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Zusammenfassung

Obst und Gemüse wirken sich positiv auf die Gesundheit
aus. Dazu tragen auch die mit Pflanzen assoziierten Mikro-
organismen bei. Allerdings kann Obst oder Gemüse,
wenn es mit humanpathogenen Keimen kontaminiert ist
und roh verzehrt wird, auch Lebensmittelvergiftungen
verursachen. In diesem Übersichtsartikel zeigen wir
anhand einer Literaturstudie, wie humanpathogene
Stämme von Escherichia coli oder Salmonella enterica auf
Obst und Gemüse gelangen können und dass ein kom-
plexes Zusammenspiel verschiedener biotischer und
abiotischer Faktoren ihr Überleben im Boden und auf
Pflanzen beeinflusst. Insbesondere mobile genetische
Elemente, die durch horizontalen Gentransfer erhalten
werden, tragen zur Diversität der pathogenen Eigen-
schaften, aber auch zur Anpassung an Habitate außer-
halb des Darms bei. Wichtig für die erfolgreiche Etablie-
rung von Humanpathogenen an der Pflanze ist deren
Anhaftung und Aufnahme sowie die Reaktion der Pflanze.
Die komplexe Interaktion von Humanpathogenen und
Pflanze wird wesentlich durch die genetische Ausstat-
tung des Humanpathogens, vom Pflanzengenotyp und
-mikrobiom, aber auch von einer Vielzahl von Umwelt-
faktoren bestimmt. Für das Überleben von Humanpatho-
genen ist insbesondere die Verfügbarkeit von Nährstof-
fen kritisch, um die sie mit der natürlichen Mikroflora
konkurrieren.

Empfehlungen für die Praxis setzen ein besseres Ver-
ständnis der Ökologie von Humanpathogenen im Boden
und an Pflanzen, aber auch entlang der Produktkette

voraus. Dafür sind die Entwicklung und Nutzung emp-
findlicher und spezifischer Nachweistechniken, die sowohl
die mögliche Diversifizierung der Humanpathogene
durch horizontalen Gentransfer als auch das Problem der
Nichtkultivierbarkeit berücksichtigen, besonders dring-
lich.

Stichwörter: EHEC, Salmonella, Überleben,
Verbreitungswege, Eintrittswege, Umweltfaktoren,
Nachweismethoden

Abstract

Fruits and vegetables are beneficial for human health. A
major contribution to this comes from the microorgan-
isms associated with them. However, fruits and vegeta-
bles may cause food poisoning, when contaminated with
human pathogens and eaten raw. In our review, based on
a literature survey, we show insights into the entry of
Escherichia coli or Salmonella enterica into the fruit and
vegetable environment via diverse routes and the com-
plex interactions between various biotic and abiotic fac-
tors, which influence the survival of human pathogens
in soil and on plants. In particular, mobile genetic ele-
ments acquired through horizontal gene transfer contri-
bute to the diversity of pathogenic strains and to their
adaptation to extra-intestinal habitats. For a successful
establishment of human pathogens on plants, the attach-
ment, internalization and the response of the plant are
important. Mainly the genetic equipment of the human



EVA FORNEFELD et al., Humanpathogene Bakterien auf Pflanzen

298

Ü
bersichtsarbeit
pathogen, the plant, and its microbiome determine the
complex interaction between human pathogens and
plants. However, also a multitude of environmental fac-
tors plays an important role. The availability of nutrients,
for example, is fundamental for the survival of human
pathogens and they have to compete for them with the in-
digenous plant and soil microorganisms. Recommenda-
tions for the practice require an improved understanding
of the ecology of human pathogens in soil and on plants
but also along the production chain. The development
and use of sensitive and specific detection tools is essen-
tial and needs to consider the diversification of human
pathogens through horizontal gene transfer as well as the
problem of their non-cultivability under environmental
stress conditions.

Key words: EHEC, Salmonella, Survival, Dissemination
and entry paths, Environmental factors, Detection
methods

Einleitung

Zur natürlichen Mikroflora von Pflanzen gehört eine Viel-
zahl unterschiedlicher Mikroorganismen. Man schätzt,
dass Pflanzen, ähnlich dem Menschen, zehnmal mehr
Mikroorganismenzellen als pflanzliche Zellen besitzen1.
Pflanzenassoziierte Mikroorganismen können das Pflan-
zenwachstum fördern oder der Pflanze helfen, auf abio-
tische und biotische Stressfaktoren zu reagieren (PINEDA

et al., 2010; BERG et al., 2015). Die Gesamtheit der Mik-
roorganismen, die mit der Pflanze assoziiert ist, wird als
Pflanzenmikrobiom und wegen seiner Relevanz auch als
zweites Pflanzengenom bezeichnet (BERENDSEN et al.,
2012). Aufgrund des engen Zusammenspiels von Pflan-
zen und den sie epi- und endophytisch besiedelnden Mi-
kroorganismen spricht man hier auch vom Holobionten
oder Meta-Organismus (BERG et al., 2015). Das Pflanzen-
mikrobiom ist nicht nur für das Pflanzenwachstum und
die Pflanzengesundheit von Bedeutung, sondern im All-
gemeinen auch positiv und wichtig für die menschliche
Gesundheit (BERG et al., 2014).

Enterobakterien wie Erwinia, Serratia und Pantoea gehö-
ren zu den typischen Bakterien, die mit den oberirdi-
schen Pflanzenteilen (Phyllosphäre) assoziiert sind. Ihr
Anteil kann beispielsweise in der Phyllosphäre von Salat
bis zu 30% der Bakterien betragen und ist hier signifikant
höher als in den anderen Mikrohabitaten der Pflanze
oder im umliegenden Boden (RASTOGI et al., 2012; BERG

et al., 2014; ERLACHER et al., 2014). Zu den Enterobakte-
rien gehören auch potenziell humanpathogene Spezies,
die in der Lage sind, dieses Habitat zu besiedeln (VAN

OVERBEEK et al., 2014). Salmonella enterica und patho-
gene Stämme von Escherichia coli wie die enterohämorr-
hagischen E. coli (EHEC) gehören zu den wichtigsten

bakteriellen Humanpathogenen (HP), da sie lebens-
bedrohliche Durchfallerkrankungen beim Menschen aus-
lösen (FRANCIS et al., 1999) – sie stehen im Fokus dieses
Übersichtsartikels.

Werden Frischeprodukte roh verzehrt, besteht in sehr
seltenen Fällen die Möglichkeit, dass assoziierte Bakte-
rien beim Menschen Infektionskrankheiten auslösen. In
der Tat gab es einige Krankheitsausbrüche, die durch
kontaminiertes Obst oder Gemüse verursacht wurden.
Beispielsweise gab es 2011 einen Ausbruch mit E. coli
O104:H4 in Deutschland, bei dem 53 Todesfälle, 855
Erkrankungen am hämolytisch-urämischen Syndrom
(HUS) und 2987 Fälle akuter Gastroenteritis auftraten.
Als Ursprung der Kontamination wurde letztendlich
Saatgut für Bockshornkleesprossen ermittelt (ROBERT

KOCH-INSTITUT, 2011).

Wie können Humanpathogene mit Pflanzen in Kontakt 
kommen?

