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s ist eine bemerkenswerte Tatsache, dass alle Lebensformen — von den Amében und den einzelligen Algen

bis hin zu den Walen und den gigantischen Mammutbdumen — aus einer einzigen Art von Baustein zu-

sammengesetzt sind: Zellen. Alle Tiere, Pflanzen, Pilze und Bakterien bestehen aus Zellen und von den Zellen

hervorgebrachten Produkten. Die Zelltheorie ist ein weiteres allumspannendes vereinheitlichendes Konzept der

Biologie.

Neue Zellen entstehen durch die Teilung schon
bestehender Zellen, und die Gesamtaktivilit eines
vielzelligen Lebewesens ist die Summe der Aktivitd-
ten und Wechselwirkungen jener Zellen, aus denen
es besteht. Die Energie zum Unterhalt aller Lebens-
prozesse entstammt letztlich dem Sonnenlicht, das
von den hoheren Pflanzen und Algen eingefangen
und durch die Photosynthese in chemische Bin-
dungsenergie umgewandelt wird. Die Energie che-
mischer Bindungen ist eine Form der potenziellen
Energie, die freigesetzt werden kann, wenn die Bin-
dungen aufgeldst werden. Diese Energie kann genutzt
werden, um elektrische, mechanische oder osmoti-
sche Vorgdinge in der Zelle anzutreiben. Schlieflich
wird alle Energie — Schritt fiir Schritt — in Wdrme
umgewandelt. Dies geht aus dem 2. Hauptsatz der
Thermodynamik hervor, der besagt, dass alle Vor-
gdnge im Universum die Tendenz besitzen, von ei-
nem hoheren zu einem weniger hoch geordneten
Zustand voranzuschreiten; in der Sprache des Phy-
sikers heif$t das: von einem Zustand geringerer En-

tropie zu einem Zustand hoherer Entropie. Dieser

Ein springender Buckelwal (Megaptera novaeangliae).

hohe Grad an molekularer Organisation lebender Zellen kann nur dann aufgebaut und aufrechterhalten werden,

wenn ein Zufluss an Energie erfolgt, der den organisierten Zustand vor einem Zerfall in einen weniger geordne-

ten bewahrt.



3.1 Das Zellkonzept

Das Zellkonzept

3.1

Vor mehr als 300 Jahren hat der englische Wissenschaft-

ler und Erfinder Robert Hooke mit einem primitiven
Mikroskop erstmals winzige, schachtelformige Hoh-
lungen in Schnitten durch Kork und Blétter beobach-
tet. Er nannte diese Kompartimente , kleine Kédstchen
oder Zellen“. In den Jahren, die Hookes eindrucksvol-
ler Demonstration der Leistungsfihigkeit des neuen
Mikroskops vor der Royal Society in London im Jahr
1663 folgten, begannen Biologen und Mediziner nach
und nach zu realisieren, dass die Zellen, die Hooke
entdeckt hatte, wesentlich mehr waren als simple Be-
hilter, die mit ,,Saften” angefiillt waren.

Zellen sind die Grundbausteine des Lebens (» Ab-
bildung 3.1). Selbst die primitivsten Zellen sind unge-
heuer komplexe Gebilde, die die grundlegenden Bau-
elemente aller Lebewesen sind. Alle Gewebe und Organe
bestehen aus Zellen. Im Kérper eines Menschen stehen
schitzungsweise 60 Billionen (6 X 10'?) Zellen mit-
einander in Wechselwirkung. Dabei vollfiihrt jede ein-
zelne ihre spezielle Rolle in einem organisierten Partner-

schaftsverhiltnis. Bei einzelligen Organismen spielen

sich alle LebensduBerungen innerhalb der Grenzen ei-
nes einzigen, mikroskopischen Pakets ab. Es gibt kein
Leben ohne Zellen. Die Idee, dass eine Zelle die grund-
legende, basale strukturelle wie funktionelle Einheit
des Lebens darstellt, ist ein wichtiges vereinheitlichen-
des Konzept der Biologie.

Im Gegensatz zu einigen Eizellen, die, auf ihr Volu-
men bezogen, die groBiten Zellen sind, die wir kennen
(Durchmesser im Bereich von 1 mm und mehr!), sind
,hormale” Zellen winzig und fiir das blofle Auge zumeist
unsichtbar. Verstdndlicherweise entwickelte sich unser
Verstdndnis der lebenden Zelle parallel zur technischen
Weiterentwicklung der Mikroskopie. Der holldndische
Naturforscher A. van Leeuwenhoek sandte zwischen
1673 und 1723 Berichte mit detaillierten Beschreibun-
gen zahlreicher Lebewesen an die Royal Society in Lon-
don, die er mit Hilfe von ihm selbst hergestellter, hoch-
qualitativer einlinsiger VergroBerungsapparate gemacht
hatte. Im frithen 19. Jahrhundert erlaubten verbesserte
Mikroskopiertechniken den Biologen, Objekte unter-
scheiden zu kénnen, die nur einen Mikrometer (1 pm)
voneinander entfernt lagen. Diesen Fortschritten folgten
rasch neue Entdeckungen, die die Grundlage fiir die

Zelltheorie bildeten, einer Theorie, die besagt, dass

ZELLULARE EBENE

Molekule

Makromolekile

Organellen

Gewebe Organ

ORGANISMISCHE EBENE

Organsystem Organismus

Abbildung 3.1: Die biologischen Organisationsstufen von einfachen Atomen bis hin zu komplexen Organismen. Atome bilden Mole-
kiile und Makromolekiile lagern sich in einer jeden Zelle zu Organellen zusammen. Zellen gruppieren sich zu Gewebeverbanden, Gewebe zu Or-
ganen und Organsysteme zu kompliziert gebauten vielzelligen Lebewesen.
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sich alle lebenden Organismen ausnahmslos aus Zel-
len zusammensetzen.

Im Jahr 1838 verkiindete Matthias Schleiden, ein
deutscher Botaniker, alle pflanzlichen Gewebe wiirden
aus Zellen bestehen. Ein Jahr spéter beschrieb sein
Landsmann Theodor Schwann die Ahnlichkeit zwi-
schen tierischen und pflanzlichen Zellen, eine Einsicht,
die lange hatte auf sich warten lassen, da Tierzellen nur
von einer beinahe unsichtbaren Plasmamembran um-
geben sind statt von einer klar erkennbaren und cha-
rakteristischen Zellwand, wie es bei den Zellen der
Pflanzen der Fall ist. Schleiden und Schwann gelten
daher als die Urheber der vereinheitlichten Zelltheorie,
die eine neue Ara produktiver Forschungen in der Zell-
biologie einldutete. Rudolf Virchow, ein weiterer deut-
scher Forscher, erkannte 1858, dass alle Zellen aus zuvor
bestehenden Zellen hervorgehen.

Im Jahr 1840 hatte J. Purkinje den Begriff Protoplas-
ma eingefiihrt, um den Inhalt von Zellen zu umschrei-
ben (heutzutage wird stattdessen der exaktere Begriff
,Cytoplasma‘ gebraucht). Das Cytoplasma stellte man
sich zunéchst als ein granuldres, gelartiges Gemisch
mit speziellen und geheimnisvollen Eigenschaften vor.
Zellen wurden als Tiitchen betrachtet, die eine dick-
fliissige Suppe enthielten, in der ein Zellkern schwamm.
Mit der stetigen Verbesserung der Mikroskope wurde
das Zellinnere immer mehr sichtbar; neue und verbes-
serte Schnitt- und Firbetechniken taten ein Ubriges.
Statt einfach nur eine einheitliche, kérnige Suppe zu

sein, besteht das Innere einer Zelle aus zahlreichen

Licht-

. mikroskop
Lichtquelle

Kondensor\

Objekt

Objektiv
] \

Okular\— m—

Abbild im Auge oder
auf einer fotogra-
fischen Schicht

Durchlichtelektronen-
mikroskop

Elektronen-
/ quelle

/
Objekt
/

_— Objektiv

Zellorganellen, von denen ein jedes eine spezifische
Aufgabe im Leben der Zelle erfiillt. Heute wissen wir,
dass die Komponenten, die eine Zelle ausmachen,
sowohl strukturell als auch funktionell in so hohem
Grade organisiert und reguliert sind, dass die Um-
schreibung mit dem globalen Begriff ,,Cytoplasma“ der
Zusammenfassung des komplizierten Antriebsaggre-
gates eines hochmodernen Automobils mit dem Begriff

»Motorplasma“ gleichkommt.

3.1.1 Wie Zellen untersucht werden

Das Lichtmikroskop mit all seinen Varianten und Mo-
difizierungen, die im Laufe der Zeit entwickelt worden
sind und immer noch entwickelt werden, hat mehr zur
biologischen Forschung beigetragen als jede andere
Apparatur, die der Mensch erfunden hat. Es ist seit drei-
hundert Jahren ein nicht wegzudenkendes Werkzeug.
Dies trifft auch heute noch zu — mehr als ein halbes
Jahrhundert nach der Erfindung des Elektronenmikro-
skops. Das Elektronenmikroskop hat unsere Einsich-
ten in den Feinbau des Zellinneren immens vergréBert,
und in den vergangenen Jahrzehnten haben auch bio-
chemische, immunologische, physikalische und mole-
kulargenetische Techniken enorm zu unserem heuti-
gen tiefen Verstdndnis des Aufbaus und der Funktion
von Zellen beigetragen.

Elektronenmikroskope erzeugen sehr hohe elektri-
sche Spannungen, um einen Strahl aus Elektronen

durch ein zu untersuchendes Objekt hindurch oder auf

Abbildung 3.2: Vergleich des optischen
Systems und des Strahlengangsin einem
Licht- und einem Transmissionselektro-
nenmikroskop. Um den Vergleich zu ermdg-
lichen, wurde die Abfolge der Komponenten
beim Lichtmikroskop umgekehrt (Lichtein-
fall von unten und Einblick von oben). Bei
einem Elektronenmikroskop fungieren Mag-
nete als Linsen, die den Elektronenstrahl
biindeln.

Kondensor

Projektions-
/ linse

Abbild auf einem Fluo-

reszenzschirm oder einer
/ fotografischen Schicht
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seine Oberfldche zu schieBen. Die Wellenlénge der Elek-
tronen in dem Elektronenstrahl betrdgt nur etwa ein
Hunderttausendstel (0,00001) der mittleren Wellenldnge
des sichtbaren Lichts; dieses ermdglicht eine weit ho-
here VergroBlerung und Auflésung.

Bei der Probenvorbereitung fiir eine transmissions-
elektronenmikroskopische Untersuchung wird das Pro-
benmaterial in extrem diinne Schichten von 10-100 nm
Dicke geschnitten und zur Kontrastverbesserung mit
,elektronendichten“ Stoffen (Schwermetallionen wie
die der Elemente Osmium, Blei und Uran) kontrastiert.
Die beschleunigten Elektronen dringen durch das Pro-
benobjekt und werden auf einem Fluoreszenzschirm
oder auf fotografischem Film sichtbar gemacht (» Ab-
bildung 3.2).

Im Gegensatz zur gerade beschriebenen Durchlicht-
elektronenmikroskopie werden bei der Rasterelektro-
nenmikroskopie die zu untersuchenden Proben nicht
geschnitten, und die Elektronen dringen nicht in das
Material ein. Das gesamte Objekt wird mit einer elek-
tronendichten Schicht tiberzogen (bedampft) und dann
mit dem Elektronenstrahl bombardiert. Dabei wird ein
Teil der Elektronen zuriickgeworfen; aulerdem werden
durch Impulsiibertragung Sekundérelektronen emittiert.
Es wird ein scheinbar dreidimensionales Bild erzeugt
und aufgezeichnet. Obwohl die erreichbare VergrofBe-
rung des Rasterelektronenmikroskops nicht so hoch ist
wie beim Transmissionselektronenmikroskop, hat man
durch seinen Einsatz viel iiber die Oberflacheneigen-
schaften gelernt, ebenso wie auch tiber die inneren, von
Membranen umgebenen Strukturen von Zellen und gan-
zen Lebewesen. Beispiele fiir rasterelektronenmikro-
skopische Aufnahmen zeigen die Abbildungen 7.7, 8.5
und das Foto zu Beginn von Kapitel 31.

Eine noch hohere Auflésung ldsst sich durch die
Verfahren der Rontgenbeugung an Kristallen (Rontgen-
kristallografie) und die Kernmagnetresonanz-Spektro-
skopie (NMR-Spektroskopie) erreichen. Diese Techni-
ken verraten uns sehr viel iber die Form von grofen
Biomolekiilen bis hin zu den Lagebeziehungen der ein-
zelnen Atome, die sie aufbauen. Beide Techniken sind
arbeitsintensiv, doch erfordert die NMR-Spektroskopie
keine Aufreinigung und Kristallisation des zu untersu-
chenden Stoffes, so dass Molekiile in Losung unter-
sucht werden kénnen, was der natiirlichen biologischen
Situation in den meisten Féllen ndher kommt als die
geordnete Packung in einem Kristall.

Fortschritte in den Techniken zur Untersuchung von

Zellen (cytologische Techniken) beschrdnken sich je-

doch keineswegs auf Verbesserungen der Mikroskop-
technik (obwohl auch hier immer wieder Durchbriiche
erzielt werden), sondern sind ebenso auf den Feldern der
Gewebepréparation, der Farbe- und Markierungstechni-
ken, sowie den tiefgreifenden Beitrdgen angrenzender
Disziplinen wie der Biochemie und der Molekularbiolo-
gie zu verzeichnen. Die Grenzen zwischen diesen Diszip-
linen sind heute nicht mehr scharf zu ziehen. Beispiels-
weise sind die verschiedenen Organellen einer Zelle
durch unterschiedliche, charakteristische Dichten ge-
kennzeichnet. Zellen lassen sich ohne Zerstorung der
Organellen aufbrechen, und der Zellinhalt kann in ei-
nem Dichtegradienten in einer Zentrifuge aufgetrennt
werden (> Abbildung 3.3). Dabei erhélt man dann mehr
oder weniger gut aufgereinigte Fraktionen, in denen die

verschiedenen Organellen zumindest stark angereichert
@«
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Abbildung 3.3: Auftrennung von Zellorganellen durch Ultrazen-
trifugation in einem Dichtegradienten. Der Gradient wird gebildet,
indem verschieden konzentrierte Rohrzuckerldsungen in einem Zentri-
fugenrohrchen vorsichtig iibereinandergeschichtet werden. Danach wird
das Probenmaterial (Zellhomogenat) vorsichtig dariibergeschichtet. Das
Rohrchen wird bei etwa 40.000 Umdrehungen pro Minute fiir mehrere
Stunden zentrifugiert. Dabei setzen sich die Organellen gemaB ihrer
Dichte innerhalb oder zwischen den unterschiedlich dichten Schichten ab.
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vorliegen. So lassen sich die biochemischen Funktionen
der Zellorganellen getrennt voneinander untersuchen.
DNA und die verschiedenen RNA-Sorten lassen sich
ebenfalls extrahieren und gezielt untersuchen. Viele En-
zyme lassen sich aufreinigen und in ihrer Wirkungswei-
se untersuchen. Radioaktive Isotope werden eingesetzt,
um Stoffwechselreaktionen und -wege, die in den Zellen
ablaufen, zu studieren. Moderne chromatografische Me-
thoden erlauben die Trennung chemisch sehr dhnlicher
Stoffwechselprodukte und Zwischenstufen. Eine be-
stimmte Proteinsorte ldsst sich aus Zellen extrahieren
und aufreinigen, und es lassen sich spezifische Anti-
korper gegen praktisch jedes beliebige Protein erzeugen
(siehe Kapitel 35). Wenn ein gereinigter Antikorper mit
einem Fluoreszenzfarbstoff markiert wird, kann er zur
spezifischen Anfiarbung von Zellen oder Zellbestandtei-
len verwendet werden. Der Antikérper/Farbstoff-Kom-
plexbindet an sein korrespondierendes Antigen (z.B. ein
Protein), wodurch die intrazelluldre Lokalisation des
Antigens ermittelbar ist. Wir kénnten noch viele weitere
Beispiele aufzihlen, wie solche Methoden zu unserem

ZellgroBe Zumeist klein (1-10 pm)

gegenwartigen Verstdndnis des Autbaus und der Funk-

3.2

Wiirden wir unsere Untersuchungen von Zellen auf fi-

tion von Zellen beigetragen haben.

