergrund
erschien eine planctomycetale Endocytose
schwer vorstellbar. Um Gewissheit zu erlan-
gen, erzeugten wir eine Deletion des mem-
brane coat-like protein, das zuvor mit der
Endocytose in Verbindung gebracht wurde
[5]. Die Mutante konnte immer noch fluores-
zenzmarkierte Makromolekiile, die eigentlich
zu groB waren, um iiber die duere Membran
transportiert zu werden, innerhalb von Minu-
ten aktiv aufnehmen. Erste Hinweise deuten
darauf hin, dass Planctomyceten ein einzig-
artiges Zusammenspiel aus kraterformigen
Strukturen und Fimbrien nutzen, um grofe
Makromolekiile in das erweiterte Periplasma
zu transportieren, wo diese dann abgebaut
werden (Abb. 2, [5]). Die auBergewohnlichen
Abbauleistungen der Planctomyceten konn-
ten daher dem erweiterten Periplasma und
einem einzigartigen Aufnahmemechanismus
geschuldet sein [5].

Neben unseren Arbeiten wurden in den
letzten Jahren weitere Hinweise gefunden,
dass Planctomyceten zwar auBergewohnliche
Bakterien sind, aber keine Mischung aus Pro-
und Eukaryoten [2]. Auch nach dem Paradig-
menwechsel sind Planctomyceten Ausnah-
mebakterien, die noch viele Uberraschungen
bereithalten.

Die Zukunft der Planctomyceten in
der Anwendung

Die planctomycetale Zellbiologie — vor allem
die Zellteilung - ist unstrittig ein wichtiger
Aspekt der zukiinftigen Forschung an diesem
Phylum. Dartiber hinaus riickt auch die bio-
technologische Nutzung von Planctomyceten
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immer weiter in den Fokus: Anammox-Stam-
me sind seit Jahren biotechnologisch im Ein-
satz, um Abwasser durch die Anammox-Reak-
tion von Ammonium und Nitrit zu befreien
[6]. Enzyme von Planctomyceten wurden
erfolgreich biotechnologisch eingesetzt, und
immer mehr Hinweise deuten auf Plancto-
myceten als Produzenten neuartiger bioakti-
ver, kleiner Molekiilen hin [2]. Selbst erste
Hinweise auf die Produktion von Antibiotika
wurden erbracht [2]. Vor dem Hintergrund
der aktuell verzweifelten Suche nach neuen
Antibiotika ist in diesem Bereich ein weite-
rer wesentlicher Aspekt der zukiinftigen For-
schung an Planctomyceten zu sehen.
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