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Ich habe oft gedacht,
umwievieles interessanter doch die Wissenschaft
sein konnte, wenn die Forscher
berichten wiirden, wie es wirklich geschah,
anstatt es,
wie das in wissenschaftlichen Arbeiten
so oft getan wird, logisch
und unpersonlich darzustellen.

George W. Beadle



Erste Z der Faszination des Menschen durch
das Lebendige sind die Tierdar der jung-
paldolithischen Eiszeitkunst, wie die abgebildeten, iiber
15000 Jahre alten Wandmalereien aus der 1940 ent-

deckten Hohle von Lascaux in Siidwestfrankreich. In
dieser berithmten BilderhGhle fand man neben 40 Ritz-
zeichnungen 80 meist mehrfarbige Tierbilder, die teil-
weise Sm grof} sind.




Der Weg
zur modernen

Biologie

Die ersten Anfinge der Beschaftigung des
Menschen mit Tier und Pflanze verlieren sichim
Dunkel der Urgeschichte. Uber Jahrhundert-
tausende wurde bei den Friihformen des Men-
schen das I an den Leb: durch
praktische Belange zur Sicherung des Le-
bensunterhalts bestimmt. Tier und Pflanze lie-
ferten ihm Nahrung, Kleidung, Werkzeuge. Die

gewohnt und Exi bedi jener
Arten, die nun in der unmittelbaren Umwelt des
Menschen gehalten wurden. Mit der Ziichtung
von Haustieren und Kulturpflanzen, die gegen-
iiber den Wildformen im menschlichen Interesse
verinderte Eigenschaften aufweisen, trieb der
Mensch erstmals angewandte Genetik —und das
Jahrtausende vor der Begriindung einer Wis-

Kenntnis ihrer Let , ihres Vorke

und mancher anderer Eigenschaften mufite von
unschitzbarem Vorteil fiir die Erlangung der
Beute und deren Nutzung sein.

Sobald der Mensch jedoch begann, iiber sich
und seine Umwelt nachzudenken, wurde er von
jener Faszination erfaBt, die vom Lebendigen
ausgeht und bis heute fiir viele ein Anlal zu
tiefergehender Beschaftigung mit Tier und
Pflanze ist. Erste Zeugnisse dieser Ergriffenheit
des Menschen von seiner belebten Umwelt sind
die Tierdarstellungen der jungpaldolithischen
Eiszeitkunst, deren Anfange iiber 30000 Jahre
zuriickverfolgt werden konnen. Man mag dar-
iiber streiten, welche Bedeutung diese groBarti-
gen Hohlenmalereien der Eiszeit fiir ihre Schop-
fer gehabt haben. Unbestritten bleibt, daB die
Kiinstler iiber eine hervorragende Kenntnis der
von ihnen abgebildeten Jagdtiere verfiigten.

Als vor etwa 11000 Jahren in Vorderasien die
Menschen von ihrer bisherigen Lebensweise als
Jager und Sammler dazu iibergingen, Haustiere
zu halten und Ackerbau zu treiben, bedeutete das
nicht nur eine revolutionire Umgestaltung der
Lebensbedingungen. Es entwickelte sich zu-
gleich ein neues Verhiltnis zum Tier und zur
Pflanze. Tierhaltung und Pflanzenbau erforder-
ten eine tiefergehende Kenntnis der Lebens-

haft vom Leben.

Es wire gewiB verfehlt, wenn man fiir die
folgenden Jahrtausende des Altertums das Inter-
esse des Menschen an Tier und Pflanze nur unter
dem Gesichtspunkt ihrer praktischen Nutzung
fiir den hlichen Let halt sehen
wiirde. Zahllose Kunstwerke der alten Hoch-
kulturen belegen das Gegenteil. Es kann hier
nicht auf die in den alten Hochkulturen ver-
breitete kultische Bedeutung von Tieren und
Pflanzen eingegangen werden. Hervorgehoben
sei jedoch die Naturnihe zahlreicher ihrer Tier-
und Pflanzendarstellungen.

Besondere Erwihnung verdienen jene zahl-
losen Tierplastiken und Tierbildnisse mit grofer
realistischer Darstellungstreue, die friihzeitig in
der Agyptischen Kunst aufkamen. Der in unserer
Abbildung wiedergegebene Giénsefries aus dem
Grabmal des Baumeisters Nefermaat in Medum
belegt nicht nur, daB8 der vor 4700 Jahren lebende
Kiinstler iiber eine ausgezeichnete Kenntnis der
abgebildeten Vigel verfiigte, sondern bringt auch
dem heutigen Ornithologen eine interessante
Erkenntnis. Die in der Wandmalerei dargestellte
Rothalsgans muB damals bis nach Agypten ge-
wandert sein, wihrend sie heute aus ihrem Brut-
gebiet in den nordasiatischen Tundren zur Uber-
winterung an das Siidufer des Kaspischen




Der 4700 Jahre alte Gansefries aus dem Grabmal des
Baumeisters Nefermaat in Medum enthilt eine her-
vorragende Darstellung zweier Rothalsginse.

Meeres sowie den Unterlauf von Euphrat und
Tigris zieht.

Auch fiir die Beziehungen der Menschen zu
den Pflanzen liefert die darstellende Kunst der
alten Kulturvolker Anhaltspunkte, so die Ver-
wendung schmiickender Pflanzendarstellungen
und -ornamente vor nahezu 5000 Jahren bei den
Agyptern und auf Schmuckstiicken des sume-
rischen Stadtstaates Ur. Besondere Erwihnung
verdient in diesem Zusammenhang die minoische
Kunst auf Kreta, von der wohl erstmals Pflanzen
um ihrer selbst willen aus Freude an ihrer Schon-
heit dargestellt wurden. In der von 1700 bis 1500
v.u.Z. dauernden naturalistischen Periode der
kretisch-minoischen Kultur wurden iiber zwan-
zig Pflanzenarten in Malerei und Plastik so na-
turgetreu dargestellt, daB man sie heute noch
bestimmen kann.

Erste Anfinge einer wissenschaftlichen Be-
trachtung der Lebewesen finden wir im grie-
chischen Altertum. Als eigentlicher Begriinder
der Wissenschaft vom Leben ist Aristoteles
(384—322 v.u.Z.) zu nennen. Im Gegensatz zu
den allgemein naturphilosophischen Erklarungen
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und Spekulationen der ilteren griechischen
Philosophen wandte er sich auch dem Studium
der Einzelobjekte zu. Neben eine philosophische
Erklarung der Lebenserscheinungen tritt bei
Aristoteles das Bemiihen, durch Sammlung und
Ordnung biologischer Objekte sowie durch Be-
obachtung von Lebenserscheinungen und erste
Ansdtze von Experimenten empirische Grund-
lagen zur Erkenntnis der lebenden Natur zu
gewinnen. Aristoteles wandte sich vor allem dem
Studium der Tierwelt zu und ist so als Begriin-
der der Zoologie anzusehen. Er kannte etwa
540 Tierarten und hat uns seine umfangreichen
zoologischen Erkenntnisse in mehreren Werken
iiberliefert, die sich mit der Naturgeschichte,
Anatomie, Entwicklung, Bewegung und Fort-
bewegung der Tiere beschaftigen.

Die Begriindung der Botanik ist das Verdienst
von Theophrastos (372—287 v. u. Z.). Als jiingerer
Zeitgenosse und Schiiler von Aristoteles hatte er
mit diesem seit 345 auf der Insel Lesbos be-
gonnen, botanische Sammlungen anzulegen, die
dann von ihm allein weitergefiihrt wurden. Von
seinen beiden botanischen Hauptwerken be-
schiftigt sich die »Historia plantarum« mit Ge-
stalt, Bau, Vorkommen und Systematik der
Pflanzen, wihrend das zweite Werk, »De causis
plantarum«, Probleme der Pflanzenphysiologie
und der angewandten Botanik behandelt.



Als dritte Quelle biologischer Erkenntnisse des
Altertums sind neben den zoologischen und
botanischen Forschungen der Griechen die Be-
miihungen der Arzte um ein Verstandnis von Bau
und Funktion des gesunden und kranken
menschlichen Korpers zu erwshnen. Fiir die
Entwicklung biologischer Erkenntnisse und
Theorienbildung erlangte unter ihnen neben dem
Griechen Hippokrates (460—377 v.u.Z.) vor
allem der aus Pergamon stammende romische
Arzt Claudius Galenus (129—199) Bedeutung.
Von ihm wurde das anatomische und physiolo-
gische Wissen seiner Zeit in groBartiger Weise
zusammengefaBt und durch eigene Befunde er-
weitert. Grundsitzlich dienten Galenus’ Be-
miihungen der Erforschung des Menschen. Daer
jedoch keine Sektionen menschlicher Leichen
durchfiihren konnte, war er weitgehend auf die
Untersuchung von Séugetieren angewiesen. Zur
Klarung der Organfunktionen fiihrte er dabei
neben der anatomischen Untersuchung toter
Tiere auch wohldurchdachte Experimente und
Vivisektionen durch.

Mit dem Zusammenbruch des Romerreichs
kam fiir das gesamte Mittelalter eine Periode des
Stillstands der biologischen Forschungen. Fiir
iiber ein Jahrtausend trat das Interesse an der
Erforschung der Natur vollig in den Hintergrund.
Esist das Verdienst der Araberg ,in jener

Zeit die in Europa vollig in Vergessenheit ge-
ratenen Erkenntnisse des Altertums erhaltenund
der im 13.Jahrhundert allmdhlich wieder er-
wach Naturwi haft iiberliefert zu
haben. Als Grundlagen boten sich zunachst die
Werke von Aristoteles und Galenus an. Bis zu
Beginn des 16.Jahrhunderts blieben diese als
unangefochtene Autorititen bestimmend.

Die Entwicklung der
biologischen Forschungsrichtungen
vom 16. bis 19. Jahrhundert

Die Renaissance brachte als eine ihrer wichtig-
sten Errungenschaften die Entwicklung der
Naturwissenschaft hervor. Studium und Inter-
pretation der Klassiker des Altertums befriedig-
ten auf die Dauer nicht mehr den wachsenden
Drang nach Naturerkenntnis. Der Mensch be-
gann sich im BewuBtsein seines eigenen Wertes
von den kirchlichen Dogmen und scholastischen
Traditionen zu 16sen und mehr und mehr wieder
die Natur selbst zu befragen. Die Erfindung des
Buchdrucks und die groBen geographischen

Aus der von 1700 bis 1500 v. u. Z. dauernden naturali-
stischen Periode der kretisch-minoischen Kultur wur-
den uns naturgetreue Pflanzendarstellungen iiberlie-
fert. Die Abbildung zeigt Fragmente einer Fresken-
malerei.

Entdech gaben der Entwicklung der
Naturwissenschaften in dieser Zeit machtigen
Auftrieb.

Fiir die Beschiftigung mit der lebenden Natur
bedeutete dies, daB mit dem 16. Jahrhundert eine
Zeit begann, in der sich alles Interesse auf die
Erfassung, Beschreibung und Ordnung der
Mannigfaltigkeit an Pflanzen- und Tierarten
richtete, die mit jeder neuen Entdeckungsreise in
groBerer Anzahl bekannt wurden. Man legte
botanische Girten, Herbarien, Sammlungen
tierischer Objekte und »Rarititenkabinette« an.
Das iiber Pflanzen, Tiere und den Menschen
zusammengetragene Wissen wurde in zahlrei-
chen enzyklopadischen »Naturgeschichten« dar-
gestellt.

In der kurzen Zeit von 1530 bis 1558 erschienen
jene drei Werke, die fiir die weitere Entwicklung
der Botanik, Zoologie und Medizin bestimmend
wurden. Otto Brunfels (1488—1535) brachte 1530
als erstes der zahlreichen Kriuterbiicher des
16.Jahrhunderts sein in lateinischer Sprache
verfaites Werk »Herbarium vivae eicones« her-
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OTHO BRVNNFELSIVS,

‘ Vs svinn A v s ab ipfo fatim operisnoftriinitio,
J el M aindremodi it P

o dequa s
Ry Alibrcal dive . B ext s
tum famere defenbendas, quar fuifenc adeoqy & of
fimis Tonge fecus accidit, & d
antinterdum A e FoEnE v v e Nam
i i K feulprores,
sacrent & prela, G
a das herbas,
beftutex Diofeoride,
ah 3
fupplereune, & preberent docioribus de s dell .G

Abbildung einer Seite aus dem 1530 erschienenen
Kriuterbuch von Otto Brunfels

aus, das 1532 als »Contrafayt Kreuterbuch«auch
in deutscher Ubersetzung erschien. Im Jahre
1543 legte Andreas Vesalius (1514—1564) mit
seinem umfangreichen Foliowerk »De humani
corporis fabrica« den Grundstein zur modernen
Anatomie. In gleicher Weise wie vor ihm
Leonardo da Vinci (1452—1519) nur den eigenen
Beobachtungen vertrauend, hatte er sich in fiinf-
jahriger, unermiidlicher Arbeit um die Aufkli-
rung des menschlichen Korperbaues bemiiht und
damit die Autoritit des Galenus endgiiltig zu Fall
gebracht. Die Entwicklung der Zoologie wurde
nachhaltig durch das beriihmte Tierbuch des
schweizerischen Naturforschers Konrad Gesner
(1516—1565) gefordert, von dem 1551 bis 1558
unter dem Titel »Historia animalium« die ersten
vier Binde erschienen, wihrend ein fiinfter erst
1587 nach Gesners Tod verdffentlicht wurde.
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Kennzeichnend fiir diese drei grundlegenden
Werke war das Bemiihen der Autoren, ihre
Biicher durch moglichst naturgetreue Abbildun-
gen der behandelten Objekte zu illustrieren. So
werden in Brunfels’ Krauterbuch die besproche-
nen Pflanzen in prachtvollen Holzschnitten ab-
gebildet, die von dem Maler und Holzschneider
Hans Weydig groBtenteils nach der Natur ge-
zeichnet wurden. Vesals Werk verdankt seine
groBe Anschaulichkeit den ausgezeichneten
anatomischen Abbildungen des Tizianschiilers
Johann Stephan von Kalkar. Gesner verpflich-
tete fiir die Illustration seiner Tierkunde die
besten zeitgenossischen Kiinstler.

Bei dem fiir das 16. bis 18.Jahrhundert be-
stimmenden Bemiihen der Naturforscher, die
ungeheure Mannigfaltigkeit der Formen und
Strukturen der Lebewesen zu erfassen, bildeten

ANDREAE UESALIIL

Andreas Vesalius (1514—1564) legte in seinem um-
fangreichen Werk »De humani corporis fabrica«, in
dem das abgebildete Portrit des Wissenschaftlers ent-
halten ist, den Grundstein der neuzeitlichen Anato-
mie.



sich bald verschiedene Forschungsrichtungen
heraus, die sich nebeneinander weiterentwickel-
ten. Das in den friihen »Naturgeschichten« er-
kennbare Bemiihen um die Beschreibung mog-
lichst aller bekannten Pflanzen und Tiere wurde
mit der stindigen Zunahme der Formenkenntnis
infolge zahlreicher Forschungsreisen und der
intensiveren Erforschung von Flora und Fauna
der verschiedensten Gebiete vor immer umfang-
reichere Aufgaben gestellt. Somit bildete sich als
grundlegende Disziplin die biologische Systema-
tik heraus, deren Aufgabe in der Erfassung und
Ordnung der Vielfalt bekannter Pflanzen- und
Tierformen gesehen wurde. Eine wichtige me-
thodische Voraussetzung fiir diese Arbeiten war
die Einfiihrung und Definition des Begriffes der
»Art« als systematische Grundeinheit durch den
bedeutenden englischen Naturforscher John Ray
(1628—1705). Im 18.Jahrhundert erreichte die
Systematik mit den Werken des Schweden Carl
von Linné (1707—1778) ihren Hohepunkt. Die von
ihm eingefiihrte doppelnamige Benennung der
Pflanzen- und Tierarten, die »binire Nomenkla-
tur«, blieb bis heute verbindlich.

Fiir die tieranatomische Forschung des
17. Jahrhunderts ist kennzeichnend, da® sie sich
h d aus der Bind an medizinische
Fragestellungen I6st und als »Zootomie« zu einer
eigenstindigen biologischen Forschungsrichtung
wird. Unter dem EinfluB der mit Bacon, Galilei
und Kepler aufblithenden exakten Naturwissen-
schaften setzte sich eine mechanistische Auf-
fassung der Biologie durch, von der die Organis-
men fiir Maschinen erklirt wurden, deren Funk-
tionen aus der Struktur derselben erschlossen
werden konnen. Im Anschluff an die von Des-
cartes (1596—1650) entwickelten Vorstellungen
iiber mechanisch-physikalische Vorginge im
menschlichen Koérper bemiihten sich auch die
bedeutenden Zootomen des 17. Jahrhunderts um
eine mechanische Erklarung der Organfunktio-
nen aus der Kenntnis des Baues der tierischen
Organe.

Nachdem gegen Ende des 16. Jahrhunderts das
Mikroskop erfunden und 1625 von Stelluti
(1577—1651) erstmalig bei seiner Untersuchung
der Biene verwendet wurde, war damit die
Moglichkeit gegeben, auch den Feinbau der
Organismen zu erforschen. Das Mikroskop
wurde zum wichtigsten Forschungsinstrument
der Biologen und erschloB ihnen eine neue Welt

8 AND. UESALI DE COZPORIS

DECIMN,

Abbildung einer Seite aus der Anatomie des Andreas
Vesalius, die 1543 unter dem Titel »De humani corporis
fabrica« erschien

an Formen und Strukturen. Neben der mikro-
skopischen Tieranatomie konnte sich nun auch
eine Pflanzenanatomie entwickeln, deren be-
deutendste Vertreter im 17. Jahrhundert der viel-
seitige italienische Naturforscher Marcello
Malpighi (1628—1694) und der Englinder Nehe-
mia Grew (1641—1711) waren.

Mit zunehmender Kenntnis des Baues und der
Lebensprozesse der Organismen ergaben sich
immer groBere Schwierigkeiten, diese aus-
schlieBlich durch Gesetze der Mechanik zu er-
kldren. Als Reaktion auf die Méngel der me-
chanistischen Betrachtungsweise entwickelte
sich so seit dem Ende des 17.Jahrhunderts der
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Konrad Gesner (1516—1565) forderte mit seiner »Hi-
storia animalium« entscheidend die Entwicklung der
Zoologie.

Vitalismus. Er glaubte eine spezifische, nicht-
materielle Lebenskraft annehmen zu miissen,
durch die die Lebewesen gegeniiber der un-
belebten Natur zu ihren spezifischen Leistungen
befihigt werden. Der Vitalismus bekam fiir das
Verstindnis der Organismen keine konstruktive
Bedeutung und wurde spiter mit der zunehmen-
den Erforschung grundlegender Lebensprozesse
widerlegt. Sein historisches Verdienst bestand
jedoch darin, daB er auf die spezifischen Eigen-
schaften der Lebewesen hingewiesen hat, durch
die jene sich von der unbelebten Materie unter-
scheiden.

Wihrend man bis dahin Pflanzen und Tiere
isoliert betrachtete, wurde nun der Blick fiir die
allen Lebewesen gemeinsamen Eigenschaften
geschérft. Fiir die in diesem Sinne einheitliche
Wissenschaft vom Leben préagten im Jahre 1802
unabhéngig voneinander Gottfried Reinhold
Treviranus (1776—1837) und Jean Baptiste de
Lamarck (1744—1829) den Begriff »Biologie«.

Neben der Anwendung des Mikroskops wurde
seit dem 17.Jahrhundert die Einfithrung des
Experiments von entscheidender Bedeutung fiir
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die Entwicklung der biologischen Forschung. Zu
den ersten Naturforschern, die Versuche an
Pflanzen durchfiihrten, gehorte Marcello Mal-
pighi. William Harvey (1578—1657) fiihrte bei der
Erforschung des Blutkreislaufes erstmals ex-
perimentelle Untersuchungen durch. Das Ex-
periment wurde zur wesentlichen Methode bei
der Aufkldrung der in den Organismen ablaufen-
den Prozesse. Neben der Anatomie, die sich mit
ihren Moglichkeiten ebenfalls um eine Aufkli-
rung der Organfunktionen bemiihte, entstand so
als Experimentalwissenschaft die Physiologie
des Menschen und der Tiere, deren bedeutendste
Vertreter im 18. Jahrhundert Albrecht von Haller
(1708—1777) und in der ersten Hilfte des
19. Jahrhunderts Johannes Miiller (1801—1858)
waren.

Unter den Botanikern, die im 18.Jahrhundert
pflanzenphysiologische Versuche durchfiihrten,
ist vor allem Stephan Hales (1677—1761) zu
nennen, der als Mitbegriinder der Pflanzen-
physiologie gilt. Als selbstindige wissenschaft-
liche Arbeitsrichtung wurde die moderne
Pflanzenphysiologie dann im 19.Jahrhundert
durch Julius Sachs (1832—1897) begriindet, des-
sen »Handbuch der Experimentalphysiologie der
Pflanzen« 1865 erschien.

Zu den faszinierendsten Eigenschaften der
Lebewesen, die den Menschen in ihren Bann
zogen, gehorten seit jeher die Entwicklungs-
prozesse, durch die aus einem Ei der erwachsene
Organismus entsteht. Kaum ein Gebiet der
Biologie war so lange Tummelplatz von Hypo-
thesen und Spekulationen, wie das der Em-
bryonalentwicklung der Lebewesen. Fiir das
17. Jahrhundert, in dem Harvey und Malpighi die
ersten embryologischen Untersuchungen an
Tieren machten, und fiir das 18.Jahrhundert
wurde die Praformationstheorie bestimmend,
nach der die Struktur der erwachsenen Organis-
men im Keim bereits in Miniaturform vorgebildet
sei.

Gegen diese idealistisch-metaphysische Lehre
wandte sich der junge Caspar Friedrich Wolff
(1734—1794) in seiner 1759 erschienenen beriihmt
gewordenen Doktorarbeit »Theoria generatio-
nis«, in der er auf Grund eigener Untersuchungen
iiber die Entwicklung der Pflanzen und Tiere die
Theorie der Epigenese begriindete. Mit seiner
Vorstellung, da die embryonale Entwicklung
der Lebewesen als Aufeinanderfolge von Neu-



bildungen aufzufassen sei, wurde Wolff zu einem
Bahnbrecher der embryologischen Forschung.
Den Grundstein zur neueren Embryologie legte
Karl Ernst von Baer (1792—1876) mit seinem
Werk »Uber Entwicklungsgeschichte der Tiere«,
dessen erster Band 1828 erschien.

Obwohl der Begriff »Biologie« bereits 1802
geprigt wurde, kann man die Vielfalt der zu
Beginn des 19.Jahrhunderts nebeneinander auf-
bliihenden Forschungsrichtungen, die sich mit
Pflanzen, Tieren und dem Menschen beschaftig-
ten, doch noch nicht als einheitliche Wissen-
schaft vom Leben bezeichnen. Dies wurde erst
moglich, nachdem in der Mitte des 19.Jahrhun-
derts mit der »Zelltheorie« und » Abstammungs-
lehre« zwei Theorien begriindet wurden, die eine
einheitliche Betrachtung aller Lebewesen er-

DeAuibus
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Abbildung einer Seite aus dem 1555 erschienenen
Vogelband von Konrad Gesners »Historia anima-
liume«.

laubten. Beide Theorien trafen sich in dem Be-
miihen, die Entstehung der Mannigfaltigkeit des
pflanzlichen und tierischen Lebens auf die
Wirkung einheitlicher Bauprinzipien und Na-
turgesetze zuriickzufiihren.

Auf die durch den Botaniker Matthias Jakob
Schieiden (1804—1881) und den Zoologen Theo-
dor Schwann (1810—1882) im Jahre 1838 formu-
lierte Zelltheorie sowie auf die Abstammungs-
lehre, die mit dem 1859 erschienenen beriihmten
Buch von Charles Darwin (1809—1882) iiber »Die
Entstehung der Arten durch natiirliche Zucht-
wahl« nach langer Vorgeschichte umfassend
begriindet wurde, wird spater ausfiihrlich ein-
zugehen sein. Hier mag der Hinweis geniigen, da8
beide Theorien bis zur Gegenwart fiir die Ent-
wicklung der modernen Biologie bestimmend
wurden.

Eine Wiirdigung der imposanten Entwicklung
der Biologie des 19.Jahrhunderts wire unvoll-
stindig, ohne die Verdienste Mendels zu er-
wihnen. Dem Jahrtausende wihrenden Be-
miihen des Menschen um ein Verstindnis der
geheimnisvollen Vererbungsp wurde mit
der Begriindung der Genetik durch Johann
Gregor Mendel (1822—1884) in seiner 1865 er-
schienenen Kleinen Schrift »Versuche iiber
Pflanzenhybriden« eine wissenschaftlich exakte
Grundlage gegeben. Mit der Wiederentdeckung
der von Mendel erkannten, von den Biologen
aber zunichst nicht beachteten GesetzmaBig-
keiten begann im Jahre 1900 jene erregende
Entwicklung der Vererbungswissenschaft, deren
Zeugen wir gegenwartig sind.

Die Biologie
des 20. Jahrhunderts

Will man die Situation der Biologie zu Beginn
unseres Jahrhunderts charakterisieren, so kann
man sagen, da um 1900 all jene Forschungs-
richtungen begriindet waren, die wir heute als
klassische Disziplinen der Biologie bezeichnen.
Die Systematik beschaftigte sich seit Jahrhun-
derten erfolgreich mit der Erfassung und Be-
schreibung der heuren Mannigfaltigkeit
pflanzlicher und tierischer Lebewesen. Bei dem
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Der kleine Garten des ehemaligen Augustinerklosters
in Brno diente Mendel zur Durchfiihrung seiner be-
rithmten Kreuzungsexperimente an Erbsen, mit denen
er 1865 die wissenschaftliche Genetik begriindete.

Bemiihen der Morphologen um die Erforschung
des Baues der Organismen hatten sich mit der
Vertiefung der Fragestellung und der Vervoll-
kommnung der Untersuchungsmethoden die
Spezialrichtungen der Anatomie, Histologie und
Cytologie herausgebildet, deren Forschungs-
gegenstidnde die Struktur der Organe, Gewebe
und der Zellen geworden waren.

Mit der Aufklarung der Lebensprozesse war
die Physiologie beschaftigt, bei der sich in
Analogie zur Strukturforschung eine Gliederung
in Organ-, Gewebe- und Zellphysiologie her-
auszubilden begonnen hatte. Die Individualent-
wicklung der Organismen wurde von der Em-
bryologie untersucht. Aus der speziellen Frage
nach der Ubertragung der Erbmerkmale bei der
Fortpflanzung der Lebewesen war die Genetik
hervorgegangen. Im letzten Drittel des 19. Jahr-
hunderts hatte sich schlieBlich als eine der jiing-
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sten Disziplinen die Okologie herausgebildet,
deren Bemiihen dem Studium der Umweltbezie-
hungen der Organismen galt. Als Grenzgebiete
zur Geographie und Geologie waren schon frither
die Biogeographie und die Paldontologie entstan-
den, die sich mit der geographischen Verbreitung
der Lebewesen und mit der Lebewelt vergange-

ner Erdzeitalter beschiftigten. Thren theo-
retischen Zusammenhalt hatte die Vielzahl dieser
biologischen Disziplinen durch die Zelltheorie
und die Abstammungslehre bekommen.
Waihrend der ersten Jahrzehnte des 20. Jahr-
hunderts nahm die Entwicklung der Biologie in
den um die Jahrhundertwende vorgezeichneten
Bahnen einen verhaltnismaBig ruhigen Verlauf.
Bis zu den dreiliger Jahren erlangten die klas-
sischen  biologischen  Forschungsrichtungen
einen hohen Entwicklungsstand, so daB bei
manchen Wissenschaftlern damals der Eindruck
entstehen konnte, daf auf lingere Sicht nicht mit
grundlegend neuen Erkenntnissen iiber das Le-
bensgeschehen zu rechnen sei. Fiir viele un-
erwartet, setzte dann jedoch eine derart im-
posante Entwicklung der Biologie ein, dal3 diese
heute in ihrer Bedeutung fiir die menschliche



Gesell ft gleicht htigt neben die Physik
und Chemie getreten ist. Man kann ohne Uber-
trelbung sagen, daB die Blologze in den letzten
k mehr grundl Erk

iiber die Lebensprozesse erlangte als in ihrer
gesamten vorhergehenden Geschichte.

Bei der Suche nach den Ursachen dieser fas-
zinierenden Entwicklung der modernen Biologie
wird man auf mehrere Faktoren verwiesen, die
sich wechselseitig bedingten und beeinfluten.
Wihrend fiir Jahrhunderte die Erforschung der
spezifischen Eigenschaften der verschiedenen
Orgamsmenarten und -gruppcn und damit das
Verstindnis der bi igfaltigkeit im
Vordergrund gestanden hatte, riickten im
20. Jahrhundert die allgemeinen, fiir alle Lebe-
wesen gleichermaBen giiltigen GesetzmaBigkei-
ten des Lebensgeschehens immer mehr in den
Brennpunkt des Interesses. Dies hatte eine deut-
liche Veranderung der Stellung des Unter-
suchungsobjektes in der Biologie zur Folge. Es
kam nicht mehr so sehr darauf an, den Bau, die
Lebensprozesse oder den Entwicklungsgang
bestimmter Pflanzen- und Tiergruppen aufzukla-
ren. Der um die Erforschung allgemeingiiltiger
Gesetze bemiihte Biologe begann seine Unter-
suchungsobjekte mehr nach praktischen Ge-
sichtspunkten auszuwahlen. Dabei spielten unter
anderem solche Fragen wie leichte Beschaff-
barkeit, Ziichtbarkeit oder besondere Zuging-
lichkeit fiir die geplanten experimentellen Un-
h eine 1 de Rolle. Dies
fiihrte dazu, daB sich die verschiedenen experi-
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llen Forsct ich der Biologie
mehr und mehr auf die Untersuchung bestimmter
Organismenarten konzentrierten, die gewis-
sermaBen zu ihren »Haustieren« wurden. In den
physiologischen Laboratorien spielt diese Rolle
seit Jahrzehnten der Frosch, wihrend die Ge-
netiker ihr ideales Untersuchungsobjekt zu Be-
ginn des 20. Jahrhunderts in der kleinen Taufliege
Drosophila fanden und die in der zweiten Hilfte
unseres Jahrhunderts aufbluhende Mlkrobxologm
zahlreiche fund
an dem auch im menschlichen Darm lebenden
Bakterium Escherichia coli aufklanen

Die Fr 11 der all;
Forschung verlagerte sich wihrend der letzten
Jahrzehnte zunehmend von der Ebene der Or-
ganismen, Organe und Zellen in den molekularen
Bereich. Das Bemiihen der Biologenrichtete sich
1mmcr stirker darauf, die allgemeinen Lebens-
ersch auf molekul Strukturen und
Prozesse zuriickzufithren. Voraussetzung fiir
diese anspruchsvolle Problemstellung war aber
die Einfithrung moderner chemischer und phy-

ikalischer Untersuch hoden in die bio-

loglsche Forschung und die Entw1cklung hoch-

fahiger For ate, wie etwa des
Elektronenmikroskops.

Mit der Vertiefung ihrer Fragestellung und der
Anwendung zahlreicher spezieller Untersu-
chungsmethoden und Geréte ergaben sich
zwangslaufig fiir die Biologie immer engere
Kontakte zu den iibrigen Naturwissenschaften,
zur Mathematik und Technik. Einerseits muf der
Biologe heute in stiandig steigendem MaBe die
Erkenntnisse und Methoden der Chemiker,
Physiker, Mathematiker und selbst Techniker
nutzen, andererseits suchen diese ihre For-

obleme h d auf dem Gebiet der
Aufklirung biologischer Strukturen und Pro-
zesse. Als Resultat dieser immer enger werden-
den Verflechtung der Biologie mit anderen Dis-
ziplinen sowie der damit im Zusammenhang
standig steigenden Anforderungen an den in der
biologischen Forschung titigen Wissenschaftler
ergibt sich die Notwendigkeit einer weitgehenden
Spezialisierung.
Neben der Tendenz einer zunehmenden Spe-
ialisierung der ei Forsct ict
kann man in der modernen Biologie seit einigen
Jahrzehnten eine sich verstiarkende Integration
der verschiedenen Disziplinen beobachten. In-

ygischen
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nerhalb der Biowissenschaften selbst ergaben
sich durch Verkniipfung der Fragestellungen und
Untersuchungsmethoden unterschiedlicher Teil-
disziplinen Impulse fiir die Entwicklung neuer
Forschungsrichtungen. So war schon gegen Ende
des 19.Jahrhunderts aus der Verbindung em-
bryologischer und physiologischer Problemstel-
lungen die Entwicklungsphysiologie, zwei Jahr-
zehnte spiter aus der Genetik und Cytologie die
Cytogenetik und in den zwanziger Jahren aus der
Anwendung chemischer Nachweisverfahren in
der Gewebelehre die Histochemie hervorgegan-
gen.

Das Bemiihen um eine Aufklarung der grund-
legenden Lebensprozesse mit chemischen,

ikalischen oder kybernetischen Method

fuhne zum Aufbliihen der Biochemie, Biophysik
und Biokybernetik, jener Wissenschaften also,
die von der Biologie eine Briicke zu den anderen
Naturwissenschaften und der Mathematik schla-
gen. Die Frage nach den mo.2kularen Ursachen
des Vererbungsgeschehens wurde schlielich in
der Mitte unseres Jahrhunderts zum Aus-
gangspunkt fiir die Entwicklung der Mo-
lekulargenetik. Diese Forschungsrichtung war
es, die innerhalb weniger Jahrzehnte zu vollig
neuen Einsichten in das Wesen der Le-
bensprozesse fithrte und zum Kern der modemen

Anzahl der Publikationen

1960 Jahr

1940 1950 1970

Zunahme der jahrlichen Anzahl von Verdffentlichun-
gen iiber das Gebiet der biologischen Ultrastrukturfor-
schung

erschei ds i haftlichen Artikel kann
nur grob geschitzt werden. Fiir das Jahr 1969
wurde sie mit 1 bis 2,5 Millionen angenommen.
Bei der Beurteilung dieser Zahl ist weiterhin zu
beachten, daB sich die Menge der insgesamt fiir

Biologie wurde. Ihre f:

die M hheit verfiigt haftlichen

gen lassen bereits heute erkennen, daB die mo-
derne Biologie fiir das Leben der hlich

1en

Informationen im Zeitraum von jewells 10Jahren
verd: In soll. Grundk dieser imp

Gesellschaft in naher Zukunft groBere praktische
Bedeutung bekommen diirfte, als sie die
Atomphysik in den vergangenen Jahrzehnten
erlangte. Fiir den Biologen ergibt sich aus dieser
Erkenntnis zugleich die Mahnung, sich stets
seiner groBen Verantwortung gegeniiber der
Gesellschaft bewuBt zu bleiben.

Als letzter Gesichtspunkt zur Charakterisie-
rung der heutigen Biologie muB jene ungeheure
Vermehrung des biologischen Wissens angefiihrt
werden, die in unserem Jahrhundert zu be-
obachten ist. Dle fiir alle Naturwissenschaften

h Wi losion findet ihren
Niederschlag in einer nahezu uniibersehbaren

Wlssenschaftsentmcklung ist vor allem die un-
geheure Zunahme der Anzahl an der Forschung
beteiligter Wissenschaftler. Man kann sagen, da§
gegenwirtig 90 Prozent aller Wissenschaftler
leben, die jemals auf der Welt geforscht haben.

Was hier fiir die Wissenschaftsentwicklung
insgesamt gesagt wurde, gilt speziell auch fiir die
Biologie. Wihrend es im Jahre 1850 nur 73 bio-
logische Zeitschriften gab, erschienen 100 Jahre
spiter mehr als 5000. Die Gesamtzahl der in
ihnen veroffentlichten Aufsitze wesentlichen
Inhalts betrug im Jahr 1966 etwa 180000.

Als Beispiel fiir die Entwicklung einer bio-
logischen Forschungsrichtung, die erst in der

Flut haftlicher Veroffentlich

Mitte Jahrhunderts begriindet wurde, sei

Wihrend die Anzahl der in der Welt erschei

den wissenschaftlichen Zeitschriften im Jahre
1800 etwa 100 betrug, waren es 1900 bereits
10000. Fiir das Jahr 1950 wurde ihre Anzahl mit
etwa 100000 angegeben. Die Anzahl der jahrlich

18

die biologische Ultrastrukturforschung an-
gefiihrt. Unsere Abbildung veranschaulicht die
Zunahme der jahrlichen Anzahl von Veroffent-
lichungen auf dem Gebiet der biologisch-medizi-
nischen Ultrastrukturforschung fiir die Zeit von



1940 bis 1970. Fir diesen Zeitraum wurden
27425 Publikationen erfaBt, die sich mit der
Ultrastruktur der tierischen und menschlichen
Zellen beschiftigen. Nimmt man die dabei nicht
beriicksichtigten Artikel iiber pflanzliche Zellen,
Bakterien und Viren hinzu, so bekommt man eine
Vorstellung von der Intensitét, mit der sich dieses
fir die moderne Biologie so wichtige For-
schungsgebiet entwickelt, das erst mit der Er-
findung des Elektronenmikroskops begriindet
wurde.
Angesichts des f: ierenden Entwicklungs-
tempos der modernen Biologie ist es heute kei-
nem Wissenschaftler mehr mogllch die Ongmal
literatur auch nur einer Forsch

vollstandlg zu ubersehen Fiir die iiber sein
hende Orientierung ist er
mehr und mehr auf z:usammenfassende Berichte
i Wenn im Folgenden fiir den Nicht-
blologen ein erster Einblick in die Ergebnisse und
Probleme der modernen Biologie gegeben wer-
den soll, so kann es sich naturgemaB nur um eine
sehr begrenzte Auswahl aus der vielschichtigen
Thematik der heutigen Biowissenschaften han-
deln. Bei der Darstellung der einzelnen Problem-
kreise werden wir dabei der aufsteigenden Linie
biologischer Organisations- und Integrations-
ebenen folgen und von der Biologie der Zellenzu
jener der Orgamsmen, Populationen und Okosy-
steme fortsct




Der Grundbauplan der eukaryotischen Zelle ist bei den
einzelligen Pflanzen und Tieren in mannigfacher Weise
variiert und zu iiberaus komplizierten Zellformen ent-
wickelt worden. Die Abbildung zeigt reprasentative
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Vertreter mehrerer Gruppen der Einzeller. A Flagellat
Euglena, B PanzergeiBler Ceratium, C Zieralge Eu-
astrum, D Radiolar Arachnocorys, E Foraminifere
Elphidium, F Ciliat Stentor, G Ciliat Stylonychia



Bausteine
des
Lebens

Leben ist stets an individuelle Lebewesen ge-
bunden, die in dentlicher M
keit als Pflanzen, Tiere und Mikroorganismen
unseren Planeten bevolkern. Jedes Lebewesen
bildet ein iiberaus komplexes System, das die
Fahigkeit besitzt, sich im Rahmen einer zeitlich
begrenzten Lebensdauer in seiner Umwelt selb-
standig als Individuum zu erhalten. Die Kom-
plexitit dieser lebenden Systeme findet ihren
Ausdruck in der Kompliziertheit ihrer stofflichen
Zusammensetzung, in einer spezifischen hoch-
komplexen Struktur sowie in dem raumlich und
zeitlich geordneten Ablauf einer Vielzahl che-
mischer und physikalischer Prozesse, die ins-
gesamt die Erhaltung des Systems gewihrlei-
sten.

Jedes Lebewesen kann durch eine Vielzahl von
Eigenschaften charakterisiert werden, die in
ihrer G heit den Organi: von seiner
unbelebten Umwelt unterscheiden. Zu diesen
allgemeinen Lebensfunktionen gehoren der
Stoff- und Energiewechsel als Grundlage aller
iibrigen Lebensprozesse, die Reizbarkeit und
Beweglichkeit, das Wachstum und die In-
dividualentwicklung sowie als hervorragende
Merkmale aller Lebewesen ihre Fahigkeit zur
Fortpflanzung, Vermehrung und Vererbung.

Vergleichen wir beispielsweise Bakterien,
Amoben, Algen, Regenwiirmer, Sonnenblumen
und Schimpansen miteinander, so wird uns klar,
daB die lebenden Systeme sehr unterschiedliche
Komplexititsgrade zeigen. Es ergibt sich die
Frage, ob man bei der fortschreitenden Zer-
gliederung solcher hochkomplizierten Lebe-
wesen wie Bliitenpflanzen oder Saugetieren nicht
schlieBlich zu Subsystemen gelangt, die ebenso

die wesentlichen Lebenseigenschaften aufwei-
sen wie ein selbstandiges winziges Bakterium
oder eine Amobe. Wir mochten dariiber hinaus
wissen, welche molekularen Strukturen und Pro-
zesse den elementaren Lebensfunktionen
zugrunde liegen. Die Beschiftigung mit diesen
Fragen fiihrt uns bald zu zentralen Problemen der
modernen Biologie.

Die Dimensionen
der Lebewesen

Wenn wir ein Lebewesen beschreiben, pflegen
wir als wichtiges Merkmal seine Grofe an-
zugeben. Wir bezeichnen den Elefanten als
groBes, die Maus als kleines Tier und weisen
ihnen damit in den Dimensionen unserer Umwelt
einen bestimmten Platz zu. Im Grunde handelt es
sich bei diesen Feststellungen um das Ergebnis
einer M M bedeutet Vergleichen mit
einer MaBeinheit, als die im vorliegenden Fall
unbewuBt die GroBe des Menschen dient. Wir
machen es damit dhnlich wie in fritheren Zeiten
die meisten Volker bei der Festsetzung der alten
LingenmaBe. Der Mensch wurde als Ma8 aller
Dinge und die GrundmaBe den Kor-
permaBen des Menschen entnommen.

Es darf in diesem Zusammenhang nicht iiber-
sehen werden, daB bei unserem Beispiel der
GroBenvergleich des Elefanten und der Maus mit
dem Menschen auch biologisch sinnvoll er-
scheint. Alle drei Organismen gehdren zu den
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Saugetieren, zeigen als Vertreter einer Ver-
wandtschaftsgruppe denselben Grundbauplan
und sind also direkt vergleichbar. Wenn dem-
gegeniiber ein Mikrobiologe das Bacterium mu-
risepticum als klein und die Schwefelpurpur-
bakterienart Thiospirillum jenense als grof3 be-
zeichnet, so ist damit natiirlich kein Vergleich
zum Menschen angestellt, sondern auf die
Durchschnittsgroe der Bakterien Bezug ge-
nommen. Die Gegeniiberstellung beider Bei-
spiele zeigt, daB solche relativen Angaben wie
»groB« und »klein« nur begrenzten Wert haben,
wenn man die GroBenverhiltnisse der Lebe-
wesen charakterisieren will.

Wer die GroBe von Organismen verschiedener
Verwandtschaftsgruppen vergleicht, mu3 ab-
solute MaBe angeben. Fiir ihn ist die Feststellung
des Zoologen wichtig, daB der Afrikanische
Elefant im erwachsenen Zustand eine Hohe von
3,50m und eine Masse von mehr als 4000kg
erreichen kann, wihrend die erwachsene Haus-
maus bei einer Gesamtliange von 16,5 cm, vonder
die Halfte auf den Schwanz entféllt, nur 25¢g
schwer wird. Das »groBe« Thiospirillum jenense
erreicht demgegeniiber eine Liange von nahezu
0,Imm und die kleine Bakterienart Bacterium
murisepticum wird gar nur 0,001 mm grof3.

Die angefiihrten Beispiele zeigen uns einer-
seits, dal verschiedene Organismenarten dersel-
ben Verwandtschaftsgruppe sehr unterschied-
liche GroBen haben konnen, andererseits aber
auch, daf sich die Durchschnittsgroien der Lebe-
wesen verschiedener Verwandtschaftsgruppen
erheblich unterscheiden. Bei weiterer Beschafti-
gung mit den GroBenverhiltnissen der Lebewe-
sen werden wir auf die Frage nach den absoluten
Grenzen der Organismengrofe gefiihrt. Es inter-
essiert uns, wie grof die groften und wie Klein
die kleinsten Lebewesen sind.

Unter den Riesen des Pflanzenreichs sind an
erster Stelle die Mammutbaume Kaliforniens zu
nennen. Das grofite bisher gemessene Exemplar
des Riesenmammutbaums erreichte eine Hohe
von 135m und hatte am Grunde des Stammes
einen Durchmesser von 12 m. Eukalyptusbdume
sollen eine vergleichbare Hohe erreichen. Neben

diesen Mafen nimmt sich die GroBe des Bl |
recht bescheiden aus. Bei einer Léange von 30m
erreicht dieses grofte lebende Tier eine Masse
von 135000kg.

Riesenformen haben nicht nur die héchstent-

22

GroBte Landlebewesen der Gegenwart sind die bis zu
135 m hohen Mammutbzume Kaliforniens und die 3,5m
hohen Elefanten. Die Riesensaurier des Mesozoikums
erreichten Korperldangen bis zu 22 m.



wickelten Organismengruppen der Bliitenpflan-
zen und Wirbeltiere hervorgebracht. Der zu den
Braunalgen gehorende Riesentang Macrocystis
pyrifera wird in den arktischen Meeren 70 m lang
und soll nach unbestitigten Angaben mancher
Autoren sogar noch groSere Lingen erreichen
konnen. Auch der Stamm der Weichtiere hat in
den Riesentintenfischen der Gattung Architeu-
this gewaltige Organismen aufzuweisen, die sich
allerdings in den mittleren und tiefen Regionen
des Meeres im allgemeinen der Beobachtung
entziehen. Der groBte bisher beobachtete Tinten-
fisch, der 1933 an der Kiiste Neufundlands tot
angetrieben wurde, erreichte mit ausgestreckten
Fangarmen eine Lénge von 21,95 Metern! Seine
Masse diirfte an die 40 000 kg betragen haben.
Die kleinsten Lebewesen finden wir unter den
Bakterien. Als einen sehr kleinen Vertreter der
stabchenfonmgen Baktcnen hatten wir Bacte-
rium  muri. lernt. Winzige
Baktenenformen gibt es aber auch unter den
schraubenformigen Spirillen und vor allem den
kugelférmigen Kokken. Noch Kleiner sind die
erst in neuerer Zeit niher untersuchten My-
coplasmataceen, die nach der englischen Be-
ja-like organismus«
oft mit der Abkurzung »PPLO« benannt werden.
Sie leben entweder im Boden oder verursachen
als pathogene Formen Krankheiten von Vogeln
und Siugetieren. Bei diesen kleinsten Lebewesen
handelt es sich um unregelmiBig geformte

Als klemste Lebewesen gelten die nur 0,2 pm groBen

die in ihren alle fiir
den Ablauf der Lebensprozesse erforderlichen Mo-
lekiilsorten enthalten.

Zwergzellen ohne Zellwand, die Ruhestadien mit
einem Durchmesser von nur 0,1 um ausbilden.
Wiihrend des aktiven Stoffwechsels vergrofert
sich deren Durchmesser auf 0,2 bis 0,25 um.

Vergleicht man die Mycoplasmen mit den
riesigen Mammutbdumen, so kann man sagen,
daB sich die Langenverhiltnisse der kleinsten
und groften Organismen um neun GroBenord-
nungen unterscheiden. Da bei der GroBen-
zunahme das Volumen eines Korpers mit der
dritten Potenz der Linge zunimmt, ergeben sich
fiir die Massen der kleinsten und groften Or-
ganismen bei vergleichbaren Korperproportio-
nen gewaltige Unterschiede.

So sehr die Feststellung beeindruckt, daB die
Linge des groSten Lebewesens die des kleinsten
um das Milliardenfache iibertrifft, so darf man
doch nicht iibersehen, daB die Dimensionen der
Organismen in einem Bereich liegen, der relativ
begrenzt ist, wenn man ihn vom kosmischen
Standpunkt aus betrachtet. Unsere Abbildungen
veranschaulichen diese GroBenverhiltnisse.

Bei niherer Beschiftigung mit der GroBe der

Unter den im Wasser lebenden Organismen ist der
Riesentang Macrocystis pyrifera mit 70m Linge die
groBte Pflanze und der Blauwal mit 30m Léange das
groBte Tier.

Lebewesen stoSt man zwangslaufig auf die
Frage, durch welche Faktoren die obere und
untere Grenze der Organismengrofie bestimmt
wird. Uberlegungen iiber die maximale GroBe der
Tiere hatte bereits Galilei (1564—1642) angestellt.
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Er wies darauf hin, daB die GroBe der Tiere nicht
liber bestimmte Grenzen ansteigen kann, ohne
daB diese aus festerem Material aufgebaut und
monstros verdickt wiren, so daB ein Tier mit
riesigen Di ionen eine unmiBige Dicke
haben miifite.

Es laBt sich leicht belegen, daB Galilei mit
dieser Feststellung mindestens fiir die Landtiere
Recht hatte. Bei Landtieren ist die Erreichung
bedeutender KorpergroBen mit einem Auflen-
skelett schlecht vereinbar, da dieses bei der
VergroBerung unproportional schwer wiirde. Die
GliederfiiBer mit ihrem cuticularen AuBenskelett
haben dementsprechend keine an Land lebenden
Riesenformen hervorgebracht. Fiir die Entwick-
lung riesenhafter Landtiere waren jedoch die
Wirbeltiere auf Grund ihres Innenskeletts pri-
destiniert. Die groBten Formen wie etwa Elefan-
ten, Nashorner oder die ausgestorbenen
Riesensaurier zeichnen sich durch den Besitz
dicker Siulenbeine mit auferordentlich massigen
Knochen aus. Diese Verhiltnisse sind dadurch
bedingt, daf die Knochen nur proportional ihrem
Querschnitt, also zweidimensional, als Stiitz-
elemente und Ansatzstellen der Muskeln wirk-
sam sind, wihrend das Volumen und damit die
Masse des von ihnen zu tragenden Korpers bei
GroBensteigerung mit der 3. Potenz anwichst.

Begrenzende Faktoren fiir die GroBe der
Riesenformen sind weiterhin durch die Bezie-
hungen des Organismus zu seiner Umwelt ge-
geben. Fiir ein groBes Tier, das ja seine Nahrung
aus der Umwelt bezieht, ist eine hinreichende
Aufnahme von Nihrstoffen nur gewihrleistet,
wenn das Verhiltnis der resorbierenden Ober-
fliche des Darms zur Masse des Korpers nicht
unter ein bestimmtes MaB fillt. Wenn bei riesen-
haften Tieren die Nervenstrecken fiir die Reiz-
leitung und Reizbeantwortung zu gro werden,
erscheint weiterhin auf Grund der lingeren
Reaktionszeit ein zweckentsprechendes Ver-
halten gegeniiber den jeweiligen Umweltsituatio-
nen beeintréchtigt.

Es ldBt sich somit aus den funktionellen An-
forderungen an die verschiedenen Organe des
Tierkorpers eine ganze Reihe von Faktoren her-
leiten, die auf eine mogliche VergroBerung des
Tierkorpers begrenzend einwirken. Diese sind
letzten Endes auf die physikalisch-chemischen
Eigenschaften der Bauelemente des Organismus
zuriickzufiihren.
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Die Dimensionen der Lebewesen
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Fiir die maximale GroBe der Landpflanzen
sind neben den mechanischen Anforderungen an
den Pflanzenkdrper in erster Linie die Moglich-
keiten eines Wassertransports von den Wurzeln

zur Spitze der Baumkrone bestimmend. Wir
wissen, da} der stindig durch den Pflanzenkor-
per hindurchziehende Wasserstrom vor allem
durch die bei der Verdunstung des Wassers an
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Die Zwergwasserlinse Wolffia arrhiza wird als kleinste
Bliitenpflanze nur etwa 1 mm groB.

den Blittern entwickelte Kraft angetrieben wird,
die als »Transpirationssog« in den Bidumen
4,05 x 10°Pa betragen kann. Von den Blittern
ziehen so durch die Gefale des Stammes zahl-
reiche kontinuierliche Wasserfaden bis in die
Wurzeln.

Der duBere Luftdruck von 1,01 x 10° Pakonnte
nur eine Wassersdaule von 10m, in den engen
GefiBlen der Pflanze infolge des auftretenden
Filtrationswiderstandes sogar nur eine solche
von 4m tragen. Wenn die Wasserfaden in den
Stammen der Baume wesentlich groBere Lingen
erreichen, ohne abzureifen, so ist dies auf die
Kohision der Wassermolekiile im Zusammen-
hang mit der Adhision des Wassers an den
GefaBwinden zuriickzufithren. Aus experi-
mentellen Untersuchungen ergab sich, da8 zur
Uberwindung dieser Kohision des GefaBinhalts
etwa 3,55 X 10°Pa erforderlich sind. Unter den
Bedingungen, die in den pflanzlichen GefiBen
gegeben sind, konnen 3,55 % 10°Pa eine Was-
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sersaule von 140 m tragen. Es ist damit zugleich
die obere Grenze fiir die von Pflanzen erreich-
bare Hohe angegeben, die von den riesigen
Mammut- oder Eukalyptusbdumen auch nicht
iiberschritten wird. Wir kommen somit zu der
iiberraschenden Erkenntnis, dal die maximale
GroBe der Baume letzten Endes durch die phy-
sikalischen Eigenschaften des Wassers bestimmt
1st.

Um die untere Grenze der Organismengrofe
richtig einzuschitzen, mu man sich zundchst
einmal die auBerordentliche Komplexitit der in
jedem Lebewesen nebeneinander ablaufenden
Prozesse vergegenwirtigen. Man kann anneh-
men, daf} eine Mindestanzahl von Stoffwechsel-
reaktionen erforderlich ist, um das Leben eines
Organismus zu erhalten. Die minimale Grofle
eines Lebewesens wird somit durch die hierfiir
erforderliche kleinste Anzahl der Molekiile und
deren Grofe bestimmt. Eine unter stark ver-
einfachenden Annahmen gemachte Uberschlags-
rechnung kann uns diese veranschaulichen.

Fiir den Ablauf jeder Stoffwechselreaktion im
Organismus ist im all i ein spezifisches
Enzymeiweifl erforderlich. Wir wissen an-




dererseits, daB fiir die Synthese jedes Eiweil3-
molekiils eine spezifische Ribonucleinsaure und
ein Abschnitt der in der Zelle vorhandenen Des-
oxyribonucleinsaure benétigt werden. Diese drei
Sorten von Makromolekiilen beanspruchen den
groften Teil des Trockengewichts einer lebenden
Zelle. Wenn wir ihre Anzahl und Grofe ab-
schitzen konnen, ergeben sich somit Hinweise
auf die geringstmogliche GroBe eines Lebe-
wesens.

Wir sahen, daB die Zwergzellen der Mycoplas-
men im aktiven Zustand einen Durchmesser von
etwa 200nm haben. Dies entspricht einem Zell-
volumen von rund 4000000nm’. Da etwa
80 Prozent der Zelle aus Wasser bestehen, blei-
ben 20 Prozent Trockensubstanz mit einem
Volumen von 800000 nm’. Als mittleren Durch-
messer der Protein- und Nucleinsiuremolekiile
kann man 10 nm, als durchschnittliches Volumen
500nm’ je Makromolekiil annehmen. Unter
Vernachlissigung aller niedermolekularen Ver-
bindungen wiirde das Trockengewicht der
Zwergzelle also Platz fiir rund 1600 Makro-
molekiile bieten.

Da fiir jede Stoffwechselreaktion drei Makro-
molekiile erforderlich sind, konnten in einer Zelle
mit 1600 Makromolekiilen kaum mehr als 500
verschiedene Reaktionen ablaufen. Dies diirfte
dem Minimum an Stoffwechselprozessen ent-
sprechen, die zur Aufrechterhaltung des Lebens
notwendig sind. Von jeder benétigten Makro-
molekiilsorte wiren dabei nur ein oder hochstens
zwei Exemplare in der Zwergzelle vorhanden.
Eine weitere Verkleinerung der Zellen erscheint
ohne Beeintrichtigung ihrer Lebensfahigkeit
nicht denkbar.

Uberall Zellen

Alles Leben ist an einzelne Lebewesen gebun-
den, die neben uns Menschen in iiberwiltigender
Fiille unseren Planeten bevolkern. Dem un-
befangenen Betrachter fritherer Zeiten erschien
der einzelne Organismus als Grundeinheit des
Lebens, an der alle wesentlichen Lebenseigen-
schaften zu beobachten sind. Wir erfahren heute
bereits im Schulunterricht, daB alle Organismen
aus einer mehr oder weniger grofien Anzahl

Matthias Jakob Schleiden (1804—1881) begriindete mit
T.Schwann die Zelltheorie.

kleinerer, el arer Leb heiten, den
Zellen, aufgebaut sind oder einer einzelnen Zelle
entsprechen. Diese Vorstellung einer einheit-
lichen Organisation aller Lebensformen er-
scheint uns so selbstverstandlich, da es schwer-
fallt, sich zu vergegenwirtigen, welchen un-
geheuren Fortschritt die Begriindung der Zellen-
lehre im 19.Jahrhundert fiir die Biologie be-
deutete.

Die Auffassung der einzelnen Organismen als
Grundeinheiten der biologischen Aktivitit ent-
sprach ja der direkten Anschauung, der unmittel-
baren Erfahrung des Menschen im tdglichen
Leben. Ein zwingender Grund zur Postulierung
noch kleinerer Lebenseinheiten schien dem
naiven Beobachter vergangener Jahrhunderte
nicht gegeben und die wesentliche Aufgabe der
Botaniker und Zoologen darin zu bestehen, die
speziellen Eigenschaften der zahlreichen be-
kannt gewordenen Pflanzen- und Tierarten zu
erforschen. In der Zeit bis zum 19. Jahrhundert
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Theodor Schwann (1810—-1882) begriindete 1839 mit
M.J. Schleiden die Zelltheorie.

wurde so eine Fiille botanischer und zoologischer
Einzell nisse z1 ragen. Von einer
einheitlichen Wissenschaft vom Leben, einer
Biologie im heutigen Sinne, kann man jedoch erst
seit der Begriindung der Zellenlehre durch den
Botaniker Matthias Jakob Schleiden und den
Zoologen Theodor Schwann in den Jahren 1838
und 1839 sprechen. Mit der Entdeckung der
Zellen als den el en B i aller

Karpers verborgen geblieben. Erst die Erfindung
des Mikroskops gegen Ende des 16. und seine
Verbesserung in der ersten Hilfte des 17.Jahr-
hunderts brachten die Voraussetzungen fiir die
Entdeckung der Zellen. Wie so oft in der Ge-
schichte der Naturwissenschaften gaben auch
hier die Erfindung eines neuen Forschungs-
instruments und die Einfiihrung neuer Unter-
suchungsmethoden den AnstoB zur intensiven
Entwicklung einer ganzen Wissenschaftsrich-
tung.

Die erste Beschreibung von Pflanzenzellen
verdanken wir Robert Hooke (1635—1703), auf
den auch die Bezeichnung »Zellen« zuriickgeht.
Fiir ihn war die Entdeckung der Pflanzenzellen
nur eine Gelegenheitsbeobachtung unter zahl-
reichen anderen, die er bei der Erprobung seines
Mikroskops machte. Dies wird beim Durch-
blttern seiner im Jahre 1665 erschienenen »Mi-
crographia« und auch beim Betrachten jener
Tafeln deutlich, auf der sich neben der Abbildung
eines Mimosenblattes ohne erkennbaren Zusam-
menhang die beriihmt gewordene Abbildung der
Zellen des Flaschenkorks findet.

Von Hookes Beobachtungen oder den Be-
schreibungen pflanzlicher und tierischer Zellen
durch Grew (1641—1711), Malpighi (1628—1694),
Swammerdam (1637—1680) und Leeuwenhoek
(1632—1723) war es ein weiter Weg bis zur Be-
griindung der Zellenlehre. Wihrend des 18. und
im ersten Drittel des 19. Jahrhunderts wurde von
den mikroskopierenden Naturforschern eine
Fiille von Einzelbeobachtungen iiber den mikro-
skopischen Bau der Organismen zusammen-
getragen und eine Vielzahl verschiedener Pflan-
zen- und Tierzellen beschrieben. Es fehlte jedoch
die Erkenntnis, daf3 es sich dabei um wesensver-
wandte Strukturen handelt, die als Elementar-

h

b ine aller Lebewesen zu betrachten sind.

Lebewesen riickte das Interesse an den all-
gemeinen, fiir alle Organismen gleichermafen
giiltigen GesetzmiBigkeiten des Lebens in den
Vordergrund des Interesses.

Wenn man Schleiden und Schwann auch als
Begriinder der Zellenlehre bezeichnen kann, so
waren beide doch nicht die eigentlichen Ent-
decker der Zellen. Diese sind vielmehr unter den
ersten Pionieren der Mikroskopie zu suchen.
Dem unbewaffneten menschlichen Auge mit
seinem begrenzten Aufldsungsvermogen war der
zelluldre Aufbau des pflanzlichen und tierischen
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Das historische Verdienst der von Schieiden
und Schwann begriindeten Zelitheorie bestand
darin, daB sie mit der Erkenntnis des einheit-
lichen Bauprinzips aller Lebewesen die Ver-
einigung der Botanik und Zoologie zu einer ein-
heitlichen Wissenschaft vom Leben, der Biologie
im modernen Sinne, erméglichte. Einige ihr zu-
nichst noch anhaftende irrtiimliche Vorstellun-
gen iiber Bau und Entstehung der Zellen wurden
in den folgenden Jahren iiberwunden, so daf ein
Vierteljahrhundert nach der Begriindung der
Zelltheorie deren Inhalt in drei allgemeinen Er-



Nervenzellen

Epithel-

zellen

g Knochen-
zellen

Alle Organe und Gewebe des Tierkorpers sind aus
Zellen aufgebaut, von denen vier charakteristische
Zelltypen abgebildet sind.
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Zellen des
Blattes

Zellen der
SproBachse

Zellen der
Wurzel

Der gesamte Korper einer Bliitenpflanze mit seinen
Grund Blatt, SproBachse und Wurzel ist aus
einer Vielzahl spezialisierter Zellformen aufgebaut.




faBt werden konnte:

1. Alle Lebewesen bestehen aus Zellen.

2. Alle Zellen zeigen einen einheitlichen Grund-
aufbau aus Protoplasma und Zellkern.

3. Jede Zelle entsteht durch Zellteilung aus einer
anderen Zelle.

DaB man bereits vor iiber einem Jahrhundert
in den Zellen nicht nur die Elementarbausteine
der Organismen sah, sondern sie zugleich als die
mit allen Let i haf

Auch im Korper einer hoheren Pflanze finden
wir mannigfaltige Zelltypen, und auch dort lassen
sich klare Beziehungen zwischen Struktur und
Funktion der Zellen beobachten. Unsere Abbil-
dung vermittelt eine Vorstellung von dem Zell-
gefiige des Korpers einer Bliitenpflanze, an des-
sen Aufbau etwa 80 verschiedene Zellsorten
beteiligt sein konnen. Wir erkennen, daf ein der
Photosynt.hese hochgradig angepaBites Laubblatt

ten 2 teten
Gr inheiten der biologischen Aktivitdt er-
kannt hatte, geht aus einer berithmt geworde-
nen Zelldefinition hervor, die Max Schultze
(1825—1874) im Jahre 1861 pragte: »Die Zelle ist
ein mit den Elgenscha.ften des Lebens begabtes
Kliimpchen Pr Ichem ein Zell-
kern liegt.«

Es ist ein faszinierender Gedanke, daf§ der
turmhohe Stamm eines Baums, das komplizierte
Gefiige des menschlichen Korpers, der gallertige
Korper einer Qualle oder ein Pilz in gleicher
Weise aus Zellen aufgebaut sind. Bei niherer
Betrachtung sehen wir freilich, daB in den ver-
schiedenen Organen eines vielzelligen Tieres
oder einer hoheren Pflanze das Grundmotiv
»Zelle« in mannigfacher Weise variiert ist.

Am Aufbau des Wirbeltierkorpers ist eine
Vielzahl verschiedener Zellformen beteiligt, von
denen auf unserer Abbildung nur vier charakteri-
stische Beispiele dargestellt sind. Wir sehen, daB
die den Stiitzapparat des Korpers bildenden fe-
sten Knochen, der im Dienste der Verdauung und
Nahrungsaufnahme stehende Darmkanal und die
zu starker Kontraktion befdhigten Muskeln
ebenso aus Zellen aufgebaut sind wie das im
Dienst der Aufnahme, Verarbeitung und Weiter-
leitung von Informationen stehende Nerven-
system. Wenn man die kompakten prismatischen
Zellen der Darmwandung mit den langgestreck-
ten Muskelzellen oder den stark verastelten und
extrem lange Fortsitze aussendenden Nerven-
zellen vergleicht, bekommt man eine Vorstellung
von der Mannigfaltigkeit der existierenden Zell-
formen. Diese wenigen Beispiele lassen bereits
erkennen, daB zwischen der Gestalt und den
Aufgaben, die eine Zelle im Dienst des Gesamt-
organismus zu erfiillen hat, enge Zusammen-
hinge bestehen. Wir begegnen hier erstmals
jenem Prinzip der Beziehungen zwischen Struk-
tur und Funktion, das fiir viele biologische Er-
scheinungen bestimmend ist.

nach d ben zelluliren Prinzip aufgebaut ist
wie etwa das Holz eines Baumes, in dem sich
lebende und abgestorbene Zellen zu einem
komplizierten Zellverband vereinigt haben.

Die Zelltheorie beruhte zundchst auf einer
vergleichenden Betrachtung des Baues der viel-
zelligen Pflanzen und Tiere. Wenn man die Zelle
aber als Grundeinheit der biologischen Aktivitit
bezeichnet, so ist in dieser Feststellung bereits
die Forderung enthalten, daB Zellen auch als
selbstindige Organismen existenzfihig sein
miissen. Die Begriinder der Zellenlehre hatten
diesen Schlu noch nicht gezogen, obwohl da-
mals bereits zahlreiche einzellige Organismen
bekannt waren. Nachdem Leeuwenhoek 1675 die
ersten Einzeller beobachtet hatte, waren im
18.Jahrhundert zahlreiche Arten von »AufguB-
tierchen« oder »Infusorien« beschrieben worden.
Thre Zellnatur wurde jedoch erst nach der Be-
griindung der Zelltheorie erkannt. So cha-
rakterisierte Siebold (1804—1885) erstmals 1845
die Protozoen als Tiere, »deren unregelmaBige
Form und einfache Organisation sich auf eine
Zelle reduzieren lassen«. Allerdings konnte sich
diese Auffassung nach heftigen Kontroversen
erst in der zweiten Hilfte des 19.Jahrhunderts
durchsetzen.

Die Erkenntnis, daB es neben vielzelligen auch
einzellige Pflanzen und Tiere gibt, fiihrte zu einer
Erweiterung unserer Vorstellungen von der
Mannigfaltigkeit der Zellformen. Wenn im Kér-
per eines vielzelligen Lebewesens zahlreiche
unterschiedliche Zellsorten zu beobachten sind,
so ist dies darauf zuriickzufiihren, daB im Rah-
men einer Arbeitsteilung die Zellen der ver-
schiedenen Organe fiir die Erfiillung unter-
schiedlicher Funktionen spezialisiert sind. Ein
Einzeller hingegen mu8 alle fiir die Erhaltung der
Art erforderhchen Lelstungen selbst vollbringen.
B Aufgaben werden dabei oft von be-
sonderen Bereichen der Zelle erfiillt, die in
Analogie zu den Organen der Vielzeller als
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»Organellen« der Zelle dann vielfach eine spe-
zifische Gesta]tung aufweisen. Dle Einzeller

zeigen d d oft einen | en
Aufbau als die Gewebezellen der Vlelzeller
Als ein Grundanli jeder Wi haft

kann man das Verlangen nach prizisen Defini-
tionen der ver Begriffe bezeict Zu

Bei aller Bedeutung, die Schultzes Zelldefini-
tion fiir die Weiterentwicklung der Biologie hatte,
darf man nicht iibersehen, daB sie die Biologen
in der Folge auch vor manche schwierige Frage
stellte. Trotz aller Bemiihungen gelang es nicht,
in den Bakterien und Blaualgen Zellkerne nach-
isen. Wenn zum Wesen einer Zelle der

den grundlegenden Begriffen der Biologie gehort
seit Begriindung der Zelltheorie der Begriff
»Zelle«. Seine Einfilhrung bedeutete einen
Markstein in der Geschichte der Wissenschaft
vom Leben. Wenn Schultze die Zelle als ein mit
den Eigenschaften des Lebens begabtes Kliimp-
chen Protoplasma definierte, in dem ein Zellkern
liegt, so waren damit die Zellen der vielzelligen
Pflanzen und Tiere ebenso charakterisiert wie
die der einzelligen. Der klassische Zellbegriff
brachte damit eine Vereinheitlichung unserer
Vorstellung von der Organisation der Lebewesen
und gab den AnstoB zu zahllosen Untersuchun-
gen iiber Bau, E hung und Let

der Zellen.

Die Eizelle des StrauBes iibertrifft als grofite Zelle um
ein Vielfaches das Volumen des im gleichen MaBstab
abgebildeten kleinsten Siugetiers, der Etruskerspitz-
maus.
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Besitz eines Zellkerns gehort, konnten diese also
keine Zellen sein. Daes sich aber andererseits bei
den Bakterien und Blavalgen doch um Lebe-
wesen handelt, durfte man entweder die Zellen
nicht als El t ine aller Or
ansehen, oder es machte sich eine Erweiterung
des Zellbegriffes notwendig. Von beiden
Alternativen wurde die zweite gewihit.

Wir bezeichnen heute auch Bakterien und
Blaualgen als Zellen und unterscheiden somit
Zellen mit Kern von solchen ohne Kern. Alle
Lebewesen, die Zellen mit »echten« Kernen
besitzen, nennen wir heute »Eukaryoten«. Zu
ihnen gehoren alle einzelligen und vielzelligen
Pflanzen und Tiere. Die Bakterien und Blaualgen
werden ihnen als »Prokaryoten« gegeniiber-

gestellt.
Wir haben bisher die Zellen als Ele-
mentart ine aller Leb charakteri-

siert, dabei aber zundchst die Frage nach der
GroBe dieser Bausteine auBer acht gelassen.

Grifen kugeliger Zellen

Zellart Lange Volumen
Kleinste

Bakterien 0,15pum 1,8 X107 pm?
Menschliche

Eizelle 250 pm  82X10° um’
Hiihnerei 35000 pm 43 x10" pm®
StrauBenei 75000 pm 2,2 X 10" pm?

Wenn man die Zellen gemeinhin als mikrosko-
pisch kleine Gebilde bezeichnet, so stimmt das
im wesentlichen. Die der vielzelligen Tiere und
Pflanzen erreichen meist eine durchschnittliche
GroBe von 10 bis 100 wm. Dabei liegen die Durch-
schnittswerte der Tierzellen meist etwas niedri-
ger als die der Pflanzenzellen. Aus unserer Ta-
belle geht hervor, dal es allerdings auch viel
groBere Zellen gibt.

Wenn wir nach den groBten Zellformen fragen,
ist es zweckmaBig, zwischen kompakt gebauten
und langgestreckten Zelltypen zu unterscheiden.
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GroBe Vertreter der ersten Gruppe, die bereits
mit bloBem Auge wahrgenommen werden kon-

len Zellforschung erwiesen, das in den letzten
Jahren auch Gegenstand zahlreicher molekular-

hi s rh

nen, findet man unter zahireichen pflanzlict

t Forsck war.

und tierischen Einzellern sowie hzufig in Spei-
cherorganen der Bliitenpflanzen wie etwa Kar-
toffelknollen oder dem Fruchtfleisch vieler
Beeren. Viel groBer konnen jedoch die Eizellen
der Tiere werden.

Wihrend das menschliche Ei mit 0,25mm
Durchmesser zwar groBer als die iibrigen
menschlichen Zellen ist, muB man es doch im
Vergleich zu den riesenhaften Eiern der Vogel
noch als winzig bezeichnen. Das allein der ein-
zelnen Eizelle entsprechende Eigelb eines
Hiihnereies erreicht 35 mm Durch . Die

Die kleinsten Zellen fmden wir bei den Bakte-
rien und Blaualgen. Sie werden in extremen
Fillen nicht groBer als 0,15 bis 0,2 wm und liegen
somit unmmelbar an der Grenze der Sichtbarkeit
im Li ikroskop. Als die klei bek
Vertreter hatten wu' im vorhergehenden Ab-
schnitt die Mycoplasmen charakterisiert. Bei
naherer Betrachtung ihrer GroBenverhiltnisse
ergab sich, daB die untere Grenze der iiberhaupt
moglichen ZellgroBe offenbar durch jenes Volu-
men gegeben ist, das von einer bestimmten

beziiglich ihres Volumens groBte Zelle ist jedoch
die Eizelle des groBten lebenden Vogels, des
StrauBes. Mit einem Durchmesser von 75mm
iibertrifft sie sogar die GroBe des kleinsten
Saugetiers, der mit dem Schwanz nur 65mm
langen Etruskerspitzmaus. Man muB sich einmal
vergegenwartigen, daB somit im Volumen dieser
riesenhaften Zelle der Kérper eines hochentwik-
kelten Wirbeltiers mit all seinen Organsystemen
mehrmals Platz findet.

