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ABB. 1 Die auch in Deutschland verbreitete Griine Samt
schnecke (Elysia viridis, hier auf Bryopsis hypnoides) ist
ein Modellorganismus zur Erforschung der funktionalen
Kleptoplastie in Sacoglossa. Foto: C. Brandao.

Schnecken, die gerne Algen waren?

Funktionale Kleptoplastie in
Meeresnacktschnecken

KATARINA KODZOMAN | JENNY MELO CLAVIJO | CORINNA SICKINGER | GREGOR CHRISTA

Mutualistische Symbiosen spielen eine entscheidende Rolle in der organismischen
Evolution. Eine spezielle Form dieser Symbiose ist die Photosymbiose, bei der hete-
rotrophe Organismen mit phototrophen Organismen eine Gemeinschaft bilden.
Derartige Photosymbiosen sind im Tierreich relativ weit verbreitet, die Symbiose
von Korallen mit einzelligen Algen ist jedoch vermutlich das bekannteste Beispiel.
Innerhalb des Tierreiches gibt es jedoch Meeresnacktschnecken, die Sacoglossa, in
denen eine ganz eigene Art der Photosymbiose evolvierte, die die Grenze zwischen
Tieren und Pflanzen verwischen ldsst: die funktionale Kleptoplastie.

ie Evolution der oxygenen Photosynthese wird all-
Dgemein als Meilenstein in der Entwicklung des Le-
bens angesehen. Allerdings kommt oxygene Photosynthe-
se nur in Bakterien, Algen und hoheren Pflanzen vor -
Tiere sind nicht in der Lage Photosynthese zu betreiben.
Durch eine Symbiose mit einzelligen Algen oder Cyano-
bakterien konnen aber auch Tiere die Vorteile der Photo-
synthese nutzen [1]. Diese Symbiose wird Photosymbiose
genannt, bei der die Symbionten als Photobionten be-
zeichnet werden. Der tierische Wirt schiitzt die Photo-
bionten vor Fraf¥feinden, extremen abiotischen Bedin-
gungen (z.B. starke Licht- oder UV-Strahlung) und stellt
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Ammonium und CO; zur Verfliigung, um eine hohe Pho-
tosyntheserate der Symbionten zu ermoglichen. Die Pho-
tobionten versorgen den Wirt im Gegenzug mit Photosyn-
theseprodukten, z.B. Glukose oder Aminosduren [2].
Dieser (Nahrstoff-)Austausch ist die Basis einer stabilen
Photosymbiose, so dass eine Unterbrechung zum Been-
den der Symbiose fithren kann.

Photosymbiose kommt innerhalb der Metazoa in
Schwimmen, Nesseltieren, Weichtieren, , Wirmern“ und
einigen wenigen Amphibien vor [2, 3]. Als Photobionten
dienen vor allem Algen der Symbiodiniaceae (Fensome,
Taylor, Norris, Sarjeant, Wharton & Williams, 1993),
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Chlorella (M. Beijernick, 1890) oder Cyanobacteria (Sta-
nier ex Cavalier-Smith, 2002) [3]. Eine besondere Form
der Photosymbiose kommt in Arten der Schlundsack-
schnecken (Sacoglossa, von Ihering, 1876) vor. Diese ma-
rinen Nacktschnecken verwischen die Grenze zwischen
Algen und Tieren, indem sie ausschlieflich die Chloro-
plasten ihrer Nahrungsalgen in ihr eigenes Cytosol ein-
lagern. Diese Chloroplasten bleiben im Cytosol einiger
Schneckenarten iiber Monate hinweg photosynthetisch
aktiv. Da es sich hier nur um Organellen handelt und nicht
um einen gesamten Organismus, werden die Chloroplas-
ten in den Schnecken als Kleptoplasten (gestohlene Plas-
tiden) und der Vorgang des Einlagerns photosynthetisch
aktiver Plastiden als funktionale Kleptoplastie bezeichnet.
Innerhalb des Tierreichs ist die Kleptoplastie ansonsten
bislang nur in zwei Arten von Mikroturbellaria beschrie-
ben, die diese fremden Organellen aber nicht funktional
halten kdnnen [4]. Die Sacoglossa sind in dieser Hinsicht
einzigartig.

