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Struktur

Lebewesen kénnen, wie in der Einleitung gezeigt wurde, als teleonome, fortpflanzungsfahige Systeme
charakterisiert werden. Diese Aussage trifft auf mikroskopisch kleine Bakterien ebenso zu wie auf die
groBten Vielzeller. Tatséchlich iiberspannen die Kérpermassen von Organismen 20 Zehnerpotenzen. Ein
Mammutbaum ist 10°-(Milliarden-)mal groBer als eine Mycoplasma-Zelle (Abb. 1-1). Zu diesen quantitativen
Unterschieden kommen qualitative - auch die Gestaltenvielfalt der Lebewesen geht Uber jedes Vorstel-
lungsvermdgen hinaus. Andererseits gibt es aber auch zahlreiche grundsatzliche Gemeinsamkeiten aller
Organismen, die auf ihre Abstammung aus einer einzigen, urtiimlichen Lebensform hinweisen.

Bei teleonomen Systemen jeder Art - auch bei technischen Maschinen (Motoren, Computer usw.) - beste-
hen enge Beziehungen zwischen Struktur und Funktion: Bestimmte Strukturen ermdglichen bestimmte
Funktionen, lebenswichtige Leistungen setzen entsprechende Strukturen voraus. Dieses Wechselspiel in
jedem Einzelfall aufzudecken und versténdlich zu machen, ist ein zentrales Ziel der Biologie.

Im ersten Teil dieses Buches werden die allgemeinen strukturellen Grundlagen in einem kurzen Uberblick
dargestellt. In der Ara der molekularen Biologie ist die Basis dafiir im Bau jener Molekiile zu suchen, die fiir
alle Lebewesen charakteristisch sind. Ihnen ist Kap. 1 gewidmet. In Kap. 2 wird der Bau von Zellen, die ele-
mentaren Lebenseinheiten, behandelt. Wie sich aus diesen die Gewebe der vielzelligen Hoheren Pflanzen bil-
den, ist in Kap. 3 dargestellt. Zu immer gréBeren Dimensionen fortschreitend folgt eine Ubersicht liber die
makroskopischen Gestalten von Pflanzen, die zundchst am Beispiel der Farn- und Samenpflanzen erldutert
werden (Kap. 4). Diese Sprosspflanzen sind uns aus unmittelbarer Anschauung am besten vertraut, unter
ihnen befinden sich auch die wichtigsten Nutz- und Kulturpflanzen. Die zun&chst in Kap. 4 eingehaltene
Beschrankung auf die Sprosspflanzen hat also didaktische und ékonomische Griinde, keine sachlichen.

Abb.: Artspezifische Hiite von unterschiedlichen Dasycladaceen und Habitus von Acetabularia acetabulum. Diese Grlnalgen
reprasentieren ein klassisches zellbiologisches Modellsystem, da sie trotz ihrer Einzelligkeit eine artspezifische komplexe Diffe-
renzierung aufweisen. Dies wurde bereits am Beginn des 20. Jahrhunderts von Joachim Hammerling (1901-1980) erkannt und
fiuhrte ihn zur Hypothese der ,morphologischen Substanzen® und deren Definition. ,,Morphogenetische Substanzen® werden im
Kern gebildet, an das Cytoplasma abgegeben und sind dort fiir die Umsetzung der artspezifischen Morphogenese verantwortlich.
Hammerling definierte aufgrund der Ergebnisse von Kernaustauschexperimenten bereits damals die fundamentale Rolle der
mRNA, ohne deren Existenz zu kennen. Darliber hinaus wurde Acetabularia als eine der ersten Pflanzenzellen durch Mikroinjek-
tion in den isolierten Kern genetisch stabil verandert. Aufgrund der essenziellen zellbiologischen Ergebnisse (z.B. circadiane
Rhythmik, Endosymbiontentheorie, Cytoskelett usw.) und Techniken reprasentieren diese Zellen auch die Entwicklung der moder-
nen Zellbiologie, ndmlich die Integration von biochemischen und molekularbiologischen Methoden. (Lichtmikroskopische Auf-

nahme G. Neuhaus, veréndert; Entwurf M. Lay.)
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Die Botanik umspannt Gebilde gewaltig unterschied-
licher Grofle, von den tiber Tausende von Kilometern
sich erstreckenden Florenreichen und Okosystemen bis
zur Welt der Molekiile, die an einer Skala von Millions-
teln eines Millimeters (Nanometer) gemessen werden,
mithin Gréflenunterschiede von mehr als 15 Zehner-
potenzen (Abb. 1-1). In der Regel macht Wasser ca. 70%
der Masse des Cytoplasmas aus. Vakuolisierte Zellen von
Pflanzen und Pilzen sind noch wasserreicher. Dazu kom-
men etwa 2% anorganische Ionen und 8% niedermole-
kulare Substanzen. Hierbei handelt es sich um organi-
sche Verbindungen mit Molekiilmassen unter 1000 Da
(= 1kDa, 1 - 10° Da), im Ausnahmefall bis zu 4000 Da.
Dalton (Da) ist die Einheit der Atommasse; 1 Da =
1,66 - 10-2* g, entsprechend > der Masse eines Atoms >C
(s. Kap 6).

Das restliche Fiinftel der Zellmasse entfillt auf Ma-
kromolekiile. Hierzu gehéren Nucleinsiuren, Proteine
und Polysaccharide. Bei ihnen handelt es sich um Mole-
kille mit Massen meist grofler als 4000 Da (4 kDa).
Makromolekiile dienen oft strukturellen Zwecken.
Strukturproteine, Strukturpolysaccharide, aber auch
einige Nucleinsiduren haben diese Funktion. Viele Pro-
teine sind Biokatalysatoren, man bezeichnet sie als
Enzyme. Die meisten Nucleinsiduren dienen der Infor-
mationsspeicherung oder -tibertragung in Einzelfillen

erfiillen sie auch regulatorische Funktion (z.B. Box 6-4;
siRNA) und zahlreiche Polysaccharide finden als Spei-
cher fiir Energie und Kohlenstoff Verwendung. Biolo-
gisch relevante Makromolekiile sind Polymere, d. h. sie
entstehen durch kovalente Verkniipfung von Monome-
ren, hdufig unter Wasseraustritt. Diesen Prozess bezeich-
net man als Kondensation. Besteht ein Makromolekiil
lediglich aus einer einzigen Sorte monomerer Bausteine,
wie z. B. Cellulose aus B-D-Glucose, so liegt ein Homo-
polymer vor; bei zwei und mehr verschiedenartigen
Bausteinen spricht man von einem Heteropolymer.
Proteine und Nucleinsduren sind Beispiele fiir Hetero-
polymere. Durch Kondensationsreaktionen gebildete
Polymere konnen durch chemische oder enzymatische
Hydrolyse meist leicht wieder in ihre Monomere zerlegt
werden. Der Abbau der Speicherstirke im Samen wih-
rend der Keimung beruht auf Hydrolyse, katalysiert
durch Amylasen (s. 5.16.1.2). Auch der Abbau von Pro-
teinen geschieht hydrolytisch und wird durch Proteasen
vermittelt. Eine Sonderstellung innerhalb der Hetero-
polymere nimmt das pflanzentypische Strukturpolymer
Lignin — ein Holzbestandteil — ein. Es entsteht aus meh-
reren monomeren Bausteinen durch radikalische Poly-
merisation. (Bei Polymerisationen — radikalischen oder
ionischen — entstehen aus Monomeren, die Doppelbin-
dungen enthalten, in einer Kettenreaktion, die ohne
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Abb. 1-1 Dimensionsbereiche. Vom
Durchmesser eines H-Atoms bis zum
Durchmesser der Erde {iberspannt die
Skala der GroBenordnungen einen
Bereich von 17 Zehnerpotenzen, von
10 m (1 Angstrom, 1 A) bis zu 107 m
(10000 km). Mit unbewaffnetem Auge
sichtbar ist der makroskopische
Bereich (MB), daran schlieBt sich der
lichtmikroskopische (LM) und schlieB-
lich der elektronenmikroskopische (EM)
Bereich an. Die Dimensionsskala ist
logarithmisch unterteilt. Eine solche
Skala hat keinen Nullpunkt, jeder Ska-
lenschritt reprasentiert das Zehnfache
des nachstunteren und ein Zehntel des
nachstoberen. Dadurch erscheinen
kleine Dimensionen gestreckt, groBe
gestaucht: Auf dieser Skala kdnnen
atomare bis kosmische Dimensionen
dargestellt werden. Die SI-Einheit der
Lange ist das Meter, m (SI, Systéme
International d’Unités), die gebrauch-
lichen Untereinheiten sind jeweils um
drei GréBenordnungen kleiner - Milli-
(tausendstel, 1073, Signum: m), Mikro-
(millionstel, 10-¢, Signum: u), Nano-
(milliardstel, 10-?, Signum: n) - oder
groBer - Kilo- (tausend, 103, Signum:
k); Tnm =102 pm =10 mm = 10" m
= 10-"2 km. Die Angstrom-Einheit A

(1 A=0, nm) ist keine Sl-Einheit, wird
aber gerne verwendet, da sie zur
Beschreibung atomarer und molekula-
rer Dimensionen sehr gut handhabbar
ist: Der Durchmesser eines
Wasserstoffatoms betrégt 1 /°-\, der
Durchmesser der DNA-Doppelhelix

20 Z\; Atomkernabstdnde in kovalenten
chemischen Bindungen betragen

etwa 1 A. (Nach P. Sitte.)
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erkennbare Stufen ablduft, lange Polymerketten. Es fin-
den dabei keinerlei Umlagerungen oder Abspaltung von
Molekiilbestandteilen statt.) Lignin ist durch die Vielfalt
der Verkniipfungstypen der monomeren Bausteine
untereinander auflergewthnlich stabil, schwer hydroly-
sierbar und auch enzymatisch nur &duflerst schwer
abbaubar (s. 5.16.2).

Die Metaboliten und die vielfiltigen Reaktionen des
Stoffwechsels werden im Kapitel 5, Stoffwechselphysio-
logie, abgehandelt. Im Folgenden wird eine kurze Uber-
sicht tiber die Struktur biologisch relevanter Makromo-
lekiile sowie tiber Lipide gegeben. Lipide sind zwar keine
Makromolekiile, treten in Zellen aber ebenfalls als Struk-
turbildner auf, vor allem als Bausteine von Biomembra-
nen. Zunichst werden die Eigenschaften des Wassers, des
universellen biologischen Losungsmittels, vorgestellt.

1.1 Struktur und
, Eigenschaften des Wassers

In der Zelle dient Wasser als Losungsmittel. Wasser ist
ein polares Medium, seine Molekiile stellen starke elek-
trische Dipole dar (Abb. 1-2A, B).

Der Dipolcharakter des Wassers beruht auf der im
Vergleich zum Wasserstoff grofleren Elektronegativitit
des Sauerstoffs (Tab. 1-1). Diese Differenz in der Elektro-
negativitit hat zur Folge, dass die Bindungselektronen
zwischen den Wasserstoff- und den Sauerstoffatomen
zum Sauerstoff verschoben sind, die Bindung ist polari-
siert. Der Sauerstoff trigt im Wassermolekiil somit eine
negative Partialladung (8), der Wasserstoff trigt eine
positive Partialladung (8*). Im elektrischen Feld von
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Wasserstoff- ~ Wasserstoff- des Wassers. A Kugel-Stab-Modell und

donator  akzeptor B Kalottenmodell des Wassermolekiils
Y (Punkte = freie Elektronen des Sauer-
—O—Hm O\ stoffs). C Anordnung von Wassermole-

kilen in der Umgebung von Anionen
und Kationen, Ausbildung von Hydrat-
hillen. D Wassermolekiile treten

—O—Hmn N// miteinander durch Ausbildung von Was-
N serstoffbriickenbindungen in Wechsel-

\N_H . O/ wirkung. E Kristallstruktur von Eis.

/ \ Jedes Sauerstoffatom ist von vier Was-

N v serstoffatomen umgeben. Beim

/N_H i O=C\ Schmelzen werden nur 15% der Was-

N y serstoffbriicken geldst. F Haufige Was-

/N—H " N\ serstoffbriicken zwischen Strukturele-

menten von Biomolekiilen. (Nach A.L.
Lehninger, D.L. Nelson und M.M. Cox.)

Ionen werden Wasserdipole festgehalten und ausgerich-
tet; die Wassermolekiile bilden eine Hydrathiille (Abb.
1-2C). Die somit abgeschirmte elektrische Ladung von
Anionen und Kationen verhindert deren Assoziation
durch Ionenbindung; sie bleiben in Losung. Hydrathiil-
len bilden sich auch bei Molekiilen, die polarisierte Bin-
dungen (z.B. C-O- oder C-N-Bindungen) aufweisen.
Aus diesem Grund ist Wasser ein gutes Losungsmittel fiir
geladene und polare Substanzen.

In der Wasserphase bilden sich zwischen Wassermole-
killen Wasserstoffbriicken aus: Die entgegengesetzten
Teilladungen der H- und O-Atome bedingen elektrosta-
tische Anziehung (Abb. 1-2D, E). Auf der Ausbildung
dieser Wasserstoftbriickenbindungen beruhen viele Be-

Tabelle 1-1 Elektronegativitat biologisch wichtiger Elemente in
Prozent jener von Fluor (= 100%).

Sauerstoff (O) 85
Stickstoff (N) 75
Kohlenstoff (C) 65
Schwefel (S) 65
Wasserstoff (H) 655
Phosphor (P) 65

sonderheiten des Wassers, wie seine relativ hohe Ober-
flichenspannung, Verdampfungsenthalpie und Dichte.
Die Kohisionskrifte zwischen Wassermolekiilen sind fiir
den Wasserferntransport in der Pflanze bedeutsam (s.
5.3.5). Im Eiskristall ist jedes Sauerstoffatom von vier
Wasserstoffatomen umgeben (Abb. 1-2E), im fliissigen
Wasser bei Raumtemperatur im Mittel immer noch von
3,4 Wasserstoffatomen.

