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Wahrnehmung und Interpretation  

symbiontischer Signale durch Pflanzen  

und ihre bakteriellen Partner

Martin Parniske und Martina Ried

Zusammenfassung

Symbiosen zwischen Pflanzenwurzeln und Mikroorganismen können dazu beitragen, den Bedarf an Dünge-
mitteln in der Landwirtschaft zu reduzieren. So können die meisten Kulturpflanzen die arbuskuläre Mykor-
rhizasymbiose (AM-Symbiose) mit Pilzen eingehen, durch welche Phosphat effizienter aufgenommen wird. 
In einer zweiten Symbiose, der Wurzelknöllchensymbiose, nehmen Leguminosen (Schmetterlingsblütler) 
wie Erbsen, Klee und Sojabohnen Rhizobien, spezielle Bakterien, die Stickstoff aus der Luft in Ammonium 
umwandeln können, in ihre Zellen auf. Interessanterweise nehmen die Pflanzenwurzeln Rhizobien und AM-
Pilze über sehr ähnliche Signalmoleküle, nämlich teilweise modifizierte N-Acetylglucosamin-Tetra- oder 
-Pentamere wahr, obwohl sich die daraus resultierenden Entwicklungsprozesse stark unterscheiden. Auch bei 
der Erkennung von pathogenen Mikroorganismen spielen N-Acetylglucosamin-tragende Signale eine Rolle; 
Pilze können über Chitin- und Bakterien über Peptidoglykanfragmente aus ihrer Zellwand erkannt werden.
 Trotz des intrinsisch nachhaltigen Potenzials der Wurzelknöllchensymbiose hat zu viel des Guten allerdings 
zu globalen Problemen geführt: Der mit der Zerstörung natürlicher Ökosysteme verbundene großflächige 
Sojaanbau v. a. in Südamerika bildet die Grundlage für die Fleischproduktion in Europa. Der mit dem Soja-
import verbundene Stickstoffeintrag und die mit der Tierhaltung verbundene Methanproduktion bringen 
bedrohliche ökologische und klimatische Konsequenzen mit sich. Deshalb ist eine deutliche Reduktion des 
Fleischkonsums dringend geboten.

Summary

Perception and interpretation of symbiontic signals by plants and their microbial partners

Mutualistic symbioses between plant roots and microorganisms can reduce the demand for chemical fertil-
izers in agriculture. Most crops are able to establish arbuscular mycorrhiza (AM) symbiosis with fungi to 
take up phosphate more efficiently. A second symbiosis, nitrogen-fixing root nodule symbiosis, supersedes 
energy-intensive nitrogen fertilization: Legumes such as peas, clover and soybeans take up rhizobia – special 
bacteria that are capable of converting atmospheric nitrogen into ammonium – into their root cells. Plant 
root cells perceive rhizobia and AM fungi via very similar signaling molecules (N-acetylglucosamine tetra- or 
pentamers), even though the resultant developmental processes differ strongly. Interestingly, N-acetylglu-
cosamine containing signals including fungal chitin- and bacterial peptidoglycan-fragments from their cell 
walls, also play a role in the recognition of pathogenic microorganisms.
 Despite the intrinsic sustainability potential of the nitrogen-fixing root nodule symbiosis, too much of a 
good thing, however, has led to global problems: The massive increase in global meat production is largely 
based on soybean. Large scale soybean monoculture destroyed ecosystems in South America. Large scale 
animal production results in excessive methane and nitrogen release into the environment, which causes 
climate change and death zones in marine ecosystems, respectively. This calls for a considerable reduction 
in meat consumption. 
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Einführung

Ein zentrales Objekt dieses Beitrags ist die Soja-
bohne (Glycine max), eine Leguminose, deren 
Kultur vor 6000 Jahren in China begann und die 
mittlerweile aufgrund des hohen Proteingehalts 
ihres Samens zu einem wesentlichen Faktor in 
der Tierhaltung und so zu einem ökonomischen 
und ökologischen »Global player« geworden ist. 
Jährlich werden fast 300 Megatonnen Sojaboh-
nen produziert, was diese Pflanze zum Motor 
einer Milliarden-Dollar-Industrie macht.
 Die Sojabohne kommuniziert mit verschie-
denen Organismen wie Bakterien und Pilzen, 
aber auch mit Säugetieren – den Menschen 
eingeschlossen – über chemische Stoffe. Der 
folgende Beitrag wird einige dieser Interaktionen 
näher betrachten.