Kontaminationen von Frischeprodukten mit HP können
sowohl vor der Ernte auf dem Feld als auch nach der
Ernte auftreten. Mögliche Eintragswege für HP, die zur
Kontamination von Pflanzen auf dem Feld führen kön-
nen, sind kontaminierte Ackerböden oder belastetes
Beregnungs- und Oberflächenwasser (OLAIMAT und HOLLEY,
2012; OLIVEIRA et al., 2012). Dabei kann die Art der Bewäs-
serung das Kontaminationsrisiko beeinflussen. FONSECA et
al. (2011) fanden beispielsweise erhöhte Kontaminatio-
nen von Salatpflanzen mit E. coli bei einer Überkopf-
bewässerung im Vergleich zur Tröpfchen- und Furchen-
bewässerung. Auch bei Starkregen können mit HP konta-
minierte Bodenpartikel auf die Pflanze bzw. von Pflanze
zu Pflanze gelangen (MONAGHAN und HUTCHISON, 2012).
Darüber hinaus ist eine Kontamination von Pflanzen
während der Ernte und nachfolgend während der Verar-
beitung einschließlich Verpackung der Produkte, also ent-
lang der gesamten Produktionskette, möglich (JACOBSEN

und BECH, 2012; OLAIMAT und HOLLEY, 2012).
In den Boden eingearbeitete organische nährstoffrei-

che Dünger wie Gülle, Gärreste und Klärschlamm stellen
eine weitere Eintragsquelle von HP auf die Pflanze dar,
ebenso wie direkte Fäkalkontaminationen durch Vögel,
Wild oder Mäuse (BRANDL, 2006; SEMENOV et al., 2010;
JACOBSEN und BECH, 2012). Bodenpartikel können durch
Wind über weite Distanzen verbreitet werden und so zur
transienten Mikroflora von Pflanzen beitragen (RASTOGI

et al., 2012). Daher kann auch eine Verfrachtung von mit
HP kontaminierten Bodenpartikeln von benachbarten
Weide- oder Ackerflächen in Betracht gezogen werden.
Auch kontaminierte Pflanzenreste, die nach der Ernte in
den Boden eingearbeitet wurden, können eine mögliche
Eintragsquelle von HP für die nachfolgende Kultur dar-
stellen.

Ein allgemeines Problem bei der Aufklärung von Ein-
tragswegen der HP bei Ausbruchsgeschehen ist, dass epi-
demiologische Untersuchungen oft erst lange nach der
Ernte der Frischeprodukte beginnen können. Die eigent-

1 American Society for Microbiology. (2008, June 5). Humans Have Ten
Times More Bacteria Than Human Cells: How Do Microbial Communi-
ties Affect Human Health?. ScienceDaily. Retrieved August 24, 2015
from www.sciencedaily.com/releases/2008/06/080603085914.htm
Journal für Kulturpflanzen 67. 2015
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liche Ursache bzw. Bedingungen, die zur Kontamination
des pflanzlichen Lebensmittels und damit zum Ausbruch
geführt haben, sind dann meist nicht mehr aufzuklären
und bleiben unbekannt (SUSLOW et al., 2003).

Vermeidung der Kontamination – die bessere Strategie

Kontaminationen von Frischeprodukten mit HP sind
möglichst zu vermeiden, da eine gezielte und selektive
Eliminierung von HP an Obst und Gemüse praktisch
unmöglich ist. Die mit der Pflanze assoziierten Mikroor-
ganismen haften häufig fest an der Oberfläche der Frische-
produkte oder haben das pflanzliche Gewebe endophy-
tisch besiedelt. So können Bakterien, die sich in den Sto-
matabereichen oder unter der Wachsschicht von Blättern
(Abb. 1) befinden, nicht entfernt werden, ohne das Ge-

webe zu zerstören (OLAIMAT und HOLLEY, 2012; ERLACHER

et al., 2015). So zeigten LI et al. (2008), dass E. coli
O157:H7, die in Salatpflanzen internalisiert waren, durch
Oberflächensterilisierung und vierfaches Waschen nicht
entfernt werden konnten. Nach SALDAÑA et al. (2011)
widerstehen E. coli O157:H7 in Spinatblättern Behand-
lungen mit Natriumhypochlorit und ozonisiertem Was-
ser. Die Autoren stellten nach dem Waschen von Salat
und Spinat nur eine geringe Reduktion der koloniebil-
denden Einheiten pro Gramm (KbE/g) fest. Bei der
Bewertung des Behandlungserfolges ist jedoch zu berück-
sichtigen, dass durch Dekontaminationsmaßnahmen die
gesamte Mikroflora reduziert wird und dadurch freie
ökologische Nischen entstehen, die nachfolgend von HP
besetzt werden können und deren Vermehrung erst
ermöglichen. Dies trifft insbesondere auf bakterielle
R-Strategen zu; sie reagieren, im Gegensatz zu den

Abb. 1. Kolonisierung von Salatpflanzen durch Enterobakterien visualisiert mit konfokaler Laser Scanning Mikroskopie (CLSM)
Um einen Einblick in mögliche Besiedelungsmuster von potentiell humanpathogenen Bakterien an Salatpflanzen zu bekommen, wurden die
essbaren Teile sowie der Wurzelraum mit einem Modellorganismus inokuliert (Escherichia coli K12, orange). Durch einen anschließenden Wasch-
schritt wurden die Bakterien wieder von den äußeren Strukturen entfernt. Nach spezifischer ssDNA-Sonden Hybridisierung (Fluoreszenz in situ
Hybridisierung) wurde eine starke Besiedelung von Nischen, Vertiefungen und des Pflanzeninnenraums (A-D), der so genannten Endosphäre,
nachgewiesen. Als mögliche Eintrittsstellen wurden pflanzliche Spaltöffnungen (Stomata; A; markiert) und mechanisch beschädigte Pflanzen-
teile (B-C; markiert) erkannt. An diesen Stellen gelangen Bakterien unter die geschlossene Wachsschicht (B, D; markiert) und sind dadurch bes-
ser vor mechanischer Abtragung geschützt. Das Vaskularsystem spielt eine entscheidende Rolle bei dem Transport der Bakterien innerhalb der
Pflanze (C-D).
Journal für Kulturpflanzen 67. 2015
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K-Strategen, auf die Verfügbarkeit von Nährstoffen mit
schnellem Wachstum und vor allem einer hohen Repro-
duktionsrate.

Um lebensmittelbedingten Infektionen vorzubeugen,
sollten Kontaminationen mit HP daher möglichst verhin-
dert werden, da ihre nachträgliche gezielte Entfernung
von Frischeprodukten nicht möglich ist. Eine intakte und
gesunde Mikroflora der Pflanzen ist möglicherweise der
beste Schutz gegen das Eindringen und die erfolgreiche
Etablierung von HP (MALLON et al., 2015).

Faktoren, die das Überleben von Humanpathogenen in 
der Umwelt beeinflussen

Zahlreiche Studien unter verschiedenen Bedingungen
zeigten, dass sowohl biotische als auch abiotische Fakto-
ren wie Temperatur und Feuchtigkeit die erfolgreiche
Etablierung von HP im Boden und an der Pflanze beein-
flussen (SANTAMARÍA und TORANZOS, 2003; BRANDL, 2006).
Vielfach wurde in Experimenten zur Überlebensfähigkeit
mit einer sehr hohen Zellzahl von HP als Inokulum gear-
beitet, die unter natürlichen Feldbedingungen typischer-
weise nur lokal, insbesondere bei Fäkalkontaminationen,
zu finden ist. Nach Inokulation einer hohen Zellzahl von
HP in Boden oder Gülle wurde in allen Studien ein
schnelles Absterben der eingebrachten Bakterien beob-
achtet (KUDVA et al., 1998; ISLAM et al., 2004a,b), aber
auch, dass eine geringe Zahl an HP über einen langen
Zeitraum nachgewiesen werden konnte (KUDVA et al.,
1998; JIANG et al., 2002; ISLAM et al., 2004a,b; 2005;
FRANZ et al., 2005).

