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Vorwort


Mit diesem Werk legen wir ein neues, großes Botanik-Lehrbuch vor. Bei der gemeinsamen Arbeit daran haben wir besonders an drei kognitive Leistungen der Menschen gedacht, die unser Buch zur Hand nehmen: Sehen – Lesen – Lernen. Dadurch kann man über die Aufnahme von Information und die Verarbeitung von Fakten zum Wissen und schließlich durch Reflexion zum Verstehen gelangen.

Im Sehen begeistern wir uns für die Wunder der Natur, wie wir sie im Leben der Pflanzen wiederfinden. Bei der unermesslichen Vielfalt der Formen und Funktionen des Lebens auf der Erde sind unter allen Naturwissenschaftlern besonders die Biologen zu andauerndem präzisen Beobachten der Natur aufgefordert. Da dürfen und sollen wir staunen. Das ist der Anfang. Dann müssen wir durch Analysen und Experimente Information sammeln und Wissen schaffen und durch interpretierendes und reflektierendes Nachdenken Verstehen erarbeiten. Durch die reichhaltige Auswahl von Bildern ohne und mit Abstraktion und auf den verschiedenen Ebenen der räumlichen Skalierung wollen wir auch im Buch selber das Sehen fördern. In diesem Sinne sollen die Titelbilder der 42 einzelnen Kapitel die Vorstellungskraft anregen und neugierig machen, ein Kapitel aufzuschlagen. Ohne eigene Legende symbolisieren alle Titelbilder den Inhalt der jeweiligen Kapitel. Vielfach ist dies metaphorisch. Manchmal findet man im Inneren des Kapitels eine Wiedererkennung und gelegentlich einen konkreten Hinweis.

Beim Lesen reichern wir unser Wissen an und dringen zum Verstehen vor. Solches Lesen kann konzentrierte Arbeit, aber auch Unterhaltung sein. Wir haben uns daher bemüht, für den Fluss des Textes eine Sprache zu finden, die als angenehm empfunden wird und zum Lesen verführt. Wir wollen gerne auch Leser gewinnen, die außerhalb von praktischen Bedürfnissen des Lernens und beruflichen Zielen spüren, dass die Faszinationen des Pflanzenlebens in hohem Maße unterhaltend sein können. Dies darf allerdings nicht darüber hinweg täuschen, dass wirklich einprägendes Verstehen im Umgang mit der Information und dem Wissen Arbeit erfordert. Die in den Text eingestreuten „Kompakte“ mit besonders hoher Dichte von Fakten können dabei als Hintergrundinformation verstanden und beim flüssigen Lesen ruhig überschlagen werden.

Für das Lernen auf einem vertieften Niveau der Botanik wollen wir eine lückenlose Übersicht über das Gesamtgebiet geben, verbunden mit dem Bekenntnis und dem Mut zur Lücke. Das klingt paradox. Wir glauben, dass im wissenschaftlichen Studium durchaus eine lückenlose Übersicht erworben und durch Lernen auf Examina reproduziert werden kann. Das Bekenntnis zur Lücke sollte dann eigentlich gar keinen Mut erfordern sondern dankbar als Entspannung aufgenommen werden. Es ist vollkommen unmöglich, alle Details zu kennen. Die Auswahl der Beispiele kann willkürlich sein und sollte auch in Examina individuell verschieden sein dürfen. In diesem Sinne erschien es uns selbstverständlich, die Wahl der Beispiele in den Teilbereichen zu beschränken. Wir wollten auf keinen Fall ein Handbuch oder Nachschlagewerk erzeugen. Wir haben dafür versucht, alle ausgesuchten Phänomene als Information ausführlich zu beschreiben, als Wissen ihre Bedeutung aufzuzeigen und sie zum Verstehen soweit möglich durchsichtig zu machen. Die „Kompakte“ bringen dazu wichtige Begriffe und Inhalte in übersichtlicher Form und können für das Einprägen nützlich sein. Die Beschäftigung mit den Zusammenfassungen der einzelnen Kapitel kann dabei der Selbstkontrolle dienen, da neben alle zusammenfassend herausgearbeiteten Punkte Fragen gestellt sind, die mit der im jeweiligen Kapitel, oft aber auch an anderen Stellen des Buches gegebenen Information aus dem erworbenen Wissen und Verstehen heraus beantwortet werden können. Bei den Empfehlungen für weiterführende Literatur haben wir uns darauf konzentriert, Werke aufzuführen, die über den von uns erarbeiteten Überblick hinausgehen oder die Dinge aus einem anderen Blickwinkel betrachten, die aber gleichermaßen allgemeinen Wissensstoff vermitteln. Hinweise auf Spezialliteratur und Originalarbeiten hätten diesen Rahmen gesprengt.

Indem wir in diesem Lehrbuch der Botanik die umfassende Biologie der Pflanzen präsentieren, also alle Bereiche der Botanik umspannen, folgen wir der Stufenleiter der Skalierungsebenen von 16 Größenordnungen im Raum und 32 Größenordnungen in der Zeit, wie sie im Kapitel 3 in Abbildung 3-3 symbolisiert sind. Das Buch als Ganzes ist für diejenigen gedacht, die den Überblick über das Ganze suchen und die Botanik als einen Schwerpunkt in ihrem Studium wählen. In verkürzter Form bietet auch unsere „Botanik“ für Nebenfächler (ULRICH LÜTTGE, MANFRED KLUGE, GABRIELA BAUER, 5. Auflage, 2005, Wiley-VCH) den Gesamtüberblick. Hier ist dies nun vertieft, und die Gliederung in große Abschnitte und einzelne Kapitel ist stark erweitert. Diese Gliederung des Stoffes sprengt die Grenzen der etablierten Disziplinen der Botanik – Morphologie und Anatomie, Physiologie, Systematik, Ökologie und Pflanzenverbreitung – und umfasst sie doch alle. Ein Leitfaden war uns dabei die Evolution. Wir beginnen unsere Darstellung mit der Evolution des Lebens, bei der frühzeitig photoautotrophe, pflanzenähnliche Stadien aufgetreten sind und versuchen dann, wo immer es möglich ist, dem Gang der Evolution, die zunehmend komplexere Formen geschaffen hat, als rotem Faden zu folgen.

Das kleinere Buch ist in der vorliegenden umfangreicheren Version aufgegangen, und der Leser beider Bücher wird viele Bilder und manche Textabschnitte wiedererkennen. Dies entspricht dem Programm unseres Verlages Wiley-VCH, für große Fächer jeweils ein kleines Lehrbuch für Nebenfächler und ein großes Lehrbuch für Hauptfächler bereit zu halten. Wer sich erst nach der Arbeit mit unserem kleineren Lehrbuch für die Vertiefung und die umfassende Biologie der Pflanzen und das größere Lehrbuch entscheidet, mag viele Anknüpfungsmöglichkeiten als nützlich und angenehm empfinden. Alle aus dem kleineren in das größere Buch übernommenen Teile sind aber nahtlos eingearbeitet worden, und es gibt keine Bruchstellen. Die einzelnen Kapitel sind auch so weit in sich geschlossen, dass sie für sich verständlich werden können, wenn man sich nur jeweils einem Teilaspekt besonders zuwenden will. Gleichwohl sind die einzelnen Kapitel alle deutlich miteinander vernetzt. Durch zahlreiche Querverweise zwischen verschiedenen Kapiteln wird das im Text deutlich gemacht, und dies soll helfen, den Gesamtaspekt nie aus den Augen zu verlieren.

Naturwissenschaft ist prinzipiell ein immerwährender Prozess. Kausale Erklärungen sind nur in den seltensten Fällen lückenlos und daher kaum vollendet. Dies gilt natürlich auch für unser Buch. Es gibt immer Neues zu entdecken, das neue Information schafft, unser Wissen erweitert und unser Verstehen beeinflusst. Dabei soll man nach dem erkenntnistheoretischen Gebot von KARL POPPER nicht danach trachten, Aussagen zu verifizieren, sondern Möglichkeiten suchen und nutzen, zu falsifizieren. Ein Satz, der die logische Form der Allgemeinheit hat, ist empirisch widerlegt (falsifiziert), wenn es ein einziges Gegenbeispiel gibt, empirisch bewiesen aber erst, wenn alle unter ihn fallenden Einzelfälle vorgeführt sind – ein unmögliches Unterfangen.

Man kann daher die Naturwissenschaft niemals als abgeschlossen betrachten. Dies gilt gegenwärtig auch ganz besonders für die Biologie und damit die Botanik. Durch eine explosive Entwicklung analytischer Methodik haben die „-omics“ zu einem ungeheuren Anwachsen der Information geführt, mit riesigen Datenbergen über Gene („Genomics“), Transkripte („Transcriptomics“), Proteine („Proteomics“), Metabolite („Metabolomics“) und eine Menge weiterer struktureller und funktioneller Bestandteile von Lebewesen. Damit will man ganze Systeme möglichst vollständig erfassen. Wenn das anfangs zum Prägen des neuen Begriffs Systembiologie geführt hat, mausert sich Systembiologie jetzt vom Sammeln reiner Information zum Erarbeiten von Wissen und zum reflektierenden Verständnis. Die Molekularbiologie war und ist ein wichtiger Ausgangspunkt. Sie ist aber Methodik. Die Information der „-omics“ findet Verarbeitung in der Bioinformatik, was Wissen fördert. Die von Biomathematik gestützte theoretische Biologie zeigt grundlegende Prinzipien auf und schafft Verständnis. Wir weisen darauf in unserem Buch immer wieder hin, haben aber auch die grundlegend ausgerichteten Kapitel 3, 18 und 39 dazu eingestreut.

Eine ganz andere Seite sind technologische, praktische Anwendungen, die das Interesse der gestaltenden Menschen erwecken. Wie andere Naturwissenschaften bringt auch die Botanik vielfältige Möglichkeiten hervor. Auch daraufdeuten wir im Fluss unserer Darstellung immer wieder hin. Wir haben aber besonders den ganzen letzten Abschnitt G mit den Kapiteln 40, 41 und 42 diesen Aspekten gewidmet.

Die drei Autoren haben untereinander alle ihre Kapitel gegengelesen und interner Kritik unterzogen, und wir hoffen, dass man gar nicht mehr oder kaum erkennen kann, wer nun welches Kapitel geschrieben hat. Für einige Kapitel haben wir auch die Expertise von anderen Fachleuten eingeholt. Gelesen wurden Kapitel 4 von PROF. DR. ULF-PETER HANSEN, Kapitel 5 von PD DR. ULRIKE HOMANN, Kapitel 15 von PROF. DR. ECKEHARD WOLLENWEBER, Kapitel 16 (Teil Bodenkunde) von DR. ANNETT KRÜGER, Kapitel 20 und 30 von PROF. DR. ANGELIKA SCHWABE-KRATOCHWIL, Kapitel 21 von PROF. DR. BURKHARD BÜDEL, Kapitel 24 von PD DR. STEFAN SCHNECKENBURGER, Kapitel 32 von DR. CHRISTIAN STORM, Kapitel 39 von PROF. DR. MARC-THORSTEN HÜTT und Kapitel 42 von DR. HENDRIK BARGEL. Für ihre Kritik und die vielen empfangenen Anregungen sind wir sehr dankbar.

Von vielen Kolleginnen und Kollegen haben wir für die Bebilderung Photographien erhalten, wofür wir zu großem Dank verpflichtet sind. Die Autoren sind jeweils in den Legenden der Abbildungen genannt. Ganz besonders unterstützt haben uns DR. DETLEF KRAMER und die Mitglieder des Internetforums „mikro-skopie-forum.de“, PROF. DR. BURKHARD BÜDEL bei der Illustration von Kapitel 21 und MICHAEL LÜTH bei Kapitel 22, PROF. DR. DAVID G. ROBINSON mit mehreren elektronenmikroskopischen Aufnahmen und PROF. DR. STEFAN M. KAST bei der Erstellung von Rechner-Modellen von Makromolekülen.

Kapiteltitelbilder erhielten wir von PROF. DR. DR. H.C. OTTO LUDWIG LANGE (Kap. 1 und 29), THOMAS GUTHMANN (Kap. 4), PROF. DR. DAVID G. ROBINSON (Kap. 5), MICHAEL KREIM (Kap. 6), DR. SVETLANA EPIMASHKO (Kap. 7, mit Abdruckgenehmigung von Plant Journal), PROF. DR. DAVID GOODSELL (Kap. 8), PROF. DR. ECKEHARD WOLLENWEBER (Kap. 15), DR. DETLEF KRAMER (Kap. 19 und 35), PROF. DR. BURKHARD BÜDEL (Kap. 21), PETER RÜDEL „www.fossilien.de“ (Kap. 22), PROF. DR. BRUCE BOHM (Kap. 23), DR. MARKUS ALBERT und PROF. DR. RALF KALDENHOFF (Kap. 41), WOLFGANG THIELICKE (Kap. 42). Für Abdruckgenehmigungen von Kapiteltitelbildern danken wir der STIFTUNG PREUSSISCHER KULTURBESITZ (Kap. 3), CORPUS VITREARUM DEUTSCHLAND (Kap. 18), DIEZER/FOTOLIA (Kap. 20), BOARD OF TRUSTEES OF THE ROYAL BOTANIC GARDENS KEW (Kap. 40). Das Titelbild von Kapitel 13 erhielten wir von der UNIVERSITÄTS- UND LANDESBIBLIOTHEK DARMSTADT (Digitale Bibliothek). Das Titelbild von Kapitel 38 ist die Apparatur von WILHELM PFEFFER (Zitat siehe Legende Abb. 38-2). Alle Kapiteltitelbilder, für die keine Quelle genannt ist, stammen von den Autoren.

Ganz besonderer Dank gilt Frau DORIS SCHÄFER, die mit großem Einfühlungsvermögen, graphischem Sachverstand und künstlerischem Geschmack alle die vielen Zeichnungen und Schemata geschaffen hat, soweit sie nicht bereits in der 5. Auflage der „Botanik“ enthalten waren.

DR. ANDREAS SENDTKO hat den Anstoß gegeben zum Aufbruch in das Unternehmen, dieses Buch zu erarbeiten, im Sinne des Verlagsprogramms von Wiley-VCH, für bedeutende Fächer jeweils ein großes neben ein kleineres Lehrbuch zu stellen. Ohne diese verlegerische Initiative wären wir hier nie angekommen. Vor allem dafür, aber auch für die ständige aktive Begleitung in einem oft sehr intensiven kollegialen Arbeitsalltag sind wir ihm in großem Dank verbunden. Herrn DIPL.-ING. HANS JOCHEN SCHMITT danken wir für die Herstellung und seine ungebrochene Geduld mit den Autoren und ihren vielen kritischen Korrekturen und Sonderwünschen.

Darmstadt, im Juni 2010

ULRICH LÜTTGE

MANFRED KLUGE

GERHARD THIEL
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1.1 Einleitung

Die Biologie, und natürlich auch ein so großes Teilgebiet der Biologie wie die Botanik, konfrontiert den Neuling mit einer zunächst unübersehbaren Fülle von Formen und Erscheinungen. Man hat zwei verschiedene Möglichkeiten des Eindringens in dieses große Fachgebiet. Erstens kann man in der Natur schon ohne besondere Vorkenntnisse und Ausrüstung sehr viele Beobachtungen machen; man kann beginnen, mehr oder weniger erschöpfende Erklärungen zu erarbeiten, langsam zu schwierigeren Fragestellungen Vordringen und schließlich versuchen, allgemeine Gesetzmäßigkeiten zu verstehen. Ein anderer Weg fängt bei der Betrachtung der einfachsten heute lebenden (rezenten) Einzeller an und schreitet zu immer höher organisierten Pflanzen fort, so wie die Evolution der Organismen (Kompakt 1-1) vor 4.109 Jahren von ganz einfachen Urzellen ausgegangen ist und zu hoch komplizierten Lebewesen, wie etwa den Blütenpflanzen, geführt hat. Der bekannte Evolutionsforscher THEODOSIUS DOBZ- HANSKY (1900–1975) hat gesagt: „Erst Evolution gibt der Biologie ihren Sinn,” Wir wollen deshalb in diesem Kapitel den zweiten Weg beschreiten. Diesen Weg geht auch die biologische Systematik, z. B. die Pflanzensystematik, wenn sie versucht, ein natürliches System der Pflanzen zu erarbeiten. Ein solches natürliches System ist ein phylogenetisches System, in dem die etwa 500 000 bisher bekannten lebenden Pflanzenarten möglichst nach ihren natürlichen Verwandtschaftsbeziehungen, d. h. nach ihrem „Stammbaum”, geordnet werden.



1.2 Die ersten Schritte der Evolution von Lebewesen

Die heute am weitesten akzeptierte naturwissenschaftliche Kosmologie beginnt mit dem Urknall (Big Bang) und den gewaltigen Umsetzungen von Materie und Energie, die schließlich auch zur Entstehung unseres Planetensystems und der Erde geführt haben. Kompakt 1-2 fasst die wichtigsten Daten zusammen.






Kompakt 1-1 Evolution


	Evolution ist der Angelpunkt für die Erklärung der Vielfalt des Lebens (G. L. STEBBINS).

	Evolution bedeutet, dass sich verschiedene Formen des Lebens auseinander entwickelt haben (Biogenese nach R. W. KAPLAN).















Kompakt 1-2 Zeittafel wichtiger Ereignisse der Evolution





	Zeitpunkt in Milliarden (109) Jahren in der Vergangenheit
	Ereignisse und Zustände





	13,7
	Urknall



	6–5
	Entstehung unseres Planetensystems



	5
	Verfestigung der Erdkruste, H2 (Wasserstoff) Hauptbestandteil der Erdatmosphäre



	5–4
	Entstehung der Urozeane



	4–3
	Chemische Evolution und Entstehung der ersten Urzellen



	3
	Erste Ansätze zur Photosynthese



	3–2
	Giftwirkung der photosynthetischen Sauerstoff (O2)-Anreicherung in der Atmosphäre



	2
	Abtrennung des Reiches Pilze



	2,0–1,5
	Photosynthese voll entwickelt, 0,2% O2 in der Atmosphäre, Evolution der Atmung



	1,8
	Trennung der Reiche Animalia und Plantae



	1,0–0,5
	Entstehung höher entwickelter mariner Lebewesen



	0,5–0,4
	Frühes Silur (Ordovicium), alle großen Algengruppen voll entwickelt, viele der heute bekannten großen Tierstämme existent, Übergang der Organismen zum Landleben: die ersten Sprosspflanzen als Landpflanzen, 12% O2 in der Atmosphäre



	0,2–0,1
	Auftreten der ersten Angiospermen (Unter-Kreide)











Für das Verständnis der Entstehung von Lebewesen ist es wichtig zu wissen, dass in der Uratmosphäre der Sauerstoff fehlte, der heute 21 % unserer Atmosphäre ausmacht. Durch Urgewitter konnten auf der sich abkühlenden Erdoberfläche die Urmeere entstehen. Verschiedene, mehr oder weniger reduzierte Gasmoleküle in der Atmosphäre dienten dann als Substrate für die chemische Evolution. Die Energie von Blitzentladungen ermöglichte die Synthese einfacher organischer Moleküle, und aus den ersten Reaktionsprodukten entstanden in Milliarden Jahren die Monomeren und schließlich die Oligo- und Polymeren biologisch wichtiger Moleküle.

Zur Entwicklung dieser Modellvorstellungen zur präbiotischen Synthese von Biopolymeren trugen die von dem 22 Jahre alten Chemiestudenten STANLEY MILLER 1953 in Chicago durchgeführten Versuche entscheidend bei. Er stellte in einem Glaskolben ein Gemisch aus Methan (CH4), Ammoniak (NH3) und Wasser (H2O) als Modell einer Uratmosphäre her und simulierte Gewitterblitze durch starke elektrische Funkenentladungen. Nach 24 Stunden fand er in dem Kolben eine ganze Reihe verschiedener Verbindungen, u. a. die wichtigen Aminosäuren Glycin, Alanin und Asparaginsäure. STANLEY MILLER hat sein Interesse an abiotischen Synthesen organischer Moleküle zeitlebens nicht verloren.

Andere einfache Moleküle von großer Bedeutung waren stickstoffhaltige organische Basen, Zucker, wie z. B. Pentosen (C5 Zucker), Phosphorsäure sowie Fette und Lipide. Fette und Lipide setzen sich aus Fettsäuren und Glycerin zusammen (Kompakt 1-3). Aus organischen Basen, Pentosen (C5-Zucker) und Phosphorsäure bilden sich Nucleotide (Kompakt 1-4). Aminosäuren lagern sich spontan und selbstregulierend über die Peptidbindung zu Peptiden, mit steigender Zahl der Bausteine zu Oligopeptiden und schließlich zu Proteinen zusammen (Kompakt 1-5, Kap. 14.3). Diese drei Stoffgruppen ermöglichten die grundlegenden Ereignisse, die für die Entstehung der ersten einfachen Vorstufen des Lebens, der Urzellen oder Progenoten, ausschlaggebend waren:







Kompakt 1-3 Fette and lipide

[image: images]
Durch Esterbildung über die Carboxylgruppe (–COOH) von Fettsäuren (wie Palmitinsäure, Stearinsäure, Ölsäure, u.a.) und die alkoholische Hydroxyl- (–OH) Gruppe von Glycerin entstehen Fette:

[image: images]
Kleine polare oder hydrophile Moleküle können beteiligt sein:

[image: images]
Es entstehen Lipide mit einem hydrophilen Pol oder Kopf und den Kohlenwasserstoffketten der Fettsäuren als hydrophobe Molekülschwänze:

[image: images]












Kompakt 1-4 Nucleoside und Nucleotide

[image: images]
Organische Basen und C5-Zucker vereinigen sich zu Nucleosiden. Nucleoside und Phosphorsäurereste bilden Nucleotide. Mit der Pentose Ribose entstehen Polynucleotide der Ribonucleinsäure (RNA); tritt an ihre Stelle die Desoxyribose, bildet sich Desoxyribonucleinsäure (DNA).







	Abgrenzung. Durch ihren hydrophilen „Kopf” und ihre hydrophoben oder lipophilen „Schwänze” sind Lipidmoleküle amphipolar (Kompakt 1-3). Sie können im wässrigen Milieu Doppelfilme bilden und dadurch kleine Tröpfchen von der Lösungsphase abgrenzen (Abb. 1-1). In den Doppelfilmen sind die lipophilen Kohlenwasserstoff-Ketten gegenüberliegender Moleküle aufeinander zu gerichtet und bilden den lipophilen Bereich der Lipiddoppelmembran, Die hydrophilen Pole grenzen an zwei wässrige Phasen an, die Außenphase und die Innenphase des Tröpfchens. Die Tröpfchen können Einschlüsse enthalten; solche Koazervate könnten in der Ursuppe entstanden sein.









Kompakt 1-5 Die Peptidbindung

[image: images]
Zwischen Aminogruppe [image: image] und Carboxylgruppe [image: image] entsteht die Peptidbindung.

[image: images]
Durch Kettenverlängerung am Amino-Ende (-NH2 ) und am CarboxylEnde (-COOH) (Pfeile!) entstehen höhere Oligopeptide, Polypeptide, Proteine.

[image: images]





Würde ein Koazervat durch seine Membran von der Umgebung hermetisch abgeschlossen, wäre jede weitere Entwicklung ausgeschlossen. Also musste für die Entstehung lebender Zellen die Membranbarriere von Anfang an eine Doppelfunktion haben. Sie musste Abgrenzung und zugleich Kommunikation durch kontrollierten Stoffaustausch gewährleisten. Enthielt ein Koazervat nach seiner zufälligen Bildung zunächst andere Konzentrationen an gelösten Stoffen als die Ursuppe selbst, konnten die Konzentrationsunterschiede zu einem Transport durch Diffusion durch die Membran führen. Mit dem Ausgleich der Konzentrationsunterschiede aber musste das Tröpfcheninnere wieder identisch mit dem Hauptteil der Ursuppe werden, und auch damit wäre keine weitere Entwicklung mehr möglich gewesen.


	Emanzipation von der Umgebung. Entwicklungsmöglichkeiten konnten sich erst ergeben, wenn das koazervate Tröpfchen durch Zufall einen makromolekularen Katalysator mit eingefangen hatte. Durch Oberflächeneffekte bei der Anlagerung kleinerer Moleküle können Polymere die kleinen Substratmoleküle reaktionsbereiter machen; sie wirken katalytisch. Wenn auf diese Weise eine chemische Reaktion A → B im Tröpfcheninneren sehr viel rascher ablief als im Hauptteil der Ursuppe, so konnte sich das Tröpfchen wirklich von der Ursuppe emanzipieren. Nun wäre im Inneren die Konzentration von A immer kleiner und die von B immer größer als außen gewesen. Die Konzentrationsunterschiede von A und B wären mit der Zeit nicht mehr verschwunden, sondern hätten für eine dauernde Nettoaufnahme von A und Nettoabgabe von B gesorgt. Auch diese Systeme hat man sich nicht nur ausgedacht, sondern im Experiment nachgebaut (Abb. 1-1).




[image: images]
Abb. 1-1: Koazervate Tröpfchen und die Substanzflüsse an ihren Membranen. Die Substanzflüsse, J, sind Diffusionsprozesse (vgl. Kap.4.4.2); sie sind durch Pfeile und die Reihenfolge der Indizes a (außen) und i (innen) sowie die Buchstaben A bzw. B für die diffundierenden Teilchen gekennzeichnet.(A)→(B): Die Konzentration der Substanz A (A: rot) ist zunächst außen (a) größer als innen (i): [A]a> [A]i. Der Influx [image: image] ist größer als der Efflux [image: image]. Mit der Zeit gleicht sich der Konzentrationsunterschied aus, [A]a = [A]i und [image: image](C)→(D) Die Ausgangssituation (C) entspricht der von (A): [A]a > [A]i. Aber das Tröpfchen hat einen makromolekularen Katalysator (K) eingeschlossen, der die Reaktion A→B (B: blau) katalysiert; im Inneren des Tröpfchens wird die Substanz B gebildet. Dadurch bleiben [A]a > [A]i, [B]i> [B]a, [image: image], [image: image]. Das Tröpfchen ist ein offenes System.



Hier zeigt sich eine grundlegende Eigenschaft aller Organismen. Sie können nicht als stationäre Gleichgewichte existieren:

Alle Organismen sind offene Systeme, durch die sehr dynamisch ein ständiger Fluss von Materie und Energie erfolgt. Ihre Zusammensetzung und Gestalt kann nur im Zustand eines Fließgleichgewichts (Kap. 2.1) von der Zeit unabhängig sein.


	Speicherung und Weitergabe der Information über die erreichte Organisationsstufe. Zur Weitergabe von Information ist das Leben an Autokatalyse gebunden. Dazu sind Polypeptide (Kompakt 1-5) nicht befähigt, wohl aber Polynucleotide (Kompakt 1-4, Kap. 20.4.1). Erste hypothetische makromolekulare Katalysatoren waren daher zunächst wahrscheinlich chemische Strukturen, die der RNA (Kompakt 1-4) ähnelten. Aus einer solchen präRNA-Welt entwickelte sich dann eine RNA-Welt, wo die RNA sowohl chemische Umsetzungen katalysierte als auch Information speicherte und in autokatalytischer RNA-Replikation weitergab. Die Information wird in Form der Reihenfolge verschiedener organischer Basen an den Polynucleotidsträngen festgehalten. Damit beschäftigt sich die molekulare Genetik. (Zur Definition des Begriffs Gen vgl. Kompakt 1-6.) Die molekularen Prozesse der Proteinsynthese sind so komplex, dass sich der Gang der Evolution der Proteinbiosynthese schwer vorstellen lässt. Aus der RNA-Welt entwickelte sich später die heutige DNA- Welt. Die Bildung der Ribose war am Anfang unter den Bedingungen der primitiven Erde viel einfacher als die der Desoxyribose. Selbstreplizierende Moleküle unterliegen der natürlichen Selektion, und die DNA erwies sich dann als stabiler und einer Reparatur von Fehlern bei der Replikation leichter zugänglich als die RNA.









Kompakt 1-6 Das Gen (Die Erbeinheit)


	Die kleinste Funktionseinheit eines DNA-Makromoleküls, die jeweils eine funktionsfähige Proteinkette codiert (D. VON DENFFER).

	Ein Sequenzabschnitt der DNA, der die gesamte genetische Information für die Erzeugung eines bestimmten Genprodukts – RNA, Protein – umfasst (P. SITTE).

	Der Musterabschnitt der DNA, der für eine Proteinkette verantwortlich ist (C. BRESCH).










1.3 Die Ernährungsweise

Eine ganz andere Frage ist, wie die ursprünglichen (primordialen) Zellen den Energiebedarf für den Aufbau und Erhalt ihrer Strukturen und für ihren Stoffwechsel bestritten haben. Hierzu gibt es zwei hypothetische Erklärungen. Die Vorstellung von der Ursuppe sagt, dass die Zellen heterotroph (Kompakt 1-7) waren und sich durch die Aufnahme organischer Moleküle aus der Ursuppe ernährten. Eine andere Hypothese nimmt geothermische und geochemische Umsetzungen an, sodass die ersten Organismen chemo-autotroph (oder chemolithotroph) waren (Kompakt 1-7), wie heute noch viele Archaebakterien. Begrenzte Lebensgemeinschaften können z. B. auf dem tiefen Grund der Ozeane allein von der Assimilation anorganischer Ausgangsverbindungen durch extrem hitzeangepasste thermophile chemo-autotrophe Archaebakterien existieren, wobei vulkanische Wärme letztlich als Energiequelle dient.

Die Begrenzung und Erschöpfung von Ressourcen muss aber allmählich zur ersten Ernährungs- und Energiekrise geführt haben. Einen Ausweg aus dieser Krise bot die Ausnutzung der Sonnenenergie durch die Lebewesen. Das führte zur Evolution der Photosynthese. Grüne chlorophyllhaltige Zellen wurden unabhängig von den Energieumsetzungen im Urmeer, von organischen Substanzen in dem sie umgebenden Milieu oder von geochemischen Reaktionen. Sie konnten die Energie absorbierter Lichtquanten für die Assimilation anorganischer Substanzen als Bau- und Betriebsstoffe für ihren Stoffwechsel ausnutzen. Damit erwarben sie einen außerordentlichen Vorteil. Sie waren photo-autotroph oder photo-lithotroph (Kompakt 1-7). Wenn wir die ernährungsphysiologische Gliederung der Organismenreiche (s. Abb. 1-14) ein wenig strapazieren, könnten wir sagen, dass es die ersten „Pflanzen” waren.






Kompakt 1-7 Begriffe zur Ernährungsweise





	Begriff
	Ernährungsweise





	heterotroph
	Aufnahme von organischen Molekülen aus der Umgebung (Saprophyten), von autotrophen Pflanzen (Herbivoren) oder von anderen heterotrophen Organismen (Carnivoren).



	auxotroph
	Notwendigkeit der Aufnahme spezieller organischer Verbindungen, z. B. Vitamine u. a. Wirkstoffe.



	photo-organotroph
	Licht liefert Energie; einfache organische Moleküle aus der Umgebung liefern Reduktionsäquivalente.



	autotroph
	Ausschließlich anorganische Moleküle aus der Umgebung werden für den Bau- und Betriebsstoffwechsel benötigt.



	chemo-autotroph (chemo-lithotroph)
	Die Oxidation reduzierter anorganischer Moleküle liefert Energie und Reduktionsäquivalente.



	photo-autotroph (photo-lithotroph)
	Licht liefert Energie; reduzierte anorganische Moleküle liefern Reduktionsäquivalente.



	mixotroph
	Gleichzeitiges Ausnützen verschiedener Möglichkeiten der Ernährungsweise.












[image: images]
Abb. 1-2: Schema einer Bakterienzelle.



Wir grenzen die Pflanzen von den übrigen Lebewesen nämlich durch die ernährungsphysiologische Charakterisierung als autotrophe Organismen ab (Kompakt 1-7), die alle Bau- und Betriebsmaterialien aus einfachen anorganischen Ausgangsverbindungen der unbelebten Umwelt aufbauen können. Dies gilt für die Kohlenstoffgerüste, die in der Photosynthese aus Kohlendioxid (CO2) und Wasser (H2O) gebildet werden. Es gilt auch für den Einbau von Stickstoff aus Nitrat-Ionen [image: image], Nitrit-Ionen [image: image], Ammoniak (NH3) und von Schwefel aus Sulfat-Ionen [image: image] und Sulfid-Ionen [image: image] in organische Verbindungen. In der Ökologie der Stoffkreisläufe bezeichnet man die autotrophen Pflanzen als Primärproduzenten, als die ersten Glieder von Nahrungsketten.

Die Photosynthese der ersten Primärproduzenten war noch nicht mit der Freisetzung von Sauerstoff (O2) aus dem Wasser verbunden. Diese entwickelte sich in der Evolution der Photosynthese erst schrittweise aus Vorstufen, wo das CO2 durch Reduktionsäquivalente [2H] aus anderen Molekülen als dem H2O reduziert wurde (Kap. 2.6.3). Mit der photosynthetischen Spaltung des Wassers zu Reduktionsäquivalenten [2H] und O2 (Kap. 2.6.3) war die Anreicherung des O2 in der ursprünglich mehr reduzierenden Uratmosphäre bis zur heutigen Konzentration von 21 % O2 verbunden, und die Evolution der an O2 gebundenen Atmung folgte auf die Evolution der Photosynthese.



1.4 Die Prokaryonten

Die Diskussion der Frühstadien der Evolution hat gezeigt, welche Ausstattung lebende Zellen mindestens haben müssen:


	Membranen zur Abgrenzung und zum kontrollierten Kontakt mit der Umgebung;

	Makromoleküle zur Informationsspeicherung und -Weitergabe (DNA, RNA);

	Makromoleküle zur Oberflächenbildung und Katalyse (Proteine, Enzyme);

	membrangebundene Redoxsysteme zur Energieübertragung (Kap. 9.2.2, Kap. 10.2.6).



Eine Betrachtung der einfachsten rezenten Organismen, der prokaryotischen Einzeller (Abb. 1-2), zeigt, wie diese Erfordernisse strukturell gelöst sind.

Der Ausdruck prokaryotisch bezeichnet eine bestimmte Organisationsstufe des Lebens. Er bezieht sich vor allem darauf, dass die DNA noch nicht in Chromosomen in einem Zellkern organisiert ist. Aber auch in anderer Hinsicht sind diese Zellen noch wenig gegliedert; z. B. sind die Redoxketten der Atmung und Photosynthese noch nicht in besonderen Organellen enthalten, die von einer eigenen Membran umgeben sind. Prokaryotische Zellen bilden dazu lediglich mehr oder weniger komplizierte Einfaltungen der das Cytoplasma nach außen begrenzenden Membran, der Plasmamembran oder des Plasmalemmas, gegen das Innere der Zellen.

