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Vorwort

Vorwort

Die Biologie ist eine vielféltige und spannende Disziplin, die sich in einem standigen
Wandel befindet. Deshalb ist es erforderlich, die biologischen Lehrinhalte von Zeit
zu Zeit zu tiberpriifen und zu erweitern, was mit der 8. Auflage des Lehrbuches
»Pharmazeutische Biologie kompakt - Grundlagen, Systematik, Humanbiologie®
nun geschehen ist. Dabei ist im Titel der Begriff ,, kompakt“ so zu verstehen, dass alle
wichtigen Teilgebiete der pharmazeutischen Biologie, wie sie in der aktuellen ,, Ap-
probationsordnung fiir Apotheker und darauf basierend im ,Gegenstandskatalog
fiir den Ersten Abschnitt der Pharmazeutischen Priifung® des Instituts fiir Medizi-
nische und Pharmazeutische Priifungsfragen in Mainz aufgefiihrt sind, in moglichst
knapper aber gut verstindlicher Form vermittelt werden. Uberleitende Abschnitte
und Beispiele aus der pharmazeutischen Praxis dienen der Veranschaulichung der
Lehrinhalte und zeigen, warum biologisches Grundlagenwissen fiir den Apotheker-
beruf unerlasslich ist.

Um die Vorbereitung auf den ,,Ersten Abschnitt der Pharmazeutischen Priifung®
moglichst effizient zu gestalten, wurde das Layout des Buches weiter verfeinert; auf
zusitzliche didaktische Elemente und Lernhilfen wurde von den Autoren grofler
Wert gelegt. Neu hinzugekommen sind Wiederholungsfragen am Ende eines jeden
Kapitels, mit denen der Lernerfolg auf einfache Weise {iberpriift werden kann. Ne-
ben der Humanbiologie sind nun auch die anderen Teile des Lehrbuches mehrfarbig
gestaltet worden. Im Teil Humanbiologie wurden die meisten Abbildungen iiberar-
beitet, um sie noch anschaulicher zu gestalten. Die Systematik wurde zudem durch
zahlreiche speziell fiir dieses Buch angefertigte Pflanzenphotos bereichert. Dabei
orientiert sich die Auswahl der Bilder an den Fragen des Ersten Priifungsabschnitts.
Da sich die Taxonomie derzeit in einer Umbruchphase befindet, werden in den ent-
sprechenden Buchkapiteln die aktuellen Entwicklungen vergleichend kommentiert.
Neu ist auch die Kolorierung mikroskopischer Aufnahmen, mit dem Ziel, die we-
sentlichen Elemente anschaulicher zu gestalten.

Das Autorenteam hofft, dass dieses Lehrbuch in seiner neuen Auflage weiterhin
einen wichtigen Beitrag zum zielgerichteten Lernen innerhalb des Studiums leisten
kann und in seiner kompakten Form die Priifungsvorbereitung erleichtert. Die Au-
toren bedanken sich bei der Wissenschaftlichen Verlagsgesellschaft Stuttgart, be-
sonders aber bei Herrn Dr. Eberhard Scholz, bei Herrn Dr. Tim Kersebohm sowie
bei Frau Sandra Schroeder fiir die gute Zusammenarbeit und wiinschen diesem
Lehrbuch den gleichen Erfolg, den es in den bisherigen sieben Auflagen geniefSen
durfte.

Bonn, Marburg und Tiibingen, im Herbst 2013 Die Bearbeiter
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Die Organismenreiche.
Die Zelle als Baustein des Lebens

Die gesamte belebte Natur ist aus zelluldren Systemen aufgebaut. Als Zelle bezeichnet man
die kleinste, noch lebensfahige Einheit. In der Natur gibt es ganz unterschiedliche Zelltypen,
die sich zunachst in prokaryotische Zellen (ohne echten Zellkern) und eukaryotische Zelle
(mit echtem Zellkern) einteilen lassen. Diese Zellen sind zur Umwelt durch eine Membran
und zusatzlich optional durch eine Zellwand abgegrenzt. Die sogenannte Zytoplasmamem-
bran ermdglicht einen kontrollierten Stofftransport in die Zelle hinein und aus der Zelle
heraus. Zellen reagieren auf Reize und kénnen sich vermehren. Durch viele Zellen werden
komplexe Gewebe und Organismen aufgebaut, wie dieses im Pflanzen- und Tierreich der
Fall ist. Dabei gibt eine starre Zellwand den Pflanzen hauptsachlich Festigkeit, wohingegen
die tierischen Zellen tber ein komplexes, stabilisierendes Zytoskelett verfugen, was
wiederum bei den pflanzlichen Zellen schwacher ausgebildet ist. Zellen sind zur Biosyn-
these befahigt. In der Pharmazie sind insbesondere biogene Wirkstoffe (Arzneistoffe) von
besonderem Interesse. Biogene Arzneistoffe werden in Pflanzen, Tieren und Mikroorganis-
men synthetisiert und kénnen aus diesen gewonnen werden.

Kriterien des Lebens

I Definition
Die Zelle ist die morphologisch kleinste, noch lebensfahige Einheit, die mit allen Fahig-
keiten des Lebens, wie eigenem Stoffwechsel, selbststandiger Vermehrung und Reak-
tion auf duBere Reize, ausgestattet ist.

Lebende Organismen sind durch ein hoch organisiertes Ordnungsgefiige charakte-
risiert, das regulierten Verdnderungen unterliegt. Die Veranderungen resultieren in
Entwicklungsabldufen, in die beispielsweise die Bildung biogener Arzneimittel als
Bestandteil dieses Ordnungsgefiiges eingebettet ist.

Dieses fiir lebende Organismen typische Ordnungsgefiige kann durch morpho-
logisch-anatomische, aber auch durch dynamische Kriterien charakterisiert wer-
den. Ein morphologisch-anatomisches Kriterium ist, dass sich lebende Organismen
deutlich von ihrer Umwelt abgrenzen. Sie haben eine genau definierte Form. Form
und Funktion sind dabei eng aneinander gebunden. Wenn die fiir lebende Organis-
men charakteristische Form verloren geht, dndert sich auch die Funktion. Form-
und Funktionsverlust kénnen fiir einen Organismus tédlich sein. Die charakteristi-
schen Formen lebender Materie werden auf makroskopischer, aber auch auf mikro-
skopischer und sogar molekularbiologischer Ebene deutlich: Die subzelluldren
Strukturen zeigen mikromorphologische Charakteristika, die sogar in verwandt-
schaftlich weit entfernten Individuen nahezu identisch sind. Auch biologische Mo-
lekiile haben eine festgelegte Form: Nur eine ganz bestimmte Raumstruktur garan-
tiert die Funktionsfihigkeit eines Proteins. Verdndert sich die Form des Proteins, so
verandert sich auch dessen Funktion, siehe allosterische Hemmung (Kap.7.1.3).

Lebende Systeme sind auch iiber dynamische Kriterien charakterisierbar: Orga-
nismen zeichnen sich durch Produktivitit, d. h. Wachstum und Vermehrung, aus.

1
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Stoffwechsel und
FlieBgleichgewicht

Steuerung der Zelle
durch Gene mit speziel-
len Sequenzen

1.1 Kriterien des Lebens

Sie sind also in der Lage, sich in einer Umgebung (Medium) geringerer Komplexitit
zu erhalten und zu reproduzieren.

Reizbarkeit ist ein weiteres Kriterium lebender Organismen, denn ihre Entwick-
lung ist abhingig von dufleren Gegebenheiten wie Licht, Schwerkraft oder Warme.
Lebende Organismen zeichnen sich ferner durch eine Individualentwicklung (On-
togenie) sowie eine Stammesentwicklung (Phylogenie) aus.

Eines der hervorragenden Kriterien lebender Organismen (Zellen) ist jedoch der
Stoffwechsel. Viren bestehen zwar auch aus biologischen Molekiilen, namlich Prote-
inen, Nukleinsduren und Lipiden. Da sie aber keinen eigenen Stoffwechsel haben,
werden sie als »nicht lebend« eingestuft (Kap.19). Der Stoffwechsel lebender Organis-
men kann folgendermaflen charakterisiert werden: Lebende Organismen sind offen,
d. h. sie nehmen stindig Material aus ihrer Umgebung auf und geben aufgrund ab-
bauender (kataboler) Prozesse auch stindig Material in die Umgebung ab. An den
Grenzen lebender Systeme finden also Transportvorginge (Kap.27.1.2) statt. Diese
werden durch die Zellmembran und die darin eingebetteten Strukturen kontrolliert,
die daher eine fundamentale Rolle spielt. Trotz des stindigen In- und Effluxes an
Material bleiben die Einzelkomponenten (z. B. Organe oder Zellen) lebender Systeme
in einem Gleichgewicht. Dieser Zustand wird auch als Flielgleichgewicht bezeich-
net. Das Flief3gleichgewicht kann anhand folgender Gleichung definiert werden:

A +B— C+D + Energie

Aus den Komponenten A und B (Substrat, Nahrung) werden stindig C und D
(Stoffwechselprodukte) unter Energiegewinn gebildet. Charakteristisch fiir das
Stoffwechselgeschehen ist dabei, dass stindig A und B nachgeliefert werden, wo-
durch C und D und damit Energie ununterbrochen gebildet werden. Die chemische
Gleichgewichtslage wird dabei nie erreicht, sondern immer nur angestrebt: Die
Komponenten des Stoffwechsels befinden sich also in einem Flief3gleichgewicht.
Wiirde das chemische Gleichgewicht erreicht, kime die Energiebildung zum Erlie-
gen und der Organismus wiirde sterben. Hieraus wird auch ein weiteres Charakte-
ristikum lebender Systeme und ihres Stoffwechsels deutlich: Energie wird stindig
benotigt, auch zur Aufrechterhaltung des vorhandenen Ordnungsgefiiges. Dies sei
an folgendem Beispiel erldutert: Trager der Erbinformation sind die Gene. Sie wer-
den aus insgesamt nur vier verschiedenen Grundbausteinen, den Nukleotiden, auf-
gebaut (Kap. 4.1). Diese liegen in einer exakt definierten, hoch geordneten Sequenz
vor. Ein Gen mittlerer Grofle umfasst ca. 1000 Nukleotide. Nehmen wir in einem
Gedankenexperiment an, es werde eines der Nukleotide durch ein anderes ersetzt,
derart, dass dabei Gene gleicher Linge und gleicher Nukleotidzusammensetzung,
jedoch alternativer Anordnung der Nukleotide entstehen wiirden, dann wire die
Bildung von 4'°° (das sind ca. 10°*°) verschiedenen neuen Genen moglich. Wie un-
vorstellbar grofl diese Zahl (10°) fiir uns ist, wird deutlich, wenn wir uns veran-
schaulichen, dass das Universum nicht ausreichen wiirde, alle 10°° Gene zu beher-
bergen, wenn auch nur eine einzige jeder moglichen Nukleotidsequenz (Gen) exis-
tieren wiirde. Die Kréfte der Thermodynamik wirken aber auf eine Ausbildung all
dieser moglichen Nukleotidsequenzen (Gene) hin. Thre Ausbildung erfolgt zwangs-
laufig und sténdig im Rahmen einer thermodynamischen Gleichgewichtseinstel-
lung. Lebende Systeme grenzen aber die Ausbildung dieser Varianten ein und ver-
suchen den Status quo zu erhalten. Dafiir benétigen sie Energie; diese stammt aus
dem Stoffwechsel.



1.2 Die prokaryotische Zelle

Der ununterbrochene Energiebedarf lebender Organismen erinnert an das Fahren
in einem leckgeschlagenen Boot, das stindig leer geschopft werden muss.

I Merke
Zellen zeichnen sich durch einen Stoffwechsel, eine Vermehrung und die Reaktion auf
Umweltreize aus. Trager der Erbinformation sind die Gene.

Die prokaryotische Zelle

Eine der bahnbrechenden Entdeckungen der Biologie war die Erkenntnis, dass die
Organismen aus Zellen aufgebaut sind. Zellen sind folglich die Elementareinheiten
aller Tiere und Pflanzen. Ein grofler Baum oder der Mensch bestehen aus
ca. 6 x 10% Zellen. Die Zellen konnen ganz unterschiedlich aufgebaut sein. Zuniachst
werden relativ einfach aufgebaute Zellen besprochen, die typisch fiir Bakterien sind.

I Definition
Die prokaryotische Zelle ist von einer Zytoplasmamembran sowie speziesabhangig von
einer komplexen Zellwand umgeben. Das Zellinnere ist nur schwach kompartimentiert.
Insbesondere fehlt ein Zellkern.

Unterstrukturen der Zelle sind fiir sich selbst nicht mehr lebensféhig. Die Lebensfa-
higkeit einzelner Zellen wird deutlich an der Existenz einzelliger Organismen (z. B.
Bakterien, einzellige Algen und Protozoen), einzelliger Fortpflanzungseinheiten
(Sporen, Gameten) und an der Tatsache, dass einzelne tierische und pflanzliche Zel-
len unabhéngig von ihrem Gewebeverband oder Organ, in dem sie natiirlicherweise
vorkommen, experimentell kultiviert werden konnen, vorausgesetzt, sie werden mit
den richtigen Néhrstoffen und eventuell mit Hormonen versorgt.

Nehmen wir die Feinstruktur der Zellen verschiedener Organismen als Eintei-
lungsprinzip, so besteht ein tiefgreifender Unterschied zwischen den Bakterien
(Kap. 20) und Blaualgen einerseits, die als Prokaryoten (Prokaryota, Prokaryonten;
ohne Zellkern) bezeichnet werden, und den Algen, Pilzen, Protozoen, Hoheren
Pflanzen und Tieren andererseits, die als Eukaryoten (Eukaryota, Eukaryonten; mit
Zellkern) zusammengefasst werden. Die Zellen der Prokaryoten werden auch als
Protozyte, die Zellen der Eukaryoten auch als Euzyte bezeichnet.

Die Feinstruktur einer prokaryotischen Zelle (Protozyte) ist schematisch in
O Abb.1.1 wiedergegeben. Das Zytoplasma (Grundplasma) wird nach auflen hin
durch eine Membran, die Zytoplasmamembran, abgegrenzt. Durch diese findet ein
kontrollierter Ein- und Ausstrom von Stoffen statt, die fiir die Zelle wichtig sind
oder andererseits nicht mehr benétigt werden. Auflerhalb der Zytoplasmamembran
befindet sich die Zellwand, deren Aufgabe es ist, der Zelle mechanische Stabilitat zu
verleihen und sie insbesondere vor dem Platzen zu schiitzen. Je nach Aufbau kann
eine Bakterienzellwand einem Druck von bis zu 21bar (21000 hPa) standhalten.
Risse in der Zellwand fithren unweigerlich zum Platzen des Bakteriums. Am Aufbau
der Zellwand greifen auch viele Antibiotika an, z. B. Penicilline. Eine wichtige Kom-
ponente der bakteriellen Zellwand ist das Heteropolymer Murein. Daneben kom-
men noch Proteine und Lipide vor. Die Zellwande grampositiver und gramnegati-

1.2

Aufbau der prokaryoti-
schen Zelle

Zytoplasma und
Zytoplasmamembran
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1.2 Die prokaryotische Zelle

O Abb. 1.1 Schematischer Langsschnitt einer prokaryotischen Zelle (Bakterienzelle).
Cm = Zytoplasmamembran, Cp = Zytoplasma, Ge = GeiBel (dienen der Fortbewegung),
Gly = Glykogengranula, Ka = Kapsel, Li = Lipidtropfen, N = Nukleoid (Kernaquivalent),
PHB = Poly-f-hydroxybuttersaure, Pi = Pili (parasexuelle Kontaktaufnahme zu anderen
Bakterien), PI = Plasmid, Po = Polyphosphatgranula, Rb = Ribosomen und Polysomen,

S = Schwefeleinschlisse, Zw = Zellwand

ver Bakterien werden im Detail spater besprochen (Kap. 3.4). Insbesondere sind die
Zellwinde von gramnegativen Bakterien mehrschichtig und komplex aufgebaut.
Aus der Zelle heraus kénnen unterschiedliche Zellfortsitze ragen, die im Falle der
Geifleln der Fortbewegung dienen (Kap. 20.1, © Abb.20.3).

Es sei besonders auf die Membranstrukturen in der prokaryotischen Zelle hinge-
wiesen, die mit der Zytoplasmamembran in Verbindung stehen (nicht dargestellt in
O Abb. 1.1): Bei den photosynthetisch aktiven Prokaryoten ersetzen einfache lamel-
lare und tubuldre Thylakoide (stark aufgefaltete Membranteile), siche Kap. 2.2, die
Plastiden (speziell die Chloroplasten) der Pflanzenzelle. Die Funktionen der Mito-
chondrien, wie sie fiir pflanzliche und tierische Zellen typisch sind (Kap.1.3), wer-
den bei den Prokaryoten von der Zytoplasmamembran iitbernommen.

Insgesamt ist das Zytoplasma einer prokaryotischen Zelle nur wenig strukturiert
und weist nur eine geringfiigige Tendenz zur Kompartimentierung auf. Insbeson-
dere fehlt ein membranumgrenzter Zellkern. Stattdessen befindet sich das geneti-
sche Material in einem sogenannten Kerndquivalent (Nukleoid), das sich jedoch
vom umgebenden Zytoplasma absetzt. Daneben kann sich genetisches Material in
den ringformigen Plasmiden befinden. Fernerhin befinden sich in der Zelle Ribo-
somen, die an der Protein-Biosynthese beteiligt sind (Kap.5.2) und sich auch zu
sogenannten Polysomen zusammenlagern kénnen. Enzyme (Kap.7.1), die sich
ebenfalls im Zytosol oder an den Zellmembranen befinden, sind mikroskopisch
kaum erkennbar. Jedoch werden Stoffwechselprodukte enzymatischer Aktivitat
héiufig in Tropfchen, Granula oder Einschliisse deponiert (z. B. Lipide, Glykogen,
Schwefel). Vielfach dienen diese Stoffe als Reservestoffe.

Auch wenn Prokaryoten nach dem bisher Beschriebenen in ihrem zelluldren
Aufbau einheitlich erscheinen, sind sie es dennoch nicht. Sie werden weiter einge-
teilt in sogenannte Eubakterien (echte Bakterien) und Archaebakterien (Urbakte-
rien) (Kap.20.1). Die letztgenannten besiedeln extreme Standorte (heifSe Quellen,
Kléaranlagen, schwelende Kohlehalden, Salzlaken) und werden heute als die ur-
spriinglichsten rezenten Organismen eingestuft.



1.3.1 Die pflanzliche Zelle

I Merke
Prokaryotische Zellen haben keinen membranumgrenzten Zellkern. Das typischerweise
ringférmig angeordnete genetische Material befindet sich in Nukleoiden und Plasmi-
den (Kap.4.4). Die Zellwand verleiht den Bakterien Festigkeit. Der Stofftransport wird
gegenuber der Umwelt durch die Zytoplasmamembran kontrolliert.
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Komplexe Organismen kénnen aus pflanzlichen oder tierischen Zellen aufgebaut
sein, die sich deutlich unterscheiden. Die Besonderheiten dieser Zellen sowie deren
charakteristischen Unterschiede im Vergleich zur prokaryotischen Zelle werden
nachfolgend erldutert.

I Definition
Eukaryotische Zellen sind in ihrem Inneren deutlich durch Membransysteme komparti-
mentiert und weisen typischerweise unterschiedliche Zellorganellen auf. Im Unter-
schied zur prokaryotischen Zelle sind ein Zellkern sowie das Auftreten von nicht ringfor-
migen Chromosomen charakteristisch.

Die pflanzliche Zelle 1.3.1

Betrachten wir zunéchst den schematischen Aufbau einer eukaryotischen Zelle (Eu-  Die pflanzliche Euzyte
zyte) einer Hoheren Pflanze (0 Abb.1.2). Der von der Zellwand eingeschlossene Teil
der Zelle wird als Protoplast bezeichnet. In ihm lassen sich unterschiedliche Grund-
strukturen feststellen. Sie sind essentiell fiir die Durchfithrung besonderer Stoff-
wechselleistungen. Um ein geregeltes Nebeneinander unterschiedlicher Stoffwech-
selabldufe zu gewéhrleisten, sind diese Grundstrukturen sehr haufig membranum-

0 Abb. 1.2 Schema einer eukaryotischen Zelle (meristematische Pflanzenzelle).

1 = Chloroplast, 2 = Grundplasma, 3 = Dictyosom, 4 = Endoplasmatisches Retikulum,

5 = Lipidtropfen, 6 = Mitochondrien, 7 = Nucleus (Kern) mit Kernkorperchen (Nucleoli),

8 = Zytoplasmamembran, 9 = Ribosomen, 10 = Tipfel mit Plasmodesmen, 11 = Vakuolen,
12 = Zellwand
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grenzt. Unabhéngig davon, ob wir bei den Grundstrukturen eine Membranumgren-
zung beobachten oder nicht, konnen diese Strukturen auch als Kompartimente
bezeichnet werden. Wir kénnen demnach unterscheiden zwischen solchen Kom-
partimenten, die von einer Doppelmembran umgeben sind und solchen, die nur
eine einfache Membran haben. Auflerdem gibt es Kompartimente, die nicht memb-
ranumgrenzt sind, an die aber bestimmte Stoffwechselabldufe gebunden sind. Alle
spezifischen Strukturen sind Bestandteil des Zytoplasmas. Dessen Grundsubstanz
wird auch als Grundplasma bezeichnet (Kap. 2.2, weitere Definitionen). In ihm ist
als grofites Zellorganell der Zellkern eingelagert. Im Zellkern sind die Chromoso-
men lokalisiert, die bei der Kernteilung lichtmikroskopisch sichtbar werden.

Das Zytoplasma (Grundplasma) wird nach auflen hin wie bei den Prokaryoten
durch eine Membran, der Zytoplasmamembran (Plasmamembran, Plasmalemma,
Zellmembran), abgegrenzt. Ein weiteres Membransystem ist das Endoplasmatische
Retikulum. Es durchzieht die Zelle, unterliegt einer stindigen dynamischen Veran-
derung und unterteilt den Zellinhalt in Reaktionsrdume. Es steht in direktem Zu-
sammenhang mit der dufleren Kernmembran. In das Zytoplasma sind auch Mito-
chondrien und Plastiden als grof3ere Zellorganelle eingeschlossen. Dabei wird die
Photosynthese einer Zelle in den Chloroplasten durchgefiihrt. Die Mitochondrien
sind fiir die Energieversorgung der Zelle wichtig (Kap. 2.2). Weiterhin erkennt man
Ribosomen und Dictyosomen. Eine ausdifferenzierte pflanzliche Zelle hat eine Va-
kuole (Aufrechterhaltung des osmotischen Drucks), die nach auflen hin durch eine
Membran, ndmlich den Tonoplasten, vom Zytoplasma abgetrennt ist. Die Proto-
plasten benachbarter Zellen stehen miteinander durch sogenannte Plasmodesmen
in Verbindung.

I Merke
Charakteristisch fur die pflanzliche Euzyte sind eine deutlich entwickelte Zellwand, Va-
kuolen und Plastiden, wobei die Photosynthese in den Chloroplasten durchgeftihrt
wird (Kap.10.1).