Der Aufbau von Zellen

xierte Gewebeschnitten beschrianken, wiirden wir zu
dem Fehlschluss gelangen, dass Zellen statische, ruhig
verharrende, ja starre Gebilde seien. Tatsdchlich befin-
det sich das Innere einer lebenden Zelle in einem fort-
wihrenden Zustand der Unruhe. Die meisten Zellen
verdndern kontinuierlich ihre Form; ihre Organellen
bewegen sich und ordnen sich in einem Cytoplasma um,
in dem es vor Stdarkekornern, Fett-Tropfchen und Vesi-
keln der verschiedensten Art nur so wimmelt. Dieses
Bild ergibt sich aus Untersuchungen an lebenden Zellen,
deren Aktivitdten mit Hilfe von Bildserien und Zeit-
raffervideografie beobachtet und festgehalten wurden.
Koénnten wir das rasche Hin und Her des molekularen
Verkehrs durch sich 6ffnende und schliefende Tore in

Tabelle 3.1

Zumeist groB3 (10-100 pm)

Genetisches System

Membran umgeben

DNA mit einigen DNA-bindenden Proteinen;
einfaches, ringférmiges DNA-Molekiil in Form
eines Nucleoids; Nucleotid nicht von einer

DNA mit DNA-bindenden Proteinen zu kom-
plexen, linearen Chromosomen organisiert;
eingeschlossen in einen Zellkern mit Membran-
hiille; ringférmige DNA in Mitochondrien

und Plastiden

Zellteilung
keine Mitose

Direkt durch Zweiteilung oder durch Knospung;

Verschiedene Formen der Mitose; bei vielen
Zentriolen vorhanden; mitotische Spindel
ausgebildet

Geschlechtliches System
hoch modifiziert

Bei den meisten fehlend; falls vorkommend,

Bei den meisten vorhanden; mannliche und
weibliche Partner; Gameten, die zu einer
Zygote verschmelzen

Erndhrung

Bei den meisten durch Absorption; bei einigen
Photosynthese

Absorption, Einverleibung von Nahrungs-
partikeln, bei einigen Photosynthese

Energiestoffwechsel

Keine Mitochondrien; oxidative Enzyme an
die Zellmembran gebunden, nicht getrennt ver-
packt; groBe Vielfalt an Stoffwechseltypen

Mitochondrien vorhanden; oxidative Enzyme
in diesen eingeschlossen; einheitlicheres
Muster des oxidativen Stoffwechsels

Intrazellulare Keine

Bewegungen

Cytoplasmastromung; Phagocytose; Pino-
cytose, Motorproteine

Flagellen/Cilien
der Mikrotubuli

Falls vorhanden, ohne ,9+2"-Muster

Mit ,9+2"-Muster der Mikrotubuli

Zellwand
quervernetzt sind

Enthalt Disaccharidketten, die durch Peptide

Falls vorhanden, ohne Saccharidketten
vernetzende Peptidbriicken
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den Membranen der Zellen und die metabolischen Ener-
gieumwandlungen in den Zellen direkt beobachten,
wiirde uns dies einen noch stiarkeren Eindruck des in-
neren Aufruhrs vermitteln. Zellen sind jedoch alles an-
dere als Sicke voller ungeordneter, hektischer Aktivitt.
Unter den zelluldren Funktionen herrscht eine harmo-
nische Ordnung. Beim Studium dieser dynamischen
Phédnomene mit einem Mikroskop erkennen wir, dass
wir ein immer tieferes Verstdndnis der Natur des beleb-
ten Zustands selbst erlangen, wenn wir nach und nach
mehr und mehr tiber diese Einheiten des Lebendigen

erfahren und verstehen.

3.2.1 Prokaryontische und eukaryontische
Zellen

Wir haben den radikal unterschiedlichen Aufbau pro-
karyontischer und eukaryontischer Zellen bereits wei-
ter oben erortert (Kapitel 2, Abbildung 2.15). Ein fun-
damentaler Unterschied, der in der Namensgebung
zum Ausdruck kommt, ist das Fehlen eines von einer
Membran umgebenen Zellkerns bei den Prokaryonten,
wie er in allen eukaryontischen Zellen zugegen ist. Des
Weiteren unterscheiden sich diese grundlegenden
Zellformen dadurch, dass sich bei den Eukaryonten
zahlreiche, von Membranen umgrenzte Organellen fin-
den (spezialisierte Teilbereiche der Zelle, die bestimm-
te Aufgaben wahrnehmen, » Tabelle 3.1).

Golgi-
Apparat

Cytoskelett

glattes endoplasma-
tisches Reticulum

Zellkernhtlle

Nucleolus

Zellkern

Ungeachtet dieser Differenzen, die beim Studium
der Zellbiologie von {iberragender Bedeutung sind, ha-
ben die Pro- und die Eukaryonten auch viel gemein-
sam. Beide verfiigen tiber DNA als Erbmaterial, beide
verwenden denselben genetischen Code und beide
nutzen die Erbinformation zur Synthese von Protei-
nen. Viele spezialisierte Molekiile wie ATP spielen in
beiden vergleichbare oder identische Rollen. Die fun-
damentalen Ahnlichkeiten deuten auf einen gemeinsa-
men Ursprung hin. Die nachfolgende Diskussion wird
sich jedoch auf den eukaryontischen Zelltyp beschran-
ken, da dieser in Tieren ausschlieBlich vorkommt.

3.2.2 Die Komponenten eukaryontischer
Zellen und ihre Funktionen

Im Regelfall sind eukaryontische Zellen von einer diin-
nen, selektiv durchldssigen Plasmamembran umgeben
(» Abbildung 3.4). Das auffilligste Organell ist viel-
fach ein rundlicher oder eiférmiger Zellkern (Nu-
cleus), der von zwei Membranen umgeben ist, die eine
doppellagige Zellkernhiille ausbilden (Abbildung 3.4).
Die Zellbestandteile, die zwischen der Zellmembran (=
Plasmamembran) und dem Zellkern liegen, werden zu-
sammenfassend als Cytoplasma bezeichnet. Innerhalb
des Cytoplasmas finden sich zahlreiche Organellen
wie die Mitochondrien, der Golgi-Apparat (oder Golgi-

Komplex), die Zentriolen, das endoplasmatische Reti-

Abbildung 3.4: Eukaryontische Zelle.
Verallgemeinertes Schema des Aufbaus
einer eukaryontischen Zelle mit den wich-
tigsten Organellen, wie sie sich im Elek-
tronenmikroskop darstellt.

Mikrovilli

Plasma-
membran

Zentriol

Lysosom

Ribosomen

Mitochondrium

raues endoplasma-
tisches Reticulum

Cytoplasma
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Abbildung 3.5: Plasmamembranen zweier benachbarter Zellen.
Jede Membran (zwischen den Pfeilen) zeigt in dieser Kontrastierung ein
typisches Dunkel-hell-dunkel-Muster. VergroBerung: 325.000-fach.

culum, Endosomen, Lysosomen und so weiter. In Pflan-
zenzellen finden sich regelméBig Plastiden, von denen
einige als photosynthetische Organellen ausgebildet
sind (Chloroplasten). Auch besitzen die Zellen von
Pflanzen und Pilzen Zellwénde, die bei ersteren zum gro-
Ben Teil aus Cellulose bestehen, die auBerhalb der Zell-
membran abgelagert wird.

Oligosaccharid-
seitenkette

hydrophobe
Schwanze der
Phospholipide

hydrophile Kopfgruppen

der Phospholipide molekiile

Cholesterin-

Das von Singer und Nicolson 1972 publizierte Mo-
dell des fliissigen Mosaiks (fluid mosaic model) ist die
bis heute akzeptierte Beschreibung des Aufbaus der Plas-
mamembran. Auf elektronenmikroskopischen Aufnah-
men erscheint eine Plasmamembran als zwei dunkle
Linien von je etwa 3 nm Dicke mit einer dazwischen-
liegenden hellen Zone (» Abbildung 3.5). Die Gesamt-
dicke der Membran betrdgt 8—10 nm. Dieses Bild riihrt
von einer Phospholipiddoppelschicht her — zwei Lagen
von Phospholipidmolekiilen, die in der Membran mit
ihren wasserléslichen (hydrophilen) Enden nach aulen
und den fettlgslichen (hydrophoben) Teilen nach innen
ausgerichtet sind; diese Merkmale machen die Phos-
pholipiddoppelschicht zu amphipatischen Molekiilen
(» Abbildung 3.6). Ein wichtiges Merkmal der Phospho-
lipiddoppelschicht ist ihre Fluiditét, die der Membran
als Ganzes Flexibilitat verleiht und es den Phospholi-
pidmolekiilen erlaubt, sich in der Einzelschicht, in die
sie eingebettet sind, in seitlicher Richtung (lateral) zur
Membranfldche mehr oder weniger frei zu bewegen
(durch Diffusion). Dieses vereinfachende Bild ist in jiin-
gerer Zeit durch das Konzept der Membranflofe modi-
fiziert worden (,,lipid rafts“, Verbdnde aus Lipid- und
Proteinmolekiilen, die als Ganzes in der Membran wan-
dern oder durch Kontakte ins Zellinnere am Ort gehalten
werden). In die Lipidphase der Doppelschicht sind
Cholesterinmolekiile eingelagert (Abbildung 3.6). Sie
machen die Membran noch undurchléssiger fiir Wasser,

Transmembran-
proteine
(Glycoproteine)

AuBenseite
der Zelle

1

Plasma-
membran

l

Zellinneres

peripheres
Membranprotein

Abbildung 3.6: Plasmamembran. Schemazeichnung, die das Modell des fliissigen Mosaiks einer Plasmamembran illustriert.
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Zellkern

Nucleolus

endoplasmatisches Reticulum Glycogenkérnchen

Ionen und gréBere polare Molekiile. Aulierdem verstei-
fen sie die Membran.

Glycoproteine (Proteine mit kovalent gebundenen
Kohlenhydratresten) sind essenzielle Bestandteile der
Plasmamembran (Abbildung 3.6). Einige dieser Proteine
katalysieren den Transport von Stoffen wie Ionen oder
Molekiilen durch die Membran (siehe S. 70, ,,Die Funk-
tionen der Zellmembranen®). Andere fungieren als spe-
zifische Rezeptoren fiir verschiedenartige Molekiile
(z.B. Hormone) oder als hoch spezifische Marker. Bei-
spielsweise stiitzt sich die Selbst/Nichtselbsterkennung
des Immunsystems, die es diesem erlaubt, Invasoren zu
erkennen auf Proteine dieses Typs (siehe Kapitel 35).
Einige Proteinaggregate bilden Poren, durch die kleine,
polare Molekiile in die Zelle eintreten kénnen (siehe
Abbildung 3.15, S. 69). Wie die Phospholipidmolekiile
konnen sich die integralen Membranproteine lateral in
der Membran bewegen, auch wenn dies aufgrund der
sehr viel hoheren trdgen Masse langsamer vonstatten
geht. Als Bestandteile von Membranfl6Ben (lipid rafts)
kann die Diffusionsbewegung von Proteinen erheblich
eingeschrankt sein.

Die Membranen der Zellkernhtille enthalten weniger
Cholesterin als die Plasmamembran. Die Zellkernhiille
enthdlt spezielle Poren (Kernporenkomplexe; » Abbil-
dung 3.7), durch die Molekiile selektiv in den Zellkern
einwandern oder aus diesem heraus in das Cytoplasma

verbracht werden kénnen. Im Zellkern liegen die linea-

Mitochondrium

Abbildung 3.7: Elektronenmikroskopische
Aufnahme eines Ausschnitts einer Rattenle-
berzelle. Auf der Zelle (links oben) ist ein Teil des
Zellkerns sowie das ihn umgebende Cytoplasma
zu erkennen. Das endoplasmatische Reticulum
und einige Mitochondrien sind im Cytoplasma lie-
gend erkennbar. In der Zellkernhdille sind Kernpo-
ren (Pfeile) erkennbar. VergroBerung: 14.000-fach.

ren Chromosomen; sie sind im Kernplasma suspendiert.
Die Chromosomen sind normalerweise lose aufgewickel-
te Chromatinstringe — Komplexe aus DNA-Molekiilen
mit assoziierten DNA-bindenden Proteinen. Im Chroma-
tin liegt die Erbinformation gespeichert, als die Anleitun-
gen zum Bau der meisten Funktionstrdger der Zelle
durch die Vorgédnge der Transkription und Translation
(siehe Kapitel 5). Die linearen Chromosomen kondensie-
ren sich nur wihrend der Zellteilung; dann werden sie
im Mikroskop sichtbar (die Mitose wird uns weiter un-
ten in diesem, die Meiose im fiinften Kapitel beschafti-
gen). Nucleoli sind spezialisierte Abschnitte bestimmter
Chromosomen, die sich in charakteristischer Weise dun-
kel anfdrben lassen. In ihnen finden sich multiple Ko-
pien von ribosomalen RNA-Genen. Nach der Transkrip-
tion der DNA-Vorlage assoziiert sich die ribosomale RNA
mit Proteinen unter Ausbildung der beiden Untereinhei-
ten des Ribosoms. Die ribosomalen Untereinheiten 16sen
sich vom Nucleolus ab und wandern durch die Kern-
porenkomplexe in der Kernhiille in das Cytoplasma.
Die dullere Membran der Zellkernhiille setzt sich im
Membransystem des endoplasmatischen Reticulums
(ER) fort (Abbildungen 3.7 und » 3.8). Der Zwischen-
raum zwischen den Membranen der Zellkernhiillen
kommuniziert mit dem Lumen (dem Innenraum) des
endoplasmatischen Reticulums. Das ER ist ein Mem-
brankomplex, dessen duBere (zum Cytoplasma gerich-

tete) Membranseite zum Teil mit Ribosomen besetzt ist.
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Abbildung 3.8: Das endoplasmatische Reticulum. (a) Das endoplasmatische Reticulum (ER) setzt sich in der duBeren Zellkernhiille fort. In
bestimmten Bereichen sind Ribosomen an die ER-Membran angeheftet (raues endoplasmatisches Reticulum), in anderen Bereichen ist die ER-
Membran frei von Ribosomen (glattes endoplasmatisches Reticulum). Das raue und das glatte ER unterscheiden sich funktionell. (b) Elektronen-

mikroskopische Aufnahme des rauen endoplasmatischen Reticulums (VergroBerung: 28.000-fach).

