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Kinasen (PPKs). Es sind zwei Typen von 
PPKs bekannt: Typ I-PPKs (80-kDa-Proteine) 
nutzen ATP (oder andere NTPs) zur PolyP-
Synthese, während Typ II-PPKs (30–40-kDa-
Proteine) in vivo in der Regel PolyP zur Phos-
phorylierung von GDP (oder NDP) nutzen 
(Übersichten in [2, 3]).

In den vergangenen Jahren stieg das Inter-
esse für PolyP und die Reaktionen von PPKs 
deutlich. Wir und andere Gruppen konnten 
zeigen, dass PPKs nicht nur die Regeneration 
von NTPs mittels PolyP als Pi-Donor ermög-
lichen, sondern dass PPKs (insbesondere 
PPK2s) Nukleotide zumindest in vitro zu oli-
gophosphorylierten, bis hin zu nonaphospho-
rylierten Nukleotiden katalysieren [4]. Die 
PPKs aus Agrobacterium tumefaciens und 
Ralstonia eutropha sind vergleichsweise 
unspezifi sch und können nicht nur alle NDPs 
umsetzen [5], sondern sind sogar in der Lage, 
Thiaminphosphat (Th1P) und Thiamindi-
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ó Polyphosphat (PolyP) besteht aus Phos-
phatresten, die durch energiereiche Phospho-
anhydrid-Bindungen verknüpft sind. Es kann 
in linearer, verzweigter oder auch zyklischer 
Form (Ultraphosphat) vorliegen [1]. PolyP 
besteht häufi g aus nur wenigen bis einigen 
Dutzend Pi-Resten, kann aber auch in hoch-
molekularer Form mit mehreren hundert Pi-
Resten vorkommen. Aufgrund seiner abioti-
schen Entstehung, etwa bei Vulkanausbrü-
chen, und des daraus abgeleiteten präbioti-
schen Vorkommens wird vermutet, dass 
PolyP an der Entstehung des Lebens als gut 
verfügbare, chemisch-physikalisch regenera-
tive Energiequelle beteiligt gewesen sein 
könnte.

PolyP ist eine polyanionische Molekül-
kette und liegt in Bakterien mit Kationen 
(Ca2+, Mg2+, K+) komplexiert, meist unlös-
lich in Form von inclusion bodies vor. Die 
PolyP-Granula sind in der Regel 50–200 
Nanometer (selten über 500 nm) im Durch-
messer und wurden früher aufgrund ihres 
reichlichen Vorkommens im Süßwasserbak-
terium  Spirillum volutans als Voluntin-Gra-
nula bezeichnet. Sie lassen sich gut mit 
basischen Farbstoffen (Neisser-Färbung), 
aber auch mit DAPI anfärben und licht- 
bzw. fluoreszenzmikroskopisch einfach 
nachweisen (DAPI-PolyP fl uoresziert bei ca. 
520–540 nm, während DAPI-DNA- und 
DAPI-RNA-Komplexe bei kürzeren Wellen-
längen emittieren). Im Elektronenmikros-
kop erscheinen PolyP-Granula dunkler 

(elektronendichter) als das umgebende 
Cytoplasma.

Polyphosphatkinasen
Bakterien synthetisieren PolyP aus Nukleo-
sidtriphosphaten (NTPs) mithilfe von PolyP-

Bakterielle Organellen

Polyphosphat – ein unterschätztes 
Molekül

˚ Abb. 1: Modell eines Polyphosphatosoms in Ralstonia eutropha. PolyP-assoziierte Proteine sind 
als Ellipsen mit Proteinbezeichnung und Gennummer dargestellt. Die Pfeile weisen darauf hin, dass 
diese Pro teine nicht permanent mit dem PolyP-Granulum assoziiert sind. Die Proteine sind in Relati-
on zur PolyP-Granula-Größe der Übersichtlichkeit halber stark vergrößert dargestellt. Modifi ziert aus 
[8].
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Darüber hinaus ist in R. eutropha eine von 
drei Glutaminsynthetasen (GlnA1) durch 
Bindung an das Phosin PptA indirekt an 
PolyP gebunden (Abb. 1). Dieser Befund deu-
tet auf eine mögliche Verknüpfung des P- mit 
dem N-Stoffwechsel hin. Alle Versuche des 
Nachweises einer Phospholipidmembran um 
PolyP-Granula verliefen erfolglos. Die in der 
Literatur postulierte Anwesenheit von PolyP 
in Phospholipidmembran-umhüllten Acido-
calcisomen in Vertretern der α-Proteobakte-
rien (Rhodospirillum rubrum, A. tumefaciens) 
wird daher als Artefakt angesehen [12]. 
A. tumefaciens verfügt über zwei PPKs (je 
eine PPK1 und eine PPK2). Während PPK2AT 
an die Oberfl äche von PolyP-Granula gleich-
mäßig gebunden ist, ist PPK1AT nur zeitweise 
(während der PolyP-Synthese) mit dem 
PolyP-Granulum an einer Seite assoziiert 
(Abb. 2, [13]).

