2 Die Zelle als morphologisches System

Die Biochemie und Struktur der Eucyte ist im Gesamtbereich der Eukaryoten einheitlicher als man
nach 4 Milliarden Jahren Evolution annehmen méchte. Die auffillige Einheitlichkeit der Zellstruktur
im Tier- und Pflanzenreich erlaubt den Schluss, dass schon bei prakambrischen Flagellaten, von denen
wahrscheinlich die genetische Evolution des Tier- und Pflanzenreichs ihren Ausgang nahm, die Grund-
struktur der Zelle so ausgebildet war, dass sie im Verlauf der Evolution nur noch wenig verbessert wer-
den konnte. Die Evolution geschah deshalb nicht in erster Linie als eine Angelegenheit der Zelle; viel-
mehr kamen die Fortschritte der Evolution dadurch zustande, dass vielzellige Systeme mit Differen-
zierung und Arbeitsteilung entstanden. Die relative Einheitlichkeit der Zellstruktur reprisentiert ei-
ne relative Einheitlichkeit der grundlegenden Zellfunktionen: Viele Vorginge des Grundstoffwechsels,
der Energieverarbeitung und der Informationsiibertragung laufen in allen Eukaryotenzellen recht dhn-
lich ab. Immerhin bestehen hinsichtlich der Zellstruktur zwischen hheren Tieren und Pflanzen einige
Unterschiede, die nicht nur evolutiv, sondern auch funktional von grofler Bedeutung sind. Beispiels-
weise ist der Wachstumsmodus bei der typischen Pflanzenzelle vollig verschieden von dem typischer
tierischer Zellen. Die Durchschnittsgrofle ausgewachsener Pflanzenzellen liegt weit iiber jener von tie-
rischen Zellen. Wegen der groflen Unterschiede im osmotischen Druck zwischen Zellinhalt und extra-
protoplasmatischem Raum benétigt die pflanzliche Zelle eine reissfeste Zellwand, um nicht zu platzen.
Die tierische Zelle ist hingegen weitgehend isoosmotisch mit ihrer Umgebung und bedarf daher keiner
mechanischen Stabilisierung. Bei ihr hat sich auch kein Zellsaftraum als Abladeplatz fiir Exkrete her-
ausgebildet. Im ganzen gesehen sind jedoch die Unterschiede zwischen Tier- und Pflanzenzellen gering,
besonders im Vergleich zu den oft sehr ins Auge fallenden Unterschieden zwischen Zellen ein und des-
selben Organismus, die im Zuge der Differenzierung fiir spezielle Funktionen auftreten. Dieses Kapi-
tel gibt einen kurzen Uberblick iiber die wichtigen Strukturelemente und Eigenschaften pflanzlicher
Zellen.

2.1 Die meristematische

Pflanzenzelle

2.1.1 Strukturelle Gliederung

Wir wihlen als einfachsten Fall einer Pflanzenzelle
zunéchst eine embryonale, d. h. noch teilungsfihige
Zelle, wie sie in den Spross- oder Wurzelvegeta-
tionspunkten einer Bliitenpflanze vorkommt (Ab-
bildung 2.1). Wir kénnen das Zellmodell zunéchst
gliedern in Zellwand und Protoplast. Der Proto-
plast umfasst das Protoplasma und die darin einge-
schlossenen Vacuolen. Nach dem Kklassischen, in
erster Linie von der Cytogenetik gepragten Sprach-
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gebrauch wird das Protoplasma gegliedert in Zell-
kern (Nucleus) und Cytoplasma. Heutzutage ist
man dazu tibergegangen, die Organellen Plastide
und Mitochondrion aus dem Cytoplasma auszu-
gliedern. Wir verwenden den Begriff Cytoplasma
stets in diesem eingeengten Sinn. Das Cytoplasma
kann man demnach aufteilen in Partikel (z. B. Ri-
bosomen) und Membransysteme (z.B. das endo-
plasmatische Reticulum) einerseits und das Grund-
plasma andererseits. Als Grundplasma gilt heute
jener Teil des Cytoplasmas, der auch im Elektro-
nenmikroskop unstrukturiert erscheint. In der
Biochemie verwendet man fiir die ,Losungsphase®
des Cytoplasmas hiufig den Begriff Cytosol
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Abb.2.1. Feinbau einer typischen meristematischen Pflanzenzelle. Links: elektronenmikroskopische Aufnahme (Wur-
zelspitze von Arabidopsis thaliana; Aufnahme von M. C. Ledbetter); rechts: Feinbauschema (nach Sitte 1965; verandert).
N, Nucleus mit Chromatin und zwei Nucleolen, Kernhulle mit Kernporen; ER, endoplasmatisches Reticulum, stellenweise
mit Ribosomenbesatz; D, Dictyosomen (Elemente des Golgi-Apparates); V, Vacuolen; M, Mitochondrien; P, Plastiden
(hier als Proplastiden); m, Microbodies (Peroxisomen); L, Lipidkérper (Oleosomen). Der Protoplast ist von der Plasma-
membran (Plasmalemma) begrenzt und von der primaren Zellwand (schraffiert) umgeben. Die Mittellamelle (schwarz)
verbindet die Zellwénde benachbarter Zellen. Die kraftigen Pfeile deuten auf priméare Tupfelfelder mit Plasmodesmen.
Die diinneren Pfeile innerhalb der Zelle weisen auf Quer- und Langsschnitte von Mikrotubuli.

Darunter versteht man denjenigen Anteil der Zelle,
der nach Homogenisation und Abzentrifugation
aller Membranen und Partikel als Uberstand erhal-
ten wird. Grundplasma und Cytosol sind also auf
verschiedene Weise operational definiert und da-
her grundsitzlich nicht bedeutungsgleich. Weder
der eine noch der andere Begriff ist ideal, um die
»Losungsphase® der lebenden Zelle zu beschreiben.
Obwohl dies nicht unproblematisch ist, wird der
Begriff Cytosol hdufig auch auf die lebende Zelle
angewendet.

Der Protoplast ist nach auflen, zur Zellwand hin,
von der Plasmamembran (Plasmalemma) um-
schlossen. Die Tonoplastenmembran bildet die
Grenze zwischen Protoplasma und Vacuole. Das
Cytoplasma wird von weiteren Membranen durch-
zogen, welche alle den grundsitzlichen Aufbau
einer Biomembran (Elementarmembran, 4—10 nm
Querschnitt) besitzen. Im Elektronenmikroskop er-
scheint eine quer geschnittene Elementarmembran
nach der tiblichen Kontrastierung mit Osmium als
dunkle Linie, bei guter Aufldsung als Doppellinie

(Abbildung 2.2). Diese Struktur wird als Lipiddop-
pelschicht interpretiert, in der polare Lipide (Phos-
pholipide) mit ihren hydrophoben Acylketten zu-
einander orientiert vorliegen, wihrend die hydro-
philen Phosphoglycerolreste zur wissrigen Phase
des Grundplasmas hingewandt sind (Abbildung
2.3).In diese Lipidmatrix sind globulire Proteine als
integrale Bestandteile eingefiigt. Manche Proteine
(z.B. ,Tunnelproteine“ oder , Kanalproteine®) kon-
nen die ganze Matrix durchdringen und somit ei-
nen ,Proteinkontakt® zwischen dem Innenraum
und der Auflenwelt des von der Membran um-
schlossenen Kompartiments herstellen.
Zellkompartimente sind membranumschlosse-
ne Reaktionsraume. Es ist ein Charakteristikum der
Eucyte, dass sie in Kompartimente gegliedert ist.
Dieser Gliederung, die in ihrem vollen Umfang erst
durch die Elektronenmikroskopie aufgedeckt wur-
de, liegt eine entsprechende Vielfalt von Elementar-
membranen zugrunde. In die verwirrende Fiille der
Kompartimente lisst sich eine gewisse Ordnung
bringen, wenn man ihren Inhalt vergleicht. Es gibt
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Abb.2.2. Elektronenmikroskopische Aufnahmen eines
Querschnitts durch den Protoplasten einer ausgewachse-
nen Epidermiszelle aus der Koleoptile von Mais (Zea
mays). Das Bild zeigt einen Ausschnitt aus dem dinnen
~Plasmaschlauch” zwischen Zellwand (ZW) und Vacuole
(V). Man sieht deutlich die als Doppellinie erkennbaren
Plasmagrenzmembranen Plasmamembran (PM) und To-
noplast (T). Im Cytoplasma ist die periphere Zone eines
Dictyosoms (D) angeschnitten (— Abbildung 2.5). Strich:
0,5 um. (Aufnahme von R. Bergfeld)

plasmatische Kompartimente mit einem hohen
Gehalt an Proteinen (Enzymen) und proteinarme,
nichtplasmatische Kompartimente. Beispiele fiir
nichtplasmatische Kompartimente liefern die Va-
cuolen, die Binnenrdume des endoplasmatischen
Reticulums (ER) und der Golgi-Cisternen sowie
die Rdume zwischen Auflen- und Innenmembra-
nen der Mitochondrien und Plastiden. Dagegen ist
das innere Kompartiment der Mitochondrien und
Plastiden (die Matrix) plasmatisch, ebenso natiir-
lich das Grundplasma und das Karyoplasma.

Manche Kompartimente kénnen nur aus ihres-
gleichen hervorgehen und bei Verlust nicht de novo
aus anderen Kompartimenten regeneriert werden.
Dabher verfiigen alle Eucyten in wenigstens qualita-
tiv gleichartiger Weise iiber diese Kompartimente.
Dennoch ist Zelldifferenzierung und -spezialisie-
rung vielfach mit einer drastischen Verschiebung
des Anteiles einzelner Kompartimente am Hyper-
kompartiment Zelle verbunden.
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Abb.2.3. Ein dreidimensionales Modell einer Biomem-
bran, die aus einer Phospholipiddoppelschicht und darin
eingebetteten Proteinen besteht. Die Proteine treten in
zwei Typen auf: Einige liegen an oder nahe einer Mem-
branoberflache (7), andere durchdringen die Membran
vollig (2). Die Lipiddoppelschicht muss als der strukturelle
Rahmen der Membran angesehen werden, in der die Pro-
teine (Glycoproteine) verankert sind. Funktionell konnen
die Proteinmolekule Strukturkomponenten, Enzyme, Re-
ceptoren oder Transportkatalysatoren sein. Die Verschie-
denheit der Membranen beruht in erster Linie auf der
Verschiedenheit der Membranproteine. (Nach Singer und
Nicolson 1972). Dieses Modell wurde als fluid-mosaic-Mo-
dell bekannt. Das durch die Proteine bestimmte Mosaik
wird weder als statisch noch als zufallsmaBig angesehen.
Vielmehr wird die Membran mit einer zweidimensionalen
viscosen ,Lésung” verglichen, in der sowohl die Lipide als
auch die Proteine eine erhebliche Bewegungsfreiheit be-
sitzen. Das fluid-mosaic-Modell ist nicht universell an-
wendbar, denn es muss Zellmembranen geben, die viel
starrer sind (,kristalline” oder gelartige Lipidmatrix).
Beispielsweise sind die Phanomene des Polarotropismus
(— S. 568) mit dem Konzept einer ,flissigen” Membran
nicht zu vereinbaren.

Die Kompartimentierung der Eucyte ist ein
sichtbarer Ausdruck dafiir, dass die Zelle kein ho-
mogenes System ist. In der Tat sind die einzelnen
Molekiiltypen in der Zelle nicht gleichmifig
verteilt, obgleich die Dimension der Zelle (etwa
100 pm) eine Gleichverteilung durch Diffusion
innerhalb weniger Sekunden ermdoglichen wiirde.
Einige Beispiele: Manche Molekiile kommen nur in
den Plastiden vor, etwa das Chlorophyll, die Caro-
tinoide oder die Enzyme des Calvin-Cyclus. Ande-
re Molekiiltypen findet man nur in den Mitochon-
drien, z.B. die Cytochromoxidase. Anthocyanmo-
lekiile werden zwar im Cytoplasma gebildet; akku-
muliert werden sie jedoch ausschliellich in der
Vacuole. Die meiste DNA der Zelle befindet sich im
Kern, kleinere Anteile in den Plastiden und in den
Mitochondrien.



20

2 Die Zelle als morphologisches System

Viele Molekiile sind und bleiben also auf be-
stimmte Kompartimente beschrinkt. Dies wird auf
zwei Wegen erreicht:

1. Die Membranen, von denen die Kompartimen-
te umschlossen sind, erweisen sich fiir diese Mo-
lekiile als impermeabel. Beispielsweise kann Ni-
cotinadenindinucleotid (NAD*/NADH) die In-
nenmembran der Chloroplasten nicht durch-
dringen.

2. Die Molekiile sind innerhalb der Kompartimen-
te an Strukturen gebunden. Die freie Diffusion
wird dadurch unterbunden. Zum Beispiel sind
die Chlorophyllmolekiile an Membranproteine
der Thylakoide gebunden (Chlorophyll-Pro-
tein-Komplexe). Die Kompartimentierung der
Molekiile macht die Anwendung des Begriffs
Konzentration hiufig unmoglich. Dieser Be-
griff ist lediglich fiir die Beschreibung homoge-
ner Systeme geeignet. Man sagt besser Gehalt =
Menge pro Zelle (z.B. nmol - Zelle!) und
macht zusitzliche Angaben iiber die Komparti-
mentierung.

2.1.2 Endoplasmatisches Reticulum

Das Cytoplasma meristematischer Zellen ist von ei-
nem dreidimensionalen System flichiger oder tu-
buldrer Membranen durchzogen, das in seiner Ge-
samtheit als endoplasmatisches Reticulum (ER)
bezeichnet wird. Die ER-Membranen umschlieflen
einen gemeinsamen Hohlraum, der sich in viele
unregelmiflig geformte, flichig ausgebreitete Cis-
ternen gliedert. Dieses Membransystem bildet auch
die von Poren durchbrochene Kernbhiille (— Abbil-
dung 2.1). Rohrenférmige Fortsitze des ER ziehen
durch die Plasmodesmen von Zelle zu Zelle (— Ab-
bildung 2.1). Die Annahme liegt nahe, dass der
Innenraum der Réhren und Cisternen, ein nicht-
plasmatisches Kompartiment, im Dienst der
schnellen, interzelluliren Stoffleitung steht. Das ER
ist dariiber hinaus der Bildungsort einiger anderer
Zellmembranen, z. B. leiten sich von ihm die Mem-
branen des Golgi-Apparats, die Plasmamembran
und die Tonoplastenmembran ab. Diese werden
mit dem ER hiufig zum Endomembransystem zu-
sammengefasst.

Die duflere (plasmaseitige) Oberfliche des ER ist
hiufig mit kugeligen Partikeln von etwa 30 nm
Durchmesser besetzt, die sich als Ribosomen iden-
tifizieren lassen. Im Flachschnitt erkennt man, dass
die Ribosomen in spiralférmigen, 8- bis 12gliedri-

Abb. 2.4. Polysomenfeld auf der Oberflache einer Cister-
ne des rauhen endoplasmatischen Reticulums (rER). Ob-
jekt: Epidermiszelle einer Maiskoleoptile (Zea mays). Da
die Schnittebene parallel zur Ebene der Membran ver-
lauft, ist diese nicht deutlich zu erkennen. Rechts oben
(Pfeil) ist ein rER-Abschnitt senkrecht zur Membranebene
getroffen. Strich: 0,5 pm. (Aufnahme von R. Bergfeld)

gen Ketten an der Membranoberfliche fixiert sind
(Abbildung 2.4). Diese Strukturen bezeichnet man
als Polysomen; sie stellen mRNA-Ribosomenkom-
plexe bei der Proteinsynthese (Translation) dar (—
Abbildung 6.12). Die an ihnen gebildeten Polypep-
tide werden unmittelbar nach Kniipfung der Pep-
tidbindung, cotranslational, durch die Membran
in das ER-Lumen transportiert (— Abbildung 7.3).
Die Funktion der membrangebundenen Protein-
synthese ist auf bestimmte Bereiche des ER be-
schrinkt (rauhes ER, im Gegensatz zum glatten
ER, das nicht mit Polysomen besetzt ist). Daneben
findet im Cytoplasma die Synthese von Proteinen
an ,freien® Polysomen statt.