Allgemeingültige Aussagen zum Einfluss einzelner
Umweltfaktoren auf die Überlebensfähigkeit von HP im
Boden und an der Pflanze sind schwierig, da es oft wider-
sprüchliche Ergebnisse zu deren Einfluss gibt. So wurde
für E. coli O157 eine bessere Überlebensfähigkeit im Was-
ser bei höheren Temperaturen ermittelt (VITAL et al.,
2008), während ein besseres Überleben von E. coli
O157:H7 in Gülle und S. enterica Serovar Typhimurium
im Boden bei niedrigen Temperaturen beobachtet wurde
(SEMENOV et al., 2007; GARCÍA et al., 2010). Ein enger
Zusammenhang von Temperatur und Feuchtigkeit scheint
für die Etablierung von HP an Pflanzen bedeutsam
(KISLUK und YARON, 2012). Das Überleben von HP wird
durch hohe Feuchtigkeit gefördert, während Wasserman-
gel Trockenstress bei den Erregern verursacht (BRANDL

und MANDRELL, 2002; OR et al., 2007). Grundsätzlich
können sich aber gestresste HP unter besseren Bedingun-
gen wieder erholen. Diese Präadaption eingetragener
Erreger durch vorangegangenen Stress könnte wichtig
für das Überleben von HP im Boden und an der Pflanze
sein (BRANDL und MANDRELL, 2002; SEMENOV et al., 2010;
SHAH et al., 2013).

Auch der Bodentyp mit seinen physikochemischen und
mikrobiologischen Eigenschaften kann das Überleben
von HP beeinflussen (MUBIRU et al., 2000; GAGLIARDI und
KARNS, 2002; SANTAMARÍA und TORANZOS, 2003; PAYNE et
al., 2007; SEMENOV et al., 2011; BRENNAN et al., 2013).

Enterobakterien können von den im Boden verfügba-
ren Nährstoffen nur einen bestimmten Teil verwerten.
Durch Zugabe von organischen Düngern könnten Nähr-
stoffe in den Boden gelangen, welche die Etablierung
bzw. Überlebensfähigkeit von HP im Boden begünstigen.
Allerdings können eingetragene Nährstoffe auch das
Wachstum von anderen Mikroorganismen stimulieren
(DING et al., 2014), die mit den HP um Nährstoffe und
Raum konkurrieren. Eindeutige Beziehungen zwischen
der Art des Düngers und der Überlebensfähigkeit von HP
im Boden konnten bisher nicht aufgedeckt werden
(GAGLIARDI und KARNS, 2002; ISLAM et al., 2005; FRANZ et
al., 2008; SEMENOV et al., 2010).

Zu den biotischen Faktoren, die das Überleben von HP
sowohl im Boden als auch an der Pflanze beeinflussen,
gehören auch die in beiden Habitaten bereits vorhande-
nen mikrobiellen Gemeinschaften. Die jeweilige mikrobi-
elle Umgebung kann die Anhaftung, Persistenz und Ver-
mehrung von HP wesentlich beeinflussen (TEPLITSKI et al.,
2011; POZA-CARRION et al., 2013), aber auch die Konkur-
renz um Nährstoffe (MALLON et al., 2015). Pflanzenpatho-
gene Bakterien und Pilze sowie tierische Schaderreger
können ebenfalls das Überleben von HP im pflanzlichen
Habitat beeinflussen (SEMENOV et al., 2010; JACOBSEN und
BECH, 2012). Der Abbau von Pflanzenmaterial durch
Pathogene kann z.B. die Verfügbarkeit von Nährstoffen
erhöhen oder durch das Schaffen von Eintrittsstellen das
Eindringen von HP in die Pflanze erleichtern (BRANDL et
al., 2005; BRANDL, 2006; MAGHODIA et al., 2008; GARCÍA et
al., 2010; GOUDEAU et al., 2013; LEE et al., 2014). Zudem
können Pflanzenpathogene Vektoren von HP sein (BRANDL,
2006).

Zahlreiche unabhängige Studien bestätigten, dass
Pflanzen ein natürliches Habitat für HP wie Salmonella
darstellen und durch Verzehr von kontaminierten Frische-
produkten HP sowohl vom Menschen als auch von Tieren
aufgenommen werden können (SEMENOV et al., 2010;
BRANDL et al., 2013). Allgemein sind die Bedingungen auf
Pflanzen aber eher ungünstig für humanpathogene
Enterobakterien, da es sich um ein sehr heterogenes Habi-
tat mit sich ständig verändernden physikochemischen
Bedingungen handelt (ARUSCAVAGE et al., 2006; BRANDL,
2006). Deutliche Unterschiede in der Kolonisierung von
Pflanzen mit HP wurden in Abhängigkeit vom Pflanzen-
genotyp und dem jeweiligen Wachstumsstadium beob-
achtet. Morphologische, physiologische und chemische
Eigenschaften der Pflanze, wie z.B. Trichome, Wurzel-
exsudate oder Bildung von Sekundärmetaboliten, kön-
nen Unterschiede in der Besiedlung mit HP bedingen
(DINGMAN, 2000; COOLEY et al., 2003; BERG und SMALLA,
2009; BARAK et al., 2011; QUILLIAM et al., 2012; LEFF und
FIERER, 2013).

Neben dem Pflanzengenotyp ist aber auch die gene-
tische Ausstattung der HP wichtig, die zu deutlichen
Unterschieden in der Besiedlungs- und Überlebensfähig-
keit an der Pflanze führen kann. Dazu gehören Eigen-
schaften wie das Vorhandensein eines Typ-III-Sekretions-
systems (T3SS), Chemotaxis, Beweglichkeit und die Fähig-
keit, Biofilme zu bilden. Mutationen, die diese Eigen-
Journal für Kulturpflanzen 67. 2015
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schaften beeinflussen, führen oft zu vermindertem Über-
leben der HP (COOLEY et al., 2003; KROUPITSKI et al., 2009;
SCHIKORA et al., 2012b). Unterschiedliche oder auf den
ersten Blick widersprüchliche Effekte des gleichen Umwelt-
faktors, z.B. auf das Überleben von S. enterica, könnten
also auf die Verwendung von Stämmen mit unterschied-
licher genetischer Ausstattung zurückzuführen sein.

Zusammenfassend zeigen die Untersuchungen zum
Überleben von HP, dass ihre Interaktionen mit der Umwelt
sehr komplex sind. Die in Experimenten beobachteten
Auswirkungen verschiedener Faktoren auf das Überleben
von HP könnten auch indirekte Effekte darstellen, die
durch Veränderungen des Boden- oder Pflanzenmikro-
bioms verursacht werden (KLERKS et al., 2007a; BERG und
SMALLA, 2009; SCHREITER et al., 2014). Interessanterweise
wurde von CARDINALE et al. (2014) gezeigt, dass insbeson-
dere Salat ein offenes Mikrobiomnetzwerk besitzt, was
die erfolgreiche Etablierung von Biokontrollstämmen
(SCHREITER et al., 2014), aber auch die Etablierung von HP
begünstigen könnte. Die Zusammensetzung der mikro-
biellen Gemeinschaften im Boden und an Pflanzen kann
sowohl das Überleben von HP in verschiedenen Böden als
auch die Besiedlung von Pflanzen beeinflussen sowie die
variierenden Reaktionen der HP auf Umweltfaktoren
erklären.