Dieser mit Ribosomen besetzte Teil wird als raues ER
bezeichnet. Ein anderer Teil, der funktionell verschieden
vom rauen ER ist, wird aufgrund des fehlenden Ribo-
somenbesatzes als glattes ER bezeichnet. Die Riboso-
men des rauen ERs synthetisieren Proteine und Peptide,
die noch im Verlauf der Synthese durch die Membran
in das Lumen des endoplasmatischen Reticulums ge-
schleust werden. Aus den so in das Innere des ERs ge-
langten Proteinen wird die Proteinausstattung des ERs
selbst, des Golgi-Apparates, der Endo- und Lysosomen
sowie der Plasmamembran gespeist (> Abbildung 3.9).
Auch Proteine, die schlieBlich aus der Zelle exportiert
(= sekretiert) werden, durchlaufen das ER und den
nachgeschalteten Golgi-Apparat. Die Membranberei-
che des glatten ERs sind mit der Synthese von Lipiden
einschlieBlich der Membranphospholipide und des

Cholesterins befasst.

cis-Seite
{3
(a)

sekretorische
Vesikel

Der Golgi-Apparat oder Golgi-Komplex (Abbildungen
3.9und » 3.10) besteht aus einem Stapel von Membran-
zisternen und Vesikeln, die Proteine zwischenlagern,
chemisch modifizieren, auf Qualitdt kontrollieren und
fiir den Weitertransport sortieren. Der Golgi-Apparat
synthetisiert selbst keine Proteine, doch sind die in ihm
enthaltenen Enzyme an der Bildung der zum Teil kom-
plexen Kohlenhydratstrukturen von Glycoproteinen
beteiligt (die Grundglycosylierung erfolgt bereits im
ER). Vom endoplasmatischen Reticulum schniiren sich
kleine Transportvesikel ab, die auf der cis-Seite (= Bil-
dungsseite) des Golgi-Apparates mit der Golgimembran
verschmelzen. Auf der trans-Seite des Golgi-Apparates
knospen nach der Modifizierung und Sortierung der
durchgeschleusten Proteine wiederum Transportvesikel
ab (Abbildungen 3.9 und 3.10). Der Inhalt einiger dieser

Vesikel wird an der Plasmamembran nach aullen befor-

Transport-
vesikel

Abbildung 3.9: Der Golgi-Apparat. (a) Die glatten Zisternen des Golgi-Apparates enthalten Enzyme, welche die im ER synthetisierten und in
den Golgi-Komplex verfrachteten Proteine chemisch modifizieren. (b) Elektronenmikroskopische Aufnahme eines Membranstapels des Golgi-

Apparates (VergroBerung: 46.000-fach).
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dert und an die Umgebung der Zelle abgegeben — zum
Beispiel die sekretorischen Produkte von Driisenzel-
len. Andere Vesikel transportieren integrale Membran-
proteine fiir den Einbau in die Plasmamembran oder
Organellenmembranen — zum Beispiel Rezeptor- und
Transporterproteine, Ionenkanédle usw. Wieder andere
Vesikel enthalten Enzyme, die innerhalb der Zelle ver-
bleiben, aber in spezielle Organellen verbracht wer-
den, wo sie ihre Aufgaben ausfiihren — zum Beispiel ly-
sosomale oder endosomale Enzyme. Die Lysosomen
(gr. Iysis, Spaltung, Auflosung + soma, Korper) sind die
Organellen des zelluldren Verdauens (bei Pilzen und
Pflanzen werden sie als Vakuolen bezeichnet). Die in
ihnen enthaltenen Enzyme dienen der Zerlegung von
Substanzen (zelleigenen wie fremden, zum Beispiel
phagocytierte Bakterien in Fresszellen des Immunsys-
tems). Lysosomen sind auch an der Riickgewinnung
zelleigener Baustoffe beteiligt, indem sie funktionslos
gewordene Makromolekiile in ihre monomeren Bau-
steine zerlegen. An der Selbstzerstérung von Zellen
durch Apoptose sind sie ebenfalls beteiligt. Ihre Enzyme
(in der Mehrzahl Hydrolasen) sind so wirkungsvoll, dass

innere Membran

raues
endoplas-
matisches

Abbildung 3.10: Der sekretorische
Weg einer eukaryontischen Zelle.
Dieser dient zur Synthese, Aufteilung
und zum Transport von Proteinen zu
verschiedenen Organellen einschlieB-

I;":ﬂfgm' lich der Plasmamembran bzw. zum Ex-
IGelicha port aus der Zelle. Uber diesen Trans-
intrazellulare portweg erreichen die Proteine der
Proteine Endosomen, Lysosomen und der Plas-

mamembran ihre Zielorte.

sie die sie beherbergende Zelle abttten konnen, falls es
zu einer Zerstérung der lysosomalen Membran kommt.
Im Normalfall verbleiben die Enzyme im Inneren des
Organells, sicher eingeschlossen durch die es umge-
bende Membran. Bevor sie dorthin gelangen, sind die
Enzyme als Proenzyme inaktiv; sie werden erst durch
eine chemische Umwandlung im Inneren dieser lyti-
schen Kompartimente aktiviert. In bestimmten Zellen
kénnen Lysosomen und Endosomen mit Nahrungs-
vakuolen, die phagocytiertes Material enthalten, zum
Phagosom oder Phagolysosom fusionieren (siehe Ab-
bildung 3.21). Dieser Vorgang verlduft reguliert.
Mitochondrien (Sing. Mitochondrium) (» Abbildung
3.11) sind auf elektronenmikroskopischen Aufnahmen
auffdllige Organellen, die in praktisch allen eukaryon-
tischen Zellen vorkommen. Sie fehlen aber beispiels-
weise in den roten Blutkérperchen. GroBe, Anzahl und
Form sind variabel; einige sind stdbchenférmig, ande-
re mehr oder weniger kugelformig. Sie konnen tiber das
Cytoplasma der Zelle verteilt oder in der Ndhe der Zell-
oberfldche oder in anderen Bereichen hoher Stoffwech-

selaktivitat konzentriert sein. Ein Mitochondrium besitzt

auBere Membran

(b)

Abbildung 3.11: Mitochondrien. (a) Aufbau eines typischen Mitochondriums. (b) Elektronenmikroskopische Aufnahme von Mitochondrien —

eines im Quer-, das andere im Langsschnitt (VergroBerung: 30.000-fach).
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Mikrotubuli

Intermediarfilamente

Mikrofilamente

Abbildung 3.12: Die komplexe Natur des Cytoskeletts einer Zelle.
Die drei hier sichtbaren Elemente des Cytoskeletts sind (in der Reihenfol-
ge abnehmenden Durchmessers): Mikrofilamente (aus Aktin), Intermedi-
arfilamente und Mikrotubuli (aus Tubulin; VergréBerung: 66.000-fach).

eine doppelte Membran. Jede der Membranen besteht
aus einer Lipiddoppelschicht mit eingelagerten Protei-
nen. Die &ullere Membran ist glatt, die innere ist in Form
zahlreicher blatt- oder fingerartiger Einstiilpungen ein-
gefaltet. Die Einstiilpungen heiBen Cristae (Sing. Crista;
Abbildung 3.11). Durch sie wird die Oberflache der in-
neren Mitochondrienmembran, an der wichtige chemi-
sche Reaktionen ablaufen, erheblich vergrofert. Diese
charakteristischen Merkmale machen es leicht, die Mi-
tochondrien unter den Organellen der eukaryontischen
Zelle zu identifizieren. Die Mitochondrien werden oft als
die ,,Kraftwerke der Zelle“ bezeichnet, weil die in ihnen
enthaltenen Enzyme der Cristae und des als Matrix be-
zeichneten Innenraums Energie liefernde Schritte des
aeroben Stoffwechsels katalysieren (siehe Abbildung
4.14, S.102). In diesem Organell wird in tierischen Zel-
len die Hauptmasse des ATPs (Adenosintriphosphat)
erzeugt, das in allen Zellen das wichtigste Molekiil zur
Speicherung und Ubertragung von Energie ist. Mito-

Tubulin- ~|:
dimer

(b)

Abbildung 3.13: Die Mikrotubuli einer Nierenzelle eines Hams-
tersduglings. (a) Die Mikrotubuli sind sichtbar gemacht durch die Be-
handlung des Praparates mit einem fluoreszenzmarkierten Protein, das
spezifisch an Tubulin bindet. (b) Ein Mikrotubulus besteht aus 13 Strén-
gen Tubulinmolekiilen; jedes Tubulinmolekiil ist ein Proteindimer. Die
Tubulindimere lagern sich am (+)-Ende des Mikrotubulus rascher an,
als sie von dort abdissoziieren und werden vom (-)-Ende rascher ent-
fernt, als sie sich an dieses anlagern.

chondrien vermehren sich selbststdndig durch Teilung.
Sie besitzen ein sehr kleines eigenes Genom in Form
eines ringférmig geschlossenen DNA-Molekiils, das an
die Genome von Prokaryonten erinnert, allerdings viel
kleiner ist als ein durchschnittliches Bakteriengenom.
Das mitochondriale Genom codiert einige, aber bei

weitem nicht alle Proteine des Organells.
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Eukaryontische Zellen enthalten ein charakteristi-
sches System von Rohren und Filamenten, das in sei-
ner Gesamtheit als Cytoskelett bezeichnet wird (» Ab-
bildung 3.12 und » 3.13). Sie stiitzen die Zelle und
halten die Form der Zelle aufrecht. In vielen Zellen ist
das Cytoskelett auch malgeblich an Transportvorgin-
gen von Vesikeln und anderen Organellen sowie an der
lokomotorischen Bewegung der ganzen Zelle beteiligt.
Das Cytoskelett besteht aus Mikrofilamenten, Mikrotu-
buli und Intermediéarfilamenten. Mikrofilamente sind
diinne, lineare Gebilde, die erstmals deutlich in Mus-
kelzellen beobachtet wurden, wo sie fiir die Kontrakti-
onsfdhigkeit der Zelle verantwortlich sind. Sie beste-
hen aus dem globuldren Protein Aktin. Man kennt
Dutzende weiterer Proteine, die in spezifischer Weise
an Aktin binden und dessen Konfiguration und Verhal-
ten in der Zelle regulierend beeinflussen. Eines dieser
aktinbindenden Proteine ist das Myosin, dessen Wech-
selwirkung mit den Aktinfilamenten die Kontraktion
der Muskelfasern bewirkt (siehe Kapitel 29). Die Ak-
tinmikrofilamente stellen ein ,,Schienensystem® zur
gerichteten Bewegung von groBen Molekiilen wie RNA
und Organellen im und durch das Cytoplasma dar. Mit
ihrer Hilfe wird beispielsweise Boten-RNA aus dem
Zellkern zu den Zielorten im Cytoplasma transportiert
(siehe Kapitel 5). Mikrotubuli, die etwas gréfer sind
als die Mikrofilamente, sind réhrenformige Gebilde,
die aus dem Protein Tubulin aufgebaut sind (Abbil-
dung 3.13). Jedes Tubulinmolekiil ist ein Dimer aus
zwei globuldren Polypeptiduntereinheiten. Die Tubu-
linmolekiile sind ,,Kopf-an-Schwanz* zu einem Strang
angeordnet, und 13 solcher Strdnge lagern sich zu ei-
nem Mikrotubulus zusammen. Da die Tubulinunter-
heiten in einem Mikrotubulus immer kopf-schwanz-
verkniipft sind, besitzen diese Gebilde eine Polaritat —
die Enden sind chemisch wie funktionell verschieden
voneinander. Ein Ende wird als das Plusende (+-Ende)
bezeichnet. An dieses Ende lagern sich Tubulinmole-
kiile schneller an und werden auch schneller wieder
abgezogen als am entgegengesetzten Ende (dem Minus-
ende). Die Mikrotubuli sind von entscheidender Be-
deutung fiir die Verteilung der Chromosomen bei der
Zellteilung (siehe weiter unten). Sie sind weiterhin fiir
die intrazelluldre Architektur, Organisation und den
Transport von Vesikeln wichtig. Dartiber hinaus sind
Mikrotubuli wesentliche Bestandteile von Cilien und
Flagellen (siehe nachfolgenden Abschnitt). Von einem
Organisationszentrum aus strahlen die Mikrotubuli in

die Zelle aus. Dieser Ausgangspunkt des mikrotubulé-

ren Zellskeletts heiBit Zentrosom (Zentralkorperchen)
und befindet sich in der Ndhe des Zellkerns. Zentroso-
men sind nicht von einer Membran umgeben. Im Zen-
trosom findet sich ein Zentriolenpaar (Abbildungen
3.4 und » 3.14), die selbst wieder aus Mikrotubuli zu-
sammengesetzt sind. Jedes Zentriol eines Zentriolen-
paares liegt orthogonal (im rechten Winkel) zu dem an-
deren Zentriol und ist ein kurzer Zylinder aus neun
Mikrotubulustripletts (9 X 3 = 27 Mikrotubuli). Vor
einer Zellteilung werden sie vervielfdltigt. Obwohl die
Zellen hoherer Pflanzen keine Zentriolen besitzen,
verfiigen auch sie iiber einen zentralen Ort, an dem das
Mikrotubulusgeriist ausgerichtet und organisiert wird.
Intermedidrfilamente sind groBer als Mikrofilamente,
aber kleiner als Mikrotubuli, daher die Bezeichnung
Intermediiir- (= Zwischen)filamente. Man kennt fiinf
biochemisch unterscheidbare Typen von Intermediér-

filamenten. Thre Zusammensetzung und Anordnung

ist abhéngig vom Zelltyp. Bei Krebszellen wird oft der

Mikrotubulus-
triplett

(b)

Abbildung 3.14: Das Zentrosom. (a) Jedes Zentrosom enthalt ein
Zentriolenpaar und jede Zentriole besteht aus neun Mikrotubulustri-
pletts, die zu einem Zylinder angeordnet sind. (b) Elektronenmikros-
kopische Aufnahme eines Zentriolenpaares — eines im Langsschnitt
(rechts), das andere im Querschnitt (links). Die normale Ausrichtung
der Zentriolen eines Zentriolenpaares ist senkrecht zueinander.
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Intermediarfilamenttyp ermittelt, um Aufschluss darii-
ber zu gewinnen, von welchem urspriinglichen Zelltyp
sie sich herleiten. Die Kenntnis der zugrunde liegenden
Ursprungszellen kann Hinweise auf den Krankheits-

verlauf und geeignete Behandlungsverfahren geben.

3.2.3 Die Oberflachen von Zellen und
ihre Spezialisierungen

Die freiliegende Oberfldche von Epithelzellen (Zellen,
die Hohlungen oder GefdBe im Korper auskleiden, oder
welche, die duBerste, an die Umwelt grenzende Zell-
schichten bilden; siehe Kapitel 9) tragen manchmal
Cilien (Sing. Cilium oder Cilie; Zellwimpern) oder Fla-
gellen (Sing. Flagellum; ZellgeiBeln). Diese Organellen
sind bewegliche Ausstiilpungen der Zelloberfldche, die
Stoffe an der Zelle entlang oder vorbei bewegen. Bei
vielen einzelligen und einige kleinen vielzelligen For-
men treiben sie den gesamten Organismus durch das
fliisssige Medium, in dem er sich befindet (siehe Kapi-
tel 11 und Kapitel 13). Flagellen liefern auch bei den
meisten Tieren und vielen Pflanzen den Antrieb fiir
ménnliche Keimzellen (Spermien, Spermatozoen, siehe
Kapitel 7).

Cilien und Flagellen zeigen ein unterschiedliches
Schlagverhalten (siehe Kapitel 29), ihr innerer Aufbau
ist jedoch gleich. Mit wenigen Ausnahmen besteht der
innere Bau lokomotorischer Cilien und Flagellen aus
einem langen Zylinder aus neun Mikrotubuluspaaren,
die ein zentrales Mikrotubuluspaar umgeben (siehe Ab-
bildung 29.11). An der Basis eines jeden Ciliums oder
Flagellums befindet sich ein Basalkorperchen (= Kine-
tosom), das in seinem Aufbau mit einem (einzelnen)
Zentriol identisch ist.