2.1.3 Zellkern (Nucleus)

Der von der Kernhiille umgebene Teil des Proto-
plasmas wird als Nucleoplasma bezeichnet; dieses
steht iiber die Kernporen mit dem Cytoplasma in
Verbindung (— Abbildung 2.1). Genauere elektro-
nenmikroskopische Untersuchungen ergaben, dass
die Kernporen (Durchmesser 60—100 nm) eine
komplizierte Superstruktur aus mehreren Prote-
inen, Nucleoporinen, aufweisen. Es handelt sich al-
so nicht einfach um freie Offnungen, sondern um
Pforten in der Kernhiille, durch die ein kontrollier-
ter Transport von Makromolekiilen (RNA, Prote-
ine) stattfindet. Das Nucleoplasma des Interphase-
kerns besteht vor allem aus Chromatin. Darunter
versteht man die DNA-Protein-Komplexe der auf-
gelockerten (,entspiralisierten) Chromosomen,
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die als solche in diesem Zustand nicht erkennbar
sind. Lediglich diejenigen Bereiche, in denen die
Synthese der ribosomalen RNA und die Biogenese
der Ribosomen stattfindet, sind als Nucleoli struk-
turell hervorgehoben (— Abbildung 2.1).

2.1.4 Golgi-Apparat

Unter dem Golgi-Apparat versteht man die Ge-
samtheit der Dictyosomen einer Zelle. Ein einzel-
nes Dictyosom besteht aus einem Stapel von 5-10
flachen, meist napfformig eingewdlbten Membran-
sdckchen, Golgi-Cisternen, mit einem Durchmes-
ser von etwa 1 um (Abbildung 2.5). Diese kompli-
zierten Membrankomplexe sind polar aufgebaut:
Sie nehmen auf der Regenerationsseite von benach-
barten ER-Cisternen produzierte Membranvesikel
auf und geben auf der Sekretionsseite Vesikel ab,
welche mit Sekreten gefiillt sind und die Fihigkeit
besitzen, mit der Plasmamembran oder dem Tono-
plast zu fusionieren und dabei ihren Inhalt in die
von diesen Membranen abgegrenzten, nichtplas-
matischen Kompartimente zu ergieffen. Im Fall der
Plasmamembran wird dieser Prozess als Exocytose
bezeichnet. In der Pflanzenzelle steht der Golgi-Ap-
parat im Dienst der Synthese und des Transports

von Zellwandpolysacchariden (Pektine, Hemicellu-
losen). Diese Polymere werden innerhalb der Gol-
gi-Cisternen synthetisiert und, in Golgi-Vesikel
verpackt, zur Plasmamembran verfrachtet. Dane-
ben iibernehmen die Dictyosomen die von den ER-
gebundenen Ribosomen produzierten sekretori-
schen Proteine. Es handelt sich dabei wahrschein-
lich stets um glycosylierte Proteine, Glycoproteine,
deren Kohlenhydratseitenketten im Golgi-Apparat
noch einmal modifiziert werden, bevor sie in die se-
kretorische Transportbahn eintreten. Der Material-
transport durch die Dictyosomen ist mit einem
Membranfluss vom ER zur Plasmamembran bzw.
zum Tonoplasten verbunden; diese Organellen sind
also hochgradig dynamische, in bestindigem Um-
bau befindliche Strukturen. In meristematischen
Zellen tritt die Funktion des Golgi-Apparats vor al-
lem bei der Bildung neuer Zellwiande im Verlauf der
Zellteilung hervor (— S. 31).

2.1.5 Peroxisomen

Als Peroxisomen (Microbodies) bezeichnet man
Organellen, welche auf elektronenmikroskopi-
schen Aufnahmen als rundliche, von einer einfa-
chen Membran umgebene Membranvesikel mit ei-

Abb.2.5a,b. a Rdumliches Modell eines aktiven Dictyo-
soms mit 5 Golgi-Cisternen und einer Cisterne des
endoplasmatischen Reticulums (ER). 7, ER-Cisterne mit
Ribosomen an der vom Dictyosom abgewandten Mem-
branoberflache; 2, Bildung von ER-Vesikeln; 3, freies
ER-Vesikel; 4, Kompartiment einer entstehenden Gol-
gi-Cisterne an der Regenerationsseite des Dictyosoms;
5, Golgi-Cisterne an der Sekretionsseite mit tubular-
netzférmiger Randpartie; 6, intercisternale Fibrillen;

7, anastomosierende Tubuli; 8, weitreichende Tubuli;
9, Bildung von kleinen Golgi-Vesikeln; 70, Bildung von
groBeren Golgi-Vesikeln; 71, reifer Golgi-Vesikel. Die
Cisternenh6éhe nimmt in Richtung zur Sekretionsseite
ab. (Nach Sievers 1973). b Elektronenmikroskopische
Aufnahme eines Schnittes durch eine meristematische
Zelle aus der Wurzelspitze von Sinapis alba, in dem
mehrere Dictyosomen parallel und quer zur Membran-
ebene angeschnitten sind (D, Dictyosom, M, Mitochon-
drion; ZW, Zellwand). Strich: 1 pm. (Aufnahme von

R. Bergfeld)
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nem Durchmesser von etwa 1 pm erscheinen. Sie
sind mit einer dichten, feingranulir erscheinenden
Matrix gefiillt, welche im histochemischen Test ei-
ne starke biochemische Reaktion fiir Katalaseakti-
vitit zeigt. Bei der biochemischen Analyse ergab
sich, dass in diesen Vesikeln die Enzyme fiir be-
stimmte Reaktionswege des Grundstoffwechsels
kompartimentiert sind, welche die Bildung von
H, 0, einschlieflen. Peroxisomen liegen in Pflanzen
in verschiedenen funktionellen Formen vor, welche
mit der spezifischen Stoffwechselfunktion der je-
weiligen Zellen in Zusammenhang stehen (— Ka-
pitel 7). Sie konnen allgemein als Entgiftungskom-
partimente fiir das cytotoxische H,0, angesehen
werden. Thre Vermehrung in der Zelle erfolgt durch
Knospung und Abschniirung von Tochtervesikeln.
Man nimmt heute an, dass die Peroxisomenmem-
bran nicht dem Endomembransystem der Zelle an-
gehort, sondern eine Membran sui generis ist. Sie ist
durch den Besitz von Porinen leicht durchlissig fiir
Metaboliten. Als Porine bezeichnet man Protein-
komplexe, die in Membranen Poren mit einer Aus-
kleidung durch hydrophile Aminoséiurereste und
einer Offnungsweite von 1,5—3 nm bilden konnen.
Wenn man bei isolierten Peroxisomen die Mem-
bran entfernt, bleibt der strukturelle Verbund zwi-
schen den Matrixenzymen erhalten und die Umset-
zung der Substrate liuft weiter ungestort ab. Die
Kompartimentierung des Stoffwechselgeschehens
erfolgt also hier nicht durch Membrangrenzen,
sondern durch einen vorgegebenen Weg der Sub-
strate entlang eines enzymatischen Fliebandes
(Prinzip des Multienzymkomplexes).

2.1.6 Mitochondrien und Plastiden

Im Gegensatz zu den Microbodies besitzen die
Mitochondrien und Plastiden zumindest bei den
hoheren Pflanzen eine doppelte Membranbhiille,
welche einen Intermembranraum als zusitzliches
Kompartiment umschlieft. Die duflere, an das
Grundplasma grenzende Membran ist relativ ein-
fach aufgebaut und durch den Besitz von Porinen
leicht permeabel fiir Molekiile bis zu einer Partikel-
masse von 6—10 kDa. Die selbst fiir kleine Ionen
(z.B. H") weitgehend impermeable innere Mito-
chondrienmembran ist durch Einfaltung in ihrer
Oberfliche stark vergréfert (Abbildung 2.6). Sie
umschlieft den Matrixraum, das plasmatische
Kompartiment des Mitochondrions. Die Plastiden
der meristematischen Zellen sind kleine, relativ

einfach aufgebaute Organellen ohne photosynthe-
tische Aktivitit. Die Matrix dieser Proplastiden
wird nur von wenigen, unregelmifligen Membra-
nen durchzogen, welche als Einfaltung der inneren
Hilllmembran aufgefasst werden kénnen (— Ab-
bildung 7.13a). Diese Organellen sind Vorlidufer der
vielfiltigen Plastidentypen ausdifferenzierter Zel-
len (z.B. Chloroplasten, Leukoplasten, Chromo-
plasten; — S. 161).

duBere Hiillmembran

innere Hillmembran
Sacculi

Abb.2.6. Dreidimensionales Strukturmodell eines pflanz-
lichen Mitochondrions. Die Einstulpungen der inneren
Membran, an der die respiratorische Energietransforma-
tion (Elektronentransport der Atmungskette, Phosphory-
lierung von ADP) stattfindet, haben die Gestalt von Sac-
culi. Man kennt auch Mitochondrien mit septumartigen,
parallel angeordneten Falten (Cristae) oder rohrenférmi-
ger OberflachenvergroBerung (Tubuli).

Mitochondrien und Plastiden kénnen nur durch
Teilung bereits vorhandener Mitochondrien bzw.
Plastiden vermehrt werden. Sie sind, neben dem
Zellkern, die einzigen DNA-haltigen Organellen
der Zelle. Sie verfiigen dariiber hinaus in ihrer Ma-
trix iiber Ribosomen und alle anderen Komponen-
ten der Genexpressionsmaschinerie und konnen ei-
nen beschrinkten Anteil ihrer Proteine selbst syn-
thetisieren (— S. 138, 140). Die Genese und die
metabolische Funktion dieser Organellen wird in
spiteren Kapiteln ausfiihrlich behandelt.

2.1.7 Cytoskelett

Ahnlich wie die Zellen von eukaryotischen Einzel-
lern und Tieren enthalten auch Pflanzenzellen in
ihrem dufleren Cytoplasmabereich (Ectoplasma)
ein Geflecht von Mikrotubuli. Darunter versteht
man starre, hohle Stibchen mit 25 nm Auflen-
durchmesser, welche durch eine geordnete Aggre-
gation (self assembly) des Proteins Tubulin im Cy-
toplasma entstehen (Abbildung 2.7). Mikrotubuli
werden bestindig auf- und abgebaut, wobei der
Aufbau am einen Ende (Pluspol), der Abbau am
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anderen Ende (Minuspol) stattfindet. In der Zelle
liegt ein dynamisches Gleichgewicht zwischen
freiem und aggregiertem Tubulin vor. Die Mikrotu-
buli konnen eng mit der Plasmamembran verbun-
den sein (— Abbildung 5.6). Sie legen in vielen
wachsenden Zellen die Orientierung der neu gebil-
deten Cellulosefibrillen in der Zellwand fest (— S.
106). Dariiber hinaus besitzen Mikrotubuli zentra-
le Funktionen bei der Kernteilung und der Zelltei-
lung (— S. 31). Die antimitotische Wirkung von
Colchicin, einem in den Blittern der Herbstzeitlose
gebildeten Alkaloid, beruht darauf, dass diese Sub-
stanz spezifisch an das freie Tubulin bindet und da-
durch das Wachstum der Mikrotubuli verhindert.
Generell diirfte das Mikrotubuliskelett bei
Pflanzenzellen (deren duflere Form ja durch die
Zellwand festgelegt wird) der mechanischen Sta-
bilisierung des Ectoplasmas dienen und dariiber
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Abb.2.7. Strukturmodell eines Mikrotubulus. Der Hohl-
zylinder besteht aus 13 Langsreihen (Protofilamenten)
von Tubulinuntereinheiten. Da die Protofilamente leicht
gegeneinander versetzt sind, ergibt sich eine helicale
Superstruktur. Ein Heterodimer aus o- und B-Tubulin (je-
weils 50 kDa) bildet den Grundbaustein der Protofila-
mente. Der Mikrotubulus kann am Pluspol durch Aggre-
gation von Tubulindimeren verlangert, und am Minuspol
durch Disaggregation verklrzt werden; er ist also eine dy-
namische, polare Struktur. Die Aggregation kann in vitro
spontan ablaufen; in vivo erfolgt sie wahrscheinlich unter
Hydrolyse von Guanidintriphosphat (GTP). Das Wachstum
der Mikrotubuli wird durch das Verhaltnis zwischen Ag-
gregation (am Pluspol) und Disaggregation (am Minus-
pol) bestimmt. Die Oberflache ist mit verschiedenen Pro-
teinen besetzt (nicht eingezeichnet), welche vermutlich
fur den Kontakt mit anderen Cytoplasmabestandteilen
wichtig sind. (Nach Sloboda 1980; verandert)

hinaus Orientierungs- und Gleitschienen fiir den
Transport von Organellen liefern. Hierbei sind
aulerdem kontraktile Zugfasern, Actinfilamente,
beteiligt, welche ganz dhnlich wie das Actomyosin-
system der Muskelzellen als molekulare Motoren
funktionieren konnen und fiir viele intrazellulidre
Bewegungsvorginge verantwortlich sind (— S.
576).

2.1.8 Zellwand

Die Zellwand ist ein Sekretionsprodukt des Proto-
plasten. Sie legt Grof3e, Form und mechanische Sta-
bilitit der Pflanzenzelle fest. Wenn man in einem
Gewebe die Zellwinde durch Enzyme auflgst, er-
hilt man nackte, kugelige Protoplasten, welche in
einem hypoosmotischen Medium platzen, aber im
isoosmotischen Medium iiberleben kénnen und in
der Regel sehr schnell eine neue Zellwand regenie-
ren. Die Wand der jungen Pflanzenzelle stellt ein
duBlerst reifdfestes, dabei jedoch potenziell plastisch
dehnbares Verbundmaterial aus amorphen, gelbil-
denden Matrixpolymeren und darin eingebetteten
Geriistelementen (Cellulosefibrillen) dar (Abbil-
dung 2.8). Wie viele technische Verbundmateria-
lien besitzt die Zellwand ausgeprigte viscoelasti-
sche Eigenschaften, die sich als Hysterese im Deh-
nungsverhalten bemerkbar macht (— Exkurs 2.1).
Die Wand muss einerseits Turgordriicken von 0,5
bis 1,5 MPa standhalten und andererseits zu einem
raschen, metabolisch kontrollierten Flichenwachs-
tum befihigt sein. Dieser Aspekt wird in Kapitel 5
weiter verfolgt.

Die chemische Analyse pflanzlicher Zellwinde
ergibt eine verwirrende Fiille komplizierter Poly-
saccharide, die im wesentlichen durch glycosidi-

» Die Zellwand ist ein essenzieller Bestand-
teil der pflanzlichen Zelle. Entfernt man
die Wand, so erhalt man einen Protoplas-
ten, dem wesentliche Eigenschaften der
Zelle fehlen, z.B. der Schutz gegen unge-
hinderte osmotische Wasseraufnahme.

