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Vorwort

Die kurzgefasste, modern gehaltene Darstellung fiihrt in die Allgemeine
Botanik ein. Zundchst werden Struktur und Funktion der Zelle und
damit auch die Grundlagen in Biochemie und Molekularbiologie der
Pflanzen behandelt. Kapitel zu Bildung, Struktur und Funktion von
Spross, Blatt und Wurzel bauen darauf auf. Ein abschlief3endes Kapitel
befasst sich mit Reproduktionsbiologie. In diesen Kapiteln werden je-
weils Grundlagen der Cytologie, Anatomie und Morphologie mit Daten
aus der Stoffwechsel-, Entwicklungs- und Bewegungsphysiologie sowie
der Okologie kombiniert und integriert dargestellt. Die vielfach tibliche
strikte Trennung in die genannten Disziplinen, die zu Wiederholungen
zwingt, wird also aufgegeben. Dabei werden biochemische und moleku-
lare Aspekte betont. Fiir Pharmazie, Agrar- und Erndhrungswissenschaf-
ten wichtige Daten werden eingehender behandelt als sonst in Einfiih-
rungen.

Aus Raumgriinden konnte die Biotechnologie einschlief3lich der Gen-
technologie nur am Rande beriicksichtigt werden. Dem Autor fiel das
aus naheliegenden Griinden schwer. Doch in einem Buch, in dem es auf
ein erstes Bekanntwerden mit den wesentlichen Fakten ankommt, 1dsst
es sich verantworten, die Arbeitsmethoden zundchst zurtickzustellen.

Weiterhin muss erkldrt werden, warum die Bezeichnung sekundére
Pflanzenstoffe im eigentlichen Text nicht zu finden ist. Bei einem Autor,
der in der ersten Auflage seiner Pflanzenphysiologie schon 1970 ver-
sucht hatte, den sekunddren Pflanzenstoffen auch in einem deutsch-
sprachigen Lehrbuch zu ihrem Recht zu verhelfen, mag das befremdend
wirken. Doch er war schon damals der Meinung: Zweifellos wire es am
besten, dieser Begriff verschwinde aus der Literatur. Verschiedene Griin-
de haben den Autor in dieser Auffassung bestérkt. So finden sich in der
neuesten Auflage eines umfangreichen Mehr-Autoren-Lehrbuchs der
Botanik gleich zwei verschiedene Definitionen fiir sekunddre Pflanzen-
stoffe. Die Schwierigkeiten in der Abgrenzung werden so besonders
deutlich. Noch flieRender werden die Grenzen dadurch, dass heute auch
die Fettsduren als kleinere Gruppe von sekundéiren Pflanzenstoffen ge-
wertet werden kénnen. In diesem Buch werden deshalb die drei grof3ten
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Gruppen der sekundiren Pflanzenstoffe, die Terpenoide, Phenole und
Alkaloide ohne Erwdhnung des Begriffs »sekundér« besprochen.

Ein durchlaufender Text bringt Basiswissen, das durch Boxen vertieft
wird. Durch Einbeziehen oder Fortlassen der Boxen kann den nach In-
halt, zeitlicher Abfolge und Schwierigkeitsgrad stark wechselnden Lehr-
plinen der Hochschulen im deutschsprachigen Raum entsprochen wer-
den. Der Text wird von Definitionen, Lernhilfen, Fragen und einem Glos-
sar begleitet und ist moglichst klar und einfach gehalten. Eine aus-
ufernde Nutzung von speziellen Begriffen, die Wissenschaftlichkeit nur
vorgaukelt, wird vermieden.

Das Buch eignet sich damit als Einfiihrung im ersten Studienab-
schnitt ebenso wie fiir Studierende mit Botanik im Neben- oder Beifach.
Uber eine entsprechende Auswahl aus der Stofffiille wurde es moglich,
auch den jeweils letzten Stand der Wissenschaft zu berticksichtigen. Das
Buch kann so fallweise auch im Hauptstudium der Botanik und ihrer
Teilgebiete eingesetzt werden Des Weiteren kann es in Nachbardiszipli-
nen wie Pharmazie, Agrar-, Forst- und Erndhrungswissenschaften eben-
so von Nutzen sein wie fiir Lehrkrdfte an hoheren Schulen, die ihr Wis-
sen rasch auf den neuesten Stand bringen mochten.

Der Verlagsleitung mochte ich ebenso wie Frau Dr. Nadja Kneissler in
der Programmleitung herzlich danken. Besonderer Dank fiir ihren uner-
miidlichen Einsatz gebiihrt Frau Antje Springorum im Lektorat und
Herrn Otmar Schwerdt in der Herstellung. Frau Sabine Seifert danke ich
fiir die vorbildliche Umsetzung der Abbildungsvorlagen. Alle Beteiligten
hoffen mit dem Autor, dass ihr Buch Anklang finden moge.

Stuttgart-Hohenheim, im Oktober 2003
Dieter Hel3



Die Zelle ist die
kleinste potenziell
selbststandig lebens-
fahige Einheit.

Zellstrukturen und
ihre Funktionen:

Von den beteiligten
Stoffgruppen werden
Kohlenhydrate und
Aminosauren sowie
die von diesen in ihrer
Biosynthese abgelei-
teten und deshalb oft
als nsekundar« be-
zeichneten Fettsauren
bzw. Fette, Terpeno-
ide, Phenole und Al-
kaloide behandelt.
Solche sog. sekundare
Pflanzenstoffe kon-
nen wie Basen der
Nucleinsauren, Co-
enzyme oder Phyto-
hormone von gene-
reller Bedeutung sein,
haben oft aber auch
spezielle okologische
Funktionen.

Die Pflanzenzelle und ihre Funktionen

Bei Pflanzen besteht die Zelle in der Regel aus der Zellwand und dem
von ihr umgebenen Protoplasten mit seinen zahlreichen Unterstruktu-
ren. Durch enzymatischen Abbau der Zellwand lésst sich der Protoplast
isolieren. Nach der Isolierung umgibt er sich sofort wieder mit einer
neuen Zellwand (- Seite 147) . Erst die dadurch regenerierte Zelle beginnt
sich zu teilen und kann sich zu einer kompletten neuen Pflanze entwi-
ckeln. Ohne Regeneration der Zellwand geht der Protoplast frither oder
spdter zugrunde. Damit ist belegt, dass die Zelle und nicht der Protoplast
die kleinste selbststandig lebensfahige Einheit bildet. Sie kann als Einzelzelle
vorliegen. Dann ist sie die kleinste selbststdndig lebende Einheit. Sie
kann aber auch Grundbaustein eines vielzelligen Organismus mit Ar-
beitsteilung zwischen entsprechend differenzierten Zellen sein.

Nach Eingehen auf die elementare Zusammensetzung der Zelle und
damit auch des Pflanzenkorpers werden in diesem Kapitel Strukturen der
Pflanzenzelle und deren Funktionen behandelt. Ein Uberblick iiber die Struk-
turen gibt Abb.1.1.1: Auf die Zellwand folgt nach innen zu die AufRen-
membran des Protoplasten, das Plasmalemma. Es umgibt das Cytoplas-
ma. In dessen Grundmasse sind Organellen eingebettet, die von Bio-
membranen umgeben sein konnen. Eine Doppelmembran umgibt Zell-
kern, Mitochondrien und Plastiden, eine einfache Membran Peroxiso-
men und Glyoxysomen. Ebenfalls eine einfache Membran, der Tono-
plast, umschlief3t die Vakuole oder kleinere Zellsaftraume. Sonderfdlle
Kkleiner vakuolendhnlicher Bildungen sind die Lysosomen (mit lytischen,
d.h. abbauenden Enzymen) oder die Aleuronkdrner (mit Proteinen). Bio-
membranen durchziehen als Endoplasmatisches Reticulum das Cyto-
plasma und stehen in enger Verbindung mit dem Golgi-Apparat. Andere
Einschliisse wie die Ribosomen sind nicht von Membranen umgeben
oder weisen wie die mit Speicherlipiden gefiillten Oleosomen sehr einfa-
che Hiillen auf.
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Kernmembran Zellkern Nucleolus raues endoplasmatisches
Retikulum

Chloroplast

glattes endoplasma-

/ tisches Retikulum
Vakuole

Mittellamelle
Golgi- ——— \
A t
e Inter-
zellulare
Peroxisom
Mitochondrion
Mittel- Plasmalemma
Zellwand lamelle
Primarwand

Zusammensetzung der Pflanzenzelle
nach Elementen

Makroelemente und mehrere Mikroelemente, die sich am Aufbau der
Zelle beteiligen, werden besprochen. Dabei werden einige ihrer allge-
meinen Funktionen erwéhnt, vor allem aber auch spezielle Funktionen,
deren Ausfall sich in Mangelerscheinungen dufern kann. Auch Elemen-
te als Standortfaktoren werden exemplarisch berticksichtigt.

