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Vorwort

Das vorliegende Buch hat seine Wurzeln in mehreren Vorlesungsreihen,
jeweils begleitet von mehrwochigen Praktika, die in den vergangenen
zehn Jahren fiir Biologen und fiir Biotechnologen an der Technischen
Universitdt Braunschweig stattfanden. Das Lehrbuch vermittelt in
kompakter Form die wichtigsten Grundlagen der Zellbiologie am Bei-
spiel der Pflanzenzelle. Es ist als Einfiihrung fiir Bachelor konzipiert
und setzt keine speziellen Kenntnisse voraus. Allerdings nehme ich
an, dafk die Leser tiber gut fundierte Abiturkenntnisse in Biologie und
Chemie verfiigen. Fiir ein kurzes, einfiihrendes Lehrbuch erhebt sich
das Problem und der Anspruch, aus der schier erdriickenden Fiille von
explosionsartig anwachsendem Detailwissen die generellen Prinzipien
des Faches in der gebotenen Kiirze herauszuarbeiten. Gerade in der Zell-
biologie sind dazu instruktive Farbabbildungen unerldRlich, auf die ich
in diesem Buch groRen Wert gelegt habe.

In den internationalen Standardwerken der Zellbiologie steht die Bio-
logie der tierischen Zelle im Zentrum, die Pflanzenzelle wird nur ganz
am Rande abgehandelt. Zwar gelten fiir tierische und pflanzliche Zellen
dieselben Grundprinzipien von Molekularbiologie und Biochemie, aber
in der Zellbiologie und Physiologie treten immer grof3ere Unterschiede
zutage, die in der unterschiedlichen Lebensweise begriindet sind, denn
Pflanzenzellen sind autotroph. Pflanzenzellen besitzen Zellorganellen
und -strukturen, die es in tierischen Zellen nicht gibt, und sie haben
denjenigen Organellen, die sie mit den Tieren gemeinsam haben, oft
zusdtzliche, neue Funktionen zugewiesen. Das Buch legt den Schwer-
punkt auf die pflanzliche Zelle, ohne jedoch die Grundlagen der tieri-
schen Zellbiologie auszuklammern; im Gegenteil, im Vergleich zur
tierischen Zelle werden die besonderen Strukturen und Leistungen der
Pflanzenzelle herausgearbeitet.

Das Schreiben eines Lehrbuches ist eine besondere Herausforderung.
Ich habe mich dazu wihrend eines Forschungsfreisemesters in ein klei-
nes Dorf im Stiden Frankreichs zuriickgezogen und via Internet mit der
Welt Kontakt gehalten. Das war eine wunderbare Zeit und Erfahrung
fir mich. An dieser Stelle danke ich vielen Kollegen, die bereitwillig



auf meine Fragen geantwortet haben oder Abbildungen zur Verfiigung
stellten. Besonderer Dank geht an meine Mitarbeiter Robert Hansch,
Jutta Schulze, Florian Bittner und Tobias Kruse fiir mikroskopische Ori-
ginalaufnahmen und Abbildungsvorlagen. Mein ausdriicklicher Dank
gilt der Zeichnerin Frau Sabine Seifert, die mit groRer Professionalitdt
und dsthetischem Einfithlungsvermogen meine Vorlagen fiir die Abbil-
dungen dieses Buches digital umgesetzt hat. SchlieRlich danke ich Frau
Alessandra Kreibaum im Lektorat und meiner Sekretdrin Frau Andrea
Kusserow fiir ihren unermiidlichen Einsatz.

Das Buch ist meiner Ehefrau Renate gewidmet als Dank fiir ihre nie
versiegende Geduld und Unterstiitzung.

Braunschweig, im Sommer 2010 Ralf-R. Mendel
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Inhalt

Pflanzen gehoren zu den Eukaryonten, ihre Zellen besitzen einen Zell-
kern. Im Unterschied zu Tieren ernidhren sich Pflanzen autotroph und
haben eine sessile, also ortsgebundene Lebensweise. Daraus leiten sich
erhebliche Unterschiede zur tierischen Zelle ab.

Drei Charakteristika der
Pflanzenzellen sind ganz
offensichtlich: Sie besitzen
eine Zellwand, Plastiden
und eine Zentralvakuole.
Pflanzenzellen sind in der
Regel erheblich grofer als
tierische Zellen und sie
sind riesenhaft im Ver-
gleich zur Prokaryonten-
zelle (Abb. 1.1). Pflanzenzel-
len sind osmotroph, das
bedeutet, dass sie Stoffe
nur in geléster Form auf-
nehmen, im Gegensatz zu
den phagotrophen tieri-
schen Zellen, die ihre Nah-
rung auch in Form von
Partikeln aufnehmen kon-
nen. Pflanzenzellen sind
totipotent, aus jeder Zel-
le der Pflanze kann eine
neue intakte Pflanze rege-
neriert werden. Pflanzen-
zellen teilen sich auf an-

Bakterien und Pflanzenzellen bei gleicher VergroBerung.

Zellen der Zwiebelwurzel sind in Gegenwart von Agrobakterien (Agrobacterium tumefa-
ciens) gezeigt. Am Marker fiir die VergroBerung kdnnen die absoluten GroRen leicht abge-
schatzt werden (Originalaufnahme R. Hansch, Braunschweig).
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Die Pflanzenzelle.

(A) Zelle von Arabidopsis
thaliana im elektronen-
mikroskopischen Bild.
Eine junge Zelle ist ge-
zeigt (die Vakuole ist
noch klein), im Chloro-
plasten ist ein Starkekorn
erkennbar, im Kern ist der
Nucleolus gut sichtbar. CP
Chloroplasten, M Mito-
chondrien, V Vakuole,
(Originalaufnahme R.
Hansch, Braunschweig).

11|

111 |

dere Weise als tierische Zellen und verbleiben an dem Ort, wo sie gebildet
wurden. Sie kénnen also innerhalb von Gewebeverbdnden nicht wandern
so wie tierische Zellen. Abbildung 1.2 zeigt eine Pflanzenzelle im elektro-
nenmikroskopischen Bild und in der schematischen Darstellung mit ihren

Kompartimenten.

Alle Stoffwechselreaktionen laufen im wassrigen Milieu ab. Betrach-
tet man die Pflanzenzelle, so besteht das Cytoplasma zu 70 % aus Wasser,
zu 10 % aus Metaboliten und Ionen und zu 20 % aus Proteinen, Nuclein-
sduren, Lipiden und Polysacchariden.

Die Bausteine der Zelle: Proteine

Aminosauren

Aminosduren sind die Grundbausteine der Proteine. Wie ihr Name schon
sagt, tragen sie als funktionelle Gruppen eine Aminogruppe (-NH,) und
eine Carboxylgruppe (-COOH). In der allgemeinen Darstellungsform
(Abb. 1.3 A) steht R fiir einen Rest, also eine Seitenkette. Das o-C-Atom ist
asymmetrisch substituiert, sodass Spiegelbild-Isomere auftreten (Spiegel-
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Kernhiille Abb. 1.2 .

Mitochondrium Nucleolus Kernmatrix

Ribosomen
Oleosom

raues
endoplasmatisches

Plasmodesmos Reticulum

glattes
endoplasmatisches
Reticulum

Desmotubulus

Cytoplasma

Vakuole

Primdrwand

Mittellamelle

Plasmamembran

(B) Schema der Pflanzenzelle mit ihren Kompartimenten. Eine noch junge, wenig vakuolisierte
Zelle ist gezeigt.

bild-Isomere drehen polarisiertes Licht in entgegengesetzte Richtung, die
L-Form nach links, die D-Form nach rechts). Alle in Proteinen vorkom-
menden Aminosduren gehoren zur L-Form. Durch den Besitz der Amino-
gruppe und der Carboxylgruppe sind Aminosduren ionisierbar, wobei die
Aminogruppe ein Proton aufnimmt (also als Base wirkt) und die Carb-
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Abb.1.3

COOH

Aufbau und Ladungszustande einer

Aminosaure.