Die Zelle der Saugetiere und des Menschen

Wie bei den bereits oben beschriebenen Zellen ist das Zytoplasma bei der tierischen
und menschlichen Euzyte von einer Zytoplasmamembran umgeben (0 Abb.1.3).
Diese liegt jedoch nicht einer starren Zellwand an, wodurch die Zelle eine grofie
Plastizitat erhélt. Damit die menschliche und tierische Euzyte formstabil bleibt,
wird sie in ihrem Inneren durch ein sogenanntes Zytoskelett stabilisiert. Dieses
durchzieht die ganze Zelle in alle Richtungen und ist mit der Zytoplasmamembran
verbunden (nicht eingezeichnet in © Abb.1.3). Damit wird die tierische Zelle nicht
von auflen mechanisch stabilisiert, sondern von innen. Ein schwicher ausgeprigtes
Zytoskelett gibt es allerdings auch bei pflanzlichen Zellen.

Die Zytoplasmamembran ist nach auf8en hin nicht strukturlos, sondern weist
viele kohlenhydrathaltige (zuckerhaltige) Strukturelemente auf, die als Glykokalyx
bezeichnet werden (Kap. 3.3). Die Glykokalyx gibt jeder Zelle eine nach auflen hin
erkennbare Identitét, die fir den Aufbau und die Funktion von Geweben absolut
essentiell ist.



1.3.2 Die Zelle der Saugetiere und des Menschen

O Abb. 1.3 Schema einer eukaryotischen Zelle (tierische Zelle). 1= Nucleus (Kern) mit
2 = Nucleoli, 3 = Zytoplasma, 4 = Dictyosom, 5 = raues Endoplasmatisches Retikulum,

6 = glattes Endoplasmatisches Retikulum, 7 = Lysosom, 8 = Centrosom, 9 = Mitochond-
rium, 10 = Kernmembran mit Kernporen, 11 = Zytoplasmamembran

Wie in der oberen Halfte von © Abb.1.3 dargestellt, kénnen sich wegen der grofien
Flexibilitit der Zytoplasmamembran Bereiche abschniiren und als Blaschen (Vesi-
kel) in das Zellinnere wandern. Der umgekehrte Weg ist ebenfalls moglich. Durch
diese Vorginge, die auch als Endozytose (Transport in die Zelle) und Exozytose
(Transport aus der Zelle) bezeichnet werden, konnen groflere Stoffmengen aufge-
nommen oder entsorgt werden, ohne dass die Stoffe durch die Zytoplasmamembran
mittels Transportproteine hindurch verlagert werden miissen. Uber diesen Weg
koénnen auch Mikroorganismen aufgenommen werden, die dann z. B. innerhalb der
Vesikel verdaut werden. In diesem Falle spricht man von Phagozytose. Menschliche
Zellen weisen keine der pflanzlichen Vakuole vergleichbare Struktur auf.

Die Euzyte des Menschen und der Saugetiere ist typischerweise von einem aus-
geprigten Endoplasmatischen Retikulum durchzogen. Dieses kann entweder frei
von Ribosomen sein (glattes Endoplasmatisches Retikulum) oder mit diesen be-
setzt sein (raues Endoplasmatisches Retikulum). Ein weiteres komplexes Memb-
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ransystem sind die Dictyosomen, durch die Stoffe innerhalb der Zelle prozessiert
und transportiert werden konnen. Neben dem ausgeprigten Endoplasmatischen
Retikulum fallen in der tierischen Zelle grofle Mengen an Mitochondrien auf, die
fiir die Energieversorgung der Zelle wichtig sind. Wie bei allen Euzyten befindet
sich das genetische Material im Zellkern, wobei die Kernmembran im Elektronen-
mikroskop gut erkennbare Kernporen aufweist (0 Abb.2.17).

Das in © Abb. 1.3 wiedergegebene Bild ist eine starke Vereinfachung der Realitit.
Insbesondere Zellen der Siugetiere und des Menschen sind neben den pflanzlichen
Zellen dazu befahigt, sich zu differenzieren und eine Vielzahl von ganz unter-
schiedlichen Organen und Organismen aufzubauen (Kap.6). Dadurch weist die
Zelle ganz unterschiedliche Erscheinungsformen auf. An Stellen hohen Energiever-
brauchs (wie z. B. im Muskelgewebe) weist das Zytoplasma viele, teilweise dicht ge-
packte Mitochondrien auf. Da, wo eine hohe Syntheseleistung von Proteinen erfor-
derlich ist (z. B. in der Bauchspeicheldriise), hat die Zelle ein ausgeprigtes Endo-
plasmatisches Retikulum. Sekretproduzierende Zellen wiederum zeichnen sich
durch viele Dictyosomen aus.

Eine besondere Eigenschaft des tierischen Organismus ist jedoch, dass er sich
frei bewegen kann. Dieses ist nur bei einer hohen mechanischen Flexibilitit der
Zellen méglich; d. h. eine starre Zellwand darf nicht vorhanden sein. Auch setzen
Bewegungsabldufe eine exakte Regulation der betroffenen Organe voraus, was
durch Nervenbahnen und ein Nervensystem erzielt wird. Vergleichbare Organe
sind im Pflanzenreich nicht anzutreffen.

I Merke

Wahrend die Euzyte einen fest umgrenzten Zellkern hat, finden wir bei der Protozyte
lediglich eine angedeutete Kernregion. Wahrend die Euzyte sehr stark kompartimen-
tiert ist, entfallt bei der Protozyte weitgehend eine Kompartimentierung durch Memb-
ranstrukturen. Die menschliche Zelle hat im Vergleich zur pflanzlichen weder Chloro-
plasten, Vakuolen mit vergleichbarer Funktion noch eine Zellwand. Die Stabilitat der
Zelle wird durch das Zytoskelett gewahrleistet. Membranumgrenzte Strukturen sind bei
der Protozyte selten. Wie wir spater sehen werden, gibt es zwei Typen von Ribosomen,
namlich die sogenannten 70S-Ribosomen und die 80S-Ribosomen. Bei der prokyryon-
tischen Zelle kommen nur 70S-Ribosomen vor, wahrend wir bei der Euzyte sowohl
70S- als auch 80S-Ribosomen vorfinden. Bei den Euzyten muss man zwischen Pflanzen
und Tieren unterscheiden. Die pflanzliche Euzyte hat Plastiden (Ausnahme: Pilze) und
eine Zellwand. Der Euzyte des Menschen und der Saugetiere fehlt beides.

1.4 Besonderheiten der Zellen der Saugetiere

Die meisten Pflanzen
betreiben Photo-
synthese.

und der Samenpflanzen

Das charakteristischste Merkmal der pflanzlichen Zelle ist die Fahigkeit zur Photo-
synthese (Kap.10.1), auch wenn es natiirlich bei jeder Pflanze Gewebe gibt, die nicht
zur Photosynthese befihigt sind. Dem gegentiber besitzen tierische Zellen keinerlei
Fahigkeit zur Photosynthese, da ihnen die Chloroplasten fehlen. Die tierische Zelle
ist deshalb nie autotroph und immer auf die Zufuhr bestimmter organischer Nah-
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rungsbestandteile angewiesen, die letztendlich von phototrophen Pflanzen produ-
ziert worden sind.

Pflanzliche und tierische Zellen konnen beide Mitochondrien besitzen. Da tieri-
sche Organismen jedoch einen relativ hohen Energiebedarf haben, haben viele tie-
rische Euzyten auch eine hohe Dichte an Mitochondrien. Dieses bedingt auch eine
regelméflige Zufuhr von Substanzen, aus denen in den Mitochondrien Energie ge-
wonnen werden kann (Kap. 9). Kommt es zur Unterbrechung der Zufuhr von diesen
Substanzen, so sterben tierische Zellen in der Regel sehr schnell ab.

Praxisheispiel: Pflanzliche und tierische Zellkulturen

Pflanzliche und tierische Zellkulturen werden angelegt, um arzneilich verwendbare Stoffe zu
gewinnen. Dabei ist jedoch die tierische Zellkultur wesentlich anspruchsvoller, da das Nahr-
stoffangebot und die Temperatur sehr genau eingehalten werden mussen. Tierische Zellkul-
turen werden zur Produktion von peptidischen Arzneistoffen verwendet, z. B. Antikorper
und Interleukine.

Eine pflanzliche Zelle weist eine hoch entwickelte und starre Zellwand auf. Diese
gibt der Zelle eine grofie mechanische Stabilitit und verhindert, dass die Zelle platzt.
Der Innendruck der pflanzlichen Zelle kann tiber die Vakuole reguliert werden. Die
Zellwand ist auch fiir die hohe Festigkeit von Holz verantwortlich.

Eine festigende Zellwand fehlt in der Euzyte der Sdugetiere und des Menschen.
Eine starre Zellwand wiirde die Beweglichkeit von tierischen Organismen nahezu
unmoglich machen. Eine Vakuole macht nur Sinn, wenn der durch sie aufgebaute
Druck auch von einer Zellwand abgefangen werden kann.

Im Unterschied zur pflanzlichen Zelle weist die tierische Zelle eine sehr kom-
plexe Glykokalyx auf. Glykosylierte Strukturen sind auch auf der Auflenseite der
pflanzlichen Plasmamembran vorhanden, jedoch nicht so ausgepragt. Die Glykoka-
lyx ist fur die tierische Zelle ausgesprochen wichtig, da tiber sie Anlagerungspro-
zesse einzelner Zellen zu grofleren Aggregaten und letztendlich Organen verlaufen.
Die Glykokalyx ist wie ein individueller Fingerabdruck einer jeden Zelle (Kap.3.3).

Aus tierischen und pflanzlichen Zellen konnen hoch organisierte Organismen
ausgebildet sein. Bei den Landpflanzen sind die Baume eindrucksvolle Beispiele
dieser Tendenz. Auch gibt es bei den Tieren sehr grofie Organismen, wie zum Bei-
spiel Wale und Elefanten. Bei den Baumen ist die Stabilitdt ein grofles Problem,
welches durch Spezialisierung von bestimmten Zellen gelost werden musste
(Kap.13). Durch den Holzkorper eines Baumes wird auch der Wassertransport ge-
wihrleistet.

Beim Organismus der Sdugetieren und des Menschen ist die Situation viel kom-
plizierter. Die Stabilitdt von grofleren Tieren wird zunéchst durch Knochengewebe
erzielt (Kap.27.1.3). Daneben ist aber auch ein sehr komplexes System zur Versor-
gung mit Nahrstoffen und zur Entsorgung von Abfallstoffen erforderlich, was orts-
ungebunden ist. Pflanzen sind typischerweise ortsgebunden. Das Verdauungssys-
tem ist fiir Sdugetiere und Menschen von grofier Wichtigkeit, da sie nicht autotroph
sind und viele lebenswichtige Stoffe im Gegensatz zur pflanzlichen Zelle nicht selbst
synthetisieren konnen. All dieses muss {iber ein Nervensystem kontrollierbar sein,
dessen Kernelement das zentrale Nervensystem ist (Kap. 28.3).

Tierische Zellen haben
eine Glykokalyx.
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I Synopse

1.4 Besonderheiten der Zellen der Saugetiere und der Samenpflanzen

Aus diesen Uberlegungen wird ersichtlich, dass die Zelle der Sdugetiere und des
Menschen sich in viel h6herem Mafle zu spezialisierten Zellen und Organen diffe-
renzieren kénnen muss, als dieses fiir eine pflanzliche Zelle der Fall ist. Erst durch
eine Differenzierung konnen von den Zellen spezielle Aufgaben wahrgenommen
werden, die fiir den Gesamtorganismus von Bedeutung sind.

Die Besonderheit der Pflanzenzelle aber liegt in ihrer enormen biochemischen
Potenz, die in der Photosynthese, der Nitrat- und Sulfatreduktion, der Synthese aro-
matischer Ringe und einer Vielfalt von Naturstoffen ihren Ausdruck findet. Die Er-
forschung dieser Naturstoffe ist ein Schwerpunkt der Pharmazeutischen Biologie (s.
auch Kap.10.6).

I Merke

Der pflanzlichen, tierischen und menschlichen Euzyte gemeinsam sind die Zytoplasma-
membran, das Zytoplasma, das Endoplasmatische Retikulum, Ribosomen, Dictyoso-
men, Mitochondrien und der Zellkern. Signifikante Unterschiede gibt es bei der Zell-
wand, der Glykokalyx, den Chloroplasten und der Vakuole. Diese Unterschiede erge-
ben sich alleine aus dem unterschiedlichen Erscheinungsbild von Pflanze und Tier.
Beide Zelltypen konnen zu ganz unterschiedlichen, spezialisierten Zellen differenzieren.
Nur tierische Organismen bilden ein Nervensystem aus.

Zusammenfassung

m Die kleinste funktionsfahige Einheit des Lebens ist die Zelle, welche einen eigenen
Stoffwechsel haben muss, sich selbststandig vermehren kann und auf Umweltreize
reagiert.

m Esgibt Zellen, die einen von einer Membran umgrenzten Zellkern enthalten (Euzyte)
und Zellen, die keinen echten Zellkern haben (Prozyte).

m Die zwei wichtigsten Grundtypen der Euzyte sind die pflanzliche und die tierische
Euzyte.

m Pflanzliche Zellen haben eine Zellwand, die aus Cellulose und Lignin besteht, die aber
bei den tierischen Zellen fehlt.

m Pflanzlichen Zellen haben im Unterschied zu tierischen Zellen Chloroplasten und
Vakuolen, die der Speicherung von Stoffen und dem Aufrechterhalten des osmotischen
Drucks dienen.

m Charakteristisch fur tierische Zellen ist eine Glykokalyx.

m Eukaryotische Zellen zeigen eine groBe Tendenz zur Differenzierung. Nur tierische
Organismen bilden ein Nervensystem aus.

m Die Pharmazeutische Biologie befasst sich mit der Erforschung und Lehre von biogenen
Arzneistoffen in bakteriellen, pilzlichen, pflanzlichen und tierischen Zellen sowie in
Algen.



Wiederholungsfragen

Wiederholungsfragen
1. Was sind die Charakteristika eines lebenden Organismus?

2. Was unterscheidet eine prokaryotische von einer eukaryotischen Zelle?

3. Welche besonderen Charakteristika haben pflanzliche Zellen?
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Inhaltsvorschau

Vorkommen von
Biomembranen

Lipid-Bilayer

2

2.1

2.1.1

Die Feinstruktur der Zelle

Der in Kap. 1 besprochene allgemeine Aufbau der Zellen erklart noch nicht den geordneten
Ablauf der biochemischen Prozesse im Zytoplasma. Lichtmikroskopische und elektronenop-
tische Untersuchungen zeigen, dass jede Zelle vielfach strukturiert ist. Es ist ein wesentli-
ches Merkmal von Zellen, dass Lebensvorgange an Zellstrukturen gebunden sind. Dem
Feinbau der Zelle kommt deshalb fur das Verstandnis der Stoffwechselvorgange eine
entscheidende Bedeutung zu. Nachfolgend werden die wichtigsten Zellorganellen
beschrieben.

Biomembranen

Kompartimentierung einer Pflanzenzelle

I Definition
Membranen bestehen aus folgenden Stoffgruppen: den Lipiden, Proteinen und Glyko-
proteinen.

In der schematischen Zeichnung der Pflanzenzelle (0 Abb.1.2) sind verschiedene
Membranen dargestellt: Die Zytoplasmamembran (Plasmalemma) grenzt den Pro-
toplasten nach auflen hin ab, der Tonoplast als innere Grenzschicht begrenzt das
Zytoplasma zur Vakuole hin; weitere Membranstrukturen sind das Endoplasmati-
sche Retikulum, das den Protoplasten in eine grofie Zahl von Reaktionsrdumen
unterteilt, sowie die Kernmembran, die Dictyosomen und die Hiilllmembranen der
Mitochondrien und Plastiden.

Es gibt heute eine Reihe guter Hinweise darauf, dass membrandse Komparti-
mente, wie z. B. Mitochondrien und Plastiden, in der Entwicklungsgeschichte des
Pflanzenreiches durch Aufnahme von Prokaryoten in die spétere Eukaryotenzelle
entstanden sind. Derartige Zellorganelle haben typischerweise eine doppelte Bio-
membran, wobei die innere Membran der prokaryotischen Zelle zuzuordnen ist.
Die Prokaryoten innerhalb der Eukaryotenzelle unterlagen dann wahrscheinlich
einem Funktionswandel, wodurch beispielsweise eine urspriinglich blaualgenartige
Protozyte zum Chloroplasten wurde. Diese Vorstellung wird als Endosymbionten-
theorie bezeichnet und kann zum Verstindnis der Entstehung von Kompartimen-
ten und Membranen in der Euzyte dienen.

Membranen haben innerhalb einer Zelle unterschiedliche Funktionen und dem-
entsprechend unterschiedliche Stirken, die zwischen 7 und 10 nm schwanken. Bio-
membranen sind wesentliche Strukturelemente des Protoplasten. Im elektronenop-
tischen Bild erscheinen Membranen doppelschichtig (Bilayer). Sie schlieflen eine
etwa 3,5nm breite Zwischenschicht ein (0 Abb.2.1).



2.1.2 Chemie und Struktur

0 Abb.2.1 Doppellinienstruktur (bilayer) von Biomembranen, veranschaulicht am Beispiel
der Zytoplasmamembran (Plasmalemma; PL) einer Mikrosporen-Mutterzelle von Selaginella
usta. ER = Endoplasmatisches Retikulum, W = Zellwand (oben). 120000: 1, nachkoloriert

I Merke
Die Kompartimente einer Zelle sind zumeist von einer Membran umgeben, die typi-
scherweise aus einer Doppelschicht von Lipiden besteht (Lipid-Bilayer). In diese sind
Proteine eingebettet. Es gibt aber auch Kompartimente wie z. B. Mitochondrien oder
Chloroplasten, die von einer doppelten Membran, also zwei Lipid-Bilayer, umgeben
sind.

Chemie und Struktur

Das Verhiltnis von Proteinen zu Lipiden schwankt stark und hingt von der Funk-
tion der jeweiligen Membran ab. Die Mitochondrien-Innenmembran hat ein Pro-
tein-Lipid-Verhaltnis von 3,2:1, die Myelinmembran der Nerven von nur 0,23:1.
Membranen konnen auflerdem bis zu 10 % Kohlenhydrate enthalten. Kohlenhydrate
sind am Aufbau der Glykokalyx (Kap. 3.3) beteiligt.

Die Lipide der Membranen gehoren vier Klassen an, den Glykolipiden, Phos-
pholipiden, Sulfolipiden und den Polyisoprenoiden. Membranen enthalten zusitz-
lich Cholesterol. Ein Vertreter der Glykolipide ist das Cerebrosid; ein Vertreter der
Phospholipide ist Lecithin (0 Abb.2.2). Beide Molekiile haben einen polaren (hyd-
rophilen) und einen apolaren (hydrophoben) Rest. Der hydrophile Rest der Lipide
ist hydratisiert.

Da die Lipide in der Membranebene sehr leicht beweglich sind, vergleicht man
Membranen auch mit einem flieflenden (beweglichen) Mosaik und spricht deshalb
von einem Fluid-Mosaic-Modell (0 Abb.2.3). Der mosaikartige Charakter kommt
durch die Einlagerung von Proteinen zustande. Proteine, die Bestandteil der Mem-
bran sind, kdnnen je nach der Tiefe mit der sie in die Membran eingesenkt sind, in
periphere, integrierte oder transmembranire Proteine (Tunnelproteine) unterteilt
werden. Letztere ragen durch die gesamte Lipidschicht hindurch und haben hiufig
Transportfunktionen.

Stoffklasse der Lipide

Fluid-Mosaic-Modell
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O Abb.2.2 Lipide der Biomembran, Cerebrosid (A) und Lecithin (B) als Beispiel fiir ein
Glykolipid (A) und ein Phospholipid (B) sowie Cholesterol (C). Die polaren Gruppierungen
der Lipide sind nach links, die unpolaren nach rechts geschrieben.
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Protein Bereich eines
Proteins
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O Abb.2.3 Aufbau einer Membran mit Lipiden, Cholesterol und verschiedenen Arten von
Proteinen



2.1.3 Funktionen der Biomembranen

I Merke
Biologische Membranen sind nicht starr, sondern beweglich. Sie enthalten periphere,
integrierte und transmembranare Proteine.

Funktionen der Biomembranen

Der Sinn der durch die Membranen bewirkten Kompartimentierung liegt zunichst
darin, dass inkompatible Stoffwechselabldufe raumlich voneinander getrennt wer-
den. Die dadurch mégliche Kontrolle und Feinregulierung der Stoffwechselwege ist
eine Voraussetzung fiir Differenzierungsprozesse. Membranen schrinken den
freien Stofftransport ein. Sie stellen Diffusionsbarrieren dar, die bestimmte Mole-
kiile selektiv aufnehmen oder auch ausschlieflen kénnen. Sie sind also verantwort-
lich fiir das Phanomen der selektiven Permeabilitit (Semipermeabilitit).

Die Stoffaufnahme kann durch Transportproteine reguliert werden. Sie kann
gegen einen Konzentrationsgradienten erfolgen und bedarf dann der Energiezu-
fuhr. Wir sprechen in diesem Fall von aktivem Transport (Kap.27.1.2). Die Energie
hierzu kann direkt aus dem Adenosintriphosphat (ATP) oder aus einem Energie
liefernden Redoxprozess stammen. Dem aktiven Transport steht der passive Trans-
port gegeniiber (Kap.27.1.2). Man nimmt an, dass einige Molekiile von niedriger
Molekiilmasse, insbesondere lipophile Substanzen, durch die Membran diffundie-
ren konnen. Der passive Transport ist aber ein weitgehend durch die Membranei-
genschaften eingeschriankter Prozess. Wassermolekiile kénnen durch spezielle po-
renbildende Proteine, den Aquaporinen, in die Zelle aufgenommen oder aus ihr
abgegeben werden (Kap. 33.3.3).

Wihrend die Lipide vornehmlich ein Strukturelement der Biomembranen dar-
stellen, sind die mit ihren lipophilen Doméanen in die Membran eingesetzten Prote-
ine fiir die spezifischen Funktionen einer Membran verantwortlich. Proteine in
Membranen konnen auch an Energieumwandlungsprozessen beteiligt sein. Das ist
der Fall in Thylakoiden der Chloroplasten, die Lichtenergie in energiereiche Ver-
bindungen wie Adenosintriphosphat (ATP) und reduziertes Nicotinamidadenin-
dinukleotidphosphat (NADPH) umsetzen (Kap.10.1) oder an der Innenmembran
von Mitochondrien, an der ebenfalls ATP gebildet wird (Kap. 9.6).

Veranderungen der Membranpermeabilitit spielen eine Rolle bei der Erregungs-
bildung, -leitung und -tibertragung in Zellen und Geweben von Saugetieren und
des Menschen. Die Erregbarkeit der Membranen von Nervenzellen und Muskelfa-
sern durch elektrische oder chemische Reize beruht auf dem Vorhandensein einer
Potentialdifferenz zwischen der Innen- und Auflenseite der Membran. Solche
Reize bewirken eine plotzliche Permeabilititsinderung, die iiber die Veranderung
des elektrischen Potentials zu einer Impulsfortpflanzung und damit zu einer Erre-
gungsleitung fiithrt (Kap. 28.1).

Das Endoplasmatische Retikulum (ER) ist ein Membransystem eukaryotischer
Zellen. Die Ultrastruktur zeigt, dass das ER von je einer Membran umgrenzte Hohl-
raume oder Zisternen bildet (0 Abb.2.4). Diese durchziehen nicht nur das Zyto-
plasma als ein verzweigtes kommunizierendes System, sondern umbhiillen auch den
Kern, haben Verbindung mit der Zytoplasmamembran und verbinden iiber die
Plasmodesmen der Zellwande benachbarte Pflanzenzellen miteinander (0 Abb.1.2).