Evolution der funktionalen Kleptoplastie in

Sacoglossa
Sacoglossa gehoren zu den Heterobranchia (Verschieden-
kiemer), zu denen auch die Landlungenschnecken (Sty-
lommatophora) zihlen. Gemeinsam mit den Siphonarioi-
dea und den Amphiboloidea bilden die Stylommatophora
die Gruppe der Pneumopulmonata, die das Schwester-
taxon der Sacoglossa bilden und als Pan-Pulmonata be-
zeichnet werden [5]. Dieses Verwandschaftsverhiltnis hat
die traditionelle Einteilung in Hinterkiemerschnecken
(,Opisthobranchia“) abgelost, die jedoch oftmals noch -
falschlicherweise - verwendet wird. Bislang sind 500 Ar-
ten der Sacoglossa beschrieben, von denen ca. 5 Arten
auch in Deutschland vorkommen, unter anderem Elysia
viridis (Abbildung 1), an der eine Vielzahl von Studien zur
funktionalen Kleptoplastie durchgefiihrt wurden. Die
meisten Arten der Sacoglossa erreichen Groflen von bis
zu 1 cm (nur wenige werden mit bis zu 7-8 cm deutlich
grofder), wovon viele griinlich gefirbt sind. Generell kon-
nen die Sacoglossa in zwei grof3e Gruppen eingeteilt wer-
den: die beschalten Oxynooidea (Stoliczka, 1868 (1847))
sowie die nicht-beschalten, welche aus den Plakobrancho-
idea (Gray, 1840) und den Platyhedyloidea (Salvini-Plawen,
1973) bestehen. Die Plakobranchoidea konnen nochmals
grob in Cerata-tragende und Parkpodien-tragende Familien
unterteilt werden (Abbildung 2, Cerata = dorsale rohren-
formige Anhinge, Parkpodien = laterale Erweiterungen
des Fufdes).

Die namensgebende Struktur der Sacoglossa ist der
sogenannte Ascus, eine Autapomorphie der Sacoglossa, in
dem alte Zihne der Radula aufbewahrt werden (Abbil-
dung 3a). Im Gegensatz zu anderen Mollusken, ist die Ra-
dula der Sacoglossa modifiziert. Einzelne Zihne liegen
aufgereiht vor, und nur ein Zahn, der Leitzahn, wird zur
Nahrungsaufnahme verwendet (Abbildung 3 a-c). Mit we-
nigen Ausnahmen ernihren sich Sacoglossa von Makro-
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algen, insbesondere von Griinalgen der Klasse Ulvophy-
ceae (Stewart & Mattox, 1978). Viele Arten der Sacoglossa
sind stenophag (Nahrungsspezialisten) und nur einige
wenige ernidhren sich polyphag (breites Nahrungsspek-
trum). Diese Nahrungsspezialitit resultiert unter anderem
aus der morphologischen Anpassung der Radula an die
Beschaffenheit der Zellwand der jeweiligen Nahrungsalge
[6]. Generell sigen oder stechen die Sacoglossa mittels des
Leitzahns ein Loch in die Zellwand der Nahrungsalgen und
saugen anschlieend das Cytosol auf. Bei den Oxynooidea
kommt es zur Verdauung simtlicher Bestandteile des auf-
genommen Algencytosols. Demnach werden sie in Hin-
blick auf die funktionale Kleptoplastie als nicht-einla-
gernde Arten (non-incorporation; NI) bezeichnet (Abbil-
dung 2). Innerhalb der Plakobranchoidea ist die Fihigkeit
evolviert, spezifisch die Chloroplasten aus dem aufgenom-
menen Algencytosol in die Epithelzellen der Mitteldarm-
driise (MDD) zu phagozytieren. Die MDD ist, abhingig
von der Art, stark verzweigt und zieht sich durch den
gesamten Korper. Nachdem die Chloroplasten in die MDD
aufgenommen wurden, spricht man von Kleptoplasten.
Diese sind in den meisten Arten der Sacoglossa jedoch
nicht photosynthetisch aktiv und werden innerhalb weni-
ger Stunden oder Tage verdaut. Diese Arten werden als
nicht-beibehaltend (non-retention; NR) bezeichnet. Inner-
halb der Plakobranchoidea ist unabhingig voneinander in
den Costasiellidae und in den Plakobranchidae die Fihig-
keit entstanden, photosynthetisch aktive Kleptoplasten in
die MDD einzulagern (Abbildung 2). Dabei unterscheidet
man Arten, in denen die Kleptoplasten bis zu zwei Wo-
chen (short-term-retention; STR) oder mehrere Monate
(long-term-retention; LTR) photosynthetisch aktiv bleiben.
Fast alle einlagernden Sacoglossa sind STR-Arten, und nur
in fiinf Arten evolvierte, erneut unabhingig voneinander,

IN KURZE

- Einige Sacoglossa sind in der Lage, Chloroplasten ihrer
Nahrungsalge in ihr eigenes Cytosol einzulagern und
photosynthetisch aktiv zu halten. Dies wird als funktio-
nale Kleptoplastie bezeichnet.