Neben solchen kompakt gebauten Riesenzel-
len, wie sie die Eizellen darstellen, gibt es auch
zahlreiche Zellsorten, die bei geringer Breite
extreme Langen erreichen. So werden Baum-
wollhaare 50 bis 75 mm, Ramiefasern sogar 250
bis 550 mm lang. In beiden Fillen handelt es sich
um normale einkernige Zellen. Dasselbe gilt von
jenen Ner llen im Riick k des Men-
schen, die bis in den FuB reichende Nervenfasern
aussenden und damit die Linge von einem Meter
erreichen.

Derartig extreme ZellgroBen bilden Ausnah-
men, die im allgemeinen nur von besonders
spezialisierten Zellen der vielzelligen Pflanzen
und Tiere erreicht werden. So wird durch die
extreme Linge der Nervenzellen eine schnelle
Weiterleitung von Informationen im Kérper des
Tieres erméglicht, wihrend das gewaltige Volu-
men der Vogeleizellen auf der Anhéufung groer

gen von Reservesut zum Aufbaudes
jungen Vogels beruht. In diesem Zusammenhang
verdient aber auch die im Mittelmeer lebende
einzellige Alge Acetabularia Erwahnung, die eine
Lange von Scm erreicht. Diese einkernige,
schirmchenformige Riesenzelle hat sich als her-
des Versuchsobjekt der experi 1

vorr
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destanzahl von Makromolekiilen eingenom-
men wird, die fiir die Aufrechterhaltung der
Lebensprozesse erforderlich sind. Das Minimum
der ZellgroBe hat also molekulare Ursachen.

Aus unserer Abbildung ist zu ersehen, daB die
GroBenordnung der kleinsten Zellen an die Di-
mensionen der Makromolekiile angrenzt, die ja
als wesentliche Komponenten der lebenden Zelle
zu betrachten sind. Wenn wir die Langenverhalt-
nisse der kleinsten und groten Zelle miteinander
vergleichen, ergeben sich Unterschiede, die bis
zu acht GroBenordnungen ausmachen. Beim
Vergleich der Volumina kommen wir zu noch viel
gewaltigeren Unterschieden.

Bei derartigen Betrachtungen iiber die GroBen-
variabilitit der Zellen darf man aber nicht iiber-
sehen, daB die meisten Eukaryotenzellen doch
eine mittlere GroBe von 10 bis 100 pm einhalten,
die offenbar optimale Bedingungen fiir den
Ablauf der Lebensprozesse in den Zellen bie-
tet.

Leben
und das periodische System
der Elemente

Die mannigfachen Lebensprozesse einer Zelle
sind auf das Wirken chemisch-physikalischer
GesetzmaBigkeiten zuriickzufiihren. Wenn wir
diese naher ergriinden wollen, ist es notwendig,
zunichst einmal die chemische Zusammenset-
zung der Zellen aufzukliren. Als eine der ersten
Fragen taucht dabei die auf, welche Elemente
eigentlich in Lebewesen vorkommen. Die Ant-



Stellung der in der lebenden Zelle vorkommenden
Elemente im periodischen System. Rot: Hauptele-
mente, mit 1-50% am Zellgewicht beteiligt. Blau:
Elemente, die mit 0,01—-1% in der Zelle vorkommen.
Griin: Spurenelemente, mit weniger als 0,001 % Haufig-
keit

wort darauf war mit den Methoden der qualita-
tiven und quantitativen chemischen Analyse
relativ leicht zu finden.

Von den heute bekannten Elementen des pe-
riodischen Systems wurde nahezu die Halfte in
Organismen nachgewiesen. Allerdings erwiesen
sich nur etwa 20 als wesentlich fiir den Aufbau
der lebenden Zellen. Nach der prozentualen
Haufigkeit ihres Vorkommens kann man sie in
die drei Gruppen der Hauptelemente, Spuren-

1 und Ultrasp 1

fassen.

In der ersten Gruppe finden sich als universelle
Bausteine der in den Zellen vorkommenden or-
ganischen Verbindungen Kohlenstoff, Wasser-
stoff, Sauerstoff, Stickstoff, Schwefel und Phos-
phor. Als hiufigstes Element unter ihnen ist der
Kohlenstoff zu nennen, der etwa 50 Prozent des
Trockengewichts der Zelle ausmacht, wahrend
Phosphor nur zu etwa 1 Prozent in der Zelle
vorkommt. Diese Zentralstellung des Koh-
lenstoffs in der belebten Natur konnte man etwa
so charakterisieren, dal von ihm gewissermafen

das Geriist der organischen Molekiile gebildet
wird, in das die iibrigen Atome eingefiigt sind.
Wesentlich ist dabei die Fahigkeit des Koh-
lenstoffatoms, sich mit anderen Kohlenstoffato-
men zu beliebig langen Ketten zu verbinden und
auf Grund seiner Vierwertigkeit den Aufbau
dreidimensionaler Strukturen zu erméglichen.

Zur Gruppe der biologischen »Spurenele-
mente« kann man Natrium, Magnesium, Chlor,
Kalium und Calcium rechnen. Deren Anteil an
der Zusammensetzung der Zelle betragt jeweils
nur 0,01 bis 1 Prozent des Trockengewichts. Ihre
Bedeutung ist vor allem darin zu sehen, daB sie
an physikalischen Prozessen in der Zelle beteiligt
sind und den Ablauf von Stoffwechselprozessen
beeinflussen.

Welche Aufgaben die mit weniger als
0,001 Prozent in der Zelle vorkommenden
»Ultraspurenelemente« fiir den Ablauf der Le-
bensprozesse haben, ist noch nicht in jedem Fall
geklirt. Die Erforschung dieses Problems ist mit
erheblichen Schwierigkeiten verbunden, da man
beispielsweise die beim Fehlen dieser Elemente
auftretenden Ausfallserscheinungen im Experi-
ment nur nachweisen kann, wenn die verwende-
ten Chemikalien oder das Wasser duBerst rein
sind. Als Verunreinigungen enthaltene geringste
Spuren der Elemente konnen bereits zu fehler-
haften Schliissen fiihren. Auf die biologische
Bedeutung einiger Ultraspurenelemente wurde
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man iiberhaupt erst durch das Auftreten von
Krankheitserscheinungen bei Pflanzen und Tie-
ren aufmerksam, die in solchen Gebieten leben,
in denen die betreffenden Elemente fehlen. So
fiihrt etwa der Ausfall von Kobalt bei der Ent-
wicklung der Tiere, der von Bor bei Pflanzen zu
schweren Schadi Ganz all in kann
man aber wohl sagen, daB auch die Ultraspuren-
elemente vor allem den Ablauf von Stoffwech-
selprozessen beeinflussen.

Recht aufschluBreich ist es, wenn man einmal
die Stellung der lebenswichtigen Elemente im
periodischen System betrachtet (Abbildung). So
ergibt sich, daB am Aufbau der lebenden Zellen
nur leichte Elemente beteiligt sind. Unter den fiir
dje biologische Struklurbildung wichtigen

ist S mit der Ordnungs-
mhl 16 am schwersten. Bemerkenswert ist
weiterhin, daB es sich bei diesen Hauptelementen
ausschlieBlich um Nichtmetalle handelt. Sie er-
reichen ihre stabilste Konfiguration inter-
essanterweise durch Aufnahme von einem Elek-
tron beim Wasserstoff, von zwei Elektronen
beim Sauerstoff, von drei beim Stickstoff, vier
beim Kohlenstoff, fiinf beim Phosphor und sechs
Elektronen beim Schwefel. Durch Kombination
dieser sechs Elemente wird in der Zelle die iiber-
wiegende Mehrzahl aller Molekiile gebildet. Nur
in besonderen Fillen sind andere Atome beim
Aufbau leb ichtiger Verbind beteiligt.
Die metallischen Elemente machen nur 1 bis
2 Prozent der Zellsubstanz aus.

Kein einziges der in den Organismen nach-
gewiesenen Elemente kommt nur in Lebewesen
vor. Alle finden sich auch in der unbelebten
Natur. Bei Gegeniiberstellung der prozentualen
Haufigkeiten, mit denen diese in den Organismen
und in der Erdrinde vorkommen, ergeben sich
auffallende Unterschiede. Die Erdrinde besteht
zu iiber 99 Prozent aus Sauerstoff, Silicium,
Aluminium, Natrium, Calcium, Eisen, Magne-
sium und Kalium. Alle iibrigen Elemente machen
weniger als 1 Prozent aus. Am Aufbau der Lebe-
wesen sind demgegeniiber mit nahezu 9'7 Prozent
allein die vier leich der |
namlich Wasserstoff, Kohlenstoff, " Sauerstoff
und Stickstoff, beteiligt. Von den haufigsten
Elementen der Erdrinde ist also nur der Sauer-
stoff mit groBerer Haufigkeit in der lebenden
Materie zu finden.

Die Tatsache, daB sich nur ein Teil der auf der
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Erde vorkommenden Elemente in den Organis-
men findet und dies auBerdem in sehr unter-
schiedlicher Haufigkeit im Vergleich zur
Erdrinde, 148t Riickschliisse auf bemerkenswerte
Eigenschaften der Zellen zu. Offenbar ist die
lebende Zelle in der Lage, unter den in ihrer
Umgebung vorkommenden Elementen eine
Auswahl zu treffen. Manche werden in das
Cytoplasma aufgenommen, andere nicht. Ob-
wohl beispi ise in den tr Laterit-
Boden Titan in erheblichen Prozentsitzen vor-
kommen kann, wird es doch von den Zellen der
dort lebenden Pflanzen nicht aufgenommen.
Andererseits konnen Zellen bestimmte Ele-
mente in erheblicher Menge im Cytoplasma an-
reichern. So sind vor allem die lebenswichtigen
Elemente Kohlenstoff und Stickstoff, aber auch
Phosphor und Schwefel in den Zellen in viel
hoheren Konzentrationen als in der Erdrinde
oder Atmosphire vorhanden. Auch an den Ul-
traspurenelementen kann man diese Fahigkeit
der Zellen zur Konzentrierung bestimmter Ele-
mente nachweisen. Es wurde beispielsweise
gefunden, daB Meerestiere Vanadium um das
280000fache jener Konzentration anreichern,
mit der es im umgebenden Meerwasser vorhan-
den ist.
Eine erstaunliche Feststellung kann man ma-
chen, wenn man die relativen Hauﬂgkenen der
in den Lebx nicht mit jenen an
der Erdoberfliche, sondern mit ihrer Gesamt-
haufigkeit im Kosmos vergleicht. Die aus spek-
trographischen Befunden der Astrophysiker
gewonnenen Werte zeigen eine iiberraschende
Ahnlichkeit mit denen, die uns von der elemen-

taren Z1 zung der Or be-
kannt sind (Abbildung). Auffallig ist vor allem,
daB die biologisch wichti El H,0,C

und N auch im Kosmos am haufigsten sind, wenn
man von reaktionstragen Edelgasen absieht, die
in der Zelle kaum fi halten werden ko
Wie man diese Ubereinstimmung zu deuten hat,
ist bisher nicht entschleden

Viele der lebensnc El liegen
als Ionen in der Zelle vor. Man findet in ihnen
regelmaBig die Kationen Na*, K*, Ca**, Mg*™*
oder die Anionen Cl~,SO; ~, PO; "~ und NO3 in
charakteristischen Konzentrationen. Wie wichtig
diese Ionen fiir die Zellen sind, kann man bereits
aus der T he entnet daB ihre absol
Mengen und relativen Haufigkeiten in engen
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Relative Hiufigkeit der ersten Elemente des perio-
dischen Systems im Kosmos (in % der Siliciumatome)
und in den lebenden Organismen (in % der Koh-
lenstoffatome)

Grenzen konstant gehalten werden. Veranderun-
gen der Ionenkonzentrationen fiihren zu auf-
fallenden Verinderungen der Zelleigenschaften,
wie etwa der Erregbarkeit, der Stoffaufnahme
oder des Bewegungsvermogens der Zellen. Die
Ionen beeinflussen die physikalischen Eigen-
schaften des Cytoplasmas und greifen in ver-

hi ichtige Stoffwechsel-

sl Weise in
prozesse ein.

Die molekularen Bausteine
des Lebens

Fiir das Verstindnis der lebenden Zellen ist eine

memssa Kosmos
N [.cbewesen

Damit werden einige grundsatzliche Fragen auf-
geworfen:

— Welche Molekiile kommen in der Zelle vor?
— In welcher Haufigkeit treten die verschiedenen
Molekiilsorten auf?

— Welche Molekiile gehdren als lebensnotwen-

zum Gr

dige Verbind
Organismen?
— Fiir welche Aufgaben werden die verschiede-
nen Molekiile in der Zelle benotigt?

Bereits die Beantwortung der ersten Frage
nach der molekularen Zusammensetzung der
Zelle bereitet wesentlich groBere Schwierigkei-
ten als dxc Elementaranalyse. Stets finden sich
hier a Raum neb der zahllose
Verbindungen der verschiedensten Art mit den
unterschiedlichsten Eigenschaften. IThre Menge
ist in den mei Fillen verschwindend gering,
so daB ihr Nachweis auBerordentlich erschwert
wird. Es kommt hinzu, daB im komplizierten
Gefiige der Zellen ein stindiger Auf-, Ab- und
Umbau ihrer molekularen Bestandteile zu be-
obachten ist und viele Verbindungen demnach
nur kurze Zeit vorhanden sind. Trotz dieser

31 d aller

Kenntnis ihrer molekul

viel wichtiger als die lhres 1 Auf-

1 1

keil ist es in miihsamen Unter-

baues. Auch in der kleinsten Zelle sind viele
Milliarden Atome vorhanden, die sich zu den
verschiedensten Molekiilen vereinigt haben.

ein Bild von der qualitati-
ven und quantitativen chemischen Zusammen-
setzung der Zellen zu gewinnen.

Die Aufklirung der in Lebewesen und damit
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in den Zellen vorkommenden chemischen Ver-
bindungen ist Aufgabe der Naturstoffchemie, die

gestellt wird. Die anorganischen Bestandteile der
Zelle machen nur wenig mehr als 1 Prozent aus.

uns mit zahllosen derartigen Verbind be-
kannt gemacht hat. Wie groB die genaue Zahl der
in Organismen vorkommenden Naturstoffe ist,
1aBt sich allerdings nicht angeben, da einerseits
standig neue entdeckt, andererseits nur wenige
der iiber 1,5 Millionen lebenden Organismenarten
bisher untersucht wurden. Sicher ist die Zahl der
iiberhaupt in Lebewesen vorkommenden Ver-
bindungen sehr viel groBer als die der bisher in
ihnen nachgewiesenen.

Es kann nicht unsere Aufgabe sein, auch nur
die wichtigsten dieser Stoffe zu nennen. Jedes
Lehrbuch der organischen Chemie oder Bioche-
mie gibt dariiber genauer Auskunft. Es inter-
essieren hier auch nicht die sogenannten sekun-
daren Naturstoffe, die nur in manchen Organis-
men gebildet werden und spezielle Bedeutung
haben. Wir wollen uns vielmehr auf eine kurze
Charakterisierung jener Stoffgruppen beschran-
ken, die in Lebewesen universell vorkommen
und fiir den Aufbau und die Lebensprozesse aller
Zellen gleichermaen Bedeutung haben.

Der Rest der Trock t besteht
aus ory hen Verbind der verschieden-
sten Art. Bei den meisten dieser Stoffe handelt
es sich um mak lekulare Verbindt also
um Proteine, Nucleinsiuren, Polysaccharide und
Lipide. Nur etwa 1,3 Prozent des Gesamt-
gewichts der Zelle wird von kleinen organischen
Molekiilen gestellt.

Den AuBenstehenden mag es iiberraschen,
wenn dem Wasser eine zentrale Rolle fiir den
Aufbau der Zelle und die in ihr ablaufenden
Prozesse zugesprochen werden muB. Diese Be-
deutung ist nicht nur im quantitativen Anteil an
der lebenden Substanz begriindet, der oft mehr
als 90 Prozent des Zellgewichts ausmacht. Viel
wichtiger sind die chemisch-physikalischen Ei-
genschaften des Wassers, die dieses zum uni-
versellen Losungsmittel der Zelle machen und
maBgeblich die Eigenschaften der in ihr gelosten
Substanzen sowie deren Reaktionen bestim-
men.

Wasser ist u'n Grunde em Stoff mit ganz un-

Einen ersten Eindruck vom molekul; Auf-
bau der Zelle vermittelt unsere Abbildung, in der
die prozentualen Haufigkeiten der Stoffgruppen
einer Bakterienzelle dargestellt sind. Wir sehen,
daB der iiberwi de Teil der Zell im

angefiihrten Beispiel 80 Prozent, vom Wasser

Molekulare Zusammensetzung einer
Bakterienzelle
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gewohnlict haften dxe sich auffallend
von jenen ver Verbind

unterscheiden. Im Vergleich zu den Wasserstoff-
verbindungen des Schwefels, Selens oder Tellurs
liegt beim Wasser der Gefrierpunkt um 100 Grad

und der Siedepunkt um 180 Grad zu hoch. Un-

1. b

Proteine 10 %

RNA 3 %

DNA 04 %

Polysaccharide 2 %

Lipide 2 %

kleine organische Molekiile 1,3 %

anorganische Stoffe 1,3 %



Molekiilstruktur des Wassers. Es ist der Abstand und
Winkel zwischen dem O-Atom und den beiden
H-Atomen, die Verteilung der elektrischen Ladungen
im Raum und die A von 4 Wasser

im Eis unter Ausbildung von Wasserstoffbriicken dar-
gestellt.

gewohnlich ist seine hohe Warmekapazitit und
sein hohes Wirmeleitvermogen. Als Anomalie
muB man es bezeichnen, wenn das Wasser seine
groBte Dichte bei 4°C hat und sich bei weiterer
Abkiihlung ausdehnt. AuBergewshnlich hoch ist
auch die Dielektrizititskonstante, und besondere
Beachtung verdient schlieBlich die hervorra-
gende Eignung des Wassers als Losungsmittel
der verschiedensten Stoffe.

Die erwihnten Eigenarten des Wassers finden
ihre einfache Erklirung darin, da Wassermo-
lekiile die Fahigkeit besitzen, sich mit anderen
Wassermolekiilen zu mehr oder wemger groBen
Molekiilaggrega n. Aus-
gangspunkt fiir das Verstindnis dieser Eigen-
schaften des Wassers ist die Kenntnis seiner
raumlichen Struktur und Ladungsverteilung
(Abbl]dung) Jedes Wassermolekiil bildet eine
Art Dipol, m dem dle Schwerpunkte der positiven
und I auf verschiedene Mo-
lekiilbereiche verteilt sind. Dieser Dipolcharak-
ter ermoglicht es dem Wassermolekiil, mit ande-
ren Wassermolekiilen Aggregate zu bilden. Da
am einzelnen Molekiil zwei positive und zwei
negative Zentren vorhanden sind, kann es sich
mit vier Nachbarmolekiilen zusammenlagern.
Zwischen einem Wasserstoffatom des einen
Wassermolekiils und dem Sauerstoff eines an-
deren wird dabei auf Grund elektrostatischer
Anznehungskraftc eme als »Wasserstoffbriicke«

ich Bindung Thren klarsten
Ausdruck findet die daraus resultierende tetra-
edrische Zusammenlagerung der Molekiile in der
Kristallstruktur des Eises.

Der Dipolcharakter des Wassermolekiils und
seine Fihigkeit zur Wasserstoffbriickenbildung
sind auch fiir die Eigenschaften des fliissigen
Wassers bestimmend. In erster Linie ist in diesem
Zusammenhang seine hervorragende Eignung als
Losungsmittel der verschiedenartigsten Sub-
stanzen zu erwahnen. Die in Wasser gelosten
Verbindungen richten sich — vor allem wenn sie
Ladungen tragen — nach den Dipolen des Was-
sers aus. Den Wechsclwukungen zwnschen
Wasser und den and
der Zellen, insbesondere auch den Makro-
molekulen, kommt fir das Zustandekommen

i her Erschei groie
Bed inzel ist freilich die

Im Grunde sind es gerade diese A lien, die
ihm seine groBe Bedeutung als Milieu aller Le-
bensvorginge gegeben haben und Leben in der
uns bekannten Form unter den heutigen Bedin-
gungen Planeten ermoglich Es mag
hier der Hinweis geniigen, daB es ohne die un-
gewohnliche Lage des Gefrier-und Siedepunktes
unter den seit Hunderten von Millionen Jahren
auf der Erde herrschenden Temperatur- und
Druckverhiltnissen kein fliissiges Wasser geben
wiirde und sich iiberhaupt kein irdisches Leben
entwickelt hitte.

Deutung dleser Wechselwnrlumgen im komple-
xen biologischen System der Zelle schwierig und
trotz zahlreicher Untersuch der letzten
Jahre vielfach noch ungeklart.
Wasser bildet nicht nur als ideales Losungs-
mmel das innere Milieu der Zelle, in dem sich die
ischen U des Stoffwechsels
abspielen, sondern esist auch Partner zahlreicher
chemischer Reaktionen. Viele Abbauprozesse
von Molekiilen erfolgen unter Wasseraufnahme.
Umgekehrt wird beim Aufbau von Riesen-
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Anord : Wassermolekii

im Eis

nigen Sie IThre Produkte, wie zum Beispiel den
Kautschuk, dann werden diese kristallisieren und
sich als niedermolekular erweisen.«

Wir wissen heute, da es in der lebenden Zelle
sehr viel groBere Molekiile mit Molmassen von
vielen Millionen, ja sogar einigen Milliarden gibt.
Gerade diese Riesenmolekiile miissen als we-
sentliche Trager der Lebensprozesse betrachtet
werden. Die Erk is, daB in dem Z
spiel der beiden Riesenmolekiilsorten der Nu-
cleinsduren und Eiweile die Losung des Riitsels
der Vererbung zu suchen ist, muB man als einen
der wichtigsten Fortschritte nicht nur der mo-
dernen Biologie, sondern der Naturwissenschaf-
ten iiberhaupt bezeichnen.

Polysaccharide

‘Wenn man die Bedeutung der makromolekularen
Verbindungen nach der Haufigkeit ihres Vor-
kommens einschitzen wiirde, so miiSten die
Polysaccharide an erster Stelle genannt werden.
Man hat geschitzt, daB8 von der Zellulose allein
etwa die Halfte aller auf unserem Planeten vor-

molekiilen in der Zelle Wasser frei Ganz

besondere Bedeutung hat es schlieBlich durch
seine Beteiligung an der Photosynthese der
griinen Pflanzen fiir das Leben auf unserer Erde
bekommen, wie spater noch ausfiihrlich zu er-
ortern ist.

Von groBer Bedeutung fiir unser Verstindnis
der Lebensprozesse war die Erkenntnis, da die
iiberwiegende Masse der organischen Verbin-
dungen in Form von sehr groBen Molekiilen in
der Zelle vorkommt. Noch vor wenigen Jahr-
zehnten hielt man die Existenz derartiger Riesen-
molekiile fiir ausgeschlossen. Als im Jahre 1926
der spatere Nobelpreistrager und Begriinder der
Makromolekularchemie Hermann Staudinger
(1881—1956) auf der Naturforschertagung in
Diisseldorf seine Ansichten iiber die Bildung von
Makromolekiilen darlegte, stieB er auf weit-
gehende Ablehnung. Sein Kollege Wieland
meinte damals zu ihm: »Lieber Herr Kollege,
lassen Sie doch die Vorstellung mit den groBen
Molekiilen, organische Molekiile mit einem
Molekulargewicht iiber 5000 gibt es nicht. Rei-
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organischen Substanzen gestellt
wird. Andere wichtige Vertreter der Poly-
saccharide sind die Stirke, das Glykogen oder
das Chitin. Die biologische Bedeutung dieser
makromolekularen Verbind ist im all-
gemeinen darin zu sehen, daB sie — wie das
Glykogen und die Stirke — Speicherstoffe dar-
stellen oder — wie die Zellulose und das Chitin
— als extrazellulir gelagerte Stiitzsubstanzen der
Lebewesen dienen.

Trotz der GroBe ihrer Molekiile, die Mo-
lekulargewichte von einigen Millionen erreichen
konnen, sind die Polysaccharide recht einfach
aufgebaut. Im einfachsten Fall bestehen sie aus
mehreren hundert oder tausend gleichférmigen
B i gereiht sind.

B: i die linear
Bei diesen Monomeren handelt es sich je nach
dem Typ des untersuchten Polysaccharids um
Zuckermolekiile verschiedener Art. So ist die zu
20 bis 30 Prozent in den Stirkekdrnern der
Pflanzen auftretende Amylose aus etwa 1000 bis
4000 Gluc fiigt. Da die
benachbarten Glucoseeinheiten nicht in einer




CH,OH

CH,OH

Ausschnitt aus der Struktur des Zellulose- und des
»gerollten« Amylosekettenmolekiils

Ebene liegen, sondern einen Winkel bilden, zeigt
das gesamte Kettenmolekiil die Form einer
lockeren Schraube.

Bei der Zellulose hingegen, die ebenfalls aus
Glucoseeinheiten aufgebaut ist, ist die Kette
infolge einer anderen Bindungsart der benach-
barten Einheiten weitgehend gestreckt. Das
ebenfalls unverzweigte Zellulosemolekiil, indem
3000 bis 5000 Glucoseeinheiten vereinigt sind,
wird so zu einem geradlinigen, relativ starren
Gebilde, dessen Linge bis zu 5pm betragen
kann. Durch Parallellagerung zahlreicher
Zellulosemolekiile konnen sich demzufolge
Zellulosefasern bilden, die auf Grund ihrer me-
chanischen und chemischen Widerstandsfihig-
keit die wichtigsten Stiitzelemente der pflanz-
lichen Zellwiande darstellen.

Bei manchen Polysacchariden, wie dem
Amylopektin der pflanzlichen Stirke oder dem
Glykogen der Tierzellen, sind die ebenfalls aus
Glucoseeinheiten aufgebauten Molekiilketten in
mehr oder weniger groBen Abstinden verzweigt.
Das Gesamtmolekiil bekommt dadurch eine
kompakte Form. Beide Polysaccharide stellen
die Speicherform dar, in der die Glucose bei
Pflanze und Tier fiir die wechselnden Bediirf-
nisse des Stoffwechsels bereitgehalten wird.

Neben den angefiihrten kommen in der Natur
zahlreiche andere Polysaccharidsorten vor. Ihre
chemischen und biologischen Eigenschaften
werden einerseits durch Natur und Anzahl der
miteinander  verkniipften Zuckerreste, an-
dererseits durch die Art und raumliche Lage der

CH,OH

Bindungen zwischen den monomeren Bausteinen
des Riesenmolekiils bestimmt. Aber selbst dann,
wenn verschiedene Zucker oder Zuckerderivate
am Aufbau eines Molekiils beteiligt sind, zeigt
dies eine sehr gleichformige Struktur, da die
molekularen Bausteine in regelméBiger Folge
miteinander verkniipft sind.

Neben den eigentlichen Polysacchariden
haben in neuerer Zeit die Mucopolysaccharide in
zunehmendem MaBe das Interesse der Bioche-
miker und Biologen erregt. Es handelt sich bei
diesen um komplexe Polysaccharide, die neben
ihrer Kohlenhydratkomponente andere Bestand-
teile enthalten und zum Teil mit Proteinen ver-
bunden sind. Sie werden von den verschieden-
sten Zelltypen im allgemeinen an der Zelloberfla-
che oder in die Umgebung der Zelle abgeschieden
und iiben die unterschiedlichsten Funktionen
aus.

Proteine

Wir hatten gesehen, da von den Polysacchari-
den mehr als die Hilfte aller auf der Erde vor-
kommenden organischen Verbindungen gestellt
wird. Dabei ist jedoch zu beachten, daf es sich
bei der groBten Menge dieser Polysaccharide um
extrazellulir abgeschiedene Stoffe handelt. Am
Aufbau der Zellen selbst sind in viel stirkerem
MaBe die Eiweie oder Proteine beteiligt, die
etwa die Hilfte der Trockensubstanz einer
Bakterienzelle ausmachen. In anderen Zellen
kann ihr Anteil sogar noch grofer sein.
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Man hatte bereits zu Beginn des 19. Jahrhun-
derts vermutet, daB die EiweiBe nicht nur in
quantitativer Hinsicht wichtige Komponenten
der Zellen sind, sondern fiir die Lebensprozesse
grundsitzliche Bedeutung haben. Mit der damals
fiir die EiweiBstoffe eingefiihrten Bezeichnung
»Proteine«, die aus dem Griechischen stammt
und die »Ersten« oder »Wichtigsten« bedeutet,
sollte diese Ansicht zum Ausdruck gebracht
werden.

Nach ihren wesentlichen Funktionen unter-
scheidet man die beiden Gruppen der Struktur-
proteine und Enzymproteine, ohne allerdings
beide streng voneinander trennen zu konnen. Auf
die unterschiedliche Form der EiweiBmolekiile
bezieht sich die Unterscheidung kugeliger oder
»globuldrer« und faserformiger oder »fibrilldrer«
Proteine. Im einzelnen haben die EiweiBe freilich
zahlreiche Aufgaben zu erfiillen. Als struktur-
bildende Komponenten sind sie maBgeblich am
Aufbau der Zellorganellen und der Zwischen-
zellsubstanz beteiligt. Von den Enzymproteinen
werden die mannigfachsten zelluliren Stoff-
wechselprozesse gesteuert. Proteine sind bei der
Kontrolle der Genaktivitit wirksam, stellen
wichtige Komponenten der Atmung und Photo-
synthese oder konnen als Hormone bei der
Steuerung der verschiedensten Lebensprozesse
beteiligt sein. Sie sind bei Stofftransporten und
Bewegungsprozessen wirksam und haben ent-
scheidende Bedeutung fiir die Spezifitit der
Immunreaktionen von Lebewesen.

Die Vielfalt der angefiihrten Leistungen I4Bt
bereits vermuten, daB in den Zellen zahlreiche
verschiedene Proteinsorten nebeneinander vor-
kommen miissen. Man hat geschitzt, daB eine
Zelle allein iiber 3000 verschiedene Enzymei-
weiBle enthilt, die alle spezifische Funktionen
erfiillen. Die Spezifitit dieser Funktionen ist in
der Besonderheit der jeweiligen Molekularstruk-
tur begriindet. Der Aufbau eines Protei
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Primiérstruktur des Proteinmolekiils

molekiile sind im all i 20 verschied:
Bausteinsorten beteiligt. Bei diesen Monomeren
handelt es sichum Aminosiuren, die alle dadurct
ausgezeichnet sind, daB sie am gleichen Koh-
lenstoffatom die Karboxylgruppe —COOH und
die Aminogruppe —NH, tragen. Die Verschie-
denheiten der 20 Aminossuren werden durch die
am selben Kohlenstoffatom sitzenden Seiten-
oder Restgruppen R bedingt.

Bei der Verkniipfung der monomeren
Aminosiuren zum Protein trigt jede Aminosiure
denselben Anteil zum Aufbau der Achse des
Kettenmolekiils bei. Die Karboxylgruppe der

muB somit verschiedenen Prinzipien gerecht
werden. In ihrem Grundaufbau

EiweiBmolekiile ‘einem einheitlichen Struktur-
schema. Trotz der Einhaltung dieses all i

lekiils einen A e verbindet sich dabei unter
Wasseraustritt jeweils mit der Aminogruppe
hen alle  einer and umerBlldungemerPephdbmdm\g
Durch die Verknii zweier Aminosi
ht so ein Dipeptid, aus drei A

Baupnnz.lps ist aber die Mogllchkelt zur Blldung

ein Tnpepud und durch Verbindung zahireicher
Al duren ein Polypeptid. Verbindungen aus

einer groBen Mannigf: ver
Molekiilsorten gegeben.
Unsere Abbildi veranschaulichen in

schematischer Weise das Bauprinzip der Pro-
teine. Am Aufbau der kettenformigen EiweiB-
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mehr als hundert Aminosiuren werden als Pro-
teine oder Eiweie bezeichnet.

Die auBerordentliche Mannigfaltigkeit, in der
Proteine vorkommen kénnen, ist weniger durch



die unterschiedliche Lange des Kettenmolekiils
als vielmehr durch die unterschiedliche Reihen-
folge der monomeren Bausteine bedingt. Bereits
die Verkniipfung von nur 20 verschiedenen
Aminosiuren ergibt eine riesige Anzahl unter-
schiedlicher Anordnungsmoglichkeiten dieser
B ine. Vom Matt iker erfahren wir, daB
so P =20!, also mehr als 2,4 X 10'® verschiedene
Kombinationen gebildet werden konnen. Bei der
von 20 verschied Aminosiuren
zu Kettenmolekiilen, die jeweils aus 100 Baustei-
nen aufgebaut sind, ergiiben sich 20" oder etwa
10'® verschiedene Kombinationen. Dies wiren
viel mehr Sorten, als Atome im ganzen Weltall
enthalten sind. Bedenkt man, daB in zahlreichen
EiweiBmolekiilen noch wesentlich mehr als
100 Aminossduren miteinander verbunden sind
und alle Aminosduresorten in wechselnder
Haiufigkeit in den verschiedenen Eiweimolekii-
len vorkommen konnen, so wird klar, daB theo-
retisch der Mannigfaltigkeit der Proteinstruktu-
ren kaum Grenzen gesetzt sind.

Wenn wir bisher von der Struktur der Protein-
molekiile sprachen, so wurde darunter im we-
sentlichen die Reihenfolge der miteinander ver-
kniipften A Auren oder die »Ami ese-
quenz« verstanden, die auch als » Primarstruktur«
bezeichnet wird. Man kann es als bedeutende
Erfolge der Biologie vermerken, da8 in den letz-
ten Jahrzehnten die Aufklarung der genauen
Aminosauresequenz zahlreicher Proteine und
Polypeptide gelang. Wir kennen sie heute bei-
spielsweise vom Insulin, Myoglobin, Héamoglo-
bin und Cytochrom C. Von manchen Polypepti-
den gelang bereits die chemische Totalsyn-
these.

Eine jede Polypeptidkette bildet normaler-
weise ein unverzweigtes fadenformiges Molekiil.
Aus zahlreichen Beobachtungen geht aber her-
vor, daB Proteinmolekiile im all i weder
die Form eines langgestreckten noch die eines

lIsmaBig kniulten Fadens auf-
weisen. So ist die tatsichlich gemessene Mo-
lekiillinge Kleiner als die theoretisch aus der
Anzahl und Linge der miteinander verbundenen
Aminosauren errechnete. Da andererseits Pro-
teine kristallisieren konnen, sind die verschiede-
nen Molekiilindividuen derselben Proteinsorte
offenbar nicht zufallsmaBig unterschiedlich zu-
sammengekniuelt. Alle Molekiile miissen viel-
mehr dieselbe, fiir das betreffende Eiwei cha-
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rakteristische raumliche Form aufweisen, die
eine Kristallisation ermoglicht.

Die genaue Aufklarung der raumlichen An-
ordnung von Proteinmolekiilen verdanken wir
der Strukturanalyse durch Beugung von Ront-
genstrahlen an der zu untersuchenden Verbin-
dung. Es ergab sich, daB die Polypeptidketten der
EiweiBe in verschiedener Weise aufgewunden
oder gefaltet sein konnen. Eine der hzufigsten
Anordnungsformen der Proteinmolekiile ist die
von Pauling und Corey 1951 erstmals be-
schriebene »Helix«, bei der das Kettenmolekiil
gewissermaBen auf einem Zylinder schrauben-
formig aufgerollt erscheint. Bei der sogenannten
»a-Helix« kommen dabei auf 10 Umginge
37 A en. Der Z halt des drei-
dimensionalen Gebildes wird durch Wasserstoff-
briicken gewihrleistet, die sich jeweils zwischen
den NH-Gruppen eines Umgangs und den Sauer-
stoffatomen der CO-Gruppen des benachbarten
Umgangs ausbilden.

Da die verschiedenen Seitengruppen der

Sekundarstruktur

Vereinfachte Darstellung  der
(a-Helix) eines EiweiBmolekiils

43



Nach der Verleihung der Nobelpreise des Jahres 1962
in Stockholm. Von links nach rechts: M. H. F. Wilkins

(geb. 1916), M.F.Perutz (geb.1914), F.H.C.Crick
(geb. 1916), J.E. Steinbeck (1902—1968), J. D. Watson
(geb. 1928), J.C. Kendrew (geb. 1917).

Perutz und Kendrew erhielten den Preis fiir ihre Unter-
suchungen iiber die Struktur globulirer Proteine. Crick,
Watson und Wilkins wurden fiir die Aufklirung der
Molekularstruktur der DNA und ihre Bedeutung fiir die
Informationsiibertragung in den Lebewesen aus-
gezeichnet.

Aminosduren unterschiedliche GroBe haben,
erscheint die »Oberfliche« des aufgeschraubten
EiweiBmolekiils unregelmiBig modelliert. Jedes
Proteinmolekiil bildet so ein charakteristisches
Oberflachenmuster aus, das letztlich durch die
fi 1 Reihenfolge der d
Aminosduresorten bestimmt wird. Diese spezi-
fischen Oberfldchenmuster haben fiir die Wech-
selwirkungen des Molekiils mit anderen che-
mischen Verbindungen und damit fiir die spezi-
fische Funktion der Eiweie Bedeutung. Zu
beachten ist weiterhin, daB sich an die
Aminosgurereste vielfach Wassermolekiile an-
lagern, so dal das Proteinmolekiil im allgemeinen
von einem Wassermantel umgeben ist.

Die helixférmige Anordnung der Polypeptid-
kette wird im Unterschied zu der Primérstruktur
als »Sekundarstruktur« des Molekiils bezeichnet.
Eine seltener vorkommende Sekundirstruktur
ist die »Faltblattstruktur«, bei der die Ketten-
molekiile nicht schraubenformig gewunden,
sondern zickzackformig gefaltet sind. Mehrere
parallelgelagerte Polypeptidketten solcher An-
ordnung konnen dann durch Wasserstoff-
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briicken zu Proteinblattern zusammengefiigt
werden.

Die Polypeptidkette eines helixartig auf-
geschraubten EiweiBmolekiils bildet in vielen
Fillen keine durchgehende Helix. Es konnen
vielmehr helikale mit nichthelikalen, gestreckten
Abschnitten abwechseln, die gegeneinander ge-
faltet sind und so eine komplizierte drei-
dimensionale Anordnung des ganzen Molekiils
verursachen. Die so entstandene raumliche
»Konformation« der Polypeptidkette wird als
»Tertidrstruktur« des Proteins bezeichnet. Fiir
die Stabilisierung der Faltung konnen die ver-
schiedenartigsten Bindungstypen wie Wasser-
stoffbriicken, Ionenbindungen oder Disulfid-
briicken verantwortlich sein. Durch die Faltung
entsteht so die »globuldre« Gesamtform eines
Kettenmolekiils.

Von »Quartirstrukturen« spricht man dann,
wenn mehrere Polypeptidketten zu groBeren
Kompl 1 2L reten. Das bek
Beispiel einer solchen Quartirstruktur bietet der
rote Blutfarbstoff Hamoglobin, fiir dessen
Strukturaufklarung Kendrew und Perutz 1962
mit dem Nobelpreis ausgezeichnet wurden. Ein
Hamoglobin-Molekiil besteht aus 4 Eiweif-
Untereinheiten, die paarweise iibereinstimmende
Struktur zeigen. Jede EiweiBkette ist mit einer
eisenhaltigen  Farbstoffkomponente  (Ham-
gruppe) verbunden und bildet eine charakteri-
stische Tertidrstruktur, in der helikale und ge-
streckte Abschnitte abwechseln. Die komplexe
Gesamtstruktur des Molekiils ergibt sich letzten
Endes gesetzmadBig aus der spezifischen
Aminosiuresequenz, also der Primérstruktur der
vier Polypeptidketten.




PHOSPHORSAURE

()IH
HO—P=0
|
OH

PYRIMIDINE
NH:
b}
H-NT{CH

C CH
()'f \N/

Thymidin-5"-monophosphat

zuc

‘R

HL)(:H_,/()\()IH H()(:H_./() \()H
| |
o CH  HY
N 1/ INL 1/
H (I—(I H H (I‘—(
OH H OH HO
Desoxyribose Ribose
PURINE
| i « -
ST NG Guanin
Cytosin ) N NH,
H
Thymin
NH,
]
N, C
N
/ \(:/ Sy
HC ] |
N Oy 2 Adenin
U
] H
Uracil
HO

Uridin-5"-monophosphat

Bausteine der Nucleinsduren

45



Nucleinsduren

Als der junge Doktor der Medizin Friedrich
Miescher am 21. August 1869 aus Tiibingen an
seine Eltern in Basel einen Brief schrieb, in dem
er von seinen Untersuchungen iiber die chemi-
sche Zusammensetzung des Zellkerns berichtete,
konnte er nicht ahnen, daB damit der Grundstein
fiir jene bemerkenswerten Entdeckungen gelegt
wurde, die 75 Jahre spiter zur Begriindung der
Molekularbiologie fiihrten. Miescher fand bei
seiner Untersuchung der chemischen Zusam-
mensetzung von Eiterzellen eine phosphorreiche
Verbindung, die nur in den Zellkernen vorkommt

cleotids sind jeweils ein Molekiil Phosphorsiure,
ein Molekiil Zucker und ein Molekiil einer orga-
nischen stickstoffhaltigen Base beteiligt. Die
Phosphorsdure ist in allen Nucleotiden glgich
beschaffen. Von den Zuckermolekiilen konnen
zwei verschiedene Sorten am Aufbau der Nu-
cleotide beteiligt sein. In beiden Fllen handelt
es sich um Zucker mit 5 Kohlenstoffatomen, um
Pentosen, die sich nur in dem Besitz eines Sauer-
stoffatoms unterscheiden. Jener Zucker, der das
betreffende Sauerstoffatom enthilt, wird als
Ribose, der andere als Desoxyribose bezeichnet.
Da in jedem Nucleinsduremolekiil immer nur
eine Zuckersorte vorkommt, kann man grund-
satzllch zwei verschiedene Sorten von Nu-

und von ihm deshalb »Nuclein« wurde.
1874 gelang es ihm, das Nuclein in eine Eiweif3-
komponente und einen eiweiBfreien Rest auf-
zutrennen, den er als mehrbasische Siure cha-
raktensnene F\lr dxesen pragte Altmann 1899 die
, die heute aus
keiner Darstellung der modernen Biologie mehr
wegzudenken ist.

Die Bed ng der Nucleil en fiir das
Leben der Zellen blieb lange unbekannt. Wir
wissen heute, daB sie die Trager der Erbin-
formationen sind und verstehen so das intensive
Bemiihen zahlloser Chemiker, Physnker und
Blclogen, die Ei; haf !

ten der N
bis in alle Einzelheiten aufzukliren. Zunichst
mteressnen uns hier der Grundaufbau dieser

llen Verbi Die Besonder-
heiten 1hrcr Raumstruktur, ihrer Blldungswelse
und ihrer Funktionen werden uns in den folgen-
den Kapiteln immer wieder zu beschiftigen
haben.

Nucleinsduren sind Makromolekiile, deren
GroBe die der Proteine in zahlreichen Fillen um
ein Vielfaches iibertrifft. Thr Molekulargewicht
kann bis zu einigen Milliarden betragen und ein
einzelnes Molekiil somit unter Umstznden Mil-
limeterlinge erreichen.

Ebenso wie die Proteine sind auch die Nu-
cleinsduren aus zahlreichen monomeren Baustei-
nen in Form von K lekiilen zu

unterscheiden. Nach den jeweiligen
Zuckerkomponenten werden dlese als Rnbonu»
dure und Desoxyribc lei
net. Nach den englischen Bezeichnungen »ri-
bonucleic acid« und »deoxyribonucleic acid«
werden fiir beide Verbindungen international die
Abkiirzungen RNA beziehungsweise DNA ver-
wendet.

Die am Aufbau der Nucleinséuren beteiligten
Basen leiten sich von heterozyklischen Verbin-
dungen mit Ringstrukturen aus Kohlenstoff- und
Stickstoffatomen, dem Purin und Pyrimidin, ab.
Derivate des Pyrimidins sind die Basen Cytosin,
Thymin und Uracil: Vom Purin leiten sich Adenin
und Guanin ab. Wenn hier fiinf Basen als Nu-
cleotidbausteine aufgezihlt wurden, so ist das
nur ein scheinbarer Widerspruch zu unserer
obigen Feststellung, daB am Aufbau jeder Nu-
cleinsdure stets vier Nucleotidsorten beteiligt
sind. Der Widerspruch Klirt sich mit der Fest-
stellung, daB Cytosin, Adenin und Guanin sowohl
in der DNA wie in der RNA vorkommen, Thymin
und Uracil aber immer nur in einer Nu-
cleinsduresorte zu finden sind. Thymin ist in
seinem Vorkommen auf die DNA, Uracil auf die
RNA beschrinkt. Wir haben damit ein weiteres
Merkmal, durch das sich die DNA und RNA
prinzipiell unterscheiden.

Fur das Verstiandnis der Struktur und bio-
1 Bedeutung der N insauren ist es

gefiigt. Bei diesen Monomeren handelt es sichum
»Nucleotide«, von denen in jedem Nucleinsiu-
remolekiil vier Sorten vorkommen. Im Gegensatz
zu den Bausteinen der Proteine, den Aminosiu-
ren, sind die Nucleotide selbst

wesentlich, zu wissen, wie Base, Zucker und
Phosphorsiure zum Nucleohd und wie die Nu-
cleotide zum Nuclei 1

gefugt sind. Grundsitzlich sind bei den Nu-

en die Nucleotide in Form einer un-

ter Natur (Abbildung). Am Aufbau eines Nu-
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verzweigten Nucleotidkette vereinigt. Wie bei
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den Molekulen der Proteine kann man auch beim
N lekiil eine durchgehende Achse
oder ein »Riickgrat« von den Seitengruppen des
Molekiils unterscheiden. Das Riickgrat des Nu-
cleinsauremolekiils wird von alternierend mit-
einander verbundenen Phosphorsdure- und
Zuckermolekiilresten gebildet. Die Seitengrup-
pen werden von den Purin- und Pyrimidint

Mit der Nucleotid ist Achst die
Primérstruktur _eines Nucleinséuremolekiils
charakterisiert. Ahnlich wie die Proteine bilden
die Nucleinsduren aber auch Sekundir- und
Tertidrstrukturen aus. Die Kenntnis dieser iiber-
geordneten Strukturprinzipien ist wichtig fiir das
Verstandms der biologischen Funktionen der
N Wir werden uns mit dieser Pro-

gebildet, die jeweils mit dem Zuckerrest ver-
kniipft sind (Abbildung).

Fiir die Reihenfolge der an der Molekiilachse
aufeinanderfolgenden Basen oder, was dasselbe
bedeutet fir die Reihenfolge der zum Nu-

olekiil ini Nucleotide lie
sich keinerlei Periodizitit feststellen. Wahrend
man noch in den vierziger Jahren an einen peri-
odischen Aufbau der Nucleinsduren glaubte,
Wlssen wir heute, daB in den Nucleondfo]gen
d Nucl lekiile eine eben-
sogrofie M: it vork kann wie
bei den Aminosaurefolgen der Pr lekiile.

ver

: faltiok

blematik in einem anderen Zusammenhang aus-
fiihrlich zu beschaftigen haben.

Lipide

Gegen Ende des vergangenen Jahrhunderts
stellte Ernst Overton (1865—1933) die Hypothese
auf, daB alle Zellen von einer 6lahnlichen Haut
umgeben sind. Er war zu dieser Vorstellung bei
Untersuch iiber das Eindringungsvermo-

Wir konnen dariiber hinaus sogar feststellen, daB
die ungeheure Vielfalt beider Bausteinfolgen in
einem gesetzmaBigen Zusammenhang steht, der
freilich erst bei Kenntnis der biologischen Funk-
tionen beider Makromolekiilsorten verstindlich
wird. Im einzelnen bereitet allerdings die Auf-
Idarung der genauen Nucleoudfolge oder »Nu-
einer besti Nuclei e
erhebliche Schwierigkeiten. Man muB es als
bedeutende Erfolge der biochemischen For-
schung ansehen, wenn in den letzten Jahren die
h kleiner Ribonu-
clemsauren nut 70 bis 80 Nucleotiden aufgeklart
werden konnte. Die genaue Sequenzaufklirung
von DNA-Molekiilen mit 10000000 Nucleotiden
diirfte vorlaufig ein unerfiillbarer Wunsch sein.

gen der verschiedenartigsten Substanzen in die
Zellen gekommen. Dabei hatte sich ergeben, da
die Verbindungen um so leichter in die Zellen
eintreten konnen, je stirker sie in fettdhnlichen
Substanzen, in Lipoiden, 1slich sind. Overtons
geniale Konzeption, die als »Lipoidtheorie der
Permeabilitit« in die biologische Literatur ein-
ging, ist trotz mancher Modifikationen in ihren
Grundziigen bis heute unerschiittert.

Wir wissen jetzt, daB sich fettihnliche Sub-
stanzen oder Lipide nicht nur in der duBeren
Zellmembran finden, sondern auch am Aufbau
zahlreicher im Cytopl: it der Or; 11
maBgeblich beteiligt sind. Thr Vorhandensein ist
fur wesentllche Lebensprozcsse unerléaBlich. Als
ine der lebenden

htig €

Struktur eines Triglycerids (Neutral-
fett)



Materie verdienen sie somit auch hier eine nzhere
Besprechung.
In chemischer Hinsicht stellen die Lipide keine
einheitliche Verbindungsgruppe dar. Sie haben
nur ihre Loslichkeit in organischen Losungs-
mitteln wie Benzol, Ather, Aceton oder
Chloroform gemeinsam und sind in Wasser
hend unloslich. Dieses Loslichkeitsver-
halten ist darauf zuriickzufiihren, daB in den
Lipidmolekiilen aliphatische und aromatische
Kohlenwasserstoffreste vorkommen.

Bei den Fetten sind die langen Kohlenwas-
serstoffketten von Fettsauren esterartig mit dem
dreiwertigen Alkohol Glycerin verbunden. Je
nach der Anzahl der mit dem Glycerin verbun-
denen Fettsduren unterscheidet man Mono-,
Di- oder Triglyceride. Bei den Triglyceriden, den
Hauptbestandteilen der meisten in Organismen
vorkommenden Fette, sind alle drei Koh-
lenstoffatome des Glycerins mit Fettsauren ver-
kniipft (Abbildung). Die biologische Bedeutung
der Fette ist vor allem darin zu sehen, da8 sie als
Reservestoffe oder Energiespender dienen.

In der Gruppe der Phospholipide oder Phos-
phatide besitzen die wichtigen Glycerinphos-
phatide einen dhnlichen Bau wie die Fette. Ein
wichtiger Unterschied zu den Triglyceriden ist
jedoch darin zu sehen, daB mit dem Glycerin nur
zwei Fettsdauren verbunden sind und die dritte
Fettsaure durch Phosphorsdure ersetzt ist. Mit
der Phosphorsdure ist auBerdem meist eine
stickstoffhaltige Base verkniipft, bei dem wich-
tigen Lecithin etwa der Aminoalkohol Cholin.

Durch die Einfiigung der Phosphorsaure und
der basisch Gruppe bek das Phos-
pholipidmolekiil einen polaren Bau, beide Mo-
lekiilenden zeigen ein unterschiedliches Ver-

halten. Bei dem etwa stimmgabelformig gestal-
teten Lecithinmolekiil (Abbildung) hat das Ende
mit den beiden Kohlenwasserstoffresten der
Fettsauren keinerlei Affinitat zum Wasser, es ist
hydrophob Dem anderen Ende werden durch die
Phosphorsiure- und Stickstoffgrup-
pen hydrophile Eigenschaften verliehen. Dieser
Bereich zeigt groBe Affinitdt zum Wasser.

Wie sich an Hand von Modellversuchen er-
lautern 14B8t, haben die Phospholipidmolekiile
infolge ihres polaren Baues grofe Bedeutung
als strukturbildende Komponenten der Zellen.
Bringt man eine alkoholische Losung von Phos-
pholipiden auf Wasser, so 16st sich der Alkohol
bald im Wasser, wahrend sich die Phospholipid-
molekiile an der Grenzfliche des Wassers so
anordnen, daf ihre hydrophilen Molekiilenden in
das Wasser ragen, die hydrophoben Kohlen-
wasserstoffketten der Fettsauren aber im rechten
Winkel zur Wasseroberflache herausragen (Ab-
bildung). Die Phospholipidmolekiile bilden somit
an der Wassergrenzfliche eine ausgerichtete
monomolekulare Schicht. Wenn die polaren Li-
pidmolekiile in einem Wasser-Phospholipid-
Gemisch vollstandig vom Wasser umgeben sind,
so ordnen sie sich in Form einer bimolekularen
Schicht an. Bei diesen Doppelschichten sind die
apolaren Kohlenwasserstoffketten der Molekiile
gegeneinander, die polaren Gruppen aber zur
Wasserphase hin gerichtet.

Es gibt zahlreiche Hinweise dafiir, daB} dieses
Strukturprinzip auch fiir die Bildung der Zell-
membranen Bedeutung hat. Allerdings liegen hier
etwas kompliziertere Verhiltnisse vor, da die
zelluliren Membranstrukturen neben Lipiden
auch Proteine enthalten. Unsere Abbildung ver-
mittelt eine stark vereinfachte Vorstellung vom

Struktur eines Phospholipids (Leci-
thin)
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Modellvorstellungen zum Aufbau der Zellmembranen.
A eine monomolekulare Schicht von Phospholipiden
ordnet sich so an, daB die hydrophilen Molekiilenden
in das Wasser ragen, die hydrophoben Kohlenwas-
serstoffketten senkrecht zur Wasseroberfliche her-
ausstehen, B Modell des Aufbaus einer Lipoprotein-
membran nach Danielli, C Membranmodell nach Sitte.
In B und C Lipidschicht gelb mit roter Struktur, Pro-
teine blau dargestellt

HO

Struktur des Cholesterins
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moglichen Aufbau derartiger »Lipoprotein-
membranen«. Der Lipiddoppelschicht sind da-
nach an den duBeren Oberflichen Proteine an-
gelagert, die viele hydrophile Gruppen enthalten
und somit Affinitit zum Wasser zeigen. Die so
entstehende lamellenartige Struktur wird von
Poren durchbrochen, in denen die Lipidschicht
unterbrochen ist und die Porenwandung von der
Proteinschicht ausgekleidet wird. Die Funktio-
nen derartiger Membranen, wie etwa ihr Per-
meabilitiatsverhalten, wird von den Eigenschaf-
ten beider Molekiilsorten bestimmt. So wirkt die
Lipiddoppelschicht als Permeabilititsbarriere,
wiahrend die aufgelagerten Proteine oft Enzym-
funktionen ausiiben.

Trotz seiner bestechenden Einfachheit konnte
die Giiltigkeit des erlauterten Membranmodells
fiir den Aufbau zellulirer Membranen bisher
weder eindeutig bewiesen noch widerlegt wer-
den. Auf jeden Fall diirften die in den Zellstruk-
turen vorliegenden Verhiltnisse komplizierter
sein, als unsere Abbildung zeigt. So finden sich
unter den Lipidbausteinen der zelluliren Mem-
branen neben dem erwzhnten Lecithin zahlreiche
andere Phospholipide und Vertreter einer dritten
Lipidgruppe, der Steroide.

Die als Membranbausteine und Hormone
dienenden Steroide unterscheiden sich in ihrer
Struktur sehr von den anderen Lipiden. IThrem
chemischen Aufbau liegt der Kohlenwasserstoff
Steran zugrunde. Unsere Abbildung vermittelt
eine Vor vom Bau des Steroids Choleste-
rin, das mehrere Ringsysteme aus Kohlenstoff-
atomen enthalt und ein wichtiges Membranlipid
darstellt. Man nimmt an, da8 die Eigenschaf-
ten der Membranen durch Einlagerung von
Cholesterin in die Phospholipidschichten ver-
andert werden, da sich beide Molekiilsorten
gegenseitig so beeinflussen, daB sehr stabile
k kte Strukturen h

Von der Licht-
zur Elektronenmikroskopie

Ein elementares Anliegen des Biologen ist darin
zu sehen, den Bau der Lebewesen und ihrer
Komponenten aufzukliren. Schon friihzeitig



erkannte der Mensch, daB die Kenntnis der raum-
lichen Beziet des Organi und seiner
Teile eine entscheidende Voraussetzung fiir das
Verstindnis jener mannigfaltigen Funktionen
bildet, die in ihrer Gesamtheit das Leben eines
Tieres oder einer Pflanze ausmachen. So ver-
wundert es nicht, daB bereits Aristoteles ein Buch
»Uber die Teile der Tiere« schrieb und damit zum
Begrunder der Anatomie wurde. Das seit dem
Altertum immer stirker werdende Bemiihen der
Arzte, Zoologen und Botaniker um die Aufkli-
rung des Baues der Organismen machte an der
Leistungsgrenze des unbewaffneten menschli-
chen Auges nicht halt, sondern suchte nach
neuen Mitteln und Wegen um immer feinere
Einzelheiten der Or ruktur zu erken-
nen. Die Erfindung des Lichtmikroskops fiihrte
so, wie wir sahen, zur Entdeckung der Zellen.

Nachdem die Zelle als elementare Lebensein-
heit erkannt worden war, ergab sich zwangslaufig
die Frage nach ihrem feineren Aufbau. In der
Kenntnis der Zellstruktur wurde eine wesent-
liche Voraussetzung fiir das Verstindnis der
Lebensprozesse gesehen. Den Bemiihungen der
Lichtmikroskopiker waren allerdings auch hier
bald enge Grenzen gesetzt. Es gelang zwar ohne
Schwierigkeiten, die Gliederung der Tier- und
Pflanzenzelle in Kern und Cytoplasma zu er-
kennen. Um feinere Einzelheiten des Aufbaues
beider Zellkomponenten aufzuklaren, bedurfte
es aber der Entwicklung spezieller Unter-
suchungsmethoden.

Von den Schwierigkeiten, die hier dem Zell-
forscher entgegentreten, kann sich jeder leicht
iiberzeugen, der selbst einmal lebende Zellen
unter dem Lichtmikroskop betrachtet. Ein Ein-
zeller, etwa eine lebende Amdobe, erscheint im
Durchlichtmikroskop als ein farbloses, gallertar-
tiges Kliimpchen Cytoplasma, in dem sich nur
schwach die Kontur des blaschenformigen Zell-
kerns abhebt und auBer kleinen granuldren oder
vakuoligen Einschliissen kaum feinere Struktur-
einzelheiten erkennbar sind. Wir wissen heute,
daB diese scheinbare Unstrukturiertheit der le-
benden Zelle dadurch bedmgt lst da.B such 1hre
ver Or 11
und im Absorpuonsvennogen gegeniiber den
verschiedenen Wellenlingen des sichtbaren

gefirbte EinschluBkorper des Cytoplasmas leicht
zu erkennen sind.

Schon bald nach der Begriindung der Zellen-
lehre hatten es die Biologen gelernt, durch zwei
Kunstgriffe die in der lebenden Zelle gewis-
sermaBen maskierten Organellen sichtbar zu
machen. Sie lernten es, die Zellen durch Behand-
lung mit Schwennetallsalzen, Alkohol, Formal
dehyd oder besti Sauren k so
abzutdten, daB die im Leben vorhandenen, aber
kaum sichtbaren Strukturen fixiert und durch
Verstirkung der Unterschied ihrer Brechungs-
indizes im Lichtmikroskop besser sichtbar wur-
den. Es ergab sich weiterhin, daB die Zellorganel-
len gegeniiber verschiedenen Farbstoffen eine
unterschiedliche Affinitit zeigen, so daB es durch
Anfirbung moglich ist, kiinstlich Farbunter-
schiede der verschiedenen Zellkomponenten und
damit ein kontrastreiches Bild der Zelle zu er-
zeugen. Damit waren zwei wesentliche Voraus-
setzungen fiir die Erforschung der Zellstrukturen
geschaffen. Zur eigentlichen Untersuchung
werden von den fixierten und angeféarbten Zellen
Dauerpriparate hergestellt, indem diese nach
Entfernung des Zellwassers in ein durchsichtiges
und erhirtendes Harz eingebettet werden.

Wihrend fiir die lichtmikroskopische Unter-
suchung einzelner Zellen die erwiahnten Metho-
den ausreichen, ergeben sich fiir die Erforschung
der Zellstrukturen vielzelliger Pflanzen und Tiere
zusitzliche Schwierigkeiten, die in der GroSe
dieser Organismen begriindet sind. Im Durch-
lichtmikroskop kénnen nur Priparate untersucht
werden, die diinn genug sind, um vom Licht
durchstrahlt zu werden. Wenn man den zellula-
ren Aufbau der Organe eines Wirbeltiers oder
einer Bliitenpflanze untersuchen will, mu man
diese also so weit zerkleinern, daB Préparate
geeigneter Dicke hergestellt werden. Relativ ein-
fach hat es dabei der Botaniker, der von vielen
pflanzlichen Organen auch ohne vorherige Fi-
xierung mittels eines Rasiermessers hinreichend
diinne Scheiben abschneiden kann. Auf dem
Objekttriiger konnen diese in einem Tropfen
Wasser bereits im lebenden Zustand untersucht
werden.

Dem Zoologen bereitet die Anfertigung ent-

sprechender »Schnitte« tierischer Objekte we-

Lichts kaum unterscheiden. Eine Ausnahme
bilden nur die Chlorophyllkorner der Pflanzen-
zellen, die auch in der lebenden Zelle als griin

sentlich groBere Schwierigkeiten, die in der ge-
ringen Festigkeit uanscher Gewebe begrundet
sind. Es bed halb eine
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Austausch des Fixicrungsmittels durch Alkohol
verschiedener Konzentrationen (40 %, 70 %, 95 %, 100 %)

Methylbenzoat — Benzol — Benzolparaflin

Einbetten

Uberfithren
in ein Einblocken
Fixierungsmittel in Paraffin f
A
-
Objekt

Schneiden des Parafflinblocks
(Schnittdicke 5-10pum)

Auflegen der Schnitte

Wirmeschrank
1. Strecken 2. Trocknen
bei 37 °C Messer

Uberfiihren in
verschiedene
Fliissigkeitsbader

EinschlieBen des Priparates
in erhirtende
natiirliche oder kiinstliche Harze

Schematische Darstellung des Praparationsgangs zur
Herstellung mikroskopischer Dauerpriaparate von

Gewebeschnitten
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Mit Haemalaun-Eosin angefirbter Schnitt durch die
Haut des Frosches

Voraussetzung fiir die tierische Gewebe- und
Zellforschung, als vor etwa 100 Jahren die hi-
stologische Schneidetechnik entwickelt wurde.
Im Prinzip handelt es sich dabei um ein Ver-
fahren, bei dem fixierte Organ- und Ge-
webestiicke in einen hinreichend festen Zustand
iiberfithrt werden, um von ihnen mittels eines
Prazisionsinstruments, des Mikrotoms, Scheiben
abzuschneiden, deren Dicke nur wenige tau-
sendstel Millimeter betragt. Inden meisten Fallen
werden dabei die Objekte nach Entfernung ihres
Wassers von geschmolzenem Paraffin durch-
trankt und anschlieBend in erstarrendes Paraffin
eingebettet. Das die Objekte enthaltene Paraffin-
blockchen zerlegt man mit dem Mikrotom in eine
Serie von Schnitten gleichmaBiger Dicke, die auf
einen Objekttrager aufgeklebt, gefarbt und zu
Dauerpriparaten verarbeitet werden.

Die Erfindung der histologischen Mikrotech-
nik, die bald auch in der Botanik angewendet
waurde, fiihrte in der zweiten Hlfte des 19. Jahr-

;,I s = R

hunderts zur Entwicklung des imposanten Ge-
biudes der Zell- und Gewebeforschung, die sich
damals zu einem der wichtigsten Forschungs-
gebiete .der Biologie entwickelte. In zahllosen
Arbeiten wurde die Mannigfaltigkeit der spe-
zialisierten Zellformen von Pflanzen und Tieren
beschrieben. Die Kenntnis des Grundaufbaues
der Zellen konnte durch die Entdeckung ver-
schiedener Zellorganellen, wie der Chromoso-
men, Centriolen, Mitochondrien, des Er-
gastoplasmas und des Golgi-Apparates, vervoll-
standigt werden. Der weiteren Erforschung des
zelluldren Feinbaues blieben aber trotz der Ent-
wicklung der Mikrotechnik enge Grenzen ge-
setzt.

Ernst Abbe (1840—1905) hatte in Jena 1873 das
Lichtmikroskop bis zur Grenze seiner Leistungs-
fahigkeit entwickelt. Er wies nach, da8 das
Auflosungsvermogen des Mikroskops durch die
Wellenlinge des verwendeten Lichts bedingt ist.
Da das menschliche Auge aber nur fiir einen sehr
begrenzten Teil des Spektrums elektromagneti-
scher Wellen empfindlich ist, ergibt sich mit der
Wellenlinge des kurzwelligsten sichtbaren
Lichts die Grenze des Auflgsungsvermogens der
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Aufbau des Els ikrosk 1 Gliihk

2 Justierung der 3 Kond

Mikroskope. Unter optimalen Bedingungen
konnen so im Lichtmikroskop allenfalls Struktu-
ren getrennt wahrgenommen werden, die 300 nm
entfernt sind.

Wenn man bedenkt, daB die GroBe eines
globuldren Eiweimolekiils etwa 5 nm betrégt, so
wird klar, daB8 zwischen den Dimensionen der
Makromolekiile und jenen der lichtmikrosko-
pisch erkennbaren Zellorganellen eine weite
Liicke klafft, die zwei bis drei GroBenordnungen
umfait. Natiirlich hat die Frage, in welcher
Wexse die mxt chemxschen Methoden nach-

1 Komp der Zelle
dlese und ihre Organellen aufbauen, schon friih-
zeitig das Interesse der Biologen erregt. Da mit
lichtmikroskopischen Methoden hier keine di-
rekte Aufklarung erwartet werden konnte, war
der Spekulation Tiir und Tor gedffnet. Gegen
Ende des 19. und zu Beginn des 20. Jahrhunderts
wurden so zahlreiche Hypothesen iiber den
Grundaufbau des Protoplasmas aufgestellt, die
heute nur noch historische Bedeutung haben.

Trotz Anerk der hrankten
Giiltigkeit von Abbes Theorie der Bildentstehung
im Mikroskop war auch weiterhin das Bemiihen
der Cytologen darauf gerichtet, Untersuchungs-
methoden zu finden, die gesicherte Aussagen
iiber den molekularen Aufbau des »Protoplas-
mas« erlauben. Eine Moglichkeit wurde darin
gefunden, durch Verwendung kurzwelligeren,
ultravioletten Lichts das Auflosungsvermdgen
des Mikroskops um 50 Prozent zu steigern. Der
Nachteil solcher UV-Mikroskope, die allerdings
kaum Verwendung fanden, bestand darin, daB die
entstehenden Bilder nur indirekt iiber die Be-
lichtung von Photoplatten sichtbar gemacht
werden konnen.

GroBere Bedeutung erlangte die in den zwan-
ziger Jahren eingefiihrte Polarisationsmikro-
skopie. Durch Untersuchung biologischer Ob-
jekte im polarisierten Licht und den Nachweis
der Doppelbrechung von Zellstrukturen konnten
auf indirekte Weise Aussagen iiber den moleku-
laren Aufbau von Zellorganellen gemacht sowie
Vorstellungen iiber den Grundaufbau des
Cytoplasmas entwickelt werden, die auch heute
noch Bedeutung haben. In manchen Fillen war

6 Objektivwicklung, 7 Zwischenlinsenwicklung, 8 Pro-
jektivwicklung, 9 Femverstellung des Objekttisches,

4 Schleuse zum Einfiihren des Objekts, 5 Obj

10 Endbildschirm, 11 Aufnak
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es auch moglich, mit den Methoden der Ront-
genstrukturanalyse Aufschlu iiber den moleku-
laren Bau von Zellstrukturen zu bekommen. Der
entscheidende Durchbruch zur Aufklirung der
Architektur der Zelle und ihrer »Ultrastruktur«
gelang jedoch erst mit der Erfindung des Elek-
tronenmikroskops.

Die Entwicklung der Elektronenmikroskopie
erfolgte in den dreiBiger Jahren durch Ernst
Ruska und Bodo v.Borries. Das erste serien-
miBig hergestellte Elektronenmikroskop wurde
1939 ausgeliefert. Aber erst nach 1950 begann die
biologische Anwendung der Elektronenmikro-
skopie ihren Siegeslauf, der schnell zu einer
neuen Bliitezeit der Zellforschung fiihrte.

Vergleicht man die Leistungsfahigkeit eines
modernen Hochleistt lektrc ikroskops
mit der eines Lichtmikroskops, so erscheinen die
Fortschritte gewaltig. Die Grenzauflosung der
Elektronenmikroskope betréigt etwa 0,2nm und

iibertrifft damit um mehr als das Tausendfache
die der Lichtmikroskopie. Da im elektronen-
mikroskopischen Bild die molekularen Gro-
Benordnungen erfaBt und unter giinstiger Vor-
aussetzung einzelne Molekiile abgebildet werden
konnen, ist somit die groBe Liicke zwischen der
Dimension der Molekiile und jener der licht-
mikroskopisch erkennbaren Zellorganellen ge-
schlossen. Vom Grundsitzlichen her erscheint
heute die Moglichkeit zur Erforschung des mo-
lekularen Aufbaues der Zelle gegeben. In der
Praxis stehen dem allerdings zahlreiche
Schwierigkeiten gegeniiber. Bevor wir uns das
von der modernen Elektronenmikroskopie ent-
wickelte Bild der Zellarchitektur im einzelnen
vergegenwirtigen, ist es deshalb zweckmaBig,
einige Bemerkungen zur elektronenmikrosko-
pischen Untersuchungsmethodik zu machen.
Es gehort heute bereits zum Schulwissen, daB
die Entstehung des Bildes im Elektronenmikro-

For

des Bio-

Zu den gr
logen gehort heute die Arbeit mit dem Elektronen-
mikroskop.
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P

zur ung

Priparati zur ierung elektro-

skoplscher Objekte mit N Nach Trock der
in Wasser auf eine 'I‘ragermembran aufgebrachten
Objekte wird ein Metall zur V

ik i Ob]ekte, die in einer wiBrigen
Losung von Phosphorwolframsiure auf die Triiger-
b aufgebracht werden. Nach Verdunstung des

das
sich auf dem Objekt niederschligt und im Bild eine
Schattenwirkung hervorbringt, die die Objektform gut
erkennen laBt.

skop prinzipiell mit der des Lichtmikroskops
verglichen werden kann. An Stelle der Licht-
strahlen durchdringen Elektronenstrahlen das
Objekt. Den Glaslinsen des Lichtmikroskops
entsprechen die »Elektronenlinsen« des Elektro-
nenmikroskops. Die Abbildung des Objekts er-
folgt auf dem fluoreszierenden Bildschirm oder
der Photoplatte Da den Elektronenstmhlen eme
von der Besch abh
Wellenlinge zugeordnet werden kann, die um
fiinf Zehnerpotenzen geringer als die des sicht-
baren Lichts ist, ergibt sich so nach der Ab-
beschen Theorie der Bildentstehung das ent-
sprechend groBere Auflosungsvermogen.

Dem Vorteil des groBeren Auflosungsvermo-
gens der Elektronenstrahlen stehen als wesent-
liche Nachteile gegeniiber, daB diese als Kor-
puskularstrahlen nur sehr diinne Objekte durch-
dringen kénnen und deren Untersuchung im

Wassers lagert sich die Phosphorwolframsiure um die
Objekte, deren Struktur im negativen Kontrast gut er-
kennbar wird.

im i die Unter lebender und
damit wasserhaltiger Zellen im Elektronenmikro-
skop aus. Ganze Zellen oder gar Zellverbinde
konnen im normalen Elektronenmikroskop
schon deshalb nicht untersucht werden, weil
diese fiir die Durchstrahlung zu dick sind. Auch
Mikrotomschnitte fiir lichtmikroskopische Un-
tersuch die im giinsti Fall etwa 1 um
diinn sind, erweisen sich fiir elektronenmikro-
skopische Zwecke als viel zu dick. Da es sich
erforderlich machte, Priparate von nur 0,01 bis
0,1pm Dicke herzustellen, muBten spezielle
elektronenmikroskopische Priparationsmetho-
den entwickelt werden, die allerdings mit der
klassischen Mikrotomtechnik vergleichbar sind.
Es machte sich die Konstruktion sehr prazise
arbeitender »Ultramikr: erforderlich. Fiir
die Anfertigung hinreichend diinner Schnitte war
auflerdem eine hohere Konsistenz des Einbet-

Vakuum erfolgen muB. Die Notwendigkeit einer
Durchstrahlung der Objekte im Vakuum schlieBt
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als bei der Paraffintechnik und
eine bessere Qualitit der Messerschneide Vor-



aussetzung. Ganz besondere Bedeutung kommt
schlieBlich fiir die elektronenmikroskopische
Untersuchung einer sehr guten Fixierung zu,
durch die auch die feinsten Zellstrukturen le-
bensecht erhalten und Kunstprodukte vermieden
werden. Die Entwicklung der elektronenmikro-
skopischen Fixierungs-, Entwésserungs-, Einbet-
tungs- und Schneidetechnik war bis zum Jahre
1953 so weit gediehen, daB in der Folge die
»Ultramikrotomie« zur wichtigsten Pripara-
tionsmethode der modernen Zellforschung
wurde.