213

Diffusion und
Materialtransport

Energieerzeugung an
Membranen

Membran und
Nervengewebe
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Biosynthese am
Endoplasmatischen
Retikulum

2.1 Biomembranen

O Abb.2.4 Querschnitt durch parallel
verlaufende Zisternen des Endoplasmati-
schen Retikulums mit Ribosomenbesatz aus
dem Rhizoid von Chara fragilis. 60000: 1,
nachkoloriert

LY AT

O Abb.2.5 Polyribosomen (Polysomen;
einzelne Ribosomen rot markiert) auf einem
flachigen Anschnitt von Zisternen des
Endoplasmatischen Retikulums in einer
Wurzelhaubenzelle von Lepidium sativum.
Der Ausschnitt zeigt ein Polysom, in das
schematisch eine mRNA eingezeichnet ist.
65000: 1, nachkoloriert

Das von den ER-Membranen umschlossene Innere ist im elektronenoptischen Bild
deutlich durch einen hellen Grundton (fliissige, intrazisternale Phase, rot hinter-
legt) gegeniiber dem dichteren, granulierten extrazisternalen Zytoplasma abgesetzt.
Die AufSenseiten der Membranen des ER sind in Zellen, die Proteinsynthese betrei-
ben, dicht mit Ribosomen (schwarze Punkte; © Abb.1.2, © Abb.2.4, 0 Abb.2.5) be-
setzt. Man spricht dann von einem rauen ER. Daneben gibt es Partien, die keinen
Ribosomenbesatz haben (glattes ER).

Das Endoplasmatische Retikulum stellt ein labiles, veranderliches Membransys-
tem dar, das sich unterschiedlichen physiologischen Zustianden einer Zelle anpasst.
Die Rolle des Endoplasmatischen Retikulums liegt darin, eine Membranoberflache
fiir den geordneten Ablauf von Enzymreaktionen bereitzustellen und einen um-
schlossenen Raum mit Speicher- und Transportfunktionen zu bilden. Eine wichtige
Funktion des rauen Endoplasmatischen Retikulums ist darin zu sehen, mit Hilfe des
Ribosomenbesatzes Proteinsynthese durchzufiihren. Wenn es sich hierbei z. B. um
Reserveproteine handelt, werden diese durch die Membran des Endoplasmatischen
Retikulums in das Innere der Zisternen geschleust, um dort Proteinkristalle zu bil-
den. Da das Endoplasmatische Retikulum in einem engen Zusammenhang mit den
Vakuolen steht, konnen Speicherproteine in pflanzlichen Zellen auch in Form von
Aleuronkérnern in den Vakuolen gebildet werden. Das raue Endoplasmatische Re-
tikulum ist besonders in solchen Zellen stark ausgeprégt, die Proteine exportieren.
Dazu gehoren Zellen der Bauchspeicheldriise oder Plasmazellen, die Antikdrper
bilden (Kap. 35.4 und Kap. 31.2.2).



2.1.3 Funktionen der Biomembranen

O Abb.2.6 Dictyosom in Euglena gracilis, cis = cis-Seite, trans = trans-Seite des Dictyo-
soms (D, griin). GV = Golgi-Vesikel (rot), M = Mitochondrien (blau). 52 000: 1, nachkolo-
riert

Das glatte Endoplasmatische Retikulum ist besonders beteiligt an der Synthese von
Lipiden und Steroiden.

Dariiber hinaus ist das Endoplasmatische Retikulum Sitz der sogenannten Cyto-
chrom-P-450-Enzyme. Diese Enzyme zeigen unter bestimmten Bedingungen eine
Lichtabsorption bei 450 nm (Name!), sind in der Natur weit verbreitet und kommen
besonders in der Leber vor. Die Enzyme sind induzierbar, d. h. sie werden erst unter
kontrollierten Bedingungen gebildet und sind in der Lage, Arzneimittel und andere
von auflen zugefithrte Verbindungen, aber auch korpereigene Substanzen durch
Biotransformation zu metabolisieren (Kap.34.2.2).

Praxisheispiel: Metabolisierung von Arzneistoffen durch Cytochrome
Arzneistoffe werden haufig durch Cytochrom-P-450-Enzyme oxidiert. Dadurch werden sie
wasserloslicher und meistens andert sich auch ihre Reaktivitdt (z. B. Abnahme der biologi-
schen Wirksamkeit). Dabei kénnen verschiedene Arzneistoffe durch das gleiche Enzym ab-
gebaut werden. Die Cytochrom-Enzymaktivitat kann durch die kontinuierliche Gabe eines
oder mehrerer Arzneistoffe induziert werden, was zu einem beschleunigten Abbau dieser
Stoffe fuhrt (Enzyminduktion). So fuihren beispielsweise Alkohol, aber auch Barbiturate zu
einer starken Enzyminduktion.

Dictyosomen (Golgi-Apparat) sind abgeflachte, membranbegrenzte Hohlrdume
(Zisternen), die tellerartig tibereinander gestapelt sind (0 Abb.2.6). Das Organell
besteht aus scheibenformig abgeflachten, runden Zisternen. Die Gesamtheit der
Dictyosomen wird als Golgi-Apparat bezeichnet. Dictyosomen kénnen aus bereits
bestehenden Dictyosomen entstehen oder aber Abgliederungen des Endoplasmati-
schen Retikulums sein. Das Dictyosom hat eine asymmetrische, polar gebaute
Struktur. Der polare Bau zeigt sich im ultrastrukturellen Erscheinungsbild der Zis-

Cytochrom-P-450-
Enzyme

Dictyosomen entstehen
aus dem Endoplasma-
tischen Retikulum.
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2.2

2.2.1

Ein Zytoskelettt kommt
nur bei Eukaryoten vor.

Mikrotubuli und
Mikrofilamente

2.2 Zellstrukturen und ihre Funktion

ternenmembranen. Man unterscheidet eine Bildungsseite (cis-Seite), deren Struk-
tur noch der Membran des rauen ER dhnelt (Durchmesser ca. 5nm), von einer Se-
kretionsseite (trans-Seite), die bereits viel Ahnlichkeit mit der Plasmamembran
zeigt (Durchmesser 9 nm). So weist die trans-Seite bereits einen hohen Kohlenhyd-
ratanteil auf. Dictyosomen spielen eine Rolle bei Sekretionsprozessen, bei der Struk-
turierung (Prozessierung) von Proteinen und bei der Synthese von Polysacchariden
oder itherischen Olen. Dictyosomen bilden z.B. das Pektin der Mittellamelle
(Kap.3.1) und transportieren es an den Ort der Zellplattenbildung.

I Merke
Erst die Kompartimentierung einer Zelle durch biologische Membranen erlaubt an-
spruchsvolle Biosyntheseleistungen. Viele Prozesse kdnnen nebeneinander ablaufen,
ohne sich gegenseitig zu beeinflussen. Von besonderer Bedeutung sind in diesem Zu-
sammenhang das Endoplasmatische Retikulum und die Dictyosomen. Biomembranen
erlauben einen kontrollierten Materialtransport.

Zellstrukturen und ihre Funktion

Nachfolgend werden die einzelnen Zellstrukturen, die im vorausgegangenen Kapi-
tel begrifflich schon eingefithrt worden sind, niher erldutert. Unter dem Licht- und
Elektronenmikroskop erkennbare Zellstrukturen kénnen von einer Membran um-
geben sein, miissen es aber nicht.

Zytoskelett

I Definition
Das Zytoskelett besteht aus Mikrotubuli, Mikrotubuli assoziierten Proteinen (MAP), Mi-
krofilamenten, Intermediarfilamenten und weiteren filamentosen Strukturen.

Das Zytoplasma enthalt die Komponenten des Zytoskeletts. Letzteres kommt nur
bei Eukaryoten vor. Das Zytoskelett verleiht der Zelle Stabilitit.

Das Zytoskelett vermittelt einer Zelle eine charakteristische Form. Dariiber hin-
aus ist es verantwortlich fiir die Bewegung von ganzen Zellen wie auch fiir innerzel-
luldre Bewegungen der Organellen und deren funktionelle Interaktionen. Das Zyto-
skelett bedingt eine hohe Viskositit des Zytoplasmas und eine Einschriankung der
Diffusion von Makromolekiilen. Die Proteinkonzentration des Zytoskeletts ist au-
Berordentlich hoch. Das Zytoskelett ist dynamisch und kann rasch umgebaut wer-
den, d. h. Polymerisation und Depolymerisation des Zytoskeletts spielen sich in Se-
kundenschnelle ab.

Mikrotubuli, Mikrotubuli assoziierte Proteine, Mikrofilamente und Intermedi-
arfilamente sind gegeniiber dem Grundplasma nicht durch eine Membran abge-
grenzt. Mikrotubuli und Mikrofilamente sind réhrenférmige, lang gestreckte Zylin-
der (0 Abb.2.7).

Mikrotubuli haben einen Durchmesser von 25nm, eine sehr variable Linge und
sind aus zwei verschiedenen, alternierend und helikal angeordneten Tubulin-Unter-



2.2.1 Zytoskelett

0 Abb.2.7 Mikrotubuli (griin
markiert, langs und quer, hier mit
Pfeilen mit roten Kreisen) im
Phragmoplasten aus dem sporogonen
Gewebe von Selaginella martensii. V
= Golgi-Vesikel (rot). 60000: 1,
nachkoloriert

einheiten zusammengesetzt, dem a- und dem f-Tubulin. Tubulin ist ein saures Pro-
tein. Je eine a- und eine B-Untereinheit bilden ein a-, f-Dimer. Die Zylinderstruktur
der Mikrotubuli kommt durch die helikale und alternierende Anordnung von a-
und B-Untereinheiten zustande (0 Abb.2.8).

Das Gleichgewicht zwischen Auf- und Abbau der Mikrotubuli wird gestort,
wenn eine Zelle mit Colchicin (0 Abb. 2.9 A), Vinblastin oder Vincristin behandelt
wird. Alle drei Verbindungen sind stickstoffhaltige, in verschiedenen Pflanzen vor-
kommende Naturstoffe. Sie werden an spezifische, aber unterschiedliche Stellen des
a-, f-Dimers gebunden und verhindern dadurch eine Aggregation des Tubulins
zum Mikrotubulus. Da Mikrotubuli an der Bewegung der Chromosomen bei Zell-
teilungen beteiligt sind, wird die Zellteilung in Gegenwart von Colchicin, Vinblastin
und Vincristin arretiert, d. h. diese Verbindungen wirken als sogenannte Zytosta-
tika. Hingegen baut Cytochalasin, ein Pilzmetabolit, Mikrofilamente ab und unter-
bindet dadurch Sekretionsvorgange und intrazelluldre Bewegungen.

Praxisbeispiel: Zytostatika

Zytostatika wie Vinblastin und Vincristin werden bei Krebserkrankungen eingesetzt. Ein wei-
terer Naturstoff, der die Zellteilung arretiert und zytostatisch wirkt, ist das Paclitaxel (Taxol,
0 Abb.2.9 B). Im Gegensatz zu den Vinca-Alkaloiden stabilisiert es die Mikrotubuli und ver-
hindert somit ihren Abbau.

Hemmung der
Mikrotubuli-Funktion
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Dimere Protofilament Mikrotubulus Mikrotubulipaar

Cb A

() a-Tubulin
() B-Tubulin

3 Protofilamente
13 Protofilamente haben die Mikrotubuli
Aund B gemeinsam

O Abb. 2.8 Aufbau eines Mikrotubulus aus a- und -Dimeren und Protofilamenten. Je
zwei Mikrotubuli (Doppeltubuli) kénnen ein Mikrotubuli-Paar mit drei gemeinsamen
Protofilamenten bilden.
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0 Abb.2.9 Zwei tubulininteraktive zytostatisch wirkende Verbindungen, die in Pflanzen
vorkommen. A Colchicin destabilisiert Mikrotubuli. Es kommt in Colchicum autumnale vor.
B Paclitaxel stabilisiert Mikrotubuli. Es kommt in Taxus brevifolia vor.

Funktion der Die Funktionen der Mikrotubuli in der Zelle sind vielfiltig. Sie spielen u.a. eine
Mikrotubuli Rolle bei der Orientierung (wenn auch nicht bei der Synthese) der Cellulose-Mikro-
fibrillen beim Zellwandwachstum in Pflanzen. Mikrotubuli sind dartiber hinaus die
Hauptstrukturelemente der Cilien und Flagellen (0 Abb.2.10), in denen neun peri-
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O Abb.2.10 Querschnitt durch zwei Cilien
(geiBelartige, der Fortbewegung dienende
Organellen) eines Protozoons (Einzeller). Es
sind neun periphere Mikrotubulipaare
(Doppeltubuli, Dubletten) und zwei zentrale
einzelne Mikrotubuli zu erkennen.

130000: 1, nachkoloriert

O Abb.2.11 Intrazellularer Transport

E.R DS zwischen Endoplasmatischem Retikulum
e®1 (ER) und einem Dictyosom (DS). Nach der
—> ‘ Knospung (1) des Endoplasmatischen
o L‘ ’ Retikulums fusionieren Vesikel zu einem
_;’ 2 —M/— >3 Y grf'jBeren V§5||<e| ), wglcher e.ntlang von
<5 4 Mikrotubuli (M) (3) zu einem Dictyosom

transportiert wird und mit diesem fusioniert
(4). Rucktransport von Vesikeln zum
Endoplasmatischen Retikulum findet
ebenfalls statt (5).

phere doppelte Mikrotubuli (Dubletten) und zwei zentrale Mikrotubuli pro Orga-
nell angeordnet sind. Die Bewegung der Flagellen und Cilien erfolgt mit Hilfe der
Mikrotubuli. Bei der Bewegung wird die energiereiche Verbindung Adenosintri-
phosphat (ATP) verbraucht.

Mikrotubuli sind fiir innerzelluldre Transportvorgange von grofier Bedeutung.
Wenn beispielsweise die intrazellulare raumliche Distanz zwischen Endoplasmati-
schem Retikulum und Dictyosomen relativ grofd ist (0 Abb.2.11, Kap.2.1.3), werden
vom Endoplasmatischen Retikulum abgeschniirte Vesikel zunéchst fusioniert und
das groflere neu entstandene Vesikel wird nunmehr an Mikrotubuli entlang zum
Dictyosom gefiihrt. Der Vesikeltransport erfolgt aber nicht nur in eine Richtung,
sondern auch zum Endoplasmatischen Retikulum zuriick. Die beteiligten Membra-
nen unterliegen dabei Bewegungen und Umstrukturierungen, die als Membran-
fluss bezeichnet werden.

Mikrofilamente sind diinner als Mikrotubuli und haben einen Durchmesser von
nur 5-6 nm. Mikrofilamente sind iiber spezielle Verankerungsproteine an Membra-
nen befestigt, wie z. B. an der Zytoplasmamembran. Mikrofilamente bewirken intra-
zelluldre Bewegungen wie Plasmastromung oder die Bewegung von Golgi-Vesikeln,
die an Sekretionsprozessen beteiligt sind. Wahrend Mikrotubuli aus Tubulin beste-
hen, sind Mikrofilamente aus Aktin zusammengesetzt.

Eine dritte Gruppe filamentoser Strukturen, die Intermediérfilamente, sind aus
verschiedenen Proteinen zusammengesetzt. Diese Filamente kommen u. a. im Zell-
kern vor. Mikrotubuli assoziierte Proteine (MAP) beeinflussen die Funktion der
Mikrotubuli in verschiedenen Geweben, Organen und Entwicklungsstadien. Sie
sind wesentlicher Bestandteil der mitotischen Spindel.

I Merke
Mikrotubuli erfillen in der Zelle vielfaltige Aufgaben. Neben Funktionen wie Zellstabili-
tat und dem Aufbau von Cilien und Flagellen sind Mikrotubuli maBgeblich an innerzel-
luldren Transportvorgangen beteiligt.

Struktur und Funktion
der Mikrofilamente

21
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2.2.2

Ribosomen gehdren zu
den Mikrosomen.

Polysomen bestehen
aus Ribosomen und
mRNA.

223

Mitochondrien haben
eine Doppelmembran.

2.2 Zellstrukturen und ihre Funktion

Ribosomen

I Definition
Ribosomen bestehen aus RNA und zu 30-50 % aus Proteinen. Sie sind maBgeblich an
der Proteinbiosynthese beteiligt.

Ribosomen sind kleine und rundliche Partikel mit 17-23 nm Durchmesser und wer-
den zu den Mikrosomen gezihlt (0 Abb.2.4). Wie die Mikrotubuli und die Mikro-
filamente haben Ribosomen keine Auflenmembran. In der Ultrazentrifuge sedi-
mentieren Ribosomen mit einer Sedimentationskonstante von 80 Svedberg-Ein-
heiten (Die Einheit »Svedberg« gibt die Sedimentationsgeschwindigkeit bei der Ul-
trazentrifugation an; grofle Molekiile sedimentieren schneller als kleine). Diese
80S-Partikel dissoziieren in magnesiumfreien Losungen in 40S- und 60S-Unterein-
heiten. Charakteristisch fiir Bakterien und Mitochondrien sind hingegen die 70S-
Ribosomen, die in 30S- und 50S-Untereinheiten dissoziieren.

Ribosomen werden zumindest teilweise im Zellkern gebildet. Sie bestehen zu
30-50 % aus Protein. Der Rest ist ribosomale Ribonukleinsdure (rRNA). Wenn die
Proteinsynthese an den Ribosomen abléuft, sind diese zu Polysomen perlschnurar-
tig aufgereiht (0 Abb. 2.5, bis zu 20 Ribosomen pro Polysom). Das die Ribosomen
verbindende Makromolekiil ist die Messenger-Ribonukleinsdure (mRNA), siehe
Kap. 5.2. Sie zieht durch einen zwischen den Untereinheiten der Ribosomen gebilde-
ten tunnelartigen Zwischenraum hindurch. Polysomen sind wéhrend der Protein-
synthese mit dem Endoplasmatischen Retikulum assoziiert. Ribosomen unterliegen
einem schnellen Auf- und Abbau. Zellen, die keinen Zellkern haben und damit auch
keine Proteinsynthese betreiben kénnen, wie z. B. Siebrohren, sind frei von Riboso-
men. Eine Bakterienzelle enthalt ca. 20000 Ribosomen. Sie machen ca. ein Drittel
der gesamten Zellmasse aus.

I Merke
70S-Ribosomen, die in magnesiumfreien Losungen in 30S- und 50S-Untereinheiten
dissoziieren, kommen nur bei Bakterien sowie in Mitochondrien von Eukaryoten und in
pflanzlichen Plastiden vor. Eukaryoten (ohne Berlcksichtigung von Organellen) sind
durch 80S-Ribosomen (40S- und 60S-Untereinheiten) charakterisiert, die entweder frei
im Grundplasma oder mit dem Endoplasmatischen Retikulum assoziiert vorkommen.

Mitochondrien

I Definition
Ein Mitochondrium ist ein Zellorganell mit einer Ldnge von 1-10um und ist von einer
Doppelmembran umgeben. Im Mitochondrium finden zahlreiche Stoffwechselreaktio-
nen statt. So wird im Rahmen der Zellatmung ATP gebildet, was flr die Energieversor-
gung der Zelle von zentraler Bedeutung ist.

Nach Anfirben mit dem Farbstoff Janusgriin B sind im Grundplasma lichtmikros-
kopisch Zellorganellen von ovaler bis fadenformiger Gestalt zu erkennen, die we-
nige um lang und 0,5-0,8 pm dick sind (0 Abb.2.12). Diese als Mitochondrien be-



2.2.3 Mitochondrien

0O Abb.2.12 Vier Mitochondrien (M) vom
Tubuli-Typ (blau) in Nachbarschaft zu einem
Chloroplasten (P, griin). Préparation von
Euglena gracilis, einer einzelligen Griinalge.
52000: 1, nachkoloriert

O Abb.2.13 Isolierte mitochondriale
Desoxyribonukleinsaure (DNA) aus
Tetrahymena pyriformis. Die DNA ist wie
beim Bakterienchromosom zirkular.
78000: 1, nachkoloriert

zeichneten Partikel fehlen in kaum einer Zelle. Ausnahme: Prokaryoten sowie ei-
nige Protozoen und einige Pilze. Die Zahl der Mitochondrien schwankt von etwa 20
in Spermatozoen, 800-2000 in der Leberzelle und von mehreren 100 bis einigen
1000 bei Hoheren Pflanzen. Mitochondrien vermehren sich durch Querteilung.
Die Mitochondrien sind gegeniiber dem Grundplasma durch eine Doppelmem-
bran abgegrenzt (0 Abb.2.12). Die duflere Membran ist eine einfache Hiillmemb-
ran; die Innenmembran hingegen, die der dufleren eng anliegt, ist in dem Binnen-
raum des Mitochondriums hinein jeweils in Form von Falten (Cristae), Réhrchen
(Tubuli) oder Sickchen (Sacculi) eingestiilpt. Die Innenmembran enthilt einen
hohen Anteil an Cardiolipin, einem Phospholipid, das auch bei Prokaryoten (und
in Chloroplasten) vorkommt. Der Raum zwischen den beiden Elementarmembra-
nen ist wahrscheinlich von einer Fliissigkeit ausgefiillt. Der Binnenraum des Mito-
chondriums ist ausgefiillt von einer proteinreichen Matrix, die im elektronenopti-
schen Bild granuliert erscheint. Das ist hauptsdchlich auf die Anwesenheit von 70S-
Ribosomen zuriickzufiihren, die auch bei Prokaryoten vorkommen (Kap.2.2.2).
Wie Prokaryoten enthalten Mitochondrien histonfreie Desoxyribonukleinsdure
(DNA), die Bestandteil eines kompletten Proteinsyntheseapparates ist. Die mito-
chondriale DNA ist meistens zirkuldr (0 Abb.2.13). Die Anzahl der kodierenden
Gene auf der mitochondrialen DNA (mtDNA) reicht aber bei weitem nicht aus, um
alle fiir die Funktion eines Mitochondriums notwendigen Proteine zu synthetisie-
ren, d. h. der grofite Teil der mitochondrialen Proteine ist im Kern kodiert. Nach der

Mitochondrien haben
eigene DNA und
Ribosomen.
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Es gibt Chloroplasten,
Chromoplasten und
Leukoplasten.

2.2 Zellstrukturen und ihre Funktion

Synthese im Zytoplasma werden die Proteine in die Mitochondrien importiert; da-
bei ist ein endstdndiger Peptidrest (ein sogenanntes Transitpeptid) Signalgeber fiir
den Import eines Proteins in das Mitochondrium. Der Peptidrest wird nach dem
Import abgespalten. Mitochondrien sind fiir die Energieversorgung der Zelle von
grofSer Bedeutung und werden deshalb auch als »Kraftwerk« der Zelle bezeichnet
(Kap.9.6).

Samtliche Proteine (Enzyme) des Zitronensdurezyklus sind kerncodiert und
werden nach der Synthese im Zytoplasma der Zelle in die Mitochondrien einge-
schleust. Mitochondrien sind in Bezug auf ihre Fahigkeit Proteine zu synthetisieren
semiautonom.

