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Vorwort

Die 8. Auflage des ,Reinhard® prisentiert sich zum
einen im bewdhrten Format. Dariiber hinaus enthalt
diese Auflage aber auch ganz neue und wichtige Inhalte.
Die auffilligste Neuerung ist der neue grofle Abschnitt
»Humanbiologie, der von Frau Prof. Karen Nieber
geschrieben wurde. Im Vorwort zur letzten Auflage hat-
ten wir noch versucht, das Fehlen dieses Kapitels zu
rechtfertigen. Wir hatten aber auch angekiindigt, dass
sich unsere damalige Einschétzung bei der Vorberei-
tung zu einer neuen Auflage sehr wohl dndern konnte.
Denn bei allen Rechtfertigungsversuchen zum Fehlen
dieses grofien Kapitels mussten wir dann doch selbst-
kritisch feststellen, dass der ,,Reinhard“ ohne ein Kapitel
zur Humanbiologie seinem urspriinglichen Anspruch,
die biologischen Inhalte im pharmazeutischen Grund-
studium umfassend darzustellen, tatsichlich nicht
erfiillt.

So sind wir sehr froh, mit Frau Prof. Nieber eine
neue Autorin in unser Team aufgenommen zu haben,
die diese beachtliche Liicke geschlossen hat. Im Kapitel
13 ,Grundlagen der Humanbiologie“ werden die prii-
fungsrelevanten Inhalte dieses Teilgebiets auf fast 100
Seiten iibersichtlich und reich illustriert dargestellt.
Folglich fillt auch die neue Auflage bezogen auf die Sei-
tenzahl umfangreicher aus, wobei eine gewisse Hand-
lichkeit, die jedem Lehrbuch gut zu Gesicht steht, nicht
verloren gegangen ist.

Treu geblieben sind wir Autoren der ganz eindeuti-
gen Intention des Initiators dieses mittlerweile als Stan-
dardwerk etablierten Lehrbuchs, Prof. Dr. Ernst Rein-
hard, das erforderliche biologische Wissen im pharma-
zeutischen Grundstudium aktuell aber ,,priifungsnah“
fiir die Studierenden aufzuarbeiten.

Treu geblieben sind wir in der neuen Auflage auch
dem didaktischen Konzept. Wieder imponiert das Buch
durch Illustration und Farbe, didaktische Accessoires,
deren sich zeitgeméfle Lehrbiicher gerade auch in den

Biowissenschaften lingst wie selbstverstindlich bedie-
nen. Denn Biologie muss man nicht nur lernen. Man
kann und sollte Biologie ,erleben® - sowohl auf orga-
nistischer als auch auf molekularer Ebene. Dies ermog-
licht der neue ,Reinhard®, der reichlich und farbig
bebildert das Lernen und Verstehen biologischer Struk-
turen und biochemischer Reaktionswege anschaulich
macht. Und immer wurde darauf geachtet, den umfang-
reichen Lehrstoff ,,priifungsnah® zu halten. Dabei wird
hin und wieder durchaus auch ein Blick {iber das
Grundstudium hinaus gewagt, um die pharmazeutische
Relevanz des umfangreichen Basiswissens deutlich zu
machen. Durch diese Einschiibe weitergehender Inhalte
eignet sich das Lehrbuch als ein Referenzwerk, das sehr
wohl auch einen Platz im Handapparat der Apotheken-
literatur finden kénnte.

Natiirlich wurde das Lehrbuch inhaltlich wieder
griindlich tiberarbeitet. Aus heutiger Sicht tiberfliissige
oder iiberholte Textstellen und Abbildungen wurden
gestrichen. Wo immer notwendig wurden Text und
Abbildungen aktualisiert. Wichtige neue pharmazeuti-
sche Erkenntnisse aus der jiingsten molekularbiologi-
schen Forschung, sowie Anpassungen bei der Systema-
tik der Arzneipflanzen wurden beriicksichtigt. Alle
Anderungen aufzuzihlen, wiirde den Rahmen dieses
Vorworts deutlich sprengen. Wir Autoren sind jeden-
falls zuversichtlich, mit dem ,Reinhard® in seiner
8. Auflage das Angebot an zeitgemifler Lehrbuchlitera-
tur vor allem (aber durchaus nicht nur) fiir die Studie-
renden der Pharmazie signifikant bereichert zu haben.

Erlangen, Frankfurt/M.,
Freiburg/Br., Gommern

im Frithjahr 2016 Die Verfasser
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1 Zytologie

Wolfgang Kreis

1.1 Morphologische Grundlagen der Zelle

Das Leben auf der Erde hat im Lauf der Evolution eine
ungeheure Vielfalt von Organismen hervorgebracht.
Die drei Domidnen der Lebewesen (Bacteria, Archaea,
Eukarya) haben vieles gemeinsam: Ablauf der Glyko-
lyse (»Kap.4.5.2), semikonservative Replikation der
DNA (»Kap.3.3), genetischer Code (»Kap.3.1.3), Syn-
these von Proteinen durch Transkription und Transla-
tion (»Kap.3.2.3), Besitz von Plasmamembranen
(»Kap. 1.3), Ribosomen (»Kap. 1.4.9) und andere.

In Gestalt von Archaea, Bakterien, Protisten, Pilzen,
niederen und hoéheren Pflanzen, den verschiedenartigs-
ten Organismen im Tierreich begegnet uns das Leben
in den unterschiedlichsten Organisations- und Diffe-
renzierungsstufen, in einer iiberwiltigenden Formen-
fillle. Zudem begegnet man einer Vielfalt physiologi-
scher Leistungen sowie der Anpassung an unterschied-
liche Lebensbedingungen.

Alle Lebewesen sind aus Zellen aufgebaut, aus einer
Zelle die Einzeller, z. B. Bakterien, aus vielen Zellen die
Vielzeller. Die Zelle ist die kleinste, noch selbststindig
lebensfihige morphologische Einheit. Auch im vielzelli-
gen Organismus sind die einzelnen Zellen relativ selbst-
stindig. Unter bestimmten Bedingungen konnen aus
dem Verband herausgeloste Zellen in geeigneter Néhr-
l6sung lange weiterleben, sich teilen und vermehren.
Viren, Viroide und Prionen zdhlen nicht zu den Lebe-
wesen; sie nehmen eine Sonderstellung ein (» Kap. 6).

Einzelne Zellen eines vielfiltig differenzierten Orga-
nismus konnen {iber die genetische Information des
gesamten Organismus verfiigen. Aus bestimmten, aus
Pflanzen isolierten Zellen konnen wieder ganze Pflan-
zen regeneriert werden. Solche Zellen sind omnipotent.

Die Zelle steht mit ihrer Umgebung in einem steti-
gen Energie- und Stoffaustausch. Sie kann auf Ande-
rungen ihrer Umgebung reagieren. Hierbei spielen viel-
faltige zelluldre Strukturen und Prozesse zusammen
(Rezeptoren, Signaltransduktionskaskaden, Genexpres-
sionskontrolle etc.). Zellen kénnen sich durch Teilung

oder Sprossung (Hefe) vermehren. Man kann die Zelle
in Partikel aufteilen, welche auflerhalb der Zelle in soge-
nannten zellfreien Systemen noch Teilfunktionen erfiil-
len kénnen. Alle Funktionen, die einer lebendigen Sub-
stanz zugeordnet sind, konnen jedoch nur innerhalb der
elementaren Funktionseinheit Zelle erfiillt werden.

B MERKE Zellen kénnen nur aus Zellen hervorgehen,
entweder durch Teilung oder bei der Befruchtung
durch Verschmelzung von Zellen. Stoffwechsel,
Wachstum und Vermehrung sind charakteristische
Eigenschaften der lebenden Zelle.

Zellen begegnen uns in den verschiedensten Differen-
zierungsformen. Bereits die einzelligen Lebewesen zei-
gen vielfiltige, morphologische und physiologische
Abwandlungen dieser Grundeinheit des Lebens. Noch
vielfiltiger abgewandelt ist die Zelle in den vielzelligen
hochdifferenzierten Organismen. Hier begegnen uns
Zellen als Leitelemente, als Nervenzellen, als Epider-
miszellen, als Driisenzellen, als Assimilationszellen, als
Blutzellen usw.

Zellen konnen verschiedene Formen und Gréflen
besitzen. Dies entspricht ihren unterschiedlichen Funk-
tionen. Die kleinsten Zellen finden sich bei Bakterien.
Mikrokokken haben einen Durchmesser von etwa
0,2pum. Die Grofle einer Tier- oder Pflanzenzelle liegt
zwischen 10 und 200 um. Jedoch gibt es von diesen

Durchschnittsgrofien  sehr starke Abweichungen
(aTab. 1.1, 0 Abb.1.1).
O Tab.1.1 ZellgroRen

Zelle GroRe ca.

Lein (Fasern) 5cm

Mark (Parenchymzelle) 0,4mm

Epidermiszelle 0,05mm (50 pm)

Escherichia coli 0,003 mm (3 pum)



1.1 Morphologische Grundlagen der Zelle

Dimensionsskala
(logarithmisch)

Dimensionsbereich

Strukturbeispiele

o Abb.1.1 GroRen-
ordnungen von Zellen und
Molekiilen

H20-Molekiil

Mikromolekiile 1 nm

Elektronenmikroskopisch

(= submikroskopisch, molekular) 10nm

gy

Makromolekiile 100 nm

Zellorganelle 1pym

10 ym

Lichtmikroskopisch

100 pm

Makroskopisch

Gewebe, Organe 1 mm

Vereinfachend kann man sagen, dass die Grofie von
Viren im unteren Nanometer-, die von Bakterien im
unteren Mikrometer- und die von Zellen hoherer Lebe-
wesen im oberen Mikrometer-Bereich liegt.

Zellen der Bakterien, Samenpflanzen
und Sdugetiere
Eine Zelle ist vom Protoplasma erfiillt. Im Protoplasma
von Eukaryonten lassen sich Zellkern und Zytoplasma
unterscheiden. Das Zytoplasma besteht aus einer hyali-
nen, flissigen Grundsubstanz, dem Cytosol, und den
darin eingebetteten Zellorganellen und Einschliissen.
Eukaryontische Zellen besitzen in der Regel einen
Zellkern, sie sind monoenergid. Dieser ist durch eine
Doppelmembran, die Kernhiille, vom Zytoplasma
abgetrennt und besteht aus Kernplasma (Karyo-
plasma), Chromosomen und Nukleoli. Manche Zellen
haben mehrere Zellkerne, sind also polyenergid. Kern-
lose Zellen, wie Zellen in Siebrohren oder Erythrozy-
ten, haben nur eine sehr kurze Lebensdauer. Prokary-
onten besitzen nur sogenannte Kerndquivalente (Nuk-
leoide). Diese lassen sich im Mikroskop nach
entsprechender Anfirbung als unregelmiflig geformte
Strukturen erkennen.

Das Protoplasma ist immer von einer Hiille umge-
ben, die es nach auflen begrenzt, der Plasmamembran.
Diese Plasmamembran ist eine Lipoproteidmembran,

1.1.1

K*, hydratisiert
~ Na*, hydratisiert
Harnstoff-Molekul

Glucose-Molekdl
Saccharose-Molekdl

DNA-Doppelhelix, Durchmesser
Hamoglobin

Ribosomen
Multienzymkomplexe

Viren
Mykoplasmen

Mitochondrien

Bakterien
~ Chloroplasten, Zellkerne
Erythrozyt (Mensch)

Epidermiszelle

Bereich der Zellen
von Eukaryonten

Mark-Parenchymzelle

die in jhren Grundstrukturen und in ihrem chemischen
Aufbau bei den Zellen aller Lebewesen weitgehende
Ubereinstimmungen zeigt. Bei tierischen Zellen ist der
Plasmamembran eine sehr diinne Schicht von Glykoli-
piden, Glykoproteinen und Mucopolysacchariden auf-
gelagert. Diese Schicht, die Glykocalyx, trdgt u.a. Anti-
genstrukturen und Hormonrezeptoren. Sie spielt eine
wesentliche Rolle bei immunologischen Vorgéngen, bei
Wechselwirkungen zwischen Zellen und bei der Kom-
munikation der Zelle mit der AufSenwelt. Tierische Zel-
len besitzen jedoch keine den pflanzlichen Zellen ver-
gleichbare Zellwand (o Tab. 1.2).

Bei den Zellen hoherer Pflanzen wird der Protoplast
von einer festen Zellwand umbhiillt. Diese besteht in der
Hauptsache aus Cellulose und ist bereits im Lichtmi-
kroskop leicht erkennbar. Auch die Zellen der Pilze und
Bakterien haben eine mehr oder weniger feste Zell-
wand. Hauptbestandteil der Zellwand der Pilze ist das
Chitin (N-Acetylglucosamin, polymerisiert). Die Zell-
wiénde der Bakterien sind sehr komplex zusammenge-
setzt und werden aus mehreren Grundsubstanzen auf-
gebaut. Fir die Stitzfunktion wesentlich ist hier die
Mureinschicht.

Eukaryontische Zellen
Zur Aufkldrung der Struktur der Zelle haben Lichtmi-
kroskopie und Elektronenmikroskopie entscheidend



beigetragen. Das Auflosungsvermdgen des Lichtmikro-
skops ist durch die Wellenldnge des sichtbaren Lichts
begrenzt. Es liegt etwa bei 0,2 um. Das entspricht etwa
dem 1000-fachen Aufldsungsvermogen des menschli-
chen Auges (aTab. 1.3, 0 Abb.1.2).

Die Zellen von Pflanzen, Tieren und anderen Eukary-
onten sind komplexer und grof3er als jene der Prokary-
onten (siehe unten). Wesentlich bei der eukaryontischen
Zellfunktion ist die Kompartimentierung der Zelle.

Bei pflanzlichen Zellen ist die Zellwand als mehr
oder weniger dicke Schicht zu sehen. In manchen Fillen
ist schon im Lichtmikroskop eine deutliche Schichtung
zu erkennen. Die Zellwand ist stellenweise von Tiipfeln
durchbrochen. Durch diese Tiipfel verbinden Plasmaka-
nile (Plasmodesmata) die Protoplasten benachbarter
Zellen. Es sind Bahnen des Stoffaustausches zwischen
den Zellen. Alle Protoplasten einer Pflanze bilden iiber
die Plasmodesmata eine Einheit, den Symplasten. Die
Plasmamembran pflanzlicher oder tierischer Zellen ist
im Lichtmikroskop nicht erkennbar. Das Zytoplasma
sieht man als durchsichtige, hyaline kornige Masse.
Darin liegt der Zellkern (Nukleus, Karyon) als kugeliger
oder elliptischer, formveridnderlicher Korper. Bei ent-
sprechender Farbung kann man im Zellkern ein feines
Netzwerk, das Chromatingeriist, erkennen. Im Zell-
kern fallen noch durch ihre starke Lichtbrechung kuge-
lige Korperchen, die Nukleoli oder Kernkdrperchen,
auf. An der Grenze des Auflésungsvermogens des Licht-
mikroskops liegen die Mitochondrien. Mit besonderen
Techniken lassen sie sich als meist langlich-ovale
Gebilde wahrnehmen. In embryonalen pflanzlichen
Zellen sind zusitzlich Proplastiden zu erkennen. In
pflanzlichen und tierischen Zellen finden sich mehr
oder weniger zahlreiche Vakuolen unterschiedlicher
Grofle. Bei ausdifferenzierten pflanzlichen Zellen
(0 Abb.1.3) nimmt eine grofle Zentralvakuole den
grofiten Teil des Zellinneren ein. Das Zytoplasma bildet
nur noch einen diinnen wandstindigen Belag. Es las-
sen sich deutlich Plastiden nachweisen, je nach Funk-
tion der Zelle griine Chloroplasten, farblose Leuko-
plasten und gelbe oder orangegefirbte Chromoplas-
ten. Schon im Lichtmikroskop ist zu sehen, dass der
griine Farbstoff der Chloroplasten, das Chlorophyll,
nicht gleichméflig in diesen verteilt, sondern in
bestimmten Bereichen, den Grana angereichert ist.
Daneben sind tote Zelleinschliisse, z. B. Starkekorner,
Oxalatkristalle oder Aleuronkoérner zu erkennen.

Die Zellen der Tiere haben keine Zellwand und
besitzen im Gegensatz zu den Pflanzenzellen keine
Plastiden.

Das Elektronenmikroskop, welches das Auflosungs-
vermdogen des Lichtmikroskops um etwa das 500-Fache
iibertriftt, liefert ein wesentlich detaillierteres Bild der
Zelle (mTab. 1.3). Mit seiner Hilfe kann man erkennen,
dass zahlreiche Membransysteme und Strukturen das
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o Tab.1.2 Beispiele fiir Unterschiede zwischen pflanzli-
chen und tierischen Zellen

Parameter Tierische Zelle  Pflanzliche Zelle
Zellwand = +
Zentralvakuole = +
Plastiden = +
Streckungswachstum - +
Glykocalyx + =

Golgi-Apparat kompakt dispers

o Tab.1.3 GroRe von Zellbestandteilen

Zellbestandteil GroRe
Lichtmikroskopie?!
Chloroplasten 4,0-8,0um

Mitochondrien 0,5-0,8pum (500-800 nm)
Elektronenmikroskopie?

Dictyosomen 0,2pm (200 nm)

Ribosomen 10-15nm
Elementarmembran 6-8nm
Hamoglobin 6,4nm
DNA-Helix 2,5nm

1Grenze des Aufldsungsvermdgens 0,2 um (200 nm),
2Grenze des Aufldsungsvermogens 0,8 nm

Mitochondrium

/

Proplastid
7 Vakuole
Zellkern mit
Chromatingertist
Nukleolus
Plasmodesmos
Zellwand
Zytoplasma

o Abb.1.2 Schema einer meristematischen Pflanzenzelle
im Lichtmikroskop
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Zytoplasma erfiillen und dieses in viele voneinander
getrennte Reaktionsrdume (Kompartimente) aufteilen
(0 Abb. 1.4). Nun lasst sich die Plasmamembran als feine
Doppellinie um das Zytoplasma erkennen. Das Zyto-
plasma selbst wird vom Rohren-, Zisternen- und Blas-

\/

Zellwand

Plastiden

Zentralvakuole
von Plasmafaden
Wandstandiges durchzogen

Zytoplasma

2

o Abb.1.3 Differenzierte Pflanzenzelle

Zytoplasmamembran

Kernmembran mit
Kernporen e
Zellkern (Nukleus)
[
Mitochondrium

Lysosom

Nukleoli

Centrosom

o Abb.1.4 Schema der Feinstruktur einer tierischen Zelle

chensystem des Endoplasmatischen Retikulums (ER)
durchzogen. Dieses steht in unmittelbarem Kontakt mit
der Plasmamembran, dem Golgi-Apparat, sowie der
Kernmembran. Die Kernmembran ist eine Doppel-
membran, die von Poren, den Kernporen, durchbrochen
ist. Sie entsteht aus dem Endoplasmatischen Retikulum.

Die Membranen des Endoplasmatischen Retikulums
sind an der Auflenseite teilweise dicht mit kleinen rund-
lichen Kornchen besetzt, die sich auch frei im Zyto-
plasma finden. Es sind die Ribosomen, resp. deren
Untereinheiten. Der Teil des Endoplasmatischen Reti-
kulums, der mit Ribosomen besetzt ist, erscheint im
Elektronenmikroskop rau und kérnig und wird deshalb
als raues Endoplasmatisches Retikulum (raues ER)
bezeichnet. An die Membranen des sogenannten glat-
ten Endoplasmatischen Retikulums sind keine Riboso-
men gebunden. In Pflanzen zieht sich das Membransys-
tem des Endoplasmatischen Retikulums als Desmotu-
bulus durch die Plasmodesmen und ist so mit dem
Membransystem der Nachbarzellen verbunden.

Als Stapel iibereinandergeschichteter, lang gezoge-
ner Hohlrdume, sogenannter Zisternen, erscheinen die
Dictyosomen. Sie finden sich in mehr oder weniger

Zytoplasma
o Glattes
° © Endoplasmatisches
o Retikulum
/
[
0 o
o

Ribosomen

Raues Endoplasmatisches
Retikulum



o Tab.1.4 Anzahlvon Organellen pro Zelle (Eucyte)

Zelle Anzahl
Kern 1

Mitochondrien 500-200000

Dictyosomen 20 bis mehrere Tausend

Ribosomen etwa 10°

grofler Anzahl in der Zelle (aTab. 1.4). In ihrer Gesamt-
heit werden sie als Golgi-Apparat bezeichnet.

Besonders in den peripheren Bereichen des Zyto-
plasmas finden sich réhrenférmige Gebilde, die Mikro-
tubuli. Dies sind filamentdse Strukturen. Sie sind am
Aufbau des Zytoskeletts und Bewegungsvorgingen der
Zelle beteiligt.

Die Mitochondrien zeigen im Elektronenmikroskop
eine sehr charakteristische Feinstruktur. Einer dufleren
Hilllmembran liegt in geringem Abstand eine innere
an, die stark in den Innenraum des Mitochondriums,
die sogenannte Matrix, hinein gefaltet ist.

Eine dhnliche Feinstruktur zeigen die Chloroplasten
der hoheren Pflanzen. Auch hier wird der Innenraum -
hier Stroma genannt - von einer Vielzahl von Lamellen,
den Thylakoiden, durchzogen.

Die Vakuolen der pflanzlichen und tierischen Zelle
werden von einer einfachen Biomembran vom Plasma
abgegrenzt. Die Biomembran, die bei differenzierten
pflanzlichen Zellen die grofle zentrale Zellsaftvakuole
umgibt, wird Tonoplast genannt. Weitere Organellen,
die von nur einer Biomembran umgeben sind, sind
Lysosomen, Peroxisomen und Glyoxysomen.

Trotz der Bereicherung der Zytologie durch das
Elektronenmikroskop wiren die Kenntnisse der Zelle
ohne entsprechende chemische, biochemische, mole-
kulargenetische und biophysikalische Arbeiten doch
sehr unvollkommen.

Nach entsprechender Extraktion ist es moglich,
durch vielfiltige Aufarbeitungsgange und Nachweisver-
fahren eine Ubersicht iiber den Bestand der Zelle an
organischen Molekiilen zu gewinnen. Nach Veraschung
der Zellen ldsst sich der Gehalt an Mineralstoffen, an
anorganischen Ionen analysieren. Durch Homogenisie-
rung von Zellen und Fraktionierung des Homogenisa-
tes in der Ultrazentrifuge gelingt es, den grofiten Teil
der Zellorganellen zu isolieren sowie ihren chemischen
Bau und ihre Enzymausstattung zu bestimmen. So kon-
nen Kenntnisse tiber die Funktion der einzelnen Zellbe-
standteile sowie iiber die Verteilung der einzelnen
Molekiile in der Zelle gewonnen werden. Die Enzym-
ausstattung, vor allem die fiir die Funktion der Organel-
len wichtigen Enzyme, die sogenannten Leitenzyme
(Marker-Enzyme), geben Aufschluss iiber die Funktion
der verschiedenen Zellorganellen (nTab. 1.5). Der all-
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o Tab.1.5 Lokalisierung wichtiger Enzyme und Stoff-
wechselvorgdange in der Zelle

Lokalisierung

Zellkern

Mitochondrien

Raues Endo-
plasmatisches
Retikulum
Ribosomen
Lysosomen

Peroxisomen

Plasma-
membran

Chloroplasten

Dictyosomen,
Golgi-Apparat

Glattes Endo-
plasmatisches
Retikulum

Mikrotubuli

Cytosol

Glyoxysomen

Enzyme, Stoffwechselvorgange

DNA-Polymerasen (Replikation der
DNA), RNA-Polymerasen (Transkription
der DNA unter Bildung von mRNA, tRNA
und rRNA)

Leitenzym: NAD-Pyrophosphorylase

Enzyme des Citratzyklus, Atmungskette
(Elektronentransport), oxidative Phos-
phorylierung (ATP-Synthese), Fettsdure-
abbau

Leitenzyme: Glutamat-Dehydrogenase,
Cytochrom-0xidase

Proteinbiosynthese (Ribosomen), Ver-
teilung von Stoffwechselprodukten

Leitenzym: Proteindisulfid-Isomerase
Proteinbiosynthese (Translation)
Leitenzym: Saure Phosphatase
Leitenzym: Katalase

Energieverbrauchende Transportsys-
teme, ATPasen, Permeasen

Leitenzym: 5'-Nukleotidase

Elektronentransport, Reduktion von
Kohlendioxid, Reduktion von Nitrit zu
NH,*, Reduktion von Sulfat, Synthese
von Aminosauren, Synthese von Fett-
sauren

Leitenzym: Ribulosebisphosphat, Car-
boxylase-0xygenase

Bildung der Plasmamembran und
sekretorischer Vesikel

Leitenzym: Galactosyltransferase

Lipidsynthese, Steroidsynthese, Hydro-
xylierungen, Biotransformationen

Leitenzym: Glucose-6-Phosphatase

Zytoskelett, Steuerung von Bewegungs-
vorgdngen, Spindelfasern

Glykolyse, Pentosephosphatzyklus,
Fettsauresynthese, Mononukleotid-
Synthese, Aminoacyl-tRNA-Synthetase

Umwandlung von Reservefetten in Koh-
lenhydrate (u.a.)

Leitenzyme: Isocitrat-Lyase, Malat-0xi-
dase
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O Tab.1.6 Vergleich von Prokaryonten- und Eukaryontenzelle

Parameter Procyte

GroRenbereich 0,3-2,5pum
Zellkern =

Organisation des Genoms

Introns in Genen =

Histone =
Ribosomen 708
Kompartimentierung Gering
Zytoplasmamembran +

Mitochondrien =

Plastiden -
Mikrotubuli -
Zytoplasma mit
Polyphosphat- Ribosomen oder

(NVolutin)- —_ /7 e :{ /Polysomen

Granula
Sl 9/' —Kapsel
Mesosom e %8
o o/ — Zellwand
-
-
-——Thylakoide

Kerné&quivalent——

(Nukleoid) %
,Bakterien- - 8 Zytoplasmamembran
chromosom* 6 e (teilweise mit
Ribosomen besetzt)
ee , o, 0
o © .'
Q oo\Ponhydroxy-
/ o butterséure
Plasmid

© Abb.1.5 Schema des Aufbaus einer Bakterienzelle

gemeinen Ubereinstimmung der Zellstruktur ent-
spricht eine relative Einheitlichkeit grundsitzlicher
Zellfunktionen. Viele Vorgéinge des Stoffwechsels und
der Energiegewinnung laufen in allen lebendigen Syste-
men recht dhnlich ab. Alle Organismen, die bisher
untersucht wurden, arbeiten z. B. mit dhnlichen Enzy-
men des Glucoseabbaus, des Fettsdurestoffwechsels, der
Zellatmung oder der Photosynthese.

Prokaryontische Zellen
Wesentlich einfacher ist die Zelle der Prokaryonten
zusammengesetzt. Sie besitzt, wie bereits erwahnt, kei-

Ein zirkuldres DNA-Molekiil

Eucyte
10-200pm
+

Mehrere lineare Molekiile in Chromo-
somen

80S

Hoch entwickelt

nen Zellkern sondern nur ein Kernaquivalent (Nukle-
oid) d.h. ein ringférmiges DNA-Molekiil (aTab.1.6).
Von den eben aufgezédhlten Zellorganellen der Eukary-
onten-Zellen sind in der Prokaryonten-Zelle nur die
Ribosomen vorhanden. Die Funktionen anderer Zell-
organellen der Eukaryonten-Zelle werden bei den Pro-
karyonten von der Plasmamembran tibernommen.
Beispielsweise sind zahlreiche Enzyme des Energie-
stoffwechsels, die bei Eukaryonten an Mitochondrien
gebunden sind, bei Prokaryonten in der Plasmamem-
bran lokalisiert. Bei photoautotrophen Bakterien ent-
halten lamellenartige Ausstiilpungen der Plasmamem-
bran, die Thylakoide, die Photosynthesepigmente. Sie
entsprechen funktionell den Thylakoiden der Chloro-
plasten hoherer Pflanzen. Die Feinstruktur einer proka-
ryontischen Zelle zeigt die 0 Abb. 1.5.

B MERKE Zellen von Prokaryonten weisen eine
wesentlich geringere Kompartimentierung auf, als
die Zellen der Eukaryonten. Sie besitzen als einzige
Biomembran die Plasmamembran, welche ihr Zyto-
plasma umgibt.

1.1.2 Stoffliche Zusammensetzung

der Zelle

Am Aufbau der Zelle beteiligte Elemente

Von den tber 100 bekannten chemischen Elementen
sind nur etwa 20 am Aufbau der lebenden Substanz
beteiligt (mTab. 1.7) Vorwiegend handelt es sich um die
leichteren Elemente des Periodensystems. Die sechs am

héufigsten vorkommenden Elemente sind Kohlenstoff,



O Tab.1.7 Am Aufbau der Zelle beteiligte Elemente

1.1.2 Stoffliche Zusammensetzung der Zelle

Bestandteil Element

Hauptbestandteile aller Zellen (mit
1-50% am Zellgewicht beteiligt) Ele-
mente, die in geringerer Menge in
allen Zellen vorkommen (0,01-1 %)

stoff (C)

Spurenelemente (< 0,001 %), nichtin
allen Zellen vorkommend

Wasserstoff (H), Stickstoff (N), Sauerstoff
(0), Phosphor (P), Schwefel (S), Kohlen-

Natrium (Na)!, Magnesium (Mg), Chlor
(c)?, Kalium (K), Calcium (Ca), Bor (B),

Wichtige Funktionen

Universelle Bausteine aller Zellen
Beteiligung am Ablauf biophysikali-
scher Prozesse in der Zelle; Kofaktoren
bei enzymatischen Reaktionen

Bsp. Kofaktoren bei enzymatischen
Reaktionen

Fluor (F), Silicium (Si), Vanadium (V),
Mangan (Mn), Eisen (Fe), Cobalt (Co),
Nickel (Ni), Kupfer (Cu), Zink (Zn), Molyb-

dén (Mo), lod (1)

Weniger bei Pflanzen, hauptsdchlich bei tierischen Zellen

Wasserstoff, Stickstoff, Sauerstoff, Phosphor und
Schwefel. Sie werden vorwiegend fiir den Aufbau der
organischen Strukturen der Zellen benétigt. Thr Anteil
an der lebenden Materie betrigt 96 %, davon stellt bei-
spielsweise Phosphor etwa 1% und Kohlenstoff 50 %.
Die Elemente Natrium, Magnesium, Chlor, Kalium
und Calcium sind mit etwa 0,01-1% am Aufbau der
Zelle beteiligt. Sie liegen hauptsichlich als dissoziierte
Mineralsalze vor. Die wichtigsten mineralischen Katio-
nen sind Na*, K*, Mg?*, Ca, die wichtigsten minerali-
schen Anionen CI-, SO,*-, CO;>", NO;~, PO,*".

Am strukturellen Aufbau des Organismus ist nur
Calcium in Form von Calciumphosphaten in den Kno-
chen der Vertebraten in nennenswerter Menge beteiligt.

Weitere Elemente, die in der Zelle vorkommen, sind
Bor, Fluor, Silicium, Vanadium, Mangan, Eisen,
Cobalt, Nickel, Kupfer, Zink, Molybdédn und Iod. Thr
Anteil an den Organismen betrdgt im Allgemeinen
weniger als 0,001 %. Eine Ausnahme bildet das Sili-
cium. Es ist vorwiegend am Aufbau bestimmter Struk-
turen beteiligt, z.B. in den Schalen von Diatomeen
(Kieselalgen) oder den verkieselten Stingeln von
Schachtelhalmen und Griasern.

