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Fortbewegung bei Mikroorganismen
und Keimzellen

Wie Bakterien und Spermien schwimmen

A. Halimann

Viele Mikroorganismen und Keimzellen kénnen in Flussigkeiten zielgerichtet
schwimmen. Aber wie tun sie das? Wie sieht ihr Antrieb aus? Es gibt zwei grundsétzlich

unterschiedliche Strategien.

1 Einleitung

Die Fortbewegung von schwimmenden,
prokaryotischen Mikroorganismen, also
von Bakterien und Archaeen, unterschei-
det sich ganz grundsitzlich von der von
eukaryotischen Mikroorganismen (z.B.
Flagellaten) und Keimzellen (z. B. mensch-
liche Spermien). Beide Gruppen benutzen
zwar lange Zellfortsdtze (Flagellen) zur
Fortbewegung (Abb. 1), aber Prokaryoten
treiben ihre Fortsdtze mit einem (Nano-)
Motor wie eine Schiffschraube an, wo-
hingegen Eukaryoten mit ihren Fortsat-
zen eine schlagende Schwimm- oder Ru-
derbewegung durchfiithren. Eukaryoten
benutzen ihre schlagenden Zellfortsitze
auflerdem auch bei verankerten Zellen in
Zellverbinden; dort dienen sie dazu, ei-
nen Fliissigkeitsstrom zu erzeugen.

2 Was ist ein Flagellum, was eine
GeiBel und was eine Zilie?
Wennvon Zellfortsitzen die Redeist, fallen
meist auch die Begriffe ,Flagellum*, ,Gei-
8el“ und ,Zilie“. Woher stammen diese Be-
griffe und was wird damit beschrieben?
Im Romischen Reich wurde ein peit-
schenartiges Folterinstrument bestehend
aus einem Stiel mit mehreren Riemen
oder Lederschniiren als ,Flagrum® be-
zeichnet. Am ,Flagrum* waren zusatzlich
kleine, scharfkantige Metall- oder Kno-
chenteile befestigt, um damit mdglichst
schnell bei zum Tode verurteilten Sklaven
und Verbrechern schwerste Verletzungen
herbeizufiihren. Das Wort ,Flagellum*® ist
nichts anderes als die Verkleinerungs-
form von ,Flagrum®, d.h. ein ,Flagel-
lum* ist ein kleines ,Flagrum®. Das deut-
sche Wort ,,Geifdel“ beschreibt im Grunde
auch nichts anderes, niamlich eine beson-
dere Form einer Peitsche, mit der beson-
ders schwere Verletzungen herbeigefiihrt
wurden. In der urspriinglichen Definition
befinden sich bei einer ,GeifSel“ meh-

rere Riemen oder Schniire am Ende eines
Stiels. Die Riemen oder Schniire besitzen
an ihren Enden Knoten oder mit Wider-
haken versehene Metallteile um den Ge-

geifdelten moglichst stark zu verletzen.
Mittlerweile wurde im deutschsprachigen
Raum das urspriingliche Wort ,Geif3el”
durch das Wort ,,Peitsche verdringt.

Abb. 1: Lebensformen mit pro- und eukaryotischen Flagellen. a) bis ¢) prokaryotische Flagellen, d) bis
i) eukaryotische Flagellen und Zilien. a) Gram-negatives Bakterium Vibrio cholerae (Verursacher der
Cholera) mit einer einzigen prokaryotischen Flagelle (monotrich). b) Gram-negatives, wendelférmiges
Bakterium Spirillum sp. mit mehreren prokaryotischen Flagellen an beiden Zellpolen (bipolar polytrich;
Foto: Gary E. Kaiser). ¢) zwei stdbchenférmige, Gram-positive Bacillus subtilis Bakterien mit mehreren,
liber die ganze Zelloberfldche verteilten, prokaryotischen Flagellen (peritrich; Foto: Melanie Berkmen).
d) einzellige Griinalge Chlamydomonas reinhardtii mit zwei eukaryotischen Flagellen. e) mehrzellige
Griinalge Gonium pectorale mit je zwei eukaryotischen Flagellen pro Zelle. f) einzelliges Wimpertierchen
Tintinnopsis sp. mit Tastzilien und Wimpernfeld (Foto: Proyecto Agua, Antonio Guillén). g) einzelliges
Wimpertierchen Phacodinium metchnikoffi mit sehr vielen Zilien (Foto: Proyecto Agua, Antonio Guil-
Ién). h) Sdugetier-Spermium mit einem einzigen Flagellum dockt an eine Eizelle an. i) Epithelzellen mit
unzéhligen Zilien kleiden die Atemwege bei Sdugetieren aus (Foto: Charles Daghlian).
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Abb. 2: Vergleich der Flagellenbewegung bei Prokaryoten und Eukaryoten. a) Kreisbewegung des Flagel-