Viele Zellen bewegen sich weder mithilfe von Cilien
noch durch die von Flagellen, sondern durch amébo-
ide Bewegung durch Hilfe von Pseudopodien (Schein-
fiiBchen). Einige Protozoengruppen (Kapitel 11), wan-
dernde Zellen in den Embryonen vielzelliger Tiere,
sowie einige Zellen adulter Vielzeller (z. B. weile Blut-
korperchen) zeigen eine amdboide Fortbewegungs-
weise. Die durch die Wirkung des Aktinmikrofilament-
systems hervorgerufene Cytoplasmastromung fiihrt
zur Ausstreckung eines lappenartigen Zellareals (des
Scheinfiifchens) von der Oberfldche der Zelle. Fortge-
setztes Stromen des Cytoplasmas in Richtung des Pseu-
dopodiums verfrachtet Organellen in den ausgebuch-
teten Zellteil und zieht schlieBlich die Bewegung der
gesamten Zelle nach sich. Einige spezialisierte Pseudo-

podien besitzen mikrotubulGse Zentralteile (Kapitel 11:
Form und Funktion) und die Bewegung wird durch den
Auf- und Abbau von Tubulinstrdngen bewerkstelligt.
Zellen, die den oberfldchlichen Abschluss eines Ge-
webes oder Organs bilden (Epithelzellen) oder Zellen,
die im Inneren eines Gewebeverbandes eingeschlossen
sind, konnen spezialisierte Kontaktbereiche (engl. junc-
tions) untereinander ausbilden. In unmittelbarer Ndhe
der nach aufien gerichteten Oberfldche scheinen die Cy-
toplasmamembranen benachbarter Zellen miteinander
zu verschmelzen. Eine solche, dicht abschlieBende Kon-
taktstelle wird als tight junction (engl. tight, dicht,
junction, Verbindung) oder Zonula occludens bezeich-
net; die deutsche Benennung ,Schlussleiste’ hat sich
nicht durchgesetzt (> Abbildung 3.15). Tight junctions
bestehen aus zwei Reihen von Transmembranproteinen,
die als Dichtungsmasse dienen und den Durchtritt von
Molekiilen zwischen den Zellen von einer Seite des Epi-
thels zur anderen verhindern (= parazelluldrer Trans-
port). Ohne diese dicht schlieBenden Kontaktbereiche,
die den gesamten Zellkorper umlaufen, wiirde zwischen
den Plasmamembranen benachbarter Zellen ein Spalt-
raum von ca. 20 nm Weite klaffen (zur Erinnerung: eine
Plasmamembran hat eine ungefihre Dicke von 7 nm).
Die Anzahl der Transmembranproteinreihen einer Zo-
nula occuludens bestimmt, wie dicht die benachbarten
Epithelzellen gegeneinander abgeschottet sind. Sehr
dichte tight junctions zwischen Darmzellen zwingen bei-
spielsweise Molekiile, die aus dem Darminhalt absor-
biert werden sollen, durch die Epithelzellen (= trans-
zelluldrer Transport) statt durch ihre Zwischenrdume
zu diffundieren. Adhésionsbereiche (Abbildung 3.15)
treten kurz unterhalb der tight junctions auf. Diese ver-
ankernden Kontaktpunkte sind den tight junctions in
der Hinsicht dhnlich, dass auch sie den Zellkorper um-
laufen. Sie unterscheiden sich von den tight junctions
darin, dass sie keinen dichten Abschluss zwischen den
Zellen schaffen. Die Transmembranproteine dieser Be-
reiche sind vielmehr iiber einen kleinen Zwischenzell-
raum miteinander verkniipft. Im Inneren benachbarter
Zellen sind die Transmembranproteine mit Aktinfila-
menten assoziiert, wodurch die Cytoskelette benach-
barter Zellen untereinander gekoppelt sind. An verschie-
denen Punkten unterhalb der tight junctions und der
Adhisionsbereiche treten kleine, elliptische Scheibchen
in den Plasmamembranen jeder der Epithelzellen auf.
Ein solches Gebilde heiit Desmosom oder Macula ad-
haerens (Abbildung 3.15). Von jedem Desmosom aus

erstreckt sich ein Schopf aus Intermediérfilamenten in
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Abbildung 3.15: Typen von Zell/Zellkontakten und ihre Anordnung am Beispiel einer kolumnaren Epithelzelle (Saulenepithel).
Mikrofilamente aus Aktin (griin dargestellt) und Intermediarfilamente (orange) stehen mit Adhasionszonen bzw. Desmosomen in Kontakt und

verbinden diese Kontaktstellen mit dem Cytoskelett.

das Zellplasma, und Transmembranproteine reichen
durch die Plasmamembran in den Zwischenzellraum,
um die desmosomalen Scheiben benachbarter Epithel-
zellen zu verbinden. Desmosomen sind keine Dichtungs-
stellen, sondern scheinen die mechanische Widerstands-
fahigkeit eines Gewebes zu erhchen. Hemidesmosomen
(Abbildung 3.15) finden sich in den Basisbereichen von
Epithelzellen und verankern diese mit den darunter-
liegenden Bindegewebsschichten. Gap junctions (engl.
gap, Liicke, Spalt) dienen nicht als Anheftungspunkte,
sondern stellen vielmehr Kanéle fiir die interzellulédre
Kommunikation dar. Durch sie werden zwischen den
Zellen winzige Kanile geschaffen, die das Cytoplasma

der Epithelzellen untereinander verbindet. Niedermo-
lekulare Stoffe und Ionen kénnen von einer Zelle in die
néchste tibertreten. Gap junctions werden von Epithel-,
Muskel- und Nervenzellen untereinander ausgebildet.

Eine weitere Spezialisierung von Zelloberfldchen fin-
det sich in Form des ,,Zusammenschniirens* benach-
barter Zelloberflachen, dort, wo die Plasmamembranen
der Zellen sich einfalten und sich dhnlich wie ein Reil3-
verschluss verzahnen. Solche Einfaltungen sind beson-
ders bei den Epithelzellen der Nierentubuli verbreitet.
Sie dienen der VergréBerung der Zelloberfldiche zum
Zweck einer erhohten Absorptions- oder Sekretions-
leistung. Die distalen oder apikalen Grenzfldchen einiger
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Abbildung 3.16: Elektronenmikroskopische Aufnahme eines
Biirstensaums aus Mikrovilli. VergréBerung: 59.000-fach.

epithelialer Zellen lassen auf elektronenmikroskopi-
schen Aufnahmen eine regelméfige Anordnung von
Mikrovilli (Sing. Mikrovillus) erkennen (» Abbildung
3.16). Dabei handelt es sich um kleine, 1 bis 1,5 pm lan-
ge, fingerartige Ausstlilpungen der Plasmamembran,
die mit Cytoplasma gefiillt sind und durch die ein Mikro-
filamentbiindel verlduft (Abbildungen 3.15 und 3.16).
Auf den Zellen, die den Darm auskleiden, sind diese
Strukturen klar erkennbar. Sie dienen der enormen
VergroBerung der Oberfldche, die fiir die Absorption
verdauter Nahrung zur Verfiigung steht und sie reichen
in das Lumen des Darms hinein. Oberfldchenvergrofe-
rung fiir den Zweck gesteigerter Transportraten ist ein
wichtiges biologisches Prinzip in vielen Organen. Im
Lichtmikroskop sind solche Strukturen als Biirsten-

saum erkennbar.

3.2.4 Die Funktionen der Zellmembranen

Die unglaublich diinne und doch robuste Plasmamem-
bran, die jede Zelle umgibt, ist fiir die Zelle lebenswich-
tig, um den Erhalt ihrer Unversehrtheit zu gewéhrleisten.

Friiher fiir ziemlich statische Gebilde gehalten, welche

die Grenze einer Zelle festlegen und verhindern, dass
der Zellinhalt auslauft, weill man heute, dass die Plasma-
membran einer Zelle eine hochdynamische Struktur
darstellt, bemerkenswerte Aktivititen und hohe Selek-
tivitat entwickelt. Die Plasmamembran einer Zelle wird
auch als Cytoplasmamembran oder als Plasmalemma
bezeichnet. Sie bildet eine Permeabilitédtsbarriere, die
das Zellinnere von der AuBBenwelt abtrennt. Die Plas-
mamembran reguliert den lebensnotwendigen Strom
des molekularen Transports in die Zelle hinein und aus
ihr heraus. Sie ist fiir viele der zahlreichen und einzig-
artigen funktionellen Eigenschaften spezialisierter Zell-
typen verantwortlich.

Im Inneren der Zelle ist eine Vielzahl von Organellen
von Membranen umgeben. Tatsdchlich kann man sagen,
dass eine (eukaryontische) Zelle ein System aus Mem-
branen ist. Diese Membranen definieren einzelne, fiir
unterschiedliche Aufgaben spezialisierte Kompartimen-
te (Reaktionsrdume). Es ist hochgerechnet worden, dass
alle in einem Gramm Lebergewebe enthaltenen Zell-
membranen ausgebreitet eine Fldche von 30 Quadrat-
metern bedecken wiirden. Die inneren Membranen ei-
ner Zelle haben viele strukturelle wie physiologische
Eigenschaften mit der Plasmamembran gemeinsam, und
sie sind allesamt Orte, an denen viele der zahllosen en-
zymatischen Reaktionen im Zellgeschehen ablaufen.

Die Plasmamembran fungiert fiir den Ein- und Aus-
tritt vieler am Zellstoffwechsel beteiligter Substanzen
als selektive Barriere. Einige Stoffe konnen die Mem-
bran sehr leicht tiberwinden (z.B. Gase wie O, und CO,),
andere nur langsam und unter Schwierigkeiten; wieder
anderen gelingt dies gar nicht. Die chemischen Bedin-
gungen aubBerhalb einer Zelle sind anders und variabler
als im Zellinneren, und somit ist es zwingend notwen-
dig, den Durchtritt von Stoffen durch die Membran(en)
einer rigorosen Kontrolle zu unterwerfen.

Man unterscheidet drei Hauptkategorien von Trans-
porten, durch die Substanzen durch eine Membran ge-
langen konnen: (1) Diffusion entlang eines Konzentra-
tionsgefilles, (2) durch vermittelten Transport, bei dem
ein Stoffteilchen in spezifischer Weise an ein in der
Membran befindliches Transmembranprotein bindet,
das dann die Durchschleusung bewerkstelligt oder er-
leichtert, und (3) durch Endocytose — ein grofiraumige-
rer Aufnahmeprozess, bei dem ein Vesikel gebildet wird,
in das die aufzunehmende Substanz eingeschlossen
wird. Das endocytotische Vesikel wird durch Einstiil-
pung der Plasmamembran gebildet und von dieser in
das Zellinnere abgeschniirt.
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Diffusion und Osmose

Unter Diffusion versteht man die Nettobewegung von
Stoffen aus einem Bereich hoher Konzentration in ei-
nen mit niedrigerer Konzentration des jeweiligen Stoffes.
Im Diffusionsgebiet kommt es daher nach einiger Zeit
zum Ausgleich der Konzentrationen, also zur Einstel-
lung einer gleichméBigen Konzentration ohne Konzen-
trationsgefdlle. Wird eine lebende, von einer Membran
umgebene Zelle in eine Losung verbracht, in der ein
Stoff gelost ist, dessen Konzentration dort hoher ist als
im Inneren der Zelle, so liegt vom Moment des Eintau-
chens der Zelle in die Losung ein Konzentrationsgefille
(= Konzentrationsgradient) zwischen den beiden durch
die Membran getrennten Fliissigkeitsraumen vor. Vo-
rausgesetzt, die Membran ist permeabel, also durchlés-
sig fiir den betrachteten geldsten Stoff, kommt es zu
einem Einstrom des Stoffes in die Zelle, also zu einem
Nettotransport mit einer Erhéhung der Zellinnenkon-
zentration bei gleichzeitiger Abnahme der Konzentra-
tion des Stoffes in der umgebenden Lésung. Der gelGste
Stoff diffundiert den Gradienten hinab, bis die Konzen-
trationen sich ausgeglichen haben.

Die meisten Zellmembranen sind selektiv permeabel,
dass heiBt, sie sind fiir bestimmte Stoffe — zum Beispiel
Wasser — durchléssig, aber von beschrankter Durchlés-
sigkeit oder undurchléssig fiir andere Stoffe. Bei der
freien Diffusion ist es diese Selektivitdt der Membra-
nen, die den molekularen Fluss reguliert. Als Faustregel
gilt, dass Gase (wie Sauerstoff oder Kohlendioxid), Harn-
stoff und lipophile geltste Stoffe (wie Fette, fettartige
Substanzen und Alkohole) die einzigen Stoffe sind, die
relativ ungehindert biologische Membranen iiberwinden
konnen (siehe Kapitel 2: Lipide). Da aber auch viele was-
serlosliche Stoffe leicht durch Membranen hindurch-
treten konnen, muss es hochspezialisierte Transport-
systeme geben, da solche Bewegungsvorginge durch
einfache Diffusion nicht erkldrbar sind. Zucker, Elek-
trolyte, geladene Ionen und erst recht Makromolekiile
werden durch Triagervermittelte (= Carrier-vermittelte)
Vorgéinge durch Membranen geschleust; diese werden
weiter unten erklart.

Setzt man zwischen zwei Bereiche ungleicher Kon-
zentrationen eines geldsten Stoffes eine Membran, die
fiir den geldsten Stoff undurchlédssig, fiir das Losungs-
mittel aber durchléssig ist, so stromt das Losungsmittel
(in biologischen Systemen Wasser) aus dem Bereich der
niedrigeren Konzentration durch die Membran in den
Bereich der hheren Konzentration. Die Wassermolekii-

le wandern dem Konzentrationsgefélle entsprechend

von dort, wo die Konzentration an Wassermolekiilen
hoher ist, hin zu dem Bereich, wo ihre Konzentration
niedriger ist. Diese Darstellung ist anschaulich aber un-
genau. Physikalisch exakt muss man von den chemi-
schen Potenzialen (j;) der beteiligten Stoffe sprechen;
diese konnen in Mehrkomponenten auch dann verschie-
den sein, wenn die Konzentration einer Komponente
(z.B. Wasser) gleich ist. Dieser Transportvorgang wird
Osmose genannt.

Man kann den Effekt der Osmose durch ein einfaches
Experiment demonstrieren, indem man eine selektiv
durchldssige Membran dicht abschliefend tiber einen
Trichter stiilpt. Der Trichter wird umgedreht, mit einer
Salzlsung befiillt und dann in ein Glas mit reinem
Wasser gehéngt. Die Fliissigkeitsspiegel (= Meniskus)
im Glas und im Trichter sollen am Anfang gleich hoch
sein. Nach kurzer Zeit beginnt der Meniskus im Stiel des
Trichters zu klettern, was auf einen Einstrom von Wasser
durch die Membran in die Salzlsung hindeutet (» Ab-
bildung 3.17).

Im Innern des Trichters befinden sich Wassermole-
kiile und die Ionen des geldsten Salzes. Im Glas aufler-
halb des Trichters befinden sich nur Wassermolekiile.
Die Wasserkonzentration im Inneren des Trichters ist
daher geringer als auBen. Es liegen zwei Konzentrations-
gradienten vor: fiir das Wasser und fiir das geloste Salz.
Da die Membran fiir die Salzionen undurchléssig ist,
kann sich nur der Gradient des Wassers anpassen (an-
gendhert durch dessen Konzentration). Wasser diffun-
diert deshalb von dem Bereich hoherer Konzentration
(im Glas) zu dem niedrigerer Konzentration (Salzlgsung
im Trichter).

Durch den Einstrom des Wassers in die Salzlésung,
kommt es zum Ansteigen des Fliissigkeitsspiegels im
Trichterstiel. SchlieBlich driickt das Gewicht der Fliis-
sigkeit im Trichter das Wasser wieder so schnell hinaus,
wie es nachstrémt. Der Meniskus im Trichterstiel &ndert
sich nicht mehr, und man sagt, dass das System sich im
Gleichgewicht befindet. Der osmotische Druck der Lo-
sung ist dann gleich dem hydrostatischen Druck, der
auf der Losung lastet und einen weiteren Einstrom
verhindert.