Wasserstoffbriickenbindungen sind nicht auf Wasser
beschrinkt, sondern konnen sich leicht zwischen Was-
serstoffatomen, die an ein elektronegativeres Atom (in
der Regel Stickstoff oder Sauerstoff) gebunden sind, und
einem elektronegativen Atom (ebenfalls in der Regel
Stickstoff oder Sauerstoff) eines anderen oder desselben
Molekiils ausbilden. Beispiele fiir hdufig auftretende
Wasserstoffbriicken sind in Abb. 1-2F zu finden. Die Sta-
bilisierung der Struktur von Nucleinsduren und Prote-
inen erfolgt u.a. durch Wasserstoffbriickenbindungen
(Abb. 1-6, 1-10 und 1-14). Cellulosemolekiile lagern sich
unter Ausbildung intermolekularer Wasserstoffbriicken
zu Biindeln, den Mikrofibrillen, zusammen und tragen
damit zur Dehnungsfestigkeit pflanzlicher Zellwande bei
(s.2.2.7,5.16.1.1).

Substanzen, die ausreichend viele polare Gruppen
tragen und sich daher in das Maschenwerk der Wasser-
stoftbriicken in der Wasserphase einzuftigen vermogen,
also in Wasser loslich sind, nennt man hydrophil
(griech. philia, Zuneigung). Die Hydrophilie wird noch
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erhoht, wenn zusitzlich zu polaren Gruppen ionisier-
bare Gruppen, wie die Carboxylgruppe (-COOH —
—-COO™ + H*) oder die Aminogruppe (-NH, + H* —
—-NHJ) vorliegen, die starke Hydrathiillen ausbilden.

Dagegen werden in Wasser nicht lgsliche Verbindun-
gen als hydrophob (griech. hydrophobia, Wasserscheu)
bezeichnet. Sie sind durch einen hohen Anteil an nicht-
polarisierten Bindungen gekennzeichnet und enthalten
bisweilen ausschliellich solche Bindungen. Bei unpola-
ren kovalenten Bindungen haben beide Bindungs-
partner dhnliche Elektronegativititen, sodass an den
Atomen, die die Bindung eingehen, elektrische Partial-
ladungen nicht auftreten. Solche Gruppen bilden keine
Wasserstoffbriicken aus. Hiufige Beispiele unpolarer
Bindungen sind Kohlenstoff-Wasserstoff-Bindungen
und Kohlenstoff-Kohlenstoff-Bindungen. Reine Kohlen-
wasserstoffe wie Benzol oder Carotine sind daher sehr
schlecht wasserldslich, 16sen sich aber in unpolaren
organischen Losungsmitteln wie in Olen und werden
daher auch als lipophil bezeichnet.

Bei komplexen Molekiilen kommt es auf das Men-
genverhdltnis von polaren und unpolaren Bindungen
an. Daher gibt es alle Uberginge zwischen extrem hydro-
phoben Verbindungen (z.B. Kohlenwasserstoffe) und
extrem hydrophilen Stoffen (z. B. Polyanionen, wie Poly-
galacturonat mit vielen sauren Gruppen, die das 100-
fache ihrer eigenen Masse an Wasser binden konnen).

. 1.2 Nucleinsauren

Nucleinsduren sind heteropolymere Molekiile, die ent-
weder der Speicherung von Information (Desoxyribo-
nucleinsidure, DNA) oder der Informationsiibertra-
gung und -realisierung (Ribonucleinsiure, RNA)
dienen. Dariiber hinaus besitzen bestimmte RNAs
Strukturfunktion beim Aufbau der Ribosomen (riboso-
male RNA, rRNA). Bei allen Organismen — Pro- wie
Eukaryoten — dient doppelstrangige DNA (dsDNA) der
Speicherung der Erbinformation und ihrer Vermehrung
durch Replikation. DNA-Molekiile zeichnen sich
dadurch aus, dass sie die Bildung von sequenzgleichen
Molekiilen hervorrufen konnen (Replikation, s. 1.2.3).
Aufler bei RNA-Viren und Viroiden (s. 1.2.5) weist nur
DNA eine solche autokatalytische Funktion auf. Regu-
latorische siRNAs werden in Kapitel 6 ndher besprochen.
Da Fortpflanzung, Vermehrung und Vererbung die
grundlegenden Kriterien fiir Leben schlechthin sind,
steht die autokatalytische Funktion der DNA im Zen-
trum aller Lebensvorginge. DNA-Molekiile vermogen
aber auch die Sequenzen von RNA und iiber diese
schlie8lich die Aminosiuresequenzen der Proteine fest-
zulegen. Durch diese heterokatalytische Funktion der
DNA kann sich die Erbinformation manifestieren: Erb-
faktoren (Gene, griech. génos, Herkunft, Erbe) werden

als Phine (duf8erlich erkennbare Merkmale von Orga-
nismen, griech. phdinein, sichtbar machen) sichtbar.

1.2.1 Die Bausteine
| der Nucleinsauren

Nucleinsduren sind Polynucleotide, unverzweigte Poly-
kondensate aus monomeren Bausteinen, den Nucleo-
tiden. Ein Nucleotid besteht aus 3 Bestandteilen: 1) einer
Base, die N-glykosidisch an einen 2) Zucker gebunden
vorliegt, dem Nucleosid, und ein bis drei, an den Zucker
gebundenen 3) Phosphatresten, sodass sich Nucleo-
sidmono-, di- und triphosphate unterscheiden lassen
(Abb. 1-3).

Als Basen treten in der DNA die Purine Adenin (A)
und Guanin (G) sowie die Pyrimidine Cytosin (C) und
Thymin (T) auf. In der RNA ist Thymin durch Uracil
(U) ersetzt. Der Begriff ,Base‘ (oder ,Nucleobase®) weist
auf die basische Natur dieser heterozyklischen, stick-
stofthaltigen Aromaten hin. Die Bindung zum Zucker
erfolgt tiber N, bei den Pyrimidinen bzw. tiber N bei
den Purinen. Als Zucker dienen die Pentosen Ribose (bei
RNA) bzw. 2-Desoxyribose (bei DNA) jeweils in der -
D-Furanoseform (zur Nomenklatur von Zuckern s.
1.4.1). Die Nucleoside werden Adenosin, Guanosin, Uri-
din bzw. Cytidin genannt, sofern sie Ribose enthalten,
und Desoxyadenosin, Desoxyguanosin, Desoxythymidin
und Desoxycytidin, sofern sie 2-Desoxyribose enthalten.
Durch Veresterung der primiren Hydroxylgruppe am
C, der Pentose mit Phosphorsiure entstehen die Nucleo-
sidmonophosphate. Ein oder zwei weitere Phosphorsiu-
remolekiile konnen an diese c-Phosphatgruppe ange-
hingt werden, wodurch sich energiereiche Anhydride
bilden, die Nucleosiddi- bzw. -triphosphate. Nucleosid-
triphosphate dienen als Vorstufen der DNA- bzw.
RNA-Biosynthese. Dariiber hinaus besitzen diese Ver-
bindungen mit hohem Gruppeniibertragungspotenzial
vielfiltige weitere Funktionen im Stoffwechsel. Beispiels-
weise ist Adenosintriphosphat (ATP) der wichtigste
Energielieferant fiir enzymatische Reaktionen (s. 5.1).

Uber den o-Phosphorsiurerest kann ein Nucleotid
mit der Pentose eines zweiten Nucleotids unter Wasser-
austritt kovalent verbunden werden, sodass zunéchst ein
Dinucleotid entsteht. Aus diesem kénnen Oligo- und
schlief3lich Polynucleotide gebildet werden. In Nuclein-
sduren bilden sich dabei Phosphodiesterbriicken zwi-
schen den C-Atomen 5' und 3' benachbarter Pentosen
aus (um zwischen den Atomen der Nucleobasen und der
Zucker unterscheiden zu konnen, werden die C-Atome
der Zucker von Nucleosiden indiziert). Wie aus Abb. 1-4
hervorgeht, weist eine Nucleinsdure demnach ein ,Riick-
grat® auf, das aus Ribosen (bzw. Desoxyribosen) besteht,
die tiber 5',3'-Phosphodiesterbriicken verkniipft sind.
An einem Ende des Molekiils liegt eine freie 5'-OH-
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Gruppe vor (5'-Ende der Nucleinsiure), am anderen
Ende eine freie 3'-OH-Gruppe (3'-Ende). Die Nucleo-
basen sind glykosidisch an dieses Zucker-Phosphat-
,Riickgrat gebunden.

Diese Primérstruktur der Nucleinsdure ist durch
eine lineare, charakteristische Basenabfolge gekenn-
zeichnet, welche stets in 5'—3'-Richtung gelesen wird,
dies entspricht auch der Syntheserichtung. Die Basense-
quenz (Triplettcode, s. 6.3.1.1) enthilt die Information.
Als Maf fiir die Grofle einer Nucleinsidure wird die
Anzahl der Basenpaare (bp, DNA) bzw. der Basen (b,
RNA) angegeben.

Abb. 1-3 Nucleotide bestehen aus drei Bausteinen: einer Pyri-
midin- oder Purinbase, einer Pentose und Phosphorséure. Die
Base ist N-B-glykosidisch mit der Pentose verbunden, und zwar
Uber N, des Pyrimidins oder N, des Purins. Die Phosphorsaure
bildet einen Ester mit der priméren Alkoholgruppe der Pentose.
An diesen o-Phosphorsédurerest kdnnen bis zu zwei weitere
Phosphorséurereste in Anhydridbindung gekniipft sein. Das
Glykosid aus Base und Ribose wird Nucleosid genannt, das aus
Base und 2-Desoxyribose Desoxynucleosid (dNucleosid).
Nucleotide sind demnach Nucleosidmono-, -di- oder -triphos-
phate, wie unten am Beispiel des Adenosins und seiner Nucle-
otide gezeigt. Desoxynucleotide sind entsprechend Desoxy-
nucleosidmono-, -di- oder -triphosphate. Als Zucker tritt in
Ribonucleinsdure (RNA) Ribose, in Desoxyribonucleinséure
(DNA) 2-Desoxyribose auf. Die Kohlenstoffatome des Zuckers
werden in Nucleosiden und Nucleotiden indiziert (1, 2 ... 5). C,
bildet die glykosidische Bindung. Um das Formelbild zu verein-
fachen, ldsst man bei komplizierteren Formeln haufig (z. B. bei
Ringen) an Kohlenstoffatomen stehende Wasserstoffe weg (vgl.
die untere Formel mit den dariber stehenden). Dieses Verfah-
ren wird bei den folgenden Abbildungen dieses Buches zur Ver-
besserung der Ubersichtlichkeit haufig angewendet.

1.2.2 Struktur der
 Desoxyribonucleinsaure (DNA)

DNA kommt nur bei einigen Phagen und Viren als Ein-
zelstrangmolekiil vor (ssDNA, engl. single-stranded
DNA). Bei der Mehrzahl der Viren und Phagen und in
allen Zellen liegt DNA in Form von Doppelstringen aus
zwei antiparallel und helikal angeordneten DNA-Mole-
kiilen vor (dsDNA, engl. double-stranded DNA). Diese
Struktur wird als DNA-Doppelhelix bezeichnet. Die
Zuckerphosphatketten sind dabei nach aufen gerichtet,
die planaren Ringsysteme der Basen stehen ungefihr quer
zur Langsachse der Doppelhelix nach innen (Abb. 1-5).

Gegeniiberliegende Basen der beiden Stringe stehen
auf gleicher Hohe und bilden im Bereich der Helixachse
Wasserstoffbriicken (s. 1.1) aus. Dies setzt allerdings das
sterische Zusammenpassen der einander zugewandten
Bereiche der Heterozyklen voraus (Abb. 1-6). Einer
Purinbase (A oder G) steht immer eine Pyrimidinbase
(T oder C) gegentiiber, und sterisch komplementir sind
nur die Basenpaare AT und GC.

Demnach sind auch die Basensequenzen der beiden
DNA-Stringe einer Doppelhelix zueinander komple-
mentir, mit der des einen steht auch die des anderen
Stranges fest. Die zur Basenabfolge 5'-GATTACA-3'
komplementire Sequenz des Gegenstranges wire somit
3'-CTAATGT-5'. Dieses Bauprinzip hat zur Folge, dass
das molare Mengenverhiltnis von Purin- und Pyrimi-
dinbasen in der Doppelhelix 1 betrigt, es gibt gleich viele
C wie G und A wie T. Dagegen kann das Basenverhiltnis
(A +T):(G + C) variieren. Das Basenverhiltnis schwankt
bei Prokaryoten in weiten Grenzen (0,3—3,5), bei Euka-
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Abb. 1-4 Kurze Ausschnitte aus DNA- und RNA-Molekdilen. Thymin kommt in RNA nicht vor und ist dort durch Uracil ersetzt. Syn-
these- und Leserichtung jeweils von links nach rechts, vom 5'- zum 3'-Ende der Molekdile.

ryoten liegt es bei oder tiber 1. Vom Basenverhiltnis
hiangt auch die Schmelztemperatur (T ) der DNA ab.
Unter Schmelzen oder Denaturierung der DNA
versteht man die — z.B. thermisch herbeigefiihrte —
Trennung der beiden DNA-Stringe. Dabei losen sich

groBe
Furche

kleine
Furche

Abb. 1-5 Das Watson-Crick-Modell der DNA-Doppelhelix (B-
Form). A Schema. B Kalottenmodell.

die Wasserstoffbriicken zwischen gegeniiberliegenden
Basen. GC-Paare mit ihren drei Wasserstoffbriicken sind
stabiler als AT-Paare mit nur zwei Wasserstoftbriicken.
AT-reiche Sequenzen schmelzen daher schon bei tieferen
Temperaturen als GC-reiche Sequenzen.