In 3–4.109 Jahre alten Ablagerungen und Gesteinen (Stromatolithen; Kap. 1.4.3) findet man Einschlüsse, die man mit mehr oder weniger großer Sicherheit als Mikrofossilien deuten kann. Sie sind kugelig oder häufig auch fädig und ähneln den rezenten Prokaryonten.


Die rezenten Prokaryonten zerfallen in zwei Gruppen, die sich bezüglich der äußeren Hülle vor allem aber auch molekularbiologisch so stark unterscheiden, dass sie sich in der Evolution gänzlich unabhängig aus hypothetischen Urformen (Progenoten) entwickelt haben müssen. Dafür wurde die taxonomische Kategorie der Domänen geschaffen, der die Kategorie der Reiche als nächste untergeordnet ist (Kap. 1.7).


1.4.1 Archaebakterien

Archaebakterien haben keine Zellwand, die auch den Progenoten noch fehlte. Verschiedenartige Hüllen können aber vorhanden sein.

Wir finden unter den Archaebakterien Spezialisten mit Anpassungen an extremste Standorte. Hierzu gehören die Halohakterien (Kap. 2.6.1), Methan bildende Bakterien und thermophile Formen, die unter geologisch bedingtem hohem Druck noch bei über 100 °C lebensfähig sind und sogar ihr Wachstumsoptimum finden. Archaebakterien sind chemo-autotroph (Kompakt 1-7) oder heterotroph.



1.4.2 Eubakterien

Verschiedene Formen rezenter Bakterien sind in Kompakt 1-8 dargestellt. Die kleinsten Bakterien haben einen Durchmesser von etwa 2.10–4 mm.

Die mechanische Stabilisierung der Zellform wird durch eine Zellwand gewährleistet, die gleichzeitig der Zelle einen äußeren Schutz bietet (Abb. 1-2). Bei den Eubakterien entwickeln sich verschiedene Typen der Zellwand. Die morphologische und chemische Struktur der Zellwand ist sogar ein wichtiges allgemeines Merkmal für die Systematik der Domänen und Reiche (Kap. 1.7, Abb. 1-14). Man kann die Eubakterienzellwand als ein makromolekulares Netz von Muropeptiden aus Aminozuckern und Aminosäuren ansehen (Mureinsacculus), in das die Zelle eingehüllt ist. Ein wichtiges Unterscheidungsmerkmal bietet die GRAM’sche Färbung. Einschichtige (monomolekulare) Sacculi sind gram-negativ, der Farbstoff wird leicht wieder ausgewaschen. Vielschichtige Sacculi sind grampositiv.

Auf die Zellwand der Bakterien (Abb. 1-2) folgt nach innen die äußere Plasmabegrenzung, die Plasmamembran. In ihr sind die Systeme des kontrollierten Stoffaustauschs mit dem umgebenden Milieu (Carrier oder Träger, Permeasen; Ionenkanäle, Kap. 4.3, Kap. 4.5) lokalisiert. Sie trägt die Redoxsysteme der Atmungskette (Kap. 9.2.2). Dazu können zur Oberflächenvergrößerung auch Membraneinstülpungen in das Innere der Zellen gebildet werden (Mesosomen). Bei den photo-autotrophen Bakterien bilden andere Einstülpungen der Plasmamembran die Thylakoidstapel. Unter Thylakoiden versteht man die durch diese Membranen abgegrenzten Räume innerhalb des Cytoplasmas. Die Thylakoidmembranen tragen das Chlorophyll und die Redoxsysteme der photosynthetischen Elektronentransportkette (Kap. 10.2.6).

Die DNA der Bakterien liegt in Form eines ringförmig in sich geschlossenen Doppelstrangs vor, der bei einer Zelle des Darmbakteriums Escherichia coli 1,4 mm lang und 5.10–5 mm dick ist. Die E. coli-Zelle selbst ist etwa 2.10–3 mm lang und 10–3 mm dick. Der DNA-Doppelstrang liegt zusammengeknäult im zentralen Cytoplasma der Zelle und erscheint als fädiges Netzwerk des sog. Kernäquivalents. Zusätzlich finden wir in Bakterienzellen noch kleinere DNA-Ringe, die Plasmide.

Besonders erwähnenswert sind noch die Geißeln, mit denen viele Bakterien gerichtete, aktive Schwimmbewegungen im Substrat durchführen können (z. B. bei bestimmten Bazillen mit einer Geschwindigkeit von 200 µm s–1). Eine Bakteriengeißel besteht aus spiralig angeordneten globulären Proteinmolekülen (Flagellin). Die Geißel ist an Proteinringen in der Bakterienhülle befestigt, die mit der Geißel rotieren, was durch Statorproteine stabilisiert wird (Abb. 1-3). Der Antrieb ist ein von einer Protonenpumpe in der Membran (Kap. 4.4.1) aufgebauter Protonengradient und das Ganze ein molekularer Motor vergleichbar den ATP-synthetisierenden ATPasen der Mitochondrien (Kap. 9.3) und Chloroplasten (Kap. 10.3, Abb. 10-21).


[image: images]
Abb. 1-3: Molekularer Motor der Bakteriengeißel, angetrieben durch eine Protonenpumpe mit Rotor und Statorproteinen (A) (in Anlehnung an ALBERTS, B. et al. (2004), Molekularbiologie der Zelle, 4. Aufl., Wiley-VCH, Weinheim) und den globulären Flagellinmolekülen der Geißel (B).








Kompakt 1-8 Formen rezenter Bakterien





	kugelig
	Kokken [image: image]



	stäbchenförmig
	Bacillen [image: image]



	gebogen
	Vibrionen [image: image]



	schraubiggedreht
	Spirillen [image: image]



	keulenförmig
	Corynebacterien [image: image]



	verzweigt, mycelbildend, fadenbildend (Zellen bleiben nach der Teilung miteinander verbunden)
	Mykobacterien [image: image]












Unter den heterotrophen Bakterien findet man Möglichkeiten der Verwertung einer unglaublichen Vielfalt von Substraten. Dies erklärt das breite Spektrum ökologischer Bedingungen, unter denen Bakterien existieren können. Einige Bakterien sind autotroph und betreiben Chemosynthese (Kompakt 10-5) oder Photosynthese (Kap. 10). Ihre Kleinheit und ihr geringes Gewicht sichert den Bakterien eine weite Verbreitung. Zur Überdauerung ungünstiger Bedingungen werden Sporen als widerstandsfähige Dauerstadien gebildet.



1.4.3 Besondere Eubakterien: Die Cyanobakterien als prokaryotische Algen

Die Cyanobakterien hat man traditionell immer der Botanik zugeordnet. Sie sind photo-autotroph mit zwei Photosystemen und O2-Entwicklung (Kap. 2.6.4) wie alle Pflanzen. Man könnte sie prokaryotische Algen nennen. Sie gehören aber zu den gram-negativen Bakterien.

Die innerste Schicht der Cyanobakterienzellwand entspricht dem monomolekularen Mureinsacculus gram-negativer Bakterien. Durch äußere Lagen von Pectinen und Hemicellulosen kann sie leicht zu einer Gallerte verschleimen (Abb. 1-4).

Die DNA liegt wie bei den Bakterien frei als Kernäquivalent im Cytoplasma. Die von der Cytoplasmamembran eingestülpten Thylakoide durchziehen die Zellen in mehr oder weniger regelmäßiger Anordnung (Abb. 1-4). Ihnen sitzen die Phycobilisomen auf. Es handelt sich dabei um Komplexe aus gefärbten Proteiden (Chromoproteide, Kap. 14.3). Die farbgebenden prosthetischen Gruppen der Phycobiline werden von dem blauen Pigment Phycocyanobilin und bei manchen Arten dem roten Pigment Phycoerythrobilin gebildet (Kap. 10.2.2). Diese Farbstoffe bestehen aus einem offenen Tetrapyrrolsystem wie die Gallenfarbstoffe und das Phytochrom (Kap. 35.1.2.2, Abb. 35-4). Das blaue Pigment hat der ganzen Gruppe den Namen gegeben, die früher auch vielfach als Blaualgen bezeichnet wurde.

Die Cyanobakterien vermehren sich vegetativ (ungeschlechtlich) durch einfache Zellteilungen. Die neuen Zellwände werden irisblendenartig vom Rand der Zelle aus gebildet (Abb. 1-4). Jede Tochterzelle erhält eine Kopie der DNA des Kernäquivalents. Durch die verschleimenden Zellwände können die Tochterzellen nach der Teilung zusammenbleiben, sodass Kolonien (Coenobien) entstehen. So bilden die kugeligen Zellen der Chroococcales (Abb. 1-5, Kompakt 34-1) oft gallertige Überzüge auf dem Untergrund. Bei den Hormogonales entstehen Zellfäden (Abb. 1-5). Zwischen den einzelnen Zellen dieser Fäden können durch unvollständige Zellwandbildung bei der Zellteilung Plasmabrücken erhalten bleiben.

[image: images]
Abb. 1-4: Cyanobakterienzellen (elektronenmikroskopische Aufnahmen von E. STENGL). (A) Längsschnitt durch einen Oscillatoria-Faden mit irisblendenartiger Ausbildung neuer Querwände (Pfeile). (B) Nostoc-Zelle; endosymbiotisch (Kap. 29.2.1.1.3) in Wurzelzellen der Angiosperme Gunnera. (C) Nostoc-Zelle mit nach außen verschleimender Zellwand. GW, Gunnera-Zellwand; Pl, Plasmalemma (Außenmembran) der Cyanobakterien; Th, Thylakoidmembranen mit perlschnurartig aufsitzenden Phycobilisomen; W, Cyanobakterienzellwand.



[image: images]
Abb. 1-5: Cyanobakterien. (A) Chroococcales-Coenobium. (B)–(D) Hormogonales: (B) Nostoc mit Heterocyten, (C) Rivularia, (D) Oscillatoria.
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Abb. 1-6: Tintenstrichalgen (A) auf den Felsen der Dolomiten und (B) auf Sichtbeton.



[image: images]
Abb. 1-7: Stromatolithen. (A) Rezente Stromato lithen im Kratersee von Niuafo’ou, Tonga (Photo: S. KEMPE). (B) Dünnschliff durch einen der in (A) gezeigten Stromatolithen aus dem Kratersee von Niuafo’ou (Photo: J. KAZMIERCZAK). (C) Dünnschliff durch einen Stromatolithen aus dem Präkambrium. Fundort Oruro; Bolivianische Anden (Photo: P. RÜDEL). Siehe auch Titelbild dieses Kapitels: Stromalotithen (Conophyton) aus dem Proterozoikum (ca. 109 Jahre alt – Mauretanien bei Atar, Photo: O. L. LANGE, 1956).



Bestimmte Fadenzellen verlieren die Pigmente und bilden eine dickere Zellwand aus. Diese sog. Heterocyten haben besondere stoffwechselphysiologische Funktionen. Durch den Verlust der Fähigkeit zur Photosynthese und O2-Bildung und wegen der diffusionshemmenden Wirkung der dicken Zellwand können im Inneren dieser Zellen niedrige Sauerstoffkonzentrationen aufrechterhalten werden. Dies schafft die Voraussetzung für die Aktivität des Enzymkomplexes der Nitrogenase, mit dem viele Cyanobakterien zur Stickstoffernährung Luftstickstoff (N2) zu Ammoniak (NH3) reduzieren können (Kap. 16.3.2).

Durch Schleimabscheidung können Cyanobakterien langsame Kriechbewegungen durchführen (bis zu 4 µm s–1) oder eigenartige Schwingungen vollziehen (z. B. die Gattung Oscillatoria). Geißeln besitzen Cyanobakterien nie.

Von ganz wenigen Ausnahmen abgesehen sind Cyanobakterien photo-autotroph. Die etwa 2000 bekannten Arten besiedeln sehr verschiedene Standorte: Gewässer, hauptsächlich Süßwasser (in bis zu 75° C heißen Thermen), Böden, Baumrinden, Felsen (z. B. werden die bekannten „Tintenstriche” an den Felswänden der Dolomiten von Cyanobakterien gebildet und finden sich auch an Sichtbetonbauten, Abb. 1-6). Dunkle Überzüge an Tontöpfen in Gewächshäusern oder in Gießkannen im Wohnraum sind meistens Cyanobakterienkolonien. Cyanobakterien leben auch symbiotisch mit anderen Pflanzen, Tieren und Pilzen zusammen. Die bedeutendste Form dieser Symbiosen findet sich bei den Flechten. Flechten stellen Exosymbiosen zwischen Cyanobakterien- und Grünalgenzellen und Pilzfäden (Hyphen) dar (vgl. Kap. 29.2.3). Bei Exosymbiosen bleiben die Zellen der Partner frei. Dagegen werden bei Endosymbiosen Zellen des einen Partners in das Cytoplasma des anderen Partners aufgenommen. Die Beobachtung von Cyanobakterien als Endosymbionten spielt bei der Deutung der Evolution von eukaryotischen Zellen eine große Rolle (vgl. Abb. 1-4, Kap. 1.6.2, Kap. 29.2.1.1.3).


[image: images]
Abb. 1-8: (A) Cyanobakterienmatten zwischen Grashorsten in einer Savanne in Venezuela. (Die Matten zerreißen bei Trockenheit in einzelne Stücke, die sich an den Rändern einrollen.) (B) Cyanobakterien auf Granitfelsen in Venezuela nach einem starken Regen. (C) Felsen mit Cyanobakterien bei Chichiriviche, Venezuela, in die Ureinwohner Petroglyphen eingehauen haben. (D) Nach Entfernen der durch die Cyanobakterien schwarz gefärbten Felskruste kommt der weiße Granit zutage.



Die ersten Cyanobakterien haben schon im Präkambrium vor 109 Jahren gelebt. Dichte Matten von Cyanobakterien können durch Kalkabscheidungen Krusten, sog. Stromatolithen, bilden. Solche Stromatolithen sind als Fossilien aus der präkambrischen Zeit bekannt (Abb. 1-7). Cyanobakterienmatten bedecken auch heute z. B. in den feuchten Tropen fast jede vegetationsfreie Fläche, wie Felsen und offene Böden (Abb. 1-8).




1.5 Die eukaryotischen Zellen


1.5.1 Organisation: Euglena

Einfache Lebensformen eukaryotischer Einzeller sind freibewegliche Flagellaten. In der Evolution der grünen Organismen war der Organisationstyp der eukaryotischen Algen erstmals bei den Glaucophyta erreicht, einer sehr kleinen isolierten Gruppe von nur drei Arten. Die Glaucophyta sind für die Endosymbiontentheorie der Evolution eukaryotischer Zellen interessant (Kap. 1.6.2.3). Wir wollen die typische Organisation der eukaryotischen Zellen hier aber lieber anhand der Euglenophyta behandeln. Die Gattung Euglena, z. B. Euglena gracilis, ist nämlich besonders interessant. Sie steht nach der ernährungsphysiologischen Definition zwischen Pflanze und Tier. Bei Anzucht im Licht bilden sich grüne, autotrophe Individuen (also „Pflanzen”), bei Anzucht im Dunkeln und mit organischen Nährstoffen (Glucose oder Acetat) im Medium aber nichtgrüne, heterotrophe Individuen (also „Tiere”).


[image: images]
Abb. 1-9: Organisation der Euglena-Zelle.



[image: images]
Abb. 1-10: Aufbau der Eukaryontengeißel aus 9 peripheren und 2 zentralen Tubuli,



Die Zellen sind komplex kompartimentiert. Sie besitzen ein internes System von Membranen (Endomembransystem), wodurch verschiedene Zellfunktionen vom sog. Grundplasma (Cytosol) abgegrenzt werden (Abb. 1-9). Die DNA ist in Form der Chromosomen organisiert, die im Zellkern lokalisiert sind, der von der Kernmembran umgeben ist. Als Besonderheit sind bei den Euglenen auch im Interphasekern kontrahierte Chromosomen sichtbar (vgl. Kap.?). Die Enzyme und Redoxsysteme der Atmung befinden sich in den Mitochondrien. Die entsprechende Ausrüstung zur Photosynthese liegt in den Chloroplasten. Mitochondrien und Chloroplasten sind bei den typischen Eukaryontenzellen vom Cytosol durch doppelte Membranhüllen abgegrenzt. Als weitere Besonderheit haben Euglenen eine dreischichtige Chloroplastenhülle (vgl. Kap. 1.6.2.1 und Abb. 1-13).

Die äußere Begrenzung bildet bei Euglena keine feste Zellwand, sondern eine einfache, hauptsächlich aus Proteinen und Fetten bestehende flexible Hülle (Pellicula). Dies erlaubt den Euglena-Zellen einen gewissen Gestaltwechsel, sodass sie neben der charakteristischen Spindelform (Abb. 1-9) auch eine amöboide Form annehmen und Bewegungen mit Pseudopodien durchführen können. Dazu haben sie ein formgebendes Cytoskelett aus kontraktilen Fibrillen (Kap. 8.2). Andere Flagellaten besitzen aber starre Zellwände aus Pectinen, Hemicellulosen und Cellulose.

Der Name der Flagellaten beruht auf ihrer Begeißelung (Flagellum: Geißel). Euglena hat eine lange und eine kurze Geißel. Beide Geißeln sind mit je einem Basalkörper am Grunde einer Geißelkammer im Cytoplasma verankert. Die kurze Geißel verschmilzt mit der langen Geißel noch im Inneren der Geißelkammer. Die lange Geißel wirkt als Zuggeißel. Die Euglena-Zelle kann sich damit in der Sekunde um das Zwei- bis Dreifache ihrer Körperlänge fortbewegen.

Sehr charakteristisch ist der Feinbau der Geißeln. Einzellige bewegliche Formen mit einer, mehreren oder vielen Geißeln treten nicht nur bei den Flagellaten auf. In bestimmten vegetativen oder generativen Entwicklungsstadien finden sie sich noch bei den meisten höher entwickelten Organismen; als männliche Gameten (Spermatozoiden) im Tierreich bis hin zu den Wirbeltieren einschließlich der Hominiden und im Pflanzenreich bis zu den Gymnospermen (Nacktsamern wie Cycadeen, Ginkgo-Baum). Erst bei den Coniferen und Angiospermen (Bedecktsamern) ist dieses frei bewegliche, „monadale” Stadium der Organisation ganz aus dem Entwicklungszyklus verschwunden (Kap. 24.3).

Bau und Funktion der Geißeln sind in allen diesen Fällen die gleichen. Es handelt sich bei diesen Geißeln um einen Grundbaustein der Eukaryontenzelle. Durch die im Cytoplasma verankerten Basalkörper, von denen die Bildung der Geißeln ausgeht, sind sie auf fundamentale intrazelluläre Strukturen der Eukaryontenzelle zurückzuführen.

Die Geißel besteht aus neun peripheren und zwei zentralen Proteintubuli (Abb. 1-10). Die zentralen Tubuli sind spiralig umeinander gewunden. Sie haben eine stabilisierende und richtunggebende Funktion; eine Geißelkrümmung kann nur senkrecht zu ihrer Verbindungsebene erfolgen. Der eigentliche Bewegungsmechanismus liegt in den peripheren Doppeltubuli aus A- und B-Tubulus. Diese bestehen im Wesentlichen aus dem Tubulin. Die Arme des A-Tubulus bestehen dagegen aus Dynein. Wie bei der Muskelbewegung verkürzen und strecken sich die einzelnen beteiligten Proteine nicht selbst, sondern gleiten aneinander vorbei. Wellenförmig laufen Verkürzungen und Verlängerungen an der Geißel entlang. Den Dyneinarmen kommt dabei eine besondere Bedeutung zu. Sie haben ATP-spaltende Funktion (ATPase-Funktion) und vermitteln dadurch die Koppelung der Bewegung mit der Stoffwechselenergie. Außerdem spielen sie durch Bilden und Lösen von Bindungen mit dem B-Tubulus bei der Kraftübertragung eine Rolle (Abb. 1-10, gerasterte Sektoren). Die Geißelbewegung gleicht damit der Muskelbewegung.

Zur Osmoregulation besitzt die Euglena-Zelle eine pulsierende Vakuole. Wegen der hohen Konzentration osmotisch wirksamer Substanzen im Inneren der Zelle (allein die Konzentration des wichtigen K+-Ions beträgt 100 bis 150 mM) unterliegt die im Süßwasser mit submillimolaren Ionenkonzentrationen lebende Euglena einem fortwährenden Einstrom von Wasser (Kap. 7.2). Da eine starre Zellwand fehlt, an der sich ein hydrostatischer Gegendruck (Turgordruck) aufbauen könnte, wird das Wasser in einer Vakuole gesammelt und in bestimmten Abständen nach außen entleert. Diese pulsierende Vakuole schrumpft, wächst und schrumpft in rhythmischen Abständen.



1.5.2 Schema der Eukaryontenzelle

Wenn man sich eine eukaryotische Zelle (Eucyte) im elektronenmikroskopischen Schnittbild ansieht, begegnet man auf den ersten Blick einer verwirrenden Fülle von Kompartimenten und Membransystemen. Neben den im vorangegangenen Abschnitt erwähnten Organellen (Zellkern, Chloroplasten, Mitochondrien) durchzieht die Zelle noch ein Endomembransystem, das Endoplasmatische Reticulum (ER). Durch den Fluss kleiner Vesikel, die sich von ihm abschnüren oder mit ihm verschmelzen, steht es mit der äußeren Plasmamembran, dem Plasmalemma, in Verbindung. Auf diese Weise bildet es auch weitere Organellen, z. B. die Dictyosomen (die in ihrer Gesamtheit den GOLGi-Apparat (Kap. 13.2.1) ausmachen) und die Zellvakuolen. Das ER legt sich als Kernhülle um den Zellkern (Nucleus) herum.

Mit einer einfachen Deutung der Membrangrenzen in diesem System gewinnen wir aus der Eucyten-Theorie der kompartimentierten Zelle nach EBERHARD SCHNEPF schlagartig einen Überblick und erschließen uns das Verständnis der Evolution der eukaryotischen Zelle (Abb. 1-11): Jede Membran trennt eine wässrige Phase von einer plasmatischen Phase. Wässrige Phasen sind dabei das Außenmedium, die vom ER abgegrenzten Räume oder Zisternen und Vesikel und die Zellvakuolen. Wässrige Phasen befinden sich auch zwischen den äußeren und inneren Membranen der Chloroplasten und Mitochondrien und in den Chloroplastenthylakoiden. Plasmatische Phasen sind das Cytosol, das Kernplasma, das Stroma der Chloroplasten und die Matrix der Mitochondrien.

In der aktiven, lebenden Zelle ist das Membransystem in ständiger Bewegung. Mitochondrien und Chloroplasten können sich teilen. Dabei bleibt ihr Plasma aber immer für sich und verschmilzt nie mit dem Grundplasma der Zelle. Die übrigen Kompartimente können Teile abschnüren oder mit anderen Kompartimenten verschmelzen. Dabei findet ein Membranfluss innerhalb der Zellen statt (Kap. 5). Wir unterscheiden also neben der wässrigen Phase drei plasmatische Phasen, die nueleocytoplasmatisehe Mischphase (Cytosol und Kernplasma), das Mitoplasma (Mitochondrien) und das Plastoplasma (Chloroplasten).
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Abb. 1-11: Kompartimentierungsschema der Eukaryontenzelle nach E. SCHNEPF mit wässrigen Phasen und drei plasmatischen Phasen: nucleocytoplasmatische Mischphase, Mitoplasma (= „Matrix” der Mitochondrien) und Plastoplasma (= „Stroma” der Chloroplasten). Ch, Chloroplast; D, Dictyosom; ER, Endoplasmatisches Reticulum; M, Mitochondrium; N, Zellkern (Nucleus); V, Vakuole.






1.6 Evolution der Eukaryontenzellen

Wir haben gesehen, dass sich die Eukaryontenzellen von den Prokaryontenzellen der Archaebakterien und der Eubakterien – wenn wir einmal vom Organell der Eukaryontengeißel absehen – durch den Besitz der folgenden cytologischen Strukturen unterscheiden:


	Endomembransystem,

	Zellkern,

	lineare Chromosomen,

	Mitochondrien,

	Plastiden (Chloroplasten).



Das Endomembransystem und der von ihm gebildete Zellkern sind in der Evolution der Eukaryontenzellen wahrscheinlich auf dem Wege der phagozytotischen heterotrophen Ernährung von Protoeukaryonten oder sogenannten Urkaryonten entstanden. Damit beschäftigt sich Kapitel 1.6.1. Dass die Eukaryontenzellen lineare Chromosomen haben, unterscheidet sie zwar von den meisten Prokaryonten, aber nicht grundsätzlich, denn es gibt auch bei einigen Bakterien lineare, also nicht ringförmige, Bakterienchromosomen und Plasmide. Die Mitochondrien und die Chloroplasten wurden von den Urkaryonten durch die Aufnahme von Atmung bzw. Photosynthese betreibenden Prokaryontenzellen als intrazelluläre Symbionten erworben. Damit beschäftigt sich Kapitel 1.6.2.
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Abb. 1-12: Phagocytose eines Nahrungspartikels,




1.6.1 Urkaryonten

Wie haben die Urkaryonten ihr Endomembransystem gewonnen? Auch sie müssen Vorläufer gehabt haben. Diese Vorstufen müssen auch schon über wichtige Elemente einer nicht ganz einfachen Organisation verfügt haben. Wir nehmen an, dass sie sich durch Phagocytose ernährt haben, einen Prozess, den wir gut kennen, weil er auch von vielen rezenten heterotrophen Einzellern zur Nahrungsaufnahme benutzt wird. Dazu gehören vor allem Amöben. Bei der Phagocytose werden Nahrungspartikel vom Cytoplasma umflossen und in eine membranumgebene Nahrungsvakuole eingeschlossen, in der sie schließlich verdaut werden (Abb. 1-12).

Als phagocytotische Zellen können die Urkaryonten keine Zellwand besessen haben. Bei der Verdauung der durch die Phagocytose eingeschlossenen Nahrungspartikel bleibt die die Nahrungsvakuole umgebende Membran erst einmal übrig, und es ist die Frage, was weiter mit ihr geschieht. Wenn die Membranen vieler phagocytierter Nahrungsvakuolen nicht resorbiert wurden oder wenn die leeren Nahrungsvakuolen nicht wieder mit der äußeren Membran veschmolzen sind, kann das Membranmaterial zum Aufbau eines Endomembransystems gedient haben. Zur amöboiden Bewegung und zum Einschleusen der Nahrungsvakuolen müssen die Urkaryonten auch kontraktile Fibrillen eines Cytoskeletts (Kap. 8.2) besessen haben.

Die Urkaryonten müssen in linearen Chromosomen organisierte DNA gehabt haben, die dann in einen Zellkern eingeschlossen wurde. Die Kernhülle dürfte vom Endomembransystem gebildet worden sein. Das kennen wir genauso von den Zellkernen aller rezenter Eukaryonten, deren Kernmembran (Kap. 19.1) vom endoplasmatischen Retikulum gebildet wird. Dass lineare Chromosomen von einer solchen Kernmembranhülle eingeschlossen wurden, ist auch nicht unwahrscheinlich, denn wir kennen bei rezenten Prokaryonten lineare Chromosomen. Wir wissen auch, dass Bakterien-Chromosomen an der Plasmamembran angeheftet sind. So konnten solche Chromosomen auch ohne weiteres mit eingeschlossenen Vesikeln der Plasmamembran in das Endomembransystem und schließlich in den Zellkern der Urkaryonten gelangt sein. Zur Teilung von Zellkernen und Zellen war ebenfalls das Cytoskelett erforderlich (Kap. 8.2 und Kap. 19.3).

Fassen wir die Eigenschaften der Urkaryonten zusammen:


	keine Zellwand,

	keine Mitochondrien,

	keine Chloroplasten,

	äußere Plasmamembran mit der Bildung von Phagocytosevesikeln,

	Cytoskelett,

	Endomembransystem,

	Zellkern mit Chromosomen.



Es gibt noch heute rezente Protozoen, die diese Eigenschaften in sich vereinigen und die primär, offenbar nicht etwa durch sekundären Verlust, keine Mitochondrien haben. Solche ursprünglichen Einzeller werden unter dem Begriff Archaezoa zusammengefaßt. Die Organismenreiche der Archaebakterien und der Eubakterien haben sich vor 3.109 Jahren voneinander getrennt. Um die gleiche Zeit war das dritte große Organismenreich der Eukaryonten durch seine Vorstufe, die Prokaryonten, ebenfalls bereits vertreten.



1.6.2 Endosymbiontentheorie der Evolution Mitochondrien und Chloroplasten enthaltender eukaryotischer Zellen

Die Phagocytose hat auch dem Erwerb der Organellen der Mitochondrien und der Chloroplasten durch die Prokaryonten in den Frühstadien der Evolution der eukaryotischen Zellen gedient. Die heterotroph, allein von reduzierten organischen Substanzen des Außenmediums lebenden Prokaryonten konnten aus den aufgenommenen Nahrungspartikeln Energie nur durch glykolytische Prozesse gewinnen. Die Prokaryonten-Zellen konnten einen großen Selektionsvorteil dadurch gewinnen, dass sie zunächst phagocytotisch aufgenommene, zur Atmung befähigte prokaryotische Zellen nicht abgebaut und verdaut, sondern als Endosymbionten in ihrem Cytoplasma behalten und sich ihrer speziellen Fähigkeiten bedient haben. Dadurch konnten sie die Energiegewinnung durch Atmungsprozesse gewaltig steigern. Die respiratorischen Endosymbionten haben sich dann zu Mitochondrien entwickelt, und die Wirtszellen sind zu heterotrophen Eukaryonten geworden. In einem weiteren Schritt sind dann Cyanobakterien-ähnliche prokaryotische Zellen aufgenommen worden. Dadurch wurden die Wirtszellen zur Photosynthese befähigt. Die Photosynthese betreibenden Endosymbionten haben sich zu Chloroplasten entwickelt. Die Wirtszellen wurden zu autotrophen Eukaryonten.

Die Vorstellung, dass die Mitochodrien und Chloroplasten eukaryotischer Zellen aus Endosymbionten hervorgegangen sind, wurde ursprünglich 1883 von A. F. W. SCHIMPER geäußert und 1905 von dem russischen Gelehrten K. MERESCHKOWSKY explizit formuliert und veröffentlicht. Zunächst allerdings galt die Hypothese als reine Ausgeburt der Phantasie, ein Makel, mit dem sie bis in die 1960er Jahre behaftet war. Die immensen modernen Fortschritte in der Erforschung der Ultrastruktur der Zellorganellen, ihrer Biochemie und ihrer Genetik haben die zu ihrer Zeit kühne Hypothese von SCHIMPER, MERESCHKOWSKY und einigen anderen Forschern wiederbelebt und glänzend rehabilitiert. Warum sind wir so überzeugt davon, dass heute nicht mehr von einer Hypothese, sondern von der Endosymbionten-Theorie die Rede ist? Dafür sprechen


	die Existenz rezenter eukaryotischer Zellen mit Phagocytose und ohne Mitochondrien (Kap. 1.6.1);

	der Vergleich der cytologischen und molekularbiologischen Eigenschaften von Mitochondrien und Chloroplasten mit rezenten heterotrophen und autotrophen Prokaryonten;

	die Beobachtung heute noch andauernder Bildung rezenter Endosymbiosen.
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Abb. 1-13: Vorkommen von Chloroplasten mit mehr als zwei Hüllmembranen in verschiedenen Abteilungen der Algen und ihre Entstehungsweise über sekundäre und tertiäre Endosymbiosen. (A) Eine nichtgrüne eukaryotische Wirtszelle I (hellbraun) mit dem Kern I und der Phagocytosemembran 1 nimmt eine prokaryotische grüne (Cyanobakterien-)Zelle mit der Außenmembran 0 (blaugrün) als Endosymbiont auf. (B) In der primären Endosymbiose resultiert eine eukaryotische Zelle I, mit Chloroplasten mit der bekannten doppelten Membranhülle (0–1). (C) Eine nichtgrüne eukaryotische Wirtszelle II (rot) mit dem Kern II und der Phagocytosemembran 2 nimmt die grüne eukaryotische Zelle I als Endosymbiont auf. Die Außenmembran der Zelle I und ihr Cytoplasma mit den Mitochondrien (hier nicht gezeigt) und dem Kern I werden abgebaut; der Kern kann als Nucleomorph, wie er in den Zellen mancher Algen noch zu sehen ist, rudimentär erhalten bleiben. (D) In der sekundären Endosymbiose entsteht eine eukaryotische Zelle II mit Chloroplasten mit einer dreifachen Membranhülle (0–1–2). (E) Eine nichtgrüne Wirtszelle mit dem Kern III (blau) und der Phagocytosemembran 3 nimmt die grüne eukaryotische Zelle II als Endosymbiont auf. (F) In der tertiären Endosymbiose entsteht nach Abbau der Außenmembran, des Cytoplasmas mit den Mitochondrien und des Zellkerns der Zelle II eine eukaryotische Zelle III mit Chloroplasten mit einer vierfachen Membranhülle (0–1–2–3).




Da wir heute annehmen, dass die grünen Eukaryontenzellen in der Evolution zuerst die respiratorischen und erst danach die photosynthetischen Endosymbionten erworben haben, sprechen wir in der Botanik auch von der seriellen Endosymbiontentheorie.


1.6.2.1 Cytologische und zellbiologische Beobachtungen

Membranhüllen von Mitochondrien und Chloroplasten:


	Bei den Doppelmembranen dieser Zellorganellen entsprechen die äußeren Membranen den Phagocytosevakuolen, die inneren Membranen den Plasmamembranen der phagocytierten prokaryotischen Zellen,

	Die Chloroplasten der eukaryotischen Zellen mit ihren Thylakoiden entsprechen rezenten prokaryotischen Cyanobakterienzellen. Bei den Grünalgen, den von ihnen hergeleiteten höheren Pflanzen und bei den Rotalgen haben die Chloroplasten tatsächlich nur die doppelte Membranhülle, Bei anderen Algen finden wir aber Chloroplasten mit einer dreischichtigen Hülle, nämlich z. B. bei Euglena (s. Kap. 1.5.1) und allen Euglenophyceen und bei den Dinophyceen (Kap. 21.1.1) oder gar mit einer vierschichtigen Hülle, z. B. bei Cryptomonaden (Kap. 21), Man kann das dadurch erklären, dass es nicht Prokaryonten waren, die phagocytotisch geschluckt wurden, sondern bereits Chloroplasten von Eukaryonten (doppelte Chloroplastenmembran + Phagocytosemembran → dreifache Hülle) oder gar ganze Eukaryontenzellen, von denen dann Teile abgebaut wurden (doppelte Chloroplastenmembran + Plasmamembran + Phagocytosemembran → vierfache Hülle), Durch das Vorkommen von Chloroplasten mit zwei, drei und vier Hüllmembranen geben die Algen wichtige Hinweise für die mehrfache, polyphyletische Entstehung eukaryotischer Zellen durch Endosymbiose, Wir sprechen dabei von primärer (doppelte Membranhülle), sekundärer (dreifache Membranhülle) und tertiärer (vierfache Membranhülle) Endosymbiose (Abb. 1-13).