Aufgaben von lonen in der Zelle

Ionen sind fiir die Aufrechterhaltung fast aller Zellfunk-
tionen von grundsitzlicher Bedeutung (aTab. 1.8). Von
ihnen werden u.a. Permeabilitit, Kontraktilitit und
Reizvorginge beeinflusst. Magnesiumionen regulieren
z.B. auch den Aggregatzustand der Ribosomen und
damit die Proteinbiosynthese. Kationen sind auflerdem
Gegenionen zu negativ geladenen Makromolekiilen,
z.B. Proteinen, Nukleinsduren, Polysacchariden und
Phospholipiden. Beispielsweise kommt dem Zusam-
menspiel von Ca?*-lonen mit den in der Membran
gebundenen negativ geladenen Phospholipiden eine
wichtige Funktion bei der Regulation der Membranper-
meabilitdit zu. Magnesium und Calcium sind auch
Kofaktoren vieler Enzyme.

Dartiber hinaus beeinflussen Ionen die Losungsei-
genschaften vieler Zellbestandteile, die elektrische
Ladung der Zelle und die Funktionen eines Grofiteils
der Makromolekiile und Organellen einer Zelle.

In der Zelle wird standig ein spezifisches Gleichge-
wicht der verschiedenen Ionen aufrechterhalten. Man-
gelerscheinungen und Mangelkrankheiten konnen die
Folge von Stérungen des lonengleichgewichts des
Organismus sein.

Neben den bereits aufgezdhlten anorganischen
Ionen der Zelle sind auch organische Elektrolyte fiir die
Zelle von Bedeutung, z.B. organische Sduren, Amino-
sduren, Peptide und Proteine.

In der pflanzlichen Zelle dienen Ionen einerseits zur
Aufrechterhaltung und Regulation von Zellfunktionen
(oTab. 1.8), zum anderen sind sie wichtige Nahrstoffe.
Die Pflanze vermag Elemente aus anorganischen Ionen
in organische Substanzen einzubauen, zu ,assimilie-
ren, z.B. Schwefel aus SO,>~ oder Stickstoff aus NO;~
(»Kap.4.6.5). Das Defizit von Anionen, das bei diesen
Prozessen entsteht, wird von der Pflanze durch Syn-
these organischer Sduren ausgeglichen, z. B. Oxalsdure,
Apfelsiure, Fumarsidure und Citronensiure. Neben
ihrer allgemeinen Funktion als Substrate energielie-
fernder Prozesse dienen diese Anionen in der Pflanze
auch zur Aufrechterhaltung des Ladungsgleichgewichts
in den Zellen.

K* ist fiir die pflanzliche Zelle wichtig, Na* dagegen
selten. In vielen Pflanzen ist Ca?" das dominierende
Kation.

Alle Ionen in den Zellen sind hydratisiert. Die
Dipole der Wassermolekiile gruppieren sich mehr oder
weniger geordnet um sie. Hierdurch verdndern sich
ihre Beweglichkeit und ihre Permeabilititseigenschaf-
ten. Die Hydratation eines ons ist seiner Ladung direkt
und seinem Durchmesser umgekehrt proportional. Je
starker die Ladung, desto mehr Wassermolekiile sind an
der Hydratationshiille beteiligt. Auch Proteine sind auf-
grund ihrer Ladungen immer hydratisiert. Durch die
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1.1 Morphologische Grundlagen der Zelle

O Tab.1.8 lonen und einige ihrer Funktionen in Zellen

lon Funktionen

NO5~, NH,* Stickstoffquelle fiir organische Verbindungen

Na* Beteiligt bei Bildung von Aktionspotenzialen und an aktiven Transportvorgangen

Mg?* Kofaktor vieler Enzyme, Zentralatom im Chlorophyll

P0,3- Einbau in org. Verbindungen, z. B. Nukleinsdauren, Koenzyme, Phospholipide; Schliisselrolle bei Energieiliber-

tragungsreaktionen

S0,2- Schwefelquelle fiir org. Verbindungen, z. B. schwefelhaltige Aminosduren

- Osmoregulation, vor allem bei Tieren

K* Wirkung auf Pflanzenkolloide, Antagonist zu CaZ*, beteiligt an der Osmoregulation bei Pflanzen

(a2t Kofaktor in Enzymen, Bestandteil von Membranen, Regulation der Membranaktivitat, Antagonist zu K*, Kno-
chensubstanz

I~ Bestandteil des Thyroxins (Schilddriisenhormon), reichlich in einigen Meeresalgen

B033~ Wichtig fiir manche Pflanzen, wahrscheinlich als Enzym-Kofaktor

Si0,2" Einlagerung in Zellwande, Kieselskelett der Diatomeen, Strukturbestandteil

MnZ* Kofaktor vieler Enzyme

FeZ*, Fe3* Kofaktor vieler Sauerstoff libertragender Enzyme und des Elektronentransports; Zentralatom des Blutfarbstoffs
Co?*, Co3* Zentralatom des Cobalamins (Vitamin B;,)

Ni2* Kofaktor weniger Enzyme

Cu?* Kofaktor vieler Sauerstoff libertragender Enzyme

In%* Kofaktor vieler Enzyme, besonders von Dehydrogenasen

Mo00,2- Kofaktor einiger Enzyme

Ausbildung von Hydrathiillen um Ionen liegt ein Teil
des Zellwassers immer gebunden vor. Man unterschei-
det deshalb zwischen freiem und gebundenem Wasser.
Etwa 5% des Zellwassers sind so stark gebunden, dass
sie als Losungsraum nicht zur Verfiigung stehen.

Ionen schwerer Elemente finden sich vor allem als
Bestandteile prosthetischer Gruppen oder von Koenzy-
men, z.B. Fe?* oder Co?* in Enzymen von Elektronen-
transportketten, Zn?** in verschiedenen Hydrolasen,
sowie im Hormon Insulin.

Die Rolle des Wassers bei Aufbau und Funktion der
Zelle

Wasser ist von fundamentaler Bedeutung fiir alle
Lebensprozesse. Die wichtigsten Eigenschaften des
Wassers lassen sich auf die Dipolnatur des Wassermole-
kiils zurtickfithren. Diese Polaritit bedingt die hohe
Dielektrizitdtskonstante und die innere Struktur des
Wassers, die durch Bildung von Wasserstoftbriicken
zustande kommt.

Wasser hat im lebenden Organismus unter allen Ver-
bindungen den mengenmiflig hochsten Anteil an der
Zusammensetzung der Zellen. Der Wassergehalt vari-
iert je nach Organismus, ist aber immer hoch. Im
Durchschnitt betragt z.B. der Anteil des Wassers am
menschlichen Organismus 63 %. Bei Pilzen kann er
83 %, bei Quallen 98 % betragen. Er ist auch im gleichen
Organismus in unterschiedlichen Geweben verschie-
den. Beispielsweise enthilt die menschliche Lunge 70 %,
die Muskelmasse 83 % Wasser. Der Wassergehalt veran-
dert sich auch im Lauf der Entwicklung. Der zwei
Monate alte menschliche Embryo enthilt 94 %, das
Neugeborene 69 % Wasser. Beim fertig ausgebildeten,
vielzelligen Organismus kann sich der Wassergehalt
nur noch geringfiigig dndern. Ein Wasserentzug von
10% fiithrt beispielsweise bei Sdugetieren zu schweren
Funktionsstérungen. Starker Wasser- und Ionenverlust
sind lebensbedrohliche Erscheinungen bei manchen
Erkrankungen, z. B. der Cholera (» Kap.7.3.1).



O Tab.1.9 Chemische Zusammensetzung einer Bakterien-
zelle

Stoffklasse Anteil am Gesamtgewicht
Wasser 80 %
Trockenmasse 20%

Zellpolymere (Anteile) Trockenmasse

Proteine 50 %
Ribonukleinsduren 10-20%
Desoxyribonukleinsaure 3-4%
Polysaccharide 20%
Lipide 10%

Der geringste Wassergehalt findet sich in Sporen von
Pilzen und Bakterien oder in den Samen von Pflanzen.
Er liegt dort zwischen 10 % und 20 %. Keiner der mit
dem Leben verbundenen Vorginge kann bei volliger
Abwesenheit von Wasser ablaufen.

Wasser dient als Losungsmittel fiir Elektrolyte und
Nichtelektrolyte, als Dispersionsmittel fiir die kolloidal
gelosten Makromolekiile des Zytoplasmas, als Trans-
portmittel fiir aufzunehmende und auszuscheidende
Substanzen, als Substrat bei einer Reihe von enzymati-

Zelle

f

Kern

Mitochondrien

1.1.2 Stoffliche Zusammensetzung der Zelle

schen Reaktionen sowie als Wasserstoffdonator bei
den Prozessen der Chemo- und Photosynthese.

Die organischen Bausteine der Zelle
Siehe auch » Kap. 4.2 bis » Kap.4.4.

Der iiberwiegende Teil der organischen Substanz
einer Zelle liegt in hochmolekularer Form vor, als Pro-
teine, Nukleinsduren und Polysaccharide (aTab.1.9).
Diese Makromolekiile mit Molekiilmassen von 1000 bis
zu mehreren Millionen sind Polymere, die aus kleinen
Grundbausteinen zusammengesetzt sind. Niedermole-
kulare organische Substanzen sind in grofler Vielfalt in
jeder Zelle vorhanden. Jedoch sind die Konzentratio-
nen dieser Stoffe, gleichgiiltig ob es sich um Aminoséu-
ren, Zucker, Nukleotide oder Koenzyme handelt, sehr
begrenzt. Sie bilden nur 1-2% der Gesamtmasse. Sie
sind Zwischenprodukte bei synthetischen Prozessen,
Energiequellen oder Abbauprodukte fiir die energielie-
fernden Reaktionen sowie Kofaktoren oder Koenzyme
von Enzymen. Charakteristisch fiir diese niedermole-
kularen Zellbestandteile ist in der Regel eine relativ
kurze Lebensdauer. Wird eine derartige Substanz von
einer Zelle aufgenommen oder in ihr gebildet, so wird
sie meist sehr schnell durch nachfolgende Reaktionen
umgesetzt (0 Abb.1.6). Spezialisierte Zellen kénnen
allerdings auch bestimmte Metaboliten in grofien Men-
gen speichern.

o Abb.1.6 Die Hierarchie
der molekularen Organisa-
tion in der Zelle

Chloroplasten/Plastiden

Dictyosomen
Endoplasmatisches Retikulum
Ribosomen

Organellen

Zytoplasmamembran

Tonoplast
Zellwande

/ T efc.

Makromolekile

Nukleinséduren Proteine

P

MW 108=10° Polysaccharide  Lipide
Bausteine Mononukleotide Aminosauren Einfache Zucker Fettsauren,
MW 100-350 Glycerin
Zwischen- Ribose, a-Ketoséuren Phosphopyruvat, Acetat,
produkte Carbamylphosphat Malat Malonat
MW 50-250

Vorstufen aus CO»
der Umgebung H,0
MW 18-44 No

~\_/
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1.2 Chemie, Struktur, Funktion von Zellwanden, Interzellularsubstanz und Glykocalyx

Zusammenfassung

m Die Zelle ist die kleinste noch selbststandig lebensfa-
hige morphologische Einheit. Sie zeigt alle Eigen-
schaften des Lebens. Sie steht mit ihrer Umgebung in
einem standigen Stoff- und Informationsaustausch,
sie kann sich teilen und dadurch vermehren. Grund-
satzlich zu unterscheiden sind die Zellen der Proka-
ryonten (Procyte) und die Zellen der Eukaryonten
(Eucyte). Zellen enthalten das Protoplasma und wer-
den von einer Membran (Plasmamembran, Plasma-
lemma) umgeben. Im Protoplasma der Euzyten sind
Zytoplasma und Zellkern zu unterscheiden. Ein Pro-
cyte besitzt an Stelle eines Zellkerns nur ein Kern-
dquivalent.

m Das Zytoplasma besteht aus dem Grundplasma oder
Cytosol (Hyaloplasma) und darin eingebetteten Zell-
organellen und Einschliissen. Die wichtigsten Zellor-
ganellen der Eukaryonten sind Mitochondrien, Dictyo-
somen, Endoplasmatisches Retikulum, Ribosomen,
Mikrotubuli und bei Pflanzen zusatzlich Plastiden.
Bei Prokaryonten sind von diesen Zellorganellen nur
die Ribosomen vorhanden.

®m Durch die Membransysteme der Zellorganellen wird
die Zelle der Eukaryonten in zahlreiche Reaktions-
rdume (Kompartimente) gegliedert. Die Zelle der
Prokaryonten ist nur geringfligig kompartimentiert.
Sie besitzt als einziges Membransystem die Plasma-
membran, die in manchen Fdllen knduel- oder

Makromolekiile haben in allen Zellen die gleichen
Funktionen. Die Nukleinsduren dienen der Speiche-
rung und Ubertragung der genetischen Information.
Die meisten Proteine der Zelle sind Enzyme, andere
dienen als Strukturelemente. Proteine sind nach Struk-
tur und Funktion die vielseitigsten Makromolekiile.
Manchen Proteinen kommen auch Speicherfunktio-
nen zu (z.B. Legumine, Prolamine, Ferritin). Die Poly-
saccharide haben hauptsichlich zwei Funktionen. In
Form von Stérke, Glykogen u.a. dienen sie als Speich-
erformen fiir energieliefernde Prozesse. Andere Poly-
saccharide, z.B. Cellulose, sind Strukturelemente
pflanzlicher Zellwdnde. Auch Lipide iiben zwei grund-
sitzliche Funktionen aus. Einige sind strukturelle
Hauptbestandteile aller Biomembranen, andere die-
nen als Energiespeicher fiir energieliefernde Prozesse
in der Zelle.

Makromolekiile liegen im Protoplasma meist dispers
verteilt vor und verleihen diesem so die Eigenschaften
einer kolloidalen Losung (Sol). Neben diesen Makro-
molekiilen und ihren Grundbausteinen sind noch
anorganische Ionen sowie Wasser an der stofflichen

lamellenartige Ausstiilpungen erkennen ldsst, denen
spezielle Funktionen zukommen.

® Die am Aufbau der organischen Strukturen vorwie-
gend beteiligten Elemente sind Kohlenstoff, Wasser-
stoff, Stickstoff, Sauerstoff, Phosphor und Schwefel.
Andere Elemente, die hauptsachlich in Form ihrer
lonen in den Zellen vorkommen, sind am Ablauf bio-
physikalischer Prozesse beteiligt, z. B. Mg2*, Ca%*, K*.
Andere, nur in Spuren vorkommende Elemente sind
z.B. Eisen, Kupfer, Mangan, Zink, Molybddn u. a.

= lonen spielen in der Zelle eine Rolle bei der Regula-
tion der Permeabilitdt, bei der Kontraktilitdat und bei
Reizvorgangen. Dariiber hinaus beeinflussen lonen
die Losungseigenschaften vieler Zellbestandteile, die
elektrische Ladung der Zelle und die Funktion von
Makromolekiilen und Organellen. In der Zelle wird
standig ein spezifisches Gleichgewicht verschiedener
lonen aufrechterhalten. Fiir die Pflanze sind lonen
wichtige Nahrstoffe, die sie aus dem Boden auf-
nimmt.

m Den iiberwiegenden Teil der organischen Substanz
eines Organismus stellen Makromolekiile, Proteine,
Lipide, Polysaccharide und Nukleinsauren. Nieder-
molekulare organische Substanzen sind in den Zellen
nur in geringer Konzentration enthalten und werden
im Zellstoffwechsel rasch umgesetzt.

Zusammensetzung der Zelle beteiligt. Aufler den ,,pri-
miren“ Bestandteilen der Zelle enthilt vor allem die
Pflanzenzelle zahlreiche Sekundirstoffe, wie z. B. Alka-
loide, Cardenolide oder Anthranoide.

1.2 Chemie, Struktur, Funktion von Zell-
wanden, Interzellularsubstanz und
Glykocalyx

1.2.1 Bakterien

Bakterien besitzen, von ganz wenigen Ausnahmen
abgesehen, eine Zellwand. Dieser Zellwand kann bei
manchen Bakterien nach auflen eine Kapsel aufgelagert
sein. Nach innen grenzt an die Zellwand die Plasma-
membran, die das Zytoplasma umhiillt. Im Zytoplasma
befinden sich u.a. Ribosomen und ein Nukleoid. In
manchen Fillen lassen sich in Bakterienzellen Plasmide
nachweisen (o Abb. 1.5).



Kapseln

Manche Bakterien sind von einer Kapsel umgeben. Dies
ist eine schleimartige Hiille, deren Dicke ein Mehrfa-
ches des Durchmessers des Bakteriums betragen kann.
Die Zusammensetzung der Kapsel ist artspezifisch.

Kapseln bestehen tiberwiegend aus Polysacchariden,
z.B. bei Klebsiellen und Pneumokokken (o Abb.1.7).
Bei Leuconostoc mesenteroides besteht die Kapsel aus
Dextran, einer Substanz, die als Plasmaersatzmittel
oder als Analysenhilfsmittel (Gelfiltration, Sephadex)
Verwendung findet.

Auch Proteine und Polypeptide kommen als Kapsel-
bestandteile vor. Bei Streptokokken besteht die Kapsel
aus Hyaluronsdure. Die Kapsel der Milzbrandbazillen
(Bacillus anthracis) besteht aus einem D-Glutamin-
sdure-Polypeptid.

Kapselsubstanzen sind Triager von Antigenstruktu-
ren. Es sind die Vi- bzw. K-Antigene. Sie erlauben eine
serologische Typisierung. Innerhalb einer Art kann die
chemische Zusammensetzung der Kapsel variieren,
Stimme mit gleicher Kapselsubstanz bilden einen Typ.
Bei Pneumokokken sind beispielsweise etwa 80 Kapsel-
typen bekannt, die sich serologisch unterscheiden las-
sen. Man kann daher nicht allgemein gegen Pneumo-
kokken immunisieren, sondern nur gegen einen oder
mehrere Stimme. Aktuelle Impfstoffe gegen bekapselte
Pneumokokken sind polyvalent und enthalten Kapsel-
polysaccharide von bis zu 13 Serotypen.

Die Kapsel erfiillt vielfaltige Funktionen:

® Schutz vor Phagozytose,

® Schutz vor lytischen Enzymen,

® Schutz gegen Phagen,

® Antigenstrukturen (Vi, K).

Sie bietet den betreffenden Bakterien einen Schutz
gegen Phagozytose. Dies triftt z. B. fiir Pneumokokken,
Streptokokken der Typen A und C, Klebsiellen und
Haemophilus influenza zu. Es kommt dadurch zu einer
Erhohung der Virulenz. Daher die Bezeichnung
Vi(Virulenz)- Antigene. Pneumokokken beispielsweise
sind nur im bekapselten Zustand pathogen. Formen,
die durch Mutation die Fahigkeit zur Kapselbildung
verloren haben, werden rasch von Lymphozyten phago-
zytiert, d. h. ins Zellinnere aufgenommen und dadurch
unschadlich gemacht. Bekapselte Formen dagegen wer-
den nur schlecht phagozytiert und kénnen sich so im
Organismus schnell vermehren. Kapselbildung ist
jedoch nicht in allen Fillen ein Zeichen von Virulenz.
Vi- resp. K-Antigene sind je nach ihrer chemischen
Natur thermolabil (Proteine) oder thermostabil (Poly-
saccharide).

Weiterhin bildet die Kapsel einen Schutz gegen das
Eindringen von Phagen (Bakterienviren). Sie bietet
auch einen Schutz gegen die Einwirkung von Lysozym
und anderen lytischen Enzymen.

1.2.1 Bakterien

Protoplast

e

o Abb.1.7 Pneumokokken mit Kapsel (x 200)

AuBere

Membran
/—\/Peﬁp.asma
X /

\" Mureinschicht
Zytoplasmamembran

\ /

Zytoplasma
gramnegativ grampositiv
(z. B. Escherichia coli) (z. B. Staphylococcus
aureus)

o Abb.1.8 Schema des Baus gramnegativer und grampo-
sitiver Zellwande

Die Kapseln prigen auch den Kolonietyp. Stimme
mit Kapseln bilden glatte Kolonien, sogenannte S-For-
men (s, smooth), solche ohne Kapseln bilden raue
Kolonien, sogenannte R-Formen (r, rough).

Zellwand

Die Zellwand der Bakterien hat sehr unterschiedliche
Funktionen (mTab.1.10). Sie verleiht den verschiede-
nen Bakterienarten ihre charakteristische Gestalt und
bietet der Bakterienzelle die notwendige Stabilitit gegen
mechanische und osmotische Belastungen. Die Zell-
winde der Bakterien sind relativ feste, starre, zugleich
aber auch elastische, mehrschichtige Strukturen
(o Abb. 1.8). Sie sind aus mehreren makromolekularen
Komponenten aufgebaut. Thr Anteil am Trockenge-
wicht der Bakterienzelle betragt zwischen 20 und 30 %.
Wahrend des Wachstums eines Bakteriums ist sie in ste-
tigem Aufbau und Umbau begriffen.

Dariiber hinaus sind Bestandteile der Zellwand
Antigenstrukturen, Phagenrezeptoren und Toxine
(Endotoxine gramnegativer Bakterien; »Kap.7.1.3).
Die Zellwand ist Angriffsort einiger Antibiotika. Darii-
ber hinaus sind zahlreiche Enzyme in der Zellwand
lokalisiert, z.B. auch solche, die ihren Tréger Resistenz
gegen Antibiotika verleihen (»Kap.3.3.5).

Jede Bakterienzellwand besteht aus einer Stiitz-
schicht und einer plastischen Schicht. Beide sind eng
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1.2 Chemie, Struktur, Funktion von Zellwanden, Interzellularsubstanz und Glykocalyx

O Tab.1.10 Funktionen der Bakterien-Zellwand

Schicht Funktion
Lipopoly- Antigenstrukturen
saccharid-

Schicht Phagenrezeptoren

Permeationshindernis fiir Antibiotika

Mureinschicht Form

Mechanische Festigkeit

Angriffsort von Antibiotika

miteinander verzahnt und durchdringen sich gegensei-
tig. Die Stiitzschicht (die Mureinschicht, das Murein)
umgibt als geschlossener Beutel, als mehr oder weniger
dichtes Netz (Sacculus) die Zelle.

Die plastische Schicht ist ein Komplex hochmoleku-
larer Verbindungen. Es finden sich in ihr Lipoproteine,
Lipopolysaccharide, Proteine, Lipide, Polysaccharide
und Teichonsduren. Die Beteiligung dieser Verbindun-
gen am Aufbau der Zellwand ist bei den einzelnen Bak-
terienarten sehr unterschiedlich.

Grampositive Bakterien
Die Zellwand grampositiver Bakterien (»Kap.7.1)
erscheint im Elektronenmikroskop als etwa 30nm
dicke, kontrastreiche, mehrschichtige Hiille. Sie ist von
der Plasmamembran durch eine transparente Zwi-
schenschicht getrennt. In dieser Zwischenschicht sind
verschiedene Enzymsysteme lokalisiert.

Die Stiitzschicht ist bei grampositiven Bakterien
sehr machtig ausgebildet, wihrend die plastische
Schicht vergleichsweise diinn ist. Neben Murein sind

Lipopolysaccharid

Antigenstrukturen

prot
&>
KR

Peptidoglykan-Schicht (Murein)

LU

Zytoplasma

Protein

Teichonsdure und Polysaccharide die mengenmaflig
am starksten vertretenen Bausteine der Zellwand gram-
positiver Bakterien. Aber auch Proteine und Lipide
kommen vor.

Gramnegative Bakterien
Die Zellwand gramnegativer Bakterien ist komplexer
gebaut als die der grampositiven (o Abb. 1.9). Die Mur-
einschicht (Peptidoglykanschicht) ist nur einschichtig.
Sie ist jedoch im Wesentlichen ebenso aufgebaut wie die
Mureinschicht der grampositiven Bakterien.

Charakteristisch fiir die Zellwand gramnegativer
Bakterien ist die sogenannte duflere Membran. Diese
besteht aus Phospholipiden, Proteinen und dem Lipo-
polysaccharid (LPS, 0Abb.1.9). Letzterem kommen
ganz wesentliche Funktionen zu. Die ,dufSere Memb-
ran® ist als Phospholipiddoppelschicht (Lipidmembran)
ausgebildet. Sie enthilt Porine. Diese bilden, in trimerer
Anordnung wassergefiillte Poren mit einem Durchmes-
ser von etwa 1 nm, die die lipophile Membran fiir kleine
hydrophile Molekiile durchgéngig machen. Hierdurch
wird die ,duflere Membran® etwa 10-mal durchléssiger
als die Plasmamembran. Die Selektivitdt der Porine ist
gering. Meist unterscheiden sie sich nur hinsichtlich
ihrer Eigenschaft entweder Kationen oder Anionen
passieren zu lassen. Daneben finden sich in der ,,duf3e-
ren Membran®“ hochspezifische Transportsysteme, dar-
unter Siderophore. Dies sind Chelatbildner, die Eisen
als Komplex gelost halten. Sie sind auflerordentlich
wichtig fiir die Eisenversorgung schnell wachsender
Bakterien. Sie konnen auch als Pathogenitatsfaktoren
(»Kap.7.1.3) betrachtet werden, wenn sie mit dem
Wirtsorganismus um das Eisen konkurrieren.

In die Oberflache der ,duleren Membran® ist {iber
das Lipid A der Lipopolysaccharid-Komplex gebunden

o Abb.1.9 Bau der Zell-
wand gramnegativer Bak-
terien

AuBere
Membran

Periplasma-
tischer Raum

Zytoplasma-
membran

Phospholipid-
Schicht



(0 Abb. 1.9). Der Raum zwischen der ,,aufleren Memb-
ran“ und der Plasmamembran wird als Periplasmati-
scher Raum bezeichnet. In ihm ist die Mureinschicht
angeordnet und tiber Proteine in der Plasmamembran
und der ,,dufleren Membran® verankert. Im Periplasma-
tischen Raum finden sich verschiedene 16sliche Prote-
ine, z.B. Enzyme zur Inaktivierung von Antibiotika
(»Kap.3.3.5) und Enzyme zum Abbau hochmolekula-
rer Néhrstoffe, die als solche die Plasmamembran nicht
durchdringen konnen.

Die Grundbausteine der Mureinschicht sind Amino-
zucker und Aminosiuren. Als Aminozucker lassen sich
N-Acetylglucosamin (NAc) sowie N-Acetylmuramin-
sdure nachweisen. N-Acetylmuraminséure ist der Milch-
saure-Ether des N-Acetylglucosamins (o Abb. 1.10).

B MERKE Das Vorkommen von Aminosdauren auch in
der p-Konfiguration ist charakteristisch fiir bakteri-
elle Zellwande.

In der Mureinschicht sind die beiden Aminozucker
alternierend [-1,4-glykosidisch miteinander verkniipft.
Sie bilden lange Polysaccharidketten, die ringférmig die
Bakterienzelle umgeben (o Abb.1.11). Jede Bakterien-
zelle wird von zahlreichen solcher Ringe umspannt.
Diese Ringe werden zu den Zellenden hin fortlaufend
kleiner.

B MERKE N-Acetylglucosamin istin der Natur weit ver-
breitet als Bestandteil natiirlicher Polymere. Chitin,
das hauptsachliche Strukturmaterial des AuRenske-
letts von Insekten, ist ausschlieRlich aus N-Acetyl-
glucosamin aufgebaut. N-Acetylglucosamin findet
sich auch in der Zellwand vieler Pilze und kommt in
tierischem Bindegewebe vor. Die N-Acetylmuramin-
saure findet sich dagegen nur als Bestandteil der
Zellwand von Bakterien.

Wihrend sich bei allen bisher untersuchten Bakterien-
arten diese beiden Aminozucker finden, lassen sich bei

9H3 CH3
H>COH
% \w\ Om w
HaC— CH HeC pac- CH
COOH ?O OH  Soo 90 OH
* CHg * CHg
Peptid Peptid

Verknupfung von N-Acetylmuraminsaure (IM ) und

N-Acetylglucosamin ( A ) im Murein

o Abb.1.11 Polysaccharidketten der Mureinschicht

1.2.1 Bakterien

unterschiedlichen Bakterienarten verschiedene Ami-
nosduren nachweisen. Als Beispiel soll im Folgenden
nur der Bau der Stiitzschicht von Staphylococcus aureus,
also eines grampositiven Bakteriums, geschildert wer-
den. Hier finden sich an Aminosduren in der Stiitz-
schicht p- und r-Alanin, p-Glutaminsdure, L-Lysin
sowie Glycin.

Diese Aminosduren sind in der Reihenfolge L-Ala-
nin, b-Glutaminsdure, L-Lysin und p-Alanin jeweils zu
Oligopeptiden verkniipft. Die Verbindung mit einer
Polysaccharidkette erfolgt tiber den Lactat-Rest eines
N-Acetyl-Muraminsduremolekiils (o Abb.1.12). An
jedem der Polysaccharidringe, die die Bakterienzelle
umspannen, finden sich also zahlreiche Oligopeptid-
ketten. Die Peptidketten zweier benachbarter Polysac-
charidringe sind jeweils mithilfe eines Pentaglycylgly-
cin-Molekiils untereinander quer vernetzt. Diese Ver-
kntipfung erfolgt tiber die freie Aminogruppe des Lysins
der einen Peptidkette zur freien Carboxylgruppe des
endstdndigen p-Alanins der benachbarten Peptidsei-
tenkette (o Abb.1.13). Durch diese Quervernetzung
erhilt die Stiitzschicht ihre Festigkeit.

Bei gramnegativen Bakterien fehlt das Zwischen-
stiick des Pentaglycylglycin-Molekiils. Thre Peptidsei-
tenketten werden von der freien Aminogruppe einer
Diaminosdure direkt zur Carboxylgruppe eines end-
standigen D-Alanins verbunden. Die Diaminosdure
kann, wie bei grampositiven Bakterien, L-Lysin oder
eine andere entsprechende Aminosdure sein.

CHZOOH CH>0OH
O i
HO OH /o OH
i HaC~HC i
co CooH ¢©
CH3 CHs

N-Acetylglucosamin N-Acetylmuraminsaure

o Abb.1.10 Die beiden Aminozucker der Stiitzschicht der
Bakterienzellwand
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In der Mureinschicht bilden Polysaccharidketten
aus N-Acetylmuraminséure und
N-Acetylglucosamin zahlreiche ,Ringe*
um die Bakterienzelle (grobschematische Darstellung)
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o Abb.1.12 Mucopep-

CHs tideinheit (Peptidoglykan)
CI)O aus einer Bakterienzell-
H2COH NH wand
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1
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DAP: Diaminopimelinsaure
O:  Undecaprenylphosphat

o Abb.1.13 Struktur des Mureins von Escherichia coli. Die
Angriffspunkte der spezifischen Murein-Hydrolasen sind
rot hervorgehoben.

Die Mureinschicht besteht aus einem Glykopeptid
und bildet ein Netzwerk, das die Bakterienzelle umgibt.
Die relativ groflien Maschen dieses Netzes werden von
der plastischen Schicht der Zellwand sowie von der
Plasmamembran ausgefillt. Bei gramnegativen Bakte-
rien bildet die Mureinschicht ein einschichtiges Netz,
bei grampositiven eine mehrschichtige Schale.

Vermutlich hat jede Bakterienart ihr eigenes, spezifi-
sches Murein. Die Unterschiede liegen in den Peptiden
und Quervernetzungen sowie den Substituenten der
Aminozucker.