Die Basensequenz eines DNA-Molekiils wird als des-
sen Primérstruktur, die helikale Struktur des DNA Dop-

Guanin (G) G=C Cytosin (C)
H

Abb. 1-6 Sperzifische Basenpaarung durch Bildung von Was-
serstoffbriicken zwischen zwei antiparallelen DNA-Stréangen.
Die Molekdilstruktur der Basen I&sst nur die Paarungen AT und
GC zu. Ein AT-Paar bildet zwei, ein GC-Paar drei Wasserstoff-
briicken.
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pelstrangs als Sekundéarstruktur bezeichnet. DNA-bin-
dende Proteine erkennen oft die Sekundirstruktur an
bestimmten Stellen der DNA-Doppelhelix (s. 6.2.2.3).
Das in Abb. 1-5 dargestellte, von J.D. Watson und EH.C.
Crick 1953 vorgeschlagene Modell der Doppelhelix, das
auf Rontgenstrukturdaten von M.H.E. Wilkins und R.
Franklin zuriickgeht, zeigt die vorherrschende sog. B-
Form der DNA, eine rechtsgingige Helix. Die DNA-Dop-
pelhelix hat einen Durchmesser von 2nm (20 A). Auf
eine volle Windung (3,4 nm in Achsenrichtung) entfallen
10bp, d. h. die einzelnen Basen sind um 36 ° gegeneinan-
der verdreht. Exaktere Messungen ergaben spiter, dass
pro Umlauf bei der B-DNA in Losung 10,5 bp auf einer
Linge von 3,6 nm angeordnet sind. Neben der B-Form
existiert die ebenfalls rechtsgingige A-Form der DNA,
die sich in der Zuckerkonformation von der B-Form
unterscheidet. Unter speziellen Bedingungen in vitro
(hohe Salzkonzentrationen) kann eine linksgingige Z-
Form der DNA existieren. Sie setzt einen Strang alter-
nierender Purin- und Pyrimidinbasen voraus. Die bio-
logische Funktion der Z-DNA ist nicht gekldrt. Die
DNA-Doppelhelix ist flexibel, d. h. sie kann leicht bis zu
einem minimalen Kriimmungsradius von knapp 5nm
verbogen werden (z.B. in Nucleosomen, Abb. 2-21). In
der Zelle liegt die DNA-Doppelhelix nicht ungeordnet
vor, sondern sie bildet Tertidrstrukturen aus, die bis zu
den hochkompakten, unter Beteiligung von zahlreichen
Proteinen zustande kommenden Suprastrukturen der
Chromosomen eukaryotischer Zellen reichen (s.2.2.3.2).

 1.2.3 Die Replikation der DNA

Die beiden Stringe einer DNA-Doppelhelix stehen
wegen der Basenkomplementaritit in einem Positiv/

Negativ-Verhiltnis zueinander. Mit der DNA-Doppelhe-
lix liegt also eine Struktur vor, die zur identischen Ver-
dopplung, zur Replikation des Erbgutes pridestiniert
erscheint: Die beiden Stringe trennen sich voneinander,
und an jedem wird ein basenkomplementirer Partner-
strang neu gebildet (Abb. 1-7). Dieses Modell der semi-
konservativen Replikation ist in seiner grundsitzlichen
Aussage vielfach bestitigt worden. Es hat sich gezeigt,
dass ganze Chromosomen von Eukaryoten semikonser-
vativ repliziert werden. Seit feststeht, dass unreplizierte
Chromosomen nur eine DNA-Doppelhelix enthalten
(Einstrangmodell, s. 2.2.3.2), ist dieser Befund ohne wei-
teres verstandlich.

In Wirklichkeit ist der Replikationsvorgang allerdings
viel komplizierter als in Abb. 1-7 dargestellt. Denn einer-
seits erzwingt die Strangtrennung an der Replikationsga-
bel wegen der helikalen Verdrillung des DNA-Doppel-
stranges (plektonemische Struktur) rasche Rotationen
um deren Achse, bis 300 Drehungen pro Sekunde. Cha-
otische Verkniduelungen und das Zerreiflen der Doppel-
helix werden aber durch die Wirkung besonderer Rela-
xationsenzyme (Topoisomerasen I) vermieden: Sie
setzen Einzelstrangbriiche, die gleich darauf wieder ge-
schlossen werden. Dadurch entstehen voriibergehend
Orte freier Drehbarkeit, an denen Torsionsspannungen
ausgeglichen bzw. gefahrliche Scherkrifte vermieden
werden, ohne dass benachbarte Regionen die Drehun-
gen mitmachen miissen.

Andererseits sind die beiden Stringe der Doppelhelix
antiparallel, an der Replikationsgabel befindet sich also
jeweils ein 3'- und ein 5'-Ende zur Verlingerung. DNA-
Polymerasen (auch RNA-Polymerasen) konnen aber we-
gen des Reaktionsmechanismus der Kettenverldngerung
ausschliefllich 3'-Enden verlingern. Tatsidchlich wird nur
der Strang mit dem 3'-Ende (der ,Vorwirtsstrang, engl.
leading strand) kontinuierlich verlingert, der ,Riick-
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Abb. 1-7 Nachweis der semikonservativen DNA-Replikation durch das Meselson-Stahl-Experiment. In Gegenwart des schweren
Stickstoffisotops '°N gewachsene Escherichia coli-Zellen bilden '>N-haltige DNA mit einer Dichte von 1,724 g cm™2 (bestimmbar
durch Gleichgewichts-Dichtegradienten-Zentrifugation). Lasst man die Zellen danach in Abwesenheit von N und in Anwesenheit des
leichten Stickstoffisotops *N synchron weiterwachsen, so treten nach Beendigung der 1. bzw. 2. Replikationsrunde DNA-Molekiile
der angegebenen Dichten (s. Zahlen oberhalb der Zeichnungen) jeweils im Verhéltnis 1:1 auf. Die Aufspaltung in zwei DNA-Spezies
mittlerer Dichte am Ende der 2. Replikationsrunde (je 1 Strang unmarkiert) bzw. geringer Dichte (beide DNA-Strédnge unmarkiert)

belegt das Modell der semikonservativen DNA-Replikation.
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Abb. 1-8 Nucleotid-Excisionsreparatur einer UV-induzierten
Schadstelle (Thymidindimer) in einem DNA-Doppelstrang. 1
Erkennung der Defektstelle, Trennung der DNA-Strénge
(Schmelzen) im Bereich der Defektstelle und Herausschneiden
(Excision) des DNA-Abschnittes mit der Defektstelle. Daran
beteiligt sind zahlreiche Proteine, unter anderem bei Eukaryo-
ten der allgemeine Transkriptionsfaktor TFIIH (s. 6.2.2.2), der
auch eine Rolle bei der mRNA-Synthese spielt. Dies erklart,
warum DNA-Schaden im Bereich transkribierter (in RNA umge-
schriebener) DNA schneller repariert werden als im Bereich
nichttranskribierter Gene. 2 Auffiillen der Fehlstelle vom freien
3'-Ende aus durch die DNA-Polymerase. 3 Verkniipfen des
freien 3'-Endes mit dem 5'-Phosphat an der urspriinglichen
Kette durch DNA-Ligase erzeugt wieder einen fehlerfreien
DNA-Doppelstrang.

wirtsstrang‘ (engl. lagging strand) wird dagegen stiick-
weise — diskontinuierlich — riickwirts synthetisiert und
die dabei entstehenden Abschnitte nachtriglich durch
eine Ligase kovalent verbunden (semidiskontinuier-
liche Replikation). Ligasen sind Enzyme, die freie 3'-
Enden mit freien 5'-Enden kovalent verkniipfen kénnen.
Sie spielen bei Reparaturreaktionen an geschidigten
DNA-Stringen eine wichtige Rolle (Abb. 1-8), aber eben
auch bei der Replikation. Bei ligasedefekten Organismen
bleiben die Teilsequenzen am Riickwirtsstrang unver-
bunden und konnen als (nach ihrem Entdecker be-
nannte) Okazaki-Fragmente isoliert werden.

DNA-Polymerasen konnen im Gegensatz zu RNA-
Polymerasen nur bereits vorhandene 3'-Enden verlin-
gern. Sie bediirfen daher — aufler einer Matrize in Gestalt
einer vorgegebenen ssDNA — auch eines Primers (Star-
ter), um mit der DNA-Synthese iiberhaupt beginnen zu
konnen. Als Primer werden am Riickwirtsstrang in
regelmifligen Abstinden — entsprechend der Linge der
Okazaki-Fragmente — von einer RNA-Polymerase, der
Primase, kurze RNA-Sequenzen gebildet, an deren 3'-
Enden dann die DNA-Polymerase weiterbauen kann.
Die Primer werden nachtriglich abgebaut, die entste-
henden Sequenzliicken durch Reparaturpolymerasen
und Ligasen geschlossen.

Die molekulare Struktur der Replikationsgabel
stellt sich heute etwa so dar, wie in Abb. 1-9 schematisch
gezeigt. Dieses Modell gilt im Prinzip fiir die DNA-
Replikation bei Prokaryoten, in Mitochondrien und

Plastiden, sowie im Zellkern der Eukaryoten — wo immer
dsDNA in Zellen vorkommt. Aber wihrend die ver-
gleichsweise kurzen, ringformigen DNAs der Organellen
und der Prokaryoten (s. 6.2.1) nur einen Startpunkt der
Replikation — Origin oder Replikator genannt — besit-
zen, von dem aus zwei Replikationsgabeln in entgegen-
gesetzter Richtung rund um den gesamten DNA-Ring
wandern, gibt es in den zentimeter- und dezimeterlan-
gen linearen DNA-Molekiilen der Eukaryotenchromo-
somen viele Startpunkte; sonst wiirde die komplette
Replikation eines Chromosoms trotz der hohen Leis-
tungsfihigkeit der Polymerasen Wochen oder Monate
dauern. Der von einem Replikator aus replizierte Se-
quenzbereich wird als Replikon bezeichnet. Die zirkuli-
ren Bakterien- und Organellen-DNAs sind mono-
replikonisch, die lineare DNA der eukaryotischen
Chromosomen ist dagegen polyreplikonisch. Weitere
Unterschiede bei der Replikation der eukaryotischen

iRNA ey
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Abb. 1-9 DNA-Replikation bei Escherichia coli; Replikationsga-
bel in Pfeilrichtung fortschreitend. A Entwindung der DNA-Dop-
pelhelix durch strangspezifische Helikasen, voriibergehende
Stabilisierung durch einzelstrangbindende Proteine (SSB). Am
Vorwartsstrang (unten) kontinuierliche Synthese des neuen
Partnerstranges (farbig, Pfeilspitze: wachsendes 3'-Ende)
durch DNA-Polymerase Ill. Am Riickwértsstrang (oben) arbeitet
die Polymerase dagegen nach riickwarts (jedoch ebenfalls 5'—
3'); sie verlangert die 3'-Enden von RNA-Primern (iRNAs), die
ihrerseits von Primasen - Teilenzymen von Primosomen - in
regelméBigen Abstdnden synthetisiert werden (diskontinuierli-
che Replikation). Die RNA-Primer werden schlieBlich abgebaut,
die Fehlstellen durch Reparatursynthese aufgefiillt (DNA-Poly-
merase 1) und die Ubrigbleibenden Einzelstrangbriiche durch
Ligase kovalent verbunden. B Hypothetisches Modell eines
,Replisoms*, in dem alle Enzyme und Proteinfaktoren des Repli-
kationsapparates zu einem Komplex zusammengefasst sind.
Die Antiparallelitdat der parentalen DNA-Strdnge wird durch
Schleifenbildung am Rickwartsstrang lokal aufgehoben. (Nach
A. Kornberg aus H. Kleinig u. U. Maier.)
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Chromosomen im Vergleich zur bakteriellen Replikation
(ADbb. 1-9) betreffen die DNA-Polymerase: Die anstelle
der prokaryotischen DNA-Polymerase III bei Eukaryo-
ten arbeitende DNA-Polymerase o besitzt eine eigene
Primaseaktivitdt, die sowohl am ,Vorwirtsstrang‘ als
auch am ,Riickwirtsstrang’ die RNA-Primer syntheti-
siert. DNA-Polymerase o ist jedoch nicht zur Synthese
langer DNA-Abschnitte befihigt, sondern wird, wenn
der Primer um etwa 30 Nucleotide verlingert wurde,
durch das Hauptreplikationsenzym, DNA-Polymerase 9,
ersetzt.