Interaktion mit Bakterien:  

Die Wurzelknöllchensymbiose

Da Pflanzen auf Stickstoff als Nährstoff ange-
wiesen sind, gibt es sehr viele und sehr unter-
schiedliche Symbiosen zwischen Pflanzen und 
Stickstoff fixierenden Bakterien. Die Wurzelknöll-
chensymbiose ist eine sehr effiziente Variante, die 
durch die intrazelluläre Beherbergung der Sym-
bionten gekennzeichnet ist. Sojabohnen bilden 
in Symbiose mit Rhizobien (Stickstoff fixierende 
Wurzelknöllchenbakterien) neue Organe an der 
Wurzel aus, so genannte Wurzelknöllchen. Diese 
Organe stellen technisch gesehen Fermenter dar, 
in denen Bakterien zu sehr hohen Konzentratio-
nen angezogen werden. Das bakterielle Enzym 
Nitrogenase kann innerhalb der Wurzelknöllchen 
aus atmosphärischem Stickstoff (N2) Ammonium 
(NH4

+) herstellen, welches die Bakterien an die 
Pflanze liefern (Hellriegel & Willfarth 1888). Auf 
diese Weise werden pro Jahr 100 bis 175 Mio. 
Tonnen Stickstoff fixiert. Nitrogenase ist ein En-
zym, das ausschließlich in Prokaryoten vorkommt 
und dort durch horizontalen Genaustausch weit 
verbreitet ist. Nitrogenaseaktivität erfordert ver-
schiedene Metalle, die das Enzym allerdings auch 
sehr empfindlich gegenüber Sauerstoff machen. 
Die Sauerstoffempfindlichkeit ist möglicherweise 
einer der Gründe dafür, dass Pflanzen dieses 
Enzym im Laufe der Evolution nicht selber ak-
quiriert haben, sondern hierfür auf Interaktionen 
mit Bakterien angewiesen sind.

 Pflanzen, die ohne Rhizobien und in Abwe-
senheit von anderen Stickstoffquellen wachsen, 
bilden kaum Chlorophyll, dessen Tetrapyrrolring 
4 Stickstoffatome enthält, wachsen kaum und 
sterben an Stickstoffmangel, während Pflanzen, 
die mit Rhizobien inokuliert werden, Wurzelknöll-
chen ausbilden (Abb. 1a,b, 2a,b), die komplett 
mit Bakterien besetzt sind (Abb. 1c,d). Diese 
knöllchentragenden Pflanzen werden von den 
Bakterien mit pflanzenverfügbaren Stickstoff-
verbindungen wie Ammonium versorgt, was zu 
beeindruckenden Wachstumsverbesserungen 
im Vergleich zu nicht inokulierten Pflanzen führt 
(Abb. 1a,b). Innerhalb der Wurzelknöllchenzellen 
bilden sich die Rhizobien in sog. Bakteroide 
um. Je nach Wirtspflanze sind die Bakteroide 
unterschiedlich geformte und oft vergrößerte 
Bakterienzellen (Abb. 1e), die Nitrogenase ent-
halten, Stickstoff fixieren und das so gewonnene 
Ammonium an die Pflanze liefern.
 Um in die Wurzelzelle zu gelangen, nutzen die 
Bakterien den sog. Infektionsschlauch (Abb. 2c). 
Dabei handelt es sich um eine Struktur, die aktiv 
von der Pflanzenzelle ausgebildet wird, um den 
Rhizobien Eingang zu gewähren, zunächst durch 
die Wurzelhaare, dann in tiefere Zellschichten. 
In den Infektionsschläuchen können sich die 
Bakterien teilen und man nimmt an, dass sie 
sich durch die damit verbundene Zunahme des 
Gesamtvolumens in Richtung Wurzelinneres wei-
terschieben (Fournier et al. 2015). Sind sie über 
den Infektionsschlauch in den richtigen Zellen 
angekommen, werden sie in die Rindenzellen 
der Wurzel entlassen. Sie befinden sich aber 
niemals im direkten Kontakt mit dem Zytoplasma, 
sondern bleiben immer umgeben von einer sog. 
Peribakteroidenmembran (Abb. 1e), die sie von 
dem Zytoplasma der Pflanze abgrenzt, aber eine 
sehr enge Beziehung zwischen dem Stoffwechsel 
der Pflanze und dem der Rhizobien ermöglicht.

Pflanzliche Signalmoleküle:  

Flavonoide

Wie erkennen Rhizobien, dass sie sich in der Nähe 
einer Leguminosenwurzel befinden? Die Antwort 
auf diese wichtige Frage wurde in den 1980er 
Jahren in Science publiziert: über Flavonoide 
(Grundstruktur: Flavan, Abb. 3a) (Peters et al. 
1986). Flavonoide stellen eine extrem diversifi-
zierte Klasse von Pflanzeninhaltsstoffen dar. Sie 
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können in verschiedene strukturelle Gruppen 
eingeteilt werden, die unterschiedlichste Auf-
gaben innerhalb der Pflanze übernehmen, und 
sie kommen in den einzelnen Pflanzenorganen 
in unterschiedlicher Zusammensetzung vor. Sie 
übernehmen auch die Kommunikation mit der 
Außenwelt, sei es optisch, wenn sie z. B. über 
unterschiedliche Blütenfarben mit bestäuben-
den Insekten oder Vögeln kommunizieren, sei 
es chemisch, wie bei den Flavonoiden, die von 
der Wurzel ausgeschieden und von Rhizobien 
wahrgenommen werden.
 Das Bakterium kann aufgrund des Flavonoid-
musters erkennen, ob es sich um eine kompa-
tible, »passende« Wirtspflanze handelt, da Legu-
minosenwurzeln spezifische Flavonoidbouquets 
exsudieren. Dadurch bilden die Flavonoide eine 
der beiden molekularen Grundlagen für das spe-
zifische Wirtsspektrum der meisten Rhizobien. 
So reagiert der Mikrosymbiont der Sojabohne 
(Glycine max), Bradyrhizobium japonicum, mit 
der Aktivierung der Nodulationsgene (nod-Gene) 
und der Synthese des Nod-Faktors, wenn er von 
der Wurzel exsudiertes Isoliquiritigenin (Abb. 3b) 

