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4 P. Nick

1.1 Zellbiologie - Konzepte und Methoden

Woher kommt ,,Leben“? Diese Frage beschiftigt die
Menschen seit Jahrtausenden. Viele Religionen leite-
ten ,,Leben” von einem gottlichen Schopfungsakt ab.
In einem ersten Versuch, ,,Leben® auf rationale Weise
zu erkldren, schlug Aristoteles (384-322 v. Chr.) vor,
dass ,,Leben“ von selbst aus Unbelebtem entstehe
(Theorie der Urzeugung oder Abiogenese). Auch wenn
manche seiner Aussagen, wie etwa jene, dass aus Ex-
krementen nach einiger Zeit durch Urzeugung Insek-
ten entstehen, uns heute schmunzeln lassen, war die
Idee der Urzeugung bis zu ihrer experimentellen Wi-
derlegung durch Redi (1668) der einzige Versuch, die
Entstehung von ,,Leben“ ohne Zuhilfenahme gottli-
cher Krifte zu verstehen. ,,Leben® war hier eher etwas
wie ein physikalisches ,,Feld®, das sich unter geeigne-
ten Bedingungen in ,,Lebensformen® manifestierte,
dhnlich wie ein Magnetfeld sichtbar wird, wenn man
Eisenfeilspidne ausstreut.

Die Erkenntnis, dass alle Lebensformen in Zellen or-
ganisiert sind und dass diese Zellen nur aus ihresglei-
chen hervorgehen, steht der Vorstellung von ,,Leben® als
,,Feld” diametral entgegen. Von ihren ersten Anfingen
an war Zellbiologie daher weit mehr als nur die Beob-
achtung und Beschreibung von Zellen, auch wenn sie
bisweilen auf diese Weise missverstanden wird. Von ih-
ren ersten Anfangen an geht es darum, zu verstehen, wie
Zellen in der Lage sind, die ganzen, unglaublich vielge-
staltigen Erscheinungen von ,,Leben® hervorzubringen.
Die Bedeutung der Zellbiologie lag und liegt darin, dass
sie die Biologie auf eine allgemeine konzeptionelle
Grundlage stellt. Wihrend tiber Jahrhunderte hinweg
die Verschiedenheit der Lebensformen und deren Be-
schreibung im Mittelpunkt standen, gelang es in der ers-
ten Halfte des 19. Jahrhunderts Gemeinsamkeiten zu
finden, die bei aller Verschiedenheit fiir alle Lebensfor-
men giiltig sind. Diese eindrucksvolle Leistung der Zell-
biologie war die Voraussetzung dafiir, dass sich ab Mitte
des vergangenen Jahrhunderts die Molekularbiologie
entwickeln konnte.

Wie aber gelang dieser gro3e Wurf, die Mannigfalt
des Lebendigen auf eine gemeinsame konzeptionelle
Grundlage, die Zelltheorie, zu stellen?

1.1.1 Einheit in Vielfalt - die Zelltheorie

Die Entwicklung der zellbiologischen Forschung zeigt
eindrucksvoll, wie naturwissenschaftlicher Fortschritt
von den methodischen Moglichkeiten, aber auch von
theoretischen Uberlegungen abhingt. Die Zelltheorie
geht auf zwei parallele Forschungslinien zuriick, die zu-
nichst gar nicht miteinander verbunden waren:

Die erste Linie war die Entdeckung der Zelle durch
Hooke (1665) und zunéchst einmal eine von den Zeit-
genossen als kurios empfundene Beschreibung. Von
seinem alteren Kollegen Sir Christopher Wren hatte er
den koniglichen Auftrag iibernommen zu erkunden,
was man mit diesem vor Kurzem in Holland neu er-
fundenen Gerit namens Mikroskop so alles anstellen
koénne. Hooke machte sich erst einmal daran, dieses
Gerit hinsichtlich Beleuchtung, Winkel und Distanz
zu optimieren, bevor er alle moglichen und unmaogli-
chen Dinge damit betrachtete, unter anderem eine
Laus, die er an seiner Hand saugen lieB, oder eben das
beriithmte Stiick Flaschenkork, der unter dem Mikro-
skop aus kleinen Waben aufgebaut schien, die durch
dicke Wiande voneinander getrennt waren und ihn da-
her an Monchszellen in einem Kloster erinnerten.
GroBe Fortschritte in der Prizision bei der Herstel-
lung von Glaslinsen ermdglichten dann im 19. Jahr-
hundert, diesen ,,Zellen* viele wichtige Details zu ent-
locken. Nach der Wiederentdeckung der urspriinglich
von Gregor Mendel erkannten Vererbungsregeln zu
Beginn des 20. Jahrhunderts verlagerte sich der For-
schungsschwerpunkt fiir vier Jahrzehnte auf Zellkern
und Chromosomen (Karyologie, Cytogenetik). Vor
1950, noch bevor die modernen Methoden der Zell-
forschung etabliert waren, wurde die Zellbiologie als
Cytologie bezeichnet (griech. kytos, Blase, Zelle) und
war weitgehend auf die Lichtmikroskopie von Zellen
beschrankt. Nach Ende des Zweiten Weltkriegs setzte
eine methodische Neuentwicklung ein: Elektronenmi-
kroskopie, Fluoreszenzmikroskopie, Zellfraktionie-
rung und Rontgenstrukturanalyse von Biomakromo-
lekiilen ergidnzten die eher beschreibend vorgehende
Cytologie zu einer neuen Form von Wissenschaft, der
moderne Zellbiologie, die sich nicht damit begniigte,
Phinomene zu beschreiben, sondern diese auch zu er-
kldren.

Methodische Fortschritte allein fithren jedoch
nicht zu neuer Erkenntnis, wenn sie nicht von Fragen
und theoretischen Uberlegungen begleitet werden.
Solche Uberlegungen bilden die zweite Forschungsli-
nie. Redi (1668) hatte bereits gezeigt, dass die von
Aristoteles behauptete Abiogenese nicht stattfindet,
indem er Substrat wie Exkremente oder Fleisch mit
einem Glassturz abdeckte und sich darunter keine
Fliegen entwickelten. Er schloss daraus, dass alles Le-
ben aus einem Ei stammt. Dennoch fiihrte die mikro-
skopische Entdeckung von Einzellern (sog. Infusorien
oder Aufgusstierchen) noch einmal zu einer Renais-
sance der Abiogenesetheorie. Spallanzani (1768) und
Louis Pasteur (1861) widerlegten dann endgiiltig die
Idee einer spontanen Entstehung von Leben, als sie
zeigten, dass eine abgekochte Fleischbriihe keine In-
fusorien bildete, wenn sie die Verbindung zur Aullen-
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luft unterbrachen. Auch Mikroorganismen stammen
also von anderen lebenden Organismen ab und ent-
stehen nicht neu.

Die uns heute offensichtliche Schlussfolgerung, dass
Zellen nur von anderen Zellen abstammen konnen, ,,0m1-
nis cellula e cellula® (Rudolf Virchow 1855), lag dagegen
zunichst noch nicht auf der Hand. Zwar hatte der Bota-
niker Matthias Schleiden gemeinsam mit dem Zoologen
Theodor Schwann schon erkannt, dass die Zellen von
Tieren und Pflanzen viele Gemeinsamkeiten aufweisen,
was Schleiden (1838) fiir die Pflanzen, Schwann dann
ein Jahr spiter in seiner epochalen Schrift Mikroskopi-
sche Untersuchungen iiber die Ubereinstimmung in der
Struktur und dem Wachstum der Thiere und Pflanzen auf
allgemeiner Ebene formulierte. Jedoch waren beide noch
der Ansicht, dass Zellen aus unstrukturiertem Material,
teilweise im Inneren anderer Zellen, entstehen. Gleich-
wohl kamen sie zum Schluss, dass die Zelle der eigentli-
che Elementarorganismus des Lebens sei.

Durch die Verbindung der sich schnell entwickeln-
den Mikroskopie mit physiologischen Untersuchungen
(wie etwa zur Osmose) kristallisierten sich dann in der
zweiten Halfte des 19. Jahrhunderts die Hauptsiitze der
Zelltheorie immer deutlicher heraus, die auch heute
noch giiltig sind:
== Alle Lebewesen sind zelluldr organisiert.
== Zellen entstehen nur aus Zellen.
= Viele Organismen sind wahrend ihrer ganzen Le-

benszeit einzellig. Hier ist die Aussage der Zelltheo-

rie also offensichtlich. Aber auch bei Vielzellern be-
ginnt der Lebenszyklus immer mit einem einzelligen

Stadium.
== Zellen enthalten alles, was zur Bildung des Lebewe-

sens notwendig ist (Autonomie).

Der experimentelle Beweis des letzten Hauptsatzes wurde fiir Pflanzen
freilich erst iiber ein Jahrhundert spéter erbracht. Zwar war es Gottlieb
Haberlandt schon 1898 gelungen, isolierte Pflanzenzellen unter steri-
len Bedingungen in Kultur am Leben zu erhalten und einige Funktio-
nen wie Zellwachstum und Stirkebildung zu beobachten, aber erst
nach Entdeckung der Pflanzenhormone (Auxine, Cytokinine) konnten
diese Zellen ab der Mitte des vergangenen Jahrhunderts zur Teilung
angeregt und schlieBlich zur Regeneration eines ganzen pflanzlichen
Organismus gebracht werden. Fiir Tierzellen dauerte dieser Weg sogar
noch linger: Obwohl Ross Granville Harrison schon 1907 Tierzellen
erfolgreich kultivierte, dauerte es bis 1962, bis John Gurdon (der dafiir
2012 mit dem Nobelpreis geehrt wurde) beweisen konnte, dass auch
Tierzellen ,,alles enthalten, was zur Bildung des Lebewesens notwen-
dig ist“. Aus einer Darmepithelzelle des Krallenfroschs entnahm er
den Zellkern und brachte ihn in eine zuvor kernlos gemachte Eizelle
ein, wodurch ein Klon (also eine genetisch identische Kopie) des Spen-
derfroschs entstand. Gurdon musste also immer noch den Umweg
iiber die Eizelle gehen. Erst im ersten Jahrzehnt dieses Jahrtausends
fand dann Shinya Yamanaka (der sich den Nobelpreis 2012 mit Gur-
don teilte) einen Weg, durch genetische Transformation von Korper-
zellen mit Genen fiir vier Transkriptionsfaktoren eine induzierte pluri-

potente Stammzelle zu erzeugen, die in der Lage war, dhnlich wie eine
Eizelle, andere Zelltypen hervorzubringen. Damit war die grundsitz-
liche Autonomie der Zelle auch fiir Tiere bewiesen (etwa ein halbes
Jahrhundert spéter als fiir Pflanzen).

Viele Organismen sind Einzeller. Individuum und Zelle
entsprechen sich hier also. Das gilt fiir die meisten Pro-
karyoten und auch fiir viele urspriingliche Formen der
Eukaryoten. Zu diesen sogenannten Protisten gehoren
die begeillelten Formen aus den unterschiedlichen Al-
gengruppen, aber auch die Kieselalgen. Fiir Einzeller ist
der letzte Hauptsatz der Zelltheorie unmittelbar sicht-
bar: Ist ein Organismus autonom, muss dies zwangslau-
fig auch fiir die Zelle gelten, die mit diesem Organismus
identisch ist.

Die meisten Eukaryoten sind allerdings Vielzeller.
Da Zellen in den allermeisten Féllen mikroskopisch
klein sind, werden hier oft unvorstellbar hohe Zellzah-
len erreicht. Ein Baum kann mehr als 10.000 Mrd. Zel-
len enthalten. Schon ein Laubblatt mittlerer GroBe ist
aus etwa 20 Mio. Zellen aufgebaut. Unter diesen Bedin-
gungen ist die Autonomie der einzelnen Zelle nicht mehr
so klar und bedingungslos erkennbar wie im Falle der
erdgeschichtlich alteren Einzeller.

Dennoch sind auch bei Vielzellern wesentliche Le-
bensprozesse auf dem Niveau der einzelnen Zelle er-
halten geblieben. Das gilt vor allem fiir die Speiche-
rung, Vermehrung, Auspragung und Rekombination
der genetischen Information. Fast jede Korperzelle
enthilt einen Zellkern mit der kompletten, meist sogar
zweifach (diploid) vorhandenen Gen- bzw. Chromoso-
menausstattung. Die Zelle kann diesen Genbestand
durch Replikation der DNA verdoppeln und zu identi-
schen Teilen an Tochterzellen weitergeben (Mitose,
» Abschn. 1.2.4.5). Die Korperzellen eines Vielzellers
verfligen daher in der Regel alle tiber denselben Gen-
bestand, sie gehoren einem Zellklon an. Dennoch wer-
den die Zellen in gesetzméBiger Weise wiahrend der
Entwicklung eines Individuums (Ontogenese) unter-
schiedlich und iiben auch unterschiedliche Funktionen
aus. Diese Zelldifferenzierung scheint der Behauptung
zu widersprechen, dass alle Zellen eines Vielzellers den
gleichen Genbestand haben. Daher war der experi-
mentelle Beweis des letzten Hauptsatzes der Zelltheo-
rie so wichtig — damit konnte ndmlich gezeigt werden,
dass auch eine differenzierte Zelle noch tiber alle Gene
verfiigt. Die Differenzierung kommt daher, dass nur
ein (fiir jede Zelle unterschiedlicher) Teil dieser Gene
aktiv wird. Wie diese differenzielle Genexpression in
Raum und Zeit gesteuert wird, gehort zu den wichtigs-
ten Fragen der Entwicklungsbiologie. Aber auch hier
gilt, dass die steuernden Signale (soweit sie nicht aus
der Umwelt kommen) im vielzelligen System letztlich
wieder von Zellen ausgehen und von anderen Zellen



6 P. Nick

beantwortet werden. Ein wirkliches Verstindnis der
Entwicklung ist also nur auf der Grundlage der Zell-
biologie moglich. Auch Vererbung und sexuelle Fort-
pflanzung konnen auch bei Vielzellern nicht anders als
an einzelnen Zellen ablaufen. Dazu werden in der Re-
gel besondere Keimzellen (Gameten) gebildet, die dann
miteinander verschmelzen (» Abschn. 1.2.4.7, 1.2.4.8
und 1.2.4.9).

Zellen sind also fiir die Biologie das, was Atome fiir
die Chemie sind. Die Zelle ist gleichsam ein Elementar-
organismus.

1.1.2 Zugang zur Mikrowelt -
Lichtmikroskopie

Um 1880 konnte mit technologischen Fortschritten der
mikroskopischen Optik und der Glasbearbeitung durch
Ernst Abbe erstmals die theoretische Auflosungsgrenze
erreicht werden. Zugleich hatte sich die Préparations-
technik entscheidend weiterentwickelt. Bis 1900 waren
alle im Lichtmikroskop tiberhaupt sichtbaren Zellorga-
nellen beschrieben (B Abb. 1.1). Viele der damals an-
gefertigten Zeichnungen haben bis heute ihre Giiltigkeit
behalten, was in der Biologie nicht eben héufig vor-
kommt. Das liegt daran, dass die Auflosungsgrenze phy-
sikalisch bedingt ist und daher auch in den etwa 120
Jahren, die seither vergangen sind, in lebenden Zellen
nach wie vor nur die Mikrowelt beobachtet werden
kann. Vor allem jedoch ist es Intuition, geschulter Be-
obachtung und Wissenschaftlichkeit der Forschenden
zuzuschreiben, dass die von ihnen hervorgebrachten
Modelle der Zelle auch heute noch Bestand haben —
wohlgemerkt: Eine Zeichnung ist weit mehr als eine
moglichst fotografische Wiedergabe, sondern immer
auch eine Deutung dessen, was man unter dem Mikros-
kop sieht. Auch im Zeitalter der Digitalisierung sind
Zeichnungen daher wichtige Elemente der zellbiologi-
schen Forschung. Nur wenn man etwas zeichnen kann,
hat man es wirklich begriffen.

Die ErschlieBung der Mikrowelt durch die Lichtmik-
roskopie wird durch zwei Faktoren physikalischer Natur
begrenzt.

Die eine Limitierung ist die Auflosungsgrenze d. Sie hiangt von der
Wellenlidnge des sichtbaren Lichts ab. Zwei Punkte lassen sich auflo-
sen, wenn man sie noch als getrennt erkennen kann. Diese Auflosungs-
grenze lésst sich nicht iiber 250 nm (also 0,25 pm) hinaus verbessern.
Dies hat Ernst Abbe mit seiner berithmten Formel

d=A/N.A., mit N.A.=nsina

ausgedriickt, wobei A fiir die Wellenlange des Lichts und N.A. fiir die
numerische Apertur des Objektivs stehen (N.A. ist das Produkt aus

dem halben Offnungswinkel der Linse o und dem Brechungsindex des
Mediums 7). Selbst unter Verwendung von Immersionsdl, mit dessen
Hilfe man einen moglichst hohen Brechungsindex erreicht, kann d ei-
nen Wert von etwa 1,4 nicht iiberschreiten (weil o nicht groBer sein
kann als 90°). Die Auflésungsgrenze hingt also selbst unter technisch
optimalen Bedingungen (Objektive mit groBem Offnungswinkel, Ol-
immersion) vor allem von der Wellenldnge ab. Da die Wellenlange des
sichtbaren Lichts nicht kleiner als etwa 400 nm sein kann (Strahlung
kleinerer Wellenldngen kénnen wir nicht mehr als Licht wahrnehmen),
lasst sich mithilfe der Gleichung von Abbe berechnen, dass Punkte, die
enger als 200 nm beieinanderliegen, lichtmikroskopisch nicht mehr
aufgelost werden konnen.

Eine weitere Limitierung rithrt daher, dass die meisten Zellstruktu-
ren farblos sind und sich auch in ihrem Brechungsindex nur wenig
voneinander unterscheiden. Sie bleiben daher oft auch dann un-
sichtbar, wenn ihre Dimensionen tiber der Auflésungsgrenze liegen.
Fiir dieses Problem gibt es verschiedene Losungsmoglichkeiten. In
der Histochemie werden Farbstoffe eingesetzt, die an bestimmte
Zielmolekiile in der Zelle binden und diese anfarben. So kann man
Starke mit Jod-Kaliumjodid-Losung (Lugol‘sche Losung) anfir-
ben, Lignin in der Zellwand mit Phloroglucin-Salzsiure, die Vaku-
ole mit Neutralrot oder die DNA im Zellkern mit Giemsa-Losung.
Da viele dieser Farbstoffe nicht membrangéingig sind, muss man die
Zellen hiufig fixieren (also unter Strukturerhaltung abtéten). Un-
tersuchungen lebender Zellen sind dadurch nicht méglich, was ver-
mutlich ein Grund dafur ist, dass das Wissen um histochemische
Farbungen teilweise in Vergessenheit geraten ist. Seit einigen Jahren
erfahren einige dieser Methoden jedoch eine Renaissance, da vor
allem die chemische Untersuchung der pflanzlichen Zellwand oder
die Charakterisierung von Exkretionszellen durch eine histochemi-
sche Kartierung deutlich erleichtert wird. Hat man es mit optisch
anisotropen (doppelbrechenden) Zellstrukturen wie Zellwdnden,
Starkekornern, aber auch Kernteilungsspindeln zu tun, lassen sich
diese auch in lebenden Zellen durch das Polarisationsmikroskop
darstellen und in ihrem makromolekularen Aufbau analysieren. Die
zugrundeliegenden physikalischen Phdnomene sind komplex, die
Anwendung ist jedoch sehr einfach: Mithilfe eines Farbumschlags
kann man die Ausrichtung von Makromolekiilen bestimmen, ob-
wohl diese Molekiile wesentlich kleiner sind als die Auflosungs-
grenze. Betrachtet man doppelbrechende Strukturen mit Licht aus
zwei senkrecht zueinander polarisierten Komponenten, werden
diese Komponenten die Struktur mit unterschiedlicher Verzogerung
durchlaufen. Dies kann mithilfe eines sehr diinnen Interferenzplatt-
chens aus Gips als Farbumschlag sichtbar gemacht werden. (Das
Plattchen erzeugt eine Phasenverschiebung, die zu einer roten Inter-
ferenzfarbe fiihrt. Zur dieser addiert sich dann die Interferenz der
Doppelbrechung, wodurch die leicht unterscheidbaren Farben Blau
und Gelb entstehen. Der Farbumschlag hingt davon ab, wie das
doppelbrechende Molekiil orientiert ist.) Inzwischen gibt es mikro-
skopische Techniken, die selbst kleine Unterschiede im Brechungs-
index biologischer Strukturen mithilfe von Interferenzphdnomenen
in Kontrastunterschiede oder Relieferscheinungen umwandeln und
so die Sichtbarkeit selbst kleiner Organellen in lebenden Zellen
deutlich verbessern. Neben dem klassischen Phasenkontrast wird
dafiir vor allem der Differenzialinterferenzkontrast (DIC, engl. diffe-
rential interference contrast) eingesetzt (8 Abb. 1.1c, d).

Um diese optischen Werkzeuge nutzen zu kdnnen, muss
der Strahlengang extrem prézise eingestellt werden. Da-
fur ist unterhalb des Objekttischs ein eigenes Linsensys-
tem, der Kondensor, montiert, der in der Hohe verstellt
und dessen Blende zentriert werden kann, um eine
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Zellwand

Vakuole

Kernhulle
Chromatin
Nucleolus

Mitochondrion

Oleosom

Plastid
(Chloroplast)

O Abb. 1.1 Pflanzenzelle im Lichtmikroskop (LM). a Modell einer Zelle aus dem Assimilationsparenchym eines Laubblatts. b Chloroplasten in
Zellen eines Blatts im Interferenzkontrast (Catharinea undulata, 300 X). ¢ Zellen einer Suspensionskultur (Tabak; Bright Yellow 2) (350 X). Die
groBen Zellen sind fast ganz von der Zentralvakuole ausgefiillt; abhdngig von der jeweiligen Phase des Zellzyklus liegt der Zellkern im wandnahen
Cytoplasma oder in der Zellmitte, der Zellkern wird durch zahlreiche Cytoplasmastrange verankert, die durch die Zentralvakuole verlaufen. Durch
den Einsatz des Differenzialinterferenzkontrasts tritt der Nucleolus deutlich hervor. d Kernbereich einer A//ium-Zelle, Phasenkontrast (3100 X); im
Kern Chromatin und ein Nucleolus, im Cytoplasma Leukoplasten (zwei davon mit starkeartigen, hellen Einschliissen), wurstformige Mitochond-
rien und kugelige Oleosomen. (a nach D. von Denffer; b Aufnahme: P. Sitte; c Aufnahme: J.Maisch)
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B Abb. 1.2 Forschungsmikroskop (Axioplan von Carl Zeiss) fiir die Lichtmikroskopie (LM). a Seitenansicht. b Strahlengang. — 1, 2 Leuchten
fiir Durch- und Auflicht; 3 Mikrometerschraube zum Scharfstellen durch Heben/Senken des Objekttischs 5; 4 Kondensor fiir Hellfeldbeleuch-
tung, Phasenkontrast und Differenzialinterferenzkontrast (DIC); 6 Objektivrevolver, dariiber Einschiibe fiir Farb- und Polarisationsfilter unter
anderem optische Zusitze; 7 binokularer Einblicktubus; 8 automatische Mikroskopkamera; 9 Auge. (Zeiss, Jena)

gleichméBige Ausleuchtung des Beobachtungsfelds zu
erzielen (B Abb. 1.2). Es zéhlt zu den Grundfertigkeiten
der Lichtmikroskopie, dass man diese Einstellungen
(das Kohlern) beherrscht. Die Qualitit der mikroskopi-
schen Beobachtung hingt entscheidend von der korrek-
ten Handhabung des Mikroskops ab.

Eine fehlerhafte Einstellung des Strahlengangs hat
nicht nur zur Folge, dass die Auflésung feiner Struktu-
ren eines Priaparats millingt, sondern kann auch Struk-
turen vorgaukeln, die gar nicht existieren. Man spricht
von optischen Artefakten (lat. ars, Kunst, hier im Sinne
von kiinstlich; lat. factum, gemacht). Gemeint sind hier
nicht Kunstwerke, sondern kiinstlich erzeugte Beobach-
tungen, die ihre Ursache in methodischen Fehlern ha-
ben. An diesem Beispiel tritt ein zentrales Thema der
modernen Biologie zutage — um wissenschaftlich arbei-
ten zu kdnnen, muss man die angewandte Methode (und
deren Begrenzung) genau kennen.

1.1.3 Zugang zur Nanowelt -
Elektronenmikroskopie

Wie oben bereits erwihnt, ldsst sich die Auflosungs-
grenze um GroBenordnungen verschieben, wenn man
anstelle des sichtbaren Lichts elektromagnetische Strah-
lung kleinerer Wellenldnge verwendet. Dieser Ansatz

wird in der Elektronenmikroskopie verfolgt und erlaubt
seit etwa Mitte des vergangenen Jahrhunderts auch die
Beobachtung biologischer Préparate mit einer Auflo-
sung die im Nanometerbereich liegt (I nm = 0,001 pm
=10"°mm = 10~ m).

Im Elektronenmikroskop (EM, B Abb. 1.3) erfolgen
Beleuchtung und Abbildung der Objekte mithilfe
schneller Elektronen, die in den Feldern elektromagne-
tischer Linsen gebrochen werden. Das vergroBerte Bild
wird auf einem fluoreszierenden Leuchtschirm sicht-
bar gemacht und fotografisch (in der Regel digital) ge-
speichert. Die Wellenlinge von Elektronenstrahlen
hingt von der Beschleunigung der Elektronen und da-
mit von der angelegten Hochspannung ab. Mit
100.000 V (= 100 kV) lassen sich 1/100.000 der Wellen-
lange sichtbaren Lichts erzielen, was die Auflosuns-
grenze theoretisch um fiinf Zehnerpotenzen verbes-
sert. Bei biologischen Priaparaten liasst sich dies nicht
vollstdndig ausschdpfen, aber dennoch wird die Auflo-
sung nun um zwei sehr wichtige GroBenordnungen ge-
steigert. In Losung gelang es sogar schon, Makromole-
kiile wie Myosinmotoren strukturell zu untersuchen.
Es gibt bei der Elektronenmikroskopie zwei Methoden:
Bei der Transmissionselektronenmikroskopie (TEM)
werden die Elektronen durch das Priparat geschickt
und das Bild entsteht durch Unterschiede in der Ab-
sorption. Diese Methode ist also der Durchlichtmikro-
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B Abb. 1.3  Elektronenmikroskop (EM). Die Elektronenstrahlen ge-
hen vom Strahlerzeuger (1) aus und durchlaufen im Tubus (Vertikal-
rohre, 5) von oben nach unten ein Kondensorlinsensystem. Dann gehen
sie durch das in das Hochvakuum des Tubus eingeschleuste Objekt
(Préaparatschleuse, 2) mit seitlichem Dewargefdl3 (4) fiir fliissigen Stick-
stoff zur Objektraumkiithlung ([3] motorisierte Kippvorrichtung fiir das
Praparat), weiter durch die Felder der abbildenden elektromagnetischen
Objektiv- und Projektivlinsen (in 5), bis sie schlieBlich auf einen fluores-
zierenden Leuchtschirm treffen. Das hier erscheinende Endbild kann
durch ein Einblickfenster (6) oder auf Monitoren (8) beobachtet oder
digital gespeichert werden (Digitalkamera, 7). Der Restgasdruck im Tu-
bus wird durch Hochvakuumpumpen auf Werten unter ein Millionstel
des Atmosphirendrucks gehalten. (9) Computertower fiir Bildakquisi-
tion und -verarbeitung. Der Preis solcher Transmissionselektronenmik-
roskope (TEM) liegt bei mehreren 100.000 Euro. (Zeiss, Jena)

skopie vergleichbar. Bei der Rasterelektronenmikrosko-
pie (REM, engl. scanning electron microscopy, SEM)
werden die von der Oberfliche des Praparats gestreu-
ten Elektronen dazu genutzt, ein sehr plastisches Reli-
efbild dieser Oberfliche zu erzeugen, was also der Auf-
lichtmikroskopie entspriche.

Der Preis fiir die verbesserte Auflosung ist jedoch
eine sehr aufwendige Priaparation der Proben (» Ex-
kurs 1.1), was besonders fiir die TEM zutrifft. Der
letztendliche Grund liegt daran, dass Elektronen nur
eine sehr schwache Durchdringungskraft haben und
daher im Gegensatz zum sichtbaren Licht von Luft
absorbiert werden. Man muss daher in einem extre-
men Vakuum arbeiten. Da unter diesen Bedingungen
das in biologischen Praparaten enthaltene Wasser so-
fort sieden wiirde, miissen die Proben vollstindig ent-
wissert werden. Weiterhin miissen die Préparate ext-
rem diinn geschnitten werden, damit die Elektronen
sie durchdringen konnen, und die Priparate miissen
mit Schwermetallsalzen angefdrbt werden, um trotz
ihrer geringen Dicke noch aussreichende Absorpti-
onsunterschiede fiir die Bildgebung zu erreichen. Eine
Darstellung von lebenden Zellen ist aufgrund dieser
Behandlung natiirlich unméglich. Die Priaparate miis-
sen daher unter Strukturerhalt chemisch fixiert wer-
den. Inzwischen gilt die extrem schnelle Abkiihlung
(Kryofixierung) als Standard, der eine natiirliche
Darstellung zelluldrer Struktur am besten gewéhrleis-
ten kann. Doch selbst bei diesem Verfahren muss man
sich vergegenwirtigen, dass das Pridparat extremen
Bedingungen ausgesetzt war. Um von elektronenmik-
roskopischen Bildern auf die Feinstruktur der Zelle
schlieBen zu konnen, sind daher viel Erfahrung und
auch eine kritische Betrachtung vonnéten.

Exkurs 1.1 Praparation fiir Elektronenmikroskopie

Um biologische Priparate mit dem Elektronenmikroskop
untersuchen zu konnen, miissen sie zuvor sehr aufwendig
prapariert werden. Dies bedeutet, dass die gewonnenen Bil-
der ,eingefrorene Momentaufnahmen eines in der Wirk-
lichkeit sehr dynamischen Geschehens sind. Die Zelle er-
scheint uns dadurch statischer als sie ist. Diese methodisch
bedingten Limitierungen der Methodik muss man bei der
Deutung von EM-Bildern also immer beriicksichtigen:

Fiir die TEM-Untersuchung sollten Biopraparate nicht
dicker als 80 nm sein, das ist weniger als 1/1000 der Dicke
eines Papierblatts. Es gibt mehrere Verfahren, Priparate fiir
das TEM herzustellen. Durchstrahlbare Partikel (Makro-
molekiile, Multienzymkomplexe, DNA-Stringe, Riboso-
men, Viren, Cellulosefibrillen oder Membranfraktionen)
werden auf diinnste Plastik- oder Kohlefolien aufgetrock-

net und direkt beobachtet. Zur Kontrasterh6hung werden
haufig Schwermetalle eingelagert (Positivkontrast), angela-
gert (Negativkontrast) oder schrig aufgedampft (Beschat-
tung mit Reliefeffekt). Zellen und Gewebe werden nach
chemischer Fixierung durch Glutaraldehyd und Osmium-
tetroxid in Hartplastik einpolymerisiert und auf Ultramik-
rotomen mit besonders geschliffenen Diamantklingen ge-
schnitten. Alternativ kann lebendes Gewebe auch durch
sehr rasche Abkiithlung auf unter —150 °C kryofixiert
werden, wobei das Wasser in den Zellen erstarrt, ohne zu
kristallisieren. Dann wird das durchgefrorene Préparat auf-
gebrochen und von der Bruchfliche ein diinner Aufdampf-
abdruck hergestellt, der dann im TEM beobachtet wird
(Gefrierbruch, Gefrierdtzung). Inzwischen lassen sich auch
relativ dicke Schnitte bei Beschleunigungsspannungen zwi-
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schen 300 und 700 kV durchstrahlen und Bilder entspre-
chender Priparatstellen bei verschiedenen, genau definier-
ten Kippwinkeln digital speichern, wodurch dann eine
dreidimensionale Darstellung des Objekts errechnet wer-
den kann.

Fiir die REM-Untersuchung muss die Probe ebenfalls
entwissert werden. Da es hier nur die Oberfliche von Inter-
esse ist, entféllt die Ultramikrotomie und damit auch die
Einbettung. Die Oberfliche muss jedoch durch Bedampfen
mit Gold (das sog. Sputtern) leitfahig gemacht werden. Bei

1.1.4 Zugang zur Molekiilwelt -
biochemische Methoden

Selbst die Moglichkeit, mit fortgeschrittener Kryoelekt-
ronenmikroskopie die Strukturen von Makromolekiilen
sichtbar machen zu kénnen, erlaubt keinen unmittelba-
ren Zugang zur stofflichen Natur zellularer Strukturen.
Dafiir miissen Zellen auf biochemischer Ebene unter-
sucht werden. Wihrend Zellen in der Frithzeit der Bio-
chemie haufig als (engl.) bag of enzymes angesehen wur-
den, wurde seit den 1960er-Jahren vor allem auch durch
die Arbeiten von Paul Srere klar, dass die biochemischen
Aktivititen in Zellen und Geweben in hohem Male ge-
ordnet und gegliedert ablaufen. Diese Erkenntnis fiihrte
zur Entwicklung von Methoden, womit sich Zellen scho-
nend aufschlieBen und die Zellorganellen in moglichst
intakter Form aufreinigen lassen. Wichtiges Werkzeug
fir diese subzellulire Fraktionierung sind Ultrazentrifu-
gen, mit denen man subzelluldre Partikel fiir biochemi-
sche oder analytische Untersuchungen aus dem Zell-
aufschluss abtrennen kann: Bei der differenziellen
Zentrifugation werden zunichst grobe Zelltriimmer, aber
auch Zellkerne und Plastiden, bei niedrigen Drehzahlen
(<10.000 rpm; engl. rounds per minute, Umdrehungen
pro Minute) sedimentiert. Den Uberstand zentrifugiert
man dann zunehmend hochtourig. Abhiangig von Teil-
chenmasse und -grofle kann man so mehr oder weniger
reine Fraktionen gewinnen, die je nach Beschleunigung
etwa Zellkerne, Plastiden, Mitochondrien (B Abb. 1.4)
oder Mikrosomen (Vesikel aller Art) enthalten. Der
Uberstand wird bei hoheren Umdrehungszahlen erneut
zentrifugiert. Die Zentrifugalbeschleunigung kann dabei
bis zum tber 100.000-Fachen der Erdbeschleunigung g
ansteigen. Bei der Dichtegradientenzentrifugation werden
die Teilchen gemal ihrer Dichte sortiert. Hierzu wird das
Zentrifugenrohrchen mit einem Gradienten von Saccha-
rose (seltener auch CsCl) befiillt, sodass die Konzentra-
tion (und damit die Dichte) von oben nach unten zu-
nimmt. Jedes Teilchen ordnet sich unabhéngig von Grofe
und Masse dort in dem Gradienten an, wo die Dichte des
umgebenden Mediums seiner eigenen entspricht (isopyk-

sehr fragilen Préparaten wiirde die Oberflichenspannung
des Wassers dazu fiihren, dass das Priparat beim Trocknen
kollabiert. Hier wird die Kritische-Punkt-Trocknung ange-
wandt, bei der Wasser durch eine besondere Kombination
von Temperatur und Vakuum direkt vom festen in den gas-
formigen Aggregatzustand tibergeht (Sublimation), sodass
Oberflichenspannungen der fliissigen Phase vermieden wer-
den. Auch hier ist die Praparation sehr aufwendig und er-
folgt unter Bedingungen, die von jenen in der lebenden Zelle
sehr stark abweichen.

nische oder Gleichgewichtszentrifugation). In den An-
fangen der molekularen Zellbiologie war die Sedimenta-
tionsgeschwindigkeit, die als S-Zahl (S nach Theodor
Svedberg, dem Erfinder der Ultrazentrifuge) angegeben
wurde, eine wichtige GroBe. Die S-Zahl gibt fiir eine be-
stimmte Partikelsorte die Sedimentationsgeschwindigkeit
pro Zentrifugalbeschleunigung in Svedberg-Einheiten an

B Abb. 1.4 Mitochondrienfraktion, gewonnen durch isopyknische
Zentrifugation eines Gewebehomogenats von Spinat. Die Mitochon-
drienmatrix ist geschrumpft, die Kompartimentierung aber weitge-
hend erhalten. Verunreinigungen durch andere Zellorganellen sind
vernachldssigbar gering (MaBstab 1 pm). (Prdparat: B. Liedvogel;
EM-Aufnahme: H. Falk)
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(1 S=10"135). Besonders Ribosomen und ihre Unterein-
heiten werden durch ihre S-Zahlen charakterisiert.

1.1.5 Zugang zur Dynamik -
Fluoreszenzmikroskopie
und GFP-Technologie

Die Notwendigkeit, Zellen fiir die elektronenmikrosko-
pische Priaparation chemisch oder durch schnelles Ge-
frieren zu fixieren, macht es unmoglich, die Dynamik
lebender Zellen zu beobachten. Dies fithrte zu einem
relativ statischen Bild der Zelle. Zum Beispiel ist der
Begriff des Cytoskeletts von Bildern geprigt, die Mi-
krotubuli oder Actinfilamente elektronenmikrosko-
pisch als Geriist aus Stangen oder Fdden zeigen. Wie-
derum waren es zwei technische Entwicklungen, die
unser heutiges Bild der Zelle als ausgesprochen dyna-
misches System gepréigt haben: Fluoreszenzmikrosko-
pie und GFP-Technologie.

Wihrend das Licht bei der gewdhnlichen Hellfeld-
lichtmikroskopie durch das Pridparat geschickt wird,
sodass Unterschiede in der Absorption zur Bildentste-
hung genutzt werden konnen, beruht die Fluoreszenz-
mikroskopie auf der Fihigkeit vieler Molekiile, Licht-
energie zunéchst zu absorbieren und in einen angeregten
Zustand iiberzugehen, von dem sie spiter unter Ab-
strahlung der aufgenommenen Energie wieder zum
Grundzustand zurlickkehren (Fluoreszenz). Da ein
Teil der aufgenommenen Energie durch Abstrahlung
von Wirme verlorengeht, ist das abgegebene (emit-
tierte) Fluoreszenzlicht etwas langwelliger als das An-
regungslicht (Stokes-Shift). Mit welcher Wellenldnge
angeregt werden kann und welche Wellenlinge dann
emittiert wird, hdngt von den molekularen Eigen-
schaften des fluoreszierenden Molekiils ab und stellt
eine Art Fingerabdruck des Molekiils dar. Bei der Flu-
oreszenzmikroskopie wird das Préparat im Auflicht be-
trachtet — der Anregungsstrahl wird also durch das
Objektiv auf das Priaparat gestrahlt und das zurick-
geworfene Fluoreszenzlicht durch dasselbe Objektiv
betrachtet. Um zu verhindern, dass reflektiertes An-
regungslicht das in der Regel schwache Fluoreszenzsi-
gnal lberstrahlt, wird ein Farbteiler in den Strahlen-
gang eingeflihrt. Das ist ein Filter, der Licht kurzer
Wellenldnge (also das Anregungslicht) reflektiert,
Licht langerer Wellenlédnge (also das emittierte Fluo-
reszenzlicht) transmittiert. Man erhilt also ein schwa-
ches, aber sehr spezifisches Signal.

Der Einsatzbereich der Fluoreszenzmikroskopie war
zunichst dadurch eingeschriankt, dass nur wenige bio-
logische Molekiile von sich aus fluoreszieren. Beispiels-
weise fluoresziert das Chlorophyll nach Anregung durch

Blaulicht rot, was man zur spezifischen Darstellung von
Chloroplasten nutzen kann und damit zu tun hat, dass
der Porphyrinring des Chlorophylls zahlreiche konju-
gierte Doppelbindungen enthilt, sodass das so gebildete
n-Orbital durch elektromagnetische Strahlung geringer
Energie leicht angeregt werden kann. Fiir die meisten
Molekiile reicht die Energie des sichtbaren Lichts je-
doch nicht aus, um eine Fluoreszenz auszuldsen. Man
behilft sich durch Anfarben mit Fluorochromen (fluores-
zierende Farbstoffe). Einige Fluorochrome binden spe-
zifisch an bestimmte zelluldre Strukturen — Propidiu-
miodid oder Hochst 33258 interkalieren z. B. zwischen
die Nucleotidbasen der DNS und kénnen daher zum
Anfirben von Zellkernen verwendet werden. In der Re-
gel stammt die Spezifitit jedoch von anderen Molekii-
len, die mit dem Fluorochrom gekoppelt werden. So
lassen sich mit dem actinbindenden Wirkstoff Phalloi-
din aus dem Griinen Knollenblétterpilz (Amanita phal-
loides) die Actinfilamente sichtbar machen, wenn das
Phalloidin zuvor an das rot fluoreszierende Rhodamin
gekoppelt wurde. Der Durchbruch der Fluoreszenzmik-
roskopie wurde vor allem durch die Entwicklung der
Immunfluoreszenz stark befordert. Hierbei werden Fluo-
rochrome an Antikorper gekoppelt, sodass sich letztlich
alle Molekiile, gegen die Antikorper zur Verfiigung ste-
hen, in der Zelle oder im Gewebe (in situ) sichtbar ma-
chen lassen. Bei der direkten Immunfluoreszenz wird das
Fluorochrom direkt an den Antikorper gekoppelt, der
die Zielstruktur erkennen soll. Bei der haufiger einge-
setzten indirekten Immunfluoreszenz wird hingegen ein
fluoreszenzmarkierter sekundiarer Antikorper verwen-
det, der gegen den an die Zielstruktur bindenden primé-
ren Antikorper gerichtet ist.

Die Bedeutung der Immunfluoreszenz liegt darin, dass man nicht nur
strukturelle Information gewinnt, sondern gleichzeitig ein ganz be-
stimmtes Molekiil (die Zielstruktur des Antikorpers) nachweisen kann.
Die Fluoreszenzmikroskopie wird damit also zu einer Art Biochemie
unter dem Mikroskop. Bei einem dhnlichen Ansatz, der Fluoreszenz-in
situ-Hybridisierung (FISH), wird die durch die komplementire Basen-
paarung bedingte Spezifitat von fluoreszenzmarkierten Nucleotiden ge-
nutzt, um bestimmte Transkripte oder bestimmte DNA-Bereiche (z. B.
interessierende aktive Gene im Gewebeschnitt) sichtbar zu machen.
Diese Technik hat die frither oft eingesetzte Markierung mithilfe radio-
aktiver Sonden (Mikroautoradiografie) weitgehend ersetzt. Hierzu wer-
den radioaktive Isotope (*H oder 32P fiir Nucleinsiuren, 3°S fiir Pro-
teine) genutzt, um bestimmte Zielstrukturen zu markieren. In einer
fotografischen Emulsion, mit der die Diinnschnitte der markierten Zel-
len/Gewebe iiberzogen wurden, treten nach entsprechend langer Dun-
kelexposition und Entwicklung tiber den Praparatstellen, die radioaktiv
markierte Nucleotide enthalten, gehéuft Silberkorner auf.

Die Fluoreszenzmikroskopie erlaubte also einen Zu-
gang zur molekularen Ebene und dies in situ, also im
rdumlichen Kontext von Zellen und Geweben. Dennoch
blieb das so gewonnene Bild der Zelle noch relativ sta-
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tisch, da auch hier die Préparation eine Fixierung ver-
langt, weil die meisten fluoreszierenden Sonden die Plas-
mamembran lebender Zellen nicht passieren. Erst die
Entwicklung der GFP-Technologie (» Exkurs 1.2) er-

laubte es, die Zelle mithilfe der Fluoreszenzmikroskopie
als dynamisches System zu erkennen. Diese Dynamik
war gerade bei den statisch wirkenden Pflanzenzellen so
nicht erwartet worden.

Exkurs 1.2 GFP - der Schliissel fiir die Untersuchung zelluldrer Dynamik

Das griin fluoreszierende Protein (GFP) hat sich zu einem
der wichtigsten Werkzeuge fiir die Zellbiologie entwi-
ckelt, weil damit molekulare Dynamik in lebenden Zel-
len verfolgt werden kann. Im Verbund mit den Fort-
schritten der Fluoreszenzmikroskopie hat dies unser Bild
von der Zelle entscheidend verdndert. Die Bedeutung
dieser Technologie wird auch dadurch unterstrichen,
dass ihre Erfinder Osamu Shiromura, Martin Chalfie
und Roger Tsien 2008 dafiir mit dem Nobelpreis geehrt
wurden. Die Untersuchung von GFP war urspriinglich
durch reine Grundlagenforschung motiviert: Es ging da-
rum, die Ursache fiir das von Meeresquallen der Art Vic-
torea aequorea verursachte Meeresleuchten zu verstehen.
Der japanische Forscher Osamu Shimomura konnte
1962 zeigen, dass hierfiir zwei Proteine verantwortlich
sind: In Gegenwart von Calciumionen wird Aequorin
dazu angeregt, tiber eine Chemilumineszenz blaues Licht
abzustrahlen. Dieses blaue Licht regt wiederum das griin
fluoreszierende Protein zu einer griinlichen Fluoreszenz
an. Aus dieser urspriinglich exotischen Entdeckung ent-
wickelte sich spiter, als die Gensequenz von GFP aufge-
klart war, ein zentrales Werkzeug fiir die Beobachtung
lebender Zellen und Gewebe. Die Fluoreszenz beruht
darauf, dass GFP aus mehreren Aminosduren spontan
ein konjugiertes Doppelbindungssystem ausbildet, um
das sich in einem zweiten Schritt eine sehr robuste
B-Faltblattstruktur faltet. Das Protein bendtigt daher
keinen Chromophor, um zu fluoreszieren, sondern es
handelt sich um ein genetisch codiertes Fluorochrom,
das nun auf gentechnischem Wege in die Zelle oder den
Organismus eingefithrt werden kann. Hierbei gibt es
zwei zentrale Anwendungen:

GFP wird als nichtinvasiver Reporter fiir die Aktivitét
eines Promotors von Interesse genutzt. Dazu wird die codie-
rende Sequenz von GFP hinter den Promotor kloniert und
die Zielzelle oder den Zielorganismus mit dem Konstrukt
transformiert (bei Pflanzen geschieht dies z. B. mithilfe des
Bakteriums Agrobacterium tumefaciens). Immer dann, wenn
der Promotor abhidngig von Zelltyp, Entwicklung oder als
Reaktion auf Signale aktiviert wird, entsteht GFP und lasst
sich mikroskopisch iiber seine griine Fluoreszenz sichtbar
machen. Hierfiir ist sehr wichtig, dass GFP keinerlei toxi-
sche Wirkung hat, also selbst in hohen Konzentrationen die
physiologischen Vorgidnge oder die Entwicklung nicht stort.
Dieses Verfahren wurde erstmals von Martin Chalfie am Fa-

denwurm Caenorhabditis elegans angewandt, um die Ent-
wicklung einzelner Neuronen verfolgen zu kénnen, die fiir
die Wahrnehmung von Beriihrungsreizen verantwortlich
sind. Zwar gab es bereits solche Promotor-Reporter-Konst-
rukte, diese erforderten aber eine chemische Fixierung und
Permeabilisierung, erlaubten also im Gegensatz zu GFP
keine Lebendbeobachtung. Auch bei Pflanzen kann man die
Prézision dieser Strategie bis auf die Ebene einzelner Zellen
verfeinern (B Abb. 1.5).

DIC, UV 2s

B Abb. 1.5 Nutzung des griin fluoreszierenden Proteins (GFP)
als nichtinvasives Reportersystem auf der Ebene von Einzelzellen.
Der durch das Pflanzenhormon Auxin (Indolessigsaure) aktivier-
bare, synthetische Promotor DRS wurde vor die codierende Se-
quenz von GFP kloniert und die Tabakzelllinie Bright Yellow-2
(BY-2) mithilfe von Agrobacterium tumefaciens stabil mit dem
Konstrukt transformiert. Der Promotor wird in Gegenwart von
Auxin aktiviert, sodass die durch GFP verursachte griine Fluores-
zenz zunimmt. In dem gezeigten Experiment wurde ein chemi-
sches Derivat von Auxin (engl. caged auxin) appliziert, das durch
eine Kifigstruktur keine Hormonaktivitat besitzt. Durch einen
Lichtpuls wurde der Kéfig abgespalten und das Auxin aktiviert.
Rechte Zelle: Nach Belichtung der Zelle wurde der DR 5-Promo-
tor stark aktiviert und die Fluoreszenz stieg eine Stunde nach Be-
lichtung deutlich sichtbar an. Linke Zelle: Die Zelle wurde nicht
belichtet. Der Grund fiir die schwache GFP-Fluoreszenz ist das
natiirlicherweise vorhandene Auxin, das zu einer basalen Promo-
toraktivitét fihrt (MaBstidbe 10 pm). (Aufnahmen: J. Maisch)
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GFP kann jedoch auch dazu eingesetzt werden, die
subzellulire Lokalisation eines Proteins von Interesse im
lebenden System (also auch in seiner Dynamik) sichtbar
zu machen. Dafiir wird die codierende Sequenz des Pro-
teins mit der codierenden Sequenz fiir GFP fusioniert
und dann unter die Kontrolle eines starken Promotors
gestellt. Haufig wird dazu der 35S-Promotor des Blu-
menkohlmosaikvirus (engl. cauliflower mosaic virus) ein-
gesetzt. Nachdem dieses Fusionskonstrukt ins Genom
der Zielzelle oder des Zielorganismus eingefithrt wurde,
entsteht bei der Translation ein Produkt, bei dem GFP
als fluoreszierende Markierung an das Protein von Inte-
resse geheftet ist, sodass sich Verhalten und Lokalisa-
tion mittels Fluoreszenzmikroskopie in lebenden Zellen
verfolgen lassen. Dieses Verfahren ermdglichte es, die
grof3e Dynamik vieler zelluldrer Organellen sichtbar zu
machen und sogar zu messen. Diese Dynamik ist weit
grofler als zuvor angenommen — beispielsweise zeigte
sich das Cytoskelett nun als eine sich stindig in Wand-
lung befindliche Struktur; die Lebensdauer einzelner
Mikrotubuli wurde auf weniger als 1 min geschitzt. Die
im Elektronenmikroskop sichtbaren, geriistartigen Bil-
der sind also nur Schnappschiisse eines an sich brodeln-

Wihrend die GFP-Technologie einen Zugang zur
Zeitlichkeit der Zelle ermdglichte, wurde die Rédumlich-
keit der Zelle mithilfe der Konfokalmikroskopie erschlos-
sen. Dabei wird eine sehr enge Lochblende (engl. pinhole)
in den Emissionsstrahlengang eingefiihrt, sodass nichtfo-
kussiertes Licht ausgeblendet wird. Man erhélt also ein
stark abgeschwichtes, dafiir aber vollkommen konfokales
Bild, das mithilfe von Photomultiplikatoren digital amp-
lifiziert wird. Wihrend in der konventionellen Fluores-
zenzmikroskopie Licht von den Bereichen auBerhalb der
Fokusebene als diffuser Hintergrund die Bildgebung
stort, kann man ein Préparat mithilfe des Konfokalmik-
roskops optisch in Scheiben schneiden, ohne dass die
Réumlichkeit des Priparats zerstort wird. Man bekommt
damit Stapel konfokaler Bilder, die anschlieBend zu ei-
nem rdumlichen Modell des Préiparats zusammengesetzt
werden konnen (Tomographie). Da bei diesem Verfahren
sehr viel Licht herausgefiltert werden muss, wird zur An-
regung der Fluoreszenz ein Laser eingesetzt, der dann die
Oberfliache des Préiparats zeilenweise abrastert (konfokale
Laserrastermikroskopie, engl. confocal laser scanning mi-
croscopy, CLSM). Da dieses Rastern eine gewisse Zeit be-
notigt, was vor allem bei dynamischen Préiparaten limi-
tiecrend wird, wurden in den letzten Jahren andere
Moglichkeiten der Anregung gesucht. Bei der selective
plane illumination-Mikroskopie (SPIM) wird nicht ein
einzelner Laserstrahl genutzt, sondern ein breites Licht-
band, wihrend bei der spinning disc-Mikroskopie Anre-

den Geschehens, was aber nur mithilfe der GFP-Tech-
nologie sichtbar gemacht werden kann.

Durch die Arbeiten von Roger Tsien wurden aus dem
natiirlich in der Qualle vorkommenden GFP zahlreiche
kiinstliche Varianten erzeugt, die z. B. in verschiedenen
Farben fluoreszieren konnen oder eine bessere Loslichkeit
aufweisen. Da eine Aminosédure von verschiedenen Basen-
tripletts codiert werden kann und sich die bevorzugten Tri-
pletts bei verschiedenen Organismen unterscheiden (engl.
codon usage), wurden die Tripletts fiir die Expression in
verschiedenen Zielsystemen angepasst. Damit wurde es
auch moglich, mehrere Zielproteine gleichzeitig in ver-
schiedenen Farben zu markieren, um die dynamische
Wechselwirkung von Proteinen zu verfolgen. Inzwischen
sind auch neue fluoreszierende Proteine (wie mEOS) ent-
wickelt worden, die abhidngig von einer Bestrahlung ihre
Farbe dndern kénnen. Damit ldsst sich nicht nur die Wan-
derung von Proteinen in der Zelle noch genauer verfolgen,
sondern vor allem auch mithilfe neuer Technologien wie
Der photoaktiverten Lokalisationsmikroskopie (PALM)
die bis vor wenigen Jahren als unverriickbar angesehene
Auflésungsgrenze um den Faktor 10 verbessern (engl. su-
perresolution microscopy).

gung, Emission und konfokale Filterung mithilfe schnell
rotierender Lochscheiben (daher der Name) erzielt wird,
sodass die Oberfliche durch zahlreiche Strahlen abgetas-
tet wird.

1.1.6 Methoden formen und begrenzen
unser Bild von der Zelle

Wihrend fiir die moderne Physik spétestens seit Beginn
des 20. Jahrhunderts klar zutagetrat, dass der Beobachter
Teil des Systems ist (man denke nur an Heisenbergs Un-
schirferelation), wurde in der Biologie lange Zeit nur sel-
ten hinterfragt, inwiefern ihre Konzepte durch die metho-
dische Herangehensweise begrenzt seien. So sehr Zellen
als Elementarbausteine des Lebendigen angesehen wer-
den, so groB3 die Rolle ist, die bereits Haeckel ihnen im
Zusammenhang der Evolution zusprach, so wenig gibt es
eine kanonische Definition dessen, was Zellen sind. Das
Bild der Zelle als Grundeinheit des Lebens hat sich in den
letzten Jahrzehnten mehrfach von Grund auf gewandelt.
Dies hiangt zundchst mit den Formen der Priparation zu-
sammen, wobei Ausldser jeweils methodische Neuerun-
gen waren, die den Schwerpunkt der Betrachtung jeweils
in eine andere Richtung lenkten.

Ausgehend von Fortschritten der Biochemie erschien
die Zelle zundchst als einheitlicher chemischer Reakti-
onsraum. Nachdem es gelungen war, typische Reaktio-
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nen des Lebens mithilfe von Enzymen in wéssriger Lo-
sung nachzustellen, sah man die Zelle (und fiir
Bakterienzellen trifft man auf diese Sichtweise noch
heute) vor allem als bag full of enzymes. Als ab 1950 mit
der Elektronenmikroskopie das Innenleben von Zellen in
hoher Auflosung zugdnglich wurde, traten strukturelle
Aspekte in den Vordergrund — selbst fiir bakterielle Zel-
len wandelte sich das ,,Cytosol” (ein Begriff, der in der
Biochemie noch heute verwendet wird) zum ,,Cyto-
plasma®, die Zelle wurde zum strukturierten Raum. Da-
bei fithrte die der elektronenmikroskopischen Priapara-
tion innewohnende Statik (Préparatfixierung, Einbettung,
Mikrotomie, Schwermetallbedampfung) zu einem eher
strukturell-statischen Konzept der Zelle. Ob man fiir Mi-
krotubuli und Actinfilamente heute noch den Begriff
,»Cytoskelett™ geprdgt hitte, darf bezweifelt werden.
Diese statische Sichtweise wurde erst Ende der 1980er-
Jahre aufgebrochen, als technologische Fortschritte der
Fluoreszenzmikroskopie in Verbindung mit molekular
spezifizierbaren Vitalfirbungen iiber fluoreszierende Pro-
teine unser Konzept der Zelle radikal dnderten: Nun
zeigte sich die Zelle als strukturierte Aktivitat im Raum.
Dieses Konzept der Zelle hingt wiederum von experi-
mentellen Begrenzungen ab, denn um die Dynamik der
Proteine und Organellen sehen zu kdnnen, muss man zu-
erst Fusionskonstrukte aus der codierenden Sequenz des
jeweiligen Proteins und des fluoreszierenden Proteins her-
stellen und das zu beobachtende System mit den Konst-
rukten transformieren. Wir sehen also nicht die Dynamik
nativer Proteine, sondern die Dynamik der von uns gene-
rierten fluoreszierenden Fusionen. Trotz dieser (wichti-
gen) Begrenzung fiihrte diese Technologie zu einem
neuen Blick auf die Zelle: Sie zeigt sich nun als zeitliche
Strukturierung von Aktivititen auf den verschiedensten
Ebenen. Die Zelle wird zur zeitlichen Superstruktur.