- Die molekularen Grundlagen der Plastidenlanglebigkeit
in den Sacoglossa sind noch wenig verstanden.

- Lange wurde ein Gentransfer von den Kleptoplasten zur
Schnecke vermutet. Neuere Daten schlieBen einen
Gentransfer aber zweifelsfrei aus.

- Der Nutzen, den Sacoglossa aus den Kleptoplasten ziehen
kénnen, ist vermutlich weniger bedeutend als bisher
angenommen. Autophagie in Kombination mit angerei-
cherten Photosyntheseprodukten scheinen die Lang-
lebigkeit der Schnecken auszumachen.

- Die Art Elysia viridis (Montagu, 1804) stellt einen guten
Modellorganismus dar, um die funktionale Kleptoplastie
in Sacoglossa weiter zu erforschen, da sie, abhdngig vom
Sammelort und der Nahrung, entweder als NI-, STR- oder
LTR-Art gilt.
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ABB. 2 | EVOLUTION DER FUNKTIONALEN KLEPTOPLASTIE IN SACOGLOSSA
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Die Phylogenie basiert auf [6]. Hergestellt mit BioRender.com, Fotos: G. Christa.

die Fihigkeit zur LTR (Abbildung 2): Costasiella ocellifera
(Simroth, 1895), Elysia timida (Risso, 1818), Elysia cris-
pata (Morch, 1863), Elysia chlorotica (Gould, 1870) und
Plakobranchus ocellatus (van Hasselt, 1824) [7]. Eine
besondere Stellung nimmt Elysia viridis (Montagu, 1804)
ein, die abhingig vom Sammelort und der Nahrung ent-
weder als NI-, STR- oder LTR-Art gilt.

Molekulare Grundlagen der funktionalen

Kleptoplastie
In Hinblick auf die Fihigkeit der Schnecken die Chloro-
plasten zu erkennen, in das eigene Cytosol aufzunehmen
und sie dort funktional zu halten, sind noch viele Fragen
offen. Insbesondere die molekularen Grundlagen der
Langlebigkeit der Plastiden in den Schnecken sind noch
weitestgehend unbekannt. Dabei gilt es zwischen Adapta-
tionen, die die Schnecken evolvierten und intrinsischen
Adaptationen, die die Chloroplasten mitbringen, zu unter-
scheiden. Neuere Daten geben Hinweise darauf, dass die
Schnecken dhnliche molekulare Mechanismen zur Erken-
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nung der Chloroplasten verwenden, wie es bereits von
Nesseltieren in der Erkennung der Symbiodiniaceae be-
kannt ist [8, 9]. Besonders die Mustererkennungsrezepto-
ren (pattern recognition receptors, PRR) des angebore-
nen Immunsystems scheinen eine grundsitzlich wichtige
Funktion in der Erkennung von Photosymbionten einzu-
nehmen. Homologe dieser Rezeptoren, z.B. Scavenger
Receptor B (SCRB), Scavenger Receptor E-like (SCRE),
C-type Lectine und Thrombospondin-type-1 Repeat-Prote-
ine (TSRs), wurden in Sacoglossa nachgewiesen. Die Ex-
pression dieser Gene steht folglich in einem Zusammen-
hang mit dem Erkennen der Chloroplasten (Abbildung 4A)
[8]. Somit erkennen homologe Rezeptoren der Tiere taxo-
nomisch nicht niher verwandte Symbionten bzw. nur
die Organellen. Der Mechanismus zur Erkennung der Sym-
bionten hat daher vermutlich einen stammesgeschicht-
lichen Ursprung, so dass die Schnecken keine oder nur
wenige evolutionire Innovationen bendtigen, um die
Chloroplasten zu erkennen. Der Schritt von der extrazellu-
liren Verdauung der Oxynooidea hin zu der Einlagerung
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konnte mit der Verzweigung der MDD in den Plakobran-
choidea einhergehen, die es den Tieren ermoglichte, auf
einer groen Fliche Symbionten zu erkennen und einzu-
lagern, sowie mit dem Verlust der lichtblockierenden
Schale, was zur Beibehaltung der photosynthetischen Ak-
tivitit der Chloroplasten beitragen kann.