Als meist verwendetes Fixierungsmittel dient
gepufferte Osmiumteroxidlosung. Die Einbet-
tung der in Alkohol und Aceton entwisserten
Objekte erfolgt in polymerisierende Kunststoffe,
die nach der Polymerisation eine hinreichende
Hirte erlangen. Zur Anfertigung der Schnitte

Bauplan der eukar
mit Rlbosomcn, 2 Zellkern, 3 Kernhiille, 4 endoplas-

ischen Zelle. I Grundcytopl

mit ten Rib
5 Mi drium, 6 Chl 7 Golgi-Apparat,

dienen die Bruchk von Gl n, die
mittels besonderer Messerbrechgerite aus 5 bis
10mm starken Glasstreifen gebrochen werden.
Die nur 0,5 bis 1,5mm? groBen Schnitte werden
auf der Oberfliche eines Wassertropfens auf-
gefangen, der sich in einer kleinen, am Glas-
messer befestigten Wanne befindet, und an-
schlieBend auf spezielle Objekttréager iibertragen,
bei denen es sich meist um sehr diinne Lackfolien
handelt, die iiber ein feines Drahtnetz aus-
gespannt sind.

Wiirden wir von einer 10pum groBen Zelle
»Diinnschnitte« von 0,1 wm Dicke anfertigen, so
miiBte die ganze Zelle in 100, bei0,01 wm Schnitt-
dicke sogar in 1000 Scheibchen zerlegt werden.
Aus der liickenlosen Ubereinanderlagerung der
Elektronenbilder aller dieser Schnitte und deren
Auswertung ergibe sich die Rekonstruktion des
Aufbaues der ganzen Zelle. Der mit einer solchen
Rekonstruktion verbundene Arbeitsaufwand
kann und braucht vom Forscher in den meisten
Fillen nicht geleistet zu werden. Es geniigt im
allgemeinen die Untersuchung einiger re-
prasentativer Querschnitte aus verschiedenen
Ebenen, um eine Vorstellung von der Struktur
der Zelle zu bekommen.

Die Architektur der Zelle

Fragen wir nach den wesentlichen Fortschritten,
die sich durch die Entwicklung der Elektronen-
mikroskopie fiir unsere Kenntnis des Zellauf-
baues ergaben, so ist an erster Stelle die Ent-
deckung der »Kompartimentierung« der pflanz-
lichen und tierischen Zellen zu nennen. Wiahrend
die Lichtmikroskopiker noch in der ersten Halfte
unseres Jahrhunderts die Zelle als ein nur wenig

liedertes Gebilde hen, in dem das relativ
emhenhche Cytoplasma auBer dem Zellkern
Ver« isoliert i de Zellor llen ent-
halt, ergab sich nun, daB pflanzliche und tierische
Zellen einen viel reicher gegliederten Aufbau
besitzen. Die elektronenmikroskopischen Auf-
nahmen zeigten, daB der Zellkorper der Eukaryo-
ten durch membranartige Strukturen in zahlrei-
che Tedmume getrennt ist, die man als »Kom-
parti «b h Mit dieser Entdeckung

8 Centriol, 9 Lysosom, 10 Pinocy ! , 11 Zell-
membran, 12 Cilie, 13 Mikrovilli

wurden manche Ritsel, die bis dahin den Biolo-
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angeschnittenem Zellkern

Bild einer Dri lle mit

gen beschaftigten, ihrer Losung ein Stiick niher
gebracht.

Man wuBte seit langem, daB in der lebenden
Zelle stets zahllose verschiedene Stoffwechsel-
reaktionen auf klei Raum neb
ablaufen. Neben energieverbrauchenden kom-
men energieliefernde Prozesse vor, neben Syn-
thesereaktionen, die zum Aufbau biologisch
wichtiger Verbindungen fiihren, finden sich an-
dere, durch die organische Bausteine abgebaut
werden. Alle diese Umsetzungen bilden ein hoch-
geordnetes System biochemischer Reaktionen,
deren Ablauf in einer den Lebensbediirfnissen
der Zelle entsprechenden Weise t wird.

SR

In welcher Weise im Cytoplasma der ungestorte
gleict Ablauf einand ter
Prozesse ermoglicht wird, blieb lange ein un-
gelostes Ritsel der Zellbiologie. Die elektronen-
mikroskopische Strukturforschung konnte nun
dieses Problem kldren. Offensichtlich ist die
wesentlichste Bedeutung der von ihr entdeckten
»Kompartimentierung« darin zu sehen, daf
durch die zahlreichen cytoplasmatischen Mem-
bransysteme Reaktionsraume abgeteilt werden,
in denen die unterschiedlichsten Stoffwechsel-
prozesse ohne gegenseitige Beeintrachtigung
ablaufen konnen.

Gegen ihre Umwelt wird jede Zelle durch die
duBere Zellmembran abgegrenzt. Diese Zell-
membran bildet nicht nur die rdumliche Um-
grenzung, sondern stellt vor allem eine Grenz-
schicht dar, durch die alle Stoffe hindurchtreten




miissen, die eine Zelle aus der Umgebung auf-
nimmt oder an diese abgibt. Da der Stoffdurch-
tritt offensichtlich um so leichter erfolgt, je
groBer die durchsetzte Fliche ist, findet sich bei
Zellen mit starkem Stoffaustausch zur Um-
gebung eine auffillige VergroBerung der
Zelloberfliche. Man findet so beispielsweise bei
resorbi den Dar ithelzellen an der freien
Oberfliche zahlreiche »Mikrovilli«, eine Art
Mikrozotten, die als fingerférmige Ausstiilpun-
gen des Cytoplasmas eine starke Oberflichen-
vergroBerung verursachen. Stoffe, die durch die
Zellmembran in die Zelle eintreten, gel

einem spateren Kapitel ausfiihrlich behandelt
den. Hier i iert uns zunichst die Frage
der Chromosomenstruktur.

Obwohl es sich bei den Chromosomen um
permanent existierende Organellen handelt,
deren GroBe iiber der Auflosungsgrenze des
Lichtmikroskops liegt, sind sie normalerweise
doch nur zu bestimmten Zeiten des Lebens-
ablaufs einer Zelle lichtmikroskopisch sichtbar.
Die Losung dieses scheinbaren Widerspruchs
liegt darin begriindet, daB die Chromosomen im
Lebenszyklus der Zelle einen komplizierten
For del durct hen. Es handelt sich bei

zunichst in das Grundcytoplasma, von dem alle
iibrigen Reaktionsrdume der Zelle umschlossen
werden.

In dem mehr oder weniger fliissigen Grund-
cytoplasma schwimmt gewissermaBen der Zell-
kern oder »Nucleus«. Man hatte schon frither
vermutet, daB dieser durch eine besondere Kern-
membran abgegr wird. Im elektrc ikro-
skopischen Bild ergab sich nun, da8 die tatsdch-
lich nachweisbare Kernmembran einen recht
komplizierten Aufbau hat. Im Grunde handelt es

ihnen um lange fadenformige Gebilde, die bei
einer Dicke von 20 bis 30nm Millimeterlinge
erreichen konnen. Da wihrend des normalen
Lebens der Zelle diese Chromosomenfibrillen als
relativ gestreckte Faden vorliegen, sind sie trotz
der groBen Linge auf Grund ihrer geringen Dicke
im Lichtmikroskop nicht zu sehen. Wahrend der
Zellteilung rollen sie sich jedoch auf und nehmen
die Gestalt kompakterer kiirzerer Korper an, die
dann vor allem in Dauerpréparaten lichtmikro-
skoplsch gut erkennbar sind. In elektronenmikro-

sich bei der Kernhiille um eine Doppel bran.
die einen flachen Raum von 10 bis 30 nm Weite,
die sogenannte »perinucledre Zisterne«, um-
schlieBt. Bei einem kugelformigen Zellkern hat
die komplexe Kernhiille somit die Form einer
Hohlkugel, deren doppelte Wandung aber an
zahlreichen Stellen von porenférmigen Offnun-
gen, den Kernporen, durchbrochen ist. An deren
Peripherie steht die duBere mit der inneren Kern-
membran in Verbindung. Bei diesen Poren
handelt es sich nicht um einfache Locher, son-
dern um komplizierte Strukturen, deren Aufbau
noch nicht in allen Einzelheiten aufgeklart ist.
Durch die Kernporen ist ein Stoffaustausch
zwischen dem Kerninneren und dem Grund-
cytoplasma moglich. Es spricht aber mancherlei
dafiir, daB derartige Transportvorgange durch die
Kernporen kontrolliert und reguliert werden.
Das Innere des Zellkerns wird als »Ka-
ryoplasma« bezeichnet und enthilt als wesent-
lichste Komponenten die Chromosomen. Wir
mssen, daB diese Chromosomen als nger der
Erbanl von fund: B fiir
das Leben der ei Zellenund des
vielzelligen Organismus sind. Die Erforschung
der Chromosomenfunktion steht heute im Mittel-
punkt des Interesses der Biologen. Sie soll in

kopischen Unter gelang es ubngens,
mittels spezieller Untersuct hoden die
Chromosomenfibrillen in den verschiedenen
Phasen des Zellzyklus direkt sichtbar zu machen.
Wenn wir den Zellkern einer lebenden Zelle im
Lichtmikroskop betrachten, miissen wir uns also
vergegenwirtigen, daB der scheinbar homogene
Kerninhalt einem mehr oder weniger dichten
Kniuel entspiralisierter Chromosomenfibrillen
entspricht, das mit der fliissigen Phase des
»Kernsaftes« innig vermischt ist.

Eine weitere wichtige Komponente des Zell-
kerns ist das Kernkorperchen oder der »Nu-
cleolus, der in Einzahl oder Mehrzahl vorhan-
den sein kann. Auf Grund der hohen Dichte und
ihres hohen Brechungsindex sowie infolge star-
ker Anfarbbarkeit sind die Nucleolen sowohl bei
Lebenduntersuchungen wie in Dauerpréaparaten
gut erkennbar. Sie besitzen meist rundliche Form
und sind vom umgebenden Karyoplasma nicht
durch eine b dere Membran abgegr Die
eigentliche Nucleolarsubstanz besteht aus Pro-
teinen und Ribonucleinsiuren, die fiir die spezi-
fische Anfirbbarkeit verantwortlich sind. Elek-
tronenmikroskopisch lassen sich an den Nu-
cleolen drei Komp iden, wobei
neben einer amorphen Grundsubstanz und fein-

unter
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Kernpore

perinucledre

Kernhiille Zisterne

Hohlraum des ER Ribosomen
Schematische Darstellung der dreidimensionalen
Struktur des endoplasmatischen Reticulums und der
Kernhiille

fibrilldren Strukturen vor allem zahireiche gra-
nuldre Partikel von etwa 15nm Durchmesser
auffallen. Die Funktion des Nucleolus und seiner
Komponenten, die in den letzten Jahren weit-
gehend aufgeklirt werden konnte, wird uns in
anderem Zusammenhang noch niher beschifti-
gen.

Mit dem Grundcytoplasma, dem Karyoplasma
und der perinucledren Zisterne haben wir drei
Reaktionsraume der Zelle kennengelernt. Die
Zahl der in einer Zelle vorkommenden verschie-
denen Kompartimente ist damit aber noch nicht
erschopft, da vom Grundcytoplasma auBer dem
Zellkern mit seinen beiden Kompartimenten
noch andere Reaktionsrdume umschlossen
werden.

Anerster Stelle sei hier das »endoplasmatische
Reticulum« genannt, das enge Beziehungen zur
Kernhiille hat. Es war fiir die Zellforscher eine
groBe Uberraschung, als sie zu Begmn der elek-

derselben Zelle im Laufe der Zeit verandern. In
manchen Fillen handelt es sich um ein System
verzweigter, rohrférmiger Kanile. Das endoplas-
matische Reticulum kann aber auch in Form
abgeflachter, sackartiger Hohlrdume auftreten,
die miteinander in Verbindung stehen.

Unabhéngig von dieser Vielgestaltigkeit
kommt das Reticulum in zwei verschiedenen
Modifikationen vor, die als rauhes oder granuli-
res und als glattes oder agranulires ER bezeich-
net werden. Beide unterscheiden sich vor allem
dadurch, daB den Membranen des granuliren
Typs auf der Seite des Grundcytoplasmas gra-
nulédre Partikeln von 15 bis 20 nm Durchmesser,
die Ribosomen, aufgelagert sind. Wir wissen
heute, daB dieses granulire endoplasmatische
Reticulum der Ort intensiver EiweiBsynthese ist.
Die auf der Cytoplasmaseite an den Ribosomen
gebildeten Proteinmolekiile konnen in das
Lumen der Zisternen oder Kanilchen des Reticu-
lums gelangen und von dort in andere Bereiche
der Zelle transportiert werden. Die Aufgaben des
agranuldren ER sind in den verschiedenen Zellen
unterschiedlicher Natur. In manchen Driisenzel-
len stehen sie im Dienste des Llpld- und Ste-
roidstoffwechsel iften Musk -
len dienen sie dem Ionentransport oder auch der
Reizleitung.

Auf elektronenmikroskopischen Bildern kann
man nicht selten eine Kommunikation der Ka-
nilchen des endopl ischen Reticul mit
dem Lumen der perinucleiren Zisterne be-
obachten. Derartige Bilder sowie Beobachtungen
iiber die Bildung und Auflésung der Kernmem-
bran bei der Zellteilung fiihrten zu der Vorstel-
lung, daB die perinucleire Zisterne und damit die
Kernhiille nur einen spezialisierten Abkmmling
des endoplasmatischen Reticulums darstellt.

Enge funktionelle und genetische Beziehungen
zeigt das endoplasmatische Reticulum auch zum
Golgi-Apparat. Dieses Zellorganell, das fiir mehr
als ein halbes Jahrhundert zu den ritselhaftesten
Gebilden der Eukaryotenzellen zihite, demon-
striert eindrucksvoll, welchen EinfluB der Ent-

in quer

tronenmikroskopischen Forschung fi
dal das Cytoplasma der meisten Zellen von
einem komplizierten Netzwerk membranum-
grenzter Raume durchzogen wird. Die Form
dieses endoplasmatischen Reticulums, das kurz
als ER bezeichnet wird, ist in den verschiedenen
Zellen unterschiedlich und kann sich auch in
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d von Untersuct hoden
und Forschungsgeriten auf die Entwicklung
unserer Kenntnis der Zellstrukturen hat. Im
Jahre 1898 hatte der italienische Arztund spitere
Nobelpreistrager Camillo Golgi (1844—1926)
rrunels der Methode der Metallunpragnauon mit
O und Silbersalzls 1in Nerven-

wickly




Elektronenmikroskopische Aufnahme eines Schnittes
durch das mit Ribosomen besetzte endoplasmatische
Reticulum
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Markierung des Syntheseortes und Transportweges
von Enzymproteinen in den Zellen der Bauchspei-
cheldriise des Meer inchens durch V i
ioaktiv markierter A . A die bild
ten Proteine gelangen zunichst in das ER, B nach

den sein konnen. Der Abstand der einzelnen
Zisternen betragt etwa 20 bis 30nm. Durch
welche Krifte die Membransidckchen zusam-
mengehalten werden, ist noch unklar. Auf jeden
Fall wird ein Membranstapel von keiner zusam-

haltenden Membran umg i
Aus elektronenmikroskopischen Bildern und
experil llen Unter mit radioaktiv

markierten Verbindungen ergab sich, daB das
endoplasmatische Reticulum an der Bildung des
Golgi-Apparats beteiligt ist. Es konnte nach-
gewiesen werden, daB8 abgeschniirte Vakuolen
des ER mit ihrem Inhalt zum Golgi-Apparat
gelangen und dort in den Membranstapel ein-
gegliedert werden. Dies macht uns zugleich eine
der wichtigsten Funktionen dieses Zellorganells
verstiandlich, das als eine Art Umschlags- und
Verpack latz von Sub dient, die in
der Zelle gebildet wurden. So gelangen mit den
Vakuolen und Vesikeln des endoplasmatischen
Reticulums an den Ribosomen gebildete Proteine
in den Golgi-Apparat. Der proteinhaltige Ve-
ikelinhalt wird dort verdichtet und am Rande der
Golgi-Zisternen in membranumgrenzten Vakuo-
len abgeschniirt. Im Falle der Driisenzellen
konnen diese als »Sekretvakuolen« aus der Zelle
»Ben werden. Wenn es sich bei deninden

17 Minuten sind sie im Bereich des Golgi-A ate:
nachweisbar, C 3 Stunden nach Markierung Nachweis
der Proteine in Sekretvakuolen, die aus der Zelle ent-
leert werden, D Zusammenfassung des Transport-
weges.

zellen erstmals eigentiimlich netzartige Struktu-
ren nachgewiesen, die spéter nach ihrem Ent-
decker als »Golgi-Apparat« bezeichnet wurden.
Um die Realitit dieser Strukturen, die manche
Forscher fiir Kunstprodukte der Fixierung hiel-
ten, entwickelte sich in den folgenden Jahr-
zehnten eine lebhafte Diskussion, die zu einer
Flut von Veroffentlichungen fiihrte. Erst vonden
Elektr ikroskopikern konnte eindeuti
bewiesen werden, daB es sich bei dem Golgi-
Apparat um ein Zellorganell handelt, das in na-
hezu allen Eukaryotenzellen vorkommt.

Der Golgi-Apparat besteht aus Stapeln von
etwa 5 bis 20 flachen, membranumgrenzten Sick-
chen, die als Golgi-Zisternen bezeichnet werden.
Meist sind in einer Zelle mehrere bis Hunderte
solcher Membranstapel vorhanden, die in man-
chen Zellen auch netzartig miteinander verbun-
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Golgi-Vakuolen enthaltenen Proteinen um En-
zyme handelt, die im Stoffwechsel der Zelle
selbst Verwendung finden, so bezeichnet man die
vom Golgi-Apparat abgeschniirten Vakuolen als
»Lysosomen«.

Verabreicht man lebenden Zellen Aminosau-
ren, die mit schwerem Wasserstoff radioaktiv
markiert wurden, so lassen sich die aus diesen
radioaktiven Vorstufen gebildeten Proteine
zuerst an den Ribosomen und dem endoplas-

Qb he D:

Golgi-Apparates



Elek o —
rechts Mitochondrien

Bild eines Golgi-Apparats,

matischen Reticulum, aber erst nach 20 bis
40 Minuten im Golgi-Apparat nachweisen. Wir
haben damit einen eindrucksvollen Beweis fiir
die vorstehend erlauterte Funktion des Golgi-
Apparats als Umschlagsplatz fiir die am ER
synthetisierten Proteine. Etwas anders sehen
die Ergebnisse aus, wenn wir der Zelle radio-
aktiv markierte Polysaccharidbausteine, etwa
3H-markierte Zucker verabreichen. Diese sam-
meln sich nicht an den Ribosomen oder im ER
an, sondern sind nach wenigen Minuten bereits
in den Golgi-Zisternen nachweisbar. Der Golgi-
Apparat ist somit unter anderem fiir die Synthese
komplexer Polysaccharide verantwortlich. Bei
der Bildung der wichtigen Glykoproteide werden

den am ER gebildeten Proteinmolekiilen im
Golgi-Apparat kurze Kohlenhydratketten an-
geheftet.

Zu den eindrucksvollsten Strukturen, die man

auf elek kroskopischen ~ Aufnah

tierischer und pflanzlicher Zellen sehen kann,
gehoren die Mitochondrien. Die Existenz dieser
wichtigen Zellorganellen konnte bereits von den
Lichtmikroskopikern der Jahrhundertwende
nachgewiesen werden. Eine Aufklarung ihres
charakteristischen Feinbaues und ihrer funda-
mentalen Bedeutung fiir das Leben der Zellen
war jedoch erst mit den Methoden der modernen
Elektronenmikroskopie und ~ Zellphysiologie
moglich.

Grofe und Form der Mitochondrien sind va-
riabel. Meist handelt es sich um langlich-wurst-
formige Gebilde, die bei einem Durchmesser von
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0,5 bis 1um eine Linge von mehr als 5pum er-
reichen konnen. Aus Lebendbeobachtungen
ergab sich, daB sich die Mitochondrien in vielen
Zellen in stindiger Bewegung befinden kénnen
und auch die Fahigkeit zur Formznderung be-
sitzen. Wenn mitunter verzweigte Mitochondrien

gezogen wurden, soll spiter eingegangen wer-
den.

Bei der elektronenmikroskopischen Unter-

g von Pfl; llen kann man neben

den auch hier vorkommenden Mitochondrien

llor llen beobachten, die ihnen im Grund-

zu beobachten sind, so kann dies als Hinweis
gewertet werden, daB sie sich teilen oder auch
miteinander verschmelzen konnen. Die Zahl der
in einer Zelle vorkommenden Mitochondrien ist
sehr unterschiedlich. Wihrend manche Zellen
nur einige hal wurden beisp in
Leberzellen mehr als 1000 gezihlt.

Ein Mitochondrium besteht gleichsam aus
zwei ineinander geschachtelten Membransyste-
men, durch die zwei Reaktionsrdume voneinan-
der getrennt werden. Die duBere Mitochondrien-
membran umgibt wie eine Wursthiille das ganze
Organell. Zwischen ihr und der inneren Mito-
chondrienmembran liegt der 6 bis 10nm breite
duBere Mitochondrienraum. Das von der inneren
Membran umgebene Kompartiment wird als in-
nerer Mitochondrienraum, Matrix oder Grund-
substanz des Mitochondriums bezeichnet. Auf-
féllig ist eine starke OberflichenvergroBerung
der inneren Membran, von der zahlreiche
Einstiilpungen in den inneren Mitochondrien-
raum ragen. Je nach ihrer Gestalt werden diese
scheiben-, rohren- oder sdckchenformigen
Einstiilpungen als Cristae, Tubuli oder Sacculi
bezeichnet.

Wie bei den anderen Membransystemen der
Zelle sind auch am Aufbau der Mitochondrien-
membranen Lipide und Proteine beteiligt. Von
diesen Proteinen wissen wir, daB sie nicht nur
strukturbildende Bedeutung haben, sondern als
Enzyme an fundamentalen Lebensprozessen
beteiligt sind. Die Mitochondrien erwiesen sich
als Kraftwerke der Zelle, in denen die fiir den
Unterhalt des zelluliren Lebens erforderlichen
Energiereserven bereitgestellt werden. Die dazu
erforderlichen Enzymgarnituren konnten aus
den Mitochondrien isoliert und ihre Funktionen
weitgehend aufgeklért werden. Eine ausfiihrliche
Besprechung dieses wichtigen Kapitels der Zell-
biologie sei jedoch einem spiteren Abschnitt des
Buches vorbehalten.

Von besonderem Interesse war die Feststel-
lung, daBl im inneren Mitochondrienraum Riboso-
men, DNA und RNA vorkommen. Auf die weit-
reichenden Schliisse, die aus dieser Beobachtung
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aufbau recht hnlich sind, aber noch bedeuten-
dere GroBen erreichen. Es handelt sich um die
Plastiden, deren charakteristischste und wich-
tigste Formen als Chlorophyllkorner oder
»Chloroplasten« in den assimilierenden Zellen
griiner Pflanzen auch bei lichtmikroskopischer
Untersuchung lebender Zellen sofort ins Auge
fallen. Die Chloroplasten enthalten neben Lipi-
den, Proteinen und geringen Mengen anderer
Pigmente (Carotinoide) etwa 5 bis 10 Prozent des
griinen Farbstoffs Chlorophyll. Als Triger des
Blattgriins sind sie fiir die Photosynthese ver-
antwortlich, jene wunderbare Fihigkeit also, die
es der Pflanze erméglicht, aus Kohlendioxid und
Wasser mit Hilfe der Energie des Sonnenlichts
organische Verbindungen aufzubauen.

Zahl und Form der in den verschiedenen
Pflanzenzellen vorkommenden Chloroplasten
konnen unterschiedlich sein. Wihrend in Al-
genzellen meist ein oder wenige groBe Chloropla-
sten von artspezifisch unterschiedlicher Gestalt
zu finden sind, enthalten die griinen Zellen der
hoheren Pflanzen einige Dutzend scheiben- oder
linsenformige Chloroplasten, die etwa 4 bis 8 um

dreidimensionalen

Schematische
Struktur eines Mitochondriums. Neben ringformigen
DNA-Molekiilen enthilt es im inneren Mitochondrien-
raum zahlreiche Ribosomen.

Darstellung  der



Elektronenmikroskopische Aufnahme des Diinn-

schnitts durch einen Chloroplasten

grofl werden. Die Chloroplasten sind wie die
Mitochondrien aus zwei ineinander geschachtel-
ten Membransystemen aufgebaut. Das innere
Membransystem bildet abgeplattete Sickchen,
die als »Thylakoide« bezeichnet werden. Wih-
rend sich diese Thylakoide bei vielen Algenzellen
parallel zueinander durch die ganze Linge des
Plastiden erstrecken, bilden sie in den Chloropla-
sten der hoheren Pflanzen Stapel kleiner Sick-
chen. Diese geldrollenartig angeordneten
Thylakoidstapel, die durch Membranen mitein-
ander verbunden sind, werden »Grana« genannt.
Da die Thylakoidmembranen Triger des
Chlorophylls sind, kann man die Grana, in denen
die Membranen mit ihren Pigmenten gehauft
vorliegen, bereits im Lichtmikroskop als dunkler
griine Partikeln beobachten.

Auf die molekulare Organisation der
Chloroplasten und deren Bedeutung fiir die
Photosynthese der Pflanzen soll spiter ein-
gegangen werden. Es sei jedoch darauf hin-
gewiesen, daB in den Plastiden — wie in den
Mitochondrien — Ribosomen, DNA und RNA
vorkommen.

Die bisher besprochenen Zellorganellen stim-
men darin iiberein, daB sie alle aus Membranen
aufgebaut sind. Andere Organellen der
Eukaryotenzelle zeigen demgegeniiber einen
Aufbau aus feinen rohrchenformigen Elementen,
die zum Teil betrdchtliche Lingen erreichen
konnen.

Erstaunlicherweise wurde erst im Jahre 1963

von mehreren Forschern darauf hingewiesen,
dal derartige Strukturen, fiir die man die Be-
zeichnung »Mikrotubuli« prégte, im Cytoplasma
pflanzlicher und tierischer Zellen weit verbreitet
vorkommen. Es handelt sich um rohrchenfor-
mige Gebilde mit einem Durchmesser von 14 bis
30 nm und betrichtlicher Lénge, die allerdings im
elektronenmikroskopischen Diinnschnitt nur
schwer bestimmt werden kann. Mittels diffiziler

Dreidimensionale Darstellung des Aufbaues eines
Centriols und bei stirkerer VergroBerung des moleku-
laren Aufbaues eines Mikrotubulus
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Schematische Darstellung des Aufbaues eines Ciliums
in verschiedenen Schnittebenen. Im Querschnitt des
Cilienschaftes sind 9 periphere Doppeltubuli und 2
einfache Zentraltubuli zu erkennen, im Querschnitt des
Basalkorpers 9 Dreifachtubuli.

A

Aufrechterhaltung der Zellgestalt gewahrleisten.
Andererseits diirften sie auch an zelluldren Be-
wegungsprozessen beteiligt sein. So fmden sich
in den firr B ierten
komplexen Zellorganellen Mikrotubuli als cha-
rakteristische Elemente. Dies gilt sowohl fiir die

Untersucht hoden und bei Al d
stiarkster elektronenmikroskopischer VergroBe—
rung gelang es, den Feinbau dieser Or

sindel

Teil deren aus Mikrotubuli auf-
gebaute Fasem wahrend der Zelltellung die

zur molekularen GroBenordnung hin aufzukla-
ren. Man nimmt an, daB8 die Wand der Mikro-
tubuli aus globuliren Molekiilen des Proteins
Tubulin aufgebaut ist, die in der Weise spiralig
angeordnet sind, daB sie zugleich mehrere Léangs-
reihen von Molekiilen bilden. Da es sich bei
cytoplasmatischen Mikrotubuli um sehr labile
Strukturen handelt, die bei der iiblichen Fixie-
rung elektronenmikroskopischer Objekte mit
Osmiumteroxid in ihre globuldren Bausteine
zerfallen, ist es erklarlich, daB ihre Entdeckung
erst mit der Vervollkommnung der Unter-
suchungsmethodik durch Einfiithrung des Glut-
araldehyds als  Fixierungsmittel —moglich
wurde.

Man nimmt an, da die Mikrotubuli im Leben
der Zelle mehrere Aufgaben zu erfiillen haben.
Thr hiufiges Vorkommen in solchen Zellen, deren
Form stark von der Kugelgestalt abweicht, deutet
darauf hin, daB sie als eine Art Zellskelett die
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llenbis  Chromc hen, als auch
fiir die GeiBeln oder Clllen
Die als B T llen di den Cilien

und Geileln der tierischen und — falls sie dort
vorkommen — auch der pflanzlichen Zellen zei-
gen erstaunlicherweise den gleichen Feinbau.
Stets handelt es sich bei ihnen um fadenformige
Fortsitze des Cytoplasmas, die von Ausstiilpun-
gen der Zellmembran umgeben sind. In ihrer
Lingsrichtung werden sie von neun peripher
liegenden Doppeltubuli sowie zwei zentralen
Tubuli durchzogen.

Alle Cilien und GeiBeln sind an ihrer Basis
durch ein »Basalkorn« in der dueren Zone des
Cytoplasmas verankert. Diese Basalkorper
waren den Lichtmikroskopikern trotz ihrer
Kleinheit bereits gegen Ende des vergangenen
Jahrhunderts bekannt. Die Aufkldrung ihrer
Ultrastruktur zeigte, daB sie tatsachlich in ge-
staltlicher Hinsicht enge Beziehungen zur
Cilienstruktur aufweisen. Das etwa 0,5 um lange



zylinderformige Basalkorn ist ebenfalls aus tu-
buliren Elementen aufgebaut. Im Unterschied
zur Architektur der Cilien oder GeiBeln sind aber
an der Peripherie des Basalkorns nicht Doppel-,
sondern neun Dreifachtubuli angeordnet, wih-
rend Zentraltubuli fehlen.
Berelts im Jahre 1898 hatten zwei Zellforscher
der die Ver aus-
gesprochen, daB die Basalkorper der Cilien und
GeiBeln Abkommlinge jener »Zentralkorper-
chen« oder »Centriolen« sind, die bei der Zell-
teilung die Pole der Teil indel bilden.

vorgefertigt im Cytoplasma vorliegen. Die Be-
obachtung, daB oft zwei Centriolen im rechten
Winkel nahe beieinander hegen. hangt mit ihrer
Fahlgkelt zur Selbstverd bei
der in der Nachbarschaft eines vorhandenen
Centriols die Bildung elnes neuen induziert wird.
Der genaue Mech dieses ratselhaften

Vorgangs ist allerdings noch unbekannt.
Wihrend die bisher beschriebenen Zellorga-
nellen entweder bereits den Lichtmikroskopi-
kern bekannt waren oder erstmals bei elektro-
Untersuct nach-

Durch elektronenmikroskopische Untersuchun-
gen der letzten Jahrzehnte konnte diese Theorie
eindeutig bewiesen werden. Die Centriolen be-
sitzen denselben Feinbau wie die Basalkorper.
Enge Beziehungen zeigt auch die Funktion beider
Organellen. Es gibt Hinweise fiir die Vermutung,
da die Basalkorper fiir die Bildung der
Cilientubuli und die Centriolen fiir die der Mikro-
tubuli des Teilungsapparats verantwortlich sind.
Allerdings diirften dabei in jedem Fall die
globuldren Proteinbausteine der Tubuli bereits

Beginn der
Membraneinstiilpung

gewiesen wurden, nahm die Entdeckung der als
»Lysosomen« bezzlchneten Partikeln ihren Aus-
gang von bioct hen Untersuch Bei
der biochemischen Analyse von Zellfraktionen,
die durch Ultrazentrifugation zerkleinerter Zel-
len der Rattenleber gewonnen worden waren,
hatte man nachgewiesen, daf sich eine bestimmte
Fraktion durch den Gehalt an charakteristischen
Enzymen auszeichnet. Es handelte sich dabeium
_saure Hydrolasen, also um_ Enzyme, die im

_sauren Reaktic eine Spal organi-

Schematische  Darstellung  des
»Trinkvorgangs« der Pinocytose bei
einer Amobenzelle. Durch Adsorp-
tion von Induktorsubstanzen, die in
dem die Zelle umgebenden Medium
gelost sind, an die Zelloberfliche
wird die Bildung von Pinocytoseva-
kuolen ausgelost. Diese verschmel-
zen mit Lysosomen, deren Enzyme
die aufgenommene Induktorsub-
stanz abbauen. Ahnlich verlduft der
»FreBvorgang« der Phagoytose.
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scher Molekiile unter Wasseraufnahme Kkataly-
sieren. Da sich bei vorsichtiger Isolierung der
betreffenden Zellfraktion die Enzyme gegen ihre
Substrate zunichst als inaktiv erwiesen, nahm
man an, daf sie in sehr empfindlichen Organellen
enthalten sind und erst nach deren Zerstorung
ihre Kkatalytische Wirksamkeit entfalten. Die
vermuteten Zellorganellen wurden nach ihrem
Gehalt an lytischen Enzymen »Lysosomen«
genannt. Auf Grund ihres Sedimentationsver-
haltens in der Ultrazentrifuge wurde fiir sie eine
GroBe von etwa 0,4 um vorausgesagt.

In spateren elektronenmikroskopischen Un-
tersuchungen wurden die Lysosomen tatsachlich
als membr 2T Vakuolen identifiziert, in
denen mit cytochemischen Methoden hydro-
lytische Enzyme, insbesondere saure Phos-
phatase, nachgewiesen werden konnte. Mit
einem mittleren Durchmesser von 0,5 um ent-
sprach ihre Grofe dem vorhergesagten Wert.
Allerdings kommen auch groBere sowie kleinere
Vakuolen vor, die sich als Golgi-Vesikel erwiesen
und die E der Ly aus dem
Golgi-Apparat wahrscheinlich machten.

Die in nahezu allen tierischen und wohl auch
in pflanzlichen Zellen vork den Lysoso-
men sind an intrazelluldren Verdauungsprozes-
sen beteiligt. Von den in ihnen enthaltenen ly-
tischen Enzymen konnen alle Makromolekiilsor-
ten der Zelle abgebaut werden. Durch die um-
grenzende Membran des Lysosoms wird nor-
malerweise eine Selbstverdauung der Zelle durch
ihre eigenen Enzyme verhindert. Es konnte aber
nachgewiesen werden, dafl bei den zelluliren
»Frefvorgangen« (Phagocytose) und »Trink-
vorgingen« (Pinocytose) die lysosomalen En-
zyme zum Abbau der aufgenommenen Nah-
rungsstoffe dienen. Wenn beispielsweise eine
Amébe durch Phagocytose andere Einzeller oder
Bakterien »friBt«, so werden diese in eine unter
Abschniirung von Teilen der Zellmembran ge-
bildete Nahrungsvakuole aufgenommen. Auf
ihrem Weg durch das Cytoplasma der
Amobenzelle verschmilzt die Nahrungsvakuole
mit Lysosomen. In den so gebildeten sekundiren
Lysosomen konnen die hydrolytischen Enzyme
ihre Verdauungstitigkeit entfalten. Ahnliche
Verhaltnisse liegen bei der Fliissigkeitsaufnahme
der Zellen durch Pinocytose vor.

Bioenergetik —
ein Hauptkapitel
der Zellbiologie

Es gibt wenige naturwissenschaftliche Begriffe,
deren Bedeutung dem modernen Menschen von
Kindheit an so nachhaltig ins BewuBtsein gerufen
wird wie der Begriff »Energie«. Zahlreiche An-
nehmlichkeiten unseres personlichen Lebens
sind von der kontinuierlichen Bereitstellung von
Energie in ihren verschiedenen Zustandsformen
abhangig. Jederman weil, daB mit den viel-
sduchugen Aufpben und Anforderungen der
isch Revolution eine
standige Erhohung des Energieverbrauchs ein-
hergeht der anderersens die weltwelte Ver-
der wi
Energletrager gegeniibersteht. Wir sprechen vom
Energieproblem unserer Zeit und suchen nach
Mittein und Wegen zur ErschlieBung neuer
Energiequellen.
A ichts dieser iiberr d hnisct

konv

Aspekte des Energieproblems mag fiir den
AuBenstehenden die Frage berechtigt erschei-
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Strahlungs-
cnergie

chemische Energie

Der Energieflu durch die Welt der Lebewesen

nen, in welchem MaBe denn die biologischen
Energieumwandlungen das menschliche Leben
beriihren. Bei naherer Betrachtung ergibt sich
jedoch bald, daB uns Probleme der »Bioenerge-
tik« auf Schritt und Tritt in unserem Leben be-
gegnen und auch die technische Seite des Ener-
gieproblems mit ihnen in engstem Zusammen-
hang steht.

Trotz der weltweiten Bemiihungen um die
Nutzung der Kern- und Sonnenenergie sind
Erdol, Erdgas, Kohle und Holz noch immer die
wichtigsten Energietriger der Gegenwart, von
denen etwa 97 Prozent des Energiebedarfs der
Menschheit gedeckt werden. Bei den »fossilen
Brennstoffen« handelt es sich aber ebenso wie
beim Holz um Anhaufungen pflanzlicher oder
tierischer Substanz, also um Produkte biologi-
scher Energiewandlungen, die letzten Endes auf
die Umwandlung der Str gie des
Sonnenlichts in chemische Energie der orga-
nischen Verbindungen durch Organismen zu-
riickzufiihren sind.

Die beeindruckende Entwicklung der moder-
nen Technik war und ist auch heute noch vonder
ErschlieBung jener gewaltigen Energiereserven
abhingig, die von den Lebewesen im Laufe der

.

Entropic

Wiirme und
andere

Energicformen

Erdgeschichte angehauft wurden. Schon aus
diesem Grunde verdienen die Mittel und Wege
der biologischen Energieumwandlungen all-
gemeines Interesse.

Viel unmittelbarer beriihren uns freilich Pro-
bleme der Bioenergetik im Zusammenhang mit
den Fragen unserer Erndhrung. Dies kommt
schon darin zum Ausdruck, daB wir den Nahr-
wert unserer Lebensmittel in Joule, also in der
MabBeinheit der Energie, angeben. Der Mensch st
wie jedes andere Lebewesen nicht nur auf die
Zufuhr von Baustoffen, sondern auch auf die
standige Bereitstellung von Energie zur Unter-
haltung der Lebensprozesse angewiesen. Unsere
gesamte Landwirtschaft zielt letzten Endes dar-
auf ab, Sonnenenergie fiir die biologische Pro-
duktion energiereicher organischer Verbindun-
gen nutzbar zu machen, die wir in Form pflanz-
licher oder tierischer Nahrungsmittel zu uns
nehmen. Durch die »Verbrennung« dieser Nahr-
stoffe wird im Stoffwechsel unseres Korpers die
gebundene Energie wieder freigesetzt und zur
Verrichtung der verschiedensten Formen von
Arbeit genutzt.

Ganzall in konnen wir f llen, daf die
von den Organismen genutzte Energie des
Sonnenlichts auf ihrem Weg durch die Welt der
Lebewesen drei verschiedene Prozesse durch-
lauft. In dem grundlegenden ersten ProzeB der
»Photosynthese« wird von der griinen Pflanze
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mit Hilfe ihres Chlorophylls die Strahlungs-
energie der Sonne in chemische Energie um-
gewandelt und zur Synthese von Kohlenhydraten
aus Kohlendioxid und Wasser genutzt. Beim
zweiten ProzeB der » Atmung« wird die chemi-
sche Energie der Kohlenhydrate und anderer aus
ihnen gebildeter organischer Verbindungen
durch deren Oxydation wieder freigesetzt und in
eine besser nutzbare Energieform uberfiihrt.
Beim dritten ProzeB wird schlieBlich die aus den
Nihrstoffen stammende Energie durch den Or-
ganismus zur Leistung von Arbeit genutzt.

Alle erwiahnten biologischen Energieumwand-
lungen, die im einzelnen sehr komplexer Natur
sind, spielen sich im Bereich der Zellen ab. Die
Bioenergetik ist somit in erster Linie ein Anliegen
der Zellbiologie. Zur Photosynthese sind freilich
nur die Chlorophyll enthaltenden Zellen der
griinen Pflanzen befdhigt. Wir wollen uns mit
diesem fiir die Existenz des irdischen Lebens
grundlegenden Prozef in einem spateren Kapitel
ausfiihrlich beschiftigen. Hier sollen vor allem
die Probleme der Atmung und Energienutzung
niher betrachtet werden, die bei allen Zellen —
pflanzlichen wie tierischen — in grundsitzlich
dhnlicher Weise ablaufen. Zunichst seien jedoch
einige allgemeine Bemerkungen zum Energie-
haushalt der Zellen vorangeschickt.

Wir hatten im vorhergehenden Kapitel die
iiberaus komplizierte Architektur der lebenden
Zelle kennengelernt, die auf unvorstellbar Klei-
nem Raum zusammengedringt ist. Diese Tatsa-
che scheint auf den ersten Blick dem zweiten
Hauptsatz der Thermodynamik zu widerspre-
chen, nach dem ein sich selbst iiberlassenes
System die Tendenz zeigt, spontan in einen
Zustand groBerer Unordnung iiberzugehen und
somit seine Entropie zu vermehren. Die isolierte
Zelle miiite also allméhlich ihren hohen Orga-
nisationsgrad verlieren. Wenn dies fiir die le-
bende Zelle nicht zutrifft, so ist das nur moglich,
weil sie eben kein isoliertes, sondern ein offenes
System darstellt, das mit seiner Umgebung Stoff
und Energie austauschen kann. Die Gesetze der
Thermodynamik besagen, daf der hohe Ord-
uungsgrad eines Systems dann aufrechterhalten
oder gar vermehrt werden kann, wenn ihm freie
Energie zugefiihrt wird. Fiir die lebende Zelle
trifft dies offensichtlich zu. Sie erhilt ihren
hohen Ordnungsgrad und damit ihre komplizierte
Architektur durch stiandige Zufuhr von freier
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Otto Warburg (1883—1970) machte grundlegende Ent-
deckungen auf dem Gebiet des Stoffwechsels lebender
Zellen. Er erhielt 1931 den Nobelpreis.

Energie aufrecht. Ihren labilen Zustand konnen
wir als FlieBgleichgewicht charakterisieren.

Die Zufuhr der Energie, die zur Aufrechterhal-
tung des Ordnungsgrades und der Lebenspro-
zesse erforderlich ist, kann in unterschiedlicher
Weise erfolgen. Nach der Art ihres Stoffwech-
sels und der damit zusammenhingenden
Energienutzung unterscheidet man die beiden
Typen der autotrophen und heterotrophen Zel-
len.

Wir bezeichnen alle Zellen, die ihre energie-
reichen makromolekularen Verbindungen aus
kleineren Molekiilen wie Kohlendioxid, Wasser
und Ammoniak selbst synthetisieren konnen, als
autotroph. Die dazu erforderliche Energie neh-
men diese Zellen meist in Form der Strahlungs-
energie des Sonnenlichts auf. Manche Mikro-
organismen verfiigen allerdings auch iiber die
Fahigkeit, die fiir Syntheseprozesse erforderli-
chen Energiebetrage als chemische Energie aus



Oxydationsreaktionen zu gewinnen. Im ersten
Fall sprechen wir von Photosynthese, im zweiten
von Chemosynthese.

Im Gegensatz zu den autotrophen Zellen der
Pflanzen und mancher Mikroorganismen sind die
heterotrophen letzten Endes auf die Zufuhr jener
energiereichen organischen Verbindungen an-
gewiesen, die auf Grund der Photosynthese von
den autotrophen gebildet wurden. Zu diesen
heterotrophen Zellen gehoren auBer den tie-
rischen auch jene Pflanzenzellen, die nicht iiber
die Fahigkeit der Photosynthese verfiigen, sowie
alle Pilze und die meisten Bakterien.

Autotrophe und heterotrophe Zellen

darin iiberein, daB beide die zum Unterhalt der
Lebensprozesse erforderlichen Energlevon‘ate
in Form jener ch hen Energie t

die in den energiereichen organischen Verbin-
dungen enthalten ist. Der Unterschied besteht
nur darin, daB diese Substanzen von den auto-
trophen Zellen selbst synthetisiert, von den he-
terotrophen hingegen als vorgefertigte Nahr-
stoffe aufgenommen werden. Die Freisetzung
der in den Kohlenhydraten, Fetten oder Eiwei-
Ben gebundenen Energie erfolgt meist durch
deren biologische »Verbrennung«, jenen oxyda-
uven AbbauprozeB also, den man als »Atmung«
t h Ver d findet die durch die

i
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Schematische Darstellung des Energieflusses durch
lebende Systeme
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Atmung frei werdende Energie bei der Ver-
richtung mannigfacher Arten zellulirer Arbeit.
Man kann drei Hauptformen derartiger Arbeit
unterscheiden, namlich mechanische, chemische
und Transportarbeit.

Mechanische Arbeit wird vor allem bei den
zellularen B p lei Das
gilt fiir die Fortbewegung einer Amobe ebenso
wie fiir die Cytoplasmastromung der Pflanzen-
zelle. Es trifft fiir die Bewegung der Cilien und
GeiBeln, die Chromosomenbewegung wihrend
der Zellteilung und fiir die hochstentwickelte
Form der Zellbewegung, die Muskelkontraktion,
gleichermaBen zu.

Chemische Arbeit wird von allen Zellen bei den
in ihnen sténdig ablaufenden Biosyntheseprozes-
sen geleistet. Derartige Synthesen sind natiirlich
vor allem beim Zellwachstum in groBem Umfang
zu beobachten, finden sich aber stets auch in
Zellen, deren Wachstum abgeschlossen ist. Im
Rahmen des FlieBgleichgewichts, in dem sich die
erwachsene Zelle befindet, miissen ja die Ab-
bauprozesse der Zellsubstanzen standig durch
Neusynthesen ausgeglichen werden. Die Bio-
synthese der makromolekularen Zellkomponen-
ten aus ihren monomeren Bausteinen erfordert
in jedem Fall die Zufuhr von Energie, da der
Aufbau komplexer Strukturen aus einfachen
ungeordneten Einheiten einer Verringerung der
Entropie gleichkommt.

Die dritte Art der von der Zelle geleisteten
Arbeit, die man als Transportarbeit bezeichnen
kann, ist weniger auffillig als die beiden anderen.
Thre Bedeutung fiir das Leben der Zelle kann
jedoch nicht hoch genug eingeschitzt werden, da
sie den Aufbau und die Erhaltung des Stoff-
bestandes der Zelle gewihrleistet.

Jede Zelle besitzt die Fahigkeit, aus ihrer
Umgebung lebensnotwendige Substanzen, wie
etwa Nabhrstoffe oder bestimmte Ionen, auf-
zunehmen und auch anzureichern. Andere Stoffe
konnen von der Zelle aktiv ausgeschieden wer-
den. Da in beiden Fillen oft eine Stoffbewegung
erfolgt, die dem Konzentrationsgefille des Stof-
fes entgegengerichtet ist, wird von der Zelle
offenbar ein aktiver Transport geleistet, der unter
Energieaufwand erfolgt. Er wirkt dem Bestreben
der Molekiile entgegen, sich gleichformig im
Raum zu verteilen. Die Zelle kann so auf Grund
ihrer Fahigkeit, Stoffe aktiv in sich hinein- oder
aus sich herauszupumpen, ihren Stoffbestand

0zessen
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auch in einer Umgebung vollig anderer Zusam-
mensetzung weitgehend konstant erhalten.

Besondere Bedeutung bekommt die Trans-
portarbeit, wenn sie zum aktiven Transport von
Ionen dient. Die Ionenbewegungen kénnen dann
zum Aufbau elektrischer Potentiale zwischen der
Zelle und ihrer Umgebung oder auch zwischen
verschied 1lor llen fiihren. Wir wer-
den spiter sehen, daB die aktive Aufnahme von
K" -Ionen und die Ausscheidung von Na*-Ionen
zum Aufbau eines elektrischen Potentials zwi-
schen der Zelle und ihrer Umgebung fiihrt, das
letzten Endes die Grundlage der Nerventitigkeit
darstellt. Uns interessiert hier vor allem, daB es
sich bei der von den Zellen geleisteten elektri-
schen Arbeit im Grunde um Transportarbeit
handelt.

ATP —
das energetische Kleingeld
der Zelle

Wir hatten gesehen, daB die zur Verrichtung der
verschiedenen Formen von Zellarbeit erforder-
liche Energie letzten Endes aus den energierei-
chen Nihrstoffen der Zelle stammt. Noch nicht
geklart ist die Frage, in welcher Weise die
Energieiibertragung in der lebenden Zelle erfolgt.
Grundsitzlich wird die bei der biologischen
Verbrennung der Nihrstoffe frei werdende
Energie in der Zelle nicht als Wirme abgegeben.
Die Zelle ist keine Warmekraftmaschine und mu§
ihre Leistungen unter weitgehend »isothermen«
Bedingungen vollbringen, da Leben nur in-
nerhalb sehr enger Temperaturgrenzen moglich
ist. Die beim Abbau der Nahrstoffe gewonnene
Energie wird vielmehr als chemische Energie in
der niedermolekularen Substanz Adenosintri-
phosphat gespeichert. Dieser Verbindung, die
den Biologen seit mehreren Jahrzehnten unter
der Abkiirzung ATP bekannt ist, kommt im
Energiestoffwechsel der Zelle eine zentrale
Bedeutung zu. Sie wurde in treffender Weise als
das »energetische Kleingeld« bezeichnet, mit
dem jede Zelle ihre laufenden Energieausgaben
bestreitet.

Die Entdeckung dieser bemerkenswerten Sub-
stanz reicht ein halbes Jahrhundert zuriick. Der
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betrige frei, die unter Standardbedingungen etwa
32000 Joule pro Mol der umgesetzten Verbin-
dung erreichen. Demgegeniiber betragt die bei
Abspaltung des dritten Phosphatrestes frei-
gesetzte Energie nur 8000 bis 12000J/mol. Man
sagt, daB im ATP eine energiearme und zwei
energiereiche Phosphatbindungen enthalten sind.

Als Ursachen fiir den Energiereichtum des
Adenosintriphosphats spielen mehrere Faktoren
eine Rolle. In der lebenden Zelle sind die Phos-
phatgruppen des ATP-Molekiils ionisiert. Dieses
trigt somit vier negative Ladungen, von denen
die Phosphatkette umgeben ist. Da sich diese
Ladungen gegenseitig stark abstoBen, steht das
Molekul unter einer Art Spannung. Diese elek-
S lockert sich, wenn vom

A rapa h

Struktur des K aus
(ATP) und Magnesium nach Szent-Gyorgyi. Es ist die
Ladungsverteilung in der Phosphatkette und die
Strukturénderung bei Losung einer Pyrophosphatbin-
dung (ATP— ADP) dargestellt.

Riochemik
Bic

Karl Loh (1898—1978) hatte
1929 das Adenosintriphosphat aus Muskeln iso-
liert und seine Konstitution aufgeklart. Es stellte
sich bald heraus, daB ATP im Energiestoff-
wechsel des Muskels eine wichtige Rolle spielt.
Aber erst im Jahre 1941 wies der spitere No-
belpreistrager F. A.Lipmann (geb. 1899) auf die
universelle Bedeutung des Adenosintriphosphats
hin. Er hat als erster den Gedanken ausgespro-
chen, da die beim Abbau der Niahrstoffe frei-
gesetzte Energie zundchst in eine besondere
Form chemischer Energie, eben die im ATP
enthaltene, iiberfiihrt werden muB, bevor sie
von der Zelle zur Arbeitsleistung in andere
Energieformen umgewandelt werden kann.

Bei dieser geheimnisvollen Substanz Ade-
nosintriphosphat handelt es sich um eine Ver-
bindung, die wir im Grunde bereits als Baustein
der Nucleinsauren k nt hatten. Eine
jener fiinf Nucleotidsorten, aus denen die DNA
und RNA aufgebaut sind, bildet das Adenosin-
monophosphat (AMP). Von diesem unterschei-
det sich Adenosintriphosphat (ATP) nur durch
den Besitz von zwei weiteren Phosphatresten.
Dieser Unterschied hat allerdings weitreichende
Bedeutung, da er fiir den hohen Energiegehalt der
Verbindung verantwortlich ist. Bei hydrolyti-
scher Abspaltung des endstindigen oder des
zweiten Phosphatrestes werden groBe Energie-

ATP ein Phosphatrest abgespalten wird und sich
die gleichartigen Ladungen auf die beiden ent-
stehenden Ionen verteilen. Elektrostatische
AbstoBungskrafte steuern somit zu der bei ATP-
Spaltung frei werdenden Energie bei. Fiir den
Energiereichtum des Molekiils diirfte auch des-
sen eigentiimliche Form Bedeutung haben. ATP
bildet in der lebenden Zelle meist mit den zwei-
wertigen Magnesium-Ionen Komplexverbindun-
gen, in denen der »Phosphatschwanz« zur Ade-
ningruppe hin eingebogen ist (Abbildung). Man
kann sich vorstellen, daB beim Abspalten der
endstindigen Phosphatgruppen das Molekiil in
seine Strecklage zuriickschnellt und eine
energiedrmere Stellung einnimmt.

Die groBe biologische Bedeutung des Ade-
nosintriphosphats im Energiehaushalt der Zelle
muB in mehrfacher Hinsicht gesehen werden. Bei
der hydrolytischen Spaltung des ATP, die unter
dem EinfluB des Enzyms Adenosintriphos-
phatase (ATPase) erfolgt und zur Bildung von
ADP und anorganischem Phosphat fiihrt, wird
die Energie der energiereichen Phosphatbindung
freigesetzt. Wahrend sie beim Reagenzglasver-
such als Wirme auftritt, wird sie in der lebenden
Zelle weitgehend in andere Energieformen um-
gesetzt. Je nach der speziellen Leistung der Zelle
kann sie dabei zur Verrichtung mechanischer,
elektrischer oder osmotischer Arbeit fiihren, in
manchen Fillen auch als Lichtenergie in Er-
scheinung treten.

Die hervorragende biologische Bedeutung des
Adenosintriphosphats ist daneben vor allem auf
seine Fahigkeit zuriickzufiihren, als Bindeglied
zwischen energieliefernden und energieverbrau-

3



chenden Prozessen zu dienen. Um dies richtig zu
verstehen, miissen wir ein wenig weiter ausholen
und uns vergegenwirtigen, daB8 es auBer ATP
auch noch andere energiereiche Phosphatverbin-
dungen gibt. Aus unserer Tabelle geht hervor,
daB bei der hydrolytischen Spaltung dieser Ver-
bindungen sehr unterschiedliche Energiebetrige
frei werden und ATP durchaus nicht an der
Spitze der Werteskala steht. Gerade diese Mit-
telstellung des Adenosintriphosphats ist es aber,
die ihm seine wichtige Vermittlerrolle ermog-
licht.

Freie Energie der Hydrolyse von
Phosphatverbindungen

kJ/mol

Phosphoenolbrenztraubensiure —53,6
1,3-Diphosphoglycerinsiure —494
Kreatinphosphat —44

Acetylphosphat -423
ATP =293
Glucose-1-phosphat =209
Fructose-6-phosphat -159
Glucose-6-phosphat -138
3-Phosphoglycerinséure =13

Glycerin-1-phosphat - 96

iell ko die endstéindi Phos-
phatreste der energiereichen Verbindungen unter
Einwirkung spezifischer Enzyme auf bestimmte
andere Molekiile iibertragen werden, deren
Energiegehalt dabei erhoht wird. Diese Abgabe
erfolgt um so leichter, je hoher der Betrag freier
Energie bei der Hydrolyse ist. Man spricht in
diesem Fall von Verbindungen mit einem hohen
Phosphatgruppeniibertragungspotential. Die
Sonderstellung der Adenosinphosphate ist nun
darin zu sehen, daB in der lebenden Zelle Ade-
nosindiphosphat Phosphatgruppen von Ver-
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Phosphatgruppenspendern, die bei der Oxyda-
tion der Nahrstoffe entstehen, und den energiesr-
meren Phosphatgruppenempfangern  bildet.
Nach ihrer Phosphorylierung kénnen die nun-
mehr energlerelcher gewordenen Phosphat-
grupp fanger durch Frei g ihrer
Energie in der Zelle Arbeit leisten.

Die geschilderten Aufgaben des ADP-ATP-
Systems legen den Gedanken nahe, daB Ad-
enosintriphosphat in der Zelle sehr schnell um-
gesetzt wird. Die »Lebensdauer« eines ATP-
Molekiils ist sehr kurz. Obwohl der Gesamtgehalt
der Zellen und Gewebe an ATP zu einem be-
stinmten Zeitpunkt sehr gering ist, wird aber
doch im Laufe eines Tages vom Organismus eine
erhebliche Menge gebildet und umgesetzt. Uber-
schlagsrechnungen ergeben, daB ein Mensch bei
einem Tagesverbrauch von 800 g Traubenzucker
im Laufe des Tages etwa 85 kg ATP aufbaut. Da
aber im menschlichen Korper zu jedem bestimm-
ten Zeitpunkt nur 35g ATP enthalten sind, be-
deutet dies, daB jedes einzelne ATP-Molekiil pro
Tag 2400mal aufgebaut und wieder abgebaut
wird, seine mittlere Lebensdauer also nicht ein-
mal 1 Minute betrdgt. In Bakterienzellen soll
dieser Wert sogar nur den Bruchteil einer Se-
kunde betragen.

Wie und wo wird nun das ATP gebildet? Diese
wichtige Frage der Zellbiologie konnen wir heute
gliicklicherweise recht gut beantworten. Wir
hatten gesehen, daB die zum Aufbau des Ade-
nosintriphosphats erforderliche Energie beim
Abbau der energiereichen Nihrstoffe bereit-
gestellt wird. Prinzipiell konnen Kohlenhydrate,
Fette und EiweiBe gleichermaBen als »Brenn-
stoffe« der Zelle dienen. Dabei unterscheiden
sich die Abbauprozesse der Eiweie und Fette
nur im ersten Abschnitt der Reakti von
jenen der Kohlenhydrate, auf die hier niiher ein-

bindungen mit hohem Ubertr

unter Bildung von Adenosmtnphosphat iiber-
nimmt. Das ATP kann enzymatisch seine
endstindigen Phosphatgruppen auf andere Ver-

werden soll.

Der energieliefernde Abbau von Kohlen-
hydraten kann in den Zellen bei Anwesenheit
oder Abwesenheit von Sauerstoff, also unter

bindungen iibertragen, deren Energiegehalt bei
dieser »Phosphorylierung« erhoht wird. Es ent-
steht dabei wiederum ADP, das aufs neue mit
einer energiereichen Phosphatgruppe beladen
werden kann.

Die biologische Bedeutung des ADP-ATP-
Systems fiir die Zelle ist somit darin zu sehen, da
es ein Bindeglied zwischen den energiereichen
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» t oder »anaeroben« Bedingungen, er-
folgen. In beiden Fillen ist der Nihrstoffabbau
mit einer ATP-Bildung aus ADP und Phosphat
gekoppelt. Als Oxydationsmittel dient in der
aeroben Zelle der Luftsauerstoff, in der
anaeroben h andere Sut

Obwohl nur wenige Mikroorganismen die
Fahigkeit besitzen, bei stindigem Sauerstoff-
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mangel zu leben, verdient deren Methode zur
Gewinnung von Energie aus Glucose doch all-
gemeineres Interesse. Zahllose Zellformen der
unterschiedlichsten Organismengruppen konnen
namlich sowohl aerob wie anaerob leben. Auch
dann, wenn diesen Zellen Luftsauerstoff zur
Verfiigung steht, erfolgen die ersten Schritte des
Glucoseabbaues wie bei den anaeroben Organis-
men ohne Beteiligung des Sauerstoffs.

Man kann annehmen, da sich im Laufe der
biologischen Evolution zunichst anaerobe Or-
ganismen entwickelten und die Fahigkeit zur
Nutzung des Sauerstoffs als Oxydationsmittel

erst spater erworben wurde. Bei jenen »fakulta-
tiven Anaerobiern«, die unter beiden Bedingun-
gen leben konnen, hat sich die Fahigkeit zur
anaeroben Energiegewinnung moglicherweise
als Erinnerung an stammesgeschichtlich friihere
Zustande erhalten.

Den wichtigsten Weg, auf dem Glucose ohne
Beteiligung von Luftsauerstoff abgebaut wird,
bezeichnet man als Gérung oder Glykolyse. In
einer komplexen Reaktionsfolge wird dabei das
sechs C-Atome enthaltende Traubenzuckermo-
lekiil in zwei Bruchstiicke mit je drei Koh-
lenstoffatomen gespalten, die weitere Umwand-
lungen erfahren. Die zur ATP-Bildung erforder-
liche Energie wird durch Oxydations-Reduk-
tionsreaktionen freigesetzt, bei denen im Prinzip
eines dieser Ci-Molekiile durch ein anderes
oxydiert wird.

Als derartiges »Oxydationsmittel« dient die im
Verlauf der Glykolyse gebildete Brenztrauben-
sdure (Pyruvat). Diese wichtige Schliisselsub-
stanz des Zellstoffwechsels wird bei der Milch-
sduregarung, wie sie in der aktiven Muskulatur
vorkommt, zu Milchsdure reduziert. Manch
Organi: wie die H spalten jedoch
von der Brenztraubensiure zunzchst Kohlendi-
oxid ab. Der dabei entstehende Acetaldehyd
dient im Fall der »alkoholischen Garung« als
Oxydationsmittel und wird selbst zu Alkohol
reduziert.

Es gibt wenige biochemische Reaktionsfolgen,
die so griindlich untersucht wurden und so genau
bekannt sind wie die alkoholische Gérung der
Hefezellen oder die Milchsduregdrung der
Muskulatur. Man kann ohne Ubertreibung sagen,
daB deren Erforschung wesentliche Schritte der
historischen Entwicklung der Biochemie wider-
spiegelt. Einige in diesen Zusammenhang ge-
horende historische Anmerkungen verdienen
deshalb allgemeineres Interesse.

Gegen 1840 hatte man gefunden, daB die al-
koholische Garung durch einzellige Organismen,
und zwar durch Hefezellen verursacht wird. In
der Folge entwickelte sich eine lebhafte Dis-
kussion um die Frage, ob bei diesem Vorgang
eine besondere »Lebenskraft« am Werke sei oder
ob die Garung auch auBerhalb der lebenden Zelle
ablaufen konne. Wihrend Louis Pasteur
(1822—1895) annahm, daB die Garung an die
Geg t lebender H llen geb sei,
betrachtete Justus von Liebig (1803—1873) sie als

4
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Otto Fritz Meyerhof (1884—1951) war wesentlich an der
Erforschung der Glykolyse beteiligt. Er wurde 1922 mit
dem Nobelpreis geehrt.

einen rein chemischen Vorgang. Der Streit um
Pasteurs Auffassung wurde 1897 durch Eduard
Buchner (1860—1917) endgiiltig entschieden. Er
konnte nachweisen, daB Kohlenhydrate auch
durch einen zellfreien HefepreBsaft vergirt
werden. Es wurde so bewiesen, da8 die in der
Hefe enthaltenen Katalysatoren der alkoho-
lischen Girung, fiir die man die Bezeichnung
»Enzyme« geprigt hatte, ohne Beeintrichtigung
ihrer Wirksamkeit aus der Zelle isoliert werden
konnn. Damit war ein wichtiger Schritt zur ma-
terialistischen Auffassung der Lebensprozesse
getan. Buchners Untersuchungen iiber die Gi-
rung, fiir die er 1907 den Nobelpreis erhielt,
konnen zugleich als Geburtsstunde der Enzym-
forschung bezeichnet werden. In methodischer
Hinsicht war es durch Herstellung zellfreier
Extrakte moglich geworden, Enzyme zu isolieren
und einzeln zu erforschen.

Bei der niheren Untersuchung der Glykolyse
ergab sich, dal deren Reaktionsfolge wesentlich
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komplexer ist, als die Summenformel zum Aus-
druck bringt. Man fand, daB der glykolytische
Zuckerabbau an die Wirksamkeit von 13 ver-
schiedenen Enzymen gekniipft ist. Diese sind in
der Weise hintereinandergeschaltet, daB das
Reaktionsprodukt eines Enzyms jeweils das
Substrat des nichsten bildet. Es gibt wenig bio-
chemische Reaktionsfolgen, die so gut bekannt
sind wie die Glykolyse. Jedes der Enzyme konnte
isoliert und seine Wirkungsweise aufgeklirt
werden. Von den zahlreichen Biochemikern, die
sich um die Erforschung dieser Probleme ver-
dient gemacht haben, seien nur Embden, Mey-
erhof und Parnas genannt, nach denen der
glykolytische Abbauweg auch als »Embden-
Meyerhof-Parnas-Weg« bezeichnet wird.

Uns interessiert in diesem Zusammenhang vor
allem das Ergebnis des Gesamtprozesses. Als
Endprodukte der Glykolyse entstehen bei der
Milchsauregirung aus einem Molekiil Trauben-
zucker zwei Molekiile der Cs-Verbindung Milch-
sdure (Lactat). Da bei diesem Abbau zungichst
eine Phosphorylierung, also eine Ubertragung
von Phosphorsauregruppen auf das Zuk-
kermolekiil, erforderlich ist, miissen von der
Zelle zur Ermoglichung der Reaktionsfolge zwei
ATP-Molekiile pro Zuckermolekiil bereitgestellt
werden, die unter Bildung von ADP verbraucht
werden. Andererseits entstehen im Verlauf der
Glykolyse vier ATP-Molekiile. Der Nettogewinn
beim Abbau eines Traubenzuckermolekiils be-
tragt somit zwei ATP-Molekiile. Bei Beriick-
sichtigung der in die Reaktionsfolge eingehenden
Verbindungen und ihrer Endprodukte kann man
die Glykolysegleichung folgendermaBen schrei-
ben:

Glucose + 2 ATP + 2 Phosphat + 4 ADP
— 2 Lactat + 2 ADP + 4 ATP

Kiirzen wir die auf beiden Seiten der Gleichung
auftretenden Komponenten heraus, so ergibt sich
die Summengleichung:

Glucose + 2Phosphat + 2ADP—2 Lactat +
2 ATP

Recht aufschluBreich ist eine Betrachtung der
Energiebilanz dieses Prozesses. Beim einfachen
Abbau von Zucker zu Milchsdure gehen nor-
malerweise je Mol Glucose 218 000 Joule an freier
Energie verloren. Die in der obigen Gleichung
dargestellte Koppelung der Glykolyse mit der
Bildung von zwei ATP-Molekiilen je Glucose-
molekiil fiihrt aber nur zu einer Abnahme der
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Ubersicht iiber den aeroben Kohlenhydratabbau

freien Energie von 158000 Joule pro Mol Glu-
cose. Die Differenz von 60000 Joule ist fiir die
Bildung der zwei Mole des energiereichen ATP
erforderlich. Der energetische Gewinn, den die
Zelle aus der Milchsduregarung bezieht, betrigt
somit etwa 27 Prozent der frei werdenden Ener-

e.

Allerdings muB beachtet werden, dal bei dem
ohne Beteiligung von Sauerstoff erfolgenden
Glucoseabbau grundsitzlich nur ein Bruchteil,
namlich 7,5 Prozent, jener Energi frei-

zu CO, und H,O oxydiert wird, betragt die frei
werdende Gesamtenergie 2870000 Joule pro Mol
Glucose. Bei der Milchsauregirung werden somit
iiber 90 Prozent des Gesamtenergiebetrages
durch Ausscheidung des energiereichen »Abfall-
produkts« Milchsdure verschwendet. Der Vor-
teil, auch ohne Sauerstoff aus den Kohlen-
hydraten Energie zu gewinnen, muB3 demnach
von der Zelle teuer erkauft werden. Bei aus-
schlieBlich anaerober Energiegewinnung durch
Girung verbraucht die Zelle nahezu zwanzigmal
soviel Glucose wie beim oxydativen Abbau der
Nihrstoffe unter Beteiligung von Sauerstoff.

Obwohl am Ablauf der Glykolyse 13 Enzyme
beteiligt sind, handelt es sich um einen relativ
einfachen Weg der Energiegewinnung. Wir wis-
sen, daB diese Enzyme nicht an besondere
Zellorganellen gebunden sind, sondern frei im
Grundcytoplasma der Zelle vorkommen. Die
unter Beteiligung von Sauerstoff erfolgende
Oxydation der Brenztraubensdure oder Milch-
sdure zu CO, und H,0, die als Zellatmung be-
zeichnet wird, erfolgt demgegeniiber stets in den
Mitochondrien. Da bei der Atmung die gesamte
im Nahrstoffmolekiil verfiigbare Energie frei-
gesetzt wird, handelt es sich dabei im Gegensatz
zur Glykolyse um einen auBerordentlich effek-
tiven ProzeB. Die Energiebilanz der vollstandi-
gen Glucoseoxydation ergibt fiir jedes abgebaute
Glucosemolekiil einen Gewinn von 38 ATP-
Molekiilen aus ADP und anorganischem Phos-
phat. Die Zellatmung liefert also zu den beiden
der bei Glykolyse gewonnenen noch weitere
36 ATP-Molekiile hinzu.

Beim Vergleich des Energiegewinns durch
Glykolyse und Zellatmung wird verstandlich, da
die wesentlich effektivere Atmung als Haupt-
energiequelle der meisten Zellen dient. Aller-
dings handelt es sich beim Atmungsproze um
eine weitaus kompliziertere Reaktionsfolge als
bei der Glykolyse. Die ausfiihrliche Beschrei-
bung dieses wichtigen und reizvollen Kapitels
des Zellstoffwechsels bleibt den Lehrbiichern
der Biochemie vorbehalten. Hier sollen nur ei-
nige Grundlinien der gesamten Reaktionsfolge
angedeutet werden, deren Erforschung seit Jahr-
zehnten zu den zentralen Aufgaben der Bio-

gesetzt werden kann, die bei der vollstindigen
Glucoseoxydation  verfiigbar ~wird. Wenn
Traubenzucker unter Beteiligung von Sauerstoff

hemiker gehorte. Unsere Abbildung vermittelt
einen zusammenfassenden Uberblick der bei der
Zellatmung ablaufenden Prozesse, an denen drei
komplexe Reaktionsfolgen beteiligt sind. Diese
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werden als »Zitronensdurezyklus«, Reaktions-
folge der »A K und »A k
phosphorylierung« bezeichnet.

ten-

h

tion, ein groSer Energiebetrag plotzlich frei-
gesetzt wird, versteht es die Zelle, diese explo-
sive Reakuon zu ziigeln und die betrachthche

Die Zellatmung beginnt mit einer zykli:
Folge chemischer Reaktionen, die im Grunde
ihren Ausgang von der bei der Glykolyse gebil-
deten Brenztraubensiure (Pyruvat) nimmt. Das
C3-Molekiil des Pyruvats wird zunichst unter
Abspaltung von CO, und H; in das C,-Molekiil
der Essigsa delt. Diese Essigsdure

E in der At ' stuf
in kleinere Energiepakete zu zerlegen.

Aus unserer Abbildung ist zu ersehen, daB in
der Atmungskette an drei Stellen der Elektronen-
transpon mit der Bildung von ATP aus ADP und
Ph k It ist. Man bezeichnet den mit

wird in Form einer akuwenen Essigsaureverbin-
dung, des energlerelchen Acetyl-Coenzyms A,
mit der Cy-Verbi 7t

der A gekoppelten Phosphorylie-
rungsprozeB als »Atmungskettenphosphorylie-
rung« oder »oxydative Phosphoryherung« Der
Mech dieser At

Dabei entsteht die Cq- Verbmdung Zitronensaure.
In einer komplizierten Folge von Reaktions-
schritten wird die Zitronensiure unter Abspal-
tung von zwei Molekillen CO, wieder zu
Oxalacetat abgebaut, das aufs neue inden Zyklus
eintreten kann. Nach der zuerst gebildeten Sub-
stanz wird die gesamte Reaktionsfolge, an der
natiirlich wiederum zahlreiche Enzyme beteiligt
sind, als »Zitronensdurezyklus« oder »Citratzy-
klus« bezeichnet.

Bei vier Reaktionsschritten des Citratzyklus
und bei der vorangehenden Bildung des Acetyl-
Coenzyms A werden Wasserstoffatome auf
Coenzyme ubenragen und zwar auf NAD (Ni-
[ leotid) und FAD
(Flavm-adenm-dmucleoud) Von den dabei ent-

ierten Verbind NADH,
und FADH, wird der Wasserstoff im weiteren
Verlauf der Zellatmung unter Bildung von Was-
ser auf Sauerstoff iibertragen. Die Elektronen
der von den Coenzymen auf;

lierung konnte trotz aller Bemuhungen bisher
noch nicht eindeutig aufgeklan wektden. Von den
in diesem Z ng entwickel Vor-
stellungen hat neuerdings die »chemiosmotische
Theorie der Phosphorylierung« besondere
Beachtung gefunden. Sie wurde von dem bri-
tischen Biochemiker Peter Mitchell (geboren
1920) bereits im Jahre 1961 aufgestellt. Mitchell
war zu dem SchluB gekommen, daB entgegen
adlteren Hypothesen ATP nicht iiber ein Zwi-
schenprodukt entsteht, das Phosphat auf ADP
iibertrégt. Entscheidend diirfte vielmehr ein ge-
richteter Protonentransport durch die innere
Mltochondnenmembran sein, der zum Aufbau
eines Protc und zur Lad en-
nung durch die Membran fiihrt. Dabei kommt es
zu einer Protonenanhiufung im #uBeren und
einer Protonenverarmung im inneren Mit-
ochondrienraum. Es wird angenommen, daB der
Ausgleich des Pr zwischen den
verschi Reaktionsrdumen des Mitochon-

H-Atome treten dabei in eine Folge mehrerer
Reduktions-Oxydations-Reaktionen ein, deren
Enzyme a.ls »Elektronentransportkette« oder
»A falt werden.