lums bei Prokaryoten. Das Flagellum der Prokaryoten wird durch einen kleinen Rotationsmotor angetrie-

ben. Das Flagellum selbst macht keine aktive Formanderung. b) Ablauf des Flagellenschlags bei Eukaryo-

ten. Das gesamte eukaryotische Flagellum dndert aktiv seine Form. Es sind acht Momentaufnahmen eines
Flagellenschlags gezeigt. Stadien 1 bis 4: effektiver Schlag. Stadien 5 bis 8: Riickholschlag.

AlsBiologen vor geraumer Zeit nach Na-
men fiir lange, diinne, schlangen-, sinus-
oder wellenformige Zellfortsédtze suchten,
hatten sie offenbar eine geschwungene
Bullenpeitsche vor Augen. So wurden die
beiden synonymen Namen ,Flagellum*“
und ,Geifdel“ von Folterinstrumenten
iibernommen, ohne tiber deren blutige
Vergangenheit nachzudenken. Das ist ei-
gentlich ziemlich bedauerlich, da damit
winzige, grazile Wunderwerke der Natur
benannt wurden, die ausschliefdlich der
friedsamen Fortbewegung dienen.

In einigen deutschsprachigen Lehr-
biichern werden die eigentlich synonymen
Begriffe ,Flagellum“ und ,Geifel* (siehe
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oben) nicht als Synonyme benutzt, son-
dern dazu, um zwischen den beweglichen
Zellfortsdtzen bei den Pro- und Eukaryoten
zu unterscheiden, da diese unterschied-
lich aufgebaut sind. Diese Form der Unter-
scheidung zwischen , Flagellum“ und , Gei-
3el* wird aber leider nirgends konsequent
eingehalten (man findet sogar Formulie-
rungen wie ,begeifdelte Zellen mit Flagel-
len“). AufRerdem gibt es im angelsachsi-
schen Raum fiir beide deutschen Worter
nur ein einziges englisches Wort, nam-
lich ,flagellum“ (Plural ,flagella“). Daher
wird hier im Folgenden nur von prokaryo-
tischem und eukaryotischem Flagellum
(bzw. Plural ,Flagellen“) gesprochen.
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Abb. 3: Prokaryoten besitzen einen Motorantrieb. a) Schematischer Aufbau eines typischen gram-
negativen Bakteriums mit prokaryotischem Flagellum. b) Der eigentliche Motor des prokaryotischen
Flagellums ist der Basalapparat. Der Motor versetzt eine hakenférmige Struktur (engl. hook) in Dre-
hung. An diesen Haken ist das Filament gekoppelt, das aus dem Protein Flagellin aufgebaut ist.
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Die Flagellen der Prokaryoten unter-
scheiden sich grundsitzlich von denen
der Eukaryoten in Bezug auf Aufbau,
Struktur und Funktionsweise (Abb. 2)
[1-3]. Die Flagellen der Prokaryoten be-
finden sich aufderhalb der Zellmembran;
sie sind von Natur aus schlangenférmig
und konnen sich nicht aktiv verformen.
Fir den Antrieb besitzen die Prokaryo-
ten einen winzigen (Nano-)Motor in der
Zellmembran, mit dem das Flagellum in
Rotation versetzt wird (Abb. 2a). Je nach
Verankerungsposition und je nach Dreh-
richtung kann das rotierende Flagellum
in verschiedenen Bakterienarten entwe-
der eine Zug- oder eine Schubkraft auf
das Bakterium ausiiben (wie die Schiffs-
schraube bei einem Motorboot).