Lysozym (N-Acetyl-Muramidase) bricht die glykosi-
dische Bindung zwischen dem C-1 der N-Acetylmura-
minsédure und dem C-4 des N-Acetylglucosamins. Hier-
durch wird die Polysaccharidkette des Mureins zum

S 1
‘Q—HZC—ch—CH—COOH
D-Glutaminsaure

D-Alanin

Disaccharid N-Acetylglucosamin-N-Acetylmuramin-
sdure abgebaut. Durch seine Fahigkeit, Peptidoglykane
der bakteriellen Mureinschicht abzubauen und damit
insbesondere grampositive Bakterien abzutéten, zahlt
Lysozym zu den wichtigsten, unspezifischen Abwehr-
mechanismen des menschlichen Organismus gegen
Infektionen.

Biosynthese der Stiitzschicht und Angriffsorte von
Antibiotika

Die Stiitzschicht muss wahrend des Wachstums einer
Zelle standig erweitert werden. Sie wéchst durch Ein-
setzen neuer Mucopolysaccharide. Dazu miissen die
Peptidbriicken zwischen den Polysaccharidringen
geoffnet werden. Die Bakterienzelle enthdlt Murein-
Hydrolasen, die den Mureinsacculus auflosen konnen
(0 Abb. 1.13). Diese sind fiir das Wachstum der Bakteri-
enzelle unentbehrlich. Wachstum und Teilung eines
Bakteriums sind nur dann moglich, wenn gleichzeitig
auch der Mureinsacculus erweitert wird. Hierzu mis-
sen stindig Maschen im Netzwerk geoffnet werden,
damit neue Mureinbausteine eingefiigt werden kénnen.
Diese Auflosung des Netzwerkes des Mureins erfolgt
ringférmig in der Mitte einer Bakterienzelle. Der Mur-
einsacculus wird damit in zwei Tochtersacculi geteilt.
Im normalen Lebenszyklus eines Bakteriums halten
sich Transpeptidasen und Hydrolasen das Gleichge-
wicht. Wird durch B-Lactamantibiotika die Transpepti-
dase aus diesem System ,herausgefangen’, dann wird
der Mureinsacculus einseitig von den Hydrolasen abge-
baut und die Bakterienzelle platzt durch ihren Innen-
druck auf (o Abb. 1.16).

Die Biosynthese der Mureinschicht kann durch
mehrere Antibiotika gestdrt werden, die in verschie-
dene Schritte der Biosynthese eingreifen (nTab. 1.11).

Der Aufbau der Grundbausteine fiir die Murein-
schicht erfolgt teils im Zytoplasma, teils in der Plasma-
membran. In der Zellwand werden diese dann zu Rin-



1.2.1 Bakterien

o Tab.1.11 Antibiotika, die die Biosynthese der Bakterienzellwand hemmen.

Antibiotikum Funktion
Phosphonomycin

Cycloserin

Hemmt die Verkniipfung von Phosphoenolpyruvat mit N-Acetylglucosamin

Hemmt die Enzyme Alanin-Racemase und p-Alanyl-p-Alanin-Synthetase und blockiert

damit die Synthese des Muramylpentapeptids

Vancomycin, Ristocetin
Bacitracin

Penicilline, Cephalosporine
peptidase

Zytoplasma Zellwand

AW P-P-M-A M—A}M—A

Penicilline,
Cephalosporine
UDP-A
Phosphoenol- di
pyruvat lerung

== Phosphonomycin
UDP- A —enolpyruvat

* Reduktion

UDP-M

Aminoséuren
: wWAAA P - P
== Cycloserin p

UDP-M —Pentapeptid
UMP

M-P-Pwvwarsn

Pentapeptid

UDP- A
UDP +

Transpepti- |j== Vancomycin,

Wp-p-M-Aﬂ-A]

Blockieren den Transport der Mureinvorstufen durch die Zytoplasmamembran
Unterbricht den Polyprenolzyklus

Verhindern die Vernetzung der Mureinvorstufen mit dem Murein durch Hemmung der Trans-

o Abb.1.14 Synthese der
Peptidoglykanschicht. Die
Angriffspunkte einiger
Antibiotika sind hervorge-
hoben. Unten Undecapre-
nylphosphat ist wichtig fiir
den Transport der Vorstufen
durch die Plasmamembran.
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gen polymerisiert und mit schon bestehenden Teilen
der Mureinschicht vernetzt. Dieser letzte Schritt der
Biosynthese der Mureinschicht wird von Penicillinen
und Cephalosporinen blockiert.

Biosynthese der Grundbausteine im Zytoplasma

Im Zytoplasma erfolgt die Synthese des N-Acetylgluco-
samins (o Abb. 1.14). Es liegt als Uridin-diphosphat-N-
acetylglucosamin vor. Ein Teil dieser Molekiile wird mit
Milchsédure zur Muraminséure verkniipft. Hierbei wird

|
Pentapeptid

Vancomycin,
Ristocetin

M N-Acetylmuraminsaure
A N-Acetylglucosamin

jeweils ein Molekiil Phosphoenolpyruvat mit der Hy-
droxylgruppe am C-3 des Glucosamins verbunden.
Bereits dieser Schritt der Biosynthese kann durch ein
Antibiotikum, das Phosphonomycin, gehemmt wer-
den. Schrittweise werden dann L-Alanin, p-Glutamin-
sdure und L-Lysin mit der Muraminsédure verknipft.
Die Peptidseitenkette wird vervollstindigt durch die
Verbindung mit einem D-Alanin-Alanyl-Dipeptid. Die
Synthese dieses Peptids erfolgt durch eine Alanin-
Racemase und eine D-Alanin-p-Alanin-Ligase. Beide
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D-Alanyl-D-Alanin Penicillin

o Abb.1.15 B-Lactamantibiotika (Penicilline, Cephalo-
sporine) besitzen eine Strukturdhnlichkeit mit p-Alanyl-
D-Alanin, dem eigentlichen Substrat der Transpeptidase.
Sie werden daher vom Enzym als ,,Substrat” erkannt und
umgesetzt. Bei der Reaktion mit Penicillin spaltet die
Transpeptidase in Analogie zur Spaltung der p-Alanyl-Dp-
Alanin-Peptidbindung die p-Lactambindung im Penicil-
linmolekiil. Es entsteht ein Penicilloyl-Transpeptidase-
Komplex. Dieser kovalente Komplex kann nicht weiter
reagieren. Die Transpeptidase wird so durch Penicillin
.abgefangen”. Die Pfeile zeigen die Bindungen, die von
den Transpeptidasen gespalten werden.

Enzyme werden durch Cycloserin gehemmt. In Gegen-
wart von Cycloserin kann also die Peptidseitenkette der
Muraminsdure nicht aufgebaut werden. Damit ist die
Synthese einer weiteren Muraminvorstufe, des Uridin-
phosphat-Muramylpentapeptids, beendet. N-Acetyl-
glucosamin und das Muramylpentapeptid werden im
Zytoplasma tiber B-1,4-glykosidische Bindungen ver-
kniipft. Dabei konnen hoher molekulare Komplexe bei-
der Grundbausteine entstehen. Diese sind an UDP ge-
bunden.

Transport durch die Plasmamembran
Die Biosynthesevorstufen miissen nun durch die Plas-
mamembran in die Zellwand transportiert werden.
Dazu werden sie durch ein membranstindiges Enzym
mit einem Lipid verkniipft. Dies ist der Phosphatester
eines polyisoprenen Alkohols, das Undecaprenol (Bac-
toprenol, o Abb.1.14). Unter Abspaltung von Uridin-
monophosphat wird Muramylpentapeptidphosphat mit
Undecaprenylphosphat verbunden. Membranenzyme
katalysieren die Ankniipfung von fiinf Glycinmolekii-
len an das Muramylpentapeptid. Gebunden an Undeca-
prenylphosphat kénnen die Muraminvorstufen durch
die Plasmamembran transportiert werden. Der Trans-
port durch die Membran wird durch Vancomycin
gehemmt. Vancomycin bindet zudem fest an die p-Ala-
p-Ala-Enden der zur Quervernetzung anstehenden
Peptidoglykaneinheiten der bakteriellen Zellwand,
auflerdem wird die Peptidoglykan-Synthese gehemmt.
Auf der Auflenseite der Plasmamembran wird Unde-
caprenyldiphosphat abgespalten. Die Mureinbausteine
werden in die Zellwand eingebaut. Undecaprenyldi-
phosphat wird in der Plasmamembran gespalten in

Undecaprenylphosphat und Phosphat. Hierdurch wird
Undecaprenylphosphat wieder frei fiir den Transport
weiterer Mureinbausteine durch die Plasmamembran.
Die Spaltung des Undecaprenyldiphosphats wird durch
Bacitracin gehemmt. Bacitracin unterbricht damit den
Undecaprenylzyklus. Wenn Undecaprenylphosphat
nicht mehr regeneriert werden kann, wird in der Folge
der Transport der Mureinvorstufen durch die Plasma-
membran unterbunden.

Einbau der Vorstufen in die Zellwand

In der Zellwand erfolgt nun der Einbau der Mureinvor-
stufen in das bereits vorhandene Mureinmolekiil.
Hierzu miissen die neu einzubauenden Teile mit bereits
vorhandenem Murein verkniipft werden. Dies erfolgt
tiber die freie Aminogruppe des endstidndigen Glycins
und die freie Carboxylgruppe des endstdndigen Alanins
zweier Peptidseitenketten. Diese Quervernetzung wird
durch das Enzym Transpeptidase katalysiert, das in der
Zellwand lokalisiert ist. Es spaltet das endstdndige
p-Alanin des Muramylpentapeptids ab und kniipft die
Peptidbindung zwischen zwei Peptidseitenketten
(0 Abb.1.15).

Die Abspaltung des endstdndigen Alanins kann auch
durch p,p-Carboxypeptidasen erfolgen. Im Gegensatz
zur Transpeptidase kann dieses Enzym keine neue Pep-
tidbindung kntipfen, sondern lediglich das endstédndige
D-Alanin von der Vorstufe abspalten. Beide Enzyme
werden durch Penicilline und Cephalosporine
gehemmt. Diese Antibiotika blockieren damit die
Quervernetzung der neuen Mureinbausteine mit dem
Murein, den letzten Schritt in der Biosynthese der
Stiitzschicht. Bei der Hemmung der Transpeptidase
und der Carboxypeptidase durch Penicilline und
Cephalosporine handelt es sich um kompetitive Hem-
mungen aufgrund der Strukturahnlichkeit dieser Anti-
biotika mit p-Alanyl-p-Alanin (o Abb. 1.15). Viele Bak-
terien enthalten mehrere Transpeptidasen, die vermut-
lich an unterschiedlichen Teilprozessen des Wachstums
beteiligt sind.

Weitere Penicillin- bzw. allgemeiner p-Lactamanti-
biotika-empfindliche Enzyme, ndmlich die p,p-Endo-
peptidasen, hydrolysieren die p-Ala-m-A,pm-Peptid-
bindungen (o Abb. 1.13), die von den Transpeptidasen
gekniipft werden.

Die Hemmung der Biosynthese der Stiitzschicht ver-
lauft bei gramnegativen und grampositiven Bakterien
nach den gleichen Prinzipien, da auch die Biosynthese-
schritte bei beiden Bakteriengruppen im Wesentlichen
gleich sind.

Dass gramnegative Bakterien dennoch von manchen
der hier aufgefithrten Antibiotika, z.B. den Engspek-
trumpenicillinen, nicht angegriffen werden kénnen, hat
folgende Ursachen: Manche Penicilline, z. B. Penicillin
G, vermogen nicht die dickere plastische Schicht der



Zellwinde gramnegativer Bakterien zu durchdringen.
Sie konnen also gar nicht an den Ort ihrer Wirkung
gelangen. Erst wenn polare Gruppen in das Molekiil
eingefithrt werden, z. B. die Aminogruppe beim Ampi-
cillin, oder die Carboxylgruppe beim Carbenicillin,
vermogen solche Penicilline, ebenso wie die Acylurei-
dopenicilline, auch die plastische Schicht gramnegati-
ver Bakterien zu durchdringen. Dies sind Penicilline
mit einem erweiterten Wirkungsspektrum. Sie zdhlen
zu den sogenannten Breitspektrumantibiotika.

B MERKE Antibiotika, die in die Biosynthese der Zell-
wand eingreifen, sind nur gegen wachsende Bakte-
rien wirksam, also solche, bei denen die Biosynthe-
seprozesse gerade ablaufen.

Der Verlust der Zellwand fiihrt in der Regel zum Zell-
tod. Solche Antibiotika, z.B. die Penicilline, wirken
bakterizid. In gewissen Féllen konnen Bakterien jedoch
auch ohne Zellwand tiberleben, als améboide Zellen,
ohne feste Gestalt, sogenannte Listerformen. Nach
Absetzen des Antibiotikums regenerieren diese Formen
ihre Zellwand und vermehren sich wieder. Dies kann
Grundlage von Rezidiven (Krankheitsriickfillen) sein.
Es gibt auch einige wenige, von Natur aus wandlose
Bakterien, die Mykoplasmen. Sie verursachen Krank-
heiten bei Tieren und Pflanzen und finden sich auch
beim Menschen. Zu den Mykoplasmen zéhlen die
kleinsten zelluliren Lebewesen. Sie sind mit 100 nm
Durchmesser kleiner als Pockenviren.

Antigenstrukturen, Phagenrezeptoren und Toxine
in der Zellwand

Auf der Oberfliche grampositiver und gramnegativer
Bakterien finden sich Strukturen, die als Antigene wir-
ken. Es sind die sogenannten O-Antigene. Auch finden
sich Phagenrezeptoren, d.h. spezifische Bindungsstel-
len fiir Bakterienviren. Vor allem bei gramnegativen
Bakterien wirken manche Zellwandbestandteile als
Toxine.

1.2.1 Bakterien

Gramnegative Bakterien

In den dufleren Oberflichenschichten der plastischen
Schicht gramnegativer Bakterien finden sich Lipopoly-
saccharid-Komplexe als Trager der antigenen Eigen-
schaften der Zellwand. Am besten untersucht sind die
Lipopolysaccharid-Komplexe (LPS) von Salmonellen.
Ein solcher Komplex besteht aus langkettigen Hetero-
polymeren, auf denen sich chemisch und funktionell
drei Regionen unterscheiden lassen (o Abb.1.17).

Die Region I, der duflerste Abschnitt, besteht aus
sich wiederholenden Einheiten von Oligosacchariden
aus Dreier- und Finferkombinationen verschiedener
spezifischer Zuckermolekiile, die in spezifischer Rei-
henfolge miteinander verkniipft sind. Diese Oligosac-
charideinheiten sind Bestandteile der Oberfliche der
Bakterienzellwand. Es sind die antigenen Determinan-

o Abb.1.16 Mureinsacculus einer Penicillin-lysierten
Escherichia-coli-Zelle. Man erkennt deutlich, dass die
Mureinhydrolasen den Mureinsacculus nur in der Mitte der
Bakterienzelle ringformig auftrennen. Elektronenmikro-
skopische Aufnahme eines isolierten Mureinsacculus bei
einer VergroRerung von 5,4 x 10°. Aufnahme H. Frank

o Abb.1.17 Schema des
Lipopolysaccharid-Komple-

Antigenstrukturen Phagenrezeptoren Endotoxin
i ) ) xes in der Zellwand von
Region | Region Il Region lil gramnegativen Bakterien.
O-spezifisches Polysaccharid Kernpolysaccharid Lipid A Die genaue Chemie des

Gal Galactose GIluNAc  N-Acetylglucosamin
Glu Glucose Hep Heptose
GlcN Glucosamin KDO Ketodesoxyoctonat
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| | | | | | |
H H = H H H Gal Hep - Hep -KDO-GlcN
|
n P ||:,

KDO Lipiq—A— UIjld 'des Polysac-
II:’ | 1 charidanteils ist von Spe-
KDO GlIcN zies zu Spezies unter-
schiedlich, vor allem der
0-spezifischen Seitenkette.
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Acetyl-Gruppe
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ten, die Haptene der Korper- oder O-Antigene der Bak-
terienzellwand, die im Sdugetierorganismus die Bildung
von O-spezifischen Antikorpern auslosen. Wegen ihrer
Polysaccharidnatur sind diese Antigene der Bakterien-
zellwand thermostabil.

Die O-spezifische Oligosaccharidkette von Salmo-
nella newington besteht z.B. aus 10-20 sich wiederho-
lenden Einheiten von Trisacchariden. Ein solches Tri-
saccharid setzt sich jeweils aus Mannose, Rhamnose
und Galactose zusammen.

Infolge der groflen Variationsmoglichkeiten in der
chemischen Zusammensetzung der Oligosaccharide, in
der Sequenz der Zuckerbestandteile und der Art der
Bindung der Zucker gibt es eine grofSe Zahl von unter-
schiedlichen O-Antigenen mit unterschiedlicher sero-
logischer Spezifitit. Die Unterschiede in der Zusam-
mensetzung der O-Antigene sind ebenfalls Grundlage
fiir eine Typendifferenzierung innerhalb einer Bakteri-
enart (0oAbb.1.18). Die O-spezifischen Seitenketten
konnen durch Mutation verdndert werden, auch die
Aufnahme von Phagennukleinsdure in das Genom
eines Bakteriums kann zu einer Verdnderung der
O-Antigene fiihren.

Die Region II eines LPS besteht ebenfalls aus einem
Oligosaccharid. Es besteht aus fiinf oder mehr Zucker-
molekiilen und wird als Core- oder Kernpolysaccharid
bezeichnet. Bei Salmonellen besteht es z.B. aus Keto-
desoxyoctonat und einer Folge von Heptosen, Glucose,
Galactose und Glucosamin. Solche Core-Polysaccha-
ride konnen als Phagenrezeptoren fungieren.

Die Region III des LPS besteht aus einem Lipidpoly-
saccharidprotein, dem sogenannten Lipid A. Es ist {iber
die Ketodesoxyoctonsdure gebunden. Dieses Lipid A
wirkt im Sdugetierorganismus als Toxin. Es handelt sind
um die Endotoxine gramnegativer Bakterien.

o Abb.1.18 Antigenstruk-
turen von Salmonella-
Serotypen

Zellwand

Acetyl-Gruppe

Beim Absterben von Bakterienzellen (Zell-Lyse)
wird der LPS-Komplex freigesetzt. Die endotoxische
Wirkung ist jedoch nur auf den Lipoid-A-Anteil
zuriickzufithren. Die wichtigste Reaktion des Korpers
auf Endotoxine ist das Fieber. Auf diese pyrogene Wir-
kung der Endotoxine lassen die Arzneibiicher Injekta-
bilia priifen.

Das Lipid A ist ein Phospholipid, das bei den ver-
schiedenen Arten der gramnegativen Keime &hnlich
aufgebaut ist. Deshalb ist auch die toxische Wirkung der
Endotoxine im Prinzip tibereinstimmend.

Grampositive Bakterien

Bei grampositiven Bakterien spielen Verbindungen der
Teichonsdure in der Zellwand die Rolle von Antigen-
strukturen und Phagenrezeptoren.

Teichonséduren bestehen aus Ketten von Ribit- oder
Glycerol-Molekiilen, die iiber Phosphodiesterbindun-
gen miteinander verkniipft sind. Weiter enthalten alle
Teichonsduren p-Alanin. Als zusétzliche Komponenten
konnen Mono-, Di- oder Trisaccharide aus Glucose,
N-Acetylglucosamin, Galactose oder Mannose enthal-
ten sein. Uber Phosphodiesterbindungen sind die
Teichonsduren mit Murein verbunden. Sie sind inner-
halb oder zu beiden Seiten der Stiitzschicht lokalisiert.

1.2.2 Pflanzen

Alle pflanzlichen Zellen sind von einer Zellwand umge-
ben. Sie verleiht der Zelle die duflere Form und gibt ihr
die notwendige mechanische Festigkeit. Die Zellwinde
Hoherer Pflanzen lassen sich in vier Schichten, ndmlich
Mittellamelle, Primdrwand, Sekundédrwand und Terti-
arwand unterteilen.
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Bildung einer neuen Zellwand

Der Aufbau einer neuen Wand erfolgt durch den
Phragmoplasten. Dies ist ein Plasmakorper in der
Aquatorialebene einer Zelle, die sich im Endstadium
der Kernteilung befindet. Im Phragmoplasten finden
sich zahlreiche, parallel gerichtete Mikrotubuli. In der
Umgebung des Phragmoplasten sind zahlreiche Dictyo-
somen zu beobachten. Von diesen werden mit Proto-
pektinen gefiillte Vakuolen, die Golgi-Vesikel abge-
schieden. In der Telophase wird die Bildung einer neuen
Zellwand erkennbar. Kleine, firbbare, halbfliissige,
zunéchst nicht zusammenhéngende Golgi-Vesikel las-
sen sich in der Aquatorialebene der Zelle nachweisen.
Diese flieflen schliefllich zusammen. Der Inhalt der
Golgi-Vesikel bildet die Zellplatte aus Pektin. Die
Membranen der Golgi-Vesikel flieflen zur Plasmamem-
bran beiderseits der Zellplatte zusammen. Die Zellplatte
bildet die erste Trennungsschicht zwischen den beiden
Tochterzellen. Sie wird von Kanélen des Endoplasmati-
schen Retikulums durchzogen, die in der fertigen Zell-
wand die Plasmodesmata bilden, die mehr oder weni-
ger deutlich im Lichtmikroskop als Tiipfel sichtbar sind
(0 Abb. 1.19). Noch wihrend des Wachstums der Zell-
platte wird von beiden Tochterzellen weiteres Zell-
wandmaterial auf sie aufgelagert. Es entstehen so beid-
seitig der Zellplatte die Primdrwiénde. Sie schlieflen die
Zellplatte zwischen sich ein. Diese wird im weiteren
Verlauf der Zellwandbildung zur Mittellamelle.

Eine besondere Rolle bei der Bildung der Zellplatte
spielen Mikrotubuli, die in einem Doppelring an jeder
Seite der Teilungsebene angeordnet sind. Sie leiten die
Golgi-Vesikel nach innen, bis diese die Teilungsebene
erreichen. Dort fusionieren die Golgi- Vesikel miteinan-
der, bilden so die Zellplatte, sowie zu beiden Seiten
davon die Plasmamembran. Der Ring aus Mikrotubuli

- : Endoplasmatisches
.T‘ Retikulum

Bildung der
Zellplatte durch
ZusammenflieBen
der Golgi-Vesikel

1.2.2 Pflanzen

o Abb.1.19 Bildung der
neuen Zellwand. Im Phrag-
moplasten bilden sich
durch ZusammenflieRen
von Golgi-Vesikeln die Mit-
tellamelle und die Zyto-
plasmamembranen der
beiden neuen Zellen.
Mikrotubuli sind ebenfalls
beim Aufbau der Zellplatte
beteiligt.

Mikrotubuli

—— Golgi-Vesikel

- \
Dictyosom

bewegt sich kreisformig nach auflen, wihrend die
Golgi-Vesikel weiterhin Vorstufen zur wachsenden
Zellplatte hinzufiigen. Schliefllich fusioniert die Zell-
platte mit der Zellwand der Mutterzelle und trennt
damit die zwei durch die Zellteilung entstandenen
Tochterzellen.

Die Dictyosomen des Golgi-Apparats (»Kap.1.4.5)
bilden und sezernieren auch die Polysaccharide der
Grundsubstanz der pflanzlichen Zellwand, Primér- und
Sekundédrwand, liefern also Hemicellulosen und Pek-
tine.

Die in diese Grundsubstanz eingebauten Cellulose-
fibrillen werden jedoch nicht vom Golgi-Apparat
geliefert. Cellulose wird von einem Enzymkomplex,
der Cellulose-Synthetase synthetisiert. Dieser Enzym-
komplex ist an die Plasmamembran der Zelle gebun-
den. Zuckernukleotide aus dem Cytosol, hauptsachlich
UDP-Glucose, werden durch die Plasmamembran nach
aufSen transportiert und durch die Cellulose-Synthetase
an der Auflenfliche der Plasmamembran zu Cellulose
verkniipft. Neu gebildete Celluloseketten lagern sich
sofort zu Mikrofibrillen zusammen und bilden so eine
Schicht auf der Plasmamembran. Da die Cellulose-
schichten an der Auflenseite der Plasmamembran gebil-
det werden, wird jede neue Wandlamelle unter der vor-
herigen abgeschieden. Die sekundére Zellwand besteht
daher aus konzentrisch angeordneten Lamellen. Diese
schichtweise Verdickung der Celluloseschichten wird
als Appositionswachstum bezeichnet. Die Schichtung
der pflanzlichen Sekundérwiénde ist im Lichtmikroskop
zu erkennen (o Abb. 1.20).

Die Zellwand wird von zahlreichen Poren, den Tiip-
felkandlen durchzogen (o Abb.1.20). Durch diese Tiip-
felkanile ziehen sich das Endoplasmatische Retikulum
und andere Bestandteile des Protoplasmas hindurch
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ﬁi i "

O Abb.1.20 Zellen mit verdickten Wanden, deren Schich-
tung deutlich zu erkennen ist (Sekundarwénde). Die
Wande sind von Tiipfeln durchbrochen. Nultsch, Grahle
1968

und vernetzen so die Protoplasten benachbarter Zellen.
Diese Plasmastringe, die Plasmodesmata, verbinden
also die Protoplasten eines Gewebes zu einem gemein-
samen Protoplasten, dem Symplasten. Die Plasmodes-
mata bilden somit Transportwege fiir den Stofftrans-
port zwischen den Zellen eines Gewebes.

Auch Pflanzenviren, z.B. das Tabakmosaikvirus,
konnen sich tiber die Plasmodesmata von Zelle zu Zelle
ausbreiten.

Der pflanzlichen Zellwand kommen also Trenn- und
Transportfunktionen zu. Die Transportfunktion der
Zellwand duflert sich auch im extrazelluldren Wasser-
und Stofftransport. Diesem liegen Diffusionsvorginge
zugrunde. Er kann durch Ausbildung besonderer
Wandstrukturen gelenkt und geregelt werden.

Schichtenbau der Zellwand

Die Zellplatte bildet in der fertigen Zellwand die Mittel-
lamelle (o0 Abb.1.21), die die einzelnen Zellen eines
Gewebes zusammen hilt. Sie besteht aus Pektinen und
erscheint im Elektronenmikroskop homogen. Auf die
Mittellamelle lagern die beiden neu entstandenen Zel-
len beidseitig ihre Primdrwand auf. Dies erfolgt bereits
wihrend des Wachstums der Zellplatte. Die Primar-
wand bildet eine feine elastische, verformbare Haut. Sie
wird aus Pektin und Hemicellulosen aufgebaut, ist also
chemisch dhnlich zusammengesetzt wie die Mittella-
melle. In diese Grundsubstanz (Matrix) aus Pektin und
Hemicellulosen sind miteinander verflochtene, submi-
kroskopische Cellulosefibrillen als Geriistsubstanz ein-
gestreut (Streutextur). Die Primédrwand ist elastisch
und dehnbar und kann sich der Gréflenzunahme beim

Wachstum der Zelle anpassen. Nach Erreichen der end-
gultigen Zellgrofle verbinden Proteine die eingestreu-
ten Cellulosefibrillen und stabilisieren so die Primér-
wand. Beteiligt an diesem Stabilisierungsprozess sind
u.a. hydroxyprolinreiche Glykoproteine (HPRG, siehe
unten).

Gegen Abschluss des Streckungswachstums der
Zelle wird auf die Primédrwand eine Verdickungsschicht
abgelagert, die Sekundirwand als eigentliche Festi-
gungsschicht der Zellwand. In der Sekunddrwand
herrschen die Cellulosefibrillen vor, der Anteil der
Grundsubstanz (Matrix) tritt zuriick. Die Cellulosefib-
rillen sind hier parallel gelagert und verkleben strecken-
weise miteinander. Dies verleiht der Sekundiarwand
eine Paralleltextur. Die Fibrillen verlaufen meist
schraubenférmig um das Zell-Lumen herum (Schrau-
bentextur). Das wird vor allem in den Ring- und
Schraubenverdickungen der Tracheiden und Gefifle
deutlich (» Kap.2.1.5). Die Sekundédrwénde pflanzlicher
Zellen kénnen, besonders bei Steinzellen oder Faserzel-
len, erhebliche Stirke erreichen. Die Sekundirwand
weist immer einen Schichtenbau auf. Dieser duflert sich
in einer mikroskopisch sichtbaren Lamellenstruktur
der Sekunddrwand. Besonders deutlich ist dies bei Skle-
renchymfasern zu erkennen. Die einzelnen Schichten
werden nacheinander durch Appositionswachstum
aufgelagert. Die Strichrichtung der Fibrillen der ver-
schiedenen Lamellen verkreuzt sich meist, wodurch die
Sekundédrwand zusitzlich verfestigt wird. In der Sekun-
dérwand lagern sich kettenférmig verkniipfte Cellulo-
semolekiile zu einem Mizellarstrang (Elementarfibrille)
zusammen. In manchen Abschnitten des Mizellar-
strangs sind die Cellulosemolekiile so geordnet, dass
sich die Struktur eines Kristallgitters ergibt. Diese
Bereiche werden als Mizellen bezeichnet. Sie wechseln
mit weniger geordneten Abschnitten der Mizellar-
strange ab.

Mehrere Mizellarstrange lagern sich zu einer Mik-
rofibrille zusammen. Die Zwischenrdume zwischen
den Mikrofibrillen sind die Intermizellarrdume. Sie
sind fiir Wasser und kleinere Molekiile zuganglich. Die
Mikrofibrillen konnen sich zu Makrofibrillen zusam-
menlagern. Die Art der Anordnung der Mikrofibrillen
in einer Ebene wird als Textur bezeichnet.

Durch den Aufbau aus Fibrillen ergibt sich in der
Zellwand ein System feiner Kapillaren, wo Wasser,
Ionen und kleinere Molekiile aufgenommen und gelei-
tet werden kénnen.

Der Sekundédrwand ist schliefSlich eine innere, sehr
diinne Tertidgrwand, aufgelagert. Ahnlich der Primar-
wand besteht sie zum groflen Teil aus Pektinen als
Grundsubstanz. In die Tertidrwand sind wieder Fibril-
len eingelagert. Im Gegensatz zur Primirwand sind die
Fibrillen hier jedoch parallel geschichtet, weisen also
wie in der Sekunddrwand eine Paralleltextur auf.



Tertidarwand

1.2.2 Pflanzen

o Abb.1.21 Schema des
Schichtenbaus der pflanzli-
chen Zellwand

Sekundarwand mit
parallel gerichteten
Cellulosefibrillen

Ubergangslamelle

Priméarwand mit
eingestreuten
Cellulosefibrillen

Cellulose
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o Abb.1.22 Geriistsubs-
tanzen pflanzlicher und
pilzlicher Zellwdande
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B MERKE Die pflanzliche Zellwand besteht aus einer
gelartigen Grundstruktur (Matrix), in die mehr oder
weniger dicht Cellulosefibrillen eingelagert sind. In
der Zellwand der Pflanze finden sich Cellulose, Pek-
tine, Hemicellulosen und Polypeptide.

In der lebenden Zelle ist die Zellwand durch Wasser
stark gequollen. Sie erlaubt im Gegensatz zur Plasma-
membran die freie Diffusion von Wasser und Ionen und
ist fiir im Wasser geloste Stoffe permeabel (freier Diffu-
sionsraum).

Durch sekundére Ein- und Auflagerungen, also
Inkrustierungen und Adkrustierungen, werden Struk-
tur und Eigenschaften der Zellwand stark verdndert.