über spezifische Rezeptorproteine wahrnimmt. 
Der Nod-Faktor ist ein Produkt, das letztendlich 
vom Rhizobium ausgeschieden und von der 
Pflanzenwurzel ebenfalls über Rezeptorprotei-
ne wahrgenommen wird und dieser wiederum 
signalisiert, dass ein zur Symbiose kompatibles 
Rhizobium in der Rhizosphäre vorhanden ist.

Auch haben unterschiedliche Zwischenprodukte 
in der Flavonoidbiosynthese ganz unterschiedli-
che Wirkungen auf Rhizobien (Tab. 1). Im Gegen-
satz zu Isoliquiritigenin, das keine chemoattrak-
tive Wirkung aufweist, induziert beispielsweise 
Zimtsäure (Abb. 3c) eine starke Chemotaxis, was 
dazu führt, dass die Rhizobien darauf zuschwim-
men. Neben der Kommunikation mit Rhizobien 
haben Flavonoide in der Sojabohne eine Reihe 
weiterer Funktionen.
 Sojabohnenkeimlinge beinhalten beispiels-
weise Coumestrol (Abb. 3d), ein Flavonoid mit 
hormonähnlicher Wirkung (ein so genanntes 
Phytoöstrogen), das auch in Klee vorkommt. 
Coumestrol bedient den Östradiolrezeptor und 
führt dadurch zu massiven hormonellen Verän-
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Abb. 1. Die Wurzelknöllchensymbiose der Leguminose Lotus japonicus (Hornklee): a, Pflanzenentwicklung 
in Abwesenheit von extern zugefügtem Stickstoffdünger, links ohne und rechts mit Rhizobien; b, Wurzel-
system mit Wurzelknöllchen; c, d, Querschnitt durch ein Wurzelknöllchen; e, Symbiosomen in einer Wur-
zelknöllchenzelle: organellenartige Strukturen, die aus Bakteroiden und der sie umschließenden pflanzlichen 
Peribakteroidenmembran bestehen. – Fotos: Thomas Ott.
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derungen. Diese Eigenschaft wurde bereits in 
den 1950er Jahren entdeckt: Werden Schafe auf 
Weiden geführt, die stark mit Rotklee (Trifolium 

pratense) bewachsen sind, beginnen die männli-

chen Schafe Milch zu geben und werden infertil 
(Bennetts et al. 1946). Darüber hinaus kann die 
geringere Wahrscheinlichkeit von Asiaten, an 
Krebs zu erkranken, zumindest teilweise auf den 

100 µm

a

b
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Abb. 2. Lotus japonicus (Hornklee): a, Wurzelsystem mit Wurzelknöllchen; b, Nahaufnahme eines infizierten 
Wurzelknöllchens; c, Nahaufnahme einer Wurzelhaarzelle mit Infektionsschlauch, über den die Bakterien ins 
Wurzelinnere gelangen. Die Bakterien bilden ein rot fluoreszierendes Protein, mit dessen Hilfe sie sichtbar 
gemacht werden können. – Fotos: Martina Ried.
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regelmäßige Verzehr von Sojabohnenkeimlingen 
zurückgeführt werden – auch bei denjenigen, die 
nicht mehr in Asien wohnen, aber nur dann, wenn 
sie den Sojasprossenkonsum auch außerhalb 
ihres Herkunftslandes weiterverfolgen (Douglas 
et al. 2013). Allerdings wird dieser krebshem-
mende Effekt mittlerweile auch Peptiden aus 
Sojasprossen zugesprochen (Kim et al. 2000). 
Coumestrol findet man in sehr hoher Konzentra-
tion im Exsudat von Sojabohnen; obwohl es für 
Menschen und Tiere eine Bedeutung hat (s. o.), 
reagieren die Rhizobien kaum darauf.

Eine dritte Klasse niedermolekularer Substan-
zen aus der Gruppe der Flavonoide wirkt als 
Phytoalexin. Phytoalexine sind pflanzeneige-
ne Abwehrstoffe, die typischerweise von der 
Pflanze gebildet werden, wenn diese von einem 