Wir wissen, daB der Elektronentransport iiber
die Enzyme der Atmungskette als der eigentliche
energieliefernde ProzeB der Zell zu be-
trachten ist. Beim Eintreten der Elektronen in die
Atmungskette besitzen diese einen hohen
Energiegehalt. Sie geben beim Durchwandern
der Reaktionsfolge schrittweise einen betrécht-
lichen Teil ihrer Energie ab, die zum Aufbau des
energiereichen ATP verwendet wird.

Im Grunde wird durch die Atmungskette eine
Art »biochemische Knallgasreaktion« vermittelt.
Wiihrend aber bei der eigentlichen Knallgas-
reaktion, also der direkten Wasserstoffoxyda-
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driums durchmembrangebundene Enzyme (ATP-
ase) zur Bildung von ATP fiihrt. Mitchell wurde
1978 fiir diese Theorie, mit der er zugleich die
ATP-Bildung bei der Photosynthese erkliren
kann, mit dem Nobelpreis ausgezeichnet.

Wir hatten bereits gesehen, daB die Reaktions-
folgen der Zellatmung in den Mitochondrien
ablaufen, die demzufolge mit Recht als »Kraft-
werke« der Zelle bezeichnet werden. Es war von
vornherein anzunehmen, daB der geordneten
zeitlichen Folge der zahlreichen bei der Atmung
ablaufenden Reaktionen eine spezifische raum-
liche Anordnung der beteiligten Enzyme ent-
spricht. Jenes zentrale Problem der Beziehungen
zwischen Struktur und Funktion, deren Erfor-
schung uns in vielen Bereichen der Biologie fas-
ziniert, kann somit am Beispiel der Mitochon-



drien bis zur molekularen Dimension zuriick-
verfolgt werden.

Wir wissen heute, daB die Enzyme des
Citratzyklus sich iiberwiegend in der Substanz
des inneren Mitochondrienraums finden, wah-
rend die Enzyme der Atmungskette und oxyda-
tiven Phosphorylierung in der inneren Mito-
chondrienmembran lokalisiert sind. Es gibt
Hinweise dafiir, daB die verschiedenen En-
zymmolekiile der Atmungskette genau in der
Reihenfolge nebeneinander angeordnet sind, in
der sie nacheinander reagieren, so daB eine
moglichst schnelle Abfolge der Reaktionen ga-
rantiert ist. Eine vollstindige Garnitur derartiger
Enzymmolekiile der Atmungskette kann als
»Atmungsgruppe« bezeichnet werden. Man
konnte berechnen, daB auf der inneren Membran
eines einzigen Mitochondriums etwa 15000 sol-
che Atmungsgruppen lokalisiert sein konnen.

Lebensgeschichte
einer Zelle

Wir haben bisher den Bau und wichtige Le-
bensprozesse der Zellen betrachtet, diese dabei
aber stillschweigend als gegebene Bauelemente
der Organismen angesehen. Wie jedes Lebe-
wesen hat jedoch auch die einzelne Zelle eine
begrenzte Lebensdauer. Sie wird gebildet, ent-
wickelt sich zum erwachsenen Zustand, den sie
eine mehr oder weniger lange Zeit durchlebt, und
beendet schlieBlich ihr individuelles Dasein.
Die Frage, in welcher Weise Zellen entstehen,
hat sicherlich seit deren Entdeckung die Gemiiter
der Forscher bewegt. Es wurden in diesem Zu-
sammenhang die verschiedenartigsten, zum Teil
phantastisch anmutenden Vorstellungen ent-
wickelt. Erst um die Mitte des 19.Jahrhunderts
erkannte man jedoch, daB jede Zelle aus einer
anderen Zelle entsteht. Als grundlegender Ent-
stehungsmodus der Zellen erwies sich die mit
einer Teilung des Zellkerns verbundene Zelltei-
lung. Da bei den dabei am Kern auftretenden
Veranderungen eigentiimliche fadige Strukturen
in Erscheinung treten, die als Kernschleifen
bezeichnet wurden, nannte man nach dem grie-
chischen Wort »mitos« fiir Faden den ganzen

Eduard Strasburger (1844—1912) war wesentlich an der
Erforschung der Zellteilung und der Befruchtungs-
prozesse bei Pflanzen beteiligt. Er begriindete 1894 das
in zahllosen iiberarbeiteten Auflagen bis heute maf-
gebliche Lehrbuch der Botanik.

Vorgang »mitotische Zellteilung« oder »Mi-
tose«.

Die durch Anton Schneider (1831—1890) im
Jahre 1873 erfolgte Entdeckung der mitotischen
Zellteilung, an deren Erforschung in den folgen-
den Jahren vor allem Walther Flemming
(1843—1905) und Eduard Strasburger (1844 bis
1912) beteiligt waren, kann in ihrer Bedeu-
tung nicht hoch genug eingeschitzt werden.
Sie brachte nicht nur Licht in die Frage nach der
Entstehung der einzelnen Zellen, sondern wurde
in der Folge auch von fundamentaler Bedeutung
fir die Klarung des Problems der Vererbung.
Dariiber hinaus forderte sie unser Verstandnis
der Entwicklung vielzelliger Organismen.

In seinen Grundziigen wurde der Ablauf der
Mitose bereits vor einem Jahrhundert be-
schrieben. Die Kenntnis der verschiedenen
Stadien der Zellteilung gehort seit langem zum
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Individualzyklus und Lebenskette einer Amobe mit
ungeschlechtlicher Fortpflanzung durch mitotische
Zellteilung

Lehrstoff der Schulen. Dabei darf jedoch nicht
iibersehen werden, daB dieser fundamentale
Prozel der Zellbiologie bis heute zahlreiche
ungeldste Probleme birgt und die Erforschung
der Mitose auch in unserer Zeit noch im Mittel-
punkt der Zellforschung steht. Freilich geht es
dabei nicht mehr um eine Beschreibung der im
Lichtmikroskop erkennbaren Strukturinderun-
gen des Zellkerns oder Cytoplasmas. Im Vorder-
grund stehen jetzt die Ursachen und Mechanis-
men der Zellteilung sowie deren molekulare
Grundlagen, die mit dem ganzen Arsenal der
modernen biologischen Forschungsmethoden
untersucht werden.

Wir konnen feststellen, daB die Lebens-
geschichte einer Zelle normalerweise mit einer
Zellteilung beginnt. Von bestimmten Ausnahmen
dieser Regel, die vor allem im Zusammenhang mit
der geschlechtlichen Fortpflanzung auftreten,
soll hier zundchst abgesehen werden. In ihrer
einfachsten Form konnen wir die Lebens-
geschichte einer Zelle bei jenen einzelligen Or-
ganismen beobachten, die sich ungeschlechtlich
durch Zellteilung vermehren, wie etwa bei den
Amdben (Abbildung).

Jede der aus einer Teilung hervorgegangenen
kleinen Tochterzellen macht zunichst eine
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Wachstumsperiode durch, in der sich das
Cytoplasma und der Zellkern vergroBern. Die
Amébenzelle nimmt durch einen als »Phagocy-
tose« bezeichneten FreBvorgang Beuteobjekte,
wie Bakterien, Algen oder andere Einzeller, auf
und wichst so bei giinstigen Erndhrungsbedin-
gungen allmahlich bis zur normalen GroBe heran.
Rein duBerlich betrachtet, wird die nichste Zell-
teilung dadurch eingeleitet, da das Zellwachs-
tum iiber die NormalgroBe des Einzellers hin-
ausfiihrt und dann im Zellkern mit dem Sicht-
barwerden der Kernschleifen oder »Chromoso-
men« die Teilung der Kernsubstanz eingeleitet
wird. Nach AbschluB der Kernteilung wird der

Zellkorper geteilt.
Die Ten]ungsgeschwmdlgkelt und die Lange
der aufeinand: den Zellzyklen sch

bei verschiedenen Zelltypen stark. Sie hingen
iiberdies von den jeweiligen Wachstumsbedin-
gungen ab. Bei unserem Beispiel der Amébentei-
lung wurde festgestellt, daB sich die Einzeller bei
einer Temperatur von 23 °C alle 36 bis 40 Stunden
teilen. Durch Erniedrigung der Temperatur auf
17°C 148t sich bei Amében eine Verlingerung der
Teilungsrate und damit eine Verldngerung des
Zellzyklus auf 48 bis 55 Stunden erzielen. Auf die
eigentliche Zellteilung, die Mitose, entfillt frei-
lich nur ein Bruchteil der Gesamtdauer des Zell-
zyklus. Viel linger dauert im allgemeinen der
zwischen zwei aufeinanderfolgenden Mitosen
liegende Zeitraum, den man als »Interphase«
bezeichnet.

Wihrend die in der Interphase erfolgenden
Veranderungen der Zellen erst mit den Methoden
der modernen Zellforschung aufgeklirt werden
konnten, sind die bei der Mitose auftretenden
Strukturanderungen so augenfillig, daB es nicht
verwundert, wenn die Mitose als eines der ersten
Lebensphénomene der Zelle bereits im vergan-
genen Jahrhundert griindlich untersucht wurde.
Es ist seit langem iiblich, den zeitlichen Verlauf
der Zellteilung in mehrere Abschnitte zu unter-
gliedern, die jeweils durch ein charakteristisches
Verhalten der Chromosomen zu kennzeichnen
sind. Wihrend man friiher durchweg vier Mito-
sephasen unterschied, wird heute die Mitose
vielfach in fiinf Tellabschnme gegheden dle als
Prophase, Prc A
und Telophase bezeichnet werden. Wir knnen
unter Verweis auf unsere Abbildung auf eine
ausfiihrliche Beschreibung des Mitoseverlaufs




Schematische Darstellung der Mitosestadien.

A Prophase, B Pr c h

D friihe

Anaph E spite Anaph DT

verzichten. Es sollen hier nur einige Gesichts-
punkte hervorgehoben werden, die das Wesen
der Zellteilung bestimmen.

Die Bedeutung des komplizierten Mechanis-
mus der Mitose hat man seit langem darin ge-
sehen, daB er eine gesetzmaBige Teilung der
Chromosomen und eine gleichmaBige Verteilung
der Tochterchromosomen auf die aus der Zell-
teilung hervorgehenden beiden Tochterzellen
gewihrleistet. In Zusammenhang mit dieser
Funktion der Mitose l4Bt sich ein charakteristi-
scher Formwandel und ein ebenso typisches
Bewegungsverhalten der Chromosomen be-
obachten.

Wihrend der Interphase sind die Chromoso-
men mittels des Lichtmikroskops im Zellkern
normalerweise nicht erkennbar. Sie liegen als
sehr langgestreckte Faden vor, deren auBeror-
dentlich geringe Dicke weit unter der Auf-
16sungsgrenze des Lichtmikroskops liegt. Der
erste Mitoseabschnitt, die Prophase, ist durch das
Sichtbarwerden der Chromosomen im Zellkern
charakterisiert. Diese sind nun im Lichtmikro-
skop als lange fadige Gebilde erkennbar, die
wihrend der Prophase immer deutlicher her-
vortreten und einen feinen Langsspalt erkennen

lassen, der das Chromosom in zwei Langshélften,
die Chromatiden, aufgliedert.

Im weiteren Verlauf der Mitose verkiirzen sich
die Chromosomen zunehmend und werden zu
relativ kompakten Korpern, die wahrend der
Metaphase eine charakteristische, fiir jedes
Chromosomenindividuum typische Gestalt an-
nehmen. Bei aller Vielfalt der Form lassen die
Metaphasechromosomen einen einheitlichen
Grundaufbau erkennen. Es handelt sich bei ihnen
im all i ischenklige wurstformige

um zw
Gebilde von wenigen Mikrometern Grofe. Beide
Schenkel werden durch eine Einschniirung ge-
trennt, in der das Centromer liegt, jenes Gebilde
also, an dem die Fasern der Teilungsspindel
ansetzen. Die Lange beider Schenkel kann bei
verschiedenen Chromosomen sehr unterschied-
lich sein und die Gestalt der Metaphasechro-
mosomen in manchen Fillen annihernd ku-
gelformig werden. Nach AbschluB der Kerntei-
lung nehmen die Chromosomen wihrend der
Telophase wieder ihre langgestreckte Form an
und in der auf die Mitose folgenden Interphase
sind sie lichtmikroskopisch nicht mehr erkenn-
bar.

Man hat seit langem vermutet, da der bei jeder
Zellteilung gesetzmaBig ablaufende Formwandel
der Chre auf eine zuneh de Spirali-
sierung und Entspiralisierung dieser fadenfor-
migen Gebilde zuriickzufiihren ist, wie ihn unsere
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Abbildung veranschaulicht. Die Bed: ng die-
ses Formwandels wird einem verstéandlich, wenn
man bedenkt, daB die fiir die Mitose wesentliche,
geordnete Bewegung der Chromosomen beim
Vorliegen des gestreckten Zustandes kaum
moglich ware. Wir wissen, daB ein solcher
Chromosomenfaden im Vergleich zum Durch-
messer des Zellkerns eine extreme Linge auf-
weisen kann. So konnte berechnet werden, da
die DNA-Molekiile, von denen gewissermafen
die Achse der Chromosomenfzden gebildet wird,
bei den menschlichen Chromosomen im Durch-

man alle 46 Chromosomen einer menschlichen
Zelle hintereinander, so kime man gar auf die
gewaltige Linge von 92cm. Es ist klar, daB in
einem Zellkern, dessen Durchmesser kaum
0,01 mm betrégt, dieses gewaltig lange Fadensy-
stem der Chromosomen nur in Form eines dich-
ten Knizuels vorliegen kann. Damit die zahlrei-
chen Chromosomen eines Zellkerns bei der
Mitose ohne gegenseitige Behinderung gesetz-
maBig geteilt und verteilt werden konnen, ist es
notig, diese langen fadenformigen Gebilde in eine
kompakte »Transportform« zu iiberfiihren. Dies

schnitt eine Lange von 20 mm er Reiht
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hieht durch eine Aufschraubung oder »Spi-
ralisierung« der Chromosomen. Der entspi-
ralisierte, langgestreckte Zustand, den die
Chromosomen wahrend der Interphase einneh-
men, wird als deren »Funktionsform« bezeich-
net. Es wird damit zum Ausdruck gebracht, da
die Chromosomen nur in dieser aufgelockerten
Form, die wihrend des Zeitraums zwischen den
einzelnen Zellteilungen vorliegt, ihre eigentlichen
Funktionen als Trager der Erbanlagen ausiiben
konnen.

Auffalligstes Merkmal des Mitosegeschehens
ist neben dem beschriebenen Formwandel das
charakteristische =~ Bewegungsverhalten  der
Chromosomen. Wihrend der ersten Halfte des
Mitosezeitraums wandern diese nach Auflosung
der Kernmembran in einer ersten gerichteten
Bewegung in die Ebene des Zellaquators. Man
bezeichnet heute diesen Zeitraum der ersten

), 4

WA
) ) A
Aufbau des Metaph h A G iiber- h 3 primdre Einschniirung des Chro-
sicht, B A mit Wind C Aus- mit Spindelf:
schnitt mit DNA-D« lhelix, 1 2 He- kundzre Einschniirung des Chromosoms, 5 Satellit
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Ct t gung als »Pr
Filmbildanalysen zeigen, daB auch wahrend der
folgenden »Metaphase« die Chromosomen nicht
vollig ruhig in der Zelle liegen, sondern um die

Aquatori hin- und herpendeln konnen. In
der folgenden »Anaph: hilieBt sich dann die
zwelte genchtete Bewegung an, bei der die aus-

T men vom

Aquator zu den Polen der sich teilenden Zelle
transportiert werden.

Die Dynamik der Chromosomenbewegungen
wurde von den Klassikern der Zellforschung,
lange bevor die Zellteilung mit Hilfe des
Phasenkontrastmikroskops  gefilmt werden
konnte, bereits richtig gedeutet. Auf Grund des
Vergleichs fixierter und gefarbter Dauerprapa-
rate sich teilender Zellen konnte schon im ver-
gangenen Jahrhundert bewiesen werden, da8 fiir
die Chromosomenbewegung ein Zellorganell
verantwortlich ist, das nur wahrend der Mitose
von der Zelle ausgebildet wird. Dieser Teilungs-
apparat 148t bereits im Lichtmikroskop einen
Aufbau aus zahlreichen faserformigen Struktu-
ren erkennen, die sich zu einem tonnen- oder
spindelformigen Korper zusammenschlieBen.
Bei den tierischen Zellen sowie denen niederer
Pflanzen lieB sich nachweisen, da8 die Teilungs-
spindel zwischen zwei Zentralkorperchen, den
Centriolen, ausgespannt ist, die bereits vor na-
hezu einem Jahrhundert fiir die Bildung der
Spindelfasern verantwortlich gemacht wurden.
Wihrend manche Spindelfasern beide Spin-
delpole miteinander verbinden, ziehen die als
»Chromosomenfasern« bezeichneten von den

eines Ch dhrend der
Mitose. l Interphase, 2—4 Prophase, 5 Prometaphase,
6\ 7ClI g in der Anaph

8 Telophase

Spir

Ritsel blieben nach wie yor die Krifte, die eine
Spiralisierung und  Entspiralisierung  der
Chromosomen bewirken. Zur Erkliarung der
Chromosomenbewegungen war zwar eine Viel-

Centriolen zu den Spindelfaseransat der
Chromosomen, den Centromeren oder Kineto-
choren. Es gibt Hinweise dafiir, daB die Centro-
meren an der Bildung der an ihnen ansetzenden
Spindelfaser beteiligt sind, so daB das alte Ritsel,
wie die Fasern ihre Ansatzstellen an den
Ch finden, dslos wird.
Der grundlegende ProzeB der Zellteilung ge-
hort heute wie vor hundert Jahren zu den fas-
zinierendsten Problemen der Biologie. Trotz der
Bemiihungen mehrerer Generationen von Zell-
forschern konnten mit den Methoden der klas-
h lichtmikrn hen Forschung die
chemi hen Grundl des kom-
plizierten Mltoscgeschehens nicht aufgeklart
werden. Umstritten war die Frage nach den
Faktoren, die eine Zellteilung auslosen. Ein

zahl verschied: Theorien aufgestellt worden,
keine konnte jedoch den unumstrittenen An-
spruch auf Giiltigkeit erheben. Unklar blieb der
Mech der Chromosc il und
selbst eine scheinbar so einfache Frage wie die
nach dem Zeitpunkt der Chromosomenverdop-
pelung konnte nicht eindeutig beantwortet wer-
den. Es erscheint so die Uberlegung berechtigt,
was die moderne Biologie mit dem Arsenal ihrer
diffizilen Untersuchungsmethoden zur Kla
dieser grundlegenden Probleme der Zellbiologie
beitragen konnte.

Die klarste Antwort laBt sich heute auf
die letzte Frage nach dem Zeitpunkt der
Chromosomenverdoppelung geben. Wir wissen
sicher, da8 diese nicht erst dann erfolgt, wenn
wihrend der mitotischen Prophase der Spalt
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Mitose

G,-Phase

G-Phase

Schematische Darstellung des mitotischen Zell-
zyklus

zwischen beiden Chromatiden eines Chro-
mosoms sichtbar wird. Unter Verwendung radio-
aktiver Isotope lieB sich mit der Methode der
Autoradiographie eindeutig nachweisen, da} die
Chromosomenverdoppelung bereits in der Inter-
phase erfolgt. Da diese Methode allgemeine
Bedeutung fiir die heutige biologische Forschung
hat, sei sie hier kurz beschrieben.

Die autoradiographische Methode beruht im
Prinzip auf der Fahigkeit radioaktiver Substan-
zen, mittels ihrer Strahlung photographische
Emulsionen zu »belichten«. Im eigentlichen
Versuch werden den Organismen oder auch
einzelnen Zellen jene Bausteine, deren Weg oder
Lokalisation man verfolgen will, in Form radio-
aktiv markierter Verbindungen gegeben. Nach
dem Einbau, der Inkorponerung derradioaktiven
Sub in die iy Verbind
werden die Gewebe oder Zellen fixiert und inder
iiblichen Weise zu histologischen Schnitten ver-
arbeitet. Die Schnitte werden auf dem Objekt-
trager mit einer diinnen Schicht photographi-
scher Emulsion iiberzogen. Im Dunklen wird

ausgesetzt und anschlieBend entwickelt. Danach
lassen sich im Mikroskop unmittelbar iiber jenen
Strukturen, in denen die radioaktiven Verbin-
dungen enthalten sind, die durch Reduktion des
Silberbromids entstandenen Silberkorner nach-
weisen.

Will man die Autoradiographie zur Zeitbestim-
mung der Chromosomenverdoppelung verwen-
den, so muB man natiirlich wissen, aus welchen
Verbindungen ein Chromosom besteht und
welche Bausteine fiir deren Aufbau Verwendung
finden. Fiir die Eukaryotenchromosomen wurde
nachgewiesen, daB sie neben der als Trager der
Erbanlagen wesentlichen DNA regelmaBig Pro-
teine vom Histontyp, saure Proteine und RNA
enthalten. Da man die DNA als charakteristisch-
ste Komponente der Chromosomen betrachten
muB, war es naheli d, einen typi DNA-
Baustein zur Markierung der sich teilenden

Prinzip der autoradiographischen Markierung von Zell-
und Gewebeschnitten. Der Schnitt mit eingelagerten
radioaktiven Substanzen wu'd auf einen Objekttrager

gebracht und d mit einer ph
Emulsion iiberzogen. Nachdem das Préparat einige Zeit
im Dunklen der Strahlung ausgesetzt wurde, wird die

dann die Emulsion fiir mehrere Tage oder Wo-
chen der radioaktiven Strahlung des Préaparats
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Emul ickelt. Uber den Zellstrukturen, die
dioakti hal lassen sich Sil-

berkorner nachweisen.



Histon

— DNA

Altere Vorstellung iiber die raumliche Zuordnung der
DNA und der Histonproteine im Chromosom

Chromosomen zu verwenden. Aus diesem
Grunde fand in den Experimenten mit Tritium
(*H) markiertes Thymidin Verwendung.

und damit die Chromosomenvermehrung nicht
wihrend der Mitose, sondern in der Interphase
erfolgt. Durch dhnliche Isotopenexpenmeme mit
radioaktiven Aminosiuren konnte nachg

werden, daB etwa gleichzeitig mit der DNA auch
die Chromosomenproteine, insbesondere die
Hlstone gebildet werden. Genauere Unter-

Wenn man Zell- oder Gewebekul nur fiir
sehr kurze Zeit *H-markiertes Thymidin anbietet
und sie dann in nichtradioaktivem Medium
weiterwachsen l4Bt, so werden nur solche Zellen
nach der Fixierung eine Radioaktivitit aufwei-
sen, die zum Zeitpunkt der Verabreichung von

*H-Thymidin ihre DNA sy ten und die
radxoa.knve Verbmdung damit in ihre Chromoso«
men Da man lichtmikrosko-

pisch am Dauerpriparat feststellen kann, in
welcher Phase des Zellzyklus sich die markierte
Zelle befindet, kann so der Zeltpunkt der
deutig bestimmt
werden. Am besten lassen sich die Isotopenex—
perimente natiirlich mit synchronisierten Zell-
oder Gewebekulturen durchfiihren, bei denen
alle Zellen in synchroner Weise ihren Zellzyklus
durchlaufen und man von vornherein wei, in
welcher Phase ihres Lebensablaufs sie sich be-
finden.

Auf Grund der beschriebenen Experimente
wissen wir mit Sicherheit, daB die DNA-Bildung

Chromosc

ergaben, daB die DNA-Synthese in
einem zeitlich begrenzten Abschnitt der Inter-
phase erfolgt, der ingere Zeit vor dem Beginn
der Prophase liegt und als S-Phase (von Syn-
these) bezeichnet wird.

Es ergibt sich damit eine Gliederung der Inter-
phase in drei Abschnitte, deren absolute und

lative Linge bei verschied Zelltypenaller-
dings schwanken kann. Auf eine abgeschlossene
Mitose folgt zuniichst als erste Wachstumspe-
riode der jungen Zelle die G,-Phase (vom eng-
lischen Wort »gap« fiir Liicke), der sich die
S-Phase anschlieBt. Diese ist wiederum durch
eine Gy-Phase von der nichsten Mitose ge-
trennt.

Die Frage nach den molekularen Grundlagen
des Formwandels, den die Chromosomen im
Verlauf des Zellzyklus durchmachen, kann vom
Cytologen leider noch nicht so eindeutig beant-
wortet werden, w:e die nach dem Zeitpunkt der
Chromc dere Auf-
merksamkeit wird in dlesem Zusammenhang seit
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mit

truktur eines Ch
nichttranskribierenden Zustand. Die DNA- Deppel»
helix umwindet unter Bildung von Nucleosomen je-
weils Gruppen von 8 Histonmolekiilen (Histon-
Octamere).

einiger Zeit den chromosomalen Proteinen vom
Histontyp gewidmet. Biochemische, physikali-
sche und elektronenmikroskopische Befunde
deuten darauf hin, daB den Histonen eine wesent-
liche Bedeutung fiir die Aufrechterhaltung und
Kontrolle der Struktur des Eukarys hro-

Nucleosom

Histon-Octamer

tikeln sind in regelméBigen Abstinden iiber den
chromosomalen DNA-Faden verteilt und jeweils
durch DNA-Segmente von etwa 40 Nucleotid-
paaren verbunden. Ein Nucleosom soll aus einem
Komplex von acht Histonmolekiilen der Grup-
pen H2A, H2B, H3 und H4 bestehen, um die ein
Abschnitt des DNA-Molekiils von ungefihr
150 Nucleotidpaaren Linge wie ein Band ge-
wunden ist (Abbildung). Das lysinreiche Histon
HI1 ist nicht am Aufbau der Nucleosomen be-
teiligt, sondern besetzt die dazwischen liegenden
DNA-S

mosoms wahrend des Zellzyklus zukommt.

Man nimmt heute im allgemeinen an, daB die
Achsen der wihrend der Interphase sehr langen
Chromosomenfiden von DNA-Molekiilen ge-
bildet werden, die mit Proteinen assoziiert sind.
Die Histone scheinen die Fihigkeit zu besitzen,
im Zellkern der Eukaryotenzelle die extreme
Lénge der DNA durch Spiralisierung oder Fal-
tung des Chromosomenfadens in eine raum-
sparendere kompakte Form iiberzufiihren. Das
von Histonen besetzte DNA-Molekiil ist auch im
Interphasekern nicht véllig gestreckt, sondern
liegt in Form eines aufgeschraubten Fadens mit
einem Windungsdurchmesser von 10 bis 25nm
vor. Experimentelle Entfernung der Histone aus
der Chromosomensubstanz fiihrt zu einem Uber-
gang dieser kompak Chr inform in die
verlangerte der freien DNA.

Eingehende biochemische Untersuchungen
haben ergeben, daB am Aufbau der
Eukaryotenchromosomen etwa fiinf verschie-
dene Gruppen von Hlslonen beteiligt sind. Mit

h des lysi hen Histons H1 sind
dxese maBgeblich an der Bildung der chromoso-
malen Grundstruktur betelhgt Nach neueren
elektrc den zeigt das
Chromosom einen perlenkettenartigen Aufbau.
Als »Nucleosomen« bezeichnete globulire Par-
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Die Bedeutung des Histons H1 ist nach Mei-
nung einiger Molekularbiologen darin zu sehen,
daB es fiir die Ausbildung der kompakten Trans-
portform und damit fiir den Formwandel der
Chromosomen wihrend der Mitose verantwort-
lich sein soll. Als auslésender Faktor dieses
Prozesses wird eine Phosphorylierung, also
Ubertragung von Phosphatgruppen auf das Hi-
ston durch spezifische Enzyme, in Erwigung
gezogen. Falls diese Vermutungen sich bestitigen
sollten, so wire der mitotische Formwandel der
Chromosomen mit der allgemeinen Hypothese zu
erklaren, daB enzymkontrollierte chemische
Veranderungen der Histone den Strukturwandel
der Chromosomen wihrend des Zellzyklus
steuern. Wenn man mit einer solchen Hypothese
zugleich den Formwandel der Chromosomen und
die Auslosung der Mitose erkliren konnte, er-
géibe sich eine eindrucksvolle Vereinfachung der
gesamten Mitoseproblematik. Man darf aber
nicht iibersehen, daB die Mitose eine komplexe
Folge von Prozessen darstellt und nicht nur den
Formwandel der Chromosomen umfaBt. Es ist
deshalb problematisch, einen einzelnen Faktor
wie die Phosphorylierung des Histons H1 fiir die
Auslosung der Mitose allein verantwortlich zu
machen.

Kaum ein Problem des Mitosegeschehens hat



so zur Hypothesenbildung gereizt wie die
Chromosomenbewegung. Seit ihrer Entdeckung
wurden zu ihrer Erklirung die verschiedenartig-
sten Krifte in Erwégung gezogen. Neben man-
nigfachen mechanischen wurden elektrische
oder auch magnetische Krafte als Ursachen der
ratselhaften Bewegungsprozesse diskutiert, bei
denen die Chromosomen wihrend der Prometa-
phase zielgerichtet in die Aquatorialebene und
wihrend der Anaphase deren Tochterchromoso-
men ebenso exakt an die entgegengesetzten
Zellpole transportiert werden. Trotz aller Be-
mithungen konnte aber bisher der Mechanismus
der Chromosomenbewegung nicht aufgeklart
werden. Nach wie vor stimmen die Zellforscher
nur darin iiberein, daB der Mitoseapparat fiir die
Bewegungsprozesse verantwortlich ist. Der Er-
forschung seiner molekularen Eigenschaften gilt
deshalb seit langem besondere Aufmerksam-
keit.

Dank der Bemiihungen der Elektronenmikro-
skopiker und Biochemiker konnte die Natur der
Spindelfasern weitgehend aufgeklart werden.
Entscheidende Fortschritte wurden bei diesen

Schemaﬁschc Darstellung der Hypothese iiber den
Chr

er

gung durch Auf- und Abbau von Mlkmtubull
der P hase werden die Spi n

durch Einbau neuer Tubulinmolekiile verlangert. B

wiihrend der Anaphase werden sie von den Spindelpo-

len her verkiirzt. 1 Mikrotubulus, 2 Centromer,

3 Chromatide, 4 Tubulinmolekiil

Untersuchungen moglich, seit es im Jahre 1952
erstmals gelang, aus sich teilenden Seeigeleiern
in groBer Menge Teilungsspindeln zu isolieren
und chemisch zu untersuchen. Wir wissen, da
es sich bei den Spindelfasern um Mikrotubuli
handelt, die wihrend der Mitose durch Zusam-
menlagerung globuldrer Molekiile des Proteins
Tubulin gebildet werden. Mittels immunologi-
scher Methoden konnte hgewiesen werden,
daB die Biosynthese dieses Tubulins lange vor
Ausbildung des Mitoseapparats, also bereits in
der Interphase, erfolgt. Die Funktion der
Centriolen und Centromeren scheint demnach
darin zu bestehen, die Aggregat.ion der vor-
fabrizierten Tubulinmolek delf

kiile zu den Spi a-
sern auszulosen und zu steuern.

Wihrend der Mitose verandert sich stindig die
Beschaffenheit der Mikrotubuli-Verbénde des
Teilungsapparats. Die vom Centriol zum
Chromosom ziehenden Spindelfasern, die in der
Prometaphase eine Lénge von 10 um erreichen
konnen, verkiirzen sich wihrend der Anaphase
auf 3 bis 5 um, wihrend sich gleichzeitig die von
Pol zu Pol durchziehenden Fasern verlingern. In
einer neueren Hypothese wird angenommen, da
jede Spindelf: ein im dy i Gleich-
gewncht befindliches System von Untereinheiten
darstelit. Unsere Abbildung veranschaulicht, in
stark schematisierter Weise, wie nach dieser
Vorstellung zur Chromosomenspindelfaser stin-
dig neue Tubulinmolekiile hinzugefiigt und an-
dere abgespalten werden. Wahrend der Prophase
soll unter dem EinfluB der Centromeren der
Zustrom, m der Anaphase hmgegen die Abgabe
von U | indelpol iiberwiegen.
Die anaphasische Ch:omosomenbewegung kime
nach der erwihnten Hypothese durch einen
Abbau der Chromosomenspindelfasern und

gleichzeitiges Wach der § lichen
Fasern zustande.
Andere Forscher meinen, daB bei der

Chromosomenbewegung die Chromosomenspin-
delfasern zwischen den kontinuierlichen Fasern
dahingleiten. Als Triebkrafte wurden Elektro-
phorese oder Elektroosmose in Erwégung ge-
zogen. Eine andere Vorstellung beruht auf
neueren elektronenmikroskopischen Befunden
iiber die Ultrastruktur der Spindelfasern. Es
ergab sich, daB zwischen den Mikrotubuli &hn-
liche Briicken ausgebildet werden, wie sie zwi-
schen den Actin- und Myosinfilamenten der

87



Muskelzellen auftreten. Dies legte den Gedanken
nahe, daB die Chromosomenbewegung auf einem
dhnlichen Mechanismus beruhen kinnte, wie er
in der Gleitfilament-Theorie der Muskelkontrak-
tion entwickelt wurde. Die Chromosomenspin-
delfasern sollen demnach durch eine unter
Energieaufwand und ATP-Verbrauch erfolgende
Bildung und Losung von Querbriicken zu den
kontinuierlichen Spindelfasern zwischen diese
hineingezogen werden. Ob mit den erwihnten
Theorien der Chromosomenbewegung allerdings
dieses faszinierende Problem der Zellforschung
endgiiltig geldst ist, kann heute noch nicht gesagt
werden.

Das Riitsel der Vererbung

Die Frage nach dem Wesen der Vererbung hat
den Menschen sicherlich beschiftigt, seit er iiber
sich und seine Umwelt nachdenkt. Es ist ja eine
alltigliche Beobachtung, daB Katzen immer
wieder Katzen hervorbringen, aus einem Hiih-
nerei stets ein Huhn und keine Ente schliipft oder
daf aus dem Samen einer Fichte stets eine Fichte
und keine Buche hervorgeht. In derartigen Be-
obachtungen werden wir mit jener grundlegen-
den Ej haft aller Leb konfrontiert,
die man als Vererbung bezeichnet, mit der Fiihig-
keit der Organismen zur Erzeugung von Indivi-
duen, die ihren Eltern in allen wesentlichen Ei-
genschaften dhnlich sind.

Im personlichen Leben macht jeder Mensch
Beobachtungen, die ihn schon ein wenig tiefer in
die Grundproblematik des Vererbungsgesche-
hens einfithren konnen. Mit dem fiir die Be-
sonderheiten der eigenen Art geschirften Blick
sehen wir im tiglichen Leben immer wieder, da
Kinder ihrer Mutter oder ihrem Vater Zhnlich
sind, aber doch in vielen Fllen kein genaues
Abbild darstellen, sondern sich in bestimmten
Merkmalen unterscheiden.

Fiir eine wissenschaftliche Betrachtung ergibt
sich aus solchen Beobachtungen als erstes
Grundproblem der Genetik die Frage, welche
Gesetze fiir das Auftreten identischer oder nicht-
identischer Merkmale bei der Fortpflanzung
bestimmend sind. Mit anderen Worten konnte
man auch fragen, nach welchen Regeln die Ver-
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Johann Gregor Mendel (1822—1884) begriindete 1865
mit seinen »Versuchen iiber Pflanzenhybriden« die
wissenschaftliche Genetik.

teilung der Erbmerkmale bei den Nachkommen
eines Elternpaares erfolgt. Es ist das Verdienst
Gregor Mendels gewesen, mit den von ihm ent-
deckten und spiter nach ihm benannten drei
Mendelschen Regeln auf diese Frage eine exakte
Antwort gegeben zu haben. Die Veroffentlichung
von Mendels Untersuchungsergebnissen aus
Erbsenkreuzungen im Jahre 1865 kann als Ge-
burtsstunde der wissenschaftlichen Genetik be-
zeichnet werden.

Nachdem Mendels Erkenntnisse fiir dreiein-
halb Jahrzehnte in Vergessenheit geraten und
erstim Jahre 1900 wiederentdeckt worden waren,
fiihrten Forscher in aller Welt an zahllosen
pflanzlichen und tierischen Untersuchungs-
objekten dhnliche Kreuzungsexperimente durch.
Die Kreu lyse wurde zur grundl d
Methode der jungen Vererbungswissenschaft.
Ihre stirksten Impulse erhielt diese aber bald
nach der Wiederentdeckung der Mendelschen




Regeln durch die Verkniipfung ihrer Erkennt-
nisse mit den Befunden der Zellforschung. Es
entstand so die neue Forschungsrichtung der
Cytogenetik, als deren grundlegende Erkenntnis
die in den Jahren 1902 und 1903 von W. S. Sutton
und Theodor Boveri (1862—1915) begriindete
Chromosomentheorie der Vererbung zu betrach-
ten ist. Ausgangspunkt dieser Theorie war die
Feststellung, daf sich die Chromosomen bei der
Zellteilung, Bildung der Keimzellen und Be-
fruchtung so verhalten, wie man es auf Grund der
Kreuzungsexperimente von den hypothetischen
Erbanlagen vermuten mufite, die fiir die Aus-
bildung der Erbmerkmale verantwortlich sind.
Die Chromosomen wurden damit als materielle
Trager der Erbfaktoren erkannt. Der danische
Botaniker Wilhelm Johannsen (1857—1927)
pragte 1909 fiir diese ihrem Wesen nach noch
vollig unbekannten Erbanlagen den Begriff
»Gen«, den man zu den wichtigsten Begriffen der
modernen Biologie zihlen muB.

Wie so oft in der Biologie wurde auch in der
Cytogenetik die Forschung durch Einfiihrung
eines giinsti Unter ybjektes in ent-
scheidendem MaBe gefordert. Der amerikanische
Genetiker Thomas Hunt Morgan (1866—1945)
verwendete bei seinen Untersuchungen erstmals
1910 die Taufliege Drosophila melanogaster, die
bis heute das wichtigste Versuchstier der Ge-
netiker geblieben ist. Diese Fliegen lassen sich
sehr leicht in groBer Menge in Erlenmeyerkolben
ziichten, durchlaufen in nur 14 Tagen eine Ge-
neration und besitzen sehr iibersichtliche
Chromosomenverhiltnisse. Sie enthalten in den
Korperzellen nur vier Paar leicht unterscheid-
bare Chromosomen und zeichnen sich auerdem
durch den Besitz eigentiimlicher Riesenchro-
mosomen in den Speicheldriisenzellen ihrer
Larven aus. Drosophila bildet so ein ideales
Objekt zur parallelen Durchfiihrung von Kreu-
zungsexperimenten und cytologischen Unter-
suchungen.

Morgan konnte in seinen Untersuchungen die
Chromosomentheorie der Vererbung endgiiltig
beweisen und den Nachweis fiihren, daB die
Gene im Chromosom linear hintereinander-
gereiht sind. In umf: ichen Kr
rimenten gelang es ihm und seinen Mitarbeitern
auf Grund einer Analyse des sogenannten Fak-
torenaustausches sogar, die Reihenfolge der
Gene zu bestimmen und damit Chromosomen-

Xpe-

AaBb AaBb
AB 7. 7
AABB_| AABb  AaBB AaBb
AB 7 I“
AABb Aabb
aB 7 I, /.
AaBB AaBb aaBB | aaBb
i
AaBb  Aabb aa Bb

Eine Hauptaufgabe der klassischen Genetik war die
Aufklarung des Verteilungsmechanismus der Erb-
merkmale im Verlaufe der Generationenfolge bei
Kreuzung zweier Eltern, die sich in einem oder meh-
reren Merkmalen unterscheiden. Als Beispiel ist die
dihybride Kreuzung zweier Rinderrassen dargestellt,
die sich in Farbe und Zeichnung des Fells unterschei-
den.

karten der Genverteilung aufzustellen. Fiir seine
bahnbrechenden Forschungsergebnisse wurde
Morgan 1933 als erster Genetiker mit dem No-
belpreis ausgezeichnet.

Zu den brennendsten Problemen der Biologie
zahlte in der ersten Halfte unseres Jahrhunderts
die Frage nach den materiellen Grundlagen des
Vererbu heh In zahll Kreuzungs-
experimenten hatten die Genetiker herausgefun-
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Austausch-
haufigkeit

Vergleich der im Lichtmikroskop erkennbaren Ban-
denstruktur eines Teils eines Riesenchromosoms von
Drosophila mit der zugehorigen, aus Kreuzungsexpe-

rimenten erschl Ct karte der Gen-

verteilung

den, wie sich die Gene beim Fortpflanzungs-
geschehen und in der Generationenfolge ver-
halten. Sie hatten wahrscheinlich gemacht, da
die Erbanlagen in den Chromosomen lokalisiert
sind, und sogar versucht, deren Anzahl, GroBe
und Lage zu bestimmen. Uber die Natur und
Wirkungsweise der Gene war jedoch nichts be-
kannt. Hier bot sich ein weites Feld zur B)ldung
igfacher Hypoth und li her
Spekulationen. Fiir eine materialistische Auf-
fassung des Vererbungsgeschehens erschien die
experimentelle Aufkldrung von drei prinzipiellen
Fragen notwendig:
1. Aus welchen chemischen Verbindungen be-
stehen die Gene?
2. Welcher Mechanismus liegt der Fahigkeit
dieser chemischen Substanz zur identischen
Verdoppelung zugrunde?
3.In welcher Weise bewirkt das isch

Genen bis dahin im Grunde um Abstraktlonen

delte, die aus Kret ab-
geleitet worden waren. Uber dxe chemische
Natur der Erbanlagen konnten jedoch nur Ver-
mutungen geduBert werden. Die Mehrzahl der
Forscher neigte zu der Ansicht, daB nur die so
mannigfaltigen Proteine als Trager der vielfalti-
gen Erbanlagen in Frage kamen.

Eine endgiiltige Beantwortung der Frage nach
der chemischen Natur der Gene erfolgte im Jahre
1944. O.T. Avery (1877—1955) konnte damals mit
seinen Mitarbeitern M.J.McCarty und C.M.Mac-
Leod eindeutig nachweisen, daB nicht Proteine,
sondern Desoxyribonucleinsauren Trager der
Erbinformationen sind. Es ist bemerkenswert,
dal sich diese auBerordentlich wichtige Er-
kenntnis bei den Biologen nicht sofort durch-
setzte. Niemand konnte sich vorstellen, wie in
den nach der damaligen Ansicht sehr einformig
aus identischen Tetranucleotiden aufgebauten
DNA-Molekiilen die vielféltigen Erbinformatio-
nen verschliisselt sein sollten. Erst zu Beginn der
fiinfziger Jahre wurde die Vorstellung von der
DNA-Natur der Erbanlagen allgemein akzep-
tiert, nachdem A.D. Hershey und Martha Chase
auf Grund anderer Experimente ebenfalls zu
diesem SchluB gekommen waren.

Es ist bemerkenswert, daB die entscheidenden
Untersuchungen zur Aufklérung der chemischen
Natur der Gene nicht an Pflanzen oder Tieren,
sondern an Mikroorganismen durchgefiihrt wur-
den. Avery und seine Mitarbeiter benutzten
Bakterien, Hershey und Chase Viren fiir ihre
Versuche, die zur Begriindung der Molekularge-
netik fiihrten. Man kann sagen, daB wir 90 Pro-
zent unserer seither gewonnenen Erkenntnisse
iiber die molekularen Grundlagen des Ver-

erb heh Experi mit diesen

Material die Ausbildung der Erbmerkmale?

DNA —
Triger der Erbinformationen

Zu Beginn der vierziger Jahre stand die Ver-
erbungsforschung vor einer paradoxen Situation.
Man konnte die Lage der Gene im Chromosom
genau bestimmen, obwohl es sich bei diesen

90

Versuchsobjekten verdanken.

Zum Verstandnis der grundlegenden Versuche
von Avery und seinen Mitarbeitern ist die Kennt-
nis eines bemerkenswerten Phianomens Vor-
aussetzung, das bereits in den zwanziger Jahren
bei Experimenten mit den Erregern der Lungen-
entziind beobachtet und als »Bakterientrans-
formation« beschrieben wurde. Die pathogenen
Zellen der untersuchten Bakterienart Di-
plococcus pneumoniae besitzen die vererbbare
Fahigkeit zur Ausscheidung einer Polysaccharid-
Kapsel, von der die jeweils paarweise zusam-

Iit den Bakterien umgeben sind. Werden
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Experimente zum Nachweis der Bakteri ‘ma-
tion, die Grundlage fiir die Untersuch wurden,

solche Zellen einem anfilligen Siugetier, etwa
einer Maus, injiziert, so rufen sie eine schwere
Erkrankung hervor. Neben diesen krankheits-
erregenden gibt es jedoch auch kapsellose For-
men derselben Bakterienart, deren Injektion im

i keine L iindung erzeugt.
Bei gleichzeitiger Injektion von lebenden nicht-
pathogenen und von pathogenen Zellen, die
durch Hitzebehandlung abgetotet waren, wurde
iiberraschenderweise bei einigen Tieren eine
Erkrankung beobachtet Da aus erkrankten
Tieren lebend Dipl isoliert
werden konnten, hatten offensmhthch die ab-
getoteten Zellen ihre erblichen Eigenschaften auf
die lebenden kapsellosen Zellen iibertragen, von
denen sie in pathogene Formen transformiert
wurden. In weiteren Untersuchungen ergab sich,
daB lebende nichtpathogene Bakterien nicht nur
durch Einwirkung abgetoteter pathogener Zellen,
sondern auch durch deren Extrakt transformiert
werden konnen.

In zehnjahriger miihsamer Arbeit gelang es
Avery und seinen Mitarbeitern, jene Substanz zu
isolieren und chemisch zu identifizieren, die bei
der beschriebenen Bakterientransformation die
vererbbare Fahigkeit zur Ausbildung der Poly-
saccharid-Kapsel und zur Krankheitserregung
iibertrégt. Diese mit chemischen Methoden iso-
lierte Erbsubstanz erwies sich als Desoxyribonu-
cleinsaure.

Zur gleichen Erkenntnis der DNA-Natur der
Erbsubstanz fiihrten beriihmt gewordene Ex-
perimente, die 1952 Hershey und Chase mit
Bakterienviren anstellten. Diese Bakteriophagen
oder — wie sie oft genannt werden — Phagen
vermehren sich innerhalb der befallenen Bak-
teri lle mit groBer Geschwindigkeit. Bereits
20 bis 30 Minuten nach der Infektion platzt das
Bakterium und setzt Hunderte von Phagen frel,
haften jenem Vir
gleichen, von dem die Zelle infiziert wurde.

Zellen des nichtpathogenen R-Stammes der Pneu-
mococcen in eine Maus bleibt diese gesund, BInjektion

h Zellen des S fiihrt zur Lungen-
entziindung und zum Tode des Tieres, C durch Hitze
abgetotete S-Zellen rufen nach der Injektion im Sau-
geuer keine Krankheit hervor, D werden durch Hitze

mit denen Avery, MacLeod und McCarty 1944 die
Gennatur der DNA bewi A nach Injek von

S-Zellen und lebende R-Zellen gleichzeitig
injiziert, so erkranken einige Tiere durch Umwandlung

von R-Zellen in S-Zellen.
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In den heidend wurde
mit dem Bakteriophagen T2 gearbeitet, der sich
in den Zellen der viel untersuchten Bakterienart
Escherichia coli vermehrt. T2-Phagen haben
trotz ihrer Kleinheit — sie sind nur etwa 0,2 um
groB und damit im Lichtmikroskop nicht sichtbar
— einen ziemlich komplizierten Bau. Sie besitzen
einen polyedrischen Kopf, dessen Hiille aus
EiweiBmolekiilen besteht, die als Inhalt des
Kopfes ein zusammengekniueltes, langes DNA-
Molekiil umgeben. Bei ihren eindrucksvollen
Experimenten konnten Hershey und Chase in
eleganter Weise zeigen, daB8 bei der Phagenin-
fektion nur das DNA-Molekiil in die Bak-
terienzelle eintritt, wihrend die leere Protein-
hiille des Kopfes und der Schwanzteil an der
Bakterienoberfliche haftenbleiben. Es kommt
damit nur die DNA als Ubertréiger jener Erbin-
formationen in Frage, die fiir die Bildung der
neuen Bakteriophagen erforderlich sind.

Unsere Abbildung veranschaulicht die im
Grunde einfache Untersuchungsmethode, die zu
solch wichtigen Erkenntnissen fiihrte. Die For-
scher lieBen in zwei parallelen Experimenten die
Bakterien auf Ndhrmedien wachsen, die im einen
Fall Verbind mit radioakti Schwefel,
38, im anderen aber solche mit radioaktivem
Phosphor, P, enthielten. Da Schwefel nicht in
der DNA, wohl aber inden Aminosiuren Cystein
und Methionin vorkommt, enthielt die eine
Bakteriophagengruppe ihre radioaktive Markie-
rung im Protein. Bei der zweiten Gruppe war
demgegeniiber die DNA markiert, da die radio-
aktiven Phosphoratome in die DNA eingebaut
wurden. Im weiteren Verlauf beider Experimente
wurden mit den radioaktiven Phagen neue
Bakterien infiziert. Wenn man diese infizierten
Bakterien in einem Mixer Scherkréften aussetzt,
ist es moglich, die Phagenhiillen mechanisch von
der Baktenenoberﬂache abzutrennen. Durch

hlieBend der Radioaktivitit
der Zellen und des Suspensionsmediums kann
entschieden werden, welche der beiden Pha-
genkomponenten in die Bakterienzellen ein-
gedrungen ist. Es ergab sich in den Versuchen
von Hershey und Chase, da die Bakterien nur
dann radioaktiv waren, wenn die infizierenden
Phagen radioaktive DNA enthielten. Nur diese
wird demnach vollstandig in die Zellen iiber-
fiihrt.

Experi

AbreiBen der leeren

Phagenhiillen

Lyse nach
Phagensynthese

o \\-, Uberstand
l > (lecre Phagenhiillen)
s ”P
Messung

der Radioaktivitat

Gihrib

e
Y / g Scdiment
g up (mit Phagen-DNA

-, injizierte Bakterien)

Versuch von Hershey und Chase zum Nachweis der
Funktion der DNA als Ubertrager der Erbanlagen bei
der Bakteri ilds Einzelheiten im Text




Die identische Verdoppelung
der DNA

Nachdem erWIesen war, daB die Gene aus Des-
oxyribonuc dure hen, erhob sich nach-
driicklich die Frage, auf Grund welcher che-
misch-physikalischen Eigenschaften die DNA
iiberhaupt als Trager und Ubertriiger von Erbin-
formationen dienen kann. Insbesondere inter-
essierte zunichst das erwihnte zweite Grund-
problem der Molekulargenetik, die Frage nach
dem Mechanismus der identischen Selbstver-
doppelung der DNA-Molekiile. Voraussetzung
fir die Beantwortung dieser Frage war die
genaue Aufklirung der Struktur und raumlichen
Anordnung der DNA-Molekiile. Die Losung
dieses fundamentalen Problems der modernen
Biologie gelang J.D.Watson (geb.1928) und
F.H.C.Crick (geb.1916) im Jahre 1953 durch
Kombination chemischer und physikalischer

Untersuchungsbefunde.
Wir hatten friiher bereits den Grundaufbau der
Desoxyribonucleinsauren lernt und

gesehen, daB es sich bei ihnen um Makro-
molekiile handelt, die aus vier verschiedenen
Bausteinsorten, den Nucleotiden, kettenformig
aufgebaut sind. Durch regelmafBige Verkniipfung
der Zucker- und Phosphorsdurereste dieser
Nucleotide wird eine durchgehende Achse des
Molekiils gebildet, an der seitlich die dritten
Komponenten der Nucleotide, die Basen Adenin,
Thymin, Cytosin und Guanin, ansetzen.

Fiir die Strukturbestimmung der DNA war die
Feststellung der Haufigkeit, mit der diese Basen
am Aufbau des Molekiils beteiligt sind, von
groBer Bedeutung. Bei der Untersuchung der
DNA aus zahlreichen verschiedenen Organismen
ergab sich namlich, daB in jeder speziellen DNA
der Prozentgehalt an Adenin ebenso groB ist, wie
jener an Thymin, daB weiterhin Cytosin mit
gleicher Haufigkeit wie Guanin im Molekiil vor-
kommt. Die Summe des prozentualen Vorkom-
mens der Purinbasen Adenin und Guanin war
stets gleich jener der Pyrimidinbasen Thymin und
Cytosin. Als artspezifisches Merkmal der ver-
schiedenen DNA-Sorten erwies sich das Ver-
haltnis der Summe von Adenin und Thymin zur
Summe von Guanin und Cytosin. Man kann also
allgemein formulieren:

Ver dnung bei der R& ukturanalyse

Die durch das bi ische Objekt Ront-
genstrahlen erzeugen auf der Photoplatte ein cha-
rakteristisch amm, aus dessen An-
ordnung die Molekularstruktur des durchstrahlten
Objektes berechnet werden kann.

A=T;G=C;A+G=T+C;
A+T
G+C

Die Erklirung dieser von E. Chargaff (geb. 1905)
nachgewiesenen eigentiimlichen Haufigkeits-
verhiltnisse gelang mit Hilfe der Rontgenstruk-
turanalyse, einer speziellen physikalischen Un-
tersuchungsmethode, die fiir die moderne bio-
logische Forschung in zunehmendem Mafle Be-
deutung gewonnen hat. Unsere Abbildung ver-
anschaulicht das Prinzip dieser Methode.

Die Auswertung der Beugungsdiagramme, die
von M.H.F.Wilkins (geb.1916) und Rosalind
Franklin (1921—1958) mittels Rontgenstruktur-
analyse an DNA-Fasern erzeugt worden waren,
ergab, dall die DNA-Molekiile einen perio-
dischen Aufbau zeigen und jeweils aus zwei
DNA-Striingen aufgebaut sind. Auf Grund dieser
Befunde und in Verbindung mit den erwahnten
GesetzmiaBigkei der Basenhiufigkeiten ent-
wickelten Watson und Crick ihre Vorstellung
vom Vorliegen einer definierten Raumstruktur
des DNA-Molekiils, die inzwischen als »Doppel-
helix« beriihmt wurde. Die Desoxyribonu-
cleinséure liegt danach im Grunde in Form eines
Doppelmolekiils vor, dessen beide Strénge
schraubenférmig um eine gemeinsame Achse

= artspezifisch
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Strukturmodell der DNA-Doppelhelix

gewunden sind. Man kann die Doppelhelix mit
einer Wendeltreppe vergleichen, deren Gelinder
von den Ketten der Zucker- und Phosphatreste
gebildet werden, wihrend die nach innen ragen-
den Basen den Treppenstufen entsprechen. Der
Zusammenhalt beider DNA-Ketten wird dadurch
gewihrleistet, daB je zwei gegeniiberliegende
Basen durch Wasserstoffbriicken zu einem Ba-
senpaar verbunden sind. Die erwihnten Basen-
haufigkeiten der DNA finden ihre einfache Er-

94

kldrung dadurch, da Adenin immer mit Thymin
und Cytosin stets mit Guanin verbunden ist.
Beide Partner eines Basenpaares miissen dem-
zufolge im Doppelmolekiil mit gleicher Haufig-
keit vorkommen.

Die GesetzmaBigkeit der Basenpaarung von A
mit T und G mit C ist auf zwei Ursachen zuriick-
zufiihren. Aus raumlichen Griinden ist stets eine
groBere Purinbase mit einer kleineren Pyrimidin-
base verbunden. Zwei einander gegeniiberlie-
gende Purinbasen (Adenin und Guanin) wiirden
innerhalb der Doppelhelix zu viel Platz be-
anspruchen, wihrend andererseits zwei Py-
rimidinbasen (Thymin und Cytosin) den Raum
nicht ausfiillen konnen. Fiir die Spezifitit der
Basenpaarung ist weiterhin von Bedeutung, daf}
Adenin und Thymin aus rdumlichen Griinden
stets zwei Wasserstoffbriicken ausbilden, Gua-
nin und Cytosin hingegen drei.

Vergleicht man die Nucleotidfolgen beider
Strange einer DNA-Doppelhelix, so stellt man
fest, daB} diese nicht identisch sind. Beide Stringe
stehen jedoch in einer gesetzmiBigen Beziehung
zueinander. Wir sagen, sie sind zueinander
»komplementir«. Wenn die Basenfolge des einen
Stranges bekannt ist, kann man auf Grund der
Gesetze der Basenpaarung die des gegeniiber-
liegenden Stranges ableiten.

Die fundamentale Bedeutung des Struktur-
modells der Doppelhelix ist nicht nur darin zu
sehen, dal} es eine befriedigende Erklirung der
raumlichen Anordnung des DNA-Molekiils bie-
tet. Viel wichtiger erscheint die Tatsache, daf}
durch die Komplementiritiit beider Striinge der
Doppelhelix eine einleuchtende Erklirung fiir die
Fahigkeit der DNA zur identischen Verdoppe-
lung (Replikation) gegeben ist. Man braucht sich
nur vorzustellen, daf beide Stringe der Doppel-
helix von einem Ende her vo-ieinander gelost
werden, die Trennung sukzessiv zum anderen
Ende fortschreitet und im gleichen MaBe sich an
den Einzelstringen neue komplementiire DNA-
Stringe aus einzelnen Nucleotiden bilden. Die
Basenfolge der neuen Striinge wird dabei durch
die spezifische Basenfolge der alten Stringe ein-
deutig bestimmt. Nach Abschluf der DNA-
Replikation sind aus einer Doppelhelix zwei mit
ihr identische »Tochtcrmolekiile« hervorgegan-
gen (Abbildung).

Wenn der beschriebene Mechanismus der
DNA-Replikationen tatsichlich zutrifft, so



wiirde dies bedeuten, daB die beiden Stringe
einer Doppelhelix stets ein unterschiedliches
Alter haben. Der Nachweis, daB im DNA-
Molekiil ein alter und ein neuer Strang vereinigt

sind, wire gleichbedeutend mit einem Beweis der ?’P‘;‘”Siid“
Giiltigkeit des zunichst theoretisch erschlos- Br;};s?:i‘;:‘ab

senen Replikationsmechanismus. Dieser Be-
weis ist bereits 1958, also wenige Jahre nach

o
Begriindung der  Doppelhelix-Vorstellung, . v
M. S. Meselson und F. W. Stahl in einem elegan- DNA-Polymerase g ' 4
ten Experiment gelungen, das in unserer Abbil- Z
dung dargestellt ist. >

Dieses Experiment geht von der Beobachtung "

aus, daB man DNA, die das »schwere« Stick-
stoffisotop "N enthlt, von der normalen DNA o8
mit '“N mittels der sogenannten Dichte-
gradientenzentrifugation trennen kann. Eine
Losung von Caesiumchlorid bildet nach langerer
Ultrazentrifugation im Zentrifugenrohrchen
einen Konzentrationsgradienten aus, wobei die
Konzentration in zentrifugaler Richtung zu-
nimmt. Die beiden DN A-Sorten sammeln sich bei
der Zentrifugation in diesem Konzentrations-

:33? "

Thymin ® Cytosin
@®s% d“ %o

freigewordene
Phosphorsiure

neugebildeter
Matrize Strang

Verdoppelung (Replikation) der DNA-Doppelhelix.
® & Erliuterung im Text

. ®

gradienten entsprechend ihrer unterschiedlichen
Dichte an verschiedenen Stellen an. Beim eigent-
lichen Versuch lieB man Bakterienzellen der Art
Escherichia coli zunichst mehrere Generationen
in einem Medium mit schwerem Stickstoff
wachsen. AnschlieBend wurden die Bakterien in
ein Kulturmedium mit normalem Stickstoff iiber-
fiihrt. Es wurde die DNA der Zellen aufeinan-
derfolgender Bakteri 1] ationen isoliert
und in der Ultrazentrifuge ihre Dichte bestimmt.
Ein Vergleich der DNA-Dichten ergab einen
das Prinzip der komplementiren Basenpaarung zwi- eindeutigen Beweis fiir die ‘Richtigkeitb d5§ be-
schen Thymin und Adenin sowie Cytosin und Guanin ~ schriebenen »semikonservativen« Replikations-
veranschaulicht mechanismus. Nach Uberfiihrung der Bakterien

Struktur eines iralisierten DNA-Abschnif der
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Nach:

der ik vauvcn DNA-Replikation
durch Dich di Z ion. Rechts sche-
matische Darstellung der aus den Zentrifugations-
experimenten erschlossenen DNA-Beschaffenheit
jeder Zellgeneration. Erlduterung im Text

in ein Medium mit leichtem Stickstoff wurden in
der ersten Tochtergeneration DNA-Doppelheli-
ces gebildet, die gegeniiber der *N-DNA und
'“N-DNA eine mittlere Dichte aufwiesen. Sie
waren offenbar aus einem alten, schweren und
einem neuen, leict Strang

gesetzt.

Bei aller Einfachheit des Grundprinzips der
DNA-Verdoppelung darf man nicht iibersehen,
daB noch langst nicht alle Probleme der Repli-
kation geldst sind. Wir wissen, daB es sich dabei
um einen ProzeB handelt, fiir dessen Ablauf

"'N-DNA

m ”NHN-DN,\ §

"N'""N.DNA

und “N-DNA % %
\ \ .

OO UGN

N\

g §

merasen die DNA-Synthese katalysieren.

Da diese Enzyme aber nur die kontinuierliche
Synthese eines der beiden Stréinge einer Doppel-
helix bewirken, war lange unklar, wie die gleich-
zeitige Bildung beider neuer Doppelstriinge zu-
stande kommt. Der zweite Strang wird offenbar
in kleinen Stiicken synthetisiert, die sekundir
durch ein besonderes, als »Ligase« bezeichnetes
Enzym verkniipft werden. Selbst der Mechanis-
mus der Strangtrennung bei der Replikation birgt
noch Ritsel. Wenn sich beide Striinge trennen,
muB eine Entwindung der Doppelspirale erfol-
gen, fiir die wahrscheinlich spezifische »Ent-
windungsenzyme« verantwortlich sind.

Wenn auch noch nicht alle Einzelheiten des
Replikationsmechanismus geklirt sind, so kann
doch an der grundsitzlichen Richtigkeit der
Vorstellung von Watson und Crick nicht ge-

auBer den als DNA-B
energi 1 Triphosph der Nucleotide
best.immte Rephkauonsenzyme erforderlich

sind, die vermutlich wie der Offner eines ReiB-
verschl an der Off) lle der Doppel-
helix entlanglaufen. Es sind bereits vor Jahren
Enzyme isoliert worden, die als DNA-Poly-

9%

It werden. Das eingangs erwihnte zweite
Grundproblem der Molekulargenetik kann im
Prinzip als gelost betrachtet werden. Wir wissen,
wie sich die DNA-Molekiile verdoppeln, und
haben damit zugleich eine Antwort auf die alte
Frage der Genetiker nach dem Mechani der
Genverdoppelung.




Der Wirkungsmechanismus
der Gene

Das dritte Grundproblem der Molekulargenetik,
die Frage nach dem bei der Ausbildung der Erb-
merkmale in Aktion tretenden Wirkungs-
mechanismus der Gene, erwies sich im Vergleich
zu den ersten beiden Grundproblemen als we-
sentlich komplexer. Wenn man die uniiberseh-
bare Vielfalt der vererbbaren Merkmale bei
Pflanzen, Tieren und Menschen betrachtet, mag
es ach ichtslos erschei fiir deren
Bildung ein einheitliches Wirkungsprinzip auf-
zufinden. Einfacher als bei den vielzelligen Sy-
stemen der hoheren Organismen liegen natiirlich
die Verhiltnisse bei den Mikroorganismen, deren
Merkmalsausbildung sich innerhalb einer Zelle
abspielt. Wir konnen jedoch feststellen, da8 alle
Vererbungsvorgiange — auch die der Pflanzen,
Tiere und Menschen —letzten Endes auf zelluldre
Prozesse zuriickzufiihren sind, die sich in man-
nigfacher Weise gegenseitig bedingen und be-
einflussen.

Etwas iibersichtlicher wird das Problem, wenn
wir es nicht vom fertigen Merkmal und dessen
Entstehung, sondern vom Gen her angehen und
fragen, welche Erbinformation eigentlich ein Gen
enthalt und iibertragt. Diese Frage kann heute
eindeutig dahingehend beantwortet werden, daf3
ein Gen die Information zur Bildung eines spe-
zifischen Eiweimolekiils beinhaltet. Unser
Problem des Wirkungsmechanismus der Gene
reduziert sich damit allein auf die Frage: Wie
steuert die DNA die Synthese spezifischer Pro-
teine?

Eine Komplikation ergibt sich fiir das Wirk-
samwerden der Erbinformationen aus der Tatsa-
che, daB die DNA als Trager dieser Informatio-
nen stets in den Chromosomen und damit im
Zellkern bleibt, die EiweiBsynthese aber im
Cytoplasma erfolgt. Es war demnach zu ver-
muten, daB irg in Bote die genetische In-
formation aus dem Kern in das Cytoplasma zum
Ort der_ EiweiBsynthese transportieren muf.
Dieser Ubertrdager wurde in einer besonderen
Form der Ribonucleinsdure, der Boten-RNA
oder — wie sie meist genannt wird — »Messenger-
RNA« (mRNA) gefunden. Die Bildung der RNA
erfolgt am DNA-Molekiil, das dabei als Matrize

seine genetische Information auf das RNA-
Molekiil iibertrigt. Da beide Molekiilsorten einen
analogen Aufbau zeigen, wird bei der RNA-
Synthese also die Erbinformation aus einer
Nucleinséureschrift in eine andere transkribiert.
Der ProzeB der RNA-Synthese wird somit als
»Transkription« bezeichnet.

Unsere Abbildung veranschaulicht in sche-
matisierter Weise den Vorgang der Transkrip-
tion. Wir erkennen, daB er in @hnlicher Weise wie
die Replikation ablauft. Beide Strange der DNA-
Doppelhelix o6ffnen sich, und am einzelnen
DNA-Strang wird unter dem EinfluB eines spe-
zifischen Enzyms aus RNA-Bausteinen, den

DNA

codogener Strang. Nucleosid-
triphosphat-

Bausteine
der RNA

1

Sp.

RNA-Polymerase
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Ribonucleotiden, ein RNA-Strang gebildet. Da
auch bei der Transkription das Gesetz der
. 1 taren B paarung gilt, steht die
Primérstruktur des neu gebildeten RNA-Mo-
lekiils in gesetzmaBiger Beziehung zur DNA-
Struktur. Die Basenfolge der RNA ist komple-
mentér zur Basenfolge der als Matrize dienenden
DNA.

Um das Wesen der Transkription voll zu er-
fassen, miissen wir freilich neben den Uber-
einstimmungen auch die Unterschiede zur Re-
plikation beachten. Ein erster Unterschied be-
steht darin, da8 sich bei der RNA-Bildung mit
dem Adenin der DNA nicht Thymin, sondern
Uracil paart. Als weiteres Charakteristikum der
Transkription ist hervorzuheben, daB nur ein
Strang der DNA-Doppelhelix, der sogenannte
»codogene Strang«, als Matrize fiir die RNA-
Bildung dient. Wie die Abbildung zeigt, werden
am jeweiligen Wirkungsort des Enzyms RNA-
Polymerase die beiden DNA-Strange voriiber-
gehend getrennt und ein Hybrid-Doppelstrang
gebildet, in dem der codogene Strang der DNA
iiber eine Lénge bis zu 40 Nucleotiden mit dem
neugebildeten RNA-Molekiil durch Wasserstoff-
briicken verbunden ist.

Im Unterschied zur Replikation wird bei der
Transkription nicht die gesamte Information des
DNA-Molekiils abgelesen. Es werden vielmehr
bei der Bildung eines RNA-Molekiils nur be-
grenzte Abschnitte der DNA transkribiert, die
einzelnen Genen oder Gengruppen entsprechen.
Die RNA-Molekiile sind somit wesentlich kiirzer
als die DNA-Doppelhelix. Da sich die RNA je-
doch bald nach ihrer Bildung von der DNA 16st,
kann sich der Transkriptionsproze8 mehrfach
wiederholen. Es besteht damit die Moglichkeit zu
einer Vervielfachung der im DNA-Molekiil ent-
haltenen Informationen.

In aufsehenerregenden elektronenmikrosko-
pischen Aufnahmen gelang es erstmals 1969,
Gene bei der RNA-Bildung in Aktion abzubilden.
Dabei zeigte es sich, daB etwa 100 Molekiile des
Enzyms RNA-Polymerase, die dicht hinterein-
ander auf der DNA entlanggleiten, gleichzeitig
die genetische Information des Gens transkri-
bieren. Die an den Enzymmolekiilen haftenden
RNA-Molekiile sind jeweils um so linger, je
groBer der bereits abgelesene DNA-Abschnitt ist.
Wihrend sich diese ersten elektronenmikro-
skopischen Aufnahmen der Transkription zu-
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Edward Lawrie Tatum (geb.1909) erhielt 1958 den

\ is fiir die dal Gene wirken,
indem sie den stofflichen Aufbau des Organismus
steuern.

Entdeck

néchst auf die Bildung der RNA in den Eizellen
von Amphibien bezogen, gelangen 1974 dhnliche
Aufnahmen der Transkription von pflanzlichen
Genen. Die an der im Meer lebenden Riesenalge
Acetabularia durchgefiihrten Untersuchungen
fiihrten zu prinzipiell iibereinstimmenden Befun-
den.

Wihrend bei den Bakterien die Transkription
meist direkt zu einem funktionsfahigen mRNA-
Molekiil fiihrt, werden im Zellkern der Eukaryo-
ten in der Regel zundchst Vorstufen der eigent-
lichen mRNA gebildet. Dabei handelt es sich um
wesentlich grofiere RNA-Molekiile, aus denenim
Rahmen eines als »Processing« bezeichneten
Aufarbeitungsprozesses erst die mRNA frei-
gesetzt wird. Da sich die hochmolekulare RNA
aus dem Zellkern nur in Form einer Gruppe
unterschiedlich groBer Molekiile isolieren 148t,
bezeichnet man sie auch als heterogene Kern-



RNA oder hnRNA. Die hnRNA ist auBer ihrer
GroBe dadurch charakterisiert, daB sie kurze
Doppelstrangregionen enthalt und im Zellkern
mit Proteinpartikeln verbunden ist, die als »In-
formoferen« bezeichnet werden und jeweils aus
etwa 20 Molekiilen des Proteins Informatin be-
stehen. Beim Processing werden groie Teile des
hnRNA-Molekiils abgespalten und an dem Mo-
lekiilende, das der eigentlichen mRNA ent-
spricht, 50 bis 200 Adenosylreste unter Bildung
einer endstdndigen Poly(A)-Kette angelagert.
Erst das fertige mRNA-Molekiil wird aus dem
Kern in das Grundcytoplasma der Zelle trans-
portiert.

Die Eiwei3synthese erfolgt, wie bereits frither
erwahnt wurde, an den im Grundcytoplasma
liegenden Ribosomen. Bei diesem Prozefl wird
die vorher von der DNA auf die RNA iiber-
tragene genetische Information gewisser-
maBen in die »Schrift« der EiweiBstruktur iiber-
setzt. Wir haben es also neben der »Replika-
tion« und »Transkription« mit einem dritten
ProzeB der Informationsiibertragung zu tun, den
man als »Translation« bezeichnet. Fiir ein Ver-
standnis des komplizierten Prozesses der bio-
logischen Eiweilsynthese.ist zunachst erforder-
lich, die formale Seite der »Translation, also die
Ubersetzung der Erbinformation, zu betrach-
ten.

Wir hatten gesehen, daf die in einem Gen
enthaltene Information Aussagen fiir die Bildung
eines spezifischen Eiweimolekiils enthalt. Die
speziellen Merkmale der verschiedenen Proteine
sind aber letztlich in ihrer Primérstruktur, also in

hn RNA
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Ablauf des Aufberei (Pro-
cessing) der hochmolekularen RNA (hnRNA), die als
Vorlaufer der mRNA im Zellkern gebildet und dort an

der speztflschen Reihenfolge ihrer Aminosau-

rebausteine im Molekiil, begriindet. Verschie-
dene Gene unterscheiden sich andererseits eben-
falls in der speziellen Reihenfolge ihrer Bau-
steine, der Nucleotide. Es war somit zu ver-
muten, daB die Frage nach dem Wl:kungs—

h der Gene dahingehend zu beant-

Proteinpartikeln (Informof wird. Beim
Processing werden grofie Teile der RNA abgespalten
und an dem der mRNA entsprechenden Abschnitt
50-200 Adenosylreste angelagert.

healnd

worten ist, daB durch die Primarstruktur einer
Sorte von Makromolekiilen — der DNA — die
Primérstruktur einer zweiten Sorte von Makro-
molekiilen, der Proteine, bestimmt wird.

Beim niheren Vergleich des Aufbaues der
Proteine und Nucleinsduren ergibt sich allerdings
fir die Zuordnung beider Molekiilsorten ein
neues Problem, das als Problem des genetischen
Codes bezeichnet werden kann. Proteine sind aus
20 verschiedenen Aminosauren aufgebaut, die in

Haufigkeit und Reihenfolge mit-
emander kettenformig verkniipft sind. Dem-
gegeniiber sind am Aufbau der Nucleinsauren
nur 4 Nucleotidsorten beteiligt. Die Zuordnung
beider Makromolekiilsorten kann also nicht so
verstanden werden, da8 einem Nucleotid der
DNA jeweils eine Aminosédure zugeordnet ist.
Mit 4 Nucleotidsorten konnten so nur 4 ver-
schiedene Aminosduren determiniert werden. Es
ist vielmehr anzunehmen, daB es fiir den Einbau
jeder der 20 Aminosauresorten ein spezifisches

9



* zweimal auftretende Aminosdure

® Terminator-Codon A Starter-Codon

Darstellung des genetischen Worterbuchs der Zelle in
Form der ,,Code-Sonne*. Die von innen nach auien zu
lesenden Codons geben die Basenfolge der mRNA-
Codons wieder, von denen die auBerhalb des Kreises
stehende Aminoséure codiert wird.