Mitochondrien und Chloroplasten sind selbstständig teilungsfähig; ihre Replikation erfolgt unabhängig vom Zellzyklus und von der Kernteilung (Kap. 19.3) der Eukaryontenzelle.

Mitochondrien und Chloroplasten enthalten ihre eigene DNA, die in vieler Hinsicht den DNA-Molekülen der rezenten Prokaryonten entspricht:


	Sie ist zirkulär und in Kernäquivalenten (Nucleoiden, Kap. 1.4.2) konzentriert,

	sie ist der Membran angeheftet,

	ihr fehlen höher repetitive Basensequenzen (Introns, Kap. 20..4.3),

	typische Merkmale der Eukaryonten-Chromosomen, wie Histone und Nucleosomen (Kap. 19.2), fehlen,



Die DNA-gesteuerte Proteinbiosynthese läuft an den aus Proteinen und Ribonucleinsäure aufgebauten Ribosomen ab (Kap. 20.4.4), Nach dem Bau der Ribosomen und der Zusammensetzung der ribosomalen RNA stehen die Mitochondrien und Chloroplasten den Prokaryonten näher als den eukaryotischen Zellen. In der Basensequenz der ribosomalen Ribunucleinsäure besteht bei den Mitochondrien Verwandtschaft zu Purpurbakterien und bei den Chloroplasten zu Cyanobakterien.



1.6.2.2 Rezente Endosymbiosen

Es gibt zahlreiche Beispiele rezenter Endosymbiosen (Kap. 29.1), bei denen der Symbiont in das Cytoplasma des Wirtes aufgenommen wird:


	die urtümliche Riesenamöbe Pelomyxa palustris (Archamoebae) ohne Mitochondrien und stattdessen mit obligat endocytobiontischen Bakterien;

	eukaryotische einzellige Algen in Hydrozoen (z. B. in der Süßwasserhydra und in Korallen, Pocilopora) und Meermuscheln (Tridacna);

	prokaryotische Rhizobien (Knöllchenbakterien), die Luftstickstoff fixierende Symbiosen bilden (Kap. 29.2.1.1);

	prokaryotische Cyanobakterienzellen in Zellen von Pilzen oder höheren Pflanzen (Abb. 1-4, Abb. 29-9);

	Chloroplasten aus eukaryotischen Algenzellen in den Zellen von Ciliaten oder Schnecken (Kap. 29.2.4.2). Die Zellbestandteile außer den Chloroplasten werden verdaut; die Chloroplasten gelangen phagocytotisch in die Zellen der Verdauungsdrüse des Wirtes, wo sie sechs Wochen bis drei Monate photosynthetisch aktiv bleiben, aber nicht mehr teilungsfähig sind und dann ersetzt werden müssen.





1.6.2.3 Glaucophyta

Die Glaucophyta (Subregnum Glaucobionta; Kap. 21.2.2) umfassen nur drei freibewegliche monadale Arten. Ihre Chloroplasten erinnern so stark an Cyanobakterien, dass man sie lange als rezente Endosymbionten (Cyanelle) angesehen hat. Die Glaucophyta-Chloroplasten enthalten Phycobilisomen und Phycocyanin als akzessorisches Photosynthesepigment (Kap. 1.4.3, Kap. 10.2.2), und sie besitzen sogar noch eine, wenn auch dünne, Peptidoglycan-Zellwand. Die drei Arten sind keiner der bekannten großen systematischen Gruppen zuzuordnen und stellen wahrscheinlich Relikte der Evolution dar. Heute neigt man dazu, sie nicht als rezente Endosymbiosen, sondern als die ersten Algen anzusehen, wo der Organisationstyp der Eucyten erreicht wurde.




1.6.3 Symbiogenese

Bereits die vielfältigen Beispiele rezenter Endosymbiosen legen nahe, dass organellenhaltige Eukaryontenzellen vielfach oder polyphyletisch entstanden sein können, wie es auch in Abbildung 1-13 dargestellt ist. Eine primäre eukaryotische Urzelle ist vielleicht monophyletisch durch einmaliges serielles Einwandern von zwei prokaryotischen Zellen als spätere Mitochondrien und Chloroplasten entstanden. Die Beobachtung sekundärer und tertiärer Endosymbiosen (Kap. 1.6.2.1) unterstreicht den polyphyletischen Ursprung der Eukaryonten und zeigt, dass man Stammbäume nicht als reine Abfolge von Verzweigungen sehen darf, sondern wegen wiederholter Fusionsereignisse der Endosymbiosen als regelrechte Netzwerke betrachten muss (Kap. 21).

Urkaryonten und ihre Endosymbionten haben dann eine Milliarden Jahre lange Coevolution durchgemacht. Wir bezeichnen dies als die Symbiogenese, in der sich Wirtszellen und Endosymbionten in vielfältiger Weise ganz eng aufeinander abgestimmt haben und die Endosymbionten allmählich zu richtigen Zellorganellen geworden sind. Diese Coevolution hat deutlich erkennbare Spuren hinterlassen:


	Die Erbinformation der DNA der aus Endosymbionten entstandenen Organellen (Kap. 1.6.2.1), Mitochondrien (Chondriom) und Chloroplasten (Plastom), codiert bei weitem nicht für alle Komponenten dieser Organellen. Zur Ausbildung aller ihrer Funktionen ist ein kompliziertes Zusammenwirken von Chondriom oder Plastom und Genom erforderlich. Zum Beispiel besteht die Ribulosebisphosphat-Carboxylase (Kap. 10.4.2) aus zwei Untereinheiten, von denen eine vom Plastom und die andere vom Kerngenom codiert wird (Kap. 10.4.2).

	Dies wurde früher als Gegenargument gegen die Endosymbiontentheorie angeführt, was aber heute nicht mehr haltbar ist, sondern molekular gut erklärt werden kann. Die Molekularbiologie hat einen umfangreichen intrazellulären Gentransfer (horizontaler Gentransfer, vgl. Kompakt 29-1) zwischen Endosymbionten und Zellkern und auch zwischen verschiedenen Endosymbionten (Mitochondrien und Chloroplasten) und damit eine gewaltige Restrukturierung des genetischen Materials während der weiteren gemeinsamen Evolution der Urkaryonten und Endosymbionten einwandfrei nachgewiesen. Bestimmte molekulare Funktionseinheiten vom Kerngenom und der Organellengenome werden auch gemeinsam gesteuert.

	Das molekularbiologische Zusammenwirken von Kerngenom und Organellengenomen erfordert den gezielten Transport von Proteinen zu ihren Wirkungsorten („Targeting”). Aber auch das Zusammenwirken im Stoffwechsel und die metabolische Regulation der Aktivitäten der Organellen mit dem Rest der Zellen macht vielfältige Transportprozesse nötig, und spezielle Transporter sind dazu in den Hüllmembranen der Organellen entstanden.





1.6.4 Hydrogen-Hypothese

Neuerdings konnte gezeigt werden, dass rezente Archaezoa (Kap. 1.6.1) in ihrer Kern-DNA Gensequenzen aufweisen, die nur durch Gentransfer von Mitchondrien stammen können, obwohl die Archaezoa selbst gar keine Mitochondrien besitzen. Der Befund zwingt zu der Schlussfolgerung, dass diese Archaezoa ursprünglich Mitochondrien besessen haben und diese sekundär wieder verloren haben müssen. Wenn nur solche Organismen die ersten Vorstufen für die weitere Evolution gewesen wären, stünde dies im Widerspruch zur oben entwickelten Endosymbionten-Theorie, denn diese fordert ja einen amitochondriellen UrEukaryont als Wirt für respiratorische Endosymbionten, aus denen sich dann die Mitochondrien entwickelt haben.

Eine alternative Hypothese, die sogenannte Hydrogen-Hypothese, versucht daher, ohne die Annahme von Urkaryonten auszukommen und nimmt an, dass die ersten kompartimentierten Eucyten aus einer zellulären Symbiose von methanogenen Archaea mit α-Proteobakterien hervorgingen. Die α -Proteobakterien bilden unter anaeroben Bedingungen H2, das die Archaea für die Methanproduktion benötigen. Die Symbiose machte die methanogenen Archaebakterien unabhängig von abiotischen H2-Quellen, sodass diese ihren Lebensraum enorm ausweiten konnten. Eine weitere im Gegensatz zur Endosymbiontentheorie stehende Annahme der Hydrogen-Hypothese ist, dass das Proteobakterium von der Archaea-Zelle nicht durch Phagocytose einverleibt wurde, denn dies wäre wegen der Außenhülle der Archaea kaum möglich gewesen. Es wird vielmehr postuliert, dass das Proteobakterium wegen der damit verbundenen Maximierung der Kontaktfläche vom Archaebakterium zunehmend umwachsen und so schließlich zum Endosymbionten wurde.

Von den aufgenommen Proteobakterien können dann zwei Evolutionstrends ausgegangen sein. Einerseits entstanden aus ihnen die bei bestimmten rezenten anaeroben eukaryotischen Einzellern anzutreffenden DNA-freien Mitochondrienäquivalente, die als Hydrogenosomen bezeichnet werden. Bei Anwesenheit von Sauerstoff hingegen entstanden aus ihnen die Mitochondrien. Eine starke Stütze der Hydrogen-Hypothese ist der Befund, dass methanogene Archaea Histone und Nucleosomen besitzen, wie sie für die eukaryotische Zelle typisch sind (Kap. 19.2).




1.7 Die Domänen und Reiche der Organismen

Die Evolution und die Gliederung der Organismen in Domänen und Reiche ist in Abb. 1-14 zusammengefasst. Die entscheidenden Merkmale für diese Gliederung sind ernährungsphysiologische Charakteristika (Kompakt 1-7), Zellwandstrukturen und molekulare Charakteristika. Die wichtigste Arbeitsweise der Phylogenetik war immer der Vergleich abgestufter Ähnlichkeiten bei rezenten Organismen. Dies erstreckt sich heute von der morphologisch-anatomischen Ebene bis hin zur molekularen Ebene. Auf der molekularen Ebene vergleicht man Basensequenzen von Polynucleotiden (DNA, RNA) und Aminosäuresequenzen von Proteinen von ubiquitär vorkommenden Makromolekülen bei verschiedenen Organismen. Der Ähnlichkeitsgrad ist eine statistische Größe, die sich aus Berechnungen der Sequenzhomologie ergibt, und sagt etwas über die Verwandtschaft der betreffenden Organismen aus. Man hat auch Vorstellungen darüber, wie viel Zeit im Durchschnitt verstreicht, bis etwa eine Aminosäure oder eine Base ausgetauscht wird. Daraus gewinnt man Anhaltspunkte darüber, wann sich Organismen oder Organismengruppen in der Evolution voneinander getrennt haben (phylogenetische Uhr). Die Genomik, die vollständige Genome sequenziert, erlaubt zunehmend auch Vergleiche auf der Ebene ganzer Organismen (Kap. 20.4.5). Damit entwickelt sich die Evolutionsforschung vom Errichten logischer, aber spekulativer Gedankengebäude immer mehr hin zu einer empirischen Wissenschaft.
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Abb. 1-14: Domänen (ARCHAEA, BACTERIA, EU-CARYA) und Reiche (z. B. Plantae, Fungi, Animalia) der Organismen.



Solche Untersuchungen zeigen, dass die Kluft zwischen den Archaebakterien und Eubakterien ebenso groß ist, wie zwischen jeder dieser beiden prokaryotischen Gruppen und den Eukaryonten. In mancher Hinsicht stehen die Archaebakterien den Eukaryonten sogar näher als den Eubakterien. So muss man schließen, dass aus gemeinsamen Vorfahren (Progenoten) drei Domänen entstanden sind, die Archaebakterien (oder Archaea), die Eubakterien (oder Bacteria) und über verschiedene Endosymbiosen die Eukaryonten (oder Eucarya). Daraus entwickelten sich dann Reiche. Über einzellige Eukaryonten (Protista) kam es durch ernährungsphysiologische Differenzierung zu Reichen, zu den autotrophen Pflanzen (Plantae), den Pilzen (Fungi) als Zersetzern von Biomasse (Saprophyten) und den Tieren (Animalia) als Konsumenten mit verdauender Ernährungsweise. Das Reich der Fungi hat sich vor 2,0.109 Jahren abgegliedert, und die Reiche der Plantae und Animalia wurden vor 1,8.109 Jahren getrennt.







	Zusammenfassung
	Übungsaufgaben



	

	1. Präbiotische Synthesen einfacher organischer Moleküle im Urmeer erlaubten die Entstehung erster Urzellen (Progenoten). Wichtige einfache Bausteine waren Aminosäuren, stickstoffhaltige organische Basen, einfache Zucker (Pentosen).




	Wie kann man sich die Bildung dieser Bausteine im Urmeer vorstellen (STANLEY-MILLER-Versuche)?



	

	2. Größere Moleküle als Grundausstattung der Progenoten mussten dann Proteine, Lipide und Nucleotide gewesen sein.




	Beschreiben Sie die chemischen Strukturen dieser Moleküle.



	

	3. Für die frühe Entwicklung der Progenoten war eine Emanzipation von der Umgebung entscheidend.



	Wie ist diese Emanzipation von der Umgebung erfolgt? Was waren ihre entscheidenden Bestandteile?



	
	4. Nach der Abgrenzung und Emanzipation von der Umgebung entwickelte sich zunächst eine Ribonucleinsäure-Welt mit Katalysen, Speicherung und Weitergabe von Information durch RNA. Dann entstand die Desoxyribonucleinsäure-Welt mit komplexer Synthese von Proteinen als Katalysatoren (Enzyme).



	Können Sie Anhaltspunkte dafür nennen, dass zuerst eine RNA-Welt und erst danach eine DNA-Welt entstanden ist?



	
	5. Der Verbrauch der Ressourcen organischer Verbindungen im Urmeer führte zur ersten Ernährungs- und Energiekrise, aus der die Ausnutzung der Energie des Sonnenlichts mit der Evolution der Photosynthese herausführte.


	Nennen Sie sieben Begriffe, durch die verschiedene Ernährungsweisen der Organismen beschrieben werden können,



	
	6. Die grundlegend notwendige strukturelle und funktionelle Ausstattung lebender Zellen realisierte sich erst auf der Organisationsstufe der Prokaryonten. Vor 3.109 Jahren haben sich die Reiche der Archaebakterien und der Eubakterien getrennt, und durch die Prokaryonten wurde der Ursprung für das Reich der Eukaryonten gebildet.


	Beschreiben Sie die cytologischen Strukturen von Eubakterien, Archaebakterien und Prokaryonten. Wodurch unterscheiden sie sich?



	
	7. Cyanobakterien sind besondere Eubakterien, die zur Photosynthese mit zwei Photosytemen und daher zur O2-Bildung befähigt sind.



	Woher kommt die Bezeichnung Cyanobakterien? Früher hat man die Cyanobakterien meist als Blaualgen bezeichnet und gerne zu den Pflanzen gerechnet, Warum sollte man das nicht mehr tun?



	
	8. Die Prokaryonten hatten ein wahrscheinlich über Phagocytose entstandenes Endomembransystem und eine Art Zellkern. Durch phagocytotische Aufnahme von prokaryotischen Bakterien und Cyanobakterien als Endosymbionten haben sie dann ihren cytologischen Aufbau als Eukaryonten vervollständigt.


	Beschreiben Sie die Phagocytose, Wie kam es zur Bildung der Organellen der Mitochondrien und Chloroplasten aus Endosymbionten?



	
	9. Die Eukaryonten sind im Vergleich zu den Prokaryonten vielfältig kompartimentiert.


	Zählen Sie alle typischen Kompartimente und Organellen der Eukaryonten auf und nennen Sie stichwortarig ihre Funktionen.



	
	10. Nach der Eucyten-Theorie trennen alle Membranen in den eukaryotischen Zellen immer eine wässrige Phase von einer plasmatischen Phase.


	Begründen Sie diese Aussage anhand einer Skizze einer Zelle mit den entscheidenden Membransystemen.



	
	11. Die Endosymbiontentheorie des Ursprungs der Organellen der Mitochondrien und Chloroplasten in den eukaryotischen Zellen wird belegt durch

	die Existenz von ganz ursprünglichen rezenten Zellen (Archaezoa), die den hypothetischen Urkaryonten sehr ähnlich sind,

	zellbiologische (besonders Membranhüllen!) und molekularbiologische (besonders Organellen-DNA!) Eigenschaften der Mitochondrien und der Chloroplasten im Vergleich zu rezenten Prokaryonten,

	rezente Endosymbiosen.








	Diskutieren Sie das Gewicht dieser Argumente im Einzelnen, das die ursprüngliche Endosymbionten-Hypothese zur Theorie erhebt.



	
	12. Die ersten Algenzellen, die in der Evolution den Organisationstyp der kompartimentierten Eucyte erreicht hatten, waren Vertreter der Glaucophyta, die heute mit drei Arten rezent vertreten sind. Die Chloroplasten der Glaucophyta sind Cyanobakterien sehr ähnlich.


	Inwiefern sind die Glaucophyta für die Diskussion der Endosymbionten-Theorie interessant?



	
	13. In langer Coevolution, die wir hier Symbiogenese nennen, haben sich der Urwirt (Urkaryont) und die Endosymbionten so aufeinander eingestellt, dass man sie bei den rezenten Eukaryonten nicht mehr als unabhängige, selbstständige Teile erkennen kann.


	Welche Spuren hat diese Coevolution in den rezenten EukaryontenZellen hinterlassen?



	
	14. Eine Alternative zur Endosymbionten-Theorie stellt die Hydrogen-Hypothese dar, die ohne die Annahme von Urkaryonten arbeitet und eine zelluläre Symbiose von methanogenen Archaea und α-Proteobakterien annimmt. Eine wichtige empirisch zu klärende Frage ist dabei, ob es primär mitochondrienfreie Archaezoa wirklich gibt oder ob alle Archaezoa nur sekundär mitochondrienfrei sind.


	Welche Funktionen der vermutlichen Symbionten der ersten kompartimentierten Eucyten haben der Hypothese den Namen Hydrogen-Hypothese gegeben?



	
	15. Der Vergleich abgestufter Ähnlichkeiten der Organismen von der morphologisch-anatomischen bis zur molekularen Ebene führt zur stammesgeschichtlichen Gliederung in drei Domänen, die prokaryotischen Archaea und Bacteria und die eukaryotischen Eucarya mit den drei Reichen Plantae, Fungi und Animalia der Eucarya.


	Zeichnen Sie ein Schema, in dem die drei Domänen und die drei Reiche so angeordnet sind, dass man mögliche evolutive Zusammenhänge erkennen kann.
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2.1 Fließgleichgewichte und Bioenergetik






Bioenergetik


	Fließgleichgewichte und Bioenergetik

	Wärme und Arbeit sind verschiedene Formen von Energie

	Die Entropie bestimmt die Richtung von Prozessen

	Die Freie Energie ist ein Maß für nutzbare Energie

	Die Energiekoppelung bei biochemischen Umsetzungen

	Die Energiekoppelung bei biophysikalischen Umsetzungen mit Licht

	Die Enzyme

	Zusammenfassung und Übungsaufgaben

	Weiterführende Literatur








Bei der Betrachtung der ersten Schritte der Evolution von Lebewesen (Kap. 1.2) wurde deutlich, dass Lebewesen als offene Systeme grundsätzlich von geschlossenen Systemen zu unterscheiden sind. In geschlossenen Systemen gelangen chemische Reaktionspartner zu einem chemischen Gleichgewicht, und das System ist dann nicht weiter entwicklungsfähig. Dies geschieht beispielsweise auch dann, wenn wir die Reaktionspartner einer uns interessierenden biochemischen Reaktion mit dem die Reaktion katalysierenden Enzym in einem Reagenzglas zusammenbringen.

Die in Lebewesen ablaufenden Reaktionen verhalten sich jedoch wesentlich anders. Hier werden einerseits die Produkte der Reaktion laufend dem System entnommen, sodass andererseits mit entsprechender Geschwindigkeit laufend Energie und Materie wieder zugeführt werden müssen, damit sich das System nicht verzehrt. Man bezeichnet gleichgewichtsähnliche Zustände, die sich unter ständigem Zu- und Abfluss von Materie und Energie einstellen, als Fließgleichgewichte. Ein Fließgleichgewicht gleicht also dem auf einer bestimmten Höhe bleibenden Wasserspiegel in einem Gefäß, aus dem ständig Wasser ausläuft, dem aber ständig die entsprechende Menge Wasser wieder zugeführt wird (Abb. 2-1).

Nicht nur die chemischen Prozesse des Stoffwechsels sind Beispiele für Fließgleichgewichte. Vielmehr befinden sich lebende Zellen, Organismen, Lebensgemeinschaften, ja die ganze Biosphäre im Zustand eines Fließgleichgewichts.

[image: images]
Abb. 2-1: Eine Wasserkaskade als Modell für eine Serie hintereinander geschalteter Fließgleichgewichtssysteme. Der Gesamtbetrag an Freier Energie ΔG wird in die Teilbeträge ΔG(a) bis ΔG(D) zerlegt. Jedes der Systeme leistet Arbeit, z. B. durch Produktion von elektrischem Strom, der eine Pumpe antreiben kann.



Wir wollen uns noch einige Eigenschaften von Fließgleichgewichten vor Augen führen, die für die Lebensprozesse wichtig sind.


	Fließgleichgewichte lassen sich durch Kontrolle des Zu- und Abflusses regulieren. Hierauf beruhen viele Regulationsmechanismen, die wir bei lebenden Systemen, z. B. im Stoffwechsel, antreffen. Häufigster Modus: Bei bestimmten „Schrittmacherreaktionen” (enzymatischen Engpässen) werden Enzymaktivitäten geändert (Kap. 2.7.5; Kap. 18.4, Abb. 18-3).

	Da Fließgleichgewichte auf ständigem Austausch von Materie und Energie mit der Umgebung beruhen, können sie ständig Arbeit leisten (vgl. Abb. 2-1).

	Fließgleichgewichtssysteme können in einer Kette in Form einer Kaskade hintereinandergeschaltet werden, wobei der Ausfluss des einen Systems gleichzeitig den Zulauf des nächsten Systems bildet (Abb. 2-1). Mittels solcher Fließgleichgewichtsketten lässt sich der Gesamtbetrag an Freier Energie eines Energie liefernden Prozesses in kleinere und damit „handlichere” Portionen zerlegen. Dieses Prinzip der Energiezerlegung durch Fließgleichgewichtskaskaden begegnet uns im Zusammenhang mit der Atmungskette oder dem Elektronentransport bei der Photosynthese.



„Leben” bedeutet also das ständige Aufrechterhalten von Fließgleichgewichten. „Tod” bedeutet demgegenüber das Zusammenbrechen der Fließgleichgewichte. Die Lehre vom Energieumsatz in lebenden Systemen bezeichnet man als Bioenergetik. Trotz der Besonderheiten des Lebens gelten hier die grundlegenden Gesetze der Thermodynamik, die auch die Beziehungen zwischen Materie und Energie in der anorganischen Welt beschreiben. Lebewesen müssen den Gesetzen der Physik folgen, und wir wollen uns jetzt mit einigen Aussagen der Thermodynamik vertraut machen.



2.2 Wärme und Arbeit sind verschiedene Formen von Energie

Die Thermodynamik beschreibt Energieumwandlungen in „Systemen”. Unter einem System versteht man einen abgeteilten Bereich der Welt, durch dessen Grenzen Stoffe und/oder Energie mit der Umgebung ausgetauscht werden können. Sind die Grenzen sowohl für Stoffe als auch für Energie undurchlässig, spricht man von einem abgeschlossenen System. Über die Energiebilanz eines abgeschlossenen Systems gibt der 1. Hauptsatz der Thermodynamik Auskunft. Dieser besagt:


	Die Innere Energie eines abgeschlossenen Systems ist konstant.



Die Innere Energie eines Systems kann sich nur ändern, wenn Arbeit und/oder Wärme durch die Systemgrenzen hindurch transportiert werden. Der Erste Hauptsatz geht unmittelbar aus dem Energieerhaltungssatz hervor: Energie kann weder geschaffen noch vernichtet, sondern nur umgeformt, gespeichert oder zwischen einem System und seiner Umgebung verschoben werden.

Mathematisch formuliert lautet der 1. Hauptsatz der Thermodynamik

(Gl. 2.1) [image: image]

Dabei ist ΔU die Änderung der Inneren Energie des Systems während eines Prozesses, Q die zwischen System und Umgebung ausgetauschte Wärmemenge und W die zwischen System und Umgebung ausgetauschte Arbeit. (Die Vorzeichen von Q und W hängen von der Richtung ab, in der Wärme bzw. Arbeit über die Systemgrenzen transportiert werden.)

Läuft ein Prozess isobar, also unter konstantem Druck ab (wie es in biologischen Systemen in der Regel der Fall ist), so ist die in Form von Wärme ausgetauschte Energie (Q in Gl. 2-1) in der Regel gleich der Änderung der Enthalpie ΔH:

(Gl. 2.2) [image: image]

Läuft ein Prozess isobar und zudem bei konstantem Volumen ab, wird zwischen dem System und der Umgebung keine (Volumen-)Arbeit ausgetauscht. Es gilt dann:

(Gl. 2.3) [image: image]

Es ist wichtig zu merken: Der Gesamtbetrag der Energieänderung des Systems (ΔU) ist ausschließlich abhängig vom Energiezustand des Systems vor und nach Abschluss der Energieänderung, nicht jedoch vom Weg, auf dem ΔU zustande gekommen ist. Dieser Weg bestimmt aber den relativen Anteil, den Q und W am Gesamtbetrag von ΔU haben (Gl. 2-1).

Gleichung 2-1 enthält die Größe „Arbeit”, die wir nun noch näher betrachten müssen. Naheliegend ist uns meist der Begriff der mechanischen Arbeit. Hebt man beispielsweise unter Aufwendung von Kraft (F) ein Gewicht der Masse m (in kg) vom Boden auf und verändert dadurch die Lage des Gewichts um die Höhe Δh (in m), gilt:

(Gl. 2.4) [image: image]

Man kann auch sagen:

(Gl. 2.5) [image: image]

Da aber gilt

(Gl. 2.6) [image: image]

können wir für die Arbeit im Schwerefeld der Erde (mit der Erdbeschleunigung g in m. S–2) Gleichung 2-4 umschreiben:

(Gl. 2.7) [image: image]

Hieraus ergeben sich zwei wichtige Punkte:


	Energie ist die Fähigkeit eines Systems, Arbeit zu verrichten. Arbeit und Energie werden mit derselben Maßeinheit, dem Joule, gemessen, dessen Definition 1 Joule = 1 kg. 1 m2. 1 s–2



aus den Gleichungen 2-4 bis 2-7 folgt.


	Die Gleichungen 2-4, 2-5 und 2-7 zeigen, dass Arbeit durch einen die treibende Kraft charakterisierenden Kapazitätsfaktor (hier die Masse m) und einen die Lageveränderung charakterisierenden Intensitätsfaktor (hier die Höhe Δh) bestimmt wird.



Auf dieser allgemeinen Definition des Begriffs Arbeit fußend, können wir über den Fall der mechanischen Arbeit hinaus auch andere Fälle von Energieumsetzungen, die in biologischen Systemen eine Rolle spielen, als Arbeit beschreiben. Bei der Formulierung der folgenden Beispiele bedeutet das negative Vorzeichen, dass Arbeit an der Umgebung des Systems geleistet wird, Energie also dem System selbst verlorengeht. Die zugehörigen Kapazitäts- und Intensitätsfaktoren sind in Tabelle 2-1 zusammengestellt.



Tabelle 2.1: Kapazitäts- und Intensitätsfaktoren bei verschiedenen Formen der Arbeit (oder Energie),





	Arbeit (Energie)
	Kapazitätsfaktor
	Intensitätsfaktor





	mechanisch
	Masse (m)
	Strecke (l) oder Höhe (h)



	Oberfläche
	Fläche (O)
	Oberflächenspannung (Γ)



	elektrisch
	Ladung (q)
	Spannung (E)



	chemisch
	Molzahl (n)
	chemisches Potenzial [image: image]







	Oberflächenarbeit wird geleistet, wenn eine Oberflächenzunahme (ΔO) eines Pflanzenorgans gegen die Spannung (Γ) der äußeren Abschlussgewebe bewirkt wird:
(Gl. 2.8) [image: image]


	Elektrische Arbeit wird geleistet, wenn in einer Zelle Ionen oder Elektronen mit einer Gesamtladung (Δq) aufgrund eines elektrischen Potenzials (E) transportiert werden:
(Gl. 2.9) [image: image]


	Chemische Arbeit wird geleistet, wenn Moleküle dem System durch chemische Umsetzung oder durch Transport in die Umgebung verloren gehen. Der Intensitätsfaktor wird hierbei durch das chemische Potenzial [image: image] und der Kapazitätsfaktor durch die Anzahl der Mole (Δni) der bei der Umsetzung beteiligten Verbindung repräsentiert. Der Index i soll die Art der beteiligten Moleküle kennzeichnen.
(Gl. 2.10) [image: image]




Wir halten zusammenfassend fest:

Das Aufrechterhalten der Lebensprozesse erfordert eine ständige Leistung von Arbeit in verschiedener Ausprägung, sei es als mechanische Arbeit oder als chemische Arbeit, Transportarbeit usw. Es ist Aufgabe vieler Stoffwechselprozesse, Energie so zu transformieren, dass sie von den lebenden Systemen zur Leistung dieser Arbeit genutzt werden kann.



2.3 Die Entropie bestimmt die Richtung von Prozessen

Der 1. Hauptsatz der Thermodynamik gibt uns lediglich Auskunft über Energiebilanzen. Er erlaubt uns jedoch keine Voraussage, in welcher Richtung ein bestimmter Prozess spontan ablaufen wird. Gerade diese Frage aber stellt sich im Zusammenhang mit biologischen Prozessen sehr oft.

Unsere Erfahrung sagt uns, dass Prozesse eine Richtung haben und dass Voraussagen über diese Richtung möglich sind: Bringen wir einen wärmeren Metallblock mit einem kälteren in Berührung, so wird die Wärme vom warmen zum kalten Block strömen, nicht umgekehrt, bis beide Blöcke gleich warm sind. Oder: Moleküle werden vom Ort hoher zum Ort niedriger Konzentration strömen, nicht umgekehrt, bis der Konzentrationsausgleich erreicht ist. Was ist das Spontaneitätskriterium, die treibende Kraft, die einen Prozess spontan in einer bestimmten Richtung ablaufen lässt? Das gesuchte Kriterium ist die Entropie (S). Die Entropie ist ein abstrakter Begriff,ein mathematischer Index für die Verteilung von Materie und Energie oder, mit anderen Worten, für die „Unordnung” im Universum. Die Maßeinheit der Entropie ist J mol–1 K–1.

Der 2. Hauptsatz der Thermodynamik macht eine allgemeine Aussage über die Entropie:


	Die Entropie des Universums nimmt zu.



Diese Aussage bedeutet: Im Zustand völliger statistischer Gleichverteilung von Energie und Materie im Universum, also im Zustand größtmöglicher „Unordnung”, weist die Entropie den höchsten Betrag auf. Da aber Gleichverteilung („Unordnung”) wahrscheinlicher ist als Ungleichverteilung (Strukturierung, „Ordnung”), laufen alle diejenigen Prozesse spontan ab, bei denen die Entropie des Systems und seiner Umgebung zusammengenommen zunimmt und die damit zur Entropiezunahme des Universums beitragen. Hieraus ergibt sich aber auch, dass durchaus Prozesse möglich sind, bei denen die Entropie des Systems selbst ahnimmt, vorausgesetzt, die Entropie der Umgebung nimmt dabei zu, und zwar um einen Betrag, der größer ist als die Entropieabnahme im System. Das ist eine wichtige Aussage. Sie bedeutet nämlich, dass Lebewesen, die wegen der für sie typischen Erzeugung und steten Aufrechterhaltung einer hohen inneren Ordnung dem 2. Hauptsatz der Thermodynamik oberflächlich betrachtet zu widersprechen scheinen, eben doch den Gesetzen der Thermodynamik gehorchen.



2.4 Die Freie Energie ist ein Maß für nutzbare Energie

Grundsätzlich können wir auf der Basis des Entropiebegriffs die Richtung eines Prozesses Voraussagen. Dazu müssen allerdings die Entropieänderungen sowohl im betrachteten System als auch in dessen Umgebung bestimmt werden. Diese Forderung lässt sich in der Praxis nur sehr schwer erfüllen.

J. W. GIBBS hat das Problem gelöst, indem er die Größe Freie Energie einführte. GIBBS zu Ehren trägt die Freie Energie das Symbol G. Die mathematische Definition lautet:

(Gl. 2.11) [image: image]

Dabei bedeuten ΔG die Änderung der Freien Energie bei einem Prozess, der unter konstantem Druck (isobar) und konstanter Temperatur (isotherm) stattfindet, ΔH die Änderung der Enthalpie des Systems, ΔS die Änderung der Entropie des Systems und T die absolute Temperatur in Kelvin.

Die Definition von G nach Gleichung 2-11 setzt also den 1. Hauptsatz der Thermodynamik (Aussage über die Enthalpie H, vgl. Gl. 2-2) zum 2. Hauptsatz (Aussage über die Entropie S) in Beziehung. Mit anderen Worten: Der Begriff Freie Energie sagt sowohl etwas über die Enthalpieänderung während des betrachteten Prozesses als auch über dessen Richtung aus.

Dabei gilt:


	Prozesse, bei denen die Freie Energie abnimmt und damit für Arbeit zur Verfügung steht, bezeichnet man als exergon. Sie laufen spontan ab, und ΔG ist negativ.

	Prozesse mit einer Zunahme an Freier Energie sind zwar möglich, jedoch laufen sie nicht spontan ab, sondern nur unter Zufuhr der Energie von außen. Solche energiebedürftigen Prozesse bezeichnet man als endergon, und ΔG ist positiv.

	Ein Prozess läuft so lange spontan ab, bis die Freie Energie ihren für das System niedrigsten möglichen Wert erreicht hat. Diesen Endzustand bezeichnet man als Gleichgewicht. Im Gleichgewichtszustand findet eine Reaktion in keiner Richtung bevorzugt statt, und ΔG ist null.