pathogenen Mikroorganismus befallen wird, 
und die zur Hemmung oder zum Abtöten von 
Mikroorganismen dienen. Bei der Sojabohne ist 
dies Glyceollin (Abb. 3e), das die Atmungskette 
(Komplex I) sogar im kompatiblen Symbiose-
partner B. japonicum hemmt (Parniske et al. 
1991). Die Flavonoide der Sojabohne können 
also einerseits die symbiontischen Bakterien 
aktivieren, andererseits können sie diese jedoch 
auch über eine Hemmung der Atmungskette 
abtöten (Parniske et al. 1991, Kape et al. 1992). 
Glyceollin wirkt also antibiotisch und ist für 
Rhizobien toxisch. Werden die Rhizobien aller-
dings mit sehr niedrigen Konzentrationen von 
Isoliquiritigenin oder Daidzein (Abb. 3f) inkubiert, 
bevor sie dem Glyceollinexsudat ausgesetzt 
werden, so werden sie resistent gegenüber der 
antibiotischen Wirkung.
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Abb. 3. Strukturformeln von a, Flavan (Grundstruktur der Flavonoide), b, Isoliquiritigenin, c, Zimtsäure und 
3-OH-Zimtsäure, d, Coumestrol, e, Glyceollin, f, Daidzein, Genistein.

Tab. 1. Wirkung von Flavonoiden bzw. deren Vorstufen, die im Wurzelexsudat der Sojabohne vorkommen, 
auf den Mikrosymbionten Bradyrhizobium japonicum; Strukturformeln s. Abb. 3. – Daten aus Kape et al. 
(1991, 1992), Parniske et al. (1991).

Flavonoid oder Vorstufe Chemoattraktant Aktivator von  
nod-Genen

Aktivator von  
Phytoalexinresistenz

Antimikrobielle 
Aktivität

Zimtsäure +++ – –

3-OH-Zimtsäure +++ + –

Isoliquiritigenin – +++ +++

Daidzein, Genistein – +++ +++

Coumestrol – + –

Glyceollin – – + +++
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Flavonoide werden entlang der Wurzel nicht 
homogen gebildet und exsudiert. Lässt man Wur-
zeln auf Nitrozellulosefiltern wachsen, welche die 
exsudierten Flavonoide binden, und behandelt 
die Flavonoide mit einem Fluoreszenzfarbstoff, 
lassen sich räumliche und zeitliche Muster der 
Flavonoidexsudation in die Rhizosphäre erken-
nen (Cesco et al. 2010). Werden Baumwolldochte 
an verschiedenen Stellen einer wachsenden Wur-
zel positioniert und nach einiger Zeit auf gebun-
dene Flavonoide untersucht, lässt sich ebenfalls 
erkennen, dass unterschiedliche Bereiche der 
Wurzel ganz unterschiedliche Flavonoidmuster 
exsudieren (Kape et al. 1991). Zusammenfas-
send lässt sich sagen, dass in der Rhizosphäre 
ein komplexes, zeitlich und räumlich sehr stark 
differenziertes Kommunikationsmuster zwischen 
Wurzel und Symbiont ausgeprägt ist.

Rhizobien-Signalmoleküle:  

der Nod-Faktor

Isoliquiritigenin aktiviert nod-Gene in B. japoni-

cum. Dies wiederum führt zur Bildung von spe-
ziellen Enzymen, die zum Bau des Nod-Faktors 
(Abb. 4) benötigt werden. Da dessen Synthese 
relativ aufwändig ist, macht es durchaus Sinn, 
dass er nur dann vom Rhizobium gebildet wird, 
wenn das Bakterium die direkte Anwesenheit 
einer kompatiblen Wirtspflanze anhand der von 
dieser ausgesendeten Flavonoide wahrgenom-
men hat. Nachdem mehrere Labore über viele 
Jahre hinweg versucht haben, die Struktur des 
Nod-Faktors aufzuklären, konnte diese 1990 
endlich in einem entscheidenden Nature-Artikel 
beschrieben werden.
 Beim Nod-Faktor handelt es sich um ein so 
genanntes Lipo-chito-Oligosaccharid (LCO). Die 

Grundstruktur des Nod-Faktors als wichtiges 
symbiontisches Signal besteht aus einem N-Ace-
tylglucosamin-Tetra- bzw. -Pentamer (Lerouge 
et al. 1990). Im Verlauf der Co-Evolution haben 
sich sehr spezifische Paarungen zwischen Le-
guminosen und den dazugehörigen Rhizobien 
entwickelt. Die Wirtsspezifität wird dabei durch 
die spezifischen Dekorationen bestimmt, die 
durch die Rhizobien an dem N-Acetylglucosamin-
Rückgrat des Nod-Faktors angebracht werden. 
Dadurch wird der jeweilige Nod-Faktor nur von 
den Nod-Faktor-Rezeptoren (s. u.) einer kom-
patiblen Wirtspflanze erkannt. Es handelt sich 
beim Nod-Faktor also um eine Struktur, die 
von unterschiedlichen Leguminosen durch die 
Ausstattung mit unterschiedlichen Nod-Faktor-
Rezeptoren unterschiedlich gut wahrgenommen 
wird (Broughton & Perret 1999). Die Perzeption 
des Nod-Faktors durch die Wirtspflanze ist 
zwingend nötig, um in dieser symbioserelevante 
Reaktionen auszulösen und so die Infektion mit 
Rhizobien sowie die Ausbildung von Wurzel-
knöllchen voranzutreiben.
 Setzt man die Wirtspflanze im Labor einem 
passenden Nod-Faktor aus, wird dadurch in der 
Pflanze eine symbiontische Signaltransduktion 
aktiviert. Bereits nach wenigen Minuten setzt 
als eine der ersten physiologischen Reaktionen 
der Wurzel das so genannte Kalzium-Spiking 
ein, das rhythmische Konzentrationsänderungen 
des Kalziums im Zellkern des Wurzelhaares be-
zeichnet. Diese können mit einer Frequenz von 
ca. 1/min mehrere Stunden andauern, jedoch 
nur solange, bis der Nod-Faktor entfernt wird 
(Ehrhardt et al. 1996). In der wirklichen Interaktion 
sind diese Kalzium-Spikes auf ein kleines, defi-
niertes Zeitfenster begrenzt und die Profile der 
Kalziumantwort von direkt benachbarten Zellen 