Die duflere Membran der Mitochondrien ist relativarm an Enzymen. Die Innen-
membran ist Trager der Enzyme des Elektronentransportes der Atmungskette und
der oxidativen Phosphorylierung (Kap. 9.6). Die Enzyme des Zitronensdurezyklus
(Kap.9.3) und des Fettsdureabbaus (Kap.9.5) sind in der Matrix des Mitochondri-
ums lokalisiert. Die Hauptfunktion dieser Stoffwechselprozesse liegt darin, im Zuge
der Energieumwandlung das energiereiche Adenosintriphosphat (ATP) zu synthe-
tisieren und fiir den Zellstoffwechsel bereit zu stellen.

I Merke
Man geht heute davon aus, dass es sich bei Mitochondrien um Prokaryoten handelt,
die im Zuge der Evolution von der Euzyte durch Endozytose aufgenommen wurden
(Endosymbiontentheorie). Hierfur sprechen viele Merkmale (eigene DNA, Ribosomen,
Doppelmembran). Jedoch haben diese anschlieBend ihre autonomen Eigenschaften
teilweise verloren. Mitochondrien kénnen als »Kraftwerke« der Zelle betrachtet wer-
den, insbesondere im tierischen Organismus.

Plastiden

I Definition
Plastiden sind typische Organellen pflanzlicher Zellen und haben eine Doppelmembran.
Die wichtigsten Plastiden sind die Chloroplasten, welche fiir die Photosynthese verant-
wortlich sind.

Plastiden (0 Abb.2.6, 0 Abb.2.10, © Abb.2.12, 0 Abb.2.14) sind Organellen pflanz-
licher Zellen. Plastiden fehlen bei Tieren, Bakterien und Cyanophyceen sowie den
heterotrophen Pilzen. Sie sind ebenso wie die Mitochondrien durch eine lipidreiche
Doppelmembran gegeniiber dem Zytoplasma abgegrenzt. Ihre Grofle liegt zwi-
schen der der Mitochondrien und der des Kernes. Bei den ausdifferenzierten Plasti-
den unterscheiden wir die griinen Chloroplasten, rote und gelbe Chromoplasten
und farblose Leukoplasten. Stirke speichernde Leukoplasten werden als Amylo-
plasten bezeichnet. Chloroplasten und Chromoplasten werden unter dem Begriff
Chromatophore zusammengefasst.

Obwohl die Plastiden unterschiedlich strukturiert sind und verschiedene Stoff-
wechselfunktionen haben, gehen sie aus gemeinsamen Vorstufen, den Proplasti-
den, hervor und sind teilweise ineinander umwandelbar. Die Proplastiden (sie sind
grofSer als Mitochondrien) sind von einer Doppelmembran begrenzt und von einer



2.2.4 Plastiden

O Abb.2.14 Chloroplasten (grin) aus
Funaria hygrometrica. ER = Endoplasmati-
sches Retikulum (rot), M = Mitochondrium
(blau), PL = Plasmalemma (orange).
28000: 1. Elektronenoptische Aufnahme
Volkmann, nachkoloriert

O Abb.2.15 Stroma mit Stromathylakoiden
(S, rot), Grana mit Granathylakoiden (G,
grun). A = Starkekorn (blau). Chloroplasten-
Ausschnitt aus Blattern von Phaseolus
vulgaris. 84000: 1, nachkoloriert

dichten Grundsubstanz erfiillt. Die zundchst noch undifferenzierten meristemati-
schen Proplastiden wachsen auf ein Mehrfaches ihrer Ausgangsgrofie heran. Die
Ausbildung zu Chloroplasten erfolgt durch Einfaltung der inneren Membran zu den
charakteristischen Thylakoiden (0 Abb.2.14, © Abb.2.15). Die Proplastiden ver-
mehren sich durch Teilung und werden mit den Geschlechtszellen (meist den Eizel-
len) bei der Zygotenbildung weitergereicht (Plastidenvererbung). Ausdifferenzierte
Chloroplasten koénnen sich auch wie die Mitochondrien mittels einfacher Durch-
schniirung vermehren.

Eine in einem Blatt befindliche photosynthetisierende Palisadenzelle enthalt
ca. 40 Chloroplasten. Sie sind in der Mehrzahl linsenférmig gestaltet und 4-8 pm
lang (0 Abb. 2.14). Elektronenoptisch ist eine dufiere Doppelmembran (Durchmes-
ser je Membran etwa 5nm) mit einem Zwischenraum von 2-3nm zu erkennen, die
die Chloroplasten gegeniiber dem Zytoplasma abgrenzt. Das Innere der Chloroplas-
ten ist von Membranen (Thylakoiden) erfiillt. Thre Bildung ist abhangig vom Licht.
Man unterscheidet Stromathylakoide und Granathylakoide (0 Abb.2.15). Die Stro-
mathylakoide durchziehen héufig den ganzen Chloroplasten, die Granathylakoide
hingegen sind kiirzer und dicht iibereinander gestapelt (bis zu 100). Die Stapel wer-
den als Grana bezeichnet. Sie sind in das Stroma (Grundsubstanz, Matrix) einge-
bettet.

Die Grana sind die Orte der Sauerstoffentwicklung, der Photosynthese und der
Photophosphorylierung. Das Stroma ist der Ort der CO,-Fixierung und der der
Photosynthese nachgeschalteten Kohlenhydratsynthese (Kap.10.2).
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Thylakoide (Stroma,
Grana) sind typisch fiir
Chloroplasten.
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Thylakoide enthalten
photosynthetisch
aktive Pigmente.

Plastom, Chromoplas-
ten und Leukoplasten

2.2.5

2.2 Zellstrukturen und ihre Funktion

Die Chloroplasten der Algen (Kap.22.1) unterscheiden sich von den linsenférmig
ausgebildeten der Hoheren Pflanzen durch eine groflie Formenmannigfaltigkeit.
Eine Zelle enthélt haufig nur ein oder zwei solcher Chloroplasten, die plattenformig,
netzférmig, sternférmig, bandformig oder anders gestaltet die Zelle durchziehen.
Durch Pigmente (Kap.10.1) erhalten sie oft verschiedene Farbungen.

Auch bei denen zur Photosynthese befihigten Bakterien, den Cyanobakterien
(Kap.20.1.1), sind Thylakoide ausgebildet; jedoch entstehen diese im Gegensatz zu
denen der Hoheren Pflanze durch Ausstiilpungen der Zytoplasmamembran in das
Zellinnere. Diese Thylakoide finden sich dann vorwiegend in einem peripheren Be-
reich in der Nahe der Zellwénde.

Photosynthetisch aktive Pigmente sind in den Thylakoiden lokalisiert. Es gibt
drei grofle Gruppen von photosynthetisch wirksamen Pigmenten, die Licht absor-
bieren, ndmlich Chlorophylle, Carotinoide und Phycobiline. Struktur und Funk-
tion der photosynthetisch aktiven Pigmente werden in Kap.10.1 niher erldutert.

Neben den Enzymen und Elektroneniibertrégern fiir die Lichtreaktion und die
Kohlenhydratsynthese finden sich im Stroma der Chloroplasten auch 70-S-Riboso-
men und zirkuldre DNA. Damit ist eine gewisse Unabhingigkeit von der DNA des
Zellkernes und der durch sie kodierten Proteinsynthese gegeben (Chloroplasten
sind wie Mitochondrien semiautonom).

Man spricht vom Plastom als der Summe der in Chloroplasten enthaltenen gene-
tischen Informationen. Sie wird bei Teilungen weitergegeben. Genauso wie die Mi-
tochondrien sind Chloroplasten vom Zellkern der Wirtszelle abhéngig.

Chromoplasten finden sich vornehmlich in Zellen der Bliiten und Friichte. Thr
Carotinoidgehalt verleiht diesen Organen die oft intensive Farbung. Insgesamt
kennt man rund 80 verschiedene Carotinoide, deren Synthese in den Plastiden er-
folgt. Leukoplasten sind farblose Zellorganelle und haben enge Beziehungen zu den
Chloroplasten. Sie finden sich bei den griinen Pflanzen vorwiegend in den farblosen
Speicherorganen (Wurzelstocke, Knollen, Mark) und synthetisieren weder Chloro-
phyll noch Carotinoide. In den genannten Organen sind sie die Speicherorte fiir
Reservestoffe der Pflanze. Werden Starkekorner in ihnen synthetisiert, werden sie
Amyloplasten genannt; als Proteinoplasten speichern sie EiweifSkorper.

I Merke
Plastiden entstehen aus den wesentlich kleineren Proplastiden. Wichtige Plastide sind
die Chloroplasten, Chromoplasten und Leukoplasten. Die Plastiden sind zumindest teil-
weise ineinander umwandelbar.

Zellkern

I Definition
Der Zellkern ist von einer doppelten Membran, der sogenannten Kernmembran, umge-
ben, und enthalt den gréBten Teil des genetischen Materials der Euzyte. Das genetische
Material liegt in Form von Chromosomen vor. Der Kern ist notwendig fur die langfris-
tige Anderung von Struktur und Funktion der Zellen sowie fiir die Steuerung von Diffe-
renzierungsablaufen.



2.2.5 Zellkern

O Abb.2.16 Zellkern in einer Wurzelhau-
benzelle von Lepidium sativum, Verbindung
zwischen Endoplasmatischem Retikulum
(ER, rot) und Kernhtille (Pfeil). A = Amylo-
plast (blau), N = Zellkern (gelb). 12000: 1,
nachkoloriert

O Abb.2.17 Oberflache der Kernmembran
von Euglena gracilis; Kernporen mit
Porenkomplexen (rot) nach Gefrierdtzung.
37500: 1, nachkoloriert

Der Zellkern (Kern, Karyon, Nukleus) enthilt die Hauptmenge des genetischen
Materials einer Euzyte. Er ist lichtmikroskopisch in der Regel gut erkennbar. Der
Zellkern ist von einer Kernmembran (Nuklearmembran, Karyoderm) umgeben.
Die Membran ist stets doppelt ausgebildet. Sie umschliefSt den perinukledren
Raum. Dieser steht mit dem Endoplasmatischen Retikulum in direktem rdumli-
chem Zusammenhang (0 Abb.2.16). Wie das ER kann die duflere Membran des
Kernes mit Ribosomen besetzt sein. Die Nuklearmembran ist von Kernporen
durchbrochen (0 Abb. 2.17).

Die Zahl der Poren eines Kernes steigt mit seiner stoffwechselphysiologischen
Aktivitat. Sie vermitteln den Stoffaustausch zwischen Kerninnerem und dem Zyto-
plasma. Die Pore ist jedoch keine schlichte Offnung, denn Molekiile kénnen die
Pore nicht frei passieren. Kerne, die ihre stoffwechselphysiologische Aktivitit ein-
schrinken, schlieffen die Poren mit einem Diaphragma. Der den Stoffaustausch
kontrollierende Porenkomplex kann aus einem inneren und einem dufleren Rand-
wulst bestehen, der ein Zentralgranulum umschlief3t. Die Pore ist also streng struk-
turiert, unterliegt aber dynamischen Anderungen.

Der Zellkern enthalt die Chromosomen. Im stoffwechselphysiologisch aktiven
Interphasekern sind Chromosomen entspiralisiert und bilden in ihrer Gesamtheit
das feinfidige Chromatin. Dieses ist mit der nukledren Lamina (0 Abb. 2.18) assozi-
iert, die aus Intermediarfilamenten zusammengesetzt ist. Die Interaktion zwischen
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Kernporen kontrollie-
ren den Stofftransport
an der Kernmembran.

Molekulare Struktur
der Chromosomen



2.2 Zellstrukturen und ihre Funktion

O Abb.2.18 Strukturbestandteile der

aulere : - :
Nuklear- Kernmembran. Die nukleare Lamina besteht
Raues ER |~ membran jnnere aus Intermediarfilamenten, die die innere
1

Nuklear- Nuklearmembran auskleiden und der
membran Verankerung der Interphasechromosomen
dienen.
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O Abb.2.19 Struktur entsprialisierter Chromosomen im Interphasekern

Lamina und Interphasechromosomen hat wahrscheinlich die Funktion, die Chro-
mosomenarchitektur zu stabilisieren.

Chromosomen bestehen im Wesentlichen aus vier chemisch definierbaren Kom-
ponenten: Desoxyribonukleinsduren (DNS, DNA), basischem Protein (Histon),
Ribonukleinsduren (RNS, RNA) und sauren Proteinen. DNA und Histon kommen
in einem annihernden 1:1 Verhiltnis vor. Sie sind auf charakteristische Art in soge-
nannten Nukleosomen (0 Abb.2.19) organisiert. Diese bestehen aus Verbindungs-
DNA, einem Molekiil Histon 1 (H1) sowie aus einem Nukleosomenkern. Dieser



2.2.5 Zellkern

O Abb.2.20 Aufbau eines Metaphasechro-
mosoms (schematisch). 1 = Kinetochor,
1 2 = sekundare Einschnirung mit Satellit,
3, 4= Euchromatin mit den aufgewundenen
—5— Chromosomenspalthalften (Chromatiden),
5 = Heterochromatin (im Gegensatz zu 4 in
/ der Interphase nicht oder nur vorberge-
/4 hend entspiralisiert)

wW—__

wiederum besteht aus acht Histonmolekiilen, die aus vier unterschiedlichen Histo-
nen gebildet werden. Das so entstandene Octamer wird vom DNA-Molekiil derart
umwunden, dass 145 Nukleotide pro Octamer an Histon gebunden sind. Dabei bil-
det die DNA jeweils zwei Windungen um jedes Histon-Octamer. Nukleosomen sind
zu Filamenten aufgereiht und diese zu Fibern aufspiralisiert. Fibern sind zu Doma-
nen aufgewunden, sodass die gesamte in einem Gedankenexperiment linear anein-
ander gereihte DNA einer menschlichen Zelle zwar zwei Meter lang wire, durch die
Aufwindungen aber doch in einem Kern von nur 5 um Durchmesser Platz hat.

Histone kommen in den Kerndquivalenten der Bakterien nicht vor. Diese enthal-
ten jedoch Amine wie Cadaverin, Spermin und Spermidin, die die sauren Phos-
phatgruppen der DNA neutralisieren.

Einzelne Chromosomen werden erst im Verlaufe der Kernteilung lichtmikrosko-
pisch sichtbar (0 Abb.2.20). Sie sind dann lings gespalten und bestehen aus zwei
Chromatiden. Neben dem Chromatin befinden sich im Kern als auffillige Gebilde
noch ein oder mehrere Nucleoli. Das sind kompakte Kérperchen, in denen die Vor-
stufen der Ribosomen gebildet werden. Sie nehmen 1-6 % des Kernvolumens ein.
Die Zahl der Nukleoli ist artspezifisch. Sie kann eins bis vier, aber auch wesentlich
mehr betragen.

Die laingeren Chromosomen sind meist durch eine achromatische (nicht anfarb-
bare) Einschniirung, das Centromer, in zwei ungleich lange Schenkel unterteilt
(0 Abb.2.20). Im Centromer werden in der Mitose die Kinetochoren ausgebildet.
An diesen setzen in der Mitose die Mikrotubuli der Spindelfasern an (0 Abb.4.1).
Einige Chromosomen gliedern durch sekundére Einschniirungen kleine Abschnitte
der Chromosomen als sogenannte Satelliten (Trabanten) ab. Derartige Chromoso-
men werden SAT-Chromosomen genannt. In den sekunddren Einschniirungen
sind héufig die Gensequenzen fiir die Kodierung der ribosomalen RNA (Kap.5.2)
lokalisiert. Diese rRNA wird zusammen mit Proteinen im Nukleolus eingelagert.
Deshalb werden diese Chromosomenabschnitte auch als Nukleolusorganisator be-
zeichnet. Die Anzahl der Nukleoli in einem Zellkern entspricht dann haufig der
Anzahl der SAT-Chromosomen.

Funktion der
Kernkérperchen

Aufbau der Chromo-
somen
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Haploider und diploider
Chromosomensatz

2.2 Zellstrukturen und ihre Funktion

0 Abb.2.21 Bandenmuster des Chromo-
soms 1 des menschlichen Chromosomen-

satzes. Der Pfeil bezeichnet beispielhaft die
Region 1943, siehe Text.

Bereiche des Chromosoms, die in der Interphase entspiralisiert sind, werden als
Euchromatin bezeichnet. Bereiche, die in der Interphase nicht oder nur voriiberge-
hend entspiralisiert sind, werden obligates bzw. fakultatives Heterochromatin ge-
nannt.

Chromosomen werden héufig wie in © Abb.2.21 gezeigt dargestellt. Diese Dar-
stellung nimmt Bezug auf den Umstand, dass Chromosomen mit spezifischen Rea-
genzien anfirbbar sind und dass die Farbung ein fiir ein bestimmtes Chromosom
gut reproduzierbares, typisches Bandenmuster ergibt. Es dient dazu, Chromoso-
men zu identifizieren und zu unterscheiden. Die Regionen der Chromosomen kon-
nen durch eine Kurzformel bezeichnet werden. In dieser wird zunéchst das Chro-
mosom, dann der kurze (p) oder lange (q) Arm, anschlieflend das Band und inner-
halb des Bandes die Region bezeichnet. 1q43 zum Beispiel ist die Region 3 im Band 4
auf dem langen Arm (q) von Chromosom 1 des menschlichen Chromosomensatzes
(0 Abb.2.21). Das Bandenmuster wird bestimmt durch den Proteingehalt der Chro-
mosomen.

Die Zahl der Chromosomen ist fiir jede Art konstant. Die Geschlechtszellen (Ga-
meten) haben einen einfachen (haploiden) Chromosomensatz (1n = haploid). Er
stellt bereits eine vollstindige Garnitur der Gene in den Zellen eines Organismus
dar. Durch Befruchtung, d. h. Verschmelzung zweier Geschlechtszellen, wird der
Zygotenkern gebildet, der jetzt zwei Chromosomensitze (2n = diploid) enthilt
(Kap. 4). Die beiden verschiedenen elterlichen in einem diploiden Chromosomen-
satz jeweils entsprechenden Chromosomen werden als homolog bezeichnet. Die
Zahl der Chromosomen in einem haploiden Satz schwankt zwischen zwei (z. B. Ha-
plopappus gracilis), 21 beim Menschen (Homo sapiens) und mehreren hundert
(Ophioglossum reticulatum, n = ca. 630).

Der Zellkern zeichnet sich durch besondere Stoffwechselleistungen aus. Die Pro-
teinsynthese nimmt hier mit der Transkription (Kap. 5.2, RNA-Synthese) ihren Aus-
gang. Wihrend die eigentliche Proteinsynthese am ER ablduft, ist der Kern selbst in
begrenztem Mafle zur Proteinsynthese befiahigt. Obwohl der Zitronensaurezyklus
und die Glykolyse im Wesentlichen mitochondriale (Zitronensaurezyklus) bzw.
(Glykolyse) Stoffwechselwege sind (Kap.9), kommen diese Stoffwechselablaufe er-
staunlicherweise auch im Kern vor.



2.2.6 Vakuole

I Merke

Der Zellkern ist ein fur die Euzyte typisches Zellorganell und enthalt den groBten Teil des
genetischen Materials dieser Zellen. Zellen ohne Zellkern kommen jedoch auch bei Eu-
karyoten vor (z. B. Erythrozyten, Siebréhren). Solche Zellen sind sekundar kernlos ge-
worden. Entweder haben sie eine nur begrenzte Lebensdauer (Erythrozyten), oder die
Steuerung der Stoffwechselprozesse (in den Siebrohren) wird von Nachbarzellen, den
Geleitzellen (0 Abb. 13.17), Ubernommen. Es gibt auch Zellen mit vielen Zellkernen.
Solche Zellen werden dann als polyenergid bezeichnet. Leberzellen (Kap.34.2) und
pflanzliche Milchréhren kénnen polyenergid sein.

Vakuole

I Definition
Die Vakuole ist ein typisches Organell von pflanzlichen Zellen und ist von einer Memb-
ran, dem Tonoplasten, umgeben. Die Vakuole spielt eine Rolle in der Regulation der
ZellgroBe, des Innendrucks der Zelle und kann Stoffe akkumulieren.

Vakuolen sind typische Kompartimente der Zellen Hoherer Pflanzen. Bei der Ent-
wicklung der Zellen des Grundgewebes (Parenchym) aus meristematischen Zellen
der Sprossspitze fliefSen kleine Vakuolen zu einer grofien Vakuole zusammen, die
schliefllich 90 % des gesamten Inhaltes einer parenchymatischen Zelle einnehmen
kann (0 Abb. 2.22). Die Bildung dieser Vakuole oder Zellsaftvakuole geht mit einem
erheblichen Wachstum der Zelle einher. Das Protoplasma der ausgewachsenen Zelle
stellt dann nur noch einen wandstédndigen Belag dar, der von der Vakuole gegen die
Innenseite der Zellwand gedriickt wird. Die Vakuole ist vom Zytoplasma durch den
Tonoplasten, eine Biomembran, getrennt. In der Gesamtheit werden Vakuolen als
das Vakuom bezeichnet.

—J
ZeIIkernT i
mit :
Nucleolus
Zellwand

0 Abb.2.22 Bildung der Zellsaftvakuolen (schematisch). A Zelle vor Beginn des Stre-
ckungswachstums. B Zelle im Streckungswachstum; das Plasma entmischt sich und fuhrt
zur Bildung von Vakuolen. C Zelle nach Abschluss des Streckungswachstums; das Plasma ist
durch die groBe Vakuole auf einen schmalen Bereich entlang der Zellwand zurtickgedréngt
(Plasmaschlauch).

2.2.6

Aufbau der Vakuole
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Funktion der Vakuole

Sekundare Pflanzen-
inhaltsstoffe

2.2 Zellstrukturen und ihre Funktion

Die durch die Vakuolenbildung bedingte Vergrof3erung der pflanzlichen Zellen be-
wirkt in der Summe eine Vergroflerung des gesamten Pflanzenkorpers und hilft der
Pflanze, sich gegentiber anderen Pflanzen in der Konkurrenz um das Sonnenlicht
durchzusetzen.

Die Vakuole enthilt hydrolytisch wirkende Enzyme (Hydrolasen), die vermut-
lich eine Rolle bei innerzellularen Abbaureaktionen spielen. Die Vakuole wird daher
auch als lytisches Kompartiment bezeichnet. Es entspricht damit den Lysosomen,
die in tierischen (menschlichen) Zellen vorkommen, Hydrolasen enthalten und Ab-
baureaktionen durchfiihren (z. B. Speicherung des Enzyms Alliinase, © Abb.26.4).
Die in der Vakuole vorkommenden Proteine konnen auch eine Speicherfunktion
tibernehmen. Dariiber hinaus konnen in der Vakuole weitere, haufig niedermoleku-
lare Verbindungen akkumulieren, die fiir den zelluliren osmotischen Druck und
dessen Regulation (Osmoregulation) mitverantwortlich sind. Der osmotische
Druck fithrt zu einem Wanddruck (Turgordruck oder Turgor) und dieser zu einer
Gewebespannung, die ein wesentliches Festigungselement im pflanzlichen Gewebe
darstellt.

Tiere haben die Moglichkeit, Stoffwechselprodukte durch spezielle Organe (Nie-
ren, Haut) auszuscheiden. Pflanzen produzieren ebenfalls Produkte, die fiir den
Stoffwechsel toxisch sein kénnen und die sie aus dem Zytoplasma durch einen
Transportvorgang entfernen. In diesem Zusammenhang ist die Vakuole ein beson-
ders wichtiges Kompartiment fiir die Ablagerung niedermolekularer Verbindun-
gen.