ΔG hängt nicht nur von der chemischen Natur der Reaktionspartner, sondern auch von deren Konzentration ab. Zur Vergleichbarkeit der Werte müssen daher Standardbedingungen für ΔG definiert werden. Als Standardbedingungen für biochemische Prozesse wurden der pH-Wert von 7 und einmolare Konzentrationen aller Reaktionspartner festgelegt. Die Änderung der Freien Energie unter diesen Standardbedingungen symbolisiert man mit [image: image]. Wir dürfen dabei aber nicht übersehen, dass in den Zellen meist weder für den pH-Wert noch für die Konzentrationen der Reaktionspartner Standardbedingungen vorliegen. Daher kann die Änderung der Freien Energie einer in der lebenden Zelle ablaufenden Reaktion beträchtlich von [image: image] abweichen. (Im Folgenden sind aber stets nur Werte für Standardbedingungen angegeben.)




2.5 Die Energiekoppelung bei biochemischen Umsetzungen

Viele Lebensvorgänge stellen endergone Prozesse dar, die nur dann ablaufen können, wenn Freie Energie zugeführt wird. Die Synthese von komplizierten Verbindungen aus einfachen Molekülen, der Transport von Molekülen gegen ein Konzentrationsgefälle oder der Aufbau komplexer Zellstrukturen aus einfachen Materiebausteinen sind Beispiele für endergone Prozesse.

Man kann sagen: „Leben” bedeutet das ständige Aufrechterhalten endergoner Prozesse durch Zufuhr von Freier Energie. Da nach dem 1. Hauptsatz der Thermodynamik die erforderliche Energie nicht spontan entstehen kann, muss sie von einem Energie liefernden Vorgang abgezweigt werden. Mit anderen Worten: Exergone Reaktionen können endergone Prozesse antreiben. Man bezeichnet dies als Energiekoppelung.

Ein mechanisches Modell für Energiekoppelung ist in Abbildung 2-2 gezeigt (s. auch Kompakt 2-1).

Energiekoppelung ist deshalb möglich, weil sich bei einer Folge von Prozessen (z. B. chemischen Reaktionen) die Gesamtänderung der Freien Energie für diese Folge aus den ΔG-Werten der Einzelschritte addiert. Die Gesetze der Thermodynamik lassen daher zu, dass einzelne Schritte der Reaktionsfolge mit einer Zunahme der Freien Energie verbunden sein können, wenn nur insgesamt für die Reaktionsfolge gesehen die Freie Energie abnimmt, die Folge insgesamt also zur Entropiezunahme des Universums beiträgt.

Bei der Energiekoppelung biologischer Prozesse erfolgt die Energieübertragung zwischen endergonem und exergonem Vorgang durch das ATP/ADP-System (Kompakt 2-1). Die in der energiereichen Phosphatbindung des ATP gespeicherte Energie wird zum Antrieb endergoner Prozesse, d. h. zur Leistung chemischer Arbeit, genutzt. Dabei wird ATP in das energieärmere ADP überführt. Dieses wiederum wird auf Kosten stark exergoner Prozesse, z. B. in der Atmungskette, wieder zu ATP regeneriert (Abb. 2-3). Das ATP/ADP-System befindet sich somit in einem fortwährenden „Turnover”. So setzt ein Mensch im Verlauf eines Tages ungefähr die seinem Körpergewicht entsprechende Menge an ATP um. Dabei ist die zu einem gegebenen Moment in einer lebenden Zelle anzutreffende Menge ATP mit weniger als 1 g pro kg Frischgewicht sehr gering.

[image: images]
Abb. 2-2: Das Prinzip der Energiekoppelung. Oben ein mechanisches Modell: Der linke Springer wird auf das Podest hinaufgeschleudert (Energie verbrauchender Vorgang), indem sein Partner von einem anderen (höheren) Podest auf die Wippe springt (Energie liefernder Vorgang). Die Koppelung beider Prozesse wird durch die Wippe bewirkt. Unten die Formulierung der Koppelung zwischen einem Energie liefernden (rechts) und einem Energie verbrauchenden biochemischen Prozess (links). Die Koppelung wird durch das ATP/ADP- System bewirkt. Als Beispiel für den Energie liefernden (exergonen) Vorgang ist hier die biologische Oxidation von Wasserstoff mit Sauerstoff, wie sie in der Atmungskette (Kap. 9.2.2.1) vorkommt, dargestellt. Als Beispiel für den Energie verbrauchenden (endergonen) Vorgang dient die Phosphorylierung der Glucose, wobei durch Übertragung eines vom ATP stammenden Phosphatrests Glucose-6-phosphat (G-6-P) entsteht. Die abwärts gerichteten Pfeile bedeuten exergone Prozesse, die endergone Prozesse (aufwärts gerichtete Pfeile) antreiben.








Kompakt 2-1 Endergone Bildung und exergone Spaltung von ATP

[image: images]





Wir wollen das in Abbildung 2-2 dargestellte Beispiel einer unter Beteiligung des ATP/ADP-Systems zustande kommenden energetischen Koppelung noch etwas näher betrachten.

[image: images]
Abb. 2-3: Der Kreislauf des ATP/ADP-Systems in einer Zelle.


Die im Stoffwechsel häufig auftretende Bindung eines Phosphorsäurerests an ein Zuckermolekül (hier Glucose) wird auch als Phosphorylierung des Zuckers bezeichnet und stellt formal eine Veresterung einer Hydroxylgruppe des Zuckers (hier am Kohlenstoffatom 6 der Glucose) mit Phosphorsäure (Pi) dar. Der Ester ist energiereicher als die Ausgangsverbindung und die Phosphorylierung damit ein endergoner Vorgang:

[image: image]

Die Phosphorylierung lässt sich jedoch an die Abspaltung eines Phosphatrestes von ATP, einen exergonen Prozess, koppeln:

[image: image]

Die Energiebilanz beider Teilprozesse lehrt;

[image: image]
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Die Energiekoppelung beider Prozesse bei der Phosphorylierung lässt sich also wie folgt formulieren;

[image: image]

Aus dieser Formulierung lässt sich ablesen:


	Insgesamt ist das Anknüpfen eines Phosphatrests an die Glucose unter Verbrauch von ATP ein exergoner Prozess.

	Bei der Phosphorylierung der Glucose geht die in der energiereichen Phosphatbindung des ATP gespeicherte Energie zum Teil auf die Glucose über und bleibt somit erhalten. Durch die Phosphorylierung wird die Glucose auf ein höheres Energieniveau gehoben. Dies ist der eigentliche energieverbrauchende Schritt der Reaktionsfolge.







2.6 Die Energiekoppelung bei biophysikalischen Umsetzungen mit Licht

In der Evolution der Organismen bot die Ausnutzung der Sonnenenergie einen wichtigen Vorteil bei der Sicherung der Nahrungs- und Energieversorgung der Lebewesen. Eine unabdingbare Voraussetzung für die Nutzung der Sonnenenergie ist die Absorption von Lichtquanten durch geeignete Pigmente (Kap. 10.2).


2.6.1 Halobakterien

Halobakterien verfügen über den einfachsten bekannten Mechanismus der Umsetzung von Sonnenenergie in Stoffwechselenergie. Halobacterium halobium ist eine Spezies salzliebender (halophiler) Archaebakterien, die in Salzseen und Salzlaken bei einer Kochsalz-(NaCl-)Konzentration von 3 mol.1–1 (etwa sechsmal so hoch wie die des Meerwassers) leben. In bestimmten Bereichen ihrer Membran besitzen sie ein purpurrotes Pigment, das Retinal, das an ein Protein gebunden ist und mit diesem zusammen das Bacteriorhodopsin bildet. Bei Absorption von Lichtquanten (hv; h: PLANCK’sche Konstante, v: Frequenz) der Wellenlänge λ = 570 nm gibt das Bacteriorhodopsin ein Proton (H+) ab (Abb. 2-4, Abb. 2-5). Das Bacteriorhodopsin ist so in der Außenmembran der Halobakterien verankert, dass das Proton nur auf deren Außenseite gelangen kann. Dies bedeutet, dass der lichtabhängige Vorgang einer Ladungstrennung der Komponenten des Wassers (H2O ⇌ H+ + OH–) nach dem Schema in der Randspalte entspricht.

[image: images]
Man sieht, dass ein Gradient aufgebaut wird, der eine elektrische Komponente (Ladung) und eine chemische Komponente (Protonenkonzentration) hat. Dieser elektrochemische Protonengradient, [image: image] (Kompakt 2-2), enthält Energie, die nun in chemische Energie in Form von Adenosintriphosphat (ATP) umgewandelt werden kann und so für die verschiedenen Zwecke des Stoffwechsels nutzbar wird (Kompakt 2-1 und Abb. 2-5). Es erfolgen also Energieumwandlungen über verschiedene Stationen:

[image: image]


[image: images]
Abb. 2-4: Halobacterium halobium mit Bacteriorhodopsin.



Außer zur direkten ATP-Gewinnung im Licht können die Halobakterien den Gradienten [image: image] auch zum Ionentransport benutzen. Durch verschiedene Koppelungsmöglichkeiten in den Membranen können die Zellen im Licht NatriumIonen (Na+) ausscheiden und im Inneren Kalium-Ionen (K+) anreichern. Im Dunkeln kann der dadurch aufgebaute elektrochemische K+ -Gradient, [image: image] zur ATP-Gewinnung herangezogen werden, d. h. [image: image] schiebt sich als weiteres Glied in die Kette der Energieumwandlungen:

[image: image]

Auf diese Weise sind die Halobakterien an ihr hochkonzentriertes NaCl-Milieu ausgezeichnet angepasst.


[image: images]
Abb. 2-5: Energie- und lonenflusskoppelungen an der Außenmembran von Halobacterium halobium. Licht (helle Pfeile):


	Protonenefflux durch Bacteriorhodopsin.

	ATP-Bildung durch Koppelungsfaktor,

	Na+/H+-Austausch; Na+-Abgabe > H+-Auf nahme.

	K+-Aufnahme durch K+-Kanal: K+-Aufnahme = Na+-Abgabe minus H+-Aufnahme am Na+/K+- Austauschprotein.



Dunkel (dunkle Pfeile):


	K+-Abgabe durch K+-Kanal entlang des im Licht aufgestellten [image: image] (Kaliumkonzentration cK+ außen ≃ 0,03 mol l–1, cK+ innen ≃ 3 mol l–1).

	K+-Abgabe treibt H+-Aufnahme durch den Koppelungsfaktor und ATP-Bildung,

	Rückläufiger Na+/H+-Austausch.



(Nach Ergebnissen von Wagner, Hartmann und

Oesterheldt, in Anlehnung an Abb. 12, Eur. J.

Biochem. (1978) 89, 169.)





2.6.2 Durch Licht energetisierte Redoxreaktionen

Bei der lichtabhängigen Protonenpumpe und Energiegewinnung der Halobakterien handelt es sich genau genommen nicht um Photosynthese, die immer direkt mit CO2-Assimilation verknüpft ist (Kap. 10.4). Bei allen Photosynthese betreibenden Organismen dient Chlorophyll (Kompakt 10-2) der Lichtabsorption. In den chlorophyllhaltigen Photosystemen werden durch Absorption von Lichtquanten Elektronen angeregt und auf ein höheres Energieniveau angehoben. Die Elektronen werden dann entlang einer Kette von Elektronenakzeptoren und Elektronendonatoren übertragen. Zum Verständnis dieses Vorgangs ist eine kurze Diskussion des Oxidations- und Reduktionsbegriffs erforderlich:







Kompakt 2-2 Energiekoppelung zwischen elektrochemischen Protonengradienten und ATP

Elektrochemische lonengradienten

Wie der Name sagt, setzen sich elektrochemische lonengradienten aus einer chemischen Komponente (Konzentrationsgradient: Δc = c1 – c2) und einer elektrischen Komponente (Membranpotenzialgradient: ΔE = E1 – E2) zusammen und können folgendermaßen als [image: image] formuliert werden (Einzelheiten s. Kap. 4.2):





	[image: image]
	=
	[image: image]



	z
	≡
	elektrische Ladung des Ions, z. B. +1 für H+ oder K+, +2 für Ca2+ (dimensionslose Zahl)



	f
	≡
	Faraday-Konstante: die Elektrizitätsmenge, die 1 Mol Elektronen entspricht = 96550 J mol–1 V–1



	r
	≡
	Gaskonstante = 8,3 J mol–1 K–1



	t
	≡
	absolute Temperatur in K



	c
	≡
	lonenkonzentration, auf der “1”-Seite und der “2”- Seite der Membran (Einheit: mol m–3)



	ΔE
	≡
	elektrische Membranpotenzialdifferenz zwischen den beiden Membranseiten (Einheit: V)






Elektrochemische Ionengradienten an Membranen haben also die Dimension einer Energie: [image: image]

[image: images]
Koppelungsfaktor (ATPase) in der Membran:

Die mit dem Rückstrom der Protonen durch den Koppelungsfaktor in der Membran bei dem damit verbundenen Abbau von [image: image] frei werdende Energie wird in die chemische Energie der energiereichen Phosphorsäureanhydridbindung im ATP umgewandelt.







	Eine Oxidation ist eine Reaktion mit Sauerstoff oder ein Entzug von Wasserstoff oder ein Entzug von Elektronen.

	Eine Reduktion ist eine Reaktion mit Wasserstoff oder ein Entzug von Sauerstoff oder eine Zufuhr von Elektronen.

	Bei einer Redoxreaktion wird immer der eine Reaktionspartner (das Oxidationsmittel) reduziert, der andere (das Reduktionsmittel) oxidiert.



Wichtige biologische Redoxsysteme sind z. B. das Metabolitenpaar Äpfelsäure/ Oxalessigsäure (Kompakt 2-3; Abb. 9-8) und das Nicotinsäureamid-adenin-dinucleotid (NAD+/NADH + H+) bzw. das Nicotinsäureamid-adenin-dinucleotid-phosphat (NADP+/NADPH + H+). Sie können in einer Redoxkette angeordnet sein (Kompakt 2-3).

Ob ein Redoxsystem ein anderes Redoxsystem reduzieren kann oder von ihm reduziert wird, hängt von seinem Redoxpotenzial ab. Dieses ist ein Maß für seinen „Elektronendruck”, d. h. seine Bereitschaft, Wasserstoff oder Elektronen abzugeben. Letztere ist umso größer, je negativer das Redoxpotenzial ist. Die Anordnung verschiedener Redoxsysteme in einer Redoxkette wird also von der relativen Größe ihrer Redoxpotenziale bestimmt.

Der Nullpunkt der Redoxpotenzialskala wurde durch Definition festgelegt. Man wählte dazu das Redoxsystem

[image: image]







Kompakt 2-3 Redoxsysteme


	NAD+ und NADP+:



[image: images]
Nicotinsäureamid-Adenin-Dinucleotid (NAD+)

Das Nicotinsäureamid-Adenin-Dinucleotid-Phosphat (NADP+) enthält an dieser Stelle noch eine weitere Phosphorsäuregruppe


	Redoxreaktionen erfolgen am Nicotinsäureamid:



[image: images]

	Ein Beispiel einer kurzen Redoxkette aus zwei Redoxsystemen:



[image: images]






(e– ist ein Elektron) und definierte sein Redoxpotenzial bei chemischen Normalbedingungen, d. h. u. a. bei einmolaren Konzentrationen der Reaktionspartner und einem pH-Wert von 0, als E0 = 0 Volt. Für biologische Systeme benutzt man eine modifizierte Definition, [image: image]für einen physiologischen pH-Wert von 7, d. h. eine Wasserstoffionen-Konzentration von 10–7 mol l–1.

[image: image]von NAD+/NADH + H+ ist –0,32 Volt, [image: image]von Sauerstoff/Wasser ist +0,81 Volt. Somit beträgt das Redoxpotenzialgefälle zwischen NAD+/NADH + H+ und O2/H2O [image: image] Volt. Das dadurch gegebene Energiegefälle errechnet sich als

(Gl. 2.12) [image: image]

[image: image]ist als Änderung der Freien Energie unter physiologischen Bedingungen definiert (Kap. 2.4); z ist die Anzahl der pro Molekül des Reduktionsmittels bei der Oxidation abgegebenen Elektronen und F ist die FARADAY-Konstante (vgl. Kompakt 2-2). Bei der Reaktion

[image: image]

beträgt also die Änderung der Freien Energie (vgl. Kap. 2.4)

[image: image]

Umgekehrt muss eine Energieschwelle von dieser Größe überwunden werden, um die Reduktionsäquivalente aus dem Wasser dem Redoxpotenzialgradienten entgegen auf das NAD+ zu übertragen.



2.6.3 Photosynthese betreibende Eubakterien

Die Photosynthese betreibenden Bakterien haben ein Bacteriochlorophyll enthaltendes Pigmentsystem, ein Photosystem (PS). Bei der Photosynthese der rezenten Bakterien finden wir verschiedene Möglichkeiten, die wahrscheinlich die Evolution der Photosynthese widerspiegeln (Abb. 2-6). Die meisten Photosynthese betreibenden Bakterien haben nur ein einziges Photosystem (PS). Wir betrachten hier zunächst die Purpurbakterien, nämlich die Schwefelpurpurbakterien (Chromatiaceen) und die schwefelfreien Purpurbakterien (Rhodospirillaceen) (Abb. 2-6 A). Durch Absorption von zwei Lichtquanten werden am PS zwei Elektronen angeregt, sodass das PS ein negativeres Redoxpotenzial als im nicht angeregten Zustand erhält. Die Elektronen fließen entlang einer Redoxkette zum PS zurück, das damit wieder seinen nicht angeregten Zustand erreicht. Bei diesem Elektronenfluss wird an Membranen im Inneren der Bakterienzellen (an Thylakoidmembranen, die Einstülpungen der Außenmembran sind, Abb. 1-2) ein elektrochemischer Protonengradient [image: image] aufgebaut, der zur ATP-Bildung genutzt werden kann (vgl. Kompakt 2-2). Dieser zyklische Elektronentransportweg, der die Elektronen wieder zum Ausgangspunkt zurückführt, stellt bei den Purpurbakterien die einzige Möglichkeit des photosynthetischen Elektronenflusses dar. Das dabei gewonnene ATP dient als Energiequelle für die photosynthetische CO2-Reduktion. Ein Teil der Energieäquivalente aus dem zyklischen Elektronentransport wird auch gebraucht, um die Reduktionsäquivalente in Form von NADH + H+ für die CO2-Reduktion bereitzustellen. Dabei müssen Elektronen unter Energieverbrauch gegen einen Redoxpotenzialgradienten eine Redoxkette „bergauf” gedrückt werden.

Bei den grünen Schwefelbakterien (Chlorobiaceen) gibt es neben dem zyklischen Elektronentransportweg, der wiederum der ATP-Bildung dient, einen nichtzyklischen Elektronentransport (Abb. 2-6B). Die Elektronen können hier vom angeregten Zustand des PS über eine Kette von Redoxsystemen direkt zum NAD+ fließen und dieses zu NADH reduzieren.


[image: images]
Abb. 2-6: Vergleich der Lichtreaktionen der Photosynthese bei verschie denen Organismengruppen. (A) Nur zyklischer Elektronentransport an einem Photosystem; H2S oder H2A als [2H]-Donatoren: Schwefelpurpurbakterien (Chromatiaceen) und schwefelfreie Purpurbakterien (Rhodospirillaceen). (B) Zyklischer und nichtzyklischer Elektronentransport an einem Photosystem; H2S als [2H]-Donator: Grüne Schwefelbakterien (Chlorobiaceen). (C) Nichtzyklischer Elektronentransport an zwei Photosystemen (PS I, PS II) und zyklischer Elektronentransport am PS I; H2O als [2H]- Donator: Chloroxybakterien (Chloroflexaceen), Cyanobakterien, Eukaryonten. Bei den Diagrammen soll man sich vorstellen, dass nach oben das Energieniveau zunimmt und das Redoxpotenzial negativer wird. Die dicken gestrichelten Pfeile geben den zyklischen Elektronenfluss, die dicken ausgezogenen Pfeile den nichtzyklischen Elektronenfluss wieder.




Die Purpurbakterien und die grünen Schwefelbakterien sind obligatorische Anaerobier. Sie entnehmen die Reduktionsäquivalente für die CO2-Reduktion entweder aus Schwefelwasserstoff (H2S) und reichern statt des O2 elementaren Schwefel an (Schwefelpurpurbakterien, grüne Schwefelbakterien) oder aus einfachen reduzierten organischen Substanzen (H2A, z. B. Brenztraubensäure) (schwefelfreie Purpurbakterien). Letztere sind damit gar nicht photo-autotroph, sondern photo-organotroph (Kompakt 1-7).

Ein Photosynthesemechanismus wie der dieser Gruppen von rezenten Bakterien hätte nicht zur O2-Anreicherung in der Erdatmosphäre führen können. Bereits bei den zellkern- und organellenlosen Prokaryonten (vgl. Kap. 1.4) war die Evolution aber auch schon zur Ausbildung eines zweiten Photosystems mit O2- Entwicklung fortgeschritten, nämlich bei den schwefelfreien grünen Bakterien (Chloroflexaceen) und den Cyanobakterien (Abb. 2-6C).



2.6.4 Photosynthese höher entwickelter Formen

Die Photosynthese der höheren Pflanzen, aber auch aller Algen und unter den prokaryotischen Eubakterien der Chloroflexaceen und Cyanobakterien, basiert auf der kooperativen Funktion von zwei Photosystemen (vgl. Kap. 10.2.6). Am Photosystem I kann zyklischer Elektronentransport (vgl. Kap. 10.2.6) ablaufen und ATP gebildet werden. Das PS I kann aber auch Bestandteil einer offenen Kette nichtzyklischen Elektronentransports sein. Dabei wird durch die Absorption von zwei Lichtquanten im zweiten Photosystem (PS II) Wasser photolytisch gespalten und O2 freigesetzt. Die Elektronen werden im PS II angeregt und fließen dann entlang einer Redoxkette den Redoxpotenzialgradienten abwärts zum PS I. Dabei erfolgt an Thylakoidmembranen Ladungstrennung und [image: image] -getriebene ATP-Bildung. Die Elektronen werden im PS I erneut angeregt und fließen einen Redoxpotenzialgradienten abwärts zum NADP+, das hier als Cofaktor für die CO2-Reduktion fungiert. Durch die Absorption von zwei Mol Lichtquanten pro Mol nichtzyklisch transportierter Elektronen können auf diese Weise ATP und Reduktionsäquivalente für die CO2-Assimilation gewonnen werden (Abb. 2-6, vgl. Kap. 10.2.6).



2.6.5 Evolution der Elektronenübertragungsketten der Photosynthese und der Atmung

Zwischen den Purpurbakterien und grünen Schwefelbakterien einerseits und den Chloroflexaceen und Cyanobakterien andererseits klafft innerhalb der Prokaryonten die große Lücke zwischen dem anaeroben Photosynthesemechanismus mit einem Photosystem und dem perfektionierten Mechanismus mit zwei Photosystemen. In üngster Zeit hat man aber entdeckt, dass Cyanobakterien je nach ihren Umweltbedingungen alternativ zur Photosynthese mit beiden Photosystemen und O2-Entwicklung auch allein mit PS I anaerobe Photosynthese betreiben können. Dabei dient H2S als [2H]-Donator. Diese Fähigkeit verleiht den Cyanobakterien in abwechselnd anaerobem und aerobem Milieu eine besondere Konkurrenzfähigkeit. Das PS II wird durch H2S gehemmt.

Ursprünglich waren wohl alle Prokaryonten heterotroph. Prokaryonten mit einem Photosystem hatten dann die Möglichkeit der ATP-Bildung auf dem Weg des zyklischen Elektronentransports.

Die Einspeisung von Reduktionsäquivalenten aus H2S oder H2A lieferte zusätzlich die Möglichkeit zur Bereitstellung von Reduktionsäquivalenten in Form von NADH + H+, indem Elektronen unter Aufwendung von Energieäquivalenten aus dem zyklischen Transportweg wieder auf ein höheres Redoxniveau angehoben wurden oder auf einem nichtzyklischen Transportweg direkt zum NAD+ fließen konnten. Im letzteren Falle müssen die Elektronen sowohl auf dem zyklischen Weg (ATP-Bildung) als auch auf dem nichtzyklischen Weg (NADH + H+-Bildung) fließen. Durch ATP und NADH kann CO2 reduziert und assimiliert werden (Ausweg aus der „Ernährungskrise”).

Die Evolution des Photosystems II führte zu der Möglichkeit, die Reduktionsäquivalente aus dem Wasser zu entnehmen (Photolyse des Wassers) und auf dem Wege des nichtzyklischen Elektronentransports gleichzeitig ATP und NADPH zu bilden, wobei der zyklische Elektronentransport als Alternative weiterbesteht. Damit wurde die mit zwei Photosystemen operierende Photosynthese die Ursache der O2-Anreicherung in der Atmosphäre (Abb. 12-1). Man kann sich vorstellen, dass die Redoxkette der Atmung in der Evolution nach der Photosynthese entstanden ist, und zwar unter dem Evolutionsdruck des steigenden O2-Gehalts der Atmosphäre. Es gibt allerdings molekularbiologische Hinweise, dass bestimmte Bestandteile der Atmungskette auch schon vor der Evolution der Photosynthese vorhanden waren.

Die O2-Anreicherung in unserer Atmosphäre erfolgte in den frühen Stadien der Erdgeschichte graduell. Vor 2–1,5. 109 Jahren, als die O2-produzierende Photosynthese voll entwickelt war, betrug die O2-Konzentration der Atmosphäre erst etwa 0,2 %. Im frühen Silur (Ordovicium) vor etwa 0,48. 109 Jahren waren es schätzungsweise erst 12 % O2, obwohl zu dieser Zeit schon alle großen Algengruppen voll entwickelt waren, die ersten Sprosspflanzen als Landpflanzen aufzutreten begannen und viele der heute bekannten großen Tierstämme existierten (Kompakt 1-2).

Zu Beginn der Evolution der O2-produzierenden Photosynthese war der Sauerstoff für die daran nicht angepassten Urorganismen ein Gift, sie drohten durch Oxidation der Selbstzerstörung anheim zu fallen. So mündete der Ausweg aus der ersten Energie- und Rohstoffkrise in die erste Umweltkrise (vgl. Kap. 12.1).

O2 konnte durch Reduktion in Wassermolekülen gebunden und damit als aggressives Oxidationsmittel unschädlich gemacht werden. Bei der Knallgasreaktion

[image: image]

wird eine beträchtliche Menge Energie frei. Wenn die Elektronen vom Wasserstoff nicht direkt auf den Sauerstoff übertragen werden, sondern die Elektronenübertragung über eine Reihe von Zwischenstufen erfolgt, wird die frei werdende Energie in kleinen Portionen umgesetzt. Dann geht sie dem System nicht verloren (Kap. 2.1), sondern kann zumindest teilweise in eine im Stoffwechsel der Zellen nutzbare Energieform umgewandelt werden. Dieses Prinzip finden wir in der Redoxkette bei der Atmung rezenter Organismen wieder (Kap. 9.2.2). Der Elektronen-Transport der Atmungskette ist an Membranen gebunden, an denen Ladungstrennung erfolgt, ein elektrochemischer Protonengradient [image: image] aufgebaut und ATP gebildet wird.

Auf diese Weise führte die Evolution der Atmung nicht nur zur O2-Entgiftung, sondern erlaubte auch die Nutzung der frei werdenden Energie. Schließlich wurden obligat aerobe Organismen für ihre Energiegewinnung von der Veratmung reduzierter Substanzen und damit vom Sauerstoff abhängig. Unter den rezenten Bakterien gibt es aber noch viele obligat anaerobe Formen, für die O2 als starkes Oxidationsmittel ein Gift geblieben ist.





2.7 Die Enzyme


2.7.1 Aktivierungsenergie und Biokatalyse

Exergone Reaktionen (Kap. 2.4) laufen zwar spontan ab, jedoch dauert es bei physiologischen Temperaturen oft sehr lange, bis das thermodynamische Gleichgewicht erreicht ist. Diesem Umstand ist u. a. zu verdanken, dass organische Moleküle (z. B. Glucose) nicht sofort durch den Sauerstoff der Luft oxidiert werden und verbrennen. Sie sind „metastabil”. Die Einstellung des Gleichgewichts lässt sich im Reagenzglas dadurch beschleunigen, dass dem Reaktionssystem ein bestimmter Energiebetrag, z. B. in Form von Wärme, zugeführt wird. Diese Energie, die aufgewendet werden muss, damit eine Reaktion messbar in Gang kommt, bezeichnet man als Aktivierungsenergie (Abb. 2-7). Im Stoffwechsel werden Reaktionen allerdings nicht durch Zufuhr von Aktivierungsenergie beschleunigt; hier laufen die Reaktionen unter Beteiligung von Katalysatoren ab. Katalysatoren vermindern die eigentlich erforderliche Aktivierungsenergie. Dieser Vorgang heißt Katalyse. Reaktionen des Stoffwechsels werden durch Biokatalysatoren, Enzyme genannt, katalysiert. Man bezeichnet die katalytische Aktivität eines Enzyms als „Enzymaktivität” (Kompakt 2-4).

Unter Einwirkung von Enzymen laufen Stoffwechselprozesse bis zu 107-mal schneller ab als ohne Katalysator. Außerdem sind Enzyme spezifisch, und zwar sowohl hinsichtlich der Art der von ihnen katalysierten Reaktion (Reaktionsspezifität) als auch hinsichtlich der von ihnen umgesetzten Verbindungen (Substratspezifität). Daher wird nahezu jede Reaktion im Stoffwechsel von einem eigenen Enzym katalysiert. Wir werden später sehen, dass die Zellen viele Stoffwechselprozesse mittels der beteiligten Enzyme kontrollieren können.

[image: images]
Abb. 2-7: Energiediagramm für den Verlauf einer nicht katalysierten (dünne blaue Linie) und einer katalysierten (dicke grüne Linie) chemischen Reaktion (nach Lehninger).









Kompakt 2-4 Messung der Enzymaktivität

Enzymaktivität kann als Substratverbrauch oder als Produktbildung pro Zeiteinheit gemessen werden. Sie wird mit der Einheit Katal (kat) angegeben (1 kat = 1 mol s–1). Die Messung der Enzymaktivität erfolgt stets unter optimalen Bedingungen, also bei Sättigung mit Substrat und den erforderlichen Cofaktoren, optimalem pH-Wert des Reaktionsmediums und optimaler Reaktionstemperatur. Aus Gründen, die in Kapitel 2.7.4.1 näher erläutert sind, ist für die Messung der Enzymaktivität die Anfangsgeschwindigkeit der Reaktion maßgebend (v0). Liegt das Enzym frei von Fremdproteinen vor, kann die Enzymaktivität pro mg Enzymprotein angegeben werden (kat mg–1). Man bezeichnet diesen Index als spezifische Enzymaktivität.






Enzyme spielen daher eine zentrale Rolle bei der Regulation der Lebensprozesse.

Bereits in der präbiotischen Phase der Evolution (Kap. 1, Abb. 1-1), in der es Enzyme im eigentlichen Sinne noch gar nicht gab, müssen chemische Reaktionen unter Katalyse abgelaufen sein. Wahrscheinlich wirkten ursprünglich poröse Eisensulfide als Katalysatoren und ermöglichten den Einstieg in die Synthese von Nucleinsäuren, Peptiden und damit von Enzymen. Dabei könnten katalytisch aktive Eisen-Schwefel-Peptide als Urform der Enzyme entstanden sein. Mit dieser Hypothese steht in Einklang, dass bis heute Eisen-Schwefel-Proteine im Stoffwechsel der Pro- und Eukaryonten eine zentrale Rolle spielen. Beispiele sind die Thioredoxine (Kap. 2.7.5.1.3), der Eisen-Schwefel-Komplex des NADH-Dehydrogenasesystems der Atmungskette (Kap. 9.2.2.1) und die an der Lichtreaktion der Photosynthese (Kap. 10.2), der Nitritreduktion (Kap. 16.3.1) und anderen Prozessen beteiligten Ferredoxine. Es fällt auf, dass die Thioredoxine und Ferredoxine strukturell bei allen Organismen sehr ähnlich sind und die gleiche geringe Molekülmasse von ca. 12 kDa aufweisen. Auch dies stützt die Hypothese, dass die Evolution der Enzyme von Eisen-Schwefel-Peptiden ausgegangen sein könnte.



2.7.2 Stoffliche Eigenschaften von Enzymen

Enzyme sind Proteine. Die Enzymproteine bilden neben den Struktur- und Speicherproteinen einen beträchtlichen Anteil des Proteingehalts pflanzlicher Zellen. Neben den Enzymproteinen gibt auch es katalytisch aktive Ribonucleinsäuren (Ribozyme), die Umsetzungen an anderen RNA-Molekülen oder innerhalb des eigenen Moleküls katalysieren (Autokatalyse). Wir werden auf die Ribozyme später (Kap. 20.4.4) näher eingehen. Manche Forscher nehmen an, dass die Ribozyme eine Reminiszenz einer auf der frühen Stufe der Evolution des Lebens dominierenden RNA-Welt darstellen (Kap. 1.2).

Manche Enzymproteine benötigen zur Entfaltung ihrer katalytischen Wirksamkeit Hilfsmoleküle. Diese werden als Cofaktoren bezeichnet und können organischer oder anorganischer Natur sein. Sind die Cofaktoren durch kovalente Bindung fest an das Enzymprotein angeheftet, bezeichnet man sie als prosthetische Gruppe. Hingegen werden Cofaktoren, die leicht vom Enzymprotein abdissoziieren und somit eigentlich selbstständige Verbindungen darstellen, als Coenzyme bezeichnet (Kompakt 2-5).







Kompakt 2-5 Coenzyme

Manche Enzyme benötigen bestimmte niedermolekulare Kofaktoren, um die spezifische Reaktion katalysieren zu können. Diese Kofaktoren sind mehr oder weniger eng mit dem Enzym assoziiert, ohne fester Bestandteil des Enzymmoleküls zu sein. Man bezeichnet diese Kofaktoren als Coenzyme.

Folgende Eigenschaften sind für Coenzyme besonders charakteristisch:


	Die Aufgabe der Coenzyme besteht darin, bestimmte chemische Gruppen zu übertragen.

	Viele Coenzyme gehören zur Stoffklasse der Nucleotide.

	Viele Coenzyme enthalten ein Vitamin als wichtigen Bestandteil des Moleküls.