Abb. 4. Strukturformel des Grundgerüstes des Nod-Faktors; R1: Fettsäure, R2-R10: variable Gruppen, die 
die Wirtsspezifität determinieren.
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sind sehr unterschiedlich. Das Fortschreiten des 
Infektionsschlauches im Gewebe bestimmt die 
Auswirkungen auf das Kalzium-Spiking in den 
umliegenden Zellen: Nur diejenigen Zellen, die 
kurz davor stehen, den Infektionsschlauch aufzu-
nehmen, antworten mit dieser Signatur. Sobald 
der Infektionsschlauch in die Zelle eingedrungen 
ist, geht die Frequenz zurück (Sieberer et al. 
2012).
 2011 überraschte eine Publikation in Nature 
mit der Beschreibung von LCOs, die aus Kultu-
ren von AM-Pilzen isoliert wurden. Demzufolge 
könnte es also sein, dass AM-Pilze wie Rhizobien 
mit Hilfe von LCOs mit ihrer potenziellen Wirts-
pflanze kommunizieren (Maillet et al. 2011). Aber 
auch einfache, undekorierte N-Acetylglucosamin-
Tetramere, die in Pilzsporenexsudaten von AM-
Pilzen zu finden sind, können Kalzium-Spiking in 
Wurzelzellen auslösen. Deshalb werden Chitin-
tetramere derzeit als gleichwertige Kandidaten für 
die symbiontischen Signalmoleküle der AM-Pilze 
betrachtet (Walker et al. 2000, Chabaud et al. 
2011, Gutjahr & Parniske 2013, Sun et al. 2015).

Erkennung von symbiontischen 

Bakterien und Pilzen  

durch die Pflanze

Die Entdeckung, dass in Leguminosen so ge-
nannte Lysin-Motiv (LysM)-Rezeptorkinasen in 
der Plasmamembran für die Rezeption des Nod- 
Faktors verantwortlich sind, war eine zentral 
wichtige Entdeckung, die zu Publikationen in Sci-
ence und Nature geführt hat (Limpens et al. 2003, 
Madsen et al. 2003, Radutoiu et al. 2003). Diese 
Rezeptorkinasen bestehen im extrazellulären Be-
reich üblicherweise aus drei LysM-Domänen und 
im intrazellulären, zytoplasmatischen Bereich aus 
einer Proteinkinase (Abb. 5a). LysM-Domänen 
tragen eine Furche, in die das N-Acetylglucos-
amin-Oligomer binden und damit eine Dime-
risierung der Rezeptormoleküle konzeptionell 
vermitteln kann (Liu et al. 2012).
 Eine spannende Frage ist, wie Pflanzen 
zwischen potenziellen Symbiosepartnern und 
pathogenen Mikroorganismen unterscheiden 
können. N-Acetylglucosamin kommt nicht nur 
im Nod-Faktor, sondern auch in der Zellwand 
der Pilze vor, die aus Chitin besteht, sowie im 
Peptidoglykan der Zellwand der Eubakterien.

Sowohl Chitinoligomere als auch Peptidoglykan 
zählen zu den PAMPs (pathogen-associated 
molecular patterns), die von Pflanzen durch 
LysM-Rezeptoren erkannt werden und eine 
Abwehrreaktion auslösen, während die LCOs 
von Rhizobien oder AM-Pilzen, die ebenfalls von 
LysM-Rezeptoren erkannt werden, symbioserele-
vante Prozesse aktivieren (Antolín-Llovera et al. 
2014a). Aufgrund der extrem gegensätzlichen 
Antworten der Pflanzenzelle auf Pathogene und 
Symbionten liegt die Vermutung nahe, dass bei 
den unterschiedlichen Erkennungsprozessen 
verschiedene Rezeptoren involviert sind.
 Allerdings hat sich kürzlich herausgestellt, 
dass die beteiligten Rezeptorkomplexe ent-
scheidende Überlappungen aufweisen.1 In Reis-
pflanzen (Oryza sativa) gibt es nur ein Gen, das 
für eine LysM-Rezeptorkinase codiert, die dem 
Nod-Faktor-Rezeptor NFR1 sehr eng verwandt 
ist. Wird dieses Gen mutiert, so wird die Pflanze 
anfälliger für Pathogene, da sie nicht mehr mit 
einer Abwehrreaktion auf Chitin reagieren kann; 
gleichzeitig verliert sie die Fähigkeit, eine AM-
Symbiose einzugehen. Das legt nahe, dass diese 
Rezeptorkinase gleichermaßen für die Induktion 
von Abwehr und Symbiose wichtig ist (Miyata 
et al. 2014).