Niedermolekulare Verbindungen der Vakuole kénnen Mineralsalze, Zucker
(z. B. Saccharose), organische Sauren, Amide, Aminoséauren, Gerbstoffe (Tannine),
Pigmente und sogar Lipide sein. Einige dieser Verbindungen werden nachfolgend
genannt.

Eine umfangreiche Gruppe weit verbreiteter pflanzlicher Sekundarstoffe (s. auch
Kap.10.6), die in der Vakuole abgelagert werden, ist die der Anthocyane. Sie kénnen
in verschieden substituierter und glykosidierter Form vorkommen und tragen zur
Bliitenfarbung bei. Ein Beispiel ist das Cyanin, welches in der Kornblume (Centau-
rea cyanus, © Abb.26.56 H) vorkommt und fiir die Bliitenfarbe verantwortlich ist.
Gelbe Bliiten- und Blattfirbungen werden héufig durch unterschiedliche Flavono-
ide verursacht. Vakuolen konnen auch Gerbstoffe enthalten. Gerbstoffe sind Ver-
bindungen, die Proteine prazipitieren und tierische Haut in Leder tiberfiihren. Va-
kuolen kénnen aber auch fiir den Menschen giftige Stoffe enthalten, wie z. B. cyano-
gene Glykoside bei Fabaceen oder Senfélglykoside bei Brassicaceen. Derartige
Stoffe werden teils im Zytosol, teils in der Vakuole gebildet. Dabei wird der Trans-
port durch den Tonoplasten streng kontrolliert. Fernerhin kénnen in der Vakuole
Reservestoffe, wie das Inulin bei Asteraceen, deponiert werden.

Praxisheispiel: Polyphenole

Polyphenole, wie z. B. Flavonoide und Anthocyane, sind wichtige Bestandteile vieler Phyto-
pharmaka und pflanzlicher Nahrungsmittel. Neben zahlreichen recht spezifischen Wirkun-
gen dieser Substanzklasse wird vermutet, dass ihre tagliche Aufnahme dazu beitragt, Darm-
krebs und GefaBerkrankungen vorzubeugen.



2.2.6 Vakuole

I Merke

Die Vakuole spielt eine Rolle im Zellenwachstum, der Osmoregulation und der Speiche-
rung von Stoffen. Niedermolekulare organische Verbindungen, die hauptsachlich von
Pflanzen oder Mikroorganismen (manchmal auch von Tieren) gebildet werden, werden
auch als Sekundarstoffe bezeichnet, wenn sie eine nur begrenzte Verbreitung in der
Natur haben und wenn sie im Primarstoffwechsel einer Pflanze keine erkennbare stoff-
wechselphysiologische Funktion erfillen, was eine 6kologische Funktion jedoch nicht
ausschlieBt (z. B. FraBschutz). Viele pflanzliche Sekundarstoffe werden in der Vakuole
gespeichert und kénnen eine physiologische Wirkung auf den Saugetierorganismus
ausuben. Solche pflanzlichen Sekundarstoffe werden haufig als biogene Arzneistoffe
verwendet.

Zusammenfassung
m Zellen sind von einer Biomembran umgeben, welche diese nach auBen hin abgrenzt.
Dabei Uibernimmt die Biomembran vielfdltige Aufgaben.

m Biomembranen ermdglichen einen kontrollierten Stofftransport.

m Biomembranen bestehen aus Lipiden, die einen »Lipid-Bilayer« ausbilden, und in die
unterschiedliche Proteine integriert sind.

m Das Innere von Zellen, insbesondere von eukaryotischen Zellen, ist durch Biomembra-
nen kompartimentiert und in unterschiedliche Reaktionsraume eingeteilt.

m Das Zytoskelett gibt der Zelle innere Stabilitat, wobei Mikrotubuli und Mikrofilamente
auch bestimmte Transport- und Bewegungsfunktionen tbernehmen kénnen.

m Das Endoplasmatische Retikulum fiihrt wichtige Syntheseaufgaben durch und ist
oftmals mit Ribosomen besetzt. Die Dictyosomen entstehen aus dem Endoplasmati-
schen Retikulum.

m Proteine werden typischerweise an Ribosomen synthetisiert.

m Die Mitochondrien sind die »Kraftwerke« der Zelle, insbesondere beim tierischen
Organismus.

m Photosynthese findet in den Chloroplasten statt.
m Der Zellkern enthalt die Chromosomen.

m Eine Vakuole gibt es typischerweise bei pflanzlichen Zellen. In ihr werden oftmals
niedermolekulare Stoffe von pharmazeutischer Bedeutung gespeichert.

Wiederholungsfragen
1. Was besagt die Endosymbiontentheorie?

2. Wo findet in der Zelle die Synthese der Proteine statt und welche Strukturen sind fur die
Energieversorgung der Zelle von groBer Bedeutung?

3. Welche pharmazeutisch relevanten Stoffe kénnen in der Vakuole gespeichert werden?

I Synopse

I Fragen
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Zellwénde und Glykokalyx 3

Pflanzliche, pilzliche und bakterielle Zellen sind von einer Zellwand umgeben, die den Inhaltsvorschau
Organismen eine groBe mechanische Stabilitat verleiht. Insbesondere bei den Pflanzen sind

diese Zellwande sehr stark ausgepragt und durch zusatzliche Auf- und Einlagerungen

verstarkt. Hingegen haben bakterielle Zellen eine deutlich anders aufgebaute Zellwand, fiir

die das Glykopeptid Murein charakteristisch ist. Die bakterielle Zellwand stellt einen

wichtigen Angriffspunkt fir Antibiotika dar (B Tab. 20.3). Dagegen hat die tierische Zelle

keine Zellwand. AuBerhalb der Zytoplasmamembran befindet sich die Glykokalyx, die eine

Reihe wichtiger physiologischer Funktionen tibernimmt.

Aufbau und Chemie der pflanzlichen Zellwand 3.1

Schon bei einfachen lichtmikroskopischen Untersuchungen fillt die komplexe
Struktur der pflanzlichen Zellwand auf. Diese wird nachfolgend auf molekularer
und struktureller Ebene besprochen.

I Definition
Die Wand der ausdifferenzierten Zelle setzt sich zusammen aus der Grundsubstanz
(Pektine, Proteine, Glykoproteine und Hemicellulose), der Geristsubstanz (Cellulose,
bei Pilzen auch Chitin), den Inkrusten (Einlagerungsmaterial: z. B. Lignin) und den Ak-
krusten (auf der Zellwand aufgelagertes Material: Suberin, Cutin, Wachs u. a.). Die ge-
nannten Substanzen sind am Aufbau der Schichten in unterschiedlichem AusmaB be-
teiligt.

Die auflerhalb der Zytoplasmamembran liegende Zellwand der Pflanzen ist ein Pro-  Funktion der Zellwand

dukt des lebenden Protoplasten. Jede Zellwand erfiahrt im Zuge der Ausdifferenzie-
rung der pflanzlichen Zelle eine vom Protoplasten bewirkte Ausgestaltung. Eine
Funktion der Zellwand ist es, der Zelle Festigkeit zu verleihen. Die lebende, ausdif-
ferenzierte Pflanzenzelle besitzt eine oder mehrere Zellsaftvakuolen (Kap. 2.2.6), die
von dem sie umgebenden Plasmaschlauch durch den Tonoplasten getrennt sind. Da
die Stoffkonzentration der Zelle wesentlich héher sein kann als die des Mediums,
das die Zelle umgibt, entsteht durch Wasseraufnahme ein osmotisch bedingter Tur-
gor oder Turgordruck. Dieser wiirde die Zelle zum Platzen bringen, wenn nicht die
feste Zellwand dem Druck standhielte. Fiir einige Zellen geniigt die Primdrwand,
um die Stabilitat zu ermoglichen. Viele Zellen haben aber im Gesamtorganismus
spezielle Funktionen, die eine groflere Stabilitat erfordern (Beispiele: Fasern, Ge-
fafle, u. a.). Diese wird durch Ausbildung einer Sekunddrwand ermoglicht. Insofern
kommt es entsprechend den vielfiltigen Aufgaben der spezialisierten Zellen zu be-
trachtlichen Unterschieden im chemischen und strukturellen Aufbau der Zell-
winde. Der Schichtenbau ist am Beispiel des Tracheidenquerschnitts einer Konifere
erldutert (0 Abb.3.1).
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3.11

Aufbau der Primordial-
wand

Aufbau der Primar-
wand

3.1 Aufbau und Chemie der pflanzlichen Zellwand

O Abb.3.1 Aufbau der Tracheidenwand
einer Konifere (schematischer Querschnitt).
A Ubersicht, a = Mittellamelle und
Primarwande, s = Sekundarwandschichten,
L = Lumen; B Wandaufbau bei starkerer
VergroBerung. a = Mittellamelle,

S o (vergroert) b = Primarwande, ¢, d, e = Schichten der
& Sekundarwand (c = Ubergangslamelle,
// //l\\ \\ d = Zentralschicht, e = Abschlusslamelle)
A B e d cbabcd e

Molekularer Aufbau der Zellwand

Die Bildung der Zellwand (0 Abb.3.1 A und B) beginnt mit der Zellteilung. Golgi-
Vesikel werden in die Aquatorregion transportiert, wo sie fusionieren und die Zell-
platte (Primordialwand) bilden. Diese erste gemeinsame Trennwand zweier be-
nachbarter Zellen besteht hauptsachlich aus Pektinen. Pektine sind saure Polysac-
charide aus den Bausteinen p-Galacturonsdure und p-Galacturonsauremethylester.
Bei der Pektinsdure sind die Carboxygruppen frei; beim Pektin liegen sie zumindest
teilweise als Methylester vor (0 Abb.3.2). Die freien Carboxygruppen des Pektins
kénnen durch Salzbildung mit Calcium- und Magnesium-Ionen verschiedene Pek-
tinmolekiile miteinander vernetzen.

Durch Auflagerung von Primédrwandlamellen auf die Primordialwand entste-
hen Mittellamelle und Primirwand. Die Grundsubstanz der Primarwandlamellen
ist chemisch anders aufgebaut als die der Primordialwand. Neben Pektinstoffen fin-
den sich Hemicellulosen als Wandmaterial. Unter dieser Bezeichnung wird eine
Reihe von Polysacchariden zusammengefasst, die bei Hydrolyse p-Xylose, p-Galac-
tose, b-Mannose, D-Glucose, L-Arabinose, Glucuronséure, Galacturonsaure und
Mannuronséure liefern. Die Benennung der Makromolekiile erfolgt nach den men-
genmiflig tiberwiegenden Zuckern: Xylane (Pentosane), Galactane, Mannane (He-
xosane); die durch Carboxygruppen gekennzeichneten Polysaccharide werden
auch Polyuronide genannt. Die Hemicellulosen sind amorph oder parakristallin. In
die Grundsubstanz der Primirwand ist auch schon ein geringer Teil (etwa 5 %) Cel-
lulose eingebaut.

COOH OH COOH OH
o) o}
o o} o
- OH o OH OH ° OH ~.
o o
A OH COOH OH COOH
COOCH3 OH COOH OH
o)
o} © o o
o OH o OH OH o OH ~.
o] o]
B OH COOH OH COOCH3

0 Abb.3.2 Pektinsaure (A) besteht aus Galacturonsaure-Monomeren, die a-1,4-
glykosidisch verbunden sind. Pektin (B) ist der partielle Methylester der Pektinsdure.



3.1.2 Feinstruktur der pflanzlichen Zellwand

CCC @CC

NH- CO- CHj
0 Abb. 3.3 Cellulose-Teilformel O Abb.3.4 Chitin-Teilformel
(B-glykosidische 1,4-Bindung von (B-glykosidische 1,4-VerknUpfung von
p-Glucose) N-Acetylglucosamin)

Die Sekundédrwand (0 Abb.3.1 B, ¢ bis e) besteht in der Regel aus mehreren Wand-
schichten, die auf die Primdrwand nach dem Zellinneren hin aufgelagert werden
und sich in Ubergangslamelle, Zentralschicht und Abschlusslamelle unterteilen.
Die Sekundidrwand besteht teilweise zwar auch aus Hemicellulosen, jedoch treten
diese mengenmaflig gegeniiber der Geriistsubstanz Cellulose zuriick. Sie hat ganz-
lich andere Eigenschaften. Cellulose ist ein Polysaccharid, bestehend aus
2-14 x 10° p-Glucopyranose-Resten, wobei die Glucose-Reste [-1,4-glykosidisch
verkniipft sind (0 Abb.3.3). Kiirzere Cellulosemolekiile (ca.2500 Monomere) be-
finden sich in der Primédrwand, lingere (bis ca. 14 000 Monomere) in der Sekundar-
wand. Cellulose ist ein unverzweigtes Molekiil. Durch Zusammenlagern von 50 bis
100 Celluloseketten entsteht eine Elementarfibrille (Kap. 3.1.2), die flexibel und sehr
reififest ist.

Chitin bildet das Auflenskelett der Arthropoden (Gliederfiifler) und die Zell-
winde bestimmter grofler Pilzsippen (Basidiomyceten Kap.21.4, Ascomyceten).
Das Makromolekil ist aus Acetylglucosamin-Einheiten aufgebaut, die gleich den
Glucose-Einheiten der Cellulose f-glykosidisch in 1,4-Stellung verkniipft sind
(o Abb.3.4). Die Chitinmolekiile lagern sich in gleicher Weise wie die Cellulosemo-
lekiile zu Mikrofibrillen zusammen.

I Merke
Die pflanzliche Zellwand ist aus unterschiedlichen Polysacchariden aufgebaut, deren
wichtigste Pektin und Cellulose sind. Man unterscheidet in Primordialwand, Primar-
wand und Sekundarwand. Chitin kommt bei Pilzen vor.

Feinstruktur der pflanzlichen Zellwand

Das Strukturelement der Cellulose enthaltenden Wandschicht ist die Makrofibrille
(Cellulosefaser), die bereits im Lichtmikroskop bei starker Auflosung als fibrilldres
Element zu erkennen ist (Durchmesser etwa 0,5um). Das Elektronenmikroskop
zeigt, dass eine solche Makrofibrille aus mehreren Mikrofibrillen, jede mit einem
Durchmesser von 20-30 nm, zusammengesetzt ist (0 Abb.3.5). Diese Mikrofibrille
besteht wiederum aus 15 bis 20 Elementarfibrillen (Mizellarstringen) mit einem
Durchmesser von 3,5-5nm. Die Elementarfibrillen setzen sich aus 50-100 Cellulo-
semolekiilen zusammen. Innerhalb der Elementarfibrillen bilden die parallel gela-
gerten Cellulosemolekiile Kristallgitter, die mit parakristallinen Bereichen wech-

Aufbau der Sekundar-
wand

Die pilzliche Zellwand
enthalt Chitin.

3.1.2

Aufbau von
Makrofibrillen und
Mikrofibrillen
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Struktur von Tiipfel und

Plasmodesmen

3.1 Aufbau und Chemie der pflanzlichen Zellwand

Elementarfibrille (Mizelle, Mizellarstrang)
Makrofibrille

MM
Mikro-{ . 1 6o “ \ 5( .
fibrille - .
AV l
ca. 10 nm i / \'l'll' '_‘.II
i//lgnl 'F'. \':\".:'lll\ |||| \ |I|| '||'|
74 RRITRRFANY
i ﬂ_t_{\\ﬂ;«_‘.hﬁm

A interfibrillarer Raum B Intermizellarraume

0 Abb.3.5 A Querschnitt durch die aus Cellulose aufgebauten Strukturen der Zellwand;
ca. 20 Mizellarstrange (je ca. 5nm Durchmesser) bauen eine Mikrofibrille auf. Zwischen den
Mizellen sind Intermizellarraume (0,5-1 nm Durchmesser) und interfibrillare Raume mit
einem Durchmesser von ca. 10nm. B Langsschnitt durch eine Mikrofibrille (schematisch).
Mizellen unregelmaBig angeordnet, durch amorphe Bereiche getrennt. A 200000: 1.

B 100000: 1

seln, in denen die Molekiilfiden nicht mehr streng parallel geordnet sind
(0 Abb. 3.5). In letzterem Fall ziehen einzelne Cellulosemolekiile zu benachbarten
Elementarfibrillen hiniiber und verketten die Elementarfibrillen (Mizellarstrange)
miteinander.

Zwischen den parallel gelagerten Elementarfibrillen befinden sich die mit einem
Durchmesser von 1nm ausgesparten intermizelldren Raume (0 Abb.3.5), zwischen
den Makrofibrillen die interfibrilliren Raume, die etwa 10 nm im Durchmesser be-
tragen. Beide Spaltensysteme nehmen Wasser auf, sodass die Wiande der lebenden
Zelle immer gequollen sind. Die interfibrilliren Rdume konnen auch mit Lignin
inkrustiert sein (Kap.3.2).

Bei der Auflagerung der Sekundarwinde bleiben héufig bestimmte Stellen aus-
gespart. Die unverdickten Stellen werden Tiipfel genannt. Bei starken Zellwidnden
konnen sie als Kanile erscheinen. Es werden die Tiipfel benachbarter Zellen an sich
gegeniiberliegenden Stellen angelegt, sodass nur die SchlieShaut benachbarte Zellen
trennt. Sie besteht aus der Mittellamelle und den beiden Primédrwénden. Die
Schliefthaut wird von mehreren Plasmaverbindungen, den Plasmodesmen, durch-
brochen. Durch die Plasmodesmen zieht das Endoplasmatische Retikulum hin-
durch, wodurch benachbarte Protoplasten miteinander verbunden sind. Dadurch
wird ein Stofftransport von Zelle zu Zelle ermoglicht und die plasmatische Einheit
eines Zellverbandes gewahrleistet.

Fiir die Wasserleitungsbahnen der Koniferen sind Hoftiipfel (0 Abb.3.6) charak-
teristisch. Bei ihnen ist die Mitte der SchliefShaut verstirkt. Die Verstarkung heif$t
Torus. Das Wasser kann normalerweise durch den engen Porus des Hoftiipfels in
den Hof und zwischen den Aufhingefiden des Torus hindurchstromen. Bei einsei-
tigem Druck wird der Torus gegen den Porus gepresst und verschliefit so den Tiipfel.
Dieser Verschlussmechanismus tritt in Kraft, wenn der Spross einer Pflanze verletzt
wird. Der Mechanismus verhindert das Eindringen der Luft in die Wasserleitungs-
bahnen, in denen aufgrund des Transpirationsstromes ein Unterdruck herrschen
kann, sodass die Wassersdule beim Eindringen von Luft abreiflen wiirde. Der
Hoftiipfel ist in seiner Funktion also mit einem Ventil vergleichbar.



3.1.2 Feinstruktur der pflanzlichen Zellwand

Zellwand Mittellamelle

Sorus (Hof)
SchlieBhaut

B

Plasmodesmen i
20pum

0 Abb.3.6 A Plasmodesmen aus den dicken Primdrwanden des Endosperms der
Kakipflaume (Diospyros): Das Endosperm ist das Nahrgewebe des Samens. Die Plasmode-
men sind die feinen Linien (Zytoplasmastrange), die sich durch die Zellwande hindurch von
Zelle zu Zelle erstrecken. Das Zelllumen ist olivgriin markiert. B Hoftlpfel der Koniferen
(schematisch, Langsschnitt), C Aufsicht

I Merke
Makrofibrillen und Mikrofibrillen sind fur die Zugfestigkeit der Zellwand verantwortlich.
Tupfel erlauben den Stofftransport zwischen benachbarten Zellen.

Inkrustierung und Akkrustierung 3.2

Den Zellwinden von Geféflpflanzen und einigen Moosen sind in wechselnder
Menge und Zusammensetzung Verbindungen eingelagert (Inkrusten) oder aufgela-
gert (Akkrusten). Inkrusten und Akkrusten verleihen pflanzlichen Zellen spezifi-
sche Eigenschaften und befihigen sie zu besonderen Leistungen.

I Definition
Inkrusten sind Einlagerungen (z. B. Lignin) in die Wand einer ausdifferenzierten Zelle.
Akkrusten sind Auflagerungen (Suberin, Cutin, Wachs u. a.) auf die Zellwand. Die ge-
nannten Substanzen sind am Aufbau der Schichten in unterschiedlichem Ausmal3 be-
teiligt.

Eine der wichtigsten Inkrusten ist Lignin, ein amorphes Polymerisat aus Phenyl- Lignin verleiht der

propaneinheiten, niamlich p-Cumarylalkohol, Coniferylalkohol und Sinapylalko- Zellwand Druckfestig-

hol (0 Abb. 3.7), die bei verschiedenen Pflanzenarten in unterschiedlichen Anteilen keit.

im Lignin vorkommen.

Die monomeren Phenylpropane werden in glykosidierter Form vom Protoplas-
ten synthetisiert, in die Zellwdnde transportiert und dort nach hydrolytischer Ab-
spaltung des Zuckerrestes vermutlich unter dem Einfluss einer Peroxydase zu Radi-
kalen oxidiert. Diese polymerisieren zum Lignin (0 Abb.3.7). Das Lignin ist in der
Zellwand mit Hemicellulosen kovalent verkniipft. Lignin kommt auch in der Mittel-
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40 3.2 Inkrustierung und Akkrustierung
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0 Abb.3.7 Monomere des Lignins, namlich p-Cumarylalkohol (A), Coniferylalkohol (B)
und Sinapylalkohol (C). Die Monomeren werden insgesamt auch als Phenylpropane
bezeichnet. Struktur D gibt einen Ausschnitt aus Fichtenlignin wieder. Man beachte die
kovalente Bindung an einen Zucker (Hemicellulose, Cellulose). Me = Methylgruppe

lamelle vor. Der Ligningehalt von verholztem (ligninhaltigem) Gewebe schwankt
zwischen 15 bis 36 Gewichtsprozenten. Wihrend Cellulose einer Zellwand Zugfes-
tigkeit verleiht, bewirkt Lignin Druckfestigkeit. Da es lipophil ist, schrankt es den
Wassertransport durch die Zellwand ein, eine Eigenschaft, die besonders fiir Was-
serleitungsbahnen wichtig ist. Lignin wird histochemisch in Pflanzenpréiparaten
mit Hilfe von Phloroglucin und Salzsdure nachgewiesen.



3.2 Inkrustierung und Akkrustierung

L N

O Abb. 3.8 Wachskristalloide auf der Oberflache einer Benincasa-hispida-Frucht (Wachs-
gurke). Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme. 1:10000, nachkoloriert

Eine weitere polymere Verbindung ist das Cutin, eine Akkruste. Es ist ein unlosli-
cher Polyester aus Hydroxy- und Hydroxy-Epoxyfettsduren, die eine Lange von 16
bis 18 C-Atomen haben. Das Cutin bildet die Cuticula, eine Schicht, die der Epider-
mis aufliegt. Cutin kann auch den tiefer gelagerten Zellschichten eingelagert sein.
Das Cutin erschwert das Eindringen von pathogenen Mikroorganismen in die
Pflanze und schriankt den Wasserverlust ein. Eine Transpiration durch die Cuticula
hindurch (cuticuldre Transpiration) ist daher nur in sehr eingeschranktem Mafle
moglich.