Das Konzept des osmotischen Drucks ist jedoch nicht
problemfrei. Eine Losung zeigt nur dann einen osmo-
tischen ,,Druck”, wenn sie durch eine selektiv perme-
able Membran von einem Lésungsmittel getrennt ist.
Es kann fiir den physikalisch Ungeiibten etwas verwir-
rend sein, sich vorzustellen, dass eine Salzlgsung in ei-

ner Flasche fiir sich genommen einen ,,Druck” haben
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Abbildung 3.17: Einfaches Membranosmometer. (a) Das Endstiick eines Rohres ist mit einer Salzlésung befiillt und das offene untere Ende
mit einer selektiv permeablen Membran dicht verschlossen. Die Membran ist fiir Wasser durchlassig, jedoch nicht fiir im Wasser geldste Salze
(Ionen). (b) Wenn das so praparierte Messrohr in einen Behalter mit reinem Wasser getaucht wird, diffundieren Wassermolekiile durch die Mem-
bran in das Innere des Rohres. In dem umgebenden Reservoir (Becherglas) ist die Konzentration an Wassermolekiilen héher als im Inneren des
Rohrchens. In der Salzldsung im Réhrcheninneren werden die Wassermolekiile durch die anwesenden lonen verdiinnt. Da die lonen des Salzes
nicht durch die Membran diffundieren kdnnen und nur Wasser einstrémt, nimmt das Fliissigkeitsvolumen im Rohrchen zu; der Meniskus der Fliis-
sigkeit im Rohr steigt nach oben. (c) Das Gewicht des in dem Rohr aufsteigenden Wassers ibt eine Kraft (hydrostatischer Druck) aus, der irgend-
wann dazu fiihrt, dass genauso viele Wassermolekiile in die eine Richtung durch die Membran wandern wie in die andere Richtung (osmotischer
Druck). Das Volumen in dem Rohrchen nimmt nicht weiter zu. An diesem Punkt entspricht der osmotische Druck dem hydrostatischen Druck; man
sagt, das System befindet sich im osmotischen Gleichgewicht. Dieses osmotische Gleichgewicht ist ein thermodynamisches Gleichgewicht, das
dem chemischen Gleichgewicht einer chemischen Reaktion homolog ist (AG = 0). Uberlegen Sie, wie sich dieses System im Weltraum im Zustand

der Schwerelosigkeit entwickeln wiirde.

sollte dhnlich dem hydrostatischen Druck eines kom-
primierten Gases in einer Druckflasche. Dariiber hinaus
ist der osmotische Druck ja tatsdchlich ein hydrostati-
scher Druck, der angelegt werden muss, um eine Losung
daran zu hindern, Wasser aufzunehmen, falls die Losung
durch eine selektiv durchldssige Membran mit einem
Vorrat einer weiteren Fliissigkeit niedrigeren osmoti-
schen Drucks in Verbindung stiinde. Genauer als durch
den osmotischen Druck wird die hier besprochene phy-
sikochemische Eigenschaft von Systemen durch das
osmotische Potenzial beschrieben. Da aber der Ausdruck
,osmotischer Druck“ so fest in unserem Vokabular ver-
ankert ist, ist es unvermeidbar, seine Bedeutung und
Verwendung ungeachtet moglicher Verwirrung zu ver-
stehen.

Die in der Biologie osmotisches Potenzial genannte
GroBe ist nur eine Erscheinungsform der thermodyna-
mischen Grofle, die in der physikalischen Chemie das
chemische Potenzial () genannt wird. Dieses ist selbst
ex definitione die partielle freie Enthalpie (AG;) einer
einzelnen Komponente eines zusammengesetzten Sys-
tems. Das osmotische Gleichgewicht wird durch diesel-
ben physikalischen Gleichungssysteme beschrieben wie

das chemische Gleichgewicht. Die so genannten Haupt-

sdtze der Thermodynamik und ihre Bedeutung fiir le-
bende Systeme werden zu Beginn des vierten Kapitels
kurz angerissen. Das osmotische Potenzial ist nichts an-
deres als das chemische Potenzial des Wassers in einem
biologischen System (jy,0). Die Zusammenhénge und
die Natur des osmotischen Drucks bzw. Potenzials
werden leicht(er) verstandlich, wenn man sich mit den
Grundlagen der physikalischen Chemie befasst und sich
dem Problem von der thermodynamischen Seite her
néhert.

Das Konzept der Osmose ist von grofer Bedeutung,
um zu verstehen, wie Tiere die Zusammensetzung ih-
rer Korperfliissigkeiten und die der darin geldsten Stof-
fe regulieren (siehe Kapitel 30). So halten etwa Meeres-
fische die Konzentration der gelosten Ionen in ihrem
Blut bei ungefdhr einem Drittel der Konzentration dieser
Ionen im umgebenden Meerwasser; relativ zum Meer-
wasser sind sie hypoosmotisch. Falls ein solcher Fisch
in eine Flussmiindung hineinschwimmt, wie es der
Lachs bei seiner Wanderung tut, passiert er dabei einen
Bereich, in dem die Konzentration der geldsten Stoffe
im Blut den Konzentrationsverhéltnissen im Umge-
bungswasser entspricht; dann ist er isoosmotisch mit

seiner Umgebung. Beim Ubergang ins SiiBwasser kehren
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sich die Verhiltnisse um; hier ist das Blut des Fisches
im Vergleich zum Flusswasser hyperosmotisch. Der
Fisch muss tiber ausgefeilte physiologische Mechanis-
men verfiigen, um im Meerwasser einen Nettoverlust
an Wasser zu verhindern und im Stiiwasser des Flusses

einen Nettozugewinn zu vermeiden.

Diffusion durch Kanéle

Wasser und darin geldste Ionen konnen aufgrund ihres
polaren Charakters bzw. ihrer elektrischen Ladungen
nicht durch den amphipatischen Bilayer der Phospho-
lipide einer Plasmamembran diffundieren. Diese Teil-
chen durchqueren die Membran durch spezialisierte
molekulare Poren oder Kanile, die von Transmembran-
proteinen gebildet werden. Ionen und Wassermolekiile
wandern entlang ihres Konzentrationsgefilles durch die-
se Membrankanile. Ionenkanile zeigen Selektivitiat — sie
erlauben nur ganz bestimmten Ionen eines begrenzten
GroBenbereichs und bestimmter elektrischer Ladung

den Durchtritt. Sie kdnnen entweder ein endogenes

®}

Kanal geoffnet

Kanal geschlossen

(b) Spannungsgesteuerter lonenkanal.

Abbildung 3.18: Gesteuerte Kanéle bendtigen ein Signal, auf das
hin sie sich 6ffnen oder schlieBen. (a) Chemisch gesteuerte lonen-
kanéle offnen oder schlieBen sich, wenn ein Signalmolekiil (Ligand)
sich an einen speziellen Bindungsort (Ligandenbindungsort) des Trans-
membranproteins anlagert. (b) Spannungsgesteuerte lonenkanéle 6ff-
nen oder schlieBen sich, wenn sich die Spannung iiber die Membran
(= Membranpotenzial) andert.

Schaltverhalten zeigen und Ionen den diffusiven Durch-
tritt ermoglichen, oder sie kénnen gesteuerte Kanile
sein. Letztere benotigen ein Signal, das sie veranlasst,
sich entweder zu 6ffnen oder zu schlieBen. Gesteuerte
Ionenkanéle 6ffnen oder schliefen sich (je nach Typ des
Kanalproteins) entweder, wenn ein bestimmter Signal-
stoff (Ligand) an eine bestimmte Stelle des Transmem-
branproteins bindet (ligandengesteuerte Kanile; » Ab-
bildung 3.18a), oder wenn das elektrische Potenzial
(die Spannung) in der unmittelbaren Umgebung ihres
Membranbereichs sich verdndert (spannungsgesteuerte
Ionenkanile, Abbildung 3.18b). Die Diffusion von
Ionen durch Kanalproteine ist die Grundlage der Reiz-
fortleitung im Nervensystem (siehe Kapitel 33) und an
den Muskeln (siehe Kapitel 29). Membrankanéle fiir
Wassermolekiile heien Aquaporine; mehrere unter-
schiedliche Typen sind bisher beschrieben worden.
Sie sind von besonderer Bedeutung fiir die Absorption
von Wasser aus der Nahrung im Verdauungssystem
(siehe Kapitel 32), sowie fiir die Riickresorption von
Wasser in der Niere im Verlauf der Harnbildung (siehe
Kapitel 30).

Carriervermittelter Transport —
Membran-Transportsysteme

Wir haben gelernt, dass eine Zellmembran eine wir-
kungsvolle Barriere fiir die freie Diffusion der meisten
Molekiilsorten mit biologischer Bedeutung darstellt.
Und doch ist es unabdingbar, dass solche Stoffe in die
Zelle und wieder aus ihr herausgelangen. Néahrstoffe wie
Zuckermolekiile und Baustoffe wie Aminosduren miis-
sen in die Zelle eintreten, Abfallstoffe des Stoffwechsels
miissen sie verlassen konnen. Solche Stoffe werden
durch spezielle Transmembranproteine, die man Trans-
porter nennt, durch die Membran gebracht. Transpor-
ter versetzen geldste Stoffe (Molekiile, Ionen) in die
Lage, die Phospholipid-Doppelschicht der Membran
zu durchqueren (» Abbildung 3.19a). Transportermole-
kiile besitzen in der Regel eine sehr hohe Spezifitit. Sie
erkennen und transportieren nur eine begrenzte Aus-
wahl chemischer Substanzen, meistens nur eine einzige
Substanz.

Ist die Konzentration eines geldsten Substrates hoch,
so zeigen die Carrier (= Membrantransporter) des ver-
mittelten Transports einen Sattigungseffekt. Das be-
deutet, dass die Transportrate sich asymptotisch einem
Maximalwert annéhert, jenseits dessen eine weitere
Erhohung der Substratkonzentration keinen weiteren
Effekt mehr auf die Geschwindigkeit hat, mit der die-
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Abbildung 3.19: Vermittelter Transport. (a) Ein Molekiil eines Trans-
porterproteins bindet ein zu transportierendes Molekdil (Substrat) auf
einer Seite der Plasmamembran, andert seine Konformation und setzt
das Substratmolekiil auf der anderen Seite der Membran frei. Der ver-
mittelte Transport vollzieht sich immer in Richtung eines vorhandenen
Konzentrationsgefalles. (b) Die Transportrate nimmt mit steigender
Substratkonzentration zu, bis alle Transportermolekiile von Substrat-
teilchen besetzt sind (Sattigung).

ses transportiert wird (Abbildung 3.19b). Dies ist ein
Beleg dafiir, dass die Zahl der zur Verfiigung stehenden
Transporter in einer Membran begrenzt ist. Wenn alle
Transportermolekiile aktiv sind und Substratteilchen
transportieren, erreicht die Transportrate ein Maximum
und kann nicht weiter gesteigert werden. Die einfache,
unvermittelte Diffusion zeigt keine solche Sattigung; je
groBer der Unterschied der Konzentrationen zu beiden
Seiten der Membran ist, desto rascher erfolgt der Ein-
strom. Man sagt dann, der Vorgang sei diffusionskon-
trolliert.

Zwei deutlich unterschiedliche Arten des Carrier-
vermittelten Transports miissen unterschieden wer-
den: (1) erleichterte Diffusion, bei der ein Transporter
einem Molekiil oder Ion behilflich ist, durch eine
Membran zu diffundieren, durch die das Teilchen
sonst nicht hindurchtreten koénnte (etwa aufgrund
elektrischer AbstoBung), und (2) der aktive Transport,
bei dem Energie vom Transportersystem aufgewendet
wird, um das Frachtgut gegen ein Konzentrationsgefal-
le zu transportieren (» Abbildung 3.20). Die erleich-

terte Diffusion unterscheidet sich vom aktiven Trans-
port insofern, indem sie eine Bergabbewegung unter-
stiitzt (in Richtung eines Konzentrationsgefilles). Da
das Gefille die Triebkraft fiir den Vorgang liefert, muss
hier keine Stoffwechselenergie aufgewendet werden,
um den Transportvorgang anzutreiben.

Bei vielen Tieren vermittelt die erleichterte Diffusion
die Aufnahme von Glucose (Traubenzucker) in die Zel-
len, wo sie als primére Energiequelle zur Erzeugung von
ATP oxidiert wird. Die Glucosekonzentration ist im
Blut hoher als in den Zellen, die sie verbrauchen, so
dass der diffusive Einstrom begiinstigt ist. Glucose ist
zwar gut wasserloslich, kann aber nicht ohne Weiteres
Zellmembranen durchdringen. Ohne Transportsysteme
fiir Glucose in die Zelle, kdme der fiir den Stoffwechsel
notwendige Nachschub zum Erliegen. Carriervermit-
telte Transportsysteme erh6hen den Glucosetransport
in die Zellen hinein.

Beim aktiven Transport werden die zu transportie-
renden Stoffe gegen die Triebkraft der passiven Diffu-
sion ,bergauf” transportiert. Der aktive Transport ist
immer mit Verbrauch von Energie in Form von ATP
oder anderen Energielieferanten verbunden, weil die
zu transportierenden Stoffe gegen ein Konzentrations-
gefdlle verfrachtet werden. Zu den wichtigsten aktiven
Transportsystemen gehort bei allen Tieren dasjenige,
das die Ionengradienten von Natrium (Na*) und Kali-
um (K*) zwischen dem Zellinneren und der die Zellen
umspiilenden extrazelluldren Fliissigkeit aufrechter-
hélt. Die meisten tierischen Zellen benétigen fiir die
Proteinbiosynthese am Ribosom und fiir bestimmte
enzymatische Aktivitdten eine hohe interne K*-Kon-
zentration. Die intrazelluldre K*-Konzentration kann
zwanzig- bis fiinfzigmal hoher liegen als auBBerhalb der
Zelle. Im Gegensatz dazu kann die Na*-Konzentration
auBerhalb der Zelle um das zehnfache héher liegen als
im Zellinneren. Die Konzentrationsgradienten beider
Ionen werden durch aktiven Transport aufrechterhalten.
K*-Ionen werden in das Zellinnere gepumpt; Na*-lonen
werden aus der Zelle herausgepumpt. Bei allen tieri-
schen Zellen sind diese beiden Transportvorgdnge durch
die Na*/K*-ATPase gekoppelt: Dieses Transportersys-
tem befordert K* in die Zelle, wihrend es gleichzeitig
Na* unter Verbrauch des Energielieferanten ATP hi-
nausbefordert.

Zwischen 10 und 40 Prozent der gesamten, von ei-
ner Zelle in Form von ATP erzeugten Energie wird von
dieser Natrium/Kaliumpumpe (= Na*/K*-ATPase) (Ab-
bildung 3.20) verbraucht!
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Abbildung 3.20: Die Na*/K*-ATPase. Die Transportleistung der Na*/K*-ATPase, angetrieben durch die Bindungsenergie von ATP-Molekiilen,
hélt die physiologisch normalen Gradienten fiir Na* und K* an der Plasmamembran aufrecht. Das primar aktive Transportsystem verrichtet sei-
ne Arbeit durch eine Abfolge von Konformationsanderungen: Schritt 1. Drei Na* binden an den dem Zellinneren zugewandten Bereich des Trans-
porters. Dies induziert eine Konformationsénderung des Proteinkomplexes (Protein aus mehreren Untereinheiten). Schritt 2. Der Proteinkomplex
bindet ein ATP-Molekiil und spaltet dieses hydrolytisch; dabei geht der endstandige Phosphorséaurerest des ATPs auf das Protein iiber (die lonen-
pumpe phosphoryliert sich selbsttatig). Schritt 3. Die kovalente Bindung des Phosphorsaurerestes induziert eine zweite Konformationsénderung
des Proteins, durch welche die drei Na* durch die Membran transportiert werden. Sie liegen nun dem extrazellularen Raum zugewandt. Diese
neue Konformation der Pumpe besitzt eine nur sehr niedrige Affinitat fiir Na*-lonen, so dass diese abdissoziieren und fortdiffundieren. In dieser
Form besitzt das Protein jedoch eine hohe Affinitét fiir K*. Es bindet zwei von ihnen, sobald es keine Na* mehr gebunden hat. Schritt 4. Die Bindung
der K* fiihrt zu einer neuerlichen Konformationsanderung, die jetzt die Abspaltung des Phosphorséurerestes nach sich zieht (Dephosphorylie-
rung). Vom Phosphorséurerest befreit, kehrt der Proteinkomplex in seine Ausgangskonformation zuriick. Dabei werden die gebundenen K* auf
die Membraninnenseite verfrachtet. Diese Konformation, von welcher der hier beschriebene Zyklus ausgegangen ist, besitzt nur eine geringe
Affinitat fir K*, so dass diese nunmehr freigesetzt werden. Nach Abgabe der K* ist die Na*/K*-ATPase in die Konformation mit einer hohen

Affinitat fiir Na* zuriickgekehrt.

