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Eukaryoten

Eukaryoten oder Eukaryonten (Eukaryota) (von altgriechisch €D eu = ,richtig‘, ,gut‘ und képuov karyon =
,Nuss‘, ,Kern‘) sind eine Doméne der Lebewesen, deren Zellen (Eucyten) einen echten Kern und eine reiche
Kompartimentierung habenl2] (Tiere, Pflanzen und Pilze). Hierin unterscheiden sie sich von den beiden tibrigen
Domaénen im System der Lebewesen, den prokaryotischen Bakterien und Archaeen (letztere frither auch
Urbakterien genannt), beide mit procytischen Zellen.

Eukaryoten
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Wissenschaftlicher Name

Merkmale Eukaryota
CHaTTON, 1925

Die Zellen der Eukaryoten haben meistens einen Durchmesser von 10 bis 30 prn.[z] Sie sind in der Regel
wesentlich groRer als die von Prokaryoten, ihr Volumen betrdgt etwa das 100- bis 10.000-Fache. Fiir ein -

reibungsloses Funktionieren der zelluldaren Abldufe {iber groere Entfernungen innerhalb der Zelle sind ein Kembite
hoherer Organisationsgrad und eine Aufteilung des Zellraums in Kompartimente (abgegrenzte Rdume) sowie
Transport zwischen diesen Kompartimenten giinstig. Aus diesem Grund sind eukaryotische Zellen mittels -
Zellorganellen strukturiert, welche wie die Organe eines Korpers verschiedene Funktionen ausiiben. Das — sumamemerad Cytopzsma
namensgebende Organell ist der Zellkern mit dem Hauptanteil des genetischen Materials der eukaryotischen Lﬂﬁ::_ | J
Zellen. Weitere Gene kommen je nach Art in Mitochondrien (Organellen, die durch chemische Reaktionen — «e.isumamer
Energie zur Verfiigung stellen), in Einzelfdllen auch in den ihnen verwandten Hydrogenosomen sowie in fast
allen Plastiden (unter anderem in den Photosynthese betreibenden Chloroplasten) vor. Dem intrazelluldren ~ Sekretionsvesih
Transport dienen die Organellen des Endomembransystems.
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Struktur und Form wird den eukaryotischen Zellen durch das Cytoskelett verliehen, das auch der
Fortbewegung dient. Es ist aus Mikrotubuli, Intermediérfilamenten und Mikrofilamenten aufgebaut. Einige =~ Schematische Darstellung einer Tierzelle als
Eukaryoten, beispielsweise Pflanzen und Pilze, haben auch Zellwinde, die die Zellen auBerhalb der  Beispiel einer eukaryotischen Zelle
Cytoplasmamembran einschlieBen und ihre Form bestimmen.

Eine weitere Besonderheit der Eukaryoten liegt in der Proteinbiosynthese: Anders als Prokaryoten sind

Eukaryoten in der Lage, mittels derselben DNA-Information durch alternatives Spleien unterschiedliche S
Proteine herzustellen.

Mehrzelligkeit

— Hauptartikel: Vielzeller

Eukaryoten konnen Einzeller oder mehrzellige Lebewesen sein. Diese bestehen aus einer groeren Zahl von
Zellen mit gemeinsamem Stoffwechsel, wobei spezielle Zelltypen bestimmte Aufgaben iibernehmen. Die
meisten bekannten Mehrzeller sind Eukaryoten, darunter die Pflanzen, Tiere und mehrzelligen Pilze.

Schematische Darstellung einer Pflanzenzelle als
Beispiel einer eukaryotischen Zelle

Systematik

- Hauptartikel: Systematik der Eukaryoten

Der Name verweist auf das Vorhandensein eines Zellkerns (Eukaryota/Eukaryonta/Eucarya/Eukarya; zu altgriechisch el el ,gut, echt’ und k&pvov kdryon
,Nuss®).

In der biologischen Systematik bilden die Eukaryoten eine der drei Doménen, also der hochsten Kategorien zur Klassifizierung von Lebewesen. Die aktuelle
Systematik der Eukaryoten wurde von Adl et al. 2019 aufgestellt. Sie gliedert die Eukaryoten wie folgt:[B]

= Amorphea

= super-group Amoebozoa, einzellige Organismen mitim Regelfall amdboider Gestalt, inkl. Schleimpilze und manche Amdben
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= super-group Obazoa, bestehend aus Opisthokonta, inkl. Tiere und Pilze, Breviatea und
Apusomonadida

= Diaphoretickes

= super-group Archaeplastida, inkl. Pflanzen

= super-group Sar, inkl. Stramenopile (auch als Stramenopiles, Chromista oder Heterokonta
bezeichnet)

= einige Taxa unsicherer Stellung, darunter Cryptista (inkl. Cryptophyceae), Haptista (inkl.