Bei den Flagellen der Eukaryoten han-
delt es sich um von der Zellmembran
umschlossene Ausstiilpungen der Zelle;
alle Bestandteile des eukaryotischen Fla-
gellums befinden sich also innerhalb der
Zellmembran. Die Flagellen der Eukaryo-
ten konnen aktiv ihre Form verindern,
wobei eine schlagférmige Bewegung aus-
gefithrt wird (keine Rotation) [2, 4, 5].
Diese Bewegung besteht aus einem ef-
fektiven Schlag, bei dem das Flagellum in
ganzer Linge mehr oder weniger gestreckt
bleibt (Abb. 2 b, Stadien 1 bis 4) und aus ei-
nem Riickholschlag, bei dem sich das Fla-
gellum entlang seiner ganzen Linge elas-
tisch krimmt, um mit dem geringsten
Widerstand wieder die Ausgangsposition
zu erreichen (Abb. 2b, Stadien 5 bis 8).

Bei Eukaryoten findet man noch eine
zweite Form eines beweglichen Zellfort-
satzes, die Zilie (=Cilium, Wimper, Flim-
merhdrchen). Im Gegensatz zu eukaryo-
tischen Flagellen treten Zilien immer in
grof¥er Stiickzahl auf, was wohl auch bei
der Namensgebung eine entscheidende
Bedeutung hatte. Das Wort , Zilie“ stammt
namlich vom lateinischen Wort ,cilium®
ab, was ,Augenlid“ bedeutet und ein Au-
genlid hat ja auch eine grofde Stiickzahl
von langen ,Fortsdtzen®, die Augenwim-
pern. Genauso wie Flagellen haben Zi-
lien die Aufgabe, Fliissigkeit an der Ober-
flaiche der Zelle vorbeizubewegen. Bei
Zellen mit Flagellen, wie beispielsweise
Spermien (Abb. 1h), bedeutet dies, dass
die Zellen dadurch schwimmen koénnen.
Zilien befinden sich hingegen normaler-
weise auf verankerten Zellen in Zellver-
bdnden. Diese Zellen konnen durch das
Schlagen ihrer Zellfortsdtze ihre Position
zwar nicht verdndern, aber daftir Fliissig-
keit (oder Schleim) tiber ihre Oberfldche
beférdern; dazu ist auch die Schlagbewe-
gung bei Zilien etwas anders als bei Flagel-
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len. Die Zilien schlagen zudem koordiniert
hintereinander, so dass ein gleichmaf3i-
ger Fliissigkeitsstrom entsteht. Zellen mit
Zilien findet man beispielsweise in den
Epithelien, die die Atemwege auskleiden
(Flimmerepithel) (Abb. 1i); dort befér-
dern sie durch ihre Bewegung nicht nur
Schleim, sondern auch unerwiinschte Par-
tikel aus der Lunge. Auch auf den Epithel-
zellen, die den Eileiter der Sdugetiere aus-
kleiden, befinden sich Zilien; diese sind
nicht nur richtungsgebend fiir umgebende
Flussigkeiten, sondern auch fiir die Eizelle.

Bei sehr vielen Eukaryoten findet man
sowohl Zellen mit Flagellen als auch Zel-
len mit Zilien. Zilien sind mit einer Linge
von 0,25 pm viel kiirzer als Flagellen, die
meist eine Linge von 10 bis 200 um ha-
ben, aber auch bis zu mehrere Millimeter
erreichen konnen. Ansonsten sind der
molekulare Aufbau und die Funktions-
weise von eukaryotischen Flagellen und
Zilien im Grunde identisch. Sie werden
daher auch mit dem Uberbegriff ,,Unduli-
podien“ zusammengefasst. Weiter unten
im Text wird nur das eukaryotische Fla-
gellum besprochen, die Aussagen gelten
aber entsprechend auch fiir die Zilien der
Eukaryoten.