(A) Allgemeiner Aufbau einer Aminosau-

o
HZN—cl—H
R

re. Das a-C-Atom ist asymmetrisch mit
vier verschiedenen Gruppen substituiert.

R bezeichnet die variable Seitenkette, die

Kation Zwitterion Anion

unterschiedlich lang, verzweigt oder aro-
matisch sein kann und auch verschiede- H H H

ne Ladungen tragen kann.
(B) Ladungszustande einer Aminosaure.

Merksatz
Aminosauren besit-
zen eine Aminogrup-
pe und eine Carb-
oxylgruppe und sind
damit Zwitterionen,
die je nach pH-Wert
basisch oder sauer
reagieren.

o | o |l o o | o
H3N—(|Z—COOH P H3N—C|—COO P— HZN—(li—COO
R R R

saures Medium isoelektrischer Punkt alkalisches Medium

oxylgruppe ein Proton abgibt (also als Sdure wirkt) (Abb. 1.3 B). Eine Ami-
nosdure hat demnach sowohl basischen als auch sauren Charakter und
ist damit ein Zwitterion. Je nach pH-Wert kann die Gesamtladung einer
Aminosdure positiv sein (bei niedrigem pH-Wert ist sie ein Kation) oder
negativ sein (bei hohem pH-Wert ist sie ein Anion). Hebt sich bei einem
bestimmten pH-Wert die Gesamtladung nach aufRen hin auf, so bezeich-
net man diesen pH-Wert als isoelektrischen Punkt.

In der Natur kommen tiber 200 Aminosduren vor, wobei nur 20 am
Aufbau von Proteinen beteiligt sind. Sie werden als proteinogene Ami-
nosauren bezeichnet. Die Seitenkette ,R“ kann weitere funktionelle Grup-
pen tragen, welche die Eigenschaften und Reaktionen einer Aminosdure
wesentlich bestimmen. Die Aminosduren lassen sich deshalb in verschie-
denen Gruppen zusammenfassen (Abb. 1.4). Sind die Seitenketten rein ali-
phatisch und damit unpolar, so sind diese Aminosduren hydrophob (z.B.
Leucin und Valin). Tragen sie zusétzliche geladene Gruppen (z.B. -COOH
oder -NH,), so sind diese Seitenketten polar und die Aminoséure ist hy-
drophil. Hierunter fallen die basischen (z.B. Lysin, Arginin) und die sau-
ren (z.B. Glutaminsdure, Asparaginsdure) Aminosduren. Solche polaren
Gruppen in der Seitenkette konnen aber auch OH-Gruppen (Serin und
Threonin) oder Schwefelgruppen (Cystein und Methionin) sein. Schlief3-
lich gibt es noch Aminosduren mit aromatischen Seitenketten (Phenyl-
alanin, Tyrosin, Tryptophan). Sehr selten wurden bei einigen Pflanzen
modifizierte Aminosduren in Proteinen gefunden. Dazu zédhlt das Hydro-
xyprolin aus speziellen Strukturproteinen der pflanzlichen Zellwand, das
durch nachtréigliche Oxidation von Prolin am fertigen Protein entsteht.
Ein spezieller Fall ist das Selenocystein, bei dem der Cysteinschwefel
durch ein Selenatom ersetzt ist. Bei Sdugetieren kommt Selenocystein in
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Aminosduren mit aliphatischen Seitenketten

COOH COOH COOH COOH COOH COOH
HZN—Cl—H HZN—(ll—H H2N—?—H HZN—(lj—H HZN—Cl—H o H
H CH, H(|:—CH3 CH, HC—CH,
CH, HCl—CH3 cIH2
CH, CH,
Glycin L-Alanin L-valin L-Leucin L-Isoleucin L-Prolin
Gly/G Ala/A Val/v Leu/L e/l Pro/P
Aminosiuren mit aliphatischen Aminosduren mit aromatischen Seitenketten
O- bzw. S-haltigen Seitenketten
COOH COOH COOH
COOH COOH COOH COOH
H,N—C—H H,N—C—H H,N—C—H
H,N—C—H  H,N—C—H  H,N—C—-H  H,N—C—H
| CH, CH, CH,
CH, H—(|Z—OH (|:H2 clH2
OH CH, SH CH, A\
: )
|
CH, OH H
L-Serin L-Threonin L-Cystein  L-Methionin L-Phenylalanin L-Tyrosin L-Trytophan
Ser/S Thr/T Cys/C Met/M Phe/F Tyr/Y Trp/W
basische Aminosduren saure Aminosduren Aminosduren mit Amidgruppen
COOH COOH COOH COOH COOH COOH COOH
HZN—Cl—H HZN—Cl—H HZN—(li—H H2N—C|I—H HZN—(li—H HZN—Cl—H HZN—Cl—H
(l:H2 (|ZH2 CH, (le2 C|ZH2 clH2 (l:HZ
CH, CH, NH, sy COOH CH, _C CH,
& b & 1 COOH o N, l
[ S Sy N 07 NH,
H,C—NH, | H
H L-Asparagin-  L-Glutamin-
L-Lysin L-Arginin L-Histidin sdure sdure L-Asparagin L-Glutamin
Lys/K Arg/R His/H Asp/D Glu/E Asn/N GIn/Q

Die 20 proteinogenen Aminoséuren. Die charakteristische Gruppe ist in rot dargestellt. Unter den Namen der Aminosauren ist ihr
Dreibuchstabencode angegeben. Dahinter steht ihr Einbuchstabencode, der in der Molekularbiologie notwendig wurde, um lange

Aminosauresequenzen ibersichtlich darstellen zu konnen.
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Merksatz

Die Seitenketten
bestimmen den Cha-
rakter der Aminosau-
ren (hydrophob,
polar, sauer, basisch).
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mehr als 25 Proteinen vor, bei héheren Pflanzen wurden jedoch bisher
keine Proteine mit Selenocystein als Baustein gefunden. Lediglich bei der
Griinalge Chlamydomonas reinhardtii gibt es eine Peroxidase, die Selenocy-
stein enthélt. Bei Sdugern und dieser Alge wird Selenocystein in der DNA
durch ein Stoppcodon codiert, das wiahrend der Translation durch einen
speziellen Mechanismus zu Selenocystein umgedeutet wird. In diesem
Sinn kann man Selenocystein als 21. proteinogene Aminosdure auffas-
sen.

112 | Peptidbindung und Hydrathiille

In Proteinen sind die Aminosduren tiber Peptidbindungen linear mit-
einander verkniipft. Die a-Carboxylgruppe einer Aminosdure kann mit
der o-Aminogruppe der nichsten Aminosdure unter Wasserabspaltung
(was formal einer Kondensationsreaktion entspricht) eine Peptidbindung
eingehen (Abb. 1.5). Das Reaktionsprodukt ist ein Dipeptid. Sind weniger
als 30 Aminosduren miteinander verkniipft, spricht man von einem Oli-
gopeptid, alle groReren Einheiten sind Polypeptide. Ab ungefihr 70 Ami-
nosduren spricht man von Proteinen. Die monotone Abfolge von Peptid-
bindungen bildet ein stabiles und flexibles Riickgrat fiir das Protein, von
dem die Seitenketten der verkniipften Aminosduren abzweigen. Da die
unterschiedlichen Seitenketten saure und basische Gruppen tragen kon-
nen, trigt ein Protein je nach pH-Wert eine Gesamtladung und hat einen
charakteristischen isoelektrischen Punkt, der vom Mengenverhéltnis sau-

Abb. 1.5

Die Peptidbindung. A H,0

(A) Die Bildung eines Di- R1 H 0 R1 0o

peptids. H H\CI OH l Q Z H H\(l: l g

(B) Darstellung eines SN N oy >, 0oH A Yo Cﬂ ~oH

Hexapeptids, also eines I!I Il }liz I!I g I|22

Oligopeptids aus sechs

Aminosauren. Die Amino-

saurekette hat zwei En-

den mit jeweils einer frei- B OH

en funktionellen Gruppe.