1.2 Die Pflanzenzelle

1.2.1 Ubersicht

Ein Blick durch das Lichtmikroskop auf eine typische
Pflanzenzelle (B Abb. 1.1) zeigt, dass diese nicht
amorph erscheint, sondern zahlreiche innere Strukturen
aufweist. Diese Organellen (von lat. organellum, kleines
Geriat, daher Singular korrekt ,,das Organell”) sind
gleichsam die Organe der Zellen, also subzelluldre
Funktionseinheiten. Viele dieser Strukturen sind sehr
klein, an der Grenze der Auflosung, lassen sich aber mit-
hilfe des Elektronenmikroskops in ihrer Ultrastruktur
darstellen (B8 Abb. 1.6 und 1.7). Manche dieser Orga-
nellen, sind strukturell nicht klar abgegrenzt, andere je-
doch sind von durchgingigen Membranen umgeben,

’\

B Abb.1.6 Pflanzenzelle im EM (Ultradiinnschnitt, Phloemparen-
chymzelle der Bohne Phaseolus vulgaris) mit Merkmalen junger,
stoffwechselaktiver Zellen (mehrere kleine Vakuolen, viele Riboso-
men/Polysomen), aber auch mit Chloroplasten, Mitochondrien und
Peroxisomen. Der Kern liegt auBBerhalb der Schnittebene; Pfeilkopfe:
Kernporen. Pfeil: Plasmodesmen, quer. Nahe des Dictyosoms vier
Coated Vesicles. Im Zentrum des Zellkerns lockeres Euchromatin,
nahe der Kernhiille dichtes Heterochromatin (MaBstab 1 pm). — CP
Chloroplasten, CV Coated Vesicles, D Dictyosomen, ER endoplas-
matisches Reticulum, M Mitochondrien, P Peroxisom, S Stéirke, V
Vakuole. (Préaparat und EM-Aufnahme: H. Falk)

sodass ein abgeteilter Raum entsteht, der in der Regel
auch ein eigenes chemisches Milieu aufweist. Solche
durch Membranen umschlossene Reaktionsraume hei-
Ben Kompartimente und sind sehr wichtig, weil dadurch
unterschiedliche oder sich gar ausschlieBende chemische
Reaktionen in ein- und derselben Zelle ablaufen kon-
nen. Kompartimentierung macht es z. B. moglich, dass
an einer Stelle der Zelle Proteine in einem sauren Milieu
zu Aminosduren abgebaut werden, wihrend an anderer
Stelle Aminosduren in einem leicht basischen Milieu zu
Proteinen zusammengefiigt werden. Wie diese Zellkom-
ponenten aufgebaut sind, welche Funktionen sie erfiil-
len und wie sie entstehen, wird in den folgenden Ab-
schnitten detailliert behandelt. Zunéchst jedoch sollen
sie durch stichwortartige Definitionen charakterisiert
werden. Da Organellen Einheiten sind, die eine be-
stimmte Funktion ausiiben, ist es sinnvoll, diese Liste,
ebenso wie die nachfolgenden Einzeldarstellungen, nach
den jeweiligen Funktionen zu gliedern (8 Abb. 1.8).

Cytoplasma - Ort des Stoffwechsels Die viskose bis gal-
lertige Grundmasse der Zelle, in der die verschiedenen
Organellen liegen, wird Cytoplasma genannt (griech.
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B Abb. 1.7 Embryonale Pflanzenzellen aus einer Sprossknospe des
Blumenkohls (Brassica oleracea) im EM, Gefrierbruchpriparat. Kryofi-
xierte Zellen brechen vor allem entlang von Membranen parallel zur
Bruchfliche; solche Membranen erscheinen daher in Flichenansicht
(hier: die Hiillmembranen der beiden Zellkerne mit zahlreichen Kernpo-
ren). Mitochondrien und Proplastiden sind teils aufgebrochen, teils in
AuBenansicht als plastisches Relief sichtbar. Auch Plasmamembran und
Tonoplast teils im Querbruch (Schnitt), teils in Flachenansicht sichtbar,
ebenso, Zisternen des ER, sowie ein Dictyosom. In der Zellwand sind
stellenweise Cellulosefibrillen erkennbar (Pfeile; MaBstab 1 pm). — ER
endoplasmatisches Reticulum, D Dictyosom, M Mitochondrien, N Zell-
kerne, PM Plasmamembran, PP Proplastiden, V Vakuolen, Z Zellwand.
(K.A. Platt-Aloia und W.W. Thomson; mit freundlicher Erlaubnis des
J. Electron Micr.Techn. John Wiley & Sons, New York)

kytos, Blase, Zelle; plasma, Gebilde; engl. cytoplasm).
Das Cytoplasma ist der Ort vieler Stoffwechselreaktio-
nen und féllt bei Zellfraktionierung als Cytosol (,,16sli-
che Fraktion®) an.

Cytoskelett - Werkzeug fiir Bewegung und Strukturie-
rung Obwohl Pflanzenzellen sich im Gegensatz zu Tier-
zellen nicht fortbewegen, sind sie im Inneren sehr dyna-
misch. Die inneren Bewegungen werden durch das
Cytoskelett (engl. cytoskeleton) vermittelt. Es ermoglicht
mithilfe von Motorproteinen, aber auch durch Ab- und
Aufbau, Bewegungsvorginge innerhalb der Zelle, was als
Plasmastromung, Transport von Vesikeln oder Organel-
len oder der Wanderung der Chromosomen bei der Kern-

B Abb. 1.8 Schematische Darstellung des Feinbaus von Pflanzen-
zellen. a Embryonale Zelle. Zellwand mit Mittellamelle und Plasmo-
desmen; im Cytoplasma zwei Dictyosomen, glattes und raues ER,
Ribosomen und Polysomen, verschiedene Vesikel (darunter auch
Coated Vesicles) und Lipidtropfchen (Oleosomen, schwarz). Unter
der Zellmembran stellenweise Mikrotubuli, langs und quer; Vakuo-
len; im zentralen Zellkern ein Nucleolus und dichtes Chromatin;
zwei Proplastiden (hellrot, mit Plastoglobuli und Stdrke) und ein
Mitochondrion (dunkelrot, mit Cristae). Die rot getonten Organel-
len enthalten eigene DNA; nichtplasmatische Kompartimente sind
weil}. b Ausschnitt aus Gewebezelle mit stark vergroBerter Vakuole,
Beispiel: Blattzelle. Ausgewachsene Primarwand (Sakkoderm), an
den Zellecken Interzellularrdume (punktiert); im Cytoplasma neben
einem Mitochondrion, rER und Oleosomen ein Peroxisom mit
Katalasekristall, sowie ein Chloroplast mit Thylakoiden, Plastoglo-
buli und Stirkekorn. Ebenfalls gezeigt die zu Tiipfeln zusammenge-
fassten Plasmodesmen. Abkiirzungen wie in @ Abb. 1.6

teilung sichtbar wird. Zusétzlich konnen cytoplasma-
tische Enzyme am Cytoskelett verankert sein. Das
Cytoskelett untergliedert also das Cytoplasma in meta-
bolisch unterschiedliche Reaktionsrdaume. Bisweilen wird
diese Untergliederung sogar lichtmikroskopisch als lo-
kale Verfestigung sichtbar (der sog. Sol-Gel-Ubergang).
Bei Pflanzen fehlen die bei Tieren wichtigen Intermedidr-
filamente, als Polymere kommen nur Mikrotubuli (lat. -
bulus, Rohrchen; filum, Faden) und Actinmikrofilamente
vor. AuBBerdem besitzen Pflanzenzellen in ihren Plastiden
FtsZ-Proteine (» Abschn. 19.1.1). Dieses bei Tierzellen
fehlende Element des Cytoskeletts ist prokaryotischen
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Ursprungs und fiir die Teilung der Plastiden notwendig.
Die Gene fiir diese Cytoskelettproteine sind jedoch im
Zellkern codiert, sodass die FtsZ-Proteine in die Plasti-
den importiert werden miissen.

Zellkern — Werkzeug fiir Vererbung und Steuerung Wie
Tiere und Pilze gehoren Pflanzen den Eukaryoten an und
verfiigen tiber einen Zellkern (Nucleus, Karyon; engl. nuc-
leus; 1at. niicleus und griech. kdryon, Kern), der haufig das
grofBte plasmatische Organell darstellt. Gewohnlich hat
eine Zelle nur einen Zellkern, der von einer Kernhiille um-
wickelt, aber nicht umschlossen ist. Damit soll ausgedriickt
werden, dass der Zellkern kein echtes Kompartiment dar-
stellt. Sie ist eigentlich ein Teil des endoplasmatischen Reti-
culums (ER), das den Kerninhalt in einer doppelten Lage
(zwei eng aneinanderliegende Biomembranen) umbhiillt,
aber eben nicht durchgéngig vom Cytoplasma abtrennt. In
dieser Doppelmembran befinden sich charakteristische
Kernporen (engl. nuclear pores), sodass Molekiile zwischen
Cytoplasma und Kerninnerem (Karyoplasma) hin- und
herwandern konnen, ohne eine Membran passieren zu
miissen. Der Zellkern enthilt den groten Teil des Erbguts
der Zelle, die genetische Information, verschliisselt in Ba-
sensequenzen langer DNA-Doppelhelices. DNA-Molekiile
sind als zentrale Struktur- und Funktionselemente der
Chromosomen mit basischen Proteinen, den Histonen, und
weiteren Proteinen zum Chromatin (Chromosomensubs-
tanz) organisiert. Der Zellkern enthélt ein oder mehrere
Nucleoli (Kernkorperchen), wo Vorstufen der cytoplasma-
tischen Ribosomen gebildet werden. Der Zellkern kann
sich durch Kernteilung (Mitose) vermehren. Im Normal-
fall zerfallen dabei Kernhiille und Nucleoli. Die physiolo-
gisch aktive, dekondensierte ,,Arbeitsform™ des Chroma-
tins geht durch Kondensation der einzelnen Chromosomen
in die ,, Transportform® iiber — fiir die stab- bis fadenférmi-
gen, stark farbbaren Gebilde, die wiahrend der Mitose das
Chromatin reprasentieren, war urspriinglich der Begriff
,»Chromosom® geprigt worden. Chromosomen werden
durch den Spindelapparat (engl. mitotic spindle; eine vor
allem aus Mikrotubuli bestehende Struktur des Cytoske-
letts) gleichméBig auf Tochterzellen verteilt; in diesen wer-
den dann Kernhiille und Nucleoli neu gebildet und ein Teil
des Chromatins dekondensiert. In diesem dekondensierten
Euchromatin werden dann die je nach Zelltyp unterschied-
lichen DNA-Sequenzen in RNA transkribiert. Ein Teil des
Chromatins bleibt jedoch nach der Mitose in kondensierter
Form bestehen. Dieses Heterochromatin wird nicht tran-
skribiert. Die Zellteilung ist in eine gesetzmaBige Folge von
Stadien, den Zellzyklus (engl. cell cycle), eingebunden. Die
Replikation der DNA (Verdopplung der Chromosomen)
erfolgt in der S-Phase des Zellzyklus.

Ribosomen - Werkzeug der Proteinbiosynthese Riboso-
men sind kleine (30 nm), dichte Partikel, an denen die im
Kern abgelesene mRNA in die entsprechenden Proteine

ubersetzt” wird (Translation). Ribosomen (griech. soma,
Korper, Teilchen) kommen entweder im Cytoplasma oder
gebunden an das ER vor und sind meistens perlschnurar-
tig zu Polysomen vereinigt.

Plasmamembran - Werkzeug der Integritit Die Plasma-
membran (Zellmembran, Plasmalemma; engl. plasma
membrane) ist bei allen lebenden Zellen die Grenze zwi-
schen Innen und AufBlen. Diese ,,Haut der Zelle* (lat.
membrana, Haut) ist eine Lipiddoppelschicht, 6-11 nm
dick und zihfliissig. Sie wird von integralen Membran-
proteinen quer durchspannt, wahrend periphere Memb-
ranproteine mit der Oberfliche assoziiert sind. Die Plas-
mamembran ist, wie die meisten Biomembranen, selektiv
permeabel: Sie ldsst Wasser und ungeladene Molekiile
passieren, lonen und groBere polare Teilchen (etwa Glu-
cose) dagegen nur dann, wenn fiir sie spezifische Translo-
katoren in der Membran vorhanden sind. Man darf sich
die Plasmamembran nicht als statisches Gebilde vorstel-
len, das den Innenraum der Zelle begrenzt. Vielmehr
knospen sich stindig kleine Vesikel nach innen ab (Endo-
cytose), wihrend gleichzeitig andere Vesikel von innen an
die Plasmamembran andocken und durch Verschmelzen
ihren Inhalt nach auBlen freigeben (Exocytose). Messun-
gen dieser Dynamik legen nahe, dass sich die Plasma-
membran binnen weniger Stunden komplett austauscht.

Endomembransystem - Werkzeug der Kompartimentie-
rung Auch im Inneren der Zelle finden sich zahlreiche
Biomembranen. Sie bilden Kompartimente (engl. com-
partments). Diese von einer Membran umschlossenen
Raume erlauben es der Zelle, sich eigentlich ausschlie-
Bende Stoffwechselvorgdnge nebeneinander ablaufen zu
lassen. Im Gegensatz zu der von den Kernporen durch-
brochenen Kernhiille sind diese Kompartimente von der
Membran liickenlos in Innen von AuBlen getrennt. Das
endoplasmatische Reticulum (ER) durchzieht als ver-
zweigtes Membransystem das Cytoplasma (lat. reticu-
lum, Netzwerk). Aufgrund von elektronenemikroskopi-
schen Befunden werden traditionell zwei Formen
unterschieden: das raue ER (rER) ist auf der AuBBenseite
mit Polysomen besetzt, wihrend das glatte ER (sER, s
von engl. smooth, glatt) keine Polysomen tragt. Das rER
liegt meistens in Form flacher Membranstapel vor, die
als Zisternen bezeichnet werden. Eine solche Zisterne
wird also von zwei Doppelmembranen gebildet. Ein ty-
pisches Beispiel ist die Kernhiille (engl. nuclear envelope),
die als groBflachige ER-Zisterne ausgebildet wird. Mit-
hilfe der GFP-Technologie konnte gezeigt werden, dass
das glatte ER in unterschiedlichen Formen vorkommt —
die langen transvakuoldaren ER-R6hren sind relativ sta-
tisch, wiahrend das ER-Netzwerk in der Nihe der Plas-
mamembran extrem dynamisch ist. Vom rER werden
fortwihrend mit hoher Geschwindigkeit kleine Vesikel
abgegliedert, die zu kleinen Stapeln ribosomftreier Zister-
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nen wandern, den Dictyosomen (griech. diktyon, Netz).
In diesen Zisternen werden am rER gebildete Proteine
mit Zuckerresten gekoppelt (Glykosylierung), aber auch
andere Molekiile, die sezerniert werden, synthetisiert.
Die Dictyosomen gliedern an ihrer AuB3enseite Golgi-Ve-
sikel ab, die dann iiber das Actincytoskelett zur Plasma-
membran transportiert werden und dort durch Exocy-
tose ihren Inhalt nach auBen abgeben. Die Summe der
Dictyosomen einer Zelle wird als Golgi-Apparat bezeich-
net, nach Camillo Golgi (sprich Goldschi), dem Entde-
cker des Organells. Im allgemeinen Sprachgebrauch wird
darunter jedoch zunehmend auch das einzelne Dictyo-
som verstanden. Das Endomembransystem ist also,
ebenso wie die Plasmamembran, auBerordentlich dyna-
misch. Es wandern zahlreiche Vesikel (lat. vesica, Blase;
Verkleinerungsform vesicula) vom ER tber den Gol-
gi-Apparat zur Plasmamembran (anterograder Trans-
port), gleichzeitig aber auch in Gegenrichtung (retrogra-
der Transport). Vesikel sind kleine, runde Kompartimente,
die der Verlagerung von Stoffen innerhalb der Zelle die-
nen. Sie entstehen an groBeren Kompartimenten durch
Abschniirung und vergehen an anderen Kompartimen-
ten durch Verschmelzen. Eine Sonderform der Vesikel
sind die nur 100 nm groBen Coated Vesicles, die eine
dichte Proteinhiille tragen und an der Endocytose betei-
ligt sind. Durch diese intensiven Vesikelstrome (Cytosen)
stehen Endomembransystem und Plasmamembran in
einem flieBenden Austausch (engl. membrane flow). Eine
Besonderheit von Pflanzenzellen sind die groBen Vakuo-
len (lat. vdcuus, leer), gro3e Kompartimente mit sehr sau-
rem Milieu. Sie bilden in ausgewachsenen Pflanzenzellen
die Zentralvakuole, die oft iiber 90 % des Zellvolumens
ausmacht (8 Abb. 1.8). Thr Inhalt, der Zellsaft, wird
durch die Vakuolenmembran (Tonoplast) gegen das Cy-
toplasma abgegrenzt (griech. ténos, Spannung, Druck;
plasis, Erzeugung). Vakuolen enthalten hdufig Speicher-
und Abfallstoffe wie auch Farbstoffe und andere sekun-
dire Pflanzenstoffe, darunter auch Abwehrstoffe, die
gegen pathogene Mikroorganismen, aber auch Fress-
feinde gerichtet sind.

Zellwand - Werkzeug der Morphogenese Eine Besonder-
heit von Pflanzenzellen ist die ausgeprigte Zellwand (engl.
cell wall), die den von der Plasmamembran umschlosse-
nen, lebenden Zellkorper (Protoplast) als formgebendes
Exoskelett umgibt. Die Zellwand enthalt rei3feste Fibril-
len aus Cellulose und ist von feinen Kanélen (Plasmodes-
men) — plasmatische Verbindungen zwischen Nachbarzel-
len (griech. désmos, Fessel, Verbindung) — durchsetzt, die
oft zu Feldern, den auch lichtmikroskopisch sichtbaren
Tipfeln, zusammengefasst sind. Die Zellen unseres Kor-
pers befinden sich in einem iiber unsere Nieren osmotisch
streng kontrollierten Milieu, wo auen und innen &hnli-
che Konzentrationen von Ionen oder anderen Stoffen ge-

16st sind (isotonische Bedingungen). Im Gegensatz dazu
sind Pflanzenzellen in der Regel einer wissrigen Umge-
bung ausgesetzt, wo nur wenige lonen oder andere Mole-
kiile gelost sind (hypotonische Bedingungen im duBeren
Milieu). Dadurch dringt durch die semipermeable Plas-
mamembran stindig Wasser in die Zelle ein, wahrend die
im Cytoplasma geldsten Stoffe nicht hinausgelangen. Der
Protoplast sollte daher anschwellen und schlieBlich plat-
zen. Dies wird durch die Zellwand verhindert, die den
durch den Protoplasten erzeugten Druck (Turgor) auf-
fangt. Die Zellwand ist jedoch ebenfalls ein dynamisches
System und kann dem Druck des eindringenden Wassers
zu einem gewissen Grad nachgeben, wodurch die Zelle
durch Aufnahme von Wasser wichst. Das aufgenommene
Wasser sammelt sich zu einem groBen Teil in der Vaku-
ole — im Gegensatz zu Tierzellen kénnen Pflanzenzellen
ihr Volumen leicht um mehrere GroBenordnungen stei-
gern. Dabei wird die Richtung dieser Ausdehnung gesteu-
ert: Die Orientierung der Cellulosefibrillen kann {iber eine
spezielle Struktur des pflanzlichen Cytoskeletts, die corti-
kalen Mikrotubuli, reguliert werden. Dadurch entsteht
eine Vorzugsrichtung fiir die Dehnbarkeit der Zellwand.
Neben ihrer stiitzenden Funktion als Exoskelett ist die
Zellwand also vor allem ein Werkzeug der Gestaltbildung
von Pflanzen (Morphogenese).

Plastiden - Werkzeuge der Photosynthese Das Organell,
welches Pflanzen zu Pflanzen werden lisst, sind die Plas-
tiden (engl. plastids), die verschiedene Formen anneh-
men konnen. In griinen Zellen von Algen, Moosen und
GefiBpflanzen kommen sie als chlorophyllhaltige Chlo-
roplasten vor (engl. chloroplasts; griech. chlords, gelb-
griin) und sind die Organellen der Photosynthese. Die
Umwandlung der Lichtenergie (griech. phos, Sonnen-
licht) in chemische Energie erfolgt an komplexen Mem-
bransystemen, die von chlorophyllhaltigen Membran-
zisternen (Thylakoide, griech. thylakos, Sack) gebildet
werden. Hier entsteht unter anderem Adenosintriphos-
phat (ATP; chemische Energie wird durch Abspaltung
des endstdndigen, dritten Phosphatrests frei und kann
fiir energieverbrauchende Reaktionen — Synthesen, Be-
wegung, oder aktiven Transport an Membranen — ein-
gesetzt werden). In Zellen nichtgriiner Pflanzengewebe
nehmen die Plastiden andere Formen an: Als Amylo-
plasten dienen sie der Speicherung von Stirke, als gelb
bis rot gefarbte Chromoplasten (griech. chréma, Farbe)
dienen sie dazu, Tiere zur Bestiubung von Bliiten oder
zur Verbreitung von Friichten anzulocken. Diese Plasti-
denformen koénnen sich abhidngig von den Bedingungen
ineinander umwandeln, leiten sich jedoch alle von klei-
nen, nichtpigmentierten Proplastiden ab, die man in Bil-
dungsgeweben (Meristemen) findet. Alle Plastiden sind
stets von einer doppelten Membranhiille umgeben und
enthalten eigene DNA und Ribosomen, die sich in
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GroBe und Funktion von denen des Cytoplasmas unter-
scheiden (Plastoribosomen). Plastiden bilden sich aus-
schlieBlich durch Teilung aus anderen Plastiden und
konnen nicht von der Zelle neu gebildet werden. Alle
Plastidenformen sind zur Bildung von Stérkekornern
und Oltropfchen (Plastoglobuli) befihigt.

Mitochondrien, Peroxisomen, Oleosomen - Werkzeuge der
Energiewandlung Wihrend die Plastiden nur bei Pflan-
zen vorkommen, sind die Mitochondrien (engl. Mitochon-
dria; griech. Mitos, Faden; chondros, Korn — wegen der
fadigen, in anderen Fillen kurz-ovalen Umrissform) Or-
ganellen, die auch bei allen anderen Eukaryoten vorkom-
men. So wie die Plastiden sind sie mit eigener DNA und
eigenen Ribosomen ausgestattet. Diese Mitoribosomen
sind, ahnlich wie die Plastoribosomen, mit 20 nm deutlich
kleiner als die etwa 25 nm groBen Ribosomen im Cyto-
plasma und dhneln denen der Bakterien. Mitochondrien
entstehen ebenfalls nur aus ihresgleichen durch Teilung
und sind auch wieder von einer doppelten Membranbhille
umgeben. Mitochondrien sind die Organellen der Zellat-
mung, bei der ATP gebildet wird. Die Bildung von ATP
und Teile der Zellatmung erfolgen an der inneren Hiill-
membran, deren Flache durch Einfaltungen in den Orga-
nellkorper vergroBert ist (Cristae, lat. crista, Kamm). Die
Peroxisomen wurden frither als Sonderform von Vesikeln
gedeutet, in denen oxidative Prozesse stattfinden kénnen.
Sie sind jedoch relativ grof3 (etwa 1 pm Durchmesser) und
dicht und kénnen sowohl mit den Plastiden als auch mit
den Mitochondrien enge Verbindungen eingehen (es wird
derzeit intensiv diskutiert, inwiefern hier sogar ein Mem-
branfluss zwischen diesen Organellen auftritt). Sie spielen
eine wichtige Rolle beim oxidativen Abbau von Lipiden,
bei der Entgiftung reaktiver Sauerstoffspezies (engl. reac-
tive oxygen species, ROS), aber auch bei der Bildung des
Pflanzenhormons Jasmonsiure. Sie reichern gro3e Men-
gen des Enzyms Katalase an, das Wasserstoffperoxid
(H,0,) zu Wasser und molekularem Sauerstoff umsetzt.
In Geweben, wo rasch Speicherfett mobilisiert werden
muss, treten sie als sogenannte Glyoxysomen auf, hiufig
im Verbund mit Oleosomen, kugelférmigen Organellen,
die im Cytoplasma Ol speichern (lat. éleum, Ol). Ahnlich
wie die Plastiden, sind die Peroxisomen also zu einem ge-
wissen Formwandel befdhigt, was sie deutlich von den
anderen Vesikeln abhebt.

Wenn Zellen in einem Organismus unterschiedliche
Aufgaben libernehmen, sich also differenzieren, behal-
ten manche Organellen — beispielsweise der Golgi-
Apparat — ihre Gestalt und Funktion bei, wahrend an-
dere starke Verdnderungen durchlaufen. Vor allem bei
Plastiden, Vakuolen und Zellwinde, zu einem geringe-
ren Grad auch bei Mitochondrien und Peroxisomen, ist
die Differenzierung der Zelle von einer Verdnderung auf
der Ebene des Organells begleitet.

1.2.2 Cytoplasma - Ort des Stoffwechsels

Als Cytoplasma wird die zdhfliissige oder gallertige
Masse bezeichnet, in der die Ribosomen, die Elemente
des Cytoskeletts, die Plastiden und Mitochondrien, der
Zellkern und oft auch Aggregate von Speicherstoffen
(Oleosomen) eingebettet sind. Das Cytoplasma ist reich
an Enzymen: Die Gesamtkonzentration an Protein liegt
zwischen 10 und 30 %. Im Cytoplasma ist ein erhebli-
cher Teil des Wassers als Hydratwasser an Proteine ge-
bunden. Uber aktive Ionenpumpen (also unter Aufwen-
dung von ATP) an den begrenzenden Membranen wird
im Cytoplasma ein besonderes Ionenmilieu aufrechter-
halten. Im Vergleich zum AuBenmedium ist das Cyto-
plasma reich an K*, arm an Na™ und enthélt nur sehr
wenig Ca2*. Der pH liegt knapp iiber 7. In diesem Be-
reich haben die Enzyme des Cytoplasmas ihr pH-
Optimum.

Im Cytoplasma laufen viele wichtige Reaktionen und
Reaktionswege des Stoffwechsels ab (Glykolyse, die Bil-
dung von Speicherlipiden, die Synthese von Saccharose,
Nucleotiden und Aminosauren, sowie — an den Riboso-
men — die Proteinbiosynthese; » Abschn. 19.8, 19.9,
19.10, 19.11, 19.12, 19.13, 19.14 und 14.8). Im Cyto-
plasma vieler Pflanzenzellen werden wichtige Sekundar-
metaboliten gebildet (darunter viele Wirkstoffe mit
medizinischer Wirkung), die dann in Vakuolen oder
Zellwande verlagert und dort gespeichert werden. Wah-
rend bei Pilzen und Tieren auch die Fettsduren im Cyto-
plasma synthetisiert werden, ist dieser Stoffwechselweg
bei Pflanzen in den Plastiden lokalisiert.

Das Cytoplasma kann seine Viskositéit verdndern: Der flissige Zu-
stand wird als Sol, der verfestigte Zustand wird als Gel bezeichnet.
Fiir diese Verdanderung ist vor allem das Cytoskelett verantwortlich.
Waihrend globulire Makromolekiile (wie etwa die Enzymproteine)
auch bei hoher Konzentration niedrig viskos bleiben, bilden lang ge-
streckte Teilchen wie Actinfilamente und Mikrotubuli schon bei gerin-
gen Konzentrationen Gallerte. In der lebenden Zelle konnen diese
Cytoskelettelemente schnell auf- und abgebaut werden, was sich in
den als Sol-Gel-Ubergang bezeichneten Anderungen der Viskositiit
des Cytoplasmas sichtbar macht (und damit den Begriff Cytoskelett
relativiert). Im Vergleich zu Tierzellen, Einzellern oder Pilzen ist das
Cytoplasma von Pflanzenzellen hédufiger im Solzustand. Der Gelzu-
stand ist vor allem direkt unterhalb der Plasmamembran, in den au-
Ben liegenden corticalen Plasmapartien (von lat. cortex, Rinde) zu be-
obachten, wihrend das innenliegende Endoplasma eher flissig ist. In
manchen Zellen (vor allem in besonders groBen Zellen) ldsst sich hdu-
fig eine auffillige Plasmastromung beobachten, die durch das Actins-
kelett im Verbund mit Myosinmotoren aktiv verursacht wird und sich
auf das Endoplasma beschriankt. Sie dient vermutlich dem schnellen
intrazellularen Stofftransport, fiir den bloBe Diffusion nicht ausreicht.
Im Fall der Plasmarotation umrundet das Endoplasma in konstanter,
einheitlicher Bewegung die Zentralvakuole in einfachen Umldufen
oder auf Achterbahnen. Diese Art der Plasmastromung wird in den
auBergewohnlich groBen Internodialzellen von Chara und Nitella be-
obachtet (B Abb. 19.80), aber auch in Blattzellen der bekannten
Aquariumpflanzen Elodea und Vallisneria oder im Staubfadenhaar
von Tradescantia. In Zellen mit Spitzenwachstum (Wurzelhaare, Pol-
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lenschlduche), in Haarzellen (wie den Brennhaaren der Brennnessel)
und vielen Epidermiszellen erfolgt die Plasmastromung in zahlreichen,
teilweise gegenlaufigen Stromungen, bevorzugt auch in Plasmastran-
gen, die die Zentralvakuole durchspannen (B8 Abb. 1.56¢; zur Physio-
logie intrazellulirer Bewegungen » Abschn. 15.2.2). Angetrieben
wird diese Bewegung durch das an den Grenzflachen zwischen Endo-
plasma und dem cortikalen Plasma angesiedelten Actomyosinsystem
(» Abschn. 1.2.3.2), das durch Verschiebung von Organellen (vor al-
lem Plastiden) Scherkrifte erzeugt, die wiederum das fliissigere Endo-
plasma verschieben.

1.2.3 Cytoskelett - Werkzeug fiir Bewegung
und Strukturierung

1.2.3.1 Bausteine des pflanzlichen
Cytoskeletts

Wegen der an der Plasmamembran wirkenden Grenz-
flachenkréfte sollten sich Zellen eigentlich abkugeln, da
dann das Verhiltnis Oberfliche zu Volumen minimal
und damit energetisch giinstig ist. In der Tat nehmen
Pflanzen- und Bakterienzellen, deren Zellwand entfernt
wurde, eine Kugelgestalt an (den Protoplasten, vgl.
@ Abb. 1.45), ihre Form wird also vor allem durch die

Actinfilamente/ARP3

Mikrotubuli

Zellwand aufrechterhalten. Bei Tierzellen und wandlo-
sen Einzellern werden Abweichungen von der Kugelge-
stalt durch das Cytoskelett ermoglicht. Im Gegensatz zu
den Zellwdnden, die nur langsam durch Anlagerung
neuer Schichten verdndert werden konnen und daher
nur langsame Anderungen der Zellgestalt erlauben,
kann das Cytoskelett rasch auf- und abgebaut werden,
was flr die schnellen Formédnderungen, aber auch fiir
die Fortbewegung von Tierzellen wichtig ist. Fiir die von
einer Zellwand umgebenen Pflanzenzellen ist die form-
gebende Funktion des Cytoskeletts natiirlich irrelevant.
Das Cytoskelett der Algen und Pflanzen besteht aus
Actinmikrofilamenten und Mikrotubuli und den mit ih-
nen verkniipften Proteinen (B Abb. 1.9). Dagegen feh-
len die bei Tierzellen wichtigen Intermediérfilamente.
Actin wurde zunachst aus Muskelfasern isoliert, erst
spater hat man seine allgemeine Verbreitung in Zellen
von Eukaryoten nachgewiesen. Das globuliare Actinmo-
lekiil (G-Actin) hat einen Durchmesser von 4 nm und
eine Masse von 42 kDa. Zwischen der groBeren C-
terminalen und der kleineren N-terminalen Domine
liegt eine Bindungsstelle fiir ATP. In Ldsungen von
G-Actin konnen sich spontan Actinfilamente bilden

O Abb. 1.9 Cytoskelett in Pflanzenzellen. a Actinfilamente in einer lebenden Tabakzelle, mithilfe des Markers GFP-FABD2 (Fimbrin-
Actin-Bindungsdomine 2) sichtbar gemacht. Gleichzeitig wurde ARP3 (engl. actin related protein 3), ein Bestandteil des Nucleationskomple-
xes, mithilfe des rot fluoreszierenden Proteins (RFP) sichtbar gemacht (MafBstab 20 pm). b Mikrotubuli in Epidermiszellen eines Keimblatts
von Arabidopsis thaliana (Ackerschmalwand), mithilfe des Markers GFP-Tubulin p6 und spinning disc-Mikroskopie sichtbar gemacht (MaB-

stab 50 pm). (a von J. Maisch; b von V. Sahi)
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B Abb. 1.10 Actinmikrofilament. Die globuldren (genauer: ellipsoiden) Actinmonomere aggregieren zu Schrauben mit ungefahr zwei Mo-
lekiilen pro Umlauf. Das verleiht dem Mikrofilament das Aussehen einer steilen Doppelschraube mit einer Periode von knapp 40 nm

(Mikrofilamente; F-Actin; 8 Abb. 1.10), wodurch die
Spaltung der an die G-Actin-Untereinheiten (Proto-
mere) gebundenen ATP-Molekiile stimuliert wird.
G-Actin-Protomere in Actinmikrofilamenten liegen des-
halb mehrheitlich in der ADP-gebundenen Form vor.

Mikrofilamente weisen eine ausgepragte dynamische
Polaritit auf. Damit ist gemeint, dass G-Actin-Unter-
einheiten vor allem an einem Ende (dem Plus-Ende) ein-
gebaut werden. In der lebenden Pflanzenzelle wachsen
Actinfilamente von bestimmten Punkten im cortikalen
Plasma, aber auch von der Kernhiille aus. Hier finden
sich actinbindende Proteine wie der ARP2/3-Komplex
(ARP fiir actin related protein), der die Nucleation neuer
Actinfilamente fordert (88 Abb. 1.9).

Geschwindigkeit und Ausmall des Wachstums von
Mikrofilamenten, ebenso wie ihre Lage und Orientie-
rung werden durch actinbindende Proteine gesteuert,
von denen es auch bei Pflanzenzellen zahlreiche Arten
gibt, die etwa den Aufbau oder Zerfall von F-Actin for-
dern oder hemmen, Actinfilamente vernetzen, verzwei-
gen oder biindeln, am weiteren Wachstum hindern oder
gar zerschneiden konnen. So fiihrt Profilin dazu, dass
G-Actin am wachsenden Ende beschleunigt polymeri-
siert, wahrend die actindepolymerisierenden Faktoren
die Freisetzung von G-Actin-Monomeren fordern, so-
dass sich die Actinfilamente verkiirzen. Dort wo sich die
Zelloberflache lokal verandert, sind Actinfilamente hiau-
fig angereichert, etwa bei Zellen, die vor allem an der
Spitze wachsen (Wurzelhaare, Pollenschlauche), aber
auch bei der Zellteilung, wenn sich die Zellplatte bildet
und hier die primdren Plasmodesmen ausgespart wer-
den (» Abschn. 1.2.4.6 bzw. » Abschn. 1.2.8.3). Um
die Funktion von Actinfilamenten zu untersuchen, sind
spezifische Hemmstoffe von groBem Nutzen. Beispiels-
weise lasst sich G-Actin durch den Wirkstoft Latruncu-
lin B aus dem Rotmeerschwamm Negombata magnifica
(frither Latrunculia) unumkehrbar komplexieren. Da-
durch wird die Polymerisation von G-Actin am Plus-
Ende unterbrochen, wiahrend die Freisetzung von G-Ac-
tin andauert. Die Actinfilamente werden also infolge der
ihnen innewohnenden Dynamik immer kiirzer und ver-
schwinden schlieBlich ganz. Intrazellulire Bewegungs-
vorgidnge, an denen Mikrofilamente beteiligt sind, wer-
den durch Latrunculin B (2hnlich wie durch die Pilzgifte
Cytochalasin B und Cytochalasin D) blockiert. So lie3

sich zeigen, dass die Plasmastromung, die Chloroplas-
tenverlagerung als Reaktion auf starkes Licht, aber auch
das Streckungswachstum von Epidermiszellen von Ac-
tinfilamenten abhingen. Es gibt aber auch Wirkstofte,
die Actinfilamente stabilisieren und biindeln: Ein Gift
des Griinen Knollenblitterpilzes Amanita phalloides,
Phalloidin, 1dsst das Actin zu nicht mehr abbaubaren Fi-
lamenten aggregieren und hebt damit die lebenswichtige
Dynamik des Cytoskeletts auf. Actin ist eines der am
hochsten konservierten Proteine der Eukaryoten; seine
Aminosduresequenz ist wihrend der stammesgeschicht-
lichen Entwicklung kaum verdndert worden. Allerdings
gibt es im Genom der meisten Eukaryoten mehrere Ac-
tingene, deren Produkte nicht vollig identisch sind. Man
spricht von Isotypen oder Isovarianten.

Im Gegensatz zu Actinmikrofilamenten bestehen
die Mikrotubuli (8 Abb. 1.11) aus Bausteinen, die a-
und p-Tubulin enthalten. Die strukturelle Ahnlichkeit
zwischen den Tubulinen ist sehr hoch, obwohl nur etwa
40 % der Aminosiuresequenz iibereinstimmen. Diese
beiden Proteine sind zu einem Paar (Heterodimer) von
etwas mehr als 100 kDa verkniipft und konnen sich in
Gegenwart von GTP und in Abwesenheit von Calci-
umionen spontan zu Mikrotubuli (lat. tubulus, Rohr-
chen) zusammenlagern. In der Regel besteht die Wand
eines solchen Mikrotubulus aus 13 Langsreihen (Pro-
tofilamenten) gleich orientierter Tubulinheterodimere.
Die auf diese Weise entstehende rohrenformige Quar-
tarstruktur ist mit etwa 25 nm Durchmesser viel groBer
als die nur 7 nm diinnen Actinmikrofilamente. Mikro-
tubuli sind daher vergleichsweise starre Gebilde, die
daher Druckkrifte iibertragen konnen, wihrend die
elastischen Actinfilamente vor allem Zugkrifte auf-
nehmen. In der Zelle sind beide Systeme miteinander
verbunden, wodurch eine Struktur entsteht, die in der
Lage ist, mechanische Krifte tiber die gesamte Zelle
hinweg zu biindeln (Tensegritit). Ahnlich wie wir auf-
grund unserer Muskelspannung auch mit geschlosse-
nen Augen eine genaue Vorstellung von unserem Kor-
per gewinnen, kann die Zelle die Tensegritdt nutzen,
um ihre riumliche Ordnung festzustellen und zu steu-
ern. Das spielt fiir die Verarbeitung von mechanischen
Reizen (Schwerkraft, osmotischer Stress, aber auch
Verwundung oder Angriff von Schadorganismen) eine
wichtige Rolle.
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B Abb. 1.11 Tubulin und Mikrotubuli. a Heterodimere aus globu-
larem a- und p-Tubulin (hell/dunkel; je ca. 50 kDa, 4 nm Durchmes-
ser) sind in Ladngsreihen, den Protofilamenten, gleich ausgerichtet.
Dreizehn Protofilamente bilden den hohlzylindrischen Mikrotubu-
lus. Die Heterodimere benachbarter Protofilamente sind dabei leicht
gegeneinander versetzt, sodass eine flache Schraubenstruktur ent-
steht. Am Saum (im Schema vorne) liegen nicht wie sonst jeweils a-
neben a- und - neben B-Tubulin-Einheiten, sondern o- neben
B-Tubulin. b Mikrotubuli der Banane (Musa X paradisiaca) im Nega-
tivkontrast. ¢ Quergeschnittene Mikrotubuli eines Préprophase-
bands (B Abb. 1.13b) in einer embryonalen Zelle der Wurzelhaube
einer Kiichenzwiebel; stellenweise sind 13 Protofilamente erkennbar.
(MaBstédbe in B, C 0,1 pm.) (EM-Aufnahmen: B 1. Dérr; C H. Falk)

Ahnlich wie bei Actin werden die a- und p-Tubuline bei
den Landpflanzen von mehreren Genen codiert. Bei den
synthetisierten Proteinen handelt es sich um Isotypen,
die sich vor allem im C-Terminus unterscheiden. Bei vie-
len Algen und Pilzen liegt dagegen nur ein Gen fiir
a-Tubulin und ein Gen fiir f-Tubulin vor. Wie die Actin-
filamente sind auch die Mikrotubuli polar, besitzen also
ein Plus-Ende, an dem die Tubulinheterodimere einge-
baut werden, und ein Minus-Ende, an dem die Freiset-
zung von Heterodimeren iiberwiegt. Wiahrend Actin
ATP bindet, besitzt das p-Tubulin eine Bindungsstelle
fir GTP, das zu GDP hydrolysiert werden kann, wo-
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durch das Heterodimer von einer gestreckten in eine
leicht abgeknickte Konformation iibergeht. An freie Tu-
bulinheterodimere, wie sie in den meisten Zellen reich-
lich vorhanden sind, ist GTP gebunden. Am Plus-Ende
ist der Mikrotubulus also vorzugsweise mit GTP deko-
riert. Befindet sich ein Heterodimer aber weiter vom
Plus-Ende entfernt (wurde es also schon vor lingerer
Zeit eingebaut), steigt die Wahrscheinlichkeit, dass das
GTP schon zu GDP hydrolysiert wurde. Damit steigt
auch der Anteil von abgeknickten Heterodimeren, so-
dass sich in lingeren Mikrotubuli eine innere Spannung
aufbaut, die sich schlagartig entladen kann, indem die
Protofilamente auseinanderweichen, das Plus-Ende also
zerfasert und der Mikrotubulus zerfallt (Mikrotubulika-
tastrophe). Wiahrend man lange annahm, dass die Tubu-
line eine Entwicklung der Eukaryoten sind, zeigte sich
in den 1990er-Jahren, dass es prokaryotische Vorldufer
gibt, die ebenfalls GTP spalten und auch polymerisieren
konnen. Diese FtsZ-Proteine finden sich in vielen Bak-
terien und sind fiir die Bildung des Teilungsrings ver-
antwortlich, der die Tochterzellen bei der Zellteilung
voneinander trennt. Interessanterweise findet man enge
Verwandte bakterieller FtsZ-Gene im Kerngenom von
Pflanzen, nicht aber im Kerngenom von Tieren. Der
Grund ist die wichtige Rolle dieser FtsZ-Proteine fiir die
Teilung der Plastiden.

Ahnlich wie die Actinfilamente, gehen die Mikrotu-
buli von bestimmten Nucleationsstellen, den mikrotu-
buliorganisierenden Zentren (engl. microtubule organi-
sing centres, MTOCS) aus. Bei Tierzellen sind dies vor
allem die Centriolen, die bei den Pflanzen fehlen. Bei
begeiBelten Zellen (viele einzellige Algen oder Sperma-
zellen von Moosen, Farnen und einigen urtiimlichen
Nacktsamern) konnen die mit den Centriolen ver-
wandten Basalkorper der GeiBeln als MTOCs fungie-
ren. Bei allen anderen Pflanzenzellen ist die Kernhiille
das wichtigste MTOC, weitere Nucleationsstellen fin-
den sich punktformig im cortikalen Plasma verteilt,
wiahrend der Zellteilung auch im Polbereich der Tei-
lungsspindel (» Exkurs 1.3). Die als kurze Links-
schrauben geformten Bildungsorte (Nucleationsstel-
len) neuer Mikrotubuli am MTOC bestehen aus einem
ringférmigen Komplex aus mehreren spezifischen Pro-
teinen und enthalten einen dritten Isotyp des Tubulins,
das y-Tubulin. Daran lagern sich die Heterodimere so
an, dass das a-Tubulin zum MTOC (zum Minus-Ende
des Mikrotubulus) zeigt, wahrend das p-Tubulin in
Richtung Plus-Ende des Mikrotubulus orientiert ist.
Im Gegensatz zu Tierzellen, ist y-Tubulin nicht nur in
den MTOC-assoziierten y-Tubulin-Ringkomplexen zu
finden, sondern auch entlang der gesamten Mikrotu-
buli und an bestimmten Endomembranen (z. B. beson-
ders an der dulleren Kernmembran).
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Exkurs 1.3 Kernteilungsspindel

P. Nick

Die Chromosomenbewegungen wihrend der Mitose und
der Meiose werden iiberwiegend vom Spindelapparat be-
wirkt. Er wird fiir jede Kernteilung neu auf- und nach ihrem
Ende wieder abgebaut. Im Lichtmikroskop lassen sich unter
giinstigen Bedingungen Spindelfasern erkennen, die aus
aullerordentlich dynamischen Mikrotubuli bestehen. Der
Spindelapparat ist aus zwei spiegelbildlichen Hélften aufge-
baut. Obwohl die Teilungsspindeln von Tier- und Pflanzen-
zellen &dhnlich sind, gibt es doch entscheidende Unter-
schiede, die in @ Abb. 1.12 vergleichend dargestellt sind:
== Bei der Teilungsspindel von Tierzellen werden die
Mikrotubuli von Centriolen organisiert. Bei Pflan-
zenzellen fehlen diese Centriolen. Vielmehr fungie-
ren die beiden Polregionen der Spindel als Mikrotu-
buliorganisationszentren (MTOCS).
= Bei der Teilungsspindel von Tierzellen ziechen As-
termikrotubuli vom Pol nach aulen. Bei Pflanzen-
zellen fehlen diese Astermikrotubuli.
= Die Teilungsspindel von Tierzellen lauft spitz auf
ein klar definiertes Areal um das Centriol herum zu.
Bei Pflanzenzellen fehlt diese klare Ausrichtung. Die
Spindel beginnt in einer breiten und diffusen Zone,
erscheint also viel flacher.

Die Spindel ist aus den folgenden Komponenten aufge-
baut: Die Kinetochormikrotubuli wachsen von der Polre-
gion aus zu den Kinetochoren, dreischichtigen Anhef-
tungsplatten an den Centromeren der Chromosomen. Sie
verkiirzen sich, wahrend die Chromosomen von der Zell-
mitte in Richtung der Polregion wandern. So entsteht der
Eindruck, sie zogen die Chromosomen zum Pol (daher
wurden sie frither als Chromosomen- oder Zugfasern be-

Mitosespindel
(Tierzelle)

Mitosespindel
(Pflanzenzelle)

Astermikrotubuli

Kinetochor-
/ mikrotubuli
Polmikro-
/(\ tubuli

Polkappe

Centriol

B Abb. 1.12 Kernteilungsspindel von Tieren und Pflanzen im
Vergleich

zeichnet), doch sind Mikrotubuli nicht in der Lage, Zug-
krafte zu ibertragen. Die Polmikrotubuli (frither auch
kontinuierliche Fasern oder Polfasern genannt) ziehen zum
Spindeldquator und {iberlappen dort, in der Symmetrie-
ebene der Spindel, mit den Polmikrotubuli der Gegenseite.
In dieser Region entsteht in der Telophase der Phragmo-
plast (» Abschn. 1.2.4.6). Die Polmikrotubuli verschie-
ben sich gegeneinander und stemmen so die Spindel aus-
einander. Die bei Tierzellen gebildeten Astermikrotubuli
strahlen von den Polen nach aulen. Bei den Teilungsspin-
deln der hoheren Pflanzen fehlen sie zumeist. Der Spindel-
apparat ist von Actinfilamenten umgeben, die als Matrix
auf noch nicht ganz verstandene Weise am Teilungsgesche-
hen teilnehmen. Ebenso ist die Spindel von ER umgeben,
dessen Fortsdtze bis zwischen die Spindelmikrotubuli hin-
einreichen (mitotisches Reticulum).

Wihrend der Prophase formieren sich die Spindelmi-
krotubuli rund um den Zellkern. Lichtmikroskopisch wer-
den unmittelbar auBerhalb der Kernhiille flache, doppel-
brechende Bereiche sichtbar, aus denen alle groBeren
Zellorganellen ausgeschlossen sind (Polkappen). Hier ent-
stehen verdichtete Plasmazonen ohne scharfe Begrenzung,
die als MTOC:s fungieren.

In der Anaphase laufen mehr oder weniger synchron
zwel Bewegungen ab. Einerseits wandern die Centromere
der Tochterchromosomen unter Verkiirzung der Kineto-
chormikrotubuli polwirts (Anaphase A), andererseits
entfernen sich die Pole, vermittelt durch die gegenseitige
Verschiebung der Polmikrotubuli in der Uberlappungs-
zone, immer mehr voneinander (Anaphase B). Beide Be-
wegungsvorgiange laufen stetig und langsam ab mit einer
Geschwindigkeit in der GroBenordnung von 1 pm min~!,
Als Folge dieser Bewegung werden die beiden Tochter-
chromosomensétze vollstindig voneinander getrennt.

Da im Spindelapparat nur die Spindelpole als MTOCs
fungieren, befinden sich die Minus-Enden aller Mikrotu-
buli an den Polen und die Plus-Enden in der dquatorialen
Uberlappungszone und an den Kinetochoren. In der Uber-
lappungszone sind die Mikrotubuli der beiden Halbspin-
deln also antiparallel orientiert. Kinesinmotoren, die zum
Plus-Ende wandern und iiber Bindungspartner mit den
antiparallelen Mikrotubuli der anderen Halbspindel ver-
bunden sind, stemmen die Polmikrotubuli unter Verbrauch
von ATP in Richtung Pol, sodass die Halbspindeln ausein-
andergeschoben werden (Wirkung der Polmikrotubuli als
Stemmkdrper, Anaphase B). Der Mechanismus von Ana-
phase A ist weniger gut geklirt. Uberraschenderweise ver-
lagern sich die Kinetochormikrotubuli wihrend der Ana-
phase nicht, sie verkiirzen sich nicht am Pol, sondern am
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Kinetochor, also an ihrem Plus-Ende, wobei die Verbin-
dung zu den Chromosomen stets erhalten bleibt. Bei Spin-
deln in Tierzellen ist an dieser Stelle cytoplasmatisches
Dynein konzentriert, also ein Mikrotubulimotor, der zum
Minus-Ende wandert. Hohere Pflanzen haben im Laufe
der Evolution ihre Dyneine jedoch verloren (nur in den

Geschwindigkeit und Ausmal der Verlingerung von
Mikrotubuli hdngen nicht nur von der Verfiigbarkeit
von Tubulinheterodimeren und GTP ab, sondern kdn-
nen von verschiedenen anderen Faktoren gesteuert wer-
den. So wird die Polymerisation der Mikrotubuli durch
Ausschiittung von Calcium (Schwellenkonzentration
0,1 pM) gehemmt. Im Vergleich zur Situation in vitro
(im Reagenzglas) bilden sich Mikrotubuli in vivo (in der
lebenden Zelle) bei etwa zehnfach niedrigeren Tubulin-
konzentrationen. Dies geht auf verschiedene mikrotubu-
liassoziierte Proteine (MAPs) zuriick, die Nucleation,
Verldngerung, Verkiirzung, Biindelung, Bindung an Or-
ganellen und Membranen oder Verschiebung von Mi-
krotubuli gegeneinander bewirken konnen. Die MAPs
von Tieren und Pflanzen besitzen nur wenige struktu-
relle Gemeinsamkeiten und sind evolutionédr nur sehr
entfernt miteinander verwandt. Das fiir die Mikrotubu-
liblindel im neuronalen Axon wichtige MAPt (dessen
durch Hyperphosphorylierung verursachte Ablosung
von den Mikrotubuli als eine der Ursachen fiir die Alz-
heimer-Demenz identifiziert wurde) fehlt z. B. bei Pflan-
zen vollkommen. Einige pflanzliche MAPs wirken auch
als Signalproteine (z. B. die membranassoziierte Phos-
pholipase D) oder werden durch Signalketten (etwa
iiber Phosphorylierung) aktiviert. Eine Sondergruppe
der MAPs sind die Dynein- und Kinesinmotoren (vgl.
» Abschn. 1.2.3.2), wobei die Dyneinmotoren wiahrend
der Evolution der Landpflanzen immer mehr an Bedeu-
tung verloren und bei den Samenpflanzen vollstindig
verschwunden sind (bei urspriinglichen Gymnospermen
wie Ginkgo biloba werden sie fiir den begeilelten Sper-
matozoiden benoétigt — diese Funktion wurde durch die
Entwicklung des Pollenschlauchs obsolet).

Wie bei den Mikrofilamenten kann auch der Auf- und Abbau von Mi-
krotubuli durch spezifische Drogen beeinflusst werden. Am ldngsten
bekannt ist das Colchicin, ein Alkaloid der Herbstzeitlosen (Colchi-
cum autumnale). Es bindet an das p-Tubulin freier Tubulinheterodi-
mere und blockiert ihren Einbau in Mikrotubuli. Heute werden zum
experimentellen Abbau pflanzlicher Mikrotubuli vor allem die starker
und spezifischer wirkenden Herbizide Oryzalin und Amiprophosmet-
hyl (APM) eingesetzt. Die umgekehrte Wirkung hat Taxol, ein Alka-
loid der Eibe (7axus, » Abb. 14.102). Es unterdriickt die Depolymeri-
sation der Mikrotubuli und stabilisiert sie dadurch.

Mikrotubuli ein und derselben Zelle unterscheiden sich in
der Dynamik des Dimeraustauschs, sodass man stabile
und labile Mikrotubuli unterscheiden kann. Diese unter-
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Spermatozoiden von Moosen, Farnen und primitiven
Gymnospermen kommen sie im Zusammenhang mit der
BegeiBelung noch vor). Stattdessen wurden neuartige Ki-
nesine entwickelt, die zum Minus-Ende wandern und mog-
licherweise die Funktion der Dyneinmotoren iibernom-
men haben.

schiedliche Dynamik fithrt auch zu biochemischen Un-
terschieden. Die stabilen Mikrotubuli werden oft post-
translational modifiziert. So wird am a-Tubulin ein bei
allen Eukaryoten konserviertes Tyrosin enzymatisch ab-
gespalten. Wird dieses detyrosinierte Tubulin spéter aus
dem Mikrotubulus freigesetzt, kann es von einem ande-
ren Enzym, der Tubulintyrosin-Ligase, wieder angeheftet
werden. Da das detyrosinierende Enzym bevorzugt an
Mikrotubuli bindet, werden stabile Mikrotubuli stirker
modifiziert als dynamische. Diese erhohte Detyrosinie-
rung fungiert als Signal fiir die Bindung von Kinesinmo-
toren, die bevorzugt entlang von stabilen Mikrotubuli
wandern. Unter Colchicineinfluss depolymerisieren die
labilen Mikrotubuli zuerst, wihrend die stabilen Mikro-
tubuli besténdiger sind.

Wihrend des Zellzyklus organisieren die Mikrotu-
buli in hoch dynamischer Weise verschiedene Struktu-
ren: Wéahrend die Mikrotubuli in der Interphase in par-
allelen Biindeln das cortikale Cytoplasma auskleiden
(8 Abb. 1.13a), verschwinden diese cortikalen Mikrotu-
buli in der spéten G,-Phase des Zellzyklus, wenn sich die
Zelle auf die Mitose vorbereitet. Hier tritt eine kurzlebige,
aber auffillige Struktur auf, das Praprophaseband, das
den Zellkern in Form eines Giirtels umgibt (8 Abb. 1.13b).
Kurz darauf bilden sich an den Polen des Zellkerns kap-
penformige Mikrotubulistrukturen (8 Abb. 1.13c), aus
denen dann, senkrecht zur Ebene des zu diesem Zeit-
punkt schon wieder verschwundenen Priaprophasebands,
die Teilungsspindel entsteht, wihrend sich gleichzeitig die
Kernhiille auflost. Diese Mikrotubulistrukturen legen
Achse und Symmetrie der Zellteilung fest. Asymmetri-
sche oder gedrehte Zellteilungen (etwa bei der Entste-
hung des Spaltoéffnungsapparats) werden durch entspre-
chend veridnderte Positionierung oder Lokalisierung des
Priaprophasebands vorhergesagt.