Hier eine Auswahl besonders wichtiger Coenzyme:




	Coenzym
	Übertragene Gruppe
	Zugehöriges Vitamin



	Adenosintriphosphat (ATP)
	Phosphatrest
	-



	Nicotinamid-adenindinucleotid(-phosphat)
	Wasserstoff
	Nicotinsäureamid



	Flavin-Coenzyme (FMN, FAD)
	Wasserstoff
	Riboflavin



	Biotin
	Carboxylgruppe
	Biotin



	Adenylmethionin
	Methylgruppe
	



	Tetrahydrofolsäure (CoF)
	C1-Rest (Formyl-Rest)
	Folsäure



	Coenzym A (CoA)
	C2-Rest (Acetyl-Rest oder größere Acylreste)
	Pantothensäure



	Uridindiphosphatglucose (UDP-Glucose)
	Glucose-Rest
	–






Die Struktur und die Funktionsweise von ATP, NADH (NADPH) und der Flavin-Coenzyme (FMN, FAD) werden in anderem Zusammenhang besprochen (s. Kompakt 2-1, Kompakt 2-3, Kompakt 7-1).

Hier stellen wir das CoenzymA(CoA) vor, dem wir bei der Abhandlung der Stoffwechselwege noch häufiger begegnen werden.

Das CoenzymA überträgt Acetyl- oder Acylreste: daher der Name CoA.

[image: images]
Das Molekül ist aus Adenosin-3,5-diphosphat und Pantetheinphosphat zusammengesetzt. Letzteres wiederum setzt sich aus Thioethanolamin, β-Alanin und Pantoinsäure zusammen. β-Alanin und Pantoinsäure bilden zusammen das Vitamin Pantothensäure. Der zu übertragende Rest wird an die endständige HS-Gruppe angehängt, wobei eine energiereiche Bindung entsteht.

[image: images]








2.7.3 Wirkungsweise der Enzyme

Enzyme beschleunigen zwar eine Reaktion, verändern dabei aber deren ΔG und somit die Lage des Gleichgewichts nicht.

Bei der Enzymkatalyse kommt es zunächst zu einer reversiblen Koppelung der umzusetzenden Verbindung (Substrat S) an das Enzym (E). Dabei entsteht ein Enzym-Substrat-Komplex (ES), der schließlich in das Produkt der Reaktion (P) und freies Enzym dissoziiert. Für eine Enzymreaktion, bei der ein Substrat praktisch vollständig in ein Produkt überführt wird, gilt

(Gl. 2.13) [image: image]

Dabei sind k1 und k-1 Geschwindigkeitskonstanten der Hin- bzw. Rückreaktion der Bildung des Enzym-Substrat-Komplexes, kkat ist die Geschwindigkeitskonstante für dessen Zerfall. Bei einer einfachen Enzymreaktion ist dieser Schritt der langsamste in der Reaktionskette, das heißt, kkat bestimmt die maximale Geschwindigkeit der Gesamtreaktion (vmax). Man bezeichnet kkat auch als Wechselzahl („turnover number”), die angibt, wie viele Substratmoleküle von einem aktiven Zentrum des Enzymmoleküls pro Zeiteinheit umgesetzt werden. Unter der vereinfachenden Annahme, dass die Reaktion von ES zu P + E (s. Gl. 213) irreversibel ist, gilt

(Gl. 2.14) [image: image]

wobei vmax die maximale Reaktionsgeschwindigkeit und [E] die Konzentration des Enzyms (mol l–1) im Testansatz ist. Die Wechselzahl gibt Auskunft über die katalytische Leistungsfähigkeit eines Enzyms und ist damit eine seiner Kenngrößen. In Tabelle 2-2 sind Werte für kkat einiger Enzyme aufgezeigt. Man erkennt, dass die Werte um mehrere Größenordnungen auseinanderliegen können.

Bei einer enzymatisch katalysierten Reaktion wird das Substrat an einer bestimmten Stelle des Enzymoleküls, dem katalytischen („aktiven”) Zentrum, gebunden. Die Tertiärstruktur des Enzymproteins (Kap. 14.5.3) bedingt, dass das katalytische Zentrum eine definierte räumliche Gestalt hat. Die räumliche Gestalt des aktiven Zentrums und die des Substrats müssen zueinander passen, damit die Bindung des Substrats an das Enzym erfolgen kann. Hierauf gründet sich die Substratspezifität eines Enzyms.

Die Bindung des Substrats an das Enzym bedingt eine Veränderung der Tertiärstruktur des Enzymproteins (Abb. 2-8). Durch diese Veränderung wirken auf das Substrat mechanische Kräfte (Druck, Zug) ein, welche bestimmte Bindungen „deformieren”. Dadurch wird die Umwandlung des Substrats in das Produkt energetisch begünstigt, also die für die Reaktion erforderliche Aktivierungsenergie herabgesetzt.



2.7.4 Kinetik der Biokatalyse

Für das Verständnis der dem Leben zugrunde liegenden chemischen Prozesse, ihrer Vernetzung und Regulation ist die Kenntnis der Mechanismen der enzymatischen Katalyse grundlegend wichtig. Die Enzymkinetik hilft uns zu verstehen, wie Enzyme funktionieren. Es gilt dabei vor allem, die Geschwindigkeit der von Enzymen katalysierten Reaktionen in Abhängigkeit von der Konzentration von Substraten, Cofaktoren, Inhibitoren, Aktivatoren sowie von den Bedingungen des Reaktionsmediums (pH-Werte, Ionenstärke, Temperatur) zu bestimmen.

[image: images]
Abb. 2-8: Modell für die Bindung eines Substratmoleküls an ein Enzymmolekül, mit anschließender Bildung der Produkte. Man beachte, dass sich bei der Bildung des Enzym-Substrat-Komplexes die Form des aktiven Zentrums der des Substrats anpasst (induced fit).



[image: images]
Abb. 2-9: (A) MiCHAELis-MENTEN-Kinetik einer Enzymreaktion: Abhängigkeit der Anfangsgeschwindigkeit (v0) von der Konzentration des Substrats (S) bei dem Enzym Stärke-Phosphorylase, und die Ableitung der Kardinalwerte vmax und KM (Daten: Praktikumsexperiment). (B) Darstellung der Messdaten aus (A) in der doppelt reziproken Auftragung nach Lineweaver-Burk.




2.7.4.1 Abhängigkeit der Enzymaktivität von der Substratkonzentration

Da die Geschwindigkeit einer Enzymreaktion v im Verlauf der Reaktion durch die Anhäufung von Produkten und andere sich ändernde Bedingungen in der Umgebung des Enzyms beeinflusst werden kann, betrachtet man in der Enzymkinetik immer die Anfangsgeschwindigkeit der Reaktion (v0).

Zwischen der Reaktionsgeschwindigkeit und der Substratkonzentration besteht ein Zusammenhang, der sich als hyperbolische Sättigungskurve ausdrückt (Abb. 2-9A). Die Kurve wird als MICHAELIS-MENTEN-Kinetik bezeichnet, zu Ehren von LEONOR MICHAELIS und MAUD MENTEN, die 1913 die hyperbolisch verlaufende Abbhängigkeit der Reaktionsgeschwindigkeit enzymatisch katalysierter Reaktionen von der Substratkonzentration erkannten, mathematisch beschrieben und kausal erklärten.

Der hyperbolische Kurvenverlauf entsteht dadurch, dass mit steigendem Angebot an Substrat zunächst zunehmend mehr katalytische Zentren der vorliegenden Enzymmoleküle besetzt werden. Dies führt zur Steigerung der Reaktionsgeschwindigkeit (v0), bis schließlich alle verfügbaren katalytischen Zentren mit Substrat besetzt sind. Dann läuft die Reaktion unabhängig von der weiteren Steigerung der Substratkonzentration mit maximaler Geschwindigkeit (vmax) ab.

Die MICHAELIS-MENTEN-Kinetik gilt auch für andere Reaktionen, bei denen ein Substrat an einen Akzeptor bindet und mit diesem vorübergehend einen Komplex bildet. Ein Beispiel ist die Geschwindigkeit des von einem Carrier vermittelten Stofftransportes von der Konzentration des zu transportierenden Substrates (Kap. 4.3.1, Abb. 4.9).

Die Substratkonzentration, bei der die Maximalgeschwindigkeit der Reaktion (vmax) erreicht wird, ist für jedes Enzym verschieden. Die Substratkonzentration, bei der die halbe Maximalgeschwindigkeit erreicht wird, die Reaktionsgeschwindigkeit  also noch keine Sättigung zeigt, bezeichnet man als MICHAELIS-Konstante (KM). KM hat die Dimension einer Konzentration und ist eine weitere wichtige Kenngröße für die Leistungsfähigkeit eines Enzyms, denn sie gibt die Substratkonzentration an, bei der im stationären Zustand des Fließgleichgewichtes die Hälfte der im System vorhandenen Enzymmoleküle als Enzym-Substrat-Komplex vorliegt. Damit ist KM ein Maß für die Affinität eines Enzyms zu seinem Substrat. Je niedriger der Zahlenwert für KM, umso höher ist die Affinität des Enzyms zum betreffenden Substrat. Konkurrieren im Stoffwechsel mehrere Enzyme um das gleiche Substrat, so wird dieses Substrat bevorzugt durch das Enzym mit der höchsten Substrataffinität umgesetzt. Auf diese Weise kann es bei Verzweigungen von Stoffwechselwegen zur Bevorzugung einer bestimmten Richtung kommen. Die KM-Werte für die meisten Enzyme liegen zwischen 10–2 und 10–5 mol l–1. Tabelle 2-2 zeigt einige Beispiele.

Formal lässt sich die hyperbolische Substratsättigungskurve eines Enzyms mit der für die Emzymkinetik fundamentalen MICHAELIS-MENTEN-Gleichung (Gl. 2-15) beschreiben:


Tabelle 2.2: Beispiele für KM- und kkat-Werte für einige Enzyme und Substrate.





	Enzym
	Substrat
	Km (mM)
	kkat (S–1)





	Katalase
	H2O2
	1,1
	4,0 × 107



	Carboanhydrase
	co2
	1,3 × 10–2
	1,0 × 106



	
	Hco3-
	2,0 × 10–2
	2,0 × 105



	Actelycholin-Esterase
	Acetylcholin
	9,3 × 10–5
	1,5 × 106



	Fumarase
	Fumarat
	5,0 × 10–6
	8,0 × 102



	
	Malat
	2,5 × 10–5
	9,0 × 102



	Kinasen
	ATP
	
	1,0 × 103



	Myosin-ATPase
	ATP
	
	1,0 × 102



	DNA-Polymerase I
	DNA
	
	15






(Gl. 2.15) [image: image]

Dabei ist v0 die Geschwindigkeit der Reaktion, vmax die Maximalgeschwindigkeit und Km die Michaelis-Konstante. Die MICHAELIS-MENTEN-Gleichung ist die Grundgleichung der Enzymkinetik.

Wegen des asymptotischen Verlaufs der Substratsättigungskurve lassen sich aus ihr vmax und damit KM nur relativ ungenau ablesen. HANS LINEWEAVER und DEAN BURK haben daher die MICHAELIS-MENTEN-Gleichung in eine reziproke Form umgewandelt (Gl. 2-16):

(Gl. 2.16) [image: image]

Trägt man in einer Graphik 1/v0 gegen 1/[S] auf, so ergibt sich ein lineares Diagramm (LINEWEAVER-BURK- oder doppelt reziprokes Diagramm, Abb. 2-9 B), aus dem sich vmax und KM genauer als direkt aus der Sättigungskurve bestimmen lassen. Neben dem LINEWEAVER-BURK – Diagramm gibt es noch weitere Verfahren zur Analyse der Enzymkinetik, auf die wir hier aber nicht näher eingehen können.




2.7.4.2 Anhängigkeit der Enzymaktivität von Ionen, Cofaktoren, Temperatur und pH-Wert

Die Enzymaktivität hängt nicht nur vom Substratangebot ab, sondern auch vom pH-Wert, der Temperatur und oft auch von der Konzentration von Ionen und Cofaktoren. Die Abhängigkeit der Enzymaktivität von bestimmten Ionen und Cofaktoren folgt ebenso wie die Substratabhängigkeit einer Sättigungskurve, da auch sie bestimmte Bindestellen am Enzymmolekül besetzen. Die Abhängigkeit von der Temperatur und dem pH-Wert folgt dagegen Optimumskurven, die für die einzelnen Enzym-Substrat-Kombinationen recht verschieden sein können. Meist liegt das Temperaturoptimum der Enzyme bei etwa 40 °C. Höhere Temperaturen als 50 °C führen, von Ausnahmen abgesehen, zu einer irreversiblen Änderung der Tertiärstruktur und damit zur Abnahme der Enzymaktivität (vgl. Abb. 14.5.3).

Das pH-Optimum der Enzyme liegt meist im Bereich von 6,0 bis 8,5. Aufgrund individueller Unterschiede im pH-Optimum der einzelnen Enzyme können Veränderungen im pH-Milieu der Zelle oder auch Unterschiede im pH-Wert der einzelnen Zellkompartimente (z. B. zwischen Vakuole und Cytoplasma oder innerhalb der Chloroplasten und Mitochondrien) wesentlich zur Regulation der katalytischen Enzymaktivität beitragen.




2.7.5 Regulierung der Enzymaktivität

Enzyme besitzen ein außerordentliches katalytisches Potenzial, das von der Zelle unter Kontrolle gehalten werden muss, um nicht aus dem Ruder zu laufen. Dabei gilt es einerseits, ausufernde und damit schädigende Aktivität von Enzymen zu verhindern. Auf der anderen Seite muss gewährleistet sein, dass Enzymaktivität hinreichend flexibel ist, damit sich der Stoffwechsel sofort auf oft schnelle Änderungen der Anforderung einstellen kann. Um diesen konträren Erfordernissen genügen zu können, hat die Natur ein ausgeklügeltes, auf verschiedenen Ebenen arbeitendes System etabliert, das die Aktivität der Enzyme und damit die Intensität und Richtung der chemischen Prozesse in der Zelle auf vielfältige Weise kontrolliert. Die Kontrolle reicht vom vollständigen Abschalten bis zu äußerst subtiler Regulation von Enzymaktivität. Sie kann sich auf zwei Ebenen vollziehen. Einerseits kann die Aktivität der bereits vorhandenen Enzymmoleküle moduliert werden (posttranslationale Regulation). Andererseits kann aber auch die der Zelle zur Verfügung stehende Enzymmenge reguliert werden, nämlich über Kontrolle der Herstellung von Enzymen durch Genexpression (Kap. 20.4.3) und über Kontrolle des Abbaus.


2.7.5.1 Regulation auf der posttranslationalenen Ebene

Ist schnelle Regulation der Enzymaktivität erforderlich, setzt diese am Bestand der vorhandenen Enzymmoleküle an, erfolgt also posttranslational. Mit dieser Modalität der Enzymregulation wollen wir uns zunächst beschäftigen.


2.7.5.1.1 Kompetitive Hemmung und allosterische Regulation

Es gibt Enzyme, deren Aktivität durch niedermolekulare Verbindungen geändert und damit reguliert werden kann. Man bezeichnet diese Verbindungen allgemein als Effektoren und unterscheidet dabei isosterische und allosterische Effektoren. Isosterische Effektoren sind solche, die am katalytischen Zentrum des Enzyms angreifen. Verbindungen, die nicht selbst Substrat sind, aber eine dem Substrat gleichende räumliche Struktur besitzen, können das katalytische Zentrum des Enzyms besetzen und so das echte Substrat ausschließen. Die Reaktion ist dann gehemmt. Da in diesem Fall ein Verdrängungswettbewerb (Kompetition) zwischen dem Substrat und dem substratähnlichen Effektor um das verfügbare katalytische Zentrum stattfindet, spricht man hier von kompetitiver Hemmung des Enzyms. Die Konkurrenz zwischen Substrat und Inhibitor um freie  katalytische Zentren hat eine apparente Verminderung der Affinität des Enzyms zu seinem Substrat zur Folge. Es sind also höhere Substratkonzentrationen erforderlich, um die halbmaximale Reaktionsgeschwindigkeit zu erreichen. In anderen Worten: In Gegenwart eines kompetitiven Inhibitors verschiebt sich KM in den Bereich höherer Substratkonzentration (Abb. 2-10). Dies bedeutet aber auch, dass durch Erhöhung der Substratkonzentration kompetitive Hemmung aufgehoben werden kann. Liegt genügend Substrat vor, kann das Enzym selbst in Gegenwart des Inhibitors genauso schnell arbeiten wie ohne Inhibitor. Die Maximalgeschwindigkeit vmax ist also bei kompetitiver Hemmung des Enzyms nicht verändert (Abb. 2-10).

[image: images]
Abb. 2-10: Reaktionskinetik bei kompetitiver Hemmung. (A) MICHAELIS-MENTEN-Kinetik; (B) LINEWEAVER-BURK-Diagramm. Im Vergleich zur Reaktion ohne Inhibitor (blaue Kurve bzw. Gerade) erhöht sich in Gegenwart eines Inhibitors (rote Kurve bzw. Gerade) KM, während vmax unverändert bleibt.




[image: images]
Abb. 2-11: Modell für die Regulation eines allosterischen Enzyms durch negative oder positive Effektoren (i. e. Inhibitoren oder Aktivatoren). Grundlage dieser Regulation ist die positive Kooperativität: Die weniger aktive T-Form des Enzyms wird durch Substratbindung in die aktivere R-Form umgewandelt. Diese Umwandlung unterbleibt jedoch, wenn ein Inhibitor an das Enzym bindet. Die Leistungsfähigkeit des Enzyms bleibt also niedrig. Im Gegensatz dazu wird die durch Substratbindung herbeigeführte hochaktive R-Form durch einen Aktivator stabilisiert, d. h. die bei Substratmangel andernfalls eintretende spontane Umwandlung in die T-Form unterbleibt. Der Katalysator wird durch den Aktivator also im leistungsfähigen Zustand erhalten.



Allosterische Effektoren haben keine strukturelle Ähnlichkeit mit dem Substrat. Enzyme, die durch allosterische Effektoren regulierbar sind, bezeichnet man als allosterische Enzyme. Diese Enzyme sind stets aus mehreren Untereinheiten aufgebaut und besitzen außer dem katalytischen Zentrum noch spezielle Bindungsstellen für die Effektoren (allosterische Zentren). Die Veränderung der Enzymaktivität durch die Effektoren beruht darauf, dass das beteiligte Enzym in einem katalytisch aktiven oder in einem weniger aktiven Konformationszustand vorliegen kann (Abb. 2-11). Der Übergang vom einen in den anderen Zustand ist dabei reversibel und wird durch nichtkovalentes Binden bzw. Ablösen der Effektoren beeinflusst. Die beiden Konformationszustände unterscheiden sich wahrscheinlich in Veränderungen der räumlichen Struktur des katalytischen Zentrums. Solche Änderungen begünstigen oder hemmen die Substratumsetzung. Die Wirkung von positiven allosterischen Effektoren (Aktivatoren) besteht darin, dass sie einseitig den katalytisch aktiven Konformationszustand stabilisieren. Negative Effektoren (Inhibitoren) hingegen stabilisieren den weniger aktiven Zustand (Abb. 2-11).

Bei allosterischen Enzymen kann das Substrat selbst als positiver Effektor (Aktivator) des Enzyms wirken, indem die Bindung der ersten Substratmoleküle am katalytischen Zentrum die Bindung weiterer Substratmoleküle begünstigt (Abb. 2-11). Dadurch kommt es zu einer Steigerung der Reaktionsgeschwindigkeit Man bezeichnet diesen Effekt als positive Kooperativität zwischen Substrat und Enzym. Enzyme, die positive Kooperativität mit dem Substrat aufweisen oder die allosterisch regulierbar sind, zeigen keinen hyperbolischen, sondern einen sigmoiden Verlauf der Substratabhängigkeitskurve (Abb. 2-12). Die Reaktionsgeschwindigkeit steigt mit wachsender Substratkonzentration erst langsam an und nimmt dann mit dem Binden weiterer Substratmoleküle immer rascher zu, bis schließlich auch hier eine Sättigung erreicht wird.


[image: images]
Abb. 2-12: Sigmoider Verlauf der Substratsättigungskurve bei einem allosterischen Enzym. Bei dem gezeigten Beispiel handelt es sich um die Carboxylierung von Phosphoenolpyruvat (PEP) durch das Enzym PEP-Carboxylase. Das Enzym wurde aus einer CAM-Pflanze (vgl, Kap, 28,8) extrahiert und in Tris-HCl-Puffer (200 mM) getestet (Daten: Praktikumsexperiment),





2.7.5.1.2 Enzymphosphorylierung

Die Aktivität vieler Enzyme wird durch reversible Phosphorylierung moduliert, d. h. durch kovalente Bindung von Phosphatresten an die Hydroxylgruppen von Serin-, Threonin- und Tyrosinseitenketten des Enzymproteins (Abb. 2-13). Der Phosphatgruppendonator bei der Phosphorylierung ist ATP. Die Reaktion wird von Proteinkinasen katalysiert, die hinsichtlich ihrer Zielenzyme sehr spezifisch sind. Die Proteinkinasen erkennen die zu phosphorylierenden Positionen auf einem Proteinmolekül sowohl aufgrund der Aminosäurekonstellation der Primärstruktur (Kap. 14.5.1) als auch über die die Phosphorylierungsstellen umgebende Tertiärstruktur (Kap. 14.5.3) des Proteins. Manche Enzyme besitzen nur eine Phosphorylierungsstelle am Molekül, andere dagegen mehrere.

Die Abspaltung der Phosphatreste vom phosphorylierten Enzymprotein wird durch Proteinphosphatasen katalysiert. Im Vergleich zu den Proteinkinasen sind sie weniger spezifisch.

Die Enzymphosphorylierung ist mit einem molekularen Schalter vergleichbar, der bestimmte Enzyme aktiviert, andere dagegen deaktiviert. Häufig ist reversible Enzymphosphorylierung Bestandteil komplexer, hierarchisch geordneter Kaskaden von Aktivierung und Deaktivierung, in denen die beteiligten Proteinkinasen und -phosphatasen wiederum selbst durch reversible Phosphorylierung reguliert werden. Mit Hilfe derartiger Regulationskaskaden können eingehende Signale sehr effektiv verstärkt und sehr fein abgestuft weiter verarbeitet werden.

[image: images]
Abb. 2-13: Regulation der Aktivität von Enzymen durch Phosphorylierung/Dephosphorylierung oder Reduktion/Oxidation des Enzymproteins,





2.7.5.1.3 Regulation über den Redoxzustand des Enzymproteins

Ein weiterer Mechanismus der Enzymregulation greift am Redoxzustand schwefelhaltiger Aminosäuren des Proteins an, der auch wieder enzymatisch gesteuert sein kann, nämlich durch die Enzymgruppe der Thioredoxine. Unter den verschiedenen Enzymen, die auf solche Weise reguliert werden, kann sowohl der reduzierte als auch der oxidierte Zustand der aktive Zustand sein (Abb. 2-13).




2.7.5.2 Regulierung der Enzymmenge

Die Regulierung der Enzymmenge findet auf der Ebene von Transkription und Translation, also auf der genomischen Ebene statt. In vielen Fällen ist es sinnvoll, die energetisch teure Herstellung eines Enzyms, also die Expression des entsprechenden Gens und die Herstellung des Genprodukts (Kap. 20.4.3), erst dann in Gang zu setzen, wenn das Enzym wirklich gebraucht wird, wenn also das Vorliegen des Substrats oder andere Signale (z. B. Hormone, physikalische Umweltfaktoren) der Zelle den Bedarf an einem bestimmten Enzym anzeigen. Wir werden Beispiele für Substratinduktion oder hormonelle Induktion von Enzymen später kennenlernen (Kap. 20.4.6). Aber auch die bereits laufende Produktion eines Enzyms kann auf der genomischen Ebene moduliert werden, z. B. durch Blockade der Translation des entsprechenden Gen-Transkripts („gene si- lencing”, Kompakt 27-3).

Zwar ist die Modulation der Enzymaktivität auf der genomischen Ebene ökonomisch sinnvoll, für schnelle Änderungen der Enzymaktivität, wie sie die Regulation des Stoffwechsels oft erfordert, ist sie aber wenig geeignet. Die Induktion der der Enzymbiosynthese bis zum Erreichen hinreichender Enzymaktivität erfordert nämlich Zeit, meist im Bereich von Minuten, manchmal sogar von Stunden. Genomische Modulation der Enzymaktivität spielt also mehr bei der langfristigen Anpassung der Enzymaktivität an die Bedürfnisse der Zelle eine Rolle




2.7.6 Isoenzyme

Viele Enzyme kommen in unterschiedlichen Formen vor, die sich mehr oder weniger stark, oft auch nur geringfügig in der Aminosäuresequenz des Enzymproteins, also strukturell unterscheiden. Dadurch haben sie auch unterschiedliche physikochemische Eigenschaften und können durch proteinchemische Methoden (z. B. Chromatographie, Elektrophorese) voneinander getrennt werden. Sie unterscheiden sich auch in ihren kinetischen Parametern (KM-Wert, vmax, Wechselzahl). So lassen sie sich einzeln charakterisieren.

Enzyme, die sich so unterscheiden, aber identische Reaktionen katalysieren, nennt man Isoenzyme (auch Isozyme; vgl. Kompakt 30-2). Sie werden von verschiedenen Genen codiert, deren Nucleotidsequenzen sich entsprechend unterscheiden. Oft gibt es umfangreiche Familien nah verwandter Gene (Multigenfamilien), z. B. bei der H+-ATPase des Plasmalemmas (Kap. 6.1). Man kann sich vorstellen, dass in der Evolution solche Gendiversifizierung bei Genduplikationen entstanden ist, wenn kleine Fehler nicht repariert oder ausgemerzt wurden und die entstandenen Gene funktionell erhalten blieben. Genduplikationen sind ein wichtiger Vorgang bei der Evolution, und man denkt sogar, dass möglicherweise alle heutigen Gene von wenigen Urgenen abstammen könnten.

Man muss dabei aber fragen, warum Isogene denn erhalten blieben und nicht eliminiert wurden. Die codierten Isoenzyme bieten in der Tat den hochkomplexen Organismen vielerlei Vorteile bei der Organisation und Regulation wichtiger Prozesse:


	Isoenzyme in derselben Membran oder im selben Zellkompartiment können sowohl auf der Transkriptionsebene durch unterschiedliches Aktivieren oder Deaktivieren der Genexpression als auch posttranslational auf der Proteinebene differenziell reguliert werden und erlauben daher verfeinerte und variable Anpassungen physiologischer Prozesse an äußere und innere Faktoren.

	Das Vorhandensein von Isoenzymen verhindert, dass durch Ausfall eines bestimmten Enzyms (z. B. durch Mutation des entsprechenden Gens) unter Umständen ganze Stoffwechselwege ausfallen. Dies wird deutlich anhand des Befundes, dass in transgenen Pflanzen, in denen ein bestimmtes Enzym gezielt ausgeschaltet wurde, der so attackierte Stoffwechselweg oft trotzdem weiterläuft.

	Isoenzyme können spezifisch in unterschiedlichen Organellen oder verschiedenen Organen der Pflanzen lokalisiert sein. Dies erlaubt es, dass in den Organellen und Organen gleichzeitig verschiedene Stoffwechselmuster ablaufen können, an denen die gleiche Reaktion beteiligt ist, die jedoch unterschiedlich reguliert werden muss. Es erlaubt auch die Regulation, Koordination und Vernetzung unterschiedlich gerichteter biochemischer Reaktionswege (Kap. 18.4, Abb. 18-2, Kap. 39.2).






2.7.7 Benennung von Enzymen

Die Bezeichnungen für Enzyme tragen die Endsilbe -ase. Bei Enzymen, die Bindungen spalten, wird diese Endsilbe an die Bezeichnung des umgesetzten Substrats angehängt, z. B. Esterase bei Ester spaltenden Enzymen oder Phosphatase bei Enzymen, die Phosphatreste abspalten. In anderen Fällen hängt man die Endsilbe an einen den Reaktionstyp kennzeichnenden Begriff,z. B. Transaminasen bei Enzymen, die Aminogruppen übertragen, oder Carboxylasen bei Enzymen, die CO2 an ein Kohlenstoffskelett knüpfen. Außerdem existieren für verschiedene Enzyme Trivialnamen, z. B. Trypsin und Papain für bestimmte Proteine spaltende Enzyme. Um diese recht uneinheitliche und oft nicht eindeutige Nomenklatur zu vereinfachen, wurde eine internationale Klassifizierung eingeführt, in der die Enzyme hinsichtlich der von ihnen katalysierten Reaktion eingeteilt und durch eine Codenummer eindeutig gekennzeichnet sind (Kompakt 2-6).






Kompakt 2-6 Enzymnomenklatur

Die Benennung von Enzymen wird durch die Nomenklaturkommission der IUBMB (International Union of Biochemistry and Molecular Biology) festgelegt. Jedem Enzym ist eine Enzym-Codenummer (E.C.-Nummer) zugeordnet, welche die jeweils katalysierte Reaktion unmissverständlich codiert.

Die erste Ziffer der E.C.-Codenummer bezeichnet die Hauptgruppe, zu der das Enzym gehört. Die folgenden Ziffern charakterisieren mit zunehmender Genauigkeit Einzelheiten des Reaktionstyps.

Man unterscheidet 6 Hauptgruppen:


	Oxidoreduktasen: Katalyse von Redoxreaktionen,

	Transferasen: Übertragung von Gruppen auf ein Substrat,

	Hydrolasen: Spaltung von Bindungen unter Einlagerung von H2O,

	Lyasen: Spaltung von Bindungen ohne Einlagerung von H2O,

	Isomerasen: Katalyse intramolekularer Umlagerungen von Molekülresten,

	Ligasen: Verbindung zweier Moleküle unter Spaltung von ATP oder einer anderen energiereichen Verbindung.



Beispiel Alkoholdehydrogenase (E.C. 1.1.1.1; zur Rolle des Enzyms im Stoffwechsel s. Kap. 8.3.3.4.1):


E.C. 1 Oxidoreduktasen

E.C. 1.1 wirkt auf die Hydroxylgruppe des Wasserstoffdonators

E.C. 1.1.1 Elektronen- und Wasserstoffakzeptor NAD+ oder NADP+

E.C. 1.1.1.1 Ethanol als Elektronen- und Wasserstoffdonator



Die gesamte derzeit gültige Enzymnomenklatur ist im Internet zu finden unter http://www.chem.qmul.ac.uk/iubmb/enzyme/











	Zusammenfassung
	Übungsaufgaben





	

	1. Wärme und Arbeit sind verschiedene Formen von Energie.



	Definieren Sie den Begriff „Arbeit” und beschreiben Sie, welche Formen von Arbeit biologische Systeme leisten können.



	

	2. Lebende Systeme verkörpern Fließgleichgewichte.



	Definieren Sie den Begriff „Fließgleichgewicht” und grenzen Sie ihn gegen das chemische Gleichgewicht ab. Warum sind Fließgleichgewichte für das Aufrechterhalten der Lebensprozesse von entscheidender Bedeutung?



	

	3. Die Freie Energie ist ein Maß für die Energie, die einem System bei gleich bleibender Temperatur und gleich bleibendem Druck für Arbeit zur Verfügung steht.



	Mit welchem Symbol wird die Freie Energie gekennzeichnet? Welche Aussage über die Richtung eines Prozesses kann man bei Kenntnis der Änderung der Freien Energie des Prozesses treffen?



	

	4. Man unterscheidet exergone Prozesse und endergone Prozesse.



	Charakterisieren Sie die beiden Typen von Prozessen. Mit welchen Symbolen werden sie gekennzeichnet? Mit welchen Indices wird die Änderung der freien Energie einer biochemischen Reaktion unter Standardbedingungen gekennzeichnet? Wie sind die Standardbedingungen definiert?



	

	5. Lebende Systeme funktionieren durch Energiekoppelung.



	Was versteht man unter „Energiekoppelung”? Wie findet biochemische Energiekoppelung statt? Wie wird biophysikalische Energiekoppelung vermittelt?



	

	6. Die Elektronenübertragungsketten der Photosynthese und der Atmung haben eine Evolution durchlaufen.



	Zeichnen Sie diese Evolution nach.



	

	7. Die Reaktionsgeschwindigkeit von biochemischen Reaktionen wird durch Biokatalysatoren (Enzyme) um mehrere Größenordnungen gesteigert.



	Beschreiben Sie die stofflichen Eigenschaften von Enzymen. Beschreiben Sie die Wirkungsweise von Enzymen.



	

	8. Enzyme sind substrat- und reaktionsspezifisch.



	Erklären Sie, worauf diese Typen der Spezifität beruhen.



	

	9. Die Abhängigkeit der Enzymaktivaktivität von der Substratkonzentration folgt einer Sättigungskurve.



	Erklären Sie die Ursachen für dieses Phänomen. Welche Kenngrößen für ein Enzym lassen sich aus der Substratsättigungskurve ableiten? Wie lassen sich diese Kenngrößen ermitteln? Welche Information liefern die Parameter vmax, KM und kkat ? Wie kann man die MICHAELIS-Konstante eines Enzyms ermitteln, und welche Information liefert dieser Parameter?



	

	10. Manche Enzymproteine benötigen zur Entfaltung ihrer katalytischen Wirksamkeit Hilfsmoleküle.


	Wie bezeichnet man diese Hilfsmoleküle? Nennen Sie Beispiele.



	

	11.Enzyme können auf vielfältige Weise in ihrer Aktivität reguliert werden.



	Benennen Sie die verschiedenen Prinzipien der Enzymregulation und erklären Sie die Mechanismen.



	

	12.Die Zelle verfügt über Isoenzyme.



	Was sind Isoenzyme, und welche Rolle spielen sie?
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3.1 Struktur und Funktion auf verschiedenen Skalierungsebenen

Im ersten Kapitel haben wir überlegt, wie sich hypothetische Probionten von der Ursuppe emanzipiert haben mögen. Bei solcher Emanzipation spielen Membranen eine Rolle, die gleichzeitig abgrenzen können und kontrolliert durchlässig sein müssen. Nach dem gleichen Prinzip sind Kompartimente innerhalb von Organellen und Organellen in Zellen durch Membranen begrenzt (Abb. 3-1). Daran sieht man auch, dass alle Funktionen eine strukturelle Basis haben; Funktionen diktieren die Selektion von Strukturen in der Evolution. Struktur und Funktion sind immer eng verknüpft. Dies gilt auf allen Ebenen, wie es in den Abbildungen 3-2 und 3-3 zusammengefasst ist, also für Moleküle in einer Lösung oder in einer Membran und Kompartimente in einer Zelle, aber auch für die Zellen in Geweben, die Gewebe in Organen, die Organe in ganzen Pflanzen oder Tieren, die Organismen in Populationen, Populationen in Pflanzengesellschaften, Pflanzengesellschaften in Ökosystemen, Ökosysteme in Landschaften und Landschaften in der Ökosphäre der Erde.