Am Aminoterminus (N-

Terminus) blgibt die Ami- HsC_ _CHs

nogruppe frei (daher der ‘ ‘ ‘ (|Z—H ‘ ‘ C|OOH‘ ‘

Name die_ses Endes des | CH, 'H 0! CH, 'H 0! CH, 'H 01 CTerminus

Hexapeptids), am Carb- T [T [T ik

oxyterminus (C-Terminus) H\\:\‘TN‘/C\C’:(N\C\:\:N/C\C’:(N\C\HC\:‘N/C\C’%N\C\E\?‘{Qﬂi

bleibt die Carboxylgruppe  N-Terminus ;| [: [ e [Tl 1T

frei. Der Ubersichtlichkeit H O, H H O: CH; H O CHy

halber sind alle Amino- ' ' ' ' ' ' éH '

sauren in ihrer undissozi- 1 1 l l l l l

ierten Form dargestellt. + Tyrosin i Glycin : Leucin : Alanin : Aspara- : Cystein .

| ginsaure |
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Zwitterion

P
€
a0

~—N—I

Wasserdipol und Hydrathiille.

dungen an den Wasserstoffatomen.

rung an die funktionellen Gruppen an.

rer und basischer funktioneller Gruppen im Protein bestimmt wird. Die
Verteilung der elektrischen Ladungen auf der Oberfliche eines Proteins
fithrt dazu, dass sich eine Hydrathiille um das Protein ausbildet. Wasser-
molekiile sind elektrische Dipole (Abb. 1.6 A), die sich mit ihrem negati-
ven Pol in Richtung positiver Ladungen (also zur Aminogruppe) orientie-
ren und mit ihrem positiven Pol in Richtung negativer Ladungen (also
Carboxyl-, Carbonyl-, Hydroxylgruppen) (Abb. 1.6 B). Unpolare Molekiile
(also aliphatische Seitenketten) hingegen stof3en Wassermolekiile ab und
sind deshalb hydrophob und damit wasserunldslich. Damit Proteine gut
wasserloslich sind, tragen sie auf ihrer Oberfldche vor allem polare und
geladene Aminosduren (Abb. 1.6 C).

Proteine

Die vielfiltigen Eigenschaften von Proteinen werden nicht vom Riickgrat
der Peptidbindungen bestimmt, sondern von der Abfolge der Aminoséu-
reseitenketten, die am Riickgrat herausragen und den sich daraus erge-
benden strukturellen Konsequenzen.

Primérstruktur: Die Reihenfolge der Aminoséduren in der linearen Po-
lypeptidkette bezeichnet man als Primérstruktur des Proteins. Man spricht
heute von der Aminosduresequenz, wenn man die Priméarstruktur eines
Proteins meint. Da das Genom vieler Organismen in seiner Sequenz auf-
gekldrt ist, kann man aus der bekannten Gensequenz eines Proteins sei-
ne Aminosduresequenz ableiten. Die Darstellung von Aminosduresequen-

)-A PN QQQ

&

Qaa ¥ ee®

(A) Wasserdipol. Da Sauerstoff elektronegativer ist als Wasserstoff, sind
die Bindungselektronen zum Sauerstoffatom verschoben. Das fiihrt zu
einer negativen Teilladung am Sauerstoffatom und zu positiven Teilla-

(B) Die Aminosaure ist ein Zwitterion und umgibt sich mit einer Hy-
drathiille. Die Wasserdipole lagern sich in unterschiedlicher Orientie-

(€) Atomare Struktur des Enzyms Sulfitoxidase. Die elektrischen Ladun-
gen auf der Oberflache sind farblich markiert (rot = elektronegativ,
blau = elektropositiv) (C: Bildbearbeitung T. Kruse, Braunschweig).

Merksatz

Proteine tragen auf
ihrer Oberflache vor
allem polare und
geladene Aminosau-
ren, sodass sich eine
Hydrathiille um das
Protein bildet.

113
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- Box 1.1

Molekiilmasse und N-/C-Terminus eines Proteins

Molekiilmasse

Die Masse eines Proteins wird in Dalton angegeben. 1 Dalton (Da) entspricht einer
Atommasse von 1. 1000 Da sind ein Kilodalton (kDa). Die meisten Proteine haben eine
Masse zwischen 10 und 100 kDa. Aus der Masse eines Proteins kann man die Anzahl
der beteiligten Aminosauren recht einfach annéhernd berechnen (und umgekehrt!).
Die mittlere Molekiilmasse eines Aminosaurerestes innerhalb einer Polypeptidkette
betrdgt 110 Da. Ein Protein mit 500 Aminosauren besitzt demnach eine Molekiilmasse
von 55 kDa.

N-Terminus und C-Terminus

Jede Gber Peptidbindungen verkniipfte Aminosaurekette (egal welcher Linge) hat
zwei Enden, mit jeweils einer funktionellen Gruppe: das Aminoende mit einer freien
NH,-Gruppe und das Carboxylende mit einer freien COOH-Gruppe. Man spricht
vom N-Terminus und vom C-Terminus eines Proteins. Es ist fiir die Darstellung von
Aminosauresequenzen verbindlich festgelegt, dass der N-Terminus immer links
steht. Das hat eine natiirliche Ursache, denn eine mRNA wird bei der Translation in
5'—3'-Richtung abgelesen und damit wird zuerst der N-Terminus des neuen Proteins
synthetisiert.

zen folgt bestimmten Konventionen (vgl. Box 1.1 Molekiilmasse). Durch
Datenbankabgleiche kann man verwandte Proteine aufgrund ihrer Se-
quenzdhnlichkeiten identifizieren. Vergleicht man die Aminosdurese-
quenz solcher Proteine (z.B. des Enzyms Sulfitoxidase aus Abbildung 1.6 C,
das in allen Eukaryonten vorkommt), so findet man, dass in bestimmten
Positionen immer dieselbe Aminosdure auftaucht, wihrend in anderen
Positionen ganz verschiedene Aminosduren auftreten. Man spricht hier
von hoch konservierten Aminoséduren, die wesentlich sind fiir die Funk-
tion oder Struktur des jeweiligen Proteins und deshalb im Laufe der Evo-
lution durch keine andere Aminosdure ersetzt worden sind. Ist eine
solche Aminosdure von einer Mutation betroffen, so hat das oft schwer-
wiegende Konsequenzen fiir die Funktion des betroffenen Proteins und
kann, sofern das Protein eine Schliisselposition in der Zelle einnimmt,
zum Tod des Organismus fithren. Die Anzahl solcher hoch konservierter
Aminoséuren, die in der gleichen Position auftauchen, kann man in Se-
quenzvergleichen prozentual ermitteln und daraus stammesgeschicht-
liche Verwandtschaften von Organismen ermitteln (sogenannte moleku-
lare Stammbdume). In héheren Pflanzen kommen etwa 20 000-60000
verschiedene Proteine vor (vgl. Box 1.2 Omics-Technologien und Systembiologie).
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Omics-Technologien und Systembiologie