Schliisselwort, ein »Codon, gibt, das aus meh-
reren Nucleotiden besteht.

Eine einfache Uberlegung zeigt, dal am Auf-
bau eines Codewortes mindestens drei Nu-
cleotide beteiligt sein miissen. Es konnen ja aus
4 verschiedenen Nucleotidsorten nur 16 ver-
schiedene Kombinationen von Zweiergruppen,
wohl aber 64 Kombinationen von Dreiergruppen
oder »Tripletts« gebildet werden. Experimentell
wurde bewiesen, daB die genetische Information
tatsachlich in Form eines solchen Triplett-Codes
verschliisselt ist. Es ergab sich weiterhin, dal die
Nucleotidtripletts, die fiir den Einbau aufein-
anderfolgender Aminosauren eines Protein-
molekiils verantwortlich sind, in liickenloser
Reihe aufemanderfolgen Jedes Nucleoud gehort
also einem t pezifischen
Codon an.

Von groBem Interesse war natiirlich die Beant-
wortung der Frage, welche Nucleotide am Auf-
bau der fiir die Aminosauren spezifischen Code-
worter beteiligt sind, welche Reihenfolge sie in
den Tripletts haben. Die Entschliisselung des
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genetischen Codes gelang wahrend der Jahre
1961 bis 1966 in einem dramatischen Wettstreit
mehrerer Laboratorien und fiihrte 1968 zur Ver-
leihung des Nobelpreises an M. W. Nirenberg
(geb.1927), R.W.Holley (geb.1922) und
H.G.Khorona (geb. 1922). Als Ergebnis dieses
spannenden Kapitels der molekularbiologischen
Forschung verfiigen wir heute iiber eine genaue
Kenntnis des »genetischen Worterbuches«. Ohne
Zweifel mul man diese Aufklarung der Sprache,
mit der die Nucleinsaure ihre Informationen fiir
den Aufbau der Proteine weitergibt, zu den be-
d d Em haften der Natur
schaften zahlen.

Unsere Abbildung bringtin der iibersichtlichen
Form einer »Code-Sonne« eine Zusammenfas-
sung des genetischen Codes. Diese Darstellung
bezieht sich auf die Bedeutung der Tripletts der
mRNA, die im engeren Sinne als »Codons« be-
zeichnet werden. Die zu den mRNA-Codons
komplementiren Tripletts der DNA nennt man
»Codogene«. Deren genetische Bedeutung kann
man natiirlich auf Grund des Gesetzes der
kompl taren B paarung aus der be-
kannten Struktur der zu bestimmten Aminosau-
ren gehorenden mRNA-Codons ableiten. Im
einzelnen ergibt sich aus der Abbildung, daB fiir
dieselbe Ammosaure melsl mehrere Tnpletts
stehen. Man t b den g
Code als »degeneriert«. Fiir Arginin, Lzucm oder
Serin gibt es jeweils 6 verschiedene Codons.
Andere Aminosiuren sind durch 3 oder 4 Tri-
pletts reprasentiert. Nur fiir Tryptophan oder
Methionin gibt es jeweils ein einziges Schliis-
selwort.

Eine ausfiihrliche Beschreibung der Metho-
den, mit denen die Entschliisselung des ge-
netischen Codes erreicht wurde, kann hier nicht
gegeben werden. Es sei hier nur darauf hin-
gewiesen, daB dabei die Untersuchung der Pro-
teinsynthese in »zellfreien Systemen« eine wich-
tige Rolle spielte, in denen alle fiir die Eiweif-
synthese erforderlichen Komponenten, die aus
Bakterienzellen isoliert wurden, vereinigt sind.
Es wurden beispielsweise synthetische Ribonu-

duren bek Z ung als
Informationstrager fiir die Synthese der Protein-
molekiile verwendet. Durch Vergleich der Nu-
cleotidfolge des RNA-Molekiils mit der
Aminosaurefolge des gebildeten EiweiBmolekiils
konnte die Bedeutung mehrerer Tripletts auf-
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siurebedeutung der mRNA-Codons. Synthetische
RNA-Tripletts bekannter Basensequenz werden an
Ribosomen adsorbiert, die auf einem feinporigen Fil-
ter zuriickgehalten werden. Durch Zugabe verschiede-
ner mit Aminosiuren belad t-RNA-Molekiilsorten
148t sich feststellen, welche t-RNA-Sorte an das am
Ribosom haftende Triplett gebunden wird und welche
Aminosiure dieses somit codiert.

geklirt werden. Eine weitere wichtige Methode
zur Code-Aufkliarung waren Experimente mit
kiinstlichen einzelnen Tripletts (Abbildung). Fiir
ein Verstindnis dieser Untersuchungen ist je-
doch eine genauere Kenntnis des Mechanismus
der Proteinsynthese Voraussetzung.

Im Gegensatz zur Replikation und Transkrip-
tion handelt es sich bei der Eiwei3synthese, der
»Translation«, um einen wesentlich komplexeren
ProzeB, fiir dessen Ablauf eine Vielzahl ver-
schiedener Faktoren erforderlich ist. Neben dem
mRNA-Molekiil, das die Informationen fiir die
Art und Reihenfolge der miteinander zu ver-
kniipfenden Aminosduren enthalt, sind diese
natiirlich selbst in zureichender Menge erfor-
derlich. Die 20 Aminoséuresorten miissen aller-
dings fiir die EiweiBsynthese in einer besonderen
aktivierten Form vorliegen. Beim ersten Schritt
der biologischen EiweiBsynthese werden die
Aminosduren unter Einwirkung spezifischer

»Aminoacyladenylate« iiberfiihrt und auf be-
sondere RNA-Molekiile iibertragen. Da diese
kleinen RNA-Molekiile die Aufgabe haben, die
Aminosaure an den Ort der Proteinsynthese zu
transportieren, werden sie »Transport-RNA«
oder »Transfer-RNA« (tRNA) genannt. Fiir jede
der 20 Aminosauren gibt es mindestens eine,
meist aber mehrere spezifische tRNA-Sorten und
eine entsprechend groBe Zahl spezifischer En-
zyme (Aminoacyl-tRNA-Synthetasen), die eine
spezifische Verkniipfung beider gewahrlei-
sten.

In den letzten Jahren konnte die Struktur zahl-
reicher tRNA-Sorten, die fiir ihre Funktion
wesentliche Bedeutung hat, aufgeklart werden.
Es handelt sich um einstréngige RNA-Molekiile
mit 73 bis 88 Nucleotiden, die etwa kleeblatt-
formig so zusammengefaltet sind, daB sich ein-
zelne Abschnitte desselben Stranges mit kom-
plementirer Basenfolge untereinander paaren.
An einem Ende des Molekiils mit der Nucleotid-
folge CCA wird die Aminosdure angeheftet.
Etwa in der Mitte des Molekiils befindet sich eine
Dreiergruppe ungepaarter Basen, die als »Anti-
codon« fiir die Ablesung der genetischen Infor-
mation von einem komplementiren Triplett,
ndmlich dem fiir die Aminosdure der tRNA
spezifischen Codon der mRNA, dienen.

Die eigentliche Eiweisynthese erfolgt an den
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Anticodon

Struktur eines tRNA-Molekiils in stark sch isierter
und raumlicher Darstellung

tRNA
m RNA

Schematische Darslellung der bel der Proteinsynthese
(Ti ion) am R den Prozesse. Im
ersten abgebildeten Stadium (links) wurde am Re-
zeptorort des Ribosoms die zum Tnplen 4 gehonge
tRNA mit A dure 4 d am Do-
norort die zu Triplett 3 gehorige tRNA mit den bereits
verkniipften Aminosauren 1-3 liegt. In einer Transfer-
Reaktion wird dieses Tripeptid mit der Aminoséure 4
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Anticodon

Ribosomen, die man geradezu als Proteinsyn-
theseapparate bezeichnet. Ihre Aufgabe besteht
darin, die mRNA mit der tRNA in der Weise
zusammenzufithren, daB die an den tRNA-
Molekiilen sitzenden Aminosduren entsprechend
der Codonfolge des mRNA-Molekiils zu Po-

verkniipft (Mitte). Nach Abgabe der tRNA; riickt das
andere LRNA Molekul mit dem Tetrapeptid in einer
Ti i mit dem mRNA-

Molekiil vom Rezeptor- an den Donorort. An den frei-
gewordenen Rezeptorort kann sich die zum Triplett 5
gehorige tRNA mit Aminosdure 5 anlagern
(Aminoacyl-tRNA-Bindung, rechts).



lypeptidketten verknupft werden. Das Prinzip

Molekiils eine kleine Ribosomenuntereinheit
anlagert. An das erste Codon dieser mRNA wird
das k 1 tare Anticodon eines tRNA-

dieses von zahlrei E & ten
Prozesses ist in der Abbildung sct isch dar-
gestellt.

Struktur und Bildung der Ribosomen sind noch
nicht in allen Einzelheiten aufgeklart. Wir wissen
jedoch, daB ein aktives Ribosom stets aus einer
groBen und kleinen Untereinheit besteht, die
beide wieder komplexer Natur sind. Bei Bak-
terienribosomen sind am Aufbau der groSen
Untereinheit zwei RNA-Molekiile und 34 Pro-
teine, an dem der kleinen ein RNA-Molekiil und
21 Proteine beteiligt. Die Bildung der ribosoma-
len RNA (rRNA) erfolgt im Bereich des Nu-
cleolus-Organi st Chr
Der Nucleolus des Zellkerns kann als Anhaufung
von Ribosomenvorstufen betrachtet werden.

Die Ribosomen machen im Verlauf der Pro-
teinsynthese einen zyklischen Formwandel
durch, bei dem sie zu Beginn der Synthese aus
ihren beiden Untereinheiten zusammengefiigt
werden und am Ende der Proteinsynthese wieder
in die Untereinheiten zerfallen. Der Proze8 be-
ginnt so, daB sich an den Anfang des mRNA-

Molekiils gebunden, das an seinem Ende die
entsprechende Aminosiure trdgt. Durch die
tRNA wird nun die Verbindung zu der sich an-
lagernden groBen Ribosomenuntereinheit ge-
schaffen. Das komplette Ribosom wandert bei
der Proteinsynthese iiber das mRNA-Molekiil
und tastet dabei gewissermaBen dessen Nu--

cleotidfolge ab. Entsprechend den auf

derfolgend Codons die zugehorigen

Ammoacyl tRNA Molekule angelagert und die
A zum Proteinmolekiil

verkniipft. Die eigentliche Verkniipfung der
Aminosiuren erfolgt in mehreren Teilprozessen,
die ebenfalls aufgeklirt werden konnten (Ab-
bildung).

Mit dem Nachweis der DNA-Natur der Erban-
lagen sowie der Aufklirung der Replikation,
Transkription und Translation konnen die zu
Beginn des Kapitels genannten drei Grundpro-
bleme der Molekulargenetik im wesentlichen als
geklart betrachtet werden.
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Zu den Kostbarkeiten der Universititsbibliothek Jena

eine Wegbereiterin der Insektenforschung wurde. Die

den Pflanzen- und Insektenabbildungen

gehort eines der wenigen erhal E e von  hervorra
Maria Sibylla Merians Tafelwerk »Metamorphosis  dieses 1705 er
Insectorum Suri iume, mit dem die Kii in
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Werkes waren beispielgebend
fiir die moderne biologische Illustration.




Pflanzen,
Tiere
und Mikroben

Wir sind seit unserer Kindheit gewohnt, die uns
umgebenden Lebewesen in zwei groBe Organis-
mengruppen einzuordnen, in die der Pflanzen
und Tiere. Normalerweise bereitet uns diese
Zuordnung keine Schwierigkeiten. Die Pflanze
fithrt eine festsitzende Lebensweise, zeigt ein
stindiges Wachstum und ist meist griin gefarbt.
Tiere sind fiir den unbefangenen Beobachter
Lebewesen mit der Fahigkeit zur Fortbewegung
und Empfindung, die ihre Nahrung aktiv auf-
suchen und nur in der Jugendzeit wachsen. Eine
solche naive Betrachtung der Unterschiede von
Pflanze und Tier war im Grunde auch fiir den
Wissenschaftler bis zur Mitte des 19.Jahrhun-
derts bestimmend und hatte zu einer relativ
selbstiindigen Entwicklung der Botanik und
Zoologie gefiihrt.

Wir wissen heute, daB wir mit den aus der
Umgangssprache entlehnten Begriffen »Pflanze«
und »Tier« die Vielfalt der Organisationsformen
des Lebens nicht vollstindig erfassen. Er gibt
zahllose Grenzfille, in denen eine eindeutige
Zuordnung der Lebewesen zu einem der beiden
Organismenreiche nicht maglich ist. Unsere aus
der vorwissenschaftlichen Epoche des mensch-

Fahigkeit, ihre zum Unterhalt der Lebenspro-
zesse erforderliche Energie unmittelbar dem
Sonnenlicht zu entnehmen. Mit Hilfe der ab-
sorbierten Sonnenenergie baut sie aus anor-
ganischen niedermolekularen Verbindungen
energiereiche organische Molekiile auf, die als
Energiereserve oder Baustoffe der Pflanze die-
nen. Wir bezeichnen die Pflanze als »autotrophe.
Das »heterotrophe« Tier ist demgegeniiber auf
die Aufnahme vorgefertigter organischer Ver-
bindungen angewiesen. Es entnimmt seine zur
Erhaltung des Lebens erforderliche Energie
ausschlieBlich seiner Nahrung. Alle wesentlichen
Unterschiede des Baues und der Lebensweise
von Pflanze und Tier beruhen letzten Endes auf
diesem primiaren Unterschied der Energie-
beschaffung.

Die griine Pflanze verdankt ihre Fahigkeit zur
Photosynthese und autotrophen Lebensweise
dem Besitz des Blattgriins. AuBer diesem Farb-
stoff Chlorophyll, der die Nutzbarmachung der
Energie des Sonnenlichts vermittelt, bendtigt sie
fiir die Synthese organischer Substanzen das
Kohlendioxid der Luft und Wasser, in dem sich
normalerweise die anderen lebenswichtigen

lichen Denkens iiberk U ache
reicht nicht aus, um dem Erk hs der

El gelost finden. Pflanzen konnen iiberall

modernen Wissenschaft gerecht zu werden.
Trotzdem verzichtet der Biologe auch heute nicht
auf die Verwendung der Begriffe Pflanze und
Tier. Wie sind sie aus der heutigen Sicht der
Biologie zu charakterisieren?

Als wesentlichster Unterschied der Pflanzen
und Tiere ist deren verschiedene Art der
Energiebeschaffung und Erndhrungsweise her-
auszustellen. Die griine Pflanze verfiigt iiber die

gedeihen, wo Licht, Luft und Wasser verfiigbar
sind. Im Gegensatz zum Tier braucht die Pflanze
ihre Nahrung nicht aktiv aufzusuchen und sich
demzufolge nicht von der Stelle zu bewegen. Sie
fithrt eine festsitzende Lebensweise.

Als Folge der autotrophen Ernihrungsweise
mittels Photosynthese ergeben sich fiir den
pflanzlichen Organismus charakteristische Be-
sonderheiten des Wachstums und der Korper-
gestalt. Die Photosynthese kann um so wirkungs-
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Schematische Darstellung der Entwicklung und Orga-
nisation einer zweikeimblittrigen Pflanze. Die Ent-
wicklung der iiber den Pflanzenkorper verteilten Bil-
dungsgewebe (rot) fiihrt zu einer stark gegliederten
Korperform mit umfangreich entwickelten AuBenfli-
chen.

voller ablaufen, je groBer die dem Licht zuge-
wandte Oberfliche des Organismus ist. Das
Wachstum der Pflanze fiihrt so zur Entwicklung
umfangreicher AuBenflichen und damit zu einer
meist stark gegliederten Korperform. Da sich die
Pflanze nicht fortzubewegen braucht, sind iiber-
dies ihrem Wachstum keine Grenzen gesetzt. Im
Gegensatz zum Tier kann eine Pflanze bis zum
Tode weiterwachsen und neue Organe bilden.
Wiihrend der Tierkorper eine genau bestimmte
»geschlossene« Form aufweist, ist die des pflanz-
lichen Organismus »offen.

Mit dem offenen Wachstum der Pflanzen héngt
es zusammen, daB die Eigenstindigkeit ihrer

gungen in den Vegetationspunkten und in den
achselstandigen Knospen embryonale Zonen, die
eine fortwihrende Organbildung ermoglichen.
Die einzelne Pflanze kann demzufolge in so viele
einzelne Individuen geteilt werden, wie sie ent-
wicklungsfihige Knospen trigt.

Es ist ohne Schwierigkeit méglich, die Eigen-
arten der pflanzlichen Organisation und Lebens-
weise auf die Eigenschaften ihrer zelluliren
Bausteine zuriickzufiihren. Da im ersten Teil des
Buches vor allem die tierische Zelle im Mittel-
punkt der Betrachtung stand, seien hier die Be-
sonderheiten der Pflanzenzelle hervorgehoben.
Aus unserer Abbildung ist ersichtlich, daB sich
die pflanzliche von der tierischen Zelle allgemein
durch drei Merkmale unterscheidet, nimlich den
Besitz der Plastiden, einer festen Zellwand und
stark entwickelter Vakuolen.

Wir hatten friiher als wichtigste Form der
Plastiden bereits die griinen Chloroplasten ken-
nengelernt. Sie sind es, die mit Hilfe ihres
Chlorophylls der Pflanze ihre autotrophe Le-
bensweise ermoglichen. Als Produkte der Photo-
synthese treten bereits wenige Sekunden nach
deren Beginn Kohlenhydrate auf. Mit dieser
Fahigkeit der Pflanze zur autotrophen Bildung
von Kohlenhydraten héngt deren auergewohn-
licher Reichtum an den verschiedenartigsten
Kohlenhydratsorten und deren Derivaten zusam-
men. Eines der wichtigsten dieser Produkte ist
die Zellulose, die von der Pflanzenzelle als un-
16sliche Verbindung abgeschieden wird und diese
in Form einer festen Hiille umgibt.

Die Bildung einer festen Zellwand mit dem
Hauptbestandteil Zellulose “hat mannigfache
Konsequenzen fiir die Organisation des vielzel-
ligen Pflanzenkorpers. Durch die Ausscheldung
der aus unldslichen Stoffen besteh Zell-
hiille wird die Zelle vor einer Uberfiillung mit
loslichen Kohlenhydraten bewahrt. Die feste
Zellwand schiitzt die lebende Zelle, nimmt ihr
aber zugleich die Fahigkeit zur Fortbewegung.
Im G zu der zell dlosen und form-
verdnderlichen tierischen zeichnet sich die
pflanzliche Zelle somit durch eine weitgehende
Formkonstanz aus. Das Bewegungsvermogen
der in eine feste Zellwand eingezwingten
Pfl lle kann sich nur durch strémende

Individuen nicht so festgelegt ist wie jene der
hoheren Tiere. Der pflanzliche Organismus be-
hélt zeitlebens an den Spitzen seiner Verzwei-
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oder zirkulierende Cytoplasmabewegungen &u-
Bern, die allerdings stirker als bei den meisten
Tierzellen ausgepriigt sind.



Bau der Pflanzenzelle. I Cytoplasma, 2 Zellkern,

3 Chloroplast, 4 Interzellulare, 5 d, 6 Tiipfel

Fiir die Organisation der vielzelligen Pflanze
ist wesentlich, daB ihre zahllosen Zellen durch die
Zellwinde fest miteinander verbunden sind und
damit innerhalb des Organismus einen stationi-
ren Platz haben. Die Form des gesamten
Pflanzenkorpers kann im wesentlichen nur durch
Wachstumsprozesse verandert werden. Trotz
der leblosen Zellwénde bildet die Pflanze jedoch
keine Anhzufung von vielen Millionen isolierter
Zellindividuen, sondern ein einheitliches Lebe-
wesen. Von entscheidender Bedeutung fiir die-
sen Zusammenschlu.B der zelluldren Bausteine zu
emem G ist die T: he, dal}

hbarte Pfl llen durch zahlreiche
iemste Cytoplasmafiden, von denen die Zell-
wand durchdrungen wird, miteinander in Ver-

der vielzellige Korper einer hoheren Pflanze —
trotz der Zellwinde — ein einheitliches lebendes
System.

Als dritte charakteristische Komponente der
typischen Pfl lle ist die Ausbild stark
entwickelter Vakuolen im Cytoplasma zu nen-
nen. In jungen Zellen sind diese von »Zellsaft«
erfiillten Raume klein und in groferer Anzahl
vorhanden. Im Verlaufe des Zellwachstums ver-
groBern sie sich und konnen schlieBlich zu einem
groBen Zellsaftraum miteinander verschmelzen.
Wenn im Frithjahr die Knospen treiben und das
Wachstum der Pflanzen auBerordentliche Ge-
schwindigkeit erreicht, so ist dieses »Streckungs-
wachstume« vor allem auf eine mit Wasserauf-
nahme verbundene schnelle VergroBerung der
Zellsaftraume zuriickzufiihren.

Im wiBrigen Vakuoleninhalt, dem Zellsaft,
sind die verschiedenartigsten Stoffe gelost. Es
handelt sich dabei teils um Reservestoffe (wie
Zucker, organische Sauren, Phosphatide oder
Proteine), teils um Endprodukte des Stoff-
wechsels, die als Exkrete hier abgelagert werden.
Die Pflanze verfiigt ja als »offener« Organismus
im Gegensatz zum Tier iiber kein zentrales Ex-
kretionsorgan. Jede einzelne Pflanzenzelle ist
somit gezwungen, ihre Exkrete entweder in die
Zellwand abzuscheiden oder in sich selbst, und
zwar in der Vakuole, abzulagern. Viele Stoffe
miissen zu diesem Zweck erst mittels des fiir die
Pflanzen typlschen »Sekundarstoffwechsels« in

Verbind:

Der Besitz von Vakuolen 1st schlieBlich fiir dle
charakteristischen osmotischen Eigenschaften
der Pflanzenzellen verantwortlich. Die kon-
zentrierte Losung des Zellsafts ist gegen das
Grundcytoplasma durch eine selektiv durchlas-
sige Cytopl bran, den »Tonopl 3
abgegrenzt, der sehr viel leichter Wasser als die
meisten Inhaltsstoffe der Vakuole hindurchlzBt.
Bei Verfiigbarkeit von Wasser wird dieses aus
der Zellumgebung in die stirker konzentrierte
Losung des Zellsafts einstromen. Durch diese
osmotische Wasseraufnahme schwillt die Va-
kuole und damit die Zelle an, soweit das innerhalb
der Zellwand moglich ist. Der Konzentrations-
ausgleich zwischen Zellsaft und AuBenlosung
kann nur so weit gehen, bis der osmotische Druck

bindung stehen. Dadurchdiese »Pl d
hindurch ein Stofftransport oder eine Erregungs-
leitung von Zelle zu Zelle erméglicht wird, bildet

dem irkenden Wanddruck entspricht.
Die Zelle wird dabei steif wie ein aufgepumpter
Autoreifen. Fiir die gesamte Pflanze ergibt sich
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Die Frithentwicklung der Tiere fiihrt im typischen Fall
iiber die Ausbil einer hohlk ormigen Blastula
(A), durch deren (B) zur ischichti
Gastrula (C) mit Urdarm und Urmund.

aus der osmotischen Schwellung ihrer zahlrei-
chen Zellen auch ohne Ausbildung eines be-
sonderen Stiitzgewebes die Festigkeit ihres
Korpers. Beim Wasserverlust sinkt die Pflanze
zusammen und welkt.

Fiir den Bau-, Funktions- und Entwicklungs-
plan des vielzelligen Tieresist seine heterotrophe
Erndhrungsweise bestimmend. Der tierische
Organismus ist auf die Zufuhr energiereicher
organischer Nihrstoffe angewiesen, die er meist
in Form fester pflanzlicher oder tierischer
Nahrung aufnimmt. Damit diese Nahrung von
den einzelnen Zellen des Tierkorpers aufgenom-
men werden kann, muB sie zunichst bis zu ihren
molekularen Komponenten abgebaut werden. Es
ist somit ein inneres Hohlraumsystem, ein Ver-
dauungssystem, erforderlich, in dem die Nahrung
gesammelt und fiir die Resorption aufbereitet
wird. Im Gegensatz zu dem kompakten Korper
der Pflanze ist der des Tieres also ein hohles
Gebilde.

Mit diesem grundlegenden Merkmal der Ar-
chitektur des Tierkorpers hzingt jene Eigenart der
tierischen Embryc wicklung

schlieBt. Sie reprasentiert im Grunde die ein-
fachste Form des tierischen Bauplans. In der
Embryonalentwicklung der Pflanzen gibt es
keinen mit der Gastrulabildung vergleichbaren
Vorgang.

Die weitere Entwicklung der tierischen Em-
bryonen wird durch mannigfache Einfaltungen,
Abschniirungen und Wachstumsprozesse von
Teilen der beiden primiren Keimblitter be-
stimmt. Der Tierkorper bildet eine geschlossene
Form mit reicher Entwicklung innerer Oberfli-
chen aus. Er zeigt Hohlrdume und im Gegensatz
zur Pflanze ein begrenztes Wachstum, das zu
einer artspezifischen Grofe des erwachsenen
Individuums fiihrt.

Im Gegensatz zur Pflanze muB das Tier, wenn
man von einigen im Wasser lebenden Nahrungs-
strudlern oder manchen Parasiten absieht, seine
Nahrung im allgemeinen aktiv aufsuchen. Der
tierische Korper verfiigt dementsprechend iiber
spezialisierte Zellen, die ihm eine Fortbewegung
ermdglichen. Die Fahigkeit zur Fortbewegung
und zur Verinderung der Korperform des viel-
zelligen Tieres wire mit dem Besitz fester Zell-
wiénde, wie sie die Pflanzenzellen auszeichnen,
nicht vereinbar. Das Fortbewegungsvermdgen
kann als ein weiteres charakteristisches Merkmal
der Tiere betrachtet werden.

Aus der Fiahigkeit zu einer gerichteten Fort-

die als »Gastrulation« bezeichnet wird. Aus der
befruchteten Eizelle geht im typischen Fall durch
eine Serie aufeinanderfolgender Zellteilung

zunidchst ein kompakter Zellhaufen (Morula)
hervor, der durch Auseinanderweichen der
Zellen zu einer Hohlkugel (Blastula) wird. Indem
eine Seite der Blastula eingestiilpt wird, entsteht
schlieBlich ein sackformiger Embryo, den man
als »Gastrula« bezeichnet. Diese Gastrula besteht
somit aus zwei Zellschichten (Keimblitter), die
einen mit der Offnung versehenen Urdarm um-
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bewegung ergibt sich die »Forderung« nach einer
im Vergleich zur Pflanze erhchten Reaktions-
geschwindigkeit und Koordinationsfahigkeit des
Tierkorpers. Beide werden durch die Ausbildung
des Nervensystems mit seinen auf gesteigerte
Erregbarkeit und Erregungsleitung spezialisier-
ten Zellen gewihrleistet. Uber die mannigfachen
physikalischen und chemischen Faktoren seiner
wechselnden Umwelt kann sich das Tier bei der
Fortbewegung und Nahrungssuche mittels der
Sinneszellen informieren, die fiir die Aufnahme
von Informationen spezialisiert sind. Die Ver-



arbeitung der in Form mannigfaltiger Reize auf-
genommenen Informationen und die zweckent-
sprechende Koordination der Funktionen der
verschiedenen Korperteile und Organe sowie die
Steuerung des Verhaltens des Gesamtorganis-
mus werden vom Nervensystem durchgefiihrt.
Neben den Muskelzellen bilden damit die Sinnes-
und Nervenzellen die charakteristischsten Bau-
elemente des Tierkorpers.

So klar auch die pflanzliche und tierische
Organisation auf den ersten Blick unterschieden
sein mag, bei niherer Betrachtung lassen sich
zahlreiche Grenzfille nachweisen, in denen nicht
alle angefiihrten Pflanzen- oder Tiermerkmale
vereinigt sind. An erster Stelle sind hier jene Falle
zu erwihnen, bei denen die Pflanze teilweise oder
vollig die Fahigkeit zur autotrophen Erniihrungs-
weise verloren hat. Bereits im Korper der nor-
malen hoheren Pflanze kann man eine schritt-

weise Abnahme der Autotrophie durch Auftei-
lung der Funktionen auf die verschiedenen Or-
gane des Individuums beobachten. Wihrend die
Bliitenpflanze als Ganzes autotroph ist, kann
man das von der isolierten Wurzel im allgemeinen
nicht sagen. Viel eindrucksvoller sind aber jene
Fille, in denen die gesamte Pflanze zu einer
heterotrophen Lebensweise iibergegangen ist.
Verschiedene Pflanzen unserer heimischen
Flora, wie die Sommerwurz oder mehrere Or-
chideenarten (Vogelnestwurz, Korallenwurz,
Widerbart), unterscheiden sich durch das Fehlen
des Blattgriins und eine gelbliche, braunliche
oder violette Farbe von normalen Bliitenpflan-
zen. Sie fiihren eine parasitische Lebensweise
und beziehen ihre organischen Nahrstoffe ent-
weder — wie die Sommerwurzarten — aus den
angezapften Wurzeln ihrer Wirtspflanzen oder —
wie die Orchideen — aus Pilzhyphen, auf denen

Bauplan einer Schabe als Beispiel fiir die Organisation
eines hochentwickelten Tieres



sie schmarotzen. Bei manchen auslindischen
Schmarotzerpflanzen hat der Vegetationskarper
seine normale Form véllig verloren und ist zu
einem fadenformigen Gebilde geworden, das im
Korper der Wirtspflanze wichst. Nur die her-
vorbrechenden Bliiten solcher Vollparasiten
deuten — wie bei der indomalayischen Rafflesia
arnoldii mit den grofiten iiberhaupt vorkommen-
den Bliiten von 1m Durchmesser — auf die
Bliitenpflanzennatur hin.

Wenn man allein die autotrophe oder he-
terotrophe Ernihrungsweise eines Organi
als entscheidendes Merkmal fiir dessen
Zugehorigkeit zu den Pflanzen oder Tieren an-
sehen wiirde, miifite die gesamte groBe Gruppe
der »Pilze« zu den Tieren gerechnet werden.
Diese zeigen stets eine heterotrophe Ernihrung,
indem sie ihre organischen Nahrstoffe entweder
als Parasiten aus Wirtsorganismen oder als
»Saprophyten« aus abgestorbenen und zerfallen-
den Geweben von Pflanzen und Tieren beziehen.
Die Pilzzellen besitzen keine Plastiden, geben
sich aber durch den Besitz einer meistens Chitin,
selten Zellulose besitzenden Zellwand als
Pflanzenzellen zu erkennen. Unser konventio-
nelles Denkschema der »Pflanze« wird der Or-
ganisation und Lebensweise der Pilze jedoch nur
sehr unzureichend gerecht.

Auch im Tierreich finden sich zahlreiche
Vertreter, die dem eingangs beschriebenen
Schema der tierischen Organisation nur_un-
zureichend entsprechen. Insbesondere der Uber-
gang zu einer parasitiren oder auch festsitzenden
Lebensweise hat bei verschiedenen Tiergruppen
im Verlauf der Stammesentwicklung zu einer
Verwischung einzelner »Tier«-Merkmale ge-
fiihrt. Als Beispiel sei nur das Fehlen des Darms
bei den parasitischen Bandwiirmern oder das
Fehlen eines Fortbewegungsvermogens bei den
festsitzenden Schwiammen erwihnt.

Die Tatsache, daB man mit der landliufigen
Unterscheidung von Pflanzen und Tieren die
Mannigfaltigkeit der Leb nicht hin-
reichend erfassen kann, wurde offenkundig, als
nach der Entwicklung der Mikroskopie die Welt
der Mikroorganismen oder »Mikroben« entdeckt
wurde. Unter den einzelligen Organismen fanden
sich zahlreiche Formen, von denen nicht ein-
deutig gesagt werden konnte, ob sie pflanzlicher
oder tierischer Natur sind. Die sonst fiir Tiere
typische Fihigkeit zur Fortbewegung findet sich
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Ernst Haeckel (1834-1919) erwarb sich neben seinen
bedeutenden wissenschaftlichen Leistungen als Zoo-
loge groBe Verdienste um die Popularisierung der
Abstammungslehre.

auch bei vielen pflanzlichen Einzellern, die eine
autotrophe Ernidhrung besitzen. Andererseits
geniigt in manchen Fillen auch das Merkmal der
Erniahrungsweise nicht, um einen Einzeller in das
Pflanzen- oder Tierreich einzuordnen. Es gibt
einzellige Organismen, wie zahlreiche Flagella-
ten, die sowohl die Fahigkeit zur Photosynthese
besitzen, wie auch nach tierischer Art organische
Nahrung aufnehmen. Im Bereich der Einzeller ist
somit keine scharfe Grenze zwischen Tieren und
Pflanzen zu ziehen.

All diese Schwierigkeiten fiihrten bereits im
vergangenen Jahrhundert dazu, da3 Ernst Haek-
kel (1834—1919) den Reichen der Pflanzen und
Tiere das Reich der »Protisten« zuordnete, in
dem er die einzelligen Organismen vereinigte.
Haeckel wuBte zwar, daB sich unter seinen
Protisten mit den Bakterien und Blaualgen auch
Einzeller befanden, die keinen Zellkern besitzen,



wertete aber das Merkmal der Einzelligkeit hoher
als den Besitz eines Zellkerns. Wir sind heute
anderer Meinung. Die Erkenntnisse der Elektro-
nenmikroskopiker haben gezeigt, daB sich die
Zellen der Bakterien und Blaualgen grundsatzlich
von denen aller iibrigen Organismen unterschei-
den. Sie werden dementsprechend als »Proto-
cyten« bezeichnet und den kernhaltigen »Eucy-
ten« der iibrigen Einzeller sowie der vielzelligen
Pflanzen und Tiere gegeniibergestellt. Man muf
demzufolge nach unserer heutigen Vorstellung
die Welt der Lebewesen in zwei groBe Reiche
untergliedern, die seit 1959 nach einem Vorschlag
von Fott als die der »Prokaryoten« und
»Eukaryoten« bezeichnet werden.

Die Protocyte der Prokaryoten unterscheidet
sich von der Eucyte grundsatzlich durch das
Fehlen einer Kompartimentierung. Das Cyto-
plasma der Bakterien- oder Blaualgenzelle ist
nicht durch Membranen in getrennte Reak-
tionsraume gegliedert. Den Mitochondrien oder
Plastiden entsprechende, membranumgrenzte
Zellorganellen fehlen. Die Funktion der Atmung
und — wo vorhanden — der Assimilation wird von
Einstiilpungen der Zellmembran wahrgenom-
men. Ein endoplasmatisches Reticulum fehlt der
Protocyte. Mit der Armut an cytoplasmatischen
Membranen héngt auch das Fehlen einer Kern-
hiille zusammen. Da meist nur ein Chromosom
vorhanden ist, ist die Ausbildung eines Mitose-
apparats iiberfliissig, der ja bei den Eucyten zur
gleichmaBigen Verteilung einer Vielzahl von
Chromosomen auf die Tochterzellen dient. Wenn
die Bakterien zur Fortbewegung dienende Gei-
Beln besitzen, so zeigen diese einen von der
EukaryotengeiBel grundsatzlich verschiedenen,

verdrillten EiweiBfilamenten, die nicht von Aus-
stillpungen der Zellmembran umhiillt werden.
Von den biochemischen Besonderheiten der
Protocyte sei die chemische Beschaffenheit des
Chromosoms und der Zellwand hervorgehoben.
Im Prokaryotenchromosom ist die DNA nicht mit
Histonen assoziiert. Die Zellwand ist an-
dererseits durch den Besitz von Muropeptiden
charakterisiert, die aus Aminozuckern und
bestimmten Aminosduren aufgebaut sind.
Seitens der Molekulargenetiker wurde vor
einigen Jahren versucht, durch Bestimmung der
genetischen Veranderungen des Cytochroms C
und der tRNA von Bakterien, Pilzen, Pflanzen
und Tieren den Abstand zwischen Prokaryoten
und Eukaryoten sowie den zwischen verschie-
denen Gruppen der Eukaryoten quantitativ zu
erfassen. Das iiberraschende Ergebnis besagt,
daB die Kluft zwischen den Bakterien und
Eukaryoten etwa 2,6mal so groB ist wie die
zwischen den verschiedenen Reichen der
Eukaryoten. Selbst wenn man die Verbindlich-
keit einer solchen exakten Zahlenangabe zuriick-
haltend beunenlt blenbt der gewaltige Organi-
ati schied hen Prokaryoten und
Eukaryoten iiber jeden Zweifel erhaben.

Viren —
Teilchen an der Grenze
des Lebendigen

Die Virologie gehort zu den jiingsten For-

einfacheren Bau. Bakteriengeieln t aus

Grundaufbau der prokaryouschen Zelle (Protocyte)
eines Bakteriums. I Grund mit Rib

2 Chromosom, 3 Zellmembran. 4 Stapel von Mem-
braneinstiilpungen, 5 Mesosom, 6 Vakuole, 7 Zell-
wand

schungsrich der Biol Als selbstiandige
Wissenschaft hat sie sich erst in unserem Jahr-
hundert entwickelt, obwohl sich die Kenntnis der
Viruskrankheiten und ihrer katastrophalen Fol-
gen bis in das Altertum zuriickverfolgen laBt.
Ausschlaggebend fiir die Begriindung der Virus-
forschung wurde die Entwicklung von Unter-
suchungsmethoden, durch die von Bakterien
ausgeldste Infektionskrankheiten klar von jenen
unterschieden werden konnten, deren Urheber
sich spater als Viren erwiesen.

Nachdem in der Mitte des 19. Jahrhunderts die
Natur der Bakterien aufgeklart worden war,
hoffte man, alle Infektionskrankheiten Bakterien
zuschreiben zu konnen. Bedenken gegen diesen
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SchluB tauchten auf, als es dem russischen
Forscher D.J.Iwanowski (1864—1920) im Jahre
1892 erstmals gelang, aus dem PreBsaft von
Tabakblattern, die von der Tabakmosaikkrank-
heit befallen waren, durch Filtration ein infek-
tioses Filtrat zu gewinnen, in dem sich keine
mikroskopisch sichtbaren Mikroben nachweisen
lieBen. Wihrend Iwanowski zuniichst noch
glaubte, daB extrem kleine und somit mikro-
skopisch nicht nachweisbare Bakterien, die
durch die Filterporen hindurchtreten, als Krank-
heitserreger fiir die Tabakmosaikkrankheit ver-
antwortlich seien, gab der holldndische Botaniker
M. W.Beijering 1898 eine andere Erklirung. Er
hatte unabhéngig von Iwanowski nachgewiesen,
daB sich der im PreBsaft der Tabakpflanzen
enthaltene infektiose Faktor durch Porzellanfil-
ter filtrieren I4Bt. Seine Ergebnisse fiihrten ihn
zu dem SchluB, daB nicht Bakterien als Erreger
der Mosaikkrankheit in Frage kommen, sondern
ein im PreBsaft gelostes Agens, das von kranken
in gesunde Pflanzen iibertragen wird, sich in
diesen vermehrt und die Erkrankung her-
beifiihrt.
Durch Anwendung der verschiedenartigsten
hen und chemischen Untersuchungs-
methoden gelang es in den folgenden Jahrzehn-
ten, die Natur dieser ritselhaften infektiosen
Agenzien, die in der Folge als » Viren« bezeichnet
wurden, aufzukliren. Zu den wichtigsten Fort-
schritten auf diesem Gebiet gehorte die Isolie-
rung chemisch reiner Viren in den dreiBiger
Jahren. 1935 gelang W. M. Stanley (geb. 1904) die
Kristallisation des Tabakmosaikvirus und der
Nachweis, daB8 es sich bei den erhal in-

Schematische Darstellung verschiedener Viren im
gleichen MaBstab. I Pocken-Virus, 2 Tollwut-Virus,
3 Grippe-Virus, 4 Masern-Virus, 5 Kiikenpocken-
Virus, 6 Gelbfieber-Virus, 7 Adenovirus, 8 Reo-Virus,
9 Warzen-Virus, 10 Kinderlahmungs-Virus, 11 Parvo-
Virus, 12 Tabakmosaik-Virus, 13 Bakteriophage T2

Neben dem Tabakmosaikvirus (TMV) sind
zahlreiche andere Viren, insbesondere die von
Twort 1915 und d’Herelle 1917 entdeckten
Bakteriophagen, wichtige Forschungsobjekte
der Molekularbiologie geworden. Bevor wir an

fektiosen Kristallen um EiweiBkorper handelt.
Bereits im folgenden Jahr wurde von anderen
Forschern der Nachweis gefiihrt, daB am Aufbau
der Viren neben Proteinen auch Nucleinsiuren
beteiligt sind. Mit Hilfe des neu entwickelten
ikroskops schlieBlich
Kausche, Pfankuch und Ruska im Jahre 1939
erstmals Tabakmosaikviren abbilden. Von be-
sonderer Bedeutung wurde der 1956 von Gierer,
Schramm und Fraenkel-Conrat gefiihrte Beweis,
daB die Nucleinsaure als die eigentliche infek-
tiose Komponente der Viren wirksam ist. Den
Forschern gelang es, nach Trennung beider Vi-
ruskomponenten nur mit der isolierten Nu-
cleinsdure des Tabakmosaikvirus eine Infektion
der Tabakpflanzen zu erreichen.

el
lektrc
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einigen Beispielen schildern, wie die Erforschung
der Viren dem Biologen nicht nur Erkenntnisse
von allgememer Bedeutung gebracht, sondern
ihn immer wieder vor neue Uberraschungen
gestellt hat, seien einige allgemeine Bemerkun-
gen zur Natur der Viren vorangestellt.

Die Zahl der gegenwartig bekannten Virusar-
ten wird auf etwa 750 geschitzt. Viren konnen
Pflanzen, Tiere einschlieBlich des Menschen und
auch Bakterien befallen. Nach der Art ihrer Wirte
unterscheidet man demzufolge die drei Gruppen
der Pflanzenviren, Tier- und Menschenviren
sowie die der Bakterienviren oder Bakteriopha-
gen. GroBe und Gestalt der verschiedenen Vi-
rusarten sind sehr unterschiedlich. Neben ku-
gelahnlichen und polyedrischen gibt es lang-



gestreckte Virusformen sowie solche mit kom-
plizierter Gestalt. Die GroBe der polyedrischen
Viren schwankt zwischen 15 und 130 nm. Lang-
gestreckte Formen konnen 300 nm Linge errei-
chen, wie etwa das Tabakmosaikvirus, das eine
gerade, hohle Rohre von 15nm Durchmesser
bildet. Zu den groBten Viren gehoren die Erreger
der Pocken. Da die Pockenviren bei einer Linge
von 300 bis 325 nm eine Breite von 170 bis 250 nm
erreichen, sind sie als einzige Tierviren gerade
noch im Lichtmikroskop erkennbar. Unsere
Abbildung vermittelt einen Eindruck von der
Mannigfaltigkeit der Gestalt und GroBe wichtiger
Virusarten.

Unabhingig von ihrer vielfaltigen Gestalt
zeigen alle Viren doch einheitliche Organi-
sationsprinzipien. Ein Viruspartikel oder ein
»Virion« besteht immer aus einer aus Eiwei-
molekiilen aufgebauten Kapsel, dem Kapsid, das
in seinem Inneren ein strangformiges Nu-
cleins@ lekiil hlieBt. Die Kapside der
verschiedenen Virusarten kdnnen aus einer oder
mehreren Sorten von Proteinmolekiilen zusam-
mengesetzt sein. Bei den im Kapsid enthaltenden
Nucleinsduren der Viren kann es sich um
einstriangige oder doppelstringige Desoxyribo-

Strukturmodell des Tabakmosaik-Virus, auf dessen
einstrangigem RNA-Molekiil etwa 2000 Proteinun-
tereinheiten der Virushiille helikal angeordnet sind

Strukturmodell des Iridovirus

nucleinsdure- oder Ribonuclei emolekiile
handeln. Man unterscheidet demzufolge DNA-
und RNA-Viren. Die aus Nucleinsaure und Ei-
weiBhiille aufgebaute Nucleokapsel kann schrau-
bige Symmetrie zeigen oder einen rundlichen,
isometrischen Korper bilden. Bei manchen Vi-
rusarten sind die einzelnen Virionen komplizier-
ter gebaut, indem die Nucleokapsel noch von
einer @uBleren Hiilleumgeben ist,inder neben Pro-
teinen meist auch Lipide und Kohlenhydrate
enthalten sind, die aus der Wirtszelle stammen.
Uber den feineren Aufbau einiger reprasenta-
tiver Virusformen unterrichten uns die Abbil-
dungen. Das dargestellte Tabakmosaikvirus zeigt
einen schraubenformigen Aufbau. Ein einstrian-
giges RNA-Molekiil mit dem Molekulargewicht
2,05 X 10° ist zu einer Nucleinsiurewendel von
8nm Durchmesser aufgerolit. Die 130 Windun-
gen dieser Helix sind mit 2 130 identischen Pro-
teinmolekiilen in der Weise besetzt, daB jeweils
drei Nucleotide der RNA mit einem Protein-
molekiil verkniipft sind. Insgesamt ergibt sich so
fiir ein Teilchen des Tabakmosaikvirus die Ge-
stalt einer schraubenformigen Rohre von 18 nm
AuBendurchmesser und 300 nm Liznge.
Polyedrische Viren zeigen meist die Gestalt
von Zwanzigflichnern (Ikosaedern) mit 20
gleichseitigen Dreiecksfliachen, die je nach der
Virusart aus einer unterschiedlichen Anzahl von
Proteinmolekiilen zusammengesetzt sind. Un-
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Kopf
(DNA enthaltend)

hohler Stift ———

kontraktile Scheide

Strukturmodell des Bakteriophagen T2

P

Schwanzfasern

sere Abbildung veranschaulicht als Beispiel die
Struktur des Iridovirus. Es handelt sich dabei um
eine in Insekten vorkommende Virusform, deren
groBe Virionen einen Durchmesser von 120 bis
180 nm erreichen und eine doppelte Proteinhiille
besitzen. Die abgebildete #duBere Hiille, das
Kapsid, ist aus 1562 Proteinmolekiilen von 7 nm
Durchmesser aufgebaut. Von diesen sind jeweils
55 auf die 20 Dreiecksflachen, jeweils 16 auf die
12 Fiinfecksflachen an den Ecken und jeweils 9
auf die 30 Kanten verteilt. Am Aufbau der ge-
samten Viruspartikeln sollen 10 verschiedene
Proteine beteiligt sein. Die Proteinhiillen um-
schlieBen ein langes, zweistrangiges DNA-
Molekiil, das bei einem Molekulargewicht von
130 X 10° etwa 325 Gene enthalten soll.

Zu den kompliziertesten Virusformen gehdren
die Bakteriophagen der Typen 2 und 4, die zu den
am besten untersuchten Viren gerechnet werden
miissen. In der Abbildung ist die Gestalt des
Bakteriophagen T2 dargestellt, der die im
menschlichen Darm vorkommende Bakterienart
Escherichia coli befillt. Der T2-Phage besteht
aus einem 100 nm langen Kopf von polyedrischer
Form und einem Schwanzstiick von etwa glei-
cher Lange. Das starre Kopfstiick besteht aus
einer Hiille, die aus Proteinuntereinheiten auf-
gebaut ist und ein doppelstringiges DNA-
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Molekiill von 55pum Liznge umschlieBt. Der
komplizierte Phagenschwanz ist dreiteilig. An
ihm lassen sich ein hohler Stift, eine diesen Stift
umschlieBende kontraktile Scheide sowie eine
sechseckige Endplatte unterscheiden, an der
mehrere kurze Schwanzdorne und lange, diinne
Schwanzfasern ansetzen.

Fiir ein Verstandnis der Natur der Virenistes
notwendig, den Mechanismus der Virusvermeh-
rung naher zu betrachten. Dies soll am Beispiel
der besonders gut untersuchten T2- und
T4-Phagen geschehen, die in dieser Hinsicht

itgehend iibereinsti Die Infektion einer
Bakterienzelle beginnt mit der Adsorption des
Bakteriophagen an die Zelloberfliche, wobei sich
die Schwanzfasern des Phagen an spezifische
Rezeptorsubstanzen der Bakterienoberfliche
anlagern. Bei T2-Phagen handelt es sich dabeium
bestimmte Lipoproteine, bei T4 um Li-
popolysaccharide. Dem Anheften der Schwanz-
fasern folgt die Bindung der Schwanzdorne.
Nachdem sich die Endplatte von der Schwanz-
rohre gelost hat, wird durch eine Kontraktion der
Schwanzscheide der rohrenformige Schwanz-
stift in die Zelle eingestoBen. Wie bereits frither
geschildert wurde, tritt anschlieBend das lange
DNA-Molekiil des Bakteriophagen im Verlaufe
einer Minute durch die Schwanzrohre in das
Cytopl der Bakteri le iiber, wahrend die
Proteinhiille des Phagen auBerhalb bleibt.

Der Eintritt der Phagen-DNA fiihrt in der in-
fizierten Bakterienzelle zu einer volligen Um-
stellung des Zellstoffwechsels. Dabei unterwirft
sich das Virus weitgehend die Synth hi-
nerie der Wirtszelle. Sofort nach der Infektion
wird die Synthese der Bakterien-DNA ein-
gestellt. Wenige Minuten spater kommt auch die
Bildung der Bakterien-RNA und die der Bak-
terienproteine zum Stillstand. Andererseits be-
ginnt bald die Synthese neuer Phagen-DNA, und
zwar zunichst auf Kosten abgebauter Bakterien-
DNA. Damit diese Bildung von Phagen-DNA
erfolgen kann, werden kurz nach der Infektion
auf Grund der Wirkung spezifischer Phagengene
die erforderlichen Enzyme gebildet.

Etwa 10 Minuten nach der Infektion, wenn sich
geniigend Phagen-DNA angesammelt hat, hort
die Synthese der »frithen« Phagen-Enzyme auf.
Es beginnt die Bildung der »spéten Proteine«, bei
denen es sich um die Proteine der Phagenhiille
und um ein weiteres Enzym, das Phagen-




Vermehrungszyklus des Bakteriophagen T4 in Zellen
des Darmbakteriums Escherichia coli

Lysozym, handelt. Die etwa 15 Minuten nach der
Infektion einsetzende »Reifung« der Bak-
teriophagen besteht in der Vereinigung der
Phagen-DNA mit den Hiillproteinen zum infek-
tiosen reifen Phagen. Wenn sich in der Wirtszelle
etwa 100 bis 200 reife Bakteriophagen angesam-
melt haben, wird die Bakterienzellwand durch
das Phagen-Lysozym aufgelost und die Phagen
Die it von der In-
felmon bis zur Lyse der Ba.ktenenzelle und Frei-
setzung der Bakteri be-
tragt bei Escherichia coli nur ?_i Mmuten
Nachdem wir denR
eines Virus genauer kennengelernt haben, ist es
nun moglich, die Frage zu beantworten, wodurch
sich Vu'en grundsitzlich von zelluldren Mikro-
or unterscheid Es ko vier
charakteristische Eigenschaften herausgestellt
werden:
1. Viren besitzen grundsitzlich nur einen Typ
von Nucleinsdure. Dabei handelt es sich ent-

Bakteriophage
(Lingsschnitt)

Adsorption

Eindringen
s
Schwanzstifies

&

DNA-Injektion

weder um DNA oder RNA. Demgegeniiber ist
aber in jeder Zelle neben DNA stets auch
RNA vorhanden.

. Die Nucleinsdure eines Virus ist allein fiir

~

0 10 20

30 min

Verlauf der B h im Bakte-
rium Escherichia coli nach der zum Zeltpunkt 0 er-
folgten ion mit dem Bakteri
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Schematische Darstellung der Gestalt verschiedener
Bakteriophagentypen. I Phage T4, 2 Phage Lambda,
3 Phage T3, 4 Phage PM,, 5 Phage Phi X 174, 6 Phage f,,
7 Phage fd

dessen Reproduktion notwendig. Sie enthilt
die Gene fiir die Synthese der Enzyme, die zur
Bildung der Virus-Nucleinsdure erforderlich
sind, sowie jene fiir die Synthese der Hiill-
proteine des Virus.

Viren sind nicht in der Lage zu wachsen und
sich durch Teilung zu vermehren.

Viren haben keinen eigenen Stoffwechsel. Sie
konnen sich nur vermehren, indem sie sich des
biosynthetischen Apparats einer lebenden
Wirtszelle bedienen.

Die vieldiskutierte Frage nach dem Wesen der
Viren kann somit nur dahingehend beantwortet
werden, daB es sich bei ihnen keinesfalls um
echte Lebewesen handelt. Es ware aber auch

& @

hat ihre Erforschung zahllose fundamenta.le
Erl isse iiber die molekul Gr

der Lebensprozesse geliefert. Es war vor allem
das Verdienst des spiteren Nobelpreistrigers
Max Delbriick (geb.1906), das Interesse der
Biologen etwa seit dem Jahre 1940 auf die
Bakteriophagen gelenkt zu haben, die als ideale
Modellsysteme grofe Bedeutung fiir die Ent-
wicklung der Molekularbiologie bekamen. Mit
ihnen wollen wir uns deshalb noch etwas aus-
fiihrlicher beschiftigen.

Die rund 100 bekannten Bakterienviren kann
man in sechs Gruppen zusammenfassen, deren
bekannteste Typen in unserer Abbildung sche-
matisch dargestellt sind. In der Tabelle sind die
wichtigsten Merkmale dieser Phagentypen dar-
gestellt.

Die Phagen T2 und T4 gehoren zu den best-
untersuchten und zugleich kompliziertesten
Objekten der Virusforschung. Zahlreiche La-
boratorien in aller Welt haben sich um die Auf-
Kldarung ihrer Struktur, Genetik und ihres Ver-
mehrungszyklus bemiiht. Es wurde bereits ge-
schildert, wie Hershey und Chase 1952 bei der
Untersuchung des Infektionsprozesses der
T2-Phagen den Nachweis fiihren konnten, daf
allein die Nucleinsiure Tréger der Erbanlagenist.
Wir haben den genau bekannten Entwicklungs-
zyklus dieser Bakterioph lernt und
werden in einem spateren Kapitel erfahren, daB
die Gestaltbildung der T4-Phagen als ein Modell-
fall zur Aufklarung grundlegender Prinzipien der

nicht ausreichend, sie lediglich als Komplexe von
Protein- und Nucleinsauremolekiilen zu bezeich-
nen. Viren sind Teilchen an der Grenze des
Lebendigen, die sich moglicherweise aus hohe-
ren belebten Systemen entwickelt haben. Zur
Erklarung ihrer Herkunft sind mehrere Hypo-
thesen entwickelt worden. So konnte man sie als
selbstiandig gewordene, vagabundierende Gene
betrachten, die den Biosyntheseapparat der
Wirtszellen auf ihre eigene Synthese umlenken.
Nach einer anderen Vorstellung haben sich Viren
moglicherweise durch Reduktionsprozesse aus
pathogenen Bakterien entwickelt, indem diese
ihren Bestand an Enzymen und anderen Zell-
komponenten extrem verringert haben. Eine
dritte Hypothese leitet die Viren von prézelluli-
ren Vorstufen der Lebewesen ab, wie sie sich vor
iiber 3 Milliarden Jahren entwickelten.

Obwohl Viren keine echten Lebewesen sind,
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biologischen Strukturbildung angesehen werden
kann.

Bakteriophagen, deren Entwicklung in der
Bakterienzelle wie bei den T2- und T4-Phagen
regelmaBig zur Auflosung der Wirtszelle fiihrt,
werden als »virulent« bezeichnet. Andere Bak-
teriophagen infizieren ihr Wirtsbakterium, ohne
in jedem Fall sofort dessen Untergang her-
beizufithren. Man nennt sie gemiaBigte oder
»temperierte« Phagen. Thr Entwicklungsgang ist
dadurch charakterisiert, da sich nach der In-
fektion des Wirtsbakteriums die Phagen-Nu-
cleinsdure an das Bakterienchromosom anglie-
dert und jeweils gemeinsam mit diesem ver-
doppelt. Die Bakterienzelle kann sich so wieder-
holt teilen, ohne daB ihr die Infektion anzumer-
ken ist. Man bezeichnet die in das Bak-
terienchromosom integrierte Bakteriophagen-
DNA in diesem Zustand als »Prophagen«. Unter



Einbau des Baktenophagen Lambda in das
Ch des Wir als h

A Injektion der Phagen-DNA indas Baktenum BRing-
schluB der Phagen-DNA, C deren Anlagerung an das
Bakterienchromosom, D Einbau der DNA des Phagen

in das Bakterienchromosom durch Bruch und kreuz-

weise Wiedervereinigung beider DNA-Doppel-
strange
besti Red: 3 1 . < 1. bei

Bestrahlung der infizierten Zelle mlt ultraviolet-
tem Licht, kann der Prophage aus dem Bak-
terienchromosom freigesetzt werden und in

Haupttypen der Bakteriophagen

einen intensiven Vermehrungszyklus emt:eten,

der zur Bildung
und schlieBlich zur Auflosung oder »Lyse« der
Wirtszelle fiihrt. Aus diesem Grunde nennt man
Bakteri llen, die einen Proph enthalten,
»lysogen«.

Am Beispiel der Lambda-Phagen konnte ge-
kliart werden, in welcher Weise die Bakteriopha-
gen-DNA in das Wirtschromosom eingegliedert
wird (Abbildung). Das DNA-Molekiil des Phagen
schlieBt sich nach der Infektion in der Wirtszelle
zu einem Ring, der sich an eine ganz bestimmte
Stelle des ebenfalls ringformigen Bakterienchro-

Typ Form Genetisches Grofe Molekulargewicht
Material der Nucleinséure
T2 Kopf mit DNA Kopf 100nm 137 x 10°
Schwanz und kon- doppel- Schwanz 100 nm
traktiler stringig
Scheide
Kopf mit DNA Kopf 60nm 32 x 10
Lambda Schwanz doppel- Schwanz 160 nm
stréangig
Tkosaeder DNA 60nm
PM2 doppel-
stringig
Ikosaeder DNA 25-30nm 1,7 x 10°
Phi X 174 einstrangig
ringformig
Tkosaeder RNA 25nm 1,1x10°
f2 einstringig
faden- DNA @ 5,5nm 1,7 x 10°
fd formig einstringig Liznge 800 nm
ringformig
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Bildung der einstringigen DNA des Bakteriophagen
Phi X 174. A zum ringf6rmigen Doppelstrang erginzte
Phagen-DNA mit Virusstrang und komplementiren
Strang, B Offnung des Virusstrangs der DNA, C An-
lagerung von Hiillproteinen an das sich ablosende
S-Ende des Virusstrangs und Verlangerung des
3"-Endes durch Polymensauon von Nucleouden ander
Matrize des k DA g
des mit Hiillp bedeck alten Vir
und Beginn einer neuen Syntheserunde. V Virusstrang
oder (+)-Strang, K komplementirer (—)-Strang, PHiill-
protein. Weitere Erlauterung im Text.

mosoms anlagert. An der Kontaktstelle brechen
belde Ringe und unter wechselseitigem Ver-

Izen ihrer neu ent Molekiilenden
bildet sich em groBcrer emhelthcher DNA-Ring.
Das ei der Prophag
bild und Ly ung, dessen Entdecker

André Lwoff (geb.1902) 1965 mit dem No-
belpreis ausgezeichnet wurde, sollte lange nach
seiner Entdeckung groBe theoretische und prak-
tische Bedeutung bekommen Es wird uns des-
halb in and: Z b

Aus unserer Tabelle geht hervor, daB bei den
Bakteriophagen als genetisches Material nicht
nur doppelstrangige DNA, sondern auch
einstrangige DNA und RNA vorkommen. Die
Erforschung des kleinen DNA-Phagen Phi X 174,
der sich in dem Darmbakterium Escherichia coli
vermehrt, fiihrte in den letzten Jahren zu Er-

bni 11 biologischem I

Fiir den Molekularbiologen ergab sich mitdem
Bekanntwerden dieser Einstringigkeit das Pro-
blem, wie einstrangige DNA repliziert wird. Es
konnte nachgewiesen werden, daB sofort nach
der Infektion dieser einstrangige DNA-Ring des
Phagen, der als (+)~Strang bezmchnethrd unter
Nutzung der vorh
durch Synthese des komplementéren (—)-Stran-
ges zu einer normalen doppelstrangigen DNA
erginzt wird. Uber diese zweistringige replika-
tive Form der Phagen-DNA erfolgt in den ersten
15 Minuten des Infektionszyklus die Bildung von
10 bis 50 ebenfalls ringformigen Tochterdop-
pelstrangen. AnschlieBend werden nur noch
an den (—)-Stringen die komplementiren
(+)-DNA-Striange synthetisiert und sofort mit
den ebenfalls synthetisierten Hiillproteinen zum
vollstandigen Phagen verpackt.

Der Mechanismus dieser Bildung einstréngiger
DNA-Molekiile wird in unserer Abbildung ver-
anschaulicht. Wesentlich ist bei diesem ProzeB,
daB der (+)-Ring durch ein Enzym aufgeschnit-
tenwird und sichan das 5"-Ende des (+)-Stranges
der DNA die Hiillproteine des Virus anlagern,
wobei dieses Ende des Molekiils zunehmend vom
komplementiren Strang gelost wird. Wahrend
der (—)-Strang von einem Ende seines
(+)-Schwesterstrangs gewissermaBen abrollt,
wird dessen anderes Ende durch Polymerisation
von Nucleotiden verlangert. Nachdem der
(+)—Strang doppelte Lange erreicht hat, wird der

Bakteri

von
Der Phage enthilt einen einstriangigen DNA-Ring
mit weniger als 5400 Nucleotiden, der im Wirts-
bakterium die Synthese von 9 eindeutig identi-
fizierten Proteinen bewirkt.
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mit Hiillproteinen bedeckte Ein-
zelstrangschwanz abgetrennt und ringformig
geschlossen. Eine wichtige Aufgabe des Virus-
hiillproteins besteht offenbar darin, durch Ab-
deckung des einstrangigen DNA-Endes dessen



Verwandlung in einen Doppelstrang zu verhin-
dern.

Einen der Hohepunkte molekularbiologischer
Forschung bildeten die 1967 von Goulian, Korn-
berg und Sinsheimer veroffentlichten Ergebnisse
iiber die erste erfolgreiche In-vitro-Synthese
infektioser Phagen-DNA von Phi X174. Bei
dieser auBerhalb der Bakterienzelle durch-
gefiihrten »Virusvermehrung« wurde die Ver-
kniipfung der Nucleotide an als Matrize wirken-
der Phi X 174-DNA durch die von Kornberg aus
Coli-Bakterien isolierte DNA-Polymerase kata-
lysiert. Es konnte damit der wichtige Nachweis
gefiihrt werden, daB vom Kornberg-Enzym
biologisch aktive einstriangige DNA in vitro
fehlerfrei synthetisiert werden kann.

Zu den bemerkenswertesten Erfolgen der
Molekularbiologie gehdren Untersuchungen, die
von Barell, Air und Hutchinson 1976 am Bak-
terophagen Phi X 174 durchgefiihrt wurden. Es
gelang den Forschern, die vollstindige Nu-
cleotidsequenz der DNA dieses Phagen auf-
zukléren. Eine sensationelle Erkenntnis brachte
ihre Feststellung, daB die Nucleotidkette kiirzer
ist, als man aus der genauen Kenntnis der
9 Phagenproteine erwarten sollte. Wahrend man
aus der Anzahl der in diesen Proteinen ver-
kniipften Aminosduren auf eine Kettenlinge der
Phagen-DNA von mindestens 6000 Gliedern
schlieBen muBte, besteht diese tatsdchlich nur
aus 5374 Nucleotiden. Bei der genaueren Unter-
suchung ergab sich, da von dem DNA-Ab-
schnitt, der dem Protein D zugeordnet ist,
zugleich das Protein E codiert wird. Dies ist
moglich, weil bei einer Phasenverschiebung der
Code-Ablesung um ein Nucleotid mitten in der
fiir Protein D zustindigen Nucleotidkette ein
zusitzliches Startcodon fiir das Protein E und am
Ende dessen Stopcodon entstehen. Durch diesen
Befund wurde die Grundthese der Molekularbio-
logie zum Wanken gebracht, dal ein als Gen
identifizierter DNA-Abschnitt stets nur die In-
formation fiir ein Protein enthalten kann.

Arthur Kornberg (geb. 1918) erhielt 1959 den No-
belpreis fiir die Entdeckung des Mechanismus der
biologischen Nucleinsduresynthese.

lich ist. Die Vermehrung des genetischen Mate-
rials der RNA-Phagen erfolgt durch direkte
Replikation der RNA. Unter dem EinfluB der
RNA-Replikase wird zundchst der zur Phagen-
RNA komplementire Strang gebildet, wobei ein
doppelstringiges RNA-Molekiil entsteht. Der
neugebildete Komplementérstrang dient als
Matrize fiir die Bildung neuer Phagen-RNA-
Molekiile. Diese Nachkommen-RNA kann be-
merkenswerterweise drei verschiedene Funktio-
nen ausiiben:

1. Sie kann als Matrize fiir die Bildung weiterer

Auch RNA-Phagen waren G d zahl-
reicher interessanter Untersuchungen. So wurde
die Nucleotidsequenz der RNA des Bakteriopha-
gen MS2 im Jahre 1976 vollstindig aufgeklirt.
Das einstrangige Molekiil besteht aus 3569 Nu-
cleotiden und umfaBt drei Gene fiir die Synthese
des Hiillproteins, eines Proteins A und der Re-
plikase, die fiir die RNA-Vermehrung erforder-

Kompl tarstrange dienen.

2. Sie kann die Aufgabe einer mRNA iiberneh-
men und zur Proteinsynthese benutzt wer-
den.

3. Sie kann nach Bildung der Hiillproteine von
diesen umschlossen werden und neue infek-
tiose Phagen bilden. N
Wir konnen im Rahmen dieser kurzen Uber-
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Codierung zweier Proteme durch dieselbe Nucleotid-
folge infolge Ph i der Abl des
Codes bei der DNA des Bakteriophagen PhiX 174.
Erlauterung im Text

sicht mcht alle Erkenntnisse der Vlrusfurschung
beriicksichtigen, die das all

der Biologen erweckten. Es soll jedoch noch auf
zwei sensationelle Befunde hingewiesen werden,
die an tumorbildenden Viren gemacht wurden.
Unter diesen Tumorviren finden sich sowohl
solche, die als genetisches Material DNA besit-
zen, wie auch RNA-Viren.

frithe Gene

m RNA fiir R 5118 5199

m RNA fir VPI

m RNA fir T

2612
2590

2508
2520

spite Gene

m RNA fiir VP2

Zu den besonders gut untersuchten Tumor-
viren gehort das DNA enthaltende Virus SV 40.
Es wurde 1960 als 40. Affenvirus entdeckt und
erhielt nach der englischen Bezeichnung »Simian
Virus 40« seine Kurzbezeichnung. Bereits zwei
Jahre nach der Entdeckung wurde bekannt, da
es bosartige Geschwiilste erzeugen kann. Im
Jahre 1978 konnten zwei Arbeltsgruppcn un-

ig voneinander die Nuc der
SV 40-DNA aufklaren. Das ringformige DNA-
Molekiil besteht aus 5226 Nucleotidpaaren und
kann in zwei funktionelle Halften untergliedert
werden, die bei der Transkription in entgegen-

(und VP32)

Vereinfachte  Darstellung  der
Chromosomenkarte ~ des  Virus
SV 40,in dessen DNA streckenweise
in derselben Nucleotidfolge mehrere
Infor von verschied
Genen verschliisselt sind. Nihere
Erlauterung im Text




gesetzter Richtung abgelesen werden. Bei der
genaueren Untersuchung fand man, daB sich die
Gene der drei »spaten« Hiillproteine VP1, VP2
und VP3 in einem bestimmten Bereich iiberlap-
pen (Abbildung). Es wurde damit der am Bak-
teriophagen Phi X 174 gewonnene Befund besti-
tigt, daB in derselben Nucleotidsequenz mehrere
Informationen von verschiedenen Genen ver-
schliisselt sein konnen.

Eine Uberraschung ganz anderer Art brachte
die Untersuch des Vermehr
mus der RNA enthaltenden Tumorviren. Es
konnte nachgewiesen werden, daf die einstrén-
gigen RNA-Molekiile nicht direkt repliziert
werden, sondern zunichst ein Hybridmolekiil
gebildet wird, das aus einem RNA- und dem
komplementiren DNA-Strang besteht. Die
Virus-RNA wird dann an dieser Zwischenma-
trize des DNA-Stranges gebildet. 1970 gelang
Temin, Baltimore sowie Spiegelman der Nach-
weis, dal tumorbildende RNA-Viren tatsichlich
die vermutete RN A-abhéngige DNA-Polymerase
enthalten. Es konnte nachgewiesen werden, dafl
dieses auch als »Revertase« oder »Umkehr-
transkriptase« bezeichnete Enzym eine DNA-
Synthese an der RNA-Matrize ermoglicht.
Mindestens fiir die RNA-Tumorviren wurde
damit jene Grundthese der Molekularbiologie
erschiittert, nach der die Informationsiibertra-
gung immer von der DNA auf die RNA erfolgt.
Bei den Tumorviren ist auch der umgekehrte Weg
realisiert.

hani

Bakterien
als Objekte der modernen
Biologie

Am 17. September 1683 berichtete Antony van
Leeuwenhoek (1632—1723) aus Delft in einem
seiner beriihmt gewordenen wissenschaftlichen
Briefe an die Royal Society in London iiber
Beobachtungen, mit denen die Welt der Mikro-
ben entdeckt wurde. Mittels seiner selbstgefer-
tigten, stark vergroBernden Linsen hatte er im
Tiimpelwasser und vor allem im Zahnbelag des
Menschen Bakterien beobachtet und auf den
seinem Brief beigefiigten Abbildungen bereits

jene drei Grundformen abgebildet, die wir auch
heute unterscheiden, namlich kugel-, stabchen-
und schraubenformige Bakterien. Aus seinem
Brief geht die Verwunderung dariiber hervor, da
diese neuentdeckten Organismen so klein sind,
daB »ein Sandkorn mehr als eine Million von
ihnen enthalten konnte«.

Von Leeuwenhoeks Entdeckungen bis zur
eigentlichen Begriindung der wissenschaftlichen
Bakteriologie vergingen noch zwei Jahrhunderte.
Es war insbesondere das Verdienst von Louis
Pasteur (1822—1895) und Robert Koch (1843
bis 1910), wenn in der zweiten Hilfte des
19.Jahrhunderts diese wissenschaftliche Be-
schiftigung mit den Bakterien zu einem For-
schungsgebiet wurde, dessen Ergebnisse nicht
nur die Biologen und Mediziner, sondern breite-
ste Kreise der Offentlichkeit interessierten.
Beide groBen Forscher erkannten die Bedeutung
der Bakterien fiir die Entstehung der Infektions-
krankheiten und gaben damit der Entwicklung

Louis Pasteur (1822—1895) war Mitbegriinder der Mi-
krobiologie.
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der Mikrobiologie entscheidende Impulse. Unter
Anteilnahme der Weltoffentlichkeit erfuhr ins-
besondere die medizinische Bakteriologie eine
stiirmische Entwicklung, die unter anderem ihre
Wiirdigung durch Verleihung der Nobelpreise an
Behring 1901, Koch 1905 sowie an Ehrlich und
Metschnikoff 1908 fand.

Die Entwicklung der medizinischen Mikro-
biologie erfuhr in unserem Jahrhundert durch die
Emfuhrung der Chemotherapie, den Ausbau der

logie und die Entdeckung der Antibio-
tika eine groBartige Fortsetzung. Es ist so nicht
verwunderlich, daB8 auch heute noch die meisten
Menschen mit dem Begriff »Bakterien« die
Vorstellung von Krankheitserregern verbinden.
Die iiberwiegende Mehrzahl der Bakterien erfullt
jedoch im Haushalt der Natur eine fund:

Zivilisationsabfille im Sinne des Umweltschut-
zes kaum zu l6sen wire.

Die Bakterien haben sich in den letzten Jahr-
zehnten iiber die praktische Nutzung ihrer viel-
faltigen Stoffwechselleistungen hinaus aber auch
als hervorragende Untersuchungsobjekte der
modernen Biologie erwiesen. Bei der eingehen-
den Erforschung des Bakterienstoffwechsels
konnten Erkenntnisse gewonnen werden, die fiir
die Biochemie und allgemeine Biologie groBe
Bedeutung besitzen. So erhielt beispielsweise
unsere Kenntnis der Enzyme durch die For-
schungen an Bakterien wesentliche Impulse. Die
Bakterien-Enzymologie zihit heute zu den am
meisten untersuchten Gebieten der Enzymfor-
schung.

Von dentlicher Bedeutung wurden die

niitzliche Rolle.