Makro- und Mikroelemente und ihre Funktionen

Welche Elemente fiir die Pflanze essenziell, d.h. unerlésslich sind, lie8 sich
zuerst durch die Kultur von Pflanzen in Ndhrlésungen ermitteln. Die er-
sten dieser Hydrokulturen wurden 1860 von JULIUS SACHS beschrieben.
Je nach der Menge der bendtigten Néhrstoffe unterscheidet man zwi-

Abb. 1.1.1

Schema einer Pflanzenzelle.
Abgebildet ist eine Zelle
aus dem Mesophyll; die
Chloroplasten dienen hier
als Beispiel fiir Plastiden.
AuRer den Peroxisomen
konnen noch andere kleine,
von einer nur einfachen
Membran umgebene Kom-
partimente vorliegen. Die
Zellwand zeigt Parallel-
strukturen der Cellulose-
fibrillen. (verandert nach
BUCHANAN et al. 2000).

11
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COHNSP: die haufigs-
ten Makroelemente

Abb. 1.1.2

Ausbildung von Hydrathiil-
len um Kationen (Na*) und
Anionen (CI). Wasser als
Dipol (a), der sich mit sei-
ner negativen Seite zum
Kation (b) und mit seiner
positiven zum Anion (c)
orientiert. Die Wasserdipole
sind untereinander Gber
Wasserstoffbriicken ver-
netzt (nicht angegeben).
Die Zahl der Dipole in b
und cist stark reduziert
(teils verandert nach KiNzeL
1989).

Abb.1.1.4 |

Beeinflussung der Hydrathiille um die negative
Gruppierung eines Proteins durch Alkali-lonen.

Li* mit seiner groen Hydrathille (I) wirkt geradezu
quellend, wahrend K* mit seiner kleinen Hydrat-

DIE PFLANZENZELLE UND IHRE FUNKTIONEN

schen Makroelementen und Mikroelementen. Bei den in grofReren Mengen
benétigten Makroelementen handelt es sich um C, O, H, N, S, P, K, Ca
und Mg, bei den Mikroelementen u.a. um B, Cl, Cu, Mn, Mo, Fe und Zn.
Sie werden oft in so geringen Mengen gebraucht, dass man auch von
Spurenelementen spricht.

Eine der generellen Eigenschaften der Elemente, sofern sie als Ionen vor-
liegen, ist die Beeinflussung des osmotischen Wertes (- Seite 31) und damit des
Wasserhaushalts. Eine andere unspezifische Eigenschaft ist die Wirkung
auf die Hydratation von Proteinen. Die Wassermolektile sind Dipole: auf
der Seite des Sauerstoffs iiberwiegt der negative, auf der Seite der beiden
Wasserstoffatome der positive Charakter. Die Wasserdipole werden von
den Ionen der Elemente angezogen, wobei sich bei Kationen ihr negati-
ver, bei Anionen ihr positiver Pol zum betreffenden Ion hin ausrichtet
(Abb. 1.1.2). AuRerdem werden die Wasserdipole tiber Wasserstoftbrii-
cken miteinander vernetzt. Der Durchmesser der sich dann ausbilden-
den Hydrathiillen richtet sich nach der Ladung (grofRer bei zweiwertigen
Ionen wie Ca®" als bei einwertigen wie K') und sonstigen Eigenschaften
der Ionen. Ein bekanntes Beispiel ist die Alkalireihe (Abb. 1.1.3).

o Abb.1.1.3 |
A lonen der Alkalireihe mit
N verschieden starker @
Hydrathiille. Die Radien
der lonen nehmen mit
steigendem Atomgewicht
zu, die Radien der Wasser-
hiille nehmen ab. Die voll-
standige Reihe besteht aus
Li, Na, K, Rb, Cs, doch sind

b
&
SIGIS
&
die Unterschiede zwischen

C den letzten drei Gliedern

gering (nach FREY-WYSSLING

®

o1 2 3A
R

- e®

aus WALTER 1950).

hiille (1) entquellend wirkt (nach FREV-WYSSLING aus

WALTER 1950).
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Auch die Proteine weisen ionisierte Gruppen wie -COO™ oder -NH;"
auf, deren Ladungszustand vom pH-Wert des zelluliren Mediums ab-
héngt. Jedenfalls konnen sich auch um sie Hydrathiillen nach dem ge-
schilderten Prinzip ausbilden: das Protein »quillt«. Zwischen Ionen und
ionisierten Gruppen der Proteine kann eine Konkurrenz entstehen: die
Ionen entziehen den Proteinen Wasser. Damit kommt es zur Entquellung
von Proteinen mit der Folge, dass deren Funktionen ausfallen oder abge-
schwécht werden.

Die entquellende Wirkung ist bei zweiwertigen Ionen héher als bei
einwertigen und bei gleicher Ladung von der GroRRe der eigenen Hydra-
thiille abhéngig. Je grofer sie ist, desto geringer ist die entquellende
Wirkung. In der Alkalireihe entquillt Ii" weniger als K'. Die negative La-
dung eines Proteins wird bei Anndherung eines Alkali-Ions teilweise aus-
geglichen. Folge ist, dass seine Hydrathiille reduziert wird. Das tritt be-
sonders dann ein, wenn die Alkali-lonen wie K" und Na* nur eine kleine
eigene Hydrathiille aufweisen und sich deshalb den negativ geladenen
Gruppen des Proteins stark ndhern kénnen (Abb. 1.1.4).

Zu den generellen kommen elementspezifische Eigenschaften. C, O, H
sind Bestandteile aller organischen Verbindungen. Hinweise zur Funk-
tion von N, S, P und vor allem der noch spezifischer wirkenden Mikro-
elemente gibt Tab. 1.1.1. Als Beispiel fiir Mangelerscheinungen sei die
hiufig auftretende Chlorose erwdhnt, eine oft nur partielle Vergilbung
der Blitter (Abb. 1.1.5). Chlorosen in unterschiedlicher Auspridgung fin-
den sich bei Mangel an Mo, Mn, Fe, Cl, Mg, K und N. Dass Chlorose bei
Mg-Mangel auftritt, ist leicht einzusehen. Denn Mg ist Bestandteil der
Chlorophylle (= Seite 51), der griinen Blattfarbstoffe. Andere chlorotische
Erscheinungen sind jedoch indirekt bedingt, z.B. bei Fe-Mangel dadurch,
dass Fe zur Biosynthese der Chlorophylle bendétigt wird.

Elemente als Standortfaktoren

Pflanzen konnen sich an hohe Konzentrationen bestimmter Elemente
im Boden anpassen. Bekannt ist das Galmei-Veilchen (Viola calaminaria),
das nur auf Zn-Béden gedeiht. Doch von solchen teils erstaunlichen Aus-
nahmen abgesehen, kénnen Elemente auch im GrofSmaRstab die Qua-
litdt eines Standorts bestimmen, d.h. als Standortfaktoren wirken. Zwei
Beispiele seien genannt: die Salz- und die Kalkpflanzen.

Salzpflanzen (Halophyten)

Hohe Salzkonzentrationen im Boden bringen einmal Schwierigkeiten
bei der Wasseraufnahme mit sich, weil die Pflanzen zur Wasseraufnah-
me osmotische Werte (- Seite 31) entwickeln miissen, die iiber denjeni-

11

| Abb. 1.1.5

Chlorose aus Eisenmangel
an Citrus (SACHWEH 1998).

| 112

| 1121
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Tab.1.1.1 |

Funktionen und Vorkom-
men der essenziellen Ele-
mente. Sie sind jeweils Be-
standteile der genannten
Stoffe. Die Elemente sind
fiir die Pflanze als lonen
im Boden verfiigbar: P als
Phosphat- und S als Sulfat-
lon. N ist meistens als Ni-
trat verfiigbar, seltener als
Ammonium-lon. Die meis-
ten der angegebenen
Funktionen werden in die-
sem Buch behandelt.

DIE PFLANZENZELLE UND IHRE FUNKTIONEN

Calcium Pektinstoffe der Zellwande, vor allem der Mittellamelle. Aufrechterhalten
der Struktur von Biomembranen. Regulation von Enzymaktivitaten, teils als
Bestandteil des Regulators Calmodulin. Oft Keimung von Pollen.

Kalium Voraussetzung fiir viele Enzymaktivitaten. Zentraler Faktor der Os-
moregulation u.a. bei Turgorbewegungen: SchlieRzellen, Nastien.

Magnesium Chlorophylle, Regulation von Enzymaktivitaten. Wie Ca in den Pektinstoffen
der Zellwande, vor allem der Mittellamelle.

Phosphor Nucleinsauren und andere organische Substanzen wie Phospholipide. In
energiereichen Verbindungen (ATP, UTP, Zuckerphosphate).

Stickstoff Nucleinsauren, Aminosauren und Proteine, energiereiche Nucleosid-Zucker,
Chlorophylle, Coenzyme wie NAD und FAD, Cytochrome, Alkaloide.