Die pflanzlichen Mikrotubuli sind also fiir die Ent-
stehung und Aufrechterhaltung einer Zellachse verant-
wortlich: Die parallel angeordneten cortikalen Mikro-
tubuli (B Abb. 1.14A) organisieren wiahrend der
Interphase die Orientierung der Cellulosemikrofibrillen
in der Zellwand und bestimmen so die Richtung des
Zellwachstums, das immer senkrecht zur Richtung die-
ser Mikrotubuli ablduft. Ebenso sind sie fiir lokale Ver-
dickungen der Zellwand (Differenzierung von Schrau-
bengefiflen im Xylem, vgl. 8 Abb. 1.70c und 2.26e)
verantwortlich. Wahrend der G,-Phase des Zellzyklus
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B Abb. 1.13  Veranderungen der Mikrotubulianordnung vor Beginn der Mitose in Pflanzenzellen bei einer symmetrischen Zellteilung.
a Interphase mit cortikalen Mikrotubuli. b Bildung des Praprophasebands vor Eintritt in die Prophase; seine Lage markiert den spiteren
Spindeldquator und die Zellteilungsebene. ¢ Spiate Prophase. (Nach M.C. Ledbetter)
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B Abb. 1.14 Dynamik der Mikrotubuli wihrend des Zellzyklus
von Pflanzen. Erlduterungen siche Text

wandert der Zellkern in die Mitte der Zelle und wird da-
bei von speichenartig nach auBlen ziehenden radialen
Mikrotubuli transportiert und verankert (B8 Abb. 1.14B).
Gewohnlich kommt der Zellkern in der Zellmitte zur
Ruhe, bei einer asymmetrischen Teilung ist diese Ruhe-
position entsprechend verschoben. Am Ende der G,-
Phase ziehen sich die cortikalen Mikrotubuli zu einem
Band zusammen, das den Zellkern wie ein Giirtel ein-
schliet (B8 Abb. 1.14C). Die Richtung dieses Pripro-
phasebands sagt die Richtung der spéteren Querwand

voraus. In der Regel wird das Priaprophaseband senk-
recht zur langeren Zellachse angelegt, in Fillen, wo sich
eine Zelle langs in zwei schmale Tochterzellen teilt (etwa
im Cambium oder bei der Bildung der SchlieBzellen des
Spaltoffnungsapparats), liegt das Prdprophaseband
langs. Senkrecht zum Préprophaseband ziechen Mikro-
tubuli von den Polen des Zellkerns zur Zellwand, sodass
das Bild ecines Malteserkreuzes entsteht. Das Préapro-
phaseband existiert nur sehr kurze Zeit, oft nur wenige
Minuten, und verschwindet schlagartig, wenn sich die
Kernhtille auflést. Es bleibt jedoch ein Ring von endo-
somalen Vesikeln zuriick. Diese Spur wird nach der Mi-
tose bei der Bildung des Phragmoplasten ,,abgelesen®.
Von den Polkappen aus entsteht dann der Spindelappa-
rat, der immer senkrecht zur Richtung des Priaprophase-
bands angelegt wird (B Abb. 1.14D). Nachdem die
Tochterkerne gebildet sind entsteht dort, wo vor der Mi-
tose das Priaprophaseband war, eine neue Mikrotubulis-
truktur, der Phragmoplast, der die Zellplatte organisiert
(8 Abb. 1.14E). Diese Mikrotubuli werden zunichst
von den MTOC:s der Polkappen gebildet, spéter gehen
sie von der Kernhiille der beiden Tochterkerne aus. Sie
entstehen anfangs ungerichtet und ,,erkunden® den ge-
samten Raum. Diejenigen Mikrotubuli, die auf die wih-
rend der spiten G,-Phase am Pridprophaseband lokali-
sierten endosomalen Vesikel treffen, werden stabilisiert,
wiahrend die anderen ,,explorativen® Mikrotubuli rasch
wieder eingeschmolzen werden. So entsteht eine ringfor-
mige Struktur im Aquator zwischen den Tochterkernen,
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welche die Zellplatte organisiert. Dieser Ring ist zu-
néchst klein und liegt in der Zellmitte. Durch die Zufiih-
rung von Vesikeln mit Zellwandmaterial entlang der Mi-
krotubuli des Phragmoplasten wird die Zellplatte jedoch
schnell groBer und wichst zentrifugal (genau entgegen-
gesetzt zur Situation wiahrend der Teilung einer Tier-
zelle, wo sich die Tochterzellen von aullen nach innen
abschniiren).

Weitere auffillige Mikrotubulistrukturen sind bei
unbewandeten Protisten und Spermatozoiden verbrei-
tet, wo stabile Mikrotubuli fiir die Aussteifung charakte-
ristischer Zellformen und/oder der Verankerung des
GeiBelapparats verantwortlich sind.

In Zellen von Wirbeltieren werden Actinfilamente
und Mikrotubuli noch durch die Intermediérfilamente er-
ganzt. Der Name rithrt daher, dass sie mit 10 nm diinner
als Mikrotubuli (25 nm), aber dicker als Mikrofilamente
(6 nm) sind. Diese Filamente kdnnen in Sdugerzellen sehr
dichte und ausgedehnte Netzwerke ausbilden und sind —
auBer in konzentrierter Harnstofflosung — unloslich. Im
Gegensatz zu den anderen Cytoskelettelementen sind sie
weder dynamisch noch besitzen sie eine Polaritdt. Durch
ihre hohe Zugfestigkeit sind sie fiir epidermale Gewebe
(Horn, Haut und Haar) pradestiniert. Die Untergruppe
der Lamine bildet innerhalb der Kernhiille eine formge-
bende Schicht, die Kernlamina. Intermedidrfilamente wie
auch Kernlamina fehlen bei Pflanzen.

1.2.3.2 Motorproteine und zellulare
Bewegungsvorgﬁnge

Das Cytoskelett ist an zelluliren Bewegungsprozessen
(Kontraktilitat, Motilitit) entscheidend beteiligt. Einer-
seits gibt es wie ein Schienen- oder Strallennetz Bewe-
gungsrichtungen vor. Andererseits bedarf nach dem
Prinzip von Newton — numerische Gleichheit von Kraft
und Gegenkraft — jedes krafterzeugende Element eines
Widerlagers (vgl. Muskulatur und Skelett), eine Funk-
tion, die das Cytoskelett ebenfalls ibernimmt. In der
Zelle setzen bestimmte ATPasen als chemomechani-
sche Energiewandler (Motormolekiile) die durch ATP-
Spaltung freigesetzte Energie in Konformationsinde-
rungen um, die gerichtete Bewegungen dieser ATPasen
entlang von Elementen des Cytoskeletts bewirken. Bei
Eukaryoten sind entsprechend den beiden hauptsichli-
chen Cytoskelettkomponenten zwei derartige Systeme
allgemein verbreitet, das Actomyosinsystem und das
Mikrotubuli-Dynein/Kinesin-System.

Partner des Actins bei der Erzeugung von Zug- und Scherkriften im
Grundplasma sind Myesine (griech. myon, Muskel), komplexe ATPa-
sen, die durch Interaktion mit Actin aktiviert werden. Sie bestehen aus
einer Kopfregion, wo die ATPase-Aktivitdt und die Actinbindungs-
stelle lokalisiert sind, und einer langen Schwanzregion, tiber die jeweils
zwei Molekiile miteinander verkniipft sind und wo auch verschiedene
Frachten angehédngt sein konnen. Am besten untersucht wurden die
Myosine in den Muskeln von Wirbeltieren und Insekten, diese unter-
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scheiden sich jedoch deutlich von pflanzlichen Myosinen. So fehlen
Letzteren die leichten Ketten des Muskelmyosins (Myosin 1I), die fiir
die Calciumbindung verantwortlich sind. Ubernommen wird diese
Funktion vermutlich von spezifischen Calmodulinen. Auch die auf-
falligen Myosinfilamente in quergestreiften Muskelfasern sind in
Pflanzenzellen nicht zu beobachten. Durch die Spaltung von ATP
kommt es zu einer drastischen Konformationsinderung des Myosins:
Das Kopfchen klappt um und verschiebt das Mikrofilament um etwa
10 nm. Durch erneute Anlagerung von ATP wird die Bindung zum
Actinfilament gelost und das Kopfchen unter ATP-Spaltung wieder
aufgerichtet. Die zyklische Wiederholung dieses Prozesses wihrend
der Muskelkontraktion fithrt dazu, dass sich das Myosin am Actin
entlang bewegt. Im Muskel werden die Myosinfilamente so zwischen
die Actinfilamente geschoben, sodass sich der Muskel verkiirzt (Gleit-
fasermodell, engl. sliding filament model). In Pflanzenzellen werden
hingegen Frachten wie Vesikel oder Organellen (Mitochondrien, Pero-
xisomen, aber auch Plastiden) an Actin entlang bewegt. Auch moleku-
lar unterscheiden sich die Myosine der Pflanzen stark von ihren tieri-
schen Verwandten und werden aufgrund ihrer Sequenzunterschiede in
eigene Klassen eingeteilt.

Im Gegensatz zur Situation beim Actomyosinsystem ba-
sieren mikrotubuliabhidngige Bewegungen auf zwei ver-
schiedenen Klassen von Motorproteinen: den Dyneinen
und den Kinesinen (griech. dynamis, Kraft, und kinesis,
Bewegung). Hoch molekulare, komplexe Dyneine sind
vor allem in Geifleln und Cilien zu finden (vgl.
» Abschn. 1.2.3.3). Im Verlauf der pflanzlichen Evolu-
tion sind die Dyneine jedoch verloren gegangen, was
damit zusammenhdngt, dass die Fortpflanzung tiber be-
geiBelte Spermatozoide durch eine Befruchtung mithilfe
eines Pollenschlauchs ersetzt wurde. Dyneine bewegen
sich immer zum Minus-Ende eines Mikrotubulus. Da-
gegen sind die meisten Kinesine Plus-Motoren. Kinesine
wurden zundchst in den Achsenfortsitzen von Nerven-
zellen entdeckt, ihr Vorkommen ist inzwischen aber
auch in Pflanzen gut belegt. Parallel zum Verlust der
Dyneine diversifizierten sich bei den Pflanzen spezielle
Kinesinklassen (Klasse-XIV-Kinesine). Bei diesen Kine-
sinen befindet sich die Motordomidne am Carboxyl-
statt am Aminoterminus und sie bewegen sich (so wie
die Dyneine) als Minus-Motoren. Innerhalb dieser
Klasse sind die KCH-Kinesine besonders auffillig — sie
konnen Actinfilamente und Mikrotubuli verkniipfen
und kommen nur bei den Landpflanzen vor.

Zellulare Bewegungen kommen in manchen Féllen
ohne die beschriebenen Systeme unabhingig von Mo-
torproteinen zustande. So kann schon die blof3e Verlan-
gerung bzw. Verkiirzung von Mikrofilamenten oder Mi-
krotubuli Bewegungsvorgiange bzw. eine Veranderung
der Zellgestalt bewirken. Dieser Mechanismus ist etwa
fiir die Funktion der mitotischen Spindel wahrend der
Zellteilung von zentraler Bedeutung.

1.2.3.3 GeiBBeln und Centriolen

Wo immer in Eukaryoten Geilleln (auch Flagellen von
lat. flagéllum, Peitsche) vorkommen, ist ihre innere
Struktur im Wesentlichen identisch. Es handelt sich um
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eine der am hochsten konservierten zelluldren Struktu-
ren iiberhaupt. Bei Pflanzen findet man Geileln bei vie-
len Griinalgen (Chlamydomonas, Volvox), aber auch bei
Gameten vielzelliger Algen oder den Spermatozoiden
von Moosen, Farnen und primitiven Gymnospermen.

Auch die bei Tieren weit verbreiteten Cilien sind grund-
satzlich wie Geieln aufgebaut. Cilien sind aber kiirzer als
GeiBeln und werden von einzelnen Zellen stets in groBer
Zahl gebildet (Flimmerepithelzellen; Einzeller: Ciliaten).
Die Fortbewegungsorganellen der Bakterien werden eben-
falls als GeiBBeln bezeichnet. Dies ist aber irrefithrend, da
sie vollig anders aufgebaut sind als eukaryotische Geileln
und sich aufgrund ganz anderer molekularer Mechanis-
men bewegen — wihrend sich eukaryotische Geileln inner-
halb der Plasmamembran befinden und sich durch die Ver-
schiebung von Mikrotubuli bewegen, sitzen die bakteriellen
GeiBeln auBerhalb und werden als Ganzes durch Rotation
bewegt (» Abschn. 19.1.1).

Im GeiBelquerschnitt erkennt man eine charakteristi-
sche Anordnung von 20 Mikrotubuli (B8 Abb. 1.15), die
als 9%2+2-Muster bezeichnet wird. Zwei zentrale Einzel-
tubuli (Singuletts) sind von einem Kranz von neun Dop-
peltubuli (Dupletts) symmetrisch umgeben. Man unter-
scheidet zwei Tubulustypen — den A- und den B-Tubulus.
Der B-Tubulus, der einen groBeren Durchmesser hat als
der A-Tubulus, sitzt mit elf Protofilamenten dem A-Tu-
bulus seitlich an und benutzt vier von dessen Protofila-
menten mit, wodurch auch er zur kompletten (allerdings
nicht runden) Rohre wird. Singuletts und Dupletts bilden
mit zahlreichen weiteren Proteinen das komplexe Cyto-
skelett der GeiBeln (B Abb. 1.16), das zusammen mit
Dyneinmotormolekiilen auch fiir den GeiBelschlag ver-
antwortlich ist. Die motile Gesamtstruktur, die die Geil3el
mit einem Durchmesser von 200 nm ldngs durchzieht,
wird als Axonem(a) bezeichnet (griech. dxon, Achse, und
néma, Faden).

GeiBeldyneine sind komplexe, tubulinaktivierte ATPasen. Dyneine
der duBleren Arme besitzen z. B. eine Masse von knapp 2 MDa und
bestehen aus ca. zwolf verschiedenen Untereinheiten (Protomeren).
Die Dyneinarme, die von den A-Tubuli ausgehen und zu benachbar-
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B Abb. 1.16 Schema der Feinstruktur einer Eukaryotengeifel. Die bei-
den zentralen Mikrotubuli (Singuletts) sind von einer helikalen Scheide
umgeben, mit der die peripheren Dupletts iiber elastische Radialspeichen
verbunden sind. Jeweils ein A-Tubulus (hell) jedes Dupletts ist durch elas-
tische Proteinarme (Nexin) locker mit dem B-Tubulus (dunkel) des be-
nachbarten Dupletts verbunden. Jeder A-Tubulus tragt auBerdem innere
und duBere Dyneinarme. Die Zéhlung der Dupletts beginnt in der Sym-
metrieebene der Singuletts mit 1 und lduft in Richtung der Dyneinarme
um (beim Blick von der GeiBelbasis zum freien Ende im Uhrzeigersinn).
Zur besseren Ubersichtlichkeit wurden nur sieben Dupletts gezeichnet; die
Liicke — Duplett 2 und 3 — ist durch die Unterbrechung des Kreises ge-
kennzeichnet, der die Lage der Plasmamembran markiert. (Nach P. Satir)

O Abb. 1.15

GeiBel von Scourfieldia caeca, einem griinen Flagellaten; links quer, rechts GeiBelbasis mit Basalkorper langs. Die zentralen
Singuletts, die dem Basalkorper fehlen, beginnen erst 100 nm auf3erhalb dieser Platte. Im Querschnitt sind Dyneinarme und Radialspeichen
andeutungsweise zu erkennen (MaBstibe 0,1 pm). — BK Basalkorper; Pfeil: Basalplatte am Ubergang vom BK zur GeiBel. (EM-Aufnahmen:
M. Melkonian)
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ten B-Tubuli reichen, konnen benachbarte Dupletts gegeneinander
verschieben, analog zu dem oben beschriebenen Gleitfasermodell
(» Abschn. 1.2.3.2). Radialspeichen und Nexinbriicken wandeln die
daraus resultierenden Langsverschiebungen innerhalb des Axonems in
die charakteristischen Kriimmungsbewegungen der Geillel um.

Die Oberfliche von Geileln ist vielen organismusspezifi-
schen Modifikationen unterworfen. FlimmergeiGeln z. B.
sind dicht mit seitlich abstehenden, filamentdsen Masti-
gonemen besetzt, wodurch sich ihr Reibungswiderstand
erhoht (B Abb. 19.26a, b und 19.54f; griech. mastix, Gei-
Bel). Die Mastigonemen werden im Golgi-Apparat als ge-
formtes Sekret gebildet und gelangen durch gerichtete
Exocytose an die GeiBeloberflichen. Peitschengeifieln
sind durch eine verldngerte, diinne Spitzenzone ausge-
zeichnet, in die nur die beiden Singulettmikrotubuli ra-
gen. Jede GeiBel ist mit einem Basalkorper im corticalen
Cytoplasma verankert, der einen kurzen Zylinder aus
neun Mikrotubulitripletts (Tubuli A, B und C) ohne zen-
trale Singuletts enthalt (8 Abb. 1.15 und 1.16). Der Ba-
salkorper ist senkrecht zur Zelloberfliche orientiert,
ibernimmt MTOC-Funktion (» Abschn. 1.2.3.2) und
fungiert auch als Bildungszentrum, von dem die GeiBel
auswéchst. Die Plus-Enden der Mikrotubuli befinden
sich dementsprechend an der GeiBelspitze. In der Uber-
gangszone zwischen Basalkorper und GeiBelschaft enden
die C-Tubuli und beginnen die beiden Singuletts. A- und
B-Tubuli des Basalkorpers setzen sich in den neun Du-
pletts des Axonems fort.

Die Struktur der Basalkorper ist identisch mit der
von Centriolen, die in vielen eukaryotischen Zellen in
der Regel paarweise und rechtwinklig angeordnet vor-
liegen, in Pflanzenzellen aber fehlen (B8 Abb. 1.12). Ba-
salkorper und Centriolen entstehen nicht durch Teilung
aus ihresgleichen, sondern werden bei Bedarf neu gebil-
det. Das geschieht interessanterweise haufig in unmittel-
barer Nachbarschaft bereits existierender Basalkdrper/
Centriolen, von denen offenbar eine Induktionswirkung
ausgeht. Die Basalkorper hoch entwickelter Farnpflan-
zen und von Gymnospermen, die begeilelte Spermato-
zoide ausbilden (in manchen Fillen mit tiber 1000 Gei-
Beln pro Zelle), entstehen in einem sphérischen Bereich
von verdichtetem Cytoplasma, dem Blepharoplasten
(griech. blépharon, Wimper; 8 Abb. 1.17 und 1.18).

1.2.4 Zellkern - Werkzeug fiir Vererbung
und Steuerung

Die genetische Information aller pro- und eukaryoti-
schen Zellen ist in der Nucleotidsequenz von DNA-Mo-
lekiilen verschliisselt. In eukaryotischen Zellen findet
man DNA vor allem im Zellkern, doch auch Mitochon-
drien und Plastiden enthalten kleinere DNA-Mengen.
Der Zellkern ist das wichtigste Kompartiment fiir die
Speicherung und Vermehrung (Replikation) von DNA
sowie fiir die Synthese (Transkription) und die Reifung
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@ Abb. 1.17 Basalkorper von Scourfieldia, quer. In den Mikrotubu-
litripletts sind stellenweise Protofilamente im Querschnitt erkennbar.
Nur die innersten Mikrotubuli der Tripletts (A) sind komplett; die bei-
den schrig nach auflen angesetzten Mikrotubuli (B und C) sind rin-
nenférmig, sie haben einige Protofilamente mit dem jeweils nachst-in-
neren Mikrotubulus gemein. Die C-Mikrotubuli enden an der
Basalplatte, A und B setzen sich in den Dupletts des Geielaxonems
fort (MaBstab 0,1 pm). (EM-Aufnahme: M. Melkonian)

@ Abb. 1.18 Neuentstehung von Centriolen/Basalkérpern wahrend
der Mikrosporogenese des Wasserfarns Marsilea. a—c In einer verdichte-
ten Plasmapartie nahe der Kernhiille bildet sich eine bisymmetrische
Struktur, aus der zwei Blepharoplasten (farbig) entstehen. Diese trennen
sich vor der néachsten Kernteilung (d) und besetzen die beiden Spindel-
pole (e, f). Aus jedem Blepharoplasten gehen schlieBlich etwa 150 Basal-
korper des begeiBelten Spermatozoids hervor. Der Gesamtvorgang
zeigt, dass die komplexe, charakteristische Struktur von Centriolen bzw.
Basalkorpern de novo entstehen kann. (Nach PK. Hepler)
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(Prozessierung) von RNA. Alle diese Prozesse finden im
Karyoplasma (Nucleoplasma) statt, das vom umgeben-
den Cytoplasma durch die doppelschichtige Kernhiille
(engl. nuclear envelope) abgegrenzt ist. Sie entspricht ei-
ner hohlkugeligen ER-Zisterne und wird durch zahlrei-
che Porenkomplexe unterbrochen, die den Austausch
von Makromolekiilen zwischen Karyoplasma und Cy-
toplasma ermdglichen. Der Zellkern ist also kein Kom-
partiment, auf keinen Fall sollte man ihn als membran-
umschlossene Blase auffassen, da mRNAs, tRNAs und
Praribosomen, die im Kern in Nucleoli (Singular: Nu-
cleolus) gebildet werden, den Kernraum durch diese
Porenkomplexe verlassen konnen, ohne eine einzige
Membranpassage absolvieren zu miissen. Umgekehrt
gelangen die im Cytoplasma gebildeten Kernproteine
ebenfalls ohne Membranpassage durch die Kernporen
in das Karyoplasma (8 Abb. 1.19 und 6.11). Der
Kernraum ist frei von Membranen und enthilt, einge-
bettet in die Kernmatrix (ein Gel aus Strukturprotei-
nen), mehrere DNA-Riesenmolekiile mit Liangen im
Zentimeter- bis Dezimeterbereich (10-100 Mrd. Da).
Wihrend der Zellteilung werden die einzelnen DNA-
Stringe als einzelne Chromosomen lichtmikroskopisch
sichtbar. Die im Zellkern enthaltene DNA liegt zusam-
men mit einer Vielzahl von Proteinen in einem Komplex

Zellkern Cytoplasma

B Abb. 1.19 Das zentrale Dogma der Molekularbiologie wurde
von Francis Crick formuliert und besagt, dass der Informationsfluss
in der Zelle von DNA iiber RNA zu Proteinen erfolgt: ,,DNA macht
RNA macht Protein“. DNA dient aber nicht nur als Matrize fiir die
RNA-Synthese (Transkription, 2), sondern instruiert auch ihre ei-
gene Vermehrung (Replikation, 1). Inzwischen wurde gezeigt, dass
RNA auch in DNA-Sequenzen riickiibersetzt werden kann (reverse
Transkription 3, unter anderem praktiziert von RNA-Viren, die ihr
Genom in die DNA der Wirtszelle einbauen), wodurch das zentrale
Dogma etwas relativiert wird. In Eucyten laufen diese Vorgdnge und
die Prozessierung neu gebildeter RNA (4) innerhalb der von Poren-
komplexen durchsetzten Kernhiille ab. Ausgehend von den im Kern
gebildeten und prozessierten RNAs werden im Cytoplasma an Ribo-
somen Proteine synthetisiert (Translation, 5). Viele Proteine steuern
als Enzyme den Stoff und Energiewechsel der Zelle (6), andere wan-
dern in den Zellkern (7), wo sie beispielsweise an der Replikation und
der Transkription mitwirken oder als DNA-Begleitproteine wichtige
Funktionen im Chromatin iibernehmen

vor, der Chromatin genannt wird. Chromatin ist reich an
basischen Histonproteinen, die DNA-Molekiile in un-
terschiedlich kompakte, dreidimensionale Strukturen
verpacken konnen und dafiir verantwortlich sind, dass
Chromatin in unterschiedlich verdichteten (kondensier-
ten) Formen vorliegt: Die DNA im aufgelockerte Euch-
romatin ist aktiv — sie wird entweder gerade in RNA
iibersetzt (Transkription) oder in Vorbereitung auf die
ndchste Kernteilung kopiert (Replikation). Im Gegen-
satz dazu ist das genetisch inaktive Chromatin stark
kondensiert (Heterochromatin). Im Verlauf der Kerntei-
lung verdichtet sich das Chromatin besonders stark zu
einer kompakten Transportform, den Chromosomen.
Wenn ein Gen aktiviert wird, muss die DNA zunéchst
von der Histonhiille befreit werden, das Chromatin wird
also dekondensiert. Danach binden Transkriptionsfak-
toren an spezifische DNA-Sequenzen und regulieren die
Bindung von RNA-Polymerasen, die dann mRNA bil-
den. In verschiedenen Zellen eines Organismus werden
unterschiedliche Gene aktiviert, wodurch sich diese Zel-
len wihrend der Entwicklung immer stirker voneinan-
der unterscheiden (Zelldifferenzierung). Diese Zelldiffe-
renzierung wird also vor allem auf eine differenzielle
Genexpression zuriickgefiihrt.

Die meisten der molekularen und {ibermolekularen
Strukturkomponenten des Zellkerns bilden sich neu,
wenn sie benotigt werden, und verschwinden dann wie-
der, wenn ihre Funktion erfiillt ist. Beispielsweise zer-
fallen Kernhiille und Nucleoli in den Anfangsstadien
der Kernteilung und werden erst in deren Endphase neu
gebildet. Auch die Kernmatrix verdndert ihren moleku-
laren Aufbau wihrend der charakteristischen Abfolge
von Zustdnden im Verlauf von Interphase und Zelltei-
lung, die man als des Zellzyklus bezeichnet. Die einzige
Kernkomponente, die — einmal durch Replikation ent-
standen — unter normalen Umstdnden keinem Um- oder
Abbau unterliegt, ist die DNA selbst.

1.2.4.1 Chromatin

Der groB3te Teil der nucleiren DNA ist mit Histonen
komplexiert. Histone sind bei Eukaryoten allgemein
verbreitet. Eine Ausnahme machen nur die Dinoflagella-
ten (B Abb. 19.39), deren Chromatin abweichend orga-
nisiert ist (diese Einzeller sind auch in anderer Hinsicht
atypische Eukaryoten). Das Massenverhéltnis Histon/
DNA ist ungefihr 1:1. Histone kommen in der lebenden
Zelle nur in Verbindung mit DNA vor. Sie werden syn-
chron mit der DNA in der Replikationsphase des Zell-
zyklus (S-Phase) im Cytoplasma synthetisiert und so-
fort in den Zellkern verlagert. Durch die zahlreichen
Phosphatreste ist die DNA stark negativ geladen und
zieht die durch zahlreiche Lysin- und Argininreste posi-
tiv geladenen Histone elektrostatisch an (B Tab. 1.1).
Die Histone wurden wiahrend der Evolution nur wenig
verdandert und werden in verschiedene Typen (H1-4)
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O Tab. 1.1 Ubersicht iiber die fiinf Grundtypen der

Histone

Bezeichnung Molekiilmasse Molekiilform

(kDa)

Hl >24 mit zwei positiv geladenen
Fortsitzen (C- u.
N-Terminus) und globulérer
Zentraldomédne

H2A ~18,5 globuldr, N-terminale

H2B ~17 Domine mit Haufung

H3 15,5 basischer Aminosdurereste;

H4 11,5 seitlich abstehend

eingeteilt: Je hoher die Nummer, umso geringer der Ly-
sin-, aber umso hoher der Argininanteil. Vor allem die
Histone H3 und H4 sind evolutionér hoch konserviert.
Allerdings konnen koénnen Histone in verschiedenen
Zellen oder Zustédnden einer Zelle unterschiedlich modi-
fiziert sein. Diese posttranslationalen, reversiblen Modi-
fikationen wie Acetylierung oder Phosphorylierung
spielen fiir die differenzielle Genexpression eine wichtige
Rolle (» Abschn. 9.1). Die verschiedenen Histonklas-
sen sind in der Regel in kleinen Genfamilien organisiert;
von einem Histon gibt es leicht unterschiedliche Isoty-
pen, die abhédngig vom Differenzierungszustand der
Zelle ebenfalls unterschiedlich aktiviert sein kdnnen.

Die vier strukturell und hinsichtlich ihrer GroBe sehr
dhnlichen Core-Histone (engl. core, Kern) H2A, H2B,
H3 und H4 aggregieren auch in Abwesenheit von DNA
zu flach-elliptischen Quartéirstrukturen oder Komple-
xen. In diesen Komplexen mit einem Durchmesser von
10 nm und einer Dicke von 5 nm sind von jeder beteilig-
ten Histonsorte zwei Molekiile vorhanden. Insgesamt
besteht der Komplex also aus acht Bausteinen und wird
daher als Histonoktamer bezeichnet. Jeweils ein 145 bp
langer DNA-Sequenzabschnitt ist flach um den Rand
eines Histonoktamers gewunden, der besonders reich an
positiv geladenen Aminosdurenresten ist (B Abb. 1.20).
Die DNA-Doppelhelix legt sich in knapp zwei Windun-
gen um das Histonoktamer. Der etwa 60 bp lange, freie
DNA-Sequenzabschnitt zwischen zwei benachbarten
Histonoktameren, der als Linker (Verbindungsstiick)
bezeichnet wird, ist bevorzugter Angriffsort fiir Endo-
nucleasen. Endonucleasen setzen daher Nucleohiston-
komplexe mit einheitlicher Partikelmasse frei, die Nuc-
leosomen. Stark aufgelockertes, H1-freies Chromatin
zeigt auf EM-Aufnahmen ein typisches Perlenketten-
muster (B8 Abb. 1.21a), das durch Linker verbundene
Nucleosomen représentiert.

Das Bild dndert sich, wenn H1 zugegeben wird. Dieses Histon ist deut-
lich groBer (B Tab. 1.1) und phylogenetisch weniger stark konserviert.
Es ist nicht am Aufbau der Histonoktamere beteiligt, also nicht Teil
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O Abb. 1.20

Nucleosomen, schematisch. A Perlenkettenmuster.
Drei Histonoktamere (punktiert) von DNA-Doppelhelix in Links-
schrauben umwunden, iiber DNA-Linker verbunden; Querstriche:
Schnittpunkte von Nucleasen aus Micrococcus. B Supranucleoso-
male Strukturen, die sich unter Vermittlung von H1 (schwarz) bil-
den; rechts Nucleofilament, links Chromatinfibrille (hier HI nicht
eingezeichnet). (Nach A. Worcel und C. Benyajati)

des Nucleosoms selbst. H1 wird auch als Linkerhiston bezeichnet und
vermag Nucleosomen durch Bindung an Linker-DNA und an DNA-
besetzte Histonoktamere eng zu verkniipfen. Diese Bindung ist nicht
von der DNA-Sequenz abhingig und bewirkt eine Kondensation des
Chromatins, das mit zunehmendem H1-Gehalt immer kompakter
wird (8 Abb. 1.21b-d). Dabei bilden sich zunichst Nucleofilamente
(Elementar- oder Basisfibrillen) mit einem Querdurchmesser von
10 nm. Durch eine weitere Verdichtung entstehen verschiedene Uber-
strukturen wie Solenoide (Helixstrukturen mit sechs Nucleosomen
pro Windung; griech. solén, Rohre), weniger regelmaBige Zickzack-
strukturen oder gar supranucleosomale Granula (Nucleomere). Die
maximale Hl-abhingige Kondensation fithrt zu Ausbildung einer
etwa 35 nm dicken Fadenstruktur, der Chromatinfibrille. Die in einer
Chromatinfibrille enthaltene DNA-Doppelhelix wére in ausgespann-
ter Form mehr als 20-mal lédnger.

Noch hohere Grade der Chromatinkompaktierung tre-
ten vor allem wihrend der Kernteilung auf. Verschiedene
Nicht-Histon-Proteine bilden dann ein fadenférmiges Chro-
mosomenskelett, von dem die Chromatinfibrillen als seitli-
che Schleifen nach allen Richtungen abstehen. So entstehen
die bereits im Lichtmikroskop sichtbaren Chromonemen
mit Querdurchmessern von 0,2 pm (» Abschn. 1.2.4.5).
Das Extrem der Chromatinkompaktierung wird schlief8lich
durch immer weitergehende Verdrillung wiahrend der Bil-
dung von Metaphasechromosomen im Verlauf der Mitose
und, noch ausgepriagter, wiahrend der Meiose erreicht
(8 Abb. 1.22, 1.23, 1.28d, und 1.33F-H).

Im Gegensatz zum inaktiven, kondensierten Chro-
matin ist aktives Chromatin maximal aufgelockert. Hier
sind die Histone durch Methylierung, Acetylierung oder
Phosphorylierung modifiziert, was ihre Affinitit zu
DNA vermindert. Die DNA selbst wird dadurch leich-
ter zugéinglich fiir Transkriptionsfaktoren und die fiir
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O Abb. 1.21

Replikation und Transkription benétigten Enzyme. Die
Transkriptionsfaktoren (TF) binden hier sequenzspezi-
fisch an DNA-Bereiche und leiten deren Transkription
ein (> Abschn. 5.2). Gleichzeitig ist das aktive Chroma-
tin besonders empfindlich fiir DNase I.

1.2.4.2 Chromosomen und Karyotyp

Die Bezeichnung Chromosom (abgeleitet von griech.
chroma, Farbe, wegen der guten Farbbarkeit kondensierter
Chromosomen) wurde vor tiber 100 Jahren von dem Ana-
tom Heinrich Wilhelm Waldeyer eingefiihrt. Seit die DNA
als Tréger der genetischen Information erkannt ist, wird
der Begriff haufig auf alle gentragenden Strukturen ange-
wandt, sodass auch bei Plastiden und Mitochondrien, bei
Bakterien und sogar bei Viren von Chromosomen gespro-
chen wird, obwohl hier keine Histone beteiligt sind und die
charakteristischen Zyklen aus Kondensation und Dekon-
densation fehlen. Die Gesamtheit aller Gene bzw. gentra-
genden Strukturen von Organismen wird als deren Genom

Isoliertes Chromatin aus Kernen der Kiichenzwiebel Allium cepa (a, b) und der Gerste Hordeum vulgare (¢, d; im Raster-EM).
a Perlenkettenmuster von expandiertem Chromatin bei niedriger Ionenstirke. b Supranucleosomale Strukturen bei physiologischer Salzkon-
zentration (100 mM NaCl). ¢ Chromatin nach Behandlung mit Proteinase K; neben nackter DNA sind Nucleofilamente und Chromatinfib-
rillen sichtbar. d Nach kurzer Proteinase-K-Behandlung treten an einem Chromosom vor allem Chromatinfibrillen hervor. (MaBstibe
0,2 pm.) (a, b EM-Aufnahmen: H. Zentgraf; ¢, d REM-Bilder: G. Wanner)

bezeichnet (griech. génos, Herkunft, Gattung). Neben dem
Kerngenom gibt es in Pflanzenzellen noch die deutlich
kleineren Genome in den Plastiden und den Mitochond-
rien (» Abschn. 4.6, 4.7, und 4.8, @ Abb. 4.9). Genom-
groBBen werden heute meist durch die Gesamtzahl der
DNA-Basenpaare angegeben (B Tab. 4.1).

Der in den Zellkernen enthaltene Chromosomenbe-
stand von Vertretern einer Art wird als Karyotyp be-
zeichnet. Er ldsst sich cytologisch als Muster seiner
Chromosomen darstellen, die in Gré3e, Gestalt und An-
zahl fiir einen Organismus charakteristisch sind (Karyo-
gramm). Die Zahl gleichartiger Chromosomensétze in
einem Zellkern bestimmt seinen Ploidiegrad n. Zellkerne
mit nur einem Chromosomensatz sind haploid (In;
griech. haplos, einfach). Die Kerne somatischer (Ge-
webe-) Zellen von Farn- und Samenpflanzen sind iiber-
wiegend diploid (2n). Kerne auBBergewohnlicher Grofe
sind meistens polyploid und enthalten mehrere bis viele
Kopien des Gen- und Chromosomenbestands der be-
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B Abb.1.22 Schraubenstruktur von Meiosechromosomen bei 7ra-
descantia virginiana (4050 X). (Nach C.D. Darlington und L.F. La
Cour)

treffenden Art. Auch kiinstlich polyploid gemachte Zell-
kerne sind in der Regel vergroBert. Die DNA-Gesamt-
menge des haploiden Genoms, angegeben in Pikogramm
(1 pg = 10-'2 g), wird als C-Wert bezeichnet. Folgende
C-Werte wurden fiir verschiedene Organismen gemes-
sen: Escherichia coli (Bakterium) 0,004; Tabak 1,6; Mais
7,5; manche Lilienarten, die freilich polyploid sind >30
(zum Vergleich: Homo sapiens 3,5).

Um ein Karyogramm zu erstellen, wird die Metaphase als Kerntei-
lungsstadium, in dem die Chromosomen maximal kondensiert sind,
zugrunde gelegt (» Abschn. 1.2.4.5), wobei vor allem Lénge der
Chromosomenarme, Lage des Centromers, Vorhandensein oder Feh-
len einer Nucleolusorganisatorregion und heterochromatische Ab-
schnitte im Zentrum stehen (B Abb. 1.23). Das Centromer (primére
Einschniirung; griech. kéntron, Mittelpunkt, und méros, Teil) ist die
diinnste Stelle eines Chromosoms. Dort setzen die Mikrotubuli der
Kernteilungsspindel an (8 Abb. 10.1), sodass das Chromosom hier
wihrend der Chromosomenverschiebung im Verlauf der Kernteilung
abgewinkelt wird. Diese Mikrotubuli enden in einer abgeflachten oder
halbkugeligen, mehrschichtigen Struktur, die dem Centromer seitlich
angelagert ist und als Kinetochor bezeichnet wird (griech. kinesis, Be-
wegung; choros, Ort). Das Centromer gliedert das Chromosom in zwei
Arme, deren relative Lange dhnlich bis sehr verschieden sein kann.
Das Verhiltnis des kurzen Chromosomenarms zur Gesamtldnge
(Centromerindex) ist eine wichtige KenngroBe fiir die korrekte Zuord-
nung eines Chromosoms bei der Erstellung eines Karyogramms.

Die Chromosomenenden werden als Telomere bezeich-
net. Sie vermitteln die Anheftung von Chromosomen
an die Kernhiille und enthalten hochrepetitive Sequen-
zen, die im Verlauf der Replikationen verkiirzt werden
und durch die Aktivitit eines besonderen Enzyms, der
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B Abb. 1.23 Chromosomen treten wihrend der Kernteilungen
(z. B. in der Meta- und Anaphase der Mitose) als kompakte Einhei-
ten hervor. Fiir diese wurde urspriinglich der Begriff ,,Chromosom*™
gepragt. a Schema eines SAT-Chromosoms mit den beiden Telome-
ren, dem Centromer mit den beiden Kinetochoren (Ansatzstellen der
Mikrotubuli des Spindelapparats), Bandern von Heterochromatin
(zusitzlich Regionen an den Telomeren und im Centromerbereich)
sowie der fiir SAT-Chromosomen charakteristischen Nucleolusorga-
nisatorregion (NOR) und einem heterochromatischen Satelliten.
Das Chromosom ist ldngs in zwei Chromatiden gespalten, die spiter
zu Tochterchromosomen werden. b Anaphasechromosomen der
Gerste Hordeum vulgare, doppelte Chromosomenzahl 2n = 28, pro
Satz zwei SAT-Chromosomen, die vier NOR und vier Satelliten der
beiden Sitze von Tochterchromosomen sind gut erkennbar (1880 x).
¢ Chromosomensatz von Anemone blanda (2n = 16); heterochromati-
sche Banden (auBer am Centromer) durch Fiarbung hervorgehoben
(600 x). (b Praparat: R. Martin; REM-Bild: G. Wanner; ¢ LM-Auf-
nahme: D. Schweizer)

N
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RNA-haltigen Telomerase, in einigen Zelltypen erhal-
ten bleiben. Chromosomen koénnen leicht miteinander
fusionieren, was etwa nach Chromosomenbriichen oft
beobachtet wird (» Abschn. 8.2). Solche Fusionen wer-
den unter Normalbedingungen durch die Telomere ver-
hindert. Bei Tierzellen spielt die Lédnge der Telomere
eine Rolle fiir die Alterung.

Mikroverdauungsversuche bestitigen die These, dass
jedes Chromosom einen einzelnen durchgehenden
DNA-Strang (nach der Replikation in der S-Phase des
Zellzyklus zwei Striange) enthélt (Einstrangmodell).

Die Fortschritte der DNA-Sequenzierung erlauben
es, in immer hoherer Geschwindigkeit Nucleotidsequen-
zen ganzer Chromosomen und Genome zu ermitteln
und in 6ffentlichen Datenbanken verfiigbar zu machen.
Dadurch konnten viele Details der Sequenzorganisation
von Chromatin aufgeklart werden, wie die relative Lage
und besondere Struktur von Startstellen (Origins) der
DNA-Replikation oder die Verteilung von codierenden
und nichtcodierenden Sequenzabschnitten, von Exons
und Introns, sowie von regulatorischen und repetitiven
Sequenzen. Darauf wird in » Kap. 4 und 5 in Teil II
(Genetik) genauer eingegangen.

1.2.4.3 Nucleoli und Praribosomen

Die Nucleoli (Kernkdrperchen) sind die Orte, wo die
Vorlaufer der Ribosomen gebildet werden. Aufgrund
ihres hohen Proteingehalts sind die Nucleoli in Zellker-
nen schon lichtmikroskopisch als kompakte, dichte
Strukturen gut zu erkennen. Jeder Nucleolus ist von ei-
nem Abschnitt chromosomaler DNA durchzogen. Hier
sind die verschiedenen ribosomalen RNAs (rRNAs) mit
Ausnahme der 5S-rRNA in repetitiven Genen codiert.
Dieser Abschnitt auf der DNA wird als Nucleolusorga-
nisatorregion (NOR oder rDNA) bezeichnet. Chromo-
somen mit einer NOR werden als Satelliten- oder
SAT-Chromosomen bezeichnet. Wiahrend der Meta-
phase ist die NOR als diinne Stelle eines Chromosomen-
arms lichtmikroskopisch erkennbar (8 Abb. 1.23a, b),
die gelegentlich als sekundire Einschniirung von der
priméren (dem Centromer) unterschieden wird. In je-
dem haploiden Chromosomensatz ist mindestens ein
SAT-Chromosom vorhanden. Bei Pflanzen entspricht
der Ploidiegrad von Zellkernen normalerweise der An-
zahl der Nucleoli. Kerne diploider Pflanzenzellen ent-
halten also typischerweise zwei Nucleoli, wiahrend in
triploiden Kernen des Samenndhrgewebes von Angio-
spermen drei dieser Strukturen zu finden sind.

Die NOR st ein Beispiel fiir einen moderat repetiti-
ven Abschnitt der DNA-Sequenz. Zahlreiche weitge-
hend identische Transkriptionseinheiten liegen tan-
demartig angeordnet hintereinander und sind durch
kiirzere, nichtcodierende Regionen (Spacer) voneinan-
der getrennt. Jede Transkriptionseinheit enthilt die
Gene fiir die groBen rRNAs in immer gleicher Reihen-

folge und wird als Ganzes transkribiert. Das Primir-
transkript, die pra-rRNA, wird nachtriglich in die ein-
zelnen TRNAs zerlegt und von flankierenden Sequenzen
befreit. Ribosereste und Basen werden stellenweise me-
thyliert. Alle diese Modifikationen werden im Nucleolus
vorgenommen, der zu diesem Zweck iiber eine eigene
RNA-Prozessierungsmaschinerie verfiigt, die von der-
jenigen im restlichen Kernlumens abweicht.

Die NOR st frei von Nucleosomen. Die Transkription der Gene in
dieser Region erfolgt durch die nucleolusstindige RNA-Polymerase I.
Im Gegensatz zur gewohnlichen RNA-Polymerase 11 ist dieser Typ fiir
das Pilzgift Amanitin nicht sensitiv. An den Transkriptionseinheiten in
der NOR sind die RNA-Polymerase-I-Molekiile so dicht aufgereiht,
dass jede einzelne dieser Einheiten gleichzeitig etwa 100-mal transkri-
biert werden kann. AuBlerdem sind rRNA-Gene hoch repetitiv, vor
allem bei Pflanzen: Bei Weizen konnen 15.000, bei Kiirbis unter
20.000, bei Mais sogar tiber 23.000 rRNA Gene hintereinander auf-
gereiht sein. Gerade in wachsenden Zellen, die groe Proteinmengen
herstellen miissen, sind sehr viele Ribosomen notwendig, umso mehr,
da Ribosomen gewohnlich nur wenige Stunden existieren und daher
standig ersetzt werden miissen. Das Ausmal der Proteinbiosynthese-
aktivitét einer Zelle korreliert daher mit der GroBe der Nucleoli in ih-
rem Kern. In Zellen, die keine Proteine synthetisieren, wie die genera-
tiven Zellen von Pollenschldauchen, enthalten die Kerne nur kleine oder
iiberhaupt keine Nucleoli.

Mit fortschreitendem Reifungsgrad verbinden sich
rRNA-Transkripte zunechmend mit aus Cytoplasma in
den Kern importierten ribosomalen Proteinen und bil-
den schlieBlich fertige Praribosomen, die sich als unmit-
telbare Vorlaufer der groBBen und kleinen Ribosomen-
untereinheiten vom Nucleolus ablésen und durch die
Porenkomplexe in das Cytoplasma transportiert wer-
den. Die zeitliche Abfolge dieser Vorginge spiegelt sich
in der Struktur des Nucleolus (B8 Abb. 1.24) wider. Auf
EM-Aufnahmen von Nucleoli sind drei strukturell ver-
schiedene Zonen unterscheidbar: Die von lockerem,
feinfadigem Material umgebene NOR durchzieht den
Nucleolus méanderartig und bildet fibrillare Zentren, in
denen die rRNA transkribiert wird. Nach auBlen hin
verdichtet sich das filamentdse Material dieser Zentren
zu dichten fibrilldren Zonen, in denen diese rRNA pro-
zessiert wird. Die Peripherie des Nucleolus schlieBlich
wird von einer granulidren Zone gebildet, in der die Pra-
ribosomen akkumulieren.

1.2.4.4 Kernmatrix und Kernhiille

Nach der Zerstorung der Hiille von isolierten Zellker-
nen durch Detergenzien und der vorsichtigen Extrak-
tion 16slicher Proteine bleibt selbst nach Nucleasebe-
handlung eine gelartige, lockere Struktur zuriick, die in
Form und GroBe dem urspriinglichen Kern entspricht.
Diese Kernmatrix (Nuclearmatrix) besteht aus einem
Gemisch verschiedener Proteine. An die Kernmatrix
sind DNA-Replikationsenzyme und RNA-Polymerasen
gebunden und ziehen die DNA an sich entlang. Durch
Antikorpermarkierung konnte gezeigt werden, dass so-
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B Abb. 1.24 Nucleolus im Kern einer Zelle aus dem Wurzelmeristem
von Allium cepa (Kiichenzwiebel). Die Durchtrittsstellen der Nucleolus-
organisatorregion des SAT-Chromosoms (*) sind von dicht gepacktem,
fibrillirem Material umgeben. Es enthélt die Priméartranskripte, wih-
rend in der duBeren, granuliren Zone Priribosomen angehauft sind
(MaBstab 1 pm). — Chr Chromatin. (EM-Aufnahme: H. Falk)

wohl Transkription als auch RNA-Prozessierung lokal
begrenzt in bestimmten Bereichen des Kernlumens statt-
finden. Lineare nucleire DNA-Molekiile enthalten in
bestimmten Abstinden Anheftungssequenzen fiir die
Kernmatrix und bilden zwischen diesen Fixpunkten
Schleifen aus. In jeder dieser Schleifen werden Tran-
skription und Replikation unabhingig von benachbar-
ten Schleifen desselben DNA-Molekiils reguliert.

In Tierzellen befindet sich unmittelbar innerhalb der
Kernhiille die aus Intermediirfilamenten bestehende
Kern- oder Nuclearlamina. Diese wird von Laminen ge-
bildet, die unmittelbar vor Zusammenbruch der Kern-
hiille stark phosphoryliert werden. Umgekehrt ist die
Neuformierung der Kernhiille wihrend der Neubildung
der Tochterkerne verbunden mit einer Dephosphorylie-
rung der Lamine. Auch die Kernmatrix wird wéhrend
der Kernteilungen teilweise aufgeldst. Bei Pflanzenzel-
len konnte man jedoch weder Intermedidrfilamente
noch Laminin oder eine Kernlamina nachweisen.

33

Die Kernbhiille leitet sich vom endoplasmatischen Re-
ticulum ab und hingt an mehreren Stellen direkt mit
ER-Zisternen zusammen. Auch trigt sie auf ihrer Au-
Benseite Ribosomen. Durch ihre besondere Lage zwi-
schen Karyo- und Cytoplasma, sowie durch den Besitz
von Kernporenkomplexen (NPC, von engl. nuclear pore
complexes; B Abb. 1.25) lasst sie sich jedoch von ande-
ren ER-Bereichen unterscheiden. Durch die Kernporen
werden mRNAs, tRNAs und Priaribosomen (die Vor-
laufer der groBen und kleinen Ribosomenuntereinhei-
ten) aus dem Nucleus exportiert. In Gegenrichtung wer-
den Kernproteine (z. B. Histone, DNA- und
RNA-Polymerasen) in den Nucleus importiert. Die mit
dem Transport durch die Kernporen befassten Proteine
und Komplexe wie Importine und Exportine pendeln
zwischen Karyo- und Cytoplasma hin und her
(8 Abb. 6.11). Der Transport wird durch kleine GTPa-
sen aus der Ran-Familie reguliert (» Abschn. 6.5), wo-
bei die Richtung durch einen Gradienten von Ran-GDP
(Cytoplasma) und Ran-GTP (Karyoplasma) bestimmt
wird. Kleine Proteine (die Schwelle liegt bei etwa
40 kDa) konnen sich auch frei durch die Kernporen be-
wegen. Die Kernporen konnen sehr zahlreich auftreten
(bis zu 80 Komplexe pro Quadratmikrometer).

Die Kernporen aller Eukaryoten sind sich strukturell
sehr dhnlich und zeichnen sich durch eine enorme Kom-
plexitdt aus (B Abb. 1.25b). Mit mehr als 100 MDa
ubertrifft die Gesamtmasse eines Kernporenkomplexes
die eines Ribosoms um das 10- bis 30-Fache. Kernporen
bestehen aus 30 Core-Proteinen (Nucleoporine) und
iiber 100 weiteren Proteinen. Viele Nucleoporine enthal-
ten die Zweiersequenz Phenylalanin-Glycin in mehrfa-
cher Wiederholung, ein Hinweis darauf, dass diese Pro-
teine phylogenetisch miteinander verwandt sind.

1.2.4.5 Mitose und Zellzyklus

Als Mitose wird die mit Abstand haufigste Form der
Kernteilung bezeichnet, die aus einem Zellkern zwei ge-
netisch identische Tochterkerne entstehen lédsst. Die Be-
nennung geht auf das mit diesem Prozess verbundene
Auftreten kondensierter Chromosomen zuriick (griech.
mitos, Faden). Die ersten eingehenden Untersuchungen
der Mitose wurden von Eduard Strasburger, dem Be-
griinder dieses Lehrbuchs, und dem Anatomen Walther
Flemming an Pflanzen bzw. Tieren mit besonders lan-
gen Chromosomen durchgefiihrt (B8 Abb. 1.26). Vor je-
der Mitose wird in der Interphase (Phase zwischen zwei
aufeinanderfolgenden Mitosen) die im Zellkern gespei-
cherte genetische Information repliziert. Wahrend der
Mitose werden dann mithilfe der Kernteilungsspindel
(Mitosespindel, Spindelapparat) die zwei dadurch ent-
standenen identischen Chromosomensitze gleichmaBig
auf die beiden neu entstehenden Tochterkerne verteilt,
sodass jeder dieser Kerne einen vollstindigen Chromo-
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Korbstruktur im Kern

O Abb. 1.25 Porenkomplexe der Kernhiille. a Kernhiille von A4/-
lium cepa (Kiichenzwiebel), Gefrierbruch (MaBstab 1 pm). b Fein-
baumodell eines Porenkomplexes. In der Perinuclearzisterne liegt der
duBere Speichenring, der zusammen mit dem nucledren und dem
cytoplasmatischen Speichenring die Radialspeichen tragt. Die Berei-
che zwischen den Speichen sind durch amorphes Material abgedich-
tet. Der cytoplasmatische Speichenring trégt acht Partikel, von de-
nen aus Filamente ins Cytoplasma ragen. Die Speichen halten tiber
den inneren Speichenring einen rohrenformigen Zentralpfropfen
(Zentralgranulum). Durch ihn werden die verschiedenen Partikel ge-
schleust, die zwischen Kern und Cytoplasma ausgetauscht werden.
(a EM-Aufnahme: V. Speth)

somensatz erhdlt. Alle durch Mitosen aus einer Zelle
hervorgegangenen Zellen sind daher genetisch identisch
Zellen und bilden eine klonale Linie (griech. klon, Zweig,
Trieb). Durch Mutationen kann die anfingliche Erb-

gleichheit innerhalb eines Klons allerdings verlorenge-
hen. Die Mitose ist gewohnlich mit einer Zellteilung
(Cytokinese) verbunden. Das ist jedoch nicht immer der
Fall (wie bei der Bildung polyenergider Zellen). Auch
kann die Zellteilung durchaus asymmetrisch sein, so-
dass zwei ungleich grof3e Tochterzellen entstehen, auch
wenn beide genetisch gleich sind. Solche inéiquale Zell-
teilungen stehen stets am Beginn von Differenzierungs-
prozessen.

Bei Prokaryoten gibt es keinen Zellkern und damit keine Mitose, obwohl
sich auch diese Zellen natiirlich teilen konnen (» Abschn. 19.1.1). Ablauf
und Mechanismen der prokaryotischen Zellteilung unterscheiden sich
jedoch. Dennoch entstehen genetisch gleiche Tochterzellen (Klone).
Das Klonieren von DNA, also die identische Vervielfachung beliebiger
DNA-Sequenzen in rasch wachsenden Bakterienkulturen ist eine zent-
rale Methode der modernen Molekularbiologie.

Der Prozess der Mitose ist seit Ende des 19. Jahrhunderts
bekannt und wird tiblicherweise in fiinf Phasen gegliedert
(8 Abb. 1.26 und 1.27). In einer relativ langen Vorberei-
tungsphase, der Prophase, kondensieren die Chromoso-
men langsam, sodass das empfindliche genetische Mate-
rial aus einer lockeren ,,Arbeitsform® in eine kompakte
,» Iransportform® iberfiihrt wird (8 Abb. 1.28). Lichtmi-
kroskopisch duBert sich das in einer Vergroberung der
Chromatinstruktur, sodass die Chromosomen einzeln
hervortreten. Da die DNA zu diesem Zeitpunkt schon re-
pliziert wurde, erscheinen die Chromosomenarme stellen-
weise ldngs gespalten. An der Chromatinkondensation
sind verschiedene Proteine beteiligt, insbesondere Linker-
histone der HI1-Gruppe (» Abschn. 1.2.4.1) und die
SMC-Proteine (nach einem bei der Hefe Saccharomyces
entdeckten Gen, das fiir die Stabilitdt von Minichromo-
somen notwendig ist).

Wihrend der Prophase wird im Cytoplasma die Bil-
dung des Spindelapparats vorbereitet. Schon vor der
Chromatinkondensation riicken bei den Landpflanzen
die peripheren Mikrotubuli zu einem Priprophaseband
zusammen, das den kiinftigen Zelldquator in der Pflan-
zenzelle markiert (B8 Abb. 1.13 und 1.14). Spéter ord-
nen sich die Mikrotubuli zur charakteristischen Mitose-
spindel um (» Exkurs 1.3, @ Abb. 1.12). Alle groBeren
cytoplasmatischen Organellen werden aus dem Spindel-
bereich verdringt. Am Ende der Prophase zerfillt die
Kernhiille in Vesikel und kleine Zisternen, die an die
Spindelpole verlagert und spéter zur Neubildung der
Hiillen der Tochterkerne wieder herangezogen werden.

Der Prophase folgt eine Ubergangsphase, die Pro-
metaphase, in der zunéchst die Mikrotubuli des Spindel-
apparats mit den Kinetochoren in Kontakt treten, wo-
durch sich die Chromosomen dann in den Zelldquator,
die Symmetrieebene zwischen den Spindelpolen, verla-
gern. Unmittelbar nach dem Fragmentieren der Kern-
hiille trennt sich Nucleolimaterial teilweise von den se-
kundédren Einschniirungen der SAT-Chromosomen,
wandert aus dem Spindelbereich heraus und 16st sich
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O Abb. 1.26 Mitose und Teilung einer embryonalen Zelle (Wurzelspitze von Aloe thraskii). A Interphase. B-D Prophase. E Prometaphase.
F Metaphase. G Anaphase. H, I Telophase und Zellteilung (1000 X). — n Kern, nl Nucleolus, ch Chromosomen, pl Cytoplasma, s Spindel, k
Polkappen, kp Aquatorialplatte, t Tochterkerne, z wachsende Zellplatte im Phragmoplasten; m Zellplatte, die spiter zur Mittellamelle der

neuen Zellwand wird. (Nach G. Schaffstein)

dann meistens im Cytoplasma auf. Ein Teil des Nucleo-
limaterials bleibt allerdings an der Oberfliche der SAT-
Chromosomen zuriick und wird spiter mit diesen zu-
sammen zu den Tochterkernen transportiert.

Die Centromere (» Abschn. 1.2.4.2) sind durch be-
sondere, oft hoch repetitive DNA-Sequenzen ausge-
zeichnet, die nie transkribiert werden. Mit ihnen sind
viele spezifische Proteine (CENP, Centromerproteine)
assoziiert, die unter anderem die plattenformigen Kine-
tochoren aufbauen und sie an der Centromer-DNA ver-
ankern. Die dulere Kinetochorenplatte hat eine hohe
Affinitdt zu den Plus-Enden von Spindelmikrotubuli,
die innere zum Centromerchromatin.