Die genauen Prozesse der Rezeptorkomplexbil-
dung und der daraus resultierenden Signalüber-
tragung sind noch nicht geklärt. Wir stellen uns 
derzeit vor, dass der ursprünglich für Lotus (Horn-
klee) bzw. Leguminosen als NFR1 und für Reis als 
CERK1 beschriebene LysM-Rezeptor nur ein Teil 
eines Rezeptorkomplexes darstellt. Unterschied-
liche Signalmoleküle führen wahrscheinlich zur 
der Ausbildung unterschiedlich zusammenge-
setzter Rezeptorkomplexe. Diese signalspezi-
fischen Komplexe ermöglichen es dann, die 
richtigen Signalübertragungswege anzuschalten.

1 Die aktuellen Modellvorstellungen über LysM-
Rezeptorkomplexe sind dadurch eingeschränkt, 
dass die relevante Forschung in so unterschied-
lichen Pflanzen wie Leguminosen, Reis und 
Arabidopsis stattgefunden hat und dass in allen 
diesen Spezies unterschiedlich große Familien 
der Rezeptorgene vorliegen. Zusätzlich funktio-
niert CERK1 aus Arabidopsis auch unterschiedlich 
zu der Reis- und Leguminosenversion (Nakagawa 
et al. 2011). Die nicht kongruenten Datensätze 
aus verschiedenen Organismen limitieren die 
Belastbarkeit der aktuellen Modelle.
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( Der Chitinrezeptorkomplex in Reispflan-
zen enthält neben der Rezeptorkomponente 
CERK1 weitere Rezeptoren mit einer höheren 
Affinität zu Chitin. Wenn der Ligand Chitin 
vorhanden ist, kommt es zu einer Abwehr-
reaktion (Abb. 5a).

( Um die AM-Symbiose in Reis einzuleiten, 
bildet CERK1 andere Rezeptorkomplexe, die 
für die Symbiose wichtig sind, aber wahr-
scheinlich keine Abwehrreaktionen auslösen 
(Miyata et al. 2014, Zhang et al. 2015).

( NFR1 und NFR5 bilden vermutlich einen 
Komplex mit der Rezeptorkinase SYMRK 
(Symbiosis Receptor-like Kinase) (Stracke 
et al. 2002, Markmann et al. 2008, Antolín-
Llovera et al. 2014b, Ried et al. 2014), von 
der bekannt ist, dass sie für die Induktion 
symbiosespezifischer Antworten in der Pflan-
zenzelle verantwortlich ist (Abb. 5b). 

Abb. 5. Rezeptorkomplexbildung und spezifische Antwort der Pflanzenzelle in Abhängigkeit von den Signal-
molekülen: schematische Darstellung des Chitin-Rezeptorkomplexes in Reis (a) und des Nod-Faktor-Rezep-
torkomplexes in Lotus (b). Erläuterungen s. Text. – Grafik: Martina Ried.
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Die symbiosespezifische Komplexbildung wird 
vermutlich durch Liganden ausgelöst. Dieses 
Modell orientiert sich im Wesentlichen an struk-
turellen und funktionellen Mechanismen pflanz-
licher Rezeptorkinasekomplexe, für die bereits 
Kristallstrukturen vorliegen (Liu et al. 2012, Sun 
et al. 2013). Für die symbioserelevanten Re-
zeptoren bedürfen diese noch der Bestätigung 
durch Experimente. In diesem Modell sitzen die 
einzelnen Komponenten mit ausreichendem 
Abstand auf der Membran und werden erst 
durch die Liganden zusammengeführt. Diese 
direkten Kontakte ermöglichen dann wahrschein-
lich gegenseitige Transphosphorylierungen der 
Kinasedomänen der interagierenden Rezep-
torkinasen sowie weiterer Interaktionspartner. 
Diese bisher noch unzureichend verstandenen 
Prozesse sind aber die entscheidenden Schritte 
zur Signalweiterleitung vom Rezeptor zu zellu-
lären Reaktionen. Jedenfalls gibt es zumindest 
indirekte Hinweise, dass die Zusammensetzung 
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des Rezeptorkomplexes tatsächlich dynamisch 
ist und ihre Ausbildung der entscheidende 
Schritt bei der Initiation der Signaltransduktion 
darstellt. Wenn Rezeptorkinasen in erhöhter 
Konzentration zur Expression gebracht werden, 
wird die Interaktionswahrscheinlichkeit künstlich 
erhöht. Dies ermöglicht oder forciert sogar eine 
Rezeptorkomplexbildung auch in Abwesenheit 
des Signalmoleküls.
 Wir haben getestet, was dies für die darun-
terliegende Signaltransduktion bedeutet. Die 
gleichzeitige Überexpression von NFR1 und 
NFR5 in Blättern der tabakverwandten Nicoti-