3 Wie funktioniert das Flagellum

der Prokaryoten?

Bei freischwimmenden Prokaryoten (Bak-
terien) konnen die rotierenden Flagellen
einzeln (Abb. 3a) oder auch vielfach vor-
handen sein (2 bis 50 Flagellen); je nach-
dem werden die Bakterien als ,mono-
trich® (=ein Flagellum) oder ,polytrich®
(=viele Flagellen) bezeichnet. Die proka-
ryotischen Flagellen kénnen auch an ver-
schiedenen Stellen des Bakteriums ent-
springen (lateral oder polar). Der Aufbau
des Flagellums der Prokaryoten ist aber
immer identisch und umfasst drei we-
sentliche Abschnitte: Das Filament, den
Haken und den Basalapparat (Motor)
(Abb. 3b) [1-3].

Filament und Haken befinden sich
auflerhalb der Zellmembran. Das Fi-
lament ist eine sehr lange, fadenfér-
mige, halbstarre Struktur, die aus dem
Protein Flagellin aufgebaut ist [2, 3].
Die Flagellin-Monomere sind im Fila-
ment zu einer réhrenférmigen Struktur
zusammengelagert.

Der Haken ist, wie der Name schon
sagt, immer gekriitmmt und verbindet die
Basis des Filaments mit dem Basalappa-
rat. Der Basalapparat ist der Motor, der die
Zellhiille durchspannt (Abb. 3a und 3b)
[2, 3]. Der Motor besteht aus ca. 20 ver-
schiedenen Einzelteilen [1]. Wie ein Elek-

tromotor besteht auch der Mini-Motor
der Bakterien aus einem rotierenden Teil
(Rotor), der sich gegen einen stationdren
Teil (Stator) bewegt. Die in Abbildung 3b
in Rotténen eingezeichneten Teile sind
miteinander verbundene Ringe aus ver-
schiedenen Proteinen, die den Rotor dar-
stellen; die blau gezeichneten Proteine
stellen den Stator dar und bewegen sich
nicht. Da der Rotor den Haken und damit
das Filament mitdreht, arbeitet er gegen
den Widerstand des umgebenden Fliis-
sigmediums. Um zu verhindern, dass der
Rotor aufgrund dieses Widerstands ste-
hen bleibt und sich stattdessen der Stator
dreht, muss der Stator besonders gut be-
festigt sein. Dazu ist der Stator nicht nur
in der Membran verankert, sondern zu-
dem in der sehr robusten Peptidoglycan-
schicht der Zellwand (Abb. 3b).

Es gibt sowohl linksgdngige Motoren
(z.B. bei Escherichia coli, Salmonella typhimu-
rium) als auch rechtsgdngige Motoren (z.B.
bei Rhizobiummeliloti). Damit sind die Haupt-
drehrichtungen definiert; zudem kann die
Drehrichtung, z.B. beim Taumeln von Bak-
terien, kurzzeitig umgekehrt werden. Die
Mini-Motoren erreichen extreme Drehzah-
len: Bei Escherichia coli sind es ca. 3600 Um-
drehungen pro Minute und Salmonella ty-
phimurium erreicht sogar rekordverdachtige
20000 Umdrehungen pro Minute!

Die Energie fiir die Rotation stammt
von einem nach innen gerichteten Pro-
tonenfluss, wobei der dafiir erforderliche
Protonengradient durch entsprechende
Protonenpumpen erzeugt wird.

4 Wie funktioniert das Flagellum

der Eukaryoten?