Die Rolle mobiler genetischer Elemente

HP wie beispielsweise Shiga-Toxin produzierende E. coli
(STEC) zeigen ein breites Spektrum an Phänotypen und
klinischen Erscheinungsformen (KAPER et al., 2004). Diese
hohe phänotypische und genotypische Diversität wird
durch eine Vielzahl mobiler und mobilisierbarer geneti-
scher Elemente (MGE) in den HP bedingt. Zu den MGE
gehören Plasmide, Bakteriophagen, Transposons, Inte-
grons und Pathogenitätsinseln. MGE können durch hori-
zontalen Gentransfer (HGT) in neue Wirte übertragen
werden und zur Entstehung von HP mit veränderten
Eigenschaften, beispielsweise zusätzlichen Pathogenitäts-
determinanten, Resistenzen, Biofilmbildung oder erhöh-
ter Virulenz führen (GHIGO, 2001; PERNA et al., 2001; LIM

et al., 2010; BRZUSZKIEWICZ et al., 2011).
Die Genomsequenzierung des E. coli O104:H4 Stamms,

der eines der größten durch Frischeprodukte bedingten
Ausbruchsgeschehen in Deutschland im Jahr 2011 her-
vorgerufen hat, zeigte, wie wichtig MGE für die Pathoge-
nität und Fitness von HP sind (BRZUSZKIEWICZ et al., 2011;
AHMED et al., 2012). Das Genom des Ausbruchsstamms
entstand durch Übertragung mehrerer MGE und stellt
eine bislang einzigartige Kombination bereits bekannter
Pathogenitätsdeterminanten enteroaggregativer E. coli
(EAEC) und enterohämorrhagischer E. coli (EHEC)
Stämme dar. Es wurde vermutet, dass dieser Ausbruchs-
stamm einen neuen Pathotyp repräsentiert, der als
enteroaggregativer-hämorrhagischer E. coli (EAHEC)
bezeichnet wird. Die besondere Pathogenität des Aus-
bruchsstamms kam durch einen Shiga-Toxin kodieren-
den Prophagen zustande, der charakteristisch für EHEC-

Stämme ist. Außerdem besitzt der Ausbruchsstamm ein
IncI1-Plasmid. Dieses trägt u.a. die ß-Laktamase kodie-
renden Gene blaTEM-1 und blaCTX-M-15. Letzteres vermit-
telt Resistenzen gegenüber ß-Laktam-Antibiotika der
dritten Generation (extended spectrum ß-lactamases, ESBL).
Der E. coli O104:H4 Stamm trägt weiterhin ein IncF1IIA-
Plasmid ähnlich den Plasmiden des pAA-Typs von EAEC,
das für Fimbrien kodiert, die für die anfängliche Anhaf-
tung von Bakterien an die Darmschleimhaut wichtig sind
(BRZUSZKIEWICZ et al., 2011; HO et al., 2011; MELLMANN et
al., 2011; RASKO et al., 2011; BLOCH et al., 2012; MUNIESA

et al., 2012).
Nicht nur der Ausbruchsstamm E. coli O104:H4, son-

dern auch andere HP tragen typischerweise Plasmide der
Inkompatibilitätsgruppen IncI oder IncF, auf denen Patho-
genitätsdeterminanten und Antibiotikaresistenzen kodiert
sind (DE TORO et al., 2014). IncF-Plasmide sind weit ver-
breitet in klinisch relevanten Enterobakterien und tragen
oft ESBL-Resistenzgene. Daher werden diese Plasmide
mit dem plötzlichen weltweiten Auftreten klinisch rele-
vanter ESBL ebenso in Verbindung gebracht wie mit der
Verbreitung von Resistenzen gegen Antibiotika vom Qui-
nolon- und Aminoglykosidtyp. IncF-Plasmide sind eine
heterogene Plasmidgruppe und bezüglich ihres Wirtsbe-
reichs auf Enterobakterien beschränkt. IncF-Plasmide lie-
gen üblicherweise in niedriger Kopienzahl vor und ihre
Größe liegt bei über 100 kb. Viele IncF-Plasmide tragen
mehrere Antibiotikaresistenzgene und verschiedene Repli-
kons. Im Unterschied zu Plasmiden anderer Inc-Gruppen
ist das Rückgrat von IncF-Plasmiden sehr divers in Bezug
auf Größe, Anzahl der Replikons und Fähigkeit zur Kon-
jugation. Die Diversität entsteht durch Rekombinations-
ereignisse, die von Transposons und Insertionssequenz
(IS)-Elementen in IncF-Plasmiden gefördert werden. Diese
mosaikartige Zusammensetzung der Plasmide erschwert
die Entwicklung robuster Methoden zur Klassifizierung
und zum Vergleich der IncF-Plasmide (PARTRIDGE et al.,
2011; DE TORO et al., 2014). IncF-Plasmide vermitteln
nicht nur Antibiotikaresistenzen, sondern E. coli, die
IncF-Plasmide tragen, bilden Biofilme, während plasmid-
freie Stämme nur lückenhafte unregelmäßige Biofilme
bilden (GHIGO, 2001; MAY und OKABE, 2008).

IncI-Plasmide haben ebenso wie IncF-Plasmide ein
begrenztes Wirtsspektrum und sind nur in Enterobakte-
rien zu finden. Bei Sequenzierungen wurden sie in eini-
gen Genomen von E. coli (u.a. im Ausbruchsstamm von
2011) und Salmonella-Stämmen gefunden (BRZUSZKIE-
WICZ et al., 2011). Auch die Plasmide dieser Gruppe sind
dafür bekannt, dass sie ESBL-Gene tragen. IncI-Plasmide
sind außerdem mit Klasse-1-Integrons und daher Strep-
tomycin- und Sulfonamidresistenzgenen assoziiert. Im
Gegensatz zu den IncF-Plasmiden zeigten sequenzierte
IncI-Plasmide ein hoch konserviertes Rückgrat mit Re-
gionen für Replikation, Erhaltung, Stabilität und
Transfer sowie Integrationsstellen für akzessorische Gene,
die z.B. für Antibiotikaresistenzen kodieren (JOHNSON et
al., 2011). Es wurde außerdem gezeigt, dass auch diese
Plasmide Faktoren kodieren, die bei Anhaftung der sie
enthaltenden Bakterien an Zellen und abiotische Ober-
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flächen sowie beim Eindringen in Wirtszellen eine Rolle
spielen (KIM und KOMANO, 1997; DUDLEY et al., 2006).

MGE wie Plasmide vermitteln ihren Trägern neben
Antibiotikaresistenzen auch Resistenzen gegen Desinfek-
tionsmittel und Schwermetalle oder Toleranz gegen UV-
Strahlung. Unter entsprechenden Bedingungen bietet
das Vorhandensein von Plasmiden trotz der zusätzlichen
metabolischen Kosten einen Selektionsvorteil für ihre
Wirte. Plasmide können auch durch sogenannte Abbau-
gene die Fähigkeit zum Abbau von Substanzen, z.B. für
aromatische Verbindungen, vermitteln. Aromatische Ver-
bindungen können als Bestandteil von Wurzelexsudaten
(NEUMANN et al., 2014) oder in Form von Schadstoffen im
Boden vorkommen. Plasmidlokalisierte Abbaugene, die
für Enzyme kodieren, die den Abbau dieser Verbindun-
gen ermöglichen, können ebenfalls zu einem Fitnessvor-
teil des Wirts gegenüber Konkurrenten führen.

Zusammenfassend ist festzuhalten, dass MGE wie Bak-
teriophagen und Plasmide (z.B. IncF und IncI) die Öko-
logie von HP entscheidend beeinflussen können, da sie
Eigenschaften vermitteln, die von großer Bedeutung für
das Verhalten und Überleben von HP sind. Die Übertra-
gung dieser Elemente ermöglicht eine schnelle Verände-
rung und Anpassung von HP an ihre Umwelt (HEUER und
SMALLA, 2012; SMALLA et al., 2015).

Anhaftung und Bindung an pflanzliche Oberflächen 
sind wichtige Etappen einer Besiedlung

Die Anhaftung (Adhäsion) von Bakterien an Pflanzen-
oberflächen ist ein essentieller Schritt einer Besiedlung.
Es wurden zwei Phasen definiert: auf die erste und rever-
sible Anhaftung folgt eine stabile Bindung. Die ersten
Schritte in der Interaktion von HP mit der Pflanze sind
ausschlaggebend für den Erfolg einer späteren Besied-
lung. Mehrere bakterielle Elemente wie Fimbrien, nicht
fimbriale Adhäsine, Flagellen und Lipopolysaccharide
(LPS) sind in beiden Phasen wichtig (WIEDEMANN et al.,
2015). Studien über die Anhaftung an verschiedene Kul-
turpflanzen ergaben, dass sowohl die genetische Ausstat-
tung der Wirtspflanze als auch die der Bakterien die Effi-
zienz der Anhaftung beeinflussen. Die Stärke der Anhaf-
tung an Basilikum-, Salat- oder Spinatblätter unter-
scheidet sich, z.B. bei Vergleich verschiedener S. enterica
Serovare. Während S. Typhimurium, S. Enteritidis und
S. Senftenberg effizient waren, zeigten andere Serovare,
einschließlich Agona, Heidelberg oder S. arizonae eine
geringere Fähigkeit zur Anhaftung (BERGER et al., 2011).
Weiterhin wiesen Bakterien deutliche Unterschiede in
der Anhaftung in Abhängigkeit vom Alter der Blätter auf;
so haftete S. Typhimurium besser an älteren als an jünge-
ren Salatblättern (KROUPITSKI et al., 2011; 2013).