ana benthamiana führt zu spontanem Zelltod, 
ein typisches Symptom von Abwehrreaktionen 
der Pflanze (Madsen et al. 2011). Dagegen führt 
die Überexpression einzelner symbioserele-
vanter Rezeptorkinasegene (NFR1, NFR5 oder 
SYMRK) in Wurzeln von Lotus japonicus dazu, 
dass die Wurzel in Abwesenheit von Rhizobien 
spontan Wurzelknöllchen ausbildet. Das ist ein 
Beweis dafür, dass die Signaltransduktion, die 
normalerweise für die Symbiose notwendig ist, 
spontan und in Abwesenheit von Rhizobien an-
geschaltet wurde. Es gibt dabei keine Hinweise 
auf Abwehrmechanismen (Ried et al. 2014). Die 
Ergebnisse in Tabakblättern und Lotuswurzeln 
zeigen die enge Verwandtschaft der Komplexe, 
die für Abwehr und Symbiose verantwortlich 
sind. Allerdings kann die eingangs gestellte 
Frage immer noch nicht vollständig beantwortet 
werden. Besonders verwirrend ist die Tatsache, 
dass das ursprünglich symbiosespezifisch ein-
gestufte Kalzium-Spiking in Wurzelzellen auch 
durch Chitinoktamere ausgelöst werden kann, 
also durch ein PAMP, das auch Abwehrreak-
tionen auslöst. Damit stellt sich die Frage neu, 
welche Downstream-Signale die entscheidende 
Spezifität der Antwort vermitteln. 

Weltweite Bedeutung  

der Wurzelknöllchensymbiose

Über das Haber-Bosch-Verfahren produzierter 
Stickstoffdünger wird heute weltweit eingesetzt, 
in großen Mengen v. a. aber in den USA, in 
Europa, Indien und China. Allerdings kommen 
viele Länder z. B. in Afrika sowohl aus Infra-
struktur- als auch aus Geldgründen nicht an 
ausreichende Mengen Stickstoffdünger, der 
an den Ölpreis gekoppelt ist, heran. Dies führt 

zu geringen Ernteerträgen und Nahrungsmit-
telknappheit. Aus diesem Grund finanziert die 
Bill & Melinda Gates Foundation seit 2009 ein 
Projekt namens N2AFRICA (www.n2africa.org). 
Das Projekt dient der Förderung der biologischen 
Stickstofffixierungsleistung von Leguminosen 
in der Landwirtschaft. Mit lokalen Partnern in 
Ghana, Nigeria, Äthiopien, Uganda und Tansania 
(core countries) werden die Entwicklung von 
effizienten Inokulationstechnologien und die 
entsprechende Ausbildung von Kleinbauern 
vorangetrieben. In einem zweiten Schritt werden 
die dabei erzielten Erfolge in die Demokratische 
Republik Kongo, nach Ruanda, Kenia, Mosambik, 
Malawi und Zimbabwe weiter verbreitet. Unter 
anderem wurden zentrale Produktionsstätten 
für Rhizobieninokulum etabliert. Kleinbauern 
lernen in dem Projekt, Leguminosensaatgut 
mit dem passenden Rhizobienstamm zu inoku-
lieren. Das Sojabohnensaatgut wird mit einem 
rhizobienhaltigen Substrat in Eimern vermischt 
und anschließend werden die Bohnen von den 
Kleinbauern einzeln in den Boden gesteckt. Die 
so ermöglichte Wurzelknöllchensymbiose führte 
bereits zu massiven Ertragsverbesserungen bei 
Leguminosen.

Weltweit werden 308 Megatonnen Sojabohnen 
produziert (2014; FAOSTAT 2016), aber 85 % der 
Weltproduktion werden zu Mehl und Öl prozes-
siert. Der durchschnittliche Europäer verbraucht 
61 kg Sojabohnenmehl pro Jahr – vor allem 
über die Tierproduktion. Sojamehl wird in der 
Tierhaltung in großem Stil benutzt, um Fleisch 
und alle sonstigen Tierprodukte (z. B. Milch und 
Eier) zu produzieren. Die großen Importeure 
von Sojabohnen sind China und Europa; die 
Hauptlieferanten sind die USA, Brasilien und 
Argentinien. Da hinter dem Handel mit Soja 
gewaltige Geldsummen stecken, werden vor 
allem in Brasilien und Argentinien wertvolle 
und einzigartige Ökosysteme für den Anbau 
von Soja zerstört.
 Das andere Problem ist, dass wir durch die 
Sojabohne gewaltige Mengen an Stickstoff nach 
Europa importieren. Die Tiere können nur einen 
Teil des im Futter enthaltenen Stickstoffs einbau-
en, den Rest scheiden sie aus und er kommt bei 
uns als Dünger auf den Acker, was aufgrund der 
derzeitig anfallenden Mengen zu massiven Ver-
unreinigungen der Atmosphäre und des Wassers 
führt. Von einigen Wissenschaftlern wird dies als 
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eines der größten weltweiten Umweltprobleme 
angesehen (Sutton et al. 2011).
 Was können wir tun? Es hätte bereits sehr 
positive Auswirkungen, wenn wir unseren 
Fleischkonsum nur um die Hälfte reduzieren 
würden. Auch hierfür wäre eine Anpassung des 
Fleischpreises an die globalen ökologischen 
Kosten sinnvoll. Ideal wäre es, wenn wir die 
Leguminosen für die Fleischproduktion verstärkt 
in Europa anbauen könnten, und damit die 
ökologischen Konsequenzen der Sojamonokultur 
für den südamerikanischen Kontinent zu redu-
zieren.
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Diskussion