1
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Die chemische Zusammensetzung der pflanzlichen
Zellwand
Geriistsubstanzen
Die wichtigste pflanzliche Geriistsubstanz ist die Cellu-
lose. Dies ist eine hochpolymere Verbindung, die sich
aus Glucosemolekiilen zusammensetzt, die 1,4-(-glyko-
sidisch miteinander zu langen, gestreckten Ketten ver-
kntipft sind. Die Ketten- oder Fadenmolekiile der Cellu-
lose kommen in der Natur nie frei vor, sondern stets in
einem Kettengitterverband. Grofle Teile dieses Verban-
des sind kristallin angeordnet (Mizellen). In den Sekun-
dérwénden von Pflanzenfasern sind etwa 70 % der Ket-
ten kristallin geordnet und etwa 30 % ungeordnet.

Die Cellulose kommt in allen Zellwdnden von hohe-
ren Pflanzen vor, ebenso in den Zellwanden der Griin-
algen. Auch bei Rot- und Braunalgen ist sie verbreitet
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a-D-Galacturonsaure
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a-(1,4)-Polygalacturonséure

(Zellwdande von Algen »Kap.10 und »Kap.11). Die
Zellwinde von Pilzen enthalten entweder Cellulose
oder Chitin als Geriistsubstanz (o Abb. 1.22).

Grundsubstanzen

Neben der Cellulose kommen, sowohl in der Primar-
als auch in der Sekundiarwand, Heteropolymere vor, die
man den zwei Polysaccharidklassen Pektinstoffe und
Hemicellulosen zuordnet.

Pektinstoffe: Der Grundbaustein der Pektine ist die
Galacturonséure. Diese ist durch a-1,4-glykosidische
Bindungen zu hochpolymeren Ketten verbunden. Die
a-1,4-Polygalacturonsdure ist die Pektinsdure, eine viel-
wertige Sdure, mit zahlreichen Carboxylgruppen. Die
Carboxylgruppen kénnen mit Mg?*- oder Ca**-Ionen
leicht Salze bilden (Pektate). Pektinsaure ist eine sehr
schwache Sdure. In der Pflanze ist ein grofler Teil der
Carboxylgruppen mit Methylalkohol verestert. Solche
veresterten Pektinsduren werden als Pektine bezeich-
net. Durch die zahlreichen hydrophilen Gruppen kon-
nen Pektine starke Hydrathiillen ausbilden. Sie sind
auflerordentlich stark quellbar (o Abb. 1.23).

B MERKE Pektine sind im wesentlichen Polygalactu-
ronsauren, mit wechselnden Anteilen von p-Galac-
tosyl-, L-Arabinosyl- oder L-Rhamnosylresten.

Hemicellulosen: Hemicellulosen sind kurzkettige und
teilweise losliche Polymere, die aus Xylosyl-, Glucosyl-,
Galactosyl-, Arabinosyl- oder Mannosylresten aufge-
baut sind. Je nach dominierendem Zucker spricht man
von Xylanen, Galactanen oder z.B. von Arabinogalac-
tanen, wenn Arabinose und Galactose im Polymer etwa
gleich haufig sind.

Hemicellulosen dienen in der Pflanze, neben ihren
Funktionen beim Aufbau der Zellwand, vielfach als
Reservesubstanzen.

o Abb.1.23 Grundsubs-
tanzen pflanzlicher Zell-
wadnde

Die Polysaccharide der Matrix sind also chemisch
auflerordentlich heterogen. Diese Heterogenitit der
chemischen Zusammensetzung ist offensichtlich die
Voraussetzung fiir wichtige physiologische Funktionen
der Matrix-Polysaccharide. Sie sind z.B. an der Steue-
rung des Pollenschlauchwachstums im Griffel beteiligt.
Oligosaccharide der Matrix wirken offensichtlich auch
regulierend auf Wachstums- und Entwicklungsvor-
gange der Pflanze ein.

Glykoproteine: In der Zellwand der Pflanzen finden
sich Glykoproteine mit einem hohen Anteil an hydro-
xylierten Prolinen. Sie werden deshalb als Hydroxypro-
lin-reiche Glykoproteine (HPRG) bezeichnet und sind
im Pflanzenreich ubiquitdr. In vielen Primédrwéinden
konnen solche Proteine bis zu 10% des Trockenge-
wichts ausmachen. HPRG bilden in der Zellwand ein
raumliches Netzwerk und tragen so zur Verkittung und
Verfestigung der Zellwand bei. Die Hydroxyprolin-
Reste sind meist glykosyliert. Bei den Pinopsida (Gym-
nospermae) sind es 79-86 %; bei den Magnoliopsida
(Angiospermae) findet man bei den Liliidae 25-34%
und den Magnoliidae 87-97 % glykosylierte Proline.

Inkrustierungen

Die Zellwand verdndert nicht nur ihre Gestalt durch die
Bildung von sekundéren Verdickungsschichten. Sie ver-
andert sich auch in ihrer stofflichen Zusammensetzung.
Zu der bereits vorhandenen Grundsubstanz der Matrix
und der Geriistsubstanz der Cellulosefibrillen treten
durch nachtrégliche Einlagerung weitere Wandstoffe,
sogenannte Inkrusten hinzu. Erst durch solche Inkrus-
tationen wird die Wand zu einem starren, festen
Gehiuse (o Abb. 1.24).

Der weitgehende Ersatz der Grundsubstanz (Matrix)
der Zellwande durch Lignin verleiht den Zellwdnden
die Fahigkeit, starken mechanischen Belastungen zu
widerstehen. Auf diese Weise werden Zellen stabilisiert,
deren Form nach Absterben der Protoplasten nicht



mehr durch den Turgordruck aufrechterhalten werden
kann.

Verholzung

Die wichtigste Zellwandinkrustierung ist die Verhol-
zung oder Lignifizierung. Bei der Differenzierung der
pflanzlichen Gewebe verholzen einzelne Zellen, Zell-
gruppen oder ganze Zellverbande. Im Allgemeinen
stirbt die Zelle nach der Verholzung (Lignineinlage-
rung) der Zellwand ab. Von dieser Lignifizierung kann
je nach Zell- und Gewebetyp die Mittellamelle und die
Primarwand (manche Bastfasern) oder die Sekundar-
wand (z.B. Leitelemente des Xylems, Steinzellen)
betroffen sein. In den Sekundarwénden erfolgt die Ver-
holzung durch Umkleidung der Cellulosefibrillen mit
Lignin. Bei der Verholzung der verschiedenen Schich-
ten der Zellwand wird die Grundsubstanz der Matrix
weitgehend durch Lignin ersetzt. Lignineinlagerungen
finden sich bei Farnen und Samenpflanzen.

Lignineinlagerungen konnen in Mittellamelle, Pri-
mirwand und Sekunddrwand mit Phloroglucin-HCl
(Rotfirbung) oder Anilinsulfat (Gelbfirbung) nachge-
wiesen werden (Reagenzien DAB/Ph. Eur.).

Man kennt drei chemisch verschiedene Formen von
Ligninen, bei Liliidae, Magnoliidae und Pinopsida.
Vorstufen der Lignine sind Phenylpropane wie p-Cuma-
rylalkohol, Sinapylalkohol und Coniferylalkohol, die
sich von Zimtsdure und damit vom Phenylalanin ablei-
ten (o Abb.1.25). Sie werden im Zytoplasma gebildet
und als Glykoside tiber Golgi-Vesikel aus der Zelle aus-
geschieden. In der Zellwand werden die Glykoside
durch eine B-Glucosidase gespalten. Die freigesetzten
Alkohole werden enzymatisch vermutlich unter Ein-
wirkung von Peroxidasen zu Radikalen dehydriert und
polymerisieren zum dreidimensionalen Lignin. Die
Riesenmolekiile des Lignins durchwuchern das Geriist
der Cellulose-Mikrofibrillen. Die urspriingliche Zell-
wandmatrix wird durch Lignin ersetzt. Lignin ist nach
der Cellulose mengenmiflig die zweithéufigste organi-
sche Substanz in der Natur.

B MERKE Lignine sind Mischpolymerisate aus Phenyl-
propanderivaten, die in den Interfibrillarraumen der
Zellwande polymerisiert werden. Die Ligninmolekiile
sind mit den Polysacchariden der Zellwand kovalent
verkniipft.

1.2.2 Pflanzen

o Abb.1.24 Inkrustierung
der pflanzlichen Zellwand

Einlagerung von Gerbstoffen

Die Grundsubstanz wird jedoch nicht vollstandig durch
Lignin ersetzt. Es konnen des weiteren Gerbstoffe,
Kernholzfarbstoffe und Mineralstoffe eingelagert wer-
den. Diese Einlagerungen erfolgen erst nach lingerer
Zeit in die ausdifferenzierte Zellwand. Ein typisches
Beispiel fiir solche Einlagerungen ist die Bildung des
gefirbten Kernes mancher Holzer. Man spricht deshalb
auch von einer Verkernung. Hierunter wird vor allem
die Einlagerung von Gerbstoffen verstanden.

Mineralisierung

Zellwande enthalten Mineralstoffe. In alternden Zellen
héufen sich oft schwer I6sliche Substanzen wie Kiesel-
sdure und Calciumsalze an. Auch schwer l6sliche Man-
gan- und Eisensalze konnen in Zellwidnden eingelagert
werden. Sie fiillen im Lauf der Zeit die Réume zwi-
schen den Cellulosefibrillen aus. Auf diese Weise wer-
den vor allem Epidermen von Bléttern, aber auch die
Zellwinde von Holzern mineralisiert. Die Mineralisie-
rung der Zellwand kann einen so hohen Grad errei-
chen, dass besondere mineralisierte Protuberanzen
(Auswucherungen) gegen das Zellinnere gebildet wer-
den. Solche Cystolithen finden sich gehduft in man-
chen Pflanzenfamilien, z. B. den Moraceen, und tragen
zur mikroskopischen Charakterisierung von Drogen
bei, beispielsweise die Cystolithen von Hanf (Cannabis
sativa, Fam. Cannabaceae), die sich dort in Haarbil-
dungen finden.

Adkrustierungen

Bildung einer Cuticula

Zellen von dufleren Abschlussgeweben werden nach
auflen mit einer fiir Wasser schwer durchldssigen
Schicht, der Cuticula, iiberzogen. Sie besteht aus lipo-
philen Substanzen (Cutin) und ldsst sich besonders
nach Anfirbung durch lipophile Farbstoffe (z.B.
Sudan-III-Glycerol) mikroskopisch nachweisen. Die
Cuticula wird als halbfeste Masse durch die Auflen-
wand der sich differenzierenden Zellen ausgeschieden
und erstarrt dort infolge nachtréglicher chemischer
Verdnderungen. Bei Pollenkérnern ist die Cuticular-
schicht oft auffallend strukturiert. Die AufSenschicht
der Pollenkoérner, die cutinisierte Exine, gibt diesen ein
charakteristisches Aussehen. Die Cuticula selbst kann
noch durch eine Wachsschicht nach auflen abgegrenzt
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o Abb.1.25 Grundbausteine des Lignins (hier Lignin der Pinopsida). Die Ligninmolekiile bilden komplexe dreidimensio-
nale Geriiste. Die Vorstufen p-Cumarylalkohol, Sinapylalkohol und Coniferylalkohol sind farblich unterlegt. Der histoche-
mische Ligninnachweis mit saurem Phloroglucin beruht auf Halbacetalbildung mit den Carbonylgruppen des Lignins.

werden. Zahlreiche Blattdrogen lassen deutlich die auf-
gelagerte Cuticula erkennen, z. B. Barentraubenblitter.

Verkorkung

Bei manchen Zellen ist der Zellwand auf der Innenseite
eine Schicht aus einem lipophilen Wandstoff (Suberin)
aufgelagert. Dies ist die Kork- oder Suberinlamelle.
Diese Suberinlamelle findet sich beispielsweise in
»Korkzellen“ des Periderms, in Zellen der Hypodermis
oder Endodermis sowie in Exkretbehéltern. Nach Bil-
dung der Korklamelle stirbt die Zelle rasch ab. Die
Korklamelle wird auf die Primédrwand aufgelagert und
bildet in verkorkten Zellen die Sekunddrwand, die also
in solchen Fillen aus Suberin besteht, dem keinerlei
Gertistsubstanz eingelagert ist. Im elektronenmikros-

kopischen Bild erkennt man, dass sich in der Suberin-
schicht Lamellen aus Suberin mit monomolekularen
Lipidfilmen abwechseln. Diese unterbinden, als extrem
hydrophobe Zwischenschichten, sehr weitgehend den
Wasserdurchtritt durch solche Zellwinde (o Abb. 1.26).

1.2.3 Sdugetiere

Tierische Zellen (o Abb.1.4) haben keine stabile Zell-
wand, besitzen aber in der Regel eine komplexe extra-
zelluldre Matrix. Diese besteht aus fibrilldren Proteinen
wie Kollagen und Glykoproteinen.



Die extrazelluldire Matrix @ibernimmt ganz unter-
schiedliche Aufgaben:

Sie halt Zellen in Geweben zusammen.

Sie trdgt zu den mechanischen Eigenschaften von
Geweben und Organen bei (Knochen, Knorpel,
Haut).

Sie beeinflusst den Stofftransport.

Sie enthalt wichtige ,Antennen® fiir die Zell-Zell-
Kommunikation.

Nervengewebe besitzt nur wenig extrazellulire Matrix,
Knochen und Knorpel hingegen sehr viel. Auch die
Basalmembran ist eine Form der extrazelluldren Ma-
trix. Es handelt sich hierbei um eine Schicht, die an der
basalen (unteren) Seite von Epithelien zu finden ist und
die als stabilisierende Schicht Epithel mit dem darunter
liegenden Gewebe mechanisch verbindet bzw. physio-
logisch von ihm trennt, z.B. Nierenzellen von einem
Blutgefaf3.

Die Zusammensetzung der sogenannten extrazel-
ludren Matrix zeigt zell- bzw. gewebetypische Unter-
schiede. Die extrazelluldre Matrix der Knochenzellen
besteht hauptséchlich aus Kollagen und Calciumphos-
phat und verleiht den Knochen ihre Stabilitdt. Andere
extrazellulare Matrices bestehen aus riesigen Molekii-
len, deren molekulare Masse mehr als 100 Millionen
Dalton betragen kann. Diese komplex aufgebauten Pro-
teoglykane bestehen im Wesentlichen aus langen
Mucopolysaccharid-Ketten, die kovalent mit Proteinen
verkniipft sind.

124 Pilze

Pilze besitzen in ihren Zellwdnden Glucane und Chitin,
das man auch im Exoskelett der Gliederfiifler (Arthro-
poden) findet, als Geriistsubstanz. Cellulose kommt
nur in den Eipilzen (Peronosporomycetes, Oomycye-
ten) vor, die allerdings mit den Algen enger verwandt
sind als mit den echten Pilzen. Bei diesen macht eine
mehrschichtige Zellwand aus Kohlenhydratpolymeren
und Proteinen bis zu 30 % der Trockenmasse aus. Glu-
cane konnen die Zellwand mengenmiflig dominieren.
Die Zellwand der Backerhefe beispielsweise besteht zu
etwa 60 % aus Glucanen. Man unterscheidet -1,3 und
B-1,6 Glucane, wobei die p-1,3 Glucane dominieren.
Die im Glucan eingelagerten Chitinfibrillen sind bei der
Hefe vor allem fiir die mechanische Stabilitat der Zell-
wand verantwortlich. Chitin, das in den Zellwidnden
anderer Pilzen dominiert, stellt in der Backerhefe nur
1-2% der Zellwandmasse. Es besteht aus {-1,4-
glykosidisch gebundenen N-Acetyl-p-Glucosaminein-
heiten und stellt das zweithdufigste biogene Polysaccha-
rid dar. Chitin bildet fibrilldre Strdnge, die antiparallel
(a-Chitin) oder parallel (B-Chitin) angeordnet sein
konnen. Im y-Chitin mit Triplettanordnung sind zwei
Stringe parallel und ein dritter antiparallel angeordnet.

1.2.4 Pilze

— Cuticula
—Epidermis

__ Palisaden-
parenchym

Tupfel mit Pektin oder
Lignin verschlossen

4N,

/

Mittellamelle
und Primarwand

Sekundarwand
aus Suberin

0 Abb.1.26 Adkrustierungen. A Cuticula bei Barentrau-
benbldttern, B Feinbau einer verkorkten Zellwand

Einige Pilze enthalten in ihren Zellwdnden neben Chi-
tin auch Chitosan, welches ein (partiell) desacetyliertes
Chitin darstellt. Der Ubergang zwischen Chitin und
Chitosan ist fliefSend, auch kann man niedermolekulare
(Mr <150000) von mittelmolekularen (Mr ~ 400000)
und hochmolekularen (Mr >600000) trennen. Da
humane Zellen keine derartige Zellwand besitzen, bie-
tet sich mit der Hemmung der Zellwandbiosynthese ein
Target fiir Antimykotika. Die Echinocandine beispiels-
weise inhibieren die $(1,3)-p-Glucan-Synthase, die bei
der Behandlung von invasiven Candida-Infektionen
eingesetzt werden. Chitosan findet im a) technischen
und b) medizinischen Bereich Verwendung als a) Flo-
ckungsmittel in der Abwassereinigung, in der Folien-
herstellung, als Chromatographiematerial bzw. b) in
Zahnpasta zur Kariesprophylaxe, Medizinprodukten
zur Wundheilung oder Entwicklung kiinstlicher Haut
und anderer Gewebe.
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Zusammenfassung

Die Zellen von Bakterien sind von einer festen,
komplex zusammengesetzten Zellwand umge-
ben. Fiir die Stiitzfunktion wesentlich ist die Mur-
einschicht. Aufbau und Umbau der bakteriellen
Zellwand kann durch verschiedene Antibiotika
(Penicilline, Cephalosporine, Vancomycin) spezi-
fisch gehemmt werden.

Zellen hoherer Pflanzen besitzen eine Zellwand,
deren Hauptbestandteil in der Regel Cellulose ist.

Die pflanzliche Zellwand gibt der Zelle die dulRere
Form und verleiht ihr mechanische Festigkeit. Sie
weist einen Schichtenbau auf. Die Mittellamelle,
die aus der Zellplatte entsteht, besteht aus Pekti-
nen. Die Grundsubstanz (Matrix) der Primarwand
wird aus Pektin und Hemicellulosen aufgebaut. In
diese Matrix aus Pektin und Hemicellulose sind
Cellulosefibrillen eingestreut.

Die Primdrwand ist elastisch verformbar. Die
Sekunddarwand ist die eigentliche Festigungs-
schicht der pflanzlichen Zellwand. Sie besteht
hauptsachlich aus Cellulosefibrillen. Diese sind
parallel gelagert.

Die Sekunddrwand weist immer einen Schichtbau
aus unterschiedlich gelagerten Schichten von Cel-
lulosefibrillen auf. Dieser Schichtenaufbau erfolgt
durch Appositionswachstum. Die Tertidrwand
besteht wieder in der Hauptsache aus Pektinen,
in die Cellulosefibrillen eingelagert sind. In die
Zellwand sind Inkrusten eingelagert, z.B. Lignin,
Gerbstoffe (Phlobaphene) und Mineralsalze. Auf-
lagerungen auf die Zellwand (Adkrusten) sind
Cutin und Suberin.

Pflanzliche Zellwande bestehen aus Grundsubs-
tanzen und Geriistsubstanzen. Wichtigste Geriist-
substanz der Zelle hoherer Pflanzen ist Cellulose
(Grundbaustein p-p-Glucose). Grundsubstanzen
sind Pektine (Grundbaustein Galacturonsdure)
und Hemicellulosen.

Tierische Zellen besitzen keine Zellwand, besitzen
aber in der Regel eine komplexe extrazelluldre
Matrix aus fibrillaren Proteinen und Glykoprotei-
nen.

Die Zellwdande von Pilzen enthalten Glucane und
Chitin (Grundbaustein N-Acetylglucosamin) als
Geriistsubstanz.

1.3 Biomembranen

1.3.1 Chemie und Aufbau

Membranen sind wesentliche Strukturelemente der
Zelle, fiir deren Funktionen sie eine zentrale Rolle spie-
len. Die Plasmamembran, bei pflanzlichen Zellen auch
Plasmalemma genannt, grenzt den Protoplasten nach
auflen ab. Bei Pflanzen setzt sich diese dufere Plasma-
membran iiber die Plasmodesmata in den Membranen
der Nachbarzellen fort. Hier begrenzen also die Plasma-
membranen eines Gewebes oder auch des gesamten
Organismus eine Einheit, einen Symplasten. Membra-
nen umschlieflen bestimmte Strukturen im Inneren der
Zelle, z. B. die Tonoplastenmembran die grofle Zentral-
vakuole bei Pflanzenzellen. Weiter werden wichtige
Zellorganellen, wie Mitochondrien, Chloroplasten,
Dictyosomen, der Zellkern usw. von Membranen
umgeben. Das Membransystem des Endoplasmati-
schen Retikulums bildet in der Zelle ein ausgedehntes
System von Kanilen, deren Lage sich stindig verdndert.
Durch Membranen wird die Zelle der Eukaryonten in
zahlreiche Reaktionsrdume, sogenannte Komparti-
mente, gegliedert, die besondere Stoftwechsel-, Trans-
port- und Speicherfunktionen {ibernehmen. Etwa
60-90% der Trockenmasse sind Membranen. Der
geordnete Verlauf von Lebensprozessen hangt wesent-
lich davon ab, dass bestimmte Stoffe durch Membranen
hindurchtransportiert, andere wiederum zuriickgehal-
ten werden konnen.

Membranen sind selektiv permeabel und regeln den
spezifischen Ein- und Austritt von Molekiilen und
Ionen in die und aus der Zelle, resp. in die verschiede-
nen Kompartimente innerhalb der Zelle.

Biologische Membranen sind also hochspezifische
Vermittler zwischen Innen und Auflen. Biomembranen
dienen einerseits als Diffusionsbarrieren, andererseits
ermoglichen sie einen selektiven Stoffaustausch. Sie
erfiillen somit Trenn- und Verbindungsfunktionen.
Biomembranen bilden die strukturelle Basis von Enzy-
men und kénnen damit spezielle Stofftwechselfunktio-
nen erfiillen. Die unterschiedlichen Funktionen ver-
schiedener Zellen und Organellen bedingen Aufbau
und Zusammensetzung der jeweiligen Membran und
die Eigenschaften der darin eingelagerten Proteine. So
werden z.B. zahlreiche Energietransformationen im
Zuge der Photosynthese oder der Atmung durch mem-
brangebundene Enzyme Kkatalysiert und laufen an
Membranen ab. SchliefSlich sind Biomembranen betei-
ligt an Reizaufnahme, Erregungsbildung, Reizleitung
und chemischer Informationsiibertragung:

Abgrenzung und Kompartimentierung innerer Mili-
eus,

Diftusionsbarriere,

osmotische Regulation,



Stoffaustausch (passiver, aktiver und Massen-Trans-
port),

Energietransformation (Photosynthese, Atmung),
Elektronentransport,

Driisenfunktion,

sensorische Erregungsbildung,

Reizleitung in Nerven,

Trager von Enzymen,

Chemische Informationsiibertragung,
Stoffwechselvorginge.

Stoffliche Zusammensetzung

Organisation und Funktion der Biomembranen beru-
hen auf ihrer stofflichen Zusammensetzung: Lipide,
Proteine, Kohlenhydrate. Lipide sind fiir die Integritit
der Membranen verantwortlich, Proteine regulieren
den Stofttransport und dienen als Signalempfinger,
Kohlenhydrate sind an Lipide oder Proteine (Glykoli-
pide, Glykoproteine) gebunden und an Zell-Zellerken-
nung oder der spezifischen Erkennung bestimmter
freier Molekiile beteiligt. Die Dicke der Biomembranen
betragt durchschnittlich 7-8 nm. Biomembranen koén-
nen sich auch zu Doppel- oder Mehrfach-Membranen
parallel anordnen, wie etwa bei Mitochondrien und
Zellkern oder der Myelinscheide von Nervenzellen.

Lipide (»Kap.4.4) bilden die Grundsubstanz, die
Matrix der Membranstruktur. Aufgrund ihrer hydro-
phoben Eigenschaft bilden sie die Phasengrenze zwi-
schen zwei wissrigen Kompartimenten.

Fiir die Stabilitdt der Membranen sind ferner neut-
rale Lipide, Steroide wie Cholesterol wesentlich. Cho-
lesterol kommt v.a. in den Membranen tierischer Zellen
vor. Cholesterol lagert sich in die Zwischenrdume von
benachbarten Phospholipidmolekiilen ein.

Die Proteine (»Kap.4.3) der Membranen konnen
Strukturproteine oder Enzyme sein. Die Ausstattung
mit Enzymen variiert stark, je nach den speziellen
Funktionen einer Membran. Eine Gruppe von Enzy-
men, die Adenosintriphosphatasen (ATPasen), scheint
jedoch in allen Membranen vorzukommen. Diese
Enzyme spalten ATP und setzen so die Energie frei, die
fiir den aktiven Transport von Stoffen durch die Mem-
bran notwendig ist.

Manche Biomembranen enthalten betrachtliche
Mengen an Kohlenhydraten (»Kap.4.2). Diese befin-
den sich an der Auflenseite der Membran und sind
kovalent an Lipide oder Proteine gebunden. Der Koh-
lenhydratanteil von Glykolipiden kann sich verdndern,
z.B. wenn eine Zelle zur Tumorzelle entartet.

Auflerdem sind ein- oder mehrwertige Kationen,
insbesondere Ca?* und Mg?*, Bestandteile der Mem-
branen. Sie sind fiir deren Stabilitét sehr wesentlich.

Diese grundsitzliche chemische Zusammensetzung
ist allen bisher untersuchten Zellmembranen gemein-
sam, wohl kann sich aber der chemische Charakter der
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Assoziiertes Membranprotein

7

Lipophiles Ende
der Lipidmolekile

‘ Lipid-
doppel-
schicht

N

Hydrophiles Ende

Transmembranprotein A .
der Lipidmolekule

(Integrales Membranprotein)

o Abb.1.27 Zellmembran. Schematische, dreidimensio-
nale Abbildung eines kleinen Ausschnitts

Lipide, ihr Mengenverhéltnis und die speziellen Eigen-
schaften der Proteinschichten mit dem Zelltyp und der
Funktion der Zelle dndern.

Struktur von Membranen

Alle biologischen Membranen haben die gleiche Grund-
struktur. Sie lassen sich im Elektronenmikroskop nach
entsprechender Kontrastierung als Doppellinien dar-
stellen und bestehen aus Lipid- und Proteinmolekiilen.

Biomembranen sind verdnderliche, fliefende Struk-
turen. Die meisten der Lipid- und Proteinmolekiile sind
in der Membranebene beweglich.

Die Lipidmolekiile sind in einer zusammenhangen-
den Doppelschicht angeordnet. Diese bildet die Grund-
struktur einer Biomembran. Die Lipiddoppelschicht
dient als Diffusionsbarriere fiir viele wasserlosliche
(hydrophile) Molekiile.

Die Proteinmolekiile sind in die Lipiddoppelschicht
integriert oder an eine ihrer Oberflichen assoziiert
(o Abb. 1.27). Integrale Proteine bilden die Basis fiir die
Transportleistungen der Zelle, z.B. als Ionenpumpen,
oder Carrierproteine, sowie fiir Signaltransduktion.
Assoziierte Proteine sind reversibel an die Oberfliche
von Membranen gebunden.

Die Membranproteine vermitteln die meisten, spezi-
fischen Funktionen einer Biomembran, z.B. als Trans-
portproteine, Enzyme, Rezeptoren oder Bindungspro-
teine zum Zytoskelett. Biomembranen sind asymme-
trisch. Die innere und die &uflere Oberfliche
unterscheiden sich in der Zusammensetzung ihrer
Lipide und Proteine. Dies spiegelt unterschiedliche
Funktionen der verschiedenen Bereiche einer Biomem-
bran wider.

Viele Proteine konnen frei in der Membran wan-
dern, manche scheinen auch in spezifischen Membran-
regionen verankert zu sein. Die freie Beweglichkeit
eines Proteins in einer Membran kann dadurch behin-
dert sein, dass es mit einer zytoplasmatischen Doméne
an das Zytoskelett gebunden ist oder dadurch, dass es
sich zusammen mit anderen Proteinen auf einem Lipid-
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CHg Hydrophiler
HBC_;:CHS Cholin Molekilteil
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o Abb.1.28 Aufbau eines Phospholipids

flo3 (lipid raft) befindet. Die Lipide, aus denen diese
Flof3e aufgebaut sind, haben eine andere Zusammenset-
zung als die umgebenden Phospholipide und kénnen
Proteine festhalten.

Eine Biomembran besitzt daher eine Mosaikstruk-
tur, die veranderlich ist und damit unterschiedliche
Doménen mit unterschiedlichen Funktionen bilden
und verdndern kann. Man spricht deshalb von einer
fliissigen Mosaikstruktur oder beschreibt die Membra-
nen nach dem ,,Fluid mosaic*“-Modell.

Biomembranen sind nicht fest und starr. Die Mem-
branen unterschiedlicher Zellorgane kénnen ineinan-
der tibergehen und dabei ihre Funktionen wechseln.

Membranlipide

Die Lipidschicht biologischer Membranen ist ein Fliis-
sigkeitsfilm, dessen Molekiile sich in seitlicher Richtung
bewegen konnen. Dabei sind die Lipidmolekiile in der
Membran so angeordnet, dass ihr hydrophiles Ende
nach aufen, ihr lipophiles Ende nach innen gerichtet ist
(0 Abb.1.28). Die Lipidmolekiile sind gewohnlich in
standiger thermischer Bewegung und konnen sich
innerhalb der Membranebene frei bewegen. Trotzdem
ist die Doppelschicht stabil, da die Lipidmolekiile in ihr
die giinstigste Orientierung haben.

Ein wichtiger Faktor fiir die Fliefleigenschaften der
Biomembranen von tierischen Zellen ist das Choleste-
rol. Dartiber hinaus beeinflusst es die Durchléssigkeit
fiir kleinere wasserlosliche Molekiile und erhoht die
mechanische Festigkeit der Lipiddoppelschicht.

Wichtig fiir die Fluiditat von Biomembranen ist auch
der Bau der Fettsduremolekiile in den Membranlipiden.
In der Regel liegt in einem Molekiil eine ungesittigte
und eine gesittigte Fettsdurekette unterschiedlicher
Linge vor. Dies verhindert Phasentrennungen in der
Lipiddoppelschicht.

Membranlipide haben selten eine spezifische biolo-
gische Funktion. Da sie aber die Grundsubstanz einer
Biomembran darstellen, bestimmen sie auch im
Wesentlichen deren physikochemischen Eigenschaften,
vor allem die Flexibilitdt und Fluiditit. Membranlipide
bestehen aus einer polaren (hydrophilen) Kopfgruppe
und einem unpolaren (hydrophoben) Schwanzteil. Es
sind also amphipathische (amphiphile) Verbindungen.

Den lipophilen, unpolaren Bereich bilden die Acyl-
reste von langkettigen, geséttigten (Palmitinsdure, Stea-
rinsdure) oder ungesittigten (Olsdure, Linolsiure, Lin-
olensdure, Arachidonsdure, Myristinsdure) Fettsduren.
Die Fluiditit einer Biomembran wird durch ihre chemi-
sche Zusammensetzung bedingt. Im Vergleich zur Pal-
mitinsdure fithrt ein hoherer Anteil von Myristinsdure,
Olsdure oder Linolsiure zu einer erhohten Fluiditit
einer Biomembran.