Zellbiologische Aspekte von PolyP
A. tumefaciens-Zellen weisen in der Regel nur 
ein PolyP-Granulum auf, das in unmittelba-
rer Nähe des alten Zellpols lokalisiert ist. A. 
tumefaciens unterscheidet sich von den meis-
ten übrigen bakteriellen Spezies durch sei-
nen polaren Wachstumsmodus, der mit jeder 
Zellteilung eine Neuorganisation des wech-
selnden Wachstumspols erfordert. Zeitraffer-
Untersuchungen zeigen, dass PolyP-Granula 
kurz vor der Zellteilung vom alten Zellpol 
zum (neuen) Wachstumspol migrieren kön-
nen [13]. Möglicherweise ist der Bedarf an 
Phosphorylierungskapazität in der Nähe des 
Wachstumspols zu bestimmten Zeiten des 
Zellzyklus besonders hoch und kann durch 
die Anwesenheit von PolyP gedeckt werden. 
Für R. eutropha und andere Spezies ist eine 
Wanderung von PolyP-Granula nicht bekannt 
(oder nicht untersucht). Allerdings wurde 
kürzlich mit AlgP in P. aeruginosa ein neues 
PolyP-assoziiertes Protein beschrieben, das 
an der subzellulären Positionierung von 
PolyP beteiligt ist [14].

Das Polyphosphatosom – ein 
bakterielles Organell
PolyP-Granula in Bakterien sind supramole-
kulare Komplexe aus einem PolyP-Kern mit 
mehreren PolyP-assoziierten Proteinen 
unterschiedlicher Funktionen, für die die 
Bezeichnung Polyphosphatosom vorgeschla-
gen wurde [10]. Die subzelluläre Positionie-
rung dieser Polyphosphatosomen variiert in 
verschieden Spezies (häufi g in der Nukleoid-
region oder in Zellpolnähe), erfolgt in darauf-
hin untersuchten Spezies aber nicht zufällig. 

jeweiligen Membran- bzw. Proteinhüll-
schicht charakteristisch und essenziell. Ob 
PolyP-Granula ebenfalls von einer spezifi -
schen Hüllschicht umgeben sind und welche 
Funktionen die in ihr enthaltenen Moleküle 
haben könnten, war bis vor kurzem kaum 
untersucht. Fluoreszenzmikroskopische Ver-
suche an PolyP-Granula in R. eutropha H16 
– ein aufgrund seiner starken PHB-Granula-
Produktion und seiner Befähigung zur Litho-
autotrophie in vielen Arbeitsgruppen ver-
wendeter Modellorganismus – zeigen, dass 
bis zu acht verschiedene Proteine zumindest 
zeitweise in vivo an der Oberfläche von 
PolyP-Granula lokalisiert sind (Abb. 1). Bei 
vier von ihnen handelt es sich um PPKs, die 
für die PolyP-Synthese und für die Verwer-
tung von PolyP zur Regeneration von NTPs 
zuständig sind. Zwei der PolyP-assoziierten 
Proteine (PptA, PptB) weisen ein CHAD-
Motiv auf (conserved alpha helical domain) 
und werden in Analogie zu PHB/PHA-Granu-
la-assoziierten PHAsinen als PolyP-Granula-
assoziierte PHOsine klassifi ziert [10]. Pho-
sine sind bei Bakterien weit verbreitet und 
weisen aufgrund ihres mit positiv geladenen 
Aminosäureresten ausgekleideten zentralen 
Tunnels [11] eine extrem starke Bindung zu 
PolyP sowohl in vivo als auch in vitro auf; die 
Funktion der beiden übrigen spezifisch 
PolyP-assoziierten Proteine in R. eutropha ist 
unbekannt.