Eine wichtige Schutzfunktion des angeborenen Im-
munsystems ist die Erkennung von fremden Organismen
und die Unterscheidung zwischen Symbiont oder Patho-
gen. In wirbellosen Tieren gehen dieser Unterscheidung
Signalwege voraus, unter anderem der TGF-B-Signalweg.
In einigen Nesseltieren fithrt dieser Signalweg zu einer
Unterdriickung der Immunantwort, wodurch die Photo-
bionten beibehalten werden [10]. In den Sacoglossa sind
einige Bestandteile des TGF-B-Signalweges nicht im Ge-
nom kodiert oder entsprechende Gene werden wihrend
des Erkennungsprozesses nicht exprimiert. Es kann so-
mit davon ausgegangen werden, dass dieser Signalweg
in den Schnecken keine Rolle bei der Beibehaltung der
Kleptoplasten spielt (Abbildung 4B). Derzeit ist unbe-
kannt, ob und welche anderen Signalkaskaden zu einer
moglichen Immunsuppression in den Schnecken fiihren
konnten.

Nach der Erkennung der Chloroplasten und der Phago-
cytose sind die Kleptoplasten von einer phagosomalen
Membran umgeben (Abbildung 4C). Damit die Kleptoplas-
ten anschlieBend nicht intrazellulir verdaut werden, wie
es bei den NR-Arten der Fall ist, ist die Inhibierung der
Phagosomenreifung entscheidend. Eine Moglichkeit be-
steht darin, die Bindung bestimmter Proteine der Rab-
(Ras-related in brain)-Familie an das Phagosom zu verhin-
dern, um eine Reifung zu unterdriicken [11]. Wichtig
dafiir wire eine permanente Bindung von Rab5 an das
Phagosom sowie das Vorhandensein von Nihrstofftrans-
portern, z.B. Ammoniumtransporter oder Glukosetrans-
porter, damit eine stabile funktionale Kleptoplastie ent-
stehen kann (Abbildung 4D). Hier gibt es noch viele Un-
sicherheiten. Beispielsweise konnte bislang nicht gezeigt
werden, ob Rab5 an das Phagosom bindet und welche
Nihrstofftransporter vorhanden sind.

Fiir eine stabile Photosymbiose ist es zudem wichtig,
dass schidliche Abbauprodukte des Photobionten schnell
und effizient entgiftet werden konnen - insbesondere re-
aktive Sauerstoffspezies (ROS), deren Bildung durch Licht-
stress induziert wird. In LTR-Sacoglossa werden Anti-
oxidantien wihrend Hungerphasen hochreguliert. Jedoch
ist unklar, ob dies aufgrund erhéhter ROS-Bildung durch
die Kleptoplasten erfolgt (Abbildung 4E) [12]. Die entste-
henden ROS konnten Signalkaskaden auslosen, die zur
Verdauung der Kleptoplasten fithren. Dies kann durch
eine Ablosung von Rab5 durch Rab7 geschehen - ob dies
in den Schnecken tatsichlich passiert, ist noch nicht be-
kannt. Allerdings wurde eine erhohte Abundanz von Ly-
sosomen in hungergestressten Tieren gezeigt, die in der
Folge durch Fusion mit den Phagosomen Autolysosomen
bilden und so die degradierten Kleptoplasten verdauen
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konnen [13]. Besonders wichtig wird es in Zukunft sein,
vermehrt NR-Arten zu untersuchen, um NR, STR und LTR
vergleichen und so die molekulare Evolution der funktio-
nalen Kleptoplastie in Sacoglossa rekonstruieren zu kon-
nen. Zudem riicken intrinsische Adaptationen der Klepto-
plasten in den Vordergrund.

Besondere Chloroplasten?

Chloroplasten bendtigen mehr als 2000 im Kerngenom
kodierte Proteine, um ihre Funktion aufrechterhalten zu
konnen. In den Sacoglossa liegen die Kleptoplasten aller-
dings isoliert von ihrem urspriinglichen Wirtsgenom vor.
Daher miissen Erklirungen gefunden werden, wie die
Kleptoplasten dennoch mehrere Wochen bis Monate in-
nerhalb des Cytosols der Schnecken photosynthetisch
aktiv bleiben konnen. Als eine mogliche Erklirung galt
lange ein Gentransfer von der Alge zur Schnecke. Theo-
retisch hitte dieser zumindest die erforderlichen Gene zur
Beibehaltung der photosynthetischen Aktivitit liefern
konnen, jedoch nur, wenn eine grofle Anzahl an Genen
transferiert worden wire. Frithere Ergebnisse haben ledig-
lich einen solchen Transfer von einzelnen Genen unter-
stiitzt, aber auch diese wurden bereits nach kurzer Zeit als
Artefakte identifiziert und verworfen [14]. Mit zunehmen-
den genomischen Daten konnte innerhalb der letzten
zehn Jahre zweifelsfrei bewiesen werden, dass es keinen
Gentransfer von den Algen zu den Schnecken gab. Aber
wie konnen die Kleptoplasten dennoch so lange ihre pho-
tosynthetische Aktivitit beibehalten?