» Tierische Zellen besitzen keine Zellwand,
sondern sind in eine kollagenhaltige Full-
masse (Glycokalyx) eingebettet, die auch
als extrazellulare Matrix bezeichnet wird.
Die Verwendung dieses Begriffs fur den
Zellwandraum pflanzlicher Gewebe (Apo-
plast) ist offensichtlich nicht angemessen.
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Abb. 2.8. Elektronenmikroskopische Aufnahme einer pri-
maren Zellwand (Abdruck nach Schockgefrieren und all-
seitiger Bedampfung mit Platin/Kohlenstoff). Objekt:
Epidermiszelle aus der verdickten Blattbasis (Zwiebel-
schuppe) der Kiichenzwiebel (Allium cepa). Strich: 0,2 um.
(Nach McCann und Roberts 1994)

sche Verkniipfung von nur 7 Hexose- und Pentose-
bausteinen zustande kommen: D-Glucose, D-Ga-
lactose, D-Galacturonsiure, L-Rhamnose, L-Fu-
cose, D-Xylose, L-Arabinose. Auflerdem treten in
geringem Umfang (5—10 %) Polypeptide auf. Ta-
belle 2.1 zeigt eine Bestandsaufnahme der wichtig-
sten Zellwandpolymere. Aus der Aufstellung wird
deutlich, dass die chemische Zusammensetzung
der Zellwinde im Pflanzenreich nicht einheitlich
ist. So gibt es z. B. bei den Grisern (Poales) massive
Abweichungen von der typischen Dikotylenzell-
wand, die auch bei den meisten Monokotylen und
den Gymnospermen vorkommt (,, Typ [-Zellwand*
im Gegensatz zur ,,Typ II-Zellwand“ der Griser).
Die Winde benachbarter Zellen werden durch die
Mittellamelle verbunden, die im wesentlichen aus
Pektin besteht. Unter Pektin versteht man opera-
tional alle diejenigen Polymere, die sich mit relativ
milden Extraktionsmedien (z. B. heisses Wasser mit
Komplexbildnern fiir divalente Kationen) oder
nach Einwirkung bestimmter Enzyme (Pektinasen)
aus der Zellwand herauslosen lassen. Chemisch
handelt es sich um eine heterogene Gruppe meist
saurer Polysaccharide, die aufgrund ihrer freien

Carboxylgruppen durch divalente Kationen (vor
allem Ca?*) zu einem Netzwerk verkniipft werden
konnen (Abbildung 2.9). Nach der Extraktion kann
man folgende Pektinfraktionen unterscheiden: Ho-
mogalacturonane (1,4-0-D-Galacturonane, Poly-
galacturonsiure), Rhamnogalacturonane (ver-
zweigte Mischpolymere aus Galacturonsidure und
Rhamnose mit verschiedenen zusitzlichen Zucker-
resten), Arabinane (1,5-0-L-Arabinosylketten)
und Galactane (1,4-B-D-Galactosylketten); — Ta-
belle 2.1). Da diese Komponenten oft erst nach Pek-
tinasebehandlung aus der Zellwand freigesetzt wer-
den, nimmt man an, dass sie dort zumindest teil-
weise covalent miteinander (oder mit anderen
Polymeren) verkniipft sind und auf diese Weise ein
umfangreiches, komplexes Netzwerk bilden. Pekti-
ne erzeugen in Gegenwart von Ca?* durch ionische
Quervernetzungen der Carboxylgruppen unlgsli-
che Gele und diirften normalerweise in dieser Form
in der Mittellamelle vorliegen (— Abbildung 2.9).

Abb.2.9. Ein Modell fur die Vernetzung von Polygalactu-
ronsduremolekilen. CaZ* und Mg?* halten die linearen
Makromolekule Gber lonenbindungen zusammen. Ein va-
riabler Anteil der Carboxylgruppen liegt methylverestert
(Me) vor. Dies verhindert die Vernetzung und erhéht da-
her die Loslichkeit der Polymere. Im nativen Pektin liegen
die Polygalacturonsaureketten nicht frei, sondern in co-
valenter Verknupfung mit Rhamnogalacturonanketten
vor.
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EXKURS 2.1: Die rheologischen Eigenschaften pflanzlicher Zellwande

Die Rheologie beschreibt die mechanischen Ei-
genschaften von Materialien unter Einwirkung
einer deformierenden Kraft, wie sie z.B. mit ei-
nem Extensiometer gemessen werden koénnen.
In diesem Gerat wird ein Prufkorper mit einer de-
finierten Kraft belastet und die erzeugte Deh-
nung mit Hilfe eines elektronischen Wegaufneh-
mers gemessen (Abbildung A). Bei technischen
Werkstoffen unterscheidet man elastische, plas-
tische und viscose Materialien (oder Mischfor-
men dieser Kategorien). Elastische Stoffe gehen
nach einer Dehnung rasch in ihren Ausgangszu-
stand zuruck (z. B. Federstahl, Gummi). Bei plasti-
schen Stoffen erfolgt die Verformung ebenfalls
schnell, bleibt aber dauerhaft erhalten (z.B.
Knetmasse). Viscose Stoffe verhalten sich wie
Flussigkeiten, d.h. sie flieBen unter Belastung
(z.B. Asphalt). Viscoelastizitat ist eine Eigen-
schaft von Verbundmaterialien, bei denen reiB3-
feste, steife Fasern in ein druckfestes, amorphes
Material eingebettet sind (z.B. Fiberglas). Ver-
bundmaterialien zeichnen sich durch hohe Fes-
tigkeit in Richtung der Faserelemente bei gerin-
gem Gewicht aus. Unter Belastung dehnen sich
die Faserelemente elastisch innerhalb des Full-
stoffs und gehen bei Entlastung langsam und oft
unvollstandig in ihren Ausgangszustand zuruick,
da ein Teil der mechanischen Energie in Rei-
bungsenergie umgesetzt wird. Dies auBert sich
als Hysteresis, d.h. die Kraft-Dehnungs-Kurven
fur Belastung und Entlastung sind nicht gleich,
sondern bilden eine ,Hysteresisschleife”.

(o]
Weg-
aufnehmer
um Priifkbrper Lasl
Registrier-
gerdt

-

Verbundmaterialien sind bei biologischen Fes-
tigungselementen weit verbreitet, z.B. bei der
pflanzlichen Zellwand. Abbildung B zeigt das ty-
pische Verhalten von Primarwanden bei anstei-
gender bzw. abfallender Belastung. Ein abgeto-
tetes (turgorfreies) Segment aus der Koleoptile
eines Roggenkeimlings (Secale cereale) wurde im
Extensiometer stufenweise ansteigend mit 2g-
Lasten gedehnt, welche anschlieBend wieder stu-
fenweise entfernt wurden (/inks). Die aus der ge-
messenen Dehnung bzw. Schrumpfung abgelei-
tete Last-Dehnungs-Kurve zeigt die typische
Form einer Hysteresisschleife (rechts). (Nach Nol-
te und Schopfer 1997)
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Tabelle 2.1. Zusammensetzung der primaren Zellwand bei dikotylen Pflanzen und Grésern (Poaceen). In der stark ver-
einfachten Aufstellung sind kleinere Bestandteile (z. B. Enzymproteine) nicht berucksichtigt. G/c = D-Glucose, Gal =
D-Galactose, GIcA = D-Glucuronsaure, GalA = D-Galacturonsaure, Rha = L-Rhamnose, Fuc = L-Fucose, Api = D-Apiose,
Man = D-Mannose, Xyl = D-Xylose, Ara = L-Arabinose, AceA = L-Acerinsaure, KDO = Ketodesoxyoctulosonsaure, Gly =

L-Glycin, Pro = L-Prolin, Hyp = L-Hydroxyprolin, Ser = L-Serin, Ala = L-Alanin, Lys = L-Lysin, Thr = L-Threonin, Tyr =
L-Tyrosin, Val = L-Valin, His = L-Histidin. p und f bezeichnen die Pyranose- bzw. Furanoseform der Zucker; o und
beziehen sich auf die sterische Orientierung der glycosidischen Bindung. (Nach Fry 1989; verandert)

Polymer hauptsachliche Bausteine ungefahrer Anteil an der
Trockenmasse der Zellwand [%]
Dikotylen Graser
Cellulose B-Glcp 20-30 20-30
Hemicellulosen
Xyloglucan B-Glcp, o-Xylp, a-Araf, B-Galp, o-Fucp 25 2-5
Heteroxylan B-Xylp, oAraf, a-GlcpA, (B-Galp) 2-5 20-30
1.3,1.4-verkntipftes B-Glcp 0 15-30
B-Glucan
Pektine
Homogalacturonan o-GalpA 15
Rhamnogalacturonan | o-GalpA, o-Rhap, B-Galp, a-Araf, 15 5
(Fucp, Xylp)
Rhamnogalacturonan Il o-GalpA, B-Rhap, a-Galp, o-Fucp, aArap, 5
oAraf, BGalpA, a-Rhap, Apif, B-GlcpA,
KDO, AcefA, Xylp, Glc
Arabinane o-Araf wenig ?
Galactane BGalp wenig ?
Proteine

Arabinogalactanprotein (AGP)

B-Galp, aAraf, aArap, GlcpA, GalpA,

(Rha, Man, Fuc); Hyp, Ser, Ala, Thr

Hyp-reiches Glycoprotein (HRGP) BAraf, aAraf, aGalp; Hyp, Lys, Ser, Tyr, Val,

Lys, His
Pro-reiches Protein (PRP)
Gly-reiches Protein (GRP)

nur in bestimmten Zelltypen

mit repetitiven Pro-Sequenzen
ca. 40 % Glycin im Proteinanteil

Lignin

Coniferyl-, Sinapyl-, 4-Cumarylalkohol <1 <1

Der Mittellamelle wird von den angrenzenden
Protoplasten beiderseits eine Primidrwand von
0,1-1,0 pm Dicke aufgelagert. Dies ist das eigent-
liche, fiir die mechanischen Eigenschaften verant-
wortliche Saccoderm der Zelle. Die amorphe, stark
hydratisierbare Grundsubstanz (Matrix) der Pri-
mirwand (etwa 70 % der Zellwandtrockenmasse)
besteht hauptsichlich aus Hemicellulosen und Pek-
tinen (— Tabelle 2.1). Als Hemicellulose bezeich-
net man operational diejenige Polymerfraktion, die
sich mit Alkali aus der Zellwand herauslgsen lisst.
Es handelt sich wie beim Pektin um ein heterogenes
Gemisch von Polysacchariden, dessen Zusammen-
setzung bei verschiedenen Pflanzen stark variieren

kann. Bei der typischen Dikotylenwand besteht die
Hemicellulosefraktion hauptsichlich aus Xyloglu-
can (1,4-B-verkniipfte Glucosylketten mit seit-
lichen 1,6-B-verkniipften Xylosylresten, welche
weitere Substituenten tragen konnen). In den Zell-
winden der Griser kommen Xyloglucane nur in
Spuren vor; sie sind dort durch Heteroxylane (1,4-
B-verkniipfte Xylosylketten mit verschiedenen Sei-
tenketten) und verzweigte B-Glucane (1,3- und
1,4-B-verkniipfte Glucosylketten) ersetzt (— Ta-
belle 2.1). Als Glycoproteine kommen bei man-
chen Zelltypen saure Arabino-Galactan-Proteine
(AGPs) und basische Hydroxyprolin-reiche Gly-
co-Proteine (HRGPs) vor. AGPs bestehen aus kur-
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zen Polypeptidketten mit umfangreichen, biische-
lig verzweigten Polysaccharidseitenketten in O-gly-
cosidischer Bindung an verschiedene Aminosiure-
reste. Der Kohlenhydratanteil dieser heterogenen
Proteoglycane liegt bei 90—98 % (Galactose und
Arabinose als Hauptkomponenten, auflerdem
Uronsiuren und einige andere Zucker). AGPs sind
leicht wasserlosliche, stark quellbare Substanzen,
die z.B. auch in pflanzlichen Schleimen enthalten
sind. Die HRGPs (gelegentlich auch als ,,Extensine
bezeichnet) bestehen aus einem helicalen, stabfér-
migen Polypeptid von 80 nm Linge mit einer hdu-
fig wiederholten Pentapeptidsequenz (Ser-Hyp-
Hyp-Hyp-Hyp). Ein Teil der Hydroxyprolin(Hyp)-
Reste tragt O-glycosidisch gebundene Seitenketten
aus 1—4 Arabinosylresten. Auflerdem enthilt das
Molekiil einzelne, an Serin (Ser) gebundene Galac-
tosylreste. Insgesamt macht der Kohlenhydratanteil
etwa 50 % aus. Diese Molekiile sind zumindest teil-
weise in der Zellwand durch Isodityrosinbriicken
covalent zu einem Netzwerk verkniipft. Aulerdem
enthilt die Primdrwand oft kleine Mengen an Lig-
nin, einem covalent verkniipften Netzwerk aus
Phenylpropaneinheiten, das erst bei der Differen-
zierung sekundirer Zellwinde in groferem Um-
fang in Erscheinung tritt (— S. 38). Dies gilt auch
fiir die Prolin-reichen Proteine (PRPs) und die
Glycin-reichen Proteine (GRPs), die vor allem in
Phloem- und Xylemzellwinden auftreten.

Der nach vollstandiger Extraktion des Wandma-
terials mit Alkali tibrig bleibende Anteil besteht
hauptsichlich aus Cellulose (1,4-B-D-Glucan). Die
Cellulosemolekiile liegen gebiindelt als kompakte
Mikrofibrillen vor, welche durch viele inter- und
intramolekulare Wasserstoffbriickenbindungen fest
zusammengehalten werden und einen hohen Ge-
halt an kristallinen Regionen besitzen (Abbildung
2.10). Diese Parakristallinitit bedingt eine extrem
hohe Reissfestigkeit, die derjenigen von Stahl nicht
erheblich nachsteht. Die bandférmigen Primir-
wandmikrofibrillen (Breite 3—20 nm; — Abbil-
dung 2.11) bestehen aus 30— 100 Einzelmolekiilen
mit einer Kettenlinge von 2000 — 6000 Glucosylres-
ten (1—3 um). Sie fiillen etwa 15 % des Volumens
der Primdrwand aus. Im Gegensatz zum umgeben-
den Matrixmaterial sind sie aufgrund ihrer para-
kristallinen Struktur kaum hydratisiert.

Der molekulare Aufbau der Primdrwand und ih-
re Biogenese wihrend des Zellwachstums ist trotz
vieler Bemithungen bis heute nur sehr unvollkom-
men bekannt. Die Synthese der Cellulose aus Uri-

dindiphosphat-Glucose findet an einem Enzym-
komplex, Cellulosesynthase, in der Plasmamem-
bran statt. Dieser Komplex produziert gleichzeitig
viele Glucanketten, die direkt in den Zellwandraum
abgegeben werden und dort spontan zu Mikrofi-
brillen zusammentreten. Alle anderen Wandpoly-

a
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.
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Abb. 2.10 a, b. Modelle zur Molekulstruktur der Cellulo-
se und ihrer Verknupfung durch Wasserstoffbricken in
den Mikrofibrillen der Zellwand. a Radumliche Darstellung
der 1,4-B-D-Glucankette; die Glucosemolekule sind in der
energetisch begulnstigten Sesselform gezeichnet. Da die
Glucosereste jeweils um 180° gegeneinander gedreht
sind, ist die Grundeinheit der Kette nicht die Glucose, son-
dern das Dimer, die Cellobiose. Die polar aufgebaute Ket-
te besitzt ein nichtreduzierendes Ende (/inks) und ein re-
duzierendes Ende (rechts). b Verkntpfung von zwei Cel-
lulosemolekilen durch Wasserstoffbriicken. AuBerdem
sind die moéglichen intramolekularen Wasserstoffbricken
eingezeichnet. Der Rahmen umfasst die Einheitszelle des
Kristallits. Die Glucanketten sind parallel angeordnet (re-
duzierendes Ende nach oben). Dies ist die native Cellulo-
seform in den Mikrofibrillen der Zellwand (Cellulose 1).
Wenn man (z.B. bei der Herstellung von Kunstseide) Cel-
lulosefasern durch spontane Zusammenlagerung zuvor
geloster Molekule erzeugt, entsteht die noch stabilere
Cellulose Il mit antiparalleler Ausrichtung der Ketten.
(Nach Zugenmeyer 1981; verandert)
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mere werden im endoplasmatischen Reticulum
(Polypeptidanteile der Glycoproteine) oder im
Golgi-Apparat (Polysaccharidketten) synthetisiert
und mit Hilfe sekretorischer Vesikel in die Zellwand
exportiert (— Abbildung 7.1). Die Xyloglucane
kénnen tiber Wasserstoffbriicken fest an Cellulose
binden. Man nimmt an, dass diese Molekiile einen
geschlossenen Mantel um die Mikrofibrillen bilden
und daher auch den Kontakt zwischen den Mikro-
fibrillen und den anderen Matrixbestandteilen her-
stellen. Da die einzelnen Matrixfraktionen meist
nur unter destruktiven Bedingungen aus der Zell-
wand isolierbar sind, kann man tiber den Grad der
covalenten Quervernetzung zwischen verschiede-
nen Polymeren noch keine definitiven Aussagen
machen. Lediglich bei HRGP und Lignin ist klar,
dass es nach Ausschleusung der Monomere durch
die Plasmamembran in muro enzymatisch zur Bil-
dung von umfassenden, covalent verkniipften
Netzwerken kommt, die zusammen mit dem Cellu-
losegeriist zur mechanischen Stabilitit der Wand
beitragen.