Die in groBem MalRstab durchgefiihrte Sequenzierung der DNA von Pro- und
Eukaryonten hat es ermdglicht, ganze Genome verschiedener Arten miteinander zu
vergleichen. Dazu war es notwendig, die enorme Datenflut wohl durchdacht in Daten-
banken zu katalogisieren und Gen fiir Gen zu interpretieren. Bioinformatik-Programme
vergleichen die DNA-Sequenzen und die daraus abgeleiteten Aminosaureabfolgen mit
solchen Proteinen, deren Funktion schon eindeutig aufgeklart worden ist (automatische
Annotation, die allerdings nachfolgend von Hand Gberpriift werden muss). Damit
ist es moglich geworden, das zelluldre Leben aus einem zunehmend umfassenden
und ganzheitlichen Blickwinkel zu untersuchen, um schlieRlich mit mathematischen
Modellen das Verhalten ganzer Systeme (Zellen, Organismen) zu erfassen und deren
Dynamik vorhersagen zu kdnnen (= Aufgabe der Systembiologie). Den Systembiologen
interessiert nicht das einzelne Gen, sondern der Vergleich ganzer Genome (Genomics).
War es anfanglich nur der Vergleich von Genen, so hat die Systembiologie mittlerweile
auch alle nachfolgenden Ebenen der Expression und des Stoffwechsels in ihre Unter-
suchungen einbezogen. Diese systembiologischen Ansétze haben eine ganze Reihe
neuer molekularer und bioinformatorischer Arbeitsrichtungen hervorgebracht, die als
Omics-Technologien bezeichnet werden. lhnen allen ist gemeinsam, dass sie immer
die Gesamtheit der jeweiligen Parameter und Daten einer Zelle zum gewahlten Zeit-
punkt erfassen wollen. Den Systembiologen interessiert weniger die Expression eines
einzelnen oder einiger weniger Gene, als vielmehr die gleichzeitige Erfassung aller
Transkripte einer Zelle zu einem gegebenen Zeitpunkt (Transkriptom; Transkriptomics).
lhn interessiert die Erfassung der Gesamtheit aller Proteine, die zum Analysezeitpunkt
in der Zelle vorhanden sind (Proteom; Proteomics). Da alle Proteine miteinander in
Wechselwirkung stehen und Interaktionsnetzwerke ausbilden, versucht man auch
die Gesamtheit dieser Interaktionen innerhalb der Zelle zu erfassen (Interaktom;
Interaktomics). Die nachstfolgende Ebene bilden die Metabolite. Die Gesamtheit aller
Metabolite, die sich zu einem gegebenen Zeitpunkt in der Zelle befinden, nennt man das
Metabolom (ihre gleichzeitige Erfassung heilt Metabolomics oder metabolic profiling).
Da sich die Metabolitkonzentrationen dynamisch andern, untersucht der Systembiologe
auch das Fluxom (Fluxomics). Die Erfassung der Gesamtheit aller zum Analysezeitpunkt
in der Zelle vorhandenen Phytohormone wird hormone profiling genannt. Diese Fiille
attraktiv klingender Bezeichnungen darf nicht dartiber hinwegtauschen, dass esin den
meisten Fallen derzeit technisch noch nicht méglich ist, tatsdchlich alle Proteine oder
Metabolite oder Hormone einer Zelle gleichzeitig zu erfassen. Wohl aber kdnnen alle
Transkripte einer Zelle identifiziert werden und man kann sogar ihre Menge in einer
Einzelzelle quantitativ erfassen.
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- Sekunddrstruktur: Die Peptidbindung ist aufgrund ihres partiellen Dop-

pelbindungscharakters starr und unbeweglich, jedoch sind die Bindun-
gen zu den benachbarten C-Atomen links und rechts von der Peptidbin-
dung frei drehbar, sodass sich die Aminosdurekette im Raum falten kann.
In begrenzten Bereichen dieser Kette bilden sich lokale Strukturen aus,
die durch Wasserstoffbriicken-Bindungen zwischen C=0- und NH-Grup-
pen stabilisiert werden und die Gestalt einer Schraube (a-Helix) oder eines
[-Faltblattes annehmen kénnen (Abb. 1.7). Man spricht hier von der Sekun-
darstruktur. a-Helix und p-Faltblatt sind die hdufigsten Sekundérstruk-
turen, es gibt aber noch weitere nicht so hiufige Faltungsmuster, z.B. die
B-Schleife. Sie ist ein kurzes Strukturelement, das zu einer 180°-Wendung
in der Polypeptidkette fiihrt. Wasserstoffbriicken zwischen der ersten und
der letzten Aminosdure stabilisieren diese Schleife. Man findet (3-Schlei-
fen oft aufder Proteinoberfliche, wo sie die Polypeptidkette in einer engen

Abb. 1.7

antiparalleles
B-Faltblatt

paralleles
B-Faltblatt
a-Helix

Sekundarstrukturen von Proteinen. Die a-Helix (links) ist eine rechtsgangige Schraube mit 3,6 Aminoséuren je Windung. Das
Riickgrat der Helix besteht aus Peptidbindungen und a-C-Atomen, die Aminosdurereste R weisen nach aufen. Wasserstoffbri-
cken zwischen den C=0- und NH-Gruppen Ubereinander stehender Peptidbindungen stabilisieren die Helix. Das p-Faltblatt
(rechts) hat die Form von Wellblech. Hier bilden sich Wasserstoffbriicken zwischen den C=0- und NH-Gruppen verschiedener Ab-
schnitte der Aminosaurekette, den sogenannten (3-Strangen. Die 3-Strange kdnnen sich entweder parallel oder antiparallel an-
einander lagern. Ihre Seitenketten R stehen alternierend oberhalb bzw. unterhalb der Strangebene.
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Kurve wieder zurtick ins Molekiilinnere fithren. Bereits in der Aminosdu-
resequenz des Proteins ist festgelegt, welche Sekundéarstruktur ein Ket-
tenabschnitt ausbildet. Nicht alle Bereiche einer Aminosdurekette bilden
Sekundérstrukturen aus. So kommt es, dass die a-Helices und p-Faltblat-
ter einer Aminosdurekette durch wenig geordnete, aber rdumlich sehr
bewegliche Bereiche miteinander verbunden sind, deren Flexibilitdt die
Sekundadrstrukturbereiche in die richtige rdumliche Anordnung zueinan-
der bringt.

Tertidrstruktur: Unter der Tertidrstruktur eines Proteins versteht man
die dreidimensionale raumliche Anordnung der sekundadr strukturierten
Peptidkette. Abbildung 1.8 zeigt die Verteilung von a-Helices und f3-Faltblét-
tern in einem fertig gefalteten Enzymprotein. Wie kommt es zu dieser
Faltung? Die Seitenketten der Aminosduren ragen aus den Bereichen der
a-Helices und der p-Faltblédtter heraus und gehen Bindungen miteinan-
der ein, wenn sie sich im Faltungsprozess raumlich ndhern. Mit Ausnah-
me der Disulfidbriicken handelt es sich durchweg um nichtkovalente Bin-
dungen, die erheblich schwécher als kovalente Bindungen sind. Das hat
den Vorteil, dass sie lokal leicht geldst werden kénnen, was dem Protein
ausreichende Flexibilitét fiir seine Funktion oder fiir die Wechselwirkung
mit anderen Proteinen und Liganden gibt.
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Die Eigenschaften
von Proteinen wer-
den nicht vom Riick-
grat der Peptidbin-
dungen bestimmt,
sondern von der
Abfolge der Amino-
saureseitenketten,
die am Riickgrat
herausragen und mit-
einander in Wechsel-
wirkung treten. Man
unterscheidet die Pri-
mar-, Sekundar- und
Tertidrstruktur eines
Proteins.

e Disulfidbriicken entstehen beim Kon-
takt von SH-Gruppen zweier Cysteine
unter Abspaltung von zwei Protonen
(Abb.1.9). Die beiden Cysteinreste miissen
sich in der Tertidrstruktur in rdumlicher
Nédhe zueinander befinden, das heif3t
aber nicht, dass sie in der Peptidkette
benachbart sein miissen. Sie konnen an
ganz verschiedenen Positionen in der
Aminosdurekette liegen und kommen
oft erst im Faltungsprozess in rdiumliche
Nachbarschaft. Nur wenige Cysteinreste
einer Amino-sdurekette sind fiir die Aus-
bildung von Disulfidbriicken vorgesehen.
Die Disulfidbriicke ist als kovalente Bin-
dung sehr fest und stabilisiert dadurch
in erheblichem Mal3e die Ausbildung der
Tertidrstruktur. Ist die Faltung abge-
schlossen, so fixieren oft Disulfidbriicken
diesen Endzustand.

e Jonische Bindungen sind schwicher als
kovalente Bindungen. Sie treten zwi-

Abb. 1.8

Tertidrtruktur des Enzyms Sulfitoxidase. Die verschiedenen a-Helices
und B-Faltblatter sind durch unstrukturierte Abschnitte der Amino-
saurekette miteinander verbunden und haben sich zur Tertidrstruktur
zusammengelagert (Bildbearbeitung T. Kruse, Braunschweig).
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Abb. 1.9

Bindungsarten zwischen Aminosaure-
resten. Die Aminosaureseitenketten

ragen aus dem Riickgrat der Peptidbin-
dungen heraus und gehen verschiede-

ne Wechselwirkungen miteinander ein.