Schwefel einige Aminosauren (Methionin, Cystein), Coenzym A, Acylcarrier-Protein
der Fettsauren-Synthase, Eisen-Schwefel-Zentren, Ferredoxin, Methyl-
thioadenosin, Sulfolipide.

Bor nicht ganz gesichert bei der Biosynthese von Nucleinsauren und Aufrech-
terhaltung der Membranstruktur, Keimung von Pollen, Meristeme (Mangel-
krankheit: durch Absterben der Meristeme bedingte Herzfaule bei Riiben).

Chlorid Wasserhaushalt (Osmoregulation).

Eisen Porphyrinringe verschiedener Coenzyme (Cytochrome, Katalasen, Peroxida-
sen), Eisen-Schwefel-Zentren, Ferredoxin, Nitrogenase, Leghamoglobin.

Kupfer Redoxsysteme wie Plastocyanin oder Cytochromoxidase.

Mangan verschiedene Coenzyme, Wasserspaltender Komplex.

Zink Coenzyme (z.B. bei der Auxinsynthese oder der Chlorophylisynthese), Struk-
turkomponente der Ribosomen, bestimmte Transkriptionsfaktoren (»Zink-
finger).

gen des Bodens liegen. Hinzu kommen Schadwirkungen je nach der Art
der Salze.

Halophyten sind an hohe Salzkonzentrationen angepasst. Die betref-
fenden Standorte sind u.a. meeresnahe Landstriche oder Trockenregio-
nen im Binnenland. Dort kommt es durch Verdunstung des Wassers an
der Boden- oder Seenoberfldche zur Anreicherung von Salzen, besonders
von NaCl. Salzreiche Béden und Salzseen sind die Folge. Auch in Bewds-
serungskulturen in Trockenregionen kommt es durch Verdunstung zu
Salzanreicherungen. Mehr und mehr Béden in bislang landwirtschaft-
lich genutzten ariden und semiariden Gebieten werden so unbrauchbar.

Die NaCl-Toleranz unsere Kulturpflanzen ist unterschiedlich. Unter
den Getreiden z.B. weisen Hafer, Mais, Roggen und Weizen eine nur ma-
Rige, Gerste und Hirse eine relativ gute Salztoleranz auf. Immer stdrker
versalzte Boden tolerieren zu konnen, wird bei unseren Kulturpflanzen
zunehmend problematisch. Umso wichtiger ist es, sich dartiber zu in-
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| Abb. 1.1.7
CH,OH
Der Queller (Salicornia N cooH HC—OH
herbaceae) auf salz- H HO-CH
armem (oben) und salz- prolin HC—OH
reichem Boden (unten) HC—OH
(BUNNING 1953). H,0H
H.C CH
3IENNP 2 5
U “cooH Sorbitol
3C CH3
Glycin-Betain CIOO_
o
H,;N —C—H
|
(‘:HIOH CH,
HC-OH cloo’
H,C—OH
Aspartat
Glycerol

formieren, wie Halophyten die Situation meistern. Dabei steht NaCl im
Mittelpunkt des Interesses.

Na® wird von Hoheren Pflanzen nicht unbedingt benétigt. Umso sto-
render ist es, dass wie erwdhnt der osmotische Wert des Bodens meis-
tens durch NaCl erhoht wird. Ein UbermaR an Na* und CI” fithrt zu St6-
rungen iiber Ionenungleichgewichte im Protoplasma, tiber die wiede-
rum Enzymaktivititen und Membraneigenschaften beeintrichtigt wer-
den konnen. Hinzu kommt, dass gerade die Alkaliionen Na* und K" auf
Proteine entquellend wirken kénnen (s. Abb. 1.1.4).

Pflanzen haben verschiedene Strategien gegen ein UbermaR an Na'-
Ionen entwickelt. Die Salzresistenz geht auf Salzregulation und Salztole-
ranz zurick.

Zunichst einige Beispiele fiir die Salzregulation. Dazu gehoért schon
eine Selektion bei der Aufiahme. Eine Na*/K'-Pumpe befordert Na* nach
auRen und K" im Austausch nach innen. Doch das Ausschlussvermogen
bei der Aufnahme ist oft zu gering, um hohen Salzkonzentrationen im
Boden begegnen zu koénnen. Als weitere MaRnahme kann bereits aufge-
nommenes Na* im Wurzelbereich tiber eine Na'-Riickabsorption zurtick-
gehalten werden: bei u.a. Avicennia, einer Gattung der Mangrove (= Seite
212), wird von besonders gebauten Holzparenchymzellen (- Seite 170) Na*
aus dem Xylem resorbiert und dafiir K" in die GefiRe abgegeben. Die Eli-
mination von Na" ist eine weitere Regulationsmoglichkeit: NaCl kann tiber
Salzdriisen ausgeschieden (Box 1.1.1) oder wie bei Melden (Atriplex) in Bla-
senhaaren der Epidermis akkumuliert werden. Uber Abwurf oder Platzen
der Blasen wird es aus der Pflanze entfernt.

13

Abb. 1.1.8

Beispiele fiir cytoplasma-
kompatible, osmotisch
wirksame Substanzen.
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Abb. 1.1.6 |

Salzregulation iiber Salzdriisen

Die Ausscheidungen der Pflanzen gliedert man in Exkrete, die nicht
(mehr) bendtigt werden oder die sogar storend sein konnen, und in Se-
krete, die auch noch nach der Ausscheidung eine Funktion erfiillen. Die
betreffenden Ausscheidungsprozesse nennt man Exkretion bzw. Sekre-
tion. Bei Salzausscheidungen handelt es sich um eine Exkretion.

Hohere Pflanzen haben selten Driisen, die mit denjenigen bei Tieren
auch nur anndhernd konkurrieren koénnen. Zu ihnen zédhlen die Salz-
driisen des Strandflieders (Limonium). Es handelt sich um einen in der
Epidermis liegenden Komplex von 16 Zellen, dessen Zentrum vier Sekre-
tionszellen bilden (Abb. 1.1.6). Uber ihnen befindet sich eine Grenzkappe
aus Cutin (= Seite 75), die Poren fiir das Exkret aufweist. Auch die Zell-
wadnde, die die Driise gegen das umgebende Gewebe abgrenzen, sind
stark cutinisiert. Besonders gilt das fiir die antiklinen (- Seite 167), d.h.
senkrecht zur Oberfldche orientierten Zellwdnde, durch die sonst ein
Transport von Salzldsungen nach auf3en erfolgen konnte. Transport und
Exkretion miissen also tiber den Symplasten (- Seite 76) erfolgen und sind
dadurch kontrollierbar.

Die Exkretion wird durch salzhaltige Medien induziert, etwa bei
Uberflutung der Marschen. Die Induktionszeit betriigt einige Stunden,
in denen Proteine eines Pumpsystems gebildet werden. Die Exkretion
erfolgt unter Energieaufwand durch eine als Salzpumpe fungierende CI -
Transport-ATPase (- Seite 33). Sie ldsst sich durch Cl-lonen aktivieren
und befordert dann die Cl-Ionen auch gegen ein Konzentrationsgefille
(Uberflutung!) nach auRen. Na*-Ionen werden zum Ladungsausgleich
passiv nachgezogen.

Salzdriise eines Strand
flieders (Limonium gmelinii;
Schema).

A Exkretionszelle;

B Nebenzelle; € Sammel-
zelle; D Epidermiszelle;
Einnere und dufere Be-
cherzelle; F Mesophyllizelle;
P Pore in Membrankappe.
(nach RUHLAND aus KINZEL
1982)
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Auch Verdiinnung ist eine Moglichkeit der Salzregulation: Falls genti-
gend Wasser vorhanden und der Prozentsatz an Salzen im Boden nicht
allzu hoch ist, kdnnen schidliche Salzkonzentrationen auch durch Was-
seraufnahme in die Vakuole verdiinnt werden. Folge ist eine Salzsukku-
lenz der betreffenden Pflanzen wie bei der Sprosssukkulenz des Quellers
(Salicornia europaea) unserer Kiisten, die mit steigendem Salzgehalt des
Bodens zunimmt (Abb. 1.1.7).

Auch tber kontinuierlich fortgesetztes Wachstum lassen sich Salze
ausdiinnen.

Doch schon die Wasseraufnahme aus dem Boden kann dadurch er-
schwert werden, dass sein osmotischer Wert (- Seite 31) durch die Uber-
konzentration an Na-Salzen zu hoch liegt. Dem kénnen Halophyten da-
durch begegnen, dass sie den osmotischen Wert ihrer Zellen entspre-
chend erh6hen: durch Import des aus dem Boden aufgenommenen NaCl
in die Vakuolen kann die Saugkraft der Zellen gesteigert werden. Gleich-
zeitig wird Na* aus dem Verkehr gezogen.