Die Anordnung der Cellulosefibrillen in der Pri-
mirwand unterliegt starken Verdnderungen wih-
rend der Entwicklung der Zelle. In der noch weitge-
hend isodiametrischen meristematischen Zelle sind
die Fibrillen meist zufallsmiflig in der Ebene der
Wand orientiert, Streutextur. Beim Ubergang zum
Streckungswachstum beobachtet man eine zuneh-
mend parallele Ausrichtung der neu aufgelagerten
Fibrillen, Paralleltextur (Abbildung 2.11). Zellen,
die bevorzugt in einer Richtung wachsen, besitzen
in aller Regel parallele Fibrillen mit einer Orientie-
rung senkrecht zur Wachstumsrichtung (— S. 106).
Spezielle Zellen mit dicken Primdrwianden haben
oft einen vielschichtigen Aufbau, polylamellate
Wand (— Exkurs 2.2).

Mittellamelle und Primérwinde sind von Plas-
modesmen durchzogen, die hiufig in Gruppen
vorkommen (primire Tiipfelfelder; — Abbildung
2.11). Ein Plasmodesmos ist eine rohrenférmige
Aussparung in der Zellwand von etwa 50 nm
Durchmesser, die von Plasmamembran ausgeklei-
det ist (Abbildung 2.12). Auf der Innenseite der
Wiinde setzt sich diese Auskleidung in den Plasma-
membranen der aneinander grenzenden Zellen
fort. Entlang des Plasmodesmenkanals ist in die
Zellwand Callose (1,3-B-D-Glucan) eingelagert,
ein Polymer, das z.B. auch bei Verwundung oder
Infektion von der Zelle gebildet wird (— S. 629).
Plasmodesmen sind haufig von einem strangarti-

Abb.2.11. Aufsicht auf die innere Oberflache einer pri-
maren Zellwand. Objekt: Parenchymzelle aus der Koleop-
tile eines Haferkeimlings (Avena sativa). Man erkennt die
Aussparungen fur Plasmodesmen in einem ovalen Tupfel-
feld. Unten ist die jungste Mikrofibrillenschicht mit aus-
gepragter Paralleltextur sichtbar. Strich: 1 pm. (Nach Boh-
mer 1958)

gen Gebilde lings durchzogen. Nach der vorherr-
schenden Auffassung steht der zentrale Plasma-
strang (Desmotubulus), der einen Plasmodesmos
durchquert, in offener Verbindung mit dem endo-
plasmatischen Reticulum der angrenzenden Zel-
len und ist frei passierbar fiir Molekiile kleiner als
1 kDa. Durch spezifische Signale konnen Plasmo-
desmen auch fiir Makromolekiile und Viren pas-
sierbar gemacht werden (— S. 634). Diese symplas-
tischen Verbindungselemente entstehen entweder
als ausgesparte Plasmabriicken in der neugebilde-
ten Zellwand bei der Zellteilung, primire Plasmo-
desmen, oder werden nachtriglich in den sich deh-
nenden Zellen unter Durchbrechung der Zellwin-
de neu angelegt, sekundire Plasmodesmen. Hier-
bei bilden die Nachbarzellen jeweils eine Hilfte, die
beim Aufeinandertreffen fusionieren. Im Zuge der
Zelldifferenzierung koénnen Plasmodesmen auch
wieder durch Ablagerung von Zellwandmaterial
(Callose) unterbrochen werden, z.B. bei der Aus-
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EXKURS 2.2: Rhythmisch gesteuerte Mikrofibrillenorientierung: Die helicoidale Zellwand

Die Architektur der Zellwand ist viel dynamischer,
als dies auf den ersten Blick erscheinen mag. Bei
jungen Zellen erfolgt die Ablagerung der Mikro-
fibrillen in der Ebene der Zellwand zunéchst oh-
ne Vorzugsrichtung. Spater aufgelagerte Schich-
ten besitzen hingegen meist parallel angeordne-
te Mikrofibrillen in einer festgelegten Richtung,
z.B. senkrecht zur Hauptwachstumsrichtung der
Zelle. Die Orientierung der Mikrofibrillen kann
also prazis gesteuert werden. Dies wird be-
sonders deutlich bei den Zellwanden bestimmter
zuglasttragender Gewebe, z.B. bei Collenchym-
oder Epidermiszellen. In Querschnitten zeigen
diese Wande ein hochgeordnetes, periodisches
Muster halbkreisformiger Bogen, das zunachst
schwer in ein rdumliches Modell umsetzbar er-
scheint. Abbildung A zeigt dieses Muster an ei-
nem elektronenmikroskopischen Schnitt durch
die epidermale AuBenwand in der Wachstumszo-
ne eines Hypokotyls der Mungbohne (Phaseolus
radiata,; Strich: 0,5 um). Genauere Untersuchun-
gen ergaben, dass solche Bilder bei schrager
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Schnittfuhrung durch eine Abfolge von Wand-
schichten mit regelmaBig geénderter Mikrofibril-
lenorientierung zustande kommen (Abbildung B,
Q). Gesteuert durch eine innere Uhr &ndert die
Zelle die Richtung der neu aufgelagerten Mikro-
fibrillen kontinuierlich mit einer konstanten Win-
kelgeschwindigkeit (Abbildung D). Bei den Epi-
dermiszellen des Mungbohnenhypokotyls dauert
ein Umlauf dieser Uhr (360°) weniger als 4 h.
Durch dieses helicoidale Bauprinzip erhalt die
Zellwand &hnlich wie Sperrholz eine in allen
Richtungen der Flache gleich hohe Stabilitat.
Durch wachstumsstérende Eingriffe, z. B. osmoti-
schen Schock oder Ethylenbehandlung, kann die
Uhr angehalten oder verzégert werden, was sich
in einem geanderten Mikrofibrillenmuster nie-
der schldgt. Ahnlich wie Jahresringe bei einem
Baum kann also die helicoidale Zellwand chrono-
logische Information speichern. (A nach Reis et
al. 1985; B, C nach Neville und Levy 1985; D nach
Roland et al. 1987)

C

\:—__-—;
e
NG

JIICEH

SN

differenzierung der Schliefzellen (— S. 275). Plas-
modesmenmodelle sind fiir die Theorie des sym-
plastischen Stoff- und Signaltransports zwischen
Pflanzenzellen ebenso wichtig wie fiir die systemi-

sche Ausbreitung von Viren (— S. 634). Es gibt
Hinweise, dass die Durchlissigkeit von Plasmodes-
men durch bestimmte Auflenfaktoren (z. B. Druck,
Licht) reguliert werden kann.
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Abb.2.12. Eine Interpretation der Ultrastruktur eines
Plasmodesmos. Das Modell impliziert eine Kontinuitat
zwischen dem beiderseitigen endoplasmatischen Reticu-
lum (ER) und dem Desmotubulus (zentraler Strang). Wah-
rend das normale ER dem normalen Doppelschichtmodell
einer Biomembran entspricht (— Abbildung 2.3), soll die
Membran des Desmotubulus ausschlieBlich aus globula-
ren Proteinuntereinheiten bestehen. d, Desmotubulus;
er, endoplasmatisches Reticulum; p, Plasmamembran; p’,
Plasmamembran im Plasmodesmos; pc, Plasmodesmos-
héhle; m, Mittellamelle zwischen den Zellwénden. (Nach
Robards 1971)

2.2 Zellteilung

2.2.1 Cytokinese und Karyokinese

Die Vermehrung der Zellzahl im Organismus, Zell-
proliferation, durch mitotische Zellteilung, Cyto-
kinese, ist besonders ausgeprigt wihrend der Em-
bryonalentwicklung, bleibt aber in speziellen Tei-
lungsgeweben, den Meristemen, wihrend der ge-
samten Lebensspanne einer Pflanze erhalten. Eine
Zelle entsteht stets aus der Teilung einer Mutterzel-
le, wobei sich zunichst alle wesentlichen Zellbe-
standteile verdoppeln und das ganze System sich
anschlieflend in zwei Hilften teilt, Zellreplication.
Mit dem Begriff autosynthetischer Zellcyclus be-
zeichnet man die Vorgiinge zwischen einer Zellre-
plication und der nichsten. Hierbei stehen in der
Regel die Verdoppelung der DNA, der Chromoso-
men und des Zellkerns im Vordergrund. Diese Vor-
ginge bestimmen auch die Einteilung des Zellcy-

a
M-Phase
4n —=2x2n
{Go
G;-Phase
G,-Phase 2n
4n
b P;phase

Ch,mmosomenreplimlion
(Teilung des Centromers)

Chromatidenreplication

(Organisation der Chr iden) i
I
‘ Kernreplication
h (Trennung der Chromosomen
i 7
h in der Anaphase)
I /M

Chromonemareplication

omo ' <—Telophase
(Organisation des Chromatins)

Zellreplication
(Cytokinese)

DNA-Replication

Abb. 2.13 a, b. Der mitotische Zellcyclus. a Einfaches Sche-
ma. Die S-Phase (DNA-Synthese) und die M-Phase (Mito-
se) sind durch eine présynthetische G;-Phase und eine
postsynthetische G,-Phase getrennt (G = gap). In der
Gy-Phase befinden sich Zellen, die (zumindest voriberge-
hend) den Cyclus abgebrochen haben. Sie kénnen unter
dem Einfluss bestimmter Signale (z.B. Wundsignale) wie-
der in den Cyclus zuriickkehren. Die Ubergénge in die ein-
zelnen Phasen verlaufen stets in der angegebenen Rich-
tung und werden von Signalen (mitogene Faktoren, z.B.
Auxin) gesteuert, wobei die Verweilzeit in den einzelnen
Phasen stark variieren kann. In pflanzlichen Meristemen
dauert ein Umlauf etwa 20-30 h, wovon die Mitose 1,5—-
3 hin Anspruch nimmt. Der Cyclus kann sowohl in der G;-
als auch in der G,-Phase zeitweilig angehalten werden.
b Die wesentlichen Ereignisse beim Zellcyclus. Die eigent-
liche Mitose (M) umfasst Veranderungen von Chromoso-
men, Nucleoli, Kernhulle und Teilungsspindel. Die Repli-
cation der DNA und der Chromosomenproteine und die
Vereinigung der Komponenten zum funktionellen Chro-
matin erfolgen in den Phasen G; + S + G,, die auch als
Interphase (/) zusammengefasst werden. Bei der Chroma-
tidenreplication entstehen zwei diskrete, in jeder Hinsicht
gleiche Untereinheiten, die sich dann zu Beginn der Pro-
phase zu den Tochterchromosomen kondensieren. Nor-
malerweise folgt auf die Chromatidenreplication eine
Kondensierung (,Aufspiralisierung”); die Bildung von
Riesenchromosomen zeigt aber, dass die Chromatidenre-
plication auch dann wiederholt erfolgen kann, wenn die
Kondensierung der Chromatiden unterbleibt. Bei den An-
giospermen desintegriert die Kernhlle in der spaten Pro-
phase; zur gleichen Zeit |16sen sich die Nucleoli auf. (Nach
Dyer 1976)



2.2 Zellteilung

31

clus in verschiedene Phasen (Abbildung 2.13a).
Wegen der grofien Bedeutung des Kerngenoms er-
scheint diese Betonung gerechtfertigt. Man muss
sich jedoch stets dariiber im Klaren sein, dass der
Zellcyclus neben dem besonders auffilligen Chro-
mosomencyclus eine Reihe weiterer Prozesse ein-
schlie8t (z.B. Kernhiillencyclus, Nucleolencyclus,
Spindelcyclus, Zellwandsynthesecyclus). Der Me-
chanismus der Integration der verschiedenen Cyc-
len ist nicht klar; die vielen Beispiele fiir eine Ent-
koppelung der Teilprozesse (z.B. Endopolyploidie
bei Hemmung des Spindelcyclus mit Colchicin)
deuten darauf hin, dass die Verkniipfung relativ lo-
cker ist.

Als Mitose bezeichnet man den lichtmikrosko-
pisch beobachtbaren Vorgang der dqualen Kerntei-
lung, Karyokinese, der zu zwei gleichwertigen
Tochterkernen fiihrt. Hierbei treten die kompakten
Transportformen der Chromosomen in Erschei-
nung. Die Strukturinderungen (,Spiralisierung®
»Entspiralisierung®) und Bewegungen der Chro-
mosomen sowie die Ausbildung der Teilungsspin-
del bestimmen die Einteilung des Mitoseablaufs in
Prophase, Metaphase, Anaphase, Telophase (Ab-
bildung 2.13b). Die Prophase wird durch die Zu-
sammenlagerung der corticalen Mikrotubuli zum
Priaprophaseband eingeleitet, das die Teilungsebe-
ne festlegt (Abbildung 2.14). Die Verdoppelung der
chromosomalen DNA (identische Chromatidenre-
plication) erfolgt semikonservativ wihrend der
Interphase. Die basischen Kernproteine, Histone,
werden gleichzeitig mit der DNA synthetisiert,
wihrend die Vermehrung der iibrigen Kernprote-

ine bevorzugt beim Ubergang von der Interphase in
die Prophase stattfindet. Die ,Verpackung® der
DNA in Proteine (Bildung von Nucleosomen; —
Abbildung 6.3) erfolgt so rasch, dass keine freie
DNA zu beobachten ist.

In der Regel folgt auf die Kernteilung die Teilung
des Cytoplasmas zwischen den Tochterkernen
durch Einziehung einer neuen Mittellamelle. Die
meisten Zellen einer Pflanze sind einkernig. Polyta-
nie (Vervielfachung der DNA im Chromosom),
Polyploidie (Vervielfachung der Chromosomen
im Kern) und die Entstehung mehrkerniger Zellen
(z.B. im Tapetum der Antheren) sind Abweichun-
gen von dieser Regel, die zeigen, dass DNA-Replica-
tion, Mitose und Cytokinese nicht notwendiger-
weise miteinander gekoppelt sind. Die Trennung
der zukiinftigen Tochterzellen beginnt mit der Aus-
bildung des Phragmoplasten und der Zusammen-
lagerung von pektinhaltigen Golgivesikeln in der
Aquatorialebene zur Zellplatte (Abbildung 2.15).
Durch laterale Fusion der Golgivesikel entstehen
kontinuierliche Plasmamembranen der Tochterzel-
len und dazwischen die Mittellamelle, auf die spi-
ter cellulosehaltige Zellwandschichten aufgelagert
werden. Der Transport der Vesikel entlang von
Mikrotubuli des Phragmoplasten ist ein aktiver
Prozess, der unter ATP-Verbrauch von Motorpro-
teinen getrieben wird. Einige dieser Proteine wur-
den als GTP-bindende Proteine (— S. 97) mit Ahn-
lichkeit zu entsprechenden tierischen Proteinen
identifiziert. Der genaue Ablauf der Teilprozesse bei
der Bildung der neuen Zellwinde ist noch wenig er-
forscht. Durch das Studium von bestimmten Mu-

Abb. 2.14 a-d. Erscheinungsformen des Mikrotubulicytoskeletts in der Pflanzenzelle. a In der Interphasezelle dominie-
ren die meist parallel orientierten corticalen Mikrotubuli, welche an der Innenseite der Plasmamembran ein korbartiges
Geflecht bilden. b Bei der Einleitung der Mitose bildet sich ein Praprophaseband aus parallelen Mikrotubuli aus. c In der
Metaphase der Mitose bilden die Mikrotubuli den Spindelapparat. d In der Telophase der Mitose ordnen sich Mikrotu-
buli zum Phragmoplasten an, in dem die Zellplatte gebildet wird. (Nach Goddard et al. 1994)
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tanten weiss man, dass hierbei eine Reihe von regu-
latorischen Proteinen beteiligt ist. Mutationen in
den Genen fiir diese Proteine bewirken Stérungen
der Cytokinese, z. B. verhindert bei Arabidopsis eine
Mutation im Gen KNOLLE die ersten periklinen
Zellteilungen im Proembryo und fithrt dadurch zu
Missbildungen.