Haptophyta), Picozoa (neulich betrachtet als Schwestergruppe der Rotalgenl4]),
Rappemonads, Telonemia

Daneben existieren zahlreiche Taxa mit unsicherer Stellung (incertae sedis), darunter unter anderem:[®]

= ,CRuMs"
= Hemimastigophora
= Meteoral®

Weitere Taxa incertae sedis sind die Formgruppe der ,,Excavates®, friiher betrachtet als super-group Excavata,
einzellige Organismen, die mehrheitlich begeiRelt sind; darunter:

= Discoba

= Metamonada

= Malawimonadidae

Ancyromonadida mit Ancyromonas und Nutomonas

Systematik nach Cavalier-Smith

Hyphenzelle eines Pilzes: 1: Hyphenwand, 2:
Septum, 3: Mitochondrium, 4: Vakuole, 5: Ergo-
sterin-Kristall, 6: Ribosom, 7: Zellkern, 8: Endo-
plasmatisches Retikulum, 9: Lipidkorper, 10:
Plasmamembran, 11: Spitzenkdrper (engl.), 12:
Golgi-Apparat

Fungj P\“\malia
Eukaryota

Vereinfachter Stammbaum nach dem 6-Reiche-
Modell (Woese et al. 1977), inkl. Endosymbiose-
Ereignisse

[rar— ’ Excavatos

Die wichtigsten Gruppen von Eukaryoten, darunter
CRuMs, Opisthokonta, Amoebozoa, Archae-
plastida, Sar, Haptista, Cryptista und Excavata.
Die Opisthokonta umfassen sowohl Tiere
(Metazoa) als auch Pilze; Pflanzen (Plantae)
werden den Archaeplastida zugeordnet.

Alastair Simpson, Dalhousie University, 2020

A

Nutomonas limna. (A) Schemazeich-
nung, (B) Mikrophotographie, der
Pfeil deutet auf das Rostrum. Balken
5 pm.

Thomas Cavalier-Smith gliedert die Eukaryoten wie folgt:m[B][g] [BI[20][12]{12][13]

Eukaryota
|— Tsukubea
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Entwicklungsgeschichte

Mikrofossilien

Die dltesten makroskopischen, mehrzelligen, moglicherweise eukaryotischen Fossilien sind 1,5 Milliarden Jahre alt.18] Es ist nicht bekannt, ob die hypothetischen
evolutiondren Vorldufer der Eukaryoten — die sogenannten Urkaryoten[”] — bereits Organellen besallen (diese wéren aufgrund des nachteiligen Oberfldchen-
Volumen-Verhéltnisses notig gewesen) oder sie erst im Laufe ihrer Evolution hin zu den eigentlichen Eukaryoten erwarben. Die bekannteste Theorie zur
Entstehung der Organellen ist die Endosymbiontentheorie, die besagt, dass Mitochondrien und Chloroplasten auf Bakterien zuriickgehen, die von den
zellbiologisch ,,primitiven®, rduberisch lebenden Urkaryoten urspriinglich als Nahrung aufgenommen und von denen einige durch Zufall nicht verdaut wurden,
sondern eine Symbiose mit dem Urkaryoten eingingenllsulg]

LECA

Der letzte gemeinsame Vorfahr aller heutigen Eukaryoten — in der meist englischen Fachliteratur auch als Last Eukaryotic Common Ancestor (LECA),
bezeichnet’??] — sollte sowoh! einen abgegrenzten Zellkern als auch Mitochondrien besessen haben, da alle bisher untersuchten Eukaryoten Mitochondrien,
mitochondrienartige Organellen oder zumindest Kern-DNA von mitochondrialem Ursprung (iibertragen durch lateralen Gentransfer) besitzen. Zwar fiihrte
Thomas Cavalier-Smith fiir rezente amitochondriale Einzeller mit Zellkern, die er fiir evolutiondre Relikte aus der Zeit vor LECA hielt, die Bezeichnung Archezoa

ein,[21] jedoch mehrten sich nachfolgend Hinweise darauf, dass es sich bei den Archezoen um sekundér amitochondriale echte Eukaryoten handelt,[22 das heifit
um Abkommlinge von LECA.