Damit sind wir bereits bei einem Beispiel fiir Salztoleranz. Denn Folge
der Ionenanreicherung in den Vakuolen ist, dass auch dem angrenzen-
den Cytoplasma (—> Seite 36) zu viel Wasser entzogen werden kann. Als
Gegenmalfinahme werden im Cytoplasma osmotisch wirksame organi-
sche Substanzen gebildet, die fiir Proteine unschéadlich sind. Dazu geho-
ren bestimmte Aminosduren (Prolin, Aspartat), Betaine und verschiede-
ne Zuckeralkohole (Abb. 1.1.8). Sie kompensieren den Einfluss der hohen
Salzkonzentration in den Vakuolen. Schon dieses eine Beispiel zeigt, was
man unter Salztoleranz versteht: die Fahigkeit des Protoplasten, mogli-
che Schiddigungen durch einen Salzstress auszuhalten.

Kalkpflanzen

Kalkpflanzen bevorzugen Béden mit hohem Gehalt an Ca?* und HCO;”
und hohem pH-Wert. IThnen stehen Silikatpflanzen auf Béden mit hohem
Silikatgehalt und niederem pH-Wert gegeniiber. Von vikariierenden Arten
oder Formen spricht man dann, wenn von zwei nahe Verwandten die

Alpen-Anemone GroRe Alpen-Anemone Gelbe Alpen-Anemone
(Pulsatilla) (. alpina) (P. apiifolia)

Alpenrose Behaarte Alpenrose Rostblattrige Alpenrose
(Rhododendron) (R. hirsutum) (R. ferrugineum)
Glocken-Enzian Kalk-Glocken-Enzian Silikat-Glocken-Enzian
(Gentiana) (G. clusii) (G. kochiana)

Primel Alpen-Aurikel Behaarte Primel

(Primula) (P auricula) (P. hirsuta)

15

11.2.2

Tab. 1.1.2

Einige vikariierende Arten-
paare aus der Flora der
Alpen. Die beiden Alpen-
Anemonen werden auch
als Unterarten der Sam-
melart Anemone alpina
agg. aufgefasst.
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Abb. 1.1.9 |

Kalkschuppen an Blatt-
randern des Trauben-

Steinbrechs (Saxifraga pa-

niculata). Sie liegen tiber

dem Ausgang von aktiven

Hydathoden, die Wasse
ausscheiden, in dem
Ca**-lonen geldst sind.
Beim Verdunsten des

r

Wiassers fallen die Ca?*-
lonen als Calciumcarbo-

nat aus (Foto: D. HEsS).
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eine Kalk, die andere Silikat bevorzugt. In unseren Alpen finden sich
dafiir zahlreiche Beispiele (Tab. 1.1.2). Besser als durch diese unter-
schiedlichen Priferenzen bei Verwandten kann die Bedeutung des Ca*
als Standortfaktor kaum demonstriert werden.

Was die Physiologie betrifft, geht es zum einen darum, mit den hohen
Konzentrationen an Ca®* zurecht zu kommen. In 16slicher Form wird Ca?*
bei Kalkpflanzen als Salz organischer Sduren, in erster Linie der Apfel-
sdure (Malat) gespeichert. Auch als Carbonat kann Ca®" festgelegt wer-
den. Bei Nicht-Kalkpflanzen werden Ca?-Ionen als Oxalatkristalle aus
dem Stoffwechsel gezogen, die bei diesen Pflanzen wichtigste Art der
»Entsorgung«. Aktive Hydathoden (= Seite 179) an den Blattrdndern kon-
nen Wasser mit den darin gelésten Ca?*-Ionen ausscheiden. Nach Ver-
dunstung des Wassers bleiben Kalkstaub oder -schuppen zurtick, so bei
vielen Arten der Gattung Steinbrech (Saxifraga; Abb. 1.1.9).

Doch in der Regel liegt das grofdere Problem bei Schwierigkeiten bei
der Fe- oder Phosphat-Aufnahme aus kalkreichen Béden mit entsprechend
hohem pH-Wert (- Seite 208). Dabei auftretende Stérungen duflern sich
als »Kalkchlorose«.

(Seitenverweise zur Beantwortung)

Welches Kriterium wird (recht willktirlich) dazu verwendet, in Makro-
und Mikroelemente zu gliedern? (S. 10).

Nennen Sie die hdufigsten Makroelemente! (S. 10).

Warum kann es bei Mg-Mangel zu Chlorosen kommen? (S. 11).
Nennen Sie einige osmotisch wirksame, unschédliche organische
Substanzen, die im Cytoplasma von Salzpflanzen einem allzu star-
ken Wasserverlust begegnen kénnen! (S. 15).

Nennen Sie einige vikariierende Artenpaare! (S. 15).
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Zellkern, Transkription und Translation

Der Zellkern mit den auf Chromosomen lokalisierten Genen ist das zen-
trale Steuerungszentrum der Zelle, das von genetischem Material auf
Plastiden und Mitochondrien funktionell ergidnzt wird. Die Struktur der
Nucleinsduren, des primdren genetischen Materials DNA ebenso wie die
der drei wichtigen RNA-Typen, und die Organisation der DNA in Chro-
mosomen wird besprochen. Nach der Struktur der Gene und dem gene-
tischen Code wird als erste Funktion der DNA ihre Expression iiber
Transkription und Translation behandelt. Ihre zweite Funktion, die iden-
tische Replikation, findet sich im Kapitel tiber Teilungswachstum (Kap.
2.4.2).

Die Struktur der Nucleinsauren

Die Bausteine der Nucleinsduren sind Purin- und Pyrimidinbasen, Pen-
tosen und Phosphat (Abb. 1.2.1). In der Desoxyribonucleinsdure (DNA) sind
an Purinen Adenin und Guanin, an Pyrimidinen Thymin und Cytosin
enthalten. Die Pentose ist 2-Desoxyribose. In Ribonucleinsduren (RNA) fin-
det sich anstatt Thymin meistens Uracil. Pentose ist hier die Ribose.

Ubergeordnete Bausteine sind Nucleoside aus Base und Pentose und
Nucleotide aus Base, Pentose und Phosphat. In beiden Nucleinsduren-Sor-
ten werden Nucleotide iiber Phosphatbriicken, die von den Pentosen
zum Phosphat des ndchsten Nucleotids geschlagen werden, zu Polynucleo-
tiden, eben den Nucleinsduren, verbunden (Abb.1.2.2).

Bei der DNA lagern sich jeweils zwei Einzelstrdnge zu einem schrau-
big gewundenen DNA-Doppelstrang, der DNA-Doppelhelix nach WATSON

o) o) NH, NH, o}
CH
SN SRS n i o v
1 1 9
O)\N O)\N 0)\N K\N N) HZN)\\N ﬁ)
H H H H H
Uracil Thymin Cytosin Adenin Guanin
on HOH,C . OH HOH,C . OH
b H HI H H
HO—P—OH = i Nt
© OH OH OH H

Phosphorsaure Ribose 2-Desoxyribose

1.2

| 121

| Abb. 1.2.1

Die Bausteine der
Nucleinsauren.
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Abb. 1.2.2 |

Aufbau eines Polynucleotids. P Phosphat (Hess 1999).

“p

~ .
Base—Desoxyribose 5 Nucleotid

3
Sp

Base—Desoxyribose 5 N cleosid

3
\P
Base—Desoxyribose 5'
3
\P
Base—Desoxyribose 5'

3
Son

122 |

In der DNA paart
Guanin mit Cytosin;
beide zeigen einen
Linksbogen in ihrem
Anfangsbuchstaben.
Als weitere Paarung
bleibt dann Adenin
mit Thymin.

‘ DIE PFLANZENZELLE UND IHRE FUNKTIONEN

und CRICK zusammen (Abb. 1.2.3). In beiden
Strdngen wird jeweils ein Cytosin in dem einen
Strang mit einem Guanin im anderen Strang
und ein Thymin in dem einen Strang mit
einem Adenin im anderen Strang tiber Wasser-
stoffbriicken verbunden. Man spricht hier von
der Regel der Basenpaarung. Zwischen C und G
sind die Briicken dreifach, zwischen T und A
doppelt. Die beiden DNA- Strdnge sind einan-
der in ihrer Basenabfolge komplementar.

> Polynucleotid

Des Weiteren sind sie gegenldufig (antipa-
rallel). Ein freies Phosphat am Ende des einen
Strangs entspricht dann einem freien Hydroxyl
am Ende des anderen Strangs. Einer der beiden
Strdnge ist der codogene oder Sinnstrang, an
dem die Transkription ablduft; den Partnerstrang bezeichnet man als
Nicht-Sinnstrang (s. Abb.1.2.5).

Die RNAs liegen in der Regel als Einzelstrdnge vor, die jedoch stre-
ckenweise mit sich selbst paaren konnen. Sie sind kiirzer als die DNA-
Doppelstrdnge. Ihre drei Sorten, die mRNAs, rRNAs und tRNAs werden
bei der Transkription und Translation besprochen.