[image: images]
Abb. 3-1: Kompartimente der Pflanzenzelle und ihre wichtigsten Funktionen.
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Abb. 3-2: Zunehmende Integration von Strukturen und Funktionen in Pflanzen. Von unten nach oben:


	Elektronen eines Pigmentmoleküls im Grundzustand und im angeregten Zustand.

	Membran mit Lipid- und Protein-Molekülen.

	Vereinfachtes Schema einer kompartimentierten Pflanzenzelle; die Pfeile zeigen Koordinationen durch Transportprozesse zwischen den Kompartimenten an. C, Cytoplasma; Ch, Chloroplast; ER, Endoplasmatisches Reticulum; K, Kern; M, Mitochondrien; Th, Thylakoid; V, Vakuole.

	Zellen in einem Gewebe; die Pfeile geben Transportwege wieder.A, Apoplast; S, Symplast; V, Vakuole.


	Panaschierte Pflanze als Beispiel für die Wechselwirkungen zwischen Geweben in einem Organ; die weißen Blattteile müssen durch Photosynthese der grünen Blattteile ernährt werden.

	Junge Gerstenpflänzchen; die Pfeile zeigen Koordinationen durch Transport innerhalb der ganzen Pflanze und Wechselwirkungen mit der Umgebung an.

	Das Ökosystem des tropischen Regenwalds.





Wir sehen uns damit in der Biologie einem ganz enormen Bereich von Skalierungsebenen in Raum und Zeit gegenüber. Berücksichtigen wir am einen Ende der Skalen Atomteilchen in Molekülen, wie die Elektronen bei der Anregung von Chlorophyllmolekülen bei der Photosynthese oder von Pigmenten beim Sehprozess der Tiere, und am anderen Ende der Skalen die Evolution des Lebens auf der Erde, so durchschreiten wir auf der Zeitskala 32 Größenordnungen, wenn wir die Zeit in der internationalen Einheit Sekunde messen, und auf der räumlichen Skala 16 Größenordnungen, wenn wir vereinfachend nur eine Dimension betrachten und die Länge in der internationalen Einheit Meter messen (Abb. 3-3). Dabei spiegeln sich in der Zeitskala Funktionen und in der Raumskala Strukturen wider.

Ein konkretes Beispiel soll das deutlich machen. Wir sehen uns dazu die photosynthetische CO2-Assimilation an, wobei wir nach Abbildung 3-3 die raumzeitlichen Größenordnungen ganz grob betrachten, denn hier gibt es natürlich jeweils beachtliche Bandbreiten. Die CO2-Assimilation spielt sich in den Organellen der Chloroplasten ab, im Größenbereich von 10–5 m und mit Umsetzungskonstanten der biochemischen Reaktionen im Bereich von 102 s. Energetisch werden diese Reaktionen durch die Lichtabsorption der Photosysteme in den Thylakoidmembranen der Chloroplasten angetrieben, womit wir uns im Bereich der Zeitkonstanten des Elektronentransports in Membranen von 100 s und der Größenordnung von Membrandurchmessern von 10–8 m befinden. Der Elektronentransport wird energetisch möglich durch die Absorption der Photonen des Lichts und die Anregung von Elektronen im Chlorophyll mit Halbwertszeiten im Bereich von 10–15 bis 10–9 s und räumlichen Skalierungen von 10–9 m. In der anderen Richtung ist die CO2-Assimilation und damit die photosynthetische Produktivität (etwa 100m, 108 s) ein Bestandteil der Fitness von Pflanzen für ihre Einnischung in Ökosystemen und in Biomen, deren räumliche und zeitliche Dimensionen etwa im Bereich von 102 bis 106m bzw. 1011 s liegen. In der Reaktion auf Umweltfaktoren in Ökosystemen manifestiert sich natürliche Selektion und Evolution mit Größendimensionen in Raum und Zeit von bis zu über 107 m und 1017–1018 s.



3.2 Arbeitsteilung und Regulation

Durch strukturelle Abgrenzungen wird eine Arbeitsteilung möglich. Funktionell erstreckt sich dies von der komplexen Zusammensetzung einzelner Enzymmoleküle aus Polypeptiduntereinheiten und der Katalyse einer einzelnen Reaktion durch ein Enzym bis zum hoch entwickelten Leben mit mannigfaltigen Interaktionen. Arbeitsteilung begegnet uns bei der Betrachtung der fortschreitenden Evolution der Organismen immer wieder, z. B. bei der Emanzipation der Proge-noten von der Umgebung (Kap. 1.2), der Evolution zu Prokaryontenzellen (Kap. 1.4), der Evolution zu Eukaryontenzellen (Kap. 1.5), der Evolution der ersten vielzelligen Kolonien (Kap. 21.1.1.2) usw. Dies erschließt uns auch die Vorstellung, dass ein aus einzelnen Teilen zusammengesetztes Ganzes daraus emergente Eigenschaften entwickelt, d. h. mehr leistet, als der Summe der Teilfunktionen entspricht.
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Abb. 3-3: Skalierungsebenen biologischer, vornehmlich pflanzlicher Prozesse in Raum und Zeit und Stufenleiter der Betrachtung mit den großen Disziplinen biologische Physik, Zellbiologie, organismische Biologie und Ökologie/Geobotanik.



Arbeitsteilung erfordert aber Regulation und Steuerung. Bis zur Organisationsebene von eukaryotischen Zellen sind vor allem die genetische und die me-tabolische Regulation von Bedeutung. Auf höheren Ebenen der Integration, wie bei Zellen in Geweben, Geweben in Organen, Organen in ganzen Organismen und Organismen in ihrer Umgebung, sind weitere Mechanismen der Regulation erforderlich. Dazu gehören Determinationen und Korrelationen (Kap. 34.3). Sie greifen schon bei der Steuerung der Entwicklungsvorgänge (Ontogenese) ein.

Eine große Rolle spielt bei der Regulation ein komplexes System von Signalen. Man unterscheidet dabei externe Signale (Außenfaktoren) und interne Signale. Ein kurzer Überblick macht gleich den netzwerkartigen Charakter solcher Systeme deutlich.


	Außenfaktoren bedingen die materiellen Voraussetzungen des Lebens durch die Bereitstellung von Substraten (CO2,H2O, Mineralstoffe, Lichtenergie für die Assimilation). Sie können Lebensvorgänge unmittelbar beeinflussen (z. B. Temperaturabhängigkeiten, Abb. 33-4). Sie haben vielfach Signalwirkung (Signalwirkungen von Temperatur und Licht, Kap. 35.1.2), und erzielen diese Wirkung immer über die Beeinflussung von Innenfaktoren (elektrischen und hormonellen Signalsystemen).









Kompakt 3-1 Zellfraktionierung und Organellenisolierung

[image: images]
Zentrifugationsschritte mit steigender Zentrifugalkraft, zum Schluß in der Ultrazentrifuge (UZ) ; Zellbestandteile mit der höchsten Dichte werden zuerst sedimentiert, das Sediment wird gesammelt, der Überstand erneut zentrifugiert, usf.
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Lösungen verschiedener Dichte werden vorsichtig übereinandergeschichtet, sodaß ein diskontinuierlicher Gradient entsteht. Die Probe wird oben aufgebracht. Nach Zentrifugation (Z) haben sich die Organelle unterschiedlicher Dichte an den Dichtegrenzen angesammelt.

Lösungen verschiedener Dichte werden vorsichtig gemischt sodaß ein kontinuierlicher Gradient entsteht. Die Probe wird oben aufgebracht. Nach Zentrifugation (Z) haben sich die Organelle unterschiedlicher Dichte an den Stellen des Gradienten angesammelt die ihrer Dichte entsprechen.








	Pflanzeninterne Signale sind verschiedener Natur:

	– Information ist bereits im Transport von Substraten enthalten. Daneben stehen

	– elektrische Signale (Kap. 36.1) und

	– hormonelle Signale (Kap. 35.3), die über die Beeinflussung von Membranen, Enzymen und Genen wirken (Kap. 35.3.1.6).









3.3 Fraktionierung der Systeme

Für die Erforschung der Einzelfunktionen ist es wichtig, einzelne Bausteine der verschiedenen Systeme der Stufenleiter der Skalierungsebenen (Abb. 3-3) zu isolieren. Eine wichtige Technik, die in der Geschichte der Zellbiologie zum Verständnis der Funktionen der einzelnen Komponenten beigetragen hat und immer noch wichtig ist, ist die Zellfraktionierung zur Isolierung einzelner Organelle (Kompakt 3-1). Membranen kann man aus den Fraktionen der Organellen isolieren. Lösliche Enzyme erhält man aus den Lösungen, Membranproteine und -lipide gewinnt man mithilfe von Detergenzien aus isolierten Membranfraktionen.



3.4 Reduktionismus, Freiheitsgrade und emergente Eigenschaften

Wenn man – etwa auf der Stufentreppe von Abbildung 3-3 – von räumlichen Skalierungsebenen größerer Maßstäbe auf Skalierungsebenen immer feinerer Maßstäbe zu kleinsten Strukturen heruntersteigt, wird das oft als Reduktionismus bezeichnet. Manche Ökologen, die von oben herunterblicken, betrachten das auch gerne abfällig als unzulässige Vereinfachung. In der Tat zeigen die höheren Ebenen der Integration einzelner Komponenten immer emergente Eigenschaften, die über die der Komponenten, aus denen sie aufgebaut sind, hinausgehen. Trotzdem ist jedoch die Komplexität auf jeder Skalierungsebene sehr hoch, sonst wäre z. B., was uns absurd erscheint, die Molekularbiologie schlicht eine viel einfachere Wissenschaft als die Pflanzensoziologie. Reduktionismus ist deshalb nicht eine Verfeinerung des Größenmaßstabs, sondern die Einschränkung der Freiheitsgrade bei der Betrachtung auf jeder einzelnen Skalierungsebene für sich.

Wir dürfen in der Biologie die Stufenleiter der Skalierungsebenen nicht nur in einer Richtung beschreiten. Wir müssen von oben nach unten steigen, um zu verstehen, auf welchen Grundlagen das jeweils studierte System beruht, denn diese finden wir immer nur aufder nächst feineren Skalierungsebene. Wir müssen ebenso von unten nach oben steigen, denn nur so sehen wir, welche emer-genten Eigenschaften sich bei höherer Integration ergeben. Wir müssen dabei von Stufe zu Stufe gehen, können aber auch über viele Stufen hinwegspringen, wie etwa der Molekularbiologe, der eine transgene Pflanze in ein Ökosystem verpflanzt, um zu sehen, wie sie dort konkurriert, oder der Populationsbiologe, der molekulare Beobachtungen für das Verständnis pflanzensoziologischer Dynamik heranzieht.






	Zusammenfassung
	Übungsaufgaben





	

	1. Arbeitsteilung bedingt Abgrenzung, erfordert aber Regulation. Hermetische Abgrenzung verhindert die dazu nötige Kommunikation. Grenzen müssen kontrolliert durchlässig sein. Das gilt für alle Ebenen der Organisation.



	Können Sie Beispiele für die Doppelfunktion – Abgrenzung und kontrollierte Durchlässigkeit – von Grenzen auf den verschiedenen Ebenen der Organisation besprechen?



	

	2. Skalierungen der Ebenen, aufdenen sich biologische Prozesse abspielen, umfassen 32 Größenordnungen in der Zeit (10–14 bis 1018 s) und 16 Größenordnungen im Raum (10–9 bis 107 m).



	Stichworte zu biologischen Prozessen in dem breiten Bereich der Skalen der x- und y-Achse der Abbildung 3-3 sind in der Abbildung genannt. Versuchen Sie, jedes Stichwort inhaltlich zu erklären.



	

	3. Reduktionismus ist nicht ein Heruntergehen auf Skalierungsebenen mit feineren Maßstäben, sondern ein Einschränken der Freiheitsgrade der Betrachtung.



	Versuchen Sie, diese Aussage zu begründen.



	

	4. Jeweils niedrigere Ebenen der Stufenleiter der Skalierungen zeigen die Grundlagen der jeweils höheren Ebenen. Jeweils höhere Ebenen zeigen emergente Eigenschaften aus den jeweils niedrigeren Ebenen.



	Können Sie für beides Beispiele nennen?













Teil B:
Bau und Funktion der Pflanzenzelle
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4.1 Membranen als kontrolliert zu überwindende Barrieren

Ein elementares Bauprinzip von eukaryotischen Zellen ist, dass verschiedene Reaktionsräume voneinander durch Membranen getrennt sind. Die Tatsache, dass die umgrenzenden Membranen für Ionen und größere Moleküle nicht unkontrolliert permeabel sind, hat zur Folge, dass sich in den einzelnen Kompartimenten unterschiedliche Ionenmilieus etablieren und halten können. Durch die räumliche Kompartimentierung können in der Zelle gleichzeitig verschiedene Reaktionen mit unterschiedlichen Anforderungen an die Ionenumgebung ablaufen. Als Beispiel für diese unterschiedlichen Milieus sei hier die typische Verteilung von H+ genannt. Im Apoplasten liegt der pH-Wert im Bereich von 5, während er im Cytosol ca. 7 beträgt. In den meisten Vakuolen ist er wiederum sauer (Kap. 7.1.2). Diese differenzierte Verteilung ist sehr wichtig für die Physiologie der Zelle. In den lytischen Vakuolen laufen proteolytische Prozesse ab, die durch den saueren pH-Wert begünstigt sind. Die Mehrzahl der Enzyme im Cytosol ist pH-empfindlich und hat ein Optimum im neutralen bis leicht alkalischen pH-Bereich. Kleinste Änderungen der H+-Verteilung im Cytosol haben daher massive Auswirkungen auf die Aktivität von Enzymen (Kap. 2.7.4.2). Ähnliche Beispiele könnten wir hier für alle relevanten Ionen durchsprechen; an anderer Stelle (Kap. 8.1) wird auch darauf eingegangen, dass Pflanzen zum Beispiel die Na+-Konzentration im Cytosol niedrig halten müssen, die in der Vakuole durchaus sehr hoch sein kann. Zur Übersicht sind in Tabelle 4-1 typische Konzentrationen der wichtigsten Elemente im Apoplasten und im Cytosol von Pflanzenzellen aufgelistet.

Das Prinzip der Kompartimentierung funktioniert in einem Zusammenspiel von Abgrenzung und Austausch. Die umgrenzende Lipidmembran ist per se aufgrund ihres Aufbaus für geladene und große Moleküle nur sehr wenig permea-bel, weil der hydrophobe Kern der Lipid-Doppelschicht eine hohe energetische Barriere von ca. 50 kcal mol–1 für die Ionen darstellt. So würde es ca. 1016 Jahre dauern, bis z. B. ein K+-Ion durch die reine Membran diffundiert ist. Diese abschirmende Wirkung ist nützlich, um ungewollte Moleküle vom Inneren der Zellen fernzuhalten oder um die Verteilung in den Kompartimenten innerhalb der Zellen aufrecht zu erhalten. Für Moleküle, die jedoch in der Zelle oder in einem Kompartiment benötigt werden, ist die Diffusion durch die Lipid-membran viel zu langsam. Aus diesem Grund findet man in allen Membranen von Zellen Proteine, deren ausschließliche Funktion der selektive und geregelte Transport von Substanzen über die Membran ist. Mithilfe dieser Proteine schafft es das oben erwähne K+-Ion, die Membran in weniger als 10–6 s zu durchqueren.


Tabelle 4.1: Typische Konzentrationen von Ionen im Apoplasten und im Cytoplasma von Pflanzenzellen. Aus den Werten kann man mit Gleichung 4-10 die Gleichgewichtsspannung (NERNST-Spannung) berechnen. Die Differenz aus der Membranspannung (EM), die wir hier mit einem realistischen Wert von -200 mV annehmen, und der NERNST-Spannung (EX) für jedes Ion gibt, an wie groß die treibende Kraft für passiven Transport ist. Ist die Zahl positiv, besteht eine treibende Kraft für positiven Strom in die Zellen (= Einstrom), ist sie negativ, für positiven Strom aus den Zellen (= Ausstrom). Bei der Nomenklatur muss man beachten, dass ein Einstrom entweder durch den Influx von Kationen oder den Efflux von Anionen zustande kommt.





	Ion
	Konzentrationim Apoplasten [M]
	Konzentration im Cytosol [M]
	Gleichgewichtsspannung Ex [mV]
	Differenz (Em-Ex) [mV]
	Gradient begünstigt den passiven. ..





	K+
	10–4
	10–1
	–174
	–26
	Influx



	Na+
	10–3
	10–3
	0
	–200
	Influx



	H+
	10–5
	10–7
	+116
	–316
	Influx



	Ca2+
	10–3
	10–7
	+116
	–316
	Influx



	Cl–
	10–3
	10–2
	+58
	–258
	Efflux
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Abb. 4-1: Membranmodell nach SINGER und NICOLSON.





4.2 Membranaufbau

Die wichtigsten Bestandteile der Membranen rezenter Organismen sind Lipide (Kompakt 1-3) und Proteine (Kompakt 1-5). Nach dem heute weitgehend akzeptierten Modell von SINGER und NICOLSON sind Membranen flächig ausgebreitete, dreidimensionale Strukturen aus Proteinen und Lipiden (Abb. 4-1). Die Proteine tauchen auf beiden Seiten in die Lipid-Doppelschicht ein (periphere Proteine) oder durchdringen sie ganz (integrale Proteine). Proteine besitzen hydrophile Bereiche, in denen sich polare Gruppen der Aminosäurebausteine häufen, und lipophile Bereiche, die durch apolare Kohlenwasserstoff-Ketten der Aminosäuren bedingt sind (Kap. 14.5.3, Abb. 14-11). Die lipophilen Bereiche der Proteine treten mit den lipophilen Schwänzen der Lipidmoleküle, die hydrophilen Bereiche der Proteine mit den hydrophilen Membranoberflächen in Wechselwirkung, und so stabilisiert sich die Membranstruktur. Ferner findet man häufig aromatische Aminosäuren im Grenzbereich der Phospholipidköpfe, wobei die aromatischen Seitenketten die Proteine in der Membran verankern. Die typische Architektur eines Membranproteins ist in Abbildung 4-2 dargestellt. Die Membranproteine und -lipide können an der vom Cytoplasma abgewandten extraplasmatischen Oberfläche glykosidisch gebundene, verzweigte oder unverzweigte Ketten von aus verschiedenen monomeren Zuckern zusammengesetzten Poly-sacchariden (Heteropolysacchariden) tragen.


[image: images]
Abb. 4-2: Schematischer Bauplan einer Transmembranhelix mit einem hydrophoben Kernbereich, einem Bereich aromatischer Aminosäuren zur Verankerung und geladenen Aminosäuren im Grenzbereich zwischen Membran und wässriger Lösung. (Nach DE PLANQüe und KILLIAN, 2003).



Die Membranproteine lassen sich durch die Gefrierbruch-Elektronenmikroskopie sichtbar machen. Dabei werden Suspensionen von Membranvesikeln tiefgefroren und im Vakuum mit einem scharfen Glasmesser aufgebrochen. Durch Bedampfen mit einem Platin-Kohle-Film erhält man naturgetreue Abdrücke, die im Elektronenmikroskop untersucht werden können (Abb. 4-3). Die Proteine von gereinigten Membranfraktionen können auch durch Detergenzien in Lösung gebracht und proteinbiochemisch analysiert werden (s. Kap. 14.4). Während die vorher genannte Technik invasiv ist, lassen sich Membranproteine auch sehr gut in lebenden Zellen mittels fluoreszenzoptischer Techniken mit hoher räumlicher und zeitlicher Auflösung untersuchen. Meist wird dazu das Protein von Interesse gentechnisch mit einem fluoreszierenden Label wie grün fluoreszierendes Protein (GFP) markiert. Die Verteilung des Proteins in der Membran kann dann mit einem Konfokalmikroskop in lebenden Zellen untersucht werden. Dabei lässt sich beobachten, dass manche Proteine über die gesamte Membran gleichmäßig verteilt sind. Andere Proteine dagegen zeigen dis-tinkte Muster in ihrer Verteilung (Abb. 4-4).

Da man mit dieser Technik Proteine in lebenden Zellen beobachten kann, ist es auch möglich, dynamische Prozesse wie die Diffusion von Proteinen in der Membran zu studieren. Ein Beispiel für eine solche Untersuchungsmethode ist die FRAP-Technik (Fluorescence Recovery After Photobleaching). Dabei wird durch einen starken Laserpuls lokal die Fluoreszenz gebleicht und dann verfolgt, wie stark und wie schnell an der gebleichten Stelle wieder Fluoreszenz erscheint. Aus den Daten kann man die Beweglichkeit der Proteine in der Membran ermitteln (Abb. 4-5). Dabei kann man feststellen, dass manche Proteine in der Plasmamembran von Pflanzen viel weniger beweglich sind, als man das aus dem Modell von SINGER und NICOLSON erwarten würde. Sowohl eine Verankerung von Proteinen mit dem Cytoskelett als auch Domänen der Membran mit unterschiedlicher Lipidzusammensetzung, sogenannte lipid rafts (dt. etwa „Lipid-Flöße”), sind für die unterschiedliche Beweglichkeit und Musterbildung von Proteinen in der Membran verantwortlich.

[image: images]
Abb. 4-3: Tonoplastenvesikel von Mesembryanthemum crystallinum mit membranintegralen Proteinpartikeln. (Bei der Isolierung von Membranfraktionen schließen sich die Membranen wieder zu kleinen Vesikeln. Die Aufnahme zeigt eine Gefrierbruchpräparation im Platin-/Kohle-Abdruck-verfahren von R. KLINK.)




[image: images]
Abb. 4-4: Konfokalmikroskopische Aufnahmen von Schließzellen von Viciafaba, die entweder den GFP-markierten Kaliumkanal KAT1 oder die H+-ATPase aus Arabidopsis exprimieren. Der Kanal bildet ein streifenförmiges Muster (links), während die ATPase gleichmäßig über die Plasmamembran verteilt ist (rechts). (Originaldaten: T. MECKEL.)


[image: images]
Abb. 4-5: Prinzip der FRAP-Messmethode. In einer Zelle, die ein Membranprotein mit einem fluoreszenzmarkierten Label exprimiert (grün), wird lokal durch starke Bestrahlung mit einem Laser die Fluoreszenz gebleicht (weiß). In der Folge diffundieren fluoreszierende Proteine aus der Umgebung in den gebleichten Bereich hinein; dadurch steigt die Fluoreszenz dort wieder an. Aus der Kinetik des Anstiegs kann man die Diffusionskonstante von Membranproteinen ermitteln. Aus der Amplitude des Fluoreszenzanstiegs nach Bleichen kann man die mobile und die nicht mobile Population eines Proteins bestimmen.






4.3 Mechanismen des lonentransports

Wie wir gesehen haben, sind Membranen für Ionen und viele andere Moleküle undurchlässig. Für die notwendige kontrollierte Überwindung der Membranbarriere nutzen Zellen vielfältige Transportprozesse, die durch die Proteine in Membranen katalysiert werden. Die wichtigsten Transportprozesse sind in Abbildung 4-6 zusammengefasst und werden im Folgenden kurz dargestellt.

Man kann zwei wesentliche Mechanismen des Ionentransports unterscheiden, den:


	aktiven Transport



und


	passiven Transport.



Beim aktiven Transport wird durch Hydrolyse von ATP Energie freigesetzt, um damit Ionen oder Moleküle gegen ihren elektrochemischen Gradienten zu transportieren.  Die wichtigsten Transportproteine in Pflanzen, die für aktiven Transport sorgen, sind die Pumpen. Die wohl am besten untersuchte Ionenpumpe ist die Na+/K+-ATPase in tierischen Plasmamembranen. Bei Pflanzen gibt es diese Pumpe nicht, dafür aber zwei unterschiedliche H+ exportierende ATPasen, die in Kapitel 6.1 ausführlich vorgestellt werden.

[image: images]
Abb. 4-6: Transportprozesse an Membranen.








Kompakt 4-1 Diffusion durch Membranen

[image: images]





Neben den Pumpen findet man in Pflanzen auch ABC-Transporter als aktive Transporter. Diese Proteine zeichnen sich durch eine ATP-bindende Kassette (ATP Binding Cassette, daher der Name) aus, an der ATP hydrolysiert wird. Die freigesetzte Energie wird genutzt, um größere Moleküle gegen ihren elektrochemischen Gradienten in die Zelle oder in die Vakuole zu transportieren (Kap. 6.2).

Den passiven Transport kann man als einen Spezialfall der Diffusion (Kompakt 4-1) ansehen. Die Ionen oder Moleküle bewegen sich, vermittelt durch Proteine, über die Membran, wobei sie lediglich den vorherrschenden elektrochemischen Gradienten ausnutzen; es wird keine Energie aufgewendet. Als wichtigste passive Transportmechanismen unterscheidet man die Uniporter und die Cotransporter.


4.3.1 Uniporter

Als Uniporter bezeichnet man Proteine, die den passiven Transport von Ionen einer Spezies entlang eines elektrochemischen Gradienten durch die Membran gestatten. Die wohl am besten untersuchten Uniporter werden als Ionenkanäle bezeichnet. Ionenkanäle sind in nahezu allen Membranen von Zellen zu finden; sie zeichnen sich durch eine ähnliche Bauweise aus. Wir können die Architektur eines typischen Kanals am Beispiel eines K+-Kanals erläutern (Abb. 4-7, Kap. 6, Kompakt 6-2).  Das Grundbauelement von Kanälen sind die a-helikalen Transmembrandomänen (Abb. 4-2), die mehrfach die Membran durchspannen. Bei einem funktionellen Kanal lagern sich vier Monomere so zusammen, dass sie im Zentrum eine Pore bilden (Abb. 4-7). Diese Pore, die für den Durchtritt der Ionen genutzt wird, besteht aus einem etwas weiteren Vorhof, der cavity, und einem sehr engen Bereich, dem Selektivitätsfilter. Im Selektivitätsfilter sind die Aminosäuren derart im Protein angeordnet, dass die Sauerstoffatome aus dem Rückgrat der Aminosäuren einen Ersatz für die Wasserhülle um das Ion bilden. Im Falle eines Kaliumkanals ist diese Interaktion zwischen Ionen und Protein energetisch günstiger für K+ als zum Beispiel für Na+; als Folge leitet ein solcher Kanal viel besser K+ als Na+.

[image: images]
Abb. 4-7: K+-Kanal-Porenmodell, wie es typisch für IC-Kanäle in allen Organismen ist, einschließlich Viren, Bakterien und die Plasmamembran von Pflanzen. (A) Aufsicht von der extrazellulären Seite auf das Homotetramer aus vier identischen Untereinheiten. (B) Längsansicht des Kanals in der Lipiddoppelmembran ebenfalls mit den vier Untereinheiten. (C) Längsschnitt, der nur eine Teilansicht von zwei Untereinheiten auf der extrazellulären Seite zeigt (Rechteck in B), dafür aber das Detail der für die Spezifität der K+-Permeation entscheidenden Selektivitätsfilterregion veranschaulicht. Die roten Köpfchen markieren hier die Sauerstoffatome des Aminosäurerückgrats der Kanalproteine. Violette Kugeln stellen K+-Ionen dar. (Originale Protein-Homologiemodelle: SASCHA TAYEFEH.)



Wie wir später im Detail sehen werden, zeichnet sich die Aktivität der Uniporter dadurch aus, dass die Proteine abrupt zwischen einem inaktiven und einem aktiven Zustand wechseln. Im aktiven Zustand haben sie eine sehr hohe Transportrate; durch einen Ionenkanal können bis zu 108 Ionen s–1 transportiert werden; die Transportgeschwindigkeit ist annähernd so hoch wie die freie Diffusion von Teilchen im Wasser. Der Umstand, dass sie bei der hohen Transportrate gleichzeitig sehr selektiv sind und zum Beispiel zwischen sehr ähnlichen Ionen wie K+ und Na+ unterscheiden können, macht sie zu den effizientesten Transportproteinen. Sie kommen vor allem zum Einsatz, wenn Massenflüsse von Ionen benötigt werden oder wenn für Signalprozesse sehr kurzfristig viele Ionen fließen müssen.

Neben den typischen selektiven Ionenkanälen stehen in speziellen Membranen auch Porine als Uniporter für die Diffusion zur Verfügung. Porine sind Membranproteine, die eine wassergefüllte Pore bilden und damit die Membranen für die passive Diffusion niedermolekularer Substanzen wegsam machen (Abb. 4-8). Die Poren sind sehr weit und viel schlichter konstruiert als die der Ionenkanäle. Das äußert sich auch darin, dass Porine weit weniger selektiv sind als Kanäle.

Porine finden sich vor allem in der Außenmembran von Mitochondrien und Plastiden. Aber auch der Metabolittransport durch die Membran der Peroxiso-men bei der Photorespiration (Kap. 11.2, Abb. 11-5) erfolgt durch Porine. Die Po-rine der Mitochondrien haben einen Durchmesser von 1,7 nm und die der Plas-tiden 3 nm. Die porenbildenden Proteine sind ß-Faltblatt-Proteine (Kap. 14.5.2, Abb. 4-8), die abwechselnd 7 hydrophile und 6 hydrophobe Aminosäure-Seitenketten tragen. Die durch die hydrophoben Aminosäuren bedingte hydrophobe Oberfläche stellt den Kontakt mit der Lipidphase der Membran dar und verankert die Porine dort. Die von den hydrophilen Aminosäuren gebildete hydrophile Oberfläche bildet die eigentliche Pore, die aus insgesamt 16 Faltblättern aufgebaut ist. Oft finden sich Trimere solcher Porine in der Membran.

[image: images]
Abb. 4-8: Schematischer Schnitt durch ein Porin in einer Membran. Der Anschnitt zeigt vorne links und rechts zwei der 16 β-Faltblatt-Proteine, die das Porin aufbauen, mit je 7 hydrophilen, die eigentliche Pore auskleidenden Aminosäure-Seitenketten (blau) und 6 die Verankerung in der Membran bedingenden, hydrophoben Aminosäure-Seitenketten (rot).



Neben Ionenkanälen und Porinen gibt es auch andere Uniporter, die jedoch eine viel geringere Transportrate haben. Typische Werte liegen in der Größenordnung von ca. 102 bis 103 Moleküle s–1. Man spricht in diesem Fall von katalysierter Diffusion. Wie bei Enzymreaktionen zeigen katalysierte Diffusionsprozesse Substratsättigung (Kap. 2.7.4). Von einer bestimmten Konzentration der transportierten Teilchen an, bei der alle Bindeorte an den vorhandenen Carrier-Molekülen abgesättigt sind, steigt die Transportgeschwindigkeit mit wachsender Konzentration nicht mehr. Demgegenüber zeigt die freie Diffusion, wie sie durch Kanäle vermittelt wird, normalerweise eine lineare Konzentrationsabhängigkeit bzw. setzt die Sättigung bei viel höheren Konzentrationen ein. Das ist einer der wichtigsten Unterschiede zwischen den beiden Prozessen (Abb. 4-9). Früher sprach man in diesem Fall von Carriern, die Fährschiffen ähnlich ihre Liganden über die Membran transportierten (Abb. 4-10). Das ist eine hilfreiche Vorstellung, aber wahrscheinlich nicht korrekt. Neue Studien zeigen vielmehr, dass Kanäle und sogenannte Carrier auf der Sequenzebene und sogar auf der Ebene der dreidimensionalen Proteinstruktur kaum zu unterscheiden sind. Als Carrier im Sinne von Fährschiffen gibt es normalerweise nur die Plastochinone in den Thylakoidmembranen der Chloroplasten und die Chinone in den Mitochondrien. Außerdem sind einige Pilzgifte bewegliche Carrier, wie das Valinomycin, das Kalium transportiert.
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Abb. 4-9: Konzentrationsabhängigkeit von freier und katalysierter Diffusion.
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Abb. 4-10: Carrier-Mechanismen. (A) Einfacher Uniporter, (B) Antiporter, (C) Symporter.





4.3.2 Cotransporter

Cotransporter sind Proteine, die den Transport einer Substanz an den Transport einer anderen Substanz koppeln. Geht der Transport von beiden Molekülen in eine Richtung, spricht man von Symport (Abb. 4-10). Ein Beispiel ist der Sym-port von Hexose und H+. Geht der Transport der beiden Moleküle in entgegengesetzte Richtungen, bezeichnet man den Transporter als Antiporter (Abb. 4-10). Ein Beispiel ist der Antiport von Na+ und H+ in Pflanzen. Wenn elektrische Nettoladung transportiert wird, bezeichnet man den Vorgang als elektrogen; im anderen Fall, wenn keine Nettoladung bewegt wird, bezeichnet man den Transport als elektroneutral.


[image: images]
Abb. 4-11: Flusskoppelungen an einer Membran. A–, Anion; C+, Kation; c, Carrier; P, Protonenpumpe; S, elektrisch neutrales, ungeladenes Substrat.



Cotransporter sind in der Lage, eines der beiden Substrate gegen seinen elektrochemischen Gradienten zu transportieren; sie nutzen dazu die Energie, die durch den passiven Transport des zweiten Substrates entlang seines elektrochemischen Gradienten bereitgestellt wird. Man spricht daher oft von sekundär aktivem Transport. Anders als der wirkliche aktive Transport ist Letzterer jedoch nicht direkt an eine Stoffwechselreaktion gekoppelt (Abb. 4-11).

Die Umsatzrate von Cotransportern ist wiederum wesentlich geringer als die von Kanälen; sie beträgt ca. 104 Teilchen s–1. Aus diesem Grund ist es auch anders als bei Kanälen bisher nicht gelungen, die Aktivität eines einzelnen Proteins zu messen; man kann nur die Aktivität von ganzen Populationen messen.




4.4 Die elektrische Membranspannung

Die besondere physiologische Leistung einer jeden Membran wird durch die spezifische Ausstattung mit den genannten Transportproteinen ermöglicht. Wir werden in Kapitel 6 die Grundausstattung der Plasmamembran und des To-noplasten mit Transportproteinen in ihrem physiologischen Kontext kennenlernen.

Eine wichtige Kenngröße für die Transporteigenschaften einer Membran ist die elektrische Membranspannung (auch Membranpotenzial). Aus den Aufzählungen der Membrantransporter ist uns schon bekannt, dass es Transporter für den aktiven und den passiven Transport gibt. In einer ersten Näherung können wir daher die Membranspannung einer Zelle durch das konzertierte Wirken der aktiven und passiven Transporter erklären. In Kompakt 4-2 wird auf der Basis von einfachen elektrischen Schaltkreisen erklärt, wie man sich die Membranspannung und ihre Änderungen vorstellen kann. Um die einzelnen Beiträge der passiven und aktiven Transporter auch quantitativ besser zu verstehen, müssen wir jedoch zuerst die physikochemischen Grundlagen dieser Transportmechanismen etwas näher betrachten.