Hierfiir haben besonders Photoschutzmechanismen
das Potenzial eine entscheidende Rolle einzunehmen.
Photoschutzmechanismen verhindern oder reparieren
Schiden des Photosystem II (PSII), besonders am zentra-
len D1-Protein, die durch exzessive Lichtenergie induziert
wurden. Ein wichtiger Photoschutzmechanismus ist unter
dem Mechanismus des Nicht-photochemischen-Quen-
chings (NPQ) zusammengefasst. NPQ besteht unter ande-
rem aus dem Xanthophyll-Zyklus (XC) und dem Hochener-
gie-Quenching (qE) [15]. Interessanterweise sind die zu
den Ulvophyceae gehorenden Bryopsidales, die oftmals
als Nahrungsalgen der Sacoglossa dienen, defizient in
diesen beiden Komponenten des NPQ. Die exakten Me-
chanismen zum Schutz vor exzessiven Lichtintensititen
werden in diesen Algen noch weiter untersucht [16]. Un-
abhingig von den Schutzmechanismen kommt es den-
noch zu Schiden an D1, wenn auch in vermindertem
Maf3e. Damit das PSII weiterhin arbeiten kann, muss das
geschidigte D1-Protein ersetzt werden, um eine dauer-
hafte Inhibierung der Photosynthese zu verhindern (Photo-
inhibition). Involviert in diesem als D1-Turnover bezeich-
neten Vorgang ist FtsH (Filamentous temperature sensi-
tive H), welches das geschidigte D1 aus dem PSII 16st und
somit den Weg fiir ein neues D1 6ffnet [16]. FtsH und das
D1-Protein (PSBA) sind in den Ulvophyceae im Chloroplas-
ten kodiert. Die Kleptoplasten besitzen somit ihr eigenes
Reparaturkit. Es gibt Hinweise dafiir, dass der D1-Turnover
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in den Kleptoplasten in einigen Schnecken wihrend des
Hungerns aufrechterhalten werden kann und somit mit-
unter fehlende Schutzmechanismen kompensieren kann
[17]. Dies wire eine wichtige Voraussetzung fiir die
Schnecken, um tiberhaupt funktionale Kleptoplasten be-
sitzen zu konnen. Aber welchen Vorteil haben die Schne-
cken von der funktionalen Kleptoplastie?

Nahrungsphysiologische Vorteile sind

umstritten
In fritheren Arbeiten wurden die Schnecken oft als pho-
totroph oder sogar als autophototroph bezeichnet. Es
wurde sogar behauptet, dass einige Schnecken aufgrund
der photosynthetisch aktiven Kleptoplasten ihren Kor-
per nachwachsen lassen konnen [18]. Mit diesen und
dhnlichen Aussagen wird impliziert, dass die Schnecken
aktiv und in groem Mafle von den Kleptoplasten pro-
fitieren konnen. Jedoch gibt es dabei noch viele Unklar-
heiten. Traditionell werden die Schnecken hungern ge-
lassen, um den Nutzen der Kleptoplasten zu untersu-

ABB. 3 | DER MODELLORGANISMUS ELYSIA VIRIDIS

Elysia viridis

chen. Dabei werden die Versuchstiere meist im Vergleich
zwischen Licht- (= mit Photosynthese) und Dunkelbe-
dingungen (= ohne Photosynthese) untersucht. In vielen
Studien wurde gezeigt, dass die Tiere im Dunkeln ihre
Biomasse schneller verlieren [19]. Dies wurde als Beweis
genommen, dass photosynthetisch aktive Kleptoplasten
einen physiologischen Vorteil fiir die Schnecke bieten.
Allerdings wird hierbei oftmals wenig beachtet, dass
Dunkelheit den Metabolismus der Tiere beeinflussen
kann, was iiber das Ausschalten der Photosynthese hin-
ausgeht. Zudem wird auch hiufig vernachlissigt, dass die
Schnecken im Licht auch im erheblichen Maf3e an Bio-
masse einbiien und die Reproduktion verringert ist.
Schitzungen gehen davon aus, dass die Kleptoplasten
den Schnecken lediglich zwischen 1-60 Prozent der be-
notigten Energie zur Verfligung stellen konnen, was wie-
derum die beobachteten Ergebnisse gut erkliren konnte
[20]. Der Unterschied im Energiegewinn zwischen Dun-
kel- und Lichtbedingungen ist somit im Verhiltnis gering.
Im Vergleich mit anderen photosymbiotischen Tieren