Die Organisation der DNA in Chromosomen

Die DNA ist im Zellkern auf Chromosomen lokalisiert. Chromosomen be-
stehen iiberwiegend aus DNA und Proteinen. Die Proteine gliedern sich
in sehr verschiedenartige Nicht-Histone und Histone. Bei diesen handelt
es sich um Proteine, die basisch sind, weil sie einen hohen Gehalt an den
basischen Aminosduren Lysin und Arginin (s. Abb. 1.9.3) aufweisen. Eine
der fiinf Histonfraktionen, H1, kann heterogen sein. Die anderen vier
Histone sind ziemlich homogen und in verschiedenen Eukaryonten fast
gleich. Je zwei von ihnen, also insgesamt acht, bilden ein Oktamer, tiber
dessen AufRenseite DNA gewunden ist. Man bezeichnet Oktamer + DNA
als Nucleosom (Abb. 1.2.4).

Die einzelnen Nucleosomen werden tiber Linker-DNA verbunden, so-
dass eine Perlenkette entsteht. Diese wird zu iibergeordneten Struktu-
ren bis hin zu den mikroskopisch fassbaren Chromosomen aufgewen-
delt. H1-Histone finden sich auf der Linker-DNA auRerhalb der Nucleo-
somen. Man nennt sie auch Linker-Histone, weil sie als »Klebemittel«
zwischen Nucleosomen fungieren (en. link = verbinden). Das gilt auch
fiir Nucleosomen auf anderen DNA-Stringen. H1-Histone tragen so zur
Kondensation des Chromatins bei.



ZELLKERN, TRANSKRIPTION UND TRANSLATION 19

Thymin
|:C Cytosin (:l Guanin
C) Desoxyribose

© Phosphorsdure @ Sauerstoff

W

8 ® Kohlenstoff O Stickstoff

O ® Phosphor O Wasserstoff

Seitenansicht eines Solenoides

Octamerer
Histonkern
Histon H1

30 nm

10 nm

DNA

Linker  Nucleosom

Die Struktur der Gene

| Abb.1.2.3

Schema der DNA-Doppelhelix (Ausschnitt).
Zwei DNA-Einzelstrange mit gegenlaufiger
Polaritat lagern sich zu einer Doppelwendel
(Doppelhelix) zusammen. Das Riickgrat
jedes Stranges bildet eine abwechselnd aus
2-Desoxyribose und Phosphat aufgebaute
Kette. Von ihr stehen nach innen zu Purin-
und Pyrimidinbasen ab. Wasserstoffbriicken
zwischen den Basen verbinden Guanin auf
dem einen mit Cytosin auf dem anderen
Strang und ebenso Adenin mit Thymin (De-
tails rechts unten). Dieses Prinzip der Basen-
paarung hat zur Folge, dass die beiden Ein-
zelstrange antiparallel und einander kom-
plementar sind (Hess 1982).

| Abb. 1.2.4

Nucleosomenstruktur des Chromatins.
Rechts einzelne Nucleosomen, links die
durch Aufwinden der Perlenkette entste-
hende, Uibergeordnete Struktur eines Sole-
noides. Man stellt sich vor, dass das Aufwin-
den zu jeweils Gbergeordneten Strukturen
sich entsprechend fortsetzen kdnnte, bis die
hachste Organisationsstufe, die einer Chro-
matide, also eines nichtreplizierten Chromo-
soms, erreicht wird (verandert nach LopisH
et al. aus Hess 1999).
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Gene bilden in der Transkription zundchst genspezifische RNA, insofern
ist die Definition gerechtfertigt. Bei einer Reihe von Genen bleibt es bei
den betreffenden RNAs, so bei rRNAs und tRNAs. Doch die meisten Gene
codieren mRNAs, die iiber die Translation die Bildung genspezifischer Pro-

teine steuern.

Gene im Zellkern sind kompliziert strukturiert (Abb. 1.2.5). Sie beste-
hen aus einer codierenden Region und regulierenden Sequenzen. Die codie-
rende Region gliedert sich in Exons (expressed regions), weil sie letztlich
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zur Expression kommen, und meistens auch in Introns (intervening re-
gions), die zwar transkribiert werden, deren RNA aber danach eliminiert

Ein Gen ist ein wird. Introns werden also nicht exprimiert. Sie finden sich auch in
DNA-Abschnitt mit Genen der Mitochondrien und Plastiden, aber nicht bei Prokaryonten.

der Funktion, eine Expressionssignale sorgen fiir das Ende und vor allem fiir den Beginn
genspezifische RNA der Transkription. Eingeleitet wird sie »stromaufwdrts« der Startstelle,
auszubilden. vor allem tber die Promotor-Region. In ihr liegen mehrere DNA-Sequen-

zen, die sich bei allen Eukaryonten finden. Sie blieben wegen ihrer zen-
tralen Bedeutung wéhrend der Evolution »konserviert«. Zu ihnen gehort
die TATA-Box, an der das Enzym der Transkription, eine RNA-Polymerase
ansetzt. Ansatzstellen fiir weitere regulierende Faktoren (u.a. generelle
und spezielle Transkriptionsfaktoren, Hormone) kommen hinzu. Auch
AuRenfaktoren wie Licht oder Temperatur gelangen tiber DNA-Sequen-
zen in der Promotorregion zur Wirkung.

12.4| Transkription, mRNA und genetischer Code

Die Transkription besteht in der Uberschreibung der genetischen Infor-
mation aus DNA in RNA. Ihr folgt bei den meisten Genen eine Transla-
tion.

Bei der Transkription setzt eine RNA-Polymerase an der TATA-Box an
und beginnt rund 30 Nucleotide stromabwdrts (in 5°-Richtung; Abb.
1.2.5; Abb. 1.2.6) an einem Start-Codon (s. Abb. 1.2.8) mit dem Ablesen.
Als Bausteine dienen Nucleosidtriphosphate. Aus ihnen wird Pyrophos-
phat (PP) abgespalten und so die notwendige Energie gewonnen. Die re-
sultierenden Nucleosidmonophosphate werden an der DNA-Matrize

Abb. 1.2.5 |

P Promotor Region codierende Region
Gen aus dem Zellkern von g
Eukaryonten; Struktur, sstromaufwiirts«  Start Exon Intron Ende wstromabwirts«
Transkription und mRNA- Nicht-Sinnstrang -~ —_—
Processing. PAPolyadeny-  (5) — [T [ [] [cAAT] [TATA] -3' l L
lierungssignal. Sonstige Er- — DNA
e 8 3 TIT T 1T Jomal [amf] (I W] s

klarungen s. Text (Hess

1999). -80 -30 +1 Sinnstrang
Transkription| Ableserichtung
e

RE
I T W (0000  Pré-mRNA
Processing Kappe L_:-:- -A-A-Ary

| O A-A-A mRNA
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Promotor | Abb. 1.2.6
. TAACGC .
5. ) Schema der Transkription. Eine RNA-Polymerase
, - [[11 LTI , ONA " Jiest den Sinnstrang der DNA in 5"-Richtung ab.
SR ATTGCC =3 Die Bausteine sind Nucleosidtriphosphate, hier
— —_— 2.B. CTP. Unter Abspaltung von PP (Pyrophosphat)

sen. Bei der Anlagerung des ersten Nucleosidtri-

5

pp PP RNA-Polymerase

nach der Regel der Basenpaarung positioniert und an die wachsende
RNA angehidngt. Dabei wird jedoch das Nucleosidmonophosphat des
Thymins gegen dasjenige des Uracils ersetzt. Uber die Transkription wer-
den zundchst Vorstufen der RNAs, Prai-mRNAs, Pra-tRNAs und Prd-rRNAs
gebildet.

Die Pri-mRNAs miissen iiber ein Processing in funktionsfihige RNAs
tberfiihrt werden. Bei der Pra-mRNA werden im Processing u.a. durch
SpleiSen die RNAs der Introns herausgeschnitten und die dabei freige-
setzten RNA-Enden miteinander zur reifen mRNA verbunden (Box 1.2.1).

Die reife mRNA enthilt die Information fiir die Bildung von Polypep-
tiden in Form des genetischen Codes (Abb. 1.2.7). Als Codon bezeichnet man
ein Basentriplett auf der RNA (Abb. 1.2.8). Der Begriff bezieht sich auf
mRNA, weil man bei ihr mit der Klirung des genetischen Codes begon-
nen hatte. Das dem Codon zugrunde liegende Basentriplett auf der DNA
wird als Codogen bezeichnet. Jedes Codon sorgt bei der Translation fiir

Pré—mRNA<_/ CTP Ableserichtung werden sie an die wachsende RNA angeschlos-
P—P—P: PP
- LTI NG

phosphats wird kein PP abgespalten, deshalb
steht zu Beginn der RNA PPP (HEsS 1999).

| Abb. 1.2.7

Der mRNA-Code in Form der »Code-Sonnex. Die
Codons werden durch Lesen von innen (entspricht
der 5"-Seite) nach auBen (entspricht der 3 "-Seite)
zusammengestellt. UUU und ebenso UUC bedeu-
ten »Einbau von Phenylalanin« (verandert nach
BRESCH und HAUSMANN aus HESs 1999).

