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The oceans have been compared to a “global heterotrophic digester”.
This is due to the high productivity of microalgae and the rapid turno-
ver of the produced biomass by microbes. A major part of the algal
biomass consists of diverse polysaccharides which belong to the most
complex polymer structures in nature. These marine sugars are
decomposed by specialized bacteria, mainly of the phyla Bacteroidetes
and Gammaproteobacteria, which possess dedicated conserved gene
clusters encoding a remarkable diversity of carbohydrate-active

enzymes.
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B Jihrlich wiederkehrende, massive Algen-
bliiten in den Auftriebszonen und Kiisten-
schelfgebieten der Ozeane bestimmen die
Primdrproduktion mariner Okosysteme.
Marine Algen leisten etwa die Héalfte der
weltweiten photosynthetischen Netto-Pri-

marproduktion. Die Algen bestehen zum
GroBteil aus Polysacchariden — groBen Koh-

lenhydraten, die aus mehreren Zuckermole-
kiilen bestehen und die als Speicherstoff, in
Zellwanden oder als intra- oder extrazellula-
re Matrixpolysaccharide dienen. Algen pro-
duzieren viele Arten von Polysacchariden,
die unterschiedlich komplex sind und sich
von denen von Landpflanzen teils deutlich
unterscheiden. Die Zuckermolekiile, aus

<« Abb. 1: Polysac-
charid-abbauende
Bakterien der Bacte-
roidetes-Gruppe (tiir-
kis, identifiziert Giber
Fluoreszenz-in situ-
Hybridisierung) an
der Diatomee (Kiesel-
alge) Chaetoceros sp.
Fluoreszenzmikro-
skopie, MaBstabs-
balken = 10 um.
Foto: Max-Planck-
Institut fir Marine
Mikrobiologie /1.
Bakenhus

denen Polysaccharide bestehen, konnen auf
verschiedene Weise verkniipft und mit einer
Vielzahl an funktionellen Gruppen (z.B. Sul-
fat-, Methyl- oder Acetylgruppen) dekoriert
werden [1]. So kommt es, dass Polysacchari-
de die chemisch komplexesten Makromole-
kiile in der Natur sind.

Wiederkehrende Sukzession von
Bakteriengruppen in
Phytoplanktonbliiten

Heterotrophe Bakterien (Abb. 1) spielen eine
wesentliche Rolle bei der Zersetzung organi-
scher Stoffe im Meer. Phytoplanktonbliiten
in der Deutschen Bucht, die meist von Kiesel-
algen dominiert sind, werden von einer Jahr
fiir Jahr wiederkehrenden Sukzession ver-
schiedener Bakteriengruppen begleitet, in
der verschiedene Taxa schnell aufeinander-
folgenden [2, 3, 4]. In mehreren Unter-
suchungen wurden dabei Flavobakterien und
Gammaproteobakterien als Hauptakteure
identifiziert. In Friihjahrsbliiten dominierten
u.a. die Flavobacteriia-Gattungen Formosa
und Polaribacter (Abb. 2). Kombinierte Meta-
genom- und Metaproteomanalysen zeigten,
dass die Bakteriensukzession mit einem
raschen Wechsel des bakteriellen Genreper-
toires einhergeht. Die Zusammensetzung
und Funktion des Bakterioplanktons andert
sich im Verlauf der Algenbliite parallel zur
verfiigbaren Nahrung.

Marine Bakterien, die auf die Zersetzung
von Algenpolysacchariden spezialisiert sind,
weisen eine bemerkenswerte Vielfalt an koh-
lenhydrataktiven Enzymen (CAZymes) auf.
Algenpolysaccharide sind jedoch zu vielfdl-
tig, als dass eine einzelne Bakterienart sie
alle abbauen konnte. Kein Bakterium enthélt
alle Gene, die zur Verwertung aller vorhan-
denen Polysaccharide erforderlich sind. Der
Abbau eines so komplexen Polysaccharidge-
mischs, wie es im Laufe einer Algenbliite
auftritt, erfordert Teamarbeit: Einzelne Bak-
teriengruppen sind spezialisiert auf unter-
schiedliche Algenpolysaccharide und deren
Bestandteile. Gemeinsam bauen sie die
Algenbliite ab. Diese Art der Ressourcen- und
Nischenverteilung wurde beispielhaft fiir die
Gattung Formosa gezeigt [5].
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A Abb. 2: Mikroalgenbliiten sind durch wiederkehrende Bakteriensukzessionen mit definierten polysaccharide utilization loci (PULs) gekennzeichnet.
A, Haufigkeitsmuster ausgewahlter Hauptgruppen von Flavobacteriia, die wéahrend Phytoplanktonbliiten nachgewiesen wurden. B, phylogenetischer
Baum von abundanten Bakterienarten aus Friihlingsbliiten. Gruppen, fiir die Isolate und Genome verfiigbar sind, sind mit einem Sternchen gekenn-
zeichnet. C, PUL-Repertoires fiir den Zuckerabbau der jeweiligen Arten. Kreisdiagramme zeigen die vorhergesagten PUL-Substrate fiir jedes Taxon und

werden gemaB der PUL-Haufigkeit dimensioniert.