3C
| CHs AN
C H3C\| /C
CH, ¢
! !
R
H H

lonenbindungen

Wasserstoffbriicken

hydrophobe
Wechselwirkung

Disulfidbriicken

schen ionisierten funktionellen Gruppen auf, z.B. zwischen der positiv

geladenen Aminogruppe und der negativ geladenen Carboxylgruppe,
die in den Seitenketten der sauren und basischen Aminosduren vor-

kommen (Abb. 1.9). Auch zwei Carboxylgruppen kénnen tiber ein zwei-
wertiges Kation eine ionische Briickenbindung eingehen.

e Wasserstoffbriicken sind elektrostatische Wechselwirkungen, die
zwischen einem Wasserstoffatom, das an ein elektronegatives Atom
gebunden ist, und einem Atom mit einem freien Elektronenpaar (z.B.
O- oder N-Atom in der Peptidbindung) auftreten. Im Vergleich zur
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kovalenten Bindung liegt ihre Stdrke nur bei einem Zehntel. Jedoch
treten Wasserstoffbriicken sehr hdufig im Protein auf, sodass sie in
ihrer Gesamtheit einen entscheidenden Beitrag zur Bildung und Auf-
rechterhaltung von Sekundir- und Tertidrstrukturen leisten.

e Hydrophobe Wechselwirkungen entstehen, wenn apolare, unge-
ladene Seitenketten miteinander in Kontakt treten. Sie treten nur dann
auf, wenn sich die Atome dieser Gruppen sehr nahe kommen. Dann
wirken Van-der-Waals-Kréfte aufgrund fluktuierender elektrischer
Ladungen zwischen den Atomen. Hydrophobe Wechselwirkungen
treten vor allem im Inneren von Proteinen auf, wo sich die apolaren
Seitenketten der Aminosdurereste vor der Wasserhiille an der Ober-
fldche des Proteins abkapseln. Obwohl sie noch schwécher als Wasser-
stoftbriicken sind, stabilisieren sie in ihrer Gesamtheit den hydrophoben
Kern vieler globulérer Proteine, wiahrend polare und geladene Amino-
sdurereste auf der Proteinoberfliche die Wasserloslichkeit fordern.

Quartdrstruktur: Bestehen Proteine aus der Zusammenlagerung mehre-
rer Polypeptidketten, so wird die riumliche Anordnung dieser Peptidket-
ten als Quartdrstruktur bezeichnet. Man spricht dann von den Unterein-
heiten oder Monomeren des Proteins. Ein Protein kann gleichartige oder
unterschiedliche Untereinheiten haben. Viele Proteine tragen zudem
nichtpeptidische niedermolekulare Gruppen, die sogenannten prosthe-
tischen Gruppen, die sie z.B. zur Katalyse benétigen (vgl. Box 1.3 Prosthe-
tische Gruppen). Prosthetische Gruppen werden wihrend des Faltungspro-
zesses in das Protein eingebaut. Auch andere Molekilgruppen wie Zucker
(Glycoproteine), Lipide (Lipoproteine), Phosphatreste (Phosphoproteine)
und Metallionen (Metalloproteine) kénnen an Proteine gebunden sein.
Hat ein solches Protein seine zusdtzliche Molekilgruppe noch nicht erhal-
ten, so spricht man von einem Apoprotein. Liegt es in fertig gefaltetem
Zustand zusammen mit seiner zusétzlichen Molekiilgruppe vor, so wird
es als Holoprotein bezeichnet. Weitere Details in Kapitel 4.

Proteinarten: Proteine haben vielfiltige Funktionen. Man kann sie
dementsprechend in Klassen einteilen. Enzymproteine sind am héufigs-
ten in der Zelle anzutreffen. Strukturproteine sind die Bestandteile des
Cytoskeletts und der Zellwand. Motorproteine sind verantwortlich fir
intrazellullire Bewegungen. Regulatorproteine sind zumeist Transkrip-
tionsfaktoren. Rezeptorproteine erkennen spezielle Liganden (z.B. Phy-
tohormone). Transportproteine sind Teil von Membrankanélen oder ver-
mitteln den Transport durch das Cytoplasma. Speicherproteine dienen
als Stickstoffreserven und werden in Samen gespeichert.
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Die Seitenketten der
Aminosauren gehen
Bindungen miteinan-
der ein, wenn sie sich
im Faltungsprozess
raumlich nihern.
Man unterscheidet
ionische Bindungen,
Wasserstoffbriicken,
Disulfidbriicken und
hydrophobe Wechsel-
wirkungen.

Proteine kdnnen aus
mehreren Polypeptid-
ketten bestehen, man
spricht dann von den
Untereinheiten oder
Monomeren des Pro-
teins. Zudem tragen
viele Proteine pro-
sthetische Gruppen
und andere kleine
Molekiilgruppen, die
wiahrend des Fal-
tungsprozesses in das
Protein eingebaut
werden.
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- Box 1.3

Abb. 1.10
FAD und FMN.

Abb. 1.11

Fe-S-Zentren.

Prosthetische Gruppen

Viele Proteine haben eine niedermolekulare organische Gruppe gebunden, die sie fiir
ihre Funktion (Katalyse, Elektronentransport) oder zur Stabilisierung ihrer Struktur
bendtigen. Diese zumeist redoxaktive Gruppe ist fest an das Protein gebunden und
dissoziiert nicht vom Protein ab. Beispiele fur prosthetische Gruppen sind das Ham,
Eisen-Schwefel-Zentren (auch die Bezeichnung Fe-S Cluster ist geldufig), Flavin-Adenin-
Dinucleotid (FAD), Flavin-Mononucleotid (FMN) und der Molybdan-Cofaktor. Manche
libertragen nur Elektronen (Ham und F-S Cluster), andere Elektronen und Protonen
(FAD und FMN). AuBerdem unterscheidet man je nach Zahl der Elektronen zwischen
Ein-Elektronen-Ubertragern (Ham und Fe-S Cluster) und Zwei-Elektronen-Ubertragem
(FAD, FMN, Molybdan-Cofaktor).
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Flavin-Adenin-Dinucleotid (FAD) und Flavin-Mononucleotid (FMN) besitzen als redox-
aktiven Teil das Ringsystem Isoalloxazin. Daran ist der Zuckeralkohol Ribit gekoppelt,
gefolgt von einem Phosphat-Rest. FAD entsteht aus FMN durch Anfiigung von AMP
an den terminalen Phosphat-Rest.
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Fe-S-Zentren bestehen aus Fe-lonen, die mit anorganischem Schwefel (Sulfidionen,
$*) zu kafigartigen Strukturen verbunden sind. Die Strukturen von zwei Arten von
Fe-S-Zentren sind hier gezeigt. Fe-S-Zentren sind mit ihren Fe-lonen Giber organischen
Schwefel (Cysteinreste des Proteins) an das Protein gebunden. Beim Elektronentransport
wechselt die Oxidationsstufe von Eisen reversibel zwischen Fe** und Fe>".