Lange vor der Entdeckung der Bakterien hatte
sich der Mensch deren igfache Stoff-
wechselleistungen im praktischen Leben nutzbar
gemacht. Es sei nur auf die Siuerung der Milch,
die Kisebereitung und die Herstellung von
Sauerkraut verwiesen, die alle auf die Wirk-
samkeit von Milchséurebakterien zuriickgehen.
In unserer Gegenwart beruht eine Vielzahl tech-
nologischer Verfahren fiir die Herstellung von
Nahrungs-, GenuB8- und Futtermitteln, fiir die
Biosynthese von Wirkstoffen oder die Fermen-
tation des Tabaks auf der Mitwirkung von
Bakterien.

Von weit groBerer Bedeutung ist jedoch im
Haushalt der Natur deren Fihigkeit zur »Mi-
neralisierung« organischer Verbindungen. Das
durch die Photosynthese der griinen Pflanzen in
organische Verbindungen iiberfiihrte Kohlendi-
oxid der Luft wird vor allem durch die abbauende
Titigkeit der Bakterien und anderer Mikro-
organismen wieder dem CO,-Vorrat der Luft
zugefiihrt. Ohne diese »Mineralisierung« des
Kohlenstoffs wire der CO,-Vorrat unserer At-
mosphire in etwa 40 Jahren durch die Photo-
synthese der Pflanzen erschopft. Eine dhnlich
groBe Bedeutung kommt der Titigkeit der Bak-
terien fiir dle Riickfiihrung des Stickstoffs, Phos-
phors, Sct und and in organi

Bakterien fiir die Molekulargenetik. Man kann
sagen, daB wir den grofiten Teil unseres mo-
lekulargenetischen Wissens Experimenten an
Bakterien verdanken. Wir haben bereits ausfiihr-
lich jene berilhmt gewordenen Versuche zur
Bakterientransformation  kennengelernt, mit
denen vor iiber drei Jahrzehnten die DNA-Natur
der Erbanlagen nachgewiesen wurde. Bak-
terienexperimente lieferten in der Folge zahl-
reiche wesentliche Erkenntnisse zur Genfunk-
tion, wie etwa zum Mechanismus der DNA-
Replikation, der RNA-Bildung oder der Protein-
synthese. Auch fiir die Aufklirung des ge-
netischen Codes waren Untersuchungen an zell-
freien Systemen aus Bakterien von groBer Be-
deutung.

Der Bakteriengenetik verdanken wir grund-
legende Erkenntnisse zur Steuerung der Gen-
funktionen. Mit dem von Jacob (geb. 1920) und
Monod (geb. 1910) aufgestellten Modell der Gen-
regulation wurden die Mechanismen verstindlich
gemacht, durch die Gene in der Bakterienzelle
aktiviert und inaktiviert werden konnen. Bakte-
rien erwiesen sich weiterhin als hervorragende
Objekte zum Studium der erblichen Verinde-
rungen des genetischen Materials, der Mutatio-
nen. Von weitreichender Bedeutung wurde
schhethh die Entdeckung von Rekombinations-

h der Gene bei Bakterien. Die ein-

Verbind fixierter El in den Stoff-
kreislauf der Natur zu. Nur beildufig sei in diesem
Zusammenhang darauf hingewiesen, daB ohne
die Bakterien das Problem der Reinigung des

facher

hende Untersuch dieser »P: nalitéit«
ermoglichte nicht nur eine Aufklarung der raum-
lichen Lage der Gene auf dem Bakterienchro-
mosom, sondern fuhrtc zu emer Bereicherung

dl

Abwassers und der Beseitigung
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Die eingehende Kenntnis des genetischen
Verhaltens und der Stoffwechselprozesse bei
Bakterien sowie die Moglichkeit ihrer leich

Faktoren anfiihren. Bakterienzellen zeigen im
Vergleich zu den Eukaryotenzellen oder gar viel-
zelligen Organi eine verhaltnismiBig ein-

Aufzucht unter genau bestimmbaren Bedingun-
gen waren Voraussetzung dafiir, daB diese in
zunehmendem MaBe als Testobjekte in der Me-
dizin, Pharmazie und Pharmakologie Verwen-
dung fanden. Sie dienen auf Grund ihres emp-
findlichen Reaktionsvermdgens zum Nachweis
kleinster Mengen von Wirkstoffen oder anderen
chemischen Verbindungen. Nicht zu vergessen
ist schlieBlich ihre Bedeutung als Testorganismen
fiir Weltraumbedingungen.

Fragen wir nach den Griinden fiir diese zu-
nehmende Bedeutung der Bakterien in der mo-
dernen Biologie, so 148t sich eine ganze Reihe von

fache und iibersichtliche Struktur. Das gilt ins-
besondere auch fiir die Beschaffenheit ihres
genetischen Materials. So hat der Mensch in
seinen Zellen etwa die tausendfache Menge an
DNA, wie sie Bakterienzellen enthalten. Da
Bakterien haploide Organismen sind, enthalten
sie jedes Gen im allgemeinen nur einmal. Thre
genetische Beschaffenheit findet somit in der
Ausbildung der Merkmale ihren unmittelbaren
Ausdruck, wihrend bei den diploiden hoheren
Organismen jedes Merkmal auf das Zusammen-
wirken von zwei Genen zuriickzufiihren ist. Die
Verinderung eines dieser beiden Gene durch

B

Zu den grundlegenden Arbeitsme-
thoden des Mikrobiologen gehort
das Umsetzen einer Mikrobenkultur
mittels der Impftechnik.
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Mutationen kann somit im Erscheinungsbild des
diploiden Organismus oft nicht direkt erkannt
werden.

Fiir experimentelle Untersuchungen der Ge-
netiker ist es auBerordentlich vorteilhaft, daB die
Generationszeit der Bakterien nur etwa 30 Mi-
nuten betrégt. Eine einzige Bakterienzelle kann
somit unter giinstigen Kulturbedingungen in
wenigen Stunden Milliarden Nachkommenzellen
liefern. Mit verhdltnismiBig einfachen che-
mischen oder physikalischen Methoden kann
man bei Bakterien Mutationen erzeugen und
deren Auswirkung auf die Lebensfunktionen der
Zellen untersuchen. Fiir Stoffwechselunter-
suchungen ist dabei von wesentlicher Bedeutung,
daB die Anzucht der Bakterien unter genau be-
stimmbaren und reproduzierbaren Kulturbedin-
gungen vorgenommen werden kann. Auf Grund
der hohen Vermehrungsrate der Bakterien lassen
sich schlieBlich in kiirzester Zeit groe Mengen
identischer Zellen fiir biochemische Unter-
suchungen gewinnen. Die Vielfalt der Stoff-
wechselleistungen  verschiedener Bakterien-
stimme eroffnet so der biochemischen For-
schung ein unerschopfliches Arbeitsfeld. Welche
Perspektiven sich einer praktischen Nutzung der
Bakterien im Rahmen der »Gentechnik« eroff-
nen, wird spiter in anderem Zusammenhang zu
besprechen sein.

Geniibertragung bei Bakterien

Die Hauptbedeutung der Sexualitit fiir das
Leben der Organismen ist darin zu sehen, da bei
der geschlechtlichen Fortpflanzung durch den
ProzeB der Reifeteilung der Keimzellen und die
wihrend der Befruchtung erfolgende Vereini-
gung des miitterlichen und viterlichen Zellkerns
immer wieder im Verlauf der Generationenfolge
eine Neukombination der Erbanlagen erfolgt.
Bakterien pflanzen sich ungeschlechtlich durch
einfache Zweiteilung fort. Da es bei ihnen somit
keine Verschmelzung geschlechtlich differen-
zierter »Keimzellen« gibt, erhebt sich die Frage,
ob Bakterien iiberhaupt die Moglichkeit zur
Ubertragung von Erbanlagen eines Zellindividu-
ums auf ein anderes und damit zur Neukombi-
nation des genetischen Materials besitzen.
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Der spitere Nobelpreistriger E.L.Tatum
(geb. 1909) stelite auf Grund solcher Uberlegun-
gen Mitte der vierziger Jahre seinem Mitarbeiter
J. Lederberg (geb. 1925) fiir dessen Doktorarbeit
die Aufgabe, bei dem Darmbakterium Escheri-
chia coli zu priifen, ob es dort nicht doch Vor-
génge gibt, die zu einer Ubertragung und Um-
kombination der Bakteriengene fiihren. Leder-
berg entdeckte die »Konjugation« der Bakterien
und beschrieb damit 1946 erstmals ein Phino-
men, das tatsachlich eine Neukombination von
Erbanlagen erméglicht. Mit einigen anderen Pro-
zessen, die ebenfalls unabhzngig von der sexuel-
len Fortpflanzung zur Ubertragung und Um-
verteilung der Gene fiihren, falt man die Bak-
terienkonjugation heute als »Parasexualitiit«
zusammen. Fiir seine Entdeckung, die groBe
Bedeutung fiir die Aufklidrung der Organisation
des genetischen Materials der Bakterien bekam,
erhielt Lederberg 1958 den Nobelpreis.

Joshua Lederberg (geb. 1925) wurde fiir die Entdek-
kung der genetischen Rekombination und der Organi-
sation des genetischen Materials der Bakterien 1958 mit
dem Nobelpreis ausgezeichnet.



Die entscheidenden Experimente zum Nach-
weis der Geniibertragung wurden mit Mangelmu-
tanten des Stammes K12 von Escherichia coli
du.rchgefuhrt, die unfahlg waren, bestimmte

duren zu sy isieren. Unsere Abbil-
dung veranschauhcht einen solchen Versuch, bei
dem Bakterien zweier Stimme verwendet wur-
den, von denen die des ersten Stammes auf die
11 der A en Threonin und
Leucm, die des zweiten Stammes auf Methionin
angewiesen waren. Auf einem Minimalnéhr-
boden, der diese drei Aminosauren nicht enthilt,
kann keiner der beiden Bakterienstimme wach-
sen. Werden jedoch beide Stimme in Néhrlosung
gemischt und dieses Gemisch nach 60 Mmuten
auf den Minimalndhrboden geimpft, so ist zu
beobachten, daB einige Kolonien wachsen. Es
miissen somit in der Zwischenzeit durch Rekom-
bination der henden Erbanl einige
Bakterien des Wlldtyps entstanden sein, die iiber
die Fahigkeit verfiigen, sowohl Threonin und
Leucin wie auch Methionin zu bilden. Dies kann
nur geschehen sein, indem die betreffenden
Bakterien vom Stamm 1 die Gene fiir die Syn-
these von Threonin und Leucin, vom Stamm 2
das Gen fiir Methioninsynthese erhalten
haben.

Weitere Experimente fiihrten zu dem SchiuB,
daB die Ubertragung des genenschen Materials
gerichtet von einem Spender- auf einen Emp-
fangerstamm erfolgt. Die Fahigkeit eines Bakte-
riums, als Genspender zu dienen, ist an das
Vorhandensein  eines iibertragbaren  Ge-
schlechts- oder »Fertilititsfaktors F« gebun-
den. Bakterienzellen, die keinen Fertilitatsfaktor
besitzen (F -Zellen) konnen stets nur als Gen-
empfanger dienen.

Bei dem Fertilitatsfaktor F von Eschendua

Stamm | Stamm 2
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Nachweis der Geniibertragung durch Konjugation
zweier verschiedener Mangelmutanten des Bakteriums
Escherichia coli. Erlduterung im Text

Teile ihrer Chromosomen-DNA in die Emp-
fangerzellen zu uberfuhren und so haufig in
diesen eine Umkombi bi
der Gene auszulsen.

Durch elektronenmikroskopische und experi-

ion)

coli handelt es sich um ein doppel

DNA-Molekiil von etwa 250000 Nucleotidpaa-
ren. Der Faktor kann in zweierlei Zustinden in
der Bakterienzelle vorkommen. Entweder bildet
er ein ringformiges Molekiil, das selbstindig
neben dem eigentlichen Bakterienchromosom in
der Zelle liegt, oder er ist in das Chromosom
eingebaut. Im ersten Fall sprechen wir von einer
F*-Zelle, im zweiten von einer Hfr-Zelle. Die
Bezeichnung Hfr leitet sich von dem englischen
Ausdruck »High frequency of recombinants« ab
und nimmt Bezug auf die Beobachtung, dafl diese
Hfr-Zellen die Fahigkeit besitzen, als Spender

lle Unter gelang es, den Me-
chanismus der Bakterienkonjugation  bei
Escherichia coli weitgehend aufzukliren. Im
Elektronenmikroskop konnte nachgewiesen
werden, daB sich F-Zellen von F*- und Hfr-
Zellen in ihrer Gestalt unterscheiden. Alle drei
Zelltypen sind an ihrer Oberfliche mit feinen
haarformigen Fortsétzen, den Pili, besetzt. Bei
F*- und Hfr-Zellen wird auSerdem eine beson-
dere Art von Pili gebildet, die man Geschlechts-,
Fertilitits- oder F-Pili nennt. Die genetische
Information fiir die Ausbildung dieser F-Pili ist
in der DNA des Fertilititsfaktors enthalten. Ein
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Verlust dieses F-Faktors fiihrt dazu, da8 die
betreffende Zelle keine Geschlechtspili mehr
ausbilden kann.

Es konnte nachgewiesen werden, daB fiir die
Herstellung des Kontaktes zweier Bakterien bei
der Konjugation die Fertilititspili verantwortlich
sind. Nachdem ein F-Pilus einer F*- oder Hfr-
Zelle mit einem anderen Bakterium Kontakt
aufgenommen hat, wird zwischen beiden Zellen
eine Cytoplasmabriicke ausgebildet. Durch diese
Briicke erfolgt die Ubertragung von DNA des
Spenders in die Empfangerzelle, die stets an eine
DNA-Synthese gebunden ist.

Es wird angenommen, daB bei der Bak-
terienkonjugation durch die Herstellung des
Zellkontaktes die zur DNA-Uberfiihrung not-
wendige DNA-Bildung, die als »Transferreplika-
tion« bezeichnet wird und sich von der normalen
Replikation unterscheidet, erst ausgelost wird.
Dabei erfolgt zunichst im F-Faktor der Bruch
eines Molekiilstranges. Dieser offene Strang tritt
iiber die Konjugationsbriicke in die F-Zelle
tiber, wihrend der zweite geschlossene Strang in
der Spenderzelle bleibt. Er dient dort als Matrize
fiir die Neubildung jenes komplementiren DNA-
Stranges, der in den Konjugationspartner iiber-
getreten ist. Diese DNA-Synthese geht von dem
noch im Spender verbliebenen zweiten offenen
Ende des Stranges aus.

(0O (O

-

Hir

In Abhingigkeit von Vorkommen und Lage des Ferti-
litdtsfaktors lassen sich beim Bakterium Escherichia
coli drei Fertilititstypen unterscheiden. F~ Zellen ohne
Fertilititsfaktor, F* Zellen mit ringformigem Fertili-
titsfaktor, Hfr Zellen mit einem in das Chromosom
eingebauten F-Faktor
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Bei der Konjugation einer F*-Zelle mit einer
F~-Zelle tritt nur der Fertilititsfaktor in den
Empfanger iiber. Er wird dort zum Doppelstrang
erganzt und wieder ringformig geschlossen. Da
der im Spender verbliebene zweite Strang bereits
durch die Transferreplikation zum doppelstrin-
gigen DNA-Molekiil vervollstindigt wurde, lie-
gen nach der Konjugation zwei F*-Zellen vor.

Wenn die Konjugation zwischen einer Hfr-
und F-Zelle erfolgt, so tritt ebenfalls zunzchst
ein Einstrangbruch im Bereich des Fertilitits-
faktors auf, der allerdings beim Hfr-Zelltyp in das
Bakterienchromosom integriert ist. Nachdem
zunichst ein Stiick des F-Faktors in die Emp-
fangerzelle iberfithrt wurde, folgt diesem der
damit verkniipfte Strang des Chromosoms und
hlieBend der achst im Spender ver-
bliebene Rest des F-Faktors.

Die Ubertragung des gesamten DNA-Molekiils
einer Hfr-Zelle dauert etwa 90 Minuten. Wird die
Konjugation beider Bakterien friiher unterbro-
chen, so tritt nur ein Teil des Chromosoms in den
Empfanger iiber. Es bietet sich damit die einzig-
artige Moglichkeit, durch experimentellen Ab-
bruch der Konjugation zu verschied: Zeit-
punkten festzustellen, in welcher zeitlichen
Reihenfolge die verschiedenen Gene des Spen-
ders in den Empfanger iibertreten. Da diese
zeitliche Reihenfolge des Geniibertritts ein Aus-
druck der rdumlichen Reihenfolge ist, in der die
Gene auf dem Chromosom liegen, kann man mit
dieser Methode der unterbrochenen Chromoso-
meniibertragung Chromosomenkarten der Gen-
lage aufstellen. Die Unterbrechung der Konjuga-
tionsbriicke 148t sich bei solchen Experimenten
einfach in der Weise durchfiihren, daB die Mi-
schung der beiden Bakterienstimme zu bestimm-
ten Zeitpunkten nach ihrer Vermengung in einen
schnell rotierenden Mixer gebracht wird, in dem
die konjugierenden Bakterien durch das starke
Riihren getrennt werden, ohne daB ihre Lebens-
fahigkeit beeintréchtigt wird. Eine wichtige Er-
kenntnis solcher Kartierungsarbeiten war die
Feststellung, daB es sich bei dem Bakterium-
chromosom um ein ringférmiges, geschlossenes
DNA-Molekiil handelt. Der Fertilititsfaktor F
kann bei den Hfr-Zellen verschiedener Stimme
an unterschiedlichen Stellen dieses Ring-
chromosoms eingebaut werden.

Damit das bei der Konjugation iibertragene
Chromosomstiick des Spenders in der Emp-
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Geniibertragung aus der Hfr-Zelle in die F~-Zelle bei
der Bakterienkonjugation

fangerzelle erhalten bleibt, ist sein Einbau in das

Empfingerchromosom erforderlich. Man nimmt

heute an, daB dabei die Spender-DNA als

Einstrangmolekiil ein Stiick des entsprechenden

Empfingerstranges ersetzt. Erst nach diesem

Emba.u kann man von einer Umkomblnanon oder
kombi der Erbanl;

Ringformige DNA-] Molekule, die wie der
F-Faktor unabhiingig vom eigentlichen Bak-
terienchromosom in der Bakterienzelle liegen,
nennt man »Plasmide«. AuBer dem Fertilitits-
faktor gibt es noch eine Reihe anderer Plasmide,
die ebenfalls als autonome Erbtréger b

gen und sich unabhéngig vom Bakterienchro-
mosom vermehren konnen. Plasmide, die rever-
sibel in das Wirtschromosom eingebaut werden
konnen, werden auch als »Episome« bezeich-
net.

Die Konjugation ist nicht der einzige Me-
chanismus, durch den bei Bakterien Erbanlagen
iibertragen werden konnen. Derselbe Effekt wird
durch die beiden Vorginge der »Transduktion«
und »Transformation« erreicht. N

Als Transduktion bezeichnet man die Uber-
tragung von genetischem Material aus einem
Spenderbakterium in ein Empfangerbakterium
durch Bakteriophagen. Im allgemeinen werden
bei dieser Transduktion nur kurze DNA-Stiicke
iibertragen, die einzelne oder wenige Gene aus

dem Spenderchr hal Als Uber-

Bakterienmerkmale von Zelle zu Zelle iibertra-
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Durch experimentellen Abbruch der Bakterienkonju-
gation zu verschiedenen Zeitpunkten nach Beginn der

triger dienen temperierte Phagen. Deren DNA
wird, wie friiher fiir den Phagen Lambda be-
schrieben wurde, in das Wirtschromosom zeit-
weilig eingebaut. Bei der Ausgliederung kann die
Phagen-DNA gelegentlich kleine Abschnitte der
Bakterien-DNA mitnehmen und in andere Bak-
terienzellen iiberfiihren. Unsere Abbildung
bringt die schematische Darstellung eines Trans-
duktionsversuchs, bei dem durch den Bak-
teriophagen das Gen fiir die Synthese einer be-
stimmten Aminosaure in Zellen ohne diese Syn-
thesefahigkeit iibertragen wird.

Eine Ubertragung von Genen kann auch ohne
Konjugation oder Beteiligung von Bakteriopha-
gen stattfinden, indem freie DNA, die aus einem
Spenderbakterium isoliert wurde, direkt in ein
Empfingerbakterium iibertritt. Wir haben diesen
als »Transformation« bezeichneten Vorgang
friiher k nt. Bei der Untersuchung der

Paarung 1aBt sich fesmellen, in welcher zeitlich

folge die v Gene in die Emp-
fangerzelle uben:mgen werden Dlesc zeitliche Reihen-
folge ht der dnung auf dem
Chromosom.

bereits 1928 von Griffith entdeckten Bakterien-
transformation hatten Avery, MacLeod und
McCarty im Jahre 1944 nachgewiesen, daB es sich
bei dem transformierenden Prinzip und damit bei
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Versuchsdurchfuhnlng zur Genubenragung durch
Ti Durch Bakter wird aus den
Spenderbakterien das Gen fiir die Synthese einer be-
stimmten Aminoséure in Bakterien ohne diese Syn-
thesefihigkeit iibertragen, die nun auf einem Man-
gelmedium ohne diese Aminosiure wachsen kénnen.

dem genetischen Material um DNA handelt. Es
ist seither bewiesen worden, daB bei zahlreichen
Bakterienarten die Moglichkeit einer Geniiber-
tragung durch nackte DNA besteht.

Wir werden in einem spatzren Kapitel sehen,
daB die verschied hkeiten der Gen-
iibertragung bei Bakterien von groBem theo-
retischem und praktischem Interesse sind.
Welche Bedeutung sie fiir das in Entwicklung
begriffene Gebiet der Gentechnik bekommen
werden, 148t sich bisher nur ahnen.

Die Photosynthese —
Grundlage des Lebens

Es gibt keinen zweiten chemischen ProzeB auf

der fiir die Erméoglick und
Erhaltung des Lebens solche Bedeutung hat wie
die Photosynthese der griinen Pflanzen. Durch
sie wird sowohl die energetische wie die stoffli-
che Grundlage fiir das Leben der Pflanzen, der
Tiere und des Menschen geliefert. Neben den
Blaualgen und einigen Bakterien sind allein die
griinen Pflanzen in der Lage, die Sonnenstrah-
lung als auBerirdische Energiequelle nutzbar zu
machen, um mit ihrer Hilfe aus den energiearmen
Verbi Kohlendioxid und Wasser
energiereicl ische Verbi auf-
zubauen. Von diesen photosynthetisch gebilde-
ten Stoffen zehren letzten Endes alle iibrigen
Organismen. Aus der Tatsache, daB unsere
Energievorrite an Kohle, Erdol und Erdgas in
letzter Instanz ebenfalls Produkte der Photo-
synthese sind, geht hervor, welche Bedeutung
dieser' ProzeB auch fiir die Entwicklung der
menschlichen Zivilisation bekam.

Die Photosynthese stellt ohne Zweifel auch in
quantitativer Hinsicht den wichtigsten bioche-
mischen ProzeB auf unserem Planeten dar. Man
hat berechnet, da von den Landpflanzen jéhr-
lich 20 Milliarden Tonnen CO, in organische
Verbindungen iiberfiihrt werden, wihrend die
Pflanzen der Weltmeere im gleichen Zeitraum
sogar 200 Milliarden Tonnen CO; bei der Photo-
synthese umsetzen sollen. Wenn das Kohlendi-
oxid nicht durch die Atmungsprozesse der Lebe-
wesen und andere Verbrennungsprozesse stin-
dig riickgebildet oder aus vulkanischen Quellen
erganzt wiirde, so miiten durch die Photosyn-
these der Pflanzen die Kohlendioxidvorrite der
Atmosphidre und der Weltmeere in 300 bis
400 Jahren verbraucht sein.

Dem gewaltigen Stoffumsatz der Photosyn-
these entspricht ein ebenso eindrucksvoller
Energieumsatz. Obwohl die Pflanzzn vonder auf
die Erdoberfliche einstrahlend
nur etwa ein Prozent nutzen, so speichern doch
allein die Landpflanzen auf dem Weg iiber die
Photosynthesc jahrhch mmdestens 10,5 X 107 kJ
in den Id iraten.

Ein dritter Aspekt darf nicht iibersehen wer-
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Jahrlicher Umsatz des Kohlendioxids auf der Erde in
Milliarden Tonnen

den, wenn man die Bedeutung der Photosynthese
einschitzen will. Ohne die Existenz einer At-
mosphire mit etwa 20 Prozent Sauerstoff sowie
ohne denim Wasser gelosten Sauerstoff wire das
Leben auf unserem Planeten heute nicht denk-
bar. Dieser gesamte molekulare Sauerstoff der
Erde ist aber organismischen Ursprungs. Da bei
jeder photosynthetischen Bindung von CO, eine
aquivalente Menge O, freigesetzt wird, ergibt
sich somit durch die Photosynthese gegenwirtig
eine Jahresproduktion von etwa 100 Milliarden
Tonnen Sauerstoff. Auf Grund der photosynthe-
tischen O,-Bildung und dessen Verbrauch durch
die Atmungs- und Garungsprozesse der Organis-
men sowie unter Beteiligung anorganischer Pro-
zesse, die zur Freisetzung oder Bindung von
Sauerstoff fiihren, hat sich im Verlauf von etwa
3 Milliarden Jahren jener Zustand unserer At-
mosphire mit 20 Prozent Sauerstoff herausge-
bildet. Die Tatsache daB der Mensch senemlgen

1 dem MaBe in diesen
Glemhgewnchtszustand einzugreifen begonnen

Jahr

Kohle, Erdél,

10-25000000

tosynthese
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2600 CO,-Austausch

355

hytoplankton
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14

ynthese
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hat, wird uns in anderem Zusammenhang be-
schaftigen.

Zur besseren Veranschauhchung der photo-

ist es kmaBig,
snch die entsprechenden Werte fiir eine Ein-
zelpflanze zu vergegenwartigen. Uberschlags-
rechnungen haben ergeben, daB eine 115jahrige
Buche rund 200000 Blitter mit einer Blattober-
fliche von 1200m’ besitzt. Die Photosynthese
wird in diesen Blittern von 10" Chloroplasten
durchgefiihrt, in denen etwa 180g Chlorophyll
enthalten sind. An einem sonnigen Tag werden
von dieser Buche etwa 9400 Liter CO, um-
gesetzt, wobei 12kg Kohlenhydrat gebildet
werden. Der Baum benétigt fiir diese Tageslei-
stung 36000 m® Luft. Er erzeugt dabei 9400 Liter
O, und kann somit taglich 45000 Liter Luft re-
generieren, was dem Tagesbedarf von zwei bis
drei Menschen entspricht.

Will man die groBartigen Fortschritte richtig
einschitzen, die wihrend der letzten Jahrzehnte
bei der Aufklirung der Photosynthese gemacht
wurden, so ist es zweckmaBig, sich in groSen
Ziigen die Entdeckungsgeschichte dieses Ge-
bietes zu vergegenwirtigen. Die experimentelle
Erforschung der Photosynthese begann um das

Phytoplanktor
Zooplankton
Fische
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Abhiingigkeit der Photosynthese von der Beleuch-
tungsstiarke und dem CO,-Gehalt der Luft

Die Methode der kontinuierlichen Kultivierung photo-
autotropher Organismen nach dem Chemostdten-

prinzip er es dem Pfl unter
anderem, den EinfluB verschiedener Llchlqudlnalen
auf den Stoffwechsel der Pflanzen zu untersuchen. Der
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Jahr 1600 mit der Beobachtung des niederlin-
dischen Arztes und Naturforschers J.B.van
Helmont (1577—1644), daB eine Weide in einem
mit Erde gefiillten Topf zu einem Baum her-
anwuchs, ohne daB eine Abnahme der Erdmenge
im Topf festzustellen war. Mit der Annahme, dal3
die Substanz des Baumes aus dem Wasser
stamme, trat er zum ersten Mal nach 2 000 Jahren
der von Aristoteles begriindeten Meinung ent-
gegen, nach der die Pflanzen aus dem Humus
entstehen wiirden. Der Hypothese van Helmonts
wurde 1727 von dem »Vater der Pflanzen-
physiologie« Stephan Hales (1677—1761) wider-
sprochen, der die Luft als Quelle der pflanzlichen
Ernihrung bezeichnete. Durch Jan Ingenhousz
(1730—1799), Jean Senebier (1742—1809) und
N.T. de Saussure (1767—1845) konnte schlieBlich
um die Wende vom 18. zum 19.Jahrhundert
nachgewiesen werden, da die Bildung der

des Wi eichs
Pflanzenphysiologie der Sektion Biologie an der Uni-
versitit Jena ermoglicht auch eine kontinuierliche
Kultivierung der kleinsten Bliitenpflanze, Wolffia ar-
rhiza.




Julius Sachs (1832—1897) gilt als Begriinder der neueren
Pflanzenphysiologie.

pflanzlichen Substanz nur in griinen Pflanzentei-
len unter Beteiligung des Lichts erfolgt, daB die
Pflanzen zu ihrer Erndhrung neben Kohlendioxid
auch Wasser aufnehmen und dafiir Sauerstoff
abscheiden. Unbeantwortet blieb zunichst die
Frage nach der chemischen Natur der von den
Pflanzen aus CO, und O, gebildeten Substanzen
sowie die nach der Funktion des fiir das
Pflanzenwachstums  unerldBlichen  Sonnen-
lichts.

Die fiir das Verstandnis der Photosynthese
entscheidende Erkenntnis, daB es sich dabei um
einen ProzeB zur Umwandlung von Lichtenergie
in chemisch nutzbare Energie handelt, geht auf
den Entdecker des Gesetzes von der Erhaltung
der Energie, den Heilbronner Arzt und Naturfor-
scher Julius Robert Mayer (1814—1878), zuriick.
Seine Vorstellungen zur Bedeutung der Photo-
synthese lassen sich nicht anschaulicher wieder-
geben, als er es 1848 in seiner Schrift »Die orga-
nische Bewegung in ihrem Zusammenhang mit

dem Stoffwechsel« selbst formulierte: »Die
Natur hat sich die Aufgabe gestellt, das der Erde
zustromende Licht im Fluge zu erhaschen, und
die beweglichste aller Krifte, in starre Formen
umgewandelt, aufzuspeichern. Zur Erreichung
dieses Zieles hat sie die Erdkruste mit Organis-
men iiberzogen, welche lebend das Sonnenlicht
in sich aufnehmen und unter Verwendung dieser
Kraft eine fortlaufende Summe chemischer
Differenz erzeugen. Diese Organismen sind die
Pflanzen. — Es findet in der Pflanze nur eine
Umwandlung, nicht eine Erzeugung von Materie
statt.«

Der Beweis, daB als erstes nachweisbares
Produkt der Photosynthese in den Chloroplasten
Stirke, also ein Kohlenhydrat, entsteht, wurde
1862 von dem Begriinder der modernen Pflan-
zenphysiologie Julius Sachs gefiihrt. Damit
waren die unter dem EinfluB des Lichts in den
griinen Pflanzen ablaufenden Syntheseprozesse
in summarischer Weise erkannt worden und in
folgender Formel zusammenzufassen:

Licht
—_—
Chlorophyll

Ein tiefergehendes Verstandnis der Photosyn-
these wurde durch die gegen Ende des 19. Jahr-
hunderts anlaufenden Untersuchungen iiber die
Photosynthese der Bakterien angebahnt. Es
stellte sich heraus, daB von einigen Bak-
teriengruppen unter der Einwirkung von Licht
CO, ohne Freisetzung von Sauerstoff reduziert
und in Glucose iiberfithrt wird. Damit lag die
Annahme nahe, da8 der bei der Photosynthese
griiner Pflanzen freigesetzte Sauerstoff entgegen
alteren Vorstellungen nicht aus dem Kohlendi-
oxid, sondern aus seinem Reaktionspartner
Wasser stammt.

Den entscheidenden Beweis fiir eine solche
Wasserspaltung lieferte im Jahre 1937 der Bota-
niker Robert Hill in einem eindrucksvollen Ex-
periment. Bei der nach ihm benannten »Hill-
Reaktion« wurde eine Aufschwemmung isolier-
ter Chloroplasten in Wasser bei Abwesenheit von
Kohlendioxid dem Licht ausgesetzt. Wenn dabei
dem Wasser bestimmte Eisensalze zugefiigt
wurden, entwickelten sich fiir die Dauer der
Belichtung groBe Mengen Sauerstoff. Da kein
CO, vorhanden war, konnte dieser Sauerstoff nur
aus dem Wasser stammen. Die Eisensalze neh-
men bei diesem Versuch offensichtlich an Stelle

CO,+ H0 Kohlenhydrat + O,
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Lichtreaktionen

Lichtquanten

33

zyklische
Photo-
Phosphorylierung

NADPH,

Stark vereinfachtes Schema der Photosynthese

des Kohlendioxids den bei der Spaltung des

Photosyntheseforschung angebahnt. Das Stu-
dium der Lichtreaktionen fiihrte auf eine Analyse
des Mechanismus der photosynthetischen
Energi Gl Die Untersuchung der

Wassers entstandenen Wasserstoff auf. Das
benutzte Eisen-III-oxalat wird dabei durch den
entwickelten Wasserstoff zu Eisen-II-oxalat re-
duziert. Aus der Hill-Reaktion ergibt sich somit
der SchluB, daB die Aufgabe des Lichts und der
Chloroplasten darin besteht, die Spaltung des
Wassers zu erméglichen.

Ganz allgemein konnte aus den Experimenten
Hills abgeleitet werden, daB8 die Photosynthese
der griinen Pflanzen offensichtlich in zwei auf-
einanderfolgenden Phasen ablauft, von denen die
erste lichtabhingig, die zweite dagegen un-
abhingig von Licht ist. Die »Lichtreaktion« fiihrt
unter Beteiligung des Chlorophylls zur Spaltung
des Wassers. Bei der folgenden »Dunkelreak-
tion« erfolgt durch den freigesetzten Wasserstoff
eine Reduktion des Kohlendioxids und ein
schrittweiser Aufbau von Kohlenhydrat. Das
Wasser spielt demnach die Rolle eines Wasser-
stoffspenders (Wasserstoffdonator), wahrend
das Kohlendioxid als Wasserstoffempfanger
(Wasserstoffakzeptor) fungiert. Da bei der
Photosynthese der Bakterien an Stelle des Was-
sers Schwef stoff oder organische Ver-
bindungen als Wasserstoffspender dienen, wird
dort kein Sauerstoff freigesetzt.

Durch die Entdeckungen Hills wurde die
Trennung zweier Richtungen der modernen
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Dunkelreaktionen war gleichbedeutend mit einer
Aufklarung der Biochemie der Kohlendioxidre-
duktion und damit der Synthese der Kohlen-
hydrate. Die Zusammenhznge beider ProzeBfol-
gen sind in unserer Abbildung stark vereinfacht
dargestellt. Beide Phasen der Photosynthese
umfassen zahlreiche Einzelreaktionen, bei deren
Erforschung seit 1950 wesentliche Erkenntnisse
erzielt wurden. Fiir ein Verstandnis des Gesamt-
prozesses miissen wir uns mit ihnen im Folgen-
den niher beschiftigen.

Die Umwandlung
der Lichtenergie in biochemisch
verwertbare Energie

Damit die Strahl gie des S lichts in
biologisch verwertbare chemische Energie um-
gewandelt werden kann, mu8 sie zunzchst von
den Farbstoffen der griinen Pflanzen absorbiert
werden. Genauere Analysen haben ergeben, daB
in den photosynthetisch aktiven Chloroplasten
der hoheren Pflanzen vor allem zwei chemisch




nahe miteinander verwandte Formen des was-
serunloslichen Blattgriins vorkommen, das
blaugriine Chlorophyll a und das gelbgriine
Chlorophyll b. Daneben sind in geringer Menge
stets auch orangerote oder gelbe Carotinoide
vorhanden, die als ungesittigte Kohlenwas-
serstoffe ebenfalls wasserunloslich sind.

DaB die von diesen Farbstoffen absorbierte
Lichtenergie tatsichlich fiir die Photosynthese
genutzt wird, ergibt sich aus einem Vergleich
ihrer Absorptionsspektren mit dem Aktivitits-
spektrum der Photosynthese. Die Chlorophylle
absorbieren aus dem gesamten Spektrum des
Sonnenlichts nur blaue und rote Strahlung. Ex-
perimente mit einfarbigem Licht zeigen, dafl
gerade in diesen Spektralbereichen die grofite
Aktivitit der Photosynthese zu beobachten ist.
Diese Ubereinstimmung deutet auf eine photo-
synthetische Wirksamkeit des vom Chlorophyll
absorbierten Lichts hin. Wenn in unserer Ab-
bildung das Aktionsspektrum der Photosynthese
im Spektralbereich von etwa 480 nm eine stirkere
Abweichung von den Absorptionsspektren der
Chlorophylle zeigt, so geht daraus hervor, daB
auch die von den Carotinen in diesem Bereich
absorbierte Strahlung photosynthetisch wirksam
wird. Da nur Chlorophyll a selbst photosynthe-
tisch aktiv ist, wirken die iibrigen Pigmente,
indem sie absorbierte Energie auf dieses iiber-
tragen.

Die Chlorophylle sind mit dem Héam des roten
Blutfarbstoffs eng verwandt. Sie besitzen einen
Porphyrinkern aus vier Pyrrolringen, in dessen
Zentrum sich ein Magnesiumatom befindet,
sowie einen fiinften, stickstofffreien Zyklopen-
tanonring. Das Molekiil besitzt zwei Karboxyl-
gruppen, von denen eine mit Methanol, die an-
dere mit dem langkettigen Alkohol Phytol ver-
estert ist (Abbildung). Chlorophyllmolekiile
zeigen somit eine »kaulquappenzhnliche« Gestalt
mit einem hydrophilen, wasseranziehenden Kopf
in Form des Ringsystems des Porphyrins und
dem hydrophoben, wasserabstoBenden Phytol-
schwanz.

Seine Eignung als Photosynthesepigment ver-
dankt das Chlorophyll mehreren spezifischen
Eigenschaften. Das Molekiil besitzt infolge der
zahlreichen konjugierten Doppelbindungen sei-
nes Porphyrinringsy viele t ders be-
wegliche w-Elektronen, die nicht Einzelatomen,
sondern dem gesamten konjugierten System

500 600 am 700

Vergleich zwischen dem Aktionsspektrum der Photo-
synthese eines Blattes und dem Absorptionsspektrum
von Chlorophyll a

B Mg-Aom
. N-Aom
S O-Aom
B H-Aom
B C-Aom

Strukturmodell des Chlorophyllmolekiils
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Photonen

Photonen

Chlorophyll b
Chlorophyll a 660

Chl. a 670

Reaktions-
zentrum

A

Schematische Darstellung der Pl,gmentvenellung auf
die bel der Ph ynthese wirksamen Pjj
APi 1, BPi 2

zugeordnet werden konnen. Da nur wenig Ener-
gie benétigt wird, um ein w-Elektron auf ein
hoheres Niveau zu bringen, geniigt die
energiearme, relativ langwellige Strahlung zur
Anregung des Chlorophylimolekiils.

Eine zweite wichtige Eigenschaft der
Chlorophyllmolekiile ist ihre Fahigkeit, absor-
bierte Strahlungsenergie auf andere Molekiile zu
iibertragen und von anderen Molekiilen zu iiber-
nehmen. Die Energieiibertragung erfolgt dabei
immer in Richtung auf ein Pigmentmolekiil, das
Licht von groBerer Wellenlange absorbiert als
das energiespendende.

Von groSer Bedeutung lst schlieBlich die
T: he, daB die Absorpti haften des
Chlorophylls a von den Molekiilen seiner Um-
gebung im Chloroplasten beeinfluBt werden. Es

heidet sich d ifolge das Absorptions-
spektrum des gelosten Chlorophylls a von dem

unter
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Chlorophyll b

Chlorophyll a 660

Chl. a 670

P, Reaktions-
LD zentrum

DIl All

B

im Chloroplasten der lebenden Zelle. So liegen
in den Chloroplasten der hoheren Pflanzen
mehrere Sorten des Chlorophylls a vor, die durch
lockere Bindung an verschiedene Proteine eine
Verschiebung der Maxima ihrer Lichtabsorption
in den langwelligeren Spektralbereich zeigen.
Von besonderem Interesse sind jene Chloro-
phyll-a-Molekiile, die das Absorptionsmaximum
bei der Wellenlédnge 700nm oder 680nm haben
und demzufolge als »Pigment 700« (P 700) und
»Pigment 680« (P 680) bezeichnet werden. Beide
Chlorophyll-a-Sorten zeigen bei Belichtung mit
bestimmten Wellenldngen eine reversible Ab-
sorptionsdnderung. So beobachtet man bei P 700
eine Abnahme der Absorption im Spektralbe-
reich 700 bis 703 nm. Man nimmt an, daB diese
»Ausbleichung« als Photooxydation des P 700 zu
deuten ist. Dies bedeutet, daB das Chlorophyll-
molekiil unter dem EinfluB des Lichts voriiber-
gehend ein energiereiches Elektron verliert.
Seit dem Jahre 1957 wissen wir, daB bei der
Photosynthese zwei Lichtreaktionen zusammen-
wirken, von denen die eine noch mit Wellen-



langen von 700 nm arbeitet, wahrend die zweite
kiirzere Wellenlangen bendtigt. Es hat sich her-
ausgestellt, daB beide Reaktionen in getrennten
Photosystemen ablaufen, die jeweils mehrere
hundert Pigmentmolekiile umfassen, von denen
aber immer nur ein Molekiil Chlorophyll a photo-
chemisch aktiv ist. Unsere Abbildung ver-
haulicht sch isch die itative Zu-
sammensetzung der beiden Pigmentsysteme und
zugleich den Weg der Energieiibertragung in
ihnen.
Die Lichtreaktionen beginnen mit der Ab-
sorption von Lichtquanten durch die Farbstoff-

Beim zyklischen Elektronentransport gelangt
das energiereiche Elektron iiber eine Kette von
Elektroneniibertrigern wieder zum P 700 zuriick.
Die bei diesem Riicktransport frei werdende
Energie wird zum Aufbau von ATP aus ADPund
anorganischem Phosphat verwendet. Wir be-
zeichnen diesen unter dem EinfluB des Sonnen-
lichts erfolgenden SyntheseprozeB als zyklische
Photophosphorylierung.

Ein nichtzyklischer oder linearer Elektronen-
transport liegt vor, wenn die aus dem P 700 frei-
gesetzten Elektronen iiber mehrere Zwischen-
stufen auf das als Endempfénger der Elektronen

molekiile der beiden Pi . Man
nimmt an, da8 die 300 bis 400 zu emem Photo-
system gehdrenden Molekiile so um ein photo-
chemisch aktives Chlorophyll-a-Molekijl an-
geordnet smd daB sie ihre aus den Photonen

Anregt je schrittweise auf
dieses iibertragen. Da die Energieleitung immer
nur in einer Richtung von Pigmentmolekiilen mit
einem Absorptionsmaximum im Bereich kiirze-
rer Wellenldngen zu solchen Molekiilen erfolgt,
die bei groBeren Wellenlangen maximal absor-
bieren, gelangt die Energie zwangslaufig zu dem
Molekiil des aktiven Zentrums. Beim Photo-
system I ist dies ein Molekiil Chlorophyll-a-700
(Pigment 700), beim Photosystem II hingegen
Chlorophyll-a-680 (Pigment 680). Da alle Pig-
mentmolekiile eines Photosystems mit ihren
unterschiedlichen Absorptionsmaxima bei der
Energieaufnahme mitwirken, kann eine groBere
Energiemenge absorbiert werden, als es allein
das photochemisch aktive Molekiil konnte. Im
Unterschied zu dem als Energiefalle wirkenden
Chlorophyll-a-Molekiil im »Reaktionszentrum«
kann man alle iibrigen Pigmentmolekiile des
Photosystems als » Antennenpigmente« bezeich-
nen.

Wenn die vom Pigmentsystem I absorbierte
Strahlungsenergie zu dem im Reaktionszentrum
befindlichen Chlorophyllmolekiil »P 700« weiter-
geleitet wurde oder wenn dieses direkt ein Licht-
quant aufgenommen hat, so besitzt es ein
energiereiches Elektron, das auf ein Emp-
fangermolekiil (Akzeptor) iibertragen werden
kann. Die chemische Natur dieses primaren
Elektronenakzeptors ist noch nicht eindeutig
bekannt. Auf jeden Fall kann das aus dem
Chlorophyllmolekiil freigesetzte Elektron im
weiteren zwei verschiedene Wege einschl

dienende NADP* iibertragen werden. Diese
Verbindung wird dabei unter Aufnahme von
Protonen, die durch Wasserspaltung freigesetzt
wurden, zu NADPH + H* reduziert.

Das bei der ersten Lichtreaktion aus dem P 700
herausgeloste Elektron wird durch ein aus der
zweiten Lichtreaktion stammendes Elektron
ersetzt. Bei der zweiten Lichtreaktion werden
vom P 680 angeregte Elektronen freigesetzt, die
iiber eine Reihe von Elektroneniibertragern unter
schrittweiser Verringerung des Redoxpotentials
und Bildung von ATP dem ersten Photosystem
zugeleitet werden. Der dadurch verursachte
Elektronenmangel des Chlorophyll-Molekiils
P 680 wird durch das als Elektronenspender
dienende Wasser aufgefiillt. Das Wasser wird bei
diesem ProzeB durch Elektronenentzug oxydiert,
wobei Protonen und Hydroxylionen frei werden.
Wihrend die Protonen fiir die im Rahmen der
ersten Lichtreaktion erfolgende Reduktion des
NADP* zur Verfiigung stehen, setzen sich die
Hydroxylradikale zu H,O und O, um. Der aus
dem Wasser entstehende Sauerstoff kann somit
als eine Art Abfallprodukt der Photosynthese
angesehen werden. Wie die als »Photolyse« be-

photochemische Spal des Wassers
im emzelnen abliuft, ist freilich bis heute noch
nicht genau bekannt.

Unsere Abbildung veranschaulicht in stark
vereinfachter Form den bei den beiden Licht-
reaktionen der Photosynthese erfolgenden Elek-
tronentransport. Es ist erkennbar, da durch das
geordnete Zusammenwirken der Lichtreaktionen
in beiden Photosystemen von den angeregten
Elektronen eine Potentialdifferenz von ins-
gesamt 1,2 Volt iiberwunden wird. Bei der Auf-
klidrung der chemischen Natur der am photo-
synth 4y Elektronentransport beteiligten
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Substanzen konnten in den letzten Jahrzehnten
wichtige Fortschritte erzielt werden. Wir wissen,
daB Chinone, Cytochrome, Metallproteide, Fla-
voproteide und Pyridinnucleotide beteiligt sind.
Erst im Jahre 1962 wurde das eisenhaltige Protein
Ferredoxin entdeckt, dem im Elektronentrans-
portsystem der Pflanze offensichtlich eine be-

k Fer in gilt als
das stirkste biol Redukti ittel und
vermittelt bei der Photosynthese iiber ein Fla-
voprotein, die Ferredoxin-NADP-Reduktase, die
Reduktion des NADP und damit den letzten
Schritt der photosy i Li ktio-

h

Beide Verbi flieBen, wie unsere Abbil-
dung zeigt, als eine Art »Reduktionskraft« in die
Dunkelreaktionen ein und verbinden damit die
lichtabhangigen und lichtunabhingigen Reaktio-
nen der Photosynthese. Sie ermoglichen letzten
Endes die Reduktion des Kohlendioxids und die
Bildung von Kohlenhydraten, die in einer kom-
plizierten zyklischen Reaktionsfolge vor sich
geht.

Der Weg, den der Kohlenstoff bei der Photo-
synthese bis zum Aufbau der Kohlenhydrate
nimmt, blieb lange Zeit unklar. Dies war vor allem
dadurch bedingt, da die Bildung der Kohlen-
hydrate iiber zahlreiche, schnell aufeinan-
derfolgende Zwischenreaktionen erfolgt und die
unbestiandigen Zwischenprodukte nur in geringer
Menge vorhanden sind. Es gelang erst durch die
Ver dung radioaktiven Kohl ffs, die bei

nen.

Der Weg des Kohlenstoffs
bei der Photosynthese

Als Endprodukte der photosynthetischen Licht-
reaktionen werden das Reduktionsmittel
NADPH + H* und energiereiches ATP gebildet.
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den anschem‘eakuonen gebildeten Molekiile zu
markieren und ihre chemische Natur aufzukla-
ren.

Bei diesen Untersuchungen geht der Bioche-
miker im Prinzip so vor, da8 er einer Auf-
schwemmung von einzelligen Algen oder iso-
lierten Chloroplasten wahrend der Photosyn-
these CO, mit dem radioaktiven Kohlenstoff '“C
gibt. Die Versuchsobjekte werden nach einer
wenige Sekunden bis Minuten dauernden Be-
lichtung durch Uberfiihren in ein organisches



Losungsmittel, wie kochenden 80%igen Alkohol
oder Aceton, abgetotet und extrahiert. An-
schlieBend werden die in den Extrakten enthal-
tenen Verbindungen chromatographisch getrennt
und ihre Lage auf dem Chromatogramm
autoradiographisch bestimmt. Das geschieht,
indem ein Rontgenfilm im Dunkeln in engen
Kontakt mit dem Chromatogramm gebracht und
durch die Strahlung des radioaktiven Koh-
lenstoffs an jenen Stellen geschwirzt wird, wo
auf dem Chromatogramm die '*C-haltigen Ver-
bindungen liegen. Die auf solche Weise lo-
kalisierten Photosyntheseprodukte kann man
dann herauslosen und chemisch indentifizie-
ren.

In miihsamen Untersuchungen gelang es 1956
einer Arbeitsgruppe unter der Leitung von Mel-
vin Calvin (geb. 1911), den Reaktionsablauf bei
der photosynthetischen Reduktion des Kohlendi-

Melvin Calvin (geb. 1911) gelang es, durch radioaktive

Markierung den g des Kohl ffs bei
der Photosynthese aufzukliren. Er erhielt 1961 den
Nobelpreis.

oxids und damit den Weg des Kohlenstoffs bei
der Synthese der Kohlenhydrate aufzukldren.
Fiir seine fund len Forsch bni
erhielt Calvin im Jahre 1961 den Nobelpreis.

Die komplizierte Reaktionsfolge der Kohlen-
hydratbildung, an der mindestens 15 Einzel-
reaktionen beteiligt sind, erfolgt in drei aufein-
anderfolgenden Schritten. Zuerst wird in einer
»Karboxylierungsphase« unter dem Einflug
eines spezifischen Enzyms, der »Ribulose-
1,5-Diphosphat-Karboxylase«, CO, an einen
Zucker mit 5 Kohlenstoffatomen, das Ribulose-
1,5-diphosphat, gebunden. Das unmittelbare Pro-
dukt dieser Karboxylierungsreaktion ist nicht
bekannt. Es ist duBerst instabil und wird unter
Beteiligung von Wasser sofort in zwei Molekiile
Phosphoglycerinsdure mit jeweils drei Koh-
lenstoffatomen gespalten. Diese Spaltung wird
iibrigens vom gleichen Enzymkomplex be-
werkstelligt, der fiir die Karboxylierung ver-
antwortlich ist.

Im zweiten Schritt der Kohlenhydratbildung
erfolgt unter Einsatz des bei den Lichtreaktionen
gebildeten Reduktionsmittels NADPH + H* und
des ATP die Reduktion der zuvor entstandenen
3-Phosphoglycerinsdure zu Glycerinaldehyd-
3-phosphat. Da diese Reaktion Energie erfordert,
ist sie mit dem Verbrauch von ATP verkniipft.
Aus 3-Phosphoglycerinsaure und ATP entstehen
zuniichst 1,3-Diphosphoglycerinsdure und ADP.
Erst diese zweifach phosphorylierte Glycerin-
siure wird durch NADPH + H* zum Glycerinal-
dehyd-3-phosphat, einem Zuckerphosphat mit
drei Kohlenstoffatomen, reduziert.

Ein Teil der so gebildeten Triosen wird in
hohermolekulare Kohlenhydrate wie Fructose,
Glucose und Saccharose umgesetzt, die den
Chloroplasten verlassen und dem iibrigen Stoff-
wechsel der Pflanze zugefiihrt oder in Stirke
umgewandelt und in den Plastiden gespeichert
werden. Ein groBer Teil der Photosynthe-
seprodukte durchlduft jedoch eine Regenera-
tionsphase, die wieder zur Bildung der Ausgangs-
substanz Ribulose-1,5-diphosphat fiihrt.

Die »Regenerationsphase« der Photosynthese
ist zur stindigen Wiederherstellung der Ak-
zeptorsubstanz fiir die Anlagerung des CO; not-
wendig. In einer komplizierten Reaktionsfolge
entstehen aus zehn Molekiilen Glycerinaldehyd-
3-phosphat schlieBlich sechs Molekiile Ribulose-
1,5-diphosphat. Durch diese Regenerationsphase
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wird die Umsetzung des Kohlenstoffs bei der
Photosynthese zu einem KreisprozeB geschlos-
sen, der nach seinem Entdecker »Calvin-Zyklus«
genannt wird.

Nach der Aufklarung des Calvin-Zyklus
glaubte man fiir ein Jahrzehnt, dies sei der uni-
verselle, fiir alle Pflanzen giiltige Weg der
Kohlendioxidreduktion. Im Jahre 1966 gelang
dann jedoch den beiden Australiern Hatch und
Slack der Nachweis, da8 es noch einen zweiten
Weg gibt, der vor allem von Pflanzen der Tropen
und Subtropen beschritten wird. Es ist fiir diesen
Typ der Kohlenstoffumsetzung charakteristisch,
daB als erstes Produkt der Photosynthese nicht
Phosphoglycerinsdure, sondern Malat oder
Aspartat entsteht. Da es sich bei diesen beiden
Verbindungen um Molekiile mit 4 Kohlenstoff-
atomen handelt, spricht man auch vom Cy4-Typ
der Photosynthese. Man nimmt an, daB bei
Cy-Pflanzen das CO, zunichst an einer Verbin-
dung mit drei Kohlenstoffatomen angelagert und
dabei der C4-Korper Oxalacetat gebildet wird.
Das Oxalacetat erfahrt sofort eine Umsetzung zu
Malat oder Aspartat. Aus diesen C4-Verbindun-
gen wird dann CO, freigesetzt, an Ribulosedi-
phosphat angelagert und damit in den normalen
Calvin-Zyklus eingeschleust. Im Grunde handelt
es sich also bei dem C4-Typ der Photosynthese
darum, da8 dem Calvin-ZyKklus ein Mechanismus
vorgeschaltet ist, durch den das CO, zuniichst in
einer Verbindung mit vier Kohlenstoffatomen
festgelegt und in den Blittern konzentriert
wird.

Die Organisation
des Photosyntheseapparats

Zu den grundlegenden Erkenntnissen der Biolo-
gie gehort das Prinzip der wechselseitigen Ab-
hiingigkeit von Struktur und Funktion, das uns in
den verschiedenen Organisationsebenen der
Lebewesen ein Verstindnis der Lebenserschei-
nungen erleichtert. In diesem Sinne verspricht
die genauere Kenntnis des Feinbaues der
Chloroplasten bis zum molekularen Bereich
ebenso ein besseres Verstandnis der komplizier-
ten Reaktionsfolgen der Photosynthese, wie uns
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die genaue Erforschung dieser biochemischen
und physikalischen Prozesse die Struktur des
Chloroplasten verstehen hilft. Die Organisation
des Photosyntheseapparats ist so zu einem
zentralen Problem der Botanik geworden, um
dessen Aufklarung sich Elektronenmﬂcmskopl-
ker, Pfl iologen, Biochemiker und Bio-
physiker gemeinsam unter Einsatz der verschie-
denartigsten Forschungsmethoden bemiihen.
Im Jahre 1954 gelang erstmals der Nachweis,
daB isolierte Chloroplasten auch auBerhalb der
lebenden Zelle den gesamten komplexen Photo-
syntheseprozeB  ausfilhren konnen. Die
Chloroplasten miissen somit nicht nur die zur
Durchfiihrung der Lichtreaktionen erforderli-
chen Photosynthesepigmente und Enzyme,
sondern auch die vollstindige Enzymgarnitur der
Dunkelreaktionen enthalten. Durch Auftrennung
der Chloroplasten in eine Thylakoid- und eine
Matrixfraktion wurden die Voraussetzungen fiir
eine nihere | isierung der Teilreakti des
Photosy haffen. Es konnte
nunmehr nachgemesen werden, daB die Licht-
reaktionen an den Thylakoid branen ablau-

dicht gepackten, monomolekularen Porphyrin-
lage der Thylakoid bran ist eine verlustl

Energieiibertragung von Molekiil zu Molekiil
moglich. Im Unterschied zum allgemeinen Mem-
branmodell von Danielli ist danach in der
Thylakoid bran nur eine Lipidschicht vor-
handen, wihrend die zweite durch eine mono-
molekulare Chlorophylischicht ersetzt wird. Der
Lipid- und Pigmentschicht sind beiderseits
globulidre Proteinmolekiile aufgelagert. Neben
den strukturbildenden Proteinen finden sich hier
die fiir die Photosynthesereaktionen erforderli-
chen Enzymmolekule emgela.gen An der zur

Chl 1 ger Seite der
Thylakondmembran sind mehrere Enzymkom-
plexe dargestellt

Elektr kopisch Unter h

fiihrten in neuerer Zelt zu der Erkenntnis, daB die
AuBerlich relativ glatte Thylakoidmembran aus
globuldren Partikeln unterschiedlicher GroBe
aufgebaut ist. Ob die mit Hilfe der Gefrieritz-
methode nachweisbaren, aus vier Grundeinhei-
ten aufgebauten »Tetrapartikel« als funktionelle
Einheiten der Lichtreaktionen gedeutet werden

fen, wihrend die zur Synthese der Kohlen-
hydrate fithrenden Dunkelreaktionen im inneren
Kompartiment, der Matrix des Chloroplasten,
lokalisiert sind.

Von besonderem Interesse war natiirlich die
Frage nach der molekularen Organisation der
Thylakoidmembranen. Trotz aller Bemiihungen
gelanges aber blsher noch nicht, die Befunde der
Elektr iker und Biochemiker mit
den Ergebni o hischer Unter-
suchungen widerspruchsfrei zu verkniipfen und
allgemein akzeptierte Vorstellungen iiber den
molekularen Aufbau der Thylakoide zu entwik-
keln. Unsere Abbildung kann somit nur als ein
Beispiel der verschied: vorgeschl
Membranmodelle verstanden werden. Die
Thylakoidmembran ist danach @hnlich wie an-
dere Membranstrukturen der Zelle als Li-
poproteinmembran aufgebaut. Sie unterscheidet
sich jedoch von ihnen durch den Einbau der
Photosynthesepigmente. Wihrend die Caroti-
noide ganz in die Lipidschicht eingelagert sind,
ragen die Chlorophylimolekiile nur mit ihrem
hydrophoben Phytolschwanz hinein. Die hydro-
philen Porphyrinscheiben der Chlorophyll-
molekiile liegen an der Grenze zwischen der
Lipid- und P hicht. Inder so h

konnen, ist noch umstritten. Uber die raumliche
Anordnung der beiden Photosysteme ist eben-
fa.lls wenig bekannt. Allerdings ist es mit phy-

lischen Methoden gel die Thylakoid-
membranen in zwei Partikelfraktionen zu zer-
legen, die weitgehend die Eigenschaften der
Photosysteme I oder II aufweisen. Von einer
genauen Kenntnis der raumlichen Anordnung
aller an der Photosynthese beteiligten Kompo-
nenten sind wir jedoch noch weit entfernt. Es sei
erwihnt, daB manche Modellvorstellungen von
einem asymmetrischen Aufbau der Thylakoid-
membran ausgehen, wobei der Lipid- und Pig-
mentschicht nur eine Proteinschicht aufliegt, und
zwar an der Seite der Porphyrinringe.

Die Leistungen
des tierischen Organismus

Auf die Frage nach den charakteristischsten
Eigenschaften des tierischen Organismus wird
der Biologe zuniichst auf die heterotrophe Er-
nihrung des Tieres hinweisen, aus der sich alle
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wesentlichen Organisationsmerkmale des Tier-
korpers ableiten lassen. Im Gegensatz zur auto-
trophen Pflanze ist das Tier darauf angewiesen,
seinen Bedarf an Energie und organischen
Baustoffen durch Aufnahme von Nahrung zu
decken, die von Pflanzen oder anderen Lebe-
wesen aufgebaut wurde. Diese muB von ihm
durch eine gerichtete Titigkeit aus der Um-
gebung gewonnen werden.

In der iiberwiegenden Mehrzahl aller Fille
wird das Tier durch eine aktive Fortbewegung
seine Nahrungsquellen aufsuchen. Damit es
diese Nahrung auch findet, mu8 es sich stindig
iiber den Zustand seiner Umgebung informieren.
Es muB die Nahrung erkennen, sie durch kon-
trollierte Bewegungen ergreifen und in seinen
Korper aufnehmen. Neben der Bewegungsfihig-
keit gehort somit die Tétigkeit der Sinnesorgane
und des Nervensystems zu den typischsten
Leistungen des tierischen Organismus. Es wird
so verstandlich, daB in den alteren Lehrbiichern
der Zoologie der Fortbewegungsapparat, das
Nervensystem und die Sinnesorgane als eigent-
lich tierische oder »animale« Organe allen ande-
ren Organsystemen gegeniibergestellt wurden,
die man als »vegetative« Organe bezeichnete.

Wenn diese Unterscheid in wi haft-

licher Hinsicht auch nur noch von historischem
Interesse ist, so hat sie doch auf jene Wesensziige
der tierischen Organisation aufmerksam ge-
macht, die dem Nichtbiologen auch heute bei der
Frage nach den Unterschieden von Pflanze und
Tier in erster Linie auffallen. Er stellt fest, dal
sich ein Tier bewegt und ein charakteristisches
Verhalten zeigt, indem es sich aktiv mit seiner
Umwelt inandersetzt. Die Lei des
Verdauungssystems, der Atmungsorgane, des
Blutgefallsystems, der Ausscheidungsorgane
oder die Vorgidnge der Keimzellenbildung blei-
ben der duBeren Betrachtung des tierischen
Lebens zunichst verborgen.

Miiller (1801—1858) hat als bedeutender
Physiologe, Anatom und Zoologe des 19.Jahrhunderts
einen groBen EinfluB auf die Entwicklung der neueren
Biologie ausgeiibt.

Organe und Organsysteme schlieBlich zu einer
Integration all dieser Prozesse in der Aktivitit
des Gesamtorganismus vordringen. Wenn wir
bedenken, daB heute iiber eine Million verschie-
dene Tierarten unseren Planeten bevolkern, die
sich nicht nur in ihrer Gestalt, sondern auch in
vielfaltigen Besonderheiten ihrer physiolo-
gischen Eigenschaften unterscheiden, so wird
klar, da3 nur eine sehr kleine Auswahl von Tier-
arten G d ausfiihrlicher tierphysiologi-

Ziel der Tierphysiologie ist die experi
Untersuchung aller Leistungen des tierischen
Organismus und die Aufklarung der ihnen
zugrunde liegenden GesetzmiaBigkeiten. Die
damit umrissene Aufgabe scheint dem, der tiefer
in die physiologische Problematik eindringt,
grenzenlos zu sein. Sie beginnt auf der Ebene der
Molekiile und Energieumsiitze, schreitet fort zu
den physiologischen Prozessen in der Zelle und
muB iiber die Leistungen der verschiedenen
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scher Untersuchungen sein kann.

Geht man von der erwihnten traditionellen
Unterscheidung einer »animalischen« und »ve-
getativen« Tierphysiologie aus, so kann man
feststellen, da in den vergangenen Jahrzehnten
die erste in zunehmendem MaBe das Interesse
der Forscher erregt hat. Die Neurobiologie im
weiteren Sinne, die sich mit den Leistungen des
Nervensystems, der Sinnesorgane und den neu-



ralen Grundlagen des Verhaltens beschaftigt, ist
zum umfangreichsten Teilgebiet der Tierphysio-
logie geworden. Ursache dieser imposanten
Entwickl der neurobiologischen Forschung
war sicherlich nicht nur die Faszination, die von
den iiberraschenden Leistungen der Sinnes-
organe und des Nervensystems der hoheren
Tiere und des Menschen ausgeht. Als wesent-
licher Faktor muB auch das Interesse der prak-
tischen Medizin an den Ergebnissen der Neu-
rophysiologie genannt werden. Ein wichtiger
AnstoB war weiterhin der vielfach angestellte
Vergleich der Leistungen des Nervensystems
und der Sinnesorgane mit der begrenzten Lei-
stungsfahigkeit technischer Systeme, der die
Hoffnung auf eine Nutzung neurophysiologi-
scher Erk isse fiir die Belange der Technik
weckte. Nicht zuletzt wurde erst durch die Ende
der vierziger Jahre erfolgte Entwicklung ge-
i Unter hoden und elektroni-
scher Gerite die Voraussetzung geschaffen, um
die Leistungen des Nervensystems und der
Sinnesorgane einer tiefergreifenden physika-
lisch-chemischen Analyse anglich zu ma-
chen.

Die Organisation
des Nervensystems

Das Leben eines hoheren Tieres ist durch das
k lizierte Z iel zahlreicher Organe
charakterisiert, die im Rahmen einer Arbeits-
teilung jeweils spezielle Aufgaben im Dienste des
Gesamtorganismus verrichten. Jedes Organ be-
sitzt zwar eine gewisse Selbstindigkeit, kann
aber nur im Z irken mit den

auf die Dauer leben und seine Funktion erfiillen.
Fiir die Existenz des Gesamtorganismus ist eine
standige Kontrolle und Koordination der Tatig-
keit aller Organe erforderlich, die einen Infor-
mationsaustausch zwischen den Teilen des Kor-
pers zur Voraussetzung hat. Im Verlaufe der
Evolution wurden zur Verrichtung dieser Funk-
tionen vom tierischen Organismus zwei Kom-
munikationssysteme entwickelt, das Hormonsy-
stem und das Nervensystem.

Das hor le K ikati y be-
wirkt eine Steuerung von Organfunktionen und
die physiologische Integration des tierischen
Organi durch A d hemischer Bo-
tenstoffe, der Hormone. Die Hormonbildungs-
statten konnen somit als Informationssender
betrachtet werden, deren Produkte als chemische
Informationstriger meist iiber die Informations-
kanile des BlutgefaBsystems oder die Leibes-
hohlenfliissigkeit zum Erfolgsorgan, dem Emp-
fanger, transportiert werden. Die Zellen des
Erfolgsorgans verfiigen iiber spezifische Rezep-
toren, die mit dem Hormon reagieren und damit
eine Steuerung der Zellfunktion auslosen. Das
Hormonsystem kann eine sinnvolle Steuerung
der Organfunktionen nur dann erreichen, wenn
die Abgabe der verschiedenen Hormone selbstin
qualitativer und quantitativer Hinsicht vom Or-
ganismus geregelt wird. Bei der hormonellen
Kommunikation handelt es sich um eine Fern-
wirkung, wobei die Geschwindigkeit der Infor-

Netzformiges Nervensystem des SiiBwasserpolypen
Hydra
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mationsiibertragung von der Aust
geschwindigkeit des als Hormontriiger dxenenden
Blutes oder der Korperfliissigkeit abhzngt.

Die Leistungsfahigkeit des Hormonsystems
bei der Koordination der Organfunktionen wird
in zweifacher Hinsicht begrenzt. Es reagiert auf
Grund des erforderlichen Hormontransportes
relativ langsam. Da ein Hormon alle gleichartig
differenzierten Zellen in iibereinstimmender
Weise beeinfluBt, ist eine unterschiedliche

Ner Y bei den Hohltieren, etwa bei un-
serem SiiBwasserpolypen Hydra, ausgebildet.
Wie die Abbildung zeigt, liegen zwischen den
beiden Zellschichten, aus denen die Kérperwand
des Polypen aufgebaut ist, zahlreiche verastelte
Nervenzellen. Durchihre Zellfortsitze sind diese
zu einem flichenformigen Nervennetz ver-
kniipft, das wiederum mit Sinneszellen verbun-
den ist, die einzeln in der duBeren und inneren
Zellschicht des Squasserpolypen liegen. Er-
T dieser Si SO zum

Steuerung gleicher Organe in verschied
Korperregionen des Tieres nicht moglich. Es
wird so verstiandlich, daB fiir die Koordination
der Organleistungen eines zu aktiver Fort-
bewegung befihigten Tieres, das seine Nahrung
aktiv aufsucht und sich bei der Fortbewegung mit
einer standig wechselnden Umwelt i
derzusetzen hat, die Entwicklung eines schneller
und differenzierter wirkenden Kommunikations-
systems — des Nervensystems — erforderlich
war.

Vergleicht man die Nervensysteme verschie-
dener Tiergruppen miteinander, so kann man
feststellen, da8 deren Ausbildung von der Orga-
nisationshohe und Mannigfal der Le-
bensduBerungen des betreffenden Tieres ab-
héngt. In seiner einfachsten Form finden wir das

i
igkeit

Nesselzelle

Sinneszelle 3
Epithel-
muskelzelle

Stiitzlamelle

Nerven-
zelle

Sinneszelle

Driisenzelle
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Nervennetz und breiten sich hier mit abnehmen-
der Stirke nach allen Seiten aus. Die Reaktion
des Tierkorpers auf schwichere Reize wird
deshalb in der Umgebung des Reizortes stirker
als in groBerer Entfernung sein. Insgesamt er-
moglicht aber das Nervennetz dem Tier eine
Koordination seiner Bewegungen.

Bei den anderen Tlerstammen beobachtet man
mit Or ionshohe eine zuneh-
mende Zentralisierung des Nervensystems, die
zur Voraussetzung fiir dessen hohere Leistungs-
fahigkeit wurde. Die Nervenzellen zeigen eine
starkere Differenzierung ihrer Zellform als bei
den Hohltieren. Man kann an der einzelnen
Nerv lle, dem »Ni verschiedene Zell-
regionen mit unterschiedlichen Funktionen un-

Nesselkapsel

Lage und Form der Nerven- und
Sinneszellen im Zellverband des

Niihrzelle Korpers einer Hydra



Zellkérper

Axon _|

Grundaufbau einer Nervenzelle

Zellkern

Deridriten

Axonverzweigungen

terscheiden (Abbildung). Von dem in der Um-
gebung des Zellkerns liegenden Zellkorper, dem
»Soma« oder »Perikaryon«, gehen zahireiche
Zellfortsiatze aus. Die meist in groerer Anzahl
vorhandenen kiirzeren Fortsitze werden auf
Grund ihrer baumformigen Veristelungen als
»Dendriten« bezeichnet. Sie dienen zur Er-

fnahme durch die Ner lle. Ein
Fonsatz des Neurons ist zu einer »Nervenfaser«
von betrichtlicher Linge ausgewachsen, die bei
groBen Siugetieren in manchen Korperregionen
meterlang werden kann. Aufgabe dieser Nerven-
fasern oder »Axone« ist die Weiterleitung der
Erregung.

Mit der Ausbildung langer Axone besteht fiir
die Ner llen die hkeit, daB sie mit
ihren Zellkdrpern und verzweigten Dendriten eng

iicken, da die Err lei iiber
groBere Entfernungen von den Axonen erledigt
wird. Es entsteht so ein dichtes Geflecht, ein
Nervenfilz, in dem die einzelnen Neurone eine
viel reichere Verkniipfungsmoglichkeit mit an-
deren Neuronen haben, als das in dem lockeren
Nervennetz des SiiBwasserpolypen der Fall ist.
Erste Ansitze einer solchen Konzentrierung der
Nervenzellkorper kann man bei den Strudel-
wiirmern beobachten. So besitzen die SiiBwas-
serplanarien jederseits einen Lzngsstrang von
»Nervenfilz«, der in der ganzen Linge mit Peri-
karyen von Nerve llen besetzt ist (Abbildung).
Die Stringe beider Seiten sind durch Biindel von
Axonen noch mehr oder weniger netzartig oder
leiterartig verbunden. Am Kopfende gehen beide
»Markstrange« unter Bildung einer gehirnartigen
Verbreiterung ineinander iiber.

Bei hoher entwickelten Tiergruppen ist die
Konzentration des Nervensystems in der Weise
weitergegangen, daB auch in den Langsstrangen
die Zellkorper der Neurone noch weiter zusam-
mengeriickt sind und »Ganglien« bilden, die in
der Lingsrichtung ebenfalls durch reine Nerven-
faserziige verbunden werden. In der iiblichen
Form ist dieser Typ eines »Strickleiternervensy-
stems« bei den Ringelwiirmern, etwa unseren
heimischen Regenwiirmern, ausgebildet. Wih-
rend hier in jedem Korpersegment ein Ganglien-
paar zu finden ist, kann man bei vielen Insekten
oder anderen GliederfiiBern eine fortsch:euende

1 ung der G i
Korpeneglonen beobachten. Mit der Anhiufung
vieler Sinnesorgane in der Kopfregion hat sich
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hier ein kompliziertes, leistungsfahiges Gehirn
herausgebildet (Abbildung).

Im Nervensystem der meisten Tiergruppen
finden sich die drei erwéhnten Strukturelemente
der Ganglien, Nerven und Nervennetze wieder.
Am Aufbau der Ganglien sind neben den An-

der Ner llen oder ihrer Zell-
korper auch Hiillzellen und Bindegewebshiillen
beteiligt. In den Ganglien erfolgt durch Er-
regungsiibertragung die Kommunikation zwi-
schen den einzelnen Nervenzellen. Als »Nerven«
bezeichnen wir Biindel langer Nervenfasern
(Axone), deren Zellkorper in den Ganglien oder
in Sinnesorganen liegen. Auch am Aufbau der
Nerven sind Hiillzellen und Bindegewebshiillen
beteiligt. Wesentliche Aufgabe eines Nerven ist
die schnelle Weiterleitung der Erregung zwi-
schen verschiedenen Korperregionen.