Bei den Glycerolipiden sind die Fettsduren {iber
Esterbindungen mit Glycerol verbunden.

Die polare Kopfgruppe der Membranlipide besteht
aus Phosphoséureestern oder Zuckerresten. Diese kon-
nen elektrisch neutral oder positiv bzw. negativ geladen
sein.

Cholesterol und andere Sterole besitzen als polare
Gruppe eine Hydroxylgruppe. Die starre, planare Stero-
idstruktur hat einen verfestigenden, stabilisierenden
Effekt auf die benachbarten Acylkettenbereiche.

Membranproteine

Die meisten Aufgaben biologischer Membranen wer-
den von Membranproteinen erfiillt. Viele Membran-
proteine, sogenannte Transmembranproteine, erstre-
cken sich durch die Lipiddoppelschicht hindurch. Sie
besitzen lipophile Bereiche, welche mit den Lipidmole-
killen im Inneren der Doppelschicht in Wechselwir-
kung treten. Die hydrophilen Abschnitte der Trans-
membranproteine (Tunnelproteine) ragen auf beiden
Seiten aus der Lipiddoppelschicht heraus. Transmem-
branproteine sind meist glykosyliert. Ihre Oligosaccha-
ridketten liegen stets auf der extrazelluldren Seite der
Membran. Andere Proteine, die mit Membranen asso-
ziiert sind, sind nur an eine der beiden Membranauflen-
seiten gebunden (o Abb. 1.29).
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o Abb.1.29 Verkniipfungsarten von Membranproteinen mit der Lipiddoppelschicht. Transmembranproteine durchzie-
hen die Lipiddoppelschicht als einzelne 1 a-Helix oder 2 mit mehreren a-Helices. 3 Andere Membranproteine sind nur
liber ein kovalent gebundenes Lipid mit der Doppelschicht verbunden. & Auf der AuBenseite der Membran kdonnen Oli-
gosaccharide an der Bindung beteiligt sein. 5 Viele Proteine sind auch durch nicht kovalente Wechselwirkungen mit

anderen Membranproteinen an die Membran gebunden.
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Funktionen der Membranproteine: Proteine sind an
den selektiven aktiven und passiven Transportvorgéin-
gen durch Biomembranen beteiligt. Sie bieten die
Grundlage fiir die hochselektive Permeabilitdt der
Membran. Andere Proteine dienen als spezifische
Rezeptoren fiir Hormone, Neurotransmittersubstan-
zen, Antigene und Viren. Auch einige Enzyme sind in
der Biomembran verankert. Damit ist sichergestellt,
dass bestimmte biochemische Reaktionen 6rtlich fest-
gelegt ablaufen. Die Membranproteine sind spezifisch
fiir jeden Membrantyp einer Zelle. Das Endoplasmati-
sche Retikulum besitzt andere Membranproteine als
z.B. die Plasmamembran oder die Mitochondrien. Dies
ist Ausdruck der unterschiedlichen Funktionen ver-
schiedener Biomembranen. Mit einem Funktions-
wechsel der Biomembran ist der Austausch von Mem-
branproteinen verbunden. Beispiele sind die Aus-

Transmembran-

o Abb.1.30 Schematische
Darstellung der Glykocalyx
(cell coat). Sie besteht aus
den Oligosaccharid-Seiten-
ketten der Glykolipide und
der integralen Membran-
proteine sowie aus den
Polysaccharidketten der
integralen Proteoglykane.
Bei manchen Zellen geho-
ren zur Glykocalyx auch von
aulen adsorbierte Glyko-
proteine und Proteoglykane
(nicht dargestellt). Man
beachte, dass sich alle
Zuckerreste ausschlieBlich
auf der AuBenseite der
Membran befinden.

proteoglykan

@ = Zuckerrest

schleusung von Viren aus der Zelle (»Kap. 6.2.2) sowie
Funktionswechsel von Biomembranen beim Membran-
fluss zwischen verschiedenen, membranumschlossenen
Organellen der Zelle.

Membrankohlenhydrate

Auf der Auflenseite von Plasmamembranen von
bestimmten Eukaryontenzellen (bei Sdugetieren) fin-
den sich Kohlenhydrate, die in der Regel als Oligosac-
charide an Membranproteine (Glykoproteine) oder sel-
tener Membranlipide (Glykolipide) gebunden sind.

Ein einziges Glykoprotein kann viele Oligosaccha-
ride tragen. Die kohlenhydratreiche Zone auf der
Auflenseite solcher Plasmamembranen wird als cell
coat oder Glykocalyx bezeichnet. Thr kommt eine
Funktion bei Zell-Zell-Erkennungsvorgingen zu
(o Abb. 1.30).
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Glykoproteine besitzen meist kurze Oligosaccharid-
ketten (bis 15 Monosaccharid-Einheiten). Spezifisch
ausgeformte Oligosaccharide konnen an komplementér
ausgebildete Strukturen auf Nachbarzellen binden. Aus
Membranen abgespaltene Kohlenhydrate konnen Sig-
nalfunktion haben, sie dienen z.B. als ,,Elicitoren® einer
Abwehrreaktion bei Pflanzen.

1.3.2 Endozytose, Exozytose, Pinozytose,
Membranfluss

Makromolekiile, wie Proteine, Nukleinsduren und
Polysaccharide, konnen nicht von Transportproteinen
durch Biomembranen transportiert werden. Ebenso
kann die Aufnahme von grofien Partikeln, z.B. Bakte-
rien und Viren, nicht durch Vermittlung von Trans-
portproteinen erfolgen. Hierzu dienen die Mechanis-
men der Endozytose oder der Exozytose. Die unspezi-
fische Aufnahme von Losungen unter Beteiligung von
Vesikeln bezeichnet man als Pinozytose. Die Aufnahme
grofler Partikel iiber Vesikel nennt man auch Phagozy-
tose. Hierbei erfolgt die Aufnahme oder Ausscheidung
iiber die Bildung und Fusion membranumhiillter Vesi-
kel (0 Abb. 1.31). Diese Transportvorgénge sind also mit
einem Verschmelzen von Biomembranen verbunden.

Endozytose

Durch Einstiilpen von begrenzten Bereichen der Plas-
mamembran ins Innere der Zelle und Abschniiren klei-
ner Vakuolen kénnen durch Pinozytose oder Phagozy-

Endoplasmatisches
Retikulum

0

~ o 0
0
0

Tonoplast

o Abb.1.31 Membranfluss.
Endozytose: Aufnahme von
Partikeln (Phagozytose)
oder Fliissigkeit (Pinozy-
tose) durch Abschniirung
von Vesikeln an der Zyto-
plasmamembran. Exozy-
tose: Ausscheidung aus der

0 Zelle z.B. des Inhalts von

A Golgi-Vesikeln. A Ubergang
von Vesikeln des Endoplas-

. matischen Retikulums zum

0 Dictyosom, B Ubergang von
Vesikeln des Endoplasmati-

¢ schen Retikulums in eine

0 Vakuole, C Bildung einer

o Vakuole durch VergroRerung

0 o der Zisterne des Endoplas-

00 matischen Retikulums

/

tose Bestandteile des Auflenmediums in die Zelle auf-
genommen werden. Der Gréfenbereich der pino- oder
phagozytierten Partikel reicht von Kolloiden bis zu
Bakterien.

Einen Sonderfall stellt die rezeptorvermittelte
Endozytose dar. Bei Tieren wird sie genutzt, um ganz
bestimmte Makromolekiile zu erkennen und aufzuneh-
men. Rezeptorgekoppelte Endozytose ist wichtig fiir die
Funktion der Immunantwort. Polymorphkernige Gra-
nulozyten und Makrophagen phagozytieren in den
Organismus eingedrungene Krankheitserreger, wenn
diese vorher mit Antikdrpern oder Komponenten des
Komplementsystems reagiert haben, also Signalstruk-
turen fir die zellgebundenen Rezeptoren tragen. Als
integrale Membranproteine binden sie Substanzen spe-
zifisch an bestimmten Orten der Plasmamembran.
Diese Orte nennt man Coated Pits (iiberzogene Gru-
ben), die im elektronenmikroskopischen Bild als Ver-
tiefungen in der Plasmamembran erkennbar sind. Die
Innenseite der Coated Pits ist von Proteinen wie Clath-
rin {iberzogen (o0 Abb.1.32). Die Coated Pits stiilpen
sich nach innen und schniiren sich als Coated Vesicles
(,,Stachelsaumvesikel“) ab. Durch Abstof3en der Clath-
rinhiille wandeln sie sich in Endosomen um. Das Endo-
som fusioniert mit primédren Lysosomen zu einem
sekunddren Lysosom, in dem das endozytierte Material
abgebaut wird. Die Abbauprodukte, z.B. Zucker oder
Aminoséuren, werden in das Zytoplasma transportiert.
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o Abb.1.32 Rezeptorge-
koppelte Endozytose. Die
rezeptorgekoppelte Endo-
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Die Bewegungsvorginge der Vesikel werden durch
das Zytoskelett der Zellen kontrolliert. Eine Storung
dieses Systems verhindert die Endozytose. Bei Zellen
von Sédugetieren kann die Endozytose daher je nach
Zelltyp tiber die Nahrungsaufnahme hinaus sehr spezi-
elle Funktionen iibernehmen. z. B. wird Cholesterol im
Menschen durch rezeptorvermittelte Endozytose aufge-
nommen. Um das Korpergewebe mit Lipiden zu versor-
gen, werden diese zusammen mit Cholesterol in Parti-
kel verpackt. LDL-Partikel (low density lipoprotein)
miissen von den Leberzellen zum Recycling aufgenom-
men werden. Die Aufnahme beginnt mit der spezifi-
schen Erkennung von LDL durch Rezeptoren. Famili-
are Hypercholesteroldmie ist eine erbliche Stoffwech-
selerkrankung, bei der ein LDL-Rezeptor geschadigt ist.

Zellen des Immunsystems, sogenannte Phagozyten
(Makrophagen und polymorphkernige Granulozyten),
haben die Fihigkeit z. B. Bakterien oder Molekiile auf-
zunehmen und zu eliminieren. Die Endozytose verlduft
bei Saugetierzellen sehr spezifisch tiber die Bindung der
aufzunehmenden Zellen und Strukturen an membran-

stindige Rezeptoren. So tragen die Phagozyten des
Immunsystems u.a. sogenannte Fc-Rezeptoren. An
diese kann der Fc-Teil eines Antikorpers binden, wenn
der Antikorper seinerseits an ein Antigen gebunden ist.
Bakterienzellen oder Viren, die an die Antikérper
gebunden haben, kénnen von dem Phagozyten endozy-
tiert (phagozytiert) werden (o Abb. 1.31).

Viren und intrazelluldr sich vermehrende Bakterien
und Parasiten bedienen sich des Endozytosewegs, um
in Korperzellen des Wirts einzudringen. Sie binden oft
sehr spezifisch an Rezeptoren bestimmter Zielzellen.
Solche intrazellulir lebende Bakterien sind z.B.
Rickettsien und Chlamydien. Auch die Sporozoen von
Toxoplasma gondii und Plasmodien (Malaria-Erreger)
gelangen auf dem Wege der Endozytose in ihre Zielzel-
len.

Manche Bakterien vermogen nach Endozytose sogar
in den Phagozyten (Makrophagen) zu tiberleben und
sich in diesen Zellen zu vermehren. Beispiel hierfiir
sind Legionella pneumophila, Tuberkelbazillen und
Mycobacterium leprae, der Erreger der Lepra.

31



32

1.3 Biomembranen

o Abb.1.33 Permeabili-
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Exozytose

Durch Exozytose konnen Stoffe aus der Zelle ausge-
schleust werden (o Abb. 1.31). Diese Moglichkeit ist fiir
Sekretion und Exkretion von Bedeutung. Die Membra-
nen von Vakuolen im Inneren der Zelle, welche die aus-
zuscheidenden Stoffe enthalten, z. B. Golgi-Vesikel, ver-
schmelzen mit der Plasmamembran, der Inhalt wird
nach auflen entleert. Danach geht die Golgimembran in
der Plasmamembran auf. Bei Exozytose und Endozy-
tose liegen die Makromolekiile abgetrennt in membran-
umschlossenen Vesikeln. Sie vermischen sich zunéchst
nicht mit anderen Makromolekiilen der Zelle. Die Vesi-
kel verschmelzen nur mit ganz bestimmten Membra-
nen. Hieraus resultiert ein gerichteter Stofftransport
zwischen Zellumgebung und Zellinnerem, aber auch
ein gerichteter Transport zwischen membranumschlos-
senen Organellen im Zellinneren.

Auch fiir den intrazelluldren Stoffaustausch spielen
solche Vorgidnge eine wichtige Rolle. So kénnen z.B.
membranumschlossene Partikel vom Endoplasmati-
schen Retikulum abgeschniirt werden und zu Golgi-
Zisternen verschmelzen. Hierdurch werden Proteine
vom Endoplasmatischen Retikulum zu den Dictyoso-
men transportiert. Vesikel des Endoplasmatischen
Retikulums kénnen auch mit der Tonoplastenmembran
verschmelzen und ihren Inhalt in die Vakuole entlee-
ren. Des Weiteren konnen Stoffwechselreaktionen
durch Verschmelzen verschiedener Vakuolen in Gang
gesetzt werden. So werden etwa die abbauenden
Enzyme der Lysosomen unter Verschmelzung der
Membranen beider Vakuolen in die Pinosomen ent-
leert. Zum anderen kann sich auch die Pinosomen-
membran auflosen und mit dem Vakuoleninhalt im
Grundplasma der Zelle aufgehen.

Membranfluss

Endozytose, Exozytose und intrazelluldrer Stoffaus-
tausch tiber membranumschlossene Vesikel ist also mit
einem Austausch von Membranstiicken verbunden.
Teile der Plasmamembran, der Tonoplastenmembran,
des Endoplasmatischen Retikulums, der Dictyosomen
und der Lysosomen kénnen miteinander verschmelzen.
Diese membranumschlossenen Zellorganellen konnen
sich auch gegenseitig aufbauen, z. B. das Endoplasmati-
sche Retikulum die Kernmembran und die Dictyoso-
men. Die Plasmamembran entsteht nach der Teilung
pflanzlicher Zellen durch Zusammenflieflen von Golgi-
Vesikeln, also aus Dictyosomenmembranen (o Abb. 1.19).

B MERKE Innerhalb der Zelle findet ein Austausch von
Membranen, ein Membranfluss statt. Ausgenommen
hiervon sind die hochspezialisierten Membranen der
Mitochondrien und Plastiden.

1.3.3 Semipermeabilitdt, Osmose,
Membranpotenzial

Die Lipiddoppelschicht stellt eine nichtwissrige Barri-
ere zwischen zwei wissrigen Kompartimenten dar. Der
Austausch von wasserloslichen Molekiilen und Ionen
zwischen diesen Kompartimenten ist daher stark einge-
schrinkt. Je lipophiler ein Molekiil ist, desto besser dif-
fundiert es durch eine Biomembran. Wasser und sehr
kleine Molekiile (z.B. Glycerol, Ethanol) bilden eine
Ausnahme: Sie passieren Biomembranen schneller als
man es von ihrer Lipidloslichkeit erwarten sollte
(0 Abb. 1.33).



Semipermeabilitdt

Die Eigenschaft von Biomembranen, kleine hydrophile
Molekiile frei passieren zu lassen, grofiere jedoch nicht,
wird als Semipermeabilitit bezeichnet. Sie ist die
Grundlage fiir alle osmotischen Vorgiange.

Molekiile mit hydrophoben Eigenschaften konnen
dagegen in den lipophilen Bereich der Biomembran
eindringen oder sich durch die Membran ,,hindurchlé-
sen”. Zu dieser Gruppe von Molekiilen gehoren z.B. die
Steroidhormone.

Biomembranen sind selektiv permeabel. Sie sind gut
durchldssig fir Wasser, jedoch weniger gut oder gar
nicht fiir in Wasser geloste organische oder anorgani-
sche Stoffe. Ungeladene, lipidlosliche Substanzen koén-
nen recht gut durch Biomembranen permeieren. Dage-
gen sind Biomembranen fiir Ionen und organische
polare Stoffe, wie Glucose oder Aminosduren, kaum
oder gar nicht permeabel. Die Moglichkeit einer Per-
meation (Diffusion) von Ionen durch Biomembranen
nimmt mit steigender Ladungszahl und Ionengréfie ab.
Hierdurch hilt z.B. die Plasmamembran ein osmoti-
sches Gleichgewicht und ein Konzentrationsgefélle mit
der Umgebung der Zelle aufrecht. Dadurch wird ein
bestimmtes, fiir den Stoffwechsel unbedingt notwendi-
ges inneres Milieu gegeniiber sehr unterschiedlich
zusammengesetzten AufSenlosungen aufrechterhalten
und verhindert, dass fiir die Zellfunktion notwendige
Stoffe aus der Zelle diffundieren. Auch innerhalb der
Zelle bilden die verschiedenen Membransysteme Bar-
rieren gegen einen freien Stoffaustausch. Funktionell
unterschiedliche, membranumschlossene Komparti-
mente der Zelle unterscheiden sich auch durch einen
unterschiedlichen Stoftbestand.

B MERKE Die Funktionen der Membranen als Diffusi-
onsbarrieren sind eng mit der Lebensfdahigkeit der
Zelle verbunden. Ein Erléschen dieser Barrierenfunk-
tion ist ein sicheres Zeichen fiir den Zelltod.

Die geringe Durchldssigkeit der Membran fiir Ionen ist
fiir die Resorption von Arzneimitteln von grofler
Bedeutung. Viele Arzneimittel dissoziieren in wissriger
Losung in positiv und negativ geladene Ionen. Da die
ionisierte Form eines Arzneimittels biologische Mem-
branen fast nicht oder sehr viel schlechter zu passieren
vermag als die nichtionisierte, elektrisch neutrale, mog-
licherweise auch lipidlosliche Substanz, spielt der Dis-
soziationsgrad von Stoffen, z. B. Arzneimitteln in wiss-
riger Losung, fiir die Resorption und den Stofftransport
im Organismus eine wesentliche Rolle.

Schwache Sauren, wie Penicilline, werden besser aus
dem Magen resorbiert, da sie im dort herrschenden
sauren Milieu nicht dissoziiert sind. Schwache Basen
wie Phenazon konnen ebenfalls bereits im Magen auf-
genommen werden, da sie trotz des sauren Milieus nur

1.3.3 Semipermeabilitat, 0smose, Membranpotenzial

teilweise dissoziiert vorliegen. Stirkere Basen werden
erst im Diinndarm aus dem alkalischen Speisebrei
resorbiert. Quartire Ammoniumverbindungen, z.B.
Curarin, werden auf diesem Wege nur sehr langsam
und in geringem Umfang aufgenommen.

Osmose

Semipermeable Membranen sind die Voraussetzung fiir
die Osmose. Unter Osmose versteht man die Passage
von Wasser oder auch anderen Losungsmitteln durch
eine semipermeable Membran.

Wasser diffundiert mit hoher Geschwindigkeit durch
biologische Membranen. Selbst wenn die Konzentra-
tion des Wassers in beiden Kompartimenten, d.h. zu
beiden Seiten der Membran gleich ist, werden stindig
Wassermolekiile durch die Membran hindurch ausge-
tauscht. Die treibende Kraft hierbei ist die thermische
Energie der Wassermolekiile.

Befinden sich zu beiden Seiten einer semipermeab-
len Membran Lésungen unterschiedlicher Wasserkon-
zentration, so stromt Wasser vom Kompartiment mit
der hoheren in das mit der niedrigeren Wasserkonzent-
ration. Die Wasserkonzentration, die Molaritit des
Wassers, wird durch darin geloste Stoffe verringert.

Wasser flief3t also aus dem Kompartiment mit der
niedrigeren Konzentration geldster Stoffe in das mit der
hoheren Konzentration geloster Stoffe.

Durch die gelosten Stoffe wird die Beweglichkeit des
Wassers behindert. Hierdurch entsteht ein Druckgradi-
ent in Richtung auf die konzentriertere Losung. Man
spricht auch von einer Potenzialdifferenz des Wassers
zwischen Kompartimenten unterschiedlicher Konzen-
tration. Diese Potenzialdifferenz ist die Triebkraft der
Osmose.

Die Konzentration der gelosten Stoffe bestimmt die
Saugkraft einer Losung, ihren osmotischen Wert. Der
osmotische Wert eines Kompartiments bzw. einer Zelle
kann als osmotischer Druck gemessen werden. Kom-
partimente, zwischen denen keine osmotische Druck-
differenz besteht, werden als isoosmotisch bezeichnet.
Dies trifft in den allermeisten Fillen fiir die Zellen von
Tieren und die sie umgebenden Korperfliissigkeiten zu.
Osmotisch wirksame Substanzen in der Zelle sind vor
allem Elektrolyte und polare Nichtelektrolyte. Zu den
Elektrolyten zdhlen anorganische und organische
Ionen, zu den polaren Nichtelektrolyten Zucker, Alko-
hole, Purine und Pyrimidine. Makromolekiile, wie
Nukleinsduren, Proteine oder Polysaccharide sind
wegen ihrer geringen Molaritit osmotisch praktisch
unwirksam.

Pflanzliche Zellen entwickeln immer einen hohen
osmotischen Druck. Sie benétigen deshalb eine feste
Zellwand. Da die pflanzliche Zellwand keine rasche
Volumeninderung zulédsst, baut sich ein Innendruck
auf, den man als Turgor bezeichnet. Dieser halt krautige
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Zelle in hypotonischer Lésung
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Plasmaschlauch wird durch
den Turgordruck fest an die

Zellwand gepresst.

o Abb.1.34 Plasmolyse

Pflanzen aufrecht und ist Triebkraft fiir die Vergrofle-
rung von Pflanzenzellen und damit auch fiir das Pflan-
zenwachstum.

Der Aufbau von Konzentrationsgradienten zwischen
dem inneren und dufleren Milieu von Zellen ist ein
wichtiger Mechanismus, mit dessen Hilfe beispielsweise
Exkretions- und Sekretionszellen einen passiven Was-
sertransport ermoglichen. Absorptionsgewebe von
Pflanzen, z.B. Rhizodermiszellen, halten immer einen
Konzentrationsgradienten mit dem Bodenwasser auf-
recht und kénnen so Wasser aus dem Boden aufneh-
men.

Plasmolyse

Der osmotische Druck einer pflanzlichen Zelle kann
u.a. durch Plasmolyse gemessen werden. Bringt man
Zellen, z.B. Epidermiszellen, in eine hypertonische
Losung, d.h. eine Losung mit hoherer Konzentration
geloster, osmotisch wirksamer Substanzen als in der
Zentralvakuole, so wird der Zelle Wasser entzogen. Der
Protoplast 16st sich von der Zellwand. Bringt man die
plasmolysierte Zelle wieder in Wasser (hypotonische
Losung), so nimmt die Zelle umgekehrt wieder Wasser
auf; sie driickt sich wieder fest an die Zellwand.

Bringt man die Zelle in eine Losung mit gleicher
Konzentration geloster Stofte wie in der Zentralvakuole,
also in eine dquimolare (isotonische, isoosmotische)
Losung, so verliert die Zelle ihren Turgor, der Proto-
plast 10st sich gerade etwas von der Zellwand ab. Dieser
Zustand wird als Grenzplasmolyse bezeichnet
(0 Abb.1.34). Der Druck der Auflenlosung entspricht

etene U&/
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Zelle in hypertonischer Lésung
Der Zelle wird Wasser entzogen.
Sie verliert ihre Turgeszenz. Der
Plasmaschlauch 16st sich von
der Zellwand (Plasmolyse).

Zellwand

Zytoplasma

Zelle in isotonischer Lésung
Der osmotische Wert der AuBen-
I8sung entspricht dem des Zell-
saftes. Die Zelle verliert ihre
Turgeszenz. Der Plasmaschlauch
I6st sich von der Zellwand
(Grenzplasmolyse).

dem osmotischen Druck der Zelle. Der osmotische
Druck einer Losung ldsst sich in einem Osmometer
messen.

Membranpotenzial
Ionen konnen keine Biomembran durchqueren, wenn
sie dabei nicht durch Kanile und Transportproteine
unterstiitzt werden (s. unten). Protonenpumpen fiih-
ren z.B. dazu, dass der Zellinnenraum einer Pflanzen-
zelle im Vergleich zur Umgebung stark negativ wird.
Eine derartige Ladungsdifferenz tiber eine Membran
bezeichnet man als Membranpotenzial. Das Membran-
potenzial kann mit Mikroelektroden gemessen wer-
den. Die meisten Pflanzenzellen halten ein Membran-
potenzial von mindestens —-120 mV aufrecht.
Besondere Bedeutung hat das Membranpotenzial
bei der Erzeugung und Weiterleitung von Nervenim-
pulsen in tierischen Axonen (o Abb. 1.35). Dort betragt
das sogenannte Ruhepotenzial ungefihr -60 mV. Die-
ses Ruhepotenzial schafft die Moglichkeit auf Reize
schnell reagieren zu konnen. Ein Aktionspotenzial ist
eine besonders starke Verdnderung des Membranpo-
tenzials. Hierbei kommt es zu einer plotzlichen Span-
nungsumkehr tiber einen bestimmten Bereich der
Membran und es flief3t tiber 1-2 Millisekunden lang ein
Strom durch die Membran. Die Zellinnenseite wird
gegeniiber der Auflenseite kurzfristig sogar positiv gela-
den. Ein Reiz oder Nervenimpuls wird dadurch tber-
mittelt, dass sich Aktionspotenziale am Axon entlang
bewegen. Ionenpumpen und -Ionenkanile konnen
Membranpotenziale verandern und Ruhe- bzw. Akti-



onspotenziale erzeugen. Die Weiterleitungsgeschwin-
digkeit von Aktionspotenzialen ist bei den Wirbeltieren
durch die Ausbildung einer diskontinuierlichen Mye-
linscheide (im Vergleich zu wirbellosen Tieren, die
nichtmyelinisierte Axone besitzen) dramatisch erhoht.
Die Aktionspotenziale ,springen® in myelinisierten
Axonen von einem Ranvier-Schniirring zum néchsten.
An diesen Stellen, die dicht mit Ionenkanilen besetzt
sind, lasst die elektrisch isolierende Myelinscheide die
Axonmembran frei. Ein ausgelostes Aktionspotenzial
kann aber nicht tber die von Myelin umhiillte und
daher isolierte Membran selbst weitergeleitet werden.
Der Ionenstrom erfolgt daher durch das Zytoplasma.
Dieser Strom kann die Membran am néchsten Schniir-
ring depolarisieren und ein Aktionspotenzial auslosen.
Diese Art der Impulsverarbeitung nennt man saltatori-
sche Erregungsleitung.

1.3.4 Zellkontakte

Zellen, die miteinander verbunden sind oder verbun-
den werden sollen, bilden bestimmte Strukturen aus,
die entweder der Haftung oder dauerhaften Bindung
oder Kommunikation dienen. Diese spezialisierten
Zell-Zell-Verbindungen nennt man bei tierischen Zel-
len auch ,Junctions® Drei wichtige Typen von Verbin-
dungen sind die Tight Junctions, Desmosomen und
Gap Junctions

Tight Junctions sind spezielle Strukturen der Plas-
mamembran, die benachbarte Epithelzellen miteinan-
der verbinden. Es handelt sich hierbei um fest mitein-
ander verkniipfte Membranproteine. Sie versiegeln
Gewebe, speziell Epithelien, und verhindern den freien
Transport geloster Stoffe durch die Zellzwischenrdume.
So miissen alle Stoffe bestimmte Zellen passieren und
konnen zielgerichtet in den einen oder anderen Teil des
Korpers geleitet werden.

Desmosomen sind mit der Plasmamembran ver-
bundene Strukturen, die Zellen druckknopfartig mitei-
nander verbinden, aber die Bewegung von Stoffen kaum
behindern. Auf der zytoplasmatischen Seite besitzt
jedes Desmosom einen sogenannten desmosalen
Plaque, an den spezielle Zelladhésionsproteine der
Plasmamembran angeheftet sind. Uber diese Proteine
erfolgt die Bindung an die Nachbarzelle. Auflerdem
sind die Desmosomen mit Intermediérfilament-Protei-
nen des Zytoskeletts verbunden (»Kap.1.4.12). Diese
ziehen sich quer durch die Zellen und verleihen z.B.
den epithelialen Geweben ihre hohe mechanische Sta-
bilitat.

Die Basalmembran, eine spezielle Form der extra-
zelluldren Matrix tierischer Zellen (» Kap. 1.2.3) ist iiber
sogenannte Hemidesmosomen mit den Epithelzellen
verkniipft.

Wihrend die Tight Junctions und Desmosomen
mechanische Aufgaben erfiillen, dienen die Gap Junc-

1.3.4 Zellkontakte
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o Abb.1.35 Nervenzelle (Neuron). Myelinisiertes Axon mit
Ranvier-Schniirringen

tions der Zell-Zell-Kommunikation. Sie konnen bis zu
25% der Plasmamembran tierischer Zellen ausmachen
und hunderte kleine Kanile bilden. Im Bereich solcher
Zell-Zell-Verbindungen treffen sogenannte Connexone
aufeinander, die miteinander verkniipft werden. Ein
Connexon kann als Halbkanal aufgefasst werden, der
sich mit einem Connexon der Nachbarzellen zu einem
funktionellen Kanal verbindet. Uber diese Kanile kon-
nen kleine Signalmolekiile, Metaboliten oder Ionen von
einer Zelle in die andere gelangen, sie sind jedoch zu
eng, um Proteine durchzulassen. Connexone sind aus
sechs identischen Connexin-Untereinheiten aufgebaut.
Connexin ist ein Protein. Die Gap Junctions ermogli-
chen den miteinander verkniipften Zellen eine Koope-
ration im Bereich Energie- und Bausteinstoffwechsel
sowie der Signaliibermittlung.

Die Plasmodesmata (Plasmodesmen) der Pflanzen-
zellen (»Kap.1.2.2) entsprechen funktionell den Gap
Junctions der tierischen Zellen. Eine typische Pflanzen-
zelle besitzt viele Tausend Plasmodesmata. Im Gegen-
satz zu den Gap Junctions sind bei den Plasmodesmata
nicht nur Kanalproteine miteinander verbunden, son-
dern es handelt sich um von der Plasmamembran aus-
gekleidete Zell-Zell-Verbindungen, das heif3t in diesen
Bereichen wurden die Plasmamembranen benachbar-
ter Zellen miteinander fusioniert. Die so gebildeten
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o Abb.1.36 Schematische Darstellung des passiven Transports, der einem elektrochemischen Gradienten folgt, und des
aktiven Transports, der in der entgegengesetzten Richtung verlduft. Die einfache Diffusion und der von Membrantrans-
portproteinen vermittelte passive Transport (auch ,erleichterte Diffusion” genannt) laufen spontan ab, der aktive Trans-
port dagegen erfordert die Zufuhr von Stoffwechselenergie. Durch einfache Diffusion konnen nur nicht polare und kleine,
ungeladene, polare Molekiile die Lipiddoppelschicht durchqueren, andere polare Molekiile werden mit nennenswerter
Geschwindigkeit nur von Carrier- oder Kanalproteinen transportiert.