Kompakt 4-2 Die Membran als elektrisches Ersatzschaltbild

Der Membrantransport von Ionen ist ein elektrisches Phänomen. Daher ist es sehr hilfreich, die Transporteigenschaften der Membran in der Sprache der Physik mit Hilfe von Ersatzschaltbildern auszudrücken. Schon vor mehr als 50 Jahren haben Hodgkin und HUXLEY dies bei der Analyse von Aktionspotenzialen im Tintenfischaxon so erfolgreich getan, dass man diese Beschreibung heute noch in fast allen Physiologiebüchern findet.

Dass Ersatzschaltbild einer imaginären Pflanzenmembran beinhaltet drei unterschiedliche Typen von Transportern: einen K+-Kanal, einen Symporter und eine H+-ATPase. Die drei Transporter können als parallel geschaltete Batterien betrachtet werden. Die Batteriespannung ist die jeweilige Gleichgewichtsspannung für jeden Stromzweig. Im Falle eines K+-Kanals ist die Gleichgewichtsspannung identisch mit der K+-NERNST-Spannung (Gl. 4-10). Bei der Pumpe wird zur H+-NERNST-Spannung aus dem pH-Wert (58 mV pro pH-Einheit Unterschied) noch die Energie aus der ATP-Hydrolyse (ca. 440 meV, also 440 mV für ein 1H+/1ATP) addiert, und beim Cotransporter gilt die Summe aus den NErnSt-Spannungen der einzelnen Passagiere.

Jeder Stromzweig hat eine eigene Leitfähigkeit g; sie spiegelt jeweils den partiellen Einfluss der einzelnen Batterie auf die Gesamtspannung wider. In der Physiologie wird diese Gesamtspannung als Membranspannung bezeichnet. Das Ersatzschaltbild ist daher ein Modell, das zu verstehen hilft, wie eine Membranspannung zustande kommt und wie sie sich ändert. Da die Leitfähigkeiten in dem System nicht konstant sind, werden sie mit einem Pfeil versehen, der andeutet, dass sich g dynamisch ändern kann. (Man kann 1 /g auch als Drehwiderstand ansehen.) Im Falle der ATPase ist eine solche Leitfähigkeitsänderung nichts anderes als eine Änderung in der Enzymaktivität, die durch verschiedene Regulatoren (Kap. 2.7.5) bedingt sein kann. Aus den vorangegangenen Betrachtungen wissen wir, dass sich die Leitfähigkeit eines Kanals ändert, weil sich die Wahrscheinlichkeit ändert, dass das Transportmolekül aktiv ist. Auch bei Pumpen und Cotransportern können verschiedenste Faktoren zur dynamischen Regulation eingreifen.

Um den Sinn eines solchen Ersatzschaltkreises zu verdeutlichen, werden wir uns zwei realistische Situationen anschauen.


	Fall 1: gATPase ist viel höher als gK und gT. Dieser Fall beschreibt die Situation, in der die ATPase sehr aktiv ist und die übrigen Transporter nur eine niedrige Aktivität aufweisen. In dem Fall ist die Gesamtspannung vor allem durch die Batteriespannung der ATPase gegeben. Die Spannung tendiert gegen -440 mV, wenn innen und außen der gleiche pH-Wert vorliegt. Eine solche Situation können wir durchaus in sehr stark hyperpolarisierten Pflanzenzellen finden.

	Fall 2: gATPase und gK sind in etwa gleich groß; gT ist kleiner als diese. In dem Fall tragen die Batteriespannungen des K+-Kanals und der ATPase etwa gleich viel zur Gesamtspannung bei. Die Spannung wird sich im Bereich von -100 mV einstellen. Eine solche Situation finden wir bei vielen Pflanzenzellen, die moderat negative Membranspannungen aufweisen.
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4.4.1 Aktiver Transport

Der aktive Transport, der von den Pumpen und ABC-Transportern geleistet wird, muss ausreichend Energie bereitstellen, um Ionen oder Moleküle gegen ihren elektrochemischen Gradienten zu transportieren. Die H+-ATPase, auf die wir uns im Folgenden konzentrieren werden, muss H+-Ionen aus der Zelle gegen einen Gradienten nach außen transportieren. Die Änderungen der Freien Energie einer Protonenpumpe, ΔGPumpe, ist die Summe aus der Freien Energie der transportierten Protonen ΔGH+ und der Energie, die durch die Hydrolyse von ATP frei wird, ΔGATP:

(Gl. 4.1) [image: image]


Die für den aktiven Transport notwendige Energie ΔGATP wird durch die Hydrolyse von ATP in der Reaktion

[image: image]

bereitgestellt. Die Freie Energie, die bei der Hydrolyse von ATP entsteht, kann nach Gleichung 4-2 berechnet werden:

(Gl. 4.2) [image: image]

Dabei ist [image: image] die Energie unter Standardbedingungen (–30,5 kJ/mol); [ADP], [ATP] und [Pi] stehen für die wirklichen Konzentrationen der Reaktionspartner im Cytosol einer Zelle. R und T haben die üblichen thermodynamischen Bedeutungen.

Wenn man realistische Konzentrationen für die drei Reaktionspartner annimmt, kommt man auf eine Freie Energie für ΔGATP von ca. -42 kJ/mol, die durch die Hydrolyse von einem Mol ATP bereitgestellt wird.

Die Energiebarriere, die für den Transport von H+ überwunden werden muss, ergibt sich aus Gleichung 4-3:

(Gl. 4.3) [image: image]

Hier stehen [H+ ]i und [H+ ]a für die Protonenkonzentration im Cytosol bzw. im Apoplasten.

Für den besonderen Fall, dass der pH-Wert im Cytosol und im Apoplasten gleich ist, wird ΔGH+ = 0; entsprechend wird ΔGPumpe = ΔGATP. Ist der pH-Wert wie bei Süßwasserpflanzen im Außenmedium sauerer als in der Zelle, wird ΔGH+ > 0; damit addiert sich zu dem negativen Wert von ΔGATP ein positiver Wert für ΔGH+. Folglich wird der Betrag von ΔGPumpe kleiner als der von ΔGATP. Im Meerwasser ist der pH-Wert höher als im Cytosol. Entsprechend ist der Betrag von ΔGPumpe sogar ein wenig größer als die Energie aus der ATP-Hy-drolyse.

Die Änderung in Freie Energie von ΔGPumpe lässt sich mit Gleichung 4-4 in eine Spannung umwandeln:

(Gl. 4.4) [image: image]

Dabei ist F die FARADAY-Konstante (96 485 J mol–1 V–1, Kompakt 2-2), z die Valenz der transportierten Ionen und ΔEm die Membranspannung, die dadurch aufgebaut wird. Nach Umformung der Gleichung ergibt sich mit den oben als Beispiel genannten ΔGPumpe -42 kJ mol–1 eine Membranspannung von –440 mV, wenn wie bei der H+-ATPase der Plasmamembran ein H+ (z =1) pro ATP-Hydrolyse transportiert wird. Membranspannungen bis zu –380 mV können in Pflanzen durchaus gemessen werden, woraus wir ersehen, dass der errechnete Wert nicht nur theoretisch die Leistung der ATPase beschreibt.



4.4.2 Passiver Transport

Die passive Permeation bezeichnet man auch als Diffusion durch Membranen. Bei ihrer quantitativen Beschreibung muss man unterscheiden, ob es sich um elektrisch neutrale Substanzen oder um elektrisch geladene Ionen handelt.

Die Diffusion elektrisch neutraler Teilchen in freier Lösung wird durch das 1. FICK’sche Gesetz beschrieben:

(Gl. 4.5) [image: image]
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Abb. 4-12: Unterschiedliche Ionen und Moleküle haben sehr verschiedene Permeabilitätskoeffizienten für die Diffusion durch eine künstliche Membran.



Dabei ist





	dQ:
	eine Substanzmenge;



	dt:
	ein Zeitintervall;



	dQ/dt:
	in der Zeiteinheit diffundierende Substanzmenge;



	–:
	Minuszeichen, zeigt die Richtung der Diffusion aus Bereichen 
höherer Konzentration in Bereiche niedrigerer Konzentration an;



	D:
	Diffusionskoeffizient, hängt von der Art der gelösten Teilchen und 
des Lösungsmittels ab;



	δc/δx:
	Konzentrationsabfall (δc) entlang der Strecke (δx), treibende Kraft für die Diffusion;



	A:
	Querschnittsfläche, durch die die Diffusion erfolgt.






Bei der Beschreibung der Diffusion durch Membranen geht man in der Regel davon aus, dass die durch die Membran bewegten Teilchen in den beiden durch die Membran getrennten Lösungsphasen homogen verteilt sind; die Konzentrationen sind dann [image: image] und [image: image], der Konzentrationsgradient ist [image: image] (Kompakt 4-1). Bezieht man die in der Zeiteinheit diffundierende Substanzmenge auf eine Flächeneinheit der Membran, so ergibt sich der Teilchenfuss J bei der Diffusion als

(Gl. 4.6) [image: image]

oder

(Gl. 4.7) [image: image]

Dabei ist P der Permeabilitätskoeffizient, das quantitative Maß für die Permeabilität. P hängt von den Membraneigenschaften und den Eigenschaften der durch die Membran bewegten Teilchen ab; P hat die Einheit m s–1, wenn man J in mol s–1 m–2 und Δc in mol m–3 ausdrückt. (NB: Der Diffusionskoeffizient D hat die Einheit m2 s–1, s. o.!). Abbildung 4-12 vermittelt einen quantitativen Überblick über die große Spannbreite von Permeabilitätskoeffizienten von relevanten Molekülen für die Diffusion durch eine synthetische Membran.

Die passive Diffusion führt im Laufe der Zeit zu einem Gleichgewichtszustand, bei dem der Konzentrationsgradient an der Membran ausgeglichen ist[image: image]. Wegen der thermischen Agitation diffundieren dann immer noch Teilchen durch die Membran, aber es sind in beiden Richtungen gleich viele, und J = 0. Wir sehen, dass J sich aus zwei einander entgegengesetzten Einzelflüssen zusammensetzt. J ist ein Nettofluss, der sich aus der Differenz der Flüsse von der ‘-Phase zur “-Phase [image: image] und in der umgekehrten Richtung [image: image] ergibt (Kompakt 4-1).

Bei der Diffusion von dissoziierenden Elektrolyten in freier Lösung entsteht ein elektrisches Diffusionspotenzial, weil Anionen und Kationen unterschiedliche Beweglichkeit (eigentlich unterschiedliche Diffusionskoeffizienten) haben.

Bei der Diffusion von Ionen durch Membranen bilden sich elektrische Membranpotenziale aus (Diffusionspotenziale). Die treibenden Kräfte für die Ionenwanderung setzen sich aus dem chemischen und dem elektrischen Potenzial zusammen:


	chemisches Potenzial: RT. ln c;

	elektrisches Potenzial: z. F. E.



Dabei ist





	R:
	Gaskonstante;



	T:
	absolute Temperatur;



	c:
	Konzentration;



	z:
	elektrische Ladung des Ions;



	F:
	FARADAY-Konstante;



	E:
	elektrische Spannung






(vgl. Kompakt 2-2).


Bezieht man die Potenziale auf einen als µ° definierten Grundzustand, so sind die treibenden Kräfte für [image: image] und [image: image]:

(Gl. 4.8) [image: image]

und

(Gl. 4.9) [image: image]

Setzen wir E" – E' = ΔE, dann erhalten wir für den Gleichgewichtszustand, d. h. für [image: image]und [image: image], die NERNST’sche Gleichung 

(Gl. 4.10) [image: image]

Die NERNST’sche Gleichung berücksichtigt die Verteilung einer einzelnen Ionensorte im Gleichgewicht.

Wir können die Überlegungen zur NERNST-Spannung nun auf die Wirklichkeit einer Pflanzenzelle übertragen. Die Plasmamembran trennt in der Regel das Cytoplasma mit einer K+-Konzentration von ca. 100 mM von Apoplasten mit einer niedrigen K+-Konzentration. Als Beispiel nehmen wir hier eine extrazelluläre K+-Konzentration von 0,1 mM K+. In der Plasmamembran von Pflanzen finden wir ferner K+ Kanäle, die als Diffusionsweg für K+ Ionen zur Verfügung stehen. Aus der NERNST’schen Gleichung errechnet sich mit den oben genannten Konzentrationen eine NERNST-Spannung von ca. -174 mV. Das besagt, dass eine K+-permeable Plasmamembran, für den Fall, dass die K+-Diffusion im Gleichgewicht ist, eine Spannung von -174 mV aufweisen sollte. In Kompakt 4-3 ist beschrieben, wie man die Membranspannung in Pflanzen misst. Aus solchen Messungen geht jedoch hervor, dass die Spannungswerte in der Regel deutlich negativer sind als die NERNST-Spannung für K+. Daraus muss man schlussfol-gern, dass die K+-Verteilung über die Plasmamembran nicht im Gleichgewicht ist; es besteht vielmehr eine treibende Kraft für die passive Diffusion von K+ über die Plasmamembran. Die treibende Kraft ist umso größer, je höher die Differenz zwischen Membranpotenzial und NERNST-Spannung (EM-EK+) ausfällt. Ist die Differenz positiv, besteht eine treibende Kraft für den Efflux von K+; bei einer negativen Differenz besteht folglich eine treibende Kraft für den Influx von K+.






Kompakt 4-3 Messung der Membranspannung mit Mikroelektroden

Die elektrische Potenzialdifferenz ΔE zwischen zwei Lösungsphasen kann man mithilfe von Elektroden abgreifen, die in die beiden Lösungen eintauchen (s. auch Kompakt 41). Zu Messungen in Zellen benutzt man, wie in der folgenden Abbildung skizziert, Glasmikroelektroden. Feine Glaskapillaren (Spitzendurchmesser 0,1–0,5 mm) werden mit KCl-Lösung (c = 0,2-3 mol l–1) gefüllt und über Ag/AgCl-Kontakte mit einem Voltmeter elektrisch leitend verbunden. Eine Glaskapillare wird mittels eines Mikromanipulators in eine Zelle eingestochen, eine zweite Elektrode (Referenzelektrode) befindet sich in der Außenlösung. Aus Messungen mit pH-sensitiven Elektroden weiß man, dass die eingestochenen Mikroelektroden meist nur in den dünnen Cytoplasmasaum eindringen. In dem Fall ist die abgeleitete Spannung identisch mit der Membranspannung über der Plasmamembran:

[image: image]

Seltener dringt die eingestochene Elektrode direkt in die große zentrale Vakuole ein. Man misst dann die Summe der Potenziale am Tonoplasten, d. h. zwischen der Vakuole (v) und dem Cytoplasma (c), und am Plasmalemma, d. h. zwischen dem Cytoplasma und dem äußeren Milieu (o) (nebenstehende Abbildung),

[image: image]

Aus Differenzmessungen, in denen die Mikroelektrode zuerst im Cytoplasma und dann in der Vakuole landet, kann man die Höhe des Spannungsabfalls über dem Tono-plasten abschätzen. Typische Werte für die Tonoplastenspan-nung liegen im Bereich von +20 bis +50 mV.

[image: images]





Die gleichen Überlegungen kann man für alle anderen relevanten Ionen in Pflanzen anstellen (Tab. 4-1), und man wird dabei feststellen, dass keines der Ionen sich im Gleichgewicht befindet. Wann immer ein Transportweg für die Ionen zur Verfügung steht, werden diese sich je nach Distanz zu ihrem Gleichgewicht passiv aus der Zelle heraus oder in die Zelle hinein bewegen.

An dieser Stelle müssen wir das ÖHM’sche Gesetz einführen, das für die Transportphysiologie und vor allem für die Elektrophysiologie essenziell ist und den Zusammenhang zwischen elektrischer Spannung (E, in Volt), Widerstand (R, in Ohm) und Strom (I, in Ampere) beschreibt:

(Gl. 4.11) [image: image]

Dies kann man umformen zu

(Gl. 4.12) [image: image]

mit





	G =1/R:
	Leitfähigkeit (in S, Siemens)



	(EM – EN):
	Differenz zwischen der Membranspannung und der NERNST-Spannung des jeweiligen Ions.






Aus Gleichung 4-12 ist leicht zu entnehmen, dass der Strom groß ist, wenn die Leitfähigkeit G groß ist und/oder die Membranspannung weit entfernt von der NERNST-Spannung ist.

In realen Membranen ist die Besetzung mit Kanälen nicht aufeinen einzigen Typ beschränkt; Membranen sind immer für mehrere Ionensorten durchlässig. Während beim Vorliegen nur einer Kanalart sich deren NERNST-Spannung einstellt und ein Nettostrom von null das System für alle Zeiten (theoretisch) stabil hält, weicht im komplexen System die Membranspannung von jeder einzelnen NERNST-Spannung ab. Es fließen Nettoströme ungleich null für jede Ionensorte. Das System würde sich ohne den Eingriff von Pumpen, die oben erwähnt wurden, also mit der Zeit verändern. Im komplexen System stellt die Membranspannung sich so ein, dass die Summe dieser Ionenströme null wird. Sie liegt also irgendwo zwischen den einzelnen NERNST-Spannungen, wobei die Kanäle mit der stärksten Leitfähigkeit (meistens K+) die Membranspannung in die Nähe ihrer NERNST-Spannung holen. Sind die beteiligten Ionen einwertig, dann gilt für die Spannung die GüLDMAN-Gleichung, z. B. für K+,Na+ und Cl–

(Gl. 4.13) [image: image]

In dieser Gleichung steht EM für die Membranspannung, die sich aus der Diffusion der Ionen ergibt. Der Permeabilitätskoeffizient P mit der Einheit m s–1 gibt an, wie gut eine Membran für das jeweilige Ion permeabel ist (Abb. 4-12).

Da es, wie gesagt, für jede Ionensorte einen Nettostrom gibt, handelt es sich hierbei anders als bei der NERNST’schen Gleichung nicht um ein thermodynami-sches Gleichgewicht, sondern um ein Fließgleichgewicht.

In der GOLDMAN-Gleichung spielt der Permeabilitätskoeffizient eine wichtige Rolle. Dieser Wert ist jedoch methodisch schwer zu bestimmen, und daher wird in der Praxis meist der relative Permeabilitätskoeffizient, wie α = PNa/PKund β = PCl/PK, genutzt. In einer vereinfachten Form sieht die GOLDMAN-Gleichung daher wie folgt aus:

(Gl. 4.14) [image: image]





4.5 Kanäle

In den vergangenen zwei Jahrzehnten hat sich unser Wissen über den Ionentransport in Pflanzen durch Fortschritte in der Messtechnik, aber auch in Gebieten der Molekularbiologie und Genetik sehr stark erweitert. Wir können heute kaum einen Prozess – ob beim Wachstum oder in der Entwicklung von Pflanzen – finden, an dem nicht Ionenkanäle zentral beteiligt sind. Auch das Verständnis des Mechanismus des Transports in Kanälen ist stark vorangeschritten, sodass wir diese Fragen hier in aller Ausführlichkeit behandeln können.

Die Aktivität eines Ionenkanals lässt sich mit verschiedenen Methoden messen. Die am besten bekannte ist die Patch-Clamp-Technik (Abb. 4-13). Dabei wird eine Glasmikroelektrode (Pipette) auf eine Membran aufgesetzt. Durch leichten Unterdruck ergibt sich ein sehr hoher elektrischer Widerstand zwischen Glas und Membran; bei angelegter Spannung sind daher die Ströme, die durch einen einzelnen Kanal fließen, größer als die, die durch die Glas/MembranGrenzschicht kriechen. Diese Messanordnung führt dazu, dass man die Aktivität eines einzelnen Kanalproteins in Echtzeit messen und untersuchen kann. Die Reduktion des Systems kann noch weiter getrieben werden. In einer verwandten Technik, der sogenannten Lipid-Bilayer-Technik (auch „schwarzer Film”), wird die Abtrennung zwischen zwei Kammern mit Salzlösung durch eine künstliche Lipidmembran bewirkt. Erst wenn zum Beispiel ein isoliertes und gereinigtes Kanalprotein in die Membran eingebracht wird, sind Stromflüsse zu messen. Mit dieser Technik erreicht man sicherlich das Maximum an Reduktion: Man misst im Idealfall die Aktivität eines einzelnen hochreinen Proteins in einer künstlichen Doppelschichtmembran und mit sehr einfachen Salzlösungen (Abb. 4-14).

[image: images]
Abb. 4-13: Ionenkanäle und die Patch-Clamp-Technik. (A) Darstellung der Methode der Patch-Clamp-Technik (NEHER und SAKMANN, Nobelpreis 1991). (B) Einzelkanalstrom des auswärts gleichrichtenden Kaliumkanals aus dem Plasmalemma von Spaltöffnungs-Schließzellprotoplasten von Vicia faba.



[image: images]
Abb. 4-14: Messungen von Kanalströmen mit schwarzen Filmen. Zwei Kammern mit Salzlösung sind anfänglich durch ein kleines Loch verbunden. Nachdem man über das Loch eine Membran gezogen hat, fließt kein Strom mehr zwischen den Kammern. Im nächsten Schritt werden in eine Kammer Vesikel zugegeben, in deren Membran ein biochemisch gereinigtes Kanalprotein eingebaut ist. Durch ein paar Tricks werden die Vesikel mit der Membran fusioniert. Der Kanal steckt dann in der Membran, welche die Kammern trennt, und man kann den Stromfluss durch das einzelne Kanalprotein messen.



Die elektrischen Messdaten, die man aus solchen Messungen erhält, sind ausgesprochen informativ. Jeder Kanal hat einen typischen Einzelkanalstrom; das ist der Strom, der bei einer gegebenen Spannung fließt, wenn der Kanal öffnet. Dieser Strom lässt sich in Teilchenfluss umrechnen, indem man ihn durch die Elementarladung (1,6. 10–19 Coulomb = 1,6. 10–19 Ampere. s) dividiert. Nehmen wir an, der Einzelkanalstrom misst 1,6 pA; dann ergibt sich ein Teilchenfluss von

(Gl. 4.15) [image: image]

Mit anderen Worten, ein K+-Kanal mit 1,6 pA Stromamplitude transportiert 107 Ionen pro Sekunde. Das ist bereits eine wichtige Information, denn damit kann man schon hochrechnen, um wie viel sich die Konzentration in einem gegebenen Volumen ändert, wenn ein Kanal in der Membran Strom leitet.

Aus den Stromamplituden, die man bei unterschiedlichen Spannungen ermittelt, kann man die sogenannte Strom/Spannungs-Beziehung eines Kanals ermitteln. Abbildung 4-15 zeigt ein Beispiel. Diese Strom/Spannungs-Kennlinie enthält wiederum eine Menge Informationen. Für die Beschreibung der I/E-Kurve können wir das oben schon genannte OHM’sche Gesetz heranziehen. Mit den gemessenen Größen Strom (I) und Spannung (E) lässt sich der Widerstand, oder noch besser dessen Kehrwert, die Leitfähigkeit G, messen. Je steiler die I/E-Kurve, desto höher ist die Leitfähigkeit des Kanals. Um eine Vorstellung von den Unterschieden zu bekommen, können wir hier zum Vergleich zwei Kanäle mit unterschiedlicher Leitfähigkeit erwähnen: Ein K+-Kanal aus dem Tono-plasten von Chara hat eine Leitfähigkeit von 100 pS, ein anderer K+-Kanal KAT1 aus der Plasmamembran von Arabidopsis (K+ Channel Arabidopsis Thaliana) eine Leitfähigkeit von 10 pS. Die Zahlen sollen verdeutlichen, wie unterschiedlich die Leitfähigkeiten von verschiedenen Kanälen sein können.


[image: images]
Abb. 4-15: Strom-Spannungs-Beziehung eines Einzelkanals. (A): Ein Kanal schaltet stochastisch zwischen einem geschlossenen und offenen Zustand. Die Amplitude des Stroms hängt von der treibenden Kraft ab und wird größer je weiter die Testspannung von der NERNST-Spannung des transportierten Ions entfernt ist. Im vorliegenden Beispiel haben wir es mit einem K+ Kanal zu tun, daher fließt bei der Gleichgewichtsspannung (EK+ = NERNST-Spannung für K+) kein Strom. (B): Eine Auftragung der Kanalamplituden als Funktion der Testspannung ergibt die Strom-/Spannungs-Kennlinie eines Kanals. Die Steigung des Graphen ist ein Maß für die Leitfähigkeit des Einzelkanals. Im Beispiel hat der Kanal eine Leitfähigkeit von 100 pS.



Diagnostisch für die Selektivität eines Kanals ist der Schnittpunkt der I/E-Kurve mit der x-Achse (Spannungsachse). Schneidet die Kurve die Achse bei einer Spannung, die einer Gleichgewichtsspannung (NERNST-Spannung) eines beteiligten Ions entspricht, kann man davon ausgehen, dass der Kanal für dieses Ion hochselektiv ist. Jede Abweichung des gemessenen Signals von einer Gleichgewichtsspannung deutet darauf hin, dass der Kanal mehrere Ionenspezies transportieren kann. Der Grad der Selektivität des Kanals lässt sich aus dem relativen Permeabilitätskoeffizienten abschätzen, den wir in der GüLDMAN-Glei-chung (Gl. 4-13 und 4-14) kennengelernt haben. Für einen K+-Kanal wird diese Gleichung nach α aufgelöst. Die Konzentrationen an konkurrierenden Ionen sind bekannt und der Schnittpunkt der I/E-Kurve ist identisch mit der Spannung EM der GOLDMAN-Gleichung.

Die Bezeichnung eines Kanals richtet sich dabei nach der Größe des Wertes von a. Ein K+-Kanal ist demnach ein Protein, das in Experimenten mit Lösungen, in denen zum Beispiel auch Na+ vertreten ist, einen sehr kleinen Wert für a hat. Für den K+-Kanal KAT1 zum Beispiel wurde so ein a von 0,002 ermittelt, was besagt, dass der Kanal ca. 500-mal besser K+ als Na+ transportiert. Bei nichtselektiven Kanälen tendiert der Wert hingegen gegen 1. Nach dieser Nomenklatur findet man in pflanzlichen Zellen selektive K+-Kanäle, Cl–-Kanäle, oder auch nichtselektive Kanäle.

Die für tierische Zellen typischen Na+-Kanäle sind in Pflanzen in solchen Messungen nicht zu finden; das lässt sich auch durch molekulare Daten bestätigen, denn Gene für diese Kanäle gibt es in Pflanzen nicht.

Das typische Aktivitätsbild des Kanals in Abbildung 4-13 B und Abbildung 415 zeigt eine weitere fundamentale Eigenschaft eines Kanals. Ein Kanal ist nicht ständig aktiv, vielmehr fluktuiert er stochastisch zwischen einem aktiven und einem inaktiven Zustand. Überträgt man das in den physiologischen Kontext, bedeutet dies, dass der Stromfluss durch ein Kanalprotein nicht alleine von seiner Leitfähigkeit abhängt, sondern auch von seiner Wahrscheinlichkeit, offen zu sein. Man kann das mit dem Fluss von Personen durch eine Tür vergleichen, der nicht nur von der Größe der Türöffnung abhängt, sondern auch von der Häufigkeit, mit der sie pro Zeiteinheit geöffnet ist. Die notwendige Information dazu ist wiederum aus den Messdaten direkt zu ermitteln. Betrachtet man, über welche relative Zeit ein Kanal über einen definierten Beobachtungszeitraum geöffnet ist, kann man daraus seine Offenwahrscheinlichkeit ermitteln. In dem vereinfachten Beispiel in Abbildung 4-16 wären das etwa 50 % der Gesamtzeit; der Kanal hätte unter dieser Bedingung eine Offenwahrscheinlichkeit Po von 0,5.

[image: images]
Abb. 4-16: Konzept der Offenwahrscheinlichkeit. Ein Kanal fluktuiert stochastisch zwischen einem geschlossenen und einem offenen Zustand. Die Länge der Geschlossen- und Offenzeiten ist variabel. Summiert man alle Zeiten, zu denen der Kanal offen ist (rote Linien), und dividiert sie durch die Gesamtzeit der Beobachtung (blaue Linie), erhält man die Offenwahrscheinlichkeit.



[image: images]
Abb. 4-17: Das Zustandekommen von makroskopischen Strom/Spannungs-Beziehungen. Die makroskopische Strom/Spannungs-Beziehung ist von der Strom/Spannungs-Beziehung des einzelnen Kanals (A) (s. Abb. 4-15) und der Offenwahrscheinlichkeit des Kanals (B) gegeben. In dem Beispiel in Abbildung 4-15 sieht man, dass der Kanal bei positiver Spannung häufig offen ist und mit zunehmend negativer Spannung immer seltener öffnet. Analysiert man die Wahrscheinlichkeit der Öffnung als Funktion der Spannung, erhält man den typischen Kurvenverlauf eines spannungsabhängigen Kanals. Die makroskopische I/E-Kurve (C) erhält man, indem man die Daten in (A) mit denen in (B) multipliziert. Die Offenwahrscheinlichkeit Po kann man hier als eine Art Wichtungsfaktor ansehen.



Vor allem der Parameter Po ist der Hebel zur Regulation der Kanalaktivität. Viele zelluläre Faktoren greifen hier an, um die Aktivität eines Kanals in das Zellgeschehen einzubinden. Ein sehr eindrucksvolles Beispiel ist die Membranspannung. Abbildung 4-15 A zeigt den Einfluss der Spannung sehr anschaulich: Bei positiver Spannung ist die Aktivität und damit die Offenwahrscheinlichkeit Po des Kanals sehr hoch. Sie nimmt mit negativ werdender Spannung über der Membran merklich ab.

Damit haben wir nun zwei Parameter für die Transportleistung des Kanals: die Leitfähigkeit für den Fall, dass er öffnet, und die Wahrscheinlichkeit, dass er unter einer bestimmten Bedingung, hier einer definierten Spannung, öffnet. Letzteres ist nichts anderes als eine statistische Wichtung des ersten Parameters. Aus diesem Zusammenhang kann man daher den mittleren Strom, der durch einen Kanal fließt, mit der Gleichung

(Gl. 4.16) [image: image]

beschreiben; dabei ist





	I:
	Amplitude des Gesamtstroms



	i:
	Amplitude des offenen Kanals



	Po:
	Offenwahrscheinlichkeit.






Wenn man für jede Spannung den Einzelkanalstrom i und die Offenwahrscheinlichkeit Po bestimmt, erhält man nach Multiplikation beider Parameter die zeitlich gewichtete Strom/Spannungs-Kurve eines Kanals (Abb. 4-17). Das ist genau die Information, die wir brauchen, um die physiologische Funktion eines Kanals zu verstehen. Nehmen wir das Beispiel in Abbildung 4-17, dann können wir daraus ablesen, dass der betreffende Kanal spannungsgesteuert ist und wie eine Diode funktioniert. Er leitet sehr gut Strom aus der Zelle heraus, aber kaum oder gar nicht in die Zelle hinein. Einen Kanal mit solchen Eigenschaften bezeichnet man als Auswärtsgleichrichter. Beispiele für solche Kanäle findet man in fast allen Pflanzenzellen. Das wohl eindrucksvollste Beispiel ist der Auswärtsgleichrichter in Schließzellen (Kap. 35.3.1.6, Abb. 35-31). Vermittelt durch die Aktivität dieses Kanals wird K+ aus den Schließzellen beim Schließungsvorgang entlassen. Auch auf der molekularen Ebene wurden bereits Kanäle mit solchen Eigenschaften in Pflanzen identifiziert; die Kanäle GORK (Gated Outwardly Rectifying K+ channel) und SKOR (Stelar K+ Outward Rectifier) aus Arabidopsis zum Beispiel gehören dazu.


So wie es Kanäle gibt, die durch positive Spannung in ihrer Aktivität begünstigt werden, gibt es auch solche, bei denen negative Spannung die Offenwahrscheinlichkeit fördert. Nach der obigen Notation spricht man in diesem Fall von Einwärtsgleichrichtern. Ein gut dokumentiertes Beispiel ist wiederum in den Schließzellen zu finden; hier bietet der K+-Einwärtsgleichrichter die Leitfähigkeit zur Aufnahme von K+ beim Öffnungsvorgang (Kap. 35.3.1.6, Abb. 35-31). Die Kanalproteine KAT1 und AKT1 (Arabidopsis K+ Transporter system), die ersten klonierten pflanzlichen K+ Kanäle, sind molekulare Vertreter dieser Familie von Kanälen. Die Funktion solcher klonierten Kanäle kann man in heterologen Expressionssystemen studieren (Kompakt 4-4).

Die Spannungsabhängigkeit von Kanälen stand lange im Fokus der Forschung, weil sie die Nastien wie in Dionea oder in der Mimose oder die Bewegung von Schließzellen erklärte (Kap. 37). Membranspannung ist jedoch meist nicht der einzige Parameter, der die Offenwahrscheinlichkeit von Ionenkanälen reguliert. Manche Kanäle sind sogar vollkommen unabhängig von der Spannung. Neben der Spannung greifen viele andere wichtige Faktoren in die Regulation von Kanälen ein und passen damit die Transportleistung an die Bedürfnisse des zellulären Stoffwechsels an. Man könnte sie in physikalische und chemische  Faktoren unterteilen. Ein interessanter physikalischer Faktor ist die Membrandehnung. Es gibt eine Reihe von Ionenkanälen in tierischen Zellen und Bakterien, die durch die mechanische Dehnung der Membran aktiviert werden. Solche sogenannten stretch-aktivierten Kanäle scheint es auch in Pflanzen zu geben. Fälschlicherweise wird oft angenommen, dass gerade Pflanzenzellen wegen ihres Turgors prädestiniert sind, über stretch-aktivierte Kanäle reguliert zu werden. Dabei darf man jedoch nicht vergessen, dass der Kraftvektor des Tur-gordrucks senkrecht zur Membran steht, während stretch-aktivierte Kanäle vor allem durch laterale Kräfte in der Membran beeinflusst werden. Da diese lateralen Kräfte wahrscheinlich in der Membran von pflanzlichen Zellen nicht wesentlich anders sind als die in tierischen Zellen, hat der Turgor mit den stretch-akti-vierten Kanälen wohl wenig zu tun.