Nachdem die Centromere aller jetzt maximal kon-
densierten Chromosomen am Zelliquator angelangt

sind, ist die Metaphase erreicht (griech. metd, inmit-
ten). In dieser Phase kann der gesamte Chromoso-
mensatz lichtmikroskopisch am besten beobachtet
werden (B Abb. 1.23b, c¢). Die Arme der Metaphase-
chromosomen hingen in der Regel polwirts aus der
Aquatorialplatte heraus. Mit dem Alkaloid Colchi-
cin, das den Abbau der labilen Spindelmikrotubuli
bewirkt, kann die Mitose in der Metaphase arretiert
werden.

Die Metaphase dauert relative lange, vermutlich,
weil die korrekte Anordnung der sich weiterhin leicht
pendelnd bewegenden Chromosomen in der Aquatori-
alplatte des Spindelapparats Zeit bendétigt. Zugleich
schreitet die endgiiltige Teilung der replizierten Chro-
mosomen weiter voran, sodass die kiinftigen Tochter-
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B Abb. 1.27 Mitose und Zellteilung in der Endzelle eines Staubfa-
denhaars von Tradescantia virginiana, Lebendpraparat (680 X). 1
Ende der Prophase, Polkappen ober- und unterhalb der kondensier-
ten Chromosomen deutlich. 2 Prometaphase (Metakinese, Dauer
15 min). 3 Metaphase (15 min). 4, 5 Anaphase (10 min). 6 Begin-
nende Telophase und Zellteilung durch Zellplattenbildung. (Diffe-
renzialinterferenzkontrastaufnahmen: Hepler 1985, mit Erlaubnis
der Rockefeller University Press)

chromosomen als Langsspalthilften der Chromosomen
(Chromatiden) immer deutlicher sichtbar werden.

Am Ende der Metaphase hiangen die Chromatiden oft
nur noch am Centromer zusammen. Der Zusammenhalt
wird durch Cohesin, einen multimeren Proteinkomplex, ge-
wahrleistet. Cohesin wird dann infolge der Aktivierung des
Anaphase-Promoting-Komplexes, einer Ubiquitin-E3-Li-
gase, proteolytisch abgebaut, wodurch die Anaphase
schlagartig eingeleitet wird, in der sich die jetzt vollstindig
getrennten Tochterchromosomen mithilfe des Spindelap-
parats (» Exkurs 1.3) auf die Spindelpole zu bewegen
(griech. ana, hinauf, entlang). Dabei wandert jeweils eines
der beiden Tochterchromosomen zum nichstgelegenen
Spindelpol. Wihrend der Anaphase wird also das geneti-
sche Material gleichmiaBig auf die beiden kiinftigen Toch-
terkerne bzw. -zellen verteilt. In dieser Phase befinden sich
in der noch ungeteilten Zelle vier Chromosomensétze, die
Zelle ist jetzt voriibergehend tetraploid (4n).

Das kann zur Herstellung polyploider Pflanzen ausgenutzt werden.
Durch Colchicinbehandlung (Blockierung der Anaphase) von Vegeta-

tionspunkten an Sprossspitzen entstehen im Bildungsgewebe (Meris-
tem) tetraploide Zellen. Die soeben getrennten Tochterchromosomen
werden infolge der andauernden Stérung des Spindelapparats schlie(3-
lich in einem einzigen Restitutionskern vereinigt, der entsprechend
groBer ist und bei nachfolgenden Mitosen den verdoppelten Ploidieg-
rad beibehdlt. Weil das Verhiltnis KerngroBe/ZellgroBe tendenziell
aufrechterhalten wird, konnen dadurch auch die ZellgroBe und bei
Nutzpflanzen damit letztlich auch der Ertrag entsprechend zunehmen.

Das Ende der Anaphase, der kiirzesten Mitosephase, ist
erreicht, wenn die beiden Tochterchromosomensétze in
der immer noch ungeteilten Mutterzelle so weit wie
moglich auseinandergeriickt sind und die Chromoso-
menverschiebung zum Stillstand kommt.

In der Schlussphase der Mitose (Telophase, griech.
télos, Ende, Ziel) laufen die wesentlichen Teilprozesse
der Prophase in umgekehrter Reihenfolge und Richtung
ab. Der Spindelapparat 16st sich auf. Um die in den Pol-
regionen dicht gedriangten Chromosomen bildet sich
durch Verschmelzen von ER-Zisternen wieder eine ge-
schlossene Kernhiille mit neuen Kernporen. Die Chro-
mosomen lockern sich auf. Euchromatische Chromoso-
menregionen bilden das typische, physiologisch aktive
Chromatin der Interphasekerne. Sehr rasch werden neue
Nucleoli gebildet, einerseits aus dem Material, das an
den Chromosomenoberflichen mitgefiihrt worden ist,
und andererseits durch die Wiederaufnahme der Syn-
these und Prozessierung von rRNA-Vorstufen an den
NORs der SAT-Chromosomen. Die Proteinsynthese im
Cytoplasma, die wihrend der Mitose stillgelegt war,
setzt wieder ein. Nach der Telophase/Kernteilung be-
ginnt in der Regel die Zellteilung (» Abschn. 1.2.4.6).

Mit Abschluss der Mitose ist die Interphase erneut
erreicht, die eigentliche Arbeitsphase des Chromatins.
Sie dauert wesentlich langer als die gesamte Mitose. Die
regelméBige Abfolge von Mitose und Interphase wird
als Zellzyklus bezeichnet (B Abb. 1.29 und 11.4). Zel-
len von Bildungsgeweben durchlaufen den Zellzyklus
stindig. Im Gegensatz dazu wird der Zellzyklus in Zel-
len, die Bildungsgewebe verlassen und sich zu differen-
zieren beginnen, unmittelbar nach der letzten Mitose
angehalten.

Isotopenversuche haben gezeigt, dass die Replikation
der chromosomalen DNA wihrend des Zellkyklus in ei-
nem mittleren Zeitabschnitt der Interphase erfolgt, der als
S-Phase bezeichnet wird (S fiir Synthese neuer DNA).
Der zwischen Mitose (M-Phase) und S-Phase liegende
Zeitabschnitt wird G,-Phase genannt (G von engl. gap,
Liicke). Dementsprechend liegt die G, Phase zwischen der
S-Phase und der nichsten Mitose. In aufeinanderfolgen-
den Zellzyklen wechseln also standig Vermehrung (Repli-
kation) und Verteilung (Segregation) des genetischen Ma-
terials ab. Die zwischengeschalteten G-Phasen dienen
dem Wachstum der Zelle (vor allem G,) und der Vorberei-
tung der néchsten Mitose (G,). Ein entscheidender Kont-
rollpunkt liegt vor dem Beginn der S-Phase; wird er tiber-
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B Abb. 1.28 Chromatinkondensation und -dekondensation wihrend der Mitose. a Interphase. b, ¢ zunehmende Kondensation wiahrend
Prophase und Metakinese. d Metaphase (arretiert durch Amiprophosmethyl, das eine besonders starke Kondensation bewirkt). e Anaphase.
f Dekondensation in der Telophase. Zur Priaparation wurden von fixierten Wurzelspitzen der Gerste Hordeum vulgare durch enzymatischen
Verdau der Zellwinde Zellsuspensionen hergestellt. Die Protoplasten platzen beim Auftropfen auf gekiihlte Objekttrager. Nach Abdecken
mit Deckgldsern werden die Prédparate tiefgefroren, nach Entfernen der Deckgldser vorsichtig entwéssert und im REM untersucht. (Nach
G. Wanner)
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O Abb. 1.29 Phasenfolge im Zellzyklus. - M Mitose; G, postmito-
tische Wachstumsphase; D Differenzierung zu Gewebezellen, deren
DNA unrepliziert bleibt (G,); R Reembryonalisierung, z. B. bei der
Regeneration; S Replikation der DNA; G, primitotische Phase;
Pfeilkopfe 1 u. 2: Kontrollpunkte. Uber die komplexe Regulation des
Zellzyklus informiert @ Abb. 11.3

schritten, erfolgt unweigerlich eine weitere Mitose und der
gesamte Zellzyklus wird ein weiteres Mal durchlaufen.
Wird der Kontrollpunkt dagegen nicht iberschritten, fin-
den keine weiteren Kern- oder Zellteilungen statt. Zellen
treten dann in die G-Phase ein und differenzieren sich zu
Gewebe oder Dauerzellen. Die Regulation des Zellzyklus
(Zellzykluskontrolle) wird in » Teil I1I (Entwicklung) be-
handelt (» Abschn. 11.2.1).

In manchen Féllen kommt es zu starken Abweichungen vom normalen
Ablauf des Zellzyklus. Ein Beispiel dafur stellt die Entstehung von
endopolyploiden Zellen dar, wihrend der S-Phasen wiederholt ohne
zwischengeschaltete M-Phasen durchlaufen werden (Polytédnie). Bei
Pflanzen geschieht dies hdufig im Embryosack und im Endosperm der
Angiospermen (B Abb. 1.30), aber auch bei der Bildung von Haaren
(Trichomen). Die fiir die Aufklarung der Genregulation bedeutsamen
polytidnen Riesenchromosomen, wie sie bei Speicheldriisenkernen von
Dipteren (wie Zuckmiicken) auftreten, sind bei Pflanzen selten.

1.2.4.6 Zellteilung

Im Anschluss an die Mitose/Kernteilung findet norma-
lerweise eine Zellteilung (Cytokinese) statt. In vielen
sich teilenden Pflanzenzellen werden gleichzeitig mit
dem Abbau des Spindelapparats in der Telophase am
Zellaquator in groBer Zahl neue, relativ kurze und
senkrecht zur Aquatorebene orientierte Mikrotubuli
synthetisiert (B8 Abb. 1.14). Durch die regelmiBige
Ausrichtung der Mikrotubuli wird die gesamte Plas-
mazone zwischen den Tochterkernen doppelbrechend.
Sie wird Phragmoplast genannt (,, Wandbildner®:
griech. phragma, Abgrenzung; plastes, Bildner, For-
mer). Die Rander des Phragmoplasten sind iiber Actin-
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B Abb. 1.30 Verschiedene Chromatinstrukturen endopolyploider
Kerne in Antipodenzellen (Embryosack) des Klatsch-Mohns Papa-
ver rhoeas, halbschematisch. (Nach G. Hasitschka.)

filamente mit der Plasmamembran verbunden. In der
Umgebung des Phragmoplasten reichern sich aktive
Dictyosomen an. Von ihnen wandern mit Zellwandma-
trix gefiillte Golgi-Vesikel in den Phragmoplasten ein,
akkumulieren in der Aquatorebene und verschmelzen
durch die Ausbildung besonderer Fusionstubuli mitei-
nander. So entsteht eine neue Zellwand zwischen den
Tochterzellen: die Zellplatte. Der Bildungsprozess be-
ginnt in der Regel in der Mitte der ehemaligen Mutter-
zelle. Die Zellplatte wichst dann unter fortwahrender
Inkorporation weiterer Golgi-Vesikel an ihren Rén-
dern bis zur Mutterzellwand. Die Trennung der beiden
Tochterzellen erfolgt also von innen nach aullen, genau
umgekehrt wie bei der Cytokinese von Tierzellen, bei
denen die Tochterzellen zunehmend eingeschniirt wer-
den. Die Trennung der Tochterzellen dauert oft nur Mi-
nuten. Bei groBBen Zellen, z. B. in den Initialen in Cam-
bien, die sich in zwei sehr lange Hilften spalten miissen
(8 Abb. 1.31, » Abschn. 2.2.2), kann es freilich viel
langer dauern, bis die zentrifugal wachsende Zellplatte
die Trennung der Tochterzellen vollzogen hat. Bereits
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O Abb. 1.31

Bildung der Zellplatte in einer Cambiumzelle. a Telo-
phase, Formierung des Phragmoplasten. b, ¢ Der Phragmoplast
wichst zentrifugal und erreicht zunichst die Seitenwdnde der ge-
streckten Zelle; die Zellenden sind noch ungeteilt. (Nach I.W. Bailey)

wahrend ihrer Entstehung bildet die Zellplatte erste
Plasmodesmen um ER-Elemente herum, von denen sie
durchzogen wird. Wéhrend sich die Zellplatte nach
auBen erweitert, reift sie durch die Deposition erster
Lamellen der eigentlichen, priméren Zellwand, die be-
reits wenige Cellulosefibrillen enthilt, zunehmend in
derselben Richtung.

Nicht immer folgt auf die Kernteilung eine Cytokinese. Das Ergebnis
freier” Kernteilungen ohne anschlieBende Cytokinese sind mehrker-
nige Zellen, polyenergide Plasmodien. Bei Algen (z. B. siphonalen
Griinalgen oder Xanthophycese [Gelbgriinalgen]) sind Plasmodien
haufig, wahrend sie bei phylogenetisch weiterentwickelten Pflanzen
nur gelegentlich vorkommen. Beispielsweise ist das nucledre Endo-
sperm mancher Samen ein Plasmodium (bekanntestes Beispiel: Ko-
kosmilch), genauso wie die vielkernigen, ungegliederten Milchrohren
der Wolfsmilcharten. Nucledres Endosperm kann sich durch freie
Zellbildung in zelluldres umwandeln (B8 Abb. 1.32) Mehrkernige Zel-
len konnen alternativ durch Verschmelzen (Fusion) einkerniger Zellen
zustande kommen. In solchen Fillen spricht man von Syncytien. Bei-
spiele fiir Syncytien sind die gegliederten Milchréhren des Lowen-
zahns (Taraxacum) und das Tapetum der Pollensacke.

Wie die Mitose, so kann auch auch die Zellteilung von
den oben beschriebenen Abliaufen erheblich abweichen.
Bei Flagellaten und manchen Algen wird z. B. die fiir
Tierzellen typische Furchungsteilung beobachtet, die
auf der Durchschniirung der Mutterzelle mithilfe eines
dquatorialen Actomyosinrings beruht.

1.2.4.7 Meiose

Bei der Mitose erhalten die beiden Tochterkerne die ge-
nau gleiche Ausstattung an genetischer Information, die
auch mit der des Mutterzellkerns identisch ist. Dagegen

B Abb. 1.32 Polyenergides Endosperm von Reseda mit nach rechts
fortschreitender Zellwandbildung (240 x). (Nach E. Strasburger)

entstehen bei der Meiose aus einer diploiden Mutter-
zelle in zwei aufeinanderfolgenden Teilungsschritten
vier haploide Tochterzellen, die in genetischer Hinsicht
weder miteinander sind noch genau mit der Mutterzelle
ibereinstimmen. Durch Syngamie, die Fusion zweier
haploider, zwar artgleicher, aber genetisch verschiedener
Gameten (Keimzellen; griech. gamétes, Gatte), entsteht
umgekehrt eine diploide Zelle mit zwei dhnlichen, aber
nicht identischen Chromosomensitzen, die Zygote
(griech. zygios, vereinigt). Die Syngamie ist der zentrale
zelluldre Vorgang der Befruchtung. Meiose und Synga-
mie sind die Basis der Sexualitit im biologischen Sinn.

Durch die Sexualitit konnen durch Mutationen im
Lauf der Zeit entstandene Allele beliebig miteinander
kombiniert werden. Neben nachteiligen oder neutralen
Kombinationen entstehen so immer wieder auch Kom-
binationen, die unter den herrschenden Bedingungen
vorteilhaft sind und daher positiv selektiert werden. Vor
allem in evolutiondren Situationen, wo sich die Bedin-
gungen verdndern, sind sexuelle Fortpflanzungszyklen
von Vorteil, besonders dann, wenn die Genome umfang-
reich sind, also bei allen komplexen Vielzellern.

Die Prizision der DNA-Verdopplung und der Chro-
mosomenverteilung durch den Spindelapparat schlieBen
bei Mitosen storende Zufélligkeiten aus. Durch sexuelle
Vorgiange wird umgekehrt dem Zufall jede nur mogliche
Chance gegeben. Im kompletten Fortpflanzungszyklus
mit Sexualitit sind an drei Stellen Zufallsgeneratoren
eingebaut:

In der unten genauer beschriebenen meiotischen
Prophase werden zahlreiche Abschnitte zwischen homo-
logen viterlichen und miitterlichen Chromosomen des
diploiden Chromosomensatzes ausgetauscht (intrachro-
mosomale Rekombination); Ort und AusmaQ dieser rezi-
proken Austauschereignisse sind weitgehend zuféllig.

Bei der ersten meiotischen Teilung werden miitterli-
che und viterliche Chromosomen zufillig auf die bei-
den Tochterzellen verteilt (interchromosomale Rekombi-
nation).
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Bei der Gametenfusion ist es wieder dem Zufall
iiberlassen, welche Gameten im konkreten Fall zu einer
Zygote verschmelzen.

Frither hat man die Meiose als Reduktionsteilung be-
zeichnet, weil durch sie der diploide Chromosomenbe-
stand (2n) auf den haploiden (n) reduziert wird. Doch
trifft dieser Begriff nicht das Wesen der Meiose, ein Re-
duktion von 2n auf n konnte ja durch Wegfall der
S-Phase in einem einzigen Teilungsschritt erreicht wer-
den. Tatsdchlich sind schon nach der ersten meiotischen
Teilung (Meiose I) beide Tochterzellen haploid. Aber wo
immer im gesamten Organismenreich die Meiose vor-
kommt, folgt der Meiose I noch eine Meiose II. Es ent-
stehen damit vier Gonen. Diese konnen entweder als
Gameten fungieren oder durch nachfolgende mitotische
Vermehrung Gameten bilden. Erst durch die Aneinan-
derreihung der beiden mitotischen Teilungen kann die
Neukombination des Erbguts (Rekombination) voll
wirksam werden (s. u.). Die Meiose ist daher nicht nur
eine Reduktionsteilung, sondern vor allem auch eine Re-
kombinationsteilung.

Meiose und Syngamie erginzen sich, sind einander
entgegengesetzt und sind notwendige Komponenten je-
der sexuellen Fortpflanzung. Sie ermoglichen die sténdige
Durchmischung des Gen- bzw. Allelbestands (Genpool)
einer Spezies. Allele sind unterschiedliche Ausbildungs-
formen eines Gens, die in homologen Chromosomen glei-
che Positionen einnehmen und unter deren Einfluss das
entsprechende Merkmal aber unterschiedlich ausgebildet
wird (griech. alloios, verschieden.)

Die Meiose beginnt mit einer komplexen, zeitlich
ausgedehnten Prophase. In ihr lassen sich mehrere Sta-
dien unterscheiden, weil die Chromosomen innerhalb
der intakten Kernhiille lichtmikroskopisch sichtbar wer-
den und eine Serie charakteristischer Verinderungen
durchlaufen (8 Abb. 1.33A-E):

Leptotdn Im Leptotdn werden die Chromosomen (nach
einer verldngerten primeiotischen S-Phase und Kernver-
groBerung) als zarte Chromonemen sichtbar (griech. lep-
tos, dinn; tainia, Band; néma, Faden). An vielen Stellen,
die fiir jedes Chromosom charakteristisch sind, ist das
Chromonema zu Chromomeren geknault (8 Abb. 1.34).
Die Telomere der einzelnen Chromosomen sind an der
Kernhiille (bei Tierzellen an der Kernlamina) fixiert.

Zygotan Im Zygotin lagern sich homologe Chromoso-
men — die einander entsprechenden Chromosomen des
miitterlichen und des véterlichen Chromosomensatzes —
in ihrer vollen Ldnge paarweise zusammen (Syndese,
Synapsis). Normalerweise beginnt die Synapsis an den
Telomeren und lduft reiBverschlussartig bis zu den Cen-
tromeren (dass dabei ein anderes Chromosom zwischen
den Paarungspartnern eingeklemmt wird [engl. interlo-
cking]), geschieht nur duBerst selten). Der Vorgang setzt

eine entsprechende Anordnung der Chromosomen im
Interphasekern voraus, die durch Anheftung der Telo-
mere an die Innenseite der Kernhiille und nachfolgendes
Zusammenschieben entsprechender Anheftungsstellen
erreicht wird. Zwischen den gepaarten Homologen bil-
det sich der im EM leicht erkennbare synaptonemale
Komplex aus, eine Proteinstuktur, die den Zusammen-
halt stabilisiert (8 Abb. 1.35).

Pachytin Im Pachytin ist die Homologenpaarung abge-
schlossen (B Abb. 1.36). Die Zahl der Chromosomen-
paare (Bivalente) im Kernraum entspricht der haploiden
Chromosomenzahl n der betreffenden Organismenart. In
dieser Phase findet die intrachromosomale Rekombina-
tion statt. Das dulert sich in einem voriibergehenden An-
stieg einer reparativen DNA-Synthese und wird morpho-
logisch im Auftreten von Rekombinationsknétchen
sichtbar, dichter kugeliger Strukturen mit ca. 100 nm
Durchmesser, die dem synaptonemalen Komplex seitlich
anliegen. Der eigentliche molekulare Austauschvorgang,
das Crossing over (Uberkreuzung), bleibt unsichtbar.
Nach und nach verkiirzen sich die Chromosomen durch
weitere Kondensation, wobei sie dicker werden (griech.
pachys, dick). Damit bereitet sich das nichste Stadium,
das Diplotén, vor.

Diplotan Sein Beginn ist durch das Ende der Synapsis
markiert, die synaptonemalen Komplexe verschwinden,
und die Homologen beginnen auseinanderzuweichen. Sie
haften allerdings an den Stellen, wo Crossing over stattge-
funden hat, weiterhin aneinander. Die jetzt auch im Licht-
mikroskop gut sichtbaren Uberkreuzungen werden nach
dem griechischen Buchstaben y (Chi) als Chiasmen be-
zeichnet. Jedes Chiasma ist ein Ausdruck der molekularen
Uberkreuzung, die der intrachromosomalen Rekombina-
tion zugrunde liegt (» Abschn. 1.2.4.8). Die Chromoso-
men verkiirzen sich weiter und jetzt zeigt sich auch, dass sie
bereits repliziert waren. Jedes Chromosom ist langs in zwei
Chromatiden gespalten; aus den Bivalenten sind Tetraden
geworden (Vierstrangstadium). Genauere Beobachtungen
zeigen, dass von den vier Chromatiden eines Homologen-
paars an einem Chiasma jeweils nur zwei Chromatiden tat-
sachlich tiberkreuzt sind (8 Abb. 1.37D, F).

Diakinese Die Diakinese ist das letzte Stadium der mei-
otischen Prophase. Die Chromosomen sind nun maxi-
mal kondensiert und damit noch kiirzer und dicker als
in der mitotischen Metaphase. Die ungeteilten Centro-
mere eines jeden Homologenpaars entfernen sich so weit
wie moglich voneinander. Dieses Auseinanderdriften
wird begrenzt durch die nichstliegenden Chiasmen.
Aber vielfach werden die Chiasmen jetzt in Richtung
der nicht langer an der Kernhiille fixierten Telomere ver-
schoben und ihre Zahl wird dabei schrittweise vermin-
dert (Terminalisierung der Chiasmen, 8 Abb. 1.38). Die
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O Abb. 1.33 Meiose in Pollenmutterzellen von Aloe thraskii (1000 X). A—E Prophase von Meiose I (A Leptotdn, B Zygotin, C Pachytin, D
Diplotan, E Diakinese). F Metaphase I. G Anaphase 1. H Telophase I. I Interkinese. K-M Meiose 11, Bildung der vier Gonenkerne. (Nach
G. Schalffstein)
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O Abb. 1.34 Leptotinaund
Zygotan b in einer Pollenmutter-
zelle von Trillium erectum (1500 X).
Bei der Homologenpaarung
kommen gleichartige Chromomere
nebeneinander zu liegen (Stricklei-
teraspekt). (Nach C.L. Huskins
und S.G. Smith)

O Abb.1.35 Synaptonemaler Komplex (SC) zwischen gepaarten Chromosomen C, und C, beim Schlauchpilz Neottiella. a Lingsschnitt im EM.
b Schema. Bereits vor Paarungsbeginn werden die replizierten Chromosomen einseitig mit querstehenden Synaptomeren besetzt, die in regelméaBi-
ger Aufeinanderfolge ein bandformiges Lateralelement L bilden. Die Lateralelemente homologer Chromosomen werden im Zygotan durch Protein-
komplexe mit starker Aggregationstendenz aneinandergeheftet; es entsteht ein dichtes, von undeutlichen Transversalelementen flankiertes Zentral-
element P. Im SC kommt es stellenweise zu molekularer Paarung homologer DNA-Sequenzen von jeweils zwei der vier Chromatiden. Das ist
Voraussetzung fiir intrachromosomale Rekombination durch Crossing over. (Nach D. von Wettstein)

Diakinese (und damit die meiotische Prophase insge-
samt) endet in dem Augenblick, an dem die Kernhiille
zusammenbricht und damit die Metaphase I eingeleitet
wird. Hier ordnen sich die Homologenpaare (!) am Spin-
deldquator an. Es liegen also vier Chromatiden neben-
einander. Dies ist ein entscheidender Unterschied zur
Mitose, bei der ja nur die zwei replizierten Chromatiden
nebeneinander angeordnet sind, die viterlichen und
mitterlichen Chromosomen aber voneinander unab-
hingig sind. Die homologen Chromosomen sind in der
Metaphase I immer noch iiber Chiasmen verbunden, oft
jedoch nur noch an den Telomeren. An den Centrome-
ren eines jeden Chromosoms befindet sich nur ein Kine-
tochor. Welches der beiden Chromosomen eines Homo-

logenpaars zu welchem Spindelpol hin orientiert ist, ist
zufillig und bildet die Grundlage der interchromosoma-
len Rekombination.

Anaphase | In der Anaphase I werden die Chiasmen
endgiiltig aufgelost, die homologen Chromosomen hin-
gen nicht mehr zusammen und wandern in der Teilungs-
spindel auseinander. Wesentlich ist, dass im Gegensatz
zur mitotischen Anaphase nicht Chromatiden bzw. Toch-
terchromosomen in die Tochterkerne gelangen, sondern
bereits replizierte Chromosomen mit noch nicht geteiltem
Centromer und nicht verdoppeltem Kinetochor. Diese
Chromosomen entsprechen nicht telophasischen, son-
dern prophasischen Chromosomen einer normalen Mi-
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tose. Die Tochterzellen, die Meiocyten I, haben also in
ihren Kernen zwar den haploiden Chromosomensatz,
aber gegeniiber dem haploiden und nichtreplizierten Ge-

B Abb. 1.36 Gepaarte homologe Chromosomen (Bivalente) des
Roggens Secale cereale (Anthere, frithes Pachytén). Die Bivalente sind
aus dem aufgerissenen Prophasekern links oben ausgetreten; rechts
ein intakter Kern (MaBstab 20 pm). (REM-Aufnahme: G. Wanner)
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nom mit der DNA-Menge C (C-Wert) noch die doppelte
DNA-Menge (2 C).

Meiose Il In der Meiose II wird nun 2 C auf 1 C redu-
ziert. In der Interphase zwischen der ersten und zweiten
meiotischen Teilung, der Interkinese, findet keine
DNA-Replikation statt, die S-Phase entfillt. Dement-
sprechend ist die Interkinese oft kurz und kann sogar
ganz fehlen. Nur die Kinetochoren werden verdoppelt.
Im Verlauf der Meiose 11 werden die wéihrend der pri-
meiotischen S-Phase entstandenen und im Pachytéin
durch Austausch (Crossing over) teilweise verdnderten
Chromatiden voneinander getrennt und jeweils in ver-
schiedene Gonenkerne eingeschlossen. AuBerlich gleicht
die Meiose II damit einer haploiden Mitose, aber die
Schwesterchromatiden der einzelnen Chromosomen
sind hier beziiglich ihres Allelbestands nicht identisch,
denn infolge der intrachromosomalen Rekombination
wiahrend des Pachytidns in der meiotischen Prophase
sind in den Chromatiden immer wieder serienweise ent-
sprechende Genorte mit unterschiedlichen (viterlichen
bzw. miitterlichen) Allelen besetzt. Das ist tiberall dort
der Fall, wo sich zwischen Centromer und der gerade
betrachteten Stelle eine ungerade Zahl von Crossing
over ereignet hat. Diese oft nicht identischen Sequenzen
werden jetzt, zusammen mit den identischen Sequenzen

!
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O Abb. 1.37 Chiasmaentstehung wéihrend der ersten meiotischen Prophase. A, B Homologenpaarung. C Entstehung von korrespondieren-
den Chromatidenbriichen und D kreuzweises Verkniipfen zweier homologer Chromatidenabschnitte. E Prareduktion fiir die dem Centromer
benachbarten (proximalen) Chromosomenabschnitte; fiir die distalen Abschnitte (jenseits des Chiasmas) Postreduktion. F, G Doppel-Cros-
sing-over mit Dreistrangaustausch, wobei der zweite Austausch zwischen einer Chromatide, die schon am ersten Austausch beteiligt war, und
einer bisher unbeteiligten erfolgt. An einem Crossing over sind immer nur zwei der vier Chromatiden beteiligt, und zwar stets eine mitterliche

und eine viterliche Chromatide. (Nach R. Rieger und A. Michaelis)
| gﬁ E
c d e

O Abb. 1.38 Verminderung der
Chiasmenzahl durch Terminali-
sierung vom Pachytén a bis
Metaphase I e. (Anemone
baicalensis, 1000 X.) (Nach

A.A. Moffett)
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der urspriinglichen Schwesterchromatiden, voneinander
getrennt (Postreduktion, 8 Abb. 1.38). Die haploiden
Gameten enthalten von jedem Gen nur noch ein Allel.

Die Zahl méglicher Verteilungsmuster fiir die miitterlichen und vater-
lichen Chromosomen in den Tochterzellen in der Anaphase I ist 2". Bei
einem Organismus mit n = 10 Chromosomen im haploiden Satz gibt es
also bereits liber 1000 verschiedene Kombinationen, bei n = 23
(z. B. Mensch) fast 8,4 Mio. und bei n = 50 mehr als eine Trillion
(>10"). Die Chance, dass Gameten mit ausschlieBlich viterlichem
bzw. miitterlichem Erbgut entstehen, ist also schon wegen der Zufalls-
verteilung der viterlichen und miitterlichen Chromosomen extrem
gering, im Hinblick auf den zusétzlich immer gegebenen Segmentaus-
tausch praktisch Null. Die Durchmischung des Allelbestands ist schon
allein in der Meiose, noch ohne Beriicksichtigung der Syngamie, ext-
rem effektiv. Durch Erhéhung der Chromosomenzahl kann ein Orga-
nismus also die Zahl moglicher Kombinationen und damit die Effizi-
enz der genetischen Durchmischung steigern. Andererseits wird der
Aufbau des Spindelapparats bei hohen Chromosomenzahlen zuneh-
mend komplexer und fehleranfalliger. Daher liegen die Chromoso-
menzahlen bei den meisten obligat sexuellen Organismen im Bereich
von 10-50.

1.2.4.8 Crossing over

DNA-Sequenzen, die bestimmten Genen entsprechen,
werden durch kovalente und andere starke Bindungen
entlang der DNA-Doppelhelix in einem Chromosom
bzw. einer Chromatide zusammengehalten. In der Ge-
netik werden daher alle Gene, die auf einem bestimm-
ten Chromosom lokalisiert sind, als gekoppelt bezeich-
net. Ein Chromosom ist die strukturelle Entsprechung
dessen, was in der Genetik als Kopplungsgruppe be-
zeichnet wird. Der Zusammenhalt der Gene in einer
Kopplungsgruppe wird durch Crossing over durchbro-
chen: Nichtschwesterchromatiden gepaarter, homolo-
ger Chromosomen tauschen untereinander Teilstiicke
aus. Dieser Vorgang wird im Pachytdn dadurch indu-
ziert, dass Endonucleasen in den DNA-Doppelhelices
von zwei benachbarten Nichtschwesterchromatiden an
entsprechenden Stellen Einzel- oder Doppelstrangbrii-
che verursachen, die kreuzweise durch Ligation repa-
riert werden (B Abb. 1.39). Der Vorgang wird oft da-
durch kompliziert, dass Einzelstrangbriiche nicht auf
genau gleicher Hohe erfolgen, sodass eine zusitzliche
Reparatursynthese von DNA-Sequenzen und/oder der
Abbau tberstehender Sequenzenden erforderlich wird.
Diese Prozesse laufen in den Rekombinationsknétchen
am synaptonemalen Komplex ab, in denen alle erfor-
derlichen Enzyme konzentriert sind.

1.2.4.9 Syngamie

Bei der Syngamie verschmelzen zwei Gameten zur Zy-
gote. Damit wird die wiahrend der Meiose erzielte Re-
duktion des Chromosomenbestands wieder ausgegli-
chen. Es kommt zunichst zu einer Plasmogamie, also
zur Entstehung einer zweikernigen Zelle. Meistens folgt
der Plasmogamie unmittelbar die Karyogamie, entwe-
der durch die Fusion der Kernhiillen der beiden Game-

a b C d

B Abb. 1.39 Molekulare Vorgénge bei der intrachromosomalen Re-
kombination. a In den DNA-Doppelhelices von zwei (der insgesamt
vier) gepaarten Nichtschwesterchromatiden werden enzymatisch Ein-
zelstrangbriiche auf ungefahr gleicher Hohe induziert (Pfeile; Helix-
struktur der DNA nicht dargestellt). b Uberkreuzung nach Alternativ-
paarung, iberstehende Einzelstringe (punktiert) werden abgebaut,
fehlende Abschnitte (gestrichelt) durch Reparatursynthese erginzt. ¢
Ligation der freien Enden. d Durch Crossing over ist eine Neukombi-
nation miitterlicher und vaterlicher Gene (Rekombination) eingetreten

tenkerne (Vorkerne) oder durch die Auflosen der Kern-
hiillen, unmittelbar gefolgt von der Anordnung der
viterlichen und miitterlichen Chromosomen in einem
gemeinsamen Spindelapparat und der ersten diploiden
Mitose. Plasmogamie und Karyogamie konnen aber
auch zeitlich weit voneinander getrennt erfolgen. Zwi-
schen die beiden Teilprozesse der Syngamie ist dann eine
Dikaryophase geschaltet, die betreffenden Zellen sind
zweikernig. Dies kommt vor allem bei Pilzen vor (Asco-
mycota und Basidiomycota). Uberhaupt sind die unter-
schiedlichsten Formen der Syngamie zu beobachten. In
einigen Féllen werden iiberhaupt keine Gameten gebil-
det, weil beliebige Korperzellen des Paarungspartners
miteinander verschmelzen konnen (Somatogamie, z. B.
bei der haploiden Schraubenalge Spirogyra). In anderen
Fallen sind die Gameten extrem differenzierte Zellen,
deren Fusion durch ganz spezielle, oft geradezu skurril
anmutende Anpassungen begiinstigt wird. Man verglei-
che dazu die detaillierten Darstellungen fiir die einzel-
nen systematischen Gruppen in » Kap. 19.

1.2.5 Ribosomen - Werkzeuge der
Proteinbiosynthese

Ribosomen sind Ribonucleoproteinkomplexe, an denen
mRNA in lange Ketten aus Aminosiuren iibersetzt wer-
den (Translation, » Abschn. 6.3). Die Genauigkeit dieses
Vorgangs entscheidet letztendlich tiber die Lebensfahigkeit
einer Zelle und muss daher sehr prizise und fehlerfrei ab-
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D Tab.1.2 Einige Ribosomendaten. Die Einheit S (Svedberg; gibt die Sedimentationsgeschwindigkeit pro Zentrifugalbeschleuni-

gung an; 1 S=10"15)

Eigenschaft Cytoribosomen
Durchmesser (nm) 25
Masse (kDa) 4200
Sedimentation 80S
Proteinanteil (% Trockenmasse) 50
Untereinheiten 60S 40S
Anzahl, rProteine 49 33
rRNA 288 18S
5,88
58

laufen. Daher sind die Ribosomen sehr komplex und
auch sehr gro3 —fiir die cytoplasmatischen Ribosomen
der Eukaryoten wird die Molekiilmasse auf etwa 4 MDa
(4 Megadalton = 4 Mio. Da; @ Tab. 1.2) geschétzt. Vor
allem rasch wachsende Zellen in Bildungsgeweben sind
besonders reich an Ribosomen.

Die Ribosomen der Prokaryoten sind kleiner als die der Eukaryo-
ten. Nach ihrem Sedimentationsverhalten in der Ultrazentrifuge
(» Abschn. 1.1.4) werden die beiden Ribosomentypen als 70S- bzw.
80S-Ribosomen bezeichnet. Sie unterscheiden sich nicht nur strukturell,
sondern auch funktionell. So wird die Translation bei 70S-Ribosomen
durch die Antibiotika Chloramphenicol, Streptomycin, Lincomycin und
Erythromycin blockiert, wahrend gleiche Konzentrationen dieser Anti-
biotika bei 80S-Ribosomen wirkungslos sind. Umgekehrt hemmt Cyclo-
heximid nur die Funktion von 80S-Ribosomen. Die Organellenriboso-
men der Plastiden und Mitochondrien sind in vielem den bakteriellen
70S-Ribosomen (B Abb. 1.40) dhnlicher als den eukaryotischen 80S-Cy-
toribosomen. Jedes Ribosom enthélt genau einen Satz von rRNAS, eben-
so tragen fast alle ribosomalen Proteine jeweils in einfacher Ausfithrung
zum Komplex bei. Die Ribosomen der Mitochondrien sind bei verschie-
denen Organismen teilweise sehr unterschiedlich ausgebildet.

Ganz gleich, ob die Ribosomen aus Prokaryoten, Mito-
chondrien, Plastiden oder aus dem eukaryotischen Cy-
toplasma stammen, sind sic aus zwei ungleich grof3en
Untereinheiten aufgebaut. Diese Untereinheiten sind in
der Regel nur wahrend der Translation miteinander ver-
bunden, genauer: wihrend der Elongation einer gerade
entstehenden Polypeptidkette. Mit der Freisetzung des
fertigen Polypeptids (Termination) trennen sich die ri-
bosomalen Untereinheiten voneinander. Die kleinere
kann sich nun wieder mit 5’-terminalen Sequenzen einer
neuen mRNA verbinden (Initiation). Nach Anheftung
einer groBen Untereinheit beginnt dann erneut die re-
petitive Reaktionsabfolge der Elongation.

Beide Ribosomenuntereinheiten sind Komplexe, be-
stehend aus vielen unterschiedlichen, zum Teil basi-
schen, ribosomalen Proteinen und verschiedenen rRNAs:

Plastoribosomen E. coli-Ribosomen
20 20
2500 2500
708 708
47 40
50S 30S 50S 30S
30 23 34 21
23S 16S 23S 16S
5S 5S
4,58

*

;ﬁ %
/
5
10 nm

70S

30S
21S-Proteine
rRNA: 16S

50S
34L-Proteine
rRNAs: 23S, 55

O Abb. 1.40 Ribosomenstruktur, Beispiel 70S-Ribosom von Escheri-
chia coli. Die groB3e und die kleine Untereinheit liegen im aktiven Ribo-
som gepaart vor. Der Translationsvorgang findet an der durch den Pfeil
mit Stern bezeichneten Stelle zwischen den Untereinheiten statt, die
wachsende Polypeptidkette P tritt am unteren Ende der groBen Unter-
einheit aus. Die rProteine der groBBen Untereinheit werden mit L1, L2
usw. bezeichnet, die der kleinen mit S1, S2 usw. (engl. large bzw. small).
Cytoribosomen von Eukaryoten (80S-Typ) weisen dhnliche Umrissfor-
men auf, sind aber groBer. Funktionelle Orte an den Untereinheiten: a
Polypeptidsynthese (Peptidyltransferasezentrum), b Austritt der Poly-
peptidkette und Membrananheftung, c mRNA-Anheftung, Codon-An-
ticodon-Erkennung, d tRNA-Anheftung, e Interaktion mit Elongati-
onsfaktoren
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Das 80S-Ribosom im Cytoplasma eukaryotischer
Zellen enthilt eine 40S-Untereinheit (18S-rRNA; 33
Proteine) und eine groBere 60S-Untereinheit (5S, 5,8S
und 28S-rRNAs; 49 Proteine). Das 70S-Ribosom der
Prokaryoten und der eukaryotischen Organellen ist da-
gegen au seiner 30S-Untereinheit (16S-rRNA; 21 Pro-
teine) und einer 50S-Untereinheit (5S- und 23S-rRNA;
32 Proteine) aufgebaut.

Die molekulare Struktur der Ribosomenuntereinheiten konnte zuerst
fir Bakterienribosomen bis in die atomaren Details ermittelt werden.
Die Interaktion von mRNA und tRNAs findet dort statt, wo sich der
,Kopf “ der kleinen Untereinheit und die ,,Krone* der groBen Unter-
einheit gegeniiberstehen (B Abb. 1.40). Von hier aus wandert die
wachsende Polypeptidkette durch die groBe Untereinheit hindurch
und tritt erst am gegeniiberliegenden, stumpfen Ende dieser Unterein-
heit hervor. Das cytoplasmatische Ribosom tiberdeckt etwa 40 Ami-
nosaurereste der wachsenden Polypeptidkette, was man dadurch her-
ausgefunden hat, dass diese Reste nicht von Peptidasen/Proteinasen
attackiert werden konnen.

An der Translation sind drei Typen von RNA beteiligt: die
mRNA als Informationstriger, die strukturellen rRNAs im
Ribosom und die Transfer-RNAs (tRNAs), wobei Letztere
aktivierte Aminosiurereste an das Ribosom heranfiihren
und deren Einbau in die wachsende Polypeptidkette ver-
mitteln. Dabei greifen sie die in den Codons der mRNA
verschliisselte Information mithilfe von komplementéren
Anticodons unter voriibergehender Basenpaarung ab.

Die tRNAs sind vergleichsweise kleine Molekiile, die
aus nur etwa 80 Nucleotiden (etwa 25 kDa) bestehen.
Ihre Sequenz erlaubt weitgehende intramolekulare Ba-
senpaarungen, wobei eine fiir alle tRNAs charakteristi-
sche Kleeblattstruktur mit vier Armen und drei Schleifen
entsteht (B Abb. 1.41a). Der Akzeptorarm mit 3’- und

O Abb. 1.41 Transfer-RNA
(tRNA). a Kleeblattform mit vier
Armen und drei Schleifen. 1 TYC-
Schleife (Ribothymidin-Pseudou-
ridin-Cytidin; mit ihr bindet
tRNA locker an die 5S-TRNA
bzw. 5,8S-rRNA); 2 Anticodon-
schleife mit Anticodon (rot); 3 va-
riable Schleife, bei verschiedenen
tRNAs unterschiedlich groB3 bis
fehlend; 4 DHU-Schleife (Dihy-
drouridin). Die voraktivierte Ami-
nosédure wird an die CCA-Sequenz
am 3’-Ende angehingt. Seltene
Basen sind durch dickere Striche
symbolisiert. b Raiumliches Mo-
dell, L-Form

5’-Ende tréigt keine Schleife. An das 3’-Ende bindet der
aktivierte Aminosdurerest. Das Anticodon, das dieser
Aminosdure entspricht, kann an das basenkomplemen-
tare Triplett (Codon) der mRNA binden und liegt gegen-
iber. In Wirklichkeit hat die tRNA jedoch nicht die
zweidimensionale Kleeblattstruktur, sondern nimmt im
Raum eine L-formige Gestalt an. Das Ende des Amino-
sdaureakzeptors und die Anticodonschleife befinden sich
dann etwa 9 nm voneinander entfernt an den beiden En-
den des L (B Abb. 1.41b). Die beiden Seitenarme des
Kleeblatts mit ihren Schleifen sind an der Knickstelle des
Molekiils nach auBlen geklappt und enthalten Erken-
nungssignale fiir jene Enzyme, die jede einzelne tRNA
hoch spezifisch mit ihrer Aminosdure beladen. Die Zu-
verlassigkeit dieser Enzyme, der Aminoacyl-tRNA-
Synthetasen, gewihrleistet die selbst fiir Standards mo-
derner Technik auBergewohnlich hohe Prézision der
Translation, ohne die ein Uberleben von Zellen und Or-
ganismen nicht moglich ware. Von den kleinsten Bakte-
rien bis zu den groften Vielzellern sind Struktur von
rRNAs und tRNAs grundsitzlich dhnlich. Auch ihre
Funktion unterscheidet sich nicht. Thre Sequenzen sind
wahrend der stammesgeschichtlichen Entwicklung der
Lebewesen extrem stark konserviert worden. Sie sind da-
her besonders zuverldssige Zeugen der Evolution und ge-
statten die Rekonstruktion auch sehr weit zuriickliegen-
der phylogenetischer Prozesse. Beispielsweise ist die
Sonderstellung und die groBe Heterogenitit der Ar-
chaeen unter den Prokaryoten vor allem mithilfe von Se-
quenzvergleichen an rRNAs aufgedeckt worden.
Wihrend der Translation werden mehrere bis viele
Ribosomen (Monosomen) durch einen mRNA-Strang
zusammengehalten und bilden dann ein Polysom
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B Abb. 1.42 Ribosomen und Polysomen, isoliert aus Bliitenknos-
pen von Narcissus pseudonarcissus, Negativkontrast. a Monosomen.
b Polysomen; stellenweise Aufbau der Ribosomen aus zwei ungleich
groflen Untereinheiten erkennbar (MaBstab 0,5 pum). (Priparate:
R. Junker; EM-Aufnahmen: H. Falk)

(B8 Abb. 1.42a, b). Polysomen sind also die eigentli-
chen Translationsorganellen. Sie kommen in zwei For-
men vor:

Frei im Cytoplasma liegend sind sie schraubenformig.
Freie Polysomen synthetisieren vor allem die 16slichen cy-
toplasmatischen Proteine. Hier werden aber auch mito-
chondriale, plastiddre und alle nucledren Proteine sowie
die charakteristischen Enzyme von Peroxisomen transla-
tiert, bevor sie spiter (posttranslational) an ihren Bestim-
mungsort transportiert werden (» Abschn. 6.5).

Zusitzlich kommen die Ribosomen an den Membra-
nen des ER vor, wo sie zweidimensionale Figuren bil-
den, vorwiegend flache Spiralen (vgl. @ Abb. 1.48b).
Die Membrananheftung erfolgt hier an der groBen Ri-
bosomenuntereinheit, nahe der Austrittsstelle fur die
wachsende Polypeptidkette. Diese wird oft schon wih-
rend ihrer Synthese durch die Membran hindurchge-
schoben (cotranslationaler Transport). Auf diese Weise
gelangen etwa Sekretproteine und lysosomale Enzyme
in das Innere von ER-Zisternen. In anderen Fillen
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bleibt die naszierende Polypeptidkette mit einer Serie
von wenigstens 20 aufeinanderfolgenden hydrophoben
Aminoséureresten in der Membran selbst dauerhaft ver-
ankert und wird so zu einem integralen Membranpro-
tein (» Abschn. 1.2.6.2).

1.2.6 Plasmamembran - Werkzeug der
Integritat

1.2.6.1 Biomembranen bilden flieBende
Grenzen

Biomembranen sind 4-5 nm diinne, flichige Lipoprotein-
strukturen, die manche Molekiile hindurchlassen, andere
jedoch nicht (Semipermeabilitit, » Abschn. 1.2.6.3).
Gleichzeitig bilden sie in wissriger Umgebung liickenlos
umschlossene Rdume aus, da dieser Zustand energetisch
giinstiger ist (hydrophober Effekt). Trotz ihrer Flachig-
keit sind sie also keine zweidimensionalen, sondern drei-
dimensionale Gebilde. Biomembranen sind zéhfliissig.
Werden sie aufgerissen, schlieBen sie sich als Konsequenz
des hydrophoben Effekts sofort wieder, sie sind also mit
der Fahigkeit zur Selbstheilung ausgestattet. Wird die
Membran durch technische Eingriffe (z. B. eine Mikro-
injektion) oder natiirliche Faktoren (etwa durch Angriff
eines Pathogens) durchstoBen, stellt sie ihre Integritit
selbst wieder her. Diese molekularen Eigenschaften be-
dingen auch die Funktion von Biomembranen: Sie sind
die flieBende Grenze der gesamten Zelle (Plasmamemb-
ran, Zellmembran) und trennen innerhalb der Zelle ver-
schiedenartige Kompartimente gegeneinander ab.

Membranen entstehen in der Zelle nicht neu (de
novo), sondern leiten sich stets von bereits vorhandenen
Membranen ab. Die Membranbiogenese beruht auf
Flachenwachstum vorhandener Membranen durch Ein-
bau neuer Molekiile. Die beiden wichtigsten Bausteine
von Biomembranen, Strukturlipide und Membranpro-
teine, werden vor allem am ER synthetisiert. Von hier
aus konnen sie iiber Vesikelstrome in Golgi- und Vaku-
olenmembranen oder zur Plasmamembran gelangen.
Ebenso gibt es einen Membranfluss zu den duBeren
Hilllmembranen von Plastiden und Mitochondrien,
wihrend die inneren Membranen dieser Organellen im-
mer abgetrennt bleiben (die inneren Membranen von
Mitochondrien und Plastiden unterscheiden sich deut-
lich in ihrer stofflichen Zusammensetzung von allen an-
deren Membranen der Zelle).

1.2.6.2 Die molekularen Komponenten von
Biomembranen

Man kann viele Aspekte von Biomembranen mit kiinst-

lich hergestellten bimolekularen Filmen aus Strukturli-

piden simulieren. Solche kiinstlichen Membranen sind

in Bezug auf Dicke, Fluiditit und Semipermeabilitit
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sehr dhnlich, ermdglichen aber keinen spezifischen und
aktiven Membrantransport. Auch sind AuBlen- und In-
nenseite von bimolekularen Lipidfilmen identisch, wih-
rend sie sich bei Biomembranen unterscheiden. Diese
Unterschiede gehen darauf zuriick, dass Biomembra-
nen mit besonderen Membranproteinen ausgestattet
sind, die fiir die unterschiedlichen Leistungen der einzel-
nen Membranen einer Zelle verantwortlich sind. Das
Massenverhiltnis Protein/Lipid liegt im Normalfall bei
3:2, obwohl deutliche Abweichungen von dieser Zahl
moglich sind. In proteindominierten Membranen wie
der inneren Mitochondrienmembran kann der Protein-
anteil 70 % tlbersteigen, wahrend er in lipiddominierten
Membranen wie denen von membrandsen Chromoplas-
ten (» Abschn. 1.2.9.2) bei weniger als 20 % liegt.

Es gibt zwei Sorten von Membranproteinen: Peri-
phere (extrinsische) Membranproteine sitzen der Lipid-
doppelschicht nur oberflichlich auf und werden durch
elektrostatische Wechselwirkungen mit den polaren
Kopfen der Membranlipide festgehalten. Mit den un-
polaren Kohlenwasserstoffketten der Lipide kommen
diese Proteine nicht in Berithrung. Daher konnen sie
leicht, etwa durch Erhohung der Ionenkonzentration,
von der Membran abgelost werden. Manche dieser peri-
pheren Membranproteine sind allerdings iiber die Koh-
lenwasserstoffketten kovalent gebundener Fettsduren
oder Prenyllipide fest in Membranen verankert. Integ-
rale (intrinsische) Membranproteine erstrecken sich
durch das polare Innere der Lipiddoppelschicht von
Biomembranen hindurch und werden deshalb auch als
Transmembranproteine bezeichnet. Sie konnen aus
Membranen nur unter Zerstorung der Lipiddoppel-
schicht, in der Regel mithilfe von Detergenzien, isoliert
werden. Die Transmembranregionen solcher Protein-
molekiile sind hydrophob. Oft handelt es sich dabei um
a-helikale Abschnitte aus 20-25 Aminosduren mit un-
polaren Seitenketten wie Leucin, Isoleucin, Valin oder
Alanin. Es gibt integrale Membranproteine mit mehre-
ren Membrandurchgingen und entsprechend vielen hy-
drophoben o-Helix-Doménen (Bakteriorhodopsin: 7,
manche lonenkandle: bis 24). Die integralen Membran-
proteine sind durch den hydrophoben Effekt in der Li-
piddoppelschicht der Membran verankert, der auf un-
mittelbaren Wechselwirkungen der Proteine mit den
unpolaren Kohlenwasserstoffketten der Lipidmolekiile
beruht. Die Doméanen der Transmembranproteine, die
zu beiden Seiten aus der Membran ragen, weisen eine
hydrophile Oberfliche auf. Viele auf der Membranau-
Benseite liegende Domdnen von Transmembranprotei-
nen sind glykosyliert, tragen also kovalent gebundene
Zuckerreste oder Oligosaccharidketten.

Im EM erscheinen quergeschnittene Biomembranen
als feine Doppellinien (B Abb. 1.43A, B), ein Ausdruck
ihrer Doppelschichtigkeit. Integrale Membranproteine

werden in Gefrierbruchpréiparaten als Innermembran-
partikel sichtbar.

1.2.6.3 Fluidmosaikmodell

Das von Singer und Nicholson entwickelte Fluidmosa-
ikmodell beschreibt die Biomembran als ein sich stindig
veranderndes Mosaik von Transmembranproteinen, die
in einem fliissigen Doppelfilm aus Strukturlipiden mehr
oder minder beweglich sind (B Abb. 1.44). Obwohl sich
wegen des fluiden Zustands von Biomembranen integ-
rale Membranproteine, genauso wie Lipidmolekiile, in
der Membranflache um ihre senkrecht zur Membranfli-
che stehende Achse drehen und seitlich verschieben kon-
nen (laterale Diffusion), ist ein Umklappen der Mole-
kiile auf die andere Membranseite (Flip-Flop) wegen
der hydrophoben Wechselwirkungen im Inneren der
Membran energetisch sehr ungiinstig. Es kann also we-
der ein Lipidmolekiil, das sich in einer der beiden
Schichten der Lipiddoppelschicht befindet, ohne Hilfe
von Carrierproteinen (Lipid-Transfer-Proteine) in die
andere Schicht gelangen, noch kénnen die hydrophilen
Domaénen eines integralen Membranproteins beidseits
der Transmembrandoméine ihre Position vertauschen.
Biomembranen sind daher asymmetrisch — Zusammen-
setzung und Eigenschaften der dulleren und inneren
Oberfliche sind unterschiedlich.

Wenn die Fluiditédt einer Membran zuriickgeht, weil etwa die Tempe-
ratur absinkt, besteht die Gefahr, dass in dem fliissigen Mosaik Lii-
cken entstehen und damit die Fihigkeit der Membran, einen Raum
liickenlos zu umschlieBen, beeintrachtigt wird. Daher wird der fluide
Zustand der zelluliren Membranen bei Temperaturdnderungen aktiv
erhalten. Dies ldsst sich z. B. durch vermehrte Einlagerung von Sterol-
lipiden oder ungesittigter Fettsauren erreichen. Beide Komponenten
verhindern aufgrund ihrer sterischen Sperrigkeit, dass die Kohlenwas-
serstoffketten der Lipidfettsauren zu dicht gepackt werden, und halten
damit die Membran fliissig. Bei Organismen, die in kalter Umgebung
leben, werden daher vermehrt ungesittigte Fettsduren in Membranli-
pide eingebaut. So werden statt der gesittigten (doppelbindungs-
freien) Stearinsiure die einfach ungesittigte Olsiure mit einer Doppel-
bindung, die zweifach ungesittigte Linolsdure, die Linolensdure mit
drei oder die Arachidonsdure mit vier Doppelbindungen im Fettsdure-
rest zur Lipidsynthese herangezogen. Das wertvollste Leindl (mit vie-
len Doppelbindungen) stammt dementsprechend aus Anbaugebieten
mit kithlem Klima.

1.2.6.4 Struktur und Funktion der
Plasmamembran

Die Plasmamembran (Zellmembran, Plasmalemma) ist
wegen ihres Glykoproteinanteils dicker und dichter als
die tibrigen zelluliren Membranen und unterscheidet
sich auch durch ihre Ladung von ihnen, was es erlaubt,
Plasmamembranen {iber ein Phasensystem aus Dextran
und Polyethylenglykol von anderen Membranen abzu-
trennen. Sie erhélt die Integritit der Zelle und erlaubt es,
im Cytoplasma ein chemisches Milieu aufrechtzuerhal-
ten, das sich von dem der Umwelt deutlich unterschei-
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O Abb. 1.43 Biomembranen im EM. A Trilaminare Zellmembran zwischen Zellwand und Cytoplasma der Alge Botrydium granulatum
nach Glutaraldehyd-OsO -Fixierung. B Trilaminarer Aspekt nichtfixierter Membranen eines Dictyosoms nach Gefrierbruch (quer, embry-
onale Zelle der Zwiebelwurzelspitze). (MaBstdbe in A, B 0,1 pm.) C Teilansicht einer Wurzelmeristemzelle der Kiichenzwiebel im Gefrier-
bruchpriparat: zahlreiche Membranen im Querbruch, sowie in Flachenansicht mit Innermembranpartikeln, deren Zahl pro Flachenein-
heit ein Charakteristikum der jeweiligen Membransorte ist. (MaBstab 1 pm.) — Cy Cytoplasma, D Dictyosom, ER endoplasmatisches
Reticulum, M Mitochondrien, N Zellkern, V Vakuolen, W Zellwand. (a EM-Aufnahme: H. Falk; b, ¢ Praparate und EM-Aufnahmen:
V. Speth)

det. Wird die Plasmamembran dauerhaft durchstoBen
oder chemisch aufgelost, stirbt die Zelle schnell ab.