H,C=CH CH,
H3C CH=CH,
H5C CH,
g
-0,C—CH, CH,—CO,

Das Grundgertist der Ham-Gruppe ist das Porphyrin, ein aus vier Pyrrol-Ringen
bestehendes zyklisches Tetrapyrrol mit als Eisen-Zentralatom. Je nach Substituent am
Porphyrinring lassen sich mehrere Varianten des Hams unterscheiden (hier ist der b-Typ
gezeigt). Die Hdm-Gruppe bindet in O,-transportierenden Proteinen (Hamoglobin)
den Sauerstoff, wobei sich die Oxidationsstufe ihres Eisens nicht verandert. Die Ham-
Gruppe ist auch zentrale Funktionsgruppe einer groen Familie von Elektronentrans-
port-Proteinen, die den Namen Cytochrome tragen. Hier ist der reversible Wechsel
der Oxidationsstufe des Eisenions zwischen Fe** und Fe** Voraussetzung fiir das
Funktionieren der Cytochrome.

i
—
PP
T
o
HN)*N N~ SO O\p/
2 H /o
-0

Der Molybdan-Cofaktor besteht aus dem trizyklischen Ringsystem Molybdopterin, das
tiber seine Schwefel-Atome ein Molybdan bindet. Der Molybdan-Cofaktor ist iber eine
Vielzahl von Wasserstoffbriicken fest mit dem Protein verbunden.
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Abb. 1.12
Ham-Gruppe.

Abb. 1.13
Molybdan-Cofaktor.
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Nucleoside bestehen
aus einem Zucker
(Pentose) und einer
Base (A, T, G, C oder
U). Nucleotide sind
Nucleoside, deren
Pentose mit ein bis
drei Phosphatresten
verestert ist, sodass
Mono-, Di- und Tri-

GRUNDLAGEN DER BIOCHEMIE

Die Bausteine der Zelle: Nucleinsauren

Die Desoxyribonucleinsdure (DNA) ist der Speicher der genetischen Infor-
mation, wihrend die verschiedenen Arten der Ribonucleinsdure (RNA) an
der Umsetzung der genetischen Information in die Aminosiduresequenz
der Proteine beteiligt sind. Aufbau und Funktionsweise der DNA sind
schulisches Grundwissen. An dieser Stelle wird nur kursorisch daraufein-
gegangen und fiir mehr Details von DNA-Replikation, -Transkription und
-Spleif3en auf die einschlégigen Genetiklehrbiicher verwiesen.

Nucleotide

Nucleotide sind die Bausteine der Nucleinsduren. Sie setzen sich aus drei
Komponenten zusammen: einer N-haltigen Base, einer Pentose (= Zucker
mit fiinf C-Atomen) und einem Phosphatrest (Abb. 1.14). Die Nucleinsdu-
ren unterscheiden sich in der Art der Zucker. RNA enthdlt eine Ribose,
DNA eine 2’-Desoxyribose, das bedeutet, dass die Ribose am 2’C-Atom
keine OH-Gruppe trigt, sondern lediglich ein H-Atom. Die Verbindung
aus Zucker und Base wird als Nucleosid bezeichnet. Bei den Basen han-
delt es sich um die Purine Adenin (A) und Guanin (G) und um die Pyri-
midine Cytosin (C), Thymin (T) und Uracil (U). Uracil kommt nur in der
RNA vor, Thymin nur in der DNA. Die entsprechenden Nucleoside heif3en
Adenosin, Guanosin, Cytidin, Thymidin und Uridin. Die OH-Gruppe des

phosphate entstehen.  C5-Atoms der Pentose kann mit Phosphorsdure zu einem Nucleotid ver-
estert sein. Je nach Zahl
der Phosphatreste wer-
Abb.1.14 . .
den Mono-, Di- und Tri-
Nucleotide des Adeno- phosphate unterschie-
:j:S- '? sz ist_tdj' den, die im Falle des
osphatrest mit der . .
Pentose Uber eine ein- Adenins mit AMP, ADP
fache Esterbindung ver- (|3| > Nucleosid und  ATP abgekiirzt
knipft, wihrend im ATP HO—P~O— werden (Abb. 1.14). Ent-
die beiden weiteren Phos- | hend i1t fir di
phatreste iiber energie- OH H sprec en- es gilt furdie
reiche Anhydridbindun- E E E Guanosinphosphate
gen (rote Wellenlinie) oo GMP, GDP und GTP. Als
gebunden sind. i i i Energietréger sind ATP
i i i Adenosin und GTP an vielen
‘ ‘ ~ )
i i \ ~N J Stoffwechselreaktio-
1 i Adenosinmonophosphat (AMP) nen und zellbiologi-
RN J/ schen Vorgingen betei-
E v > Nucleotide . gang
1 Adenosindiphosphat (ADP) ligt.
N
N
Adenosintriphosphat (ATP)

/
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Nucleinsauren

Nucleinsduren sind Polynucleotide. Die 3’-OH-Gruppe einer Pentose ist
mit der 5-OH-Gruppe der ndchsten Pentose tiber einen Phosphatrest
(genauer: eine Phosphodiester-Bindung) verkniipft. Es entsteht das kova-
lente Riickgrat der Nucleinsduren aus alternierend vorkommenden Phos-
phatgruppen und Pentosen. Somit trigt das eine Nucleinsdureende eine
freie 3’-OH-Gruppe und das andere eine freie 5’-OH-Gruppe, die Nuclein-
sdure weist also Polaritdt auf. Aus dem Riickgrat ragen die vier verschie-
denen Basen heraus.

DNA

In der DNA bilden zwei Polynucleotidstringe eine rechtsgewundene Dop-
pelhelix, in der die Basen senkrecht zur Langsachse nach innen angeord-
net sind und miteinander Wasserstoffbriickenbindungen eingehen, wobei
immer eine Purinbase mit einer Pyrimidinbase paart, also A-T bzw. G-C
(Abb. 1.15). Die beiden Polynucleotidstringe weisen entgegengesetzte Pola-
ritdt auf, das hei’t der eine Strang verlduft in 5’—3’-Richtung, der andere
in 3’—>5’-Richtung. Aufgrund der Basenpaarung A-T und G-C sind die bei-
den Stringe komplementdr (nicht identisch). Die Basensequenz ist die
Primérstruktur eines DNA-Molekiils, die Doppelhelix seine Sekundér-
struktur. Kern-DNA liegt linear vor, hingegen ist die DNA in Plastiden und
Mitochondrien zirkuldr geschlossen.

Ausschnitt aus einer
DNA-Sequenz. Zwischen
benachbarten Amino-
und Oxogruppen bilden
sich Wasserstoffbriicken-
bindungen aus, wobei die
G-C-Paarung mit drei
Wasserstoffbriicken stabi-
ler ist als die A-T-Paarung
mit nur zwei Bindungen.

1.2.2
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Merksatz

Jede Nucleinsiure weist
Polaritét auf: Das eine
Ende tragt eine freie
3’-OH-Gruppe und das
andere eine freie 5’-OH-
Gruppe. In der DNA-
Doppelhelix sind die bei-
den Strange antiparallel
angeordnet: Der eine
Strang verlauft in
5'—3'-Richtung, der an-
dere in 3'—5'-Richtung.
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Man unterscheidet
zwischen folgenden
RNA-Arten: mRNA,
tRNA, rRNA, miRNA,
snRNA und RNA im

Signalerkennungspar-

tikel.
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RNA

Im Gegensatz zur doppelstriangigen DNA liegen RNA-Molekiile zumeist

einzelstrdngig vor. Durch intramolekulare Basenpaarung bilden sich

jedoch hédufig Sekunddrstrukturen aus (z.B. die charakteristische Klee-
blattstruktur der tRNA), die die Stabilitdit des RNA-Molekiils erh6hen. Man

unterscheidet vier RNA-Arten (vgl. Kapitel 2.9):

e Messenger-RNA (mRNA) tibertrdgt die genetische Information von der
DNA zur Proteinbiosynthese an den Ribosomen. Je nach Grofie der
Gene kdonnen mRNAs ganz unterschiedlich lang sein, sehr kurze mRNAs
umfassen nur etwa 200 Nucleotide, sehr lange etwa 4000 Nucleotide.