Die zwischen den Tochterzellen neu gebildeten
Zellwinde finden Anschluss an die Zellwand der
Mutterzelle und werden dort fest verankert. Die spi-
ter einheitlich erscheinende Primidrwand der Zelle
ldsst nicht mehr erkennen, dass sie aus einem Mo-
saik einzelner, unabhingig voneinander entstande-
ner Abschnitte besteht, die zu verschiedenen Zeiten
im Verlauf von Zellteilungen angelegt wurden.

2.2.2 Regulation des Zellcyclus

In physiologischen Experimenten wurden Substan-
zen identifiziert, welche die Mitoseaktivitit auslo-
sen bzw. erhohen. Mit Hilfe bestimmter Testsyste-
me, z.B. Gewebekulturen, lassen sich solche Sub-
stanzen nachweisen. Man entnimmt ein steriles Ge-
webestiick aus dem Mark der Sprossachse einer

Pflanze (z.B. Tabak) und bringt es auf Nahragar
(Agar mit Niahrsalzen, Vitaminen und geeigneten
Zuckern als C-Quelle). Es erfolgt kein Wachstum.
Fiigt man dann bestimmte Substanzen hinzu, z. B.
die Hormone Auxin und Kinetin (— Abbildung
18.6, 18.19), so stellt sich tippiges Wachstum ein.
Die Richtung der Teilungsebenen ist aber nicht re-
guliert; es entsteht somit ein amorphes Gewebe, ein
Kallus. Wenn die Zellen mechanisch getrennt wer-
den, entsteht eine Zellsuspensionskultur, in der
die Zellteilung in Gegenwart von Auxin und Cyto-
kinin unvermindert weiter ablaufen kann. Es ist
sehr wahrscheinlich, dass das Auxin, das im Test-
system bereits in sehr geringen Konzentrationen
teilungsauslosend wirkt, auch in der Pflanze als
Mitosehormon fungiert (— S. 414). Neben Auxin
ist ein Cytokinin (z. B. Kinetin) als weiteres Phyto-
hormon fiir die Zellteilung notwendig. Diese hor-
monellen Signalsubstanzen steuern in noch nicht
genau bekannter Art und Weise einzelne Abschnit-
te des Zellcyclus, wobei regulatorische Proteine, Cy-
cline, beteiligt sind. Cycline aktivieren Cyclin-ab-
hingige Proteinkinasen (CDKs) durch Bildung
von Cyclin-CDK-Komplexen, die an bestimmten

Sl ges WA, <8

O L ¥ S

Abb. 2.15 a, b. Elektronenmikroskopische Schnitte durch
eine sich teilende Zelle in der Telophase (a) und ein ver-
groBerter Ausschnitt, der die aus fusionierenden Golgive-
sikeln entstehende Zellplatte zeigt (b). Der helle Bereich
zwischen den Tochterkernen in a reprasentiert den Phrag-
moplasten, dessen senkrecht zur Teilungsebene verlau-
fende Mikrotubuli in b erkennbar sind. N, Nucleus; M,
Mitochondrion; D, Dictyosom; V, Vacuole; CW, Zellwand;
Pp, Proplastide. Objekte: a Sporogenes Gewebe von
Saintpaulia ionantha. (Nach Ledbetter und Porter 1970;
Strich: 5 pm). b Wurzelspitze von Phaseolus vulgaris.
(Nach Newcomb 1980; Strich: 0,5 pm)
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Kontrollpunkten des Cyclus férdernd eingreifen,
vor allem bei den Ubergingen G, —» Sund G, > M
(— Abbildung 2.13a). Daneben hat man inhibitori-
sche Proteine (CKIs) identifiziert, welche die CDKs
inaktivieren. Durch ein Wechselspiel solcher regu-
latorischer Proteine wird die Expression von Zell-
cyclusgenen gesteuert und damit u. a. entschieden,
ob eine Zelle eine weitere Teilungsrunde durchliuft
oder den Cyclus verldsst und in der G,-Phase zur
Zelldifferenzierung iibergeht. Unter dem Einfluss
von Auxin und Cytokinin kénnen Zellen wieder
vom G- in den G,-Zustand zuriickkehren (— Ab-
bildung 18.20). In ruhenden Samen sind die meris-
tematischen Zellen des Embryos in der G,-Phase
(oder in G, und G,) arretiert, von wo sie nach der
Keimung den Zellcyclus weiter durchlaufen. Die
Dauer der G;-Phase ist fiir die Teilungsaktivitit im
Meristem mafSgebend; sie hingt entscheidend von
der Expression bestimmter Cycline ab. Eine Uber-
expression dieser Cycline fiithrt zu einer Verkiir-
zung der G,-Phase und damit zu einer gesteigerten
Zellteilungsrate (— Exkurs 2.3). Auxin und Cytoki-
nin bewirken in Zellkulturen eine erhéhte Produk-
tion von CDKs; die Angriffsorte dieser mitogenen
Hormone sind jedoch noch nicht bekannt.

2.2.3 Determination der Teilungsebene

Die Lage der Teilungsebene ist bestimmt durch die
Lage der Spindelpole: Die Zellplatte bildet sich in
der durch die Lage des Priprophasebandes vorge-
gebenen Aquatorialebene senkrecht zur Spindel-
achse (— Abbildung 2.14). Bei axial geformten Zel-
len erfolgt die Teilung meist senkrecht (seltener pa-
rallel) zur langen Zellachse. In den Fillen, in denen
eine Zellpolaritidt nachweisbar ist (hiufig erkenn-
bar an einer sichtbaren Strukturasymmetrie der
Mutterzelle; — Abbildung 2.21a), fallen Polaritits-
achse und Spindelachse zusammen. Die Lage der
Teilungsebene ist also durch die Axialitidt bzw. Pola-
ritdt der Mutterzelle determiniert, und zwar bevor
sich die Mitosespindel ausbildet. In giinstigen Fl-
len ladsst sich zeigen, dass die Polarititsachse bei
Finzelzellen durch Auflenfaktoren (z. B. Licht) fest-
gelegt wird (— Abbildung 2.21b). Bei kompakten
Meristemen ist die Frage nach der Festlegung der
Teilungsebene kaum analysiert, zumal die sich tei-
lenden meristematischen Zellen oft keine ausge-
prigte Axialitit aufweisen.

Auch in den ausgewachsenen Zellen pflanzlicher
Organe ist die Orientierung der Zellachsen und da-

EXKURS 2.3: Uberexpression eines Zellcyclus-regulierenden Cyclins fiihrt zu gesteigertem

Wurzelwachstum

In Wurzeln von Arabidopsis thaliana (— S. 142)
konnte eine Cyclin-abhdngige Proteinkinase
(CDC 2) identifiziert werden, die durch das Cyclin
CYC1 aktiviert wird. Zur Uberprifung der Rolle
dieses Cyclins wurden transgene Arabidopsis-
Pflanzen erzeugt, welche das CYC7-Gen, gekop-
pelt an einen wurzelspezifischen Promotor, im
Wurzelmeristem stark Gberexprimieren. Dies
fuhrt zu einem erhohten Spiegel an CYC1-Pro-
tein und zu einer Steigerung der Zellteilungsrate
im Meristem. Als Folge dieses genetischen Ein-
griffs beobachtet man ein verstarktes Langen-
wachstum der Wurzel. Abbildung A zeigt eine
transformierte Pflanze (rechts) neben einer
nicht-transformierten Kontrollpflanze (links). Die
Wirkung des erhéhten CYC1-Spiegels in der
transformierten Pflanze tritt noch deutlicher her-
vor, wenn zusatzlich durch Auxin die Bildung von
Seitenwurzeln stimuliert wird (Abbildung B). Die-
se Resultate zeigen, dass das CYC1-Protein ein
begrenzender, und damit regulierender Faktor
der Zellteilung im Wurzelmeristem ist. Ein Uber-
angebot dieses Proteins beschleunigt den Zellcyc-
lus und liefert damit mehr Zellen fur das Wurzel-

wachstum, das aber weiterhin in geordneten
Bahnen ablauft. (Nach Doerner et al. 1996)
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mit die Lage der Teilungsebene nicht starr fixiert.
Dies wird am Beispiel der induzierten Zellteilung
bei der Wundheilung deutlich. Nach Verletzung ei-
ner Wurzel dndern sich die Achsenverhiltnisse in
den Wundrandzellen in der Weise, dass die cortica-
len Mikrotubuli nicht mehr senkrecht zur Lings-
achse, sondern parallel zur Wundoberfliche orien-
tiert sind. Dies hat zur Folge, dass bei der einset-
zenden Zellteilung die neuen Zellwinde ebenfalls
parallel zur Wundoberfliche, d. h. optimal fiir den
Wundverschluss durch Zellproliferation eingezo-
gen werden.

In diesem Zusammenhang sind experimentelle
Befunde an Protoplasten bedeutsam, die sich nach
Entfernung der Zellwand abkugeln und ihre Axi-
alitit verlieren (— Abbildung 24.7). Wenn man sol-
che Protoplasten in ein Agarmedium einbettet, bil-
den sie eine neue Zellwand und teilen sich unter
Ausbildung zufallsmiflig ausgerichteter Trennwin-
de. Lisst man eine gerichtete mechanische Kraft auf
die Protoplasten einwirken, so wird dadurch die
Orientierung der Teilungsebene mit einer Vorzugs-
richtung parallel zum dehnenden Kraftvektor aus-
gerichtet. Ahnlich verhilt sich auch eine axial kom-
primierte Kalluskultur. Diese Resultate zeigen, dass
mechanische Krifte eine wichtige Rolle bei der
Orientierung der Zellteilungsebene besitzen, und
zwar auch dann, wenn die miitterliche Zellwand
nicht mehr vorhanden ist.

2.3 Zelldifferenzierung

Aus den Zellen, die aus dem Zellcyclus ausscheiden
(Ubergang G, — Gg; — Abbildung 2.13a), entwi-
ckeln sich die verschiedenen Typen von Korperzel-
len, die wir in vielfach modifizierter Form in der
vielzelligen Pflanze vorfinden (Abbildung 2.16).
Das Verschiedenwerden von Zellen wihrend der
Entwicklung nennt man der Tradition folgend
Zelldifferenzierung. Das Resultat der Zelldifferen-
zierung ist eine Vielzahl diskreter Zellphdnotypen,
die in hochgeordneter Form die verschiedenen Ge-
webe und Organe der Pflanze aufbauen. Allgemein
verwendet man den Begriff der Differenzierung fiir
die Uberfiihrung eines Zellphdnotyps in einen an-
deren. Daher ist z. B. auch die embryonale Zelle als
differenziert aufzufassen. Sie reprisentiert den spe-
zifischen Differenzierungszustand eines funktio-
nell fiir die Zellteilung spezialisierten Zellphino-
typs. Fiir die Anderung des Differenzierungszu-

stands bei adulten Zellen verwendet man auch den
Begrift Umdifferenzierung. Die gelegentlich vor-
kommende Umdifferenzierung einer adulten Zelle
in eine embryonale Zelle nennt man auch Reem-
bryonalisierung. Die zur Beschreibung des Diffe-
renzierungsgeschehens gebriuchliche Terminolo-
gie ist in Abbildung 2.17 zusammengestellt.
Grundsitzlich stellt sich die folgende Frage: Wie
kann aus einer Keimzelle (Zygote, Spore) auf der
Basis der gleichen genetischen Information die
Mannigfaltigkeit an Zelltypen entstehen, die in der
vielzelligen Pflanze zu einer funktionellen Einheit
zusammengefasst sind? Auf diese zentrale Frage der
Entwicklungsphysiologie gibt es bis heute noch kei-
ne umfassende Antwort. Wir konnen zwar die Dif-
ferenzierung von Zellen sehr detailliert auf der fein-
strukturellen und biochemischen Ebene beschrei-
ben; die auslgsenden Signale, ihre Entstehung und
ihr Zusammenwirken sind jedoch noch weitgehend
unbekannt. Der unscharfe Begriff ,,Milieu“ (— Ab-
bildung 2.16) ist eine Metapher, die diesen Sachver-
halt treffend zum Ausdruck bringt. Bei der Beant-
wortung dieser Frage miissen wir davon ausgehen,
dass die Vermehrung der Zellen iiber mitotische
Teilungen erfolgt. Dies bedeutet, dass zumindest
die im Zellkern deponierte genetische Information
der Mutterzelle streng dqual auf die Tochterzellen
verteilt wird. Die durch Mitosen erzeugten Nach-
kommen einer Zelle bilden eine Abstammungsrei-
he oder Zelllinie. Da bei Pflanzen, im Gegensatz zu
Tieren, die Zellen im Organismus nicht wandern

Milieu 2 /™,

Abb.2.16. Morphologisch dquale Teilung einer embryo-
nalen Zelle aus einem Blattprimordium gefolgt von Zell-
differenzierung. Die verschiedenartigen Phanotypen der
Tochterzellen (Assimilationsparenchymzelle bzw. Epider-
miszelle) sind darauf zurtickzufuhren, dass verschiedenar-
tige Faktoren auf die Tochterzellen einwirken (Milieu 1
bzw. Milieu 2).
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konnen, kann man die Zelllinien im Prinzip durch
die rdaumliche Anordnung der Zellen erschlieSen.
Diese klonale Analyse der Zellabstammung wird
erheblich erleichtert, wenn die Ausgangszelle durch
eine spontane oder experimentell erzeugte Muta-
tion in einem fiir die Entwicklung unwichtigen Gen
markiert ist und daher die Nachkommen von ihren
Nachbarn phinotypisch unterscheidbar sind (z. B.
durch das Fehlen oder die Bildung eines Farb-
stoffs). Auf diese Weise lisst sich die genealogische
Abfolge der Nachkommen einer Zelle und ihr Ent-
wicklungsschicksal vor dem Hintergrund des rest-
lichen Gewebes eindeutig verfolgen.