Man darf sich die Plasmamembran nicht als stati-
sches Gebilde vorstellen. Vielmehr steht sie in fortwéih-
rendem Membranfluss mit den inneren Membranen
(» Abschn. 1.2.7.5). Es werden stdndig Vesikel zur cy-
toplasmatischen Seite hin abgeschniirt (Endocytose),
wahrend andere Vesikel auf der Innenseite mit der Plas-
mamembran verschmelzen und so ihren Inhalt nach
auBen freigeben (Exocytose). Bei Epidermiszellen von
Hafercoleoptilen wird die Plasmamembran alle 3 h
komplett ausgetauscht. Die Integritit der Zelle muss
also unter erheblichem Energieaufwand erhalten wer-
den. Beispielsweise werden manche Ionen (etwa
Protonen) unter ATP-Verbrauch durch spezifische Pum-
pen aus der Zelle hinaus- und andere hineingepumpt
und dadurch eine kontrollierte Membranspannung auf-
rechterhalten.

Die Plasmamembran ist auch der Ort, wo zahlreiche
Signaliibertragungsvorginge beginnen. Zahlreiche Re-
zeptorproteine sind in der Lage, nach Bindung eines spe-
zifischen Liganden Konformationsinderungen zu voll-
ziehen, die auf der Innenseite der Zelle spezifische
Signalleitungsvorginge auslosen. So konnen Pflanzen-
zellen liber einen spezifischen Rezeptor Flagellin (den
Baustein bakterieller Geileln) wahrnehmen, wodurch
ein Calciumkanal in der Plasmamembran aktiviert wird.
Der Calciumeinstrom schaltet iiber mehrere Zwischen-
schritte eine MAP-Kinase-Kaskade an, die eine Patho-
genattacke signalisiert und im Zellkern die Aktivierung
von Abwehrgenen hervorruft. Ein weiterer wichtiger Si-
gnalgeber fiir die Stressabwehr bei Pflanzen ist die Akti-
vierung einer membranstindigen NADPH-Oxidase, die
auf der AuBenseite von Pflanzenzellen zur Bildung von
Superoxidanionen fiithrt, was iiber mehrere Zwischen-
schritte und unter Beteiligung von membranstindigem
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O Abb.1.44 Querschnitt durch eine Zellmembran nach dem Fluid-
mosaikmodell (schematisch). Die zahfliissige Lipiddoppelschicht ist
von integralen Membranproteinen durchsetzt (rechts ein Dimer),
deren extraplasmatische Doménen unverzweigte und/oder ver-
zweigte Glykanketten tragen. Auch die Glykanketten von Glykolipi-
den stehen von der extraplasmatischen Seite der Membran nach au-
Ben ab. An der cytoplasmatischen Seite sind weder Lipide noch
Proteine glykosyliert. In die unpolaren Bereiche der Lipiddoppel-
schicht (rot) sind Sterollipide eingelagert; die Transmembrandoma-
nen der integralen Membranproteine sind an ihrer Aullenseite hier
ebenfalls hydrophob. * peripheres Membranprotein; Pfeile: Spaltfla-
che bei Gefrierbruch. Pfeilkopfe: bevorzugte Einlagerung kontrast-
gebender Osmiumatome, wodurch der trilaminare Aspekt querge-
schnittener Biomembranen im EM entsteht (vgl. 8 Abb. 1.43A).
Alle beteiligten Molekiile sind in thermischer Bewegung, in der
Membranebene wechseln sie stindig ihren Platz und rotieren senk-
recht zur Membranebene um ihre Achse. Dagegen ist das Umklap-
pen von Lipid- oder Proteinmolekiilen auf die andere Membranseite
(Flip-Flop) ein sehr seltenes Ereignis

Actin ebenfalls die Expression spezifischer Gene indu-
ziert. Auch im Zusammenhang mit Wachstum und Ent-
wicklung ist die Plasmamembran von Pflanzenzellen ein
wichtiger Ort fir die Signalwahrnehmung. So wird das
zentrale Pflanzenhormon Auxin iiber einen Effluxcar-
rier bevorzugt an einem Pol der Zelle ausgeschleust, wo-
durch ein gerichteter Hormonstrom entsteht, der die
Pflanze von oben nach unten durchzieht und zahlrei-
chen Entwicklungsvorgingen eine rdumliche Ausrich-
tung verleiht.

Uber einen Verdau der Zellwinde mit Pektinasen
und Cellulasen lassen sich wandlose Protoplasten her-
stellen (B Abb. 1.45). Obwohl diese Protoplasten nach
auBen nur durch die diinne Plasmamembran umgrenzt
sind, bleiben sie voll lebensfahig, wenn man dafiir
sorgt, dass innen und auBen dieselben osmotischen
Verhéltnisse herrschen, was man experimentell durch
die Zugabe von Mannitol erreichen kann. Wenn man
die zellwandverdauenden Enzyme auswischt, konnen
Protoplasten nach einigen Tagen eine neue Zellwand
bilden und es ldsst sich sogar eine ganze Pflanze daraus
regenerieren. Protoplasten kdnnen zur Zellfusion ange-
regt werden, indem man die Plasmamembran durch

Polyethylenglykol oder durch elektrische Spannungs-
stoBe fiir kurze Zeit perforiert, sodass die Plasmamem-
branen der beiden Zellen bei Beriihrung verschmelzen
(8 Abb. 1.46). Auf diese Weise konnen Zellhybride
(Cybride) unterschiedlicher Pflanzen erzeugt werden.
Aus diesen Zellhybriden konnen Pflanzen regeneriert
werden, die auf natiirliche Weise nie entstanden wiren.
Bekanntestes Beispiel ist die Tomoffel, die durch Fu-
sion von Protoplasten aus Tomate und Kartoffel (bei-
des Vertreter der Nachtschattengewdchse und sehr re-
generationsfreudig) entstanden ist.

1.2.7 Endomembransystem - Werkzeug der
Kompartimentierung

1.2.7.1 Membranen als
Kompartimentgrenzen

Die Existenz von Zellen und zelluliren Kompartimen-
ten wire ohne die Barrierewirkung von Membranen un-
denkbar. Biomembranen haben daher vor allem die
Funktion, die freie Diffusion zu unterbinden und so Re-
aktionsrdume mit unterschiedlicher chemischer Zusam-
mensetzung zu schaffen. Andererseits ist Leben aber nur
in offenen Systemen mdglich, weil bestimmte Stoffe aus
der Umgebung aufgenommen und andere abgegeben
werden miissen. Die Barrierewirkung von Biomembra-
nen beruht vor allem auf der Lipiddoppelschicht, die
selektive Durchlédssigkeit fiir ausgewéhlte Ionen oder
Molekiile wird durch integrale Membranproteine be-
werkstelligt, die entweder Kanile, Carrier oder Pumpen
sein konnen. Kanéle bilden mithilfe hydrophober Ami-
nosiduren Poren durch die Membran; durch ihren
Durchmesser, bestimmte Ladungen oder spezielle De-
ckelstrukturen sind sie héufig fiir bestimmte Frachten
selektiv. Vor allem Ionenkanile sichern ein kontrollier-
tes zelluldres Milieu und tragen auch zu einer ausge-
pragten Membranspannung bei. Carrier (auch als
Translokatoren oder Permeasen bezeichnet) erkennen
und binden ihre Substrate mithilfe sterischer Passfor-
men (analog der spezifischen Bildung von Enzym-
Substrat-Komplexen) und verlagern sie unter Konfor-
mationsdnderung durch die Membran (8 Abb. 14.6).
Der Transport folgt dem Konzentrationsgefille der
Fracht oder nutzt den Konzentrationsgradienten eines
anderen Molekdils. Im Gegensatz dazu sind Pumpen in
der Lage, eine Fracht unter Energieaufwand (Spaltung
von ATP) ,,stromaufwirts®, also entgegen dem Konzen-
trationsgefille, zu transportieren (energieabhédngiger,
aktiver Transport). Jede zellulire Membran tragt eine
unterschiedliche Ausstattung solcher Kanile, Carrier
und Pumpen und stellt so ein chemisches Milieu des ent-
sprechenden Kompartiments sicher, das zur Charakteri-
sierung genutzt werden kann (8 Tab. 1.3).
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O Abb.1.45 Protoplasten, kiinstlich hergestellt durch enzymatischen Verdau der Zellwinde. a Protoplast aus dem Mesophyllgewebe (mit
Chloroplasten) von Nicotiana tabacum nach Abkugelung des Protoplasten in 0,6 M Sorbitol (200 X). b, ¢ Mikroinjektion in einen Proto-
plasten von Nicotiana tabacum; b vor und ¢ nach der Injektion von Dextran-FITC in das Cytoplasma des Protoplasten; deutlich sichtbar
gefirbtes Cytoplasma (C Fluoreszenzmikroskopie). ¢ Aus Protoplast in Zellkultur durch Teilung entstehende Zellklone (Regeneration)
(B, C 200 x)

Werden die oft sehr hohen Konzentrationsunterschiede
an Kompartimentgrenzen (z. B. durch Gifte, lonopho-
ren oder bestimmte Antibiotika) nivelliert, hat das hiu-
fig den Zelltod zur Folge. Auch Membranpotenziale, die
im Leben aller Zellen eine wichtige Rolle spielen, beru-
hen auf der unterschiedlichen Ionenausstattung benach-
barter Kompartimente. Aus den Membranpotenzialen
(GréBenordnung 100 mV) resultieren wegen der gerin-
gen Dicke der Lipiddoppelschicht (4 nm) elektrische
Feldstirken um 100.000 V cm~!. Das Membranpoten-
zial liegt damit an der Grenze der Durchschlagsspan-
nung fiir Lipiddoppelschichten.

Biomembranen sind allerdings keine perfekten Diffusionsbarrieren.
Viele lipophile Gifte, Narkotika und dergleichen kdnnen sich in der
Lipiddoppelschicht 16sen und sogar konzentrieren, sodass die Memb-
ran fiir die Wirkstoffe kein Diffusionshindernis darstellt. Selbst polare
Teilchen kdnnen passieren, wenn sie klein genug sind (<70 Da). Die

Membran wirkt wie ein Filter mit einer mittleren Porenweite von
0,3 nm. Als Poren fungieren dabei kurzlebige Storstellen, wie sie sich
bei den thermischen Bewegungen der Lipidmolekiile in den fluiden
Membranen immer wieder von selbst ergeben. Die vergleichsweise
hohe Durchlissigkeit fiir Wasser beruht allerdings in vielen Féllen auf
dem Vorhandensein von Aquaporinen, die 0,4 nm weite Transmemb-
rankanéle fiir Wassermolekiile bilden (8 Abb. 14.10). Durch einen
solchen Kanal konnen, wenn er durch Phosphorylierung des Aquapo-
rins gedffnet wurde, weder Ionen noch Metaboliten hindurchtreten,
wohl aber bis zu 4 Mrd. Wassermolekiile in der Sekunde.

Wenn sich der pH-Wert zweier benachbarter Kom-
partimente unterscheidet, kann es vorkommen, dass
ungeladene und wenig polare Molekiile, die in das
Zielkompartiment gelangen, dort aufgrund der gedn-
derten Protonenkonzentration eine Ladung anneh-
men und das Zielkompartiment nicht mehr verlassen
konnen — sie bleiben in diesem Kompartiment gefan-
gen (Ionenfalle). Dieses Phinomen ist als Sonderfall
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O Abb. 1.46 Elektrofusion von Protoplasten des Laubmooses Funaria hygrometrica (640 X). Zwei sich an einer Elektrode berithrende Pro-
toplasten a werden durch einen SpannungsstoB (Feldstirke 1 kV em™, 70 ps) fusioniert b—e. Aus einer so entstandenen Hybridzelle kann in
einigen Wochen ein neues Moospflanzchen heranwachsen. (Prdparate und Mikroaufnahmen: A. Mejia; G. Spangenberg; H.-U. Koop;
M. Bopp)
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B Tab.1.3 Leitenzyme bzw. charakteristische Verbindun-
gen zellularer Membranen und Kompartimente

Zellkomponente  Leitenzym bzw. charakteristische
Verbindung

Zellmembran Cellulose-Synthase; Na*/K*-Pumpe

Cytoplasma Nitrat-Reduktase; 80S-Ribosomen

Zellkern Chromatin (lineare nucledre DNA,
Histone); nucledre DNA- u. RNA-
Polymerasen

Plasma und Actin, Myosin, Tubulin

Kern

Plastiden Starke u. Stiarke-Synthase; zirkuldre
ptDNA; Plastoribosomen (70S);
Nitrit-Reduktase; in Chloroplasten:
Ribulosebisphosphat-Carboxylase
(Rubisco), Chlorophylle, Plastochinon,
plastidare ATP-Synthase

Mitochondrien Fumarase, Succinat-Dehydrogenase,
Cytochrom-Oxidase; Ubichinon;
mitochondriale ATP-Synthase; zirkuldre
mtDNA; Mitoribosomen (70S-Typ)

rER SRP-Rezeptor; Ribophorine

Dictyosomen Glykosyltransferasen

Vakuolen bzw. saure Phosphatase, a-Mannosidase;

Lysosomen verschiedene Speicher-, Gift- u. Farbstoffe
(Proteine, Zucker, Sauren; Alkaloide,
Glykoside, Ca-Oxalat; Flavonoide u. a.
Chymochrome)

Oleosomen Triacylglycerine

der Lipidfiltertheorie beschrieben. Diese besagt, dass
polare Molekiile in Abhdngigkeit von ihrer GroBe
durch hydrophile Poren der Membran diffundieren
konnen (Siebwirkung), wihrend unpolare Molekiile
Membranen passieren konnen, indem sie sich in ihnen
16sen. Abgesehen von den beiden Parametern Teil-
chengroBe und Lipophilie sind diese beiden Formen
der passiven Permeation unspezifisch und bendtigen
keine Erkennungsstrukturen (Rezeptoren) fiir be-
stimmte Molekiile. Ein Beispiel fiir eine Ionenfalle
wire die Anfirbung der sauren Zentralvakuole mit
Neutralrot (8 Abb. 1.47,vgl.dazuauch » Abb. 12.13).
Dasselbe Prinzip spielt fiir den Transport des wichti-
gen Pflanzenhormons Indolessigsdure (ein Auxin)
eine bedeutsame Rolle und ist fiir die Selbstorganisa-
tion von Leitgewebe wichtig.

Die verschiedenen Membransysteme der Zelle hingen
zwar nicht unmittelbar zusammen, konnen aber indirekt
iiber Vesikelstrome, durch Membranfluss (Cytosen), mit-
einander kommunizieren. Basis fiir den Membranfluss ist
eine strikt regulierte Fusion von Kompartimenten, die auf
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B Abb. 1.47 lonenfalle, Anreicherung von Neutralrot in der Vaku-
ole einer Pflanzenzelle. Neutralrot liegt in alkalischer Losung als li-
pophiles Molekiil vor a, in saurer Losung durch Anlagerung eines
Protons dagegen als Farbkation b. ¢ Ausgangssituation. Lebende
Zelle in verdiinnter Neutralrotlosung, pH 8 (Farbmolekdiile als Punkte
dargestellt, Farbkationen als Striche). d Endzustand. Farbmolekiile
sind in die Vakuole (pH 5) eingedrungen, die sie als hydrophile Ionen
nicht mehr verlassen kdnnen. Ein Gleichgewicht stellt sich erst ein,
wenn das chemische Potenzial (das unter anderem von der Konzent-
ration der Neutralrotmolekiile abhidngt) innen und aullen gleich ist.
Das ist z. B. dann der Fall, wenn ein osmotisches Gleichgewicht er-
reicht ist oder der pH-Wert in der Vakuole so weit angestiegen ist,
dass keine Protonierung der Neutralrotmolekiile mehr stattfinden
kann. Dies ist bei einer mehr als 1000-fachen Anreicherung des Neu-
tralrots (Ionenform) in der Vakuole der Fall

der Fusion von Membranen beruht. Da Biomembranen
an der Grenzfliche zur wissrigen Umgebung polare Reste
tragen, kdnnen sie nicht spontan fusionieren. Unter Ener-
gicaufwand miissen AbstoBungskrifte iiberwunden wer-
den, wodurch der Prozess regulierbar ist. Vesikel tragen
eine Erkennungsstruktur (vSNARES, v fir vesicle), die an
eine passende Bindungsstelle der jeweiligen Zielmembran
(tSNARES, t fiir target) bindet. So wird sichergestellt,
dass der Membranfluss in geordneten Bahnen verlduft
und Kompartimente nicht unkontrolliert miteinander ver-
schmelzen konnen (» Abschn. 1.2.7.5 und 1.2.7.6). Bei
der Bildung von Vesikeln und deren Transport spielt das
Actincytoskelett eine bedeutende Rolle (B8 Abb. 1.54a).
Da die meisten intrazelluliren Membranen (Endo-
membranen) und die Zellmembran iiber einen Membran-
fluss miteinander in Verbindung stehen, gehoren sie letzt-
lich einem iibergeordneten Membransystem an, zu dem
auch die dulleren Membranen von Mitochondrien und
Plastiden zédhlen. Im Gegensatz dazu bleiben die inneren
Mitochondrienmembranen sowie die inneren Hiillmem-
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branen und Thylakoide der Plastiden von diesem Memb-
ranfluss ausgeschlossen (sie werden spiter besprochen,
» Abschn. 1.2.9.2 und 1.2.10.1). Die Pflanzenzelle ent-
hilt demnach drei stets separierte Typen von Plasma: Cy-
toplasma (das Karyoplasma steht iiber die Kernporen
damit in Verbindung, bildet also kein eigenes Komparti-
ment), die Mitochondrienmatrix und das Plastiden-
stroma. Diese Plasmatypen werden von drei Membran-
systemen umgrenzt, die nicht durch einen Membranfluss
miteinander verbunden sind und deren Lipidzusammen-
setzung und Proteinausstattung charakteristische Unter-
schiede aufweisen. Auch die groBen Vakuolen sind durch
den Membranfluss mit dem Endomembransystem ver-
bunden. Ahnlich wie die Plasmamembran trennen sie das
Cytoplasma von einem chemisch stark abweichenden
(stark sauren und proteasereichen) Reaktionsraum ab,
der in dieser Hinsicht den Lysosomen in Tierzellen ent-
spricht. Uber Endocytose aufgenommene Molekiile kon-
nen tiber Vesikelfluss in die Vakuole gelangen, ohne auch
nur eine einzige Membran passieren zu miissen. Die Va-
kuolen lassen sich also gewissermaBen als internalisierter
AuBenraum der Zelle auffassen.

Vieles, was wir liber die chemische Ausstattung der
Kompartimente wissen, beruht auf der Moglichkeit,
verschiedene Zellbestandteile chemisch tiber subzellu-
lare Fraktionierung aufzureinigen und danach bioche-
misch zu untersuchen (» Abschn. 1.1.4).

1.2.7.2 Endoplasmatisches Reticulum (ER)

Das ER tritt in zwei strukturell und funktionell ver-
schiedenen Formen auf: als raues (rER) oder glattes
ER (sER; s von engl. smooth, glatt). Das mit Polyso-
men besetzte rER bildet ausgedehnte, flache Zisternen,
die sich durch rasche Formverdanderungen auszeichnen
(8 Abb. 1.48 und 1.49). Dagegen ist das ribosomen-
freie, glatte SER haufig ein Netzwerk verzweigter Mem-
branrohren (8 Abb. 1.50).

Am rER findet eine massive Proteinsynthese statt.
Bei den von den membrangebundenen Polysomen gebil-
deten Proteinen handelt es sich entweder um integrale
Membranproteine, um Proteine, die fiir das Lumen von
Endomembrankompartimenten (z. B. Vakuolen) be-
stimmt sind, oder solche, die nach aullen abgegeben wer-
den sollen (Sekretproteine = Exportproteine, z. B. Zell-
wandproteine). Die Membranen des rER sind die
einzigen, die iiber Rezeptoren fiir Cytoribosomen ver-
fligen und an ihrer cytoplasmatischen Seite Polysomen
binden kénnen.

Die Funktionen des sER sind vielfiltiger. Es ist vor
allem an der Lipid-, Flavonoid- und Terpenoidsynthese
beteiligt (» Abschn. 14.14.1 und 14.14.2). Fettsduren
werden in Pflanzenzellen (im Gegensatz zu Tierzellen)
vor allem in den Plastiden gebildet. Auch die Umfor-
mung der zunidchst gesittigten Fettsduren in ungesit-

O Abb. 1.48 Ribosomenbesetztes (raues) endoplasmatisches Reti-
culum. a Zisternen quer (Pfeile), neben Mitochondrien, Dictyoso-
men und Chloroplast; Plasmodesmen in einem primdren Tiipfelfeld
der Zellwand; Blattzelle der Garten-Bohne. b Flachgeschnittene
rER-Zisternen mit spiraligen Polysomen im Pollenschlauch des Ta-
baks Nicotiana tabacum. (MaBstabe 1 pm.) — C Chloroplast, D Dic-
tyosomen, M Mitochondrien, P Plasmodesmen. (EM-Aufnahmen:
A H. Falk; B U. Kristen)

tigte und der Einbau neu gebildeter Lipide in die Mem-
branen ist in der Pflanzenzelle, wie in allen Eucyten, eine
Funktion des sER. Synthetisiert werden Membranli-
pide, indem die Vorstufen (Acyl-CoA und Glyce-
rin-3-phosphat) in die dem Cytoplasma zugewandte
Schicht der ER-Membran inseriert und dort verestert
werden. Diese Membranen enthalten spezielle Proteine,
beispielsweise Flippasen, die das sonst praktisch ausge-
schlossene Umklappen (Flip-Flop) von Lipidmolekiilen
aus der cytoplasmatischen Schicht der Membran in die
extraplasmatische katalysieren.
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O Abb.1.49 a Endoplasmatisches Reticulum in einer lebenden Ge-
webekulturzelle von Tabak (940 x). b 10,5 s nach a aufgenommen. In
den Bildern sind neben dem ER auch Oleosomen, Mitochondrien
und (links unten) Plastiden sichtbar. (Phasenkontrastaufnahmen:
W. Url)

1.2.7.3 Der Weg nach auB8en: Exocytose

Exocytose kann auf mehreren Wegen erfolgen — vor al-
lem bei Pflanzen zeigte sich in den letzten Jahren, dass es
neben dem klassischen Weg noch andere Systeme gibt,
etwa das EXPO-System (engl. exocyst positive organelle)
oder das bei allen Eukaryoten vorhandene ESCRT-Sys-
tem (engl. endosomal sorting complex required for trans-
port). Im Folgenden wird der klassische Weg geschildert,
der fiir den Hauptteil der Exocytose verantwortlich ist.
In den Dictyosomen werden vor allem integrale
Membranproteine und sekretorische Proteine modifi-
ziert, sortiert und schlieBlich iiber Sekretvesikel (Golgi-
Vesikel) entweder aus der Zelle geschleust oder in Vaku-
olen verlagert. Die Gesamtheit der Dictyosomen wird
als Golgi-Apparat bezeichnet. Kleine Einzeller besitzen
oft nur ein einziges Dictyosom. In groleren Zellen, vor
allem von bestimmten Algen und Schleimpilzen, sind
jedoch immer zahlreiche (in manchen Fillen bis iiber
1000) Dictyosomen vorhanden, die meist iiber das ge-
samte Cytoplasma verstreut sind. Dies unterscheidet
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O Abb. 1.50 Glattes ER einer Oldriisenzelle der Klette Arctium
lappa mit zahlreichen Quer- und Langsschnitten durch die gewunde-
nen und verzweigten ER-Tubuli (MaBstab 0,5 pm). — M Mitochon-
drion, W Zellwand. (EM-Aufnahme: E. Schnepf)

sich von der Situation in den meisten Tierzellen. Man
spricht daher von einem dispersen Golgi-Apparat.

Das typische Dictyosom wird von einem Stapel von
Golgi-Zisternen gebildet. Es befindet sich oft in unmit-
telbarer Nachbarschaft zu einer ER-Zisterne oder der
Kernhiille und ist parallel zu ihr orientiert (88 Abb. 1.51b
und 1.52). Die dem ER zugewandte Seite des Dictyo-
soms wird als cis-Seite oder proximale Seite bezeichnet,
die von ihm abgewandte als trams-Seite oder distale
Seite. An der cis-Seite bilden sich durch Zusammenfluss
von Vesikeln neue Golgi-Zisternen, wiahrend an der
trans-Seite Golgi-Vesikel gebildet und freigesetzt wer-
den. In vielen Fillen ist die Randzone der distalen Gol-
gi-Zisternen netzartig ausgebildet und bildet das
Trans-Golgi-Netzwerk (TGN). Gelegentlich werden
nicht einzelne Vesikel abgegliedert, sondern ganze Zis-
ternen blahen sich auf und wandern als Ganzes zur Zell-
oberfliche (B Abb. 1.52d).

Dictyosomen sind keine dauerhaften Gebilde. Sie
konnen bei Bedarf vom ER aus neu gebildet werden.
Die Struktur der Dictyosomen variiert bei verschiedenen
Organismen und bei unterschiedlich differenzierten Zel-
len ein und desselben Vielzellers erheblich. In den Zellen
trockener Samen finden sich im Cytoplasma anstelle
von Dictyosomen Ansammlungen kleiner Membranve-
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B Abb. 1.51 Dictyosomen. a Je ein Dictyosom quer und flach ge-
schnitten in einer Ligulazelle des Brachsenkrauts Isoetes lacustris;
netzig-tubuldre Peripherie der Golgi-Zisternen und viele kleine Vesi-
kel (MaBstab 1 pm). b Dictyosom quer in Driisenzelle von Veronica
beccabunga; cis-Seite unten, dem rER zugewandt; auf der trans-Seite
zarte Golgi-Filamente zwischen den Zisternen erkennbar; duBere
Zisternen der trans-Seite dilatiert und fenestriert (Trans-Golgi-Netz-
werk) (MaBstab 0,5 pm). — M Mitochondrion. (EM-Aufnahmen: A
U. Kiristen; B J. Lockhausen; U. Kristen)

sikel oder -tubuli. Wahrend bei den fiir die meisten
Pflanzen typischen Dictyosomen die Zahl der Golgi-
Zisternen zwischen vier und zehn schwankt, kann sie bei
Protisten auf iiber 30 ansteigen.

In den Golgi-Zisternen werden Oligo- und Polysac-
charide synthetisiert. Bei der subzelluliren Fraktionie-
rung gelten daher bestimmte Glykosyltransferasen (etwa
die Galactosyltransferase; sie tibertrdgt Galactoseeinhei-
ten, sodass eine wachsende Glykankette entsteht) als
Leitenzyme fiir den Golgi-Apparat. Diese Glykosyltrans-
ferasen wirken am Aufbau von Polysaccharide der Zell-
wandmatrix mit. Im Gegensatz dazu existieren fiir die
Synthese von Reservepolysacchariden wie Starke (Pflan-

B Abb. 1.52  Sekretion iiber den Golgi-Apparat. a—¢ Vacuolaria vi-
rescens. a, b Schema der Bildung und Exocytose wasserreicher Gol-
gi-Vesikel (Vakuolen) in aufeinanderfolgenden Stadien; der kom-
plexe Golgi-Apparat (fein punktiert, aus ca. 50 Dictyosomen aufge-
baut) liegt dem Kern an (grob punktiert); romische Ziffern bezeich-
nen die durch Fusion kleinerer Vakuolen (arabische Ziffern)
entstandenen, groBen, pulsierenden Vakuolen. In 30 min wird so viel
Wasser sezerniert, wie dem Volumen der Zelle entspricht. ¢ Vier Dic-
tyosomen des Golgi-Apparats, nach aulen (oben) hin immer groBer
werdende Golgi-Vakuolen. d Bei der ebenfalls einzelligen Alge Glau-
cocystis nostochinearum bldahen sich ganze Golgi-Zisternen unter
Wasserabsorption auf und entleeren sich rhythmisch in Pfeilrichtung
nach auflen. (MaBstiabe in C, D 1 um.) — G Golgi-Apparat, M Zell-
membran. (a, b nach R. Poisson und A. Hollande ¢, d EM-
Aufnahmen: E. Schnepf u. W. Koch)

zen) und Glykogen (Pilze, Tiere) eigene cytoplasmati-
sche, plastidire oder mitochondriale Enzymsysteme
(» Abschn. 14.15.1). In den Golgi-Zisternen werden au-
Berdem extraplasmatische Doménen integraler Memb-
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ranproteine glykosyliert. Dieser Vorgang beginnt fiir die
N-Glykosylierung bereits im Lumen des rER, wihrend
die O-Glykoslierung posttranslational im Dictyosom er-
folgt. Exportproteine und integrale Proteine der Plasma-
membran sind in der Regel Glykoproteine.

Durch die Abschniirung von Sekretvesikeln verliert
das Dictyosom Membranmaterial. Da in Dictyosomen
weder Lipide noch Proteine synthetisiert werden, muss
neues Membranmaterial vom ER nachgeliefert werden.
Das geschieht {iber Transitvesikel in genau reguliertem
Ausmal, sodass das Aussehen des Dictyosoms trotz
stindiger Zu- und Abfuhr von Material unverindert
bleibt. Dictyosomen sind dementsprechend dynamische
Strukturen im FlieBgleichgewicht und zeigen struktu-
relle sowie funktionelle Polaritiat: An der dem ER zuge-
wandten cis-Bildungsseite werden aus Transitvesikeln
neue Golgi-Zisternen aufgebaut, wihrend an der
trans-Sekretionsseite Golgi-Membranen durch die Ab-
schnlirung von Sekretvesikeln verloren gehen. Golgi-
Membranen wandern also mit den von ihnen umschlos-
senen Sekretvorstufen durch den Zisternenstapel von cis
nach trans, entweder als ganze Zisternen oder liber Vesi-
kelstrome am Rand des Dictyosoms. Dabei nehmen die
Hohe der Zisternen ab und die Membranendicke zu. Die
membrangebundenen Enzymaktivititen sind proximal
(auf der dem Zellkern zugewandten Seite) und distal
(auf der AuBenseite) unterschiedlich. Durch die schritt-
weise Modifikation und Verlingerung von Oligo- und
Polysaccharidketten steigt der Glykananteil des Prose-
krets, wihrend das Zisterneninnere gleichzeitig ange-
sdauert wird. Die Reihenfolge der Zuckerreste in den Oli-
gosaccharidketten von Glykoproteinen wird durch
zeitlich und rdumlich aufeinanderfolgende enzymati-
sche Reaktionen, analog den Montageschritten entlang
eines FlieBbands, festgelegt.

Auch die im Golgi-Apparat gebildeten Sekrete sind sehr unterschied-
lich und koénnen iiber molekulare Selbstorganisation komplexe For-
men ausbilden. Vor allem bei den einzelligen Protisten gibt es hier eine
groBe Vielfalt: Zellwandschuppen (B Abb. 19.38 und 19.46g), Masti-
gonemen von Flimmergeif3eln (B8 Abb. 19.26a, b und 19.47f) oder gar
explosionsartig nach aulen abschleuderbare, manchmal giftige ,,Ge-
schosse® zur Feindabwehr oder Beutebetaubung, wie die Ejectosomen
oder Trichocysten einzelliger Cryptophyten und Dinophyten. Oft wer-
den im Golgi-Apparat besonders wasserreiche Polysaccharidschleime
zur Sekretion hergestellt.

Ein eigenartiger Sonderfall von Golgi-Sekretion ist die aktive Wasser-
ausscheidung. Alle im Siilwasser lebenden Protisten ohne feste Zell-
wand nehmen stdndig osmotisch Wasser auf. Da ihnen der Gegen-
druck einer Zellwand fehlt, miissten sie eigentlich anschwellen und
schlieBlich platzen. Bei diesen Organismen hat sich daher der bei allen
Zellen vorhandene Vesikelfluss zu einer eigenartigen Organelle ver-
dichtet. Diese pulsierende Vakuole (engl. contractile vacuole) nimmt
aus sternartig zusammenlaufenden Kandlen unter Energieverbrauch
(mithilfe des Actomyosinsystems) Wasser auf und gibt es periodisch
durch einen kurzzeitig gedffneten Kanal unter Kontraktion nach au-
Ben ab. Bei marinen Einzellern fehlt dieses Organell — hier besteht
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auch keine Notwendigkeit dazu, da das osmotische Potenzial der Um-
gebung aufgrund des geldsten Salzes negativer ist als im Zellinneren.

Bei der einzelligen Alge Vacuolaria ibernehmen zahllose Dictyosomen
die Funktion der Wasserabscheidung. Sie bilden unmittelbar aulerhalb
der Kernhtille einen ausgepréigten perinucledren Golgi-Apparat. Stan-
dig in groBer Zahl gebildete Golgi-Vesikel, die einen extrem wasserrei-
chen Schleim enthalten, verschmelzen in rascher Folge zu immer groe-
ren Sekretvakuolen, die schlieBlich exocytiert werden (8 Abb. 1.52).

1.2.7.4 Der Weg nach innen: Endocytose

Durch Endocytose kann die Zelle Molekiile aus ihrer
Umgebung durch FEinstiilpung von Membranvesikeln
aufnehmen. So kdnnen Molekiile, die an der Aullenseite
der Zellmembran durch spezifische Rezeptoren gebun-
den wurden, tiber Coated Vesicles (CV) aufgenommen
und entweder zum ER oder zur Vakuole transportiert,
oder aber wieder in einem Kreislauf zur Plasmamemb-
ran zuriickgebracht werden. Coated Vesicles finden sich
in Pflanzenzellen daher hdufig im Bereich der Zellmem-
bran, aber auch in der Umgebung der Dictyosomen
(8 Abb. 1.53d). Sie spielen eine wichtige Rolle beim Re-
cycling von Membranen und Rezeptoren (beispielsweise
bei dem oben erwiahnten Effluxcarrier fiir Auxin) oder
dienen der intrazelluliren Membran- und Stoffverschie-
bung. Viele Einzeller und die meisten Tierzellen kdnnen
sogar mikroskopische Nahrungspartikel endocytotisch
aufnehmen und im Zellinneren verdauen. Diese Phago-
cytose kommt bei den bewandeten Pflanzenzellen nicht
vor, obwohl sie ansonsten eine sehr intensive Endocy-
tose aufweisen.

Coated Vesicles (B Abb. 1.53) gehdren mit Durch-
messern um 0,1 pm zu den kleinsten Zellkompartimenten
iiberhaupt. Sie besitzen ein plasmaseitiges Membranske-
lett, die Hiille (engl. coat). Je nach Proteinzusammenset-
zung der Hiille werden verschiedene CV-Klassen unter-
schieden. Fiir die pflanzliche Endocytose und den
Vesikelverkehr zwischen Dictyosomen und Vakuolen
sind vor allem die Clathrin-Coated-Vesicles (CCV) rele-
vant. Die wabenartige Kéfigstruktur, die das Hiillpro-
tein Clathrin (griech. klathron, Gitter) um ein CCV bildet,
wird aus Clathrintrimeren (Triscelions) aufgebaut
(8 Abb. 1.53b). Aufbau und Abbau werden durch Be-
gleitproteine gesteuert. Die Bildung von CCV wihrend
der Endocytose wird durch Anlage eines Wabenmusters
aus Clathrin an der Innenseite der Zellmembran eingelei-
tet. An diesem Prozess sind Adaptine beteiligt. Dabei
wird eine Region der Plasmamembran definiert und senkt
sich dann grubenartig nach innen ein (Coated Pits, von
engl. pit, Grube). In Pflanzenzellen kdnnen iiber 7 % der
Zellmembranfliche mit solchen Clathrinpolygonen be-
setzt sein. Die Bildung von Coated Pits und ihre Ab-
schniirung als CCV erfordert insbesondere in Pflanzen-
zellen viel Energie, weil gegen den Turgordruck Arbeit
geleistet werden muss (vergleichbar mit einem lokalen
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B Abb. 1.53 Coated Vesicles (CV) und Clathrin. a Schema eines
Clathrinvesikels. b Drei Triscelions (eines davon in Farbe) als Bau-
elemente der fiinf- und sechseckigen Gitterstruktur. Jedes Triscelion
besteht aus drei schweren Ketten (je 180 kDa, 50 % o-Helix: ge-
knickte Arme) und drei leichten (je 35 kDa); an jeder Kante des Cla-
thrinkéfigs laufen vier schwere Ketten entlang, die leichten Ketten
befinden sich in den Ecken. ¢ Aus dem Hypokotyl von Zucchini (ei-
ner Kulturform des Kiirbis Cucurbita pepo) isolierte CV im Negativ-
kontrast. d CV (Pfeile) an einem Dictyosom der Zieralge Micraste-
rias (beachte auch den einseitigen Ribosomenbesatz der ER-Zisterne
gegeniiber der cis-Seite des Dictyosoms). (MaBstébe in C, D 0,5 pm.)
(c Praparat und EM-Aufnahme: D.G. Robinson; d EM-Aufnahme:
O. Kiermayer)

Eindriicken eines voll aufgepumpten Fahrradschlauchs).
Dementsprechend wird die Endocytose vor allem in
Pflanzenzellen mit niedrigem Turgor beobachtet (Wurzel-
haare, Endospermzellen, kiinstlich hergestellte Proto-
plasten). An der Abschniirung von CCV ist die GTPase
Dynamin beteiligt. Viele Aspekte der Endocytose bei
Pflanzen stimmen mit dem {iberein, was man von anderen
Organismen weil3 (der Vesikeltransport wurde vor allem
an Hefezellen untersucht, die sehr gut fiir genetische Ana-

lysen geeignet sind, aber auch an Nervenzellen von Siu-
gern, wo man mithilfe elektrischer Impulse die Massen-
freisetzung von Neurotransmittervesikeln auslosen
kann). Dennoch sind viele Fragen noch nicht geklart, da
es offenbar auch molekulare und zelluldre Unterschiede
gibt. Neben der clathrinvermittelten Endocytose gibt es
auch noch einen endocytotischen Weg, der von Clathrin
unabhingig ist, liber den man jedoch noch sehr wenig
weil. Beide Wege scheinen am TGN zusammenzulaufen.
Diese Erkenntnis geht darauf zuriick, dass sich durch
Ikarugamycin (ein Hemmstoff, der spezifisch die Bildung
der CCV blockiert) nur ein Teil der Endocytose hemmen
lasst, wahrend der weiter stromab wirkende Inhibitor
Wortmannin eine vollstindigere Hemmung hervorruft
(8 Abb. 1.54a).

1.2.7.5 Alles flieBt - Membranfluss und unser
Bild von der Zelle

Im Gegensatz zum Membrantransport (Verlagerung
von Stoffen durch Biomembranen) bedeutet Membran-
fluss (vesikulidrer Transport) den Transport von ganzen
Kompartimenten. Durch den Membranfluss kénnen
sich kleine Teilkompartimente von groBeren abtrennen,
in der Zelle mithilfe des Cytoskeletts und seiner Motor-
proteine gerichtet verschoben werden und schlieBlich
mit anderen Kompartimenten verschmelzen. Diese Pro-
zesse (Cytosen) laufen gleichzeitig in verschiedenen
Richtungen ab (B Abb. 1.54a, vgl. auch @ Abb. 6.10),
wobei Aufnahme und Abgabe von Vesikeln trotz der ho-
hen Dynamik streng reguliert werden, sodass ein Flie(3-
gleichgewicht erhalten bleibt.

Neben Exo- und Endocytose, die in den vorangegan-
genen Abschnitten beschrieben wurden, gibt es zahlrei-
che Verzweigungen und Umkehrungen. Beispielsweise
koénnen die iiber die clathrinabhingige oder -unabhin-
gige Endocytose aufgenommenen Molekiile wieder in
den exocytotischen Weg eingeschleust werden, wodurch
Rezeptoren oder Pumpen wieder zur Plasmamembran
zurlickgelangen konnen. Dies konnte etwa fiir den an
der pflanzlichen Abwehr beteiligten Flagellinrezeptor
gezeigt werden, aber auch fiir das am Auxintransport
beteiligte Transmembranprotein PIN1. Ebenso kénnen
vom TGN Vesikel in Richtung Vakuole gelangen, wobei
eine charakteristische Struktur, der multivesikuldre
Korper (B8 Abb. 1.54c¢), gebildet wird. In ihm sind klei-
nere Vesikel in einem groBeren Kompartiment zusam-
mengeschlossen. In der Vakuole konnen daher Mole-
kiile, die iber Endocytose aufgenommen wurden, mit
Molekiilen coexistieren, die urspriinglich vom ER stam-
men und auf dem exocytotischen Weg iiber den Golgi-
Apparat zum TGN gelangt sind. Auch zwischen Dictyo-
som und ER konnen Vesikeln in zwei Richtungen
wandern: Neben Vesikeln, die am ER abknospen
(8 Abb. 1.54b), ein Vorgang, der durch das Pilztoxin
Brefeldin A gehemmt werden kann (B Abb. 1.54a),
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O Abb. 1.54 Membranfluss, Exo- und Endocytose. a Exocytose: am ER synthetisierte Molekiile, am rER gebildete Proteine oder im sER
akkumulierte Sekretstoffe (rote Punkte) werden in sich abknospende Transitvesikel verschoben (1) und wandern dann zum néchstgelegenen
Dictyosom. Die Vesikelknospung kann durch Brefeldin A gehemmt werden. Nach Passage durch das Dictyosom werden Transitvesikel an das
Trans-Golgi-Netzwerk (TGN) abgegeben (2), von wo exocytotische Vesikel (3) zur Plasmamembran wandern und dort verschmelzen (4). Alter-
nativ konnen Vesikel vom TGN tiber den multivesikuldren Korper (5) zur Vakuole gelangen und dort tiber die Fusion mit dem Tonoplasten (6)
ihren Inhalt in die Vakuole abgeben. Endocytose: Uber clathrinvermittelte oder (hier nicht gezeigt) von Clathrin unabhingige Einstiilpung der
Plasmamembran (7) werden Molekiile (blaue Punkte) aus der Zellumgebung in Endosomen verfrachtet, die zum TGN wandern. Von dort wan-
dern retrograde Transitvesikel zum Dictyosom (8) und setzen ihren Inhalt an der frans-Seite frei. Nach Passage zur cis-Seite konnen weitere
Transitvesikel zum ER wandern und mit diesem verschmelzen (9). Urspriinglich endocytotisch aufgenommene Frachten kénnen tiber die Seiten-
route TGN — multivesikuldrer Korper — Tonoplast (3, 5, 6) in die Vakuole gelangen. Angegeben sind die Wirkorte wichtiger Hemmstoffe fiir die
Exocytose (rot) und die Endocytose (blau). b Abknospung von Transitvesikeln vom rER (hier repriasentiert durch die Kernhiille der Alge Botry-
dium granulatum) zu benachbarten Dictyosomen; Pfeile: Abschniirung von Transitvesikeln (MaBstab 1 pm). ¢ Multivesikularer Kérper zwischen
einem Dictyosom (links) und der Zentralvakuole (rechts) aus einer Suspensionszelle von Arabidopsis (MaBstab 200 nm). (b EM-Aufnahme:

H. Falk; c TEM-Aufnahme: L. Jiang)

konnen sich Vesikel vom Dictyosom in auch Gegenrich-
tung bewegen und mit dem ER verschmelzen (retrogra-
der Transport). Actinfilamente sind nicht nur fiir die
Dynamik des Vesikeltransports verantwortlich, sondern
erhalten auch die Struktur des ER und dessen Kontakt
zu wichtigen Organellen wie Mitochondrien, Plastiden
und Peroxisomen. Diese rdumliche Strukturierung ist
auch fir die funktionelle Untergliederung vieler Stoff-
wechselwege von groBBer Bedeutung.

Die Untersuchung der subzelluldren Details mithilfe
der Elektronenmikroskopie fithrt zum Eindruck von
klar umrissenen, membranumschlossenen Strukturen.
Man muss sich jedoch immer im Klaren dariiber sein,
dass die Aufnahmen nur Schnappschiisse eines dynami-
schen Geschehens sind. Wie dynamisch die Membran-
fliisse sind, tritt zutage, wenn man einzelne Schritte der
Cytosen mithilfe von spezifischen Hemmstoffen blo-
ckiert (B8 Abb. 1.54a) — hier kommt es oft innerhalb we-
niger Minuten zu dramatischen Verdnderungen, in de-
nen sich einzelne Kompartimente aufbldhen,
verschwinden oder miteinander verschmelzen. Aus den
Artefakten kann man auf die Dynamik der hier gestor-

ten Prozesse schlieBen — unmittelbar beobachten lassen
sie sich jedoch nicht. Auch die Markierung einzelner
Leitmolekiile mit GFP erlaubt zwar die Beobachtung in
vivo, aber auch hier dndert sich die Dynamik haufig da-
durch, dass das markierte Protein mithilfe der Gentech-
nologie iiberexprimiert werden muss. Aufgrund seiner
hohen Dynamik gehort der Membranfluss in Pflanzen-
zellen daher zu den Phidnomenen, an denen die zellbio-
logische Methodik an ihre Grenzen stoft, da die Beob-
achtung des Prozesses den zu beobachtenden Prozess
stark verdndert (» Abschn. 1.1.6).

1.2.7.6 Vakuolen und Tonoplast

Eine Zentralvakuole, die fast das gesamte Zellinnere
ausfullt, ist ein charakteristisches Merkmal der meisten
Pflanzenzellen. Schon in primiren Bildungsgeweben
macht sie etwa 20 % des Zellvolumens aus und kann in
differenzierten Zellen Anteile von mehr als 90 % erreichen
(vgl. @ Abb. 1.1a, ¢, 1.47b—c, und 1.55). Vakuolen sind
nichtplasmatische Kompartimente. Der pH-Wert ihres
Inhalts liegt meistens 5,5-5,0, in einigen Féllen sogar dar-
unter. Gegen das schwach alkalische Cytoplasma sind die
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O Abb. 1.55 Zellen der unteren Blattepidermis von Tradescantia spathacea. a In Wasser. b Beginnende Plasmolyse in 0,5 M KNO,. ¢ Voll-
endete Plasmolyse, Zellsaft konzentriert. d Deplasmolyse nach Einlegen in Wasser. (Nach W. Schumacher)

Vakuolen durch die Tonoplastenmembran abgegrenzt,
die meist einfach als Tonoplast bezeichnet wird.

Unter Normalbedingungen ist das osmotische Po-
tenzial des Vakuoleninhalts (Zellsaft) weit negativer als
die Umgebung der Zelle, wo gewdhnlich nur wenig lo-
nen oder andere geloste Stoffe zu finden sind. Das Me-
dium ist also im Vergleich zum Zellsaft stark hypoto-
nisch, sodass durch Plasmamembran und Tonoplast
Wasser in die Vakuole eindringt und diese dadurch an-
schwillt (Osmose, » Abschn. 14.2.2). Da sich Vakuole
und Cytoplasma im osmotischen Gleichgewicht befin-
den, entsteht ein hydrostatischer Druck, der als Turgor-
druck auf die Zellwand wirkt und von einer entgegen-
gerichteten Wandspannung aufgefangen wird. Da der
Zellsaft als Fliissigkeit nicht komprimierbar ist, verleiht
das Zusammenspiel von Turgor und dem entgegenwir-
kenden Wanddruck krautigen, unverholzten Pflanzen-
teilen Festigkeit. In Driisengeweben von Pflanzen kom-
men Zellwdnde mit Durchbrechungen oder Lockerstellen
vor, durch die mithilfe des Turgors Sekrete ausgepresst
werden konnen. Wird nun das Wasserpotenzial des um-
gebenden Mediums beispielsweise durch Zugabe von
Salzen oder von Zucker abgesenkt, sodass das Medium
gegeniiber dem dem Zellsaft hypertonisch ist, verliert die
Vakuole so lange Wasser, bis die molare Gesamtkonzen-
tration des Zellsafts der des AuBenmediums entspricht.
Durch die daraus folgende Volumenminderung der Va-
kuole entspannt sich die Zellwand, bis sich schlieBlich
der Protoplast von ihr ablost (Plasmolyse; 8 Abb. 1.55
und 1.56b). Vor allem an den Stellen, an denen das Cy-
toplasma tliber Plasmodesmen mit den Nachbarzellen
verbunden ist, kann sich die Plasmamembran auch bei
Plasmolyse nicht abldsen, sodass der zuriickweichende
Protoplast fadenartige Verbindungen zuricklisst, die
als Hecht‘sche Fiaden bezeichnet werden. Auch am Ca-

spary-Streifen der Endodermis wird dies beobachtet;
man vermutet, dass hier integrale Membranproteine fest
in der Zellwand verankert sind (» Abschn. 2.3.2.3).

Die Plasmolyse war fiir die Aufkldrung der Semiper-
meabilitit von Biomembranen sehr wichtig. Das Ende
des 19. Jahrhunderts von Wilhelm Pfeffer beschriebene
und durch ein experimentelles Modell, das Pfeffer‘sche
Osmometer, biophysikalisch erklarte Phanomen, wurde
um 1900 von Ernst Overton aufgegriffen, der daran erste
Vorstellungen iiber die chemischen und molekularen Fi-
genschaften von Biomembranen entwickeln konnte.

Auf der betrichtlichen Dynamik von Vakuolen beruht
unter anderem auch das Streckungswachstum der Pflan-
zenorgane (> Abschn. 14.2). Die Zentralvakuole entsteht
meistens durch Fusion kleiner Provakuolen (engl. preva-
cuolar compartments) im Verlauf der Zelldifferenzierung,
wird aber auch spiter liber den fortwahrenden sowohl
iber den exocytotischen also auch den endocytotischen
Membranfluss weiter vergroBert (B Abb. 1.54a). In
Cambiumzellen von Holzgewédchsen (» Abschn. 2.2.2)
kann wihrend des Winters der umgekehrte Vorgang be-
obachtet werden: Die Zentralvakuole teilt sich in zahlrei-
che kleinere Vakuolen auf, die im nichsten Frithjahr wie-
der miteinander verschmelzen. In einigen Féllen konnte
eine alternative Entstehungsweise von Vakuolen nachge-
wiesen werden: Hier wird ein organellfreier Plasmabezirk
von ER-Zisternen umstellt, die dann miteinander zu einer
einzigen hohlkugeligen Zisterne fusionieren. Aus dieser
Zisterne entsteht liber Autolyse (Selbstverdauung) im
Binnenraum eine Vakuole, bei der die Tonoplastenmem-
bran aus der auBenliegenden Membran der ER-Zisterne
hervorgeht. Uber Actinfilamente wird die Vakuole oft in
zahlreiche Lagunen untergliedert und kann so deutlich
komplexere Formen annehmen als die auf Zeichnungen
oft dargestellte Kugelgestalt.
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B Abb. 1.56 Vakuolen. a Isoliert aus Protoplasten vom Speicherwur-
zelparenchym der Zuckerriibe Beta vulgaris ssp. vulgaris (320 X). b In
plasmolysierten Zellen der Zwiebelschuppenepidermis der Kiichenzwie-
bel Allium cepa; Plasmaschlauche durch das verwendete Plasmolytikum
(I M KSCN) aufgequollen (210 X). ¢ Fruchtfleischzelle der Schneebeere
Symphoricarpos albus. Der Zellkern ist im Zentrum der groBen Vakuole
an Plasmafidden aufgehédngt; diese sind reich an Actinfilamenten (320
X). (a Priparat u. Aufnahme: J. Willenbrink; b Interferenzkontrastauf-
nahme: H. Falk; ¢ Phasenkontrastaufnahme: W. Url)
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Vakuolen sind hdufig Speicherkompartimente. Bei
den im Zellsaft geldsten Stoffen handelt es sich in sol-
chen Fillen neben anorganischen Ionen (K*, CI~, Na*)
vor allem um organische Metaboliten wie Zucker und
organische Sduren (Apfel-, Zitronen- und Oxalsiure,
aber auch Aminosduren). Héaufig dient die Vakuole
auch als Speicherort fiir voriibergehende Uberschiisse
an Metaboliten. Beispiele sind die Akkumulation von
Saccharose in den Vakuolen von Zuckerrohr und Zu-
ckerriibe oder die néchtliche Anhdufung von Malat bei
CAM-Pflanzen (> Abschn. 14.4.9). In den Vakuolen
vieler Zellen finden sich auch unterschiedlich geformte
Kristalle aus unloslichem Calciumoxalat (8 Abb. 1.57),
die Uberschiissiges Calcium auffangen.

Viele Metaboliten aus dem Sekundirstoffwechsel der
Pflanzen (» Abschn. 14.14) werden nach ihrer Synthese
im Cytoplasma (oft in Form von Glykosiden) aktiv in
die Vakule transportiert und dort aufkonzentriert. Ein
betrdchtlicher Teil dieser als Pflanzen- oder Naturstoffe
zusammengefassten Verbindungen hat pharmazeuti-
sche Bedeutung und/oder ermdglicht die Verwendung
der betreffenden Pflanzen fiir die Gewinnung von
Aroma-, Genuss- oder Arzneimitteln. Fiir die mensch-
liche Erndhrung besonders wichtig ist die Speicherung
von Proteinen in den Samen der Hiilsenfriichtler (wie
Erbse, Bohne, Linse oder Soja) oder Getreidekornern.
Samen sind wegen ihres geringen Wassergehalts und
ihrer Haltbarkeit fiir Transport und Lagerung beson-
ders geeignet. Bei der Samenreife werden in peripheren
Zellen von Getreidekornern und in den Keimblittern
von Hiilsenfriichtlern Proteinspeichervakuolen gebil-
det, die als Aleuronkdrner bezeichnet werden (griech.
dleuron, Weizenmehl, B Abb. 1.58). Speicherproteine
werden am rER synthetisiert. Die Aleuronkorner ent-
stehen entweder direkt aus aufgeblihten rER-Zisternen
oder durch die Fusion von Golgi-Vesikeln (8 Abb. 1.59).
Speicherproteine bilden hiufig groBe multimere Kom-
plexe (z. B. bei Leguminosen trimere Viceline mit 150—
210 kDa, hexameres Legumin mit >300 kDa). Bei der
Samenkeimung werden diese Proteine rasch hydroly-
siert und die anfallenden Aminosiuren in den wachsen-
den Embryo transferiert. Die Aleuronvakuolen fungie-
ren hier also als Kompartimente des intrazelluliren
Stoffabbaus.

In vielen Fillen hat der Zellsaft lytische Eigenschaf-
ten und enthélt saure Phosphatasen sowie andere lyti-
sche Enzyme wie Proteinasen, RNasen, Amylase und
Glykosidasen. Alle vorhin besprochenen Leistungen der
Vakuole beruhen auf der Barrierefunktion des Ton-
oplasten bzw. auf spezifischen Transportvorgingen
durch diese Membran. Mithilfe isolierter Vakuolen
(B8 Abb. 1.56a) ldsst sich das gesamte Spektrum von
Mechanismen der Stoffverschiebung durch Biomembra-
nen demonstrieren und untersuchen. Die Markierung
intrinsischer Tonoplastenproteine durch verschiedene
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B Abb. 1.57 Verschiedene Formen von Calciumoxalatkristallen. a, b Raphiden (Biindel von Kristallnadeln, Monohydrat) bei Impatiens, langs
und quer (200 X). ¢ Druse, Monohydrat (Opuntia, 200 X). d Tetragonaler Solitérkristall in einer Blattepidermiszelle von Vanilla (Dihydrat, 150 X).
e Oxalatstyloide in eingetrockneten, braunen Hiillschuppen der Kiichenzwiebel A/lium cepa (Dihydrat; Dunkelfeldaufnahme, 65 X). (a—d nach D.
von Denffer)

Antikorper weist darauf hin, dass in ein und derselben
Zelle oft unterschiedliche vakuoldre Kompartimente
vorliegen.