Am Aufbau von verkorktem Abschlussgewebe (Periderm, Borke) ist auch Sube-
rin beteiligt, ein Polymer aus aliphatischen und aromatischen Monomeren. Suberin
ist in Wanden korkhaltiger Zellen abwechselnd mit Wachsen und Cutin schichten-
formig aufgelagert. Korkzellen bilden ein isolierendes Abschlussgewebe, das die
Pflanzen ebenfalls in die Lage versetzt, Pathogene abzuwehren und vor Austrock-
nung schiitzt. Suberinbildungen finden auch als Reaktion auf Verletzungen von
Pflanzen statt. Suberin verhindert die freie Diffusion von Losungen, besonders in
der Wurzel (siehe Caspary-Streifen der Endodermis, © Abb.14.4, 0 Abb.14.5). Su-
berin ist der Zellwand von Idioblasten eingelagert oder schirmt Harze in Trichomen
(Pflanzenhaaren) ab. Der Cuticula aufgelagert sind hiufig kristalline Wachse (z. B.
bei Eukalyptusblattern). Die Kristallformen der Wachse sind fiir die jeweilige
Pflanze und das jeweilige Organ charakteristisch (0 Abb.3.8).

Wachse sind komplexe Gemische aliphatischer Verbindungen. Hauptkompo-
nenten sind Ester mit haufig ungerader Anzahl von C-Atomen. Wachse befinden
sich auch im Periderm (Kap.13.3, © Abb.13.8).

Wachs, Cutin, Suberin und Lignin ist eines gemeinsam: Sie schranken den Was-
serverlust und den Gasaustausch der Pflanzen ein. Der Gasaustausch erfolgt dann
wie die Wassertranspiration durch Stomata oder Lentizellen. Bestandteil von Zell-
winden kénnen auch niedermolekulare Verbindungen sein, wie z. B. Silikat (bei
Equisetum) oder Gerbstoffe.

Cutin ist eine Akkruste.

Suberin kommt in
Korkzellen vor.

Wachse kommen auf
der Cuticula vor.
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3.3

Funktion der
Glykokalyx

Molekularer Aufbau
der Glykokalyx

3.3 Glykokalyx

Lipophile Polymere wie Cutin und Suberin sind mit dem Azofarbstoff Sudan III
(gelost in Isopropanol und Glycerol) histochemisch anfarbbar.

I Merke
Inkrusten und Akkrusten verleihen der pflanzlichen Zellwand besondere Eigenschaften.
Zumeist werden der Wasserverlust und der Gasaustausch eingeschrankt oder wie im
Beispiel von Lignin auch die Festigkeit des Gewebes erhoht.

Glykokalyx

Die Glykokalyx bildet die dufSere Schicht der Zellen von Saugetieren und Mensch
und bestimmt mafigeblich deren Erscheinungsbild und Funktion.

I Definition
Auf der AuBenseite der Plasmamembran tierischer Zellen befindet sich ein Multikom-
ponentensystem aus Bindungsproteinen, Glykolipiden, Glykoproteinen, Enzymen, Hor-
monrezeptorstellen und Antigenen. Dieses Multikomponentensystem wird als Glyko-
kalyx bezeichnet.

Die Begrenzung der tierischen Zelle wird auch als Zellcortex bezeichnet. Von einer
Zellwand spricht man hier nicht, weil wegen des Fehlens einer Mittellamelle
(Kap.3.1.1, pflanzliche Zellwand) eine Zuordnung von Begrenzungsschichten zu ei-
ner bestimmten Zelle im Gewebeverband nicht méglich ist.

Auflerhalb der Plasmamembran (Zellmembran) tierischer Zellen befinden sich
zahlreiche glykosylierte Protein- und Lipidbausteine, deren Gesamtheit als Glyko-
kalyx bezeichnet wird. Der Name leitet sich von glykos (griech. = Zucker) und kalyx
(griech. = Mantel) ab. Die Komponenten sind mitbestimmend fiir die Individualitét
und spezifische Leistung einer tierischen Zelle. Erst die Glykokalyx ermoglicht es,
dass sich aus einzelnen Zellen Gewebe bilden koénnen. In der Entwicklung eines
Organismus erkennen sich differenzierte Zellen an ihrem gleichartigen Oberfla-
chenzuckermuster und schlieflen sich so zu Verbianden, den Geweben, zusammen.
Die wesentlichen Zucker der Glykokalyx sind Glucose, Galactose, Fucose, N-Ace-
tylglucosamin, N-Acetylgalactosamin und N-Acetylneuraminséure. Lichtmikros-
kopisch kann die Glykokalyx mit Hilfe der PAS-Farbung (Periodic acid, Schiff-Re-
aktion) sichtbar gemacht werden.

In © Abb.3.9 ist schematisch der Aufbau einer tierischen Zellmembran mit Gly-
kokalyx dargestellt. Die Grundstruktur besteht aus einer Lipid-Doppelschicht (Li-
pid bilayer), in der sich unterschiedliche integrale Glykoproteine befinden. Diese
Proteine konnen auch durch die Zellmembran bis ins Zellinnere hindurchreichen.
In diesem Falle spricht man von transmembraniren Glykoproteinen, die fiir die
Kommunikation der Zelle mit ihrer Umwelt von ausgesprochen grofier Bedeutung
sind. Allgemein handelt es sich bei vielen membranstindigen Rezeptoren und Io-
nenkandlen um transmembranire Proteine. Zusétzlich zu den integralen Glykopro-
teinen kénnen noch weiter Glykoproteine an die Zellmembran adsorbiert werden.
Fernerhin sind Glykolipide in die Zellmembran inseriert.
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O Abb.3.9 Schematischer Aufbau der
Zellmembran mit aufgelagerter Glykokalyx

transmembranares
Glykoprotein adsorbiertes
Glykolipide  Cvkoprotein

Glykokalyx
Zellmembran
(lipid bilayer)
s o Zucker
Cytosol integrale

Proteine

Der molekulare Aufbau der Glykokalyx ist zellspezifisch. Die Glykokalyx wird
durch die Neubildung von Glykoproteinen und Glykolipiden regeneriert: Im Zellin-
neren werden im rauen Endoplasmatischen Retikulum die Proteinstrukturen der
Glykoproteine gebildet und in den Golgi-Apparat transportiert. Hier werden diese
glykosyliert und die so entstandenen Glykoproteine in die Membran des Golgi-Ap-
parates eingebaut. Die Glykolipide der Glykokalyx werden im Golgi-Apparat syn-
thetisiert und hier ebenfalls an die Proteine gekoppelt. Die so mit den Bestandteilen
der Glykokalyx ausgestatteten Membranen werden vom Golgi- Apparat in Form von
Golgi-Vesikeln abgeschniirt und zur Zellmembran transportiert, mit der sie dann
verschmelzen.

Allgemein kann gesagt werden, dass die Glykoproteine der Glykokalyx Tréager
der zelluldren Immunogenitit sind (Kap 31.2.2). Durch kérperfremde Glykoprote-
ine wird stets eine starke Immunreaktion ausgeldst. Die Substanzen, die eine Im-
munreaktion hervorrufen, werden allgemein als Antigene bezeichnet. Dieses ist bei
Bluttransfusionen und Organtransplantationen von grofler Bedeutung.

Die Blutgruppenzugehorigkeit wird durch Glykolipide in der Zellmembran der
Erythrozyten bestimmt. Diese weisen als endstandige Struktur ein Zucker-Tetramer
(Blutgruppe O) oder ein Zucker-Pentamer (Blutgruppen A, B, AB) auf. Bei der Blut-
gruppe A ist das endstindige Zucker-Monomer ein N-Acetylgalactosamin, bei der
Blutgruppe B eine Galactose. Daraus ergeben sich unterschiedliche Antigeneigen-
schaften (Kap.31.1.3).

An der Oberfliche der Mikrovilli des Darmepithels ist im Vergleich zu den tbri-
gen Korperzellen eine relativ dicke Glykokalyx aus miteinander vernetzten Glyko-
proteinen zu erkennen. In dieses Netzwerk sind Verdauungsenzyme wie Lactase,
Maltase, Sucrase und Isomaltase mit integriert (Kap. 34.1.5). Hier finden sich auch
die Exopeptidasen Carboxypeptidase A und B. Exopeptidasen spalten die letzte
Aminoséure kleinerer Peptide aus der Nahrung vom Ende her ab.

Wie bereits weiter oben erwahnt, spielen die Zucker der Glykokalyx fiir den Auf-
bau von Zellverbanden und Geweben eine entscheidende Rolle. Im tierischen Orga-
nismus, aber auch weit verbreitet im Pilz- und Pflanzenreich, gibt es Proteine, die
ganz spezifisch bestimmte Zucker oder Zuckersequenzen erkennen und an diese
binden. Derartige Proteine werden als Lektine bezeichnet. So weist die Glykokalyx
beispielsweise Lipide und Proteine mit einem sogenannten Cell adhesion molecule
(CAM) auf, das aus vier Zuckermonomeren besteht. Diese Sequenz wiederum kann

Synthese der
Glykokalyx

Blutgruppen

Glykokalyx des
Darmepithels

Aufbau von
Zellverbanden
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34

Aufbau des Murein-
Sacculus

3.4 Die bakterielle Zellwand

von Lektin-Bindungsdoménen anderer Proteine einer benachbarten Zelle erkannt
werden, was dann zur gezielten Anlagerung von Zellen iiber Zucker-Lektin-Bin-
dungen fiihrt.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass die Glykokalyx essentiell den Cha-
rakter und die Funktion einer tierischen Zelle bestimmt. Uber sie wird sowohl der
Aufbau von Geweben gesteuert als auch allgemein der Kontakt mit der Umwelt her-
gestellt. Die Glykokalyx hat ausgeprigte Antigeneigenschaften.

Praxisheispiel: Bestimmung der Blutgruppen

Die Blutgruppen O, A und B werden durch die Glykokalyx der Erythrozyten bestimmt. Die
spezifischen Zuckersequenzen kénnen durch Lektine erkannt werden, was zu einer Aggre-
gation der Erythrozyten fuhrt. Dieser Effekt wird zur Blutgruppenbestimmung ausgenutzt.

Praxisheispiel: Organtransplantation, Bluttransfusion

Die Antigeneigenschaften einer Zelle werden durch die Glykokalyx bestimmt. Stimmt diese
bei einer Organtransplantation nicht mit der Glykokalyx des Empfangers tberein, so wird
eine Immunantwort ausgeldst, die zur AbstoBung des Organs fuhren kann. Bei der Blut-
transfusion ist strikt darauf zu achten, dass die Blutgruppenmerkmale von Spender und
Empfanger kompatibel sind, da es sonst zu einer lebensgefahrlichen Immunreaktion kom-
men kann. Bei Organtransplantationen wird in der Regel das Immunsystem durch Immun-
suppressiva (z. B. Cyclosporin) unterdrickt, was aber auch die Anfalligkeit des Organemp-
fangers gegen mikrobielle Infektionen erhoht.

I Merke
Die Glykokalyx befindet sich auBerhalb der Zellmembran und besteht hauptsachlich
aus Glykoproteinen und Glykolipiden.

Die bakterielle Zellwand

Die Zellwand der Bakterien unterscheidet sich in ihrem chemischen Aufbau und
ihrer Struktur grundsitzlich von der der Hoheren Pflanzen. Sie hat eine Dicke von
15-35nm und verleiht der Bakterienzelle Form und Festigkeit.

Die Stiitzmembran, die der Zytoplasmamembran (0 Abb.3.10) aufliegt, besteht
aus einem Polysaccharid-Peptid-Makromolekiil (einem Peptidoglykan, sieche auch
Kap. 20), das Murein genannt wird.

I Definition
Die bakterielle Zellwand hat eine Dicke von 15-35nm und verleiht der Bakterienzelle
Form und Festigkeit. Eine wichtige Komponente ist Murein.

Der sogenannte Murein-Sacculus besteht aus alternierenden N-Acetylglucosamin
(GleNAc) und N-Acetylmuraminsdure (MurNAc)-Monomeren. N-Acetylmura-
minséure ist ein Milchsdureether des N-Acetylglucosamins. Beide Monomere sind
B-1,4-glykosidisch verkniipft (0 Abb.3.11). Diese Mucopolysaccharidketten sind un-
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SM (ein- o ¥ .
A Iy ¥ periplasmatischer
schichtig) cM Raum
gramnegativ (z.B. E. coli) grampositiv (z.B. St. aureus)

O Abb.3.10 Die Zellwande von Escherichia coli und Staphylococcus aureus.
PS = Plastische Schicht, CM = Zytoplasmamembran, SM = Stitzmembran aus Murein,
CP = Zytoplasma

verzweigt. An der Lactylgruppe des MurNAc sind Tetrapeptid-Einheiten mit fiir die
Bakterienzellwand  charakteristischen =~ Aminosduren gebunden (r-Alanin,
D-Glutaminsdure, m-Diaminopimelinsdure und p-Alanin im Fall von Escherichia
coli). Die benachbarten Peptidoglykanketten werden iiber m-Diaminopimelinsdure
und p-Alanin der Peptid-Seitenkette miteinander verbunden. Durch die Querver-
netzung werden die heteropolymeren Ketten zu einem sackformigen Riesenmole-
kiil, dem Murein-Sacculus, verkniipft (0 Abb. 3.11). Der Schichtenaufbau der bakte-
riellen Zellwand entscheidet tiber die Anfarbbarkeit der Bakterien nach Gram. Die
Bakterien werden in diesem Verfahren mit dem basischen Farbstoff Kristallviolett
angefirbt und anschlieffend mit einer Jod-Lésung behandelt. Werden danach die
Zellen mit Alkohol behandelt, bleiben die grampositiven Bakterien (viel Murein)
blau bzw. violett gefarbt, die gramnegativen Bakterien (wenig Murein) werden je-
doch entfarbt. Dieses Firbeverhalten hat taxonomischen, fiir die Medizin aber auch
diagnostischen Wert. Je nachdem, ob es sich um grampositive (gram+) oder gram-
negative (gram-) Bakterien handelt, bestehen die bakteriellen Zellwande aus unter-
schiedlichen Anteilen einer plastischen Schicht und des Mureins (© Abb.3.10), das
seiner Funktion nach auch als Stiitzmembran bezeichnet wird. Die plastische Schicht
kann Endotoxine enthalten (Kap.20.2), z. B. das Lipid A, das bei Lyse von Bakterien
freigesetzt wird und Fieber oder in schweren Fillen einen anaphylaktischen Schock
auslosen kann. Allgemein sind Lipoproteine, Lipopolysaccharide, Proteine, Lipide,
Polysaccharide und Teichonséuren charakteristisch fiir die plastische Schicht.

Praxisbeispiel: f-Lactam-Antibiotika

Penicilline und Cephalosporine sind p-Lactam-Antibiotika, die dadurch wirken, dass sie ei-
nen Schritt in der Synthese des Mureins hemmen. Bei gramnegativen Bakterien gelangen
diese Antibiotika jedoch kaum an die Stelle der Mureinsynthese und wirken deshalb haupt-
sachlich bei grampositiven Bakterien. Penicillin und Cephalosporin wirken auf den letzten
Schritt der Mureinsynthese. In ihr wird ein p-Alanyl-p-alanin-Rest unter Spaltung der Peptid-
bindung mit m-Diaminopimelinsaure verkntpft. Die VerknUpfung wird von einem Enzym,
einer Transpeptidase, katalysiert. Die Transpeptidase kann zwischen dem zu verkntupfenden
p-Alanyl-p-alanin-Rest und Penicillin nicht unterscheiden, denn beide haben eine &hnliche
Konformation. Das Enzym wird in seinem aktiven Zentrum durch das Penicillin alkyliert und
damit inaktiviert. Damit kann die Synthese des Mureins nicht beendet werden, und das
wachsende Bakterium zerplatzt aufgrund seines hohen Innendrucks (5-20bar). Penicilline
und Cephalosporine wirken nur auf wachsende Bakterienpopulationen.

Grampositive und
gramnegative
Bakterien
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Antibiotikaresistenz

3.4 Die bakterielle Zellwand

Die Mureinbiosynthese wird durch Penicilline und Cephalosporine inhibiert
(A Tab. 20.3, siehe auch Praxisbeispiel). Einige Bakterien, die gegen Penicillin resis-
tent sind, bilden ein Enzym, die Penicillinase (3-Lactamase). Dieses Enzym &ffnet
den B-Lactam-Ring der Penicilline. Die dabei gebildete Penicillo-Saure ist antibio-

N-Acetyl-muraminséure

(MurNAc oder M)
CO-CHs
O-CH-C=0
CH3 ‘

o
N-Acetyl-glucosamin L-Alanin §
(GIcNAc oder G) | £
D-Glutaminséaure @

m-Diaminopimelinsdure  Muropeptid-Baustein des
Peptidoglycan-Makromolekiils

D-Alanin von Escherichia coli
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| |
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O Abb.3.11 Einschichtiger Murein-Sacculus von Escherichia coli (Ausschnitt). N-Acetylglu-
cosamin (G oder GIcNAc) und N-Acetylmuraminsaure (M oder MurNAc) bilden »Holmex,
die durch Peptidbricken quervernetzt sind.
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tisch inaktiv, sodass die Bakterien, die $-Lactamase bilden, gegen Penicillin resistent
sind. Die f3-Lactamase ist ein Enzym, dessen genetische Information auflerhalb des
Bakterienchromosoms auf einem extrachromosomalen DNA-Abschnitt, einem so-
genannten Plasmid, lokalisiert sein kann. Plasmide sind von Bakterien zu Bakterien
tibertragbar und damit auch ihre Resistenz gegen Penicillin (Kap.4.4). Gene, die
ihrem Tréger eine Resistenz gegen Antibiotika verleihen, konnen aber auch chro-
mosomal kodiert sein.

Hiufig sind die Zellwande der Bakterien von Kapseln oder Schleimhiillen um-
geben. Sie bestehen aus Polysacchariden oder auch Polypeptiden. Die Kapsel- und
Schleimbildung ist kein Artmerkmal, da von einer Spezies sowohl kapselbildende
als auch kapselfreie Stimme existieren konnen. Allerdings kénnen solche Hiillen
bei manchen Bakterien die Virulenz erhéhen, da sie die Bakterien schwer angreif-
bar machen.

Bakterien l6sen im Sdugetierorganismus eine Immunantwort aus. Sie stimulie-
ren die Bildung von Antikérpern. Die auslésenden Faktoren fiir die Immunantwort
heiflen Antigene. Sie konnen Bestandteil unterschiedlicher Oberflichenstrukturen
sein (z. B. Lipopolysaccharide, abgekiirzt LPS, der plastischen Schicht). Sogenannte
H-Antigene befinden sich auf den Geifeln beweglicher Bakterien (Kap.20.1). O-
Antigene hingegen sind die Antigene der Zelloberflache selbst. O-Antigene kénnen
Strukturelemente von Fimbrien oder Pili sein (0 Abb.1.1). Beides sind Proteinfila-
mente, die zur Anheftung von Bakterien auf Eukaryotenzellen dienen (Fimbrien)
oder an parasexuellen Prozessen beteiligt sind (Pili; auch © Abb.4.4).

I Merke
Das Stutzgerust der Bakterienzellwand besteht aus Murein. Dieser Murein-Sacculus ist
bei grampositiven Bakterien stark, bei gramnegativen Bakterien schwach ausgebildet.
Daneben gibt es bei Bakterien eine plastische Schicht, die eine Reihe von Lipidstruktu-
ren enthalt. Bei diesen ist insbesondere das Lipopolysaccharid (LPS) ein starkes Antigen.

Zusammenfassung
m Die pflanzliche Zellwand besteht hauptsachlich aus Pektinen (Primarwand) und
Cellulose (Sekundarwand).

m Die Zugfestigkeit pflanzlicher Zellwande beruht auf Fibrillen, die aus Cellulose bestehen;
die Druckfestigkeit wird durch Lignin, einer Inkruste, hervorgerufen.

m Cutin, Suberin und kristalline Wachse sind Akkrusten, die insbesondere Diffusions-
barrieren fiir Gase und Flussigkeiten darstellen.

m Die pilzliche Zellwand enthalt Chitin.

m Die tierische Zelle hat keine Zellwand, daftir eine Glykokalyx, die von groBer physiologi-
scher Bedeutung ist.

m Die bakterielle Zellwand enthalt Murein als Stitzmembran sowie zusatzlich verschie-
dene lipidhaltige Substanzen, die teilweise starke Antigeneigenschaften haben.

m Die Gram-Farbung bei Bakterien wird durch den Murein-Anteil der Zellwand verursacht.

Bakterielle Antigene

I Synopse
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Wiederholungsfragen

I Fragen Wiederholungsfragen
1. Welche Makromolekdile sind fur die pflanzliche Zellwand von herausragender Bedeu-
tung? Beschreiben Sie deren Struktur!

2. Warum haben tierische Zellen keine Zellwand?

3. Welches Makromolekul der bakteriellen Zellwand ist maBgeblich an der Gramfarbung
beteiligt?
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Genetik

Im 19. Jahrhundert hat es im Wesentlichen zwei Forscher gegeben, die der Genetik und
ihren angrenzenden Gebieten entscheidende Impulse verliehen haben, namlich Charles
Darwin und Gregor Mendel. Beiden ist gemeinsam, dass sie Theologie studiert haben und
sich naturwissenschaftlich betatigten. Sie missen also urspriinglich an einen einmaligen
biblischen Schopfungsakt geglaubt haben. Trotzdem legten sie die Grundlage fur ein
Verstandnis der evolutionaren Entwicklung der Natur. Darwins Ideen bewegten die
Gemduter derart, dass Mendels Arbeiten unbeachtet blieben. AuBerdem war die Biologie
zur Zeit dieser beiden groBen Forscher noch sehr deskriptiv. Streng kausalanalytisch
durchgefuihrte Experimente wie sie Mendel praktizierte, erwartete man von der Biologie
nicht, und man erkannte daher auch nicht ihren Wert. Erst nach Mendels Tod wurden die
Mendelschen Regeln wieder entdeckt und durch zytologische und molekularbiologische
Forschungen bestatigt.

Grundlagen

Definitionen

Lebende Organismen sind dadurch gekennzeichnet, dass sie zur Autoreproduktion
(also Selbstvermehrung) befahigt sind.

Die Genetik versucht die Frage zu beantworten, warum die Nachkommen die
Merkmale der Vorfahren tragen und welche Gesetzmafligkeiten bei der Merkmals-
weitergabe entscheidend sind.

Man muss grundsatzlich zwei verschiedene Méglichkeiten der Vermehrung un-
terscheiden:

B die ungeschlechtliche Vermehrung, die durch Teilung oder Knospung erfolgt
und

B die geschlechtliche Vermehrung, bei der sich Geschlechtszellen (Gameten)
vereinigen, die von zwei verschiedenen Elternorganismen stammen.

Die ungeschlechtliche Vermehrung ist bei einzelligen Organismen hiufig, kann
aber auch noch bei vielzelligen Organismen beobachtet werden. Wiahrend bei der
Teilung nahezu gleich grofle Tochterzellen entstehen, ist bei der Knospung eine
Tochterzelle deutlich kleiner. Sie wéchst erst nach der Teilung zu voller Grofle he-
ran. Hefen vermehren sich unter anderem durch Knospung. Sexuelle Vermehrung
kommt bei Hefen aber auch vor.

Die Merkmale eines Organismus werden als Phédne bezeichnet. Thre Ausbildung
wird durch Gene (Erbfaktoren) determiniert. Die Gesamtheit des Erbmaterials wird
auch als Genom bezeichnet.