Die Anhaftung an Pflanzengewebe ist sehr stark abhän-
gig von der Fähigkeit der HP, Biofilme zu bilden. Biofilme
sind eine Matrix von Exopolymeren, Zellulose und Kap-
seln aus LPS und Polysacchariden. Sie ermöglichen z.B.
Quorum sensing (zelldichteabhängige Genexpression)
und verbessern die Resistenz gegenüber Umgebungsbe-

dingungen. Die Fähigkeit von Bakterien, Biofilme zu bil-
den, wird häufig durch die Anwesenheit von Plasmiden
beeinflusst. Die Bedeutung von Biofilmen für die Adhä-
sion von HP an Pflanzen und deren Rolle bei der Persis-
tenz in Pflanzen wurde kürzlich von YARON und RÖMLING

(2014) beschrieben. Darüber hinaus ist die Expression
von aggregativen Fimbrien (z.B. Curli) für zwei verschie-
dene morphologische Erscheinungsformen (Morphoty-
pen) der Salmonella verantwortlich: dem red dry and
rough (rdar) und dem smooth and white (saw) Typ. Im
Unterschied zu dem saw Morphotyp zeigte der aus Toma-
ten isolierte rdar Morphotyp bessere Adhäsion an pflanz-
liche Oberflächen (CEVALLOS-CEVALLOS et al., 2012a,b).
Auch für Biofilm-assoziierte HP an Petersilie konnte eine
erhöhte Resistenz gegenüber Desinfektionsbehandlun-
gen gezeigt werden. Die Effizienz, mit der ein Biofilm HP
auf Pflanzen vor Desinfektionsmitteln schützt, erhöht
sich während der Lagerung der Pflanzen (LAPIDOT et al.,
2006). Ein Screen von 6000 Transposon-Mutanten des
S. enterica Serovars Newport resultierte in der Identifi-
zierung von 20 Mutanten mit niedrigerer Fähigkeit zur
Adhäsion an Alfalfa-Sprossen (BARAK et al., 2005). Inter-
essanterweise waren in diesen 20 Mutanten z.B. Gene für
die Aggregation von oberflächenlokalisierten Fimbrien
(agfB) und der generelle Regulator rpoS mutiert. Beide
Proteine regulieren die Produktion von Curli, Zellulose
und anderen Adhäsinen, die für die Bildung von Biofil-
men von Bedeutung sind. Zwei weitere Gene (STM0278
und STM0650) wurden als wichtige Faktoren für die
Besiedlung von Alfalfa-Sprossen identifiziert, beide haben
eine wesentliche Rolle bei der Bildung von Biofilmen
(BARAK et al., 2009). Darüber hinaus sind Zellulose und
Curli an der Kontamination von Petersilienblättern mit
S. Typhimurium aus Beregnungswasser beteiligt (LAPIDOT

und YARON, 2009).
Obwohl viele Faktoren durch in vitro Experimente

bereits identifiziert wurden, war eine genaue Untersu-
chung der HP-Gene, die während der Besiedlung der
Pflanze exprimiert werden, bislang nur begrenzt mög-
lich. Neue Techniken für die Isolierung von mRNA aus
Proben, die sowohl Pflanzen- als auch Bakterienmaterial
beinhalten, sowie zur weiteren Aufbereitung für quanti-
tative PCR-Analysen ermöglichen nun bei der Transkrip-
tomanalyse die Identifizierung von Genen mit entspre-
chenden Funktionen (HOLMES et al., 2014).

Internalisierung der Humanpathogene

In Pflanzen wurden mehrere natürliche Infektionsstellen
für Salmonella und andere HP beschrieben. Stomata zum
Beispiel sind natürliche Öffnungen in der Blattober-
fläche, die der Pflanze den Gasaustausch ermöglichen.
S. enterica wurde in der Nähe von offenen Spaltöffnun-
gen an Blättern von Eisbergsalat nachgewiesen. Die Bak-
terien aggregieren und dringen anschließend in das
Innere des Blattgewebes ein (KROUPITSKI et al., 2009). Die
gleiche Beobachtung wurde für natürlich vorkommende
Enterobakterien an Salat gemacht (ERLACHER et al., 2014).
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KROUPITSKI et al. (2009) sind der Ansicht, dass HP die
photosynthetisch aktiven Zonen bevorzugen, weiterhin
stehen sie in direkter Konkurrenz mit der endophyti-
schen Mikroflora um Kohlenstoffquellen (KLERKS et al.,
2007a, b). Eine Internalisierung von Salmonella über die
Spaltöffnungen wurde auch in Rucola, Basilikum und
Petersilie mit Hilfe der Elektronenmikroskopie dokumen-
tiert (GOLBERG et al., 2011). Darüber hinaus wurde mit
Fluoreszenz- und konfokaler Laserscanning-Mikroskopie
die Kolonisierung von verschiedenen Blattstrukturen
(z.B.: Trichomen und Hydratoden) auf Tomatenblättern
mit Salmonella gezeigt (BARAK et al., 2011; GU et al.,
2011; 2013). Für S. enterica Serovar Weltevreden und die
Listeria monocytogenes Serovare 4b und EGD-E sv. 1/2a
wurde die erfolgreiche Besiedlung von Pflanzen auch
dann nachgewiesen, wenn die Dosis des Inokulums nur
40 KbE/ml in einem sterilen System bzw. 4×105 KbE/g im
Boden betrug. Zusätzlich wurden von der Pflanzenart
abhängige Effekte beobachtet; so wurde Spinat im Ver-
gleich zu Feldsalat häufiger bei niedrigeren Dosen des
Inokulums kolonisiert (HOFMANN et al., 2014).

Ein weiterer wichtiger Aspekt ist die Translokation der
HP innerhalb einer Pflanze. S. Typhimurium kann, aus-
gehend vom Boden, in dem die Pflanze wächst, die ganze
Tomatenpflanze einschließlich der Früchte systemisch
besiedeln. Bemerkenswert dabei ist, dass die Pflanze mit
Ausnahme einer leichten Verringerung des Pflanzen-
wachstums keine Krankheitssymptome zeigt (GU et al.,
2011). Auch die Jahreszeit spielt bei der Internalisierung
von Salmonella eine wichtige Rolle. So wurde im Som-
mer die höchste Häufigkeit der Internalisierungen von
Salmonella gefunden (GOLBERG et al., 2011). HP, die
Pflanzen kolonisieren, behalten ihre Fähigkeit, Warmblü-
ter zu infizieren. Damit kann von infizierten Pflanzen bei
Rohverzehr eine unmittelbare gesundheitliche Gefahr
ausgehen (SCHIKORA et al., 2011).