Mitochondrienerwerb
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Als Alternative zur Urkaryoten-Hypothese wurde 1998 von Bill Martin und Miklés Miiller mit der sog. Wasserstoff-
Hypothese (en. hydrogen hypothesis) der Erwerb von Mitochondrien durch Archaeen vorgeschlagen.[23][24] Es hat sich
ndmlich gezeigt, dass die DNA rezenter (heutiger) Asgard-Archaeen enger mit der DNA in den eukaryotischen
Zellkernen verwandt ist, als mit der DNA anderer Archaeen. Die Asgard-Archaeen leben in anoxischen Sedimenten der
Ozeane und konnen mit Bakterien in Symbiose leben. Dies entspricht den Voraussetzungen der Wasserstoff-Hypothese,
wonach die ersten eukaryotischen Zellen (Eucyten) durch Erwerb der Mitochondrien unter anoxischen Bedingungen
entstanden sind.[2)

Nach 12 Jahren Forschungsarbeit berichteten Mikrobiologen 2019, erfolgreich ein sich nur sehr langsam vermehrendes
Lokiarchaeon aus Tiefseeschlamm isoliert und kultviert zu haben.25[28127] Candidatus Prometheoarchaeum
syntrophicum ist ein, nach Vergleich seines Genoms nahe mit den Eukaryoten verwandtes, extrem langsam wachsendes
heterotrophes Archaeon, das Energie aus dem Abbau von Peptiden und Aminoséduren gewinnt und dabei Wasserstoff
produziert und abgibt. Das Archaeon gedeiht nur in obligater Syntrophie mit Wasserstoff-metabolierenden Organismen,
einer davon ein sulfatreduzierendes Delta-Proeobakterium der Desulfovibrionales. Die Autoren nehmen an, dass
treibende Kraft der Endosymbiose, die zu den Eukaryoten fiihrte, ein zweites, in ihrem Modellsystem nicht vorhandenes
Bakterium, das kiinftige Mitochondrium, gewesen wire, dessen Aufgabe zundchst primér die Beseitigung von fiir das
obligat anaerobe Archaeon giftigen Sauerstoffs gewesen sei. Die Rolle des Mitochondriums im Energiestoffwechsel
wire demnach erst sekundir entstanden. Die Autoren halten eine Schliisselrolle des Wasserstoff-Metabolismus selbst,
wie in alternativen Szenarien der Endosymbiontenmeorie[28] vorgeschlagen, fiir unplausibel. Dementsprechend wére
das Wasserstoff-verwertende Bakterium selbst nicht zum Endosymbionten geworden. Die Hypothese setzt einen friihen
Ursprung des Mitochondriums in einer noch primitiven, Archaeen-artigen Wirtszelle voraus und unterscheidet sich darin
von alternativen Szenarien wie der ,,Archezoa“-Hypothese von Thomas Cavalier-Smith, nach denen ein fast fertiger
Pro-Eukaryot erst spét ein Mitochondrium erworben hitte. Dementsprechend wiére ein ,Einfangen® des kiinftigen
Mitochondriums {iber Phagocytose unplausibel, da es an den nétigen internen Strukturen wie einem Cytoskelett gefehlt
hitte. Interessanterweise verfiigt Prometheoarchaeum aber iiber tentakel-artige Zellfortsdtze, mit denen ein dhnlicher
Organismus im Archaikum den hypothetischen Endosymbionten alternativ quasi umschlungen haben konnte.

Im Jahr 2023 identifizierten Laura Eme, Daniel Tamarit et al. auf Basis einer vergleichenden Analyse von Asgard-
Genomen die Ordnung Hodarchaeales innerhalb der Heimdallarchaeia als Schwesterklade der Eukaryoten unter den zu
diesem Zeitpunkt bekannten Archaeen.[29)