Embryonale Zellen sind per definitionem omni-
potent (= totipotent), d. h. sie besitzen noch die Fa-
higkeit, alle anderen Zelltypen aus sich hervorge-
hen zu lassen. Sie werden daher auch als Stamm-
zellen bezeichnet. Die Meristeme am Spross- und
Waurzelapex der Pflanze enthalten solche Stamm-
zellen (— S. 389). Im Verlauf der weiteren Entwick-
lung werden die Abkémmlinge dieser Zellen in ver-
schiedene Differenzierungsbahnen gelenkt, wobei
unter dem Einfluss ,modifizierender Faktoren®
unterschiedliche (oft iiberlappende) Bereiche der
genetischen Information abgelesen und in entspre-
chende Merkmale umgesetzt werden. Hierbei
interessiert die Frage, zu welchem Zeitpunkt das
Entwicklungsschicksal einer Zelle festgelegt wird
und wie stabil diese Festlegung ist. Mit anderen
Worten: Wann und wie dauerhaft wird die Omni-
potenz der Zellen bei ihrer Differenzierung einge-
schrankt? Wir wissen aus vielen experimentellen
Untersuchungen, z. B. mit Hilfe der klonalen Ana-
lyse von Zelllinien, dass pflanzliche Zellen in vielen
Fillen eine erstaunlich hohe Entwicklungsplasti-
zitit besitzen. Darunter versteht man die Tatsache,
dass der Differenzierungszustand zu keinem Zeit-

) Umdifferenzierung

Reembryonalisierung

——— o ———

Abb.2.17. Schema zum Begriff Differenzierung
(zelldifferenzierung). Embryonale, teilungsbe-
reite Zellen gehen durch den Prozess der Diffe-
renzierung (unter dem Einfluss modifizieren-
der Faktoren) in adulte, nicht mehr teilungsbe-
reite Zellen mit distinkt verschiedenen mor-
phologischen und funktionellen Eigenschaften
Uber (diskrete Zellphénotypen). Auch adulte,
differenzierte Zellen kénnen unter bestimmten
Bedingungen ihre phanotypische Auspragung
andern (Umdifferenzierung) oder zum embryo-
nalen Zustand zurtckkehren (Reembryonalisie-
rung). Auch dieser Schritt ist als Differenzie-
rungsprozess aufzufassen. Das Gegenteil von
Jdifferenziert” ist ,gleichartig”, nicht ,embry-
onal”.

-0

Wie kommt es zur Differenzierung verschie-
dener Zellphanotypen bei gleicher geneti-
scher Information?

Das folgende, im Detail hypothetische Kon-

zept stutzt sich vor allem auf die Analyse von

Entwicklungsmutanten, bei denen der Aus-

fall bestimmter Regulatorgene zu distinkten
Anderungen der Zelldifferenzierung fiihrt.
» Die genetische Information der Zelle glie-
dert sich in die fur Stoffwechselproteine
codierenden Arbeitsgene und die Uberge-
ordneten Regulatorgene, welche den Akti-
vitatszustand der Arbeitsgene steuern.
» Auf der Ebene der Regulatorgene sind
auch die spezifischen Muster fiir die in den
verschiedenen Zellphanotypen einer Pflan-
ze aktiven Arbeitsgene einprogrammiert.
» Die Realisierung der verschiedenen Pro-
gramme erfolgt durch ,modifizierende
Faktoren” (z.B. Hormone, Licht, EinflUsse
von Nachbarzellen), welche von der Zelle
Uber Receptoren perzipiert und in moleku-
lare Steuersignale umgesetzt werden. Die-
se Signale rufen bestimmte Genaktivitats-
programme aus dem Programmspeicher
ab, die sich in entsprechenden Proteinmus-
tern niederschlagen.
» Unterschiedliche Proteinmuster — und da-
mit unterschiedliche Zellphdnotypen - er-
geben sich, wenn
1. ,modifizierende Faktoren” auf gleich-
artige Zellen in unterschiedlicher Weise
einwirken, oder

2. es zu Wechselwirkungen zwischen Gen-
programmen kommt mit der Folge, dass
ein bestimmter ,modifizierender Fak-
tor” in verschiedenen Zellen unter-
schiedlich wirksam wird.
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punkt irreversibel festgelegt wird, sondern unter
dem Einfluss veridnderter ,modifizierender Fakto-
ren“ in einen anderen Differenzierungszustand
iiberfithrt werden kann (Umdifferenzierung; —
Abbildung 2.17). Dieser Sachverhalt wird bei der
Embryonalentwicklung der Bliitenpflanzen genau-
er beleuchtet (— S. 384). Im Folgenden sollen
exemplarisch zwei adulte Zellphdnotypen niher
untersucht, und dabei einige wichtige Eigenschaf-
ten adulter Zellen behandelt werden.

Die Assimilationsparenchymzelle (— Abbildung
1.8). Die Differenzierung einer embryonalen Zelle
in eine photosynthetisch aktive Zelle des Assimila-
tionsgewebes im Blatt ist mit einer starken Volu-
menzunahme durch Zellwandwachstum verbun-
den. Zellwachstum durch plastische Dehnung der
Zellwand ist fast stets eine Begleiterscheinung der
Zelldifferenzierung (— S. 101). Hierbei wird, an-
ders als bei tierischen Zellen, der plasmatische An-
teil des Zellvolumens nicht erheblich vergrofert.
Der neu hinzukommende Raum wird vielmehr
durch eine Ausdehnung der Zentralvacuole ausge-
fiillt, welche durch Verschmelzen der bereits in der
embryonalen Zelle vorliegenden, kleinen Vacuolen
entsteht (— Abbildung 5.1). Das Protoplasma bil-
det in diesem Stadium nur noch einen diinnen, von
Plasmamembran und Tonoplast begrenzten Wand-
belag (— Abbildung 2.2).

Der in der Vacuole vorliegende Zellsaft ist eine
konzentrierte Losung von Ionen und organischen
Molekiilen, deren hohe osmotische Konzentration
zusammen mit der reissfesten, elastisch dehnbaren
Zellwand fiir die Ausbildung des Turgordrucks ver-
antwortlich ist (— S. 55). Aulerdem iibernimmt
die Vacuole in der ausgewachsenen Zelle die Aufga-
ben eines lytischen Kompartiments, d. h. diejeni-
gen Funktionen, die in der tierischen Zelle von den
Lysosomen wahrgenommen werden. Der saure
Zellsaft (pH 4-5) enthilt lytische Enzyme (z.B.
Proteinasen, Glycosidasen, Phosphatasen, Nuclea-
sen), deren pH-Optima in der Regel im sauren Be-
reich liegen. Mit Hilfe dieser Enzyme kénnen viele
Molekiile nach ihrer Einschleusung in die Vacuole
abgebaut werden. Dariiber hinaus dient dieses
Kompartiment zur Ablagerung von loslichen Spei-
cherstoffen (z.B. Saccharose und Aminosiuren),
Farbstoffen (z.B. Anthocyan) und von toxischen
Stoffwechselprodukten, welche die Pflanze wegen
des Fehlens einer aktiven Exkretion durch ,Inkre-
tion“ aus dem Protoplasma entfernen muss. Die
Konzentration des Zellsafts an geldsten Teilchen

liegt bei 0,2—0,6 mol - 171, Dies entspricht einem
osmotischen Druck von 0,5—1,5 MPa.

Im Protoplasma der ausgewachsenen Assimila-
tionsparenchymzelle findet man im Prinzip alle jene
Organellen und Partikel, die wir bereits bei der me-
ristematischen Zelle kennengelernt haben. Im Zuge
der Zelldifferenzierung finden jedoch erhebliche
strukturelle und funktionelle Verinderungen statt.
Die Entwicklung der Zellorganellen wird daher in
einem eigenen Kapitel behandelt (— S. 158). An die-
ser Stelle sollen lediglich einige weitere, wesentliche
Unterschiede zwischen der embryonalen und der
ausgewachsenen Zelle kurz zusammengefasst wer-
den. Im Cytoplasma der ausgewachsenen Zelle ist
die Ribosomendichte und damit auch die Protein-
synthese deutlich verringert. Der nun nicht mehr
kugelige, sondern linsenférmige Zellkern ist kleiner
und weniger aktiv. Auch die Nucleoli, die Bildungs-
orte der ribosomalen RNAs, sind entsprechend ge-
schrumpft. Die auffilligsten Verdnderungen zeigen
die Plastiden. Aus den kleinen Proplastiden
(<1 pm) sind grofle Chloroplasten (etwa 5 pm)
entstanden, welche den Photosyntheseapparat der
Zelle beherbergen (Abbildung 2.18). Zusammen mit
den Chloroplasten tritt in der Assimilationsparen-
chymzelle eine spezielle Modifikation der Peroxiso-
men auf, das Blattperoxisom (— S. 164). Demge-
geniiber zeigen die Mitochondrien beim Ubergang
zur ausdifferenzierten Zelle meist keine massiven

dubBere Hilllmembran
innere Hilllmembran

Granum mit
Granathylakoiden

Thylakoidinnenraum
Stroma (Matrixraum)

—Stromathylakoide

Abb.2.18. Strukturmodell eines Chloroplasten aus dem
Assimilationsgewebe einer héheren Pflanze. Das Modell
beruht auf elektronenmikroskopischen Studien (— Abbil-
dung 8.6) an Langsschnitten durch Chloroplasten. Das
Modell betont den Gesichtspunkt, dass der Innenraum
der Thylakoide vom Matrixraum vollig getrennt ist. (Nach
Trebst und Hauska 1974)
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Verinderungen. Dies ist verstindlich, da der in ih-
nen kompartimentierte Atmungsstoffwechsel ein
essenzielles Element aller Zellen darstellt und daher
keine tiefgreifenden Umgestaltungen im Zu-
sammenhang mit der Zelldifferenzierung erfahrt.
Die aus Cellulose und Matrixpolysacchariden
aufgebaute Zellwand der adulten Zelle muf trotz
ihrer hohen mechanischen Belastbarkeit als relativ
lockeres Maschenwerk aufgefasst werden, das grofse
Mengen von teils gebundenem, teils frei bewegli-
chem Wasser enthilt. Der fir Wasser zugingliche
Anteil des Zellwandvolumens liegt bei etwa 35 %.
Permeabilititsmessungen an Primédrwinden haben
ergeben, dass globulire Partikel bis zu 7 nm Durch-
messer in den Hohlrdumen dieses Maschenwerks
frei beweglich sind; dies entspricht bei globuliren
Proteinen einer Teilchenmasse von etwa 60 kDa.
Die Poren der Zellwand sind also sehr viel grofSer
als der Durchmesser von Teilchen wie z.B. H,0
(0,2 nm), hydratisiertem K* (0,35 nm) oder Sac-
charose (1,5 nm). Der Protoplast ist somit von ei-
ner geschlossenen Wassermasse umgeben, mit der
sich an der Plasmamembran ein Diffusionsgleich-
gewicht beziiglich Wasser ausbildet. Aufgrund ihres
hohen Gehalts an beweglichem Wasser ist die Zell-
wand ein Transportraum fiir niedermolekulare,
wasserlosliche Substanzen. Man spricht in diesem
Zusammenhang vom freien Diffusionsraum der
Zellwand und meint damit denjenigen Volumen-
anteil, der von Wasser und kleinen ungeladenen
Molekiilen (z. B. Zuckermolekiilen) frei erreichbar
ist. Fiir geladene Molekiile und anorganische Ionen
gilt dies nicht, da die Zellwandmatrix selbst gelade-
ne Gruppen (,,Ankerionen®) an Proteinen und glu-
curonsdurehaltigen Polymeren trigt, welche mit
gelosten Ionen in Wechselwirkung treten. Insge-
samt besitzt die Zellwand aufgrund ihres Gehalts
an polyanionischen Pektinen eine negative Nettola-
dung und kann daher erhebliche Mengen an Kati-
onen unter Ausbildung eines Donnanpotentials (—
S. 63) reversibel binden (,Austauschadsorption®).
Dies ist die Ursache dafiir, dass die Konzentration
an Kationen in der wissrigen Phase der Zellwand
scheinbar hoher sein kann, als die Konzentration
an elektrisch neutralen Molekiilen. Man spricht da-
her auch von einem apparent freien Diffusions-
raum fiir Ionen und schlie8t darin die Wechselwir-
kungen mit Ankerionen der Zellwand mit ein. In
der englischsprachigen Literatur werden oft folgen-
de Begriffe verwendet: water free space (WFS) +
Donnan free space (DFS) = apparent free space

» In der ausgewachsenen Zelle ist die Zell-
wand noch elastisch, aber nicht mehr plas-
tisch dehnbar.

» ZellgroBe und Zellform werden durch die
Zellwand festgelegt.

» In einem pflanzlichen Gewebe kann man
grundsatzlich zwei Rdume unterscheiden:
1. die Gesamtheit der Protoplasten ein-
schlieBlich der sie verbindenden Plasmo-
desmen = Symplast und 2. die Gesamtheit
der extraprotoplasmatischen Raume =
Apoplast.

» Der Apoplast enthalt die Zellwande, wel-
che den Symplast als ,AuBenwelt” umge-
ben. Der Apoplast ist ein Diffusionsraum
fur Wasser und kleine bis mittelgroBe Mo-
lekule. Dieser kann durch lokale Einlage-
rung von Lignin und/oder Suberin in die
Zellwande begrenzt werden.

(AFS). Fiir Anionen ist der apparente freie Diffu-
sionsraum wegen der Abstoflungskrifte zwischen
negativen Ladungen kleiner als fiir Anelektrolyte.
Der kontrollierte Austausch von Molekiilen (z.B.
Photosyntheseprodukten) zwischen Protoplasma
und Zellwandraum ist bei Assimilationszellen von
zentraler Bedeutung.

Die verholzte Pflanzenzelle. In den meisten paren-
chymatischen Zellen behilt die Zellwand auch im
adulten Zustand den Charakter einer elastisch
dehnbaren Primédrwand mit den im vorigen Ab-
schnitt geschilderten Eigenschaften als freier Diffu-
sionsraum. In jenen Zellen, welche im Zuge der
Differenzierung Festigungsgewebe bilden, wird
nach Beendigung des Wachstums auf die primire
Zellwand eine oft mehrschichtige Sekundidrwand
aufgelagert. Diese enthilt gegentiber der Primir-
wand einen erhohten Anteil an Cellulose (50—
90 %) und zusitzliche Matrixkomponenten, wel-
chen der Wand eine hohe Stabilitit bei verminder-
ter Elastizitit verleihen. In Speichergeweben von
Samen, z. B. im Endosperm oder in Speicherkotyle-
donen, treten oft sekundér verdickte Zellwinde auf,
welche hauptsichlich aus Galactomannanen (1,4-
B-verkniipfte Mannosylketten mit 1,6-o-gebunde-
nen Galactosylresten) oder Glucomannanen beste-
hen. Diese Hemicellulosepolymere werden wih-
rend der Samenreife abgelagert und nach der Kei-
mung durch extraprotoplasmatische Enzyme
wieder abgebaut; sie sind also als Kohlenhydrat-
speichermolekiile anzusprechen (— S. 237).
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Abb.2.19a,b. Querschnitt durch die Wand einer Holzfa-
serzelle. a Die Schichtenfolge in der Zellwand von auBen
nach innen: Mittellamelle (schwarz), Primarwand (weiB3),
Sekundéarwand (punktiert). In der Wand sind drei Tup-
felkanale zu erkennen. Die gesamte Wand ist bei diesem
Zelltyp mit Lignin inkrustiert. (Nach Kleinig und Sitte
1999). b Elektronenmikroskopsicher Querschnitt durch
eine Holzfaserzelle aus dem Stamm der Eibe (Taxus cana-
densis). CW,, Primarwand; ML, Mittellamelle. In der Se-
kundarwand lassen sich folgende Schichten unterschei-
den: AuBen eine diinne Ubergangsschicht (S;), meist mit
flacher Schraubentextur; die massive Hauptschicht mit
mehr oder weniger steiler Schraubentextur (S,); innen die
diinne, aber besonders resistente Tertidrlamelle (S;) mit
wieder flacher Schraubentextur. Der S;-Lamelle ist innen
eine Warzenschicht (W) aufgelagert. Der Protoplast ist in
dieser (abgestorbenen) Zelle nicht mehr vorhanden.
Strich: 1 ym. (Nach Ledbetter und Porter 1970)

Die entscheidenden Voraussetzungen fiir die
Evolution der Landpflanzen waren zwei physiologi-
sche Erfindungen. Die Synthese des Lignins und
die Inkrustation von Zellwidnden mit Lignin, die
sogenannte Verholzung. Die dem Wasserferntrans-
port und der Festigung des Vegetationskorpers die-
nenden Zellen (Tracheenelemente, Tracheiden,

Holzfasern) bilden nach Abschluf8 des Zellwachs-
tums eine Sekunddrwand aus, die neben Cellulose,
Pektinen und Hemicellulosen einen erheblichen
Ligninanteil enthilt (20— 35 %). Auch Mittellamel-
le und Primédrwand lagern Lignin ein. Die auf diese
Weise ,,verholzten“ Wiinde statten die Zellen mit ei-
ner extrem hohen Zug- und Bruchfestigkeit aus,
wobei die Elastizitdt zum Teil erhalten bleibt. Die
hohe Stabilitit der lignifizierten Zellwand macht
den Turgordruck als stabilisierendes Element der
Zelle entbehrlich. Die Unbenetzbarkeit durch Was-
ser ist ein weiteres Charakteristikum ligninhaltiger
Winde. Sie verlieren daher die Eigenschaft als freier
Diffusionsraum. Derartige Zellen eignen sich be-
sonders gut als Festigungselemente und als Leitele-
mente fiir den Wasserferntransport der Landpflan-
zen. Als Prototyp einer lignifizierten Zelle ist in Ab-
bildung 2.19 eine Holzfaserzelle dargestellt.