100 ym

Ubersicht iiber die Radula und des Ascus mittels Lichtmikroskopie (a) sowie Transelektronen-Mikroskop-Aufnahme
der Radula in Ubersicht (b) und des Leitzahns als Detailaufnahme (c). Mit dem Leitzahn wird die Zellwand der Algen
aufgestochen, um anschlieBend das Cytosol und die Chloroplasten einsaugen zu kénnen. Ubersicht iiber die Chloro-

phyllfluoreszenz in E. viridis (d). Fotos: G. Christa.
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wie Korallen und Riesenmuscheln, die ihre Nahrung voll-
stindig durch die Symbionten decken konnen, ist der
Energiegewinn sogar nochmals deutlich geringer.

Ein weiteres Problem besteht darin zu bestimmen, wie
die Sacoglossa die Photosyntheseprodukte erhalten. Eine
Moglichkeit wire ein aktiver Export durch die Kleptoplas-
ten in das Cytosol der Schnecken, eine andere die Verdau-
ung der Kleptoplasten [13]. Das System wird noch zusitz-
lich verkompliziert, da zwischen fressenden und hungern-
den Schnecken unterschieden werden muss. Wihrend die
Schnecken fressen, werden die Kleptoplasten entweder
kontinuierlich verdaut oder iltere, bereits phagozytierte
Kleptoplasten werden ausgetauscht [21]. Die Unterschei-
dung dieser beiden Vorginge ist schwierig. Da jedoch
durch radioaktives Markieren der Einbau von Assimilaten
der Kleptoplasten in einigen Produkten der Schnecken
(z.B. Mukus) nachgewiesen wurde [22], ist die Verdauung
der Kleptoplasten sehr wahrscheinlich. Wird einigen Ar-
ten jedoch die Nahrung entzogen, wird der Verdau zumin-
dest reduziert. Die Schnecken sterben sogar eher, als dass
die Kleptoplasten vollstindig verdaut werden. Dennoch
gibt es bisher keine zufriedenstellende Antwort auf die
Frage, wie die Schnecken an die Photosyntheseprodukte
der Kleptoplasten kommen. Indizien deuten eher auf eine
verlangsamte Verdauung der Kleptoplasten zum Nah-
rungserwerb hin - zumindest in Schnecken, die hungern.
Es wurde gezeigt, dass in LTR-Schnecken die Kleptoplas-
ten Stirke akkumulieren [23]. Bei einem aktiven Export
wiirde man erwarten, dass die Schnecke kontinuierlich
mit Assimilaten versorgt wird und diese nicht in den Klep-
toplasten gespeichert werden. Eine Speicherung wiirde
man nur dann erwarten konnen, wenn die Schnecken in
eine Art Ruhezustand gehen. Tatsichlich wird die Aktivi-
tit vieler Gene in LTR-Schnecken wihrend des Hungerns
heruntergefahren; diese Tiere verlieren aber wihrend des
Hungerns an Biomasse [12]. Der Verlust der Biomasse ba-
siert vermutlich auf Autophagie, die in bestimmten Schne-
cken wihrend des Hungerns stark ansteigt und so vermut-
lich den Hauptprozess der Energiegewinnung ausmacht.
Ein mit Stirke gefiillter Chloroplast wire fiir diese Schne-
cken dann ein groflerer Energiespeicher. Allerdings ist
auch hier noch nicht geklirt, wie die Schnecken dann in
der Lage sind, die Stirke intrazellulir abzubauen. Zudem
verringert sich die Akkumulation der Stirke in den Chlo-
roplasten nach ca. 50 Hungertagen wieder. Woran dies
liegt, ist unbekannt. Es ist jedoch eher unwahrscheinlich,
dass die Kleptoplasten erst nach einer bestimmten Zeit
anfangen, Stirke abzubauen und dann zu exportieren. Es
gibt Hinweise darauf, dass die Kleptoplasten intrazellulir
abgebaut werden und dadurch die frei werdende Stirke
zur Verfiigung stiinde [13]. Wie und ob die Stirke dann
abgebaut werden kann, ist noch unklar.