Eine sehr interessante Frage ist, ob HP, wie im Fall von
tierischen Zellen, Zugriff auf die intrazellulären (sym-
plastischen) Bereiche der Wirtspflanze haben. Nach Ino-
kulation von sterilen Arabidopsis Wurzeln mit einem
S. Typhimurium Stamm, der mit dem grünen fluoreszie-
renden Protein (GFP) markiert war, konnten Bakterien
zuerst in Wurzelhaarzellen beobachtet werden (SCHIKORA

et al., 2008); nach 20 Stunden waren sie auch in anderen
rhizodermalen Zellen nachweisbar. Eine Internalisierung
von Salmonella wurde auch in Protoplasten von Tabak
und Arabidopsis beobachtet, allerdings war hier die
Internalisierungsrate sehr niedrig (SCHIKORA et al., 2008;
SHIRRON und YARON, 2011). Eine eindeutige Bestätigung
der aktiven bakteriellen Internalisierung in pflanzliche
Zellen steht demnach aus.

Rolle des Typ-III-Sekretionssystems (T3SS) bei der 
Besiedlung von Pflanzen durch Humanpathogene

HP können das Immunsystem des Wirts mit Hilfe von so-
genannten Effektorproteinen unterdrücken. Diese Effek-
torproteine werden oft durch das Typ-III-Sekretionssys-

tem (T3SS) direkt in die Wirtszellen eingeschleust und
inhibieren zentrale Regulatoren des Immunsystems (z. B.
die Signalkaskaden). S. enterica hat sogar zwei solcher
T3SS. Neue Erkenntnisse über die Mechanismen der Pflan-
zeninfektion zeigen, dass die Mechanismen bei Pflanzen-
besiedlung und Tierinfektionen ähnlich sind (SCHIKORA et
al., 2012a). Die Inokulation von Arabidopsis mit dem
Wildtypstamm S. Typhimurium und Mutanten in Genen
beider T3SS zeigte, dass beide T3SS wichtig für eine
erfolgreiche Besiedlung der Pflanzen sind (SCHIKORA et
al., 2011; 2012b; SHIRRON und YARON, 2011). Mutanten
von S. Typhimurium Stamm 14028s in verschiedenen
Elementen beider T3SS (prgH, invA, ssaV oder ssaJ) hat-
ten niedrigere Proliferationsraten in Arabidopsis. Zugleich
deuten die stärkeren Symptome nach einer Inokulation
mit diesen Mutanten auf eine hypersensitive Reaktion
(HR) der Pflanze hin. Die HR ist ein pflanzlicher Abwehr-
mechanismus, der die Verbreitung der Pathogene durch
das gezielte Absterben (programmed cell death) eines
infizierten Bereiches verhindert. Die verstärkte HR auf
die T3SS Mutanten lässt vermuten, dass diese Mutanten
nicht in der Lage waren, den HR Mechanismus zu unter-
drücken (SCHIKORA et al., 2012b). Darüber hinaus hat
eine vergleichende Transkriptomanalyse von Arabidopsis
Unterschiede in der Reaktion auf die Inokulation mit Sal-
monella-Wildtyp und der prgH- Mutante gezeigt. PrgH ist
ein wesentlicher Teil eines der T3SS von Salmonella.
Nach der Inokulation mit der prgH- Mutante wurde eine
verstärkte Expression von Genen der pflanzlichen
Abwehrmechanismen beobachtet (SCHIKORA et al., 2011;
GARCIA et al., 2014). Eine weitere Studie untersuchte die
oxidative Antwort (oxidative burst) nach Inokulation mit
S. Typhimurium in Tabakpflanzen und -zellsuspension.
Bezeichnend war, dass Tabak im Vergleich zu lebenden
Bakterien stärker auf tote oder mit Chloramphenicol
behandelte Bakterien reagierte. Ebenfalls wurde eine
verstärkte Antwort der Pflanze auf die invA- Mutante
(invA kodiert ein weiteres Element des T3SS) im Ver-
gleich zum Wildtyp beobachtet. Diese Ergebnisse weisen
darauf hin, dass Salmonella aktiv die Immunantwort der
Pflanzen unterdrückt (SHIRRON und YARON, 2011). Alle
drei Studien implizieren, dass ein funktionierendes T3SS
für die Suppression von Pflanzenabwehrmechanismen
erforderlich ist.

Sehr wahrscheinlich sind im Fall von Salmonella nicht
die beiden T3SS selbst, sondern die von ihnen sekretier-
ten Effektorproteine für die Suppression der Immunreak-
tion der Pflanze verantwortlich. Für pflanzliche und
humane Pathogene wurde eine Vielzahl dieser Proteine
beschrieben. In Salmonella sind es 40 Proteine, deren
Funktion erst bei einigen der Effektorproteine bekannt ist
(HEFFRON et al., 2011). Eine Transkriptomanalyse von
S. Weltevreden, die mit Alfalfa-Sprossen kultiviert wur-
den, zeigte eine erhöhte Expression von mehreren Effek-
torproteinen der SPI-2 (salmonella pathogenicity island
2). SPI-2 spielt eine wesentliche Rolle bei der Besiedlung
von Makrophagen (BRANKATSCHK et al., 2014). Die Rolle
der Effektorproteine von HP bei der Suppression der
pflanzlichen Abwehr ist noch relativ unbekannt. Wäh-
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rend bei phytopathogenen Bakterien bereits die Funktion
mehrerer Effektoren aufgeklärt wurde, liegen bisher nur
für zwei Salmonella-Effektorproteine, nämlich SseF (sie-
he unten) und SpvC, Informationen über ihre Rolle in der
Pflanze vor (ÜSTÜN et al., 2012; NEUMANN et al., 2014). In
tierischen Zellen ist SpvC eine Phosphothreonin Lyase,
die aktiv das Immunsystem unterdrücken kann, indem
sie essentielle Punkte der Immunantwort, die MAP
Kinasen (mitogen-activated protein kinases) deaktiviert
(MAZURKIEWICZ et al., 2008). Eine vergleichbare Funktion
wurde für SpvC in pflanzlichen Zellen nachgewiesen
(NEUMANN et al., 2014).

Pflanzliche Antwort auf die Infektion mit 
Humanpathogenen

Die Antwort des Immunsystems als Reaktion auf eine
Inokulation mit HP wurde in mehreren unabhängigen
Publikationen beschrieben und kürzlich in einem Über-
sichtsartikel zusammengefasst (MELOTTO et al., 2014).
Eine der Antworten ist die vermehrte Produktion von
Sauerstoffradikalen (oxidative burst) (Abb. 2). Eine sehr
hohe Produktion von Sauerstoffradikalen nach Inokula-
tion mit der invA- Mutante (SHIRRON und YARON, 2011)
oder die Transkriptionsantworten auf die prgH- Mutante
(SCHIKORA et al., 2011; GARCIA et al., 2014) sind gute Bei-
spiele dafür, wie HP die Immunreaktionen der Pflanze
unterdrücken. Ein anderes Beispiel ist die Erkennung
des Salmonella Effektorproteins SseF in Tabakpflanzen
(ÜSTÜN et al., 2012). SseF induziert HR-ähnliche Symp-
tome in Tabakpflanzen. Ein Ausbleiben der Antwort nach
einer Inaktivierung des SGT1 Suppressors zeigt, dass
SseF in einem R-Protein-vermittelten Mechanismus er-
kannt wird. Üblicherweise aktiviert die Erkennung eines
Effektors die sogenannte effector-triggered immunity
(ETI) der Wirtspflanze, deren Folge die HR ist.

Auch zelluläre Signalkaskaden wie die MAPK-Kaska-
den sind an der Antwort auf eine Salmonelleninfektion
beteiligt. Die derzeit am besten untersuchten MAP-Kina-
sen sind MPK3, MPK4 und MPK6, die häufig mit einer
Immunantwort verbunden sind (PITZSCHKE et al., 2009).
Nach einer Inokulation mit Salmonella waren diese
MAP-Kinasen bereits nach 15 Minuten aktiv (SCHIKORA et
al., 2008). Für die besondere Rolle der MAPK-Kaskade in
der Abwehr gegenüber HP spricht auch die Tatsache,
dass Arabidopsis-Mutanten, in denen die MPK3 oder
MPK6 Gene mutiert wurden und die kein funktionieren-
des Protein mehr bilden, sehr anfällig für eine Besiedlung
mit S. Typhimurium waren (SCHIKORA et al., 2008).