 1.2.4 Ribonucleinsduren (RNAs)

Im Gegensatz zur DNA, die nur bei einigen Viren und
Phagen ausnahmsweise einzelstringig, sonst aber stets
als DNA-Doppelstrang vorkommt, liegen RNA-Mole-
kiile im Allgemeinen einzelstriangig vor. Durch intramo-
lekulare Basenpaarung (Abb. 1-10A, C) bilden sich stabi-
lisierende Sekundirstrukturen aus und, oft infolge
einer Assoziation mit Proteinen, weiterhin Tertidrstruk-
turen. Daher liegen RNA-Molekiile — im Gegensatz zur
DNA - in vielfiltigen Strukturen und als Ribonucleo-
proteinkomplexe (RNPs) vor. Fine Ausnahme bilden
lediglich die Transfer-RNAs (tRNAs), die nicht mit
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Abb. 1-10 Ribonucleinsauren. A ,Kleeblatt*-Struktur eines tRNA-Molekiils am Beispiel der tyrosintragenden tRNA (tRNA™") der Hefe.
Die Struktur wird durch Bereiche innerhalb des einzelstréangigen Molekiils stabilisiert, die untereinander Basenpaarungen eingehen
kénnen, daneben finden sich ungepaarte Bereiche. Zahlreiche Basen von tRNAs (rot hervorgehoben) sind modifiziert, einige wich-
tige Beispiele modifizierter Basen sind in B dargestellt. Daneben finden sich methylierte Basen (mit Me rot gekennzeichnet). Ein
Basentriplett, das Anticodon, geht mit einem komplementéren Basentriplett der mRNA, dem Codon, Basenpaarungen ein. Die
Abfolge der Tripletts auf der mRNA spezifiziert tiber die Codon-Anticodon-Paarung somit die Reihenfolge der Aminosauren in einem
Protein (genetischer Code, s. 6.3.1.1, Proteinsynthese, s. 6.3.1.2). Der D-Arm ist nach dem gehduften Vorkommen von Dihydrouracil
(UH,), der T¥C-Arm nach der stets auftretenden Basenfolge 5'-T-P-C-3' benannt. Die V-Schleife besitzt bei unterschiedlichen tRNAs
eine variable GroBe. Der Aminosédureakzeptorarm und der Anticodonarm sind wichtig fiir die Erkennung passender tRNAs und ihrer
zugehdrigen Aminosauren durch die Aminoacyl-tRNA-Synthetasen, der Anticodonarm ,prasentiert’ das Anticodon zugleich so, dass
es am Ribosom mit dem Codon der mRNA eine Basenpaarung eingehen kann. Fiir die Bindung der tRNA an das Ribosom sind ver-
mutlich der T¥C-Arm und der D-Arm besonders bedeutsam. C Beispiel fiir ein ringférmig geschlossenes RNA-Molekiil. Das Spin-
delknollenviroid der Kartoffel (PSTV, Potato Spindle Tuber Viroid) besteht aus einem kovalent geschlossenen Ring von 359 Nucleo-
tiden. Die Struktur wird durch intramolekulare Basenpaarungen stabilisiert, die aus Griinden der Ubersichtlichkeit als einfache
Striche dargestellt sind.



24

1 Molekulare Grundlagen - die Bausteine der Zellen

Tabelle 1-2 Ungefdhre GroBen und Funktionen der drei RNA-Arten im Vergleich zur DNA.

DNA bis weit iber 100 Mio. Basenpaare
mRNA mehrere 100 bis iber 10 000 Basen
rRNA 4 Arten (in eukaryotischen Zellen) mit

ca. 120, 150, 1700 bzw. 3500 Basen
tRNA 80-90 Basen

Proteinen assoziiert sind. Da einzelstringige RNA enzy-
matisch sehr leicht durch Nucleasen abgebaut wird,
erhéhen intramolekulare Basenpaarung und Proteinas-
soziation die Stabilitit der RNA-Molekiile. Zudem sind
die Sekundir- und Tertidrstrukturen fiir die Funktionen
der RNAs wichtig.

Der Strukturvielfalt entspricht eine Funktionsvielfalt
der verschiedenen RNA-Arten (Tab. 1-2). Die meist
kurzlebigen Messenger-RNA-Molekiile (mRNAs) stel-
len Abschriften der fir die Proteinsynthese relevanten
Abschnitte eines Gens dar (s. 6.2.2). Sie dienen im Pro-
zess der Translation am Ribosom als Matrize fur die
sequenzielle Anheftung von aminosidurespezifischen,
stabilen Transfer-RNAs (tRNAs) und legen damit die
Abfolge der Aminosduren im Protein fest. Die ebenfalls
stabilen ribosomalen RNAs (rRNAs) sind am Aufbau
der Ribosomen beteiligt. Daneben kommen kleine cyto-
plasmatische RNAs (siRNAs, engl. small interfering
RNAs; oder miRNAs, engl. microRNA) vor, die eine
regulatorische Rolle spielen. Kleine nucleire RNAs
(snRNAs, engl. small nuclear RNAs) wirken an der Pro-
zessierung der Primdrtranskripte fiir mRNAs und
tRNAs mit (s. 6.2.2.2).

 1.2.5 Viren, Phagen, Viroide

Viren sind obligate Parasiten von Eukaryoten, Phagen
solche von Prokaryoten. Es handelt sich um Partikel, die
fiir selbsttdtige Vermehrung viel zu einfach gebaut und
daher fiir ihre Vermehrung auf die Stoffwechselaktiviti-
ten lebender Zellen angewiesen sind. Thre Nucleinsduren
— dsDNA bzw. ssDNA oder RNA - tragen jedoch geneti-
sche Information, die mutieren und unter geeigneten
Umstdnden auch rekombiniert werden kann. Vor allem
Phagen haben als Modellorganismen bei der Entwick-
lung der modernen Genetik eine wichtige Rolle gespielt.

Bei Viren und Phagen ist die Nucleinsdure mit Prote-
inen komplexiert. Die Proteinmolekiile bilden oft hoch-
symmetrische Hiillstrukturen, die Capside (Abb. 1-17).
Sie haben Struktur- und Schutzfunktion und sind fiir die

Informationsspeicherung (Gene)

stellt die Abschrift eines Gens dar; bringt die zur Protein-
synthese relevante Information zu den Ribosomen

Sicherstellung von Struktur und Funktion der Ribosomen

Transfer von Aminosauren zu den Ribosomen

Infektion neuer Wirtszellen wichtig. Bei den ,komple-
xen‘ Viren kommt noch eine lockere Membranhiille
hinzu. Sie stammt von der Zellmembran der letzten
Wirtszelle, triagt aber auch virusspezifische Glykopro-
teine.

Viroide besitzen keine solchen Hiillen, sondern sind
sehr kleine, ca. 250—370 Basen enthaltende, ring- oder
stabchenformige, nackte RNA-Molekiile, die in Pflanzen
als Krankheitserreger wirken kénnen (Abb. 1-10C). Die
Spindelknollenkrankheit der Kartoffel und die Cadang-
Cadang-Krankheit der Kokospalmen werden z. B. durch
Viroide verursacht. Viroide werden iiber verletzte Zellen
auf neue Wirtspflanzen iibertragen und beeintrichtigen
den Metabolismus der infizierten Zellen, indem sie sto-
rend in den Prozess der mRNA-Synthese eingreifen.

. 1.3 Proteine

Proteine (griech. proétos, der Erste) kommen in grofler
Vielfalt in allen Zellen vor. Sehr zahlreich sind die
Enzyme, die als substratspezifische Biokatalysatoren den
Metabolismus bewerkstelligen (s. 5.1.6) oder die dazu
dienen, eine korrekte Faltung neugebildeter Proteine zu
katalysieren. Diese Faltungshelfer werden in zwei Klas-
sen eingeteilt, die Chaperone und die Chaperonine
(franz. chaperon, Anstandsdame) (s. 6.3.1.2, 6.3.1.4).
Strukturproteine zeigen keine enzymatische Aktivitit,
sind aber durch erhghte Stabilitit und die Fihigkeit
ausgezeichnet, hochgeordnete Komplexen zu bilden,
wodurch molekulare Fiden oder Rohrenstrukturen —
Filamente bzw. Mikrotubuli — entstehen kénnen. Struk-
turproteine und Enzyme liegen nicht nur intrazellulir,
sondern auch extrazellulir vor. Schliefllich dienen
Rezeptorproteine der spezifischen Erkennung von Sig-
nalstoffen wie Hormonen, Pheromonen, Elicitoren oder
von spezifischen Oberflichenstrukturen, z. B. auf Keim-
zellen bei der Befruchtung. Die Bindung des Liganden,
der hochspezifisch erkannt wird, 16st in der Zelle cha-
rakteristische Folgereaktionen aus, die schliellich zur
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zelluldiren Antwort fithren. Translokatorproteine sind
Membranproteine, die darauf spezialisiert sind, be-
stimmte Molekiile oder Ionen zu erkennen und sie
durch Membranen hindurchzuschleusen. Motorpro-
teine schliefllich sind molekulare Kraftmaschinen, die
chemische Energie in mechanische Arbeit tiberfiihren.
Speicherproteine liegen in grofSeren Mengen in Samen,
dartiber hinaus jedoch auch in vegetativen Speicherorga-
nen und in kleineren Mengen in den meisten Zelltypen
vor. Durch Proteolyse aus Speicherproteinen freigesetzte
Aminosduren werden fiir die Neusynthese anderer Pro-
teine verwendet (s. 5.16.4).

1.3.1 Aminoséuren, die Bausteine
; der Proteine

Proteine sind Polypeptide, heteropolymere Makromole-
kiile, die aus linear verkniipften ai-Aminocarbonséuren,

vereinfacht Aminosduren genannt, zusammengesetzt
sind. In Abb. 1-11 wurden die 20 proteinogenen Amino-
sduren anhand charakteristischer Merkmale in Gruppen
zusammengefasst.

Allen Aminosduren gemeinsam ist das links oben in
Abb. 1-11 gezeigte Substitutionsmuster des C_-Atoms
mit einer Carboxylgruppe, einer Aminogruppe, einem
Wasserstoffatom und einem Rest R, der bei den verschie-
denen Aminosiuren unterschiedlich ist. Im einfachsten
Fall, bei der Aminosiure Glycin, ist R = H. Diese Ami-
nosdure ist, im Gegensatz zu allen tibrigen, optisch nicht
aktiv, da C, nicht asymmetrisch substituiert ist. Die
iibrigen 19 Aminosduren weisen optische Aktivitit auf
und gehoren der L-Reihe an. Die Zugehorigkeit zur L-
Reihe ergibt sich aus der Anordnung der Strukturfor-
meln nach Emil Fischer (Fischer-Projektion): Schreibt
man dasjenige C-Atom mit der hochsten Oxidations-
stufe, hier die Carboxylgruppe, nach oben und ordnet
die lingste C-Kette senkrecht an, so gehort die betrach-
tete Verbindung zur L-Reihe, wenn der charakteristische

Allgemeiner Aufbau einer Aminosauren mit aliphatischen Seitenketten
L-Aminosaure _ _ _ _ _ _
CIOO (IZOO COO COoO CIOO COO
H3N+—CI—H H3N+—CI—H H3N+—(I_‘—H H3N+—(|2—H H3N+—CI—H e <
Oy .07 - 2
NS¢ (IZOO H CH; CH C‘Hz CH
HNeCSH 2 HN—C:H HiC CHs S GH2 CHs
ﬁ '|Q H3C CHj3 CH3
Glycin L-Alanin L-Valin L-Leucin L-Isoleucin L-Prolin
Gly/G Ala/A Val/V Leu/L lle/I Pro/P
Aminosauren mit aliphatischen, O- bzw S- haltigen Seitenketten ~ Aminosauren mit aromatischen Seitenketten
COO~ COO~ COO~ COO~ COO~ COO~ COO~
+ | + | + | + | 4| 4o + |
H3N—$—H H3N—$—H H3N—$—H H3N—$—H H3N—$—H H3N—(II—H H3N—$—H
(I:H2 H?—OH <|:H2 CH, CH, CH, CH,
OH CH SH CH
i N
CHs H
OH
L-Serin L-Threonin L-Cystein L-Methionin L-Phenylalanin L-Tyrosin L-Tryptophan
Ser/S Thr/T Cys/C Met/M Phe/F Tyr/Y Trp/W
Basische Aminosauren Saure Aminosauren Aminosauren mit Amidgruppen
CIOO Cloo‘ Cloo‘ CIOO‘ COO~ Cloo‘ (Itoo‘
H3N+—$—H H3N+—CI—H H3N+—$—H H3N+—?—H H3N+—CI—H H3N+—?—H H3N+—$—H
CIH2 CH, CH, CIH2 CIH2 CIH2 (I:H2
CH CH, NH (elon CH C CH
[2 P27 7N 2 07 “NH, 2
CH, HyC Caup it N/ CoO _Co
. N NH; y. 07 "NH,
HyC—NH; \ H
H
L-Lysin L-Arginin L-Histidin L-Asparaginsdaure L-Glutaminsédure L-Asparagin L-Glutamin
Lys/K Arg/R His/H Asp/D Glu/E Asn/N GIn/Q

Abb. 1-11 Die 20 proteinogenen Aminoséuren. Die sterische Anordnung der Substituenten am C_-Atom ist bei den proteinogenen
Aminoséauren gleich (Kasten); bis auf Glycin, das nicht asymmetrisch substituiert ist, gehdren sie bezlglich der Stellung der Amino-
gruppe der L-Reihe an. Zur Vereinfachung findet neben den Trivialnamen der Aminoséuren oft ein Drei-Buchstaben-Code und bei Ami-
nosauresequenzangaben flr Polypeptide ein Ein-Buchstaben-Code Verwendung.
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Substituent — hier die Aminogruppe (-NH,) —nach links
weist (lat. laevis, links). Weist der Substituent nach
rechts, so liegt die D-Form vor (lat. dexter, rechts). C,
weist S-Konfiguration nach der Cahn-Ingold-Prelog-
Nomenklatur auf (auler im Cystein: R und im Glycin,
s.0.). Die R- oder S-Konfiguration eines asymmetrisch
substituierten C-Atoms wird anhand von Prioritits-
regeln fiir die vier verschiedenen Liganden festgelegt und
ist ein von der D- bzw. L-Nomenklatur véllig unabhin-
giges, allgemeiner verwendbares Klassifikationssystem
(s. Lehrbiicher der Chemie).