% zweimal auftretende Aminosauren

e Terminations-Codonen

A Starter-Codonen, die am Anfang der
Translation stehend stets das Start-
Methionin einbauen, in der Mitte des
Messengers aber die in der Sonne
angegebenen Aminosduren
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125 |

Gene aus dem Zellkern von Eukaryonten: Struktur, Transkription
und Processing

Ein solches Gen (s. Abb. 1.2.5) besteht aus einer codierenden Region mit
Exons und Introns und regulierenden Abschnitten, die sich vor allem
auf der Promotorregion befinden. Teils handelt es sich um konservierte Se-
quenzen. Zu ihnen gehort die TATA-Box (die Basenabfolge leitet sich je-
weils vom Nicht-Sinnstrang her), die Ansatzstelle fiir die RNA-Polymera-
se. Stromaufwadrts einer anderen konservierten Region, der CAAT-Box,
finden sich Ansatzstellen fiir weitere Regulationsfaktoren (RE). Die
Transkription liefert eine Pra-mRNA, die im Processing funktionsfiahig ge-
macht wird:
Die Polymerase kann bei der Transkription tiber das End-Codon hin-
ausschief3en. Die betreffende RNA wird dann entfernt. An dem nun
definitiven RNA-Ende wird unter Steuerung durch das Polyadenylie-
rungssignal (PA), aber ohne Codierung, eine Poly-A-Sequenz aus rund
100 bis 200 Adeninnucleotiden angehéngt. Sie dient der Stabilisie-
rung der zukiinftigen mRNA und findet sich bei allen mRNAs der Eu-
karyonten mit Ausnahme derjenigen fiir Histone.
Am 5 -Ende wird eine »Kappe« aus einem methylierten Guanosinrest
gebildet, der {iber drei Phosphateinheiten mit der sonstigen RNA
riickschlief3t. Die Kappe erleichtert die Translation.
Uber das SpleiSen werden die RNAs der Introns eliminiert und die
dabei freigesetzten Enden der Exon-RNAs miteinander verbunden.

den Einbau einer bestimmten Aminosdure in das zu bildende Polypep-
tid. Dabei kann es fiir eine gegebene Aminosdure mehr als ein Codon
geben. Aullerdem gibt es Codons fiir Start und Ende der Translation.

Der Zellkern ist von einer Doppelmembran umgeben (Abb. 1.1.1). Die
im Komplex mit schiitzendem Protein vorliegende mRNA wandert
durch Kernporen als »Bote« (Name!) zu den Ribosomen des Cytoplasmas,
wo ihre genetische Information in der Translation zur Bildung genspezi-
fischer Polypeptide »libersetzt« wird. Fiir die in Plastiden oder Mitochon-
drien gebildete mRNA gilt Entsprechendes.

Ribosomen
Ribosomen sind die Organellen der Translation. Sie bestehen aus unge-

fihr 60 % rRNA und 40 % Protein. Im Cytoplasma (- Seite 36) liegen sie
teils frei vor, teils sind sie an das endoplasmatische Reticulum (rER;
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‘«—T—G—G—G—A—A—G—C—T—
DNA Codogen

—A—C—C—C—T—T—C—G—A—>
b ceden b
m-RNA3'<4—U —G—G—G—A—A—GC—C—U—F%
! ! ! i Anticodon | ! ! !
( A—C—C C=U=U C—G—A
Aminoacyl-
t-RNA
C C C
C C C
A A A
\ \ \
L Gly Lys Ser

S. 28) gebunden. Sie sind nicht von einer Membran umgeben, was ihre
Funktion erleichtert.

In den Zellen der Eukaryonten finden sich zwei Sorten von Ribosomen,
die jeweils aus einer groferen und einer kleineren Untereinheit beste-
hen. Nach ihrer Sedimentationskonstante (S) unterscheidet man 80S-Ri-
bosomen im Cytoplasma von 70S-Ribosomen in den Plastiden und Mi-
tochondrien. Uber ihren Aufbau aus RNA und Proteinen orientiert Tab.
1.2.1. Wie ersichtlich, stimmen die Ribosomen besonders der Mitochon-
drien, aber auch der Chloroplasten, weitgehend mit denjenigen der Pro-
karyonten iiberein.

Diese Ahnlichkeit ist eines der Argumente zugunsten der Endosym-
bionten-Hypothese. Sie besagt, dass in Frithstadien der Evolution primitive
Eukaryonten tiber Endocytose Prokaryonten mit und ohne photosynthe-
tische Eigenschaften als Endosymbionten (Symbionten im Inneren der
Zelle) aufgenommen haben koénnten. In der weiteren Evolution sollen
sich die Endosymbionten ohne Photosynthese zu Mitochondrien, dieje-
nigen mit Photosynthese zu Chloroplasten entwickelt haben.

Bei Eukaryonten liegen die Gene fiir die drei grofleren rRNA-Sorten
(18S-, 5,8S- und 28S-rRNA) der 80S-Ribosomen in der genannten Abfolge
hintereinander auf der DNA und werden gemeinsam transkribiert. Man
spricht deshalb von Transkriptionseinheiten. Ihre Zahl ist so hoch, dass die
an ihnen in entsprechenden Mengen gebildeten rRNAs zusammen mit
Proteinen als Nucleolus mikroskopisch fassbar werden konnen. Dieser
Nucleolus ist nicht von einer Membran umgeben. Den in ihn hineinra-
genden Chromosomenabschnitt, auf dem die erwdhnten Transkrip-
tionseinheiten liegen, nennt man Nucleolusorganisator.
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| Abb. 1.2.8

Codogen, Codon und Anti-
codon (verandert aus Hess
1982).
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Tab. 1.2.1 |

Ribosom = Untereinheit = RNAs
Zusammensetzung und

Eigenschaften von Riboso- Pflanzen Cytosol 80 40 18 bis 35

men aus Pflanzen und Pro- 60 28,5,8,5  bis 50

karyonten (nach BUCHANAN Plastiden 70 30 16 2-31
et al. 2000).

50 23,5,4,5 32-36

Mitochondrien ~ bis 70 30 18 >25

50 26,5 >30

Prokaryonten 70 30 16 21

50 23,5 31

An den Transkriptionseinheiten wird eine Vorldufer-rRNA gebildet,
die einem Processing unterliegt. Dabei werden die drei rRNA-Sorten her-
ausgespalten. Die 5S-TRNA kommt hinzu. Sie wird ebenfalls von in Viel-
zahl vorliegenden Genen codiert, die aber auf anderen Chromosomen-
bereichen massiert sind. Die rRNAs bilden mit ribosomalen Proteinen
Vorstufen der Ribosomen-Untereinheiten, die den Nucleolus verlassen
und durch Kernporen ins Cytoplasma wandern.

126 | Translation

Die Translation gliedert sich in Start, Verldingerung und Abschluss. In
ihr werden die Codons der mRNA in Aminosduren des zu bildenden
Polypeptids »iibersetzt«. Bei der Positionierung der Aminosduren auf
dem richtigen Codon fungieren t-RNAs als Adaptoren.

tRNAs (transfer-RNA; Abb. 1.2.9) sind mit rund 70 bis 90 Nucleotiden
relativ kurz. Sie bilden iiber Selbstpaarung Schleifen (Kleeblattstruktu-
ren) und fiihren seltene Basen, auch Thymin. Dabei wird jedoch bei der
Transkription zundchst Uracil eingebaut, das dann nachtrédglich zu
5-Methyl-uracil (= Thymin) methyliert wird. Jede tRNA ist auf jeweils eine
Aminosédure zugeschnitten. An ihrem 3"-Ende, das nach den dort immer
gleichen Basen CCA-Ende genannt wird, wird sie von einem aminoséu-
renspezifischen Enzym mit der Aminosédure beladen, die zu der betref-
fenden tRNA passt. Mit ihrem Anticodon nimmt die so gebildete Amino-
acyl-tRNA (aa-tRNA) dann Kontakt mit dem komplementédren Codon der
mRNA auf und bringt die Aminosdure in die richtige Position.