T. Wichard: Die Stickstofffixierung wird unter 
Umständen durch Metalle limitiert, die aus dem 
Medium oder der Umwelt aufgenommen werden 
müssen, z. B. Molybdän und Eisen. Inwieweit 
spielt dieser Aspekt eine Rolle bei der Einschät-
zung, ob die Sojabohne bzw. Leguminosen 
allgemein erfolgreich in bestimmten Regionen 
angepflanzt werden können, in denen diese 
Elemente evtl. nicht unbedingt bioverfügbar sind 
und damit limitierend wirken?

M. Parniske: Natürlich unterscheiden sich An-
bauflächen erheblich in ihrer chemischen Zu-
sammensetzung und es kommt auf den Gehalt 
des Bodens an, welches dieser Elemente zuerst 
limitierend wirkt. Eisen ist für viele lebenswich-
tige Prozesse unverzichtbar und ist deshalb für 
alle Kulturpflanzen ein essenzielles Element. 
Molybdän ist besonders wichtig für das Stick-
stoff fixierende Enzym der symbiontischen rhi-
zobiellen Bakterien, die Nitrogenase, aber auch 
essenziell für die Nitratreduktase der Pflanzen. 
Ein Molybdänmangel wirkt sich deshalb negativ 
auf die Stickstoffversorgung von Pflanzen aus.

M. Hilker: Sie haben erwähnt, dass Rhizobak-
terien, wenn sie zuvor bestimmten Flavonoiden 
exponiert waren, resistenter gegenüber dem 
Phytoalexin Glyceollin sind. Ist bekannt, wie 
diese Resistenz vermittelt ist und wie lange der 
Zeitraum sein darf zwischen der vorherigen Ex-
position und der Glyceollin-Exposition? Anders 
formuliert: Wie lange »merkt« sich ein Bakterium 
die vorherige Exposition?

M. Parniske: Die Länge dieses Zeitraums haben 
wir nicht untersucht. Aber resistente Bakterien 
wachsen in Gegenwart des Phytoalexins über 
mehrere Tage im Flüssigmedium. Zur ersten Fra-
ge: Das Target, der Komplex 1 der Atmungskette, 

wird nicht in seiner Sensitivität verändert und 
auch die Durchgängigkeit der Membransysteme 
bleibt gleich. Auch blieb die Glyeollinkonzentra-
tion in Gegenwart der Bakterien unverändert. Es 
bleibt also eigentlich nur ein gezielter Transport 
des Antibiotikums aus der Zelle als möglicher 
Resistenzmechanismus. Vor einigen Jahren 
wurde ein durch Isoflavonoide induzierbarer 
Efflux-Transporter in Agrobacterium tumefaciens 
identifiziert.2 Flavonoidinduzierbare Phytoalexin-
Transporter sind mir bisher nicht bekannt, 
könnten aber potenziell Phytoalexine aus der 
Zelle herausschleusen und so die beobachtete 
Resistenz vermitteln. 

M. Matern: Im Rahmen des Lebensmittelge-
setzes gibt es eine Genverordnung, die speziell 
für Soja von großer Bedeutung ist. Könnten 
Sie kurz darauf eingehen, ob genveränderte 
Sojapflanzen dieselben Probleme verursachen 
wie nicht veränderte?

M. Parniske: Die überwältigende Mehrheit der 
weltweit angebauten Sojapflanzen sind transgen 
und damit auch das nach Europa importierte 
Soja, aber die ökologischen Konsequenzen, 
wie ich sie geschildert habe, haben nichts mit 
GMO, d. h. gentechnisch veränderten Orga-
nismen, zu tun. Fleischkonsum in Europa und 
die dafür nötige Tierproduktion erfordern den 
Import von proteinhaltigen Futtermitteln, al-
len voran die Sojabohne aus Südamerika. Ob 
diese transgen sind oder nicht, spielt für die 
Dimension der sich aus der Fleischproduktion 
ergebenden globalen Konsequenzen keine Rolle 
(Klimawandel, Vernichtung von Ökosystemen in 
Südamerika, Algenblüten im Meer mit daraus 
resultierenden Todeszonen usw.). Die einzige 
Möglichkeit besteht darin, den Fleischkonsum 
auf ein nachhaltiges Maß zu reduzieren.

2 Palumbo, J. D., C. I. Kado & D. A. Philips. 1998. 
An isoflavonoid-inducible efflux pump in Agro-

bacterium tumefaciens is involved in competitive 
colonization of roots. – Journal of Bacteriology, 
180 (12): 3107-3113.
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