Endocytose

Unter Endocytose versteht man die Aufnahme von Stof-
fen oder Teilchen durch Zellen. Endocytose ist hierbei
ein Oberbegriff, der drei mechanistisch sehr dhnliche
Vorgédnge einschlieft: die Phagocytose, die Pinocytose
und die rezeptorvermittelte Endocytose (» Abbildung
3.21). Bei allen Varianten handelt es sich um Mechanis-
men fiir die gezielte Aufnahme von Substanzen aus dem
Extrazellularraum. Bei der Phagocytose werden feste
Teilchen wie z.B. ganze Zellen aufgenommen, bei der Pi-
nocytose kleine Fliissigkeitsmengen und bei der rezep-
torvermittelten Endocytose Molekiile, die in spezifischer
Weise an Rezeptormolekiile in der Membran angedockt
haben. Alle diese Vorgénge erfordern den Einsatz von
chemischer Energie und kénnen somit als Formen des
aktiven Transports angesehen werden. Anders als bei
den weiter oben besprochenen aktiven Transportvorgén-
gen kommt es bei den hier aufgezeigten Ereignissen zu

bleibenden Verdnderungen an der beteiligten Membran.

Die Phagocytose (gr. phagein, ich esse + cyto, Zelle)
ist eine verbreitete Methode der Nahrungsaufnahme
bei Protozoen und niederen Metazoen. Sie ist ebenfalls
derjenige Vorgang, durch den bestimmte weille Blut-
korperchen (Leukocyten) Zelltriimmer und eingedrun-
gene Mikroben aus dem Blut entfernen. Wéahrend der
Phagocytose wird ein Bereich der Plasmamembran, der
nach auBlen hin mit mehr oder weniger spezifischen
Rezeptoren besetzt und im Zellinneren iiber aktin-
bindende Proteine mit den Aktinfilamenten des Cyto-
skeletts verbunden ist, ein- und schlieBlich abgeschniirt.
Der abgeschniirte Membranbereich umgibt das einver-
leibte Material schlieBlich gédnzlich.

Auf diese Weise wird ein phagocytotisches Vesikel
(lat. vesicula, Blaschen) gebildet, das von seinem Bil-
dungsort an der Plasmamembran in das Zellinnere
transportiert wird. Im Cytoplasma verschmilzt es mit
einem oder mehreren Lysosomen unter Bildung eines

Phagolysosoms, in dem die intrazelluldre Verdauung
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Abbildung 3.21: Drei Typen von Endocytose. Bei der Phagocytose reagiert die Zelle auf die Anwesenheit eines groBeren Teilchens, das von
einer Membranausstiilpung umflossen und eingeschlossen wird. Bei der Pinocytose wird ein kleinerer Bereich der Cytoplasmamembran unter
Ausbildung einer Caveole eingestiilpt. Der Membranbereich der Caveole ist mit spezifischen Rezeptoren fiir niedermolekulare Substanzen be-
setzt. Bei der rezeptorvermittelten Endocytose werden selektiv groBe Molekiile, die an ihre spezifischen Rezeptoren gebunden sind, in Stachel-
saumgruben eingesammelt und durch Vesikelbildung internalisiert. Die Bindung von Liganden an ihre Rezeptoren I6st eine Signalfortleitung in
das Zellinnere aus, die zu einer Ausbildung komplizierter Proteinverbande an der Innenseite der Plasmamembran fiihrt; deren Form wird lokal

verandert und |6st so den Endocytosevorgang aus.

des Vesikelinhalts durch die lysosomalen Enzyme voll-
zogen wird.

Die Pinocytose ist der Phagocytose sehr dhnlich —
auch bei der Pinocytose wird ein kleiner Membranbe-
reich invaginiert und vesikulédr abgeschniirt. Die inva-
ginierten Gruben, die sich fingerartig in das Zellinnere
strecken, werden als Caveolen (Sing. Caveole) (lat. cava,
hohl bzw. cavea, Hohlung, Kéfig) bezeichnet. Rezeptoren
mit spezifischer Bindungsfdhigkeit fiir bestimmte Mole-
kiile oder Ionen werden in solchen caveolischen Mem-
branbereichen konzentriert. Pinocytose ist offenbar bei
der Aufnahme wenigstens einiger Vitamine beteiligt,
und dhnliche Mechanismen sind beim Transport von
Substanzen von einer Seite einer Zelle zur anderen so-
wie bei der Internalisierung von Signalmolekiilen wie
Hormonen und Wachstumsfaktoren beteiligt.

Die rezeptorvermittelte Endocytose ist ein Mecha-
nismus fiir die Aufnahme grofer Molekiile in die Zelle.
Proteine in der Plasmamembran (Rezeptoren) binden
in spezifischer Weise Molekiile (Liganden), die aus dem
extrazelluldren Millieu an diese herantreten. Die Ein-
stiilpung des Plasmamembranbereichs, der die Rezep-
toren enthilt, wird bei dieser Variante der Endocytose
von einem Protein namens Clathrin vermittelt. Das Cla-
thrin bildet an der Innenseite der Cytoplasmamembran
Stachelsaumgriibchen (= Clathringriibchen), die sich
als Stachelsaumvesikel (= Clathrinvesikel) von der Plas-

mamembran abschniiren. Nach der Abschniirung wird

die Clathrinhiille von dem Vesikel abgeworfen. Das ent-
mantelte Vesikel fusioniert mit einem Endosom. Dabei
kommt es zu einer pH-Wertsenkung in dem so entstan-
denen Organell. Die Verminderung des pH-Wertes (An-
sduerung) fithrt dazu, dass sich die Liganden von den
Rezeptoren ablosen. Die Rezeptoren werden zur Plasma-
membran zurticktransportiert und abermals in diese ein-
gebaut; sie vollfiithren also ein Recycling zwischen der
Cytoplasmamembran und den endosomalen Kompar-
timenten im Zellinneren. Auf diese Weise werden zum
Beispiel einige wichtige Proteine, Peptidhormone und
das Lipid Cholesterin in die Zelle verbracht.

Bei der Phagocytose, der Pinocytose und der rezep-
torvermittelten Endocytose wird notwendigerweise eine
gewisse Menge extrazellulérer Fliissigkeit in den gebil-
deten Vesikeln eingeschlossen und in unspezifischer
Weise in die Zelle eingefiihrt. Wir nennen dies Massen-

stromendocytose.

Exocytose

Genauso wie Material durch Einstiilpung und Abschnii-
rung zu einem Vesikel in die Zelle befordert werden
kann, kann ein in der Zelle gebildetes Vesikel auch mit
der Plasmamembran fusionieren und seinen Inhalt in
das umgebende Medium freisetzen. Dies ist der Vorgang
der Exocytose. Dieser Prozess tritt bei vielen verschieden
Zellen auf und dient unter anderem zur Ausscheidung

unverdaulichen Materials, zur Ausschiittung von Sub-
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stanzen wie Hormonen oder Neurotransmittern (Abbil-
dung 3.10), oder der Wiederfreisetzung von Substanzen
bei der Durchschleusung durch eine Zelle (Transcytose).
So kann etwa eine Substanz, auf einer Seite der Wand
eines BlutgefdBes (Endothelgewebe) aufgenommen,
durch die Endothelzellen geschleust und auf der Seite
zum angrenzenden Gewebe hin durch Exocytose wie-

der in Freiheit gesetzt werden.

Mitose und Zellteilung

Alle Zellen entstehen durch die Teilung von bereits exis-
tierenden Zellen. So haben alle Zellen, die sich bei den
vielzelligen Tieren finden, ihren Ursprung in einer ein-
zigen Zelle, der Zygote (= befruchtete Eizelle), die das
Produkt der Vereinigung einer Eizelle (Oocyte) mit einer
Samenzelle (Spermium) ist. Die Zygote geht durch Fu-
sion aus diesen beiden Keimzellen (Gameten) hervor;
alle anderen Korperzellen sind direkte oder — in der
groBen Mehrzahl — indirekte Teilungsprodukte dieser
Urzelle des Organismus. Die Zellteilung ist die Vorbe-
dingung und die Grundlage fiir jedes Wachstum, die
geschlechtliche wie die ungeschlechtliche Fortpflan-
zung, sowie fiir die Weitergabe erblicher Merkmale von
einer Zellgeneration auf die néchste.

Bei der Bildung der somatischen Zellen (Korperzel-
len; gr. soma, Korper) erfolgt die Zellkernteilung durch
eine Mitose. Bei einer Mitose wird sichergestellt, dass
jede Folgezelle (,, Tochterzelle®) einen vollstandigen Satz
der gesamten Erbinformation der Ausgangszelle erhalt.
Die Mitose ist ein Verteilungsverfahren fiir die Chro-
mosomen und die in ihnen enthaltene DNA zur Fort-
setzung der zelluldren Generationenfolge. Eine einzelne
Zygote teilt sich daher mitotisch und bringt durch die
fortwdhrenden mitotischen Zellteilungen schlieflich
einen vielzelligen Organismus hervor. Geschadigte
Zellen in diesem Organismus werden ebenfalls durch
Mitosen ersetzt, zum Beispiel im Rahmen einer Wund-
heilung. Im Verlauf des Wachstums des Tieres differen-
zieren sich die somatischen Zellen und {ibernehmen
verschiedenartige Aufgaben. Damit ist vielfach auch ein
unterschiedliches Aussehen der Zellen verbunden. Ob-
wohl die meisten Gene in spezialisierten Zellen stumm
bleiben und wihrend des gesamten Lebens dieser Zel-
le nicht zur Expression kommen, enthélt jede Kérper-
zelle einen vollstindigen Satz aller Gene. Die Mitose
stellt die genetische Gleichheit unter den Zellen sicher,

und andere Prozesse steuern durch eine Auswahl der

genetischen Anweisungen, die jede Zelle enthélt, die
geordnete Expression von Genen im Verlauf der Em-
bryonalentwicklung. Diese grundlegenden Eigenschaf-
ten der Zellen vielzelliger Lebewesen werden in Kapi-
tel 8 eingehender erdrtert.

Bei Tieren, die sich ungeschlechtlich (asexuell) fort-
pflanzen, ist die Mitose der einzige Mechanismus zur
Weitergabe genetischer Information von Eltern auf Nach-
kommen. Bei Tieren, die sich geschlechtlich (sexuell)
fortpflanzen, miissen die Elterntiere Keimzellen (= Ga-
meten oder Geschlechtszellen) bilden, die nur die halbe
fiir die Art typische Anzahl Chromosomen enthalten, da-
mit die aus der Vereinigung der Keimzellen hervorgehen-
den Nachkommen nicht die doppelte Chromosomen-
zahl ihrer Eltern aufweisen. Hierzu ist eine spezielle Art
der Zellteilung notwendig, die als Reduktionsteilung
oder Meiose bezeichnet wird. Dieser Vorgang wird aus-

fithrlich in Kapitel 5 beschrieben.

3.3.1 Der Aufbau der Chromosomen

Wie wir weiter oben angemerkt haben, liegt die DNA
eukaryontischer Zellen im Zellkern als so genanntes
Chromatin vor — ein Zusammenschluss aus einem DNA-
Molekiil mit zahlreichen anhaftenden Proteinen. Die
gesamte Chromatinmenge in einem Zellkern ist in eine
Anzahl diskreter, linearer Kérperchen, die Chromoso-
men aufgeteilt (gr. chroma, Farbe + soma, Kérper). Ihren
Namen haben sie aufgrund der Eigenschaft erhalten, sich
mit bestimmten Farbstoffen intensiv anfarben und so fiir
das Lichtmikroskop sichtbar machen zu lassen. In Zel-
len, die sich nicht teilen, befindet sich das Chromatin in
einem fein verteilten, aufgelockerten Zustand; einzelne
Chromosomen lassen sich in diesem Zustand mikrosko-
pisch nicht ausmachen (siehe Abbildung 3.24, Inter-
phase). Im Vorfeld einer Zellteilung wird das Chroma-
tin in eine kompaktere Form tiberfiihrt, die einzelnen
Chromosomen werden sichtbar und lassen sich sogar
anhand ihrer individuellen morphologischen Merk-
male identifizieren. Sie sind von verschiedener Linge
und Gestalt; einige sind gebogen, andere mehr stdb-
chenformig. Thre Zahl ist innerhalb einer Art konstant,
und jede somatische Zelle (nicht aber die Keimzellen)
besitzt dieselbe Zahl von Chromosomen, ungeachtet
der Funktion der betreffenden Zelle. So weisen die
Korperzellen eines Menschen 46 Chromosomen auf.
Abweichungen von dieser Anzahl kénnen vorkommen;
dann jedoch liegt eine Erbkrankheit vor, die im Regel-
fall schwerwiegend ist.
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Wihrend der Mitose (Zellkernteilung) verkiirzen sich
die Chromosomen noch weiter. Dabei werden sie zu-
nehmend kondensiert und gegeneinander abgrenzbar,
bis schlieBlich jedes Chromosom seine charakteristische
Form angenommen hat, die teilweise durch die Lage
eines eingeschniirten Bereichs, des Zentromers, ge-
kennzeichnet ist (» Abbildung 3.22). Das Zentromer
des Chromosoms ist der Sitz des Kinetochors, einer
scheibenférmigen Anordnung von Proteinen, die einer-
seits mit der DNA des Chromosoms, andererseits mit den
Mikrotubuli des mitotischen Spindelapparates ver-
bunden sind (siehe weiter unten).

Wenn die DNA des Erbgutes in diesem ,,verpackten®
Zustand vorliegt, ist sie fiir die molekulargenetische Ma-
schinerie, die die genetischen Anweisungen ausfithrt
(Transkription und Translation; siehe Kapitel 5) unzu-
ginglich. Die Zelle kann in dieser Zeit keine neuen ge-
netischen Instruktionen abrufen. Die Kompaktierung
der DNA erlaubt es der Zelle jedoch, die im Verhéltnis
zur GroBe eines Zellkerns sehr langen, fadigen DNA-
Molekiile im Verlauf der Mitose sauber aufzuteilen und
in die neu zu bildenden Zellkerne der Folgezellen zu

verstauen.

3.3.2 Die Phasen der Mitose

Man kann zwei deutlich voneinander abgesetzte Phasen
einer Zellteilung unterscheiden: die Teilung der nu-
cledren Chromosomen (die Mitose) und die Teilung des
Cytoplasmas (die Cytokinese). Die Mitose (das heil3t,
die Aufteilung der Chromosomen) ist sicherlich der
auffilligste und komplizierteste Teil der Zellteilung,
der fiir Zellbiologen hochinteressant ist. Die Cytokinese
folgt normalerweise unmittelbar auf die Mitose, obwohl
gelegentlich der Zellkern mehrere Teilungsrunden
durchlaufen kann, ohne dass es zu einer korrespondie-
renden Teilung des Zellplasmas kommt. In solch einem
Fall entsteht eine Cytoplasmamasse, die zahlreiche Zell-
kerne enthilt, und die deshalb als vielkernige Zelle be-
zeichnet wird. Ein Beispiel hierfiir sind die resorptiven
Riesenzellen des Knochengewebes, die Osteoklasten,
die 15 bis 20 Zellkerne enthalten kénnen. Manchmal
wird eine solche vielkernige Masse auch durch Zellfu-
sion statt durch nucleédre Proliferation erzeugt. Ein sol-
ches Gebilde wird als Syncytium bezeichnet. Ein Bei-
spiel hierfiir ist der Skelettmuskel von Wirbeltieren, der
aus vielkernigen Muskelfasern besteht, die aus der Fu-
sion zahlreicher embryonaler Zellen hervorgehen. Viel-

fach wird der Begriff Syncytium allerdings auch um-

Schwester-
chromatiden

Kinetochor

Kinetochor-
mikrotubuli

Zentromer

Abbildung 3.22: Struktur eines Metaphasenchromosoms. Die
Schwesterchromatiden hangen im Bereich ihrer Zentromere noch zu-
sammen. Jedes Chromatid besitzt ein Kinetochor, an dem die Kineto-
chorfasern ansetzen. Die Kinetochormikrotubuli, die zu einem Chromatid
gehdren, laufen im Zentrosombereich zusammen. Die gegentiberliegen-
den Enden dieser Kinetochormikrotubuli sind mit den Zentromeren an
den gegeniiberliegenden Polen der Zelle verbunden, zu denen die
Chromosomen bei der Verteilung hinwandern.

fassender gebraucht, so dass er die durch fortgesetzte
Kernteilungen entstandenen vielkernigen Zellen mit
einschlief3t.