Der Start (Initiation) der Translation erfolgt bei 80S-Ribosomen mit
Met-tRNA, bei 70S-Ribosomen in Eukaryonten und Prokaryonten gleich-
ermafen mit Formyl-met-tRNA, ein weiteres Argument zugunsten der
Endosymbionten-Hypothese. Im Initiationskomplex finden sich als Ener-
giequelle Guanosintriphosphat (GTP) und Initiationsfaktoren von Pro-
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Schema einer laufenden Translation (Elonga-

tion). Im Ribosom befinden sich die Polypeptid-

bindungsstelle (P) und die Bindungsstelle (A)
fiir Aminoacyl-tRNAs. Eine Val-tRNA hat sich
mit ihrem Anticodon in A an das Codon fiir Val
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dung an das endstandige Tyr der wachsenden
Polpetidkette angehangt. Gleichzeitig wird die
Aminoacyl-tRNA fiir Tyr frei, ebenso wie einige

Aminosdurereste
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Abb. 1.2.9

Phenylalanyl-tRNA mit den drei zentralen Funk-
tionsbereichen jeder tRNA: 1. Wichtig fiir die An-
heftung von Aminosauren ist die Aminosauren-
Akzeptorregion mit dem in allen tRNAs gleichen
CCA-Ende. 2. Das Anticodon dient als Matrizen-
Erkennungsregion. 3. Das Ansetzen der richtigen
Aminoacyl-tRNA-transferase wird von mehreren
Bereichen der tRNA gesteuert, offensichtlich
auch vom Anticodon. Die beiden seitlichen Arme
sind nach modifizierten Uracil-Nucleosiden be-
nannt, die sich in ihnen befinden: Dihydrouridin
(D), Pseudouridin (W). Selten kommt auch Thy-
min (T) vor. Weitere fiir Nucleinsauren unge-
wohnliche Basen werden durch besondere
Buchstaben gekennzeichnet. In allen Fallen wer-
den bei der Transkription die fiir RNA normalen
Basen eingebaut. Erst im Verbund der Pra-tRNA
werden sie verandert (nach DARNELL et al. aus
HEss 1999).

| Abb. 1.2.10
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vorhergehende tRNAs, die links zu sehen sind.
Der nachste Schritt ist die Translokation: die
mRNA mitsamt der Val-tRNA mit der anhan-
genden Polypeptidkette wird nach links in P
versetzt. Ein neues Codon wird in A exponiert.
Eine Ser-tRNA wird sich daran anlagern. Ser
wird dann an das Val der Polypeptidkette ange-
héngt usw. (verandert nach KimgALL aus HEsS
1999).
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DIE PFLANZENZELLE UND IHRE FUNKTIONEN

teincharakter. Einige von ihnen erkennen die »Kappe« der mRNA. Sie be-
wirken ein Entwinden der mRNA, die dann leichter abgelesen werden
kann. Vor allem aber enthdlt der Initiationskomplex die kleine Riboso-
men-Untereinheit und mRNA. Erst wenn sich die startende aa-tRNA
iber ihr Anticodon mit dem Start-Codon der mRNA gepaart hat, kommt
die 60S-Untereinheit hinzu.

Auch bei der anschlieRenden Verlangerung (Elongation) haben die aa-
tRNAs iiber ihr Anticodon Adaptorfunktion. Sie bringen die betreffende
Aminosdure in Position. Sie wird dann tiiber eine Peptidbindung an das
wachsende Polypeptid angeschlossen (Abb. 1.2.10). Beim Abschluss (Ter-
mination) der Translation werden die mRNA und die beiden Ribosomen-
Untereinheiten als solche frei.

Auf einer gegebenen mRNA konnen mehrere Ribosomen wie in einer
Perlenkette aufgefddelt sein und die Translation durchfithren. Man be-
zeichnet diesen Verbund als Poly(ribo)som. An einem Polysom kénnen pro
Zeiteinheit mehr Polypeptide angeliefert werden als von nur einem Ri-
bosom pro mRNA. Im Cytosol nehmen Polysomen oft schraubige, auf
dem endoplasmatischen Reticulum (- Seite 28) spiralige Gestalt an.

(Seitenverweise zur Beantwortung)

Welches sind die Bausteine von DNA, von RNA? (S. 17).

Welche Bausteine finden sich in einem Nucleosid? (S. 18).

Welche Wissenschaftler werden meistens mit der Aufklirung der
DNA-Doppelhelix in Verbindung gebracht? (S. 17/18).

Mit welcher anderen Base paart Guanin? (S. 18).

Was verstehen Sie unter einem Codogen, einem Codon und einem
Anticodon? (S. 21).

Welche rRNA-Sorten finden sich in der kleinen, welche in der groRen
Untereinheit von 80S-Ribosomen? (S. 23).

Welche Sorte RNA paart oft unter Ausbildung von Kleeblattstruktu-
ren mit sich selbst? (S. 24).

Welche Regionen in einer tRNA sind fiir ihre Funktion zentral wich-
tig? (S. 25).

Aus welchen Komponenten setzt sich der Initiationskomplex der
Translation bei 80S-Ribosomen zusammen? (S. 24).

Mit welcher Aminoacyl-tRNA startet die Translation an 80S-Riboso-
men? (S. 24).



BIOMEMBRANEN UND IHRE FUNKTIONEN

Biomembranen und ihre Funktionen

Die Biomembranen sind nach dem Prinzip des Fluid-Mosaic-Modells
strukturiert. Sie umgeben Zellorganellen als einfache oder doppelte
Membran. Ein System von Biomembranen, das endoplasmatische Reti-
culum (ER), durchzieht das gesamte Cytoplasma. Seine Funktionen und
diejenigen des mit ihm in Verbindung stehenden Golgi-Apparats wer-
den besprochen. Auf der selektiven Permeabilitit von Biomembranen
basiert die Turgeszenz der Zellen und damit der ganzen Pflanze. Aktiver
und passiver Transmembrantransport sind ein weiteres Thema dieses
Teilkapitels.

Das Fluid-Mosaic-Modell

Den Biomembranen (Elementarmembranen) liegt ein Bauprinzip zu-
grunde, das man als Fluid-Mosaic-Modell bezeichnet (Abb. 1.3.1): Die
wichtigsten Bausteine sind Lipide und Proteine. Zu den Lipiden der Bio-
membranen gehoren u.a. Sterole (- Seite 91) oder Triacylglycerine (Neu-
tralfette; — Seite 77). Sie bilden eine Doppelschicht, in der ihre lipohilen
Enden nach innen, ihre hydrophilen nach aufRen zu orientiert sind. Zu
den Proteinen der Biomembranen gehoren erstens periphere Proteine. Sie
sind der Lipid-Doppelschicht aufgelagert oder tauchen etwas in sie ein.
Dementsprechend konnen sie gegebenenfalls leicht von ihr gelést wer-
den. Dazu kommen integrale Proteine. Sie reichen in die Lipid-Doppel-
schicht tief hinein oder durchqueren sie vollig. Die Proteine sind oft
nach auflen zu mit anderen Komponenten wie polymeren Kohlenhydra-
ten besetzt.

Lipid-
doppel-
schicht

lipophiler
Bereich

hydrophiler Bereich
eines Phospholipid-
molekiils integrale Proteine
peripherés Protein (in den lipophilen Bereich der
(mit Oberfliche der Lipid- Lipid-Doppelschicht integriert)

Doppelschicht assoziiert)
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Abb. 1.3.1

Das Fluid-Mosaic-Modell
der Biomembranen. Die
oft von den Proteinen
nach aulen ragenden
Kohlenhydratkomponen-
ten wurden nicht beriick-
sichtigt (nach CapALDI aus
HEss 1999).
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Die Proteine tiberdecken die Lipid-Doppelschicht nur teilweise. Bei
Aufsicht ergibt sich so ein Mosaik aus Proteinen und Lipiden. Damit ist
ein Teil des Namens erklért. Der Begriff »Fluid« ergibt sich aus der Tatsa-
che, dass sich die Lipide in einer schnellen Wirmebewegung befinden,
und zwar von Storungen abgesehen nur innerhalb einer gegebenen Li-
pidschicht. Die Bewegung erfasst auch die Proteine.
Biomembranen konnen die verschiedensten Funktionen ausiiben.
Dabei bildet die Lipid-Doppelschicht eine inerte Grundschicht, deren
Funktion durch die Proteine bestimmt wird.
132 | Endoplasmatisches Reticulum und Golgi-Apparat
Beim endoplasmatischen Reticulum (ER) handelt es sich um ein Membran-
system, das von der dufieren Kernmembran ausgehend das gesamte Cy-
toplasma durchzieht (Abb. 1.3.2). Es besteht aus zwei Membranen, zwi-
schen denen meistens ein nur geringes Lumen liegt, sodass flache Syste-
me resultieren. Auf der dem Cytoplasma zugewandten Seite seiner
Membranen sitzen vielfach Polysomen, an denen eine intensive Transla-
tion stattfindet. Dann spricht man von einem rauen ER (rER; r = en.
rough), sonst von einem glatten ER (sER; s = en. smooth). Wahrend der
Translation konnen sich die wachsenden Polypeptidketten durch die
Membran ins Lumen einfddeln (cotranslationaler Transmembrantran-
sport). Am Beginn solcher Proteine finden sich Signalpeptide, die Kon-
takt mit Durchlassstellen in der Membran aufnehmen. Nach dem Trans-
membrantransport des fertigen Polypeptids werden sie abgespalten. Der
Vorgang ist von GTP abhingig, das dem ATP als weiteres Energiedquiva-
lent entspricht. So werden auch die Zellwandproteine gebildet.