Lignin ist ein amorphes, isotropes Mischpoly-
merisat, das im wesentlichen aus drei monome-
ren Bausteinen, den sekundiren Phenylpropanen
(Monolignolen) Cumaryl-, Coniferyl- und Sina-
pylalkohol aufgebaut ist (Abbildung 2.20). In ge-
ringen Mengen kommen aber auch die entspre-
chenden Zimtsiuren und Zimtaldehyde vor. Die
bekannte Rotfirbung des Holzes mit Phoroglu-
cin/HCI geht beispielsweise auf Zimtaldehyde zu-
riick. Die Zusammensetzung des Lignins variiert
bei den verschiedenen Pflanzengruppen erheblich.
Zwar findet man stets alle drei Bausteintypen, aber
in unterschiedlicher Relation: Laubholzlignin weist
einen hohen Sinapylanteil auf, wihrend das Lignin
der Nadelholzer iiberwiegend aus Coniferylbau-
steinen besteht. Die Biosynthese des Lignins aus
den Monolignolen in der Zellwand wird in Kapitel
16 ausfiihrlich behandelt.

Neben der Einlagerung von Lignin besitzt die ho-
here Pflanze weitere Moglichkeiten zur Herabset-
zung der Permeabilitit der Zellwand fiir Wasser und
andere Molekiile (z.B. CO,). Die Cuticula, welche
die Epidermis aller Sprossorgane iiberzieht, kommt
durch Imprignierung der dufSeren Wandschichten
mit Cutin zustande, einem makromolekularen Ma-
terial, das aus einer Mischung von Hydroxyfettsiu-
ren, Fettsiureestern und Phenolen besteht. Diese
Molekiile bilden durch esterartige Verkniipfung ei-
ne hydrophobe Matrix, die zudem noch auflen mit
einer wasserabweisenden Wachsschicht bedeckt ist.
Im Caspary-Streifen der Wurzelendodermis (— Ab-
bildung 1.10) und in verkorkten Zellen wird ein
dhnlicher Isolationseffekt durch die Einlagerung
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Abb.2.20. Ein Konstitutionsschema fuir Buchenholzlignin. Das Schema zeigt einen reprasentativen Ausschnitt mit 25 C-
Einheiten (Monolignole) aus einem etwa 10- bis 20mal gréBeren ,Molekil”, in dem die 10 Verknipfungsarten der
Monomere zufallsmaBig verteilt sind. Die Konstitution lasst sich durch die oxidative Kupplung eines Gemisches aus 14
Molekulen Coniferylalkohol, 10 Molekulen Sinapylalkohol und 1 Molekul 4-Cumarylalkohol erklaren, wobei 59 Wasser-
stoffatome entfernt und 11 Molekile Wasser addiert wurden. Eine VerknUpfung mit Zellwandpolysacchariden ware

z.B. an den Cg-Einheiten Nr. 6, 7 oder 25 méglich. (Nach Weissenbéck 1976)

von Suberin und Lignin in die Zellwand erzielt. Su-
berin unterscheidet sich vom Cutin vor allem durch
einen hoheren Gehalt an langkettigen Dicarboxyl-
sduren und ligninghnlich verkniipften Phenolen. In
verkorkten Zellwinden treten dicke Schichten alter-
nierender Suberin- und Wachslamellen auf. In die-
sem Zusammenhang muss schliefflich auch noch
das Sporopollenin erwihnt werden, ein strukturell
noch nicht genau aufgeklirtes, phenolhaltiges Poly-
mer, das der Exine der Pollenkornwand (Sporo-
derm) ihre auflergewohnlich hohe chemische
Widerstandsfihigkeit verleiht.

2.4 Zell- und Organpolaritat

Die meisten ausdifferenzierten Zellen einer Pflanze
sind im Gegensatz zu den isodiametrischen Meris-
temzellen axial gestaltet, d. h. sie zeigen mehr oder

minder ausgepridgte Lingenunterschiede in den
drei Richtungen des Raumes. Der einfachste Fall
axialer Zellen sind die sdulenférmigen Parenchym-
zellen im Cortexgewebe der Wurzel, bei denen die
Lingsachse um ein Vielfaches linger ist als die
Querachsen (— Abbildung 17.17). Dieses Beispiel
zeigt, dass ein direkter Zusammenhang besteht zwi-
schen Gestalt und rdaumlicher Orientierung einer
Zelle im Organ. Die hier sichtbare Axialitiat darf
nicht verwechselt werden mit einem anderen Phi-
nomen, das bei axial geformten Zellen und Orga-
nen oft auftritt, der Polaritiat. Darunter versteht
man den Sachverhalt, dass die Hauptachse eines
Systems zwei ungleiche Enden (Pole) besitzt; sie
wird dadurch zur Polarititsachse. Bei allen Orga-
nismen gibt es ein Oben und Unten, oft auch ein
Vorne und Hinten. Bei Pflanzen ist besonders die
Orientierung in Oben (Spross) und Unten (Wur-
zel) augenfillig. Diese Polaritit ldsst sich in der Em-
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Abb. 2.21 a, b. Die Zellpolaritat als Grundlage fur die inaquale Zellteilung. a Inaquale Teilung bei der Bildung einer
Spaltéffnungsmutterzelle aus einer Epidermiszelle im jungen Blatt der Kiichenzwiebel (Allium cepa). Die polare Orga-
nisation des Protoplasmas lasst sich bereits vor der Teilung erkennen (links) (Nach Buinning 1958). b Die fur die inaqua-
le, erste Teilung der Schachtelhalm(Equisetum)-Spore mafBgebliche Polaritatsachse wird durch einseitige Belichtung fest-
gelegt. Die kleinere, das Rhizoid bildende Zelle entsteht an der Stelle der Mutterzelle, wo am wenigsten Licht absorbiert

wird.

bryonalentwicklung bis zur Zygote zuriickverfol-
gen, deren erste, indquale, Teilung die Polaritits-
achse der Pflanze festlegt (— Abbildung 17.13).
Solche indqualen Teilungen sind auch im weiteren
Verlauf der Entwicklung fiir die Bildung somatisch
ungleicher Tochterzellen verantwortlich, z.B. bei
der Bildung von Siebrohren/Geleitzellenkomple-
xen oder Spaltéffnungsmutterzellen (Abbildung
2.21a).

Bei der hoheren Pflanze bestimmt die Lage der
Eizelle im Embryosack die Polaritit; diese wird also
der Zelle von ihrer Umgebung aufgeprigt. Bei frei
beweglichen Zellen determinieren meist gerichtete
Umweltfaktoren die Polarititsachse, z. B. orientiert
sich die indquale Teilung der Sporen des Schachtel-
halms (Equisetum) an der Lichtrichtung. Bei der
Keimung der urspriinglich kugelsymmetrischen
Spore beobachtet man zunichst eine polare Verla-
gerung von Kern, Plastiden und Mitochondrien,
gefolgt von einer indqualen Zellteilung (Abbildung
2.21Db). Die auf der lichtabgewandten Seite entste-
hende, kleinere Tochterzelle liefert spéter das Rhi-
zoid des Sporenkeimlings. Bei keimenden Zygoten
des Sigetangs (Fucus) konnte man zeigen, dass die
Ausrichtung der Polarititsachse bei der Rhizoidbil-
dung von der Polarisierung des Lichts abhingt (—
Exkurs 2.4).

Die polaren Eigenschaften von Organen und Or-
ganismen sind das Resultat der Polaritit von Zellen.
Die Organpolaritit (und damit auch die Zellpola-
ritdt) ist in der Regel sehr stabil. Ein klassisches Bei-
spiel fiir stabile Organpolaritit, das bereits Voch-
ting 1878 beschrieben hat, zeigt Abbildung 2.22.
Ein Stiick eines entblitterten, diesjahrigen Weiden-
zweigs regeneriert unter gilinstigen Bedingungen
Sprosse am morphologisch apikalen Ende und

Waurzeln am morphologisch basalen Ende, unab-
hingig von der Orientierung zur Schwerkraft. Wird
das Stiick Weidenzweig in mehrere Teile zerschnit-
ten oder in der Mitte geringelt, so wird jeder der

Abb.2.22. Organpolaritat bei den Regenerationsleistun-
gen eines Weidenzweiges (Salix spec.) im Dunkeln. Links:
Ein Stuck Weidenzweig bei normaler Orientierung, auf-
gehéngt in feuchter Luft. Rechts: Ein entsprechendes
Stuck in inverser Lage zur Schwerkraft. Das morpholo-
gisch basale Ende (Wurzelpol) bildet Wurzelregenerate,
das morphologisch apikale Ende (Sprosspol) bildet Spros-
se. Die gravitropische Orientierung der Regenerate rich-
tet sich jeweils nach der Schwerkraft. (Nach Pfeffer 1904)
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EXKURS 2.4: Polaritatsinduktion durch polarisiertes Licht bei der Zygotenkeimung

des Sagetangs (Fucus serratus).

Die marinen Braunalgen der Gattung Fucus ent-
lassen Eizellen und Spermatozoen. Die Befruch-
tung erfolgt im Wasser. Die Zygoten und die
Keimlinge lassen sich verhaltnismaBig leicht ex-
perimentell handhaben. Die Zygote ist zunachst
kugelsymmetrisch. Die Ausbildung der Zellpola-
ritat kann ahnlich beschrieben werden wie bei
der Equisetum-Spore (— Abbildung 2.21b). Auch
bei der Fucus-Zygote entsteht der Rhizoidpol an
der dunkelsten Stelle der Zelle. Eine Vorwdlbung
am Rhizoidpol ist das erste sichtbare Zeichen fur
die Zygotenkeimung. Die erste Zellteilung ist in-
aqual; es entstehen eine prospektive Rhizoidzel-
le und eine primare Thalluszelle (Apikalzelle).
Unpolarisiertes, normales Licht induziert die Rhi-
zoidbildung am dunklen Zellpol, unabhéngig da-
von, ob der Lichtgradient in Lichtrichtung oder
senkrecht dazu erzeugt wird (Abbildung A links,
Mitte). Bei Einstrahlung von linear polarisiertem
Licht (Schwingung des elektrischen Vektors pa-
rallel zur Zeichenebene) erfolgt die Rhizoidbil-
dung seitlich in der Ebene der Schwingung (Ab-
bildung A, rechts). Dieses Resultat lasst sich fol-
gendermaBen deuten: Die Rhizoidbildung er-
folgt auch hier an den Zellflanken geringster
Lichtabsorption. Diese kommt zustande, weil
stabférmige Photoreceptormolekile, welche
maximal absorbieren, wenn sie parallel zur
Schwingungsebene des Lichts orientiert sind, in
der Zellperiphere oberflachenparallel (aber zu-
fallsméaBig in der Ebene) angeordnet sind. In die-
sem Fall ist die Lichtabsorption in der Zelle oben

A

normales Licht

und unten (und hinten und vorne) starker als an
den Seiten.

Die Reaktion einer Pflanze auf polarisiertes
Licht nennt man Dichroismus. Dieser wird gene-
rell auf eine geordnete, dichroitische Anordnung
der verantwortlichen Photoreceptormolekile
zurtickgefuhrt (— S. 568).

Im Experiment kann die Polaritat der Fucus-Zy-
gote auch durch ein elektrisches Feld induziert
werden, das eine Differenz des Membranpoten-
zials zwischen gegenuUberliegenden Zellflanken
erzeugt. Im Dunkeln und bei Abwesenheit kiinst-
licher Signale von auBen orientiert die Zygote ih-
re Polaritat am Substrat, sofern dieses eine Diffu-
sionsbarriere darstellt. Diese Orientierung (Rhi-
zoidpol am Substrat) ist fur die Festsetzung der
Fucus-Keimlinge am naturlichen Standort (Felsen
in der Brandung) entscheidend. In diesem Fall
orientiert sich die Zygote mit Hilfe einer Signal-
substanz, die sie allseitig ins Wasser abscheidet
(Abbildung B). Im stagnierenden Seewasser ist
die Signalsubstanz symmetrisch um die Zygote
verteilt. Im laminar stromenden Wasser ergibt
sich ein gerichtetes Konzentrationsgefalle, da
sich die Signalsubstanz im Stromungsschatten
besser halten kann als an der tbrigen Oberfla-
che. Auch eine Diffusionsbarriere fuhrt zu einem
Konzentrationsgefalle, da die Diffusion der Sig-
nalsubstanz in Richtung Barriere aufgehalten
wird. Die Zygote legt den Rhizoidpol immer dort
an, wo die relativ hochste Konzentration der Sig-
nalsubstanz herrscht. (Nach Bentrup 1971)

Partialbestrahlung

linear
polarisiertes

Licht

k-

Blende—~,

[ Spiegel
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im Seewasser
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Abb.2.23. Experiment zum Nachweis des polaren (basi-
petalen) Transports des ,Wuchsstoffes” Auxin durch die
Haferkoleoptile (Avena sativa) mit der Agarabfangme-
thode. (Entsprechende Versuche mit Sprossachsen fiihren
zu ahnlichen Resultaten.) Ein subapikales Segment aus ei-
ner Koleoptile wird an der einen Schnittflache mit einem
auxinhaltigen Donorblock (dunkel) und an der anderen
Schnittfliche mit einem auxinfreien Acceptorblock in
Kontakt gebracht. Rechts oben: Auxin wandert in den Ac-
ceptorblock (hellgrau), wenn das Hormon an der apikalen
Schnittflache (A) angeboten wird (unabhéngig von der
Orientierung des Segments bezuglich der Schwerkraft!).
Rechts unten: Bietet man Auxin jedoch an der basalen
Schnittflache (B) an, so kann anschlieBend im Acceptor-
block (hell) kein Hormon nachgewiesen werden. (Nach
Galston 1961)

Teile die polaren Regenerationsleistungen zeigen
(Sprossregeneration am jeweils apikalen, Wurzelre-
generation am jeweils basalen Ende). Vochting
konnte ausschlieflen, dass irgendwelche ,dufleren
Krifte“ fiir die qualitativ unterschiedlichen Rege-
nerationsleistungen der Zweigenden verantwort-
lich sind. Er musste eine ,,innere Ursache® postulie-
ren, die er ,Polaritit“ nannte. Die Organpolaritit
ist nicht auf Sprossachsen beschrinkt. Auch Wur-
zeln zeigen entsprechende, polare Regenerations-
leistungen.