In den Proteinen sind die einzelnen Aminosduren
durch Peptidbindungen zwischen der Carboxylgruppe
der einen und der Aminogruppe der nichsten Amino-
sdure linear miteinander verkniipft. Die Bildung einer
Peptidbindung entspricht der Bildung eines Sdureamids
und kann formal (!) als Kondensationsreaktion unter
Wasseraustritt aufgefasst werden (Abb. 1-12). Tatsdch-
lich ist die Polypeptidsynthese (s. 6.3.1.2), wie sie in der
Zelle an den Ribosomen abliuft, viel komplizierter.
Jedoch konnen Peptidbindungen hydrolytisch gespalten
werden. Die Verdauung von Proteinen entspricht einem
hydrolytischen Abbau.

Die an den Peptidbindungen beteiligten Atome und
die C_-Atome sind bei allen Proteinen zu einem mono-
ton strukturierten, flexiblen Riickgrat verkniipft. Die
vielfiltigen Strukturen und Eigenschaften von Proteinen
werden von der Abfolge der Aminosiureseitenketten (R)
und den sich daraus ergebenden strukturellen Konse-
quenzen bestimmt. Wie Abb. 1-11 zeigt, unterscheiden
sich diese Seitenketten durch ihre Grofle, Polaritit sowie
bei den basischen und sauren Aminosduren durch das
Vorhandensein dissoziierbarer Gruppen. Im Bereich
physiologischer pH-Werte, die je nach Kompartiment
von pH 4 (Zellwandbereich, Vakuole) tiber pH 7 (Cyto-

R H o
A ¥ aH \ I B
H3N+/%\C/ OH+H 7N;8/C\O— |
Il HY = oo
O R N
O
H,O J[
R H o H
VoH | Il |+
H N+/%\C/N\8/C\o— \CéN\
} I HYZ I
Amino- (e} R Carboxy- ©)
terminus terminus

Abb. 1-12 Die Peptidbindung. A Die Bildung der Peptidbin-
dung kann (formal!) als Kondensationsreaktion unter Wasser-
austritt formuliert werden. Die Peptidbindungen und die C_-
Atome bilden ein ,Riickgrat’, von dem die Seitenketten der
Aminosauren (R) nach auBen zeigen. Die Peptidbindung ist
wegen des partiellen Doppelbindungscharakters (B) starr und
planar, die benachbarten Bindungen zu den C_-Atomen sind frei
drehbar.

plasma) bis pH 8,5 (Stroma der Chloroplasten bei Be-
lichtung) reichen kénnen, weisen Proteine in aller Regel
elektrische Ladungen auf. Derjenige pH-Wert, bei dem
im Protein keine Nettoladung auftritt (sich also positive
und negative Ladungen gerade kompensieren), wird
isoelektrischer Punkt des Proteins genannt. Am iso-
elektrischen Punkt lassen sich Proteine besonders leicht
ausfillen, da sie nur schwache Hydrathiillen (s. 1.1)
besitzen.

| 1.3.2 Aufbau von Proteinen

1.3.2.1 Primarstruktur

Die lineare Abfolge der Aminosduren in einem Protein
ergibt dessen Primérstruktur. Die Aminosiuresequenz
wird, ausgehend von der Aminoséiure, welche eine freie
NH,-Gruppe am C_-Atom trigt (dem Aminoterminus,
N-Terminus), gelesen und endet mit einer Aminosiure,
die eine freie Carboxylgruppe trigt (Carboxyterminus,
C-Terminus). Die Leserichtung entspricht auch der Syn-
theserichtung.

Die Anzahl moglicher Aminosduresequenzen ist un-
vorstellbar grof. Da an jeder Position n einer Aminosiu-
rekette jede der 20 Aminosiuren vorkommen kann,
betrigt die Anzahl moglicher Sequenzen 20". Selbst bei
einem kleinen Protein mit nur 100 Aminosduren erge-
ben sich 201 = 1,26 - 1013 mogliche Sequenzen. In der
Natur kommen schitzungsweise 10'°-10%° verschiedene
Proteine vor; eine Pflanze bildet ca. 20 000—-60 000 ver-
schiedene Proteine. Zum Vergleich: Die Anzahl der Was-
sermolekiile in den Weltmeeren liegt bei nur 4 - 10%
Molekiilen.

Die Aminosduresequenz ist fiir jedes Protein typisch,
jedoch zum Funktionsverstindnis allein nicht hinrei-
chend. Allerdings konnen verwandte Proteine aufgrund
ihrer Sequenzihnlichkeiten identifiziert, ja sogar Ver-
wandtschaftsverhiltnisse von Organismen aus der Kennt-
nis von Sequenzvergleichen zahlreicher Proteine (oder
der Gene) ermittelt werden (molekulare Systematik, s.
10.1.3.1).

Ein Beispiel: Cytochrom ¢ kommt als essenzieller
Elektronentibertriger bei Prokaryoten und in den Mito-
chondrien aller Eukaryoten vor. Es handelt sich um ein
Protein mit rund 110 Aminosduren und einer kovalent
gebundenen Hiamgruppe. Seine Aminosiuresequenz
(ADbb. 1-13) ist fiir weit tiber 100 Organismen bekannt.
Ein Sequenzvergleich zeigt, dass in bestimmten Positio-
nen selbst bei entfernt verwandten Organismen stets
dieselbe Aminosdure auftaucht, in anderen Positionen
stets dhnliche Aminosduren zu finden sind, wihrend in
wieder anderen Positionen sehr verschiedene Aminosidu-
ren auftreten konnen. Hochkonservierte Aminosduren
haben oft eine wesentliche Bedeutung fiir die Struktur
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und/oder die Funktion eines Proteins. Die Anzahl der in
gleichen Positionen auftauchenden identischen bzw.
dhnlichen Aminosduren wird bei einem Sequenzver-
gleich prozentual ermittelt. Liegen diese Sequenzihn-
lichkeiten deutlich (!) iiber dem Ausmafl zufilliger
Ubereinstimmung (ca. 5%; zudem ist bei nichthomolo-
gen Proteinen das Auftreten auch kurzer Teilsequenzen
mit totaler Ubereinstimmung extrem unwahrschein-
lich), so gelten die verglichenen Sequenzen als homolog,
d.h. auch stammesgeschichtlich verwandt. Alle bisher
sequenzierten Proteine konnen auf weniger als 150
untereinander nicht homologisierbare Sequenzfamilien
verteilt werden. Jede Sequenzfamilie umfasst dabei auch
viele nicht funktionsgleiche Proteine. Die Evolution der
Proteine (und folglich der Gene) ist offenbar von er-
staunlich wenigen Ursequenzen ausgegangen.

Die meisten Proteine besitzen zwischen 100 und 800 Amino-
sduren, obwohl kleinere und grofiere Polypeptidketten vorkom-
men konnen. Liegen weniger als 30 Aminosduren vor, so spricht
man von Oligopeptiden oder einfach von Peptiden. Aus der
Molekiilmasse eines Proteins kann die Zahl der beteiligten Ami-
nosduren annidhernd berechnet werden und umgekehrt. Die
mittlere Molekiilmasse eines Aminosiurerestes in der Polypep-
tidkette wird mit 111 Da angegeben. Polypeptide mit 100—800
Aminosduren besitzen demnach Molekiilmassen von ca. 11—
88kDa. Polypeptidketten mit iiber 100 kDa (>900 Aminosiu-
ren) sind selten.

1.3.2.2 Rdumliche Struktur von Proteinen

Die Struktur der Proteinmolekiile wird durch den raum-
lichen Verlauf der Polypeptidkette bestimmt und letzt-
lich durch die Primirsequenz festgelegt. Die Gesetzmi-
Bigkeiten, nach denen sich Polypeptidketten zu Gebilden
hoherer Ordnung falten, versteht man jedoch nur unzu-
reichend. Begrenzte Bereiche einer Polypeptidkette von
ca. 5-20 Aminosiuren bilden lokale Sekundirstruktu-
ren aus, die durch Wasserstoffbriicken zwischen den
C=0- und den NH-Gruppen der Peptidbindungen von-
einander in der Primirsequenz entfernter Aminosduren
stabilisiert werden. Die Peptidbindung selbst ist wegen
ihres partiellen Doppelbindungscharakters planar und
starr, jedoch sind die Bindungen zu den benachbarten
C_-Atomen frei drehbar (Abb. 1-12). Die Kette aus alter-
nierenden Peptidbindungen und C_-Atomen kann
daher mehrere sterische Konformationen einnehmen.
Man unterscheidet als haufige Sekundirstrukturele-
mente die rechtsgingige o-Helix und das B-Faltblatt
(engl. B-sheet); daneben kommen B-Schleifen (engl. B-
turns) sowie Zufallskniduel (engl. random coils) vor.
Zufallsknduel verbinden in der Regel o-Helices und/
oder B-Faltblitter untereinander.

In der o-Helix liegen Wasserstoffbriicken zwischen
der C=O-Gruppe einer Aminosiure und der NH-
Gruppe der jeweils viertnichsten Aminosdure in der
fortlaufenden Sequenz vor (Abb. 1-14). Dadurch ent-

Hom_sa =—======= GDVEKGKKIFIMKCSQCHTVEKGGKHKTGPNLHGLFGRKTGQAPGYSYTAAN--
Dro_me —--—--GVPAGDVEKGKKLFVQRCAQCHTVEAGGKHKVGPNLHGLIGRKTGQAAGFAYTDAN--
Sac_ce ---TEFKAGSAKKGATLFKTRCLQCHTVEKGGPHKVGPNLHGIFGRHSGQAEGYSYTDAN--
Neu_cr —-—-—-—-GFSAGDSKKGANLFKTRCAQCHTLEEGGGNKIGPALHGLFGRKTGSVDGYAYTDAN--
Cuc_ma ASFDEAPPGNSKAGEKIFKTKCAQCHTVDKGAGHKQGPNLNGLFGRQSGTTPGYSYSAAN--
Pha_au ASFDEAPPGNSKSGEKIFKTKCAQCHTVDKGAGHKQGPNLNGLFGRQSGTTAGYSYSTAN--
Tri_ae ASFSEAPPGNPDAGAKIFKTKCAQCHTVDAGAGHKQGPNLHGLFGRQSGTTAGYSYSAAN-~-
Gin_bi ATFSEAPPGDPKAGEKIFKTKCAZCHTVZKGAGHKQGPNLHGLFGRQSGTTAGYSYSTGN--
Chl_re STFAEAPAGDLARGEKIFKTKCAQCHVAEKGGGHKQGPNLGGLFGRVSGTAAGFAYSKAN--
Rho_ru —=—=———- EGDAAAGEKVSK-KCLACHTFDQGGANKVGPNLFGVFENTAAHKDDYAYSESYTE
Hom_sa -KNKGIIWGEDTLMEYLENPKKYIP---G-=—-—— TKMIFVGIKKKEERADLIAYLKKATNE-
Dro_me -KAKGITWNEDTLFEYLENPKKYIP---G-=——— TKMIFAGLKKPNERGDLIAYLKSATK--
Sac_ce —-IKKNVLWDENNMSEYLTNPKKYIP---G-———— TKMAFGGLKKEKDRNDLITYLKKACE--
Neu_cr -KQKGITWDENTLFEYLENPKKYIP---G-=—-—— TKMAFGGLKKDKDRNDIITFMKEATA--
Cuc_ma -KNRAVIWEEKTLYDYLLNPKKYIP---G==—==— TKMVFPGLKKPQDRADLIAYLKEATA--
Pha_au -KNMAVIWEEKTLYDYLLNPKKYIP---G-———— TKMVFPGLKKPQDRADLIAYLKESTA--
Tri_ae -KNKAVEWEENTLYDYLLNPKKYIP---G-==—— TKMVFPGLKKPQDRADLIAYLKKATSS-
Gin_bi -KNKAVNWGZZTLYEYLLNPKKYIP---G==—=—— TKMVFPGLKKPZZRADLISYLKQATSQE
Chl_re -KEAAVTWGESTLYEYLLNPKKYMP---G-=—-—— NKMVFAGLKKPEERADLIAYLKQATA--
Rho_ru MKAKGLTWTEANLAAYVKDPKAFVLEKSGDPKAKSKMTFK-LTKDDEIENVIAYLKTLK---

Abb. 1-13 Sequenzvergleich bei Cytochrom c. Zehn ausgewahlte Aminosauresequenzen (Ein-Buchstaben-Code) verschiedenster
Organismen sind so angeordnet, dass einander entsprechende Positionen in Vertikalspalten {ibereinander stehen. Ubereinstim-
mungen im gesamten System sind rot markiert, Positionen von &hnlichen Aminoséureresten (z.B. I/L/V: Isoleucin/Leucin/Valin)
blau hinterlegt. Dargestellt sind die Cytochrom-c-Sequenzen des Menschen (Homo sapiens, Hom_sa), der Taufliege (Drosophila mela-
nogaster, Dro_me), der Ascomyceten Saccharomyces cerevisiae (Sac_ce) und Neurospora crassa (Neu_cr), der Dikotyledonen Kiirbis
(Cucurbita maxima, Cuc_ma) und Bohne (Phaseolus aureus, Pha_au), des Weizens (Triticum aestivum, Tri_ae), des Ginkgobaums
(Ginkgo biloba, Gin_bi), der Griinalge Chlamydomonas reinhardtii (Chl_re) sowie schlieBlich des Bakteriums Rhodospirillum rubrum
(Rho_ru) als Vertreter der Prokaryoten. (Zusammenstellung von S. Rensing.)
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antiparalleles
B-Faltblatt

paralleles
B-Faltblatt

Abb. 1-14 Sekundérstrukturen von Polypeptiden. A o-Helix. B Antiparalleles und paralleles B-Faltblatt: Bei einem parallelen B-Falt-
blatt liegen sich die C=0- bzw. NH-Elemente der Peptidbindung jeweils direkt gegeniiber, bei einem antiparallelen B-Faltblatt liegt
einer C=0-Gruppe jeweils eine NH-Gruppe (und umgekehrt) gegenuber. Die C -Atome sind durch schwarze Punkte dargestellt, mit
R sind die Seitenketten der Aminosduren bezeichnet. Rot gestrichelt: Wasserstoffbriickenbindungen. Bei der Darstellung von Ter-
tiarstrukturen (s. Abb. 1-15) werden zur besseren Ubersicht oft die Sekundarstrukturelemente schematisch und unter Weglassung
der Reste R gezeichnet. Faltblatter werden dabei durch Pfeile in der Richtung vom Amino- zum Carboxyterminus und Helices durch

Zylinder oder auch Schraubenbénder dargestellt. (Nach P. Karlson.)

steht eine rechtsgingige Helix, die 3,6 Aminosduren pro
vollstindiger Drehung enthilt. Die nicht an der Bildung
des ,Riickgrates® aus Peptidbindungs- und C_-Atomen
beteiligten Reste der Aminosiuren stehen von der Helix
nach auflen ab. Haufig in o-helikalen Sekundarstruktu-
ren sind die Aminosiduren Alanin, Glutaminsiure, Leu-
cin und Methionin, selten sind Asparagin, Tyrosin, Gly-
cin und vor allem Prolin zu finden.