Gene fiir den Zuckerabbau sind
genomisch geklustert

CAZyme-codierende Gene sind in Bakterien-
genomen haufig in polysaccharide utilization
loci (PULs) organisiert (Abb. 2). PULs sind
operondhnliche Genfolgen, die fiir Glycosid-
hydrolasen, Kohlenhydrat-bindende Pro-
teine, Sulfatasen, TonB-abhdngige Transpor-
ter und Polysaccharid-bindende Proteine
codieren. Unsere vergleichende Sequenzana-
lyse von Genomen kultivierbarer Isolate [6]
und von Metagenom-assemblierten Genomen
(MAGS) [7] ergab, dass viele planktonische
marine Bacteroidetes kleine Genome und
eine begrenzte Anzahl von PULs haben. Vie-
le dieser Polysaccharid-abbauenden Bakteri-
en sind also hoch spezialisiert auf wenige
Zucker [5, 6]. Im Gegensatz dazu sind Parti-
kel- oder Makroalgen-assoziierte Bakterien
wie Formosa agariphila KMM39017 [8] oder
Gramella forsetii KT0803" [9, 10] Generalis-
ten und verwerten viele verschiedene Poly-
saccharide.

Bakterien nutzen komplexe
Enzymkaskaden fiir den Zuckerabbau

Detaillierte hochaufgeldste Metaproteomana-
lysen von Wasserproben zeigten, dass Poly-
saccharid-spezifische Transporter und Bin-
deproteine wahrend des bakteriellen Abbaus
von Algenbiomasse zu den am haufigsten
exprimierten Proteinen gehoren [2]. Diese
Proteine spielen eine entscheidende Rolle bei
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der Aufnahme von Oligosacchariden. Unsere
Studien weisen darauf hin, dass TonB-abhan-
gige Transporterproteine dazu genutzt wer-
den konnen, unter in situ-Bedingungen Riick-
schliisse auf die von den Bacteroidetes
genutzten Polysaccharide zu ziehen [6].
Eine Vielzahl von Proteinfunktionen sind
notig, damit Bakterien die komplexen Algen-
polysaccharide verwerten konnen. So konnte
gezeigt werden, dass die stark sulfatierte
Struktur von Fucoidanen durch ,Lentimo-
nas“ sp. CC4, ein Vertreter der Verrucomic-
robia, mittels einer bemerkenswert komple-
xen Enzym-Maschinerie abgebaut wird [11].
Dieses Bakterium enthélt Gene fiir 284
mutmabBliche Fucoidanasen, einschlieBlich
Glycosidhydrolasen, Sulfatasen und Koh-
lenhydratesterasen. Substratspezifische
in vitro-Kulturen weisen darauf hin, dass
etwa 100 Enzyme erforderlich sind, um
individuelle Fucoidane aus verschiedenen
Algenarten abzubauen. Diese Abbauwege
enthalten aufeinander abgestimmte Enzym-
kaskaden. Zunachst werden die komplexen
Polysaccharide auBerhalb der Zelle zu Oligo-
sacchariden zerkleinert, die dann durch
hochspezifische Aufnahmesysteme in das
Periplasma der Bakterien transportiert und
dort weiter in Di- bzw. Monosaccharide abge-
baut werden. Eine solche komplexe Enzym-
kaskade konnte in einer aktuellen Studie
aufgeklart werden: In dem marinen Bactero-
idetes-Stamm F. agariphila fand man ein PUL

mit iber 30 Genen, das fiir den Abbau des
komplexen sulfatierten Polysaccharids Ulvan
zustandig ist [12]. Ein kombinierter Ansatz
aus metabolischer Markierung und Subpro-
teomfraktionierung ermoglichte es, die bis-
her unbekannte Funktion von mehr als zehn
Enzymen in diesem PUL zu entschliisseln
und erstmalig die Enzymkaskade fiir den
Abbau von Ulvan abzubilden (Abb. 3).

Haufig sind am Zuckerabbau auch ,Hilfs“-
Enzyme beteiligt. Kiirzlich konnten wir zwei
Cytochrom-P450-Monooxygenasen in mari-
nen Bakterien identifizieren, die zusammen
mit geeigneten Redox-Partner-Proteinen die
oxidative Demethylierung von 6-O-Methyl-D-
Galaktose [13] — einem Monosaccharid, das
in den Algenpolysacchariden Agarose und
Porphyran enthalten ist — katalysieren. Diese
Entdeckung erweitert die Gruppe der kohlen-
hydrataktiven Hilfsenzyme.

Mehr als 98 Prozent der polysaccharidrei-
chen partikuldaren organischen Substanz in
der Wassersdule wird mineralisiert. Bakteri-
en konnen Polysaccharide also offensichtlich
schnell recyceln. Diese Prozesse haben einen
tiefgreifenden Einfluss auf den globalen Koh-
lenstoffkreislauf, die biologische Pumpen-
funktion der Ozeane und damit das Erdklima.
Die Ozeane erwdarmen sich. Wie wirkt sich
das auf die Aktivitdt der Polysaccharid-
abbauenden Bakterien aus und was bedeutet
das fiir die Polysaccharid-Kohlenstoffspei-
cherung im Ozean? Um solche Fragen zu
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A Abb. 3: Enzymkaskade von Formosa agariphila zum Abbau des Algenpolysaccharids Ulvan [12]. Zahlen mit einem ,.S* an den Zuckersymbolen zeigen
die Position der Sulfatgruppen. Nummern mit einem * weisen auf die Zugangsnummern der jeweiligen Enzyme hin. Rote Pfeile kennzeichnen mégliche
Schnittstellen der Enzyme. Rha35: L-Rhamnose-3-Sulfat; Xyl: D-Xylose; GlcA: D-Glucuronséure; I[doA: L-Iduronséure

beantworten, die den Abbau von Phytoplank-
tonbliiten durch Mikroorganismen, ihre
Stoffwechselwege und Enzyme betreffen,
miissen wir diese zentralen Teile des mari-
nen Kohlenstoffkreislaufs detailliert verste-
hen. Hier besteht also weiterhin ein erheb-
licher Forschungsbedarf.
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