I Merke
Der Begriff Genom wird nicht einheitlich verwendet. Er kann sich auf das Erbmaterial
des Zellkerns beziehen oder die Gesamtheit des Erbmaterials in einer Zelle. Im letzteren
Fall unterscheidet man das Kerngenom (Nucleom) vom Mitochondriengenom (Chond-
rom oder Chondriom) und vom Plastidengenom (Plastom).

4

Inhaltsvorschau

4.1

Definition: Genom
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Termini der Genetik

4.2

4.21

Phasen des Zellzyklus

4.2 Mitose und Zytokinese

Das aus dem Erbgefiige resultierende dufSere Erscheinungsbild eines Individuums
wird als Phianotyp bezeichnet. Mehrere Phine (Merkmale) konnen durch ein ein-
zelnes Gen determiniert werden (in diesem Fall spricht man von Polyphinie) oder
ein Phédn kann durch mehrere Gene determiniert werden (dann spricht man von
Polygenie). Bei der geschlechtlichen Vermehrung produziert der viterliche Orga-
nismus Spermatozoen (Mensch, Tier) oder Spermatozoide (Pflanze) oder einen ge-
nerativen Kern (Hohere Pflanze) und der miitterliche eine Eizelle. Diese Fortpflan-
zungseinheiten werden als mannliche (Spermatozoon, Spermatozoid, generativer
Kern) oder weibliche (Eizelle) Gameten bezeichnet. Verschieden elterliche Game-
ten vereinigen sich bei der Fortpflanzung zur Zygote, die somit das Produkt der
Vereinigung viterlichen und miitterlichen Erbgutes ist. Haben miitterlicher und
viterlicher Gamet gleiche Erbfaktoren, dann ist das aus der Zygote hervorgehende
Individuum homozygot und wird auch als reinerbig bezeichnet. Der Begriff homo-
zygot kann sich auf einen einzelnen Erbfaktor oder auf mehrere Erbfaktoren (Gene)
beziehen. Sind die Erbfaktoren der Gameten ungleich, dann ist der entstehende Or-
ganismus heterozygot, ungleich gepaart oder mischerbig und wird dann als Misch-
ling oder Bastard bezeichnet. Unterscheiden sich die Eltern eines Bastards nur
durch ein Merkmal, dann ist der Bastard monohybrid, bei zwei unterschiedlichen
Merkmalen dihybrid und eventuell polyhybrid etc.

Der grofite Teil aller Gene ist auf Chromosomen lokalisiert. Chromosomen
kommen bei sogenannten haploiden Zellen oder haploiden Organismen in einem
einfachen, bei diploiden Zellen oder diploiden Organismen aber in einem doppel-
ten Satz vor. Entsprechendes gilt fiir polyploide Zellen oder Organismen. Organis-
men, deren Lebenszyklus aus mindestens einer haploiden und einer diploiden
Phase (Generation) besteht, nennt man Diplohaplonten. Die Variationen beziiglich
des Kernphasenwechsels in der Natur sind vielfiltig. Der menschliche Lebenszyk-
lus ist durch einen gametischen Kernphasenwechsel charakterisiert, d. h. bis auf die
Gameten ist der Mensch wihrend seines gesamten Lebens diploid. Bei anderen Or-
ganismen hingegen stellt die Zygote die einzige diploide Phase dar oder haploide
und diploide Phasen wechseln sich ab.

Die aus viterlichem und miitterlichem Elter stammenden und sich entsprechen-
den Chromosomen eines diploiden Chromosomensatzes werden als homolog be-
zeichnet. Alternative Formen eines Gens werden Allele genannt. Die alternativen
Formen wiirden sich durch die Basensequenz unterscheiden (Kap. 5.1). Dabei wiirde
jede gednderte Basensequenz einem Allel entsprechen. Viele der Mutationen wéren
allerdings kryptisch, sie wiirden im Phanotyp keine Veranderungen hervorrufen.
Allele tragen die Information fiir Proteine gleicher Funktion, aber eventuell unter-
schiedlicher Wirksamkeit.

Mitose und Zytokinese

Zytologischer Verlauf

Ein erwachsener Mensch besteht aus ca. 6 x 10" Zellen, die alle aus einer Zygote
hervorgehen. Dieser Umstand allein macht deutlich, wie wichtig der exakte Ablauf
der Zellvermehrung und seine Regulation sind. Eine Zelle durchlauft bei der Zell-
vermehrung einen Zellzyklus, in dem sich verschiedene Abschnitte abwechseln:



4.2.1 Zytologischer Verlauf

E F G H

O Abb.4.1 Kern- und Zellteilung (schematisch). A Zelle vor der Kernteilung. B und C
Chromosomenstruktur (Chromatiden) wird sichtbar, Kernhdlle und Nucleus verschwinden.
D und E Chromosomen ordnen sich in der Aquatorialplatte an, Mikrotubuli werden durch
Zentrosomen ausgebildet. F Spindelfasern setzen an den Kinetochoren (Zentromeren) an
und ziehen die Schwesterchromatiden zu den (entgegen gesetzten) Zentrosomen.
Ausbildung des Phragmoplasten (bei Pflanzenzellen). G Zellwandbildung und Durchschni-
rung des Protoplasten. H Bildung der Tochterkerne mit Kernhtille, Entspiralisierung der
Chromosomen, Auftreten von Nucleoli.

Die Kernteilung oder Mitose geht in die Zellteilung oder Zytokinese iiber. Beide
Phasen zusammen werden als M-Phase bezeichnet. Nach der Zellteilung durchlauft
die Zelle eine Wachstumsphase, die als Interphase bezeichnet wird. Sie miindet wie-
derum in die Mitose ein.

Die Interphase ihrerseits besteht aus der G1-Phase, wihrend der Ribonuklein-
saure (RNA) und Proteine gebildet werden, der Synthesephase (S-Phase), in der
Desoxyribonukleinsdure (DNA) entsteht und der G2-Phase, in der die Mitose vor-
bereitet wird. Daran schlief3t sich die Kernteilung (Mitose) an. Das Wechselspiel von
Interphase, Mitose und Zytokinese ist streng reguliert. Dabei greifen regulatorische
Proteine in den Zellzyklus ein. Eine Gruppe dieser Proteine stellen Proteinkinasen
dar. Dieses sind Enzyme, die Proteine phosphorylieren. Sie werden durch cdc-Gene
(fiir cell-division-cycle) kodiert.

Wenn eine Zelle in die Mitose eintritt, hat sie ihr genetisches Material (DNA) in
der S-Phase verdoppelt, sodass jedes Chromosom zu Beginn der Mitose aus zwei
identischen Chromatiden besteht, die am Kinetochor verbunden sind (Kap 2.2.5).
Die Chromatiden werden getrennt und als zwei neue Chromosomen auf die Toch-
terzellen verteilt. Vor der Mitose verdoppelt sich mit den Chromosomen auch das
Zentrosom (0 Abb.4.1 D, E). Zunichst bleiben die beiden Schwesterzentrosomen
beisammen, trennen sich aber spéter.

Der Mitoseverlauf ist bei Pflanzen und Tieren im Wesentlichen gleich. Der Ab-
lauf der Mitose wird zur Verdeutlichung in vier Phasen unterteilt, die besonders
bezeichnet werden. Diese Unterteilung sollte nicht den Blick dafiir verstellen, dass
die Mitose ein kontinuierlicher Prozess ist. © Abb.4.1 gibt den Mitosevorgang in
einer diploiden Pflanzenzelle schematisch wieder, deren doppelter Chromosomen-
satz von einem miitterlichen und einem viterlichen Gameten stammt.

Proteinkinasen sind
Enzyme. Sie regulieren
den Zellzyklus.

Das genetische
Material wird in
strenger GleichmaBig-
keit auf Tochterzellen
verteilt.
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Die Phasen der Mitose

Zellteilung folgt auf
Kernteilung

4.2 Mitose und Zytokinese

Prophase: Die Chromosomen werden sichtbar, die Kernmembran beginnt sich auf-
zulosen.

Die Chromosomen werden durch den Lingsspalt in je zwei Chromatiden geteilt
(0 Abb.4.1, A, B, C). Die beiden Schwesterzentrosomen beginnen sich zu trennen
und Mikrotubuli zusammenzusetzen. Die Zentrosomen sind die Organisatoren der
Teilungsspindel.

Metaphase: Die Umwandlung der Chromosomen in die Transportform ist vollendet
(0 Abb. 4.1, D, E). Die Chromosomen werden in der Mitte der Zelle in der Aquato-
rialplatte angeordnet. Der Nukleus ist aufgelost; Kernmembran und Nukleolus sind
in dieser Phase nicht mehr nachweisbar. Gleichzeitig gehen von den Zentrosomen
Kinetochor-Mikrotubuli aus, die an den Kinetochoren der Chromosomen veran-
kert werden und solche Mikrotubuli, die sich in den Bereich des gegeniiberliegen-
den Zentrosoms erstrecken, ohne eine Anheftungsstelle zu haben. Im tiberlappen-
den Einflussbereich beider Zentrosomen verzahnen sich Mikrotubuli. Der Spindel-
apparat ist damit ausgebildet.

Anaphase: Die Spalthilften der Chromosomen (Chromatiden) werden durch die
Spindelfasern zu den Centrosomen hin auseinander gezogen (0 Abb.4.1, F). Die
Chromatiden heiflen von diesem Stadium an Tochterchromosomen

Telophase: Die beiden Gruppen der Tochterchromosomen entspiralisieren sich und
aus Teilen des Endoplasmatischen Retikulums (Kap.2.1.3) bildet sich eine neue
Kernmembran (0 Abb. 4.1 G). Die Umwandlung der Chromosomen aus der Trans-
portform in die Funktionsform ist damit erfolgt. Auch die Nukleolen erscheinen in
der Regel in der Telophase wieder. Die beiden Tochterkerne enthalten die gleiche
Chromosomenzahl wie die Mutterzelle.

Zellteilung: An die Teilung des Zellkernes schlief3t sich in der Regel die Teilung des
Protoplasten an. Damit ist der Teilungsprozess mit der Entstehung von zwei Toch-
terzellen abgeschlossen (0 Abb. 4.1 H).

Bei Hoheren Pflanzen erfolgt die Ausbildung der neuen Trennwand auf folgende
Weise: In der spiaten Anaphase, wahrend sich die Tochterkerne bilden, hat sich zwi-
schen den auseinander gewichenen Tochterchromosomen ein zylinderférmiger
Korper, der Phragmoplast, gebildet. Er besteht aus fibrilliren Elementen. In der
Mitte des Phragmoplasten sammelt sich eine grofle Zahl von Golgi-Vesikeln
(0 Abb.2.6), die saure Polysaccharide mit sich fithren. Diese fliefen zusammen und
bilden die Primordialwand (die spitere Mittellamelle (0 Abb.3.1) als gemeinsame
Trennwand zweier benachbarter Zellen), die vom Zentrum ausgehend sich zu den
Seitenwédnden hin ausdehnt und den Protoplasten und damit auch die Zelle teilt.
Auf den beiden Seiten der Mittellamelle entstehen aus dem Zusammenfluss der
Membranen der Golgi-Vesikel die neuen Zytoplasmamembranen.

I Merke
Der Begriff Mitose wird auf zweierlei Art gebraucht: Er bezeichnet entweder nur die
Kernteilung (die eigentliche Mitose) oder aber Kernteilung und Zellteilung (Zytokinese).
In diesem Lehrbuch werden Mitose und Zytokinese unterschieden.



4.2.2 Abwandlungen der typischen Kern- und Zellteilung

Veranschaulichung: Mitose

Bei der Mitose wird der vollstandige Chromosomensatz auf zwei Kerne verteilt. Es liegt also
eine Kernvermehrung vor, bei der die Zahl der Chromosomen pro Kern (Zelle) nicht gedndert
wird. Die Chromosomen behalten ihre Individualitat und bleiben permanenter Bestandteil
jedes einzelnen Kernes oder jeder einzelnen Zelle.

Abwandlungen der typischen Kern- und Zellteilung

Der Mitose gehen die Verdoppelung der DNA und die Ausbildung der Chromati-
den voraus. Daran schlief3t sich die Trennung der beiden Chromatiden mit Hilfe des
Spindelapparates und die Bildung der Kerne zweier Tochterzellen an. Lauft der
zweite Prozess nur unvollstindig ab, dann kann eine Endomitose vorliegen, die sich
in einer Endopolyploidie manifestiert, d. h. es erfolgt die Verdoppelung der Chro-
mosomen, ohne dass die Kernmembran aufgeldst und eine Spindel ausgebildet
wird. Es entsteht so ein Kern, der die doppelte Anzahl von Chromosomen enthilt.

Ein Sonderfall der Endopolyploidie ist die Polytdnie. Sie liegt dann vor, wenn die
Chromosomen zwar redupliziert werden, die Chromatiden sich aber nicht vonein-
ander trennen. Polytdnie kann in solchen Zellen vorkommen, die stoffwechselphy-
siologisch besonders aktiv sind (z. B. Speicheldriisen der Insekten).

Freie Kernteilungen sind dadurch gekennzeichnet, dass sich keine Zellteilungen
anschlieflen. Es bilden sich vielkernige (polyenergide) Zellen aus. Sie sind charakte-
ristisch fiir vielkernige Algen und Pilze. Bei hoheren Pflanzen kommen freie Kern-
teilungen in einigen spezialisierten Zelltypen vor, so z.B. in Milchsaftschlduchen
und in Embryosicken vieler Angiospermen (Bedecktsamige Pflanzen).

Die Entstehung vielzelliger Gewebe und Organe ist eng mit der Zellteilung und
den Wachstumsprozessen verbunden. Es ist moglich, durch Colchicinbehandlung
(0 Abb. 2.9, Colchicin, Alkaloid der Herbstzeitlosen, Colchicum autumnale L.) oder
durch das Antibiotikum Griseofulvin die Ausbildung des Spindelapparates, aber
nicht die Chromosomenteilung zu verhindern. Colchicin und Griseofulvin werden
daher auch als Metaphase- oder Spindelgifte bezeichnet.

I Merke
Die Behandlung mit Spindelgiften fuhrt zur Ausbildung von polyploiden Kernen. Die
experimentelle VergréBerung der Kernmasse hat eine VergroBerung der Plasmamasse
und damit auch der ZellgroBe zur Folge. Die damit verbundene GroéBenzunahme des
ganzen Organismus ist haufig das Ziel der Ztichtung pflanzlicher Kulturrassen.

Meiose oder Reduktionsteilung

Meiosen oder Reduktionsteilungen sind ein essentieller Bestandteil der Entwick-
lung von Organismen, die sich sexuell fortpflanzen. Bei jedem Sexualprozess, d. h.
bei jeder Gametenverschmelzung wird der Chromosomensatz pro Zelle verdoppelt.
Die Zygote, die durch Verschmelzung zweier Gameten gebildet wird, hat dann den
diploiden Chromosomensatz. Mit dem Auftreten der Sexualitit ist daher auch ein
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Polytane (Riesen-)
Chromosomen kénnen
zur Untersuchung diffe-
renzieller Genaktivitat
eingesetzt werden
(Kap.6.4.2).

Colchicin interagiert
mit Mikrotubuli. Es
hemmt die Zellteilung.

4.3

Diploide Organismen
bilden haploide
Gameten.
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Zwei haploide
Gameten bilden eine
diploide Zygote.

Die Chromosomen-
segregation ist das
entscheidende Ereignis
fur die Reduktion der
Chromosomenzahl pro
Zelle.

43.1

Symbole der Genetik

4.3 Meiose oder Reduktionsteilung

Regulationsmechanismus notwendig, der es ermoglicht, die diploide Chromoso-
menzahl des Parentalorganismus (Elter) auf den haploiden Chromosomensatz sei-
ner Gameten zu reduzieren, um eine standige Verdoppelung des Chromosomensat-
zes von Generation zu Generation zu verhindern.

Die Zuriickfithrung des diploiden Chromosomensatzes entsprechender Mutter-
zellen auf den haploiden Chromosomensatz der Gameten wird als Meiose oder Re-
duktionsteilung bezeichnet. Bei der Meiose ist eine einmalige Chromosomenteilung
mit einem zweimaligen Auseinanderriicken der Chromosomen verbunden. Be-
trachtet man die zytologischen Vorginge der Meiose, so stellt man fest, dass die
Meiose aus zwei Teilungsvorgingen besteht. In der ersten meiotischen Teilung
(1. Reifungsteilung) werden nicht — wie bei der Mitose identische Chromosomen-
spalthélften (Chromatiden) auf die Tochterzellen verteilt - sondern ganze, wenn
auch bereits gespaltene Chromosomen. Dabei werden die bei der Befruchtung von
Vater und Mutter ibernommenen homologen Chromosomen wieder voneinander
getrennt (Chromosomensegregation). Die Verteilung auf die Tochterzellen erfolgt
unabhingig von ihrer urspriinglichen Zugehorigkeit zum viterlichen oder miitter-
lichen Organismus. Erst in der ohne Pause sich anschlieflenden 2. Reifungsteilung
werden wie bei der normalen Mitose die vorbereiteten Chromosomenspalthalften
getrennt. Das Ergebnis dieser beiden Reifungsteilungen sind dann vier haploide
Kerne mit je einem einfachen, also haploiden Genom. Da es sich bei der Meiose um
zwei sukzessive Teilungsschritte handelt, unterteilt man die erste Reifungsteilung in
die Prophase I, Metaphase I, Anaphase I und Telophase I, wiahrend man die 2. Rei-
fungsteilung in die Prophase II, Metaphase II, Anaphase II und Telophase II einteilt.
Bei der Meiose werden die Telophase I und Prophase II nur sehr fliichtig durchlau-
fen.

I Merke

Es liegt im Wesen der Meiose, dass an ihrem Anfang je zwei homologe Chromoso-
men, die aus insgesamt vier Chromatiden bestehen, gepaart werden. Die vier Chroma-
tiden verteilen sich auf insgesamt vier Zellen. Diese Zellen kénnen entweder Meiospo-
ren oder Gameten sein. Meiosporen sind dazu bestimmt, direkt zu einem neuen Orga-
nismus auszukeimen, wahrend Gameten dazu bestimmt sind, eine Zygote zu bilden.
Die Gameten oder die Meiosporen enthalten Chromosomen, die in dieser Kombination
in den Elternorganismen nicht unbedingt nebeneinander vorlagen.

Merkmalsweitergabe und Gametenbildung

Um die Zusammensetzung des Genoms zu untersuchen, die Ubertragungs- und
Wirkungsweise der Erbfaktoren zu erkennen, gibt es konventionelle und molekular-
biologische Methoden. Im Rahmen molekularbiologischer Methoden kann ein Gen
isoliert und seine genetische Information in vitro umgesetzt und analysiert werden.
Im Rahmen konventioneller Methoden ist die Kreuzung oder Bastardisierung erb-
verschiedener Individuen die Methode der Wahl, um das Genom zu untersuchen.
Um die tbersichtliche Darstellung der Kreuzungsergebnisse zu gewdhrleisten,
hat man allgemeine Termini eingefiihrt, nach denen die elterliche Generation auch
als Parentalgeneration (Symbol: P) bezeichnet wird, der viterliche Organismus mit
dem Symbol & (Speer des Mars) und der miitterliche mit dem Symbol @ (Spiegel



4.3.1 Merkmalsweitergabe und Gametenbildung

der Venus) belegt wird. Die erste Generation, die auf die Parentalgeneration folgt,
wird als erste Filialgeneration (Symbol: F1), die néachste als zweite Filialgeneration
(Symbol: F2) usw. bezeichnet.
Wenn man die Gesetzméfligkeiten der Vererbung darstellt, ist es notwendig, zwi-
schen zwei Arten von Erbfaktoren (Genen) zu unterscheiden:
1. Gene, die auf den Chromosomen im Zellkern lokalisiert sind und
2. Gene, die in Mitochondrien (mitochondriale Vererbung), Chloroplasten (Plasti-
denvererbung) oder im Zytoplasma (Plasmide oder Episomen) lokalisiert sind.

Die Weitergabe der Gene, die zur erstgenannten Gruppe gehoéren, erfolgt in einem
streng regulierten zytologisch definierten Prozess (Mitose oder Meiose). Dabei kon-
nen mehrere Gene an der Auspragung eines Mendelschen Merkmales beteiligt sein
(Polygenie). Die zweite Gruppe von Genen wird aber ausschlieSlich nach den Prin-
zipien des Zufalls auf die Nachkommen verteilt.

I Merke
(Zyto)plasmatische Vererbung folgt nicht den Mendelschen Regeln, sondern anderen
Verteilungsmechanismen.

Zahlreiche Erbkrankheiten entstehen durch Verdnderungen von mitochondrialen
Sequenzen. Hierbei ist zu beachten, dass das Mitochondriengenom maternal ver-
erbt wird. Dies bedeutet, die Mitrochondrien in der Zygote stammen ausschliefllich
von der Mutter (Matroklinie).

Die auf einer Meiose beruhende Gametenbildung und die Merkmalsweitergabe
von den Gameten der Parentalgeneration auf die Gameten der F1-Generation ist mit
einem fiktiven Chromosomensatz, der haploid aus nur 2 Chromosomen besteht in
O Abb. 4.2 dargestellt. Dabei betrachten wir zunéchst die Weitergabe eines Gens, das
in zwei Ausdrucksformen (Allele G und g) in den Gameten der Parentalgeneration
(P-Gameten) vorliegt. Die bei der Gametenverschmelzung entstehenden Indivi-
duen der F1-Generation haben alle die Merkmale Gg im diploiden Chromosomen-
satz, unterscheiden sich also nicht. Merkmale, die dominant sind, werden in sol-
chen Kreuzungsschemata mit groflen Buchstaben (z.B. G) dargestellt. In der F1-
Generation gibt es also nur Individuen mit dem Phén des Allels G, wihrend das
Allel g zwar vorhanden, aber nicht expressiv (also rezessiv) ist. Die Merkmale G und
g konnen in ihrer Expressivitit auch gleichgewichtig sein. In diesem Fall entspréche
das betreffende Phan der F1-Generation weder G noch g allein, sondern wiirde eine
Merkmalsauspragung annehmen, die zwischen beiden Phénen lige. Wihrend man
den vorher geschilderten Erbgang als dominant/rezessiv bezeichnet, nennt man
den zuletzt geschilderten Erbgang daher intermediér.

Fiir die Gametenbildung durch die Individuen der F1-Generation gibt es nun
unterschiedliche Mechanismen der Trennung verschieden elterlicher Chromoso-
men (O Abb.4.2). Als Ergebnis dieser Trennung tragen 2 x 25 % aller Gameten das
Merkmal g und 2 x 25 % aller Gameten das Merkmal G.