Bei einem B-Faltblatt kommt es zur Ausbildung von
Wasserstoffbriicken zwischen den C=O- bzw. NH-
Funktionen von Peptidbindungen verschiedener Ab-
schnitte einer Polypeptidkette, den sog. B-Stringen
(engl. B-strands). Die B-Stringe konnen sich entweder
parallel oder antiparallel aneinander lagern, d.h.
nebeneinanderliegende [-Stringe verlaufen parallel
vom N-Terminus zum C-Terminus oder es liegt einem
von N- nach C-terminal verlaufenden B-Strang ein von
C- nach N-terminal verlaufender antiparalleler Strang
gegeniiber (Abb. 1-14). Die Aminosiurereste stehen bei
B-Stringen alternierend oberhalb bzw. unterhalb der
Strangebene. Hiufig in B-Stringen sind die Aminosiu-
ren Valin, Isoleucin, sowie die aromatischen Aminosiu-
ren zu finden, selten sind die sauren und basischen
Aminosiuren. Benachbarte Sekundirstrukturelemente,
insbesondere (3-Stringe, sind oft durch 3-Schleifen von

4-8 Aminosiuren, die in der Regel durch Wasserstoft-
briicken stabilisiert werden, miteinander verbunden.
Die Polypeptidkette dndert an einer -Schleife abrupt
die Richtung. Man spricht daher auch von Haarnadel-
schleifen (engl. hairpin turns). Dadurch tragen [-
Schleifen zur Erzeugung kompakter Proteinstrukturen
bei. In B-Schleifen finden sich hiufig die Aminosduren
Prolin und Glycin, aber auch Asparagin und Asparagin-
sdure.

Der Proteinfaltungsprozess endet mit der Ausbildung
der Tertidrstruktur. Darunter versteht man die kom-
pakte, dreidimensionale Struktur, die das Ensemble der
Sekundirstrukturelemente einer Polypeptidkette schlief3-
lich einnimmt. Kleine Proteine mit bis zu 200 Amino-
sduren falten sich dabei zu einer einzelnen Domine, bei
groferen Proteinen mit mehr als 200 Aminoséiuren kon-
nen zwei und mehr Dominen ausgebildet sein, die sich
jeweils unabhingig voneinander falten. Oft sind bei der
Proteinfaltung Hilfsproteine beteiligt, die bereits erwihn-
ten Chaperone bzw. Chaperonine (s. 6.3.1.2, 6.3.1.4).
Die Stabilisierung der Tertidrstruktur verlduft oft unter
o Ausbildung zusitzlicher Wasserstoftbriicken,

e Ausbildung von Disulfidbriicken,
e Ausbildung apolarer Wechselwirkungen, besonders

im Inneren eines Proteins,
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e weiteren, komplexen Modifikationen wie Glykosylie-
rungen,

e Isomerisierung von X-Pro-Peptidbindungen, die im
Gegensatz zur tblichen Peptidbindung, welche stets
trans-Isomerie aufweist (Abb. 1-12), sowohl in cis- als
auch in trans-Isomerie auftreten konnen (X = belie-
bige Aminosiure).

Bis auf die Ausbildung der Wasserstoftbriicken und der
apolaren Wechselwirkungen verlaufen diese Prozesse
enzymkatalysiert ab.

Durch Rontgenkristallographie oder Kernresonanz-
spektroskopie (NMR-Spektroskopie) konnten die Raum-
strukturen vieler, selbst komplexer Proteine in atomaren
Dimensionen aufgeklirt werden (Abb. 1-15). Dabei
zeichnet sich ab, dass auch hinsichtlich der dreidimen-
sionalen Tertidrstruktur lediglich eine begrenzte Anzahl
von Proteinfamilien existiert. Man schitzt deren Zahl
auf etwas mehr als 1 100. Innerhalb einer Strukturfami-
lie konnen Vertreter vorkommen, deren Aminosdure-
sequenzen nicht homolog sind.

Je nach Anteil der einzelnen Sekundirstrukturele-
mente bilden sich globulire Proteine oder faserformige
Proteine aus. Erstere sind charakteristisch fiir Enzyme,
letztere finden sich bei vielen Strukturproteinen. Zahl-
reiche Proteine tragen nichtpeptidische prosthetische
Gruppen (griech. prosthetos, hinzugefiigt). Sie werden
je nach Art der zusitzlichen Gruppe als Glyko-, Lipo-,

Abb. 1-15 Tertiarstruktur der Triosephosphat-lsomerase der
Béckerhefe (Saccharomyces cerevisiae). Schema eines Mono-
mers des in aktiver Form als Dimer vorliegenden Enzyms. Die
Darstellung bericksichtigt lediglich die Konformation des
Rickgrats der Aminoséaurekette (vgl. Abb. 1-14). Die Struktur
besteht aus acht parallelen B-Stréngen (blaue Pfeile) im Zen-
trum des Proteins und acht peripher angeordneten a-Helices,
die durch Schleifen miteinander verbunden sind. (Nach L.
Stryer.)

Chromo-, Phospho- oder Metalloproteine bezeichnet (s.
Kap. 6). Das oben erwihnte Cytochrom c ist ein Chro-
moprotein, es trigt Ham als prosthetische Gruppe.

Die dreidimensionale Proteinstruktur vereinigt Sta-
bilitit mit Dynamik. So sind die aktiven Zentren von
Enzymen (s. 5.1.6) in der Regel sehr klein, bezogen auf
die Gesamtgrof3e des Proteins. Der tiberwiegende Anteil
der Tertidrstruktur dient dazu, eine hochprizise Ausbil-
dung und Stabilisierung der Struktur des aktiven Zen-
trums zu ermoglichen. Viele Proteine zeigen funktionale
Konformationsinderungen, so z.B. Rezeptoren oder
Enzyme nach Bindung ihrer Liganden. Man spricht von
induzierter Passform (engl. induced fit). Konforma-
tionsdnderungen werden ebenfalls von Motorproteinen
im Verlauf eines Reaktionszyklus (z.B. Myosin, Dynein,
Kinesin, s. 2.2.2.2) oder von Translokatoren im Verlauf
eines Transportzyklus (s. 5.1.5, 5.2.3) durchlaufen.
Reversible chemische Modifikationen von speziellen
Aminosduren, wie Phosphorylierungen, wirken hiufig
iiber Konformationsinderungen auf die Aktivitit der
Proteine ein. Entsprechendes gilt fiir die Anlagerung
allosterischer Effektoren an Enzyme (s. 5.1.7). Struktur
und Funktion von Proteinen unterliegen somit vielfilti-
gen Regulationsprozessen. In ihrer Wirkweise kénnen
Proteine am zutreffendsten als die molekularen Maschi-
nen der Zellen bezeichnet werden.

Struktur und Funktion der meisten Proteine hingen
von einem geeigneten zelluliren Milieu (u.a. pH-Wert,
Ionenstdrke der Umgebung) ab. Losliche Proteine sind,
bedingt durch die gehiduft vorkommenden polaren oder
geladenen Aminosiurereste auf ihrer Oberfliche, stark
hydratisiert (s. 1.1). Hingegen werden die im Inneren des
Proteins gelegenen Aminosduren durch apolare Wech-
selwirkungen stabilisiert.

Starke Veridnderungen des pH-Wertes oder Erhitzen
fithren zur Denaturierung der Proteine. Dabei werden
die Tertidrstruktur und u. U. auch die Sekundérstruktur
zerstort. Durch Wechselwirkung verschiedener Proteine
untereinander, z.B. infolge der Entbl6ung unpolarer
Reste bei der Denaturierung, kommt es zu Aggregatbil-
dungen und schliefflich zur Ausfillung (Prizipitation)
der Proteine. Dieser Zustand kann haufig nicht mehr
riickgingig gemacht werden und wird dann als irreversi-
ble Denaturierung bezeichnet.

1.3.2.3 Proteinkomplexe

Viele Proteine konnen ihre Funktion nur im supramole-
kularen Verbund mit ihresgleichen oder mit anderen
Proteinen ausiiben. Solche Proteinkomplexe werden als
Quartirstrukturen bezeichnet, deren Untereinheiten
als Protomere (griech. méros, Teil). Liegt nur eine ein-
zige Sorte von Untereinheiten vor, so spricht man von
einem homooligomeren Proteinkomplex; heterooligo-
mere Proteinkomplexe setzen sich dagegen aus zwei oder
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20S-Kernkomplex
(proreinabbauende Einheit)

19S-Kappenkomplex
(Erkennungseinheit)

B 26S-Proteasom

Abb. 1-16 Das 26S-Proteasom als Beispiel fiir einen multime-
ren Proteinkomplex. A Darstellung der Komplexe (nur die 20S
katalytische Einheit) durch hochauflésende Elektronenmikro-
skopie (Negativkontrastverfahren). B Schematischer Aufbau
des 26S-Proteasoms: Ein Proteasom besteht aus einer zentra-
len, zylinderférmigen ,Tonne® (20S-Kernstiick) und zwei 19S-
Kappenkomplexen. Diese sitzen asymmetrisch an den beiden
Stirnseiten der ,Tonne“ und libernehmen eine regulatorische
Funktion. Nur bei den Eukaryoten konnten bislang 19S-Kap-
penkomplexe nachgewiesen werden. Bei Archaea und Bacteria
fand man lediglich den 20S-Kernkomplex. (A Original H. Ziihl.)

mehreren verschiedenen Untereinheiten zusammen.
Quartdrstrukturen werden im Allgemeinen nicht durch
Haupt-, sondern durch Nebenvalenzen (Wasserstoffbrii-
ckenbindungen, Ionenbindungen, hydrophobe Interak-
tionen) zusammengehalten. Bei Strukturproteinen kon-
nen Quartirstrukturen betrichtliche Groflen erreichen:
Mikrotubuli und Actinfilamente sind oft viele Mikrome-

ter lang, wihrend ihre globuldren Protomere Durchmes-
ser von nur 4 nm haben.

Als Beispiele fur Proteinkomplexe zeigt Abb. 1-16 das
Proteasom. Proteasomen sind bei fast allen Organismen
— aber bei allen Eukaryoten — verbreitet und dienen dem
Abbau regulatorischer und fehlgefalteter Proteine. Sie
sorgen damit fiir den Proteinumsatz (engl. protein turn-
over), d. h. der stindigen Erneuerung der Proteinausstat-
tung der Zelle durch Abbau und Neusynthese (s. 6.3.1).
Das Proteasom besitzt eine rohrenformige Quartir-
struktur (Abb. 1-16B), wobei die aktiven Zentren der
verschiedenen, am Aufbau des Proteasoms beteiligten
Proteasen an der Innenseite der Rohre liegen. Dies hat
zur Folge, dass nur solche Polypeptide gespalten werden,
die in das Innere des Proteasoms eingeschleust wurden.
Dieser gezielte Abbau von Proteinen wird von Zellen als
regulatorische Funktion gezielt genutzt (z.B. Ubiquiti-
nylierung von Proteinen und deren gerichteter Abbau;
z.B. im Zellzyklus s. 2.2.3.5). Weitere Beispiele fiir Pro-
teinkomplexe sind die Chaperonine, zu denen das aus 14
identischen Protomeren gebildete HSP60-Chaperonin
der Plastiden (s. 6.3.1.4, Abb. 6-18) gehort.

Ein Multienzymkomplex liegt vor, wenn verschie-
dene Enzyme in einer Quartérstruktur zusammengefasst
sind. Manche dieser Komplexe, die ganze Reaktionsfol-
gen katalysieren konnen, weisen extrem hohe Partikel-
massen auf — der aus fast 100 Protomeren zusammenge-
setzte Pyruvat-Dehydrogenase-Komplex (s. 5.9.3.1) z. B.
iiber 7-10° Da. Oft sind katalytisch wirkende Proteine
mit regulatorisch wirkenden verbunden. Uberhaupt
konnen sich Protomere in Quartirstrukturen gegensei-
tig beeinflussen, z.B. in dem Sinn, dass der Ubergang
eines Protomers aus der inaktiven in die aktive Konfor-
mation den entsprechenden Ubergang bei allen iibrigen
Protomeren begiinstigt (Kooperativitit, s. 5.1.7).

Nucleinsduren treten im Allgemeinen assoziiert mit
Proteinkomplexen auf. So liegt die DNA der Chromoso-
men im Zellkern zum groiten Teil mit oktameren His-
tonkomplexen zu Nucleosomen (Abb. 2-21) komplexiert
vor, die ribosomalen RNAs aggregieren mit einer Viel-
zahl verschiedener Proteine zu Ribosomen (s. 2.2.4).
Viele Viren sind letztlich ebenfalls Ribonucleoprotein-
partikel (Abb. 1-17).