Fiir das genauere Verstindnis der Funktion
des Nervensystems eines Tieres reicht die
Kenntnis der anatomischen Verhiltnisse nicht
aus. Wir miissen uns deshalb einerseits mit der
Feinstruktur der Neurone naher vertraut ma-
chen, andererseits eine Vor von der un-
geheuren Vielfalt ihrer speziellen Zellformen zu
bekommen versuchen.

Eine Nervenzelle zeigt im elektronenmikro-
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Nervensystem eines Strudelwurms
(Planaria) mit Anféngen einer Kon-
zentrierung der Nervenzellkorper in
Langsstriangen

Hochentwickeltes ~ Strickleiterner-
vensystem eines Insekts (Biene) mit
ausgepragter Konzentration der
Nervenzellkorper in Ganglien

skopischen Bild des Zellkorpers kaum Unter-
schiede gegeniiber anderen Tierzellen (Abbil-
dung). In der Umgebung des groBen Zellkerns
findet sich meist ein stark entwickeltes endoplas-
matisches Reticulum. Dessen dichter Besatz mit
Ribosomen deutet auf eine intensive Protein-
synthese des Neurons hin. Man hat nachgewie-
sen, daB eine Gehirnzelle des Menschen ihren
Proteingehalt in 14 Tagen einmal erneuert. Es
wurde errechnet, daB in einer solchen Nerven-
zelle 15000 Proteinmolekiile pro Sekunde syn-
thetisiert werden. Neben dem endoplasma-
tischen Reticulum findet man im Cytoplasma
des Perikaryons Golgi-Apparate und zahlreiche
Mitochondrien, ein Hinweis auf den hohen
Energiebedarf der Zelle. Wahrend das endoplas-
matische Reticulum und der Golgi-Apparat auf
die Region des Perikaryons beschrinkt bleiben,
finden sich zahlreiche Mitochondrien auch inden
Dendriten und im Axon. Auffillig ist in den
Zelifortsatzen das gehdufte Vorkommen fibrilld-
rer Strukturen, der Neurofilamente und Mikro-
tubuli, die aber auch im Bereich des Perikaryons
zu finden sind.

Dort, wo ein Neuron mit anderen Nervenzellen
sowie mit Sinnes- oder Muskelzellen in Kontakt
tritt, bildet es besondere Kontaktstrukturen aus,



die als »Synapsen« bezeichnet werden und jene
Bereiche darstellen, in denen der Informations-
austausch zwischen den Zellen erfolgt. Betrach-
ten wir eine solche Kontaktaufnahme zwischen
zwei Nervenzellen niher. Synapsen werden von
den Endverzweigungen des Axons gebildet, die
sich meist den Dendriten oder dem Perikaryon
der anderen Nervenzelle anlagern. Eine einzelne
Synapse besteht somit aus zwei Anteilen, die den
beiden in Kontakt stehenden Zellen zugeordnet
sind. Als »praesynaptisct
man die oft knopfartig ausgebildeten Endigungen
der Axonverzweigungen, wihrend die ihm un-
mittelbar angelagerten Teile der Nachbarzelle
den »postsynaptischen« Bereich der Synapse
bilden.

Fiir das Verstandnis der Organisation und

Funktion des Ner y wurde von ent-

scheidender Bedeutung, als es 1958 mit Hilfe des
Elektronenmikroskops gelang, die Feinstruktur
der Synapsen aufzukldren. Besonders wichtig
war der Nachweis, daB die beiden aneinan-
dergrenzenden Nervenzellen im Bereich der

Synapse durch einen feinen Spalt von 20 bis
30 nm Breite getrennt bleiben. Damit war der seit
dem Ende des 19. Jahrhunderts wihrende Streit,
ob die Zellen des Nervensystems im Bereich
ihrer Kontaktstellen miteinander verschmolzen
sind oder ob sie sich nur oberflichlich beriihren
und selbstindige funktionelle Einheiten bleiben,
endgiiltig zugunsten des letzteren, als »Neu-
ronentheorie« bezeichneten Standpunktes ent-
schieden.

Unsere Abbild zexgt in isierter
Weise den Feinbau einer Synapse Der prae-
synaptische Anteil wird von einer knopfchenar-
tigen, hochstens 1 bis 2 pm groBen Verdickung
eines Axonzweiges gebildet, in dem neben Mito-
chondrien eine Ansammlung charakteristischer,
etwa 50 bis 100 nm groBer Blaschen erkennbar ist,
die als »sy ische Vesikel« bezei werden.
Auffillig ist im Elektronenmikroskop weiterhin
eine Verdickung jener Zellmembranbereiche
beider Neurone, von denen die eigentliche
Kontaktstelle geblldet wird. W:r bezelchnen

diese als praesynaptische und subsy

Feinbau des Zellkorpers (Perikaryon
oder Soma) einer Nervenzelle.
1 Axon,2Membran des Perikaryons,
3 Dendrit, 4 prasynaptische Nerven-
di 1 6endopl
Y

matisches Reticulum mit Riboso-
men, 7Mitochondrium, 8 Zellkern
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Membran. Der dazwischenliegende synaptische
Spalt wurde bereits erwahnt.

Eine Nervenzelle bildet an ihrer weit ver-
zweigten Oberfliche eine groBe Anzahl von
Synapsen. Wenn man bedenkt, daB in der GroB-
hirnrinde des Menschen etwa 16 Milliarden

Ner llen existi , vondenen jede eil
schitzungsweise 1000 bis 10000 synaptische

Feinbau einer Synapse

1 praesynaptische Membran, 2 post-
synaptische Membran, 3 synaptischer
Spalt, 4 postsynaptische Membran-
anlagerung 5 synaptischer Vesikel,
6 praesynaptisches Gitter mit ver-
dickten Knotenpunkten, 7 Mitochon-
drium, 8 Mikrotubuli

Wihrend es bei der Untersuchung der iibrigen
tierischen Gewebe hauptsichlich darauf an-
kommt, die Struktur und Verteilung der Organel-
len in den auBerlich relativ gleichformigen Zellen
aufzuklaren, miissen bei der Erforschung des
Nervengewebes neben dieser Aufgabe die
komplizierten Kontakte zwischen den auBeror-
dentlich vielgestaltigen Nervenzellen untersucht

Kontakte mit anderen Neuronen auf;
kann, so wird klar, wie auBerordentlich kompli-
ziert das Netzwerk der Zellverkniipfungen im
Nervensystem ist.

Auch in primitiven Nervensystemen mit ge-
ringerer Anzahl an Neuronen ist die Mannig-

und ver den werden. Mit den iiblichen hi-
stologischen Untersuchungsmethoden gelingt
dies aber nicht.

Eine wesentliche Voraussetzung fiir die Er-
forschung der Struktur des Nervensystems war
die Erfindung der Schwermetallimpragnation

faltigkeit der Verkniipf oglichkeiten zwi-
schen den einzelnen Zellen so gro8, da8 es aus-
sichtslos erscheinen mag, die » Verschaltung« des
gesamten Nervensystems aufzuklaren. Fiir ein
Verstindnis der Funktion des Nervensystems ist
aber gerade die Kenntnis der Kontakte zwischen
den ei Ner von Bed Sie
kennzeichnen den Weg, auf dem die Erregungen
und damit die Informationen zwischen den ver-
schiedenen Teilen des Tierkorpers weitergeleitet
werden.
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von Ner durch den italienischen Histo-
logen Camillo Golgi (1844—1926) im Jahre 1873.
Bei der am haufigsten verwendeten »Sil-
berimpréagnation« werden die fixierten Ge-
webestiickchen in waBrige Losungen von Sil-
bernitrat oder anderen Silberverbindungen ein-
gelegt. Dasin die Zellen eingedrungene Silbersalz
wird dann durch Einwirkung von Licht oder
reduzierende Verbindungen zu metallischem
Silber reduziert, das die Nervenzelle bis in ihre
feinsten Verdstelungen hinein intensiv schwarz



Darstellung von Nervenzellen aus dem Riickenmark
des Menschen durch Silberimpriagnation. Mit dieser
Methode lassen sich die feinsten Veristelungen der
Nervenzellfortsitze darstellen.




oder braun anfarbt. Gegen Ende des 19.Jahr-
hunderts gelang es dann insbesondere dem
spanischen Forscher Ramén y Cajal (1852—1934)
unter Anwendung dieser Imprignationsmetho-
den die komphz.lenen Bezwhungen zwischenden
des Ner yst in ihren Grund-
ziigen aufzukldren und die »Neuronentheorie«
aufzustellen. Golgi und Cajal wurden 1906 fiir
ihre Verdienste mit dem Nobelpreis bedacht.
Die Anwendungsmoglichkeit der von Golgi
entwickelten Methode der Metallimpragnation
wird dadurch eingeschrankt, daB sie groBe Er-
fahrung voraussetzt und nicht in jedem Fall
gelingt. Es bedeutete deshalb fiir die Neurobio-
logie einen fundamentalen Fortschritt, als sen
dem Jahre 1968 neue Untersuch

fbau zur i

Impra;
der Nervenzellen mit Cobaltionen iiber die Enden der
Axone h ). 1 Pe-

rikaryon, 2 Axon, 3mit physiologischer Losung gefiillte
Kammer zur Aufnahme des Perikaryons, 4 mit Losung

von Ce id gefulhe Kammer zur Aufnahme des

entwickelt wurden, die einfach zu handhaben
sind und eine selektive Darstellung einzelner
Nervenzellen mit all ihren Fortsatzen zuverlassig
ermoglichen.

Im Prinzip handelt es sich dabei darum, daf
man den Nervenzellen Farbstoffe oder Schwer-
metallionen elektrophoretisch injiziert. Als erste
dleser mtrazzllularen Anfarbungsmethoden, die

isch in den Abbilds dargestellt sind,
wurde von Stretton und Kravitz 1968 die mikro-
elektrophoretische Anfarbung mit »Prociongelb«
entwickelt. Die Losung des negativ geladenen
Farbstoffs wird in eine sehr feine Glasmikro-
elektrode gefiillt, deren Spitzendurct nur

A des, 5 Tr

die an eine Stromquelle angeschlossen ist, kann
eine einzelne lebende Nervenzelle gezielt an-
gestochen und der Farbstoff elektrophoretischin
die Zelle injiziert werden. Bei einer Stromstarke
von etwa 10™® A werden nach etwa 30 bis
60 Minuten die feinsten Auslaufer der Zelle mit
dem Farbstoff angefiillt sein. Da Prociongelb ein
Fluoreszenzfarbstoff ist, wird die injizierte Zelle
im Fluoreszenzmikroskop in einem intensiven
Gelb aufleuchten. Von auBerordentlicher Be-
d ist die T: he, daB durch diese Farb-

etwa ein pm betrégt. Mit dieser Mikroelektrode,

Ver bau zur i jekti
des fluoreszierenden Farbstoffs Procnongelb in Ner-
11 1 Ner lle, 2 Mik mit Losung

des negativ geladenen Farbstoffs, 3 Zellbad aus phy-
siologischer Salzlosung
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stoffinjektion die Lebensprozesse der Nerven-

zelle nicht wesentlich beeintriachtigt werden, so

daB diese weiterhin die charaktenstmchen Ei-
ften der Err 1 zeigt.

Als weitere wichtige Methode zur Darstellung
von Nervenzellen wurde 1972 die »axonale
Iontophorese« entwickelt. Bei dieser sehr ein-
fachen Methode erfolgt die elektrophoretische
Einwanderung des ionischen Farbstoffes oder
von Metallionen nicht iiber eine in die Zelle ein-
gestochene Mikroelektrode, sondern unmittelbar
in das offene Ende eines abgeschnittenen Axons.
Als auBerordentlich wertvoll erwies sich die auf
diese Weise durchgefiihrte Injektion von Cobalt-
ionen, die durch anschlieBende Behandlung mit
Ammoniumsulfid in der Zelle als schwarzes,
unlésliches Cobaltsulfid ausgeféllt werden. Die
Nervenzelle erscheint dann bis in ihre feinsten
Auslaufer schwarz oder dunkelbraun an-
gefarbt.

Man kann schon heute sagen, daB mit der




Entwicklung dieser neuen Untersuchungsmetho-
den die Neurobiologie in ganz entscheidendem
MaBe gefordert wurde, da eine unabdingbare
Voraussetzung fiir das Verstandnis der Funktion
des Nervensystems dle Kenntms der Struktur
und spezi Lagt 1 seiner Zellen
ist. Uber das methodische Riistzeug zur Losung
dieser schwierigen Aufgabe verfiigen wir nun-
mehr.

Bioelektrizitdt —
Grundlage fiir die Funktion
des Nervensystems

Von grundlegender Bedeutung fiir das Verstind-
nis der Funktion des Nervensystems ist die
Kenntnis der elektrischen Vorginge in lebenden
Organismen. Zwar waren die erstaunlichen
Leistungen der elektrischen Fische, die zum
Beutefang oder zur Verteidigung starke Strom-
stoBe erzeugen, bereits im Altertum bekannt. Die
eigentliche Erforschung der bioelektrischen
Phinomene nahm ihren Ausgang jedoch erst von
jener beriihmten Kontroverse der italienischen
Naturforscher Luigi Galvani (1737—1798) und
Allesandro Volta (1745—1827), die sich um die
Deutung der Phinomene entwickelt hatte, die
Galvani bei seinen Versuchen mit Froschschen-
keln am 6. 11. 1789 zufillig beobachten konnte.
Galvani hatte zu seinem Erstaunen bemerkt,
daB an einem kupfernen Haken aufgehingte
Froschschenkel jedesmal heftige Zuckungen
ausfiihrten, wenn er die Priparate an das eiserne
Gelinder seiner Terrasse hangen wollte. Wah-
rend er selbst glaubte, daB die Zuckungen der
Froschschenkel durch Elektrizitit hervorgerufen
werden, die in ihnen selbst entsteht, fand Volta
die eigentliche Erklarung. Er konnte 1796 zeigen,
daB die von Galvani angenommene »tierische«
Elektrizitit nicht vom Organismus erzeugt wird,
sondern durch Beriihrung der beiden Metalle mit
dem tierischen Gewebe zustande kommt, wobei
der entstehende Strom Nerv und Muskel reizt.
Eine endgiiltige Klarung der Frage war erst
moglich, als in den folgenden Jahrzehnten mit
dem Galvanometer ein geeignetes MeBinstru-
ment fiir die schwachen bioelektrischen Strome

entwickelt wurde. Unter den zahlreichen For-
schern, die sich zu Beginn des 19. Jahrhunderts
um die weitere Entwicklung der Lehre von der
Bioelektrizitit bemiihten, ist vor allem der Ber-
liner Physiologe Emil Du Bois-Reymond
(1818—1896) Zunennen. Thm blieb es vorbehalten,
mit seinen ki hen »Unter: iiber
tierische Elektrizitit«, die 1848 erschienen, dies
noch halb mystische Forschungsgebiet, das lange
Zeit als Hauptstiitze des Vitalismus galt, auf eine
exakte wi haftliche Grundl zu stellen.
Die Elektrophysiologie wurde zu einer selbstin-
digen Disziplin, die man bereits zu Beginn des
20.Jahrhunderts zu den bestuntersuchten Ge-
bieten der Physiologie rechnete.

Von entscheidender Bedeutung fiir die weitere
Entwicklung dxeses standig an Umfang und

Bed di Forsct
wurde die Vervollkommnung der elektro-
physiol Untersuct hodik durch

die 1922 erfolgte Einfiihrung des Kathodenstrahl-
oszillographen sowie die Erfindung der elektro-
Iytgefiillten Glasmikroelektroden in den Jahren
1946 bis 1949. Die moderne Elektrophysiologie
verfiigt seit dieser Zeit iiber die Moglichkeit,
elektrische Vorgange auf der Ebene der einzel-
nen Zelle mit groBer Empfindlichkeit zu regi-
strieren und die ionalen und molekularen Grund-
lagen der elektrischen Zellphanomene aufmkla
ren. Zu welchen grundl Erk

hat diese imposante Entwicklung der modernen
Elektrobiologie gefiihrt?

Wir wissen heute, daB die bioelektrischen
Phiinomene keine ungewdhnlichen Eigenschaf-
ten etwa nur des Nervensystems darstellen,
sondern iiberall dort im Tier- und Pflanzenkorper
zu finden sind, wo die Ladungen von ionisierten
Molekiilen oder Ionen zum Auftreten von elek-
trischen Potentialen und Strémen fiihren. Die
elektrischen Potentialdifferenzen in den Organis-
men sowie zwischen Organismus und Umwelt
beruhen auf Unterschieden der Ionenkonzentra-
tionen. Elektrische Strome entstehen in Lebe-
wesen iiberall dort, wo sich Ionen bewegen.
Verursacht werden diese Bewegungen durch
elektrische Felder und Konzentrationsgradien-
ten der Ionen.

Grundlage fiir die Informationsiibertragung im
Nervensystem sind elektrochemische Prozesse
im Bereich der Zellmembran. Unterschiede der
Ionenkonzentration zwischen Innen- und
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AuBenseite der Membran fiihren zum Auftreten
von elektrischen Membran- Potenualdlfferenz.en
die kurz als »Membr

werden. Entsprechende Membranpotennale he-
Ben sich an allen unter Zellen nach
sen. Den Nervenzellen dienen Anderungen des
Membranpotentials, die an der Zelloberfliche
entlanggeleitet werden konnen, als Trager der
iibermittelten Informationen. ZweckmaBiger-
weise wird bei der Nervenzelle sowie den eben-
falls erregbaren Sinnes- und Muskelzellen das
normale, unbeeinflute Membranpotential als
»Ruhepotential« von der reversiblen Anderung
dieses Potentials unterschieden. Bevor wir beide
bioelektrischen Phianomene niher erlidutern, ist
es niitzlich, zuniachst die zu ihrem Nachweis
angewendeten modernen Untersuchungsmetho-
den kurz zu charakterisieren.

Vi ng fiir die M der Membran-
potentiale war die bereits erwihnte Entwicklung
der Glasmikroelektroden in den Jahren nach
1946. Unsere Abbildung zeigt schematisiert den
Aufbau einer solchen Elektrode. Zu ihrer Her-
stellung werden Glaskapillaren von etwa 2mm
Durchmesser in speziellen Ziehgerdten unter
lokaler Erhitzung durch einen Gliihdraht zu ex-
trem femen Spitzen von weniger als 1 um Spit-
Die so hergestell-
ten Mikropipetten werden mit einer Elektrolyt-
Losung (beispielsweise 3 molarer KCI-Losung)
gefiillt und mit ihrem weithalsigen Ende an eine
groBflachige unpolarisierte Metall-Elektrode
angeschlossen, die in den Elektrolyten hinein-
ragt. Als solche Metall-Elektrode dient in den
meisten Fillen ein oberfldchlich chlorierter Sil-
berdraht.

Mit Glasmikroelektroden von weniger als 1 pm
Spitzendurchmesser kann man groBe Nerven-
zellen mit einem Durchmesser von mehr als
50 pm anstechen, ohne ihre Lebensprozesse
wesentlich zu beeintrachtigen. Bringt man eine
zweite Elektrode in das die Zelle umgebende
wiBrige Medium und verbindet beide durch ein
empfindliches Voltmeter, so kann man zwischen
dem Zellinneren und der Zellumgebung eine
Potentialdifferenz von 60 bis 90mV

-

A $ B (o]

Ausziehen einer Glaskapillare zur Herstellung einer
Glasmikroelektrode

paar iiber einen geeigneten Vorverstirker mit
einem Oszillographen, so kann man feststellen,
daB bei einer Erregung der Nervenzelle die er-
wihnte Potentialdifferenz im Zeitraum von
Millisekunden zusammenbricht und wiederauf-
gebaut wird. Eine solche kurzfristige und re-
versible Anderung des »Ruhepotenuals« wird als
»Aktionspc ial« oder »Ner s« be-
uichnet.

Zum Verstindnis des Ruhepotentials einer
Nervenzelle ist es notwendig, sich mit der Ionen-
verteilung innerhalb und auBerhalb der Zelle
sowie mit den Eigenschaften der Zellmembran
naher vertraut zu machen, die das Zellinnere von
seiner Umgebung trennt. Wichtigste Ionen fiir die
bioelektrischen Pha der Ner
smd K*, Na* und CI". Die Tabelle zeigt als re-

p

wobei sich das Zellinnere negativ gegeniiber der
Zellumgebung verhilt. Es handelt sich um das
erwihnte »Ruhepotential« der Zelle, das an der
nicht erregten Zelle iiber lange Zeit unverindert
erhalten bleibt. Verbindet man das Elektroden-
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ives iel die K die-
ser lonen innerhalb und auBerhalb der
Riesennervenfaser eines Tintenfisches, die auf
Grund ihrer GroBe (bis zu 1 mm Durchmesser) zu
einem der wi Untersuct bjekte der

Neurophysiologen wurde.




Typisch fiir das Zellinnere ist der hohe Gehalt

durch zwel Krifte beemﬂuBt Auf Grund ihres

an K*-Ionen, deren Konzentration in

erregbaren Zellen das 50fache der AuSenkonzen-
tration erreichen kann. Umgekehrt ist die Kon-
zentration der Na*-und Cl™-Ioneninder Zellum-
gebung wesentlich hoher als im Cytoplasma.
Ohne die Anwesenheit der als Diffusionsbarriere
wirkenden Zellmembran miiSten sich diese
groBen Konzentrationsunterschiede der Ionen
zwischen dem Zellinneren und seiner Umgebung
durch Diffusion in Bruct von

h diffundi sie nach
aul}en, wahrend der elektrische Gradient des
ials dieser Be-

wegung zunehmend entgegenwirkt. Wenn beide
Krifte gleich groB werden, so ist ein Gleich-
gewichtszustand erreicht, in dem der Netto-
ionenfluB durch die Membran gleich Null wird.
Die diesem Gleichgewichtszustand entspre-
chende Potentialdifferenz zwischen Innen- und

ausgleichen.

Nun ist allerdings die Zellmembran fiir die
genannten Ionen nicht vollig undurchlissig.
Genauere Untersuchungen iiber die Permeabili-
tit der Nervenzellmembranen haben ergeben,
da sie fiir K*,Na" und CI” inunterschiedlichem
MaBe durchlissig sind. Relativ leicht konnen
K*-Ionen die Membran einer nicht erregten Zelle
passieren, so daB entsprechend dem Konzentra-
tionsgradienten stindig Kaliumionen aus der
Zelle austreten. Sie verursachen dabei als Trager
elektrischer Ladungen eine Ladungsverschie-
bung, durch die eine positive Aufladung der
MembranauBenseite und ein Negahvwerden der
an positiven Lad
erzielt wird. Es entsteht zwischen Innen- und
AuBenseite der Memt eine P ialdif-
ferenz, die man auf Grund der sie verursachen-
den Ionen als »Kaliumdiffusionspotential« be-
zeichnet.

Mit dem Aufbau dieses Potentials wird die
Diffusion der Kaliumionen zugleich abgebremst,
da diese von der negativen Ladung der Mem-
braninnenseite gewissermaen zuriickgehalten
werden. Die Wanderung der K *-Ionen wird somit

verar

Intra- und extmzellulam Kanzenmztwnen (in mmol/l)
htiger Ionen bei Ner

Auf der Zell bran wird als Gleich-
gewichtspotential fir K bezeichnet. Es be-
rechnet sich nach der von Walther Hermann
Nernst (1864—1941) aufgestellten Gleichung

K"
Eg+ = F ‘In K
in Abhingigkeit von den herrschenden Kon-
zentrationsverhiltnissen zu —80 bis —100mV,
wobei das Zellinnere negativ ist.

Der Neurophysiologe Julius Bernstein hatte
bereits 1902 die bedeutsame Theone aufgestellt
dafl hend dieser Ner
das Ruhepotential der Zelle als reines Kalmm-
diffusionspotential zu deuten sei. Erst 50 Jahre
spater konnte unter Verwendung radioaktiver
Isotope gezeigt werden, daB die Membran auch
fir Na'-Ionen durchlissig ist, nachdem
A.L.Hodgkin (geb. 1914) und A. F. Huxley (geb.
1917) bereits 1939 ihre Durchlassigkeit fiir C1™-
ITonen bewiesen hatten. Damit stand fest, daB am
AufbaudesR ials der Ner le nicht
nur die Diffusion der Kaliumionen, sondernauch
die der Natrium- und Chloridionen beteiligt sein
muB, wobei deren Wanderungsrichtung der
Kaliumdiffusion entgegengerichtet ist.

Art K* Na* cr
innen auBen ila innen auBen i/a innen auBen ila
Tintenfisch 270 104 22 50 486 0,17 130 469 025
bis bis bis bis bis
300 16,6 80 354 576
Schabe 25 123 18 67 157 0,43 10 95,7 0,1
Stabheuschrecke 555 337 13 86,3 20,1 42
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Fiir die Zellmembran des erwihnten Tinten-
fisch-Riesenaxons wurde das Verhiltnis der re-
lativen Ionendurchléssigkeiten (Ionenpermeabi-
litaten) fiir K*, Na* und Cl™ zu 1:0,04:0,45
bestimmt. Wie A.L.Hodgkin und B.Katz 1949
zeigten, 1Bt sich bei Kenntnis dieser relativen
Permeabilitatskoeffizienten Pg, Py, und Pg
sowie der vorliegenden Konzentrationsverhilt-
nisse fiir alle drei Ionensorten in und auBerhalb
der Zelle ihr Ruhepotentlal nach einer von

D.E.Gold auf] ke ten Glei-
chung wie folgt berechnen:
RT Px[K i +Pna[Na']i +Poi[Cl ]

ke F Px[K"], +Pa[Na*], + PCl |

In dieser Gleichung bedeuten: Eyy = Membran-
potential; R = Gaskonstante; T = absolute
Temperatur; F = Faraday-Konstante; In = natiir-
licher Logarithmus; Pk, Pya, Pc; = relative Per-
meabilititen fiirr K*, Na* und CI™ in der Zelle;
[K* s [Na'],, [C17], = Konzentration der Ionen
auBerhalb der Zelle; [K'], [Na'}, [CI'); =
Konzentration der Ionen innerhalb der Zelle.

Wir haben bisher die Entstehung des Ru-
hepotentials der Zelle als Folge der unterschied-
lichen Konzentrationen von K*-, Na*- und
Cl -Ionen innerhalb und auBerhalb der Zell-
membran betrachtet, ohne der Frage nach-

h wie diese Konzentrati schiede
iiberhaupt de k Da die Zell
bran fiir alle diese Ionen durchlissig ist, wenn
auch in unterschiedlichem MaBe, so sollte man
annehmen, daB im Laufe der Zeit ein Konzentra-
tionsausgleich eintritt, der schlieBlich zum Ver-
lust des Ruhepotentials fithren miiSte.

Die Losung des Riitsels, wie die Konzentra-
tionsunterschiede der Ionen aufrechterhalten
werden, gelang A. L. Hodgkin und R.D.Keynes
1955 mit Isotopenversuchen, die wiederum an
Riesennervenfasern des Tintenfisches durch-
gefiihrt wurden. Beide Forscher konnten zeigen,
daB die in die Zelle hineingelangenden Na*-Ionen
unter Energieaufwand standig nach auBen ge-

der energieaufwendigere Bergauftransport durch
intrazellulére Injektion von Adenosintriphosphat
wieder in Gang zu bringen ist, wird die Energie
fiir diesen ProzeB offensichtlich durch Spaltung
energiereicher Phosphatverbindungen gewon-
nen.

Auch die Anreicherung von Kaliumionen in
der Zelle ist auf diesen energieverbrauchenden
aktiven Transport zuriickzufiihren. Dies ergab
sich aus Experimenten, nach denen dieselben
Stoffwechselgifte, die den Auswirtstransport
der Na*-Ionen hemmen, auch den Einwirts-
transport von K*-Ionen blockieren. Es war damit
die Vermutung naheliegend, daB sowohl die
Kaliumanreicherung in der Zelle wie der stindige
Austritt von Natrium auf einen gekoppelten
Transportmechanismus zuriickgefiihrt werden
kann, der als »Natrium-Kalium-Pumpe« bezeich-
net wurde.

In interessanten Experimenten konnte schlieB-
lich 1961 nachgewiesen werden, daB die Natrium-
Kalium-Pumpe in der Zellmembran lokalisiert
sein muB. Es gelang damals erstmals, aus Tinten-
fisch-Riesennervenfasern das gesamte Cyto-
plasma herauszuquetschen und den unversehrten
Zellmembranschlauch mit kiinstlicher »intra-
zellulérer« Fliissigkeit von geringem Na*-Gehalt
zu fiillen. Obwohl das Cytoplasma fehite, zeigte
die Membran des Riesenaxons auch weiterhin die
Féhigkeit, die Konzentrationsgefille der Na*-
und K*-Ionen zu beiden Seiten der Membran
aufrechtzuerhaltcn Wu' wissen heute, daB in
diesem Pt ein ATP-spaltend
Enzym die entscheidende Rolle spielt, das in der
Membran vorkommt und deshalb als »Mem-
bran«- oder »Transport-ATPase« bezeichnet
wird.

Die Fahigkeit zum Aufbau eines Ruhe-
Membranp ials ist eine all, in verbreitete
Eigenschaft lebender Zellen. Im Nervensystem
dienen reversible Anderungen des Membran-
potentials als Trager von Informationen. Diese
Informationen betreffen Zustandsinderungenim
Organismus oder in seiner Umwelt. Veranderun-

pumpt werden. Es lieB sich nact , daB§
dieser Pumpvorgang, bei dem die Na*-Ionen ja
entgegen dem Konzentrationsgefélle und dem
elektrischen  Potentialgradienten  »bergauf«
transportiert werden miissen, durch stoffwech-
selhemmende Verbindungen wie Dinitrophenol,
Cyanid oder Azid abgeschaltet werden kann. Da
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gen physik oder chemischer Faktoren in
der Umwelt einer Nervenzelle, die zur re-
versiblen Anderung des Membranpotentials
fiihren, bezeichnet man als Reize. Wir sprechen
von einer Depolarisation der Zelle, wenn der Reiz
zur Verringerung ihres Membranpotentials fiihrt.
Die depolarisierte Zelle befindet sich im Zustand



der Erregung oder »Excitation«. Prozesse, die
voriibergehend zu einer Verminderung der Er-
regbarkeit fiihren, bezeich wir als H

oder »Inhibition«.

Die Erregungsleitung
der Nervenzelle

Von fundamentaler Bedeutung fiir die Funktion
des Nervensystems wurde die Erfindung der
Nervenzelle, ihren durch Reize lokal ausgelosten
Erregungszustand aktiv iiber die lange Nerven-
faser weiterzuleiten. Die als Tréger der Infor-
mation dienende Depolarisation der Nervenzell-
membran breitet sich dabei mit groBer Ge-
schwindigkeit iiber das Axon aus, so da die
Nachricht iiber den auslosenden Reiz ent-
sprechend schnell von einem zum anderen Ende
der Zelle geleltet wnrd Fiir ein Verstindnis der
f: 1 des Ner y

ist eine genauere Betrachtung dieser Erregungs-
leitung erforderlich.

Unsere Abbildung veranschaulicht den Ver-
suchsaufbau zum Nachweis der bei der Er-
regungsleitung ablaufenden elektrophysiolo-
gischen Prozesse. Wir machen uns dabei die
Tatsache zunutze, daB eine Nervenfaser auf ein-
fachste Weise durch elektrische Reize erregt
werden kann. Fiir den Versuch wird eine isolierte
Riesennervenfaser in physiologische Salzlosung

Versuchsaufbau zur Relzung einer Nervenfaser und
der F linderung bei der Erregung

mittels Mikroelektrod 1 Axon, 2 p

Salzlosung, 3 Reizelektrode, 4 MeBelektrode

gebracht, die annidhernd der Zwischenzellfliis-
sigkeit des Nervensystems im Tier entspricht. Im
Experiment finden zwei Paar Elektroden Ver-
wendung, von denen eines zur elektrischen
Reizung des Riesenaxons, das andere zur Regi-
strierung der Membranpotentiale dient. Eine
Elektrode jedes Paares ist als Glasmikroelek-
trode mit weniger als 1 um Spitzendurct
ausgebildet, so daB sie in das Axon eingestochen
werden kann. Die zweite Elektrode verbleibt als
groBere Bezugselektrode in dem die Zelle um-
gebenden AuBenmedium.

Zu Beginn des Versuchs befinden sich alle vier
Elektroden in der Salzldsung. Stechen wir nun
mit der zur Registrierung des Membranpotentials
dienenden Mikroelektrode, die iiber einen ge-
eigneten Vorverstirker mit dem Oszillographen
verbunden ist, vorsichtig die Nervenfaser an, so
beobachten wir im Augenblick des Einstichs auf
dem Ostzillograph lenk

hirm eine A des
Strahles. Diese durch das Ruhepotential ver-
ursachte Auslenkung ist proportional der etwa 60
bis 90 mV betragenden Potentialdifferenz beider-
seits der Zellmembran
Das zur R di de Elektrod

wird mit einer Stromquelle verbunden, durch die
kurze StromstoBe erzeugt werden konnen. Man
verwendet dazu im allgemeinen Impuls-Ge-
neratoren, die Impulse genau definierter Dauer
und Form hervorbringen. In unserem Versuch
finden zweckmiBigerweise kurze »Rechteckim-
pulse« Verwendung, bei denen die Anstiegs- und
Abfallszeit des Reizes so kurz sind, daB sie ge-
geniiber der Dauer des Strompulses vernach-
lassigt werden konnen. Bei unserem Experiment
wird die zur Reizung dienende Mikroelektrode
etwa 50 um von der Registrierelektrode entfernt
in die Nervenfaser eingestochen. Durch die
Reizelektrode schicken wir mittels des Impuls-
generators kurze StromstoBe von 1077 A Stiirke
und etwa 1ms Dauer. Bei jedem als Reiz wir-
kenden Strompuls kann man dann in Abhéngig-
keit von der Stromrichtung entweder eine De-
polarisation oder Hyperpolarisation der Mem-
bran auf dem Oszillographenschirm registrieren.
Das registrierte Spannungssignal zeigt im Gegen-
satz zum »rechteckigen« Strompuls einen »ab-
gerundeten« Zeitverlauf (Abbildung). Wird die
Entfernung zwischen Reiz- und Registrierelek-
trode vergroBert, so fallt bei gleicher Reizstirke
das registrierte Spannungssignal schnell ab.
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Membranpotential (mV)

Reizintensitit

l

Antwon eines Axons auf hyperpolansnerende und

Zeit—>

als »Akuonspotznual« Spitzenpotential, Ner-

depolarisierende Reize verschi

Besonders aufschluBireich sind Versuchs-
serien, in denen bei gleichbleibend geringem
Abstand der Reiz- und Registrierelektroden die
Reizstirke verindert wird. Zunzchst polen wir
die Reizelektrode so, daB der Strompuls zu einer
Hyperpolarisation der Membran fiihrt. Bei
steigender Reizstirke wird dann das registrierte
Spannungssignal proportional groBer (Abbil-
dung).

Ganz anders sieht das Ergebnis aus, wenn die
Reizelektrode so gepolt ist, daB der elektrische
Reiz zur Depolarisation der Zellmembran fiihrt.
Bei sehr geringer Reizstirke spiegelt das re-
gistrierte Spannungssignal mit geringer Verzer-
rung den Zeitverlauf des Reizes wider. Es ergibt
sich ein dhnliches Bild wie bei der Hyperpolari-
sation, nur mit umgekehrtem Vorzeichen. Bei
Erhohung der Reizstirke wichst die Depolarisa-
tion der Axonmembran zunichst proportional.
Wird die Intensitit der Reize stufenweise weiter
erhoht, so kann man ein eigentiimliches Phino-
men beobachten (Abbildung). Gegen Ende der
Reizantwort tritt kurzzeitig eine zusitzliche
Depolarisation auf, die im Oszillographenbild
dem Plateau des Spannungssignals kuppenformig
aufsitzt. Beim weiteren Anstieg der Reizstirke
wichst auch diese Kuppe stirker, bis bei einem
bestimmten Schwellenwert auf eine genngf igige
Erhohung der Reizi itidt hin schlagartig eine
sehr viel groBere Potentialinderung auftritt, die
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p oder Spike bezeichnet wird und
Amplituden von 100 bis 120mV erreicht. Das
Aktionspotential stellt eine Alles- oder-Nichts-
Reaktion der Nervenfaser dar. Wenn die
Schwellendepolarisation erreicht ist, die bei
einem Membranpotential von —50 bis —60 mV
liegt, so wird bei weiterer stufenweiser Erhohung
der Reizstarke in jedem Fall als Antwort ein
Aktionspotential gleicher Amplitude auftreten.

Von grundsitzlicher Bedeutung fiir die Funk-
tion der Nervenzelle ist die Tatsache, daB ein
Aktionspotential vom Ort seiner Entstehung mit
gleichbleibender Stirke iiber das Axon weiter-
geleitet wird. Es breitet sich dabei gewisserma-
Ben eine Depolarisationswelle mit groBer Ge-
schwindigkeit iiber den Nervenfortsatz aus.
Diese Ausbreitungsgeschwindigkeit, die man
auch als Geschwindigkeit der Err leitung
bezeichnen kann, sch kt bei verschied,
Nervenzellen in Abhiangigkeit vom Axondurch-
messer zwischen einigen Zentimetern und
25 Metern pro Sekunde. Die Impulsleitung erfolgt
um so schneller, je dicker die Nervenfaser ist. Bei
den Riesenaxonen der Tintenfische erreicht sie
demzufolge mit 25m/s ihren Hochstwert. Eine
Sonderstellung nehmen die markhaltigen Ner-
venfasern der Wu'beluere ein, bei denen durch
einen iellen Mect der Erregungs-
leitung sogar Geschwindigkeiten von 130m/s
erreicht werden.

Die Frage nach den physikalisch-chemischen
Ursachen der Entstehung und Weiterleitung des
Aktionspotentials hat die Neurophysiologen seit




mehr als einem Jahrhundert beschaftigt. Wesent-
liche Schritte zum Verstindnis dieser grund-
legenden Prozesse waren die bereits 1872 von
L. Hermann aufgestellte Stromchen-Theorie der
Erregungsleitung und die schon friiher er-
wihnte Theorie bioelektrischer Erscheinungen
von J.Bernstein aus dem Jahre 1902. Unsere
modernen Vorstellungen iiber die Auslosung und
Fortlei des Akti ials beruhen auf
einer Reihe groBartiger Experimente von
A.L.Hodgkin und A.F.Huxley, die 1952 ihre
fundamentale »Ionentheorie der Erregung« auf-
stellten. Mit ihren Grundgedanken wollen wir uns
vertraut machen.

Es ist zunidchst notwendig, den Zeitverlauf
eines fortgeleiteten Aktionspotentials ndher zu
betrachten (Abbildung). Das Aktionspotential
beginnt mit einem Vorpotential, einer kleineren
Depolarisation, die beim Erreichen des Schwel-
lenwertes in die steile Anstiegsphase des Ak-
uonspotentlals ubergeht Wihrend dieser Phase
des sc lanstiegs wird in £
als 1 Mllllsekunde die Axonmembran nicht nur
vollig depolarisiert, sondern es kommt zu einem
UberschieBen der Potentialdnderung. Wihrend
das Innere der Nervenfaser vor der Erregung
gegeniiber der AuBenseite ein Potential von —70
bis —80mV aufwies, wird es auf der Hohe des
Spitzenpotentials 30 bis 40mV positiv. Die
Amplitude des Aktionspotentials erreicht somit
100 bis 120mV. Es schlieft sich die etwas lang-
samere Phase des Potentialriickgangs an, die in
zwei Abschnitte unterteilt werden kann.

Wir wissen heute, daB die Ursache der Bildung
eines Aktionspotentials in Anderungen der Mem-
branpermeabilitit fiir die an der Potentialbildung
beteiligten Ionen Na*, K* und Cl~ zu suchen ist
(Abbildung). Die Phase des schnellen Po-
tentialanstiegs beruht auf einer plotzlichen Per-
meabilititssteigerung fiirr Na™-Ionen und dem-
zufolge in einem verstirkten Einstrom von Na*
in die Nervenfaser. Die Na'-Permeabilitiit er-
reicht dabei den 500fachen Wert der nichterreg-
ten Faser. Durch ein Abstoppen des schnellen
Emst.roms der Na -Iunen wird dle Phase des

ch P lei Der
weitere Riick des Akti ials auf den
Wert des Ruhepotentials wird schlieBlich durch
einen verspitet einsetzenden Anstieg der
K*-Permeabilitit verursacht, der einen ver-
zogerten Auswirtsstrom von K *-Ionen auslost.

Membranpotential

Permeabilitit

innen _,

Zeit—

Mit der Bildung eines Aktionspotentials verbundene
Vorginge an der Nervenzellmembran. Es steigt zu-
nachs( sehr schnell die Membranpermeabilitit fiir
Natri dann die fiir die Kaliumi

an. Entsprechend erfolgt ein schnell ansteigender
Natriumstrom nach innen und ein langsam zunehmen-
der Kaliumstrom nach auen.

In auBerordentlich eindrucksvollen Experi-
menten gelang Hodgkin und Huxley 1952 der
Nachweis, daB die Membranpermeabilitit fiir
Natrium- und Kaliumionen von der Hohe des
Membranpotentials abhzngt. Je grofer die De-
polarisation der Axonmembran ist, desto groer
ist auch die Permeabilitat. Wesentlich ist die
Tatsache, daB bei zunehmender Depolarisation
die Natriumpermeabilitit schneller wéchst als die
fiir Kalium. In der ersten Phase des Aktions-
potentials kommt es durch die Depolansauon
schnell zu einer gestelgerten Na*-Permeabilitit,
die einen Einstrom von Na*-Ionen zur Folge hat.
Dieser Transport positiver Ladungen an die In-
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nenseite der Axonmembran fiihrt zu einer Ver-
starkung der urspriinglichen Depolarisierung, die
wiederum die Na*-Permeabilitit erhoht. Der
Natriumeinstrom wird so zu einem explosiven,
sich selbst verstirkenden ProzeB, der erst zum
Stillstand kommt, wenn das Membranpotential
auf +30 bis +40mV angestiegen ist.

Die unter dem EinfluB der zunehmenden De-
polarisation langsamer ansteigende K*-Permea-
bilitit fiihrt spiter zu einem Kaliumausstrom und

Zusammenfassend konnen wir sagen, daB fiir
die Bildung und Weiterleitung des Nerven-
impulses offensichtlich die elektrische Erreg-
barkeit der Nervenfaser von entscheidender
Bedeutung ist. Wir wissen, daB durch Verinde-
rung des Membranpotentials die Ionenpermeabi-
lititen der Axonmembran entscheidend beein-
fluBt werden. Trotz zahlloser Bemiihungen der
Neurophysiologen wissen wir aber bis heute
noch nicht genau, welche physxkahsch—che—

durch diesen Transport positiver Lad an
die AuB ite der A bran schlieBllich
wieder zur Einstellung des Ruhepotenuals Die
absoluten Mengen der wihrend eines Aktions-

ter Richtung wan-
demden Na und K*-Ionen sind sehr gering, so
daB sich auch nach einigen tausend Nerven-
impulsen die Ionenkonzentrationen in und
auBerhalb des Axons kaum gesindert haben. Auf
langere Zeit gesehen, miissen jedoch die norma-
len Ionenkonzentrationen durch die energieauf-
wendige Tatigkeit der lonenpumpen wieder her-
gestellt werden.

Nachdem wir soweit den Mechanismus der
Entstehung eines Aktionspotentials verstanden
haben, wird im Prinzip auch die Weiterleitung des
Nervenimpulses entlang der Nervenfaser klar.
A kt unserer diesbeziiglichen Uber-
legungen ist die Feststellung, daB lokale Ande-
rungen des Membranpotentials nicht auf den Ort
ihrer Entstehung beschrinkt bleiben. Infolge der
elektrischen Leitfahigkeit des Cytoplasmas und
der Zellumgebung entwickeln sich Ionensu"ome
zu den b hbarten Membranabsct mit
unterschiedlichem Potential, die dort sekundir
eine Verinderung des Membranpotentials her-
vorrufen. Die urspriingliche Anderung des Mem-
branpotentials hat sich damit in abgeschwichter
Form passiv oder »elektrotonisch« auf die be-
nachbarten Membranabschnitte, den Ort des
entstehenden Aktionspotentials, ausgebreitet.

Obwohl infolge des elektrischen Widerstandes
der intra- und extrazelluléren Fliissigkeit sowie
der Membrankapazitit die Amplitude der Mem-
branpotentialanderung bei der elektrotonischen
Ausbreitung sehr schnell abnimmt, reicht sie
doch aus, um in der benachbarten Membran-
region die S llend isation zu erreich
Damit kann sich hier ein neues Aktionspotential
ausbilden, das dann zur elektrischen Erregung
des folgenden Membranabschnitts fiihrt.
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h Mech diesem fund
ProzeB der Nervenfunktion zugrunde liegen.

Die Funktion
der Sinnesorgane

Zu den faszinierendsten Eigenschaften der Lebe-
wesen gehoren ohne Zweifel die vielfaltigen
Leistungen der Sinnesorgane des Menschen und
der Tiere. Beim Nachdenken iiber seine eigene
Natur wird ja der Mensch seit jeher mit der Frage
konfrontiert, wie es eigentlich kommt, daB wir
sehen, horen, riechen, schmecken oder tasten
konnen. Wir wissen langst, daB wir mit diesen
sprichwortlichen fiinf Sinnen nicht auskommen,
um uns in unserer Umwelt zurechtzufinden,
zweckentsprechend zu verhalten und die Lei-
stungen der Organe unseres Kérpers zu kontrol-
lieren. In der alten Lehre von den fiinf Sinnen
fanden die Fahigkeiten des Menschen zur Wahr-
nehmung von Warme, Kilte, Krafteinwirkung,
SchmerL, der Glelchgewxchlssmn oder auch die

fachen Sinnesl die iiber den
inneren Zustand unseres Korpers informieren,
keine Beriicksichtigung.

Die wissenschaftliche Erforschung der Tier-
welt hat in den vergangenen Jahrzehnten gezeigt,
daB es neben tierischen Sinnesleistungen, die mit
denen des Menschen verglichen werden konnen,
bei manchen Tiergruppen Fihigkeiten gibt, die
unserer menschlichen Sinneswelt fremd sind. So
die Tierphysiol die Fahigkeit der

zur Wahrnet des ultravioletten
Lichtes nach jialen Experi

zeigte Karl von Fnsch (geb. 1886) erstmals 1949,
daB Bienen die Schwingungsrichtung des po-
larisierten Lichtes erkennen und sich nach dem




Karl von Frisch (geb. 1886) machte grundlegende Ent-
deckungen auf dem Gebiet der Sinnesphysiologie der
Tiere. Er erhielt 1973 den Nobelpreis.

Polarisationsmuster des blauen Himmelslichtes
orientieren konnen. Wir wissen heute, dafl auler
den Insekten auch andere GliederfiiBer und
Tintenfische die Schwingungsrichtung des po-
larisierten Lichtes wahrnehmen kdnnen.

Wihrend fiir uns Schall von mehr als 20kHz
unhorbar ist, konnen manche Insekten, Nagetiere
und Fledermiuse Ultraschall horen. Bei den
Fledermiusen entwickelte sich auf der Grund-
lage dieser Sinnesleistungen die iiberraschende
Fihigkeit zur Orientierung in der Dunkelheit
mittels Echopeilung durch Aussendung scharf
gebiindelter Ultraschall-Peillaute und Messung
des zuriickkehrenden Echos.

Seit den fiinfziger Jahren kennen wir die
Funktion der eigentiimlichen Grubenorgane der
Klapperschlangen, die beiderseits zwischen
Nasenoffnung und Auge des Tieres liegen. Es
handelt sich um eine Art »Wirme-Augenc, die als
Empfinger fiir Warmestrahlung dienen. Sie er-

moglichen der Schlange, eine Maus, die als
Wirmestrahlungsquelle eine Temperaturerhd-
hung der Sinnesorgane um nur 0,003 Grad be-
wirkt, auch im Dunklen anzupeilen und zu fassen.
Zu den jiingsten Erkenntnissen der Sinnesphy-
siologie gehort schlieBlich der Nachweis von
Sinnesorganen, die manchen Fischen die Wahr-
nehmung elektrischer Felder ermoglichen.

Aus der Vielfalt bekannt gewordener Sinnes-
organe und ihrer Leistungen ergibt sich der
Wunsch nach ihrer iibersichtlichen Gliederung
und zugleich die Frage nach den allgemeinen
Bau- und Funktionsprinzipien. Die Sinnesorgane
konnen grundsitzlich als MeBinstrumente des
tierischen Organismus betrachtet werden, die ihn
iiber mannigfache physikalische und chemische
Zustinde und deren Veridnderung in seiner
Umwelt sowie im eigenen Korper unterrichten.
Sie liefern die Informationen, die im Nerven-
system weiterverarbeitet werden und dem Tier
oder Menschen ein zweckmiBiges Verhalten in
der wechselnden Umwelt oder bei der Steuerung
der Organfunktionen ermoglichen.

Trager der Hauptfunktion eines Sinnesorgans,
der Informationsaufnahme oder »Rezeption«,
des Reizes, sind die Sinneszellen oder »Rezep-
toren«. Unter »Reiz« verstehen wir dabei alle
physikalisch oder chemisch meBbaren Zustéinde
oder Zustandsidnderungen in der Umwelt oder
auch im Korper eines Organismus, die zur Er-
regung dieser Rezeptoren fiihren. Je nachdem, ob
von den Sinneszellen bevorzugt mechanische,
chemische, optische, thermische oder elektrische
Reize aufgenommen werden, unterscheiden wir
Mechanorezeptoren, Chemorezeptoren, Photo-
rezeptoren, Thermorezeptoren und Elektro-
rezeptoren. Innerhalb jeder Rezeptorgruppe
konnen in Abhéingigkeit von den physikali
Di ionen der wahrgenc Reize wie-
der verschiedene Untergruppen unterschieden
werden. So rechnet man zu den Mechanorezep-
toren all jene Sinneszellen, die durch Druckreize,
Spannungsreize, Dehnungsreize, Stromungs-
reize, Vibrationsreize oder Schallreize erregt
werden.

Ein anderes Einteilungsprinzip der Rezeptoren
geht davon aus, ob die Reize Informationen iiber
die Umwelt oder Zustande im eigenen Korper
mitteilen. Man kann demzufolge »Exterorezep-
toren« von »Interorezeptoren« unterscheiden.
Sinneszellen konnen einzeln verteilt im tie-

h
hen
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rischen Organismus vorkommen oder in groBerer
Anzahl vereinigt unter Beteiligung anderer Zell-
oder Gewebetypen hochkomplizierte, zusam-
mengesetzte Sinnesorgane bilden, wie sie bei-
spielsweise die Augen der Wirbeltiere darstel-
len.

Die vergleichende Tierphysiologie hat in den
vergangenen hundert Jahren eine ungeheure
Fiille von Einzelwissen iiber das Vorkommen
spezieller Sinnesorgane und deren Funktion bei
den verschiedenen Tiergruppen zutage gefordert.
Uns interessiert hier vor allem die Frage, ob es
moglich ist, die groBe Mannigfaltigkeit verschie-
dener Rezeptortypen und -funktionen auf ein-
heitliche Bau- und Funktionsprinzipien zuriick-
zufiihren. Wir wollen uns dabei insbesondere
vergegenwirtigen, welche Vorstellungen die
moderne Biologie von den Vorgingen entwickelt
hat, die von der Reizaufnahme zur Erregung der
Sinneszellen und zur Weiterleitung der mit dem
Reiz aufgenommenen Informationen im Nerven-
system fiihren.

Ganz unabhingig von der als Reiz wirksamen
Energieform kann man auf Grund allgemeiner
Bau- und Funktionsmerkmale primire und se-
kundire Sinneszellen unterscheiden. Bei den
primiren Sinneszellen handelt es sich im Grunde
um Nervenzellen, die sich auf die Reizaufnahme

Dehnung des diinnen Rezeptormuskels. Das Tier
wird somit durch die Streckrezeptoren iiber den
Deh d der Rezep keln infor-
miert, der seinerseits von der Biegung des Hinter-
korpers abhéngt, da diese Muskeln mit der Innen-
seite seines AuBenskeletts verwachsen sind.

Wie unsere Abbildung veranschaulicht, kann
man an der Streckrezeptorzelle die typischen
Komp einer Ner unterscheiden.
Von der den Zellkern umgebenden Region des
Zellkorpers, dem Perikaryon, gehen einerseits
die in den Rezeptormuskel ziehenden Dendriten,
andererseits ein langes Axon aus, das mit zentral
gelegenen Nervenzellen Synapsen bildet. Die
Streckrezeptororgane der FluBkrebse eignen sich
in hervorragender Weise fiir elektrophysiologi-
sche Untersuchungen. Sie kénnen sehr leicht aus
dem Tier herausprépariert und in einer physiolo-
gischen Losung stundenlang in voller Funktions-
fahigkeit gehalten und experimentell untersucht
werden. Infolge der beachtlichen GroBe des
Perikaryons, das einen Durchmesser von mehr
als S0um erreicht, kann man ohne Schwierig-
keiten die Zelle mit Glasmikroelektroden an-
stechen und durch intrazellulare Ableitung das
Membranpotential messen.

Bei Dehnung des R ), kels, die zu
einer mechamschen Verformung der Dendriten

spenahsxert haben und d prechend als
»Rezeptorneurone« bezei werden k
Sie zeichnen sich durch den Besitz eines eigenen
Axons aus, das die Erregung zum Zentrum des
Nervensystems leitet. Bei den sekundiren Sin-
neszellen wird die Erregung vom Zellkorper di-
rekt iiber Synap zur nachfolgenden Sinnes-
zelle geleitet, da ihnen ein erregungsleitender
Zellfortsatz fehit.

Wir wollen uns die pri Arbeif

des Streck ptors fithrt, 146t sich eine De-
polarisation der Sinneszelle beobachten. Die
GroBe dieser Depolarisation, die als »Generator-
potential« bezeichnet wird, ist von der Intensitit
des Reizes abhzingig und spiegelt dessen Verlauf
auch annhernd wider. Bei genauer Beobachtung
148t sich feststellen, daB zu Beginn der Dehnung
die Depolarisation etwas iiberschieft, dann lang-
sam zm'uckgeht und sich auf einen Gleich-

der Rezeptorneurone am Beispiel eines Me-
chanorezeptors vergegenwirtigen, der seit 1951
zu den meistuntersuchten Objekten der Sinnes-
physiologie gehort. Es handelt sich um die
Streck- oder Stretchrezeptoren der FluBkrebse.
Diese Streckrezeptoren liegen jederseits paar-
weise an der Riickenseite der Segmente des
Hinterkorpers der Krebse. Sie stellen Muskel-
rezeptororgane dar, bei denen jeweils ein groBes
Rezeptorneuron mit einem feinen Muskel ver-
bunden ist, zwischen dessen Muskelfasern sich
die Dendriten der Sinneszelle verzweigen. Als
spezifischer Reiz fiir die Sinneszelle wirkt die
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gewich 1it, in dem die Depolari-
sauon propomonal der Reizstarke ist.

Ei de Untersuct haben ergeben,
daB das Generatorpotential im Bereich der
Dendriten entsteht, der demzufolge als Ge-
neratorregion der Sinneszelle bezeichnet wird.
Wie die Abbildung veranschaulicht, breitet sich
von dort das Generatorpotential mit abnehmen-
der Amplitude elektrotonisch iiber die den Zell-
kern enthaltende Region der Rezeptorzelle aus
und gelangt schlieBlich zur Basis des Axons.
Wenn im erregungsleitenden Bereich des Axons
die Depolarisation (= Generatorpotential) trotz
ihrer Amplitudenverringerung noch die Er-




Generatorpotential
(GroBe reizabh

\kunmpmcnualr

Dendrit

Perikaryon

Elektrische Vorginge bei der Erregung einer Sinnes-
zelle (Streckrezeptor des FluBkrebses) in den ver-
schiedenen Zellabschnitten. Das in der Dendriten-
region auf Reizeinwirkung gebildete Generatorpoten-
tial breitet sich elektrotonisch unter Abnahme seiner
Amplitude iiber das Perikaryon bis zur Axonbasis aus,
Wo es zur der aktiv for i Aktions-
potentiale fiihrt.

h

elle iiber so fiihrt das
Generatorpotential hier zur Ausbildung eines
Aktionspotentials, das nun in voller Stirke iiber
den Rezeptorzellfortsatz weitergeleitet wird.
Falls nach Abklingen des ersten Aktions-

Trans-
- "
1 mitter

Axon Synapse
pen unabhiingig von der wirksamen Reizenergie
gleichermaBen gilt.

Wir konnen sagen, daB Rezeptoren im Grunde
als Signalwandler wirken. Sie iibersetzen die in
den qualitativen und quantitativen Eigenschaften
der Reize enthaltenen Informationen in eine ein-
heitliche, fiir das Nervensystem charakteristi-
sche »Sprache«, namlich in Anderungen des
Membranpotentials, die in Folgen von Aktions-
potentialen umcodiert und iiber die Nervenfasern
dem Zentralnervensystem zugeleitet werden. Es
erfolgt im Rezeptor gewxssermaﬂen eine Um-

des ischen oder
Lichtreizes in die elektnsche Antwort der Sin-
lle. Wir sp deshalb auch von der

potentials die Depolarisation im impulsbildend:

Bereich noch groB genugist, so entsteht hier nach
einer kurzen Pause ein zweites Aktionspotential
und eventuell weitere. Die zeitlichen Abstinde
zwischen den aufeinanderfolgenden Nerven-
impulsen sind um so kiirzer, je grofer das Ge-
neratorpotential, also die durch den Reiz ver-
ursachte Depolarisation der Zellmembran, ist. Es
erfolgt somit in der impulsbildenden Region des
Rezeptors eine Verschliisselung der in der Am-
plitude des Generatorpotentials enthaltenen In-
formationen iiber den Reiz in eine bestimmte
Folge von Ak ialen. Man bezeichnetin
Analogie zum Sprachgebrauch der Technik
diesen Vorgang heute als »Codierung« und die
impulsbildende Region, die im allgemeinen ander
Axonbasis liegt, als »Encoder«. Damit haben wir
das allgemeine Prinzip der Funktion einer Sin-
neszelle charakterisiert, das fiir alle Rezeptorty-

Energi dl oder »Transdukti im Re-

zeptor.

Minimale Reizleistungen (Watt) von Sinnesorganen

Ohr des Menschen 8x107%-4x107"
Tympanalorgan

der Laubheuschrecke 5x107"
Subgenualorgan der Schabe 6x107"

Auge des Menschen 6x10"7

Fiir das Verstindnis der Rezeptorfunktion ist
wichtig, daB die Energie fiir die Reizantwort der
Zelle um ein Vielfaches die Reizenergie iiber-
steigt. Sie kann also nicht vom Reiz selbst,
sondern nur aus dem Zellstoffwechsel geliefert
werden. Der Reiz selbst hat nur eine Auslose-
oder Steuerfunktion. Dies wird besonders deut-
lich, wenn man sich vergegenwirtigt, welche
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minimalen Energiebetrége ausreichen, um eine
Sinneszelle zu erregen.

Die Tabelle bringt einige geschiitzte Werte fiir
die Mindestenergie, die zur Erregung verschie-
dener Sinnesorgane erforderlich ist. Bei der

einzelne Sinneszelle erforderliche Energiemenge
ist noch kleiner.
Der Sinnesphysiologe H. Autrum hat in einem

ver 1-

licht, wie winzig tatsachlich dieser zur Erregung

Beurteilung dieser Werte gilt es zu beachten, da8

der Rezep erforderliche Energiebetrag ist.

sie die minimale Reizleistung fiir die Erregung
eines ganzen Sinnesorgans angeben. Die fiir eine

Er wies darauf hin, daB bei einer Leistung von
5-107"W/s insgesamt 10 Milliarden Jahre er-
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zelle, die in der Nihe der Gene-
ratorregion als Antwort auf einen
Reiz mit Mikroelektroden abgeleitet
wurde (oben) und Bezeichnung der
einzelnen Phasen des Antwortmu-
sters (unten). Die Abbildung ver-
anschaulicht den Mechanismus der
Codierung in einer Sinneszelle.
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Die zur Reizaufnahme dienenden Bereiche vieler
Sinneszellen erwiesen sich als modifizierte Ciliarstruk-
turen. A Chemorezeptor einer Planarie, B Mechanore-
zeptor eines Insekts, C Chemorezeptor eines Insekts,
D Photorezeptor einer Meduse, E Photorezeptor eines
Wirbeltiers

forderlich wéren, um soviel elektrischen Strom
zu gewinnen, damit eine 15-Watt-Glithlampe
nur eine Sekunde brennen kann! Da der
Energiebedarf fiir die Bild eines einzig
fortgelei Aktionsp ials in der Gro-
Benordnung von 10™!! Wattsekunden liegt, iiber-
steigt er den minimalen Reizenergiebedarf des
Rezeptors um 6 GroBenordnungen. Die Sinnes-
zelle zeigt demnach bei der Reiztransduktion eine
ganz beachtliche Verstirkerwirkung.

Einige weitere Angaben iiber die Reizschwel-
len der Rezeptoren mogen deren auBerordent-
liche Lei fahigkeit veranschaulich So
hat man aus experimentellen Befunden errech-
net, daB fiir die Erregung von Sinneszellen im
Gehororgan der Wirbeltiere oder in dem zur
Wahrneh von Vibrati di den Sub-

lorgan im Bein der Kiich habe Schwin-
gungen mit Amplituden von 0,01 nm ausreichen.
Dieser Wert entspricht einem Zehntel des Durch-
messers eines Wasserstoffatoms!

T
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Im Auge der Wirbeltiere reicht ein einzelnes
Lichtquant aus, um eine einzelne Sehzelle zu
erregen. Die auBerordentliche Leistungsfahigkeit
des Geruchssi der Sct linge wurde
durch Untersuch an Seidk i n nach-
gewiesen. Es ergab sich, daB ein einziges Molekiil
des vom Seidenspinnerweibchen erzeugten Ge-
ruchsstoffes Bombykol ausreicht, um auf der
Antenne des Ma einen Geruct ptor
in Erregung zu versetzen. Da auf den Fiihlern
einige hunderttausend Sinneszellen lokalisiert
sind, wird die Trefferwahrscheinlichkeit so weit
erhoht, daB ein Seidenspinnerméannchenauch bei
sehr geringer Duftstoffkonzentration das Weib-
chen iiber mehrere Kilometer »riechen« kann.

Das Problem der als Reiztransduktion bezeich-
neten Energi dl lle hat

llung in der Si
nicht zuletzt durch die im Vergleich zu tech-
nischen MeBfiihlern auBerordentliche Leistungs-
fahigkeit der Rezeptorzellen seit langem das
Interesse der Sinnesphysiologen erregt. Trotz
intensiver Bemiihungen zahlreicher Forscher in
aller Welt wissen wir bis heute von keinem Re-
zeptor genau, wie dieser fiir die Sinneszell-
funktion wesentliche ProzeB vor sich geht. So
scheint sicher, daB es sich bei der Transduktion
um einen komplexen Proze mit mehreren Teil-
schritten handelt.
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Der erste, durch die unmittelbare Wirkung des
Reizes auf den Rezeptor ausgeldste Schritt der
Transduktion wird als »PrimérprozeB« bezeich-
net. Dieser Primarproze8 ist bei den verschiede-
nen Rezeptortypen in Abhangigkeit von der
wirksamen Reizenergie unterschiedlich. Beim
Mechanorezeptor diirfte der Reiz zu Konforma-
tionsénderungen in der Rezeptormembran oder
in spezifischen Transducerstrukturen fiihren.
Fiir die Chemorezeptoren wird angenommen,
daB stereochemische Reaktionen zwischen den
Molekiilen der wahrgenommenen Stoffe und
spezifischen Rezeptormolekiilen an der Ober-
fliche der Rezeptorzelle erfolgen. Von den
Photorezeptoren ist bekannt, daB der Lichtreiz
primar zu einer photochemischen Reaktion fiihrt,
bei der spezifische Sehfarbstoffe umgewandelt
werden.

Vor keinem der Rezeptoren weil man bisher,
wie der jeweilige PrimérprozeB letztlich zu einer
Permeabilitatsanderung der Rezeptormembran
im Bereich der Generatorregion und damit zum
Generatorpotential fiihrt. Man kann vermuten,
da die unterschiedlichen Primérprozesse der
verschiedenen Rezeptortypen moglicherweise in
einen fiir alle einheitlichen Endschritt der Trans-
duktion einmiinden.

Interessante Hinweise gibt in diesem Zusam-

1y die F 11 daB Mechano-,
Chemo- und Photorezeptoren vielfach einen
iibereinstimmenden Grundaufbau zeigen. Elek-
tronenmikroskopische Untersuchungen ergaben,
daB es sich bei der Generatorregion vieler Sinnes-
zellen um modifizierte Ciliarstrukturen handelt.
Unsere Abbildung zeigt einige reprisentative
Beispiele. Diese morphologischen Befunde der
letzten Jahre fiihrten zu der Hypothese, daf die
Mikrotubuli als charakteristische Zellorganellen
der Cilien fiir den Transduktionsprozefl Bedeu-
tung haben konnten. Die experimentelle Priifung
dieser Mikrotubulus-Theorie der Reiztransduk-
tion ist zur Zeit Gegenstand intensiver Forschun-
gen.
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Die Ubertragung der Erregung
auf andere Zellen

Wir haben bei der Besprechung der im Nerven-
system ablaufenden Informationsprozesse bis-
her die Aufnahme von Informationen durch die
Sinneszellen, die Umcodierung dieser im Ge-
neratorpotential enthaltenen Informationen in
die Folge der Aktionspotentiale und den Me-
chanismus der Weiterleitung von Aktionspoten-
tialen im Axon betrachtet. Unbeantwortet blieb
bisher die Frage, wie die Erregung einer Sinnes-
oder Nervenzelle und damit die in der Aktions-
P ialf hal Infor i auf
andere Zellen weitergeleitet werden.

Es war bereits frither darauf hingewiesen
worden, dal diese Informationsiibertragung im
Bereich der Synapsen erfolgt, jener Kontakt-
strukturen also, die Sinnes- oder Nervenzellen
mit anderen Nervenzellen oder mit Zellen von
Erfolgsorganen, wie Muskel- und Driisenzellen,
bilden. Auf den ersten Blick konnte man meinen,
der einfachste Mechanismus der Erregungsiiber-
tragung sei der, daB im Bereich der Synapsen die
Aktionspotentiale der ersten Zelle direkt zur
elektrischen Erregung der zweiten Zelle fiihren,
in der so ebenfalls Aktionspotentiale gebildet
werden. In zahllosen Untersuchungen an den
verschiedensten Objekten hat sich jedoch er-
geben, daB dieser Weg einer elektrischen Er-
regungsiibertragung nur in wenigen, besonderen
Synapsentypen beschritten wird. In den meisten
Fallen erfolgt die Erregungsiibertragung auf
chemischem Wege, indem die im Synapsen-
bereich ankommenden Aktionspotentiale der
ersten prasynaptischen Zelle zu einer Ausschiit-
tung von spezifischen Ubertrigersubstanzen
fiihren, die ihrerseits die folgende Zelle erregen.
Da die Erregung demzufolge stets nur in ein und
derselben Richtung durch die Synapse weiter-
geleitet werden kann, hat diese somit eine
Ventilfunktion fiir die Steuerung der Informa-
tionsiibertragung. Die Aufklarung der Funktion
dieser »chemischen Synapsen« ist seit einigen
Jahrzehnten zu einem zentralen Anliegen der
Neurophysiologie geworden.

Wenn man bedenkt, da die Kontaktflache
zweier Nervenzellen im Bereich einer Synapse
nur etwa den millionsten Teil eines Quadrat-
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priasynaptische Nervenendigung

Schematische Darstellung der Vorgiinge bei der syn-
aptischen Ubertragung an einer erregenden Synapse

millimeters ausmacht, so fragt man sich, wie es
iiberhaupt moglich war, den Nachweis ciner
chemischen Erregungsiibertragung in einem
solch winzigen Bereich zu fiihren. Die ent-
scheidenden ersten Untersuchungen sind denn
auch nicht an Synapsen zwischen verschiedenen
Nervenzellen, sondern an den groBeren Syn-
apsen von Nerven- und Muskelzellen gemacht
worden.

Ausgangspunkt dieser groBartigen Entdeckung
der chemischen Erregungsiibertragung waren
beriihmt gewordene Experimente, die der Phy-
siologe Otto Loewi (1873—1961) im Jahre 1921 an
den Herzen von Froschen und Kréten durch-
fiihrte. Ziel seiner Untersuchungen war es, zu
klaren, wie der Nervus vagus auf Grund seiner
Aktivitat den Herzschlag hemmt. Am isolierten
Herzen, das er mit einem Stiick des Nervus vagus
aus dem Tier herauspripariert hatte, konnte
Loewi nachweisen, daB bei der elektrischen
Reizung des Nerven an dessen Endigungen ein
Stoff ausgeschiittet wird, der auf den Herzschlag
einen hemmenden EinfluB ausiibt. Er fiihrte
diesen Nachweis, indem er wihrend des Reiz-
versuchs die Herzkammer mit einer physiolo-

Aktionspotential

postsynaptische Nervenzelle

gischen Salzlosung fiillte, die Losung dann ent-
nahm und mit ihr an einem normal schlagenden,
isolierten Herzen eine Verringerung der Am-
plitude der Herzkontraktion ausloste. Spiter
wurde nachgewiesen, daf es sich bei dem an den
Endigungen des hemmenden Herznerven frei-
gesetzten Stoff um Acetylcholin handelt.

Mit dem Acetylcholin war der erste und wich-
tigste Ubertrigerstoff identifiziert worden.
Spiter stellte sich heraus, daB8 es noch andere
Substanzen gibt, die eine Transmission der Er-
regung zwischen den Zellen bewerkstelligen und

demzufolge »Neurotransmitter« oder kurz
»Transmitter« genannt werden. Wir kennen
heute etwa zehn Verbindungen, deren

Transmitternatur durch Experimente erwiesen
wurde. Fiir den Nachweis, daB eine bestimmte
chemische Verbindung als Neurotransmitter
wirkt, ist es notwendig, die zu priifende Substanz
in winziger Menge auf die Oberfliche einzelner
Nervenzellen zu bringen und die dadurch aus-
gelosten Potentialanderungen der Nervenzell-
membran zu registrieren. Voraussetzung fiir die
Entwicklung der modernen Transmitterfor-
schung war demzufolge die Verfiigbarkeit ge-
eigneter, hochempfindlicher Untersuchungs-
methoden.

Besondere Bedeutung hat in diesem Zusam-
menhang die Mikroelektrophorese mit mehr-
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Schematische Darstellung der Vorginge bei der syn-
aptischen Ubertragung an einer hemmenden Synapse

kaniiligen Mikropipetten erlangt. Sie macht sich
die Tatsache zunutze, da man in die Mikro-
pipetten gefiillte, geloste Stoffe, die Trager elek-
trischer Ladungen sind, durch Anlegen eines
elektrischen Feldes in genau bestimmbarer
Menge gezielt an die gewiinschten Stellen des
Nervensystems heranbringen kann. Zu diesem
Zweck werden an Stelle der friiher beschriebe-
nen einfachen Glasmikroelektroden aus mehre-
ren zusammengeschmolzenen Glaskapillaren
mehrfache Mikropipetten ausgezogen, deren
Spitzen im Abstand von nur 20 bis 100 um parallel
zueinander verlaufen. Wenn eine der Spitzen die
anderen um 40 bis 60 pm iiberragt, kann man mit
ihr eine Nervenzelle anstechen und intrazellular
deren Membranpotential messen, wihrend iiber
die kiirzeren Mikrokapillaren elektrophoretisch
die auf ihre Wirkung zu testenden chemischen
Substanzen extrazellular an die Nervenzelle
herangebracht werden konnen.

Die Wirkungsweise der Neurotransmitter ist
heute vor allem durch Untersuchungen iiber das
Acetylcholin recht gut bekannt. Wir wissen, da
von der prasynaptischen Zelle beim Eintreffen
eines Aktionspotentials eine kleine Menge des
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kein Aktionspotential

postsynaptische Nervenzelle

Ubertragerstoffes in den synaptischen Spalt
ausgeschiittet wird. Der Transmitter reagiert
dann mit Rezeptormolekiilen, die in der sub-
synaptischen Membran der anderen Zelle lokali-
siert sind, und verursacht dadurch eine Anderung
ihrer Ionenpermeabilitat. Diese hat ihrerseits
eine Verdnderung des Membranpotentials der
postsynaptischen Zelle zur Folge, die als »post-
synaptisches Potential« oder »PSP« bezeichnet
wird. Handelt es sich beim postsynaptischen
Potential um eine Depolarisation der Membran,
so fiihrt dies zur Erregung oder »Excitation« der
Zelle. Wir sprechen dann von einem excitato-
rischen postsynaptischen Potential (EPSP). Wird
durch den Transmitter jedoch eine Hyperpolari-
sation der postsynaptischen Zellmembran aus-
gelost, so hat dies eine Hemmung oder »Inhibi-
tion« der Zellerregung zur Folge. Wir bezeichnen
das PSP dann als inhibitorisches postsynapti-
sches Potential oder IPSP.