phosphat (Th2P) (Vitamin B1) zu höher phos-
phorylierten Verbindungen umzusetzen [6]. 
Inwieweit diese bislang nur in vitro nachge-
wiesenen Aktivitäten auch in vivo stattfi nden 
und welche Funktionen die oligophosphory-
lierten Nukleotide und oligophosphorylierten 
Thiaminderivate haben, ist unbekannt. 
Zumindest Thiamintriphosphat (Th3P) wur-
de in Escherichia coli und in Geweben höhe-
rer Eukaryoten nachgewiesen [7]. Für E. coli 
ist bekannt, dass die intrazellularen Konzen-
trationen von Th3P nach einem die stringent 
response hervorrufenden Wechsel von Kom-
plexmedium auf Aminosäure-freies Mineral-
medium (nutrient downshift) stark ansteigen. 
Da PolyP (neben (p)ppGpp) ein Produkt der 
stringent response in E. coli ist, ist es denkbar, 
dass Th3P ein (Neben-)Produkt der PolyP-
abhängigen Phosphorylierung durch die 
E. coli-PPK ist. Dass die E. coli-PPK in vitro 
Th1P und Th2P – wenn auch nur mit gerin-
ger Effi zienz – phosphorylieren kann, konn-
ten wir kürzlich zeigen [6].

Funktion und Aufbau von PolyP-
Granula
PolyP-Granula stellen in Bakterien einen 
wichtigen Phosphor- bzw. Phosphatspeicher 
nebst zugehörigen Kationen (Ca2+, Mg2+, K+) 
dar [2]. Es gibt vielfältige Hinweise, dass 
PolyP neben der Speicherfunktion diverse 
weitere Funktionen hat und etwa in Mycobac-
terium tuberculosis und Pseudomonas aerugi-
nosa an der Pathogenität und Resistenz 
gegenüber diversen Stressfaktoren (Sauer-
stoffradikale, Schwermetalle) beteiligt ist 
(aktuelle Zusammenfassung siehe [8]).

Einschlusskörper in Bakterien stellen 
generell subzelluläre Kompartimente bzw. 
supramolekulare Komplexe dar, die spezielle 
physiologische Funktionen ausüben und 
häufi g von der Zelle determiniert subzellulär 
positioniert sind [9]. Magnetosomen und Gra-
nula aus Polyhydroxybuttersäure (PHB) und 
(allgemeiner) PHA-Granula sind zwei 
bekannte Beispiele solcher Organell-ähnli-
chen Kompartimente: Erstere sind Phospho-
lipidmembran-umhüllte Eisenoxidkristalle 
und dienen der Orientierung magnetotakti-
scher Bakte rien im Magnetfeld, letztere sind 
Phospho lipidmembran-freie, aber mit einer 
Proteinschicht umhüllte Polyester aus 3-Hyd-
roxybuttersäure- bzw. Hydroxyalkansäure-
Einheiten. Dies erlaubt ein Überleben auch 
bei Abwesenheit exogener C-Quellen.

Für die Funktion der Magnetosomen und 
PHB/PHA-Granula (Carbonosomen) ist die 
Anwesenheit spezifi scher Proteine in der 

˚ Abb. 2: 3D-SIM-Aufnahme von Agrobac-
terium tumefaciens (pBBR1MCS2-ppk1AT-
mCherry und pTrc200-Plac-eyfp-ppk2AT). 
Overlay des mCherry und GFP-Kanals (oben 
links), Durchlicht (unten links). Die Aus-
schnitte (rechts) zeigen vergrößerte Darstel-
lungen der oben links markierten Quadrate 
in xy-, yz- und xz-Richtung. Die Aufnahmen 
weisen auf eine homogene Bindung von 
eYFP-PPK2AT (grün) und eine partielle Asso-
ziation von PPK1AT-mCherry (pink) an der 
Oberfl äche von PolyP-Granula hin. Foto: 
D. Pfeiffer und C. Frank. Aus [13], verändert.
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In A. tumefaciens (und möglicherweise 
auch in anderen Spezies mit polarem 
Wachstumsmodus) können PolyP-Granu-
la in Abhängigkeit vom Zellzyklus wan-
dern. Die bisher bekannten Befunde zum 
Aufbau und zur Funktion von Polyphos-
phatosomen sind unvollständig. Die 
Bestimmung der Polyphosphatosom-Pro-
teome und die phänotypische Analyse von 
Defektmutanten (im PolyP-Proteom) sollte 
in Zukunft in verschiedenen Spezies vor-
genommen werden. ó
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