. 1.4 Polysaccharide

Neben den Nucleinsduren und den Proteinen bilden die
Polysaccharide die dritte grofle Gruppe fundamentaler
Polymere. Polysaccharide (Glykane) entstehen durch
Verkniipfung von Monosacchariden, und zwar Hexosen
und/oder Pentosen und stellen unverzweigte oder ver-
zweigte Makromolekiile dar. Polysaccharide, die aus nur
einer Sorte monomerer Bausteine aufgebaut sind,
werden Homoglykane, solche aus zwei und mehr Sorten
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Abb. 1-17 Viruspartikel des Gelbribenmosaikvirus (TYMV =
Turnip Yellow Mosaic Virus) im Negativkontrast. Das Capsid -
die aus 32 Capsomeren regelméaBig aufgebaute Proteinhiille
des Virus - umschlieBt das RNA-haltige Zentrum. Jedes Capso-
mer besteht seinerseits aus 5 oder 6 globuldaren Proteinmole-
kilen als den Protomeren der Quartérstruktur (MaBstab:
0,1 um). (EM-Aufnahme: P. Klengler, Siemens AG.)

monomerer Bausteine werden Heteroglykane genannt.
Strukturpolysaccharide liegen extrazellulir vor. Sie sind
am Aufbau pflanzlicher Zellwinde beteiligt. Sowohl
intra- als auch extrazellulir werden Speicherpoly-
saccharide abgelagert, die als Stoff- und Energiereserve
dienen.

1.4.1 Monosaccharide, die
, Bausteine der Polysaccharide

Monosaccharide sind Polyhydroxycarbonylverbindun-
gen, d. h. sie besitzen neben mehreren Hydroxylgruppen
eine Carbonylfunktion, entweder eine Aldehydgruppe
(Aldosen) oder eine Ketofunktion (Ketosen). Nach der
Anzahl der C-Atome (n) unterscheidet man Triosen (n =
3, z. B. Glycerinaldehyd), Tetrosen (n = 4, z. B. Erythro-
se), Pentosen (n = 5, z.B. Ribose, Ribulose, Xylulose),
Hexosen (n = 6, z. B. Glucose, Fructose, Galactose) bzw.
Heptosen (n = 7, z.B. Sedoheptulose) (Abb. 1-18). Die
Zuordnung eines Zuckers zur D- bzw. L-Reihe erfolgt
anhand der Stellung der Hydroxylgruppe an demjenigen
asymmetrisch substituierten C-Atom mit der hochsten
Nummer (Fischer-Projektion beachten! s. 1.3.1). In
Pflanzen kommen iiberwiegend Monosaccharide der D-

Reihe vor. L-Zucker finden sich gelegentlich in Polysac-
chariden.

Die Carbonylfunktion bedingt die charakteristischen
Reaktionen von Monosacchariden. Carbonylgruppen
kénnen in einer sidurekatalysierten Reaktion an Hydro-
xylgruppen unter Bildung von Halbacetalen addieren.
Diese Halbacetalbildung verlduft bei Pentosen und
Hexosen intramolekular unter Ausbildung von Ring-
strukturen des Furanose- bzw. Pyranosetyps, die in
Abb. 1-18 in der Darstellung nach N. Haworth abgebil-
det sind (Haworth-Projektion). Diese Darstellung wird
hier wegen ihrer Ubersichtlichkeit gewihlt, sie gibt
jedoch nicht die tatsichliche Zuckerkonformation wie-
der. Pyranoseringe liegen in der Regel in der Sesselform
vor (Abb. 1-18F). Hydroxylgruppen, die in den Ha-
worth-Formeln auf der unteren Ringseite liegen, weisen
in den Fischer-Projektionsformeln nach rechts. Bedingt
durch die beiden moglichen Stellungen der Carbonyl-
gruppe bei der Ausbildung des Halbacetals ergeben sich
fiir jede Furanose- bzw. Pyranoseform zwei isomere
Strukturen, die sich durch die Stellung der OH-Gruppe
des Halbacetals unterscheiden und Anomere genannt
werden (0.~ bzw. B-Anomer). In Losung stehen sie iiber
die offenkettige Form miteinander im Gleichgewicht.

 1.4.2 Die Bildung von Glykosiden

Halbacetale konnen mit aliphatischen oder aromati-
schen Hydroxylgruppen, sekundiren Aminen und
Hydroxylgruppen von Sduren, wie Carboxylgruppen
oder Phosphorsiure, unter Wasseraustritt zu Vollaceta-
len reagieren (Abb. 1-19). Die dabei entstehende Bin-
dung wird glykosidische Bindung genannt. Man unter-
scheidet folglich O-glykosidische und N-glykosidische
Bindungen. Ist der Reaktionspartner ein Nichtzucker
(Aglykon), so nennt man die entstehenden Verbindun-
gen Glykoside, ist er ein Zucker, so spricht man von Sac-
chariden, um anzudeuten, dass die Verbindung aus-
schlieSlich aus Zuckerbausteinen (Monosacchariden)
besteht. Die Reaktion ist reversibel. Glykosidische Bin-
dungen lassen sich in Siuren hydrolytisch spalten.
Enzyme, die glykosidische Bindungen hydrolysieren,
heiflen Glykosidasen.

Viele niedermolekulare pflanzliche Naturstoffe (s.
5.15) werden als Glykoside in den Vakuolen gespeichert.
Glykoside sind besser wasserlgslich als die Aglyka. Gly-
kolipide sind O-Glykoside und essenzielle Membranbe-
standteile (s. 1.5.2). Bei Pflanzen finden sich insbeson-
dere Galactolipide, die fiir die Plastidenmembranen
typisch sind. Viele integrale Membranproteine und von
der Zelle nach aufSen abgegebene (sekretierte) Proteine,
aber auch einige intrazellulir vorliegende Proteine, sind
Glykoproteine; bei ihnen kommen sowohl O-glykosidi-
sche Bindungen (an den Aminosduren Serin, Threonin
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Abb. 1-18 Strukturformeln und intramolekulare Halbacetalbildung von Monosacchariden. A Fischer-Projektionsformeln ausge-
wéhlter Aldosen und Ketosen mit n = 4 (Tetrose), n = 5 (Pentose) und n = 6 (Hexose) Kohlenstoffatomen. Die Stellung der OH-Gruppe
am ,untersten‘ asymmetrisch substituierten C-Atom bestimmt die Zuordnung zur D- bzw. L-Reihe. Sdmtliche der dargestellten Mono-
saccharide gehdren der D-Reihe an. B Aldehyde reagieren mit Hydroxylgruppen unter Ausbildung von Halbacetalen. Dieser Prozess
ist sdurekatalysiert und kann, wie am Beispiel von D-Fructose (C) und D-Glucose (D) gezeigt ist, bei Monosacchariden intramoleku-
lar ablaufen, und zwar insbesondere bei Hexosen und Aldopentosen. Dabei bilden sich die Pyranose- bzw. Furanoseformen der
Zucker, deren Namen von Pyran bzw. Furan abgeleitet sind. Uber die offenkettige Form stehen zwei isomere Formen, die sich in der
Stellung der Hydroxylgruppe im Halbacetal unterscheiden, in wéssriger Losung miteinander im Gleichgewicht. Diese Isomeren wer-

den Anomere genannt. Man unterscheidet o- und B-Anomere.

E Monosaccharide der Pyranosereihe, die haufig als Monomere in

Polysacchariden auftreten, mit géngigen Abkirzungen, charakteristische Substituenten farbig. Galacturonsdure kommt z. B. in Pek-
tinen vor, N-Acetyl-B-D-glucosamin im Chitin und N-Acetyl-3-D-muraminsédure im Peptidoglykan der Bakterien. Die in C-E verwen-
deten Haworth-Projektionsformeln sind tbersichtlich, geben jedoch nicht die tatsachliche Konformation der Molekiile wieder. So
iberwiegt in Losung die Sesselform der B-D-Glucopyranose (F).

und Tyrosin) als auch N-glykosidische Bindungen (an
der Aminosdure Asparagin) vor.

Reagieren zwei Monosaccharide miteinander zum
Disaccharid, so konnen entweder die beiden halbacetali-
schen Gruppen beteiligt sein oder aber das Halbacetal

des einen Zuckers reagiert mit einer aliphatischen
Hydroxylgruppe des anderen Zuckers. Im ersten Fall bil-
den sich Disaccharide vom Trehalosetyp ohne freie
Halbacetalfunktion, im zweiten Fall Disaccharide vom
Maltosetyp, die noch eine Halbacetalfunktion besitzen
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(Abb. 1-19). Halbacetale sind milde Reduktionsmittel.
Sie reduzieren Cu** in alkalischer Tartratlosung zu Cu®,
das als Cu,O ausfillt (Fehling-Probe). Die freie Halb-
acetalfunktion eines Saccharids wird daher auch als des-
sen reduzierendes Ende bezeichnet. Zucker vom Treha-
losetyp wie Trehalose selbst oder Saccharose besitzen
folglich kein reduzierendes Ende. Je nach Zahl der ver-
kniipften Monosaccharide entstehen Di-, Tri-, Tetrasac-
charide usw. (n =2, 3,4 ...), die bis n < 30 als Oligosac-

3 3
H—cl——O—Ra T» H=G—0—Rs
R1 R-|
Hzo

Halbacetal + Nucleophil ———  Vollacetal
Zucker
Zucker

+ Aglykon
+ Zucker

—— > Glykosid
—— Saccharid

Beispiele fiir Disaccharide vom Trehalosetyp:
CHon

H CHZOH
Ta ol /0OH
HOH,C
0 OH
Trehalose (Glcp[a1-1 alglcp)

HOHC
HOA2P
Saccharose (Glcp[a.1-2p]fruf) CH,OH
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Beispiele fiir Disaccharide vom Maltosetyp:
CH,OH CH,OH

gy

OH reduzierendes

E
Maltose (Gleplal~4lgicp) ¢
CHZOH Q

CH,0H redumerendes

Cellobiose (Glcp[p1-~4]glcp)

Abb. 1-19 Bildung von Vollacetalen. Glykosidische Bindungen
entstehen bei der Reaktion der Halbacetalgruppe eines
Zuckers mit nucleophilen Gruppen eines zweiten Reaktions-
partners, der entweder ein Aglykon oder selbst ein Zucker sein
kann. Dieser kann mit seiner Halbacetalfunktion oder aber mit
einer der Ubrigen Hydroxylgruppen an der Reaktion beteiligt
sein. Im ersten Fall entstehen Disaccharide vom Trehalosetyp,
im zweiten Fall solche vom Maltosetyp. Unter Angabe der Kurz-
schreibweise fiir die Monosaccharide und des Typs der glykosi-
dischen Bindung (in Klammern) lasst sich die Struktur eindeu-
tig benennen. Da bei Sacchariden des Maltosetyps ebenso wie
bei Monosacchariden in Lésung am reduzierenden Ende o- und
B-anomere Formen Uber die offenkettige Struktur im Gleichge-
wicht stehen, wird die Stellung der OH-Gruppe in den Formeln
unbestimmt gelassen.

charide und ab n = 30 als Polysaccharide bezeichnet
werden. Da bei der Verkniipfung von Zuckern zahlreiche
Isomere moglich sind, muss die Art der Verkniipfung
exakt angegeben werden; dazu gehort die Angabe der
beteiligten C-Atome der Reaktionspartner und der
Anomerie sowie der Ringform (Furanose, Pyranose), da
bei manchen Zuckern, z. B. der Ribose, sowohl eine Fu-
ranose- als auch eine Pyranoseform existiert. In den
Abb. 1-18 und 1-19 finden sich Beispiele fiir die Nomen-
klatur von Sacchariden.

1.4.3 Speicherpolysaccharide
i und Strukturpolysaccharide

Polysaccharide (s. 5.16.1) dienen Pflanzen als Geriist-
stoffe (Strukturpolysaccharide) und liegen dann extra-
zelluldr vor oder sie dienen als Reservestoffe (Speicher-
polysaccharide) und damit als Speicher fiir reduzierten
Kohlenstoff. Speicherpolysaccharide liegen tiberwiegend
intrazelluldr vor; jedoch finden sich bisweilen in Friich-
ten und Samen auch extrazellulire Speicherkohlenhy-
drate in Form von Schleimstoffen. Polysaccharide wer-
den nach der Art der vorkommenden Monomere
eingeteilt. Glucane bestehen entweder ausschliellich
(Homoglucane) oder tiberwiegend (Heteroglucane) aus
Glucose, Fructane entsprechend aus Fructose, Galac-
tane aus Galactose usw. Liegen zwei Monosaccharide zu
anndhernd vergleichbaren Anteilen vor, so wird auch
dies sprachlich ausgedriickt. So enthalten z.B. Gluco-
mannane nennenswerte Anteile an Glucose und Man-
nose, Arabinogalactane enthalten Arabinose und Galac-
tose als Hauptkomponenten. Eine Ubersicht {iber
verschiedene Polysaccharide gibt Tab. 1-3, die wichtigs-
ten Strukturen sind in Abb. 1-20 angegeben. Neben
unverzweigten Polysacchariden sind auch verzweigte
bedeutsam, z. B. Amylopektin und Glykogen.

1.5 Lipide

Obwohl Lipide nicht zu den Makromolekiilen zdhlen,
werden sie wegen ihrer besonderen Bedeutung beim
Aufbau der Zellmembranen und damit der Zellstruktur
an dieser Stelle besprochen. Neben Strukturlipiden fin-
den sich in der Zelle aber auch Speicherlipide. Diese
konnen in fettspeichernden Samen (z.B. der Sonnen-
blume und des Raps) eine Hauptspeicherform fiir orga-
nisch gebundenen Kohlenstoff darstellen (Lipidbiosyn-
these, s. 5.10; Lipidmetabolismus, s. 5.11).
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Tabelle 1-3 Héufig vorkommende Speicher- und Strukturpolysaccharide.