Elysia viridis als Modellorganismus

Viele der noch offenen Fragen sind schwer zu beantwor-
ten. Vergleiche zwischen kleptoplastenfreien und klepto-
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plastentragenden Arten konnen zwar helfen, grundlegende
Antworten zu finden, jedoch konnten alle erzielten Er-
gebnisse auch auf artspezifischen Eigenschaften beruhen
und nicht auf dem Vorhandensein oder Fehlen der Klep-
toplasten. Daher ist ein Vergleich innerhalb der gleichen
Art zwischen Tieren mit und ohne Kleptoplasten notwen-
dig. Dies war allerdings lange nicht moglich. Einen beson-
deren Stellenwert nimmt daher Elysia viridis ein. Elysia
viridis ist in Europa vom Atlantik vor Norwegen bis nach
Griechenland im Mittelmeer verbreitet und abhingig von
der Nahrungsalge entweder eine NI-, STR- oder eine LTR-
Art (Abbildung 2). Aktuelle Arbeiten an Elysia viridis
konnten zeigen, dass Chloroplasten von Cladophora sp.
(Kitzing, 1843) nicht im Cytosol eingelagert werden kon-
nen [24]. Da man im natirlichen Habitat Individuen an
verschiedenen Nahrungsalgen finden kann, die auch ver-
schiedene physiologische Eigenschaften haben, eignet
sich Elysia viridis besonders gut, um den Einfluss und die
Bedeutung der Chloroplasten fiir den Metabolismus zu
verstehen. Traditionell durchgefiihrte Experimente im
Dunkeln oder mittels eines chemischen Blockers entfallen
und wiirden erzielte Ergebnisse dementsprechend nicht
beeinflussen. Mittels Elysia viridis konnen daher die zen-
tralen Fragen in der Forschung der funktionalen Klepto-
plastie beantwortet werden.

Sacoglossa in der Schule als System der
Endosymbiose
Nicht nur unter Forschenden, sondern auch unter wis-
senschaftlich Interessierten sorgen die ,griinen“ Schne-
cken fiir Staunen. Unter anderem kann die Besonderheit
der funktionalen Kleptoplastie und die Aktualitit der
Forschung auch in der Schule zur Sprache gebracht wer-
den. Der Kernlehrplan bietet einige thematische Beziige,
um den Schiiler/-innen diese besonderen Meeresnackt-
schnecken vorzustellen. Zum Beispiel konnten im The-
menbereich der Symbiose, der Chloroplasten als pflanz-
liche Zellorganellen oder des Prozesses der Photosyn-
these, die Sacoglossa als spezielles System vorgestellt
werden. Dies kann sowohl theoretisch als auch praktisch
veranschaulicht werden. Eine Moglichkeit die Schnecken
in die Schulen zu bringen, wire in Form eines Aquari-
ums. Gut geeignet ist dafiir Elysia timida, da ihre relativ
einfache Ziichtung eine erfolgreiche Haltung ermoglicht,
die mit nicht zu groSem Arbeitsaufwand verbunden ist
[25]. Die regelmiflige Pflege und Beobachtung der
Schnecken kann arbeitsteilig durch eine Gruppe von
Schiiler/-innen im Rahmen einer AG iibernommen wer-
den. Auch fiir schulische Projekt- und Facharbeiten ist die
funktionale Kleptoplastie ein sehr interessantes Thema,
welches die Schiiler/-innen in Form einer Zusammenfas-
sung der aktuellen Forschungslage oder anhand von eige-
nen Untersuchungen an den Schnecken (beispielsweise
wihrend Hungerversuchen) erarbeiten konnen. Ein exem-
plarischer Blick in die Kernlehrpline von Nordrhein-West-
falen (https://www.schulentwicklung.nrw.de/lehrplaene)
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zeigt, dass die Kleptoplastie bei Sacoglossa auch im re-
guliren Biologieunterricht Platz findet. In der Sekundar-
stufe I und II kdnnen die Schnecken im Thema Photosyn-
these als Tiere vorgestellt werden, die sich diesen Pro-
zess auf auBergewohnliche Weise zunutze machen. Auch
bei der Auseinandersetzung mit pflanzlichen Zellorganel-
len bietet sich eine Vertiefung der Chloroplasten als
Kleptoplasten in Meeresnacktschnecken und ihrer Eigen-
schaften an. In diesem Zusammenhang lisst sich auch
die Aufrechterhaltung der Photosyntheseaktivitit in den
Schnecken thematisieren, beispielsweise durch das Auf-
stellen von Hypothesen durch die Lernenden.