Detektion und Quantifizierung von Humanpathogenen 
in Umweltproben

Traditionelle Methoden zur Detektion und Identifizie-
rung von HP beruhen oft auf kultivierungsabhängigen
Techniken. Die Standardmethode für E. coli O157 basiert
auf der Annahme, dass diese Stämme Indol produzieren

und Sorbitol nicht fermentieren können. Die Detektion
erfolgt mittels Kultivierung auf Sorbitol-MacConkey Agar
mit Cefixim und Tellurit (CT-SMAC). Sorbitol-negative
Kolonien werden anschließend auf Indol-Produktion und
Agglutination mit E. coli O157 Antiserum überprüft
(European Standard EN ISO 16654:2001). Mittlerweile
ist jedoch bekannt, dass es auch E. coli O157 Stämme
gibt, die Indol-negativ reagieren und für Stämme des
Serotyps O157 sowie für andere Shiga-Toxin-produzie-
rende Serotypen, wie den Ausbruchsstamm O104:H4,
wurde inzwischen auch die Fähigkeit zur Sorbitol-Fer-
mentation nachgewiesen (BLOCH et al., 2012). Neben die-

Abb. 2. Pflanzen antworten auf Infektion mit humanpathogenen
Bakterien mit einer Immunantwort
A. Am Beispiel von Arabidopsis thaliana und Salmonella enterica ist
hier die oxidative Antwort (oxidative burst) nach Inokulation mit zwei
Salmonella-Serovaren gezeigt. Das Flagellin vom Serovar 14028s wird
von der Pflanze erkannt und induziert eine Immunantwort, die an-
hand der Akkumulation von H2O2 (braune Färbung) sichtbar gemacht
wurde. Serovar Senftenberg hat ein Flagellin, das vom pflanzlichen
Immunsystem nicht erkannt wird. Pflanzen wurden mit Bakterien
infiltriert und die Produktion von H2O2 nach drei Tagen mit Hilfe von
DAB visualisiert. MgCl2 stellt die Kontrolle dar.
B. Die Ausprägung der Krankheitssymptome nach Inokulation mit
S. enterica ist stärker in Pflanzen, die ein defektes Immunsystem ha-
ben. Col-0 ist eine Wildtyppflanze, fls2 erkennt das Flagellin nicht und
kann das Immunsystem nicht aktivieren und sid2 produziert nur 10%
des Normalniveaus von Salicylsäure. Die Bilder wurden vier Tage nach
Infiltration mit S. enterica Serovar Typhimurium aufgenommen.
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sen Problemen durch phänotypische Variabilität haben
kultivierungsabhängige Detektionsmethoden den Nach-
teil, dass sie sehr zeitaufwändig sind. Außerdem können
bakterielle Zellen unter nicht-optimalen Bedingungen in
einen Ruhezustand übergehen, der als VBNC (viable but
non-culturable)-Zustand bezeichnet wird (XU et al., 1982;
OLIVER, 2010). Zellen in diesem Zustand sind lebensfähig,
aber nicht kultivierbar, d.h. sie wachsen nicht auf routi-
nemäßig verwendeten Labormedien, ihre Virulenz bleibt
jedoch erhalten. Für den Ausbruchsstamm O104:H4
wurde der Übergang in den VBNC-Zustand als Reaktion
auf Umweltstress in vitro gezeigt (AURASS et al., 2011).
Einen solchen Umweltstress stellen beispielsweise nähr-
stoffarme Bedingungen oder toxische Konzentrationen
von Kupferionen dar. Es wurde vermutet, dass der Über-
gang in den VBNC-Zustand die Detektion des Ausbruchs-
stamms O104:H4 erschwert hat (AURASS et al., 2011).
Auch für E. coli O157:H7 wurde gezeigt, dass der Über-
gang in den VBNC-Zustand in Gegenwart verschiedener
Stressoren induziert werden kann (GREY und STECK,
2001; PINTO et al., 2011). Zellen, die sich im VBNC-Zu-
stand befinden, sind nur noch mit Nukleinsäure-basier-
ten Nachweistechniken detektierbar. Ergänzend bzw.
parallel zu kultivierungsabhängigen Methoden sollten
daher immer kultivierungsunabhängige Nachweismetho-
den genutzt werden, auch wenn die in Untersuchungs-
ämtern genutzten Vorschriften zur Detektion von HP auf
deren Kultivierbarkeit basieren und nur so nachgewie-
sene Erreger derzeit justiziabel sind. Zudem sind die Unter-
suchungsmethoden vor allem für den Nachweis in tieri-
schen Produkten etabliert. Voraussetzung für den spe-
zifischen Nachweis aus komplexen pflanzlichen und
Umwelt-Matrizes (z.B. Gemüse, Gewürze, Bodenproben,
Gülle, Gärreste) sind geeignete Probenvorbereitungs- bzw.
Aufarbeitungsmethoden. Die Extraktion der Gesamt-DNA
kann unmittelbar aus dem Ausgangsmaterial oder nach
einer Anreicherung der Bakterien in geeigneten Nährme-
dien erfolgen. Da die infektiösen Dosen von HP zum Teil
sehr niedrig sind, müssen auch geringe Zahlen sicher
detektiert werden können. Das heterogene Vorkommen
und die niedrige Abundanz von HP machen dabei oft
Anreicherungskulturen für einen sicheren Nachweis not-
wendig. Mit Hilfe von Anreicherungskulturen können
nicht nur Erreger, die in geringer Abundanz vorliegen,
vermehrt werden, sondern auch Zellen, die sich im VBNC-
Zustand befinden, reaktiviert werden. Nach Extraktion
von DNA aus entsprechenden Proben können u.a. Salmo-
nella und E. coli z.B. mittels PCR-Southern Blotting detek-
tiert oder mithilfe der Real-Time PCR quantifiziert wer-
den. Alternativ oder ergänzend zu DNA-basierten Metho-
den können auch RNA-basierte Methoden verwendet wer-
den. Diese bringen eine aufwändigere Probenaufberei-
tung mit sich, bieten dafür aber den Vorteil, dass nur
lebende und keine toten HP-Zellen erfasst und damit nur
die für eine mögliche Infektion relevanten Erreger detek-
tiert werden. Insbesondere der Nachweis von mRNA von
Pathogenitätsdeterminanten könnte geeignet sein, den
eindeutigen Beweis für die Lebensfähigkeit und potenti-
elle Virulenz zu erbringen.

Da die Diversität mikrobieller Gemeinschaften im Boden
und an der Pflanze wesentlich für das Überleben und die
Etablierung von HP an der Pflanze ist (MALLON et al.,
2015), soll an dieser Stelle auch kurz auf die verfügbaren
kultivierungsunabhängigen Untersuchungsmethoden zur
Charakterisierung mikrobieller Gemeinschaften einge-
gangen werden. Die gleiche Gesamt-DNA oder -RNA, die
nach einer harschen Zell-Lyse aus der Boden- oder Pflan-
zenprobe isoliert wird, kann für die Detektion von HP
und die Charakterisierung der mikrobiellen Gemein-
schaften genutzt werden. Mit Hilfe von PCR und Primern,
die spezifisch an die 16S ribosomalen (r)RNA Gene (Bak-
terien, Archaeen) oder an 18S rRNA Gen- oder ITS-Frag-
mente (Pilze) anlagern, können Fragmente aus DNA bzw.
cDNA amplifiziert werden, die mit Fingerprinting-Tech-
niken bzw. Sequenzierung analysiert werden, da die PCR-
Produkte gleicher Größe sich in der Sequenz der variab-
len Regionen unterscheiden. Die PCR-Produkte können
dann durch denaturierende Gradientengelelektrophorese
(DGGE) aufgetrennt werden. Es entsteht ein Banden-
muster, anhand dessen Aussagen über die genetische Diver-
sität der mikrobiellen Gemeinschaft und über die relative
Abundanz von dominanten Populationen möglich sind.
Aussagen über Veränderungen der mikrobiellen Gemein-
schaft im Verlauf der Zeit oder Auswirkungen bestimmter
Faktoren können durch Vergleich der Bandenmuster ver-
schiedener Behandlungen erhalten werden.