Amylose a-D-Glucose al—4
Amylopektin a-D-Glucose
Glykogen a-D-Glucose
Inulin B-D-Fructose B2—1
+ 1 Mol o-D-Glucose al—2p3
Phlein B-D-Fructose B2—6
+ 1 Mol o-D-Glucose ol1—28
Cellulose B-D-Glucose B1—4
Galacturonan o-D-Galacturonsédure ol—4
Xyloglucan [-D-Glucose B1—4
+ o-D-Xylose
al1—6
Chitin N-Acetyl-B-D-glucosamin B1—4
Callose B-D-Glucose B1—-3
Agarose -D-Galactose,

3,6-Anhydro-L-galactose

Muropolysaccharid ~ N-Acetyl-B-D-glucosamin + B1—4

N-Acetyl-B-D-Muraminséure

 1.5.1 Speicherlipide

Als Speicherlipide, die zur Zwischenlagerung von Ener-
gie und Kohlenstoff im Stoffwechsel dienen, treten vor
allem die unpolaren und daher wasserunloslichen Tria-
cylglycerine (= Triglyceride, Abb. 1-21) auf. Sind sie bei
Raumtemperatur fest, so spricht man von Fetten, sind
sie bei Raumtemperatur fliissig, von Olen. Ein Triacyl-
glycerin besteht aus einem Molekiil Glycerin, dessen drei
Hydroxylgruppen mit Fettsduren verestert vorliegen. Die
Fettsduren konnen gleich oder, in der Regel, verschieden
sein. Hdufig in Speicherlipiden kommen die gesittigten
Fettsduren Palmitinsdure und Stearinsdure sowie die
ungesittigten Fettsauren Olsdure, Linolsiure und Lino-
lensiure vor. Ole enthalten einen hohen Anteil ungesit-
tigter Fettsduren. Gesittigte Fettsduren sind Alkancar-
bonsiuren, ungesittigte Fettsduren Alkencarbonsiuren,
letztere enthalten demnach (eine bis mehrere) C=C-
Bindungen (Abb. 1-21) (Fettsdurebiosynthese, s. 5.10.1).
Speicherlipide akkumulieren entweder in Form von
Olkérpern (Oleosomen, Abb. 5-98) im Cytoplasma fett-

oal—=4 +al—6

oal—>4 + al1—-6

al—3 + 14

Starkekomponente (10-30%); Reservestoff

Starkekomponente (70-90%); Reservestoff;
Verzweigungsgrad ca. 1:25

Reservestoff bei Bakterien und Pilzen;
Verzweigungsgrad ca. 1:14

Fructan, Reservestoff z. B. bei den Asteraceae
Fructan, Reservestoff z. B. bei den Poaceae

Geriststoff pflanzlicher Zellwéande

Gerdststoff pflanzlicher Zellwéande, Bestandteil des
Pektins

Bestandteil der Hemicellulose, Geruststoff pflanzlicher
Zellwande; f1—4
Glucan mit Xyloseseitenketten in ot1—6 Bindung

Gerlistsubstanz der Zellwénde vieler Pilze und
einiger Algen

Abdichtungsfunktion; Verschluss von Siebrohren-
poren, Plasmodesmata, Pollenschlauchen; akkumu-
liert an Penetrationsstellen von Pilzhyphen oder bei
Verletzung

Geriistsubstanz der Zellwénde von Rotalgen

Gerlistsubstanz der Zellwdnde von Bakterien; alter-
nierende Abfolge von N-Acetylglucosamin und
N-Acetylmuraminsdure

speichernder Zellen oder als Plastoglobuli (Oltrépf-
chen) in Plastiden. Oleosomen besitzen Durchmesser
von 0,5-2 um und leiten sich vom glatten endoplasma-
tischen Reticulum (sER, s. 5.11, Abb. 5-98) ab, dem Ort
der zelluldren Triacylglycerinbiosynthese. Sie bestehen
aus einem Oltropfchen, das von einer einfachen Lipid-
membran, die vom sER stammt, umgeben ist. In diese
Membran werden charakteristische Proteine, die Oleo-
sine, integriert, die eine Funktion bei der Mobilisierung
der Speicherlipide austiben (s. 5.10.3, 5.11).
Speicherlipide sind hydrophob. Hydrophobe Mole-
kiile werden aus polaren wissrigen Phasen verdringt, sie
storen gleichsam durch ihre Unfihigkeit, Wasserstoff-
briicken (s. 1.1) zu bilden, die ,Struktur® des Wassers. Das
bedingt die Nichtmischbarkeit unpolarer organischer
Losungsmittel (z.B. Benzol, Benzin, Petrolether) mit
Wasser. Der energiedrmste, stabilste Zustand einer
Mischung hydrophiler und hydrophober Fliissigkeiten
ist erreicht, wenn die Bertihrungsfliche zwischen hydro-
philer (polarer) und hydrophober (unpolarer) Phase
durch Entmischung minimal geworden ist. Darauf be-
ruht z. B. die Ablagerung von Speicherlipiden in Zellen
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Abb. 1-20 Beispiele fiir Polysaccharide (zur Funktion vgl. Tab. 1-3). Die Molekdile haben unterschiedliche GréBen. So betrdgt n bei
der Amylose ca. 200-1000, bei Amylopektin und Cellulose 2 000-10 000, beim Galacturonan bis 200 und bei Inulin bzw. Phlein
lediglich 30-40. Die Anzahl m der monomeren Bausteine zwischen zwei Verzweigungen des Amylopektins betragt ca. 23-25. Gly-

kogen ist gleich gebaut, m betrégt hier jedoch ca. 12-14. Glykogen ist also stérker verzweigt als Amylopektin.

in Form der sphirischen Oleosomen. Die Aggregation
hydrophober Substanzen in hydrophiler Umgebung
wird hydrophober Effekt genannt: Hydrophobe Mole-
kiile werden im wissrigen Milieu auf engstem Raum
zusammengedriickt, ganz so, als wiirden sie sich gegen-
seitig kriftig anziehen. In Wirklichkeit ist die intermole-
kulare Anziehung aber gerade bei unpolaren Verbindun-
gen sehr gering. Sie ist jedoch stark genug, um auch
unpolaren Verbindungen den fliissigen und bisweilen
sogar festen Aggregatzustand zu ermoglichen. Die
urspriinglich von J. van der Waals postulierten und 1930
von F. London erklirten intermolekularen Krifte (man
spricht von London-van-der-Waals-Kriften) beruhen
auf schwachen elektrischen Dipolen, die infolge kurz-
fristiger, stochastischer Ungleichverteilung von Bin-
dungselektronen auftreten. Die proteinhaltige Halb-
membran der Oleosomen verhindert, dass sich die

Triacylglycerintropfchen in der Zelle aufgrund des hy-
drophoben Effektes zu einem einzigen Tropfen zusam-
menlagern (Konfluenz), denn fiir die enzymatische
Mobilisierung der Fettreserven ist eine grofie Oberfliche
von Vorteil (s. 5.11). Auch die Plastoglobuli werden
durch eine Schicht aus Proteinen an der Konfluenz
gehindert.

1.5.2 Strukturlipide - Bildung
; von Lipiddoppelschichten

Im Unterschied zu den unpolaren Speicherlipiden sind
die am Aufbau biologischer Membranen beteiligten
Strukturlipide amphipolare (synonym: amphiphil, am-
phipathisch) Molekiile (Abb. 1-21). Sie besitzen sowohl
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Olsaure
i
HC—0—C —\ /= /= . .
o-Linolensaure

Triacylglycerin (Triglycerid)

Speicherlipide

Linolsaure

Il
H,C—0—C — = =

Il
HC—0—C = =\ /=
CH,0H
OH O—CH

Q 2 Monogalactosyldiglycerid (MGDG)
OH

OH CH,0H

OH o)

3
OH
(0]
o O—R OH 0 O—R
OH OH
Sulfochinovosyldiglycerid
OH

(Sulfolipid, SL)

Membranlipide: Glykolipide

O
OH| Digalactosyldiglycerid (DGDG)
CH,

@

|
CHs

Abb. 1-21 Strukturen von Speicher-
und Membranlipiden. Speicherlipide
sind unpolare (hydrophobe) Triacyl-
glycerine. Membranlipide sind amphi-
phile Molekiile, deren farbig darge-
stellte Kopfgruppen polar (hydrophil)
sind (prozentuale Anteile am Aufbau
verschiedener Zellmembranen vgl.

.
CH3-N"—CH,-CH,-0—P—0—CH,

H3N'—CH,-CH,-O—P—0—R

Membranlipide: Phospholipide

i
HZT—O—CW/V\M Palmitinséure
o}

Il
HC—0—C —\ //=\ =

o
I
C‘)_ Phosphatidylcholin (PC, Lecithin)

(0]
Il
‘ Phosphatidylethanolamin (PE)

Phosphatidylserin (PS)

Tab. 1-4).

hydrophobe als auch hydrophile Bereiche. Auf diesem
besonderen Molekiilbau beruht die Fahigkeit der Mem-
branlipide, im wissrigen Milieu flichige Strukturen zu
bilden. Auf einer Wasseroberflidche orientieren sich die
Molekiile so, dass ihre hydrophilen Bereiche in die Was-
serphase eintauchen und dabei Hydrathiillen ausbilden,
wohingegen die unpolaren Reste keinen Kontakt mit
dem wiissrigen Milieu aufnehmen. Bei geniigend dichter
Anordnung entstehen so von selbst monomolekulare

Lipidfilme (Monolayer, von engl. layer, Schicht). Dage-
gen bilden sich im Innern einer Wasserphase unter
Zusammenlagerung zweier monomolekularer Lipid-
filme bimolekulare Lipidfilme (Lipiddoppelschichten,
Bilayer) aus. In solchen Lipiddoppelschichten sind die
hydrophilen ,Kopfe® der amphipolaren Membranlipide
hydratisiert und der wissrigen Phase zugewandt, wih-
rend die hydrophoben ,Schwinze® unter Ausschluss von
Wasser im Innern der Doppelschicht aufeinandertreffen
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Tabelle 1-4 Anteile (in % des Acyllipidgehaltes) verschiedener Lipidklassen am Aufbau zelluldrer Membranen.

MGDG 35 51
DGDG 30 26
SL 6 7
PC 20 8
PE 1 0
PS 0 0
andere 8 13

* Abkiirzungen wie in Abb. 1-21. (Nach J. Joyard und H. W. Heldt.)

(Abb. 1-22) und sich durch unpolare Wechselwirkung
(London-van-der-Waals-Krifte) stabilisieren.

Da bei Strukturlipiden — im Gegensatz zu Speicher-
lipiden — wegen der hydrophilen Kopfe eine starke Adhi-
sion zu Wasser besteht, wird die Berithrungsflidche nicht
minimiert, sondern maximiert, sodass durch Selbstorga-
nisation sehr diinne, flichig ausgerichtete Lipidaggre-
gate entstehen. Die Lipidmolekiile der Doppelschichten
sind zwar einheitlich ausgerichtet, doch nicht mit kris-
tallgitterartiger Regelmifigkeit angeordnet. Vielmehr
sind die Lipidfilme fliissig, d. h., die laterale Beweglich-
keit eines Lipidmolekiils im Lipidfilm ist sehr hoch. Im
Gegensatz dazu tritt ein Wechsel eines Membranlipid-
molekiils auf die entgegengesetzte Membranseite nur
selten auf (Flip-Flop, Halbwertszeit: mehrere Stunden).
Die Lipidzusammensetzung der beiden Teilflichen einer
Lipiddoppelschicht ist daher in der Regel unterschied-
lich.

Die Membranlipide sind — wie die Speicherlipide —
Glycerolipide. Hier liegen zwei benachbarte Hydroxyl-
gruppen des Glycerins mit Fettsduren verestert vor, die
dritte Hydroxylgruppe trigt eine polare Kopfgruppe. Ist
diese tiber einen Phosphorsidurerest mit dem Glycerin
verestert, so spricht man von Phospholipiden, bildet
sich ein Glykosid mit einem Zucker, so erhilt man
Glykolipide. Glykolipide sind in Pflanzenzellen auf die
Plastidenmembranen beschrinkt. Als Zucker kommen
Galactose(n) (Galactolipide) oder Sulfochinovose (Sul-
folipide) vor (Abb. 1-21). Die Lipidzusammensetzung
verschiedener Zellmembranen kann sehr unterschied-
lich sein. Dies wird beispielhaft anhand der in Tab.
1-4 angegebenen Werte deutlich.

0 0 0
0 0 0
0 0 0

27 32 52

29 46 48

25 0 0

19 22 0
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..‘5;- \\\277
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SN 7 A A
< 7/\.\ L ‘(\\S'
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Abb. 1-22 Lipidmono- und -bilayer. Die Beriihrungsflache mit
dem wassrigen Medium wird von den hydrophilen Kopfen (rot)
gebildet, die unpolaren Fettsdurereste (schwarz) sind vorzugs-
weise senkrecht zu dieser Flache ausgerichtet. Rechts in der
wassrigen Phase ein Liposom, links ein Oltrépfchen (Oleosom),
dessen Oberflache von einem Monolayer aus Membranlipiden
gebildet wird, wéhrend im Inneren ungeordnete Neutrallipide
dominieren. Liposomen entstehen z.B. experimentell durch
Behandlung von geeigneten Mischungen von Membranlipiden
mit Ultraschall. Membranproteine kénnen in Liposomenmem-
branen eingebaut werden, was man u.a. zur Bestimmung der
Eigenschaften von Transportproteinen nutzt.
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