1.2.8 Zellwand - Werkzeug der
Morphogenese

Die Wand der Pflanzenzelle als formgebendes Exoske-
lett bietet dem Turgor Widerstand, der den Protoplasten
mit etwa 5-10 bar (0,5-1 MPa) gegen die Zellwand
driickt, und hilt so die vakuolenhaltigen Zellen in einem
mechanisch-osmotischen Gleichgewicht. Die Wand ist
ein Abscheidungsprodukt der lebenden Zellen, befindet
sich also auBerhalb der Plasmamembran. Dennoch ist
sie ein wichtiger funktioneller Bestandteil von Pflanzen-
zellen. Die Zellwand ist aus vielen verschiedener Poly-
saccharide und Proteinen nach Art eines Verbundmate-
rials zusammengesetzt: Faserige Anteile, die Zugkrifte

auffangen konnen, sind in eine amorphe Grundsubstanz
(Matrix) eingebettet, wodurch eine hohe Dehnbarkeit
gewihrleistet wird. Zellwidnde von Pflanzenzellen bieten
also eine sehr hohe Festigkeit bei geringem Gewicht. In
pflanzlichen Geweben stehen die einzelnen Zellen iiber
zahlreiche Plasmodesmen miteinander in Verbindung,
die gelegentlich auch lichtmikroskopisch sichtbar sind.
Die Zellwand gehort zu den besonders charakteristi-
schen Komponenten der Pflanzenzelle. Thre Entstehung
beginnt nach Abschluss der Mitose, wenn eine erste
Wandlage, die Zellplatte, sezerniert wird, die dann von
innen nach aullen groBer wird, bis sie die beiden Tochter-
zellen voneinander trennt. Da Pflanzenzellen von einer
Wand umschlossen sind, konnen sie sich weder fortbewe-
gen noch groBere Partikel aufnehmen (Phagotrophie). Im
Inneren bleiben sie jedoch sehr dynamisch, was bei vielen
Zellen als Plasmastromung auch lichtmikroskopisch in
Erscheinung tritt. Einmal gebildete Pflanzenzellen wer-
den nur selten wieder aufgelost — Zellwanderungen, wie
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O Abb. 1.58 Aleuron. a Querschnitt durch Aulenschichten eines Roggenkorns (135 X). AuBen sind noch Reste der Fruchtwand erkennbar
(die Samenwand ist als dicke schwarze Linie dargestellt). Die getiipfelten Zellen sind Querzellen, die Kringel darunter Langszellen. Zwischen
Samenschale und Aleuronschicht sind noch Nucellusreste erkennbar. b—d Endosperm von Ricinus communis. b Zelle mit zentraler Olvakuole
(Ricinusol!) und zahlreichen Aleuronkdrnern, jedes mit tetraedrischem Proteinkristalloid und amorphem Globoid (400 X). ¢, d Isoliertes

Aleuronkorn bzw. Kristalloid (670 X). (a nach Gassner; b nach D. von Denffer)

sie fiir die Entwicklung tierischer Vielzeller typisch sind,
werden bei Pflanzen also nicht beobachtet. Bei ausdau-
ernden Holzgewichsen bestehen erhebliche Teile des
Pflanzenkorpers aus den Zellwidnden abgestorbener Ge-
webe (Holz, Korkgewebe des Phellems, eine Teilschicht
des Periderms), in denen jedoch noch oft lebende Zellen
(etwa Holzparenchymzellen) eingelagert sind.

1.2.8.1 Entwicklung und Differenzierung der
Zellwand

Die Entwicklung der Pflanzenzellwand beginnt wih-
rend der Zellteilung mit der Bildung der Zellplatte
durch die Fusion von Golgi-Vesikeln im Phragmoplas-
ten (» Abschn. 1.2.4.6). Mitten im Zellinneren entsteht
eine neue Membran, an die sich Pektine mit einem ge-
ringen Proteinanteil anlagern. Die Zellplatte ist also
amorph organisiert. Sie bleibt weiterhin als Mittella-
melle erhalten, sodass im Gewebeverbund die Wand
zwischen benachbarten Zellen dreischichtig erscheint
und zeichnerisch so traditionell auch dargestellt wird
(Dreistrichtechnik). Da die Mittellamelle kein Fibrillen-
geriist enthilt, kann sie besonders leicht abgebaut wer-
den. Das Gewebe zerféllt dann in seine einzelnen Zellen,
ein Vorgang, der als Mazeration (von lat. macerdre,
miirbe machen) bezeichnet wird und z. B. beim Reifen
von Friichten zu beobachten ist.

Unmittelbar nach der Zellteilung beginnen die Toch-
terzellen damit, lamellenartig Wandmaterial abzuschei-
den, das nun auch Geriistfibrillen enthélt. Dadurch ent-
steht die zunéchst verformbare (plastische) Primérwand.

Sie macht das langsame embryonale und das raschere
postembryonale Wachstum der Zelle mit, wobei sie
durch den Turgor gedehnt wird. Gleichzeitig wird sie di-
cker, die Trockenmasse nimmt also zu. Aus biomechani-
schen Messungen weill man, dass wiahrend des Zell-
wachstums nicht etwa der Turgor ansteigt, sondern
vielmehr die Plastizitdt der Primdrwand durch Anlage-
rung von neuem Wandmaterial, vor allem von Grund-
substanz. Allerdings steigt auch der Anteil an Geriistfi-
brillen, bis diese etwa ein Viertel der Trockenmasse der
Zellwand ausmachen. Die Geriistfibrillen (sie bestehen
bei vielen Pflanzen aus Cellulose) sind flexibel, aber sehr
reiBlfest. Die Zelle schniirt sich letztlich selbst in ein Kor-
sett ein, das zwar noch elastisch, aber nicht mehr plas-
tisch dehnbar ist. Damit ist ein stabiler Endzustand der
priméren Zellwand erreicht.

Bei vielzelligen Pflanzen werden spéter von innen
noch weitere Wandschichten aufgelagert (Apposition).
Gleichzeitig kann die Primdrwand nachtriglich che-
misch verdndert werden. Man spricht in solchen Fillen
von einer sekundiren Zellwand, die zur Verfestigung
und der Abdichtung (Isolierung) beitrdgt. ,,Mechani-
sche” Sekundarwiande (» Abschn. 1.2.8.4) sind fiir Fes-
tigungsgewebe, isolierende fiir Abschlussgewebe cha-
rakteristisch (» Abschn. 1.2.8.6).

1.2.8.2 Primadre Zellwand

In Primdrwianden iiberwiegen die verschiedenen Kom-
ponenten der Zellwandmatrix — Pektine, Hemicellulo-
sen und Wandproteine. Die Matrixsubstanzen werden
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O Abb. 1.59 Bildung und Lagerung von Speicherproteinen bei der
Gerste (Hordeum vulgare). Zellkern mit Chromatin und Nucleolus,
Amyloplast mit Starke, rER mit Polyribosomen, Dictyosom mit ab-
gegliederten Proteinvesikeln, Proteinvakuole mit amorphem Hor-
dein und granulirem Globulin. — A Amyloplast, C Chromatin, E
rER, G Dictyosom, H Hordein, K Zellkern, M Mitochondrien, P
Plasmodesmos, Po Polyribosomen, S Stirke, V Proteinvakuole.
(Nach D. von Wettstein)

iiber Golgi-Vesikel sezerniert. Thre mechanische Festig-
keit ist gering; es handelt sich bei der Zellwandmatrix
um eine leicht quellbare, isotrope Gallerte von komple-
xer Zusammensetzung.

Pektine Pektine sind chemisch heterogen und werden
zunéchst als stark negativ geladene, saure Polysaccharide
wie Galacturon- und Rhamnogalacturonsiuren gebildet
(Protopektin), die spater mit Methanol verestert werden
(Pektin). Diese Veresterung wird enzymatisch gesteuert
und ist einer der Vorgénge, die es der Pflanzenzelle erlau-
ben, die Dehnbarkeit der Zellwand zu kontrollieren. In-
zwischen werden auch verschiedene nur schwach saure,

aber ebenfalls stark hydrophile und vergleichsweise kurz-
kettige Polysaccharide — Arabinane, Galactane, Arabino-
galactane — den Pektinen zugeordnet. Insgesamt zeichnen
sich Pektine durch ihre hohe Wasserloslichkeit und ein
extremes Quellungsvermogen aus. Vor allem in der Mit-
tellamelle sind die einzelnen Molekiile liber zweiwertige
Kationen (Ca?*, Mg?*) miteinander vernetzt. Werden
diese Ionen entfernt, z. B. durch Oxalat oder Chelatoren
wie EDTA (Ethylendiamintetraessigsdure), gehen die
Pektine in Losung. Sie machen die Zellwinde zu wirksa-
men Kationenaustauschern. In manchen Pflanzenorga-
nen (besonders hédufig z. B. in Samenschalen) kommt es
zu einer Massenproduktion von Pektinstoffen, die als
Pflanzenschleime bzw. Gummen (z. B. Quittenschleim;
Gummiarabikum) bekannt sind.

Hemicellulosen Hemicellulosen sind weniger hydro-
phile und im Allgemeinen groBere Molekiile. Um sie in
Losung zu bringen, ist die Anwendung von Laugen er-
forderlich. Hauptvertreter der Hemicellulosen sind die
Glucane mit f(1—3)- und p(1—4)-Verkniipfungen sowie
die Xyloglucane (bei Grisern ersetzt durch Xylane mit
anhdngenden Arabinose- und anderen Resten). Xylo-
glucane bestehen aus p(1—4)-verkniipften Glucoseein-
heiten, von denen die meisten a(1—6)-gebundene Xylo-
seketten tragen. Hemicellulosen hiillen Cellulosefibrillen
ein und verleihen den Zellwdanden dadurch Festigkeit. In
,mechanischen* Sekundarwinden ist ihr Mengenanteil
daher besonders hoch.

Zellwandproteine Zellwandproteine sind zumeist Gly-
koproteine mit einem ungewohnlich hohen Anteil an
hydroxyliertem Prolin. Fast alle Hydroxyprolinreste
sind glykosyliert, sie tragen Tri-, vor allem Tetra-L-Ara-
binosidketten. Bei diesen knapp 90 kDa groBen hydro-
xyprolinreichen Glykoproteinen (HRGPs) tragt der Zu-
ckeranteil fast doppelt so viel zur Molekiilmasse bei wie
der Proteinanteil. Es entsteht eine steife Stabstruktur
von 80 nm Lénge, die von einer Arabinosidhiille umge-
ben ist und sich leicht vernetzt. Man nimmt daher an,
dass die Funktion der HRGPs in der Verfestigung der
Zellwandmatrix besteht. Darauf deutet auch hin, dass
sie bei Stress, Verwundung oder Parasitenbefall ver-
mehrt gebildet werden. Es gibt allerdings, insbesondere
unter den Monokotyledonen, auch Pflanzen, deren Zell-
winde nur wenig Strukturprotein enthalten. In ,,mecha-
nischen® Sekundéirwidnden fehlen sie meist ganz.
Beziiglich der Aminosduresequenz der HRGPs gibt
es auffillige Entsprechungen zu jener von Kollagenen,
den wichtigsten Strukturproteinen der interzellularen
Matrix bei Tier und Mensch. Das ldsst auf einen ge-
meinsamen phylogenetischen Ursprung der Gene fiir
diese hydroxyprolinreichen, extrazelluliren Struktur-
proteine schlieBen. Bei bestimmten Algen (z. B. Chlamy-
domonas) besteht die Zellwand fast zur Ganze aus einer
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kristallinen HRGP-Schicht. Zu den HRGPs zihlt das
am weitesten verbreitete Strukturprotein primdrer Zell-
wande, Extensin. Eine wichtige Untergruppe der HPRGs
sind die Arabinogalactanproteine (AGPs). Bei diesen
Proteoglykanen liegt der Proteinanteil meist unter 10 %
der Gesamtmasse. Neben den HRGPs treten héufig
noch zwei weitere Klassen von Zellwandglykoproteinen
auf: prolinreiche (PRPs) und glycinreiche (GRPs).

Warum die Polysaccharide der Matrix so heterogen
sind, war lange unklar, gerade auch bei den Komponen-
ten, die zur Festigkeit der Wand nur wenig beitragen.
Inzwischen zeigt sich immer mehr, dass diese zuckerhal-
tigen Molekiile etwas mit Kommunikation zwischen
Zellen zu tun haben, dhnlich wie die Glykokalyx von
Saugerzellen. Solche Signalfunktionen konnten fiir die
Erkennung von Gameten, fiir die Unterdriickung der
Selbstbefruchtung (Selbstinkompatibilitiit) oder fiir die
Auslosung einer Immunreaktion gegen Pilze nachgewi-
sen werden. Losen Enzyme des Pilzes die Zellwand auf,
konnen dadurch Oligosaccharidfragmente freigesetzt
werden, was es der Pflanzenzelle erlaubt, die Pathogen-
attacke zu erkennen und darauf mit der Bildung anti-
biotischer Abwehrstoffe (Phytoalexine) zu reagieren
(» Abschn. 16.3.4).

Das Zellwandgeriist besteht bei den Landpflanzen in
der Regel aus Cellulose, wobei mehrere Tausend Gluco-
seeinheiten B-glykosidisch verkniipft sind (B8 Abb. 1.60).
Dadurch ist jeder zweite Glucoserest um 180° gedreht,
sodass eine gerade gestreckte Kette entsteht, die natiir-
lich sehr gut geeignet ist, Zugkrifte aufzunehmen. Im
Gegensatz dazu sind die a-D-Glucanketten der Spei-
cherpolysaccharide Stiarke und Glykogen schraubig ge-
wunden — diese Polymere wiirden sich daher nicht als
Baustoffe fiir die Zellwand eignen. Es konnen 2000-
10.000 Glucosereste verkniipft sein, sodass bis iiber
8 pm lange Cellulosebiander entstehen. Aufgrund der
zahlreichen Hydroxylgruppen bilden sich zwischen be-
nachbarten Ketten leicht Wasserstoffbriicken aus, so-
dass zundchst FElementarfibrillen (Durchmesser um
3 nm) entstehen, die — besonders in Sekundarwidnden —
zu den wesentlich dickeren Mikrofibrillen mit 5-30 nm
Durchmesser zusammengeschlossen sind (8 Abb. 1.61).
Diese ebenfalls bandférmigen Geriistfibrillen konnen
kristallgitterartig geordnet sein, sodass sie nur noch be-
grenzt flexibel sind und bei zu starker Biegung wie Kris-
tallnadeln abknicken. Fiir ihre Funktion ist wichtig,
dass Gertistfibrillen sehr reiBfest sind. Ein 1 mm dicker,
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B Abb. 1.60 Cellulose. Ausschnitt aus der p-1,4-Glucankette; zwei
Cellobioseeinheiten (= vier Glucosylreste). Wasserstoftbriicken seit-
lich der Hauptvalenzkette gestrichelt
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kompakter Cellulosefaden konnte 60 kg tragen (d. h.
eine Zugspannung von 600 N aushalten); das liegt sogar
etwas hoher als die Zugfestigkeit von Stahl!

Da die Cellulose aus polaren Bausteinen besteht
und in lang gestreckten Faserbiindeln angeordnet ist,
ergibt sich im polarisierten Licht eine auffillige Dop-
pelbrechung cellulosereicher Wandschichten. Dadurch
lasst sich mithilfe eines Interferenzplattchens (Gips-
pléattchen: rot) einen Farbumschlag erzeugen, der es
erlaubt, die Vorzugsrichtung von Cellulose in einer
Zellwand zu bestimmen. AuBerdem liefert Cellulose
aufgrund der Kristallinitdt der Fibrillen in Rontgen-
diagrammen ausgeprigte Beugungsreflexe. Beide Phé-
nomene werden an der isotrop-amorphen Zellwand-
matrix nicht beobachtet.

5

8 Abb. 1.61 Isolierte Cellulosefibrillen im Negativkontrast. a Ele-
mentarfibrillen aus Quittenschleim (MaBstab 0,2 pm). b Mikrofibril-
len der siphonalen Griinalge Valonia; die unterschiedlichen Quer-
durchmesser erklaren sich zum Teil aus der Bandform dieser derben
Gerdustfibrillen (Pfeilkdpfe); bei zu starker Verbiegung knicken sie ab
wie Kristallnadeln (Pfeile; MaBstab 0,4 pm). (EM-Aufnahmen:
W.W. Franke)
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O Abb. 1.62 Cellulose-Synthase-Komplexe. a In der Zellmembran
des Laubmooses Funaria hygrometrica (Protonema). Von den 20 im
Bild sichtbaren Rosetten sind fiinf markiert. b Lineare Komplexe bei
der Rotalge Pyropia yezoensis. (MaBstibe 0,1 pm.) (Gefrierbruch-
praparate und EM-Aufnahmen: A U. Rudolph; B I. Tsekos; H.-
D. Reiss)

Cellulose wird an rosettenférmigen Cellulose-Synthase-Komplexen,
die in die Plasmamembran eingelagert sind (B Abb. 1.62), syntheti-
siert. Diese sind gewohnlich rosettenférmig organisiert, nur bei man-
chen Algen kommen lineare Komplexe vor. Jeder dieser Komplexe
bildet mehrere Celluloseketten, die unmittelbar nach ihrer Synthese zu
einer Elementarfibrille kristallisieren. Dickere Mikrofibrillen entste-
hen durch die konzertierte Aktivitit mehrerer benachbarter Synthase-
komplexe.

Unter natiirlichen Bedingungen sind Synthese und Fibrillenbildung
streng gekoppelt. Sie konnen aber durch Farbstoffe, die besonders fest
an Cellulosemolekiilen binden (Kongorot oder Calcofluor-Weif),
voneinander getrennt werden. Hier wird die Kristallisation verhindert,
wihrend die Cellulose weiter voranschreitet, ohne dass sich Fibrillen
bilden kénnen. Cellulose kommt fast nur bei Pflanzen vor, neben eini-
gen Bakterien konnen die Tunicaten (Manteltiere) als einzige Tier-
gruppe Mikrofibrillen aus Cellulose (Tunicin) bilden; bei ihnen befin-
den sich in den duBleren Zellmembranen ihrer Epidermiszellen lineare
Cellulose-Synthase-Komplexe.

Die Cellulosemolekiile nativer Elementar- und Mikrofib-
rillen entstehen gleichzeitig und sind daher parallel aus-
gerichtet (die C1-Atome der einzelnen Glucoseeinheiten

entlang der Molekiilachse weisen alle in dieselbe Rich-
tung). Die parallele Orientierung dieser Cellulose I ent-
spricht aber nicht dem energetisch giinstigsten Zustand.
Bei der technisch vielfach verwendeten Ausfillung von
Cellulose aus Losungen, z. B. bei der Herstellung von
Kupferseide aus Celluloselosungen in ammoniakali-
schem Kupfer(IT)-hydroxid (Schweizers Reagenz), bilden
sich Fibrillen, deren Molekiile antiparallel liegen; diese
Cellulose 11 ist stabiler, da sie energiedrmer ist als die na-
tive Cellulose I.

Cellulose ist das hdufigste organische Makromolekiil
in der Biosphire, jihrlich werden iiber 10! t Cellulose
synthetisiert (zum Vergleich, die Gesamtmenge des als
Kohlendioxid vorliegenden Kohlenstoffs in der Atmo-
sphire liegt mit knapp 10'% t nur um den Faktor zehn
dariiber). Die wirtschaftliche Bedeutung der Cellulose
und ihrer zahlreichen Derivate ist enorm, insbesondere
in der Textilindustrie, vor allem aber als Rohstoff fiir
Biokraftstoffe (engl. biofuels). Reine Cellulose wird vor
allem aus den Samenhaaren der Baumwolle gewonnen,
mit besonderen Aufschlussverfahren aber auch aus
Holz. Fiir den Menschen ist Cellulose ohne Nahrwert,
da ihm Enzyme fehlen, die p-glykosidische Bindungen
spalten konnen. Cellulosereiche Nahrung gilt daher als
sehr ballaststoffreich. Pflanzenfresser, besonders die
Wiederkéuer, konnen Cellulose nur nutzen, weil sie die
Hilfe endosymbiotischer Bakterien und Ciliaten in An-
spruch nehmen, die in ihrem Magen-Darm-Trakt leben
und Cellulasen produzieren.

Vor allem im Tierreich (Arthropoden), aber auch bei vielen Pilzen und
manchen Algen tritt als extrazellulire Geriistsubstanz Chitin auf, ein
lineares Polymer aus N-Acetylglucosamin. Chitinfibrillen sind trotz
der anderen Monomere dhnlich gebaut wie die der Cellulose. Ihre Fes-
tigkeit ist wegen der intensiveren Verzahnung benachbarter Ketten-
molekiile noch groBer als bei Cellulose. Da Pflanzen autotroph sind
und bioverfiigbarer (reduzierter) Stickstoff daher nur begrenzt zur
Verfiigung steht, ist Acetylglucosamin als Baustein fiir die Zellwand
nicht geeignet. Arthropoden und Pilze nehmen dagegen Proteine an-
derer Organismen mit der Nahrung auf, sodass die Nutzung aminier-
ter Zucker als Geriistbaustein keine Limitierung darstellt.

Bei den durch polyenergide Riesenzellen ausgezeichneten siphonalen
Meeresalgen wird die Geriistfunktion nicht von Cellulose, sondern
von Xylanen oder Mannanen ausgeiibt. Diese Polysaccharide vermo-
gen kristalline Aggregate zu bilden, aber die Formierung von Fibrillen
ist bei ihnen nicht so ausgepragt wie bei Cellulose oder Chitin.

Die chemische Struktur der Primirwand ist komplex
(8 Abb. 1.63). Die Cellulosefibrillen werden von beson-
ders widerstandsfahigen Xyloglucanen vernetzt. In den
Maschen dieses Netzwerks bilden Pektinstoffe ein zwei-
tes, die Matrix verdichtendes Maschenwerk. Wahrend
die mittlere Maschenweite (Porositit) der nativen Pri-
méarwand bei 5-10 nm liegt (Maximalwerte 20 nm; glo-
bulére Proteine bis etwa 50 kDa konnen also passieren),
wird die Wand nach Extraktion der Pektine fiir Partikel
bis 40 nm Durchmesser durchlassig.
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B Abb. 1.63 Vereinfachtes
Schema der molekularen Struktur
der priméren Zellwand. Von den
vielen Zellwandkomponenten
sind hier nur Cellulosemikrofibril-
len, die an ihnen tiber Wasser-
stoffbriicken befestigten und sie

Hemicellulose
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Diese komplexe Verbundstruktur hat groBe Auswirkungen auf die me-
chanischen Eigenschaften der Zellwand. Die iiberwiegend kristallinen
Cellulose- oder Chitinfibrillen vermogen praktisch kein Wasser aufzu-
nehmen. Dagegen konnen die amorphen, hydrophilen Matrixsubstan-
zen je nach Verfiigbarkeit von Wasser aufquellen oder eintrocknen.
Ohne Wasser schrumpfen sie zu dichten, hornigen Massen zusammen,
mit Wasser bilden sie puddingartige Gallerte, deren Trockenmasse oft
nicht einmal 3 % der Frischmasse erreicht (das macht man sich be-
kanntlich bei der Herstellung von Nahrbdden aus Agar oder Alginat
sowie fiir Marmeladen zunutze). Da die Lange von Gerdstfibrillen bei
quellfdhiger Matrix unverdnderlich ist, konnen Pflanzen die Unter-
schiede in der Quellfdhigkeit nutzen, um hygroskopische Bewegungen
hervorzubringen. Diese treten vor allem dann auf, wenn sich Geriist
und Matrix nicht gegenseitig durchdringen, sondern geschichtet sind.
Besonders eindriicklich sind die Bewegungen der Hapteren der
Schachtelhalmsporen (B Abb. 19.121h, j). Hier ist auf einer inneren
Schicht aus Cellulose eine zweite aus quellfihigem Arabinoglucan auf-
gelagert, sodass es beim Trocknen oder Befeuchten zu sehr markanten
hygroskopischen Bewegungen kommt.

Beim Flidchenwachstum der priméren Zellwand werden die
sukzessive abgeschiedenen Wandlamellen nach und nach
immer starker plastisch gedehnt. Zugleich werden von der
Zelle laufend neue Lamellen aufgelagert, wodurch jede ein-
zelne Lamelle innerhalb der Zellwand immer weiter nach
aullen gedrangt und durch Dehnung immer diinner wird;
das Maschenwerk des Wandgeriists wird immer lockerer.
Die Plastizitit von Zellwinden wird von Wuchsstoffen
(Hormonen) gesteuert (» Abschn. 12.3.4). Sie ist fiir deren
Flachenwachstum entscheidend und beruht letztlich auf
einer Verminderung der Quervernetzung der Gerdistfibril-
len, sodass diese aneinander vorbeigleiten und auseinan-
derweichen konnen. Dies kann sehr eindriicklich gezeigt
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werden, indem man die Zellwand kiinstlich ansduert und
so die Wasserstoftbriicken zwischen den Celluloseketten
schwicht. Im Ergebnis wird die Zellwand dehnbarer und
die Zelle wachst. Ob dieses sogenannte Sdurewachstum fiir
die wachstumsfordernde Rolle des Pflanzenhormons Au-
xin mafBgeblich ist, wird kontrovers diskutiert. Unbezwei-
felt ist jedoch, dass einige parasitische Pilze diesen Kniff
anwenden, um die pflanzliche Zellwand zu lockern und so
besser eindringen zu konnen.

Primére Zellwande enthalten verschiedene Enzyme,
die solche Auflockerungen bewirken konnen. Glucana-
sen konnen Matrixglucane abbauen, wihrend Expan-
sine Wasserstoffbriickenbindungen zwischen Cellulose-
fibrillen und Xyloglucanen auflésen. Andere Enzyme
konnen wiederum Xyloglucanketten durch Einbau
neuer Monomere verlingern. Verschiedene Komponen-
ten der Zellwand sind tber integrale Proteine der Plas-
mamembran mit dem Cytoskelett verbunden. Diese
(noch nicht identifizierten) Transmembranproteine bin-
den auf der AuBenseite an Proteine der extrazelluliren
Matrix, die das Heptapeptidmotiv -YGRGDSP- tragen
(nach dem zentralen Triplett -Arg-Gly-Asn als RGD be-
zeichnet). Wird dieses Peptid im Uberschuss angeboten,
wird diese Verbindung gespalten und das Cytoskelett
16st sich von der Membran. Die betroffenen Zellen ver-
lieren dann die Fahigeit zu regelmaBigen Teilungen und
zur korrekten Einordnung in Gewebe.

Die endgiiltige Form von Pflanzenzellen hingt da-
von ab, ob die primére Zellwand iiberall gleichméfBig
(diffuses Wachstum) oder nur an begrenzten Orten
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wachst (Spitzenwachstum). Beim Spitzenwachstum wer-
den mit Matrixmaterial beladene Golgi-Vesikel abhin-
gig vom Cytoskelett gezielt an einem Punkt eingebaut,
sodass die Zelle stark polarisiert ist und sich rohrenartig
verlangert. Im Gegensatz zur {iblichen Apposition von
Zellwandmaterial erfolgt hier also eine Intussuszeption.
Wihrend Spitzenwachstum bei Pilzen den {iblichen
Wachstumsmodus darstellt, wachsen Pflanzenzellen im
Gewebeverband zumeist diffusiv. Spitzenwachstum
kommt jedoch bei Wurzelhaaren, Pollenschlduchen,
aber auch Milchrohren vor.

Dennoch gibt es auch bei diffus wachsenden Zellen
in der Regel eine klare Achse des Wachstums. Diese wird
durch die Verlaufsrichtung der Geriistfibrillen in den
sich gerade bildenden Wandlamellen bestimmt. Diese
héangt mit den an der Innenseite der Plasmamembran in
parallelen Biindeln angeordneten corticalen Mikrotu-
buli (B Abb. 1.13) zusammen, an denen die Cellulose-
Synthase-Komplexe entlanggezogen werden. Fiir diese
Bewegung sind, neben der Kraft, die aus der Cellulose-
kistallisation in der fliissigen Membran entsteht, eigene
Kinesinmotoren verantwortlich, die iiber Zwischenpro-
teine mit den Cellulose-Synthasen verkniipft sind. Als
Reaktion auf Licht, Schwerkraft, mechanische Reizung
oder Pflanzenhormone kann sich die Richtung der Mi-
krotubuli (in sich streckenden Zellen quer zur Zellachse)
dandern, was in der Regel von entsprechenden Rich-
tungsdnderungen der Cellulosefibrillen begleitet wird.
Umgekehrt konnen mechanische Krifte, die auf die
Cellulosefibrillen ausgeiibt werden, dazu fithren, dass
sich die corticalen Mikrotubuli entsprechend ausrich-
ten. Aufgrund biophysikalischer Erwdgungen (in einem
Zylinder ist die Wandspannung in Querrichtung doppelt
so groB3 wie in Langsrichtung) sollte sich eine turges-
zente Pflanzenzelle vor allem in Querrichtung ausdeh-
nen, obwohl der Turgor allseitig wirkt. Sind die Gertist-
fibrillen in der sich gerade bildenden Wandlamelle wie
Fassdauben quer orientiert, wird diese Querexpansion
unterbunden und die Zelle streckt sich. Die Suche nach
einem Mechanismus, der die Querorientierung der Cel-
lulosefasern erklaren konnte, fithrte Paul Green (1962)
dazu, die Existenz von ,,micro-tubules* (Mikrotubuli)
vorherzusagen, die bei Pflanzenzellen an der Innenseite
der Plasmamembran zu finden sein sollten. Angeregt
durch diese Vorhersage konnten Myron Ledbetter und
Keith Roberts Porter (1963) diese Mikrotubuli mithilfe
der Elektronenmikroskopie sichtbar machen und fan-
den auch heraus, dass die bereits lichtmikroskopisch
nachgewiesenenen Fasern der Teilungsspindel ebenfalls
aus diesen Mikrotubuli bestand. Werden die Mikrotu-
buli durch Colchicin eliminiert, geht die regelmiBige
Anordnung der Gertstfibrillen verloren (B8 Abb. 1.64).
Damit gibt die Zellwand dem ungerichteten Turgor in
allen Richtung gleichartig nach und die Zelle rundet

sich ab. Bei vielen wachsenden Zellen hat man gefunden,
dass die Orientierung der Gerdstfibrillen in aufeinander-
folgenden Lamellen der Primdrwand jeweils um einen be-
stimmten konstanten Winkel gedreht ist. Verfolgt man die
Apposition iiber 24 h, werden in der Regel 360°, also eine
volle Umdrehung, erreicht — ein eindrucksvoller Aus-
druck der circadianen Rhythmik (» Abschn. 13.2.3).

1.2.8.3 Plasmodesmen und Tiipfelfelder

Plasmodesmen sind plasmatische Verbindungen zwischen
benachbarten Zellen durch die trennenden Zellwéinde
hindurch. Sie vernetzen die Einzelzellen von Geweben zu
einem symplastischen Kontinuum. Haufig treten Plasmo-
desmen in Gruppen auf, die als primére Tiipfelfelder be-
zeichnet werden (» Abschn. 1.2.8.5). In ihrem Bereich
sind die Zellwéande oft diinner (B Abb. 1.65c). Jeder Plas-
modesmos ist in der Zellwand von einem Callosemantel
umgeben. Da Callose (» Abschn. 1.2.8.6) nach Farbung
mit Anilinblau fluoreszenzmikroskopisch leicht nachge-
wiesen werden kann, lassen sich Plasmodesmen trotz ih-
rer geringen Querdurchmesser von nur 30-60 nm auch im
Lichtmikroskop gut lokalisieren (B Abb. 1.65a). Im
Elektronenmikroskop erweisen sie sich als einfache oder
verzweigte Rohren (B8 Abb. 1.65d—g und 1.66), die von
der Zellmembran umgrenzt sind. Die Plasmamembranen
der verbundenen Zellen gehen hier ineinander iiber. Jeder
Plasmodesmos wird von einem ER-Tubulus durchzogen,
dem Desmotubulus (B Abb. 1.65¢ und 1.66), sodass das
ER der beiden angrenzenden Zellen in einer kontinuierli-
chen Verbindung steht, wobei die Pforte durch angela-
gerte Strukturproteine massiv eingeengt und in ihrer
Durchlassigkeit beschrankt wird. Der hohlzylindrische
Raum zwischen Desmotubulus und Zellmembran gehort
dagegen dem cytoplasmatischen Kompartiment an und
sollte nach seinen Dimensionen selbst fiir groB3e Protein-
molekiile passierbar sein. Dieser Raum wird jedoch von
spangenartigen Verbindungen zwischen Desmotubulus
und Plasmamembran durchquert, die den Hohlzylinder
in eine Vielzahl enger Mikrokanéle unterteilen. Aul3er-
dem laufen Actinfasern durch diesen Raum von Zelle und
Zelle. Uber pflanzliche Myosine der Klasse VIII konnen
die Plasmodesmen auch aktiv verengt werden. Daher ist
die Durchlissigkeit der Plasmodesmen auf Partikel mit
Molekiilmassen unter 1 kDa (Durchmesser 2 nm) be-
schrinkt. Einige Pflanzenviren, z. B. das Tabakmosaikvi-
rus, konnen die Durchlissigkeit mithilfe besonderer
Transportproteine (engl. movement proteins) stark erho-
hen, sodass die Viruspartikel tiber die Plasmodesmen von
Zelle zu Zelle wandern konnen (» Abschn. 11.4.2 und
@ Abb. 11.20).

Viele Plasmodesmen werden schon bei der Zelltei-
lung als Aussparungen in der Zellplatte angelegt (pri-
mire Plasmodesmen). Doch werden Plasmodesmen
auch spiter laufend neu gebildet, sodass ihre Zahl pro
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O Abb. 1.64 Parallel- und Streutextur von Cellulosemikrofibrillen. Die Zellwand der Alge Neglectella solitaria besteht aus vielen tiberein-
anderliegenden Lamellen. a Unter Normalbedingungen verlaufen die Gertstfibrillen in jeder Lamelle parallel, von Lamelle zu Lamelle er-
folgt Richtungswechsel um 90° (gekreuzte Textur). b Colchicin, unter dessen Einfluss sich die corticalen Mikrotubuli an der Innenseite der
Zellmembran auflosen, bewirkt eine Streutextur (MaBstab 1 pm). (EM-Aufnahmen: D.G. Robinson)

Flache auch in wachsenden Wénden oft etwa konstant
bleibt (sekundire Plasmodesmen), obwohl sich die
Wandfliche wihrend der postembryonalen Zellvergro-
Berung oft auf das iber 100-Fache der Ausgangsfliche
ausdehnt. Bei Pfropfungen oder Parasitenbefall (z. B.
durch Cuscuta, 8 Abb. 3.37A, 3.38, und 19.237d) kon-
nen sogar iiber die Grenzen sorten- oder artverschiede-
ner Individuen Plasmodesmen gebildet werden. Die Bil-
dung der hdaufig verzweigten sekundiren Plasmodesmen
beginnt damit, dass ER an den gegeniiberliegenden Sei-
ten iiber Proteinbriicken mit der Plasmamembran ver-
bunden wird (B8 Abb. 1.67). In den beiden Nachbarzel-
len werden die Vorginge bei der Bildung der sekundiren
Plasmodesmen durch Signale koordiniert.

Auf 100 pm? Wandfliiche kommen in Parenchymgewebe 5-50 Plasmodes-
men. Kooperieren benachbarte Zellen eng miteinander, wie Geleitzellen
und Siebrohrenglieder im Phloem (» Abschn. 2.3.4.1) oder Mesophyll-
und Biindelscheidenzellen bei C,-Pflanzen (» Abschn. 14.4.8), konnen
auch wesentlich hohere Plasmodesmendichten vorkommen. In Meriste-
men finden sich iiber 1200 pro 100 pm? Umgekehrt sind diese bei physio-
logisch isolierten Zellen, z. B. von den SchlieBzellen der Spaltéffnungen zu
den Nebenzellen (» Abschn. 2.3.2.1), besonders selten.

Sollen zwischen Zellen Massenstrome moglich sein, wer-
den Plasmodesmen sekundér stark erweitert. Das be-

kannteste Beispiel dafiir sind die Siebporen in den Sieb-
platten der Phloemleitungsbahnen (» Abschn. 2.3.4.1).
Die GroBe dieser Wanddurchbrechungen liegt gewdhn-
lich zwischen 0,5 und 3 pm, kann in Extremféllen jedoch
15 pm erreichen. Umgekehrt konnen Plasmodesmen auch
versiegelt oder unter Beteiligung von ubiquitinvermittel-
ter Proteolyse ganz abgebaut werden. Stirbt beispiels-
weise eine Zelle im Gewebe ab, werden ihre Plasmodes-
men durch eine sehr rasch erfolgende Verdickung ihres
Callosemantels zugedriickt und verschlossen, sodass die
Nachbarzellen ungestort iiberleben konnen. Gelegentlich
konnen urspriinglich vorhandene Plasmodesmen auch
ganz verschwinden, wenn urspriinglich symplastisch ver-
bundene Zellen im Zuge morphogenetischer Prozesse von
ihrer Nachbarschaft isoliert werden sollen. Entgegen alte-
ren Vorstellungen sind Plasmodesmen keine statischen,
sondern hoch dynamische Gebilde, deren Haufigkeit und
Durchlissigkeit besonderen lokalen Bediirfnissen rasch
angepasst werden konnen.

In Geweben von Tieren kommen Plasmodesmen
nicht vor. Allerdings konnen benachbarte Zellen dort
tiber Gap Junctions — besondere Plasmamembranregio-
nen mit vielen, von jeweils sechs Proteinmolekiilen
(Connexinen) gebildeten Kanélen (Connexonen) — phy-
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https://doi.org/10.1007/978-3-662-61943-8_3#Fig38
https://doi.org/10.1007/978-3-662-61943-8_19#Fig237
https://doi.org/10.1007/978-3-662-61943-8_2#Sec18
https://doi.org/10.1007/978-3-662-61943-8_19#Sec64
https://doi.org/10.1007/978-3-662-61943-8_2#Sec13
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B Abb. 1.65 Plasmodesmen und primére Tiipfelfelder im LM und im EM. a Durch Anilinblaufluoreszenz der Callose sichtbar gemacht im
Sprossparenchym des Kiirbis Cucurbita pepo (220 X). b Durch Jod-Silber-Impréignierung kontrastiert in verdickten Zellwdnden des Endo-
sperms von Diospyros villosa (770 X). ¢ Zellwiande in der Scheidewand der Schote des Silberblatts Lunaria rediviva; die scheinbaren Wand-
durchbrechungen sind Diinnstellen, die primédren Tiipfelfeldern entsprechen (300 x). d Plasmodesmen mit rER-Kontakt in der Wand zwi-
schen Kalluszellen von Vicia faba (MaBstab 0,5 pm). e Quergeschnittene Plasmodesmen eines priméren Tipfelfeldes bei Metasequoia
glyptostroboides; jeder Plasmodesmos von trilaminarer Zellmembran gegen hellen Callosemantel in der Zellwand abgegrenzt, mit zentralem
Desmotubulus. f, g Modifikationen primérer Plasmodesmen zwischen Strasburger-Zellen in den Nadeln von Metasequoia glyptostroboides,
frihes Entwicklungsstadium und Endstadium. (MaBstibe 0,2 pm.) — W Wand. (a LM-Aufnahme: 1. Dorr; b LM-Aufnahme: 1. Dorr u. B.
von Cleve; ¢ Dunkelfeldaufnahme; d-g EM-Aufnahmen: R. Kollmann; C. Glockmann)
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Zellwand

Desmotubulus

B Abb. 1.66 Modell des Feinbaus eines Plasmodesmos, links
Léangs-, rechts Querschnitt. Zellmembran rot. (Nach W.J. Lukas)

siologisch gekoppelt sein. Plasmodesmen und Conne-
xone sind analog, iben also dhnliche Funktionen aus,
namlich den Austausch von Ionen und Signalmolekiilen
zwischen Zellen. Sie sind jedoch unterschiedlich gebaut,
also nicht homolog.

1.2.8.4 Sekundarwande von Faser- und
Holzzellen

Bei Wasserpflanzen wird das Gewicht des Vegetations-
korpers durch den Auftrieb kompensiert. Landpflanzen
missen dagegen ihr Gewicht selbst tragen konnen (Aus-
nahme sind Kletterpflanzen, wobei diese oft erheblichen
Zugkrafte, beispielsweise durch Wind, bewiltigen miis-
sen; @ Tab. 3.1). Pflanzen ohne besondere Festigungs-
gewebe (» Abschn. 2.3.3) sind zum Zwergenwuchs ver-
dammt und in der Konkurrenz um Licht im Nachteil.
Die Entwicklung von Festigungsgewebe brachte daher
grofle Vorteile und setzte sich schon friih in der Evolu-
tion der Landpflanzen durch — die Moosartigen (Bryo-
phyten), denen diese Eigenschaft fehlt, fithren als lebende
Fossilien eher ein Nischendasein. Festigungsgewebe kon-
nen aus zwei Zelltypen aufgebaut sein, die den Holzstoff
Lignin enthalten: Faserzellen (bei Zugbeanspruchung)
und verholzte Zellen mit starren Wénden (wenn einem
duBeren Druck widerstanden werden soll, wie es fir
Steinzellen, Tracheiden oder Tracheen zutrifft).

Die massiven, sekundidren Verdickungsschichten der
Winde von Faserzellen und manchen Pflanzenhaaren
(z. B. der Baumwolle) bestehen iberwiegend aus dicht ge-
packten Cellulosemikrofibrillen. Der Trockenmasseanteil
kann in diesen Wandlagen 90 % erreichen. Solche Faser-
zellen (ebenso wie manche dickwandigen Haarzellen) rei-
Ben auch bei starker Zugbeanspruchung nicht, sind aber
dennoch flexibel. Was fiir die Geriistmikrofibrille auf ei-
ner makromolekularen Ebene gilt, spiegelt sich hier auf
einem hoheren Dimensions- und Strukturniveau wider.
Auf diesen Eigenschaften pflanzlicher Faserstoffe beruht
auch ihre groBe wirtschaftliche Bedeutung.
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@

@ Abb. 1.67 Entstehung sekundédrer Plasmodesmen. a ER-Ele-
mente zweier Nachbarzellen haben sich der Zellmembran (rot) ge-
nahert und werden tiber Proteinbriicken fixiert; die Zellwand (griin)
wird an dieser Stelle abgebaut. b Die ER-Elemente beider Zellen fu-
sionieren; Golgi-Vesikel liefern neues Wandmaterial. ¢ Die wieder
komplettierte Zellwand ist teilweise von verzweigten sekundéren
Plasmodesmen durchsetzt (Mittelknoten im Bereich der Mittella-
melle). (Nach R. Kollmann und C. Glockmann)

Da die sekundidren Wandschichten erst nach Ab-
schluss des Flichenwachstums der primiren Zellwand
von innen her aufgelagert werden, verengt sich das Zell-
innere zunehmend. Oft ist der Raum fiir den lebenden
Protoplasten zuletzt auf weniger als 5 % des Ausgangs-
volumens reduziert, bevor die Zelle abstirbt. In solchen
Fillen wird die Funktion also nicht von der lebenden
Zelle selbst ausgeiibt, sondern durch die von ihr zuriick-
gelassene Wandhiille. Cellulosemikrofibrillen liegen im-
mer parallel zur Zellmembran. In der dadurch vorgegebe-
nen Fliche sind aber verschiedene Anordnungen moglich
(Texturen; lat. textiira, Gewebe, Geflecht; @ Abb. 1.64
und 1.68). Wihrend primidre Wiande meistens Streu-(Fo-
lien-)textur aufweisen (haufig allerdings mit einer Vor-
zugsrichtung, (» Abschn. 1.2.8.2), sind die Lamellen se-
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O Abb. 1.68 Anordnung der
Cellulosemikrofibrillen in
Zellwianden. a Eine Streutextur
ist typisch fiir die Primarwénde
isodiametrischer Zellen.
Sekundéire Wandlamellen weisen
dagegen Paralleltextur auf: b
Fasertextur, ¢ Schraubentextur
(die hdufigste Form), d Réhren-
textur

B Abb.1.69 Sckundire

Wandverdickungen in der
Tracheidenwand einer Konifere.
a Querschnitt (800 x). b
Schichten der Zellwand . ¢
Schraubentracheen beim Kiirbis
mit charakteristischen Verdi-
ckungsleisten, die der S2-Schicht
angehoren (vgl.@ Abb. 2.26E);
links Parenchymzellen. - M
Mittellamelle, P Primarwand
(Sakkoderm); S1 Ubergangsla-
melle; S2 eigentliche, aus vielen
Lamellen aufgebaute Sekundér-
wand, S3 Tertidrwand. (a, b nach
1.W. Bailey)
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kundirer Wandlagen durch Paralleltextur ausgezeichnet.
Bei lang gestreckten Zellen, wie es vor allem auch die Fa-
serzellen sind, herrschen Schraubentexturen vor. Dabei
konnen die Fasern unterschiedliche Ausrichtungen zwi-
schen quer (Roéhrentextur) und ldngs (Fasertextur) ein-
nehmen. Die Texturrichtung entspricht der Richtung
grofter Zugbelastung, die so abgefedert werden kann.
Der Drehsinn der Schraubentextur kann entweder nach
rechts (Z-Schraube, weil der Gewindeverlauf in Blick-
richtung so wie die Mittelpartie des Buchstabens Z aus-
sicht) oder nach links (S-Schraube) orientiert sein. Die
Fasern von Hanf und Jute sind Z-Schrauben, wihrend
die von Flachs und Nessel S-Schrauben sind. In Pflanzen-
haaren mit verdickten Winden kann der Windungssinn
mehrfach wechseln, bei den mehrere Zentimeter langen
Baumwollhaaren bis 150 Mal. Die Rohrentextur wire

denkbar schlecht geeignet, Zugspannungen aufzufangen
und kommt bei Faserzellen daher nicht vor. Sie ist aber
typisch fiir die Milchrohren vieler Pflanzen, von denen
sich diese Bezeichnung ableitet (» Abschn. 2.3.5.1). Die
Milchréhren stehen unter einem Binnendruck. Ahnlich
wie bei turgeszenten Einzelzellen sollte der isotrope Fliis-
sigkeitsdruck zu einer Aufweitung fithren, was aber auf-
grund der Wandstruktur nicht geschieht.

Die Apposition sekundidrer Wandschichten erfolgt
schubweise, sodass sich Lamellen bilden. Eine Lamelle
entspricht hdufig einem Tageszuwachs, mehrere Lamel-
len kdnnen wiederum zu Stapeln verbunden sein, die als
Sekundirwandschichten bezeichnet werden. Das allge-
meine Bauschema und die ibliche Benennung der
Schichten sind in @ Abb. 1.69 dargestellt. Auf die Pri-
mirwand (Sakkoderm) folgt zunéchst eine vergleichs-


https://doi.org/10.1007/978-3-662-61943-8_2#Sec22
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Struktur und Funktion der Zelle

weise diinne Sekundarwandschicht, die S1-Schicht
(Ubergangsschicht), mit flacher Schraubentextur. Ihr
folgt nach innen (also spiter angelegt) die dicke S2-
Schicht, die aus Gber 50 Wandlamellen bestehen kann.
Diese Schicht ist in funktioneller Hinsicht entscheidend.
Die dicht gepackten Geriistmikrofibrillen weisen hier
eine Schrauben- oder eine Fasertextur auf. Zum Zelllu-
men hin wird als letzte Lage eine diinne S3-Schicht (Ter-
tidrwand) mit wieder abweichender Textur aufgelagert.
Sie kann ihrerseits noch einmal von einer strukturell
und stofflich stark abweichenden Schicht bedeckt sein,
die isotrop homogen ist und aufgrund ihrer kornigen
Oberflache als Warzenschicht bezeichnet wird.

In druckfesten Zellwinden sind die Gertistfibrillen in
formfeste Materialien eingepackt (inkrustiert). Bei SiiB-
und Sauergrisern (Poaceae und Cyperaceae) konnen diese
Inkrusten Silikate enthalten, bei den Dasycladales kommt
auch Calciumcarbonat vor. Am wichtigsten sind jedoch als
Verholzung (lat. Zignum, Holz) bezeichnete Inkrustierungen
mit Ligninen, die Zellwinde durchziehen. Lignine entste-
hen in der verholzenden Zellwand durch Polymerisation
aus Phenolkorpern (Monolignole, » Abschn. 14.14.1),
@ Abb. 14.115, 14.116 und 14.117), die in Form l6slicher
Glucoside tiber Golgi-Vesikel exocytiert werden. Die Lig-
nine von Nadelholzern (die zu den Gymnospermen geho-
ren) unterscheiden sich von denen der Laubhdlzer (die zu
den Angiospermen gehoren), das Lignin der Monokotyle-
donen bildet wiederum eine dritte Form. Die in alle
Raumrichtungen wachsenden Riesenmolekiile des Li-
gnins durchwuchern das Mikrofibrillengeriist der Zell-
winde. Da Ligninmakromolekiile miteinander sekundér
zu groBeren Einheiten verwachsen und sich iiber die (oft
besonders stark lignifizierten) Mittellamellen hinweg aus-
dehnen konnen, entspricht die Ligninmasse eines Baum-
stamms zuletzt vermutlich einem einzigen gigantischen
Polymermolekiil, dessen Masse in Tonnen auszudriicken
ist. Die urspriingliche Zellwandmatrix wird bei der Ligni-
fizierung durch das kompakte Ligninpolymerisat zundchst
zusammengedriickt und letztlich nach auBlen verdrangt.
Verholzte Zellwénde bestehen im typischen Fall zu etwa 2/3
aus Cellulose und resistenten Hemicellulosen (iiberwiegend
Xylane; griech. xylon, Holz) und zu 1/3 aus Lignin.

Die Cellulosefibrillen sind schlieBlich so dicht in Lig-
nin eingepackt, dass sie sich nicht mehr gegeneinander
verschieben kénnen und ihre an sich schon sehr be-
grenzte Quellungsfihigkeit ganz verlieren. Diese Eigen-
schaft kann dazu genutzt werden, Primdrwiande und
verholzte Sekunddrwinde histochemisch zu unterschei-
den: Wihrend die Cellulose in Primdrwéinden durch eine
konzentrierte Chlorzinkjodldsung so weit aufgelockert
wird, dass sie Jod einlagern kann und sich dabei tiefvio-
lett farbt, bleibt diese Reaktion in verholzten Wanden
aus. Eine weitere Nachweismethode nutzt den Farbstoff
Astrablau. Die hervorragenden Festigkeitseigenschaften
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von Holz beruhen letztendlich auf der gegenseitigen
Durchdringung reiBfester, biegsamer Gertstfibrillen mit
dem dichten, starren Fiillmaterial Lignin.

Im Holzteil (Xylem) von Leitbiindeln und im Holz
mehrjahriger Sprossachsen oder Wurzeln miissen in Zu-
sammenhang mit dem Wassertransport betriachtliche
Krifte aufgefangen werden. Zwar leiten sich die wasser-
leitenden Xylemelemente (Tracheiden und Tracheen,
» Abschn. 2.3.4.2) von lebenden Zellen ab, sind aber im
funktionellen Zustand nur noch tote, durch Lignifizie-
rung ausgesteifte Zellwandrohren. Dank ihrer Lignifi-
zierung sind Xylemstrange und Holz nicht nur Leitungs-
bahnen fiir den Ferntransport von Wasser, sondern
gleichzeitig auch oft die wichtigsten tragenden Struktu-
ren im Vegetationskorper von Landpflanzen.

1.2.8.5 Tiipfel

Lignifizierung macht Zellwande nicht nur starr, sondern
auch weniger durchldssig. Wiahrend unverholzte Pri-
mirwéinde Teilchen mit Durchmessern bis 5 nm noch
passieren lassen, ist in verholzten Wénden sogar die
Wasserpermeabilitit stark herabgesetzt. Dies ist fiir die
Wasserleitungsbahnen in Wurzeln, Sprossen und Blit-
tern wichtig: Durch die Verholzung wird verhindert,
dass das Wasser seitlich auslecken kann. Wo allerdings
Wasserdurchtritt (oder allgemein Stoffaustausch) erfor-
derlich ist, werden Tiipfelkanile, Wandkanile lichtmik-
roskopischer Dimensionen, angelegt (B Abb. 1.70).
Diese Tiipfelkanédle miissen in benachbarten Zellen kor-
respondieren. Sie treffen sich an priméren Tupfelfel-
dern, wobei die noch vorhandene Primiarwand und die
Mittellamelle als SchlieBhdute der Tiipfel fungieren. Fiir
Wasserleitungsbahnen sind Hoftiipfel (engl. bordered
pits) charakteristisch. Bei ihnen sind die sekundiren
Wandschichten rund um den Tiipfelkanal (Porus) von
der SchlieBhaut abgehoben, sodass ein trichterformiger
Hof entsteht. Vor allem die Tracheiden mancher Nadel-
holzer zeichnen sich durch besonders grof3e, kreisrunde
Hoftiipfel aus, durch die das im Stamm aufsteigende
Wasser stromt. Die SchlieBhdute sind in der Mitte zu
einem Ring (Torus) verdickt, der an radialen Haltefaden
aus Cellulose locker aufgehdngt ist. Das Wasser kann
zwischen den Haltefiden aus einer Tracheide in die
nichste flieBen. Bei Luftembolien wirken Hoftiipfel als
Riickschlagventile, indem der Torus an den unterdruck-
seitigen Porus angepresst wird und ihn verschlief3t
(8 Abb. 1.70c¢).

1.2.8.6 Isolierende Sekundarwande

Zu den wichtigsten Voraussetzungen fiir das Pflanzenle-
ben (und aktives Leben tiberhaupt) gehort die stindige
Verfiigbarkeit von Wasser (> Abschn. 14.2). Landpflan-
zen, die ein Austrocknen an der Luft verhindern konnen,
wurden evolutiondr begilinstigt. Wasserundurchldssige
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O Abb. 1.70 Tipfel. a
Ausschnitt aus dem Steinendo-
sperm der Elfenbeinpalme
Phytelephas; die stark verdickten
Zellwande dienen hier als Depot
fiir Reservepolysaccharide; die
Zellen stehen iiber Plasmodesmen
in Verbindung, besonders auch
zwischen Tipfelkanilen (230 X). b
Steinzelle (Sklereide) aus der
Walnussschale mit verzweigten
Tipfelkandlen; Kanile, die schein-
bar nicht alle Sekundédrwandla-
mellen durchsetzen, verlaufen
schrig aus der Schnittebene
heraus (670 X). e—f Hoftiipfel von
Koniferen. ¢ Schematisch, links
Aufsicht, Mitte Langsschnitt;
rechts dsgl., Ventilwirkung bei
einseitigem Druck. d, e Hoftiipfel
der Kiefer Pinus sylvestris im
radialen Langsschnitt, im
Phasenkontrast und im Polarisa-
tionsmikroskop (die Cellulosefib-
rillen umlaufen den schwarzen
Porus zirkular; die konzentrische
Gesamtstruktur zeigt daher das
Spharitenkreuz) (330 X). f
Hoftiipfel der Legfohre Pinus
mugo, tangentialer Langsschnitt:
Hofbildung durch Abheben der
Sekundirwinde, Porus und
SchlieBhaut mit Torus erkennbar
(600 x). g, h Hoftiipfel bei
Laubholzern. g Mit schlitzformi-
gem Porus (Katzenaugen) in
GefaBwinden der Eiche Quercus
robur, rechts auch im Wandquer-
schnitt (Pfeil; 530 x). h Tiipfelge-
faB im Holz einer Weide (Salix)
(1000 x). — M Mittellamelle, TK
Tiipfelkandle. (a nach W. Halbs-
guth; b nach Rothert und Reinke;
F LM-Aufnahme: H. Falk; h
REM-Aufnahme: A. Resch)

Sekunddrwandschichten auf der AuBlenfliche sind hier
zentral. Im Gegensatz zu den Sekundiarwénden, die der
mechanischen Festigkeit dienen und daher immer viel
Cellulose enthalten, bestehen die abdichtenden Sekun-

darwandschichten aus wasserundurchlidssigem, hydro-
phobem Material und enthalten im typischen Fall keine
Cellulose. Die Wasserundurchldssigkeit wird durch An-
lagerung (Akkrustierung) lipophiler Massen an die Pri-
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marwand erreicht, die als Matrize fiir die Akkrustierung
dient und die erforderliche mechanische Festigkeit ge-
wihrleistet. Als Akkruste fungiert im Fall der Epider-
men das Cutin (lat. cutis, Haut, Oberfliche) und bei
Korkzellen ist es das chemisch verwandte Suberin (lat.
suber, Kork; » Abschn. 14.15.3). Cutin und Suberin bil-
den eine Polymermatrix, in die zusétzlich als besonders
hydrophobe Komponenten verschiedene Wachse einge-
lagert sind.

Die verkorkte Zellwand besteht aus einer innerhalb
der Primdrwand liegenden cellulosefreien Suberin-
schicht (B Abb. 1.71), die meistens auf der dem Zelllu-
men zugewandten Seite von einer diinnen weiteren Ter-
tiarwand bedeckt wird, die Cellulose enthilt. Fir die
Funktion ist aber die wasserabweisende Suberinschicht
entscheidend, die eingelagerte Wachslamellen von 3 nm
Dicke enthilt (8 Abb. 1.72a). Die stabféormigen Wachs-
molekiile (iiberwiegend Ester von Fettsiuren mit
Wachsalkoholen) sind dabei senkrecht zur Lamellen-
ebene orientiert. Nach dem Entfernen der Wachse bleibt
die unlosliche, amorph-isotrope Polymermatrix zurtick,
das eigentliche Suberin. Diese Matrix stellt ein dreidi-
mensionales, vernetztes Kondensat aus langkettigen
Fettsduren, Fettalkoholen und verwandten Verbindun-
gen dar, das nur maBig hydrophob (fiir Wasser durch-
lassig) ist. An diesem stabilen Trdger sind die eigentli-
chen Wasserbarrieren verankert, die zarten Wachsfilme.
Durch die Lamellenbauweise der Sekundarwinde wird
sichergestellt, dass selbst bei Defekten in einzelnen La-
gen insgesamt eine sehr wirksame Barriere erhalten
bleibt.

Die molekularen Bausteine von Suberin und Wachs-
lamellen werden nicht exocytotisch mithilfe von Gol-
gi-Vesikeln sezerniert, sondern durch Diffusion. Sie
miissen also von ihrem Bildungsort im glatten ER durch
das Cytoplasma zur Plasmamembran gelangen und
diese passieren. Sowohl Transport als auch Membran-
passage erfolgen mithilfe von amphiphilen Lipid-
Transfer-Proteinen (LTPs). Eine Suberinschicht kann
sich recht rasch bilden, beim Wundverschluss sind nur
wenige Stunden notig, bis die Wunde abgedichtet ist.