Abb. 1.3.2

randlicher
Vesikelstrom

Kernmembran, endoplasmatisches Reticulum (ER),
Golgi-Apparat. Vom ER, das das gesamte Cytoplasma
durchzieht, ist nur ein Ausschnitt zu sehen. Es kann
auf seinen zum Cytoplasma orientierten Membranfla-
chen Ribosomen tragen (rER, raues ER), ist zum Dictyo-

Sekret-
vesikel

Zellkern Zellwand —

som hin jedoch immer als SER (glattes ER) ausgebil-
det. In der Abb. ist nur ein Dictyosom vorhanden, das
also den Golgi-Apparat darstellt. Transitvesikel, Rand-
vesikel und Sekretvesikel stellen die Verbindung vom
SER iber die Golgi-Zisternen bis zum Plasmalemma
her und ermdglichen den Stofftransport. Dabei

kommt es am Plasmalemma zu Exocytosen: Die Mem-

bran der Sekretvesikel wird ins Plasmalemma einge-
gliedert und der Inhalt in den Bereich der Zellwand
ausgeschiittet (verandert aus RAveN et al. 2000).

Transit-

R — vesikel

Plasma-

\ lemma

Trans-Golgi-

Netzwerk
Regenera-

tionsseite Sekretions-

seite
H/_)
raues Endoplasmatisches Dictyosom (Golgi-Kérper)
Reticulum



Golgi-Apparat: intrazelluldre Driise und Glied eines Transport-
systems

Dictyosomen liegen in unmittelbarer Nachbarschaft eines ER-Bereichs,
von dem aus Transitvesikel abgegeben werden, die sich den Golgi-Zister-
nen eingliedern (Abb. 1.3.2). Auf dieser Seite wird der Golgi-Apparat also
regeneriert. Der Stofftransport von Zisterne zu Zisterne verlduft iiber
die Wanderung von Randvesikeln. Auf der anderen, dem ER abgewand-
ten Seite des Golgi-Apparats werden Sekretvesikel abgeschniirt. Sie kon-
nen ihren Inhalt am Plasmalemma tiber Exocytose in den Bereich der Zell-
wand ausschiitten. Dabei handelt es sich nicht nur um Zellwandprotei-
ne, die aus dem ER angeliefert werden, sondern auch um andere Struk-
turelemente der Zellwand, um Pektinstoffe und Hemicellulosen. Beide
werden voll und ganz im Golgi-Apparat gebildet. Bei einer Zellteilung
wirken die Dictyosomen auch bei der Bildung der Mittellamelle und der
Primidrwand mit (— Seite 146). Der Golgi-Apparat ist also nicht nur eine
wichtige intrazelluldre Driise, sondern auch Glied eines Transportsys-
tems.

Auch von der Translation abgesehen finden im oder am ER wichtige
Synthesen statt. Auf der zum Cytoplasma orientierten Auf3enfliche der
sER-Membranen werden Fettsduren modifiziert (- Seite 80) und bestimm-
te andere Lipide gebildet. Im Lumen des ER kann es zu Verdnderungen
der aus den Ribosomen importierten Zellwandproteine kommen
(Hydroxylierung des Prolins in den Proteinen zu Hydoxyprolin). Auf3er-
dem dient das ER auch als Transportsystem.

Dabei wird es vom Golgi-Apparat unterstiitzt (Abb. 1.3.2). Als Golgi-Ap-
parat bezeichnet man die Gesamtheit der in einer Zelle vorhandenen Dic-
tyosomen, auch wenn es sich nur um ein einziges Dictyosom handeln soll-
te. Dictyosomen bestehen aus einigen iibereinander gestapelten, flachen
Golgi-Zisternen, die fingerartig »ausfransen« kénnen. Vesikel werden von
einem Kompartiment abgeschniirt, wandern zum ndchsten Komparti-
ment und werden dort samt Inhalt eingegliedert. So kommt es zu einem
Transport vom ER iber die Golgi-Zisternen zu den Zielorten, oft dem
Plasmalemma, so z.B. bei den Zellwandproteinen. Aufierdem aber wer-
den im Golgi-Apparat selbst Pektinstoffe und Hemicellulosen syntheti-
siert, beides ebenfalls Zellwandbausteine. Letztlich werden am Plasma-
lemma alle Zellwand-Makromolekiile mit Ausnahme der Cellulose tiber
Exocytose in den Bereich der Zellwand ausgeschiittet (Box 1.3.1). Der
Golgi-Apparat ist also Teil eines Transportsystems und Ort von Synthesen.
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Abb.1.3.3 |

Prerrersche Zelle. In ein
GefaR wird Wasser einge-
fiillt. In das Wasser wird
ein poroses Tongefal ein-
getaucht, in dessen Wan-
dung ein Niederschlag aus
Ferrocyankupfer eine se-
lektiv permeable Mem-
bran bildet. Das TongefaR
enthalt Saccharoselosung
(rot). Es bildet die PreFFER-
sche Zelle, die nicht nur als
Osmometer, sondern auch
als Modell fiir die Pflan-
zenzelle dienen kann: Was-
ser diffundiert durch die
selektiv permeable Mem-
bran in die hypertonische
Losung im TongefaR. In
einem angeschlossenen
Manometer wird dann
eine Quecksilberlosung
(schwarz) empor gescho-
ben. Die Hohe der Queck-
silberlésung gibt den je-
weiligen osmotischen
Druck an. T Ton mit selek-
tiv permeabler Membran;
P osmotischer Druck (ver-
andert aus WALTER 1950).

DIE PFLANZENZELLE UND IHRE FUNKTIONEN

Plasmalemma, Tonoplast, Vakuole und Saugspannung

Das Plasmalemma bildet die duflere Umgrenzung des Cytoplasmas, der To-
noplast die innere zur Vakuole hin. Beide fithren hédufig Protonenpumpen
(= Seite 34), iiber die Transportprozesse nach auflen in den Bereich der
Zellwand und nach innen in die Vakuole ermdglicht werden. Im Plasma-
lemma befinden sich die Enzymkomplexe zur Synthese der Cellulose (-
Seite 71).

Die Vakuole entsteht im Lauf der Zellentwicklung aus vielen kleinen
Zellsaftrdumen, die sich schlie3lich vereinigen. Sie kann hohe Konzen-
trationen an Salzen enthalten (s. Salzpflanzen) oder auch als Exkretbe-
hélter dienen, der im Stoffwechsel nicht mehr benétigte Pflanzenstoffe
speichert. Diesen Stoffen kommt jedoch vielfach eine Schutzfunktion
gegen Pathogene und Herbivore zu (= Seite 77). Manche Stoffe werden
nur voriibergehend in die Vakuole eingespeist und zur weiteren Nut-
zung wieder aus ihr herausgeholt, so Malat bzw. Apfelsdure beim CAM
(=> Seite 59).

Besonders wichtig wird die Vakuole dadurch, dass sie am Zustande-
kommen der Saugspannung der Zellen und damit der ganzen Pflanze ent-
scheidend beteiligt ist. Lisst sie nach, welken die Pflanzen. Zur Erkla-
rung beginnen wir mit der Diffusion. Dabei handelt es sich um die freie
thermische Bewegung von Wassermolekiilen und der darin geldsten
Stoffen bis zum Konzentrationsausgleich: Wenn man eine Saccharoselo-
sung vorsichtig mit Wasser tiberschichtet, werden sich solange Zucker-
molektile in die Wasserschicht und Wassermolekiile in die Zucker-
schicht bewegen (= diffundieren), bis eine gleichméRig konzentrierte Lo-
sung resultiert. Auch danach geht die Bewegung weiter, aber statistisch
gesehen bleibt die einmal eingestellte, einheitlich konzentrierte Losung
erhalten.

Eine Diffusion kann auch durch Membranen stattfinden. Falls die
Membran fiir alle geldsten Stoffe gleichmdRig durchldssig ist, dndert
sich nichts. Nun sind Biomembranen fiir Wasser leicht, fiir darin geldste
Stoffe aber unterschiedlich, oft tiberhaupt nicht passierbar (= Seite 32).
Eine solche Membran nennt man selektiv permeabel. Die Diffusion durch
eine selektiv permeable Membran bezeichnet man als Osmose. Bei ihr be-
wegen sich die Wassermolekiile im Endergebnis aus dem Kompartiment
mit der niedrigeren Konzentration an gelosten Stoffen, also aus der hy-
potonischen Losung, in dasjenige mit der hoheren Konzentration, also in
die hypertonische Losung. Dabei ist nicht die Art, sondern nur die Anzahl
der geldsten Molekiile mafigebend. Durch den Wasserimport kommt es
in der hypertonischen Losung es zu einem Druckanstieg, den man in
einer PFEFFERschen Zelle iiber ein aufgesetztes Steigrohr sichtbar ma-