Selbst bei entfernt verwandten Eukaryo-
ten findet man immer wieder denselben
Aufbau bei ihren Flagellen (und Zilien)
(Abb. 4 und 5) [2, 4, 5]. Das Flagellum wird
vom dufderen Medium durch eine Mem-
bran abgegrenzt, die eine Fortsetzung der
Plasmamembran darstellt (Abb. 4 und 5).
Das Innere des Flagellums gehort also
zum Zellinneren und wird Axonem ge-
nannt. Das Axonem enthilt Mikrotubuli,
die sich langs durch das Flagellum ziehen.
Genauer gesagt findet man neun kreisfor-
mig angeordnete, periphere Mikrotubuli-
Dupletts, die ein zentrales Paar von Ein-
zelmikrotubuli umgeben [2, 4, 5]. Diese
sogenannte (9x2)+2-Anordnung findet
man von den einfachsten Eukaryoten bis
hin zu den Sdugetieren.

Die Mikrotubuli sind lange Hohlzylin-
der, die aus kugelférmigen Tubulin-Prote-
inen aufgebaut sind. In den Mikrotubuli
sind zwei Tubulin-Varianten ,verbaut®,

niamlich o-Tubulin und B-Tubulin, die
sich zu einem (Hetero-)Dimer verbinden.
Diese Dimere lagern sich dann zu den so-
genannten Protofilamenten zusammen
(siehe unten).

Alle Mikrotubuli des Axonems haben
die gleiche Polaritdt, d. h. ihre Plus-Enden
liegen am dufderen Ende des Flagellums,
die Minus-Enden befinden sich an der
Flagellenbasis. Bei der Entstehung der
Flagellen wachsen die Mikrotubuli von
einem definierten Startpunkt an der Fla-
gellenbasis heraus, dem MTOC (Abb. 4).
MTOC steht fiir ,microtubule organizing
center (,Mikrotubuli-organisierendes
Zentrum"). Die Mikrotubuli wachsen in
ihrer Linge durch Hinzuftigen von Tubu-
lin-Dimeren an die bereits bestehenden
Mikrotubuli; dies findet an den Plus-En-
den der Mikrotubuli statt.

Die zentralen Einzelmikrotubuli des
Axonems sind von einer Hiille umge-
ben, die innere Scheide genannt wird
(Abb. 5b). Sogenannte Spikes oder Radial-
speichen reichen von den peripheren Mik-
rotubuli ausgehend an die innere Scheide
heran (Abb. 5b). Die innere Scheide und
die Radialspeichen bewirken, dass die Mi-
krotubuli in Position gehalten werden.

Die peripheren Mikrotubuli-Dupletts
bestehen jeweils aus einem vollstandigen
A-(Mikro-)Tubulus und einem unvollstan-
digen B-(Mikro-)Tubulus. Der A-Tubulus
besteht aus 13 kreisférmig angeordneten
Protofilamenten. Der B-Tubulus besteht
nur aus 11 Protofilamenten; in manchen
Féillen findet man im B-Tubulus auch
nur 10 oder sogar nur 9 Protofilamente.
Der B-Tubulus bildet keinen vollen Kreis
sondern umschlieft etwa ein Drittel
des A-Tubulus. Bei genauer Betrachtung
des elektronenmikroskopischen Quer-
schnitts (Abb. 5a) sieht man, dass aus
jedem A-Tubulus Molekiile herausragen,
die zum benachbarten B-Tubulus ,grei-
fen“. Man hat diese sogenannten Dynein-
Molekiile als armdhnlich angesehen, wes-
halb man von einem dufderen und einem
inneren Dyneinarm spricht. Die Dyneine
sind auf einer Seite fest auf einem A-Tubu-
lus des Mikrotubuli-Dupletts verankert.
Auf der anderen Seite besitzen sie beweg-
liche Kopfchen, die eine (veranderliche)
Bindung an den B-Tubulus des Nachbar-
Mikrotubuli-Dupletts herstellen kénnen.
Die Dyneine des dufieren Arms besitzen
dabei drei Kopfchen, die Dyneine des in-
neren Arms besitzen nur zwei Kopfchen
(Abb. 5b); ansonsten unterscheiden sich
diese beiden Dynein-Varianten nicht (bei
Tieren besitzen die Dyneine der duferen
Arme in der Regel auch nur zwei Kopf-
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