Zunehmend werden zur Analyse von 16S rRNA-Ampli-
kons auch next generation sequencing (NGS)-Techniken
genutzt. Dabei werden 16S rRNA-Gensequenzen analy-
siert, die aus der isolierten Gesamt-DNA amplifiziert wer-
den. So können Bakteriengemeinschaften aus verschie-
denen Habitaten, unterschiedlich behandelten Böden o.ä.
charakterisiert und miteinander verglichen werden. Dies
liefert Einblicke in ihre Diversität und Dynamik. So konnte
gezeigt werden, dass sich die Zusammensetzung der
Bakteriengemeinschaften verschiedener Pflanzenarten
und -sorten unterscheidet (HUNTER et al., 2010; WEINERT

et al., 2011; DOHRMANN et al., 2013). Auch bei der Identi-
fizierung von Faktoren, die mikrobielle Gemeinschaften
verändern, können NGS-Techniken hilfreich sein (BERG

und SMALLA, 2009; BULGARELLI et al., 2012; RASTOGI et al.,
2012). Die Technik soll außerdem zum Verständnis, wie
sich das natürliche Pflanzenmikrobiom und HP auf Pflan-
zen gegenseitig beeinflussen, beitragen (SCHREITER et al.,
2014; ERLACHER et al., 2015).

Zur Detektion und gewebespezifischen Lokalisierung
von HP in Pflanzen sind auch mikroskopische Methoden
geeignet. Dadurch können gegebenenfalls auch Informa-
tionen über bevorzugte Lokalisierungen in Pflanzenor-
ganen oder -zellen oder an bestimmten Stellen auf der
Oberfläche erhalten werden. Bei der Nutzung mikrosko-
pischer Methoden muss der zu untersuchende Organis-
mus von der Hintergrundflora unterscheidbar sein. Dazu
kann der HP-Stamm mit Reportergenen wie gfp ausge-
stattet oder mit spezifischen Antikörpern oder Sonden
markiert werden.

Da alle beschriebenen Detektionsmethoden ihre Vor-
und Nachteile haben, ist es oft sinnvoll, für einen siche-
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ren und spezifischen Nachweis von HP verschiedene
Methoden zu kombinieren bzw. parallel zu verwenden.

Schlussfolgerungen und Ausblick

I. Das Versuchsdesign und die angewandten Metho-
den sind wichtig für die Bewertung der Ergebnisse. 
Viele Studien zum Überleben von HP wurden unter
Labor- oder Gewächshausbedingungen durchgeführt,
häufig unter Verwendung hoher Zellzahlen der HP
oder unter sterilen Bedingungen. Die Ergebnisse die-
ser Studien bilden daher nur bedingt die natürliche
Situation ab. Auch ist zu beachten, dass HP nach
Präadaption, z.B. durch Passieren des tierischen Ver-
dauungstrakts, deutlich angepasster für das Über-
leben im Boden und an der Pflanze sein könnten
(SEMENOV et al., 2010). Viele Studien zum Überleben
von HP wurden jedoch mit Stämmen durchgeführt,
die zuvor in Nährmedien angezogen wurden. Deren
Verhalten unter Umweltbedingungen kann sich deut-
lich von präadaptierten HP unterscheiden. Außerdem
wurden in vielen Studien nur die HP selbst und nicht
deren Zusammenspiel mit der mikrobiellen Gemein-
schaft betrachtet. Das Mikrobiom kann jedoch ent-
scheidenden Einfluss auf ihr Überleben haben. In zu-
künftigen Studien müssen diese Aspekte berücksich-
tigt werden.

II. Wirkmechanismen und Einflussfaktoren von HP in
situ müssen besser verstanden werden, um Konta-
minationen und Ausbrüche zu vermeiden. 
Um langfristig Kontaminationen von Frischeproduk-
ten mit HP zu verringern sowie ihre Etablierung und
Vermehrung auf Pflanzen zu vermeiden, muss die
Ökologie von HP – d.h. die Faktoren, die ihr Überleben
im Boden und an der Pflanze beeinflussen – genauer
erforscht und besser verstanden werden. Es gibt, wie
in diesem Übersichtsartikel gezeigt, eine Vielzahl von
Einflussfaktoren mit oft komplexen Auswirkungen auf
das Überleben von HP. Zudem wurde bislang wenig
untersucht, wie sich diese Faktoren gegenseitig beein-
flussen. Die Rolle von MGE ist bislang ebenfalls noch
nicht ausreichend geklärt. Inwiefern die natürliche
Diversität der mikrobiellen Gemeinschaft eine erfolg-
reiche Etablierung von Eindringlingen wie HP im Boden
und an der Pflanze verhindern kann, bedarf ebenfalls
weiterer Untersuchungen. Auch die Rolle pflanzlicher
Abwehrmechanismen nach einer Besiedlung mit HP
ist noch nicht ausreichend erforscht. Des Weiteren
fehlen Kenntnisse über die Bedeutung des Bodentyps,
nährstoffreicher organischer Dünger und die Einarbei-
tung von Pflanzenresten in den Boden für die Besied-
lung von Kulturpflanzen. Ob landwirtschaftliche
Managementformen, besonders im Hinblick auf die
Praxis in Deutschland, das Vorkommen von HP auf
Frischeprodukten beeinflussen, ist ebenfalls nur
begrenzt untersucht.

III.Methoden zur Detektion von HP in der Umwelt
müssen entwickelt bzw. adaptiert werden. 

Um das Überleben von HP verfolgen zu können und
Übertragungswege aufzuklären, werden empfindliche
und spezifische kultivierungsabhängige und kultivie-
rungsunabhängige Methoden zur Detektion von HP
benötigt. Bereits vorhandene Methoden sind oft für
ein bestimmtes Ausgangsmaterial entwickelt worden
und müssen für andere Proben angepasst werden. Bei-
spielsweise gibt es viele Protokolle für den Nachweis
von Salmonella in tierischen Lebensmitteln, die jedoch
nicht ohne Veränderungen für den Nachweis in
pflanzlichen Lebensmitteln geeignet sind. Wo noch
keine empfindlichen und spezifischen Nachweisver-
fahren verfügbar sind, müssen diese entwickelt und
etabliert werden.

IV.Probleme, die durch HP verursacht werden, müs-
sen im Zusammenhang mit der Ökologie des Pflan-
zenmikrobioms ganzheitlich bewertet werden. 
Erkenntnisse zu den Einflussfaktoren auf das Über-
leben von HP entlang der gesamten Produktionskette
sind wichtig, um Gefährdungen für Verbraucher durch
den Verzehr von Frischeprodukten reduzieren zu kön-
nen. Befunde, dass abgepackte und bereits gewaschene
Salate häufig höhere Keimbelastungen aufweisen und
dass HP sich an Schnittflächen aufgrund der Nährstoffe
anreichern, unterstreichen ebenfalls die Notwendig-
keit, die Ökologie von HP besser zu verstehen. Die Des-
infektion zur Keimreduzierung insbesondere bei langen
Lagerzeiten von vorgewaschenem und geschnittenem
Salat wird kritisch gesehen, da sie die natürliche Mikro-
flora stört und so die Chancen für eine Vermehrung
von HP eher verbessert. Daher sollten Kontaminatio-
nen von Frischeprodukten mit HP so gut wie möglich
vermieden werden. Nach Einschätzung der Autoren
kann es eine hundertprozentige Sicherheit, dass sich
keine HP auf Frischeprodukten befinden, nicht geben.
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