e Transfer-RNA (tRNA) liefert die fiir die Proteinbiosynthese bendtigten
Aminoséduren zu den Ribosomen. Fiir die 20 proteinogenen Aminosduren
gibt es mehr als 60 spezifische tRNAs, die mit ihrem Anticodon ent-
sprechend dem genetischen Code an die mRNA binden. tRNAs sind
mit 70-90 Nucleotiden sehr kurze Molekiile.

e Ribosomale RNA (rRNA)ist entscheidend am Aufbau und der Funktion
der Ribosomen beteiligt. Es gibt vier TRNA-Typen in den cytoplasma-
tischen Ribosomen der Eukaryonten.

e Mikro-RNA (miRNA). Erst kiirzlich wurde eine weitere RNA-Art ent-
deckt, die Mikro-RNA (miRNA). miRNA-Molekiile sind nur 21 oder 22
Nucleotide lang und entstehen durch Spaltung aus Vorstufen, die von
Kerngenen codiert werden. Sie binden an basenkomplementére
Abschnitte von mRNAs, wodurch kurze doppelstridngige RNA-Bereiche
entstehen, die von speziellen RNA abbauenden Enzymen erkannt und
degradiert werden. miRNAs erfiillen also regulatorische Aufgaben,
indem sie mRNA-Molekiile identifizieren, die abgebaut werden sollen,
bevor sie zur Translation gelangen.

Schlief3lich gibt es die kleinen nucledren RNAs (snRNA), die im Kern am
Spleifen von mRNA beteiligt sind, und eine weitere RNA, die Bestandteil
des Signalerkennungspartikels ist (vgl. Kapitel 2.10). Einige RNAs kénnen
auch als Ribozyme wirken. Hierbei handelt es sich um katalytisch aktive
RNAs, die Aufgaben erfiillen beim SpleilRen von mRNAs und bei der Rei-
fung von tRNA-Vorstufen (beides sind Prozesse im Zellkern) und bei der
Proteinbiosynthese an den Ribosomen im Cytoplasma (vgl. Kapitel 2.9).

Die Bausteine der Zelle: Kohlenhydrate
Unter dem Begriff Kohlenhydrate fasst man sowohl die einfachen Zucker

als auch die aus Zuckern gebildeten Polymere, die Polysaccharide, zusam-
men. Kohlenhydrate sind die hiufigsten Biomolekiile auf der Erde. Sie
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sind Bestandteil von Zellwdnden, Nucleinsduren und Biomembranen und
sie dienen als Energiespeicher. Die Biochemie und Nomenklatur der Koh-
lenhydrate ist sehr komplex und es werden hier nur die fiir das Versténd-
nis der Zellbiologie relevanten Grundbegriffe besprochen.

Monosaccharide

Monosaccharide sind die Bausteine der Polysaccharide. Je nach Anzahl
der C-Atome von 3-7 unterscheidet man Triosen, Tetrosen, Pentosen,
Hexosen und Heptosen. In chemischer Hinsicht sind die Monosaccharide
Polyhydroxycarbonyl-Verbindungen, das heift, sie besitzen mehrere OH-
Gruppen und eine Carbonylgruppe. Je nachdem ob die Carbonylgruppe
eine Aldehydgruppe oder Ketogruppe ist, unterscheidet man Aldosen und
Ketosen (Abb. 1.16). Glucose ist eine Hexose und besitzt eine Aldehydgruppe,
zahlt also zu den Aldosen. Fructose ist auch eine Hexose, trigt aber eine
Ketogruppe am C2-Atom und ist demnach eine Ketose. Bekannte Pento-
sen sind die Ribose als Bestandteil der RNA und die Ribulose als wichti-
ges Zwischenprodukt bei der Photosynthese. Pentosen und Hexosen kén-
nen einen intramolekularen Ringschluss durchfiihren (die Carbonlygruppe
reagiert mit einer OH-Gruppe), wodurch sauerstofthaltige Ringstruktu-
ren entstehen. In Losung liegt das chemische Gleichgewicht zwischen der
offenkettigen linearen Form und der Ringform stark auf Seiten der Ring-
bildung (Abb. 1.16). Der Vollstindigkeit halber sei erwdhnt, dass man je
nach Stellung der OH-Gruppe am untersten
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Merksatz
Monosaccharide kon-
nen eine Aldehyd-
gruppe tragen (Aldo-
sen) oder eine Keto-
gruppe (Ketosen).
Bekannte Hexosen
sind Glucose (eine
Aldose) und Fructose
(eine Ketose). Pento-
sen und Hexosen
konnen auch als
Ringstrukturen vor-
liegen.

asymmetrischen C-Atom eines Monosaccha-

rids zwischen der D- und L- Reihe der Zucker HQ_O Abb. 1.16
. . C
unterscheidet und nach erfolgtem Ring- I p
; 2C-0H H,C—OH
schluss zwischen den a- und -Isomeren. H=C-0 2
3 H O H
HO2C—H — A )
4 -~ OH H
H—C—OH HO OH
H3C—OH H OH
6
H,C—OH
Lineare Form und Ringform von Hexosen. Oben ist der Ring- D-Glucose a-D-Glucose
schluss von Glucose gezeigt. Glucose und besitzt eine Alde-
hydgruppe und ist daher eine Aldose. C1 reagiert mit dem 1
Sauerstoff (rot) am C5, und dieser Sauerstoff wird Teil des Rin- H,C—OH
ges. Der Sauerstoff der Aldehydgruppe (blau) wird zur OH- 2c—o p 1
Gruppe. Unten ist der Ringschluss von Fructose gezeigt. 3 HO—CH, H,C—OH
Fructose besitzt eine Ketogruppe am C2-Atom. C2 reagiert HO-=C-H —_— i OHO
mit dem Sauerstoff (rot) am C5, und dieser Sauerstoff wird H-2C—O0H < H OH
Teil des Ringes. Der Sauerstoff der Ketogruppe (blau) wird zur s OH H
OH-Gruppe. Obwohl Fructose genau wie Glucose eine Hexose H-=C—OH
ist, entsteht kein sechsgliedriger sondern nur ein fiinfglied- HgC—OH

riger Kohlenstoffring, weil die Ketogruppe nicht am C1- son-
dern am C2-Atom sitzt. D-Fructose

o-D-Fructose
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Abb. 1.17

Bildung der Saccharose.
Glucose und Fructose
reagieren unter Wasser-
abspaltung (Dehydratisie-
rungsreaktion) zu Saccha-
rose.
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HO OH 1 HO CH,OH HO 0 CH,OH
H OH H H OH OH H
H,0
Glucose Fructose Saccharose
Glycosidische Bindung

Monosaccharide kénnen unter Wasserabspaltung zu Disacchariden rea-
gieren. Diese Kondensationsreaktion fiihrt zu einer kovalenten Bindung,
die als glykosidische Bindung bezeichnet wird. Das bekannteste Disaccha-
rid ist die Saccharose, die aus einem Glucose- und einem Fructosemono-
mer besteht (Abb. 1.17). Reagiert ein Monosaccharid mit einem Nicht-
zucker, so nennt man die entstehende Verbindung ein Glycosid. Wichtige
Glycoside sind die Glycolipide als Bestandteil der Biomembranen (vgl. Kapi-
tel 2.2) und die Glycoproteine. Glycoproteine werden im Lumen des ER
durch Ubertragung von Zuckern auf die freie Aminogruppe von Aspa-
raginresten gebildet (N-glycosidische Bindung, vgl. Kapitel 2.10) Sie entste-
hen auch im Golgi-Apparat durch Verkniipfung von Zuckern mit der
OH-Gruppe von polaren Aminoséduren (O-glycosidische Bindung, vgl. Kapi-
tel 2.11). Zucker kénnen auch Derivate bilden und zum Beispiel eine Carb-
oxylgruppe tragen, es liegt dann eine Zuckersdure vor. Hiufige Zucker-
sduren sind die Glucuronsdure und die Galacturonsdure als Bestandteil
der pflanzlichen Zellwand (vgl. Kapitel 2.14). Reagiert ein Monosaccharid
mit einem anderen Monosaccharid, so entstehen je nach Zahl der ver-
kntipften Zucker Di-, Tri-, Tetrasaccharide usw. Bis n < 30 spricht man
von Oligosacchariden, ab n = 30 von Polysacchariden.