Kanile besitzen einen etwa viermal grofleren Durch-
messer als die Connexone der Gap Junctions. Die Stoff-
passage wird allerdings durch die Einlagerung eines
kompakten Zylinders, dem sogenannten Desmotubulus
erschwert, sodass auch zwischen den Pflanzenzellen
normalerweise nur kleine Molekiile transportiert wer-
den kénnen. Allerdings konnen auch grofiere Molekiile
und Viren iiber Plasmodesmata transportiert werden.
Pflanzenviren besitzen Gene, die so genannte Bewe-
gungsproteine (movement proteins) codieren, die die
Plasmadesmata voriibergehend erweitern.

1.3.5 Spezifischer Stofftransport durch
Biomembranen

Neben ijhrer Trennfunktion sind die Biomembranen
Organelle des Stoff- und Informationsaustausches in
der Zelle. Wasser, Néhrstoffe, z. B. Glucose, Aminoséu-
ren, Ionen sowie Nukleotide und zahlreiche Zellmeta-
boliten miissen von der Zelle aufgenommen, Endpro-
dukte des Stoffwechsels ausgeschieden werden und
dabei die Plasmamembran passieren. Auch zwischen
den einzelnen Reaktionsrdumen in der Zelle muss ein
spezifischer, kontrollierter Stoffaustausch ermoglicht
werden.

Fir den vielfiltigen Stoffaustausch zwischen den
Kompartimenten einer Zelle sowie der Zelle und ihrer
Umgebung enthalten Biomembranen zahlreiche spezi-
fische Translokatoren. Dies sind spezielle Membran-
proteine, die man als Membrantransportproteine
bezeichnet.

Jedes dieser Proteine ist darauf spezialisiert, eine
bestimmte Klasse von Verbindungen oder nur ein
bestimmtes Molekiil zu transportieren.

Alle bisher bekannten Membrantransportproteine
sind Proteine, welche die Lipiddoppelschicht mit meh-
reren a-Helices durchdringen (Multipass Transmem-
branproteine, o Abb. 1.29).

Es gibt zwei Hauptklassen von Transportproteinen:
Carrierproteine und Kanalproteine. Die Carrierprote-
ine binden spezifisch die zu transportierenden Mole-
kiile und transportieren diese mittels Konformations-
anderung auf die andere Seite der Biomembran.

Die Kanalproteine dagegen formen wassergefiillte
Poren durch die Lipiddoppelschicht. Wenn diese Poren
geoffnet sind, erlauben sie z.B. anorganischen Ionen
den Durchtritt durch die Membranen (o Abb.1.36,
0 Abb.1.37).

In beiden Fillen wird ein spezifischer Transport
ermoglicht (mTab. 1.12).

Der spezifische Transport ist von der freien Diffu-
sion durch folgende Kriterien zu unterscheiden:

Er ist normalerweise schneller als die freie Diffusion.
Er wird durch spezifische Translokatoren vermittelt.
Er ist substratspezifisch.

Er verlduft bis zu einer Sattigung.

Er ist spezifisch hemmbar.
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o Abb.1.37 Die beiden Klassen von Membrantransportproteinen in vereinfachter, schematischer Darstellung. Ein Carrier-
protein kann zwei verschiedene Konformationen einnehmen und so die Bindungsstelle fiir das zu transportierende
Molekiil zuerst auf der einen und dann auf der anderen Seite der Membran zugdnglich machen. Ein Kanalprotein dage-
gen bildet eine wassergefiillte Membranpore, durch die spezifische lonen hindurchflieBen kénnen.

o Abb.1.38 Transport
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Zytoplasma
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o Tab.1.12 Stofftransport durch Biomembranen (Ubersicht)

Transportart

1. Freie Diffusion: Diffusion kleiner hydrophiler bzw. lipophiler Molekiile

Bemerkung

Passiv, ohne Energieverbrauch nur mit Kon-
zentrationsgradienten

2. Erleichterte Diffusion: Uber Translokatoren, substratspezifisch, séttigbar,

hemmbar, schneller als freie Diffusion

. Aktiver Transport:
primdrer aktiver Transport,
sekundarer aktiver Transport,
Gruppentranslokation,
Polyprenolzyklus

| 8 8 8 W

Es werden grundsitzlich zwei Formen von spezifischem
Transport unterschieden (o Abb. 1.38, 0 Abb. 1.39):

® passiver Transport (katalysierte, erleichterte Diffu-
sion),
® aktiver Transport.

Aktiv, unter Energieverbrauch gegen Konzen-
trationsgradienten, nur in eine Richtung

Passiver Transport (katalysierte, erleichterte
Diffusion)

Die katalysierte Diffusion kann wie die freie Diffusion
nur zu einem Konzentrationsausgleich zwischen zwei
Kompartimenten fiithren. Katalysierte Diffusion im
Stoffaustausch mit der Umwelt ist nicht bekannt. Offen-
sichtlich sind hier selektive Anreicherungsvorginge
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Geschwindigkeit
des Transports in
die Zelle

o Abb.1.39 Kinetik kataly-
sierter (erleichterte Diffu-
sion) und nichtkatalysierter
(freie Diffusion) Transport-

Katalysiert

Nicht katalysiert

prozesse. Katalysierte
Transportprozesse verlaufen
viel schneller als der nicht-
katalysierte Transport.

Konzentration innen

durch aktiven Transport unerldsslich. Bei Zellen im
Inneren vielzelliger Organismen, die von einer korper-
eigenen Fliissigkeit mit relativ konstanter molekularer
Zusammensetzung umgeben sind, konnen jedoch Ami-
nosduren oder Glucose durch katalysierte Diffusion
aufgenommen werden, z. B. aus dem Blut. Epithelzellen
konnen umgekehrt Molekiile an das Blut abgeben, ohne
dass hierfiir Energie aufgewendet werden muss.

Ein gut untersuchtes Beispiel fiir ein solches Trans-
portsystem ist der Glucose-Translokator der Erythrozy-
tenmembran beim Menschen. Uber diesen kann Glu-
cose um den Faktor 10° schneller aufgenommen wer-
den als durch freie Diffusion.

Es sind auch Translokator-Systeme nach dem Prin-
zip der katalysierten Diffusion fiir Ionen bekannt. Dies
sind die sogenannten Ionenkanile in den Plasmamemb-
ranen elektrisch erregbarer Zellen, Nervenzellen und
Muskelzellen, fiir Na*, K*, Ca?* und CI".

Spezifische Transportsysteme beschleunigen dabei
lediglich den Transport von Stoffen durch die Membran
in Richtung eines Konzentrationsgefilles. Passive
Transportsysteme konnen daher Substanzen in beiden
Richtungen durch eine Biomembran transportieren.
Die Richtung des Transportes wird allein durch die
Richtung des Konzentrationsgefilles der Substanz

bedingt.

B MERKE Passive Transportvorgange durch Biomem-
branen bendotigen keinen Energieaufwand von Seiten
der Zelle. Sie konnen jedoch nur in Richtung eines
Konzentrationsgefdlles verlaufen.

Aktiver Transport

Eine Zelle braucht Transportproteine, die Molekiile
aktiv gegen ein Konzentrationsgefille durch die Bio-
membranen transportieren. Dieser aktive Transport

wird immer von Carriermolekiilen ausgefithrt und
benétigt Energie. Ein Carrierprotein bindet spezifisch
ein bestimmtes Molekiil und transportiert es durch die
Lipiddoppelschicht. Bei aktiven Transportvorgingen
konnen verschiedene Mechanismen unterschieden
werden.

Beim priméren aktiven Transport werden Protonen
und anorganische Ionen unter ATP-Verbrauch durch
die Zytoplasmamembran gepumpt. Primire aktive
Transportsysteme sind Na*/K*-ATPase, Ca?*-ATPase,
K*/H*-ATPase und H*-ATPase.

Die Na*/K*-ATPase bewirkt in tierischen Zellen
eine Ungleichverteilung von Na* und K* zwischen
Zytoplasma und Zellumgebung.

Die Ca**-ATPase hilt die Konzentration von Ca?*
im Zytoplasma niedrig. Die H*/K*-ATPase in den
Belegzellen des Magens ist fiir die Aufrechterhaltung
des sauren Magenmilieus verantwortlich.

Die H*-ATPase fungiert z.B. in Pflanzenzellen als
Protonenpumpe. Zellen verwenden einen erheblichen
Teil ihrer chemischen Energie in Form von ATP fir die
Energetisierung des aktiven Transports.

Beim sekundiren aktiven Transport ist der Trans-
port eines Na*-Ions oder eines Protons mit dem Trans-
port eines organischen Molekiils gekoppelt (Kotrans-
port). Voraussetzung hierfiir ist ein elektrochemisches
Potenzial dieser Ionen, das durch einen priméren akti-
ven Transport aufgebaut werden kann.

Fiir den Vorgang des Kotransports selbst wird keine
Energie benétigt, sondern das elektrochemische Poten-
zial des Ions ausgenutzt. Auf diese Weise werden z.B.
Zucker und Aminosduren in die Zelle transportiert.

Der sekundidre aktive Transport besteht aus zwei
strukturell getrennten Transportsystemen, einmal der
Na*- oder H*-ATPase, bei dem ATP verbraucht wird
und einer katalysierten Diffusion in Gegenrichtung, in
Form eines Kotransports. Die tiber dieses System riick-
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o Abb.1.40 Aktive Transportvorgdnge. Durch primadr aktive Transportvorgange halt die Zelle Protonen- bzw. lonengradi-
enten mit der Umgebung aufrecht. Diese Vorgange des ,lonenpumpens” sind energieabhdngig und verlaufen unter ATP-
Verbrauch. Bei der Riickdiffusion von Protonen bzw. lonen in die Zelle konnen sie andere Substrate, z.B. Glucose oder
Aminosduren, sekundar aktiv ohne erneuten Energieverbrauch in die Zelle ,,mitnehmen* (Kotransport). S Substrat,
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difftundierenden Na*-Ionen oder Protonen nehmen
gewissermaflen ein anderes Molekiil mit, das angerei-
chert werden kann, vorausgesetzt, die Zelle hilt den
aktiven primdren Transportvorgang von Ionen bzw.
Protonen aufrecht (o Abb. 1.40, o0 Abb. 1.41).

Ein Beispiel fiir einen sekunddren aktiven Transport
ist die sogenannte Natriumpumpe. Bei hoheren Tieren
ist eine treibende Kraft fiir den aktiven Transport von
Substanzen in die Zelle das aktive Ausschleusen (Her-
auspumpen) von Na* aus der Zelle. Die Na*-Konzen-
tration in der Zelle wird hierdurch niedrig, die der
umgebenden Korperfliissigkeit hoch gehalten. Der so
entstehende Na*-Konzentrationsgradient von auflen
nach innen bildet offensichtlich die Grundlage fiir die
aktive Aufnahme von Stoffen, wie K*, Glucose oder
Aminoséuren. Diese Natriumpumpe der tierischen Zel-
len verbraucht einen erheblichen Teil der gesamten
ATP-Produktion der Zelle. Sie ist an ein in der Mem-
bran lokalisiertes ATPase-System gekoppelt.

Pflanzenzellen konnen in der Regel kein Na* pum-
pen. Na*-ATPasen wurden aber z.B. in Moosen nach-
gewiesen

Bei Prokaryonten sind weitere Transportsysteme
bekannt. Gut untersucht ist das Phosphotransferase-
System. Von diesem werden Zucker unter Verwendung
metabolischer Energie in das Zytoplasma transportiert
und dabei gleichzeitig zu Zuckerphosphaten phospho-
ryliert, also in energiereiche Verbindungen tiberfiihrt.

Ein anderes Transportsystem dient bei Bakterien
dazu, Zucker und Oligosaccharide aus dem Zytoplasma
durch die Plasmamembran zu transportieren. Dieser
Polyprenolzyklus transportiert z.B. Bausteine fiir die
Mureinschicht von innen nach auflen durch die Plas-
mamembran von Bakterien (»Kap.1.2.1).

Bei Eukaryonten werden von diesem Transportsys-
tem Zucker resp. Oligosaccharide durch die Membra-
nen des Endoplasmatischen Retikulums, resp. der Dic-
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tyosomenmembran, zur Synthese von Wandsubstanzen
oder Glykoproteinen transportiert.

B MERKE Der aktive Transport ist fiir den Zellstoffwech-
sel unentbehrlich. Hiermit kdnnen Nahrstoffe aus
der Umgebung spezifisch aufgenommen und in der
Zelle angereichert werden. Die lonenkonzentration
innerhalb der Zelle oder bei Tieren auch in Korper-
fliissigkeiten wird mithilfe aktiver Transportvorgange
reguliert.

In einigen Fillen ist die Biosynthese eines Transportsys-
tems mit der Synthese spezifischer Enzyme fiir den
Abbau der in die Zelle transportierten Substanz gekop-
pelt. Ein Beispiel dafiir bietet das Transportsystem fiir
B-Galactoside bei E. coli (» Kap.3.2.1).

1.3.6 Signaltransduktion und Informati-
onsverarbeitung

Die Plasmamembran muss die Beziehung der Zelle zu
ihrer Umgebung und zu anderen Zellen vermitteln.
Plasmamembranen von Sdugetierzellen enthalten Gly-
koproteine und Glykolipide, deren Oligosaccharid-
Seitenketten ausschliellich auf der Aufenseite der
Membran lokalisiert sind (o Abb.1.30). Diese Glyko-
proteine und Glykolipide werden im Endoplasmati-
schen Retikulum und den Dictyosomen gebildet und
gelangen von den Membranen dieser Organellen durch
Membranfluss in die Plasmamembran. Die Struktur der
Oligosaccharidketten kann sehr vielfiltig sein. Vielen
dieser Oberflachenstrukturen kommen Rezeptorfunk-
tionen zu. An sie binden z.B. Viren bei der ,,Adsorp-
tion“ an die Zelloberfliche. Zu diesen Strukturen zahlen
auch die zellstindigen Antigene. Die verschiedenen
Zelltypen eines tierischen Organismus unterscheiden
sich in der Struktur und Zusammensetzung ihrer Gly-
kocalyx und damit auch in ihren zellstindigen Antige-
nen. Auf solchen Oberflichenstrukturen beruhen die
Phdanomene der Zell-Zell-Erkennung. Die Bindung
einer bestimmten Substanz kann als Signal dienen, um

o0e
B-Antigen d

o Abb.1.42 Determinan-
ten des ABO-Blutgruppen-
systems als Beispiel fiir
einen Oberflachenrezeptor
in einer Zytoplasmamem-
bran. Erythrozyten der
Blutgruppe 0 tragen nur die
Kern-Zucker" Glucose,
Galactose, N-Acetylglucos-
amin und Fucose. Bei der
Blutgruppe A kommt noch
ein endstandiges N-Acetyl-
glucosamin, bei der Blut-
gruppe B eine endstandige
Galactose hinzu.

Galactose

eine bestimmte Zellfunktion zu regulieren. Gerade in
der Medizin sind solche Erkennungsphdanomene von
weit reichender Bedeutung. Um die Glucose-Homoo-
stase aufrecht zu erhalten, die durch Insulin und Gluca-
gon gesteuert wird, missen diese Hormone an
bestimmte Rezeptoren der Zielzellen binden, damit
eine Zellantwort erfolgen kann.

Bei Bluttransfusionen und Organ- bzw. Gewebe-
transplantationen konnen Zellen und Gewebe mit kor-
perfremden Oberflachenstrukturen vom Immunsystem
des Empfingers angegriffen werden. Die Blutgrup-
penantigene sind auf den Plasmamembranen der Ery-
throzyten lokalisiert. Die antigenen Determinanten des
ABO-Systems sind Zuckerreste (o Abb. 1.42). Die wich-
tigsten Rezeptoren fiir die Erkennung korpereigener
Zelloberflichen gehoren zum HLA-System (Humanes
Lymphozyten-Antigen), auch Transplantations- oder
Histokompatibilitdtssystem genannt. Es findet sich in
den Plasmamembranen aller Zellen, mit Ausnahme der

Erythrozyten.

Signale und Signaltransduktion

Fiir Zellen ist die Kommunikation mit der Umgebung
von essenzieller Bedeutung, um Differenzierungspro-
zesse oder Zellbewegung zu steuern. Diese Steuerung
erfolgt z.B. durch Ionen, Neurotransmitter, Zytokine
oder Hormone. Viele Hormone, z.B. Peptidhormone,
Catecholamine wie Adrenalin und Noradrenalin und
alle bekannten Neurotransmitter konnen Plasmamem-
branen nicht passieren. Sollen sie ihre Wirkung entfal-
ten, miissen sie an der Oberfliche von Zellen von
Rezeptoren gebunden werden. Von dieser Bindung aus
konnen sie in der Zelle Stofftwechselvorgénge auslosen.
Die Ubertragung eines Nervenimpulses z. B. geschieht
durch Neurotransmittersubstanzen. In der postsynapti-
schen Plasmamembran finden sich Rezeptoren zur Bin-
dung dieser Transmittermolekiile. Durch deren Bin-
dung werden Ionenkanile in dieser Membran gedffnet.
Der Impuls wird so von Zelle zu Zelle weiter gereicht.
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Innerhalb eines vielzelligen Organismus erreichen
chemische Signale ihre Ziele durch Diffusion oder Zir-
kulation. Man unterscheidet (o Abb. 1.43):

O

Autokrine Signalstoffe: Sie beeinflussen die Zellen
von denen sie produziert wurden.

Parakrine Signalstoffe: Die signalgebenden Zellen
beeinflussen so Zellen in unmittelbarer Nachbar-
schaft.

Endokrine Signalstoffe: Sie wirken iiber weitere Ent-
fernungen und werden in Sdugetieren mit dem Blut-
strom verteilt.

Signale miissen erzeugt, empfangen, evtl. moduliert,
tibersetzt oder anderweitig verarbeitet werden, um in
der Zielzelle einen Effekt auszulésen. Diese Schritte
zusammen bilden einen Signaltransduktionsweg oder
eine Signalkaskade. Zu einem Signaltransduktionsweg
gehoren Signal (s. oben), Rezeptor, die eigentliche
Transduktion (meist mehrere Schritte) und die Reak-
tion (z. B. Expression eines Gens).

Rezeptor

Die erste Komponente der Signaliibertragung der Emp-
fingerzelle ist ein Rezeptor. Dieser kann ein
Transmembranprotein sein, dessen Konformation sich
nach Bindung eines geeigneten Signals verdndert.
Durch die Bindung eines Signalmolekiils (Liganden)
kann der Teil des Rezeptorproteins, der ins Zellinnere
ragt und zum Beispiel Proteinkinase-Eigenschaften hat,
in eine katalytisch aktive Konformation iiberfiihrt wer-
den. Es kommt in diesem Fall zur Ubertragung eines

Endokrines Signal

1.3.6 Signaltransduktion und Informationsverarbeitung

o Abb.1.43 Autokrine,
parakrine und endokrine
Signale

Phosphatrests von ATP auf eine geeignete Aminosdure
(z.B. Tyrosin, Serin) eines Proteins. Das Signal ist so in
die Zelle gelangt und kann weiterverarbeitet werden.
Die Elemente, die zur Signaltransduktion verwendet
werden, sind bei allen Lebewesen dieselben:

Ein Rezeptor verdndert nach Bindung eines Signal-
molekiils seine Konformation.

Die Konformationsinderung bedingt eine Protein-
kinase- Aktivitt.

Die Phosphorylierung verandert die Funktion eines
Effektorproteins.

Das Signal wird verstédrkt und transportiert.

Ein Transkriptionsfaktor wird aktiviert.

Ein Promotor (und damit Genexpression) wird akti-
viert bzw. reprimiert.

Die Zellaktivitat wird verdndert.

Rezeptoren haben eine hohe Spezifitét fiir ihr Signal-
molekiil und werden in der Regel nicht veriandert, d.h.
ihre Bindung muss reversibel sein, damit der Rezeptor
iiberhaupt seine Schalterfunktion erfiillen kann. Es gibt
viele Arten von Rezeptoren, sie sich strukturell stark
voneinander unterscheiden, sie lassen sich aber in zwei
grofle Gruppen einteilen, namlich die zytoplasmati-
schen Rezeptoren und die Plasmamembran-Rezepto-
ren.

Apolare Liganden konnen die Plasmamembran
durchqueren und in der Zelle an ihren Rezeptor binden
(z.B. Steroidhormone). Die Bindung eines Liganden
fithrt hier zu einer Strukturanderung des Rezeptors,
sodass dieser in den Zellkern eindringen und dort als
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Transkriptionsfaktor wirken kann. Polare Liganden
(z.B. Acetylcholin) oder grofie Liganden (z.B. Insulin)
koénnen die Plasmamembran nicht passieren, ihre
Rezeptoren miissen daher eine extrazelluldre Bindedo-
méne besitzen. Bei den Sdugetieren gibt es drei gut
untersuchte Arten von Plasmamembran-Rezeptoren
(o Abb. 1.44):

Ionenkandle,
Proteinkinasen,
G-Protein-gekoppelte Rezeptoren.

Ionenkanile ,,schleusen® Ionen (Nat, K*, Ca%*, Cl") in
die Zelle hinein oder aus dieser heraus. Das Signal, das
die Konformationsidnderung der kanalbildenden Prote-
ine hervorruft, ist nicht das zu transportierende Ion,
sondern ein anderer chemischer Ligand oder ein senso-
rischer Reiz (z.B. Licht). Der Acetylcholinrezeptor ist
beispielsweise ein Ionenkanal. Binden zwei Molekiile
Acetylcholin an diesen Rezeptor, 6ffnet er sich fiir etwa
eine Tausendstelsekunde. Na* stromt in die Zelle ein
und es wird ein Aktionspotenzial aufgebaut, das zur
Muskelkontraktion fiihrt.

Proteinkinasen wurden weiter oben bereits vorge-
stellt. Beispiel fiir einen solchen Rezeptor ist der Insu-
linrezeptor. Insulin ist ein Proteinhormon, das in den
Inselzellen der Bauchspeicheldriise gebildet und fiir die
Regulation des Blutzuckerspiegels benotigt wird. Wenn
zwei Insulinmolekiile an die extrazelluldre Doméne des
Rezeptors binden, verandert dieser seine Struktur und

entfaltet auf der zytoplasmatischen Seite seine Protein-
kinase- Aktivitt.

G-Protein-gekoppelte Rezeptoren haben eine kom-
plexe Struktur und sind mit sieben Transmembranheli-
ces in der Plasmamembran verankert. Wiederum
bewirkt die Bindung eines Liganden an der extrazellu-
liren Seite des Rezeptors die Anderung der Struktur auf
der zytoplasmatischen Seite. Dort kann nach Stimulie-
rung ein anderes Membranprotein, ein sogenanntes
G-Protein binden, das aufSer der Bindestelle fiir das
Rezeptorprotein auch eine Bindestelle fiir die Nukleo-
tide GDP bzw. GTP besitzt. G-Proteine bestehen aus
mehreren Untereinheiten. Bindet das G-Protein an
einen aktivierten Rezeptor, dann bindet in der Folge
eine der Untereinheiten GTP. Diese trennt sich zusam-
men mit dem gebundenen GTP vom Komplex und dif-
fundiert an der Membran entlang, bis es auf ein Effek-
torprotein trifft, das z. B. ein Ionenkanal oder ein Enzym
sein kann. Nach der Bindung wird das GTP zu GDP
hydrolysiert worauf sich die G-Protein-Untereinheit
vom Effektorprotein 16st. Diese Untereinheit muss mit
den anderen G-Protein-Untereinheiten einen Komplex
bilden, um dann wieder an den G-Protein-gekoppelten
Rezeptor binden zu koénnen. Kommt die Bindung
zustande, wird das noch anhaftende GDP gegen GTP
ausgetauscht und das neue Signal kann verarbeitet wer-
den. G-Proteine kénnen ihre Effektoren entweder akti-
vieren (Adrenalin-Wirkung am Herzen iiber die Bil-
dung von zyklischem Adenosinmonophosphat, s.
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unten) oder hemmen (Adrenalin-Wirkung an der glat-
ten Muskulatur fithrt zur Muskelentspannung).

Signaltransduktion

Das vom Rezeptor empfangene Signal 16st eine Kaskade
von biochemischen Reaktionen aus, wodurch das Sig-
nal verstarkt und weiter getragen werden kann. Das Sig-
nal kann entweder direkt oder indirekt transduziert
werden. Die direkte Signaltransduktion ist eine Funk-
tion des Rezeptors selbst, die indirekte Signaltransduk-
tion benotigt zusitzliche Molekiile, die das Signal in die
Tiefe der Zelle iibermitteln kénnen. Man bezeichnet
solche Botenstoffe als ,,second messenger*.

Reine Proteinkinasekaskaden bendétigen keinen
second messenger. In diesem Fall wird eine Folge von
Proteinen der Reihe nach durch Kinasen phosphory-
liert und damit aktiviert. Eukaryontische Genome
codieren fiir hunderte oder tausende von Kinasen.
Nicht alle Kinasen sind in allen Zellen oder Geweben
gleichzeitig aktiv. Am Ende einer Proteinkinasekaskade
steht immer ein Protein, das nach Aktivierung in den
Zellkern eindringt und dort die Transkription beein-
flussen kann. Proteinkinasekaskaden kann man folgen-
dermaflen charakterisieren:

Bei jedem Schritt der Kaskade wird das Signal ver-
starkt.

Die Vielzahl der Schritte erlaubt Spezifitit und
Variation.

Sekundire Botenstoffe

Sekundidre Botenstoffe (second messenger) sind Ver-
bindungen, die im Zytoplasma freigesetzt werden,
nachdem ein erster Botenstoff, namlich das Signalmole-
kiil, an seinen Rezeptor gebunden hat. Auch iber
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o Abb.1.45 Beispiele fiir
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sekunddre Botenstoffe kann ein Eingangssignal ver-
starkt werden.

Zyklisches  Adenosinmonophosphat  (cAMP,
0 Abb. 1.45) ist ein universeller sekundarer Botenstoft.
Es wird von einer Adenylat-Cyclase aus ATP gebildet.
Das Enzym ist an der zytoplasmatischen Seite der Plas-
mamembran lokalisiert. In der Regel wird es durch
G-Proteine (siche oben) aktiviert. cAMP kann als
Cofaktor oder allosterischer Regulator von Zielprotei-
nen dienen. Zu diesen zdhlen z. B. Ionenkanalproteine
oder Proteinkinasen. So kann direkte und indirekte Sig-
naltransduktion kombiniert und feinreguliert werden.

Andere wichtige sekunddre Botenstoffe sind Diacyl-
glycerol (DAG) und Inositoltrisphosphat (IP;,
0 Abb. 1.45), die beide nach Hydrolyse eines Membran-
lipids (Phosphatidylinositol-4,5-bisphosphat, PIP,)
durch Phospholipasen - ein wichtiger Vertreter ist die
Phospholipase C - entstehen. Die Initiation der Sig-
naltransduktionskaskade tiber diese sekundéren Boten-
stoffe kann wiederum tiber G-Proteine (s. oben) erfol-
gen. Nach der Hydrolyse verbleibt das lipophile DAG in
der Plasmamembran, wo es die Proteinkinase C (PKC),
ein membranstidndiges Enzym, aktiviert. Die PKC ist
Ca?*-abhingig. Ca’*-Ionen konnen selbst sekundire
Botenstoffe sein (s. unten). Jetzt kommt IP;, das zweite
Produkt der Hydrolyse ins Spiel: Es diffundiert zum
glatten Endoplasmatischen Retikulum und moduliert
dort einen Ionenkanal so, dass Ca?* ins Zytoplasma ent-
lassen wird. Dies fithrt zusammen mit DAG zur Akti-
vierung der PKC, die dann verschiedene Proteine phos-
phorylieren kann.

Die Konzentration von Ca?* im Cytosol ist in der
Regel sehr gering. Transportproteine pumpen dieses
Ion aus der Zelle hinaus oder in das Endoplasmatische
Retikulum hinein. Dazu wird Energie in Form von ATP
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verbraucht. Die intrazelluire Ca?*-Konzentration wird
durch das Offnen und Schliefen von Kanilen zusam-
men mit den membranstindigen Ionenpumpen regu-
liert.

Stickstoffmonoxid (NO) ist ein gasféormiger sekun-
dérer Botenstoff, der in lebenden Geweben nur eine
Halbwertszeit von fiinf Sekunden besitzt. NO wird in
Endothelzellen durch die NO-Synthase aus Arginin
gebildet. Dieses Enzym ist durch Ca?* aktivierbar. In
der glatten Muskulatur aktiviert NO die Guanylat-Cyc-
lase und zyklisches Guanosinmonophosphat (cGMP)
wird gebildet. Diese Reaktionsfolge fiihrt schliefSlich
zur Muskelerschlaffung, Blutgefifle werden erweitert,
der Blutzufluss zum Herzen und in den Beckenbereich
wird verstarkt. Dieser Mechanismus erklart die Wirk-
samkeit von Nitroglyzerin bei coronaren Durchblu-
tungsstorungen (Angina pectoris) und Aktivatoren der
NO-Synthese bei Erektionsstorungen.

B MERKE Viele rezeptorvermittelte Signale werden
liber sogenannte sekundare Botenstoffe (second
messenger) verstarkt und weitergegeben. Zu diesen
Stoffen zahlen zyklisches Adenosinmonophosphat
(cAMP), zyklisches Guanosinmonophosphat (cGMP),
Diacylglycerol und Inositoltrisphosphat, Ca?* und
Stickstoffmonoxid.

1.3.7 Plasmamembran der Bakterien
Einziges Biomembransystem der Bakterienzelle ist die
Plasmamembran. Wie die Plasmamembran der Zellen
von Pflanzen und Tieren ist die der Bakterien eine Lipo-
proteinmembran. In ihrer chemischen Zusammenset-
zung weicht sie aber von entsprechenden Membranen
der Eukaryonten deutlich ab. Wie bei der Eukaryonten-
zelle dient sie jedoch als osmotische Barriere und
Regulationsorganell des Stofftransportes. Sie regelt
den Stoffaustausch der Bakterienzelle mit der Umge-
bung und besitzt Strukturen und Enzyme, die den pas-
siven und aktiven Stoffaustausch der Zelle mit der
Umgebung ermoglichen und regulieren. Ein Erléschen
dieser Membranfunktion bedeutet den Zelltod. Anti-
biotika, die diese Funktionen der Plasmamembran sto-
ren, wirken daher primir bakterizid, d.h. zelltétend
auch auf ruhende Keime. Zu solchen Antibiotika geho-
ren z.B. Polymyxin, Colistin und Tyrothricin. Da der
Bau der Zytoplasmamembran der Zellen des Menschen
demjenigen der Plasmamembran der Bakterien dhnelt,
wirken solche Antibiotika nicht spezifisch. Sie sind
daher nur bei strenger Indikationsstellung, vornehm-
lich lokal anwendbar und zeigen starke Nebenwirkun-
gen. Bei den Prokaryonten hat die Plasmamembran
dariiber hinaus noch weitere Aufgaben als Ort wichti-
ger Stoffwechselfunktionen.

Funktionen der prokaryontischen Zytoplasma-
membran:

Diffusionsbarriere,

aktiver Transport,

Proteinbiosynthese (+ Ribosomen),
Energiestoftwechsel (evtl. Mesosomen),
Photosynthese (evtl. Thylakoide),
Angriffsort von Antibiotika.

Die Zytoplasmamembran ist Sitz des Elektronentrans-
portsystems und zumindest einiger Enzyme des Citrat-
zyklus. Weiterhin ist die Plasmamembran hier ein Ort
aktiver Proteinsynthese; an ihr sind Ribosomen assozi-
iert. Auch bei der Biosynthese der Zellwand und der
Kapselkomponenten spielt sie eine Rolle.

Bakterien besitzen keine Mitochondrien. Deren
Funktion als Trager der Enzyme der Endoxidation wird
von der Plasmamembran itbernommen.