Der Vorgang der Mitose untergliedert sich in vier
aufeinanderfolgende Stadien oder Phasen, wobei aller-
dings diese Stadien ohne scharfe Trennlinien oder zeit-
liche Abgrenzung bei einer Zellteilung ineinander
iibergehen. Die Einteilung in die nachfolgend beschrie-
benen Phasen dient also nur dem besseren Verstdnd-
nis. Fiir die Zelle handelt es sich um einen einzigen,
fortlaufenden Prozess. Die Phasen der Mitose sind die
Prophase, die Metaphase, die Anaphase und die Telo-
phase (» Abbildungen 3.23 und » 3.24). Wenn eine
Zelle nicht im Begriff ist, sich zu teilen, befindet sie
sich in der Interphase des Zellzyklus’; die Interphase

wird weiter unten besprochen.

Die Prophase

Zu Beginn der Prophase replizieren sich die Zentro-
somen (zusammen mit ihren Zentriolen), die Zellkern-
hiille zerfdllt, und die beiden Zentrosomen wandern
zu entgegengesetzten Polen der Zelle (Abbildung 3.23).
Gleichzeitig treten die Mikrotubuli in Erscheinung und
bilden zwischen den beiden Zentrosomen einen bikon-
vexen Spindelapparat aus; dieser hat seinen Namen

nach dem beiderseits zugespitzten Spindel-Werkzeug
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Mikrotubuli  Stern (Aster)

Zentrosom
mit Zentriolenpaar

Chromosomen

Interphase

Metaphase

Astralfaser
Kinetochorfaser

Metaphasen-

platten
Spindel-
apparat

Telophase

Abbildung 3.23: Die Stadien der Mitose am Beispiel einer Zelle mit zwei Chromosomenpaaren. Zur besseren Unterscheidung sind die
Chromosomen farblich voneinander abgesetzt. Eines der Chromosomenpaare ist in rot wiedergegeben.

Metaphasen-
platte Stern (Aster)

Prophase

Metaphase

Chromosomen

Interphase

Anaphase

Telophase

Abbildung 3.24: Mitosestadien. Die Mitosestadien in einer Zelle eines Blaufelchens (Coregonus lavaretus).
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des Spinnereihandwerks fritherer Zeiten. Weitere Mikro-
tubuli strahlen von jedem der Zentrosomen sternfor-
mig unter Bildung von Astern aus (lat. astrum, Stern,
Gestirn). Diese Astern entwickeln sich in jeder der bei
der Zellteilung gebildeten Folgezellen zum mikrotubu-
laren Anteil des Cytoskeletts.

Wenn dieser Punkt erreicht ist, kondensiert das dif-
fuse Chromatin des Interphasezellkerns zu sichtbaren
Chromosomen. Diese bestehen zu diesem Zeitpunkt in-
folge der im Vorfeld erfolgten Replikation der DNA aus
zwei Schwesterchromatiden (2 DNA-Molekiilen mit ih-
ren assoziierten Proteinen). Sie haben sich in der S-Pha-
se des Zellzyklus’ gebildet (siehe unten). Die Schwester-
chromatiden hdngen an ihren Zentromeren zusammen.
Dynamische Spindelfasern strecken sich von jedem
Zentrosom wiederholt aus und ziehen sich wieder zu-
riick. Wenn eine solche Spindelfaser (ein Mikrotubu-
lus) mit einem Kinetochor in Kontakt kommt, wird es
durch eine Wechselwirkung mit Kinetochorproteinen
festgehalten und hort auf, sich zu verldngern und wie-
der zu verkiirzen. Von nun an wird diese Spindelfaser
als Kinetochorfaser bezeichnet. Die Zentrosomen sen-
den also gewissermalen ,Fiihler” aus, um nach den

Chromosomen zu tasten.

Die Metaphase

Jedes Zentromer besitzt zwei Kinetochore, und jedes
Kinetochor ist mit einem der Zentrosomen durch eine
Kinetochorfaser verbunden. Durch eine Art Tauziehen
wihrend der Metaphase werden die kondensierten
Schwesterchromatiden in die Mitte der Zellkernregion
mandvriert. Dieser Bereich wird als Metaphasenplatte
bezeichnet (Abbildungen 3.23 und 3.24). Die Zentro-
mere richten sich im Bereich der Metaphasenplatte
prézise aus. Dabei hidngen die Arme der Chromatiden

zufillig verteilt in verschiedene Richtungen.

Die Anaphase

Das einzelne Zentromer, das die beiden Schwesterchro-
matiden zusammengehalten hat, spaltet sich nun auf,
so dass die beiden Schwesterchromatiden (das Zwei-
chromatidchromosom) zu zwei unabhéngigen Chromo-
somen (zwei Einchromatidchromosomen) werden. Je-
des der neuen Einchromatidchromosomen besitzt nun
ein eigenes Zentromer. Die Chromosomen bewegen sich
zu ihren jeweiligen Polen hin — dabei werden sie von den
Kinetochorfasern gezogen. Die Arme jedes der Chromo-
somen werden bei dieser Wanderung, bei der sich die Mi-

krotubuli zunehmend verkiirzen, hinterhergeschleppt.

Ein vollstdndiger Chromosomensatz wird zu jedem der
beiden Zellpole befordert. Unser heutiges Wissen deutet
darauf hin, dass die Kraft fiir die Chromosomentrennung
durch die Zerlegung der Mikrotubuli in Tubulinmono-
mere am Kinetochorende der Mikrotubuli erzeugt wird.

In dem MaB, in dem sich die Chromosomen ihrem
jeweiligen Zentrosom ndhern, wandern die Zentroso-
men weiter voneinander weg. Dabei werden die Mikro-

tubuli nach und nach in ihre Tubulinbausteine zerlegt.

Die Telophase

Wenn die aufgeteilten Chromosomen ihre jeweiligen
Pole erreicht haben, hat die Telophase eingesetzt. Die
beiden Chromsomensitze knédulen sich zusammen und
kénnen durch histologische Farbungen intensiv ange-
farbt werden. Die Spindelfasern verschwinden, die
Chromosomen verlieren ihre Identitit und gehen in
dem diffusen Chromatinmaschenwerk des Interphase-
kerns auf, das charakteristisch fiir dieses Stadium ist.
Vor dem Erreichen dieses Zustands wird die Zellkern-
hiille durch das endoplasmatische Reticulum zurtick-
gebildet.

Cytokinese: Die Cytoplasmatische Teilung

Im Verlauf der abschliefenden Stadien der Zellkern-
teilung erscheint an der Oberfldche einer sich teilen-
den Zelle eine Teilungsfurche, die die gesamte Zelle
im Bereich der Mittellinie der Mitosespindel umléduft
(Abbildungen 3.23 und 3.24, Telophase). Die Teilungs-
furche vertieft sich und durchtrennt die Plasmamem-
bran, so als wiirde die ganze Zelle von einem unsicht-
baren Bindfaden eingeschniirt. Unmittelbar unter der
Oberflache der Furche, die den Trennbereich der bei-
den Folgezellen markiert, finden sich Mikrofilamente
aus Aktin. Durch die Wechselwirkung mit Myosin und
anderen aktinbindenden Proteinen wird die kreisfor-
mig um die Zelle laufende Furche nach innen gezogen
und die dabei ablaufenden molekularen Vorgénge sind
denen der Kontraktion einer Muskelzelle dhnlich; sie-
he Kapitel 29. SchlieBlich treffen die sich einfaltenden
Kanten der Plasmamembran vormals gegeniiberliegen-
der Seiten der Zelle aufeinander und verschmelzen
miteinander. Die Zellteilung ist abgeschlossen. Wie bei
anderen Vorgédngen, an denen das Cytoskelett beteiligt
ist, wie zum Beispiel dem Spindelapparat, sind auch
hierbei die Zentrosomen fiir die Ausrichtung und die
Kontraktion der mittig zwischen ihnen und im rechten
Winkel zur Spindel liegenden Mikrofilamente verant-

wortlich.
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Der Zellzyklus

Zyklische Vorginge sind ein hdufig wiederkehrendes
Merkmal des Lebens. Die Entstehung einer Art ist in ei-
nem sehrrealen Sinne eine Folge von Lebenszyklen. In
dhnlicher Weise durchlaufen Zellen Zyklen des Wachs-
tums und der Replikation, die mit Teilungen enden und
dann in eine neue Runde gehen. Als Zellzyklus bezeich-
net man den Zeitraum und die wihrend dieser Zeit ab-
laufenden Vorgédnge zwischen einer Zellteilung und der
nédchsten (» Abbildung 3.25).

Die oben besprochene Mitose beansprucht nur etwa
fiinf bis zehn Prozent der Zeit des Zellzyklus’, den Rest
der Zeit verbringt die Zelle in der sogenannten Inter-
phase — dem Zeitraum zwischen zwei mitotischen
Kernteilungen. Lange Zeit dachte man, die Interphase
sei eine Zeit relativer Ruhe, da der Zellkern inaktiv er-
scheint, wenn man ihn wihrend dieser Zeit im Licht-
mikroskop betrachtet. Als man in den frithen 50er-Jah-
ren des 20. Jahrhunderts die volle Bedeutung der DNA
als Erbmaterial erkannte, wurden bald Techniken ent-
wickelt, um die Replikation der DNA zu verfolgen und
zu messen. Damit entdeckte man, dass sich die DNA-
Replikation in der Interphase abspielt. Nachfolgende
Untersuchungen brachten an den Tag, dass wihrend
dieser vermeintlich ruhigen Zeitspanne der Interphase
viele weitere Proteine und Nucleinsdurebestandteile,
die fiir das normale Funktionieren, das Wachstum und
die Teilung von Zellen notwendig sind, fortwdhrend
synthetisiert werden.
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Abbildung 3.25: Der Zellzyklus. Abgebildet ist die relative Dauer
der einzelnen Phasen. S, G4 und G, sind Abschnitte der Interphase. S
ist die Synthesephase, wahrend derer die DNA repliziert wird. G; (Gap
1) ist die prasynthetische Phase. G, (Gap 2) ist die postsynthetische
Phase. Nach der Mitose und der Cytokinese kann die Zelle in einen ar-
retierten Ruhezustand ibergehen, der Gy genannt wird. Die tatsachli-
che Dauer der verschiedenen Phasen und des gesamten Zyklus' ist sehr
stark vom jeweiligen Zelltyp abhéngig.

Die Replikation der DNA vollzieht sich in einem
Abschnitt, der als S-Phase (Synthesephase) bezeichnet
wird. Bei Sdugetierzellen in Kultur dauert die S-Phase
ungefidhr sechs Stunden, ein kompletter Zellzyklus dau-
ert 18—24 Stunden. In der S-Phase miissen beide Strdnge
eines DNA-Molekiils neu synthetisiert werden; fiir jeden
der Ausgangsstrange wird ein neuer, komplementérer
Partnerstrang hergestellt (siehe Kapitel 5). Durch den
Vorgang der Replikation wird aus einem Einchromatid-
chromosom ein Zweichromatidchromosom, dessen
Schwesterchromatiden bei der ndchsten Mitose ge-
trennt werden.

Der S-Phase geht die Gi-Phase voraus, die G,-Phase
folgt ihr. Das Kiirzel ,,G“ steht fiir das englische Wort gap
(Liicke). In diesen Phasen finden jeweils Vorbereitungen
fiir die nachfolgenden Zyklusphasen statt. In der G;-Pha-
se wird also die Replikation der DNA vorbereitet, indem
tRNAs, Ribosomen, mRNAs und eine Reihe von Enzy-
men wie DNA-Polymerasen gebildet werden. Im Verlauf
der G,-Phase werden die Proteine fiir den Spindelappa-
rat und die Astern als Vorbereitung fiir die Chromoso-
menaufteilung in der Mitose hergestellt. G; dauert im
Allgemeinen ldanger als G,; allerdings gibt es ein hohes
Mal an Variabilitdt zwischen den unterschiedlichen
Zelltypen. Embryonale Zellen teilen sich sehr rasch,
weil zwischen den Teilungen kein Zellwachstum, son-
dern nur eine Untergliederung der Zellmasse erfolgt. In
embryonalen Zellen kann die DNA-Synthese hundert-
mal schneller ablaufen als in adulten Zellen; dabei ist
die G4-Phase stark verkiirzt. In dem Mal, in dem sich
ein Organismus entwickelt, nimmt die Zellzyklusldnge
der meisten seiner Zellarten zu, und viele Zellen kdnnen
fiir lange Zeit im Gq-Zustand verharren oder in einem
nichtproliferativen Ruhezustand arretiert sein, der als
Gy bezeichnet wird. Beispielsweise teilen sich Neuro-
nen nicht mehr und befinden sich daher in einem per-
manenten Gy-Zustand.

Neuere Untersuchungen haben sehr viele neue Ein-
sichten in die auflerordentlich verwickelte Regulation
der Ereignisse des Zellzyklus’ erbracht. Die Uberginge
wihrend des Zellzyklus’ werden von speziellen Enzy-
men, den cyclinabhéngigen Kinasen (engl. cdks; cell
cycle dependent kinases) sowie den sie regulierenden
Proteinen — den Cyclinen — vermittelt. Kinasen sind
Enzyme, die Phosphorsdurereste auf ihre Substrate
libertragen. Proteinkinasen iibertragen hoch spezifische
Phosphorséurereste auf andere Proteine. Durch die Phos-
phorylierung werden diese in ihrer Aktivitét beeinflusst

(manche aktiviert, andere inaktiviert). Die Kinasen
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unterliegen stetig selbst einer Regulation und miissen
aktiviert werden, um ihre Aufgabe zu erfiillen. Die
cdks werden nur dann aktiviert, wenn das entsprechen-
de Cyclin an sie gebunden ist. Die Cycline werden im
Verlauf des Zellzyklus’ in koordinierter Weise syntheti-
siert und wieder abgebaut (» Abbildung 3.26). Es scheint
daher sehr wahrscheinlich, dass Phosphorylierung und
Desphosphorylierung bestimmter cyclinabhédngiger Ki-
nasen und ihre Wechselwirkungen mit phasenspezifi-
schen Cyclinen den Ubergang von einer Zyklusphase in

die nédchste einleiten.

3.3.3 Zellflux

Die Zellteilung ist wichtig fiir das Wachstum und fiir den
Ersatz von Zellen, die tiberaltert sind oder durch Ver-
letzung oder Infektion verlorengegangen sind. Wahrend
der Phasen der Frithentwicklung eines Organismus fol-
gen die Zellteilungen besonders rasch aufeinander. Zum
Zeitpunkt der Geburt besteht ein menschlicher Sdaugling
aus etwa 2 Billionen (2 X 10'?) Zellen. Sie alle gehen
durch fortschreitende Teilung aus einer einzigen Zelle,
der befruchteten Eizelle (Zygote) hervor.