Polysaccharide

Polysaccharide bestehen aus mehreren hundert bis einigen tausend gly-
cosidisch verkntiipften Monomeren. Man unterscheidet Strukturpoly-
saccharide und Reservepolysaccharide. Zu den Strukturpolysacchariden
zdhlt die Cellulose, der wichtigste Bestandteil der pflanzlichen Zellwand.
Hier sind p-Glucosemolekiile 1,4-glycosidisch verkniipft (vgl. Kapitel 2.14,
Abb. 2.51) und bilden lange, unverzweigte Ketten. Cellulose ist die hdu-
figste organische Verbindung auf der Erde. Auch Chitin (Hauptbestand-
teil der Zellwand von Pilzen und des Exoskeletts der Insekten) und Murein
(Hauptbestandteil der bakteriellen Zellwand) sind Polysaccharide. Das
wichtigste Reservepolysaccharid ist die Stérke, die aus 1,4-glycosidisch
verbundenen a-Glucosemolekiilen besteht (vgl. Kapitel 2.14, Abb. 2.51) und
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im Stroma von Plastiden gelagert wird. Stirke kann Verzweigungen tiber
1,6-glycosidische Verkniipfungen ausbilden. Glycogen ist die Bezeichnung
fiir die tierische Stdrke, Glycogen ist jedoch hédufiger verzweigt als die
pflanzliche Stirke und kann bis zu 100 000 Monomere umfassen.

Die Bausteine der Zelle: Lipide

Unter dem Sammelbegriff Lipide werden Fette und fettdhnliche Verbin-
dungen zusammengefasst. Sie haben keine gemeinsame Grundstruktur
und bilden auch keine kovalent verbundenen Polymere. [hre gemeinsame
Eigenschaft ist jedoch ihr hydrophober Charakter: Lipide sind in Wasser
unloslich, dagegen gut 16slich (lipophil) in organischen Losungsmitteln.
Lipide erfiillen vielfdltige Funktionen im Leben einer Zelle. Sie dienen als
Energiespeicher, sind Bestandteil der Biomembranen und bilden eine
grolie Gruppe der sekundéren Pflanzenstoffe, zu denen auch einige Phy-
tohormone zdhlen. Man unterscheidet Speicherlipide, Strukturlipide und
Steroide.

Speicherlipide (Fette)

Fette bestehen aus zwei Komponenten: aus Glycerin und Fettsduren. Gly-
cerin ist ein Alkohol, dessen drei C-Atome je eine OH-Gruppe tragen.
Somit kann jede OH-Gruppe des Glycerins mit einer Fettsdure verestert
sein und man spricht dementsprechend von Mono-, Di- und Triglyceri-
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Abb. 1.18

Gesittigte und ungesattigte Fette. Fette sind Ester des Glycerins (blau eingerahmt) mit drei Fettsauren. Links ist ein gesattigtes
Fett dargestellt, keine seiner Fettsduren besitzt eine Doppelbindung. Es enthélt ein Molekiil Palmitinsdure (C.¢) und zwei Molekii-
le Stearinsaure (C,q). Dieses Fett ist bei Raumtemperatur fest. Im rechten Bildteil ist ein ungesattigtes Fett gezeigt. s enthélt mit
der Olsaure eine Fettsaure, die eine Doppelbindung besitzt, was zur Krimmung des Fettsaureschwanzes fiihrt. Dieses Fett liegt

bei Raumtemperatur als Ol vor.
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Merksatz
Speicherfette sind
Triglyceride, in denen
jede OH-Gruppe des
Glycerins mit (in der
Regel) verschiedenen
Fettsauren verestert
ist. Ungesattigte
Fettsauren besitzen
ein bis drei Doppel-
bindungen. Der
Begriff ,,01“ bezeich-
net keine chemische
Verbindung, sondern
beschreibt lediglich
die fliissige Zustands-
form eines Fettes.
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den. Fette sind Triglyceride, deren drei Fettsdurereste in der Regel ver-
schieden sind (Abb. 1.18). Fettsduren sind langkettige, aliphatische Car-
bonsduren, am hdufigsten kommen Liangen von 16 und 18 C-Atomen vor.
Die natiirlichen Fettsduren sind geradzahlig, da sie aus C,-Einheiten (Ace-
tyl-CoenzymA) wdhrend der Fettsduresynthese zusammengesetzt wer-
den. Der lange apolare Bereich der aliphatischen Kohlenwasserstoffkette
macht die Fettsduren hydrophob, da sie keine Wasserstoffbriickenbin-
dungen mit Wassermolekiilen ausbilden kdnnen. Man unterscheidet
gesdttigte und ungeséttigte Fettsduren. Gesittigte Fettsduren enthalten
keine Doppelbindungen, sondern nur Einfachbindungen (z.B. Palmitin-
sdure [C,¢] und Stearinsdure [C,s]). Ungesdttigte Fettsduren weisen min-
destens eine Doppelbindung auf und werden dementsprechend als ein-
fach oder mehrfach ungesittigte Fettsiuren bezeichnet (z.B. Olsdure [Cys,
1 Doppelbindung], Linolsdure [C,;, 2 Doppelbindungen], Linolensédure [Cyg,
3 Doppelbindungen]). Die Doppelbindung hat fiir die Fettsdure eine struk-
turelle Konsequenz: Die ansonsten gerade Struktur des Fettsduremole-
kiils knickt an dieser Stelle ab. Diese Abknickungen verhindern, dass sich
die Fettsduremolekiile dicht genug zusammenlagern kénnen, wodurch
Fette mit ungesittigten Fettsduren bei Raumtemperatur fliissig bleiben.
Hingegen lassen sich gesdttigte (also lang gestreckte) Fettsduren dicht
zusammenpacken, wodurch solche Fette bei Raumtemperatur in festem
Zustand vorliegen. Der Begriff ,O1“ bezeichnet keine chemische Verbin-
dung, sondern beschreibt lediglich die fliissige Zustandsform eines Fet-
tes. Speicherfette akkumulieren in der Zelle an zwei Orten: Zum einen
im Cytoplasma als Oleosomen, auf die in Kapitel 2.8 genauer eingegan-
gen wird, und im Stroma der Plastiden in Form von kleinen Oltrépfchen,
den Plastoglobuli. Speicherfette stellen die kompakteste Form eines Ener-
giespeichers dar. Ein Gramm Fett liefert nach vollstindiger Oxidation
doppelt soviel Energie wie die gleiche Menge des Speicherpolysaccharids
Stdrke. Deshalb verwenden kleinsamige Pflanzen vornehmlich Fette als
Energiespeicher fiir den Embryo, wihrend sich grosamige Pflanzen (z.B.
Mais) die volumindsere Stdrke leisten kdnnen.

Strukturlipde

Strukturlipide sind der Hauptbestandteil von Biomembranen. Im Unter-
schied zu den hydrophoben Speicherlipiden haben die Strukturlipide
polare Eigenschaften, denn lediglich zwei der drei OH-Gruppen des Gly-
cerins sind mit Fettsduren verestert, wihrend die dritte OH-Gruppe tiber
einen Phosphatrest mit einer polaren Kopfgruppe (z.B. Cholin) verbun-
den ist. Diese Strukturlipide, die man als Phospholipide bezeichnet, besit-
zen mit ihrer Kopfgruppe einen hydrophilen Teil und mit ihren Fettsdu-
reschwdnzen einen hydrophoben Teil. Sie sind amphiphil, also hydrophob