Auf der physiologischen Ebene ist die generell
nachweisbare Polaritit des Auxintransports ein
charakteristisches Phinomen. Das in Abbildung
2.23 dargestellte klassische Experiment hat ent-
scheidend zur Charakterisierung des Phytohor-
mons Auxin als polar transportabler Botenstoff
beigetragen (— S. 412).

2.5 Die Evolution der Pflanzenzelle

Die Zelle, in der Form, in der sie uns heute als
kleinste voll lebensfihige Einheit der vielzelligen
Pflanze entgegentritt, ist im Verlauf der Evolution
innerhalb von etwa 4 Milliarden Jahren entstanden.

Die universelle Giiltigkeit des genetischen Codes
und Sequenzvergleiche an geeigneten, konservativ
weitergegebenen Genen (z. B. den Genen fiir ribo-
somale RNAs) lassen den Schluss zu, dass die Zellen
aller Organismen auf einen gemeinsamen Vorfahr,
eine ,,Urzelle®, zuriickgehen. Die einfachste Form
der Zelle finden wir heute in Form der Protocyte
bei Bakterien vor. Diese prokaryotischen Organis-
men verfiigen bereits iiber einen umfangreichen
Grundstoffwechsel (z.B. iiber den Mechanismus
zur ATP-Synthese mit Hilfe eines Protonengradien-
ten) und die Fihigkeit zur Weitergabe von Erbsub-
stanz (DNA). Obwohl auch hier bereits eine Kom-
partimentierung durch Endomembranen auftritt,
fehlen der Bakterienzelle definierte Organellen;
z.B. liegt die DNA in Form einfacher Ringmolekii-
le im Cytoplasma vor. Die bei den Bakterien in der
Regel vorhandene Zellwand besitzt keine Ahnlich-
keit mit der pflanzlichen Zellwand und muss als
funktionell analoge Struktur aufgefasst werden, die
hier, wie bei allen in einer hypoosmotischen Umge-
bung lebenden Zellen, zwingend notwendig ist, um
das Platzen des Protoplasten durch osmotische
Wasseraufnahme zu verhindern.

Das typische Merkmal der Eucyte ist die Kom-
partimentierung der DNA in den Chromosomen
des Nucleoplasmas, das von einer zweifachen
Membranhiille umgeben ist und den Zellkern (Nu-
cleus) bildet. Weitere Neuerwerbungen der Eucyte
sind spezifische, von Endomembranen umschlos-
sene Kompartimente (z.B. das endoplasmatische
Reticulum), ein Cytoskelett und die wie der Kern
von zwei Membranen umgebenen Mitochondrien
und Plastiden. Nach der Endosymbiontentheorie
sind diese beiden Organellen durch Symbiogenese
entstanden: Die Mitochondrien evolvierten wahr-
scheinlich gemeinsam mit der Eucyte nach der Ver-
schmelzung zweier in Symbiose lebender Zellen, ei-
ner prokaryotischen, aus der die Mitochondrien
hervorgingen, und einer den Archaea verwandten
Zelle, die die Ausstattung fiir Replication und
Transkription der DNA im spiteren Zellkern sowie
fiir die Translation im Cytoplasma lieferte. Die Vor-
ldufer der Plastiden wurden spiter als proka-
ryotische Endocytobionten in die eukaryotische
Mutterzelle aufgenommen und im Laufe der Evo-
lution genetisch und metabolisch in die Eucyte in-
tegriert (Abbildung 2.24). In der Tat weisen Mito-
chondrien und Plastiden eine grofle Zahl von Ge-
meinsamkeiten mit Prokaryoten auf, die eine star-
ke Stiitze fiir die Endosymbiontentheorie liefern
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(Tabelle 2.2). So ist z. B. der Kernbereich des Photo-
syntheseapparats der Cyanobakterien nahezu un-
verandert in den Chloroplasten der Pflanzenzelle
wiederzufinden.

@@

6 5

Abb.2.24. Evolution eukaryotischer Pflanzenzellen nach
der Endosymbiontentheorie. Prokaryotische Vorldufer-
zellen (atmende Bakterien (7) bzw. Cyanobakterien (2))
werden in die kernhaltige Urkaryotenzelle durch Endocy-
tose aufgenommen und entwickeln sich durch Coevolu-
tion zu Mitochondrien und Plastiden (primare Endocyto-
biose). Dabei wird die Plasmamembran des Prokaryoten
zur inneren und die internalisierte Plasmamembran des
Wirts zur auBeren Hullmembran der Organellen. Dieses
Stadium ist bei den Grunalgen und allen davon abgelei-
teten Pflanzen zu finden. Sekundéare Endocytobiose eines
photoautotrophen Symbionten mit einer heterotrophen
Wirtszelle (verschiedene heterotrophe Flagellaten) fuhrt
zu komplexeren Systemen (3), aus denen sich die Algen-
gruppen mit drei oder vier Plastidenhtllmembranen ab-
leiten lassen. Die Stadien 4-6 zeigen hypothetische
Zwischenstufen, die in verschiedenen recenten Algen-
gruppen erhalten sind, z.B. bei den Cryptophyta (4),
Heterokontophyta (z.B. Braunalgen, 5) und Euglenophy-
ta (6). Bei der zu den Cryptophyta gehérende Art Rhodo-
monas salina findet man zwischen den beiden &uBeren
und den beiden inneren der vier Plastidenhiillmembra-
nen einen Cytoplasmasaum mit eukaryotischen Riboso-
men (80S) und einen rudimentaren Zellkern mit drei klei-
nen Chromosomen. (Nach Kleinig und Sitte 1999; veran-
dert)

Tabelle 2.2. Einige prokaryotische Eigenschaften von
Plastiden und Mitochondrien héherer Pflanzen. (Nach
Maier et al. 1996)

Genom: meist circulare DNA, an Membran ange-
heftet, ohne Histone und Nucleosomen, mehrere
Kopien in Nucleoiden zusammengefasst, Gene teil-
weise mit Operonstruktur, repetitive Sequenzen
selten (— S. 126, 129)

Ribosomen: 70S-Typ, Chloramphenicol-sensitiv

Transkription: keine Cap-Struktur am 5’-Ende der
mRNA, prokaryotisches Komplement von Initia-
tionsfaktoren, prokaryotische RNA-Polymerase

Cytoskelett: in den Organellen nicht vorhanden

Fettsauresynthese: mit Hilfe von prokaryotischen
Acyl-Carrier-Proteinen (— S. 357)

Membranlipide: Vorkommen von Cardiolipin in
der inneren Hullmembran der Mitochondrien

Die inneren Membranen von Plastiden und
Mitochondrien sind zur ATP-Synthese mit Hilfe
eines Protonengradienten befihigt; der hierfiir ver-
antwortliche ATP-Synthase-Komplex ist eng ver-
wandt mit demjenigen der Prokaryoten. Es ist
heute klar, dass die Plastiden von Vorldufern der
Cyanobakterien und die Mitochondrien von Vor-
laufern atmender Purpurbakterien abstammen.
Die Endosymbionten haben allerdings im Verlauf
der Coevolution mit ihren Wirtszellen einen gro-
Ben Teil ihrer genetischen Information, und damit
ihre Selbstindigkeit, eingebiiflit. Die meisten ihrer
Gene, wie z.B. die Gene fiir die Ausbildung einer
Zellwand, waren tiberfliissig und gingen verloren.
Ein anderer Teil der Gene wurde in den Zellkern
verlagert und in die Chromosomen integriert. Die-

» Pflanzenzellen sind im Verlauf der Evolu-
tion aus Endosymbiose-Systemen entstan-
den, die sich zu einer neuen biologischen
Einheit entwickelt haben.

» Pflanzenzellen sind daher genetische Chi-
maren. Von den Genomen der Ausgangs-
zellen sind in der Regel drei in veréanderter
Form erhalten geblieben (Kerngenom,
Mitochondriengenom, Plastidengenom).

» Pflanzenzellen sind durch Endosymbiose-
Ereignisse mehrfach unabhangig wahrend
der Evolution entstanden, wie sich an den
verschiedenen recenten Algengruppen mit
komplexen Plastiden ablesen lasst.
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ser intrazellulidre Gentransfer bringt es mit sich,
dass die meisten der in den Plastiden und Mito-
chondrien vorkommenden Proteine an cytoplas-
matischen Ribosomen synthetisiert werden und
mit Hilfe spezieller Transportmechanismen in die
Organellen verfrachtet werden miissen (— S. 152).
Aber auch viele Gene fiir Proteine, die nicht in den
Mitochondrien oder Plastiden lokalisiert sind,
stammen aus den beiden Symbionten: Das Genom
im Zellkern ist deshalb ein Mosaik aus Genen
unterschiedlicher Herkunft.

2.6 Vom einzelligen zum
vielzelligen Organismus

Bei Prokaryoten und einfachen Eukaryoten besteht
der Organismus in der Regel aus einer einzigen Zel-
le, in der alle Lebensfunktionen vereinigt sind, om-
nifunktionelle Zelle. Im Verlauf der Evolution ha-
ben sich daneben vielzellige Organismen entwi-
ckelt, bei denen nur noch die Geschlechtszellen die
einzellige Organisationsstufe reprisentieren. Aus
der befruchteten Eizelle entwickelt sich ein vielzel-
liger Korper, Kormus, dessen einzelne Zellen zwar
noch die volle genetische Information der Zygote
besitzen, genetische Omnipotenz, davon jedoch
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nur einen bestimmten Teil zum Aufbau spezifischer

Strukturen und Funktionen beniitzen, selektiv

funktionelle Zellen (z. B. Epidermiszellen, Schlief3-

zellen, Siebréhrenglieder). Im vielzelligen Orga-
nismus werden die verschiedenen Lebensfunktio-
nen (z.B. Photosynthese, Ionenaufnahme, Repro-
duktion) auf verschiedene Zelltypen verteilt, wel-
che zu ibergeordneten Einheiten (Gewebe,

Organe) zusammengefasst sind.

Wie kann man sich den Ubergang vom einzelli-
gen zum vielzelligen Organismus verstindlich ma-
chen? Zwei gegensitzliche Vorstellungen versuchen,
hierauf eine Antwort zu geben (Abbildung 2.25):

» Die Zelltheorie geht davon aus, dass der vielzel-
lige Organismus urspriinglich durch Aggrega-
tion von Einzelzellen entstand, wie sie z. B. bei
manchen kolonienbildenden Algen (Volvocales)
zu beobachten ist. Nach dieser Vorstellung ist der
vielzellige Organismus eine Verbindung indivi-
dueller Einzelzellen in einem ,Superorga-
nismus“ oder ,,Zellstaat®, in dem die einzelnen
Teilorganismen arbeitsteilig spezielle Aufgaben
iibernommen haben, ohne ihre Selbstindigkeit
im Prinzip aufgeben. Der tierische Organismus
mit seinen oft mobilen, autonomen Einzelzellen
lasst sich mit dieser Vorstellung leicht in Uber-
einstimmung bringen.

organismische Theorie

Abb. 2.25. Die Beziehung zwischen einzelligem und vielzelligem Organismus nach der Zelltheorie und der organismi-
schen Theorie der Vielzelligkeit. Nach der Zelltheorie sind die Zellen der vielzelligen Pflanze homolog zu Einzelzellen,
d. h. der Organismus wird als Aggregat aus individuellen Zellen betrachtet. Nach der organismischen Theorie ist die viel-
zellige Pflanze homolog zur Einzelzelle, aus der sie durch Untergliederung (Einzug von Zellwéanden) hervorgeht. Dieser
Ablauf wird bei der Embryonalentwicklung im Prinzip nachvollzogen. (Nach Kaplan 1992; verandert)
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» Im Gegensatz hierzu postuliert die organismi-
sche Theorie die Homologie zwischen dem ein-
zelligen und dem vielzelligen Organismus. Nach
dieser Vorstellung entstand die Vielzelligkeit
durch vielfache Kammerung der Einzelzelle in
funktionell differenzierte Untereinheiten, die se-
kundir ein gewisses Maf3 an Selbstindigkeit er-
langten, z. B. einen eigenen Zellkern.

Nach der Zelltheorie ist die einzelne Zelle die we-
sentliche organisatorische Einheit des vielzelligen
Organismus, nach der organismischen Theorie ist
es der gesamte Organismus. In der pflanzlichen
Entwicklung lassen sich fiir beide Vorstellungen Be-
griindungen finden. Es ist jedoch uniibersehbar,
dass viele Eigenschaften der hoheren Pflanze be-
sonders gut mit der organismischen Theorie der
Vielzelligkeit gedeutet werden kénnen. Es ist daher
durchaus moglich, dass die Vielzelligkeit bei Tieren
und Pflanzen auf unterschiedliche Weise wihrend
der Evolution entstanden ist. Fiir eine organismi-
sche Vielzelligkeit bei Pflanzen spricht vor allem
der andersartige Ablauf der Zellteilung und der Er-
halt einer symplastischen Einheit zwischen den
Zellprotoplasten. Auch die Wand der Mutterzelle
bleibt als gemeinsame Hiille in der Wand der Toch-
terzellen erhalten. Daher geht z. B. die duflere Wand
der Epidermis einer Pflanze zum grofiten Teil di-
rekt auf die Wand der Eizelle zuriick (— Abbildung
2.25); lediglich bei der Wurzel ist diese Kontinuitét
unterbrochen, da beim Abtrennen des Suspensors
eine Liicke entsteht, die durch Abkémmlinge der
Hypophyse gefiillt wird (— Abbildung 17.14). Vie-
le Befunde deuten darauf hin, dass sich die Epider-
miswand in ihrem Aufbau von den inneren Win-
den stark unterscheidet. Sie spielt eine zelliibergrei-
fende Rolle bei der Morphogenese der Pflanze und
ist daher eigentlich nicht als Zellwand, sondern als
Organwand anzusprechen (— S. 112).

Die Anwendung der organismischen Theorie
fordert eine integrierte, holistische Betrachtung der
hoheren Pflanze. Sie erleichtert das Verstindnis fiir
viele Wachstums- und Differenzierungsprozesse,
die nicht von den einzelnen Zellen ausgehen, son-
dern offenkundig Systemeigenschaften des vielzel-
ligen Organismus sind. Diese Einsicht wurde be-
reits 1879 von dem Botaniker Anton de Bary prig-
nant zum Ausdruck gebracht: Die Pflanze bildet
Zellen, nicht die Zellen bilden Pflanzen.

Der wichtigste Unterschied zwischen pflanz-
lichen und tierischen Zellen geht auf die Tat-
sache zurtick, dass Pflanzenzellen eine Zell-
wand besitzen und durch osmotische Wasser-
aufnahme einen hydrostatischen Binnen-
druck, Turgor, entwickeln kénnen. Daraus
ergeben sich in Zusammenhang mit dem

Ubergang zur Vielzelligkeit weit reichende

Konsequenzen:

» Die Zellteilung erfolgt durch Aufgliede-
rung des Protoplasmas durch eine intrazel-
luldr neu gebildete Trennwand. Dabei kon-
nen Plasmabruiicken, Plasmodesmen, erhal-
ten bleiben. (Bei tierischen Zellen entste-
hen solche plasmatische Verbindungen,
z.B. gap junctions, erst nachtraglich zwi-
schen getrennten Zellen.)

» Der plasmatische Anteil eines Gewebes
steht als Symplast einem gekammerten
Apoplasten gegenuber.

» Der Kormus kann (auBer bei Holzgewach-
sen) ohne tragende Skelettelemente aus-
kommen.

» Die Zellen sind im Kormus zeitlebens am
Ort ihrer Entstehung fixiert und differen-
zieren sich ortsabhangig.

» Der Kormus ist ,,umweltoffen” konstruiert,
mit einer groBen Oberflache, welche einen
intensiven Kontakt mit der physikalischen
Umgebung ermdglicht (z.B. bei der Ab-
sorption von Licht im Blatt oder der Auf-
nahme von Ndhrelementen in der Wurzel).
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