Die Cuticula (» Abschn. 2.3.2.1) ist im Prinzip
dhnlich gebaut wie die Suberinschicht verkorkter Zel-
len. Auch sie ist der primdren Zellwand aufgelagert,
lipophil und frei von Cellulose. Die Cuticula wird aus
einer Cutinpolymermatrix mit oberflichenparallelen
Wachsfilmen gebildet, die ebenfalls in Lamellen orga-
nisiert sind (B8 Abb. 1.72b). Die molekularen Bau-
steine miissen hierfiir von den Epidermiszellen durch
die Plasmamembran und dann noch durch die Pri-
mdrwand transportiert werden, damit die Akkrustie-
rung auf der AuBenseite der Primdrwand erfolgen
kann. Auf diese Weise entsteht eine alle Epidermis-
zellen tiberspannende akkrustierte Wandlage, die Cu-
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@ Abb. 1.71 Feinbaumodell der verkorkten Zellwand. Die lipo-
phile Suberinschicht enthélt keine Cellulose. In der Tertidrwand tre-
ten wieder Gerdstfibrillen auf
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B Abb. 1.72 Lamellenbau akkrustierter Zellwandschichten (Quer-
schnitte); Wachsfilme unkontrastiert, Polymermatrix (Suberin, Cu-
tin) dunkel. a Zellwand aus Wundkork der Kartoffel; Winde zweier
benachbarter Korkzellen mit lamellierten Suberinschichten. b Ab-
geloste Cuticula von Agave americana. (MaB3stibe 0,1 pm.) (EM-
Aufnahmen: A H. Falk; B J. Wattendorff)

ticula. Die Cuticularwachse enthalten lingere Koh-
lenwasserstoffketten als die Korkwachse, sie sind
dementsprechend noch stirker hydrophob (die Zahl
der C-Atome liegt bei ihnen bei 25-33 gegeniiber 18—
28 bei Korkwachsen).

Besonders bei Pflanzen trockener Standorte finden
sich Wachskristalle auf der Oberfliche der Cuticula
(epicuticulares Wachs, vgl. @ Abb. 2.13), wodurch die
Cuticula unbenetzbar wird. Oft kommt es auch zur Ein-
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lagerung von Cutinmassen in die duBBeren Lamellen der
Primdrwand von Epidermiszellen, also unterhalb der
eigentlichen Cuticula. Hier bilden Cutin und Begleit-
wachse die Inkrusten. Da sich die hydrophoben Wand-
stoffe nur schlecht mit den hydrophilen Komponenten
der Primarwand mischen, wird die Feinstruktur in sol-
chen Bereichen gestort. Derartige Wachsfilme sind da-
her héaufig unterbrochen, sie liegen nicht mehr oberfla-
chenparallel und selbst bei dicken Cuticularschichten ist
der zusitzliche Transpirationsschutz nur maBig. Ent-
sprechende Phdnomene gibt es bei Korkzellen nicht; im
mehrschichtigen Korkgewebe kann eine verbesserte Ab-
dichtung durch die Bildung weiterer Korkzelllagen er-
reicht werden, wahrend die Cuticula auf die an die Luft
grenzenden EpidermisauBenflichen beschriankt bleibt
und daher grundsétzlich einschichtig ist.

Auch die Korperoberfliche von Arthropoden ist mit einer Cuticula
bedeckt. Wihrend die massiv ausgebildeten inneren Schichten etwa
der Insektencuticula (Endo- und Exocuticula) als chitinhaltiges Exo-
skelett vor allem eine mechanische Festigkeit vermitteln, ist die auen
akkrustierte Epicuticula durch ihren hohen Wachsgehalt ein ausge-
zeichneter Transpirationsschutz. Die Epicuticula weist sowohl in che-
mischer wie feinbaulicher Hinsicht viele Parallelen zur Pflanzencuti-
cula auf: ein eindrucksvolles Beispiel konvergenter Evolution bei Tier
und Pflanze.

Auch die in der Regel mikroskopisch kleinen Sporen und
Pollenkorner besitzen akkrustierte Zellwande (Sporoder-
men, 8 Abb. 3.91 und 3.93). Als Akkrusten treten hier
die besonders widerstandsfahigen Sporopollenine auf.
Ihre Funktion besteht nicht in der Riickhaltung von Was-
ser; sowohl die Sporen als auch die Pollenkorner konnen
vollig austrocknen, ohne ihre Lebensfahigkeit zu verlie-
ren. Neben dem Schutz vor schadlicher UV-Strahlung
sind die Sporopollenine beim Pollen auch fiir die Erken-
nung von Eigenpollen auf der Narbe wichtig. Sporoder-
men weichen nicht nur funktionell, sondern auch in ihrer
chemischen Zusammensetzung, ihrem Feinbau und ihrer
Entwicklung vollig von den Cutinwianden der Epidermen
und den Suberinschichten der Korkzellen ab. Thre oft
komplex ausgestaltete Oberflache ist fiir die Systematik
und die Rekonstruktion von Vegetationsentwicklungen
(Pollenanalyse, Palynologie) bedeutsam.

Ein Abdichtungsmaterial besonderer Art ist die Cal-
lose, ein Glucan mit 1—3-verkniipften Monomeren, das
schraubenformige Molekiile bildet und stets in sehr
kompakter Form ohne Beimengung anderer Stoffe auf-
tritt. Durch Callose kénnen Plasmodesmen und Sieb-
poren (» Abschn. 1.2.8.3) verschlossen werden, aber
auch eindringende Pilzhyphen abgeschottet werden.
Callose kann an der Plasmamembran rasch in betrécht-
licher Menge synthetisiert und auch rasch wieder abge-
baut werden; vielfach spielt sie die Rolle eines schiitzen-
den Verbands auf zelluldrer Ebene.

1.2.9 Plastiden - Werkzeuge der
Photosynthese

Plastiden treten in ein und derselben Pflanze in verschie-
denen Formen auf. Das ist schon &duBerlich-
makroskopisch an unterschiedlichen Pigmentierungen
erkennbar: Die Proplastiden der Bildungsgewebe und
die Leukoplasten des Grund- und Speichergewebes sind
farblos, Chloroplasten sind aufgrund des in ihnen ent-
haltenen Chlorophylls griin gefarbt, die Gerontoplasten
des Herbstlaubs und die Chromoplasten in Bliiten- und
Fruchtblittern werden durch Carotinoide gelb bis rot
gefiarbt. Alle Plastidenformen sind ineinander umwan-
delbar, nur Gerontoplasten sind Endstufen einer irrever-
siblen Entwicklung. Plastiden werden von einer doppel-
ten Membranhiille (engl. plastid envelope) gegen das
Cytoplasma abgegrenzt. Die duBBere Membran ist auf-
grund relativ groBer Poren viel durchléssiger als die in-
nere, die mit vielen spezifischen Translokatoren ausge-
stattet ist. Auch steht die duBere Membran durch
Membranfluss mit dem tibrigen Endomembransystem
im Austausch (» Abschn. 1.2.7). Die innere Plastiden-
hiille ist hingegen abgetrennt. Hier liegt der hauptsich-
liche Ort der Lipidsynthese in Pflanzenzellen.

Plastiden vermehren sich ausschlieBlich durch Teilung.
Wie bei Bakterien kommt es dabei zu einer Durchschnii-
rung des Organells mithilfe einer zentralen, kontraktilen
Ringzone. Sie enthdlt das Protein FtsZ, das in gleicher
Funktion bei Bakterien vorkommt und nach Struktur und
Sequenz ein Tubulinhomolog ist (» Abschn. 19.1.1). Plas-
tiden besitzen eigene plastidire DNA (ptDNA = ctDNA;
B Abb. 1.76 und 4.11; s. » Abschn. 4.7). Hier ist aber nur
ein Teil der in Plastiden vorkommenden Proteine codiert.
Der Grofteil der plastiddaren Proteine ist dagegen in der
DNA des Zellkerns codiert, wird im Cytoplasma an freien
Polysomen synthetisiert und muss durch die Plastidenhille
zum Zielort transportiert werden. Das geschieht mithilfe
von Transitpeptiden am N-Terminus des Proteins. Dieses
Signalpeptid fungiert wie eine Empfangeradresse und bin-
det an spezielle Transportkomplexe — in der duBeren Plasti-
denmembran TOC (engl. translocon of the outer chloroplast
membrane) und in der inneren TIC (engl. translocon of the
inner chloroplast membrane) (8 Abb. 6.12). Beim Trans-
port wird das Signalpeptid abgespalten, das reife Protein ist
also kiirzer als das an den cytoplasmatischen Ribosomen
gebildete Vorlduferprotein. Proteine, die innerhalb der
Plastiden in die Thylakoide gelangen miissen, besitzen noch
ein zweites Signalpeptid, das dann auf dhnliche Weise bei
der Passage durch die Thylakoidmembran abgespalten
wird.

Untersuchungen zur Vererbung von Panaschierun-
gen (Teile des Blatts sind wei}) zeigten, dass diese aus-
schlieBlich maternal (also von der Mutter) vererbt wer-
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den, und bereits um 1910 schlossen Erwin Baur und
Carl Correns auf eine eigene plastidiare Erbsubstanz
(» Abschn. 7.2). Bei den von ihnen untersuchten Arten
Antirrhinum und Mirabilis werden die Plastiden der
mannlichen Keimzelle bei der Befruchtung ausgeschlos-
sen. Dies ist der Regelfall, es gibt jedoch auch Pflanzen
(z. B. Pelargonien und Oenotheren), bei denen die Plas-
tiden von beiden Elternteilen an die ndchste Generation
weitergegeben werden. Erst in den 1960er-Jahren konnte
ptDNA nachgewiesen und schlieBlich als zirkuldre Dop-
pelhelix isoliert und nidher charakterisiert werden. Zwei
japanischen Arbeitsgruppen gelang dann 1986 die erste
vollstindige Sequenzierung der ptDNA von Tabak
(8 Abb. 4.11) und des Lebermooses Marchantia. Inzwi-
schen sind die ptDNA-Sequenzen vieler weiterer Pflan-
zen sequenziert worden (» Abschn. 4.7). Aufgrund der
zumeist maternalen Vererbung werden plastidire Gene
gerne flr die molekulare Phylogenie eingesetzt. Je
nach taxonomischer Ebene kommen hier stark konser-
vierte (z. B. die groBe Untereinheit der Ribulose-1,5-
bisphosphat-Carboxylase/Oxygenase, Rubisco) oder
eher variable Bereiche (z. B. der intergenische Spacer des
trnH-Gens, das die tRNA fiir Phenylalanin codiert) zum
Einsatz.

1.2.9.1 Feinbau von Chloroplasten,
Chloroplastenformen

Chloroplasten sind die charakteristischen Organellen aller
photoautotrophen Eukaryoten. Durch die Lichtreaktio-
nen der Photosynthese (» Abschn. 14.3) wandeln sie
Strahlungsenergie der Sonne in chemische Energie um und
legen damit die energetische Basis fiir alle heterotrophen
Lebensformen. Zugleich werden Kohlenstoff, Wasserstoff
und Phosphor assimiliert, Nitrat und Sulfat reduziert so-
wie Sauerstoff aus Wasser freigesetzt. Der Sauerstoff in
der Erdatmosphire, eine Voraussetzung fiir die aerobe
Energiegewinnung aus organischer Nahrung und die Bil-
dung eines Ozonschildes in der oberen Erdatmosphére,
stammt fast ausschlieflich aus der Photosynthese.

Die internen Membranen typischer Chloroplasten
(8 Abb. 1.73), die Thylakoeide, enthalten verschiedene
Carotinoide und an Proteine gebundene Chlorophylle.
Die Thylakoide sind nicht unmittelbar mit der inneren
Hilllmembran des Organells verbunden. Das Innere
der Thylakoiden stellt daher ein echtes Kompartiment
dar. An den Thylakoiden laufen die Lichtreaktionen
der Photosynthese ab. Die Thylakoide sind hdufig lokal
pfennigartig gestapelt. Die Stapel sind auch lichtmik-
roskopisch als dunkelgriine Kérnchen (Grana von lat.
granum = das Korn) sichtbar. Diese Granathylakoide
sind untereinander durch die Stromathylakoide ver-
bunden (B Abb. 1.73). Die Thylakoidmembran ist
dicht mit Proteinen besetzt, die im Gefrierbruch elekt-
ronenmikroskopisch als Membranpartikel zu sehen
sind (B Abb. 1.74 und 14.34). Die priazise Anordnung
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B Abb. 1.73 Grana- und Stromathylakoide sind keine gesonderten
Kompartimente, sondern stellen ein rdumliches Kontinuum mit
zahlreichen Membraniiberschiebungen dar. Grana blau. (Nach
W. Wehrmeyer)

@ Abb. 1.74 Thylakoidmembranen sind Trager von Proteinkom-
plexen, die an den Lichtreaktionen der Photosynthese beteiligt sind
(vgl. @ Abb. 14.34). Im Gefrierbruchpriaparat (Chloroplast der
Erbse) treten die Komplexe als Membranpartikel deutlich hervor.
Die funktionellen Unterschiede der Grana- und Stromabereiche (G
und S) sind auch im Partikelmuster ausgepriagt (MaBstab 0,3 pum).
(Priaparat und EM-Aufnahme: L.A. Staehelin)

dieser Proteinkomplexe erscheint beinahe kristallin,
auch kommen sie nur auf einer Membranseite vor
(B Abb. 1.74). Diese streng regulierte Struktur ist not-
wendig, um den gerichteten Elektronenfluss wahrend
der photosynthetischen Lichtreaktion zu gewéahrleis-
ten. Die Bildung von ATP erfolgt an plastidiaren
ATP-Synthase-Komplexen (vgl. @ Abb. 14.41), die auf
Stromathylakoiden lokalisiert sind.

Die Thylakoide sind vom ,,Plasma der Plastiden®,
dem Stroma, umgeben. Ahnlich wie das Cytoplasma
von einem Cytoskelett dynamisch strukturiert wird,
wird im Stroma ein Plastoskelett sichtbar, wenn man das
plastidare Teilungsprotein FtsZ in Fusion mit GFP
iiberexprimiert (B8 Abb. 1.75¢). Ob dieses Skelett in die-
ser Form auch natiirlicherweise vorkommt oder eine
Manifestation der Uberexpression darstellt, ist noch
nicht geklart. Neben den Enzymen fiir die Dunkelreak-
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B Abb. 1.75 Chloroplasten im Licht- und Elektronenmikroskop. a, b Granuldre Chloroplasten in lebenden Blattchenzellen des Quellmooses Fonti-
nalis antipyretica (1230 x). a Chloroplastenteilung durch mediane Einschniirung (Pfeile). b Chlorophyllfluoreszenz der Grana. ¢ Plastoskelett in Chloro-
plasten des Blasenmiitzenmooses Physcomitrella patens (regenerierender Protoplast, lebend, FtsZ1 durch GFP fluoreszierend; » Abschn. 1.1.5) (2050
X). d Granuldrer Chloroplast aus Laubblatt der Garten-Bohne im EM. Die zahlreichen Thylakoide sind als flache Doppelmembranen erkennbar; in
den Grana (einige mit G bezeichnet) sind sie dicht aufeinandergestapelt; zwischen den Grana ungestapelte Stromathylakoide. Schwarze Pfeile: Plastog-
lobuli; aufgelockerte Bereiche der Stromamatrix (*) enthalten ptDNA (Nucleoide); weille Pfeile: doppelte Plastidenhiille (MaBstab 1 pm). — G Grana,
V Vakuole. (¢ CLSM-Aufnahme: J. Kiessling, R. Reski; d EM-Aufnahme: H. Falk)
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tion der Photosynthese (» Abschn. 14.4) findet man im
Stroma auch Stirkekorner (transitorische Stirke) sowie
andere Speicherstrukturen wie Plastoglobuli als Lipid-
speicher, gelegentlich sind auch Proteinkristalle vorhan-
den (z. B. des eisenspeichernden Proteins Phytoferritin).
Als Triager des Plastoms befinden sich in der Stromama-
trix auch mehrere bis viele Nucleoide, aufgelockerte Be-
reiche mit Ansammlungen von ptDNA-Molekiilen
(8 Abb. 1.76, » Abschn. 4.7), sowie Ribosomen vom
prokaryotischen 70S-Typ.

Von diesem tiblichen Aufbau gibt es zahlreiche Abweichungen, be-
sonders bei Algen. Das gilt unter anderem fiir die dulere Form des
Organells. Wiahrend Laubblattchloroplasten linsenférmig sind, ei-
nen Durchmesser zwischen 4 und 10 pm haben und zu mehreren bis
sehr vielen in den Zellen vorliegen, kommen bei manchen Griinal-
gen besonders groe und mitunter eigenartig geformte Megaplasten
vor, oft nur in Einzahl pro Zelle (B8 Abb. 1.77). Die Chloroplasten
vieler Algen und der Hornmoose enthalten scharf begrenzte Ver-
dichtungen der Stromamatrix, die hdufig von Starkekdrnern umge-
ben sind und nur wenige oder tiberhaupt keine Thylakoide enthal-
ten. Diese Matrixbezirke werden als Pyrenoide bezeichnet (griech.
pyrén, Kern). Hier finden sich besonders hohe Konzentrationen des
Schliisselenzyms der CO,-Fixierung, der Ribulose-1,5-bisphos-
phat-Carboxylase/Oxygenase (Rubisco). Dieses Enzym, ein Kom-
plex aus je acht groBeren und kleineren Untereinheiten, kann in
griinem Blattgewebe oft iiber 60 % aller 16slichen Proteine ausma-
chen und gilt als eines der hdufigsten Proteine auf diesem Planeten
(zur Funktion » Abschn. 14.4.1).

Die tibliche Gliederung in Grana- und Stromathylakoide
kann auch fehlen, wie bei den granalosen Plastiden der
Rotalgen. Bei den homogenen Chloroplasten mancher Al-
gen durchziehen Zweier- oder Dreierstapel von Thylakoi-
den den gesamten Innenraum der Plastiden (8 Abb. 1.78).
Bei den Plastiden der Rotalgen liegen die Thylakoide nicht
nur einzeln vor, sondern sind mit Phycobilisomen ausge-
stattet, die in Gefrierbruchprédparaten als aus der Thylako-
idflache herausragende Proteinkomplexe sichtbar werden
(8 Abb. 1.79b und 14.30a). Diese Lichtsammelkom-
plexe enthalten Phycobilin, ein Pigment, das griines Licht
absorbieren und die Anregungsenergie auf Chlorophyll
ibertragen kann. Dies erlaubt es den Rotalgen, das von
den anderen Pflanzen nicht verwertete griine Licht zu nut-
zen und dadurch in groBere Wassertiefen vorzudringen.
Der Phycobilingehalt ist auch fiir die rote Firbung der
Rotalgen verantwortlich. Die Phycobilisomen enthalten
neben einem Kern aus Allophycocyanin weitere, hoch ge-
ordnete Komplexe aus Pigmenten wie Phycocyaninen und
rot gefiarbten Phycoerythrinen 8 Abb. 1.79¢c). Auch die
photosynthetischen Membranen der prokaryotischen
Cyanobakterien sind mit Phycobilisomen ausgestattet
@ Abb. 1.79a). Auch bei anderen Algengruppen kann das
Chlorophyll von solchen akzessorischen Pigmenten be-
gleitet sein, sodass die eigentlich griine Farbung der Chlo-
roplasten tiberdeckt wird. Beispiele sind die braunlich ge-
farbten Phioplasten der Braunalgen oder die gelben bis
braunroten Plastiden der Dinoflagellaten und vieler Gold-
algen (Chrysophyten).
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@ Abb. 1.76 Plastidennucleoide. a Chloroplasten in Blattzellen der
Wasserpest Elodea canadensis nach Fluoreszenzfarbung der ptDNA
mit DAPI (4-5-Diamidino-2-phenylindol). Jeder Chloroplast enthéalt
mehrere Nucleoide, jedes Nucleoid mehrere zirkuldre ptDNA-
Molekiile (1000 X). b Fiinf Nucleoide als aufgelockerte Bereiche in
der Stromamatrix eines Bohnenchloroplasten. ¢ Aus Spinatchloro-
plasten isolierte Nucleoide; ptDNA bildet Schleifen um lockere Pro-
teingeriiste. (MaBstdbe in B, C 1 pm). (a Epifluoreszenzfoto:
H. Dérle; b EM-Aufnahme: H. Falk; ¢ Praparat und EM-Aufnahme:
P. Hansmann)

Bei vielen begeiB3elten pflanzlichen Einzellern ldsst sich ein durch be-
sondere Carotinoide tiefrot gefdrbter Augenfleck (das Stigma) beob-
achten, der einer dichten Ansammlung pigmentierter Lipidtropfchen
(Plastoglobuli) entspricht (B Abb. 19.46a und 19.68a). Diese caroti-
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B Abb. 1.77 Megaplasten in Zellen der Alge Mougeotia mit Stirke-
herden (Pyrenoiden) (a; 380 X) und der Zieralge Micrasterias denticu-
lata (b; 260 x). Beide Arten gehdren zu den Zygnemophyceae, einer
Klasse der Griinalgen, aus denen die Landpflanzen hervorgingen

O Abb. 1.78 Homogener Chloroplast der Alge Tribonema viride,
eine Xanthophyceae (vgl. @ Abb. 19.47¢). Die Thylakoide, zu je
dreien gestapelt (Ausschnitt), durchziehen den gesamten Plastiden,
Stromathylakoide werden nicht gebildet. Die ptDNA-haltigen Berei-
che befinden sich peripher um das gesamte Organell herum (Pfeile)
(MaBstab 1 pm). (EM-Aufnahme: H. Falk)

noidhaltigen Lipidtropfchen sind haufig im Chloroplasten lokalisiert.
Gelegentlich scheinen sie im Cytoplasma lokalisiert. Man vermutet
jedoch, dass auch diese scheinbar cytoplasmatischen Plastoglobuli
Rudimente einer im Laufe der Phylogenie stark reduzierten Form ei-
nes Plastiden darstellen.

Chloroplasten, aber auch andere Plastidenformen, kon-
nen gelegentlich Auslaufer bilden. Diese Stromuli sind

@ Abb. 1.79 Phycobilisomen. a Bei dem Cyanobakterium Pseuda-
nabaena persicina. b Bei der Rotalge Rhodella violacea, rechts in Fla-
chen-, links in Profilansicht (MaBstdbe in A, B 0,1 pm). ¢ Molekula-
res Modell der halbkreis-scheibenformigen Phycobilisomen aus
Rotalgen mit Kernstruktur aus Allophycocyanin und davon aus-
strahlnden Reihen von Phycocyanin und Phycoerythrocyanin. Zur
Rolle der Phycobilisomen bei der Photosynthese vgl. @ Abb. 14.41. -
AP Allophycocyanin, CS Carboxysom, PC Phycocyanin, PEC Phy-
coerythrocyanin (vgl. @ Abb. 19.3a), N DNA-haltiges Zentrop-
lasma, W Zellwand. (EM-Aufnahmen: W. Wehrmeyer)

schon Ende des 19. Jahrhunderts beschrieben worden
(B8 Abb. 1.80a) und scheinen die Chloroplasten unter-
einander zu vernetzen. Das Phinomen wurde Ende des
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Photokonversion

¢ 1 Kompartiment 2 Kompartimente

O Abb. 1.80 Stromuli. a Erste Darstellung von Verbindungen zwischen Chloroplasten in Stammparenchymzellen des Moosfarns Selagi-
nella kraussiana. b. Bestatigung von Haberlandts Beobachtung mithilfe des Differenzialinterferenzkontrasts (links). Die Anregung der Chlo-
rophyllfluoreszenz zeigt, dass die Stromuli frei von Chlorophyll sind (MaBstibe 10 pm). ¢ Die Annahme einer durch Stromuli vermittelten
plastiddren Kontinuitét wurde mithilfe des photokonvertiblen fluoreszenten Proteins mEOS bei der Modellpflanze Arabidopsis thaliana wi-
derlegt. Links: Wiren die Plastiden tatsdchlich durch Stromuli verbunden, sollte sich das in einem der Plastiden photokonvertierte mEOS, zu
verfolgen mithilfe der roten Fluoreszenz, in den benachbarten Plastiden ausbreiten. Rechts: Beobachtet wurde, dass die Ausbreitung des
photokonvertierten mEOS an der Grenze zum zweiten Plastiden innehélt. Die beiden Plastiden bilden also zwei getrennte Kompartimente.
(a aus Haberlandt 1969, b aus Schattat et al. 2015, ¢ nach Schattat et al. 2015)

vergangenen Jahrhunderts wiederentdeckt und fiihrte
dann zu der Vorstellung, Chloroplasten seien unterein-
ander zu einem einzigen Kompartiment verbunden.
Diese Vorstellung verbreitete sich rasch, da damit auch
einige molekulargenetische Beobachtungen erklart wer-
den konnten, etwa die, dass bei der genetischen Trans-
formation von Plastiden das aufgenommene Transgen
nach kurzer Zeit in allen Plastiden zu finden ist. Um die
Annahme zu priifen, wurde das mEOS-Protein, dessen
griine Fluoreszenz sich bei Belichtung mit UV-Licht
nach rot dndert, in das Stroma eingefithrt (» Exkurs
1.2). Dann wurde einer der scheinbar durch Stromuli
verbundenen Chloroplasten lokal belichtet und dadurch
ein Farbumschlag von griin nach rot erzeugt. Diese rote
Fluoreszenz wanderte wie erwartet in den Stromulus
ein, dieser war also in der Tat von Stroma gefiillt, doch
stoppte die Ausbreitung der roten Fluoreszenz an der
Grenze der benachbarten Plastiden. Es besteht also
keine Kontinuitat (8 Abb. 1.80b). Auch wenn die
Stromuli benachbarte Plastiden beriihren, bleiben diese
doch klar getrennte Kompartimente und bilden kein
Kontinuum.

Da die Bildung von Chlorophyll aus dem Vorlaufer
Protochlorophyllid bei den meisten Bliitenpflanzen licht-
abhéngig ist, beobachtet man Keimlingen, die (z. B. auf
dem Weg zur Erdoberfliche) im Dunkeln wachsen, eine
abgewandelte Form der Chloroplasten, die Etioplasten.
Die Vorstufen des Chlorophylls sind zwar bereits gebil-
det, doch sie sind noch nicht in funktionellen Thylakoi-

den organisiert, sondern in einer kristallin anmutenden
Struktur, dem Prolamellarkérper (B8 Abb. 1.81). Der
Name Etioplast leitet sich von den etiolierten Keimlingen
(von franz. étioler = vergeilen) ab, in denen er zu finden
ist. Da bei der Photosynthese Sauerstoff und freie Elek-
tronen entstehen, die, wenn sie nicht effizient abgeleitet
werden, zur Bildung von reaktiven Sauerstoffspezies
(engl. reactive oxygen species, ROS) fiihren, ist es sehr
wichtig, dass die Proteinkomplexe in der Thylakoidmem-
bran mit Beginn der Photosynthese korrekt angeordnet
sind. Da die Bildung von Membransystemen und die As-
semblierung der Proteinkomplexe relativ langsam von-
statten gehen, werden diese Prozesse schon im Dunkeln
vorbereitet. Auch die Carotinoide sind schon vorhanden,
was den Etioplasten eine blassgelbe Firbung verleiht
(dies ist der Grund, warum die Triebe dunkelgelagerter
Kartoffeln gelb sind). Die Umwandlung des Etioplasten
in den reifen Chloroplasten erfolgt dann sehr schnell.
Wird umgekehrt griinen Teilen von Bliitenpflanzen dau-
erhaft Licht entzogen, entstehen nach Abbau zunichst
der Stroma- und spiter auch der Granathylakoide wieder
Prolamellarkorper. Die Chloroplasten werden als wieder
zu Etioplasten.

1.2.9.2 Andere Plastidenformen, Starke

Plastiden zeigen eine betriachtliche strukturelle und funk-
tionelle Variabilitdt, was mit der Funktion der jeweiligen
Zelle, also ihrem Differenzierungszustand, zusammen-
hiangt: In den vergleichsweise kleinen, teilungsaktiven
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B Abb. 1.81

Etioplast(en) in junger Blattzelle der Garten-Bohne
Phaseolus vulgaris. Vom parakristallinen Prolamellarkérper gehen
einzelne Thylakoide aus; Plastoribosomen deutlich kleiner als Cyto-
ribosomen; im Plastoplasma mehrere Nucleoide (MafBstab 1 pm).
(EM-Aufnahme: M. Wrischer)

Zellen von Bildungsgeweben (Meristemen) finden sich
vor allem Proplastiden, bei denen das innere Membran-
system nur ansatzweise zu erkennen ist. Aus diesen Pro-
plastiden gehen die anderen Plastidenformen hervor.
Zum Teil konnen sich diese aber auch direkt ineinander
umwandeln. Neben den schon erwihnten Etioplasten in
etiolierten Keimlingen gibt es Leukoplasten. Diese sind
typisch fiir nichtphotosynthetische Zellen, die nicht mehr
wachsen und keine besondere Pigmentierung aufweisen.
Sie tibernehmen in der Regel Speicherfunktion und kon-
nen beispielsweise als Elaioplasten vorliegen. Elaioplas-
ten enthalten Ol in zahlreichen Plastoglobuli, wihrend
Proteinoplasten groBe Proteinkristalle beherbergen.
Durch Verringerung der Chlorophyllbildung und Akti-
vierung der Carotinoidbiosynthese konnen sich Chloro-
plasten in Chromoplasten umwandeln. Dadurch entsteht
die gelbe, orangerote oder rote Fiarbung vieler Bliiten und
Friichte. Fiir die menschliche Erndhrung von zentraler
Bedeutung ist die massive Stirkespeicherung durch die
pigmentfreien Amyloplasten der Speichergewebe wie Ge-
treidekaryopsen und Kartoffelknollen. Im Grunde lassen
sich die verschiedenen Plastidenformen von den metabo-
lisch sehr flexiblen Chloroplasten ableiten: Jeweils eine
bestimmte metabolische Funktion wird aktiviert, andere
Funktionen werden reduziert.

Stirke ist das Speicherpolysaccharid der griinen
Pflanzen und vieler Algen. Das Polymer aus Glucose-
resten ist das wichtigste Grundnahrungsmittel der
Menschheit. Starkehaltige Weizen-, Reis-, Mais- und
Kartoffelprodukte decken 70 % des Erndhrungsbe-
darfs der Weltbevolkerung. Heterotrophe Organismen,
also Pilze, Bakterien oder Tiere speichern stattdessen
Glykogen, das in Flockenform im Cytoplasma abgela-
gert wird. Chemisch ist Stirke, wie auch Glykogen, ein

Polymer aus Glucoseeinheiten. Die Bausteine sind also
die gleichen wie die der Cellulose. Im Gegensatz zur
Cellulose sind die Glucosereste jedoch in a-Stellung
verkniipft, sodass aufeinanderfolgende Glucoseringe
zueinander abgeknickt sind, wodurch letztlich eine
Schraube entsteht. Wiahrend Amylose aus Glucosebau-
steinen besteht, die «-1,4-glykosidisch miteinander
verkniipft sind und unverzweigte Ketten bilden, treten
bei Amylopektin neben den o-1,4- gelegentlich auch
a-1,6-glykosidische Bindungen auf, die zu verzweigten
Ketten fithren. Glykogenmolekiile sind im Vergleich
zum Amylopektin noch stirker verzweigt. Amylose
und Amylopektin werden in Form sehr dichter, dop-
pelbrechender Stirkekorner im Inneren der Plastiden
oder bei manchen Algen in ihrer unmittelbaren Nach-
barschaft im Cytoplasma abgelagert. Form und GroBe
der Stirkekorner im Speichergewebe sind in der Regel
artspezifisch (8 Abb. 1.82).

Die Chromoplasten speichern vor allem die lipophilen
Carotinoide (Carotine und Xanthophylle; @ Abb. 14.27).
Diese konnen in verschiedenen Strukturen gespeichert
werden (B Abb. 1.83):
= Am héufigsten sind globulose Chromoplasten mit

zahlreichen Plastoglobuli, in denen die Pigmentmo-

lekiile konzentriert sind.
== Tubulése Chromoplasten enthalten parakristalline

Biindel von Filamenten mit 20 nm Durchmesser, die

in elektronenmikroskopischen Querschnittbildern wie

Rohren (Tubuli) aussehen. In Wirklichkeit handelt es

sich aber um fadige Fliissigkristalle der unpolaren

Pigmente, die von einem Mantel aus amphipolaren

Strukturlipiden und Fibrillin (ein Strukturprotein von

32 kDa) umbhiillt sind. Tubulése Chromoplasten sind

stark doppelbrechend (B Abb. 1.83E) und oft bizarr

geformt.
== Auch kristallose Chromoplasten, in denen p-Carotin

im Inneren flacher Membransiacke auskristallisiert,

sind doppelbrechend.
= Eher selten sind membranosen Chromoplasten. Hier

sind die Pigmentmolekiile in Membranen eingebaut,
die sich von der inneren Hiillmembran ableiten und
in Form vieler ineinandergeschachtelter Membran-
zisternen vorliegen. Diese Membranen enthalten nur
sehr wenig Protein, sind also ein Beispiel fiir lipid-
dominierte Bliomembranen.

Die internen Strukturen der Chromoplasten bilden sich
durch molekulare Selbstorganisationsprozesse. Das
letztlich beobachtete Muster hdngt also von der Mi-
schung der vorhandenen Molekiilarten ab.
Chromoplasten entstehen in der Regel aus jungen
Chloroplasten, was sich sehr schon an reifenden Pap-
rika beobachten ldsst, wo man alle Uberginge von
griin bis rot verfolgen kann. Ahnlich wie Chloroplas-
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O Abb. 1.82 Stdarkekorner. a, b Kartoffelstirke (330 x). a Schichtung, die auf rhythmischen Schwankungen der Synthesebedingungen be-
ruht; Stiarkekérner wachsen allgemein von einem Bildungszentrum aus (Hilum, bei Kartoffelstiarke exzentrisch liegend) durch schichtweise
Auflagerung neuen Materials. b Im Polarisationsmikroskop erweisen sich Stiarkekorner als doppelbrechend, wobei wegen des konzentrischen
Aufbaus charakteristische Sphéritenkreuze auftreten. ¢ Stirke der Gerste nach Amylasebehandlung. Das Enzym baut Stérke ab, in den Ab-
baukratern ist die Schichtung sichtbar (MafBstab 1 pm). d, e Zusammengesetzte Stiarkekdrner des Hafers. f Hantelformiges Stiarkekorn mit
deutlicher Schichtung in einem Amyloplasten aus dem Milchsaft der Wolfsmilch Euphorbia milii. (c Praparat: H.-C. Bartscherer, Raster-EM-
Aufnahme: Fa. Kontron, JEOL-EM JSM-840; d—f nach D. von Denffer)

ten konnen sich Chromoplasten aber auch durch Tei-
lung in Form einer Durchschniirung vermehren. Dabei
wird die Zahl der Nucleoide pro Organell verringert,
oft bis auf ein einziges. Zugleich werden die plastida-
ren Ribosomen abgebaut und die ptDNAs durch Kom-
paktierung inaktiviert. Chromoplastenspezifische Pro-
teine wie das Fibrillin der tubulésen Chromoplasten
sind stets kerncodiert. Die Herbstlaubplastiden, die als
Gerontoplasten bezeichnet werden (griech. géron,
Greis), haben mit eigentlichen Chromoplasten nur we-
nig gemein (B Tab. 1.4). Sie sind in den Zellen senes-
zenter Laubblitter zu finden, in denen ein massiver
Stoffabbau, vor allem der Photosysteme und der chlo-
rophyllbindenden Proteine, stattfindet.

1.2.10 Mitochondrien, Peroxisomen,
Oleosomen - Werkzeuge der
Energiewandlung

Wihrend die Chloroplasten als Organellen der Photo-
synthese ein Alleinstellungsmerkmal von Pflanzenzellen
darstellen, sind Mitochondrien, Peroxisomen und Oleo-
somen allen eukaryotischen Zellen gemeinsam. Ihre
Funktion besteht darin, die letztlich aus der Photosyn-
these stammende chemische Energie in vielféltiger Form
umzuwandeln: Zwei dieser Organellen, Mitochondrien
und Peroxisomen, haben oxidative Funktion; die Oleo-
somen sind dagegen Strukturen der Energiespeicherung.
Unter diesen Organellen sind die Mitochondrien am
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O Abb. 1.83 Chromoplasten. A Typen der Feinstruktur; die Entwick-
lung geht hédufig von (jungen) Chloroplasten aus. B, C Tubulése Chromo-
plasten lings und quer (Hagebutte bzw. Bliitenblatt von Impatiens no-
li-tangere; MalBstabe 0,5 pm). D Membrandser Chromoplast von
Narcissus pseudonarcissus, Ausschnitt (MaBstab 0,1 pm). E Isolierte kris-
talldse Chromoplasten aus der Wurzel der Kulturmdhre im polarisierten
Licht (750 X); die plattenférmigen B-Carotinkristalle sind dichroitisch,
d. h. die Lichtabsorption ist von der Lichtschwingungsrichtung (Tensor)
abhéngig. (a nach H. Mohr und P. Schopfer; E Préiparat: D. Kithnen)

B Tab. 1.4 Chromoplasten und Gerontoplasten

Eigenschaft Chromoplasten Gerontoplasten
Vorkommen Bliiten, Friichte Herbstlaub
Funktion Tieranlockung —

Entstehung durch Um- oder durch Abbau aus
Aufbau aus Chloroplasten
verschiedene
Plastidentypen

Vermehrung + _

(Teilung)

Feinbau (Typ) globulds, tubulds, ausschlieBlich
membrands, globulos
kristallos

Neusynthese 1 -

von

Carotinoiden

Zellstatus nichtseneszent, seneszent,
anabolisch katabolisch

grofften und weisen den komplexesten Aufbau auf

(8 Abb. 1.84):

= Ahnlich wie die Plastiden besitzen Mitochondrien

eine doppelte Hiille aus zwei unterschiedlichen Mem-
branen, die zwischen sich ein nichtplasmatisches
Kompartiment, den Intermembranraum, einschlie-
Ben. Die innere Mitochondrienmembran bildet cha-
rakteristische Einfaltungen (Cristae), die an ihrer
Basis gewohnlich schmal, im Mitochondrieninneren
aber verbreitert und schwach aufgebldht sind
(B Abb. 1.85). In manchen Fillen bilden die Cristae
ein raumliches Netzwerk.

Die innere Membran umgibt die Matrix mit Ribo-
somen, die aber kleiner sind als die Ribosomen des
Cytoplasmas (70S statt 80S), und mehreren, oft so-
gar vielen, Ringen mitochondrialer DNA (mtDNA).
Im Gegensatz zur DNA im Kern ist die mtDNA
nackt — weder gibt es Histone noch Nucleosomen.
Diese Organisation, ebenso wie die kleinen Riboso-
men, dhnelt den Verhiltnissen bei Bakterien. Analog
zu den Bakterien werden die mtDNA-Ringe auch als
Nucleoide bezeichnet.

An der Innenseite der inneren Mitochondrienmemb-
ran lassen sich im EM kleine, kornartige Strukturen
erkennen. Diese frither Elementarpartikel genann-
ten, perlschnurartig aufgereihten Strukturen geho-
ren zum mitochondrialen ATP-Synthase-Komplex
(B Abb. 1.86). Der Komplex ist aus zwei Unterein-
heiten aufgebaut, dem F - und dem F -Teil. Der F -
Teil besteht aus einem Ring, der in die innere Mito-
chondrienmembran eingebettet ist, und einem Stiel,
der den F -Teil trigt. Beide bilden den Rotor, der
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sich beim Durchtritt von Protonen vom Intermemb-
ranraum in die Matrix dreht. Der F -Teil, der in die
Matrix ragt, enthdlt drei katalytische Zentren, die,
angetrieben durch die Rotation von F, ATP synthe-
tisieren. Jedes Mal, wenn ein Proton durch den Kom-
plex tritt, dreht sich diese Struktur dhnlich wie ein
Elektromotor, nur dass als Ergebnis ADP und Phos-
phat zu ATP verkniipft werden.

= Gelegentlich finden sich in der Matrix kornige
Strukturen (Matrixgranula), in denen unter ande-
rem Calcium- und Magnesiumionen gespeichert
sind.

auBere Membran innere Membran

| Matrixgranula
Intermembranraum

/ i 70S-Ribosomen

B Abb. 1.84 Schematischer Aufbau eines Mitochondrions. Innere
und duBere Membran unterscheiden sich nicht nur in Gestaltung
und Enzymausstattung, sondern auch in ihrer Lipidzusammenset-
zung (Cardiolipin/Cholesterin, vgl. @ Abb. 1.93). Die innere Memb-
ran bildet durch Einfaltungen Cristae. An der Grenzfliche zwischen
Cristae und Matrix sind die ATP-Synthase-Komplexe lokalisiert.
(Nach H. Ziegler)
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1.2.10.1 Gestaltdynamik und Vermehrung

In Diinnschnitten (B Abb. 1.85) und nach Isolierung
(8 Abb. 1.4) erscheinen Mitochondrien gewohnlich als
kugelige oder elliptische Korper von etwa 1 pm Durch-
messer. In lebenden Zellen sind sie dagegen meist viel
groBer und konnen sich sogar verzweigen (B8 Abb. 1.87).

Mitochondrien besitzen die Fahigkeit, ihre Gestalt
rasch zu verdndern. Bei manchen Algen verschmelzen die
zahlreichen Mitochondrien einer Zelle in bestimmten Ent-
wicklungsstadien oder unter besonderen AuBenbedingun-
gen zu einem einzigen, netzformigen Riesenmitochon-
drion, das spiter wieder in kleine Einzelmitochondrien
zerféllt. Auch bei anderen Pflanzen sind Verschmelzen und
Vielfachteilung von Mitochondrien nicht selten.

Mitochondrien konnen nur aus ihresgleichen ent-
stehen. Ihre Vermehrung erfolgt vor allem in den Zellen
der Bildungsgewebe (Meristeme). Dabei wird der In-
termembranraum von einem Septum durchschniirt
(8 Abb. 1.88). Die mtDNA scheint dabei nicht auf kon-
trollierte Weise verteilt zu werden. Durch die Vielzahl
von mtDNA-Molekiilen ist sichergestellt, dass Tochter-
mitochondrien genetische Information erhalten. Bei ra-
scher Zellvermehrung bleibt die Enzymausstattung der
Mitochondrien jedoch zunichst oft unvollstindig, so-
dass die entstehenden Promitochondrien keine Zellat-
mung durchfithren kdnnen.

Obwohl der Genbestand pflanzlicher mtDNAs sehr
dhnlich ist, konnen die Ringe sehr unterschiedlich grof3
werden. Die Konturlidnge kann 20 bis mehr als 800 pm
betragen! Diese Unterschiede gehen auf einen zwischen
verschiedenen Arten stark variierenden Anteil nichtcodie-
render Sequenzen zuriick (» Abschn. 4.8). Sogar inner-
halb einer Pflanze konnen die mtDNAs unterschiedlich
groB3 sein, etwa weil bei intramolekularen Rekombinati-

B Abb. 1.85 Mitochondrien im EM. a In Laubblattzelle des Spinats; zahlreiche Anschnitte von Cristae sichtbar, deren nichtplasmatisches
Inneres mit dem Intermembranraum der doppelten Membranhiille in Verbindung steht; die Verbindungen sind hier nicht sichtbar, da sie auller-
halb der Schnittebene liegen. In b sind sie dagegen deutlich erkennbar. Die mitochondrialen Ribosomen sind (ebenso wie die Plastoribosomen
im Chloroplasten P) deutlich kleiner als die Cytoribosomen. (MaBstab 0,5 pm.) (EM-Aufnahmen: H. Falk)
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B Abb.1.86 ATP-Synthase-Komplexe der Cristaemembranen sind
im Negativkontrastpriaparat dieses isolierten, aufgeplatzten Mit-
ochondrions aus Kartoffelgewebe als helle F -Partikel sichtbar. Sie
sind durch zarte Stiele (Teile von F, hier nicht zu sehen) mit den
Membranen verbunden. Der molekulare Aufbau ist dem der ATP-
Synthase von Chloroplasten dhnlich (vgl. @ Abb. 14.41; Mafstab
0,5 pm.) (EM-Aufnahme: H. Falk)

onsvorgingen neben kompletten Kopien auch unvoll-
stindige auftreten (B8 Abb. 4.13).

1.2.10.2 Membranen und
Kompartimentierung der
Mitochondrien

Mitochondrien sind vor allem die Organellen der
Zellatmung. Thre wichtigste Funktion ist die Bereit-
stellung von chemischer Energie in Form von ATP
(» Abschn. 14.8.3).

ATP wird in einer energieverbrauchenden Reaktion
aus ADP und Phosphat gewonnen. Ort dieser oxidativen
Phosphorylierung sind die ATP-Synthase-Komplexe der
inneren Mitochondrienmembran. Die erforderliche Ener-
gie entstammt einem in der inneren Mitochondrienmem-
bran ablaufenden Elektronentransport von energierei-
chen Atmungssubstraten (Reduktionsiquivalente) zum
Sauerstoff als Endelektronenakzeptor (Atmungskette,

B Abb. 1.87 Mitochondrien sind in der lebenden Zelle zu raschen
Formverdnderungen fiahig. Meistens treten sie als faden- oder wurst-
formige Gebilde auf, wie hier in der oberen (inneren) Zwiebelschup-
penepidermis von Allium cepa. Neben zahlreichen ,,Spaghettimito-
chondrien® auch kurze Mitochondrien sowie kugelige Oleosomen
und mehrere Leukoplasten mit stiarkedhnlichen Einschliissen (z. B.
bei *) erkennbar; links oben undeutlich der Zellkern (670 X). (Inter-
ferenzkontrastaufnahme: W. Url)

O Abb. 1.88 Teilung eines Mitochondrions, Nucleoide punktiert

» Abschn. 14.8.3.3). Im Zusammenhang mit dem Elekt-
ronentransport entsteht ein Protonengradient an der inne-
ren Mitochondrienmembran: Im Intermembranraum
sinkt der pH-Wert. Zugleich bildet sich {iber der inneren
Membran ein Membranpotenzial (innen negativ gegen
aullen). Protonengradient und Membranpotenzial wer-
den tiber die rotierenden ATP-Synthase-Komplexe unter
ATP-Bildung entladen. Dass beim Stoffwechsel nicht nur
energiereiche Molekiile entstehen, sondern Energie auch
in Form von Ionengradienten und Membranpotenzialen
(also letztlich als elektrische Energie) gespeichert werden
kann, ist die zentrale Aussage der chemiosmotischen Theo-
rie von Peter Mitchell, die auch fiir die Photophosphor-
ylierung in Chloroplasten gilt (» Abschn. 14.3.9
und 14.8.3.3). Ohne Energiegewinnung wiren diese For-
men der zelluldren Energie gar nicht moglich.
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Die Elektronen fiir den Elektronentransport der At-
mungskette stammen vor allem aus der Oxidation von or-
ganischen Sduren im Citratzyklus (» Abschn. 14.8.3.2),
@ Abb. 19.73). Fast alle Enzyme fiir diesen Zyklus sind in
der Mitochondrienmatrix lokalisiert.

AufBler an der Zellatmung sind Mitochondrien in
Pflanzenzellen auch an mehreren anderen Stoffwechsel-
aktivitdten beteiligt, so vor allem an der Photorespira-
tion oder Lichtatmung (» Abschn. 14.4.6) und dem pro-
grammierten Zelltod (Apoptose, » Abschn. 11.2.4).

AuBere und innere Mitochondrienmembran unter-
scheiden sich hinsichtlich ihrer integralen Proteine deutlich
voneinander. Auch ihre Lipidausstattung ist verschieden.
Wihrend die duBere Membran das in Eukaryotenmem-
branen allgemein vorkommende Cholesterin enthélt, ist
die innere Membran frei davon und weist stattdessen einen
erheblichen Gehalt an Cardiolipin auf, ein Phospholi-
pid, das sonst nur in Bakterienmembranen vorkommt
(8 Abb. 1.92). Dieser ratselhafte Befund ldsst sich mithilfe
der Endosymbiontentheorie erklaren (» Abschn. 1.3).

Die Durchldssigkeit der duBeren Mitochondrien-
membran ist hoch. Sie enthélt rohrenformige Komplexe
integraler Membranproteine (Porine), die hydrophile
Teilchen, sogar geladene Ionen mit einer Molekiillmasse
iiber 1 kDa passieren lassen (zum Vergleich: ATP hat
eine Molekiilmasse von 0,5 kDa). Dagegen ist die innere
Hillmembran sogar fiir Protonen undurchlissig, eine
Voraussetzung fiir die Energetisierung der ATP-Syntha-
sen. Um diese geringe Durchléssigkeit mit den Erforder-
nissen des Stoffaustauschs in Einklang zu bringen, ist
die innere Mitomembran mit zahlreichen spezifischen
Translokatoren ausgestattet. Diese gewidhrleisten z. B.
den Austausch von ATP und ADP (Adenylattransloka-
tor), von Phosphat sowie von organischen Sduren.

Nur ein kleiner Teil der mehr als 3000 mitochondria-
len Proteine wird von mtDNA codiert. Die iiberwalti-
gende Mehrheit der Proteine und sogar einige der
tRNAs werden nicht in den Mitochondrien selbst syn-
thetisiert, sondern miissen aus dem Cytoplasma impor-
tiert werden. Dies geschieht auf Ahnliche Weise wie beim
Import der plastiddaren Proteine (» Abschn. 1.2.9). Die
kerncodierten mitochondrialen Proteine tragen an ih-
rem Aminoende ein Transitpeptid. Dieses dient gleich-
sam als Adresse fiir eine mitochondriale Lokalisierung
und ermoglicht die posttranslationale Anheftung der
Vorstufe an integrale Translokatorkomplexe — in der du-
Beren Membran TOM (engl. translocator of the outer
membrane), in der inneren TIM (engl. translocator of the
inner membrane). Der Transit erfolgt an Stellen, an de-
nen sich innere und &duBlere Hiillmembran voriiberge-
hend berithren. Hat das Protein seinen Funktionsort
erreicht, wird das Transitpeptid abgespalten, womit die
endgiiltige Konformation und Aktivitit des Proteins
hergestellt wird (» Abschn. 6.5).
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1.2.10.3 Peroxisomen

Bei den frither als Microbodies bezeichneten Peroxiso-
men handelt es sich um etwa 0,3-1,5 pm groBe Vesikel
mit dichtem Inhalt, die mithilfe der Elektronenmikros-
kopie entdeckt wurden. Peroxisomen vollbringen spezi-
elle Stoffwechselleistungen und enthalten charakteristi-
sche Enzyme in hohen Konzentrationen. Besonders
hiufig bewerkstelligen sie oxidative Stoffumwandlun-
gen, bei denen als Nebenprodukt das Zellgift Wasser-
stoffperoxid (H,O,) entsteht, worauf ihr Name zuriick-
geht. Wasserstoffperoxid wird von dem Enzym Katalase
in Wasser und Sauerstoff gespalten und damit entgiftet.
Wihrend Peroxisomen in Tierzellen vor allem katabo-
lisch aktiv sind, also am Abbau von Stoffen beteiligt
sind, spielen Peroxisomen in Pflanzenzellen auch eine
wichtige Rolle fiir die Synthese, etwa bei der Bildung des
zentralen pflanzlichen Stresshormons Jasmonsdure, das
im Peroxisom durch mehrere f-Oxidationen aus plasti-
déren Vorstufen gebildet wird. Bei Pflanzen kommen die
Peroxisomen in zwei auch morphologisch unterscheid-
baren Formen vor: In photosynthetisch aktiven Zellen
finden sich die Blattperoxisomen (B Abb. 1.89a), die vor
allem fiir die Entgiftung des bei der Photorespiration
entstehenden  Phosphoglykolats ~ wichtig  sind
(» Abschn. 14.4.6). Bei der Keimung dlspeichernder Sa-
men sind dagegen Glyoxysomen von Bedeutung, die bei
der Mobilisierung von Fettreserven eine entscheidende
Rolle spielen (» Abschn. 14.10). Der enge Zusammen-
hang der Peroxisomen mit dem oxidativen Stoffwechsel
von Plastiden und Mitochondrien zeigt sich auch dadurch,
dass die Peroxisomen oft an diese Organellen angelagert
sind. Vor wenigen Jahren gelang es sogar, fingerartige Aus-
stillpungen der Peroxisomenbhiille sichtbar zu machen, die
als Peroxuli bezeichnet werden (B8 Abb. 1.89b).

Wihrend man lange annahm, dass Peroxisomen nur
aus ihresgleichen hervorgehen, mehren sich inzwischen
die Hinweise, dass sich ihre Membran vom endoplasma-
tischen Reticulum ableitet. Im Gegensatz zu Mitochon-
drien und Plastiden enthalten Peroxisomen keine Nucle-
insduren. Alle in den Peroxisomen aktiven Enzyme
werden also an freien Polysomen des Cytoplasmas syn-
thetisiert und danach importiert. Ahnlich wie fiir den
Import in Plastiden und Mitochondrien tragen solche
Proteine ein Transitpeptid, das die Bindung an und den
Transport durch die Membran des Peroxisoms vermit-
telt und danach abgespalten wird (» Abschn. 1.2.9
und 1.2.10.2).

1.2.10.4 Oleosomen

Oleosomen sind vor allem in fettreichen Samen zu fin-
den und dienen der Speicherung von Fetten, als Triacyl-
glyerinen: Als Tragerstruktur dient Glycerin, ein
C,-Korper mit drei Hydroxylgruppenz die mlt. jeweils ei-
ner Fettsdure verestert werden. Verglichen mit Kohlen-
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O Abb. 1.89 Peroxisomen. a Blattperoxisom des Spinats, eng angelagert an einen Chloroplasten (mit Grana); im Cytoplasma zahlreiche Ribosomen.
b Peroxisomen im Blatt von Arabidopsis mit elongiertem Peroxulus, im Verbund mit Chloroplasten und Mitochondrien. (MaBstébe 5 pm.) — Cp Chlo-
roplast, Mt Mitochondrium, Px Peroxulus, V Vakuole. (a EM-Aufnahme: H. Falk, b Fluoreszenzaufnahme: J. Mathur)

hydraten lassen sich mit Fetten auf demselben Raum
deutlich groBere Energiemengen speichern (anders als
bei den sehr sauerstoffreichen Zuckern, aus denen Koh-
lenhydrate aufgebaut sind, liegt der Kohlenstoff bei den
Speicherfetten in fast vollstindig reduzierter Form vor).
Daher nutzen Pflanzen die Fettspeicherung vor allem
dann, wenn auf begrenztem Raum viel Energie vorritig
gehalten werden soll. Die Speicherung pflanzlicher Ole
in den Speicherkeimbléttern von Samen trigt entschei-
dend zur menschlichen Erndhrung bei. Daher ist die
Untersuchung von Oleosomen fiir die Lebensmittelin-
dustrie von groBer Bedeutung.

Als extrem lipophile Molekiile miissten sich die im
ER synthetisierten Speicherfette eigentlich im Cyto-
plasma abscheiden und zu einem groBen Oltropfen fu-
sionieren. Da ein solcher Oltropfen ein sehr ungiinstiges
Verhiltnis von Oberfliche zu Volumen hitte, wiirde die
Mobilisierung der Speicherfette dadurch weitgehend
unmoglich. Die Speicherung in zahlreichen, weitaus
kleineren Oleosomen erlaubt eine wirksamere Mobili-
sierung mithilfe der Glyoxysomen, die aktivierte C,-Kor-
per an den Citratzyklus der Mitochondrien weitergeben.
Aus diesem Grund findet man die Oleosomen, Glyoxy-
somen und Mitochondrien (als ,,Endverbraucher®) hiu-
fig in unmittelbarer Nachbarschaft zueinander.

Wie wird verhindert, dass die Speicherfette im Cyto-
plasma in Form kleiner Tropfchen voneinander getrennt

bleiben (also letztlich als Emulsion vorliegen)? Die Ver-
kniipfung der (aus dem Plastiden stammenden) Fettsdu-
ren mit Glycerin findet in der Membran des ER statt
(8 Abb. 1.90). Die entstehenden Triacylglycerine sind
stark lipophil und sammeln sich daher im lipophilen
Raum zwischen den beiden Phospholipidschichten, so-
dass sich die ER-Membran verdickt und ausbeult, bis
sich eine Knospe bildet, die sich schlieBlich abschniirt.
Gleichzeitig werden amphiphile Proteine gebildet, die
Oleosine, die in die duBlere, sich ausbeulende Schicht der
ER-Membran integriert werden und so dem Oleosom
eine hydrophile duBlere Oberfliche verleihen. Das reife
Oleosom zeichnet sich also nicht wie andere Komparti-
mente durch eine Doppelmembran aus, sondern es be-
sitzt eine einfache Phospholipidschicht, in die Oleosine
integriert sind. Die Begrenzung eines Oleosoms ist also
eine Monolayerstruktur.