Lamellenfoérmige Einfaltungen der Plasmamembran
koénnen Photosynthesepigmente tragen. Solche Thy-
lakoide sind bei manchen photoautotrophen Bakte-
rien ausgebildet. Sie entsprechen funktionell den Thy-
lakoiden der Chloroplasten von Pflanzen.

1.3.8 Andere Aufgaben von Membranen
Bisher wurden die Hauptfunktionen von Membranen
dargestellt: Kompartimentierung, Transport, Zell-Zell-
Erkennung sowie Signalempfinger und -umsetzer.
Weitere wichtige Aufgaben erfiillen sie bei der Informa-
tionsverarbeitung, der Energieumwandlung und der
Kopplung chemischer Reaktionen.

Membranen dienen als strukturelle Basis fiir eine
ganze Reihe von Enzymen, die nur in Bindung an Mem-
branen aktiv sind. Beispiele sind die Membranen der
Mitochondrien und Chloroplasten. Membrangebundene
Enzyme katalysieren hier sehr wichtige Stoffwechselvor-
ginge, namlich den Elektronentransport (»Kap.4.5.7),
die oxidative Phosphorylierung (»Kap.4.5.7) und die
Photosynthese (» Kap.4.6.1).

Biosynthesen und andere Zellleistungen erfordern
eine definierte Abfolge biochemischer Reaktionen.
Diese werden in der Regel durch Enzyme katalysiert,
die jeweils nur eine chemische Reaktion durchfithren
konnen. Zwar gibt es auch sehr effiziente multifunktio-
nelle Enzyme und Enzymkomplexe, die Spezialisierung
hat aber auch ihre Vorteile, z. B. weil die monofunktio-
nellen Enzyme vielfiltiger eingesetzt werden konnen.
Da meist das Produkt einer bestimmten Enzymreaktion
das Substrat fiir ein weiteres Enzym liefert, wiirde eine
Bildung der Zielprodukte nur sehr langsam und unge-
richtet verlaufen, wenn man nicht annimmt, dass die
Enzymkomponenten eines bestimmten Biosynthese-
wegs in einer geeigneten Reihenfolge z.B. an Membra-
nen gebunden vorliegen. Dadurch koénnen in einem



Zusammenfassung

® Biomembranen bestehen aus Lipiden und Proteinen.
Sie enthalten Aminoalkohole, Aminosduren, Fettsdu-
ren, Sterole und Zucker. Sie gliedern die Zellen von
Eukaryonten in zahlreiche Reaktionsraume, Kompar-
timente. Biomembranen haben eine fliissige Mosa-
ikstruktur. Grundstruktur ist ein doppelter Lipidfilm,
in den Proteine eingelagert oder angelagert sind.
Membranproteine verleihen der jeweiligen Membran
ihre spezifische Funktion. Sie vermitteln z.B. die
Transportvorgdnge durch die Membran. Andere sind
Rezeptoren fiir Hormone oder Neurotransmitter. In
Membranen sind zahlreiche Enzyme eingelagert.

® Biomembranen dienen als Diffusionsbarrieren. Sie
sind semipermeabel. Die Semipermeabilitdt von Bio-
membranen ist die Grundlage fiir alle osmotischen
Vorgange. Lipophile Stoffe dagegen konnen sich
durch die Lipidschicht hindurchlosen. Pflanzliche
Zellen entwickeln immer einen hohen osmotischen
Druck. Sie bendtigen daher eine feste Zellwand.
Osmotisch wirksame Substanzen sind lonen und
polare Nichtelektrolyte, z.B. Zucker, Alkaloide. Ma-
kromolekiile sind osmotisch unwirksam. Die Lipid-
schichten von Biomembranen sind fiir die meisten
wasserloslichen Molekiile und lonen undurchlassig.

® Zum Transport derartiger Molekiile dienen zahlreiche
spezifische Transportproteine, die in die Biomem-
bran integriert sind. Es sind dies Carrier- und Kanal-
proteine.

® C(Carrierproteine binden niedermolekulare Stoffe und
transportieren sie durch Konformationsanderung
durch die Biomembran.

®m Dieser Transport kann ohne Energieaufwand als
katalysierte, resp. erleichterte Diffusion entlang
eines Konzentrationsgradienten erfolgen. Andere
Carrier-vermittelte Transportvorgange verlaufen aktiv
unter Energieaufwand, meist liber eine Hydrolyse
von ATP, und konnen das gebundene Molekiil gegen
einen Konzentrationsgradienten transportieren.

= Kanalproteine bilden wassergefiillte Poren, welche
die Lipiddoppelmembran durchdringen. Sie ermogli-

sogenannten Metabolite Channelling die Zwischen-
produkte wie an einem Flielband von Enzym zu Enzym
weiter gereicht werden; die Reaktionen laufen so
schneller und effizienter ab.

1.3.8 Andere Aufgaben von Membranen

chen anorganischen lonen entsprechend ihrem Kon-
zentrationsgradienten den Durchtritt durch die Bio-
membran. Solche lonenkandle 6ffnen sich gewohn-
lich nur als Antwort auf spezifische Reize, die die
Membran treffen.

® Durch Ein- bzw. Ausstiilpungen und Bildung von
Transportvakuolen sind Biomembranen an den Vor-
gdngen der Endozytose und Exozytose beteiligt. Der
GroRenbereich der so transportierten Partikel reicht
von Kolloiden bis zu Bakterien, einschlieRlich Zellen
und Zellbestandteilen.

= Innerhalb der Zelle kann ein Austausch von Mem-
branteilen zwischen verschiedenen Membranen
stattfinden. An diesen Vorgdangen des Membranflus-
ses sind die Plasmamembran, die Tonoplastenmem-
bran, das Endoplasmatische Retikulum, die Dictyo-
somen, Lysosomen und andere Vakuolenmembranen
beteiligt. Nicht am Membranfluss beteiligt sind die
Membranen der Mitochondrien und Plastiden.

® Biomembranen vermitteln Erregungsleitung und
Erregungsiibertragung.

®» Die direkte Kommunikation zwischen Zellen erfolgt
iber Gap Junctions (tierische Zellen) oder Plasmo-
desmata (pflanzliche Zellen). Desmosomen heften
tierische Zellen fest aneinander, hemmen aber nicht
den Stoffdurchtritt. Tight Junctions verhindern den
Durchtritt von Molekiilen durch den Interzellular-
raum.

m Zellen empfangen Signale von der Umwelt und von
anderen Zellen. Die Signaliibertragung umfasst drei
Schritte: Aufnahme des Signals (Rezeptor), die Uber-
tragung des Signals (Signaltransduktion) und die
zelluldre Reaktion. Rezeptoren kdnnen lonenkandle,
Proteinkinasen und G-Protein-gekoppelte Rezepto-
ren sein. Signaltransduktion kann direkt oder indi-
rekt liber sekundare Botenstoffe erfolgen. Wichtige
sekundare Botenstoffe sind cAMP, cGMP, CaZ*, NO,
DAG und IP3.

1.4 Zellstrukturen und ihre Funktion

Prokaryontische und eukaryontische Zellen haben im
Lauf ihrer Evolution unterschiedliche Strukturen ent-
wickelt, die besondere Funktionen erfiillen. Gemein-
same Strukturen sind Plasmamembranen, Zytoplasma
und Ribosomen. Zu den fiir manche Bakterien charak-
teristischen Strukturen zéhlen komplex aufgebaute
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Zellwénde (» Kap. 1.2.1), eine innere Membran (z. B. bei
Cyano- und Purpurbakterien), die eine verbesserte
Kompartimentierung von  Stoffwechselvorgingen
erlaubt, Geifleln und Pili sowie Ansitze eines Zytoske-
letts. Eukaryontische Zellen sind nicht nur sehr viel
grofler als prokaryontische Zellen, sondern auch
wesentlich komplexer strukturiert und enthalten eine
Vielzahl von Organellen.

1.1 Zusammensetzung und Funktion des
Cytosols

Das Zytoplasma setzt sich aus Cytosol und unloslichen
Partikeln zusammen. Das Cytosol besteht hauptsich-
lich aus Wasser. Es enthilt Ionen, kleine Molekiile und
einige wasserlosliche Polymere. Substanzen und Parti-
kel sind im Cytosol in stindiger Bewegung. Eukaryonti-
sche Zellen enthalten zusitzlich zahlreiche Komparti-
mente (Organellen), deren Innenraum durch Membra-
nen vom Cytosol getrennt ist (» Kap. 1.1.1).

142 Zellkern

Die Zelle der Eukaryonten besitzt in der Regel einen
Zellkern. Kernlose Zellen sind duferst selten. Sie kon-
nen sich nicht mehr teilen und haben nur eine relativ
kurze Lebensdauer. Beispiele sind die Erythrozyten der
Sdugetiere und die differenzierten Siebzellen hoherer
Pflanzen. Der Zellkern ist mit ca. 5pm Durchmesser
das grofite Organell, er ist grof3er als die meisten proka-
ryontischen Zellen. Er ist von zwei Membranen umge-
ben, die zusammen die Kernhiille ergeben. Der Zell-
kern hat mehrere Aufgaben: Er ist der Ort der DNA-
Verdopplung (Replikation »Kap.3.3.1), der Ort der
genetischen Kontrolle der Zellaktivitdten (Transkripti-
onskontrolle, » Kap.3.2) und der Ort der Bildung und
des Zusammenfiigens von Ribosomenbausteinen (im
Nukleolus).

B MERKE Wichtige strukturelle Bestandteile des Zell-
kerns sind Chromatin, Nukleoli, Kernplasma und
Kernmembran.

Nur selten sind in einer Zelle mehrere Kerne zu finden.
So etwa bei manchen Algen, Pilzen (Basidiomyceten:
Paarkernstadium) und Protozoen, bestimmten Zellen
der Leber und des Knochenmarks sowie in querge-
streiften Muskelfasern. In solchen mehrkernigen Zellen
bildet ein Kern zusammen mit einem Teil des Zytoplas-
mas eine Energide. Vielkernige Zellen sind polyener-
gid.

Nahezu die gesamte Erbinformation einer Eukaryon-
tenzelle ist im Zellkern enthalten (siehe Mitochondrien,
Plastiden). Im Zellkern ist die genetische Information in
linearen, doppelstrangigen DNA-Molekiilen gespei-
chert. Hier erfolgt die Replikation der DNA, hier begin-
nen die Gen-Wirkketten mit der Synthese von RNA.

Gewohnlich ist der Zellkern annéhernd kugelformig
und liegt mehr oder weniger zentral in der Zelle. Je
nach dem Funktionszustand der Zelle dndern sich
Form und Funktion des Zellkerns sowie der Chromo-
somen. Es lassen sich zwei verschiedene Zustinde
unterscheiden: der Interphasekern und der Mitose-
kern.

Interphasekern
Als Interphasekern (Arbeitskern) wird der Kern einer
Zelle bezeichnet, die sich nicht in Teilung befindet.

B MERKE Im Interphasekern wird die DNA der Chromo-
somen verdoppelt (Replikation) und es findet die
RNA-Synthese statt (Genexpression).

Die DNA der Chromosomen wird verdoppelt und es
findet RNA-Synthese statt. In dieser Phase ist der Zell-
kern von einer Doppelmembran umgrenzt. Sie besteht
aus zwei Lamellen, die durch den perinukledren Raum
voneinander getrennt sind. Die duflere Kernmembran
ist teilweise mit Ribosomen besetzt und geht direkt in
das Endoplasmatische Retikulum iiber (»Kap.1.4.4).
Die Kernmembran ist von Poren durchbrochen, durch
die groflere Molekiile aus dem Kern heraus oder in den
Kern hinein transportiert werden kénnen. Die Kern-
poren verbinden Karyoplasma und Zytoplasma und
vermitteln den Austausch von Makromolekiilen zwi-
schen Karyo- und Zytoplasma. Die Kernporen haben
einen inneren Durchmesser von etwa 8 nm. Sie sind an
ihrem inneren und dufSeren Rand von einem Ringwulst
umgeben. Dieser besteht aus acht groflen, oktogonal
angeordneten Proteinuntereinheiten (Porenkomplex,
0 Abb.1.46). Der Zentralkanal der Kernporen dient
dem selektiven Transport wasserloslicher Molekiile
zwischen Kernplasma und Zytoplasma. Im Bereich der
Kernporen ist ein hoher ATP-Verbrauch festzustellen.
Dies deutet auf aktive Transportvorginge hin. Uber
diese aktiven Transportvorginge werden z.B. Proteine
in den Zellkern transportiert. Die Kernporen konnen
sich erweitern, wenn sie von einem grofSen Protein akti-
viert werden. Nur Proteine mit entsprechenden Signal-
strukturen werden aktiv und selektiv durch die Kernpo-
ren hindurch in den Zellkern transportiert. Eine solche
Struktur kann an einer beliebigen Stelle im Protein
lokalisiert sein. Sie besteht aus einem kurzen Peptid aus
etwa vier bis acht Aminoséduren. Es ist reich an positiv
geladenen Aminosduren, Lysin und Arginin. Oft ist
auch noch Prolin enthalten. Solche Signalstrukturen
werden auch an viralen Proteinen gefunden, die fiir die
Replikation viraler DNA im Zellkern benotigt werden.
Der Mechanismus, mit dem Proteine in den Zellkern
aufgenommen werden, unterscheidet sich grundlegend
von den Transportprozessen, mithilfe derer Proteine in
andere Zellorganellen aufgenommen werden. Der
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o Abb.1.46 Feinbau der Kernporen. Jede Pore ist von
einem Kernporenkomplex ausgekleidet, der aus achtim
Achteck angeordneten Proteinen besteht. Proteinfibrillen
auf der Kerninnenseite bilden eine Art Kafig. Kernporen
vermitteln einen aktiven, selektiven Stofftransport zwi-
schen Zellkern und Zytoplasma.

Transport in den Zellkern erfolgt nicht durch eine Bio-
membran hindurch, sondern durch mit wéssriger
Losung gefiillte Poren. Wichtige Kernproteine, die
durch die Kernporen in den Zellkern transportiert wer-
den miissen, sind die Histone. Kernproteine gelangen
so spezifisch in den Zellkern, nicht jedoch in andere
Organellen. Import und Export von Proteinen werden
von Transportrezeptoren, den Importinen und Exporti-
nen, vermittelt.

Die Kernporen transportieren Ribosomen-Unterein-
heiten und mRNA-Molekiile, die im Kern gebildet wur-
den, in das Zytoplasma. Sie kénnen die Kernporen nur
in eine Richtung, namlich nach auflen, passieren. Offen-
sichtlich existieren auch hier spezifische Signalstruktu-
ren. Ribosomen konnen nicht in den Zellkern gelangen.
Damit ist sichergestellt, dass die Proteinsynthese nur im
Zytoplasma stattfindet. Die Kernmembran tragt auf
ihrer dufleren, zytoplasmatischen Oberfliche oft Ribo-
somen und ist mit dem Membransystem des Endoplas-
matischen Retikulums verbunden (o Abb.1.47). Das
Innere des Zellkerns, die Matrix, ist vom Karyoplasma
erfiillt. In dieses sind die Chromosomen eingebettet. Sie
sind in diesem Stadium nicht als Einzelindividuen
erkennbar, sondern liegen als lange, diinne, vielfach
gewundene Fiden vor, die ein scheinbar regelloses Netz-
werk innerhalb des Zellkerns, das Chromatingerist, bil-
den. Dies ist die Funktionsform der Chromosomen.
Chromatin ist ein filament6ser Komplex aus DNA und
einer Vielzahl von Proteinen.

Im Inneren des Kernes sind die Kernkorperchen, die
Nukleolen, im Lichtmikroskop erkennbar. Sie bilden
kugelige, stark lichtbrechende, elastische, homogen
erscheinende Einschliisse, die nicht von einer Membran
umgrenzt sind. Ein Kern kann einen Nukleolus oder

1.4.2 Zellkern
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o Abb.1.47 Interphasenkern, Arbeitskern

mehrere Nukleolen enthalten. Nukleolen treten durch
ihre hohe Dichte und ihren kompakten Bau im Licht-
und Elektronenmikroskop deutlich hervor. Ein Nuk-
leolus enthilt vor allem Proteine (ca. 80 %) und RNA (ca.
5%). Er wird immer von Chromatinfiden durchzogen.
Die Kernhiille des Interphasenkerns kann auf ihrer
zytoplasmatischen Seite Ribosomen tragen (o Abb. 1.47).

B MERKE Den Nukleolen kommt eine wesentliche
Funktion bei der Synthese der ribosomalen RNA zu.
Hier findet durch die Nukleolus-eigene RNA-Polyme-
rase | die Synthese und Prozessierung der grofRen
RNA-Molekiile statt. In den Nukleolen werden die
Praribosomen gebildet. Diese Vorstufen der zytoplas-
matischen Ribosomen werden durch die Kernporen
ins Zytoplasma transportiert. Erst dort werden die
Ribosomen zusammengesetzt.

Mitosekern

Bei Beginn der Kernteilung werden die Kernmembran
und die Nukleolen aufgeldst. Die Chromosomen treten
als lichtmikroskopisch erkennbare, individuell gestal-
tete Gebilde in Erscheinung. Sie haben die Gestalt kur-
zer, gedrungener Stdbchen, die oft etwas gekriimmt
oder abgewinkelt sind und im Allgemeinen zwei Schen-
kel aufweisen, die durch eine Einschniirung voneinan-
der getrennt sind. An dieser priméren Einschniirung
liegt das Centromer, an dem die Spindelfasern wih-
rend der Mitose angreifen.

Daneben sind auch sekunddre Einschniirungen an
den Chromosomenschenkeln zu beobachten. Durch sie
werden sogenannte SAT-Bereiche abgesetzt. Der SAT-
Bereich ist mit dem Chromosom durch ein diinnes Fila-
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Chromatiden
Arme
Sekundare
Einschniirung
Centromer
LSatellit*
meta- submeta- akro-
zentrisch  zentrisch  zentrisch

o Abb.1.48 Chromosomenformen

O Tab.1.13 Chromosomenzahlen verschiedener Organis-
men (2 n)

Organismus Chromosomen
Fruchfliege (Drosophila melanogaster) 8
Rotklee (Trifolium pratense) 14
Erbse (Pisum sativum) 14
Biene (Apis mellifera) 16
Mais (Zea mays) 20
Tomate (Solanum lycopersicum) 24
Katze (Felis catus) 38
Mensch (Homo sapiens) 46
Schimpanse (Pan troglodytes) 48
Kartoffel (Solanum tuberosum) 48
Natternzunge (Ophioglossum vulgatum) 480

ment verbunden, in dem sich die DNA schlecht anfir-
ben ldsst. Man nahm daher frither an, dass dieser Teil
des Chromosoms keine DNA enthilt (Sine Acido Thy-
monucleinico). Chromosomen mit einem solchen
Anhang werden SAT-Chromosomen genannt. Das Fila-
ment der SAT-Chromosomen wird auch als Nukleolar-
faden oder Nukleolusorganisator bezeichnet. An ihm
entsteht nach der Kernteilung, beim Ubergang der
Chromosomen in die Funktionsform, der Nukleolus.

Struktur der Chromosomen

Die Struktur der Chromosomen wird durch ein zentra-
les Proteingertist (Scaffold) aufrechterhalten. An dieses
ist das Chromatin in Schleifen gebunden.

Nach Abschluss der Mitose l6sen sich die Chromo-
somen wieder zu Chromatin auf. Dabei bleibt die
Anheftung an die Scaffoldproteine erhalten. Damit
bleibt auch im Interphasenkern die Schleifenanord-
nung des Chromatins erhalten. Die Schleifen werden
an ihrer Basis durch die Scaffoldproteine zusammen-
gehalten. An der Basis einer Chromatinschleife, also
der Anheftungsstelle fiir die Scaffoldproteine finden
sich charakteristische Nukleotidsequenzen. Das Chro-
matin ist ein System von DNA-Schleifen, welches das
Innere des Zellkerns ausfiillt. Jede Schleife kann dabei
als Bereich eines oder mehrerer Gene angesehen wer-
den.

Auf den Chromatiden lassen sich in grofler Zahl
stark firbbare, in Grofle und Gestalt unterschiedliche
Knoten, die sogenannten Chromomeren, nachweisen.
Die Anordnung dieser Chromomeren ist fir jedes
Chromosom charakteristisch und bei den Chromatiden
ein und desselben Chromosoms gleich. Homologe
Chromosomen besitzen das gleiche Chromomeren-
muster.

Manche Chromatinabschnitte lassen sich mit DNA-
spezifischen Farbstoffen besonders stark anfirben. Sie
werden als heterochromatische Zonen von den normal
anfarbbaren euchromatischen Zonen unterschieden.
Die euchromatischen Bereiche enthalten fast alle Gene
und mehr DNA als das Heterochromatin. Heterochro-
matin liegt auch wéahrend der Interphase in mitotisch
kondensiertem Zustand vor. Es enthilt einen hohen
Anteil an repetitiven DNA-Sequenzen (»Kap.3.1.1)
und ist transkriptionsinaktiv.

Euchromatin liegt in der Interphase dekondensiert
vor. Es stellt den Bereich hoher Transkriptionsaktivitit
dar.

Die einzelnen Chromosomen einer Zelle haben in
ihrer Transportform eine ganz bestimmte, unverwech-
selbare Gestalt (o Abb. 1.48). Fir Chromosomenunter-
suchungen eignen sich besonders Chromosomen, die
in der Metaphase einer Kernteilung in der Aquatorial-
ebene einer Zelle angeordnet sind, sogenannte Meta-
phasenchromosomen.

Die Anzahl der Chromosomen pro Zelle ist artkons-
tant (@Tab.1.13). Auch die Verteilung der Formen der
Chromosomen ist fiir jede Zelle einer Art konstant und
charakteristisch. Geschlechtsspezifische Unterschiede
konnen auftreten (Sex-Chromosomen, o Abb. 1.49). In
diploiden Zellen entsprechen sich je zwei Chromoso-
men in Grofle und Gestalt. Sie werden als homologe
Chromosomen bezeichnet. Durch somatische Mutatio-
nen kann der Chromosomensatz einzelner Zellen
innerhalb eines Organismus unterschiedlich werden
(»Kap.3.4).
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o Abb.1.49 Die Chromosomen des Menschen. Die Autosomenpaare nach GrofRe und Lage des Centromers geordnet
(Metaphasenchromosomen). Haploider Chromosomensatz im médnnlichen Geschlecht

Stoffliche Zusammensetzung der Chromosomen

In den Chromosomen der eukaryontischen Organis-
men lassen sich DNA, RNA, verschiedene Proteine
sowie Lipide, Polysaccharide und Metallionen nach-
weisen. Bei den Proteinen, die in Chromosomen vor-
kommen, handelt es sich hauptsidchlich um Histone.
Dies sind basische Proteine mit einem hohen Gehalt an
Arginin, Lysin und Histidin. Alle Histone sind mit
DNA zu einem Nukleohistonkomplex verbunden. Das
Massenverhiltnis von DNA und Histonen in Eukaryon-
tenzellen betragt in der Regel 1:1. Histone werden syn-
chron mit der DNA synthetisiert und weisen praktisch
keinen Turnover auf. Es sind finf verschiedene Grup-
pen von Histonen bekannt. Daneben finden sich als
Bestandteile der Chromosomen sogenannte Nichthis-
tonproteine, die auch als ,saure“ Proteine bezeichnet
werden.

Feinbau von Chromatin und Chromosomen

Als Chromatin wird die Gesamtheit des chromosoma-
len Materials einer Zelle bezeichnet. Ein Chromosom
kann chemisch definiert werden als DNA-Doppelhelix

mit basischen und nichtbasischen Proteinen und etwas
RNA.

Bei Eukaryonten ist das Chromatin aus 15-35nm
dicken Fiaden, Nukleofilamenten (Chromonemen), auf-
gebaut, die lockere bis dichte Uberstrukturen bilden.

Die Nukleofilamente zeigen im Elektronenmikros-
kop eine perlenkettenartige Struktur. Durch Endonu-
kleasen konnen sie in Untereinheiten, die Nukleoso-
men zerlegt werden. Nukleosomen bestehen aus einem
doppelstrangigen DNA-Abschnitt und Histonen
(0 Abb. 1.50), 4 oder 5 Histone bilden durch Selbstor-
ganisation stabile Oktamer-Komplexe, so genannte
Core-Partikel. In den Nukleosomen umwindet die
DNA dieses flach-ellipsoide Histonoktamer auf dessen
Auflenseite (o Abb. 1.51).

Die Perlenkettenstruktur des Chromatins tritt nur
nach Entfernung des H1-Histons auf. Dieses Histon ist
nicht am Aufbau der Core-Partikel beteiligt. Es bewirkt
vielmehr das Auftreten tbergeordneter Chromatin-
strukturen und reguliert so den Kondensationsgrad des
Chromatins. Durch Wechselwirkung der Nukleosomen
mit H1-Histonen werden die Core-Partikel zu dichteren
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DNA

© Abb.1.50 Struktur des Nukleosoms. Ein Nukleosom ist
ein Komplex aus Histonen und DNA. Er besteht im Wesent-
lichen aus einem Core-Partikel (Histon-Rumpfteilchen),
um das der DNA-Strang etwa zweimal herumgewickelt ist.
Das Innere des Core-Partikels bilden 8 Histonmolekiile.
Man vermutet, dass die Enden der Histone aus dem Core-
Partikel herausragen und mit anderen Molekiilen in Wech-
selwirkung treten konnen. Nukleosomen und die Histon-
freie DNA dazwischen bilden zusammen das Chromatin.

Nukleofilament

Nukleosomen

o Abb.1.51 Die DNA von Eukaryonten ist in den Nukleofi-
lamenten um Histonkomplexe gewunden.

Strukturen zusammengezogen. Dadurch bilden sich
unterschiedlich dicke Nukleofilamente (o Abb.1.52).
Nukleosomen-freie DNA kann an besonders transkrip-
tionsaktiven DNA-Abschnitten beobachtet werden.

Die Chromosomen des Menschen

Man ordnet die 22 Chromosomenpaare des Menschen
je nach ihrer Grofle, der Lage des Centromers, dem
Vorhandensein von Satelliten und anderen Merkmalen
in Gruppen ein (o Abb. 1.49).

Die genaue Einteilung und Zuordnung der Chromo-
somen ist eine wesentliche Voraussetzung fiir das Auf-
finden von Chromosomenanomalien, die zu erhebli-
chen Funktions- und Entwicklungsstérungen fithren
konnen (»Kap. 3.4.2).

Riesenchromosomen

Bei Zweifliiglern (Dipteren, z. B. Fliegen) sowie Schmet-
terlingen werden in den Zellkernen der Speicheldriisen
Riesenchromosomen beobachtet. Diese sind auch ohne
Kernteilung als deutliche Dauerstruktur sichtbar, d.h.
sie lassen auch wihrend der Interphase ihre im Licht-
mikroskop sichtbare charakteristische Gestalt erken-
nen. Hierauf beruht ihre Bedeutung fiir entwicklungs-
physiologische Studien. Riesenchromosomen zeigen
nach Anfirbung ein charakteristisches Querscheiben-
muster. Dieses Muster ist konstant, wenn man Chromo-
somen aus gleichen Zellarten und Zellen gleichen Ent-
wicklungsstadiums vergleicht.

Riesenchromosomen bestehen aus Hunderten von
Chromatidstrangen. Diese entstehen durch vielfache
Verdoppelung der Stringe, die ohne mitotische Tren-
nung verlaufen. Die Querscheiben werden durch die
Chromomeren der einzelnen Strdnge gebildet
(0o Abb. 1.53).

Kerndquivalent der Prokaryonten
Prokaryonten (Bacteria und Archaea) besitzen keinen
Zellkern. An seine Stelle tritt ein sogenanntes Kern-
dquivalent, Nukleoid, das die wesentlichste Funktion
des Zellkerns, ndmlich Weitergabe der Erbinformation
und Steuerung der Proteinbiosynthese iibernimmt.
Bakterienzellen haben einen hohen Gehalt an Nuklein-
sauren. Die DNA der Bakterien liegt in Form von ring-
formig geschlossenen, doppelstringigen Molekiilen
vor. Diese entsprechen als Trager des Genoms funktio-
nell den Chromosomen der Eukaryonten. Daher wer-
den auch Bezeichnungen wie ,Bakterienchromoso-
men® oder ,ringformiges Bakteriengenom® gebraucht.
Der Umfang dieses ,,Bakterienchromosoms® betrigt bei
E. coli etwa 1,4mm. In der Zelle ist das DNA-Molekiil
durch Knéuelung stark komprimiert.

Zusitzlich konnen in Bakterienzellen Plasmide vor-
kommen. Dies sind ebenfalls doppelstringige DNA-
Ringstrukturen, jedoch wesentlich kleiner als das Bak-



o Abb.1.52 Ubergeordnete Chromatinstrukturen mit
hohem Kondensationsgrad. Der Grundbaustein der Chro-
matinstruktur ist das Nukleosom. Jedes Nukleosom besteht
aus einem zentralen Teil, dem Chromatosom, in dem die
Helix in zwei superhelikalen Windungen um einen Kom-

plex von Histonproteinen ,,umgewickelt" ist.

o Abb.1.53 Riesenchromosom von Glyptotendipes pallens

(Chironomidae, Diptera). Aufnahme 0. Hoffrichter

terienchromosom. Sie bieten der Zelle eine zusétzliche
Erbinformation. Die Gene auf solchen Plasmiden kon-
nen unter anderem die Ausbildung der Resistenzen
gegen Antibiotika determinieren (mTab. 3.9). Das Vor-
kommen solcher Plasmide ist vor allem fiir die gramne-
gativen Enterobacteriaceen sowie die grampositiven

Staphylokokken bekannt (» Kap. 3.3.5).

1.4.3 Vakuolen

Zusammenfassung

m In der Regel besitzt die Zelle der Eukaryonten
einen Zellkern. Jedoch kénnen in besonderen Fal-
len auch kernlose oder mehrkernige Zellen beob-
achtet werden. Ein Zellkern ist von einer Doppel-
membran umschlossen. Diese weist Poren auf,
wird vom Endoplasmatischen Retikulum gebildet
und bleibt mit dem Membransystem des Endo-
plasmatischen Retikulums in Verbindung. Uber
dieses Membransystem sind die Kernmembranen
benachbarter Zellen miteinander verbunden.

®m Das Innere des Zellkerns wird vom Karyoplasma
erfiillt. Hierin finden sich Chromatin und Nukleo-
len. Das Chromatin ist aus Nukleofilamenten auf-
gebaut. Diese bestehen aus DNA und Proteinen.
Nukleolen sind die Orte der Synthese und Prozes-
sierung der mRNA. In den Nukleolen werden Pra-
ribosomen gebildet.

m Chromosomen werden wahrend der Zellteilung
besonders in der Metaphase in ihrer individuellen
Gestalt sichtbar. Sie lassen in ihrem Inneren Chro-
matiden erkennen. Jede Chromatide besteht aus
einer DNA-Doppelhelix mit assoziierten Protei-
nen. Diese Filamente zeigen im Elektronenmikro-
skop eine Perlenketten-artige Struktur. Diese wird
verursacht durch Nukleosomen. Nukleosomen
bestehen aus einem Kern von Histonen, um den
die DNA gewunden ist. Chromosomen bestehen
aus DNA und Proteinen. Die basischen Histon-
Proteine sind an der Genregulation beteiligt.