Asgardviren

Dieser Erwerb konnte vor oder gleichzeitig mit dem des Zellkerns stattgefunden haben und konnte eventuell viralen
Ursprung sein (Virale Eukaryogenese, ,viral eukaryogenesis“, ein Teil der ,,Out-of—Virus—Hypothese“).[3°] Als
Kandidaten werden DNA-Viren beispielsweise unter Riesenviren der Nucleocytoviricota (alias Nucleocytoplasmic
large DNA viruses, NCLDVs), wie etwa die vorgeschlagenen ,,Medusaviridae“ gehandelt.[?’l] Aber auch der
~Pseudomonas Phage 201phi2-1¢ [32](33] 4y der Gattung Phikzvirus, ein Riesen-Bakteriophage (Caudoviricetes,
Morphotyp Myoviren), bildet bei der Infektion einer Bakterienzelle eine kerndhnliche Struktur, die Proteine abhédngig
von ihrer Funktion trennt.[34[3%] Diese kernartige Struktur und ihre Schliisseleigenschaften wurden auch in verwandten
Phagen gefunden.[36] Auftrieb bekam diese Hypothese 2021/22 durch die Entdeckung verschiedener Viren der Asgard-
Archaeen (kurz Asgardviren genannt). Diese zeigen Merkmale prokaryotischer Viren (z. B. mit Kopf-Schwanz-Aufbau
— Klasse Caudoviricetes, oder ellipsoid- bis spindelférmiger Aufbau — Familien Ovaliviridae, Bicaudaviridae und
Fuselloviridae) als auch eukaryotischer Viren (wie der N CLDVs),[37][38][39][40]

Reihenfolge

Eine im Herbst 2020 veroffentlichte Studie legt anhand von umfangreichen Genomanalysen tatsdchlich nahe, dass —
obwohl bisher noch keine primdr amitochondrialen
Eukaryoten gefunden wurden die Vorfahren der
Eukaryonten zuerst ihr komplexes Genom mit den
zugehorigen Strukturen, und danach die Mitochondrien (oder H
Vorldufer davon) erworben haben.[*!) Eine Zusammenfassung ' i
dieser Diskussion auf dem Stand von 2019 findet sich bei & - &
Traci Watson;[42] zu den unterschiedlichen Standpunkten siehe
Guglielmini et al. (2019)[43] und Koonin und Yutin (2018).[44]

Die Entstehung der Chloroplasten der Photosynthese
betreibenden Eukaryoten durch Endosymbiose stellt einen . &
zeitlich ~ spdteren  Vorgang dar  Zundchst wurden
Cyanobakterien ~ von  nicht-phototrophen  Eukaryoten
aufgenommen, was moglicherweise in dieser Form (primdre
Endosymbiose) nur einmal geschah. Die anderen Plastiden
(Leukoplasten etc.) leiten sich von diesen ab.

15]

E3-Modell der Eukaryogenese[

a-Proteo- =
bacterium =

Lolki-
archaeum

LECA

Ein mogliches Szenario fir die ,Eu-
karyogenese*.[24 1-2: Ein Archaeum
aus der Gruppe der Lokiarchaeota inkor-
poriert ein Rickettsien- oder lodidi-
monaden-ahnliches a-Proteobakterium.
3: Durch Symbiose mit den inkorpo-
rierten Bakterien entsteht der erste Mito-
chondrien-nutzende/-beherbergende Or-
ganismus (1IMO oder FME, First mito-
chrondria hosting endosymbiont) 4: Der
LUr-Eukaryot“ (LECA, Last eucaryotic
common ancestor)

Spater entstanden komplexe Plastiden (mit mehr als doppelter Membran und ggf. Nukleosom) durch eine sekunddre Endosymbiose, d. h. (weitere) nicht-
phototrophe Eukaryoten nahmen (aus der primédren Endosymbiose entstandene) phototrophe Eukaryoten durch Endosymbiose auf (so etwa bei den

Apicornplexa[45]).

Forschungsgeschichte

Die Einteilung von Lebewesen in Prokaryoten und Eukaryoten wurde erstmals von Edouard Chatton fiir Protisten deutlich herausgestellt und 1925

versffentlicht.[461147]
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Diese Einteilung trat zunachst mit der Einfithrung des Drei-Doménen-Systems durch Carl Woese 1977 in den Hintergrund[48][49], eines Ansatzes, der das zelluldre
Leben in die drei Doménen Bakterien, Archaeen und Eukaryoten aufteilt.