Kompakt 4-4 Heterologe Expression von Transportproteinen

Bei der genetischen Analyse von Pflanzen trifft man häufig auf Gene, deren zugehörige Aminosäuresequenzen die Merkmale von bekannten lonenkanälen, Transportern oder Aquaporinen haben. Die Antwort auf die Frage, ob oder in welcher Weise ein betreffendes Protein funktioniert, kann man aber nicht aus den Sequenzdaten herauslesen; man muss die Funktion des Proteins testen. Für diese Tests nutzt man die heterologe Expression. Man versteht darunter eine Proteinsynthese in einem fremden Zellsystem, welches in der Regel nicht über das zu untersuchende Protein verfügt. Für die funktionelle Analyse von pflanzlichen Transportproteinen wurde bereits eine Reihe von heterologen Expressionssystemen erfolgreich eingesetzt; zu nennen sind Hefen, kultivierte Mammaliazellen und vor allem die Oocyten des Südafrikanischen Krallenfrosches Xenopus laevis. Hier soll das Prinzip der Methode kurz am Beispiel der Krallen-frosch-Oocyten beschrieben werden. Sie sind mit 1–1,2 mm Durchmesser sehr groß und machen es dem Experimentator leicht, mit Hilfe einer Mikroelektrode mRNA oder cDNA zu injizieren. Die fremde genetische Botschaft wird von den Oocyten über einen Zeitraum von 1-2 Tagen trans-latiert und zu korrekt gefalteten Proteinen einschließlich posttranslationaler Modifikationen prozessiert. Das Vorhandensein von heterolog exprimierten Transportproteinen in der Membran der Oocyten kann nach diesem Zeitraum recht leicht studiert werden. lm Falle von Messungen zur Aktivität von lonenkanälen oder Transportern werden in die Oocyten zwei Elektroden, eine zur Spannungsmessung und eine zur Strominjektion, eingestochen. Mit beiden Elektroden lassen sich die Strom/Spannungs-Beziehungen der Oocyten-Plasmamembran messen. Vorteilhaft für die Analyse ist der Umstand, dass die Oocyten selbst, wie im folgenden Beispiel gezeigt, nur über sehr wenige lonenkanäle bzw.

Transporter in der Plasmamembran verfügen; der Strom, der bei den angelegten Testspannungen fließt, ist gering (Wasserkontrolle). In der Abbildung ist ferner zu sehen, dass im Falle eines heterolog exprimierten Kanals, im Beispiel der pflanzliche K+-Kanal KAT1, wesentlich größere Ströme fließen. Die elektrischen Signale solcher Oocyten, die ein fremdes Transportprotein exprimieren, können dann genutzt werden, um die biophysikalischen Eigenschaften des betreffenden Proteins zu analysieren. Mit dieser Vorgehensweise ist es ebenfalls möglich, die Auswirkungen von Mutationen auf die Funktion eines Proteins zu untersuchen.

[image: images]
Xenopus-Oocyten sind nicht nur für die Funktionsstudien von lonenkanälen geeignet; sie erlauben auch, die Aktivität von Aquaporinen zu testen. Die Plasmamembran von Oocy-ten hat nur eine geringe Wasserleitfähigkeit. Überführt man die Zellen in ein hypotones Medium, beginnen sie langsam zu schwellen. Oocyten, die heterolog ein Aquaporin expri-mieren, schwellen unter den gleichen Bedingungen wesentlich schneller. Aus der anfänglichen Geschwindigkeit des Anschwellens kann man die Wasserleitfähigkeit der Membran ermitteln.
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Abb. 4-18: Aktivität eines K+-Kanals aus dem Tonoplasten der Alge Cham corallina in Abhängigkeit vom pH-Wert auf der cytosolischen Seite der Membran. Die waagrechten Linien markieren den geschlossenen Zustand. (Originaldaten von H. LÜHRING.)


Wichtig neben den physikalischen Parametern, welche die Aktivität von Kanälen regulieren, sind chemische Faktoren wie Ca2+,H+, cyclische Nucleotide und viele andere. Die Steuerung von Kanalschalten durch H+-Ionen ist eindrucksvoll am Beispiel eines K+-Kanals aus dem Tonoplasten von Chara corallina dargestellt, bei dem man sehen kann, wie die Offenwahrscheinlichkeit Po mit Ansäuerung des cytoplasmatischen Milieus abnimmt (Abb. 4-18). Die Steuerung von Kanälen durch Liganden, die über eine direkte Interaktion mit den Kanalproteinen deren Offenwahrscheinlichkeit Po regulieren, ist wichtig, um die Aktivität von Kanälen in die physiologischen Bedürfnisse der Zellen und in Signalkaskaden einzubinden. Als Beispiele können wir wiederum die Schließzellen anführen (Kap. 35.3.1.6). Hier sind etwa Änderungen in der Konzentration des cytoplasmatischen Ca2+ und H+ wohlbekannte Komponenten von Signalkaskaden. Das Phytohormon Abscisinsäure (ABA) zum Beispiel führt in den Schließzellen zu einem Anstieg der cytoplasmatischen Ca2+ Konzentration sowie zu einer massiven Alkalisierung. Zunahme an Ca2+- und Abnahme an H+-Konzentration wiederum wirken sich auf die Offenwahrscheinlichkeit der K+-Kanäle aus. Durch diese Koppelung zwischen einem steuernden cytosoli-schen Faktor und der Offenwahrscheinlichkeit eines K+ Kanals kann in den Zellen genau das bewirkt werden, was physiologisch zu leisten ist. ABA liefert das Signal für einen erhöhten Efflux von K+; die notwendige Leitfähigkeit wird bereitgestellt, indem die Offenwahrscheinlichkeit des Kanals, durch den K+ aus den Zellen ausströmt, erhöht wird. Ähnliche Beispiele lassen sich für andere physiologisch relevante regulatorische Faktoren wie Ca2+, Phosphorylierung, GTP und vieles mehr finden. Angriffspunkt für diese Faktoren sind z. T. umfangreiche cytoplastische Domänen der Kanäle, die manchmal mehr Aminosäuren besitzen als der transportvermittelnde Kern des Kanals. Dadurch sind diese wichtigen Enzyme optimal in die zellulären Vorgänge einbindbar.

Bisher haben wir die Funktion von Kanälen fast ausschließlich auf der Ebene der einzelnen Kanalproteine erklärt. Für den Physiologen ist jedoch meist weniger das mikroskopische Verhalten des einzelnen Proteins interessant, als vielmehr die Aktivität der gesamten Kanäle in der Membran einer Zelle. Vor dem Hintergrund des bisher Gesagten ist dies nun leicht zu verstehen. Wenn ein einziger Kanal sich im statistischen Mittel so verhält wie oben beschrieben, dann werden sich die Kanäle der gleichen Art ebenso verhalten. Oder, anders gesagt, man kommt zum gleichen Ergebnis, gleichgültig, ob man das Verhalten eines Kanals 1000-mal oder 1000 Kanäle vom gleichen Typ gleichzeitig misst (Abb. 4-19). Dieser Tatsache trägt man dadurch Rechung, dass man Gleichung 4-16
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Abb. 4-19: Das Verhalten eines einzelnen Kanals summiert sich zum makroskopischen Strom. Aktivität eines Einwärtsgleichrichters nach einem Sprung der Testspannung von –20 zu –140 mV (A). Dieser Spannungssprung stimuliert die Aktivität des Kanals. Wenn man viele Stromantworten wie in (B) mittelt, erhält man den Verlauf des makroskopischen Stroms (C). (Simulierte Daten von I. SCHROEDER.)




um den Faktor N, die Anzahl an Kanälen eines bestimmten Typs in einer Zelle, erweitert:

(Gl. 4.17) [image: image]

Der Strom I ist in dem Fall der gesamte Strom über die Membran einer Zelle. Er lässt sich ermitteln, indem man aus Einzelkanalmessungen die Parameter i, P und N bestimmt; alternativ kann man ihn unmittelbar in Patch-Clamp-Expe-rimenten in sogenannter „Ganzzell”-Konfiguration messen (Abb. 4-13). Mit diesem makroskopischen Ansatz erhält man den Zellstrom direkt, während Informationen über mikroskopische Details der Kanalaktivität verborgen bleiben.




	Zusammenfassung
	Übungsaufgaben





	

	1. Membranen grenzen Kompartimente in einer Zelle ab.



	Nennen Sie membranbegrenzte Kompartimente der Zelle.



	

	2. In der Membran sind Proteine eingelagert.



	Beschreiben Sie die generelle Architektur von Proteinen, die die Membran durchspannen.



	

	3. Transport über Membranen ist entweder aktiv oder passiv. Bei aktivem Transport wird metabolische Energie verbraucht, um Teilchen gegen ihren elektrochemischen Gradienten zu transportieren. Beim passiven Transport stehen Proteine zur Verfügung, welche bei der Diffusion die Teilchen entlang ihres elektrochemischen Gradienten transportieren.


	Nennen Sie Beispiele für aktive und passive Transporter und skizzieren sie deren Funktionsweise.



	

	4. Beim sekundär aktiven Transport wird ein Substrat gegen seinen elektrochemischen Gradienten transportiert. Für diesen Transport wird die Energie ausgenutzt, die durch den passiven Transport eines zweiten Substrates entlang seines elektrochemischen Gradienten bereitgestellt wird.



	Wann ist Transport elektrogen, wann elektroneutral?



	

	5. Die NERNST’sche Gleichung beschreibt eine Gleichgewichtsspannung. Das ist die stabile Spannung, die sich einstellt, wenn eine Membran für ein Ion permeabel ist.



	Schreiben Sie die NERNST’sche Gleichung auf und erläutern Sie den Unterschied zwischen NERNST-Spannung und GOLDMANSpannung.



	

	6. Die Energie zum Betreiben von aktiven Transportern stammt aus der Hydrolyse von ATP.



	Um wie viel mV kann eine H+-ATPase die Membran pro hydrolysiertem ATP-Molekül aufladen?



	

	7. Ionenkanäle bieten einen Weg für die Diffusion von Ionen über Membranen. Der Transport ist sehr selektiv und gleichzeitig sehr schnell. Bis zu 108 Ionen pro Sekunde können durch einen Kanal fließen.



	Wie kann man Strom in Teilchenfluss umrechnen?



	

	8. Der Ionenkanal-vermittelte Strom I über die Membranen einer Zelle ergibt sich aus dem Produkt von drei Faktoren, dem Strom durch den einzelnen Kanal, der Offenwahrscheinlichkeit Po und der Anzahl an Kanälen in der Membran: I = i. Po. N.



	An welchem Parameter in dieser Gleichung greift die Membranspannung bei der Regulation von spannungsabhängigen Kanälen ein?



	

	9. Die elektrischen Eigenschaften einer Membran kann man durch ein Ersatzschaltbild repräsentieren. Dabei hat jeder Transporter eine inhärente Leitfähigkeit und eine eigene Batteriespannung. Die Membranspannung einer Zelle ergibt sich aus dem konzertierten Wirken der elektrischen Elemente. Der Beitrag einer jeden Batteriespannung zur Gesamtspannung hängt dabei sehr von der relativen Leitfähigkeit des jeweiligen Transporters ab.



	Zeichnen Sie ein Ersatzschaltbild, bestehend aus ATPase, einem K+-Kanal und einem Anionenkanal, und erklären Sie, wie man sich damit eine Depolarisation vorstellen kann.
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Aus der Plasmamembran von Pflanzenzellen können sich kleine Vesikel abschnüren, um die Membran samt dem wässrigen Medium, das sie bei der Bildung des Vesikels umschließt, in die Zelle aufzunehmen. Die Vesikel gelangen dann in das sogenannte Endosom, wo ihre Membran samt Proteinen und Vesikelinhalt gespeichert oder modifiziert wird. Vielfach ist das Endosom auch nur eine Zwischenstation auf den Weg zur lytischen Vakuole. Man bezeichnet diesen Prozess als Endocytose (Abb. 5-1). Auch der umgekehrte Prozess ist möglich: Vesikel, die in der Zelle gebildet werden und meist vom GoLGi-Apparat (Kap. 13.2.1) stammen, fusionieren mit der Plasmamembran. Durch diese Exocytose wird die Membran ausgedehnt (Abb. 5-1). Ferner erreichen die Membranproteine, die die eigentliche Funktion einer Membran definieren, über diesen Weg ihr Ziel. Der Inhalt der Vesikel wird in den Apoplasten ausgeschüttet; so erreichen auch wichtige Bestandteile der Zellwand wie die Hemicellulose und die Pektine ihren Bestimmungsort.

Schon aus dieser kurzen Zusammenfassung kann man erahnen, dass sowohl Exo- als auch Endocytose in Pflanzen eine wichtige Funktion haben müssen. Wie wichtig diese Prozesse sind, wurde jedoch lange nicht erkannt. So betrachtete man die Exocytose ausschließlich als Mechanismus der Sekretion von Polysacchariden wie dem Mucigel an der Wurzelspitze (Kap. 25.2.1.1, Abb. 13-9C) oder von Nektar in Nektarien. Noch weniger Bedeutung maß man der Endocytose bei; bis vor wenigen Jahren ging man sogar davon aus, dass Endocytose in Pflanzen gar nicht existiert. Als Grund dafür wurde der hohe Turgordruck der Pflanzenellen angenommen, der energetisch der Abschnürung von Vesikeln aus der Plasmamembran in Richtung des Cytoplasmas genau entgegengesetzt ist.

Diese Situation hat sich im vergangenen Jahrzehnt vor allem durch die Untersuchung von Mutanten, aber auch durch neue zellbiologische Methoden grundlegend geändert. Es gibt heute kaum noch einen physiologischen Prozess in der Pflanzenzelle, sei es beim Wachstum oder bei der Entwicklung, den man ohne direkte oder indirekte Einbeziehung von Exo- und Endocytose verstehen kann. Auch die der Endosymbiontentheorie zugrunde liegende Phagocytose (Abb. 1-12) ist letztlich ein Einschnüren von Membranvesikeln, die allerdings die Größenordnung von Zellorganellen haben müssen und daher viel größer sind als die Endocytosevesikel. Im Folgenden wollen wir uns einige exemplarische Vorgänge in Pflanzen anschauen, die unmittelbar durch Exo- und Endocytose beeinflusst werden.
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Abb. 5-1: Vereinfachter schematischer Überblick über EXO- und Endocytose in Pflanzenzellen. In einem späten Schritt des sekretorischen Weges schnüren sich vom Transgolginetzwerk Transportvesikel ab. Die Vesikel werden zur Plasmamembran transportiert, wo sie mit der Membran fusionieren. Die Vesikelmembran dient dabei der Vergrößerung der Plasmamembranfläche. Über diesen Weg gelangen ferner die Proteine der Plasmamembran an ihren Wirkungsort. Sie werden cotranslational am rauen endoplasmatischen Reticulum gebildet und gelangen über den GOLGI-Apparat, wo sie ihre richtige Faltung ausbilden, an ihren Zielort. Auch der Inhalt der Vesikel, der in den Apoplasten sezerniert wird, stammt aus dem GOLGI-Apparat. Dort reifen die Hemicellulosen und Pektine, die für den Aufbau der Zellwand benötigt werden, heran. Im Verlauf der Endocytose werden Vesikel aus der Plasmamembran herausgelöst. Das Herauslösen von Vesikelmembran ist in der Lage, die Oberfläche der Zellen zu verkleinern und Membranproteine aus der Plasmamembran auszubauen. Unvermeidlich wird dabei auch extrazelluläre Lösung mit aufgenommen. Der weitere Weg der endocytierten Vesikel ist noch Inhalt vieler Forschungsarbeiten. Sicher ist jedoch, dass einige der endocytierten Proteine in ein Kompartiment gelangen, das man als Endosom bezeichnet. Von dort können Proteine zum Abbau in die zentrale Vakuole geleitet werden.




5.1 Pflanzen ändern ihre Oberfläche mittels EXO- bzw. Endocytose

Viele Pflanzenzellen verändern im Laufe ihres Lebens ihre Größe. Vor allem beim Wachstum spielt das eine entscheidende Rolle, weil die Organe von Pflanzen - anders als die der Tiere - weniger durch vermehrte Zellteilung und daher Zellvermehrung, als durch Streckungswachstum der Zellen größer werden. Ein solcher Längenzuwachs kann auf der zellulären Ebene sowohl in absoluten Zahlen als auch in seiner Rate beträchtlich sein. Nach erfolgter Zellteilung wächst zum Beispiel eine Zelle in den Koleoptilen von Gräsern von anfänglich wenigen Mikrometern zu einer finalen Länge von mehreren hundert Mikrometern heran. Dies geschieht unter Einwirkung des Hormons Auxin (Kap. 35.3) mit einer maximalen Geschwindigkeit von ca. 30 pm/min. Noch beeindruckender ist das Wachstum von Pollenschläuchen. Je nach Spezies wachsen diese Zellen durch einfaches Spitzenwachstum mit einer Geschwindigkeit bis zu 100 μ/min; damit gehören sie zu den am raschesten wachsenden Zellen überhaupt. Verständlich ist, dass der Längenzuwachs einer Pflanzenzelle mit dem entsprechenden Zuwachs an Oberfläche, d. h. an Plasmamembran, einhergehen muss.

In besonderen Fällen findet man bei Pflanzen jedoch auch den umgekehrten Prozess; einzelne Zellen werden gezielt kleiner. Ein schönes Beispiel dafür sind die Schließzellen der Stomata. Wie in Kapitel 27.4.2.1.3 beschrieben, öffnet sich die stomatäre Pore durch eine Turgorzunahme in den Schließzellen. Zum Schließen nimmt der Turgor wieder ab, und die daraus folgende Deformation der Zellen führt dazu, dass die Pore sich schließt.

Betrachtet man diesen Vorgang näher (Abb. 5-2), so erkennt man, dass die jeweiligen Änderungen im Turgor zu nennenswerten Änderungen der Zellform und der Zellvolumina, aber auch der Membranoberfläche in den jeweiligen Schließzellen führen. Die Oberfläche ein und derselben Schließzelle kann im geschlossenen Stoma bis zu 20 % geringer sein als im offenen. Weitere Beispiele für eine gezielte Abnahme des Zellvolumens und damit einhergehende Verringerung der Zelloberfläche sind Zellen von Embryonen und Zellen von austrocknungstoleranten Pflanzen (Kap. 27.8.3.2). Das progressive Austrocknen im Embryo oder bei ganzen Pflanzen wie der berühmten Auferstehungspflanze Selaginella lepidophylla führt dazu, dass die einzelnen Zellen ihr Volumen sehr stark reduzieren. Dabei muss verhindert werden, dass die Plasmamembran mit sich selbst oder mit anderen Endomembransystemen verschmilzt. Um die Integrität der lebenden Zellen und vor allem der Membransysteme aufrechterzuhalten, muss die Oberfläche der Plasmamembran wie auch der übrigen Membranen abnehmen.

Nachdem wir gesehen haben, dass die Oberfläche von Pflanzenzellen recht rasch zu- und in besonderen Fällen auch reversibel abnimmt, müssen wir die Frage nach den zugrunde liegenden Mechanismen stellen. Ein entscheidender Faktor in diesem Prozess sind die mechanischen Eigenschaften der Membran. Studien an intakten Zellen, aber auch an isolierten und an künstlichen Membranen haben gezeigt, dass Biomembranen, egal aus welchem Organismus, nur sehr wenig elastisch sind; man kann sie maximal um etwa 3-5 % dehnen oder stauchen. Werden sie stärker gedehnt, dann reißen sie. AUS den oben genannten Beispielen geht aber hervor, dass die realen Änderungen beim Wachstum und bei der Schließzellbewegung merklich größer sind. Müsste sich eine Koleoptil- zelle alleine auf die elastischen Eigenschaften der Membran verlassen, dann wäre schon nach ca. 10 min ihr Wachstumspotenzial erschöpft. Aus diesen Überlegungen folgt, dass sich die Membran reversibel plastisch verändern muss, um die Oberflächenänderungen zu verkraften.
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Abb. 5-2: Optische Schnitte und dreidimensionale Rekonstruktion eines Stoma von Vicia faba. In dem Beispiel wurde die Membran von Schließzellen mit dem fluoreszierenden Styrylfarbstoff F M2-10 angefärbt. Mithilfe eines Konfokalmikroskops wurden die Schließzellen dann im geschlossenen und offenen Zustand in optische Schnitte zerlegt. Die Bilder im oberen Teil der Abbildung zeigen jeweils ein Beispiel für einen solchen Schnitt in der Äquatorialebene der Zellen; die Membran der Zellen ist durch die Grünfärbung gut auszumachen. Aus Stapeln von aufeinanderfolgenden optischen Schnitten durch die gesamte z-Ebene der Zellen lässt sich am Computer die dreidimensionale Struktur der Schließzellen im offenen (rot) und im teilweise geschlossenen (blau) Zustand rekonstruieren. Die Rekonstruktionen liefern Einblicke bezüglich Änderungen in der Form, aber vor allem quantitative Information über Änderungen im Volumen und in der Membranoberfläche der Zellen. (Aus: T. MECKEL, L. GALL, S. SEMRAU, U. HOMANN und G. THIEL (2007) Biophysioal Journal, 92, 1072-1080.)



Wegen der begrenzten elastischen Eigenschaften der Membran müssen also alle größeren Veränderungen in der Oberfläche von Pflanzenzellen durch plastische Zunahme oder Abnahme bewerkstelligt werden. Wir wissen nun, dass diese plastischen Änderungen das Resultat von Exocytose (bei der Ausdehnung) und Endocytose (beim Schrumpfen) sind. Im Verlauf von Exocytose werden cytoplasmatische Vesikel mittels Membranfusion mit der Zielmembran verschmolzen. Die Zielmembran wird dann um den Betrag der Vesikeloberfläche größer. Umgekehrt führt das Abschnüren bei der Endocytose dazu, dass die Membran entsprechend kleiner wird (Abb. 5-1).



5.2 EXO- und Endocytose verändern den funktionellen Charakter der Membran

Allen Lipiddoppelschichten ist gemeinsam, dass sie den Fluss von Teilchen zwischen Kompartimenten verhindern (Kap. 4.1). Ihre eigene funktionelle Spezifität beruht allein auf ihren eingebauten Proteinen. Die Transportproteine in der Membran (Kap. 4.3) zum Beispiel definieren, welche Moleküle transportiert werden können. Die Ausstattung mit Rezeptoren bestimmt, welche Informationen in Form von Hormonen, Elicitoren (Kompakt 29-9) etc. aus der Umgebung aufgenommen und in das Zellinnere kommuniziert werden und mit welcher Empfindlichkeit dies erfolgt.

Lange ging man davon aus, dass die Eigenschaften und damit der Funktionscharakter dieser pflanzlichen Membranproteine dadurch bestimmt werden, dass und wie ihre Aktivität vor Ort, also in der Membran, reguliert wird. Das ist mit Sicherheit auch richtig. Enorme Datenmengen zeigen, wie zum Beispiel die Aktivität von Ionenkanälen und ATPasen durch eine Vielzahl physiologisch relevanter Faktoren moduliert wird, um so auf unterschiedliche physiologische Ansprüche oder extrazelluläre Signale zu reagieren (Kap. 35). Diese Regulation der membranständigen Proteine ist aber nicht alles. Offensichtlich unterliegt die gesamte Plasmamembran einer sehr hohen Dynamik: Ständig werden sekretorische Vesikel eingebaut und endocytotische Vesikel im gleichen Takt ausgebaut. Nach vorsichtigen Schätzungen kann man annehmen, dass sich die Plasmamembran im Verlauf von etwa zwei Stunden einmal austauscht. Eine solche ständige dynamische Erneuerung der Membran hat den Vorteil, dass sich auch die Ausstattung mit Membranproteinen und damit der gesamte funktionelle Charakter der Membran je nach Bedarf rasch ändern kann. Wir können daher eine Membran mit ihren Proteinen nicht als statisch betrachten. Sie ist vielmehr einem dynamischen Fließgleichgewicht unterworfen. Proteine kommen und gehen ständig; in der Membran aktiv ist lediglich die Differenz zwischen dem zuführenden und dem wegführenden Ast. In einem solchen System kann nun ganz einfach, durch differenziellen Einbau oder Ausbau, die Dichte eines Transporters erhöht oder verringert werden. Ferner kann die Pflanze durch die Dynamik rasch auf externe Signale reagieren, etwa die polare Anordnung von Transportern von einer Seite auf eine andere verlagern. Durch Einbau bzw. Ausbau von Rezeptoren in die Membran kann eine Zelle für einen Liganden empfindlich bzw. unempfindlich gemacht werden. Im Folgenden soll das Prinzip anhand von einigen Beispielen erläutert werden.

Das prominenteste Beispiel für die dynamische Regulation von Membranproteinen sind die PIN-Proteine (Kap. 25.2.1.2, Abb. 25-7). Einzelne Vertreter dieser Auxin-Efflux-Carrier sind zum Beispiel in den Koleoptilen von Gräsern nur an der Basis der Zellen angeordnet, um so dem polaren Transport von Auxin seine Richtung zu geben. Auch im Embryo von Arabidopsis findet man eine ganz dezidierte Anordnung dieser Proteine jeweils an der Basis oder an den Flanken von Zellen. Diese offensichtliche polare Ausrichtung der PIN-Proteine ist jedoch nur vermeintlich stationär. In Wirklichkeit unterliegen die Proteine einem zyklischen Transport via Exo- und Endocytose zwischen ihrer Membranlokalisation und einem Aufenthalt in noch wenig definierten endosomalen Kompartimenten im Cytoplasma. Durch diesen dynamischen Austausch kann die Zelle sehr leicht die Dichte der Transporter in der Membran im physiologischen Kontext variieren (Abb. 5-3). Im Verlauf der Entwicklung eines Arabidopsis-Emb- ryos kann so auch die Orientierung rasch verändert werden, um dadurch die entwicklungsrelevanten Flüsse von Auxin umzudirigieren.

Auch bei der Ausstattung der Membran mit Pumpen und Kanälen spielen ihre dynamischen Veränderungen eine wichtige Rolle. Es ist unumstritten, dass die Aktivität von Kanälen und Pumpen durch cytoplasmatische und extrazelluläre Faktoren reguliert wird, zu denen, wie in vielen anderen Fällen, die freie Konzentration an Ca2+ (Kap. 8.1) zählt. Charakteristisch für die direkte Regulation ist, dass sie sehr rasch verläuft: Ein Signal führt zur plötzlichen Änderung in der cytoplasmatischen Ca2+-Konzentration, und sofort reagieren die Ca2+-selektiven Transportproteine mit einer Änderung ihrer Aktivität. Das alles kann in einem Zeitfenster von Millisekunden bis Sekunden passieren. In der Regel unterliegen aber die regulatorischen Faktoren wie Ca2+, pH, etc. einer sehr starken Homöostase; das bedeutet, sie werden rasch wieder zu ihrer Ruhekonzentration zurückreguliert. Wäre das dadurch regulierte Protein allein auf einen solchen kurzlebigen Faktor angewiesen, wäre die Modulation seiner Aktivität schnell wieder beendet. Nun haben aber vor allem bei Pflanzen Signale wie Hormone eine lange Verweildauer. Eine Persistenz der Regulation kann deshalb dadurch erreicht werden, dass sich nachfolgend die Proteinausstattung der betroffenen Membran entsprechend der neuen Herausforderung ändert. Ein Beispiel dafür ist die Regulation von K+-Kanälen in Schließzellen durch das Phyto- hormon Abscisinsäure (ABA, Kap. 35.3). ABA führt rasch mittels Änderungen in der Konzentration von cytoplasmatischem Ca2+ und H+ zu einer Inhibierung des K+-Einwärtsgleichrichters (Kap. 4.5), des Weges für die passive Aufnahme von K+. Diese verringerte Leitfähigkeit für die K+-Aufnahme wird dann dauerhaft, indem die Dichte derselben Kanalproteine in der Plasmamembran abnimmt, weil durch ABA begünstigt die Proteine endocytotisch aus der Membran ausgebaut werden (Abb. 5-4).

[image: images]
Abb. 5-3:  In Wurzeln von Arabidopsis kann man mit Hilfe von spezifischen Antikörpern nachweisen, dass das Protein PIN1 polar an einer Flanke der Zellen in der Plasmamembran angeordnet ist (links). Nach Behandeln der Zellen mit dem Pilzgift Brefeldin A, einem Inhibitor der Exocytose, findet man die gesamte Markierung des PIN1-Proteins in punktförmigen Strukturen innerhalb der Zellen (rechts). Nach Auswaschen des Inhibitors wird das Protein wieder in seine polare Ordnung gebracht. (Mit freundlicher Genehmigung aus N. GELDNER, Y.D. STIERHOFF, G. JÜRGENS, K. PALME (2001) Nature, 413, 425–428.)



[image: images]
Abb. 5-4: Das Phytohormon Abscisinsäure (ABA) führt zu einer zahlenmäßigen Abnahme der K+- Kanäle in der Membran von Tabak-Epidermiszellen. Die Expression einer Chimäre aus dem pflanzlichen K+- Kanal KAT1 und dem grün fluoreszierenden Protein (GFP) in Tabakpflanzen führt dazu, dass man die Verteilung der Kanäle in spezifischen Mikrodomänen der Membran gut anhand der intensiv fluoreszierenden Punkte erkennen kann. Nach Behandlung der Zellen mit 20 μM ABA nimmt die Fluoreszenz in der Membran der Zellen ab, weil die Kanalproteine über Endocytose aus der Plasmamembran ausgebaut werden. Die Zahlen geben die Zeit an, über die die Zellen mit ABA behandelt wurden. (Aus: J. U. SUTTER, C. SIEBEN, A. HARTEL, C. EISENACH, G. THIEL und M. R. BLATT (2007) Current Biology, 17, 1396–1402.)






5.3 Viele dynamische Prozesse beginnen am Endoplasmatischen Reticulum

Das Endoplasmatische Reticulum (ER) kommt in allen eukaryotischen Zellen vor. Es stellt ein intrazelluläres Netzwerk aus balgförmigen und verzweigten Hohlräumen, dem Lumen des ER, dar (Abb. 5-5 und 5-6). Das ER-Lumen ist durch eine einfache Biomembran gegen das Cytoplasma abgegrenzt. In Kapitel 1 haben wir erfahren, dass jede Biomembran eine wässrige Phase von einer plasmatischen Phase trennt. Daraus folgt, dass das Lumen des ER von einer wässrigen Phase erfüllt ist.

Das ER produziert durch Membranfluss nicht nur das Plasmalemma (Kap. 6), sondern von ihm leiten sich auch alle Zellkompartimente ab, die von einer einfachen Membran umgeben sind, also Vakuolen (Kap. 7), Primärvesikel (Kap. 13.2.1), Vesikel der Endo- und Exocytose (Kap. 5.1), Dictyosomen (Kap. 13.2.1), Glyoxysomen und Peroxisomen (Kap. 11). Auch die Kernhülle wird vom ER gebildet.

Es gibt zwei in ihrer Struktur und Funktion unterschiedliche Erscheinungsformen des ER (Abb. 5-6), nämlich das


	raue ER (rER)



und das


	glatte ER (sER; s von engl. smooth, „glatt“)



Das rER verdankt seinen Namen dem dichten Besatz mit Ribosomen. Hier findet die Synthese von Membranproteinen, vakuolären und lysosomalen Proteinen sowie von Proteinen statt, die von der Zelle über Vesikeltransport nach außen sezerniert werden.

Die Proteinsynthese am ER erfolgt mittels Cotranslation. Das ist ein Prozess, in dem das Ribosom die entstehende Peptidkette über einen kanalartigen Proteinkomplex direkt in die Membran oder das Lumen des Endoplasmatischen Retikulums hineinsynthetisiert. Der Vollständigkeit halber sei erwähnt, dass die Proteine der Mitochondrien, der Chloroplasten und der Peroxisomen über einen posttranslationalen Weg an ihren Bestimmungsort gebracht werden. Die Proteine mit den letztgenannten Zielorten werden an freien Ribosomen im Cytoplasma synthetisiert, von Chaperonen aufgenommen und dann über kanalartige Proteinkomplexe in die jeweiligen Organellen geschleust. Eine spezifische Adresssequenz auf dem neu synthetisierten Protein bestimmt den Zielort (Abb. 5-7).

[image: images]
Abb. 5-5: Das Endoplasmatische Reticulum hat eine netzartige Struktur. Man sieht hier eine Fluoreszenzaufnahme einer Epidermiszelle aus Vicia faba, die das grün fluoreszierende Protein (GFP) exprimiert. Durch das Anhängen einer spezifischen ER-Retentionssequenz, bestehend aus den Aminosäuren HDEL, an den C-Terminus von GFP wird das fluoreszierende Protein im ER zurückgehalten und markiert so die netzartige Struktur dieses Kompartiments. Zwischen dem netzartigen ER sieht man die rote Autofluoreszenz von Chloroplasten. Maßbalken: 10 μm. (Originaldaten: T. MECKEL.)




[image: images]
Abb. 5-6: Dreidimensionale Rekonstruktion von glattem und rauem ER. Das raue ER bildet Stapel abgeflachter Zisternen, an deren Außenseiten viele Ribosomen sitzen. Die Membran des glatten ER ist mit diesen Zisternen verbunden und bildet eine feine netzförmige Struktur von Röhren.



[image: images]
Abb. 5-7: Übersicht über die Proteinsortierung in eukaryotischen Zellen. Proteine der Mitochondrien, des Chloroplasten, des Kerns und der Peroxisomen werden von freien Ribosomen gebildet, von Chaperonen aufgenommen und über kanalförmige Proteinkomplexe in die Zielorganellen eingeschleust. Proteine des sekretorischen Weges (ER, GOLGI, Plasmamembran und Vakuole) werden von Ribosomen am rauen ER gebildet.




Das sER ist an der Synthese von Flavonoiden und Terpenoiden beteiligt. Eine wichtige Rolle spielt es auch beim Stoffwechsel der Lipide. In der Membran des sER werden Z. B. gesättigte in ungesättigte Fettsäuren umgewandelt, und hier findet auch die Biosynthese der Triglyceride statt (Kap. 8.4.2).

Eine der wichtigsten Funktionen des ER ist die posttranslationale Modifizierung von Proteinen. Hier vor allem findet die Glykosylierung der Proteine statt, wobei Zuckerreste durch kovalente Bindung an die Proteinmoleküle angeheftet werden (Kap. 14.6). Fast alle Proteine, die über Vesikeltransport aus dem ER zum GOLGI-Apparat, in die Lysosomen und Vakuolen und zum Plasmalemma gelangen, sind Glykoproteine.



5.4 Die Untersuchung von EXO- und Endocytose

Diese Prozesse kann man mit unterschiedlichsten Methoden beobachten und quantifizieren. Der klassische Weg ist die Elektronenmikroskopie. In Ultradünnschnitten von Zellen, vor allem solchen, die wachsen, kann man Vesikel erkennen, die mit der Membran verbunden sind oder sich in direkter Membrannähe befinden.
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