® Die Zahl der Chromosomen pro Zelle ist artkon-
stant und -typisch. In diploiden Zellen entspre-
chen sich je zwei Chromosomen in GroBe und
Gestalt. Im Zellkern der Eukaryonten finden die
Replikation von DNA, die Speicherung von DNA,
die Transkription und die Prozessierung der RNA
statt.

143 Vakuolen

Die Zentralvakuole bei Pflanzen

Parenchymzellen von Pflanzen sind im ausgewachse-
nen Zustand von einer groflen, zentralen Vakuole
erfiillt, der sogenannten Zellsaftvakuole. Diese ist durch
eine einfache Biomembran, dem Tonoplast, gegen das
Zytoplasma abgegrenzt. Die Zentralvakuole entsteht
wihrend der Entwicklung einer meristematischen zur
ausdifferenzierten Pflanzenzelle durch Fusion kleiner
Vesikel und Vakuolen. Letztere entstehen ihrerseits aus
Vesikeln des Endoplasmatischen Retikulums und der
Dictyosomen. In der ausdifferenzierten Pflanzenzelle
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nimmt die Zentralvakuole bis zu 90 % des Zellvolumens
ein. Im Zuge der Zellteilung zerfillt sie in kleinere
Vakuolen und Vesikel, die nach erfolgter Zellteilung
wieder miteinander verschmelzen.

B MERKE Die Zentralvakuole ist das groBte Komparti-
ment ausdifferenzierter Parenchymzellen von Pflan-
zen. Sie enthdlt eine wadssrige Losung zahlreicher
anorganischer und organischer lonen und Molekiile,
z.B. Aminosduren, Zucker, Nukleotide und organi-
sche Sduren, wie Apfelsdure, Citronensdure, Oxal-
saure.

Die Zellsaftvakuole kann Makromolekiile wie Proteine
oder Pektine enthalten. Kohlenhydrate sind vor allem
als Mono- oder Disaccharide enthalten, z. B. als Saccha-
rose oder Fructose. Auch Glucose kann in betréichtli-
cher Menge im Zellsaft gespeichert werden. Saccharose
kann als Reservestoft z. B. in Zellen der Zuckerriibe und
des Zuckerrohrs gespeichert werden. Auch Inulin, das
typische Reservepolysaccharid der Asteraceen, findet
sich im Zellsaft.

Thre wichtigste Aufgabe erfiillt die Zentralvakuole als
osmotisches System bei der Regulierung des Zelltur-
gors. Durch die gelosten Stoffe enthilt die Vakuolenfliis-
sigkeit (,,Zellsaft“) einen hohen osmotischen Wert. Auf
diesem beruht die Saugkraft der Zelle fiir Wasser sowie
die Gewebespannung (Turgor) pflanzlicher Gewebe.

Die molare Gesamtkonzentration des Zellsafts liegt
weit iiber der der Flussigkeit aulerhalb der Zellen. Der
Zellsaft ist also hypertonisch und saugt deshalb Wasser
durch Plasmamembran und Tonoplast in die Zentralva-
kuole. Der hierdurch entstehende hydrostatische
Druck, der Turgordruck, spannt die Zellwand und wird
vom Zellwanddruck aufgefangen.

Die Zellsaftvakuole dient also iiber die Regulierung
des osmotischen Drucks zur Aufrechterhaltung der
Turgeszens, der Regulierung des Wasserhaushalts.

Neben dem Grundtyp der Vakuole, bei dem eine ein-
zige Vakuole den grofiten Teil der Zelle ausfiillt und der
Protoplast auf einen diinnen Saum zwischen Vakuole
und Zellwand beschrankt ist, gibt es Zellen, die mehrere
Vakuolen enthalten. Bei der Ausdifferenzierung wird
von allen Zellen ein solches Stadium durchlaufen, da
sich die zentrale Vakuole durch Vereinigung vieler,
anfanglich kleiner Vakuolen entwickelt. Beim dritten
Vakuolentyp ist der Vakuolenraum durch zahlreiche
Plasmastrange gegliedert.

Die Grundfunktion der Zentralvakuole steht zwei-
felsohne in Zusammenhang mit dem Wasserhaushalt
der Pflanze. Die Vakuole stellt ein osmotisches System
dar, das je nach Konzentration der osmotisch wirksa-
men Molekiile der Umgebung Wasser entzieht oder an
diese abgibt. Durch osmotisch aktive Substanzen in der
Vakuole entwickelt die Zelle Saugkrifte, die wesentli-

chen Anteil an der Wasseraufnahme der Pflanze haben
(»Kap.4.7.3). Durch diese Saugkraft tragt die Vakuole
wesentlich zur Festigung der nicht verholzten Gewebe
bei. Auch beim Streckungswachstum der Pflanze ist die
Vakuole beteiligt (» Kap.4.7.1).

Die Zentralvakuole ist wichtiger Wasserspeicher fiir
die Pflanze. Neben Wasser kénnen in der Vakuole zahl-
reiche andere Stoffe gespeichert werden. Zahlreiche
sogenannte sekundéare Pflanzenstoffe sind in der Vaku-
ole nachweisbar. Phenole, hydrophile Farbstoffe wie
Anthocyane oder Betalaine, Alkaloide und Herzglyko-
side, werden in der Vakuole voriibergehend oder dau-
ernd gespeichert. Der Transport solcher Molekiile in
die und aus der Vakuole wird durch die Tonoplasten-
membran spezifisch geregelt.

Vor dem Transport vom Zytoplasma in die Vakuole
werden manche Verbindungen glykosidiert. Dies
erhoht ihre Wasserloslichkeit. Manche dieser Verbin-
dungen sind fiir Pflanzenzellen toxisch. Thre Konzent-
ration und Speicherung in der Vakuole kann als ,,Ent-
giftungsvorgang® angesehen werden. Neben diesen
organischen Verbindungen finden sich in den Vakuolen
auch anorganische Ionen sowie gelegentlich ungeloste
Ca?*-Salze von Oxal- oder Kohlensdure. Die kristalli-
nen Einschliisse, z.B. Calciumoxalatdrusen, Rhaphi-
den und Kristallsand, kénnen zur mikroskopischen
Erkennung von Drogen dienen.

Grundsitzlich besteht fiir alle Stoffe, die in der Vaku-
ole gespeichert sind, die Moglichkeit, wieder in das
Zytoplasma aufgenommen und damit wieder in den
Stoffwechsel zuriickgefiihrt zu werden.

Dies gilt vor allem fiir anorganische Ionen und orga-
nische Reservestoffe, wie Mono- und Disaccharide,
Aminoséuren, Nukleotide und Enzyme. Auch Proteine,
die als Reservestoffe dienen, konnen in der Zentralva-
kuole gespeichert werden, u.a. auch als Aleuronkorner
und Proteinkristalle. Die Speicherproteine werden am
rauen ER gebildet. Die Aleuronkorner entstehen entwe-
der direkt aus ER-Vesikeln oder tiber die Dictyosomen
durch Zusammenfliefen von Golgi-Vesikeln. Bei der
Proteinspeicherung, z.B. in Samen, handelt es sich
allerdings um einen Grenzfall besonderer Art. Die
Vakuolen gehen dabei graduell in spezielle Speicheror-
ganellen iber, sogenannte Protein-Bodies. Bei der
Mobilisierung der Proteine im Zuge der Samenkei-
mung verschmelzen die leeren Protein-Bodies unter
erneuter Bildung der Vakuolen.

Ein weiteres Beispiel fiir kurzfristige Speicherung in
der Vakuole ist bei Hefen bekannt. Hefen speichern vor
allem basische Aminosduren in der Vakuole, z. B. liegen
95% des freien Arginins in der Vakuole vor. Wachsen
Hefen auf einem stickstofffreien Medium, dann wird das
Arginin des Vakuolenspeichers aufgebraucht. Wird dem
Medium dann eine Stickstoffquelle zugesetzt, wird der
Argininspeicher der Vakuole sofort wieder aufgefillt.



Uber den Transport sekundirer Pflanzenstoffe in die
Vakuolen ist bisher nur wenig bekannt. In einigen Fillen
konnte man zeigen, dass sogenannte ABC-Transporter
(ATP Binding Cassette) die Aufnahme ermdglichen.
Viele dieser Verbindungen liegen in der Vakuole als
Glykoside vor. Die entsprechenden zuckeriibertragen-
den Enzyme, Glykosyltransferasen, sind im Zytoplasma
und in Plastiden lokalisiert. Der Transport durch den
Tonoplasten erfolgt mittels spezifischer Transportsys-
teme, durch aktiven Transport. Die Energie hierfir wird
durch Tonoplasten-spezifische ATPasen geliefert.

Neben der Regulierung des Wasserhaushalts und der
Stoffspeicherung dient die Zentralvakuole der ausdiffe-
renzierten Pflanzenzellen auch als lysosomales Kom-
partiment. Der Zentralvakuole fillt somit eine Rolle
beim Abbau organischer Strukturen und Molekiile zu.
In allen darauthin untersuchten Zentralvakuolen héhe-
rer und niedrigerer Pflanzen wurden Hydrolasen
gefunden. Im Zytoplasma solcher Zellen lassen sich
keine Lysosomen nachweisen. Die lysosomalen Enzyme
finden sich dagegen im Zellsaft.

Der Vakuole kommt eine viel aktivere und vielfalti-
gere Rolle im Stoffwechselgeschehen zu, als bisher
angenommen.

Spezialisierte Vakuolen
In spezialisierten Vakuolen von Dauerzellen von Pflan-
zen kann es zu einer Akkumulation praktisch nur einer
Substanzklasse kommen, z.B. von Gerbstoffen, Protei-
nen und Schleimstoffen.

Gerbstoftvakuolen finden sich etwa in Rinden und
manchen Friichten (Ericaceen).

Vakuolen mit fetten Olen finden sich gehauft in Spei-
cherorganen z.B. 6lhaltiger Samen und Friichte. Fettes
Ol wird jedoch nicht in einer Zentralvakuole, sondern in
kleinen, im Plasma verstreuten Vakuolen akkumuliert.

Aus Kohlenhydraten bestehender Schleim findet
sich in den Zentralvakuolen mancher Zwiebeln und
Knollen (z.B. Scillae bulbus, Salep tubera). Schleim
dient in diesen Fillen als Reservepolysaccharid. Zur
Osmoregulation und Unterstiitzung der Wasserspei-
cherung dienen Schleimsubstanzen in Vakuolen von
Zellen in Blattern und Stidngeln sukkulenter Pflanzen.
In Vakuolen spezialisierter Zellen konnen sich auch
dtherische Ole finden, z. B. in den Olzellen von Kalmus
(Acorus calamus), Ingwer (Zingiber officinale), Zimt
(Cinnamomum ceylanicum), Lorbeer (Laurus nobilis)
und Pfeffer (Piper nigrum). Solche Zellen werden auch
als Olidioblasten bezeichnet.

Reservestoffe wie Stirke, Glykogen und Speicherli-
pide (fette Ole) finden sich nicht in der Zentralvakuole.
Reservestiarke wird in besonderen Organellen, den
Amyloplasten gebildet und gelagert. Fette Ole finden
sich als fliissige Ansammlung, sogenannte Oleosomen,
im Zytoplasma. Solche verstreut im Zytoplasma lie-

1.4.4 Endoplasmatisches Retikulum

gende Oltropfchen sind wegen ihrer hohen Lichtbre-
chung gut im Lichtmikroskop zu erkennen, z.B. auf
Querschnitten von Birentraubenblattern. Sie lassen
sich mit Sudan-III rot anfirben

Zusammenfassung

Vakuolen sind mit Flissigkeit erfiillte Raume
innerhalb der Zelle, die durch Biomembranen
gegen das Zytoplasma abgegrenzt sind.

Typische pflanzliche Zellen besitzen eine groRe
Zentralvakuole. Diese ist durch die Tonoplasten-
membran vom Zytoplasma abgegrenzt. In dieser
grofRen Zentralvakuole finden sich Kohlenhydrate,
Glykoside, Proteine sowie Farbstoffe, z.B. Beta-
laine oder Anthocyane.

Der Zentralvakuole der Pflanze kommt wesentli-
che Bedeutung bei osmotischen Vorgangen zu. Sie
dient zur Aufrechterhaltung der Gewebsspan-
nung.

1....  Endoplasmatisches Retikulum
Vorkommen

Das Endoplasmatische Retikulum (ER) kommt, mit
Ausnahme der Erythrozyten und Thrombozyten, in
allen tierischen, pilzlichen und pflanzlichen Zellen
vor. Das stark gefaltete Membransystem des Endoplas-
matischen Retikulums bildet im Normalfall mehr als
die Hilfte der Membranmenge einer Eukaryontenzelle.
Es erstreckt sich durch das ganze Zytoplasma.

Bau

Das lichtmikroskopisch homogen erscheinende Grund-
plasma der Zellen der Eukaryonten zeigt sich im Elek-
tronenmikroskop durchzogen von einem Netzwerk
von miteinander verbundenen rohrenférmigen Kanil-
chen, die hdufig zu flichigen Hohlrdumen, sogenann-
ten Zisternen oder rundlichen Blidschen unterschiedli-
cher Grofle erweitert sind. Dieses Netzwerk durchzieht
als lockeres oder dichtes, mehr oder weniger geordnetes
System grof3e Teile der Zelle (o Abb. 1.54).

Es kann ausgedehnt oder eingeschrinkt, bei Bedarf
neu aufgebaut oder weitgehend abgebaut werden. Zahl-
reiche Fremdstoffe, die in die Zelle eindringen, bei-
spielsweise Arzneimittel, konnen seine Ausbildung
hemmen oder stimulieren.

Die Kanile, Zisternen und Bldschen des ER werden
von einer Biomembran umgeben. Thre Dicke ist varia-
bel, betragt jedoch im Durchschnitt etwa 7,5 nm.

Im Inneren des ER findet sich eine serumartige Fliis-
sigkeit. Auch groflere Einschliisse, Proteinkristalle,
Lipidtropfchen, lassen sich beobachten.
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o Abb.1.54 Endoplasmatisches Retikulum in einer Rhi-
zomzelle von Acorus calamus. ER Endoplasmatisches Reti-
kulum, ZW Zellwand, V Vakuole, D Dictyosom, M Mito-
chondrium. Amelunxen 1969

Das Membransystem des ER bildet als hohlkugelig
gestaltete Zisterne die Kernmembran und steht ande-
rerseits mit den Dictyosomen und der Plasmamembran
in Verbindung. Die Innenrdume des ER haben also eine
offene Verbindung zum sogenannten perinukledren
Raum und zum Extrazellularraum.

B MERKE Das Endoplasmatische Retikulum ist kein fes-
tes, starres System, sondern duBerst variabel. Aus-
mal und Form seiner Ausbildung sind in hohem
MaRe abhdngig vom Entwicklungszustand und vom
Stoffwechsel der Zelle.

Das Membransystem des ER liegt in der Zelle in zwei
Modifikationen vor, die nach dem Aussehen im Elek-
tronenmikroskop als glattes und raues ER bezeichnet
werden.

Die Membranen des rauen ER sind auf3en dicht mit
Ribosomen besetzt. An den Membranen im glatten ER

fehlen diese. Die Bindung der Ribosomen an die
Membranen des ER entspricht einer lockeren Assozia-
tion. Sie ist in starkem Mafle abhingig vom Zelltyp
sowie von dessen Funktions- und Differenzierungszu-
stand. Die raue granulire Form findet sich meist in
Form von parallel geordneten Zisternen, die dicht
gepackt in den betreffenden Zellen liegen und als Ergas-
toplasma bereits in lichtmikroskopischen Untersu-
chungen beschrieben wurden. Die glatte Form des ER
ist ausschlieSlich aus rohrenartigen Elementen aufgebaut.

Beide Formen des ER stehen miteinander in Verbin-
dung. Thr Anteil in den einzelnen Zellen ist recht unter-
schiedlich. In pflanzlichen Meristemzellen oder in den
Epithelzellen der Retina ist die raue Form nur spérlich
ausgebildet. In Leberzellen findet sich neben einem gro-
Ben Anteil des glatten ER auch ein gut ausgebildetes,
raues ER. In endokrinen Pankreaszellen sowie in Plas-
mazellen, die der Antikérperbildung dienen, also in
Zellen, die hauptséchlich Proteine bilden und sezernie-
ren, ist bevorzugt die raue Form entwickelt.

Funktionen des Endoplasmatischen Retikulums
Durch das Endoplasmatische Retikulum werden defi-
nierte, vom Grundplasma getrennte Stoffwechsel-
rdume, Kompartimente geschaffen. Das Innere des ER
bietet einen Transportweg in der Zelle. Die Membra-
nen des ER bilden eine Matrix fiir zahlreiche Enzyme,
die an den verschiedensten Stoftwechselreaktionen der
Zelle teilnehmen. Die Enzymausstattung der Membra-
nen ist je nach Funktion der Zelle im Organismus sehr
unterschiedlich. An den Membranen des ER verlaufen
eine Reihe von auflerordentlich wichtigen biochemi-
schen Reaktionen, z.B. Proteinbiosynthese, Biosyn-
these von Fettsduren, Steroiden und Phospholipiden
sowie Ionentranslokationen. In Membranuntereinhei-
ten des ER ldsst sich eine Elektronentransportkette
nachweisen. In den Leberzellen ist eine Vielzahl von
wichtigen Stoffwechselenzymen an die Membranen des
ER gebunden, die u.a. eine sehr wesentliche Rolle fiir
die Biotransformation von Arzneimitteln spielen.

Als spezifisches Enzym der Membranen des glatten
ER tritt in verschiedenen Geweben, z.B. Leber, Niere,
Nebenniere, Intestinum, Glucose-6-Phosphatase auf. In
den Leberzellen hingt dieses Enzym eng mit der spezi-
fischen Leistung dieses Organs, Glykogen zu syntheti-
sieren, zusammen.

Funktionen des rauen ER

Die raue Form des ER findet sich gehduft in Zellen mit
intensiver Proteinsynthese. Durch die an der Auflen-
seite der Membran gebundenen Ribosomen ist es ein
Organell der Proteinbiosynthese. Die Proteine werden
aus Aminosduren an den Ribosomen gebildet und
anschlieflend in das Innere des Retikulums aufgenom-
men. Proteingranula und Proteinkristalle lassen sich in



den intrazisternalen Riumen des rauen ER beobachten.
Das raue ER fungiert allgemein als Sammelbecken und
Transportbahn fiir die an seiner Oberfldche gebildeten
Proteine. Auch die Enzymausstattung der Lysosomen,
die vom Grundplasma getrennt gespeichert wird, sam-
melt sich bei der Synthese zunichst in ER-Zisternen.
Transmembranproteine durchqueren die ER-Mem-
bran nur teilweise und werden in diese integriert. Sie
werden durch Membranfluss auch in das Membransys-
tem anderer Zellorganellen oder in die Plasmamem-
bran eingebaut.

Proteine, die spéter als Sekrete aus der Zelle ausge-
schieden werden, werden vollstindig durch die ER-
Membran transportiert und in das Lumen des ER auf-
genommen. Sie werden von dort in das Lumen anderer
Zellorganellen, z.B. der Dictyosomen, transportiert.
Auch dieser Transport wird durch Membranfluss, d.h.
Abscheidung von membranumschlossenen Vesikeln,
Transportvesikeln, aus dem ER bewirkt (»Kap.1.3.2,
0 Abb.1.31). Alle Proteine, die in das Lumen des ER
aufgenommen werden, miissen bestimmte Signalpep-
tide enthalten (» Kap.3.2.4, 0 Abb.3.41). Im Lumen des
ER werden die aufgenommenen Proteine glykosyliert,
d.h. kovalent mit Zuckern verkniipft. Die meisten Pro-
teine, die sich im Lumen des ER ansammeln und von
dort zum Golgi-Apparat, zu den Lysosomen, zur Plas-
mamembran transportiert oder aus der Zelle ausge-
schieden werden, sind daher Glykoproteine (bei Sduge-
tierzellen). Im Cytosol gebildete Proteine werden dage-
gen kaum glykosyliert.

Die Synthese der Oligosaccharide erfolgt an der
Auflenseite der ER-Membran unter Koppelung an ein
membrangebundenes Lipid, dem Dolichol (o Abb. 1.55).
Dieses Lipidmolekiil klappt im Verlaufe der Biosyn-
these des Oligosaccharids in der Membran zur Lumen-
seite hin um und transportiert so das Oligosaccharid in
das Lumen des ER. Das Oligosaccharid wird dann im
ER in der Regel iiber die NH,-Gruppe eines Asparagin-
rests in einem Protein gebunden. Die N-gekoppelten
Oligosaccharide werden noch im ER modifiziert, ein
Vorgang, der im Golgi-Apparat fortgesetzt wird.

Die Proteine des Grundplasmas werden an freien,
d. h. nicht ER-gebundenen Ribosomen, gebildet. Es gibt
jedoch Belege dafiir, dass auch membrangebundene
Ribosomen in nichtsekretorischen Geweben, z.B. im
Gehirn, intrazelluldres Protein synthetisieren.

Manche Hormone, z.B. Thyroxin und Wachstums-
hormon, stimulieren die Bildung von intrazelluldren
Membranen und die Akkumulation von Ribosomen.

An den Membranen des rauen Endoplasmatischen
Retikulums konnen sich Enzyme des glatten ER (s.
unten) befinden. Damit kann dieses zusitzlich zur Pro-
teinsynthese auch Funktionen des glatten ER tiberneh-
men.

1.4.4 Endoplasmatisches Retikulum
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o Abb.1.55 G-gekoppelte Proteinglykosylierung im ER.
Eine Polypeptidkette wird fast sofort nach ihrem Eindrin-
gen ins ER-Lumen an den erreichbaren Asparaginresten
(Asn) glykosyliert.

Funktionen des glatten ER

Das glatte Endoplasmatische Retikulum findet sich vor
allem in Zellen, die Lipide oder Steroidhormone produ-
zieren, so z.B. in Talgdriisen oder in den Hoden. Damit
in Zusammenhang steht das Vorkommen von Enzymen
fiir den Auf- und Abbau von Lipiden und Steroiden an
den Membranen des glatten ER. Die meisten Enzyme,
die fiir die Cholesterolbiosynthese benétigt werden,
finden sich in der Mikrosomenfraktion, die hauptsach-
lich Membranstiicke des ER enthilt. Teilprozesse der
Cholesterolbiosynthese werden allerdings auch durch
Enzyme, die an den Mitochondrien und im Zytoplasma
lokalisiert sind, katalysiert. Die Cholesterolsynthese ist
ein eindrucksvolles Beispiel fiir das Zusammenwirken
verschiedener Zellorganellen im Zellstoffwechsel. Die
Aufteilung der Reaktionskette auf verschiedene Zell-
strukturen und Kompartimente ist sicher auch von
Bedeutung fiir die Regulation solcher Biosynthesen.
Die Membran des glatten ER bildet fast alle Lipide, die
fiir den Aufbau neuer Biomembranen in der Zelle beno-
tigt werden, auch Phospholipide und Cholesterol. Das
hauptsichliche Phospholipid, das an den Membranen
des glatten ER synthetisiert wird, ist das Lecithin (Phos-
phatidylcholin). Die notwendigen Enzymsysteme sind
an die ER-Membran gebunden. Deren aktive Zentren
sind zum Cytosol hin ausgerichtet. Zunichst verkniip-
fen Acetyltransferasen zwei Fettsduremolekiile mit
einem Molekill Glycerinphosphat. Die entstehende
Phosphatidsdure ist lipidloslich und wird in die ER-
Membran integriert. In weiteren Reaktionsschritten
werden Cholin oder andere Bausteine mit der Phospha-
tidsdure verknuipft.
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1.4 Zellstrukturen und ihre Funktion

B MERKE Die meisten Lipiddoppelschichten fiir die
Biomembranen der Zelle werden im ER zusammen-
gesetzt. Durch Membranfluss liber Transportvesikel
werden diese neugebildeten Membranen zur Plas-
mamembran, zu Dictyosomen, Lysosomen und Kern-
membran befordert. Mitochondrien und Plastiden
sind nicht am Austausch von Membranen iber
Membranfluss beteiligt. Zu diesen Organellen trans-
portieren Phospholipidtransfer-Proteine die vom ER
gebildeten Phospholipidmolekiile.

Biotransformation und Enzyminduktion

An die Membranen des glatten Endoplasmatischen
Retikulums sind zahlreiche Enzyme gebunden, die ver-
schiedene Stoffumwandlungen an koérpereigenen und
korperfremden Substanzen durchfithren konnen.
Desalkylierungen, hydrolytische Spaltung, Oxidatio-
nen, Desaminierungen, Abspaltungen von Seitenketten
oder Koppeln mit anderen Molekiilen wie Acetylierung,
Sulfurierung, Hydroxylierung, Koppeln mit Glucuron-
sdure sind Reaktionen, die durch Enzyme des glatten
ER katalysiert werden konnen. Proteine koénnen im
glatten ER zu Lipoproteinen umgebaut werden.

Diese Enzymsysteme sind fiir die Biotransforma-
tion von Arzneimitteln von grofiter Bedeutung. Im
Wirbeltierorganismus laufen solche Prozesse vorwie-
gend in der Leber ab. Diese Biotransformation dient vor
allem der Umwandlung biologisch aktiver Stoffe in eine
besser wasserlosliche Form, die tiber die Niere ausge-
schieden werden kann. Diese Enzymsysteme konnen
durch manche Arzneimittel und Gifte gehemmt wer-
den, sodass u.a. auch der Arzneimittelabbau verlang-
samt wird. Durch eine solche Enzyminhibition wird der
Abbau etwa von Hexobarbital, Phenazon oder Codein
stark gehemmt. Im Elektronenmikroskop lassen sich
parallel hierzu strukturelle Verdnderungen des ER der
Leberzellen beobachten.

Von besonderer Bedeutung ist jedoch, dass diese
Enzymsysteme unter dem Einfluss bestimmter Arznei-
mittel auch vermehrt gebildet werden kénnen.

Durch Gabe von solchen Enzyminduktoren konnen
auch andere Arzneimittel im Organismus schneller
umgesetzt werden. Bei Gabe von Phenobarbital wird
beispielsweise der Abbau von gleichzeitig gegebenem
Phenazon, Testosteron, Pregnenolon, Androsteron
oder Griseofulvin stark erh6ht. Da Steroidhormone als
korpereigene Substanzen ohnehin normale Substrate
der Enzyme des ER sind, wird mit einer Enzyminduk-
tion ihr Umsatz im Organismus stark erhoht.

In den Membranen des ER wurde ein Elektronen-
transportsystem gefunden, das Elektronen {iber
NADH +H* oder NADPH+H* zu Cytochrom P450
transportiert. Mit Cytochrom P450 (CY8) wird eine

Gruppe von Monooxygenasen bezeichnet. Thre pros-
thetische Gruppe ist Him. Das Ham-Eisen ist mit
Cystein-Schwefel des Apoproteins verkniipft. Es sind
sogenannte Ham-Thiolat-Proteine. Cytochrom P450
kann mit molekularem Sauerstoff reagieren und ver-
mag u.a. Steroide und andere Substanzen zu hydroxy-
lieren. Cytochrom-P450-Enzyme sind induzierbar. Es
ist an der Biotransformation u.a. von Arzneimitteln am
glatten ER, vor allem von Leberzellen, beteiligt.

Spezielle Funktionen des ER

In verschiedenen Zelltypen hat das ER spezielle Funkti-
onen. In Muskelzellen steht das ER, hier speziell Sarko-
plasmatisches Retikulum genannt, in funktionellem
Zusammenhang mit den Kontraktions- und Erschlaf-
fungserscheinungen der Muskeln, moglicherweise
durch Resorption und Speicherung von Ca?* wihrend
der Erschlaffung. Fiir einen funktionellen Zusammen-
hang sprechen hier auch morphologische Kriterien,
ndmlich die spezielle Anordnung der Membranen im
quergestreiften Muskel, die das Sarkolemma mit den
kontraktilen Strukturen verbindet.

Besondere Differenzierungsformen sind die soge-
nannten Myeloidkorper. Sie stellen ein lokal differen-
ziertes System dicht gepackter Membranen in Form
bikonvexer Linsen dar, die vor allem in Pigmentzellen
der Retina vorkommen und vermutlich lichtempfindli-
che Organellen darstellen.

Zusammenfassung

Das ER bildet innerhalb der Zelle ein System von
rohrenformigen, flachigen oder abgerundeten
Hohlraumen. Im Inneren werden Stoffe transpor-
tiert. Es bestehen enge Beziehungen zur Plasma-
und zur Kernmembran.

An die Membran des rauen ER sind Ribosomen
gebunden; dort findet Proteinbiosynthese statt.
An die Membranen des glatten ER sind je nach der
Funktion der Zelle verschiedene Enzyme gebun-
den. Diese sind u.a. am Steroid- und Lipidmeta-
bolismus, an der Glykogenbiosynthese sowie an
der chemischen Umwandlung, der Biotransfor-
mation, von Arzneimitteln beteiligt.

Das ER ist Bildungsort fiir Transportproteine und
Lipide. Des Weiteren werden Membranproteine
und Membranlipide anderer membranumschlos-
sener Zellorganellen am ER gebildet. Auch an den
Membranen des rauen Endoplasmatischen Reti-
kulums konnen sich Enzyme des glatten ER befin-
den. Damit kann dieses, zusatzlich zur Protein-
synthese, auch Funktionen des glatten ER iiber-
nehmen.
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o Abb.1.56 Schleimsekretierende Zelle aus der Darm-
schleimhaut. Die Glykoproteine des Schleims werden im
Golgi-Apparat gebildet und von den Golgi-Vesikeln ausge-
schieden.

145 Dictyosomen, Golgi-Apparat
Vorkommen

Dictyosomen entstehen @iber Membranfluss aus dem
Endoplasmatischen Retikulum. Sie finden sich in den
Zellen aller Eukaryonten. Prokaryonten besitzen dage-
gen keine Dictyosomen.

In tierischen Zellen, vor allem in endokrinen Drii-
senzellen, sind die Dictyosomen oft in bestimmten
Bereichen konzentriert. Sie formen dann in ihrer
Gesamtheit einen nach oben offenen Kelch, der die
Sekretionsgranula umbhiillt (o Abb. 1.56, 0 Abb. 1.57). In
Zellen hoherer Pflanzen umringen die Dictyosomen
gelegentlich den Zellkern. Jedoch héngt die Lokalisa-
tion dieser Zellorganelle vom Entwicklungszustand
und der speziellen Funktion der betreffenden Zellen ab.
Sowohl bei Tieren, etwa in den neurosekretorischen

1.4.5 Dictyosomen, Golgi-Apparat

o Abb.1.57 Dictyosomen und granuldres Endoplasmati-
sches Retikulum aus einem Driisenhaar von Mentha pipe-
rita. ER Endoplasmatisches Retikulum, D Dictyosomen,

M Mitochondrium, V gefiillte Vakuolen. Aufnahme Prof.
Amelunxen

Zellen, als auch bei Pflanzen finden sich Dictyosomen
unregelmaflig verstreut in der Zelle.

Die Gesamtheit der Dictyosomen einer Zelle wird
Golgi-Apparat genannt. Der Golgi-Apparat erledigt
wichtige Aufgaben:

®» Er empfingt Proteine vom ER und kann diese weiter
modifizieren.

® Erverpackt und sortiert Proteine.

® In ihm werden einige Polysaccharide (nicht jedoch
Cellulose!) synthetisiert.

Dictyosomen sind je nach Funktion und Entwicklungs-
zustand in mehr oder weniger groflier Zahl vorhanden.
Im Durchschnitt finden sich etwa 20 Dictyosomen pro
Zelle. In Driisenzellen kann ihre Zahl bis zu mehrere
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