Im Jahr 1984 wurde von James A. Lake und Kollegen die Eozyten-Hypothese vorgeschlagen: Man hatte entdeckt, dass bei der Form der Ribosomen in der
Archaeen-Gruppe der Crenarchaeota (mit der urspriinglichen Bezeichnung Eozyten) und der Eukaryoten eine erstaunliche Ahnlichkeit besteht, dass aber die Form
der Ribosomen sowohl bei den Bakterien als auch bei den Euryarchaeota, einer anderen Archaeen-Gruppe, deutlich davon abweicht. Es wurde daher vermutet,
dass die Eukaryoten aus den Crenarchaeota hervorgegangen sind.[20I[51]

Trotz weiterer Hinweise in den 1980er Jahren bekam die Eozyten-Hypothese erst in den 2000er Jahren mit dem Fortschritt der Genom-Analyse neuen Auftrieb. In
einer ganzen Reihe von Archaeen wurden Gene entdeckt, die man in dhnlicher Form auch in Eukaryoten findet. Entsprechend den Ergebnissen einiger Studien
wurde in einer Abwandlung statt der Crenarchaeota die diesen nahestehende Gruppe der Thaumarchaeota als Ursprung der Eukaryoten vorgeschlagen. (Die
Crenarchaeota und Thaumarchaeota werden zusammen mit einigen anderen Archaeen-Gruppen in der Supergruppe ,,TACK*“ Zusammengefasst).[so] [52](53][54][55]

Mit dem Aufkommen der Metagenomanalyse liefen sich seit 2015 in Proben aus der Ndhe von Hydrothermalquellen Kandidaten fiir Archaeen-Gruppen
identifizieren, die den Eukaryoten noch viel naher stehen miissen, als alle zuvor betrachteten Gruppen. Die erste Gruppe war die der ,,Lokiarchaeota®, gefunden
bei einem hydrothermalen Vent Namens ,,Loki's Schloss“ im Arktischen Ozean zwischen Mohns- und Knipovitsch—Kamm.[Se] Da diese Erkenntnisse lediglich aus
einer Metagenom-Analyse stammen und man die betreffenden Mikroben noch bis auf weiteres nicht kultivieren kann, kommt allen fraglichen Taxa lediglich ein
'Kandidatenstatus' zu, gekennzeichnet durch die Anfithrungszeichen.

Die ,Lokiarchaeota® werden aufgrund von Ahnlichkeit im Genom mit einigen ebenfalls in diesem Zusammenhang jiingst vorgeschlagenen Gruppen
(,Thorarchaeota“, ,,Odinarchaeota“ und ,,Heimdallarchaeota“) zu einer Kandidaten-Gruppe ,,Asgard“ zusammengefasst, die unter den Archaeen den Eukaryoten
somit am néchsten steht und ein Schwester-Taxon zur Supergruppe ,,TACK* darstellt.[571(58][59](60]

Um der engen Verwandtschaft der Archaeen mit den Eukaryoten Rechnung zu tragen, hat Thomas Cavalier-Smith sie bereits 2002 in ein gemeinsames Taxon
Neomura gestellt, das damit eine Schwestergruppe zu den Bakterien darstellt — allerdings hatte er urspriinglich angenommen, dass die Trennung von Eukaryoten

und Archaeen friihzeitig erfolgte, nicht dass die Eukaryoten aus der ,,Mitte“ der Archaeen entspringen‘[m]

Diese neue Einteilung wird unterstiitzt durch neuere Erkenntnisse, wonach die Verwendung des DNA-Genoms als Trdger der Erbinformationen bei Bakterien
einerseits und Archaeen und Eukaryoten andererseits unterschiedlichen (moglicherweise viralen: anderer Teil der ,,Out-of-Virus-Hypothese®) Ursprungs zu sein
scheint. Der letzte gemeinsame Vorfahr aller heute bekannten Lebewesen wére dann ein archaischer zelluldrer Organismus der RNA-Welt (mit Ribosomen, d. h.
Protein-Synthese) gewesen.[?’o]

Weitere Unterstiitzung bekommt die Theorie durch Untersuchung des Aufbaus der membranstindigen F- und V-/A-Typ-ATPasen. Die F-Typ-ATPasen der
Mitochondrien und Chloroplasten sind mit denen der Bakterien homolog (wie nach der Endosymbiosetheorie zu erwarten). Die V-Typ-ATPasen an Zytoplasma-
Membranen (Vakuolen) der Eukaryoten sind zu denen der Archaeen homolog, was eine Abstammung der Eukaryoten aus einem Zweig der Archaeen stiitzt.
Vereinzelte Ausnahmen (F-Typ-ATPasen bei einigen Archaeen—Species[GZ] und V-Typ-ATPasen bei einigen Bakteriengruppen) werden auf horizontalen
Gentransfer zurijckgefiihrt.[GS] Zentrale Untereinheiten der ATPasen sind iiber alle Lebewesen homolog, was fiir einen LUCA mit einer zumindest primitiven

Membranhiille spricht.[64] (65]
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