Die Oleosine sind — analog zu den Phospholipi-
den — amphiphile Molekiile. Die hydrophile Seite ist
nach auBlen, zum Cytoplasma hin, gewandt, wihrend
die lipophile Seite ins Innere des Oleosoms ragt. Als
biologische Emulgatoren sind die Oleosine fiir die Le-
bensmittelindustrie interessant, weil sich damit fett-
oder 6lreiche Nahrungsmittel zu homogenen Emulsi-
onen verarbeiten lassen. Vor allem die Oleosine der
Sojabohne werden in diesem Zusammenhang biotech-
nologisch genutzt.
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B Abb. 1.90 Entstehung der Oleosomen. Durch CoA aktivierte
Acylreste (die von Chloroplasten stammen) (1) werden in der Memb-
ran des rauen ER mit Glycerin verestert (2) und dann als lipophile
Speicherlipide im ebenfalls lipophilen Zwischenraum zwischen den
beiden Phospholipidschichten abgelagert (3), wodurch sich die ER-
Membran verdickt. Gleichzeitig synthetisieren die Ribosomen (4) das
amphiphile Protein Oleosin (5), das in die duBlere einfache Phospholi-
pidschicht (Monolayer) integriert wird. Durch die Speicherlipide ent-
steht eine Ausbeulung, die schlieBlich als reifes Oleosom abgeschniirt
wird. Dieses besitzt also nur eine einfache Phospholipidschicht mit
eingelagerten Oleosinen und enthélt im Inneren die lipophilen Spei-
cherlipide

1.3 Evolutionare Entstehung der
Pflanzenzelle

1.3.1 Von prabiotischen Molekiilen bis zur
ersten Zelle

Wie am Anfang des Kapitels dargestellt, war die Wider-
legung der Urzeugung (Abiogenese) ein wichtiger
Schritt bei der Entwicklung einer modernen Zellbiologie
(Zelltheorie, » Abschn. 1.2.2). Zellen konnen dieser
Auffassung nach nur von anderen Zellen abstammen
(Virchows ,,omnis cellula e cellula®) und die Zelle wird
damit zur kleinsten Einheit, die wir als lebendig bezeich-
nen konnen. Obwohl Leben also in der Jetztzeit nur iiber
Zellen weitergegeben werden kann, muss irgendwann
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einmal die erste Zelle aus unbelebten Bestandteilen ent-
standen sein. Da es von diesem Vorgang, der vermutlich
mehr als 3,5 Mrd. Jahre vor unserer Zeit stattgefunden
hat, keine Zeugen gibt, ldsst sich die Urzeugung der
Zelle nur iiber mehr oder minder plausible, ihrem Wesen
nach aber spekulative, Arbeitshypothesen nachvollzie-
hen. Auch wenn sich die Lebensentstehung in ihrer
Ganzheit zum gegenwirtigen Zeitpunkt (noch) nicht im
Labor wiederholen ldsst, konnen doch einzelne der aus
diesen Arbeitshypothesen abgeleiteten Aussagen experi-
mentell tberpriift und bestitigt werden. Als wissen-
schaftlicher Zugang zum schwierigen Problem der Le-
bensentstehung bleibt also derzeit nur der Weg, eine
schliissige Geschichte zu erzéhlen und einzelne Etappen
dieser Geschichte im Experiment nachzustellen.

Wenn ein Phdnomen in seiner Komplexitit und
Ganzheit schwer zu untersuchen ist, geht die Biologie
hiaufig den Weg, diese Komplexitit auf einzelne Fragen
herunterzubrechen und diese isoliert voneinander zu be-
trachten (Reduktionismus). Dieses Vorgehen wurde und
wird auch fiir das Problem der Lebensentstehung erfolg-
reich angewendet. Es lassen sich dabei folgende Fragen
herausldsen:
= Bausteine des Lebens. Leben hingt eng mit komple-

xen Makromolekiilen zusammen, die aus wenigen,

gleichartigen Bausteinen unter Abspaltung von Was-
ser durch Kondensation zu langen Ketten (DNA,

RNA, Protein) zusammengefiigt werden. Wie sind

diese Bausteine ohne die Gegenwart von Zellen ent-

standen?
== Kontrolle chemischer Bindungen. Um zu einer langen

Kette verkniipft werden zu konnen, miissen die Bau-

steine nicht nur aufeinandertreffen, sondern unter

Uberwindung einer Aktivierungsenergie miteinan-

der kovalente Bindungen eingehen. In einer Zelle

werden diese Aufgaben durch gezielte Zusammenla-
gerung (etwa mithilfe der Ribosomen als Orte der

Peptidsynthese) und spezifische Enzyme gelost. Wie

wurde in einer Welt vor Ribosomen und Enzymen

gewihrleistet, dass diese molekularen Begegnungen
in hinreichender Haufigkeit stattfinden, und wie
wurde dann unter Uberwindung einer Aktivierungs-
energie eine Bindung gekniipft?

= Kompartimentierung. Eine Zelle muss einen che-
misch abweichenden Binnenraum von einer in der

Regel sehr diinnen wiéssrigen LOsung abtrennen.

Diese Aufgabe wird in der heutigen Zelle von Bio-

membranen ibernommen. Wie konnten sich vor

Entstehung der Zelle tiberhaupt biologisch relevante

Molekiile lokal anreichern und die Konzentrationen

erhalten bleiben?
= Selbstorganisation und Vererbung. Eine Zelle ist in

der Lage, ihre Eigenart gegen zufillige Schwankun-
gen der Umgebung zu behaupten und diese Eigen-



90 P. Nick

schaften an ihre Tochterzellen weiterzugeben (Ver-
erbung). Wie lasst sich erkldren, dass sich mehr oder
minder kontrollierte Zusténde auf abiotischem Wege
von selbst einstellen (Homdoostase) und dass diese
Fahigkeit zur Homdostase nach Massenzunahme
(Wachstum) an die Tochtersysteme weitergegeben
werden kann?

1.3.1.1 Bausteine des Lebens

Die Synthese der ,,typischen® organischen Verbindung
Harnstoff aus den anorganischen Molekiilen Cyanat
und Ammoniumchlorid durch Friedrich Wohler (1828)
gilt als Meilenstein bei der Entwicklung der Organi-
schen Chemie. Auch die chemischen Bausteine des Le-
bens — Nucleotide, Aminosduren, ATP, Lipide, organi-
sche Sduren und Zucker — miissen irgendwann einmal
aus einfachen Vorlaufern wie Ammoniak, Kohlendioxid
oder Methan entstanden sein, damit ,,Leben® {iber-
haupt moglich wurde. Durch die in der Friihzeit der
Erdgeschichte deutlich hohere Temperatur ldsst sich
zwar leicht verstehen, dass fiir die entsprechenden che-
mischen Reaktionen geniigend Energie vorhanden war,
unter den gegenwirtigen Bedingungen wiirden solche
Biomolekiile bei hohen Temperaturen allerdings sofort
wieder oxidiert, sie wiren also nicht stabil. In der Friih-
zeit der Erdgeschichte war die Atmosphire jedoch redu-
zierend — nennenswerte Mengen an Sauerstoff gab es
noch nicht (seine Konzentration in der Atmosphire ist
erst infolge der photosynthetischen Wasserspaltung auf
die heutigen 20 % angestiegen). Inspiriert durch die The-
orien des sowjetischen Biochemikers Oparin und des
britischen Genetikers und Evolutionstheoretikers Hal-
dane versuchte Stanley Miller (1952) in einem bahnbre-
chenden Experiment die reduzierenden Bedingungen
auf der Urerde nachzustellen. Aus einfachen Vorldufern
wie Wasser, Methan, Ammoniak, Wasserstoff und Koh-
lenmonoxid bildeten sich unter dem Einfluss erhohter
Temperaturen und elektrischer Entladungen (womit
Gewitter auf der Urerde simuliert werden sollten) zahl-
reiche Biomolekiile, darunter mehrere Aminosduren wie
Glycin, Alanin, Glutamin- und Asparaginsiure, aber
auch Harnstoff, Acetat und organische Sduren. Das Ex-
periment wurde unter zahlreichen Abwandlungen (etwa
Hinzufiigen von Schwefelwasserstoff, Kohlendioxid,
UV-Licht oder Stickstoff) wiederholt, wobei weitere
wichtige Bausteine des Lebens wie Zucker, Desoxyri-
bose, Ribose, organische Basen (Adenin) und sogar
ATP gefunden wurden. Vor Kurzem wieder aufge-
tauchte und dann analysierte Proben aus dem Nachlass
von Miller zeigten, dass noch zahlreiche weitere Amino-
sdauren, darunter auch nichtproteinigene (sie kommen
nicht in Proteinen vor), auf diese Weise entstanden wa-
ren. Die Frage, wie die chemischen Bausteine von Bio-
molekiilen auf rein chemischem Wege, also ohne die

Gegenwart von Zellen, gebildet werden konnen, ist
durch das Miller-Experiment also schliissig beantwor-
tet. Ein weiterer Hinweis stammt aus Untersuchungen,
bei denen man evolutionidr alte Proteine vergleichend
untersucht hat. Hier zeigte sich, dass vor allem die Ami-
nosduren, die auf prabiotischem Wege leicht entstehen,
iiberreprasentiert sind.

Es sei an dieser Stelle aber nicht verschwiegen, dass
das Miller-Experiment immer zu Racematen fithrt — Ge-
mischen, in denen bei chiralen Molekiilen beide Héin-
digkeiten (Enantiomere) gleich haufig sind. Bei ,,echten®
Biomolekiilen wird dagegen immer bevorzugt eines der
Enantiomere gebildet. So sind alle Proteine aus den
L-Formen der Aminosiuren aufgebaut. Beide Enantio-
mere weisen dieselben physikalischen Eigenschaften auf,
sind also unter anderem energetisch gleich. Sie unter-
scheiden sich jedoch in ihrer Wechselwirkung mit ande-
ren chiralen Molekiilen, worauf ihre unterschiedlichen
physiologischen Wirkungen zuriickgehen. Die Tatsache,
dass alle Proteine aus L-Aminosduren aufgebaut wer-
den, deutet also an, dass sie sich historisch von einem
oder wenigen priméren Peptidbindungen aus L-Amino-
sduren ableiten. Wenn man, so wie Miller, die Bildung
chemischer Bausteine in Losung untersucht, spielt Chi-
ralitit keine Rolle. Erst wenn die Bausteine (an einer
ebenfalls chiralen) Oberfliche verkniipft werden, tritt sie
zutage und fithrt zu einer asymmetrischen Verteilung
der beiden Enantiomere.

1.3.1.2 Kontrolle chemischer Bindungen

In der Zelle wird das Kniipfen chemischer Bindungen
durch Enzyme erleichtert. Uber elektrostatische und
hydrophobe Wechselwirkungen mit den Aminosiure-
resten des aktiven Zentrums werden die Substrate in
eine giinstige riumliche Anordnung gebracht, sodass
alte Bindungen gelost und/oder neue gekniipft werden
konnen. Die Katalyse beruht also auf der selektiven
Wechselwirkung von chemischen Strukturen auf der
Oberfliche des Substrats mit funktionellen Gruppen
im aktiven Zentrum des Enzyms. Die urspriingliche,
von Oparin und unabhingig davon von Haldane for-
mulierte Idee ging davon aus, dass sich die prébioti-
schen Bausteine im Meer zu einer sogenannten Ur-
suppe angereichert hatten. Laut dieser Hypothese
lagen die Molekiile in der Ursuppe in so hohen Kon-
zentrationen vor, dass Kondensationen und damit die
Bildung von Ketten sehr wahrscheinlich waren. Die
Ursuppentheorie ist in der Offentlichkeit nach wie vor
verbreitet, doch ist sie wissenschaftlich nicht haltbar.
Die Ursuppe war vermutlich eine sehr diinne Briihe
und die Wahrscheinlichkeit, dass die Bausteine von
Makromolekiilen durch Diffusion aufeinandergetrof-
fen sind und sich dann auch noch verkniipft haben,
diirfte sehr gering gewesen sein.
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Nach der Biofilmtheorie, an deren Entwicklung der
Chemiker Giinter Wichtershéuser federfithrend mitge-
wirkt hat, hat die Entstehung prabiotischer Makromole-
killen an Oberflichen aus Pyrit (mineralischen Ei-
sen-Schwefel-Komplexen) stattgefunden, die aufgrund
ihrer leicht verschiebbaren positiven Ladung fiir die
elektrostatische Bindung und Ablésung der (negativ ge-
ladenen) pribiotischen Molekiile besonders giinstig
sind. Nachdem diese Uberlegungen lange Zeit vor allem
theoretischer Natur waren - beispielsweise spielen
Eisen-Schwefel-Cluster bei vielen evolutionir alten En-
zymkomplexen eine groBe Rolle —, gelang kurz vor der
Jahrtausendwende der experimentelle Nachweis, dass an
Pyritoberflichen aus Kohlenmonoxid und Schwefelwas-
serstoff Acetat gebildet werden kann (noch heute wer-
den Fettsduren aus Acetatresten aufgebaut, die liber
Schwefel mit Coenzym A verkniipft sind). Wenig spiter
konnte die Bildung von Glycin an den Oberflichen ge-
zeigt werden. Damit verschob sich die Entstehung von
groBen Biomolekiilen von der Ursuppe in Richtung Py-
ritoberflichen, die vor allem im Umfeld von heillen
Quellen zu finden sind, wie sie entlang der Kontinental-
platten, etwa dem Mittelatlantischen Riicken, sehr hiu-
fig vorkommen.

Diese auf den ersten Blick exotisch anmutende The-
orie wurde in den letzten Jahren eindrucksvoll bestétigt:
Bei der Erforschung heiBBer Tiefseequellen stie3 man auf
eigenartige Lebensgemeinschaften, die innerhalb von
kurzer Zeit entstehen und deren Stoffwechsel auf der
Chemosynthese beruht. Bei dieser Abwandlung (oder
moglicherweise auch Vorform) der Photosynthese dient
der aus den Tiefseequellen austretende Schwefelwasser-
stoff als Elektronendonor. Mithilfe der Elektronen wird
das ebenfalls freigesetzte Kohlendioxid zu Kohlenhydra-
ten reduziert, die den chemosynthetischen Bakterien
(und indirekt den von diesen Bakterien lebenden Le-
bensformen) als Energiequelle dienen. Die Analogie zur
Photosynthese ist offensichtlich, man ersetze nur den
Schwefel durch den im Periodensystem oberhalb plat-
zierten Sauerstoff und die Parallelen zur photosyntheti-
schen Wasserspaltung werden deutlich. Die Ferredo-
xine, zentrale Proteine des photosynthetischen aber
auch des mitochondrialen Elektronentransports, enthal-
ten Eisen-Schwefel-Cluster, dic man, dhnlich wie das
oben schon erwihnte Coenzym A, inzwischen als Uber-
bleibsel einer préabiotischen Welt deutet.

Durch die Anreicherung von Molekiilen an gelade-
nen und elektrostatisch flexiblen Pyritoberflichen bietet
mit einem Mechanismus Losungsansitze flir gleich zwei
Probleme der Lebensentstehung: Die lokale Anreiche-
rung von prabiotisch entstandenen Bausteinen 16st das
Diffusionsproblem der Ursuppentheorie und die chemi-
schen Eigenschaften (genauer: die leicht verschiebbaren
Elektronen) des Ubergangselements Eisen erkliren ele-
gant, wie die Aktivierungsenergie fiir die Neukniipfung
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von Bindungen bei der Kondensation von Monomeren
der Biomakromolekiile auch ohne die Existenz von En-
zymen Uiberwunden werden konnen. Letztlich wird hier
ansatzweise sogar schon ein Erklarungsmodell fiir das
Problem der Kompartimentierung geliefert — durch
elektrostatische Wechselwirkungen kann an der Ober-
flache ein chemisch von der Losung stark abweichendes
Milieu lokal aufrechterhalten werden, auch wenn dieses
nicht durch eine Membran abgeschirmt ist.

1.3.1.3 Kompartimentierung

Alle Zellen sind von semipermeablen Biomembranen um-
schlossen. Dies erlaubt es, ein inneres Milieu gegen eine
Umgebung abweichender chemischen Zusammensetzung
abzugrenzen, aufrechtzuerhalten und so unter Energie-
verbrauch chemische Gradienten aufzubauen, die sonst
aufgrund der Diffusion sofort wieder verschwianden. Wie
oben erwiahnt, konnten lokale Aggregationen von Mole-
kiilen, die an Pyritoberflichen gebunden sind, als evo-
lutiondre Vorstufen der Kompartimentierung gelten
(8 Abb. 1.91). Diese Annahme gewann stark an Glaub-
wirdigkeit, als man heiBe Tiefseequellen entlang der
Grenze tektonischer Platten niher erforschte. Von diesen
hydrothermalen Tiefseequellen gibt es unterschiedliche
Typen: die extrem (mehr als 300 °C) heien und sauren
Schwarzen Raucher und die etwas weiter von der Platten-
grenze entfernt gelegenen und darum mit 50-80 °C etwas
kiihleren WeiBlen Raucher, die oft gigantische Sinterge-
birge (mit einer Hohe von ca. 100 m) hervorbringen. In
den WeiBlen Rauchern bilden sich hdufig Kompartimente,
deren Wand mit Eisensulfid (Pyrit) ausgekleidet ist und
die mit etwa 50-100 pm Durchmesser in etwa die Dimen-
sionen grofBer Zellen besitzen. Spannend ist nun, dass sich
an dieser Pyritwand ein Protonengradient ausbildet, ganz
dhnlich wie der Gradient an der Thylakoidmembran oder
der inneren Mitochondrienmembran. Der Gradient wird
dadurch verursacht, dass im Inneren der Weil3en Raucher
stark basisches Magma nachflieBt, wiahrend aufen drei-
wertiges Eisen (Fe[III]) als Elektronenakzeptor angerei-
chert ist. Fe(III) wird zu zweiwertigem Eisen (Fe[Il]) re-
duziert, wodurch weitere Protonen freigesetzt werden und
das Milieu noch saurer wird. Wenn Protonen von dem
sauren Seewasser ins Innere des durch geochemische Pro-
zesse sehr basischen Weillen Rauchers stromen und sich
der Protonengradient zwischen beiden Seiten der Pyrit-
wand ausgleicht, konnen chemische Bindungen neu ge-
kniipft werden, sodass an der Membran durch Konden-
sationsreaktionen Makromolekiile entstehen. Man hat es
hier also mit einer pribiotischen Version der Chemios-
mose zu tun, mit der in Chloroplasten und Mitochond-
rien elektrische Energie in chemische Energie liberfiihrt
wird. Es konnte daher sein, dass die erste Membran an-
organischer Natur war und aus Pyriten bestand. Erst spa-
ter lagerten sich an der Innenseite dieser Membran, die
man in den Kédmmerchen der Weilen Raucher auch tat-
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Entstehung von ersten Lebensformen in Sinterkompartimenten eines Weillen Rauchers. Angetrieben durch Gradienten von Tempe-

ratur, pH-Wert und Redoxpotenzial zwischen Erdkruste und dem Ozean entstanden reduzierte Kohlenstoffverbindungen (1). Nach chemischen
Prozessen, die jenen des Miller-Experiments dhneln, bildeten sich daraus prébiotische Molekiile wie Aminosduren, Nucleotidbasen und Zucker (2).
Auf der Oberflache der Pyritwande kondensierten diese zu einfachen Oligomeren, etwa RNA. Spéter kam es zur Bildung von Ribozymen, die sich
(mit einer hohen Fehlerrate) replizieren konnten. Durch Konkurrenz um freie Nucleotidbasen fand in diesem Stadium der erste (noch pribiotische)
Evolutionsprozess statt, der zu Ribozymen mit hoherer Kopiergenauigkeit fiihrte (3). Durch Komplexbildung mit Oligopeptiden an der Pyritober-
flache stieg die Kopiergenauigkeit weiter. Es entstanden selbstreplizierende Hyperzyklen. Aus Lipiden, die sich an der Pyritoberfliche ansammelten,
bildeten sich durch Selbstorganisation vesikuldre Strukturen, die zu groBeren Tropfchen verschmolzen, welche elektrostatisch auf der Komparti-
mentwand hafteten (4). Durch Einbinden der stabileren DNA (vermutlich {iber RNA-DNA-Hybride als Vorstufen) stieg die Kopiergenauigkeit
weiter an (5). Aus den Lipidstrukturen war inzwischen eine durchgéngige Doppelmembran entstanden, die immer unabhéngiger von der stabilisie-

renden Pyritwand unabhingig wirde. Ubergang zu frei lebenden Zellen (6)

sdchlich nachgewiesen hat, lipophile Molekiile, etwa
langkettige Kohlenwasserstoffe oder hydrophobe Amino-
sduren, und schlieBlich auch amphiphile Molekiile an,
wie die heute dominierenden Phospholipide. Damit wire
schrittweise die organische Membran, wie wir sie heute
kennen, entstanden. Die erste, freilich hypothetische Vor-
stufe der ersten Zelle ist entstanden, indem sich diese hit-
zestabile Mischmembran von der Wand des Kdmmer-
chens abgelost und durch Abkugeln einen Zustand
minimaler Energie angenommen hat. Diese Zelle war
ausgestattet mit einem durch Protonengradienten ange-
triebenen, einfachen Metabolismus wie auch der Féhig-
keit, an ihrer geladenen Membran prébiotisch entstan-
dene Bausteine zu Polymeren zu kondensieren und
bestimmte Bausteine selektiv zu akkumulieren. Durch die
Akkumulation von Makromolekiilen hatte sie sogar die
Moglichkeit, Volumen und Oberfliche zu vergroBern,
also zu wachsen. Was dieser Vorform der ersten Zelle je-
doch noch fehlte, war die Fahigkeit zur Vererbung dieser
metabolischen Fihigkeiten.

1.3.1.4 Selbstorganisation und Vererbung

Selbstorganisation setzt voraus, dass sich ein System in-
nerhalb einer gewissen Schwankungsbreite von Bedin-
gungen auf eine festgelegte Weise zu organisieren ver-

mag, also einen gewissen Grad an Autonomie aufweist.
Diese Eigenschaft ist verbreiteter als gemeinhin ange-
nommen und kommt durchaus nicht nur bei lebenden
Systemen vor. Im Grunde ist jedes System, bei dem das
Ergebnis eines Vorgangs auf den Vorgang selbst zuriick-
wirkt, zur Selbstorganisation befdhigt. Der britische
Mathematiker Alan Turing (1912-1954) konnte zeigen,
dass chemische Vorginge, die sich selbst verstirken,
aber in ihrer Nachbarschaft die Entstehung gleicharti-
ger Vorginge unterdriicken, zur Selbstorganisation be-
fahigt sind. Diese Unterdriickung kann dabei recht ein-
fach dadurch zustandekommen, dass ein Faktor, der fiir
den chemischen Vorgang notwendig ist, verbraucht
wird. Ein beriihmtes Beispiel ist die Belousov-Zhabo-
tinsky-Reaktion, in der ein Redoxsystem aus mehreren
einfachen Verbindungen ein oszillierendes Muster her-
vorbringt. Wie konnte nun eine Selbstverstirkung bei
einem prébiotischen Prozess aussehen? Beispielsweise
wiirde sich ein metabolischer Vorgang, dessen Produkt
diesen Vorgang als Substrat oder Cofaktor fordert,
selbst verstarken. Wichtershduser betont, dass es schon
auf diese Weise, ohne jegliche Form von Vererbung, zu
einer allmahlichen Verwandlung der an einer Pyritober-
flaiche stattfindenden Prozesse kommen wiirde, indem
manche Prozesse sich aufgrund der Selbstverstarkung
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durchsetzen, wahrend andere, denen diese Selbstverstar-
kung fehlt, immer mehr verlorengehen.

Wenn ein solches System die Selbstorganisation
nicht nur erhalten, sondern kopieren und damit weiter-
geben kann, entsteht eine vollig neue Situation. Jene
Systeme, die sich erfolgreich selbst verstirken kdnnen,
wiirden sich dann durchsetzen und jede zufillige Ver-
dnderung, die die Selbstverstirkung verbessert, wiirde
das System weiter vervollkommnen. Letztendlich miisste
ein bestimmtes Molekill die Entstehung gleichartiger
Molekiile hervorrufen (dies wire eine erste einfache
Form von Vererbung).

In der modernen Zelle ist eine solche Selbstverstir-
kung offensichtlich: Die DNA ist ja in der Lage, sich
selbst zu kopieren. Freilich beno6tigt sie dafiir eine kom-
plexe Maschinerie aus RNA (mRNA, tRNA, rRNA)
und zahlreichen Proteine mit struktureller und enzyma-
tischer Funktion, die ihrerseits wieder in der DNA co-
diert sind und erst iiber Transkription und Translation
erzeugt werden miissen. Hier scheint sich die Katze in
den Schwanz zu beien, weil man ein sehr komplexes
Geschehen voraussetzen muss, um das Phinomen der
Vererbung zu erzeugen. Wie sollte dieses komplexe Ge-
schehen schlagartig entstanden sein? Handelt es sich
hier um einen Fall von nichtreduzierbarer Komplexitit?
Die Frage der Vererbung wird zur schwierigsten Nuss,
die es bei der wissenschaftlichen Behandlung der Le-
bensentstehung zu knacken gilt.

Der Durchbruch kam, wie so oft in der Wissenschaft, durch eine iiber-
raschende Entdeckung: Bei der Suche nach dem Enzym RNase P, das
die reifen tRNAs aus den inaktiven pra-tRNAs freisetzt, gelang Sid-
ney Altman, der fiir diese Arbeiten 1989 den Nobelpreis erhielt, der
Nachweis, dass RNase P kein Protein ist, sondern ein RNA-Molekiil.
Innerhalb kurzer Zeit konnte man eine ganze Reihe solcher RNAs mit
enzymatischer Aktivitit (Ribozyme) identifizieren, darunter auch sol-
che, die (mit einer groB3en Fehlerrate) in der Lage waren, sich selbst zu
kopieren. Dies fithrte Walter Gilbert (1986) dazu, auf der Grundlage
dieser Ergebnisse eine RNA-Welt-Hypothese vorzuschlagen: Diese be-
sagt, dass vor der Aufgabenteilung in Informationsspeicherung (durch
DNA) und Auspriagung dieser Information (durch Proteine) in der
modernen Zelle ein System existiert hat, bei dem ein Molekiil, die
RNA, beide Funktionen tibernommen hat. Spuren dieser RNA-Welt
sind auch in der modernen Zelle noch vorhanden, namlich bei der
Ubertragung der in der DNA gespeicherten Information in Proteine,
an der verschiedene RNA-Formen (mRNA, tRNA und rRNA) betei-
ligt sind.

Die RNA-Welt-Hypothese vereinfachte die Frage einer
prabiotischen Vererbung ungemein, da man nun nicht
mehr ein dreischichtiges Gebilde dreier Makromolekiile
benotigte, sondern die Vererbung und Auspriagung der
Erbinformation auf der Ebene eines einzigen Molekiil-
typs erkldren konnte. Wenn ein RNA-Oligomer die Ent-
stehung weiterer RNA-Oligomere beglinstigte und auf-
grund der komplementdren Basenpaarung bestimmte
Oligomere wirkungsvoller geférdert wurden als andere,
entstand damit ein System, das sich, wenn auch mit ho-
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hem Ausschuss abweichender Varianten, selbst reprodu-
zierte. Manfred Eigen (Nobelpreis 1967) fithrte hierfiir
den Begriff der Quasispezies ein, wonach ein Urribozym
einen ganzen Schwarm mehr oder minder @hnlicher,
aber eben nicht gleicher Kopien erzeugen konnte. Wenn
unter diesen Varianten eine war, die eine geringere Feh-
leranfilligkeit oder eine hohere Kopienzahl hervor-
brachte, wiirde sich diese schnell durchsetzen und im-
mer vollkommener werden. In der Tat gelang es in einer
Art Evolution im Reagenzglas aus sehr fehlerhaften Ri-
bozymen binnen weniger Wochen neue Varianten zu
produzieren, die viel priaziser und effizienter waren — ein
Prozess, der auf dhnliche Weise vielleicht auch in dem
prabiotischen Pyritkompartiment eines Weilles Rau-
chers abgelaufen ist. Dieses System von sich selbst ver-
stirkenden Ribozymen (Manfred Eigen fiihrte fiir sol-
che Systeme den Begriff Hyperzyklus ein) wire stabil
und wiirde sich daher erfolgreicher reproduzieren. Wenn
nun in der Nachbarschaft solcher Ribozyme aufgrund
der elektrostatischen Ladung an der Pyritmembran ein-
fache Oligopeptide gebunden wiren, wiirden diese Hy-
perzyklen deutlich effizienter, weil die vielfaltigeren und
geschmeidigeren Funktionalititen von Peptidoberfla-
chen den Vorgang schneller und auch préziser werden
lassen. In dem Moment, in dem die Ribozyme auch auf
die Bildung von Oligopeptiden einwirkten (und sei dies
noch so vage), entstiinde ein zur Vererbung befdhigtes,
sich selbst organisierendes System aus Peptiden und Ri-
bozymen. Jede Verdnderung, die zur Effizienz (,,Repro-
duktion®) dieses Hyperzyklus beitriige, wiirde damit
positiv selektiert. Ob solche Hyperzyklen tatsidchlich vor
3,5-4 Mrd. Jahren fiir die Entstehung der ersten Urzel-
len Pate standen, ldsst sich natiirlich nicht beweisen. Die
autonome Evolution von kiinstlichen, im Reagenzglas
erzeugten Hyperzyklen konnte jedoch experimentell ge-
zeigt werden und dient hier als Indizienbeweis fiir eine
priabiotische Entstehung von Vererbung als zentraler
Féhigkeit lebender Systeme.

Das komplexe Problem der Lebensentstehung lésst
sich also durchaus auf einzelne Teilprobleme reduzie-
ren, flr die sich rationale, plausible und teilweise auch
experimentell iberpriifbare Erklirungen finden lassen.
Man sollte sich jedoch in Erinnerung rufen, dass hier
eine Reduktion vorgenommen wurde. Wie und aus wel-
chen prabiotischen Vorlaufern die erste Zelle genau ent-
standen ist, lasst sich nur vermuten. Gab es erst die Hy-
perzyklen und danach die Kompartimentierung oder
war es umgekehrt? Die ausgeprigte Chiralitit vieler bio-
logischer Molekiile und die einheitliche Ausgestaltung
vieler Phdnomene (man denke etwa an den universell
giiltigen genetischen Code) deuten darauf hin, dass die
Schwelle von prabiotischen Vorldufern zu lebenden Zel-
len nicht allzu oft iiberschritten wurde. Auch wenn sich
die genaue Historie der Lebensentstehung vermutlich
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nie ganz wird aufkldren ldsst, hat die Forschung der letz-
ten Jahrzehnte plausibel machen kénnen, dass prabioti-
sche Vorstufen lebender Zellen zwangsldufig entstehen
mussten und man daher nicht die Metaphysik bemiithen
muss, um die Entstehung von Leben zu erkliren. Gleich-
zeitig erlaubt diese Erklarung, zahlreiche Ritsel der mo-
dernen Zelle (die Rolle der RNA fiir die Genexpression,
die Bedeutung von FeS-Clustern bei der Energiegewin-
nung in Mitochondrien und Plastiden, die enzymatische
Rolle der RNA bei der Translation) zu verstehen.

Diese erste Urzelle war also von einer (vermutlich
pyritreichen) Membran umschlossen, an der durch Pro-
tonentransport chemische Energie zum Aufbau von
elektrostatisch an diese Membran gebundenen Oligo-
peptiden und Oligonucleotiden genutzt werden konnte,
womit ein sich zwar fehlerbehaftetes, aber evolutionsfa-
higes Hyperzyklussystem reproduzieren konnte. Auch
wenn man sich plausibel machen kann, dass sich diese
Urzelle im Laufe der unvorstellbaren Zeitrdume lang-
sam und dann immer schneller durch Evolution vervoll-
kommnen konnte, ist sie dennoch weit von der moder-
nen eukaryotischen Zelle entfernt, deren Inneres in
zahlreiche Kompartimente gegliedert ist. Die Funktio-
nen dieser Kompartimente erfordern sehr unterschiedli-
che chemische Bedingungen und konnten daher wohl
kaum gemeinsam durch dieselben Bedingungen selek-
tiert werden.

1.3.2 Symbiogenese ermdglicht die
Entstehung der modernen Zelle

Das recht ausgeprédgte Eigenleben der Chloroplasten
(» Abschn. 1.2.9) war noch im ausgehenden 19. Jahr-
hundert von Andreas Schimper (1856-1901) bemerkt
worden. Beispielsweise beschrieb er erstmals die als
Stromuli bezeichneten, fadenartigen Verbindungen zwi-
schen benachbarten Chloroplasten (B Abb. 1.80) und
duBerte schon die vorsichtige Vermutung, dass die Chlo-
roplasten so etwas wie eigenstiandige Organismen seien.
Angeregt von diesen Ideen formulierte Konstantin Ser-
gejewitsch Mereschkowski (1855-1921) seine Hypo-
these, dass die Chloroplasten urspriinglich frei lebende
»Blaualgen® (Cyanobakterien) gewesen seien, die spiter
von anderen Zellen aufgenommen wurden und sich in
die heutigen Chloroplasten verwandelt hitten. Seine
erstmals 1905 publizierte Hypothese geriet jedoch bald
wieder in Vergessenheit, was vermutlich auch mit der ex-
zentrischen Personlichkeit Mereschkowskis zu tun hatte.
Seine damals noch sehr kithne Spekulation erwies sich
spater jedoch als ausgesprochen fruchtbar und wurde
von Lynn Margulis (1938-2011) mit einer Vielzahl auch
molekularer Befunde unterstiitzt. Thre Schlussfolge-
rung, dass Mitochondrien und Plastiden aus prokaryo-
tischen Vorldufern iiber Endosymbiose zu den heutigen

Organellen wurden, ist inzwischen allgemein anerkannt.
Die endosymbiotische Entstehung anderer Organellen
wie der eukaryotischen Geilel, die spirillenartigen Bak-
terien zugeschrieben werden, ist umstrittener. Hingegen
zeichnet sich immer mehr ab, dass die schon von Me-
reschkowski behauptete Entstehung des Zellkerns aus
einem frei lebenden Prokaryoten im Wesentlichen zu-
trifft.

Die Symbiogenesetheorie bietet eine einfache und
elegante Losung fiir zahlreiche, vorher unverstandene
Beobachtungen an (» Abschn. 1.3.3). Warum in Mito-
chondrien und Chloroplasten ringférmige DNA und
kleine Ribosomen des prokaryotischen Typs zu finden
sind, wird durch sie ebenso verstindlich wie die Tatsa-
che, dass beide Organellen iiber zwei chemisch deutlich
unterschiedliche Membranen verfiigen. Vor allem lésst
sich mit dieser Theorie ein Paradoxon der evolutioniren
Entstehung von Eukaryoten auflosen: Um die Entste-
hung eines Organells wie das Mitochondrion erkliaren
zu konnen, miissen ganz andere Selektionsfaktoren ge-
wirkt haben wie jene, die man zur Erklarung des cyto-
plasmatischen Metabolismus annehmen muss. Wie in
ein und derselben Zelle unterschiedliche und sich teil-
weise widersprechende Bedingungen geherrscht haben
sollen, ist schwer nachzuvollziehen. Nimmt man jedoch
an, dass sich zwei unterschiedliche Organismen unter
verschiedenen Bedingungen entwickelt haben und sich
spater liber Symbiogenese zusammengeschlossen haben,
wird die evolutiondre Erkldrung deutlich einfacher.
Man kommt so zu einem Modell, das unterschiedliche
Kompartimente der eukaryotischen Zelle modular (also
nach Art von Legobausteinen) kombiniert.

Eine nach wie vor kontrovers diskutierte Frage ist die
nach der Natur der ersten Wirtszelle. Handelte es sich
um einen Urkaryoten mit einem Zellkern, der sich pro-
karyotische Endosymbionten einverleibt hat, oder war
die Wirtszelle prokaryotischer Natur, entstand also der
Zellkern erst nach Aufnahme der Endosymbionten oder
war er gar selbst einer?

Inzwischen wird alternativ zur klassischen Hypothese eines Urkaryo-
ten eine alternative Hypothese diskutiert, die Hydrogenhypothese.
Thre Basisaussage ist, dass es Urkaryoten als eigene Entwicklungslinie
in der Friithevolution des Lebens iiberhaupt nicht gegeben hat, son-
dern die ersten Eucyten bereits Produkt einer zelluldren Symbiose von
methanogenen Archaeen und a-Proteobakterien waren. Die Bakterien
bilden bei Sauerstoffmangel Wasserstoff, den die Archaeen fiir die
Produktion von Methan benétigen. Die Symbiose hitte die Archaeen
also unabhéngig von abiotischen H,-Quellen gemacht. Durch Um-
wachsen konnten sich dann die Archaeen ihre Partner vollig einver-
leibt haben, die sich ihrerseits in der weiteren Evolution entweder zu
Hydrogenosomen entwickelten (diese Organellen findet man bei anae-
roben eukaryotischen Einzellern anstelle der Mitochondrien, sie ent-
halten jedoch keine eigene DNA) oder — bei Verfiigbarkeit von O, —zu
Mitochondrien. Nach dieser Hypothese hitten also schon die urtiim-
lichsten Eucyten bereits a-Proteobakterien enthalten und mussten sie
sich, entgegen der entsprechenden Aussage der Endosymbiontentheo-
rie, nicht erst nachtriglich durch Phagocytose einverleiben. Die Hyd-
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rogenhypothese wird unter anderem dadurch gestiitzt, dass gerade die
methanogenen Archaeen — wie sonst nur Eukaryoten — Histone besit-
zen und Nucleosomen bilden. Auch molekulare Stammbéume belegen
eine nahe Verwandtschaft von Archaeen und Eukaryoten, die beide
deutlich spéter als die Prokaryoten entstanden sind und inzwischen zu
einer als Neomura bezeichneten Gruppe zusammengefasst werden. Es
gibt jedoch auch Argumente gegen die Hydrogenhypothese: Anhand
der durch Sequenzierung identifizierten Genomfragmente, die man
aus untermeerischen Geysiren vor Island gewonnen hat, gelang der
Nachweis einer neuen Organismengruppe mit typisch eukaryotischen
Sequenzen, darunter Gene fiir Actin oder fiir das ESCRT-System, das
an der Exocytose beteiligt ist. Jedoch waren diese Genome eindeutig
den Archaeen zuzuordnen, sodass man diese Organismen (die man
wohlgemerkt noch nie in natura gesehen hat, bei den Genen handelte
sich lediglich um Rekonstruktionen von DNA-Fragmenten) als Loki-
archaeota bezeichnete. Sie gelten als die Lebensform, die dem gemein-
samen Vorfahren von Eukaryoten und Archaeen am nichsten kommt.
Laut Hydrogenhypothese konnen die Lokiarchaeota Methan synthe-
tisieren, die entsprechenden Gene konnten jedoch nicht gefunden wer-
den. Da man es hier wieder mit zum Teil sehr indirekten Indizienbe-
weisen zu tun hat, die auf Untersuchungen schwer zugénglicher
Biotope (heiBen Quellen der Tiefsee) zurtickgehen, muss man damit
rechnen, dass neue Funde die bisherigen Vorstellungen jederzeit um-
werfen konnen. Dieses Feld ist also ebenso spannend wie schwierig.
Trotz aller zum Teil heftig ausgetragenen Kontroversen wird die Sym-
biogenese jedoch allgemein als zentrale Triebfeder fiir die Entstehung
der Eukaryoten gesehen.

Der Prozess der Symbiogenese endete jedoch nicht mit
der Entstehung der eukaryotischen Zelle, sondern setzte
sich auch danach noch fort, wofiir es zahlreiche, teil-
weise sehr spektakulire Beispiele gibt:

Beispielsweise konnen Leguminosen (Hiilsenfriichte)
eine Symbiose mit Bakterien der Gattungen Rhizobium
und Bradyrhizobium eingehen. Der prokaryotische En-
dosymbiont kehrt die Polaritit des Actinskeletts in den
Wurzelhaaren um, sodass sich die Haarspitze vergleich-
bar mit einem Handschuhfinger umstiilpt, sich ins Wur-
zelinnere bohrt und den Bakterien so ermoglicht, in die
Zellen des cortikalen Gewebes einzudringen. Da die En-
dosymbionten iiber eine Nitrogenase verfiigen, konnen
sie Luftstickstoff unter Aufwand von ATP zu Ammo-
nium reduzieren, den sie dann an die Wirtszelle abge-
ben, wofiir sie im Gegenzug Zucker erhalten. Dadurch
erschlieBen sich die Wirtspflanzen bioverfiigbaren Stick-
stoff, fiir Pflanzen in der Regel ein Mangelfaktor
(» Abschn. 16.2.1). Bei Steinkorallen bewirken endocy-
tische Dinoflagellaten (Zooxanthellen, @ Abb. 19.40)
durch ihre Photosynthese ein bis zu zehnfach beschleu-
nigtes Wachstum. Bei Amoben, verschiedenen Ciliaten
und manchen Pilzen sowie beim Siilwasserpolypen
Hydra gibt es Formen, die durch endocytobiontische
einzellige Griinalgen (Zoochlorellen) Photosynthese be-
treiben konnen und dadurch teilweise oder ganz photo-
autotroph geworden sind. Die Bildung stabiler Endocy-
tobiosen ist jedenfalls bei rezenten Organismen ein weit
verbreitetes und auch 6kologisch bedeutsames Phiano-
men (» Abschn. 16.2). Ein besonders skurriler Fall ist
die marine Nacktschnecke Elysia chlorotica, die sipho-

95

nalen Xanthophyceae (Gelbgriinalgen) der Gattung
Vaucheria, die Chloroplasten entnimmt und diese dann
in seiner lichtdurchlidssigen Darmwand formlich kulti-
viert (ein Vorgang, der als Kleptoplastie bezeichnet
wird). Wird dieser Mollusk bei Licht gehalten, kann er
mehr als acht Monate ohne Nahrung auskommen, was
deutlich macht, dass die photosynthetische Aktivitit der
iibernommenen Chloroplasten in der Tat zum Energie-
haushalt des Wirts beitrdgt. Da hier der Endosymbiont
selbst schon aus einer Endosymbiose (die Plastiden ent-
standen ja selbst aus eigenstindigen Organismen) her-
vorgegangen ist, spricht man hier von einer sekundiren
Endosymbiose.

Solche sekundiren Endosymbiosen zwischen euka-
ryotischen Zellen waren, wie man inzwischen weil3, sehr
hdufig und haben zur Entstehung zahlreicher Algen
(Rotalgen, Braunalgen, Kieselalgen, aber auch Dinofla-
gellaten oder Euglenophyten) beigetragen. Haufig las-
sen sich zusitzliche Membranen, Enzymkomplexe oder
gar Gene des Endosymbionten nachweisen, die sich
durch sekundidre Endosymbiose erkliaren lassen. Sogar
frither als Tiere aufgefasste Flagellaten gelten inzwi-
schen als Produkt von solchen sekunddren Endosymbi-
osen. Prominentes Beispiel ist der Erreger der Malaria,
Plasmodium falciparum, der in einem ritselhaften Orga-
nell, dem Hohlzylinder, ein rudimentires Plastidenge-
nom tragt. Man muss davon ausgehen, dass zahlreiche
dieser symbiotischen Vorginge noch gar nicht erkannt
als solche erkannt wurden, sodass fiir die Taxonomie
der Protisten und Algen in den kommenden Jahren noch
zahlreiche Revisionen zu erwarten sind.

1.3.3 Domestizierung von Cyanobakterien
und die erste Pflanzenzelle

Die Plastiden dhneln in vielerlei Hinsicht den Mito-
chondrien: Sie sind stindig durch ihre doppelte Memb-
ranhiille vom Cytoplasma getrennt, besitzen eigene,
ringfédrmige DNA ohne Histone und Nucleosomen und
zeigen bei Transkription und Translation Merkmale der
Bakterien. Weiterhin entstehen sie nicht de novo, son-
dern ausschlieBlich durch Teilung aus ihresgleichen.
Dieses Eigenleben ldsst sich erkliren, wenn man an-
nimmt, dass beide Organellen urspriinglich prokaryoti-
sche Organismen waren, die sich in intrazelluldre Sym-
bionten (Endocytobionten) verwandelt haben, indem sie
in urtimliche Eucyten inkorporiert wurden. An rezen-
ten Endocytobiosen lassen sich die Postulate der Endo-
symbiontentheorie priifen. Wie im vorangegangenen
Abschnitt ausgefiihrt, wird die Antwort die Frage, wie
die Mitochondrien in die eukaryotische Zelle gelangt
sind, durchaus noch diskutiert. Nur wenig Zweifel gibt
es dagegen daran, dass zu einem spéteren Zeitpunkt die
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in vielerlei Hinsicht autonomeren Plastiden durch Pha-
gocytose von Cyanobakterien in eine echte eukaryoti-
sche Zelle gelangt sind, wodurch die erste Pflanzenzelle
entstanden ist. Die Cyanobakterien wurden dann zu-
nehmend in den Wirtsorganismus integriert. Beispiels-
weise wurde ein GroBteil der Gene vom ringférmigen
Genom des Endosymbionten in den Zellkern iibertra-
gen, sodass die entsprechenden Proteine mithilfe von
Signalpeptiden in den Plastiden importiert werden miis-
sen (> Abschn. 1.2.9.1). Durch diesen Gentransfer ver-
lor der Endocytobiont seine Autonomie und wurde
gleichsam ,,domestiziert”. Interessanterweise lassen sich
Ubergangsformen dieser Domestizierung auch noch an
rezenten Lebensformen nachweisen:

Manche Endocytobionten kénnen (im Gegensatz zu
Chloroplasten und Mitochondrien) unabhingig von ih-
ren Wirten tiberleben. In anderen Fillen ist die gegensei-
tige Abhingigkeit der Symbiosepartner so ausgeprigt,
dass sie in der Natur nur noch gemeinsam vorkommen.
Extreme Beispiele dafiir stellen die Endocyanome dar,
Einzeller, in denen Cyanobakterien als permanente intra-
zelluldre Symbionten leben (B Abb. 1.92). Die endocyti-
schen Cyanobakterien spielen die Rolle von Chloroplas-
ten. Sie werden als Cyanellen bezeichnet (griech. kyanos,
blau), in manchen Fillen (z. B. bei der Gattung Paulinella)
auch als Chromatophoren. Cyanellen konnen auBerhalb
ihrer Wirte nicht am Leben erhalten werden. IThre DNA
hat nur noch 1/10 der Konturlinge bzw. der Informati-
onskapazitit des Genoms frei lebender Cyanobakterien.
Die Mehrzahl der cyanellenspezifischen Proteine wird
nicht von dieser DNA codiert, sondern von der Kern-
DNA der Wirtszellen. Damit ist bei den Cyanellen, die
noch iiber Reste einer prokaryotischen Zellwand verfii-
gen, eine Situation erreicht, die auch in genetischer Hin-
sicht jener bei Plastiden entspricht.

Die Endosymbiontentheorie stiitzt sich, wie er-
wiahnt, vor allem auf eine Reihe besonderer Merkmale
von Plastiden und Mitochondrien, die auch bei Bakte-
rien beobachtet werden:
= ringformige DNA ohne hoherrepetitive Sequenzen,

mit Membrananheftung, in Nucleoiden konzentriert,

keine Histone und damit auch keine Nucleosomen

== Replikation und Teilung vom Zellzyklus der Wirts-
zelle entkoppelt

= Sequenzverwandtschaft bei Mitochondrien mit
a-Proteobakterien, bei Plastiden mit Cyanobakterien

== nur eine RNA-Polymerase, die sich molekular von den

(drei) RNA-Polymerasen des Zellkerns unterscheidet,

beispielsweise wird die Organellen-R NA-Polymerase

durch Rifampicin gehemmt, die Kern-RNA-Polyme-
rasen dagegen durch Amanitin

== Enden der mR NAs ohne Cap-Struktur am 5’-Ende und
ohne Poly(A)-Extension am 3’-Ende (» Abschn. 5.2)

@ Abb. 1.92 Endocyanome.
wurstformigen Cyanellen. (LM-Aufnahme: P. Sitte)

Glaucocystis nostochinearum mit

== Ribosomen, die (unter anderem) in GréB3e und Emp-
findlichkeit gegen Hemmstoffe dem 70S-Typ der
Bakterien entsprechen

== Translationsbeginn mit Formylmethionin (statt Me-
thionin wie bei den cytoplasmatischen 80S-Riboso-
men)

== funktionelle Komplementierung von mitochondria-
len bzw. plastiddren Ribosomenuntereinheiten durch
die entsprechende Untereinheit bakterieller Riboso-
men.

Auch sonst bestehen auffillige Verwandtschaften der
Organellen mit Bakterien. Die innere Mitochondrien-
membran enthélt z. B. das sonst nur bei Bakterien vor-
kommende Cardiolipin, wiahrend ihr die fiir Eucyten-
membranen typischen Sterollipide fehlen (B Abb. 1.93).
Den Thylakoiden der Chloroplasten fehlen die Cardioli-
pine, hier sind vor allem Galactolipide hdufig, die in an-
deren Membranen von Pflanzenzellen selten sind. Dafiir
kommt in der Thylakoidmembran der Chloroplasten
das Protein VIPP1 vor, das sonst nur aus Cyanobakte-
rien bekannt ist.

Die von der Endosymbiontentheorie postulierte In-
korporation der Endocytobionten muss durch Phagocy-
tose erfolgt sein, dem bei Protozoen (aber z. B. auch bei
den Granulocyten und Makrophagen der Sduger und des
Menschen) verbreiteten Mechanismus zur Aufnahme
partikularer Nahrung (8 Abb. 1.94). Bei der Phagocy-
tose entsteht zwangsldufig die von Plastiden und Mito-
chondrien bekannte Kompartimentierung: Phagocytierte
Zellen sind in der Fresszelle von einer doppelten Memb-
ranhiille umgeben, wobei die innere Membran der Plas-
mamembran der aufgenommenen Zelle entspricht, die
aduBere dagegen der Phagosomen-(Endosomen-)memb-
ran, die ihrerseits aus der Plasmamembran der aufneh-
menden Zelle hervorgegangen ist. Inzwischen hiaufen sich
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B Abb.1.93 a Cardiolipin, ein Phospholipid, ist bei Bakterien weit
verbreitet. Es kommt in Eucyten aber nur in der inneren Mitochond-
rienmembran vor. b Sterollipide (als Beispiel hier Cholesterin) fehlen
dagegen in den Membranen frei lebender Prokaryoten und in der
inneren Mitochondrienmembran, sind aber haufiger Membranbe-
standteil bei Eukaryoten

jedoch die Hinweise, dass die dullere Membran der Mito-
chondrien, moglicherweise auch der Plastiden, Kompo-
nenten enthalt, die vermutlich der &ulleren Membran von
Prokaryoten entstammen. Dies gilt beispielsweise fiir
Proteintransportkomplexe. Unabhingig davon, welches
der beiden Modelle zutrifft, sind eigentlich drei Membra-
nen zu erwarten. Moglicherweise sind die dul3ere Memb-
ran des Endosymbionten und die Plasmamembran des
phagocytierenden Wirts miteinander fusioniert. In Tier-
zellen werden aufgenommene (Nahrungs-)Partikel nor-
malerweise in Lysosomen verdaut. Das unterbleibt je-
doch beider Etablierung von Endocytobiosen. Stattdessen
iiberleben die endocytierten Einzeller in der Wirtszelle als
Symbionten bzw. Parasiten. So einleuchtend die phago-
cytotische Aufnahme von Organellen auf den ersten Blick
erscheint, gibt es doch zwei kritische Fragen: 1) Fiir eine
phagocytotische Aufnahme von a-Proteobakterien (den
mutmallichen Vorldufern der Mitochondrien) benotigt
man eine komplexe zellulare Maschinerie, die unter ande-
rem einen Membranfluss, molekulare Motoren und Cy-
toskelett umfasst. Bei Prokaryoten fehlen diese Kompo-
nenten. Die erste Wirtszelle miisste daher also schon ein
echter Eukaryot gewesen sein (B8 Abb. 1.94). Zwar gibt es
einige Protisten, bei denen man weder Hydrogenosomen
noch Mitochondrien findet und die daher als Kandidaten
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@ Abb. 1.94 Phagocytose und Endocytobiose. Eine eukaryotische
Zelle, die zur Forménderung befdhigt ist (so wie es bei Amdben zu
beobachten ist), kann neben der Exo- und Endocytose molekularer
Partikel (A, B) unter Einfaltung der Zellmembran durch Phagocy-
tose (C) auch ganze Beutezellen (blau) in eine Nahrungsvakuole (ein
Phagosom) aufnehmen. Bei Fusion mit priméren Lysosomen entste-
hen daraus Verdauungsvakuolen. Das unterbleibt bei der Bildung
stabiler Endocytobiosen (D); die Beutezelle tiberlebt in der Wirts-
zelle als Symbiont (oder Parasit) und kann sich in ihr vermehren

fiir einen solchen Ureukaryoten ohne Mitochondrien in-
frage kommen konnten, allerdings zeigen neuere For-
schungen, dass diese Organismen Spuren mitochondria-
ler Gene enthalten und die Mitochondrien sekundir
verloren haben. 2) Fiir eine phagocytotische Aufnahme
von Cyanobakterien (den mutmaBlichen Vorldaufern der
Plastiden) muss man eine Zelle annehmen, die noch keine
Zellwand besitzt. Die von einer Zellwand umgebenen
Pflanzenzellen verfligen zwar iiber eine bisweilen inten-
sive Endocytose, konnen aber nur kleine Vesikel abschnii-
ren. Es wire jedoch denkbar, dass unbewandete Flagella-
ten, dhnlich dem heute noch existierenden Zooflagellaten
Cyanophora paradoxa oder den photosynthetisch aktiven,
»echt pflanzlichen™ Flagellaten wie die Euglenophyten,
Cryptomonaden oder Dinoflagellaten auch ganze Cya-
nobakterien phagocytieren konnten. Jedoch zeigte sich,
dass diese ,,pflanzlichen® Flagellaten aus sekundédren En-
dosymbiosen anderer Organismen (Griin- und Rotalgen)
hervorgegangen sind.

Auch wenn viele Detailfragen der Endocytobiose
von Mitochondrien und Plastiden noch ungeklirt sind
und auf diesem Gebiet aufgrund der Fortschritte der
Genomik in den nichsten Jahren noch mit einigen Uber-
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raschungen zu rechnen ist, zahlt die Endosymbionten-
theorie doch zu den erklirungsméchtigsten Theorien
der modernen Biologie, da sie viele Probleme auf ele-
gante Weise zu l0sen vermag. Auch hat sie unseren Blick
auf die Evolution entscheidend erweitert: Neben Muta-
tion, genetischer Rekombination oder horizontalem
Gentransfer konnen neue Lebensformen auch durch die
Bildung stabiler intrazellulirer Symbiosen entstehen.
Die eukaryotische Zelle stellt eigentlich eine intertaxoni-
sche Kombination dar, ein Mosaik aus Zellen verschie-
dener Organismenreiche. Wahrend der sehr lange dau-
ernden Coevolution von  Wirtszellen und
Endocytobionten haben sich die Symbionten nach und
nach zu den Organellen entwickelt, wie sie in rezenten
Eucyten vorkommen. Die in der Evolutionsbiologie iib-
lichen Stammbdume miissten daher an ihrer Basis, wo
solche Symbiogenesen hdufig auftraten, durch Abstam-
mungsnetze ersetzt werden. Die fortschreitende Domes-
tizierung des Endocytobionten betraf unter anderem
die eigene Zellwand, die verloren ging, die Abstimmung
von Vermehrung und Differenzierung auf die speziellen
Bediirfnisse der Wirtszellen, die Entwicklung von Trans-
lokatorsystemen in den Hiillmembranen fiir intensiven
Stoffaustausch, die Abgabe energiereicher Metaboliten
wie ATP oder Triosephosphate ins Cytoplasma und
schlieBlich die Verlagerung von genetischer Information
aus den Symbionten/Organellen in die Wirtszellkerne,
kombiniert mit dem spezifischen Import von Proteinen
und tRNAs aus dem Cytoplasma in die Organellen.

Verglichen mit den Mitochondrien sind die Plastiden
auf diesem Weg der Domestizierung noch nicht so weit
vorangeschritten. Dies zeigt sich nicht nur in ihrer aus-
gepragten metabolischen und morphologischen Flexibi-
litat, sondern auch darin, dass sie noch ein eigenes Tei-
lungssystem besitzen, welches aus dem bakteriellen
Tubulinvorldufer FtsZ aufgebaut ist und den sich teilen-
den Plastiden als sich verengender Ring einschniirt.
Zwar wird FtsZ im Kerngenom codiert, aber mithilfe
seines Signalpeptids in den Plastiden importiert. Da bei
den schon vor langerer Zeit domestizierten Mitochond-
rien die Abschniirung vollstindig von aullen iiber einen
Dynaminring vollzogen wird, gibt es in Tierzellen keine
Gene fiir FtsZ. Selbst dieses iiberraschende Detail 14sst
sich mit der Endosymbiontentheorie erkldren.

Die Struktur von Pflanzenzellen ist erstaunlich kom-
plex und die evolutiondre Basis fiir diese Komplexitit
liegt in dem Zusammenschluss von drei urspriinglich
unabhingig voneinander existierenden Lebensformen
zu einem Superorganismus.
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