Wenn diese Gameten nun Zygoten bilden, dann entstehen die Merkmalskombi-
nationen gg, GG, Gg und Gg zu je 25 % aller Individuen. Wahrend also die Indivi-
duen der F1-Generation alle die Kombination Gg hatten, werden in den Individuen
der F2-Generation nun auch die homozygoten Individuen gg und GG zu je 25%
auftauchen. Eine weitere Erkenntnis wird evident, wenn wir gleichzeitig ein weite-

Regeln der Merkmals-
weitergabe
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Crossing over,
Segmentaustausch
zwischen homologen
Chromosomen

4.3 Meiose oder Reduktionsteilung

P-Gameten

Reduktion

<+— oder —p

25% 25%

F,-Gameten

25% 25%

O Abb.4.2 Verteilung zweier fiktiver Merkmalspaare (A und a oder G und g) bei
Zygoten- und Gametenbildung

res fiktives Gen in der Auspragung (Allel) a und A betrachten: Wihrend in den
Gameten der Parentalgeneration nur die Merkmalskombinationen aG und Ag auf-
traten, tauchen bei den Gameten der F1-Generation neue Kombinationen, nimlich
AG und ag bei wiederum zu je 25 % aller Individuen auf. Diese Gesetzmaf3igkeiten
wurden von Gregor Mendel mit Hilfe von Kreuzungsversuchen an Hoheren Pflan-
zen erkannt. Wie wir sehen, kann man diese Erkenntnisse auch aus zytologischen
Ablaufen bei der Gametenbildung und -verschmelzung ableiten. Wiren die Allele A
und a einerseits sowie G und g andererseits jedoch auf den gleichen Chromosomen
lokalisiert, konnten sie nicht in neuen Kombinationen auftreten.

Daher bezeichnet man Chromosomen auch als Kopplungsgruppen. Unter-
schiedliche Gene sind also nur solange frei kombinierbar, wie sie nicht auf dem
gleichen Chromosom liegen. Von dieser Einschrankung aber gibt es wiederum eine
Ausnahme, die dann vorliegt, wenn zwischen den auf einem Chromosom lokalisier-
ten Genen ein Kopplungsbruch auftritt, der auch als Crossing over bezeichnet
wird. Crossing over tritt in der Prophase der 1. Reifungsteilung auf. In diesem Sta-
dium kénnen zwei Chromatiden an genau gegeniiberliegenden Stellen zerbrechen
und kreuzweise wieder miteinander verkniipft werden (© Abb.4.3). Es findet ein
Segmentaustausch zwischen elterlichen Chromosomen durch Crossing over statt



4.4.1 Parasexuelle oder parameiotische Prozesse

0 Abb.4.3 Chiasma-Entstehung und
crossing over (schematisch).

A und B Paarung der homologen Chromo-
somen. C und D Zerbrechen und kreuzweise
Neukombination zweier homologer

I H Chromatidabschnitte

A B Cc D

und damit eine neue Genkombination (Rekombination) zwischen zwei homologen
Chromosomen. Die kreuzweise Uberlappung der Chromatiden wird dabei als Chi-
asma bezeichnet. Der Prozentsatz der entkoppelten Gene einer Generation heif3t
auch Austauschwert oder Austauschhéufigkeit.

Aufgrund der Austauschwerte kann man die relative Lage der Gene auf einem
Chromosom ermitteln.

Je grofler der Abstand zweier Gene auf dem Chromosom, umso héher ist die
Wahrscheinlichkeit, dass zwischen diesen beiden Orten ein Austausch stattfindet.
Die Austauschhdufigkeit steigt mit dem Abstand der Gene voneinander an. Die aus
den Austauschhiufigkeiten ermittelten Genabstidnde sind relative Abstidnde. Sie
miissen nicht streng mit den tatsachlichen Streckenabstdnden auf den Chromoso-
men {ibereinstimmen, da es Orte bevorzugten Bruches geben kann. Die Bestim-
mung der relativen Lage von Genen zueinander wird auch als Genkartierung be-
zeichnet. Sie ist auch mit Hilfe der Konjugation und der Transduktion durchfiihr-
bar (Kap.4.4).

Genetische Rekombination bei Prokaryoten

Parasexuelle oder parameiotische Prozesse

Sexualitdt ist ein Phanomen, das die genetische Unterschiedlichkeit von Individuen
einer Population erhoht, dieser damit eine gesteigerte Anpassungsfihigkeit verleiht
und Vorteile im Uberleben verschafft. Charakteristika der Sexualitit sind im We-
sentlichen zwei Vorginge: 1. Eine Reduktionsteilung (Meiose) und 2. die Bildung
einer Zygote aus zwei Gameten.

Bakterien konnen ihre genetische Vielfalt ebenfalls durch Ubertragung geneti-
schen Materials zwischen Individuen erhohen. Jedoch werden dabei in der Regel
keine kompletten Chromosomen tibertragen. Eine Meiose ist bei Bakterien nicht
moglich. Prozesse der Geniibertragung bei Bakterien werden daher als parasexuell
oder parameiotisch bezeichnet. Die auch im Labor (in vitro) durchfithrbaren Pro-
zesse der Gentibertragung haben in der Molekularbiologie aber auch wissenschafts-
historisch enorme Bedeutung. Mit ihrer Hilfe wurde der Beweis gefiihrt, dass die
DNA Tréger der genetischen Information ist.

Konjugation: Fiir die Ubertragung von DNA-Elementen im Zuge der Konjugation
ist ein direkter Kontakt zwischen zwei Bakterien unterschiedlichen Typs notwendig.
Der eine ist der Spender (Donor), der andere der Empfinger (Rezipient). Die Do-

Crossover, Konjugation
und Transduktion
dienen der Genkartie-
rung.

4.4

441

Sexualitat manifestiert
sich in Meiose und
Gametenverschmel-
zung.

Bakterienchromoso-
men sind oft zyklisch,
Plasmide ebenfalls.
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Der F-Faktor ist ein
Plasmid.

4.4 Genetische Rekombination bei Prokaryoten

O Abb.4.4 Direkter Kontakt zwischen zwei Bakterien (blau) Gber einen Pilus (rot). Die
Zellen werden anschlieBend zusammengezogen und bilden bei der Konjugation eine
Plasmabrticke aus, tber die Plasmide oder chromosomale DNA in die Nachbarzelle
wandern kénnen.

norzelle besitzt ein sogenanntes Plasmid. Das Plasmid wird hier als F-Faktor (F =
fertility) bezeichnet. Das Plasmid kann in das Hauptchromosom integriert werden.
Es entstehen dann sogenannte Hfr-Zellen (Hfr = high frequency of recombination).

Die Konjugation der F - und der F*-Zellen bzw. Hfr-Zellen wird durch Gene des
F-Faktors eingeleitet, die die Ausbildung von sogenannten F-Pili determinieren.
F-Pili sind etwa 10 um lange, diinne Proteinhohlrohre an der Oberfliche der F*-
Zellen (0 Abb. 4.4). Pili sorgen dafiir, dass die Zellen zusammengezogen werden,
sodass schliefllich eine Plasmabriicke zwischen beiden Zellen ausgebildet werden
kann. Es konnen sogar mehrere Zellen miteinander ein Aggregat bilden. Bei der
Paarung von F*- und F-Zellen wird nach Bruch eines Stranges der DNA des F-
Faktors nur dieser Einzelstrang des F-Faktors iibertragen. In der Spender- und der
Empfingerzelle werden die komplementaren DNA-Sequenzen synthetisiert, sodass
wieder eine doppelstrangige F-Faktor-DNA in beiden Zellen vorliegt. Dieser gekop-
pelte Vorgang wird Transfer/Replikation genannt. Die F-Zellen werden damit zu
F*, also Donorzellen.

Die Konjugationsfrequenz wird durch den pH-Wert des Milieus, Temperatur
und Nahrungskonzentration beeinflusst.

Ahnlich verlauft der Prozess bei den Hfr-Stimmen. Jedoch wird hier der Einzel-
strang des Bakterienchromosoms selbst in die Nachbarzelle transferiert, nachdem
das F-Plasmid in das Chromosom integriert worden war. Der Transfer des Einzel-
strangs beginnt mit der DNA des integrierten Plasmids. Das integrierte Plasmid
wird auch Hfr-Faktor genannt.

In einem Einzelstrang der DNA-Doppelspirale im Bereich des Hfr-Faktors wird
ein Bruch bewirkt. Von diesem ausgehend wird die Doppelhelix entspiralisiert.

Der gebrochene Einzelstrang wird dann in die Empfingerzelle transferiert
(o0 Abb. 4.5). Mit dem F-Faktor gelangt benachbartes Genmaterial vom Hauptchro-
mosom in die F~-Zelle. Je nachdem, wo der F-Faktor in dem Hauptchromosom ein-
gebaut war, werden verschiedene Abschnitte des Hauptchromosoms iibertragen,
wobei prinzipiell das gesamte Genom von der F-Zelle aufgenommen werden kann.
Das ist aber zumeist nicht der Fall, weil der Zellkontakt in der Regel vorher aufgeho-
ben wird. Der Ubergang des Gesamtchromosoms ist nur selten méglich. Es wird mit
hochster Wahrscheinlichkeit immer der Teil des Genoms der Spenderzelle tibertra-
gen, der dem eingebauten F-Faktor am nachsten liegt.
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Donor (F*) Rezipient (F ) Donor (Hfr) Rezipient (F )

go<5 ©<2

Chromosom  F-Plasmid Chromosom mit

integriertem
F-Plasmid

Chromosom

O Abb.4.5 A Konjugation bei Bakterien. Nach Ausbildung der Plasmabriicke schiebt der
Donor (F*), der das F-Plasmid tragt, einen DNA-Einzelstrang des Plasmids in den Rezipienten
(F"). Die dadurch im Donor und im Rezipienten vorhandenen DNA-Einzelstrédnge werden in
beiden Zellen komplementér vervollstandigt, sodass beide Zellen schlieBlich ein komplettes
Plasmid enthalten, das die Zellen zur Ausbildung eines Pilus und zur Konjugation beféhigt.
(Der F--Stamm wird F*) B Ahnlich verlduft der Prozess bei Hfr-Stammen. Jedoch wird hier
der Einzelstrang des Bakterienchromosoms selbst in die Nachbarzelle transferiert, nachdem
das F-Plasmid in das Chromosom integriert worden war. Der Transfer des Einzelstrangs
beginnt mit der DNA des integrierten Plasmids. (Plasmid DNA grin gezeichnet. Neusynthe-
tisierte DNA ist als Zick-Zack-Linie angegeben)

Dem Eindringen des DNA-Einzelstranges und seiner Verdoppelung zum DNA-
Doppelstrang folgt die Rekombination. Dabei lagert sich die Donor-DNA an homo-
loge Sequenzen der Rezeptor-DNA an und kann gegen das dortige homologe Stiick
ausgetauscht werden. So kommt es zu einer Neukombination von Genen. Alle nicht
von der Empfiangerzelle ibernommenen Teile werden vermutlich abgebaut. Die
durch Austausch von DNA entstandenen Zellen werden Rekombinanten genannt.

I Merke
Da die Rekombinationsvorgange ohne Meiose ablaufen, spricht man nicht mehr von
Sexualitat sondern von Parasexualitat.

Der F-Faktor ist nur einer unter einer groflen Zahl von autonomen, genetischen
Elementen, die wie infektiose Agenzien von Zelle zu Zelle tibertragen werden kon-
nen und in ihrer Gesamtheit als Plasmide oder Episomen bezeichnet werden.

Praxisheispiel

Wichtig unter den Plasmiden sind die sogenannten Resistenzfaktoren (R-Faktoren oder
R-Plasmide). Sie enthalten Gene, die das Wirtsbakterium beispielsweise gegen Sulfona-
mide, Streptomycin, Chloramphenicol und Tetracycline resistent machen. Infolge der hohen
Ubertragungswahrscheinlichkeit kénnen sie sich z.B. in Populationen von Enterobacteria-
ceae verbreiten und Darmbakterien gegen klinisch angewandte Antibiotika und andere The-
rapeutika resistent machen (Kap.20.2, Kap.20.3.1). Einer dieser Resistenzmechanismen
wurde bereits in Kap.3.4 erldutert. p-Lactamase kann Penicillin in Penicillosdure umwan-
deln. Ein weiteres Beispiel ist die Acetylierung von Chloramphenicol (0 Abb. 4.6).

Plasmide sind i. d. R. auch Tréger der fiir Enzyme des Nitrogenasekomplexes (siehe
Kap. 10.4.1) kodierenden Gene.
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O Abb.4.6 Chloramphenicol, welches
O . ) -
" durch Acetylierung inaktiviert werden kann.
HHN- C— CHClIy

L Die Positionen der Acetylierung sind griin
OZN—Q C—C— CH0H dargestellt.

OHH

0 Abb.4.7 Transformation (schematisch).

@ @0 f\_/\\\ ol Eine Erbeigenschaft eines Bakteriums der
Ve ® —» \\>/\/:_ N o+ WS Art Streptococcus pneumoniae wird durch
@@ Xal/ DNA auf einen anderen Stamm Ubertragen.
S-Form DNA R-Form A Kapselbildende S-Form (smooth = glatt,
A B (o] durch Kapsel mit glatter Oberflache),
N krankheitserregend. B Zellextrakt (DNA) der
l S-Form. C Kapsellose R-Form (rough = rau;

durch Fehlen der Kapseln), nicht krankheits-

® '®" ® erregend. D Einige Bakterien der R-Form
. ® haben durch Aufnahme von DNA der
D S-Form deren Eigenschaft erhalten.

Konjugation bei gramnegativen Bakterien beinhaltet die Ausbildung von Pili. Bei
grampositiven Bakterien sind jedoch keine Pili beteiligt. Eine Konjugation erfolgt
hier nach Aggregation von Zellen, die durch Aggregationsfaktoren ausgelost wird.

Im Allgemeinen erfolgt eine Konjugation nur zwischen Individuen einer Art. Es
gibt jedoch auch Plasmide, die DNA zwischen Bakterien, Pilzen und sogar Pflanzen
iibertragen.

Die ersten Untersuchungen hiertiber wurden an Streptococcus pneumoniae
(Pneumokokken), Erregern der Lungenentziindung, durchgefiihrt. Die nachste-
hend kurz geschilderten Versuche lieferten gleichzeitig den Beweis dafiir, dass die
DNA Tréager der Erbinformation ist. Die S. pneumoniae Bakterien bilden zwei
Stamme: Virulente S-Formen, die Schleimkapseln bilden, und avirulente R-Formen,
die keine Schleimkapseln haben und nicht krankheitserregend sind (0 Abb.4.7).
Werden abgetétete virulente S-Formen zusammen mit lebenden nichtvirulenten
R-Formen Mausen injiziert, so lassen sich im Blut lebende Kapsel-Formen (S-For-
men) nachweisen. Das genetische Material der abgetoteten Bakterien wurde dem-
nach auf die harmlosen Formen iibertragen.

Veranschaulichung: Transformation

Eine solche Ubertragung genetischer Eigenschaften bezeichnet man als Transformation.
Avery gelang es 1944 nachzuweisen, dass zu dieser Transformation DNA erforderlich ist.
Ubertragt man namlich die DNA aus Kapsel bildenden virulenten Stammen in Kulturen von
avirulenten Stdmmen, so werden einige von ihnen zu bekapselten, virulenten Formen trans-
formiert (0 Abb.4.7). Die DNA enthalt also die genetische Information fur die Kapselbildung
und fur das Merkmal krankheitserregend.

Transformationen hat man auch mit vielen anderen Bakterien durchgefiihrt. Expe-
rimentiert man mit einem gegen die Antibiotika Penicillin und Streptomycin resis-
tenten Stamm, sodass dieser seine Resistenzeigenschaften auf einen zu transformie-
renden Stamm tibertragt, kann man folgendes beobachten: Eine Penicillinresistenz
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tritt in 3 % der Fille, eine Streptomycinresistenz in 0,7 %, und beide Resistenzmerk-
male treten in 0,01% der Falle bei dem zuvor sensitiven Stamm auf. Die einzelnen
Resistenzmerkmale werden also getrennt iibertragen.

Voraussetzung fiir die experimentell durchgefiihrte Transformation im Labor-
mafistab ist, dass Zellen »kompetent« sind, d. h. sie miissen z. B. mit Calciumionen
und niedriger Temperatur fiir DNA aufnahmefihig gemacht werden.

Die Ubertragung genetischen Materials kann mit Hilfe von Plasmiden erfolgen.
Die eben angesprochene Antibiotikaresistenz (s. oben) kann in Form von Resistenz-
genen auf Plasmiden lokalisiert sein.

I Definition
Plasmide sind extrachromosomale, selbststandige genetische Elemente, die meist aus
zirkularer doppelstrangiger DNA bestehen, sich im Zytoplasma befinden und unabhan-
gig vom Genom des jeweiligen Organismus repliziert werden.

Der Erfolg der Transformation kann dann an der Antibiotikaresistenz erkannt wer-
den: Nur solche Bakterien werden in Gegenwart eines Antibiotikums wachsen, die
antibiotikaresistent sind. Denn sie enthalten das durch Transformation tibertra-
gene, Antibiotikaresistenz verleihende Plasmid mit den neuen, erwiinschten Eigen-
schaften.

Freie, nicht plasmidgebundene DNA, die von Zellen aufgenommen wird, wird in
der Regel abgebaut. Gene freier DNA bleiben selten intakt.

Transformationen sind mittlerweile auch bei Tieren, Pilzen und hoheren Pflan-
zen moglich und dienen dazu, Organismen mit neuen Eigenschaften auszustatten.
Hierzu gehoren herbizidresistente Pflanzen.

I Merke
Mit Hilfe gentechnologischer Methoden kénnen DNA-Abschnitte, die erwlinschte ge-
netische Eigenschaften tragen, in Plasmide inseriert und mit ihnen durch Transforma-
tion auf Bakterien Ubertragen werden.

Transduktion: Die Transduktion ist ein Prozess, bei dem mit Hilfe eines Bakterienvi-
rus (Bakteriophage oder Phage) genetisches Material von einem Bakterium auf ein
anderes Bakterium iibertragen wird. Voraussetzung hierfiir ist, dass ein Phage sich
an die Bakterienoberflache anheftet und sein genetisches Material in die Bakterien-
zelle injiziert (0 Abb.4.8). Das in die Bakterienzelle injizierte Phagengenom kann
direkt zur Phagenvermehrung und zur Lyse des Bakteriums fithren (Kap.19.3). Ent-
sprechende Phagen werden als virulent bezeichnet.

O Abb.4.8 Elektro-
nenmikroskopische
Aufnahme des
Bakteriophagen
Lambda (rot), der an
die Zellwand eines
E.-coli-Bakteriums
(olivgrin) adsorbiert
ist.

Transformation,
Methode der
Gentechnologie
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DNA des Phagen

Beispiel Gen (Prophage)
Chromosom
Induktion bakterielles
der Lyse Gen im
/ \4 Phagengenom

(= :
Restgenom des Phagen
im Bakterien-Chromosom

000©

Bakterien-DNA
werden entlassen

(00©)
©
Phagen
werden entlassen

O Abb.4.9 Phagenvermehrung (A) und spezifische Transduktion (B). Der Normalfall der
Phagenvermehrung und Lyse eines Phagen ist links (A) beschrieben; die spezifische
Transduktion rechts (B). Diese kommt dadurch zustande, dass ein bakterielles Gen in der
Nachbarschaft des Prophagen gegen ein DNA-Stlick des Prophagen ausgetauscht wird. Es
werden Phagen mit einem DNA-Stlck entlassen, das aus dem Bakteriengenom stammt
und auf ein weiteres Bakterium Ubertragen wird.

Es ist jedoch auch moglich, dass der Phage nicht virulent sondern temperent ist,
d. h. sein Genom wiirde in das bakterielle Genom integriert und in Form des Pro-
phagen mit dem bakteriellen Genom vermehrt werden (0 Abb.4.9). Das Bakterium
ist damit in den Zustand der Lysogenie tibergegangen. Ausgeldst durch duflere Ein-
fliisse (z. B. UV-Licht oder erhohte Temperatur) kann der Prophage jedoch aus dem
Chromosom herausgeschnitten werden, sich vermehren und zur Lyse des Bakteri-
ums fithren, wobei neue Phagen gebildet werden, die die absterbenden Bakterien-
zellen verlassen. Dieser Vorgang der Phagenvermehrung und -freisetzung kann eine
seltene Variante erfahren:

Beliebige bakterielle DNA-Abschnitte werden zusétzlich zum Prophagen in ei-
nem Phagenkopf verpackt und der Phage aus der Zelle entlassen. Die neuen Phagen
befallen wieder neue Bakterienzellen, wobei sie das genetische Material der ur-
spriinglichen Bakterienzelle zum Teil mitbringen und so dem Empfinger neue
Merkmale verleihen. Hierbei konnen Gene des Bakterienchromosoms mitgenom-
men werden. In diesem Fall spricht man von einer unspezifischen Transduktion.

Bei der spezifischen Transduktion (0 Abb. 4.9 B) wird der Prophage mobilisiert
(d. h. aus dem Bakteriumchromosom herausgeschnitten) und nimmt im Austausch
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gegen ein eigenes Stiick DNA bakterielles Genom mit. Phagengenom und bakteri-
elle DNA werden in einem Phagen verpackt und bei der Lyse entlassen. Der gene-
tisch verdnderte (rekombinante) Phage infiziert nunmehr weitere Bakterien. Dabei
tibertrdgt er auch die bakterielle DNA auf ein neues Bakterium. Da die Integration
des Phagen bei der Prophagenbildung immer an der gleichen Stelle im bakteriellen
Genom erfolgt, werden immer nur die DNA-Abschnitte in unmittelbarer Nahe der
Integrationsstelle transduziert.

Die Grofle der transduzierten DNA-Stiicke ist bei beiden Varianten limitiert, ~Ablauf der Transduk-
weil der Platz in einem Phagenkopf begrenzt ist. Ganze Chromosomen koénnen tion
nicht transduziert werden.

In natiirlichen Biotopen kann die Anzahl Phagen 10" pro Milliliter Wasser betra-
gen. Wegen der grofien Zahl der Phagen konnen die Transduktionen absolut gese-
hen in signifikanter Menge vorkommen; einschrinkend muss aber darauf hinge-
wiesen werden, dass Bakteriophagen meistens nur eine Bakterienart infizieren und
auch nur solche, die in ihrem eigenen Biotop vorkommen. Zwischen Phagen und
Bakterien besteht eine Spezifitit, die durch die Rezeptorareale an der Bakterien-
oberfliche ausgetibt wird.

Die Transduktion wird im Zuge gentechnologischer Methoden verwendet, um
definiertes genetisches Material in eine bestimmte Zelle hineinzutragen.

Zusammenfassung I Synopse
m Das genetische Material innerhalb einer Zelle kann nach seiner subzelluldren Lokalisa-
tion unterschieden werden (Nukleom, Plastom, Chondriom).

m Der Zellzyklus besteht aus den Abschnitten: Mitose, Zytokinese und Interphase.
m Der Zellzyklus unterliegt einer strikten Regulation, an der Proteinkinasen beteiligt sind.
m Die Abschnitte der Mitose sind Prophase, Metaphase, Anaphase und Telophase.

m Die Chromosomensegregation stellt die Trennung verschieden elterlicher Chromosomen
in der Meiose dar. Die Chromosomensegregation ist der eigentliche Reduktionsvorgang.

m Meiose und Gametenverschmelzung sind die entscheidenden Merkmale der Sexualitat.

m Die zytologischen Ablaufe bei der Meiose und Zygotenbildung erklaren die Gesetzma-
Bigkeiten der Merkmalsweitergabe von Generation zu Generation.

m Genetisches Material kann auch im Zuge von Konjugation, Transformation und
Transduktion zwischen Bakterien ausgetauscht werden. Hierbei handelt es sich um
parasexuelle Prozesse.

Wiederholungsfragen I Fragen
1. Wann spricht man von »maternaler Vererbung«, und wo findet man sie in der Natur?

2. Was sind R-Plasmide, und in welcher Hinsicht spielen sie im klinischen Bereich eine
wichtige Rolle?
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