Dartiber hinaus werden in NRW in der Oberstufe im
Bereich der Okologie (Inhaltsfeld 5) unterschiedliche Sym-
biosen behandelt, von denen die Kleptoplastie als beson-
dere Art der Photosymbiose als Exkurs zum Thema behan-
delt werden kann. Anhand von bestehenden Daten kon-
nen den Schiiler/-innen Aufgaben gestellt werden, in
denen die unterschiedlichen Retentionsformen, also die
Einlagerungsdauer der Chloroplasten, erklirt werden.

© 2023 Die Autoren. Biologie in unserer Zeit
veroffentlicht durch VBIO e.V. unter der CG-BY-SA 4.0-Lizenz

Sind die Anschaffung und die Zichtung von Schnecken
moglich, konnen an den schuleigenen Tieren Hungerver-
suche und die Beobachtung des Gewichtsverlustes doku-
mentiert werden. Anderenfalls konnen auch bereits beste-
hende Daten zur Photosyntheseaktivitit wihrend Hunger-
versuchen bei Sacoglossa verwendet werden, da die
Messung der Photosyntheserate iiber Fluoreszenz den
schulischen Rahmen sprengen wiirde.

Grundsitzlich bietet die funktionale Kleptoplastie in
Meeresnacktschnecken ein grofles Potenzial, um die schu-
lischen Themen mit Aktualitit und Alltagsnihe zu ergin-
zen und bei den Schiiler/-innen Interesse fiir 6kologische
Phinomene und Fragestellungen sowie Hypothesenbil-
dung zu wecken. Da die Schnecken unter anderem in der
Kiistenregion europdischer Urlaubsorte vorkommen, kann
den Lernenden auch die Alltagsnihe zu den besonderen
Schnecken verdeutlicht werden. Durch praktische Unter-
suchungen und Experimente wird zudem die Motivation
zum Forschen und Entdecken geweckt und das experiment-
bezogene Selbstkonzept der Heranwachsenden gestirkt.
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Zusammenfassung

Einige der 500 bekannten Sacoglossa-Arten kénnen in ih-
rem eigenen Cytosol Chloroplasten photosynthetisch aktiv
halten. Dieses als funktionale Kleptoplastie bezeichnete
Phédnomen ist eine spezielle Form der Photosymbiose und
kommt in Tieren nur in Sacoglossa vor. Viele Fragen in Hin-
blick auf die benétigten Adaptationen der Schnecken und
der Algen, um funktionale Kleptoplastie zu erméglichen,
sind entweder nur unzureichend oder noch nicht beantwor-
tet. Besonders kontrovers wird der Nutzen der ,gestohlenen
Plastiden“ (Kleptoplasten) fiir die Schnecken diskutiert und
wie die Schnecken die photosynthetisch fixierten Néhrstoffe
erhalten kénnen. Hier kénnte intensivere Forschung an Elysia
viridis helfen, die auch plastidenfrei untersucht werden
kann. Neben vielfdltigen Forschungsfragen kann das Phd-
nomen der funktionalen Kleptoplastie aber auch in der
Schule, z. B. im Rahmen der Endosymbiose behandelt wer-
den, um so bereits Schiiler/-innen mit diesen faszinierenden
Schnecken in Kontakt kommen zu lassen und die Faszina-
tion fiir die Biologie zu steigern.

Summary

Functional kleptoplasty in sea slugs
Some of the 500 known Sacoglossa species can keep chlo-
roplasts photosynthetically active in their own cytosol. This
phenomenon, called functional kleptoplasty, is a special
form of photosymbiosis and is only found in Sacoglossa
among animals. With regard to the necessary adaptations
to enable functional kleptoplasty in these slugs many ques-
tions are either insufficiently answered or not at all. Espe-
cially the benefit of the “stolen plastids” (kleptoplasts) for
the slugs is discussed controversially and how they can ob-
tain the photosynthetically fixed nutrients. More intensive
research on Elysia viridis, which can also be examined free
of plastids, could help to answer some of these questions.
In addition to various research questions, the phenomenon
of functional kleptoplasty can also be implemented at
school, e.g. in the context of endosymbiosis, in order to
show these fascinating slugs to schoolchildren and increase
their fascination for biology.

Schlagworte
Kleptoplastie, Photosymbiose, Meeresnacktschnecken,
Sacoglossa, Chloroplasten
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