Diese immense Zahl kann durch nur 42 aufeinander-
folgende Teilungen erreicht werden, wenn man davon
ausgeht, dass sich jedes Teilungsprodukt selbst wieder
teilt. Dabei muss sich jede neue Zellgeneration ledig-
lich alle sechs bis sieben Tage in zwei Zellpopulationen
teilen. Mit nur fiinf weiteren Teilungsrunden stiege die
Zellzahl auf ungefdhr 60 Billionen (6 X 10" = 60.000
Milliarden!) — die Zahl der Zellen eines ca. 75 kg schwe-
ren erwachsenen Menschen. Kein Lebewesen entwickelt
sich jedoch in einer solch gleichférmigen Art und Wei-
se. Die Zellteilungen erfolgen wihrend der frithen Em-
bryonalentwicklung rasch und verlangsamen sich dann
mit zunehmendem Alter. Dariiber hinaus teilen sich un-

terschiedliche Zellpopulationen mit sehr unterschied-

lichen Teilungsraten. Bei einigen liegt die durchschnitt-
liche Zeitspanne zwischen zwei Teilungen im Bereich
von Stunden, bei anderen in Tagen, Monaten oder sogar
Jahren. Zellen im zentralen Nervensystem horen nach
den ersten Monaten der fétalen Entwicklung sogar gdnz-
lich auf, sich zu teilen. Sie existieren fiir gewohnlich
ohne sich zu teilen tiber die gesamte Lebensdauer eines
Individuums. Muskelzellen horen ebenfalls im Verlauf
des dritten Monats der Fotalentwicklung auf sich zu
teilen, so dass der grofBite Teil des zukiinftigen Muskel-
wachstums durch eine Vergroferung der bereits vorhan-
denen Muskelfasern erfolgt.

In anderen Geweben, die einem hohen Verschleill un-
terliegen, miissen eingebiiBte Zellen fortwihrend ersetzt
werden. Es ist geschdtzt worden, dass ein menschlicher
Korper tagtdglich zwischen ein und zwei Prozent seiner
Zellen (das sind rund einhundert Milliarden!) verliert
und ersetzen muss. Man beachte, dass es sich hierbei
um grobe Abschétzungen und nicht um Messergebnisse
handelt. Mechanische Scherung triagt die &ufleren Haut-
zellen ab, und Gleiches tun Nahrungsteilchen mit den
Epithelzellen, die den Verdauungskanal auskleiden.
Blutzellen — insbesondere die teilungsunfidhigen roten
Blutkoérperchen — unterliegen ebenfalls einer hohen
Umsatzrate. Alle diese verlorengegangenen Zellen wer-
den durch Mitosen ersetzt, Blutzellen durch die Teilung
von Stammzellen im Knochenmark.

Die normale Entwicklung umfasst jedoch auch das
kontrollierte Absterben von Zellen, die nach dem Zell-
tod nicht ersetzt werden. Wenn Zellen altern, hdaufen sich
in ihnen Schidigungen durch oxidativ wirkende Stoffe
an. Dieser und andere Einfliisse sowie die vorgegebene
begrenzte Teilungsfihigkeit jeder Zelle fithren schlieB-
lich dazu, dass die Zelle irgendwann abstirbt. Ein be-
sonderer Typus von Zelltod ist die Apoptose (program-
mierter Zelltod), der Zellen betrifft, die tiberaltert und

dadurch funktionsuntiichtig werden (gr. apo, von —her
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Abbildung 3.26: Schwankungen der Cyclinmengen in
sich teilenden Zellen eines Seeigelembryos. Die Cycline
binden an die zugehdrigen cyclinabhangigen Kinasen, die nach
der Aktivierung durch Cycline ihrerseits andere Enzyme in ihrer

Zeit

Aktivitat regulieren.




Zusammenfassung

seit von ab + ptosis, Niedergang). Dieses kontrollierte
Absterben bestimmter Zellen ist in vielen Féllen fiir die
andauernde Gesundheit und die ordnungsgeméBe Ent-
wicklung eines Lebewesens sogar notwendig. So entste-
hen beispielsweise wiahrend der Embryonalentwicklung
bei allen Wirbeltieren zwischen den Fingern und Zehen
Gewebeschichten, die bei manchen Formen (z.B. dem
Menschen) wieder absterben, so dass unabhédngig von-
einander bewegliche Finger entstehen. Bei anderen
Sdugetieren bleiben sie erhalten, zum Beispiel bei den
Flederm&usen in Form der Flughédute. Zellen der Im-
munabwehr, die im Uberschuss produziert werden, wer-
den nach ihrer Reaktivitat selektiert. Abwehrzellen, die
die Gewebe des eigenen Korpers angreifen, werden da-
zu veranlasst, ,,Selbstmord zu begehen®, das heifit, den
Prozess der Apoptose einzuleiten. Im Gehirn sterben
Nervenzellen ab, um die Einfaltungen der Hirnrinde

auszubilden. Die Apoptose stellt eine wohlkoordinierte

Zellen sind die grundlegenden strukturellen und funk-
tionellen Einheiten aller Lebewesen. Eukaryontische Zel-
len unterscheiden sich von den prokaryontischen Zellen
der Bakterien in mehrfacher Hinsicht. Der gravierendste
Unterschied ist der Besitz eines von einem Membransystem
umgebenen Zellkerns bei den Eukaryonten. Dieser Zellkern
enthdlt das aus DNA bestehende Erbgut in Form faden-
formiger (linearer) Chromosomen aus DNA und assoziier-
ten Proteinen. Die Chromosomen sind im transkriptionell
aktiven Interphasekern lockere, teilkondensierte Gebilde,
die sich vor einer anstehenden Zellteilung in geordneter
Weise starker kondensieren und als diskrete Einheiten
sichtbar werden.

Alle lebenden Zellen sind von einer Plasmamembran
(,lipid bilayer‘) umgeben, die die molekularen Transport-
prozesse in die Zelle hinein und aus der Zelle heraus regu-
liert und die Grenze des eigentlichen Zellkorpers markiert.
Der Zellkern ist von einer doppelten Membran (zwei Lipid-
doppelschichten) umgeben; er enthélt das Chromatin,
weitere zellkerntypische Proteine, sowie einen oder meh-
rere Nucleoli. AuBerhalb des Zellkerns und innerhalb der
Plasmamembran befindet sich das Cytoplasma, das von
einem Netzwerk innerer Membranen der Zelle durchzo-
gen und in funktionell unterschiedliche Kompartimente
aufgeteilt wird. Im Cytoplasma finden sich neben dem
Zellkern zahlreiche weitere Organellen (von Membranen
abgegrenzte Kompartimente) wie das endoplasmatische
Reticulum, der Golgiapparat, die Mitochondrien, die En-
dosomen, die Lysosomen und eine Vielzahl von Vesikeln,
die den Transport zwischen den Kompartimenten vermit-
teln. Das Cytoskelett besteht aus Mikrofilamenten (aus Ak-
tin), Mikrotubuli (aus Tubulin) und Intermediarfilamenten

Das Phdnomen der Apoptose erfreut sich gegenwiirtig ei-
nes groBen Interesses von Seiten der Zellbiologen. Eines
der wertvollsten Modellsysteme, an dem die Apoptose
im Labor erforscht wird, ist ein winziger, freilebender Fa-
denwurm namens Caenorhabditis elegans (Phylum Ne-
matoda, siehe Kapitel 15). Die Effekte der Apoptose sind
nicht immer von Vorteil fiir den Organismus. So scheint
beispielsweise ein wichtiger Mechanismus bei der Ent-
stehung der Immunkrankheit AIDS in der félschlichen
Auslésung des programmierten Zelltods bei einer wich-
tigen Population weiBer Blutkdrperchen zu sein, die ei-
nen regulierenden Einfluss auf weite Teile des Immun-
systems haben.

und vorhersagbare Folge von Einzelschritten dar: Die
betroffene Zelle schrumpft in sich zusammen und zer-
fallt in Fragmente, die von den umgebenden Zellen

oder spezialisierten Fresszellen beseitigt werden.

(aus verschiedenen Strukturproteinen). Cilien und Fla-
gellen sind haarartige, bewegliche Anhangsgebilde von
Zellen, die Mikrotubuli enthalten und von einer Einheits-
membran iiberzogen sind. Amoboide Zellbewegungen
durch Pseudopodien werden mit Hilfe der Aktinmikrofi-
lamente zustande gebracht. Tight junctions, Adhédsions-
punkte, Desmosomen und gap junctions sind strukturell
wie funktionell unterscheidbare Direktverbindungen zwi-
schen benachbarten Zellen.

Die Membranen einer Zelle bestehen aus einer Dop-
pelschicht aus Phospholipiden und anderen Substanzen
wie Cholesterin und Membranproteinen. Die hydrophilen
Enden der Phospholipidmolekiile befinden sich auf den
AuBenflichen der Membran, die in das Zellinnere und nach
auBen weisen. Die Kohlenwasserstoffketten der Fettsdure-
anteile der Lipidmolekiile weisen in das Innere der Mem-
brandoppelschicht. Die Kohlenwasserstoffketten der bei-
den Lipidschichten sind einander zugewandt und bilden
den hydrophoben Kernbereich der Membran.

Substanzen koénnen durch Diffusion, vermittelten
Transport oder Endocytose in eine Zelle gelangen. Osmose
ist die gerichtete Diffusion eines Losungsmittels (Wasser
im Fall von Zellen) durch Kanéle in einer selektiv permeab-
len Membran aufgrund von Unterschieden im chemischen
Potenzial zu beiden Seiten der Membran. Die Triebkraft
des Vorgangs wird als osmotischer Druck bezeichnet. Ge-
loste Substanzen, fiir die die Membran undurchléssig ist,
erfordern spezielle Kanéle oder Transportersysteme, um
durch die Membran transportiert zu werden. Wassermole-
kiile und Ionen wandern durch Diffusion (folgen einem
Konzentrationsgefille) durch offene Kanéle. Es existieren
Transportersysteme fiir die erleichterte Diffusion (passi-
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ver Transport) und den aktiven Transport (gegen ein Kon-
zentrationsgefille unter Aufwendung von Energie). Durch
Endocytose werden grofere Stoffmengen in die Zelle auf-
genommen: Fliissigkeitstropfchen durch Pinocytose, feste
Teilchen durch Phagocytose. Die Exocytose ist die Umkeh-
rung der Endocytose. Exo- und Endocytose sind mit Mem-
branfusions- bzw. Vesikelbildungsvorgdngen verbunden.

Der Zellzyklus eukaryontischer Zellen schlief3t die Mi-
tose (Teilung der Chromosomen des Zellkerns) und die
Cytokinese (Teilung des Cytoplasmas) sowie eine Interpha-
se zwischen zwei Teilungen ein. Wihrend der Interphase
vollziehen sich die Phasen G;, S und Gy; in der S-Phase
wird die DNA der Chromosomen redupliziert).

Die Zellteilung ist notwendig fiir die Produktion neuer
Zellen aus bereits existierenden Zellen. Sie ist die Grund-
lage fiir das Wachstum vielzelliger Organismen. Wéahrend
dieses Vorgangs teilen sich die replizierten Chromosomen
des Zellkerns durch Mitose, gefolgt von der Cytoplasma-
teilung durch Cytokinese.

Die vier Stadien der Mitose sind die Prophase, die Me-
taphase, die Anaphase und die Telophase. In der Prophase
kondensieren die Zweichromatidchromosomen, die zwei—
durch Replikation entstandene — Schwesterchromatiden
enthalten, zu lichtmikroskopisch erkennbaren Koérperchen
—den Chromosomen der klassischen Cytologie. Zwischen
den Zentrosomen bildet sich ein Spindelapparat aus, um
die homologen Chromosomen zu entgegengesetzten Polen
der Zelle hin zu ziehen. Am Ende der Prophase zerfallt

Ubungsaufgaben

EN Erldutern Sie den grundsitzlichen Unterschied

zwischen einem Licht- und einem Durchlichtelek-

tronenmikroskop.

PB Beschreiben Sie kurz Aufbau und Funktion der

folgenden Gebilde: Plasmamembran, Chromatin,
Zellkern, Nucleolus, raues endoplasmatisches Re-
ticulum (raues ER), Golgiapparat, Lysosomen,
Mitochondrien, Mikrofilamente, Mikrotubuli, In-
termedidrfilamente, Zentriolen, Basalkérperchen
(Kinetosom), tight junctions, gap junctions, Des-

mosomen, Glycoproteine, Mikrovilli.

[EN Nennen Sie jeweils zwei Funktionen des Aktins

und des Tubulins.
Grenzen Sie Cilien, Flagellen und Pseudopodien

gegeneinander ab.

B Welches sind die Aufgaben jeder der drei Haupt-

bestandteile von Plasmamembranen?

die Zellkernhiille, und die Kinetochore aller Chromosomen
werden durch Kinetochorfasern (Mikrotubuli des Spindel-
apparates) mit den Zentrosomen verbunden. In der Me-
taphase wandern die Zweichromatidchromosomen in die
Zellmitte; dort werden sie durch die Kinetochorfasern der
mitotischen Spindel in ihrer Position gehalten. In der Ana-
phase zerteilen sich die Zentromerbereiche der Zweichro-
matidchromosomen; es entstehen Einchromatidchromso-
men, die die nunmehr getrennten Schwesterchromatiden
der Zweichromatidchromosomen sind, die unter der Zug-
wirkung der anhaftenden Kinetochorfasern des mitotischen
Spindelapparates auseinandergezogen werden. In der Te-
lophase sammeln sich die Einchromatidchromosomen und
nehmen langsam wieder das diffuse Erscheinungsbild des
Chromatins in einem Interphasekern an. Die Zellkernhiille
wird durch das endoplasmatische Reticulum zuriickge-
bildet, und die Cytokinese setzt ein. Nach dem Ende von
Mitose und Cytokinese haben sich zwei Folgezellen gebil-
det, die genetisch mit der Ausgangszelle identisch sind.

Wihrend der Embryonalentwicklung teilen sich Zel-
len rasch, mit zunehmendem Alter dann langsamer. Eini-
ge Zellen fahren lebenslang fort, sich zu teilen, um Zellen
zu ersetzen, die durch Verschleil3 verloren gegangen sind,
wohingegen andere — wie Nerven- oder Muskelzellen —
ihre Teilungstitigkeit in der Phase der Frithentwicklung
vollstdndig durchlaufen und sich danach nur noch selten
teilen. Einige Zellen erleiden einen programmierten Zell-
tod, die Apoptose.

I Unser heutiges Konzept der Plasmamembran (von
Zellmembranen allgemein) ist als das ,,fluid mo-
saic“-Modell bekannt. Warum?

Sie geben einige rote Blutkérperchen in eine Lo-
sung und beobachten, dass die Zellen anschwel-
len und schlieBlich platzen. Sie geben einige wei-
tere Blutkorperchen in eine andere Losung, in der
diese zusammenschrumpfen und faltig werden.
Erklédren Sie, was in den beiden Féllen passiert ist.

KR Erldutern Sie, warum ein Becherglas mit einer
Salzlésung, das Sie auf ihren Labortisch stellen,
einen hohen osmotischen Druck haben kann, ob-
wohl nur ein hydrostatischer Druck von einer
Atmosphare auf ihm lastet.

[EN Die Plasmamembran stellt eine wirkungsvolle Bar-
riere gegen molekulare Bewegungen durch sie
hindurch dar. Dennoch verlassen viele Stoffe eine
lebende Zelle, viele andere gelangen hinein. Er-

lautern Sie die Mechanismen, durch welche dies



Weiterfiihrende Literatur

bewerkstelligt wird und machen Sie Aussagen zu
den energetischen Erfordernissen fiir die verschie-
denen Mechanismen.

Grenzen Sie die Vorgdnge der Phagocytose, der
Pinocytose, der rezeptorvermittelten Endocytose
und der Exocytose gegeneinander ab.

Geben Sie Definitionen fiir die folgenden Begrif-
fe: Chromosom, Zentromer, Zentrosom, Kineto-
chor, Mitose, Cytokinese, Syncytium.

Erldutern Sie die Phasen des Zellzyklus’ und ma-
chen Sie Aussagen zu wichtigen zellulédren Ereig-
nissen, die wihrend jeder der Phasen vonstatten
gehen. Was versteht man unter Gy?

Nennen Sie die drei Stadien der Mitose in der Rei-
henfolge, in der sie aufeinanderfolgen und be-
schreiben Sie die Struktur und das Verhalten der
Chromosomen in jedem der Stadien.

Umreilen Sie kurz die Moglichkeiten, durch die
eine Zelle wihrend des normalen Lebenslaufs ei-

nes vielzelligen Lebewesens absterben kann.
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