Je nach der Transmitterwirkung konnen wir
also erregende (excitatorische) und hemmende
(inhibitorische) Synapsen unterscheiden. Ob ein
Neurotransmitter excitatorisch oder inhibito-
risch wirkt, hiangt allerdings nicht nur von der
chemischen Natur dieses Stoffes, sondern
ebenso von der Reaktionsweise der postsynap-
tischen Zelle ab. So wirkt Acetylcholin an den
Synapsen des Herzmuskels inhibitorisch, an der



quergestreiften Skelettmuskulatur hingegen ex-
citatorisch.

Fiir ein volles Verstandnis der Synapsenfunk-
tion miissen wir die bei der synaptischen Trans-
mission auftretenden elektrophysiologischen
Prozesse einer excitatorischen Synapse noch
etwas niher betrachten. Fiir ihre Registrierung ist
es notwendig, feinste Elektroden einerseit in das
Axon nahe der zu untersuchenden Synapse,
andererseits in die postsynaptische Region der
Nachbarzelle einzustechen. Bei Erregung der
prasynaptischen Zelle konnen wir von deren
Axonende eine Folge von Aktionspotentialen
ableiten. Wenn deren Impulsfrequenz sich im
Verlaufe der Registrierzeit verandert, so 1a8t sich
der zeitliche Frequenzverlauf in einfacher Weise
graphisch darstellen. Bei gleichzeitiger Registrie-
rung des Membranpotentials im postsynap-
tischen Teil der Synapse kann man feststellen,
daB hier keine einzelnen Nervenimpulse auftre-
ten, sondern eine langsame Depolarisation des
Membranpotentials erfolgt, die fiir die Dauer der
Aktionspotentialfolge der prasynaptischen Zelle
anhalt.

Bei genauerer Beobachtung ergibt sich, dal der
zeitliche Verlauf der postsynaptischen De-

charakteristische Impulsfolge des préasynap-
tischen Axons in einen entsprechenden De-
polarisationsverlauf der postsynaptischen Mem-
bran umgewandelt.

Verfolgen wir die Informationsiibertragung an
der Synapse beim Auftreten eines einzelnen
Aktionspotentials in der prasynaptischen Zelle
genauer, so sehen wir, da es bei der Informa-
tionsiibertragung zwischen beiden Zellen eine
kurze Verzogerung gibt, die etwa 0,5 Millisekun-
den dauert. Das postsynaptische Potential unter-
scheidet sich vom fortgeleiteten Aktionspoten-
tial durch die viel geringere Amplitude der De-
polarisation und deren wesentlich lingere Dauer.
‘Wenn ein neues Aktionspotential an der Synapse
eintrifft, bevor die postsynaptische Depolarisa-
tion abgeklungen ist, so fiihrt dies zu einer Uber-
lagerung der ersten und zweiten Depolarisation.
Diese »zeitliche Summation« der postsynap-
tischen Potentiale kann als Ursache der
Proportionalitat zwischen Impulsfrequenzfolge
und Depolarisationsverlauf angesehen wer-
den.

Unbeantwortet blieb bisher die Frage, wie die
beschriebenen elektrischen Potentialdnderungen
im Bereich der Synapse mit dem Proze8 der

synaptischen Ner

polarisation annahernd dle Frequenz der pra- chem:schen Infonnauonsuben.ragung durch
i widerspiegelt (Ab-  Tr Wir sahen oben,
bildung). Da die GroBe der Depolarisation in daB ein ankc des Aktic ial zur

jedem Zeitpunkt der Momentanfrequenz der
ankommenden Aktionspotentiale proportional
ist, wird gewissermaen durch die Synapse die

Axon

Synapse

Ausschiittung einer bestimmten Menge des
Transmitters fiihrt, der durch Reaktion mit
spezifischen Rezeptormolekiilen die Ionen-

Dendrit

Im Bereich einer Synapse wird die
Impulsfolgefrequenz eines Axons in
eine Depolarisation des Dendriten
iibersetzt.
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permeabilitat der subsynaptischen Membran
verursacht. Die fiir diese Prozesse erforderliche
Zeit ist fir die synaptische Verzogerung der
Informationsiibertragung verantwortlich.

Man kann vereinfachend annehmen, daB die
GroBe der postsynaptischen Depolarisation an-
nihernd der Konzentration des freigesetzten
Transmitters proportional ist. Im Bereich der
postsynaptischen Membran der Synapse wird
jedoch ein Enzym wirksam, das den Transmitter
abbaut und so dessen depolarisierende Wirkung
riickgéngig macht. Wihrend die Freisetzung und
Diffusion des Transmitters durch den syn-
aptischen Spalt sehr schnell vor sich geht, erfolgt
der enzymatische Abbau des Transmitters viel
langsamer. Es wird so verstandlich, daB beim
Eintreffen eines Nervenimpulses an der Synapse
die postsynaptische Depolarisation nach der
kurzen Verzigerung sehr schnell ansteigt, aber
dann viel langsamar exponentiell abklingt. Wenn
vor dem Abbau der gesamten freigesetzten
Transmittermenge ein neues Aktionspotential
abermals zur Ausschiittung von Transmitter
fiihrt, so wird sich dieser zur Restmenge des noch
nicht abgebauten Transmitters addieren und eine
entsprechend hohe Depolarisation der subsyn-
aptischen Membran verursachen. Es ist damit die
zeitliche Summation der Erregungsiibertragung
erklart.

Besonderes Interesse erregten Anfang der
fiinfziger Jahre Experimente von B.Katz und
seinen Mitarbeitern, aus denen hervorgmg, daB
die Transrmtter offensichtlich immer in bestimm-
ten winzigen Quanten at iittet werden. Die
Forscher konnten an den groBen Synapsen
zwischen Nervenfasern und Muskelzellen, den
motorischen Endplatten der Wirbeltiere, fest-
stellen, da auch ohne Erregungder Nervenfaser
an der ruhenden Muskelzel ige Depolarisa-
tionen der Membran von etwa 0,5 mV Amplitude
auftreten. Sie wiesen nach, daB diese »Miniatur-
Endplattenpotentiale« durch die zufzllige, spon-
tane Freisetzung eines bestimmten, winzigen
Quantums von Acetylcholin aus dem Nerven-
faserende verursacht werden. Da groBere End-
plattenpotenuale ganzzahlige Vielfache dieser
winzigen Miniaturpotentiale darstellen, ergibt
sich der SchluB, daB allgemein der Transmitter
quantenmiBig freigesetzt wird. Man kann an-
nehmen, daB ein Transmitterquant dem Inhalt
eines synaptischen Vesikels entspricht. Wahrend
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synaptische Verzogerung

Die Informationsiibertragung an einer Synapse zeigt
eine synaptische Verzogerung des postsynaptischen
Potentials am Dendnten gegeniiber dem praesynap-
tischen Akti am A

die zu Miniaturpotentialen fiihrende »Ruheak-
tivitit« der Synapse durch die zufillige Aus-
schiittung des Transmitterinhalts einzelner syn-
aptischer Vesikel verursacht wird, ist bei der
synaptischen Ubertragung eines Aktionspoten-
tials die Anzahl der gleichzeitig freigesetzten
Transmitterquanten verhundertfacht.

Obwohl die Neurophysiologie in den vergan-
genen Jahrzehnten eine Fulle von Einzelheiten
des Mech der ch hen Erregungs-
iibertragung in der Synapse aufgeklrt hat, blei-
ben zahlreiche grundsitzliche Probleme auch
heute noch ungeldst. So ist bisher noch nicht
eindeutig geklart, wie der Transmitter aus den
Vesikeln in den synaptischen Spalt gelangt.
Obwohl sicher erscheint, daB der Transmitter an




spezifischen Rezeptormolekiilen der subsynap-
tischen Membran angreift, gelang bisher noch
nicht deren eindeutige Identifizierung. Keine
Antwort wissen wir schlieBlich auf die wichtige
Frage, wie die Reaktion zwischen Transmitter
und Rezeptormolekiil zu einer Veridnderung der
Membranpermeabilitit und damit zur postsyn-
aptischen Potentialdnderung fiihrt.

Informationsverarbeitung
im Nervensystem

Von der Kenntnis der bioelektrischen Phzno-

steht. Um so erstaunlicher ist es, daB es seit
einigen Jahrzehnten moglich wurde, die in diesem
iiberaus komplizierten System ablaufenden Pro-
zesse der Informationsverarbeitung wenigstens
in ihren Grundziigen zunehmend aufzukliren.
Voraussetzung firr ein Verstindnis der
erstaunlichen Leistungen des Zentralnervensy-
stems der Tiere ist die Kenntnis der Prinzipien,
nach denen eine Informationsverarbeitung in der
einzelnen Nervenzelle und in einfachen Nerven-
netzen moglich ist. Ein einzelnes Neuron kann
iiber seine vielen Dendriten von zahlreichen
anderen Nervenzellen unterschiedliche Informa-
tionen aufnehmen und weiter verarbeiten. In der
Sprache des Nachrichtentechnikers kann man
sagen, daB iiber verschiedene Kanile unter-
schiedliche Informationsstrome auf eine Ner-

mene, die an Nerven- und Si llen bei der
Informationsaufnahme, Zellerregung, Erre-
gungsleitung oder Erregungsiibermittlung auftre-
ten, ist es ein weiter Weg bis zum Verstéindnis der
Informationsverarbeitung im Zentralnervensy-
stem der hoheren Tiere oder gar des Menschen.
An Hand einer Uberschlagsrechnung kann man
leicht veranschaulichen, um welch komplexe
Problematik es sich dabei handelt.

Seit iiber hundert Jahren wissen wir, daB8 der
GroBhirnrinde bei der Informationsverarbeitung
im Gehirn der Saugetiere und des Menschen eine
wesentliche Rolle zukommt. Man schitzt, daB in
der menschlichen GroBhirnrinde etwa 16 Milliar-
den Nervenzellen vorhanden sind. Die Zahl der
Synapsen, durch die eine einzelne Nervenzelle
mit anderen verschaltet ist, kann mehrere Hun-
dert bis viele Tausend betragen. Unter der An-
nahme, daB jedes Neuron durchschnittlich
1000 Synapsen besitzt, ergibt sich fiir die GroB-
hirnrinde eine Gesamtzahl von 16 Billionen
Verkniipfungspunkten. Die GroBe dieser Zahl
wird einem bewuBt, wenn man die Synapsen
einzeln zihlen wollte. Wiirde man in jeder Se-
kunde eine Synapse erfassen, so miiite eine
Person iiber 500000 Jahre ununterbrochen zih-
len, um alle Synapsen der menschlichen GroB-
hirnrinde erfassen zu konnen. Da es in der Hirn-
forschung aber nicht nur auf die Anzahl der
Nervenzellen und ihrer Verkniipfungen, sondern
vor allem auch auf deren spezifische raumliche
Verschaltung ankommt, kann man er vor

lle konvergieren, von der diese Eingangs-
meldungen verrechnet und iiber das Axon weiter-
geleitet werden. Da das Axon iiber mehr oder
weniger zahlreiche Seitenzste mit mehreren an-
deren Neuronen synaptisch verkniipft sein kann,
wird das Resultat der Informationsverarbeitung
von der Nervenzelle divergierend mehreren

Konvergenz

Divergenz

+

welchen Schwierigkeiten der Neurobiologe schon
bei der Aufklarung der Feinstruktur des Gehirns

Darstellung der Konvergenz- und Di-
ver \{ von Ner Die Pfeile geben
die Rich des Infor ionsf: an.
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Addition

A EPSP B

Prinzip der drei Grundrechenoperationen, die der In-
formationsverarbeitung im Nervensystem zugrunde
liegen. Es sind jeweils die einlaufenden postsynap-
tischen Potentiale und unten das resultierende »Re-
chenergebnis« dargestellt.

hgeschal Neuronen Unsere
Abblldung ver haulicht dieses grundl d
Ver 3y der Ner lle, das als
»Konvergenz-Divergenz-Prinzip«  bezeichnet

wird.

Die Verrechnung der Informationen, die einer
Nervenzelle zugeleitet werden, kann zur Ad-
dition, Subtraktion oder Multiplikation der Daten
fithren. In der Abbildung wird dies fiir den ein-
fachen Fall des Zusammenwirkens von jeweils
drei Neuronen veranschaulicht. Zu einer Ad-
dition kommt es, wenn an der gleichen Nerven-
zelle mehrere erregende Synapsen ansetzen. Jede
der Synapsen fiihrt bei der Ausschiittung ihres

Subtraktion

EPSP 4

Multiplikation
N

EPSP

frither beschnebenen zeitlichen Summation mit
einer raumlict ion der Er zu
tun. Zur Subtraktion der einlaufenden Informa-
tionen kommt es, wenn am gleichen Neuron
erregende und h verschi

ner Nervenzellen ansetzen. Es werden durch das
Folgeneuron die inhibitorischen von den ex-
citatorischen Potentialen subtrahiert. Eine Multi-
plikation der Daten beobachten wir schlieBlich,
wenn eine Synapse am prasynaptischen Bereich
einer anderen Synapse ansetzt. Unsere Abbil-
dung veranschaulicht den EinfluB einer erregen-
den Synapse, die mit einer zweiten erregenden
Synapse verkniipft ist und deren Erregungsiiber-
tragung auf ein drittes Neuron senkt. Durch die
Transmitterausschiittung der ersten Synapse
wird die prasynaptische Membran der zweiten
Synapse vordepolansnert, s0 daB die Amphtude
der an ihr einl: iale ver-
kleinert wird. Da dies zur Verringerung der

Transmitters zu einem excitatorischen postsy

aptischen Potential, das sich mit den anderen an
der Zell bran des Fol ons aufsum-
miert. Wir haben es hierbei im Unterschied zu der

168

Tr itterfreisetzung an der Synapse
fiihrt, wird die Erregungsiibertragung vom
zweiten auf das dritte Neuron um einen von der
Erregung des ersten Neurons abhiingigen Pro-



zentsatz gesenkt. Man kann sagen, daB diese
»prasynaptische Hemmung« einer Multiplikation
der Daten mit einem Faktor entspricht, der
kleiner als eins ist.

Mit dem Konvergenz-Divergenz-] PnnZIp und

die dreidi ionale Anordnung und Verschal-
tung von drei verschiedenen Neuronentypen in
der gut untersuchten Kleinhirnrinde dar-
gestellt.

Fu: die Aufklarung der Zellarchitektur und

den Mechani der D rechnung in
Einzelneuronen haben wir wesentliche Grund-
lagen kennengelernt, auf denen die Informations-
verarbeitung im Zentralnervensystem der Tiere
beruht. In Anbetracht der eingangs erwihnten
ungeheuren Komplexitit des Gehirns der Wir-
beltiere oder des Menschen konnte es dennoch
aussichtslos erscheinen, in diesem die strukturel-
len und funktionellen Beziehungen der Ein-
zelneuronen sowie deren Zusammenwirken bei
der Gehirntiitigkeit aufzuklaren. Diese Aufgabe
wird jedoch fiir den Neurobiologen durch die
Tatsache erleichtert, daB im Gehirn gleichartige
Schritte der Momauonsverarbelmng melst von

des Gehirns der hoheren
Tlere steht dem Neurobiologen heute eine Viel-
zahl von Untersuchungsmethoden zur Ver-
fiigung. Diese reichen von den klassischen neu-
roanatomischen Verfahren der Metallimprégna-
tion iiber experimentelle Methoden der Ver-
schaltungsanalyse bis zu den modernen Metho-
den der Zellinjektionen, die eine Markierung
einzelner Nervenzellen bei gleichzeitiger Regi-
strierung ihrer elektrophysiologischen Aktivita-
ten erlauben. Durch kombinierten Einsatz
morphologischer Methoden mit elektrophysiolo-
gischen Reiz- und Ableitungstechniken wird es
moglich, die funktionelle Verkniipfung zwischen

Gruppen i Ner

werden. Es wird damit sowohl die morphologi-
sche Aufklirung der Zellverschaltung wie die
elektrophysiologische Untersuchung des Ge-
hirns sehr vereinfacht. Als Beispiel fiir das
komplizierte Strukturgefiige der Nervenzellen in
einem Gehirnabschnitt ist in unserer Abbildung

verschied Neuronen oder Neuronengruppen
im Gehirn aufzukliren. Besondere Bedeutung
kommt dabei der Moglichkeit zu, mittels eines
»stereotaktischen Zielgerites« am lebenden Tier
Reiz- oder Ableitelektroden an vorher be-
stimmte, genau definierte Stellen des Gehirns
heranzubringen (Abbildung) und dort ohne Be-

Riumliche Anordnung und Prinzip
der Verschaltung von drei verschie-
denen Neuronentypen im Klein-
hirn
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Zur Untersuchung der Gehirnfunktionen ist die Ein-
pflanzung von Elektroden in genau vorherbestimmte
Gehirnregionen erforderlich. Die abgebildete Implan-
tation von Elektroden in das Kaninchengehirn wurde
im Physiologischen Institut der Friedrich-Schiller-
Universitit Jena durchgefiihrt.

eintrichtigung der Gehirnfunktion unter Um-
stinden mehrere Monate implantiert zu lassen.
Neben den mannigfachen Varianten elektro-
physiologischer Techniken umfaBt das Me-
thodenarsenal des Neurophysiologen biochemi-
sche und pharmakologische Verfahren, die schon
dlteren Methoden der experimentellen Reizung
und Ausschaltung einzelner Gehirnregionen und
die vielfiltigen Untersuchungsverfahren der
Verhaltensforschung. Viele dieser Methoden
erfordern einen hohen technischen Aufwand und
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setzen fiir eine erfolgreiche Anwendung lang-
jahrige Erfahrung des Forschers voraus. Es wird
so verstindlich, daB bei der Aufklirung der
Funktionsprinzipien des Zentralnervensystems
dem interdisziplindren Zusammenwirken ver-
schiedener Forschungsgruppen besondere Be-
deutung zukommt.

Im Rahmen dieser kurzen Zusammenfassung
ist es nicht moglich, auf die bei der Erforschung
der hoheren Nerventitigkeit und der neuro-
physiologischen Grundlagen des Verhaltens be-
reits erzielten Erkenntnisse niher einzugehen.
Nur einige Hinweise mogen andeuten, in welcher
Richtung heute die Losung eines Problems ge-
sucht wird, das den Menschen seit jeher bren-
nend interessierte, namlich die Ursachen und
GesetzmiBigkeiten der Gedichtnisprozesse.
Seitdem der groBe sowjetische Physiologe




J.P. Pawlow (1849—1936) vor einem halben Jahr-
hundert mit seinen berilhmten Experimenten
iiber bedingte Reflexe einfachste Lernvorgiange
der Tiere einer experimentellen Analyse zugéng-
lich machte, hat als ein Grundphinomen aller
hoheren Nerventitigkeit die Fahigkeit des Ner-
vengewebes zur Informationsspeicherung immer
wieder die Forscher fasziniert. Die Erkenntnisse
der letzten Jahrzehnte deuten an, dal den Ge-
dédchtnisleistungen zwei unterschiedliche Wir-
kungsmechanismen zugrunde liegen.

Wir wissen heute, da man bei der Informa-
tionsspeicherung zwischen einem Kurzzeit- und
Langzeitgedédchtnis unterscheiden muBl. Wah-
rend das Kurzzeitgedichtnis eine Informations-
speicherung im allgemeinen nur fiir Sekunden
oder Minuten ermoglicht, wird beim Langzeit-
gedéchtnis die Information fiir viel langere Zeit-
raume aufbewahrt, die Jahre und im Extremfall
sogar das ganze Leben des Organismus umfas-
sen. Man nimmt an, da8 der kurzfristigen Spei-
cherung vor allem elektrophysiologische Pro-
zesse zugrunde liegen. Dafiir spricht unter ande-
rem die Beobachtung, daB} die Inhalte des Kurz-
zeitgedachtnisses durch Elektroschocks geloscht
werden konnen. Es wird vermutet, daB der
Kurzzeitspeicherung  neuronale  Erregungs-
muster zugrunde liegen, die irgendwie den Ge-
dachtnisinhalt widerspiegeln. Dabei spielt mog-
licherweise das Zirkulieren von Erregungen in
Neuronenverbanden und eine zeitweilige Er-
hohung der Erregbarkeit von bestimmten Neu-
ronen eine Rolle. Aus dem Kurzzeitgedachtnis
kann eine Information Kurzfristig abgerufen
werden. Ohne ein solches »Abfragen« wird sie
bald geloscht. Bei wiederholter Aktivierung des
Kurzzeitgedachtnisses kann die Information in
das Langzeitgedéachtnis iibernommen und damit
konserviert werden.

Die im L itgeddchtnis enthal In-
formationen bleiben auch bei Elektroschocks
oder zeitweiliger Ausschaltung elektrophysiolo-
gischer Prozesse im Gehirn durch Unterkiihlung
erhalten. Da andererseits wiahrend der Lernphase
durch Verabreichung von Stoffen, die eine RNA-
oder Proteinsynthese hemmen (z. B. Actinomy-
cin D, Puromycin), die Ubernahme von Infor-
mationen in das Langzeitgedéchtnis verhindert
werden kann, ist anzunehmen, da3 bei der Aus-
bildung des Langzeitgedachtnisses Biosynthe-
seprozesse eine Rolle spielen, die an einer

Iwan Petrowitsch Pawlow (1849—1936) erlangte groie
Bedeutung fiir die Entwicklung der neueren Physiolo-
gie. Er wurde fiir seine Erkenntnisse auf dem Gebiet
der Verdauungsphysiologie 1904 mit dem Nobelpreis
ausgezeichnet und forderte seit Beginn des 20. Jahr-
hunderts nachhaltig die Lehre von der hoheren Nerven-
tiatigkeit.

strukturellen oder chemischen Konservierung
der Gedachtnisinhalte beteiligt sind. In welcher
Weise dies geschieht, ist gegenwirtig Gegenstand
intensiver Forschung und zahlreicher Hypothe-
sen. Besonderes Aufsehen erregten in neuerer
Zeit Versuche, aus den Gehirnen dressierter
Tiere geddchtniswirksame Substanzen zu iso-
lieren und auf nichttrainierte Tiere zu iibertragen.
Es darf jedoch nicht verschwiegen werden, dal
die Moglichkeit einer solchen chemischen Ge-
dédchtnisiibertragung unter den Neurobiologen
zur Zeit stark umstritten ist. Auf jeden Fall wird
noch eine intensive, langdauernde Zusammen-
arbeit der Neuroanatomen, Neurophysiologen,
hemiker, Verhaltensforscher und Psycho-
logen erforderlich sein, bis ein Verstandnis
der Lern- und Gedichtnisprozesse erreicht ist.

ey
Bic
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Die Embryonalentwicklung des Teichmolchs stelit
eines der am besten untersuchten Beispiele tierischer
Entwu:klung dar. Sie war zugleich Gegenstand zahl-

mit denen die Ursachen und GesetzmiBigkeiten tie-
rischer Formbildung aufgeklirt werden sollten. Der
Zeitraum von der Befruchtung bis zur Ausbildung des

reicher k ischer Unter

erwach Tieres umfafit 75 Tage.
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Der Weg
zum

Organismus

Jeder Organismus bildet ein iiberaus komplexes
System, das durch die charakteristische ridum-
liche Ordnung seiner einzelnen Komponenten
und der sich an diesen vollziehenden Prozesse
gekennzeichnet ist. Wir sprechen vom Bauplan
einer Organismenart und meinen damit, da8 alle
zu dleser An gehorenden Individuen sich durch

Jbereinst der Lagebezie-
hungen ihrer Teile auszeichnen. Dem Begriff des
Bauplans liegt dabei die Vorstellung zugrunde,
daB Lebewesen sich mindestens zeitweilig in
einem relativ konstanten Zustand erhalten, der
durch den artspezifischen Bauplan charakteri-
siert wird. Organismen sind aber offene Systeme,
die mit ihrer Umgebung stindig Stoffe, Energie
und Infor hen. Im stetigen FluB
des Stoff- und Energiewechsels bleibt die dem
Bauplan entsprechende rdumliche Ordnung der
Kompc eines erwach Lebe
]edoch weitgehend erhalten. Der stationdre Zu-
stand des erwachsenen Organismus erweist sich
so bei niherer Betrachtung als ein FlieBgleich-
gewicht, in dem aufbauende und abbauende
Prozesse einander die Waage halten.

Jedes Lebewesen existiert nur begrenzte Zeit.
Es wird im Rah eines Fortpfl
zesses von bereits existierenden Organismen
gebildet und durchlauft einen artspezifischen
Entwncldungsgang in dem sich allmahlich der

plan des erw: Lebr heraus-
bildet. Der relativ stationdre Zustand der Er-
wachsenenphase fiihrt schlieBlich in einer regres-
siven Phase iiber Alterungsprozesse zum Ende
des lebenden Individuums. Den Gesamtablauf
der verschiedenen Lebensabschnitte bezeichnen
wir als den »Individualzyklus« eines Organismus.

ro-

Dieser Lebensablauf verlduft gerichtet und ist
nicht umkehrbar.

Zur vollstindigen Charakterisierung eines
Lebewesens gehort nicht nur die Beschreibung
seiner erwachsenen, scheinbar stationzren
Phase, sondern auch die Kenntnis seines ge-
samten Individualzyklus. Fiir jeden Organismus
ist nicht nur die rdumliche, sondern auch die
zeitliche Ordnung seiner Teile und Prozesse ty-
pisch. Wir konnen allgemein feststellen, daB ein
lebendes System nur als Raum-Zeit-Gefiige zu
verstehen ist.

Vergleichen wir den gerichteten Ablauf des
Individualzyklus der Lebewesen mit gerichteten
Ablaufen, die in der unbelebten Natur vorkom-
men, so werden wir auf einen wesentlichen
Unterschied aufmerksam. Der Lebensablauf
eines Organismus fiihrt normalerweise zur Neu-
bildung lebender Individuen, die in allen wesent-
lichen Eigenschaften dem urspriinglichen In-
dividuum gleichen. Diese Fahigkeit zur Fort-
pflanzung gehort zu den charakteristischsten
Merkmalen der Lebewesen. Sie ermdglicht eine
unbegrenzte Erhaltung des Lebens bei begrenz-
ter Lebensdauer der einzelnen Individuen.

Die einfachste Form der Fortpflanzung finden
wir in der Zellteilung eines Einzellers. Das in-
dividuelle Leben und damit der Individualzyklus
solcher einzelligen Organismen wie Bakterien
oder Amdben beginnt mit einer Zellteilung und
endet mit der folgenden Teilung. Aus einem
Zellindividuum enstehen dabei zwei neue In-
dividuen, die denselben Individualzyklus durch-
laufen. Die Fortpflanzung hat zugleich zur Ver-
mehrung der Organismen gefiihrt. Bei geeigneten
Umweltbedingungen kann dieser Rhythmus der
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aufeinanderfolgenden Individualzyklen unbe-
grenzt weitergehen.

Einzellige Eukaryoten zeigen neben dem be-
schriebenen Entwicklungsgang noch eine andere
Form der Fortpflanzung. Nachdem sich der
Einzeller iiber mehrere Generationen durch mito-
tische Zellteilung fortgepflanzt hat, kann neben
dieser ungeschlechtlichen eine geschlechtliche

Erhaltung des vielzelligen Individuums selbst.
Neben diesen Korperzellen finden wir im Or-
ganismus jedoch besondere Gruppen von Zellen
oder b lisierte Kei aus
denen bei der Fortpflanzung die néchste Viel-
zellergeneration hervorgeht.

Wir konnen im Individualzyklus hoherer Or-
ganismen, wie etwa der vielzelligen Tiere, vier

Fortpflanzung auftreten. Dabei verschmel
zwei Zellen unter Bildung eines neuen Zellindi-
viduums, in dem die Erbinformationen beider
Elternzellen vereinigt sind. Wir lernen damit
zugleich eine wesentliche Ausnahme von der
bekannten Regel kennen, daB Zellen im allge-
meinen durch Teilung aus anderen Zellen her-
vorgehen.

Die Individualzyklen welzelhger Orgamsmen
unterscheiden sich von jenen der Einzell

aufeinanderfolgende Phasen unterscheiden. In
der »progressiven Phase« entwickelt sich in der
Regel aus einem einzelligen Stadium durch eine
Serie aufeinanderfolgender Zellteilungen das
vielzellige Leb . Neben Wach >-
zessen spielen leferennerungsvorgange und bei
der tierischen Entw:cklung auch Gestaltungs-
by der verschied Teile des Keims
eine wesenthche Rolle bei der Ausbildung des
erwach Or; 1 Die »stationire

einem wesentlichen Merkmal. Wihrend bei der
Fortpflanzung einzelliger Lebewesen das ge-
samte Individ durch Zellteil oder Zell-
verschmelzung in den Individuen der niichsten
Generation aufgeht, dienen bei den Vielzellern
die meisten Zellen nur zum Aufbau und zur

'ﬂm

A s

Individualzyklus und Genemuonenfolge emes viel-
zelligen Tieres (F: 'm) mit Fort-
pflanzung. A Weibchen, B Minnchen, C befruchtete
Eizelle
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Phase« ist jener Abschnitt des Individualzyklus,
in der das Lebewesen seine artspezifische
Struktur und Funktion der Organe fiir einen
langeren Zeitraum relativ konstant erhilt und
sich fortpflanzt. In der anschlieBenden »regres-
siven Phase« treten im Organismus zunehmend
Alterungs- und Abbauprozesse auf, die schlieB-
lich zum Tode des Individuums fiihren. Durch
das Auftreten des »physiologischen Todes« un-
terscheidet sich der Individualzyklus eines viel-
zelligen Lebewesens grundsitzlich von dem der
Einzeller. Dieser physiologische Tod betrifft die
G heit der diffi ierten Korperzellen. Er
ist der Preis, den ein vielzelliges Lebewesen fiir
die von ihm erlangte Organisationshhe bezahlen
muB.

Das Wesen
der sexuellen Fortpflanzung

Wenn wir von geschlechtlicher Fortpﬂanzung
sprechen,so" ken wir imal

an jene Verhiltnisse, wie sie bei den hoheren
Tieren und dem Menschen gegeben sind. Es
erscheint uns beinahe selbstverstindlich, daB
von jeder Tierart zwei Sorten Individuen existie-
ren, die wir als weibliche und mannliche Organis-
men bezeichnen. Thre Aufgabe sehen wir in der
Produktion von zwei verschiedenen Keim-




zellsorten, den Eizellen und Spermatozoen
(Spermien). Wir sind geneigt, die von den hohe-
ren Tieren bekannte Form der Befruchtung einer
groBen unbeweglichen Eizelle durch ein viel
kleineres, bewegliches Spermatozoon als typlsch
fiir die sexuelle Fortpfl aller Or
anzusehen. Bei tiefergehender Kenntnis der
Fortpflanzungsformen niederer Tiere, Algen,
Pilze und jener der hoheren Pflanzen ergibt sich
jedoch, daB die sexuelle Fortpflanzung ein sehr
vielgestaltiges Phanomen darstellt. Unser An-
liegen ist es, das Wesen und die Bedeutung dieser
dl den Lebenser i der eukaryo-
tischen Organismen niher zu charakterisieren.

Kennzeichnend fiir die geschlechtliche Fort-
pflanzung ist die Tatsache, daB ein neues Lebe-
wesen aus der Verschmelzung zweier getrennter
Zellen hervorgeht, die in der Regel von unter-
schiedlichen Individuen der betreffenden Art
gebildet wurden. Oskar Hertwig (1849-1923)
hatte 1875 bei der Untersuchung des Seeigel-Eies
festgestellt, daB8 ein wesentlicher Vorgang der
Befruchtung in der Verschmelzung der Zellkerne
von Ei und Samenzelle zu sehen ist. Da durch
diese Kernver: 1zung die Chromosc hl
der befruchteten Eizelle gegeniiber dem un-
befruct Zustand verdoppelt wird, weisen
alle aus ihr durch mitotische Zellteilung her-
vorgehenden Korperzellen ebenfalls doppelt
soviel Chromosomen auf wie jede Keimzelle vor
der Befruchtung. Es mufBite somit bereits aus
theoretischen Erwj ein Komp
mechanismus gefordert werden, durch den vor
der Keimzellbildung durch dieses neue Indivi-
duum deren Chromosomenzahl wieder auf die
Hilfte reduziert wird, damit nicht im Verlaufe
der aufeinanderfolgenden Generationen die Zahl
der Chromosomen sténdig zunimmt. Dieser 1887
von August Weismann (1834—1914) vorausge-
sagte Mechanismus wurde gegen Ende des
19. Jahrhunderts in einer besonderen Form von
Kernteilung, der Reduktionsteilung oder
»Meiose«, gefunden.

Man kann die Meiose kurz dahingehend cha-
rakterisieren, daB sie im Grunde aus zwei un-
mittelbar aufeinanderfolgenden Kernteilungen
mit nur einmaliger Verdoppelung der Chromoso-
men besteht. Wiahrend die zweite meiotische
Teilung im wesentlichen einer normalen Mitose
gleicht, ist die erste durch eine Reihe von Be-
sonderheiten charakterisiert. Die erste meioti-

sche Teilung unterscheidet sich im zeitlichen
Ablauf vor allem dadurch von der Mitose, da
ihre Prophase stark verldngert ist und in mehrere
Abschnitte untergliedert werden kann.

Ein wesentliches Ereignis dieser Prophase
stellt die »Chromosomenpaarung« dar. Der Zell-
kern enthalt ja noch zwei Chromosomensitze,
dle letzten Endes aus den beiden el:erhchen

llen hervor waren. Die ei
entsprechenden, »homologen« Chromosomen
beider Garnituren legen sich bei der

Chromosomenpaarung der Lange nach aneinan-

Schematische Darstellung der Reduktionsteilung
1Memae) A L Al di B Z 4 dil

€ Pachytinstadium, D Diplotinstadium, E Anaphase
der 1. i F Anaphase der 2. Reif
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der. Wesentlich ist, da8 die Paarung sehr exakt
erfolgt, da die einander entsprechenden Stellen
der homologen Chromosomen genau nebenein-
ander zu liegen kommen. Elektronenmikrosko-
pische Untersuchungen haben gezeigt, daB der
Zusammenhalt der Chromosomenpaare durch
eigentiimliche Paarungsstrukturen gewahrleistet
wird. Bei diesen »synaptischen Komplexen«
handelt es sich um fadenformige Gebilde mit
komplexem Aufbau, von denen die Chromoso-
menpaarlinge in ihrer ganzen Lénge miteinander
verbunden werden. Uber den Bildungsmechanis-
mus dieser Paarungsstrukturen wissen wir bisher
ebensowenig wie iiber die Kriifte, durch die
homologe Chromosomen zueinander gefiihrt
werden und sich exakt paaren.

Da sich die Chromosomen bereits in der vor
der Meiose liegenden Interphase verdoppelt
hatten, besteht wihrend der Chromosomenpaa-
rung jeder Paarling aus zwei, das ganze
Chromosomenpaar somit aus vier Chromatiden.
In den eng gepaarten Chromosomen konnen
Briiche der unmittelbar benachbarten Chromati-
den beider Paarungspartner auftreten und die
Bruchstiicke wechselseitig miteinander ver-
wachsen. Wenn nach diesem Chromosomen-
stiickaustausch im weiteren Verlauf der verlin-
gerten Prophase die homologen Chromosomen
jedes Paares wieder auseinanderweichen, werden
die Stellen des Austauschs als Uberkreuzungszo-
nen(Chiasmen)der Chromatiden erkennbar. Man
bezeichnet demzufolge den gesamten Vorgang
als »Crossing over«. Die Bedeutung des
Chromosomenstiickaustauschs ist darin  zu
sehen, daB er den Austausch von Gengruppen
zwischen den viterlichen und miitterlichen
Chromosomen zur Folge hat, so da im Grunde
dabei neue Chromosomenindividuen entstehen.
Zwei der vier Chromatiden eines Chromosomen-
paares bleiben allerdings unverandert.

Nach Abschlul der Prophase und Auflgsung
der Kernmembran gelangen die Chromosomen-
paare in die Aquatorialebene der Zelle. Da sich
in der ersten meiotischen Teilung die Spin-
delfaseransatzstellen der Chromosomen nicht
teilen, werden unter dem EinfluB der inzwischen
ausgebildeten Teilungsspindel nicht einzelne
Chromosomenhilften, sondern ganze Chro-
mosomen zu den Spindelpolen transportiert.
Diese stets aus zwei Chromatiden bestehenden
Chromosomen konnen allerdings in einer
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Chromatide Stiickaustausch erfahren haben.
Eine wichtige Folge der Polwanderung ganzer
Chromosomen besteht darin, daB jede der in der
Anaphase I auseinanderweichenden Chromoso-
mengruppen nur einer Chromosomengarnitur
entspricht, also die haploide Anzahl an
Chromosomen besitzt. Es fiihrt somit bereits die
erste meiotische Teilung zur Reduktion der
Chromosomenzahl.

Ein zweites wichtiges Phidnomen ist darin zu
sehen, da8 die Verteilung der viterlichen und
miitterlichen Chromosomen auf die wihrend der
Anaphase I auseinanderweichenden Chromoso-
mengruppen rein zufallsméBig erfolgt. In den
beiden neuen Chromosomensitzen sind also
jeweils Chromosomen beider Eltern vereinigt.
Die erste meiotische Teilung fiihrt somit zu einer
Umverteilung der Erbanlagen in den sich bilden-
den Keimzellen.

Die zweite meiotische Teilung erfolgt grund-
sdtzlich in der Weise wie die Mitose. Allerdings

Oskar Hertwig (1849—1922) begriindete 1875 die Lehre
von der Befruchtung.



und
A K nahme des Spermiums mit
der Elzelle. B Beginn der Cortexreaktion und Bildung

Befruchtung erste  Furchungsteilung des

der Befruch an, C'V des weibli-
chen und ménnlichen Kerns, D Anaphase der 1. Fur-

i (Nur 2 Ch beriick-
sichtigt.) I weiblicher Kern, 2 Polkérper, 3 Cortex-
granula, 4 Gallerthiille, 5 Empféngnishiigel, 6 Sper-
mium, 7 ménnlicher Kern, 8 Centriol, 9 Befruchtungs-
membran, 10 Teilungsspindel

sind infolge der vorangegangenen Reduktion die
Chromosomen nur in haploider Anzahl vorhan-
den. Als Ergebnis der gesamten Meiose entstehen
in der Telophase II stets vier haploide Zellkerne.
Die mit den Kernteil verbund

D

Kurze Zeit nach diesem Eindringen der Sa-
menzelle hebt sich von der Eioberfliche eine
diinne Befruchtungsmembran ab, die nach
Meinung der dlteren Autoren das Eindringen
weiterer Spermien verhindert.

Neuere Untersuchungen haben ergeben, dafl
diese bereits vor hundert Jahren von Oskar
Hertwig beschriebenen Teilprozesse der Be-
fruchtung im einzel ein sehr kompl Ge-
schehen darstellen, in dem zahlreiche chemisch-
physikalische Prozesse ineinandergreifen. Ein
erstes, viel diskutiertes Problem betrifft die
Frage, wie die Spermien bei der Befruchtung zur
Eizelle finden. In Analogie zu den Verhiltnissen
bei Braunalgen, Farnen und Moosen war vielfach
worden, daB auch von den Eizellen

Cytoplasmatellungen konnen jedoch bei den
h uppen und den

ver Or
beiden Geschlechtern recht unterschiedliche
Verhiltnisse zeigen.

Wir sahen, daB die Bedeutung der Meiose im
Zusammenhang mit der Befruchtung gesehen
werden muB. Wesen und Aufgabe des Befruch-
tungsprozesses wurden bereits gegen Ende des
19.Jahrhunderts aufgeklart, nachdem Oskar
Hertwig 1875 in den Eiern der Seeigel ideale
Objekte zum Studium dieses Problems auf-
gefunden hatte (Abbildung). Er konnte zeigen,
daB man bei den etwa 0,1 mm groBen und durch-
sichtigen Seeigel-Eiern jederzeit eine Befruch-
tung auslosen kann, wenn man den im Seewasser
liegenden, reifen Eiern eine kleine Menge Sa-
menfliissigkeit zufiigt. Von den zahlreichen
Spermien, die sich in kiirzester Zeit um die
Eizelle sammeln und versuchen, in die Eioberfli-
che einzudringen, erreicht nur jenes dieses Ziel,
das zuerst mit der Eizelle in Beriihrung kam. Die
Eizelle streckt diesem Spermium einen kleinen
Cytoplasmahiigel entgegen, der Kopf und Mit-
telstiick der mannlichen Keimzelle aufnimmt.

der Tiere chemische Stoffe abgegeben werden,
die eine gerichtete Bewegung der minnlichen
Keimzellen zum Ei hin auslosen. Trotz zahlrei-
cher Bemiihungen ist es aber bisher nicht zwei-
felsfrei gelungen, eine derartige von der Eizelle
ausgeloste »Chemotaxis« nachzuweisen. Auf
jeden Fall wird durch die von den Ménnchen aller
Arten in riesiger Uberzahl abgegebenen Sper-
mien auch bei zufilligem Zusammentreffen mit
den Eizellen deren Befruchtung gewihrleistet.
DaB fiir den weiteren Verlauf der Befruchtungs-
prozesse tatsdchlich von den Keimzellen gebil-
dete Befruchtungsstoffe oder »Gamone« eine
Rolle spielen, ist inzwischen sicher nachgewie-
sen.

Von mehreren Forschern wurde angenommen,
daB die Kontaktaufnahme und artspezifische
Vereinigung der beiden Keimzellen bei der Be-
fruchtung eine Oberflichenreaktion zwischen
zwei komplementiren Befruchtungsstoffen sei,
von denen der eine von der Eizelle, der andere
vom Spermium gebildet werde. Aus der Gal-
lerthiille der Seeigel-Eier konnte ein als
Glykoproteid identifizierter Stoff isoliert wer-
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den, der als »Fertilisin« bezeichnet wird und eine
Aktivierung sowie Agglutination der Spermien
auslost. Bei der Befruchtung soll dieses Fertilisin
den Kontakt des Eies mit dem Spermium ver-
mitteln, indem es mit einer spezifischen Re-
zeptorsubstanz der Spermienoberfliche, dem
»Antifertilisin«, reagiert. Eine eindeutige
Identifizierung dieses Antifertilisins ist allerdings
bisher nicht gelungen.

Sobald das Spermium mit dem Ei in Kontakt
kommt, fiihrt dies in Sekundenschnelle zur
»Akrosomreaktion« der mannlichen Kei 11

die Pole der sich herausbildenden Teilungs-
spindel, wahrend das miitterliche Centriol inaktiv
bleibt.
Die g des Befruchtt

muB in mehrfacher Hinsicht gesehen werden.
Durch die Vereinigung des miitterlichen und
viterlichen Chromosomensatzes bekommt die
befruchtete Eizelle, die nunmehr »Zygote« ge-
nannt wird, ihren individuellen Bestand an
Erbanlagen. Sie wird durch das Eindringen des
Spern'uums akuv:en und aus einem Zustand mit
ierten Lebensprozessen in den

Red,

Bei dem Akrosom handelt es sich um ein die
Spitze des Spermienkopfes bildendes Zellorga-
nell, das vom Golgi: at des sich entwickel

den Spermatozoons gebildet wurde und eine mit
Enzymen gefiillte Vakuole darstellt. Der enzym-
haltige Vakuoleninhalt entleert sich bei der
Akrosomreaktion und wu-d dabei oft in Form
eines fadigen Akrosomalf;
das die Eihiille auflost und durchdringt. Das
Auftreffen des Akrosomalfilaments auf der Plas-
maoberflache fiihrt zur Aktivierung der Eizelle,
die mit einer Umgestaltung der duBeren
Cytoplasmaschicht des Eies, des Cortex, emsetzt

»Ben.

eines aktiven, genomgesteuerten Reaktions-
gefiiges iiberfiihrt. Es erfolgt dabei sowohl die
Aktivierung der Stoffwechselprozesse des
Cytoplasmas wie auch jener des Zellkerns mit
DNA- und RNA-Synthese. Das schnelle In-
gangsetzen der Proteinsynthese ist vermutlich
darauf zuriickzufiihren, daB ein Teil der in »In-
formosomen« inaktiv gestapelten mRNA des
Eies mit der Befruchtung aus ihrer Bindung an
Proteine befreit und fiir die Translation verfiigbar
wird. Durch Einfiihrung des aktiven Spermien-
centriols in die Eizelle wird deren Teilung und
We\terenthcklung zum neuen, vielzelligen Or-

und zur Bildung der Befruct -an
fithrt. Bei der genauer untersuchten »Cortex-
reaktion« des Seeigel-Eies konnte

ausgelost.
Wu haben uns bei der Darstellung des Be-

werden, da8 Tausende von Cortexgranula, die
unter der Zellmembran der Eizelle liegen, ex-
plosionsartig ihren Inhalt zwischen die Eioberfla-
che und die sich abhebende Dottermembran
entleeren. Ein Teil des Granulainhalts lagert sich
der Dottermembran an und bildet die Befruch-
tungsmembran.

Nach dem Eindringen in das Cytoplasma der
Eizelle vergroBert sich der Spermienkopf durch
Fliissigkeitsaufnahme und wird zum méannlichen
Vorkern. Dieser wandert zum Kern der Eizelle,
mit dem er verschmilzt. Bereits fiir Hertwig ergab
sich aus diesen Beobachtungen der Schiu3, da
die Verschmelzung der Zellkerne des Spermiums
und der Eizelle ein wesentliches Merkmal der
Befruchtung darstellen. Spater konnte nach-
gewiesen werden, da3 nicht die Verschmelzung
ganzer Kerne, sondern die Vereinigung der in
ihnen enthaltenen Chromosomen entscheidend
ist. Am Seeigel-Ei wurde weiterhin festgestellt,
daB aus dem Mittelstiick des bei der Befruchtung
vom Ei aufgenommenen Spermiums das Centriol
hervorgeht. Dieses Centriol teilt sich und bildet
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fr yzesses auf die bei den vielzelligen
Tieren vorliegenden Verhaltnisse beschréankt,
miissen uns jedoch vor der Verallgemeinerung
hiiten, daB diese fiir alle eukaryotischen Organis-
mengruppen typisch seien. Aus der Kenntnis des
gesamten Entwicklungszyklus der Tiere konnen
wir jedoch jene Wesensziige ableiten, die fiir die
Sexualitit aller Eukaryoten bestimmend sind. Es
ist dies der in der Generationenfolge auftretende,
regelmaBige Wechsel zwischen einer »haploi-
den« und »diploiden« Phase der Organismen mit
einfachem oder verdoppeltem Chromosomen-
satz in den Zellen. Bei diesem »Kernphasen-
wechsel« erfolgt der Ubergang vom diploiden in
den haploiden Zustand durch die Reduktions-
teilung, jener vom haploiden zum diploiden bei
der Befruchtung.

Der Entwicklungszyklus vielzelliger Tiere ist
dadurch charakterisiert, daB die Reduktionstei-
lung zur Bildung haploider Keimzellen fiihrt,
durch die Vereinigung einer weiblichen und
mannlichen Keimzelle die diploide Zygote ge-
bildet wird und aus dieser durch Mitosen der
diploide, vielzellige Organismus entsteht, den



man als »Diplonten« bezeichnet. Beim Vergleich
anderer Organismengruppen fillt auf, daB man
neben diesem Typ noch zwei andere Formen des
Kernphasenwechsels unterscheiden kann, die
jeweils durch die zeitliche Lage von Befruchtung
und Reduktionsteilung charakterisiert sind. So
erfolgt in manchen Fillen die Reduktion der
Chromosomenzahl unmittelbar nach der Be-
fruchtung. Der diploide Zustand ist dann nur auf
die befruchtete Eizelle beschrankt. Alle aus
dieser hervor den Zell, ationen, bei

tion hervor, deren Korperzellen somit haploid
sind. Dieser »Gametophyt« bildet ohne Reduk—
ti ilung befruck bediirftige K
aus, die nach der Befruchtung wieder zu einem
Sporophyten auswachsen. Wie unsere Abbildung
veranschaulicht, entspricht bei den Farnen die
groBe gefiederte Farnpflanze dem diploiden
Sporophyten, wihrend der kleine, haploide Ga-
metophyt ein verborgenes Leben fiihrt.
Zusammenfassend kann man sagen, daB die
Bed der S itat fir das Leben der

vielzelligen Organismen somit auch alle Kor-
perzellen, besitzen nur einen einfachen haploiden
Chromosomensatz. Die betreffende Art ist ein
reiner »Haplont«, wie beispielsweise manche
Protozoen und Griinalgen.

Die dritte Form des Kernphasenwechsels
finden wir bei den Moosen und Farnen. Beiihnen
entwickelt sich wie bei den Tieren aus der be-
fruchteten Eizelle zunachst ein diploider Or-

Dieser »Sporophyt« erzeugt durch
Reduktionsteilung haploide Zellen, die als Spo-
ren bezeichnet werden. Aus den Sporen geht
ohne Befruchtung eine zweite Pflanzengenera-

Organismen offenbar darin zu sehen ist, daB mit
dem standigen Wechsel von Reduktionsteilung
und Befruchtung im Verlauf der Generationen-
folge immer wieder die Moglichkeit zu einer
Umverteilung und Neukombination der Gene
gegeben ist. Die Organismenarten bekommen
demzufolge durch die sexuelle Fortpflanzung
eine erhohte genetische Plastizitiit, die sich unter
den wechselnden Umweltbedi: als Selek-
tionsvorteil auswirkt.

Generationswechsel eines Farns.
Aus der haploiden Gonospore (1)
entsteht ein Protonema (2), das zum
Gametophyten, dem zwittrigen Pro-
thallium (3, 4), auswichst. Aus einer
befruchteten Eizelle des Prothal-
liums entsteht der diploide Spo-
rophyt (5, 6), der in Sporangien (7)
unter Reduktionsteilung Gonospo-
ren bildet. d diploide Phase, h ha-
ploide Phase, B Befruchtung, R
Reduktionsteilung
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Zelldifferenzierung
und Genregulation

Verfolgen wir die Individualentwicklung eines
Tieres, wie etwa die abgebildete Molchentwick-
lung, so konnen wir beobachten, daB die be-
fruchtete Eizelle durch eine Serie aufeinan-
derfolgender Zellteilungen zundchst in eine
Anzahl kleinerer Zellen zelegt wird. Diese ma-
chen weiterhin normale mitotische Teilungen
durch, bleiben aber infolge des Fehlens eines
Zellwachstums stets hinter der GroBe ihrer
Mutterzelle zuriick. Mit fortschreitender Em-
bryonalentwicklung wird die Anzahl der Em-
bryonalzellen immer grofer, wihrend deren
GroBe stindig abnimmt, bis ein bestimmter
Grenzwert der ZellgroBe erreicht ist. Der junge
Organismus muB dann aus seiner Umgebung
Nahrung aufnehmen, damit die mit weiteren
Zellteilungen verbundene Entwicklung fort-
schreiten kann.

Die Anzahl der Zellen, aus denen im Verlauf
der Individualentwicklung der erwachsene Kor-
per eines Vielzellers aufgebaut wird, erreicht
betrachtliche Werte, die in Abhiingigkeit von der
GroBe des Organismus viele Milliarden betragen.
Man schatzt, da der Korper des erwachsenen
Menschen aus nahezu 10" Zellen besteht. Im
Verlauf der Embryonalentwicklung werden die
Zellen des Embryos unterschiedlich, sie differen-
zieren sich. Diese Zelldifferenzierung kann in
einer unterschiedlichen Gestalt, verschiedenen
physiologischen Leistungen und Besonderheiten
der molekularen Zusammensetzung zum Aus-
druck kommen. Fiir den vielzelligen Organismus
ist die Bedeutung dieses grundlegenden Pro-
zesses der Zelldifferenzierung darin zu sehen,
daf} sich die Zellen der verschiedenen Gewebe
und Organe im Rahmen einer Arbeitsteilung fiir
besondere Aufgaben im Dienste einer gesteiger-
ten Leistungsfahigkeit des Gesamtorganismus
spezialisiert haben. So erwirbt eine Muskelzelle
durch Ausbildung der Actin- und Myosinfila-
mente sowie durch zweckmiBige Anordnung der
Zellorganellen im Vergleich zu undifferenzierten
Zellen eine gesteigerte Bewegungsfihigkeit.
Nervenzellen erfahren wihrend der Differenzie-
rung durch Auswachsen ihrer extrem langen
Zellfortsitze eine ungewdhnliche Verdnderung
der Zellform, die in Verbindung mit der ge-
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steigerten Erregungsfahigkeit eine schnelle Er-
regungsleitung iiber groBe Entfernungen er-
moglicht.

Alle Differenzierungsprozesse der Zellen kann
man direkt oder indirekt auf die Herstellung
charakteristischer EiweiBmuster der verschiede-
nen Zellen zuriickfiihren. Selbst dann, wenn die
typischen Merkmale spezialisierter Zellen nicht
direkter Ausdruck der Funktion von Proteinen
sind, lassen sich die zu diesen Merkmalen fiih-
renden Differenzierungsprozesse auf die Syn-
these besonderer Eiweisorten zuriickfiihren.
Die Steuerung des Differenzierungsgeschehens
muB offensichtlich vor allem an den komplizier-
ten Mechanismen der biologischen EiweiBsyn-
these ansetzen. Es ist somit von vornherein
anzunehmen, daB Faktoren, die die Zelldifferen-
zierung steuern, in erster Linie an der Wirkungs-
kette angreifen, die vom Gen zur Bildung des von
diesem codierten Proteins fiihrt.

Hans Spemann (1869-I94|) lrug mngebhch zur Ent-

wicklung der exper Entwi
gie bei. Er erhielt 1935 den Nobelpreis.

hysiolo-



Alle spezialisierten Zellformen der Bliitenpflanzen
gehen aus glelchamyn Embryonalzellen hervor
CS

AE nulul B P:

ferenzierten Korperzellen verschiedene Gen-
garnituren aktiviert werden. SchlieBlich wire die
Frage zu beantwonen durch welche chemisch-

IeT e G Sieb ’:: ,’.‘“,‘ H Sk Pr bei der Zelldifferenzie-
faser . rung eine Regulation der Genaktivititen er-

Im Korper eines erwachsenen Siugetieres
oder einer Bliitenpflanze kann man jeweils iiber
hundert spezialisierte Zellsorten unterscheiden
(Abbildung). Alle diese differenzierten Zelltypen
sind letztlich aus der befruchteten Eizelle durch
Mitosen hervorgegangen. Wihrend eine Eizelle
iiber die Fahigkeit verfiigt, alle differenzierten
Zellsorten aus sich hervorgehen zu lassen, erfolgt
bei ihren Abkommlingen im Verlauf der Em-
bryonalentwicklung normalerweise eine zuneh-
mende Einschrinkung dieser Entwicklungs-
potenz.

Da wu' die muousche Zellteilung als einen
M 1 lernt haben, der eine
gleichmiBige Verteilung der verdoppelten
Erbanlagen auf die Tochterzellen gewihrleistet,
ergeben sich einige grundsitzliche Fragen zum
ProzeB der Zelldifferenzierung. So ist zu kliren,
ob alle Korperzellen eines vielzelligen Organis-
mus prinzipiell denselben Genbestand aufweisen
oder ob die Zellen wahrend der Individuenent-
wicklung im Zusammenhang mit ihrer Differen-
zierung und Einschriankung der Entwicklungs-
potenz Teile des von der Eizelle iiberkommenen
Genvorrats verlieren. Sollte dies nicht der Fall
sein, so muBl es Mechanismen geben, durch die
im Verlauf der Entwicklung bestimmte Genkom-
plexe blockiert und in den unterschiedlich dif-

folgt.

Auf die erste Frage hatten bereits um die Jahr-
hundertwende die Klassiker der Entwicklungs-
physiologie mit ihren Experimenten zur Tren-
nung einzelner Furchungszellen tierischer Em-
bryonen eine erste Antwort gegeben. Bei der
Durchschniirung von Amphibieneiern wihrend
des Zweizellstadiums ergab sich, daB aus iso-
lierten Furchungszellen vollstindige Embryonen
entstehen konnen, diese also den kompletten
Satz an Erbanl enthalten (Abbil-
dung). Im Grunde war damit vom Zoologen nur
ein Naturexperiment nachvollzogen worden, das
wir alle aus dem tiglichen Leben der Entwick-
lung einiger Zwillinge oder Mehrlinge des Men-
schen kennen. Man kann daraus schlieBen, daB
mindestens die ersten Furchungszzllen eines
Embryos alle Erbanl

DaB auch hochspezmhsnene Korperzellen
noch den vollstindigen Satz an Genen enthalten,
konnte wihrend der letzten zwei Jahrzehnte in
eindrucksvollen Experimenten bewiesen wer-
den, bei denen Zellkerne aus differenzierten
Gewebezellen in entkernte Amphibieneier trans-
plantiert wurden. In einer Reihe von Fillen
fiihrten derartige Kerntransplantationen zur
Entwicklung normaler Embryonen, die ihre Gene
also nur aus dem Lransplanuenen Zellkern der
Korperzelle, beispielsweise einer Dar ithel
zelle, erhalten haben konnten. Wir werden auf
diese erstmals zu Beginn der sechziger Jahre von
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Gurdon durchgefiihrten Versuche noch einmal in
anderem Zusammenhang zu sprechen kom-
men.

Wenn unterschiedlich differenzierte Zellen
eines vielzelligen Organismus iiber denselben
Genvorrat verfiigen, so miissen ihre Spezialisa-
tionsmerkmale Ausdruck unterschiedlicher Gen-
aktivitat sein. Man kann es als einen einzig-
artigen Gliicksumstand bezeichnen, daB wir
Objekte kennen, bei denen diese »differentielle
Genaktivitit« direkt sichtbar wird. Es sind dies
die Larven der Fliegen und Miicken, die in ihren
Speicheldriisen und anderen Korpergeweben
Riesenchromosomen ausgebildet haben. Unsere
Abbildung veranschaulicht die sehr einfache
Priparation dieser Chromosomen aus den Spei-
cheldriisen der roten Zuckmiickenlarve von
Chironomus.

Die Besonderheit der Riesenchromosomen
besteht nicht nur darin, daB3 sie wesentlich groBer
als normale Mitosechromosomen sind und
Langen von 500 um sowie eine Breite von 25 pm
erreichen. Wesentlich ist, dal sie wahrend der
Interphase im Zellkern sichtbar bleiben, in jenem
Abschnitt des Zellzyklus also, der durch die
genetische Aktivitat der Chromosomen cha-
rakterisiertist. Riesenchromosomen entsprechen
im Grunde ganzen Biindeln mitotischer

- e

Zu den klassischen Versuchen der Entwicklungsphy-
siologie zur Aufkldrung der Entwicklungspotenz ein-
zelner Furchungszellen gehoren Schniirungsversuche
an Amphibieneiern.

[ 5 | 3 2 1 0 | 2

3. Larvenstadium

Verinderung des Puffmusters eines Riesenchromoso-
menabschnitts der Taufliege Drosophila wihrend der
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Vorpuppe

Larvalentwicklung. Zeitangabe in Tagen vor und nach
Bildung der Vorpuppe.



Chromosomen. Diese kommen dadurch zu-
stande, daB sich wihrend der Larvalentwicklung
die homologen Chromosomen paarweise anein-
anderlegen und innerhalb der erhalten bleibenden
Kernmembran zahlreiche endomitotische Tei-
lungsschritte durchmachen, wobei die Toch-
terchromosomen jeweils zusammen liegenblei-
ben. Im Extremfall konnen so etwa 16000 Ein-
zelstringe in einem Riesenchromosom vereinigt
sein. Da die Chromosomenstréinge wahrend der
Interphase in der gestreckten Funktionsform im
Zellkern vorliegen, ergibt sich ihre im Vergleich
zu normalen Metaphasechromosomen beacht-
liche Lange. Ihre Dicke ist eine Folge der Biin-
delung. Bereits in der lebenden Zelle kann man
ein charakteristisches Querstreifenmuster der
Riesenchromosomen beobachten, das sich nach
der Fixierung durch geeignete Anfarbung der
Priparate noch deutlicher darstellen laBt.
Bereits vor hundert Jahren war den Cytologen
aufgefallen, daB die Riesenchromosomen stellen-
weise eigenartige Aufblihungen zeigen, die heute
als »Puffs« oder — wenn sie besonders stark
entwickelt sind — nach ihrem Entdecker als
»Balbiani-Ringe« bezeichnet werden. Die Puff-
bildung kommt durch Auseinanderspreizung der
Einzelstriinge des Riesenchromosoms und lokale
Entspiralisierung der Chromosomenstrange im
Bereich einzelner Querscheiben zustande. Ihre
funktionelle Bedeutung wurde erst Anfang der
fiinfziger Jahre durch Beermann erkannt.
Vergleicht man bei Zuckmiickenlarven die
Riesenchromosomen aus verschiedenen Ge-
weben wie der Speicheldriise, den Malpighischen
GefiBen, dem Mitteldarm oder Enddarm, so
kann man im Prinzip bei allen dasselbe Quer-
scheibenmuster feststellen. Es sind jedochinden
verschiedenen Zelltypen jeweils unterschied-
liche Querscheiben zu Puffs aufgetrieben. Belm
Vergleich verschied: Entwickl
desselben Organs ergibt sich, da Puffs re-
versible Bildungen sind. Ein Puff entsteht zu
einem bestimmten Zeitpunkt der Entwicklung
des Tieres, vergroBert sich und kann spater zu-
riickgebildet werden (Abbildung). Da somit fiir
einen bestimmten Zelltyp zu einem bestimmten

Zu den wichtigsten Objekten der genetischen For-
schung gehoren die Riesenchromosomen der Zwelﬂug—
lerlarven. Die Abbild zeigt den P Pr 4

A —
I mm

B | mm

men aus Sj iisen der Z ven. A
Chironomus-Larve, B—C Isolierung der Speicheldrii-
sen, D Speicheld m: E Zellkern mit Riesenchromoso-

zur Herstellung von Priparaten der R

men, F Ri nach Anfirbung
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Zeitpunkt die Ausbildung ganz bestimmter Puffs
charakteristisch ist, kann man von einem spezi-
fischen »Puffmuster« der Zelle sprechen.

Es war zu vermuten, daB die unterschiedlichen
Puffs verschiedener Zellitypen Ausdruck ihrer
unterschiedlichen Genaktivitit sind. Wenn ein
Puff demzufolge einem aktiven Gen oder Gen-
komplex entspricht, so muBte es moglich sein, in
ihm die primiren Genprodukte, nimlich RNA,zu
finden. Mittels der Isotopentechnik und hi-
stochemischer Firbeverfahren gelang es tatssich-
lich, in den Puffs eine lokalisierte Synthese und
Ansammlung von RNA nachzuweisen. Die Puffs
entsprechen somit den genetisch aktiven Gen-
bereichen der Chromosomen. Es sind damit

inzigartige Vorat an den
Riesenchromosomen den Wechsel der Genak-
tivititen wihrend der Zelldifferenzierung zu

¢
1) 3

490 4

6 8 10 Tage
Vorpuppe Puppe

3. Larvenstadium

Auslsung spezifischer Puffbildung der Riesenchro-
durch T ion der Speicheldriise von

verfolgen und durch experi Unter-
suchung der Puffbildung jene Faktoren auf-
zuklaren, die fiir die Regulation der Genaktivit:it
Bedeutung haben.

In eindrucksvollen Experimenten gelang der
Nachweis, da8 die Puffbildung durch Faktoren
ausgelost wird, die auBerhalb der Chromosomen
oder des Zellkerns liegen. Unsere Abbildung
Ver: haulicht einen prechenden Versuch
an der Taufliege Drosophila melanogaster. Es
konnte dabei nachgewiesen werden, daB nach
Transplantation der Speicheldriisen einer Vor-
puppe in den Hinterkorper einer jiingeren Larve
die Chromosomen des Transplantats unabhéngig
vom eigenen Entwicklungsalter noch einmal
dieselben Puffs ausbilden wie die larveneigenen
Speicheldriisenchromosomen. Die Puffbildung
wird somit von dem spezifischen Milieu des
Wirtskorpers bestimmt, von Faktoren also, die
auBlerhalb des Zellkerns liegen. Dieser Schiuf
konnte auch durch Verpflanzung der Zellkerne
von Speicheldriisen in das Cytoplasma fremder
Zellen bestitigt werden, wobei an den
Riesenchromosomen die Ausbildung von Puffs
beobachtet wurde, die normalerweise nicht auf-
traten.

Die Wirkungsmechanismen, die zur Auslésung
der Genaktivitit und spezifischen Steuerung der
Zelldifferenzierung fiihren, sind zur Zeit Gegen-
stand intensiver Forschungen. Unsere Kennt-
nisse zu diesem zentralen Problem der Biologie
sind jedoch noch sehr gering. Relativ gut sind wir
liber die Verhaltnisse bei den Prokaryoten unter-
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Drosophila in eine jiingere Larve. Unten von links nach
rechts: Wirtslarve zum Zeitpunkt der Transplantation,
Wirtslarve 5—6 Tage nach der Transplantation, Spender
(Vorpuppe), 11,5 Tage alte Vorpuppe. Oben: Teil des
Chromosomenarms IIT aus den darunter abgebildeten
Entwicklungsstadien.

richtet, seitdem die franzosischen Forscher
Jacob und Monod im Jahre 1961 ihr Modell der
Genregulation bei Bakterien verdffentlichten.
Sie gingen von der Vorstellung aus, daB drei
Sorten von Genen zu unterscheiden sind, die als
Strukturgene, Operatorgene und Regulatorgene
bezeichnet wurden. Strukturgene enthalten die
Informationen fiir die Synthese der Proteine, die
als Enzyme oder Strukturproteine fiir die Merk-
malsbildung verantwortlich sind. Operatorgene
steuern die Aktivitit der Strukturgene, wobei oft
ein Operatorgen mit mehreren Strukturgenen
eine funktionelle Einheit,ein Operon, bildet. Dem
Operatorgen ist ein Promoter vorgelagert, an den
sich die RNA-Polymerase anlegt, von der die
Transkription der Strukturgene des Operons be-
werkstelligt wird. Die Aktivitit der Operator-
gene wird seits von Regulatorgenen ge-
steuert, die vom Operon entfernt auf dem
Chromosom liegen konnen. Regulatorgene sind
fiir die Bildung von Repressorsubstanzen, im
allgemeinen Proteinen, verantwortlich. Wenn
Repressoren sich im aktiven Zustand der
Operatorregion anlagern, wird die Aktivitit des




ganzen Operons und damit die Transkription der
Strukturgene verhindert. Dieser einfache Grund-
mechanismus der Genregulation kann in ver-
schiedener Weise durch cytoplasmatische Fak-
toren beeinflut werden, wobei durch Riick-
kopplungsmechanismen mehrere Typen zweck-
miBiger Regulationssysteme der Proteinsyn-
these zustande kommen.

Es gibt Hinweise, daB auch bei Eukaryoten
Regulationssysteme vorkommen, die dem Jacob-
Monod-Modell entsprechen. Andererseits ist
jedoch sicher, dafl die chldlfferenzlerung der
héheren Organi mit der allei Wirk-
samkeit der fiir Bakterien beschriebenen Regula-
tionsmechanismen nicht hinreichend erklart
werden kann. Trotz aller Bemiihungen ist aber
iiber die beim Differenzierungsgeschehen der
Eukaryoten wirksamen Faktoren der Genregu-
lation noch nicht allzuviel bekannt.

Es gibt Anzeichen dafiir, daB in den dif-
ferenzierten Korperzellen eines vielzelligen Or-
ganismus nur ein Teil der in ihren Kernen ent-
haltenen Gene aktiv werden kann. Wahrschein-
lich wird wihrend der Embryonalentwicklung
durch die relativ stabile Blockierung einer Reihe
von Genen eine Vorwahl des speziellen Entwick-
lungsprogramms der betreffenden sich dif-
ferenzierenden Zelle und ihrer Nachkommen
getroffen. So wissen wir, daB auch in den
Riesenchromosomen normalerweise nur eine
begrenzte Anzahl der zahlreichen Querscheiben
zur Puffbildung befahigt ist.

Welche Faktoren im einzelnen die Blockierung
oder Aktivierung der Gene in den Chromosomen
der Eukaryoten auslosen, ist bisher nur sehr
unzureichend bekannt. Besondere Beachtung
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verdienen in diesem Zusammenhang jene Stoffe,
die neben der DNA am Aufbau der
Eukaryotenchromosomen beteiligt sind. Es sind
dies Proteine vom Histontyp, Nichthistonpro-
teine und RNA. Wir sahen in einem fritheren
Kapitel, daB die Histone unter Bildung von
»Nucleosomen« an der Strukturbildung der
Chromosomen beteiligt sind. Im Bereich der
Nucleosomen sind die Gene nicht aktiv. Es gibt
Hinweise dafiir, daB bei der Genaktivierung unter
der Einwirkung regulatorisch wirkender Pro-
teine, die wahrscheinlich zu den Nichthiston-
proteinen gehoren, die DNA aus ihrer Bindung
an Histone teilweise gelost und eine Transkrip-
tion der betreffenden Gene méglich wird. Ob fiir
die Spezifitit der so ausgeldsten Transkription
der chromosomalen RNA eine Mitwirkung
zugesprochen werden muB, konnte bisher nicht
eindeutig bewiesen werden.

Probleme
der Gestaltbildung

Zu den eindrucksvollsten Vorgingen der Ent-
wicklung von Organismen gehort die Herausbil-
dung ihrer spezifischen Gestalt, jener Proze
also, den der Biologe als »Morphogenese« be-
zeichnet. Es ist klar, daf die Gestaltbildung eines
vielzelligen Organismus, wie etwa eines Insekts
oder einer Sonnenblume, ein iiberaus komplexes
Geschehen darstellt. Durch das koordinierte
Zusammenwirken der aus der befruchteten

ildung des Tabak ik-Virus durch Selbst-
orgdeduon aus dem RNA-Molekiil und den Pro-
teinuntereinheiten der Virushiille.
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Kopfhiille ~ Schwanz
mit
DNA

Schwanzfasern

h

Eizelle hervor den Embryc die
sich zunehmend differenzieren und in ihrer Ent-
wicklung wechselseitig beeinflussen, erlangt der
junge Organismus in einer Folge von Formbil-
dungsprozessen allmihlich seine artspezifische
Gestalt. Die Morphogenese des Tieres oder der
Pflanze stellt so das Resultat einer Vielzahl von

Kopf Die Gestaltbildung des komplizier-
ten Bakteriophagen T4 erfolgt
als Selbstorganisation schrittweise
durch Zusammenfiigen der auf drei
unabhéngigen Synthesewegen ge-
bildeten Teile Kopf, Schwanz und
Schwanzfasern.

spontan

Schwanzfasern

labiler Faktor

tion und firr die Primérstruktur des aus
158 Aminosauren aufgebauten Hiillproteins. In
schwach alkalischer Losung zerfallt das Tabak-
mosaikteilchen in seine Untereinheiten. Wenn
der pH-Wert der Losung gesenkt wird, so bildet
sich die hohlzylinderférmige Struktur des Ta-
bakmosaikvirus wieder aus (Abbildung).

Der Zi bau des Virusteilchens aus dem

Teilprozessen dar, die von der Strukturbildung in
den Einzelzellen iiber die Ausbildung der Ge-
webe und Organe zur Gestaltbildung des Gesamt-

organismus fiihrt.
Als einfachste Form morphogenetischer Pro-
zesse ko wir das Zi dek der

raumlichen Ordnung in Verbanden von Makro-
molekiilen betrachten, das letztlich auch der
Bildung von Zellorganellen zugrunde liegt. In
modellhafter Weise wird das Prinzip solcher
molekularen Vorgange durch die Gestaltbildung
der Viren veranschaulicht. Besonders iibersicht-
liche Verhaltnisse zeigt die Morphogenese des
Tabakmosaikvirus, das aus einem Molekiil RNA
und 2 130 identischen Hiillproteinmolekiilen auf-
gebaut ist. Die RNA des Virus enthalt die ge-
netische Information fiir die eigene Replika-
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schraubenformig gewundenen RNA-Molekiil
und den darauf aufgelagerten Proteinunterein-
heiten erfolgt spontan nur auf Grund der che-
misch-physikalischen Eigenschaften dieser Ma-
kromolekiile und ohne Beteiligung irgendwelcher
Enzyme oder anderer Faktoren. Er ist letzten
Endes auf die spezifische Aminosiuresequenz
des Hiillproteins und die Linge und Nucleotid-
folge des RNA-Molekiils zuriickfiihrbar. Wir
bezeichnen einen derartigen Gestaltbildungs-
prozel als »Selbstorganisation« und konnen
annehmen, daB dieses Selbstorganisationsprinzip
auch bei der Morphogenese anderer Viren und
Zellorganellen eine wesentliche Rolle spielt.
Kompliziertere Verhéltnisse als beim Tabak-
mosaikvirus finden wir bei der Gestaltbildung des



Bakteriophagen T4. Diese Unterschiede sind
durch den wesentlich komplizierteren molekula-
ren Aufbau des Phagen bedingt, der aus zahl-
reichen verschiedenen Proteinen und einem
groBen DNA-Molekiil mit etwa 100 Genen be-
steht. In genetischen Experimenten konnte be-
wiesen werden, daB fiir die Morphogenese des
Bakteriophagen T4 die Aktivitat von mindestens
45 Genen erforderlich ist. Wenn etwa 13 Minuten
nach der Infektion eines Bakteriums durch den
Phagen dessen Strukturproteine gebildet sind,

heftung der Schwanzfasern, ist jedoch ein be-
sonderes Enzym erforderlich, dessen Bildung
vom Virus induziert wird. DaB auch bei der
Strukturbildung von Zellorganellen eine spon-
tane Vereinigung der molekularen Komponenten
von wesentlicher Bedeutung ist, konnte fiir die
Ribosomen des Bakteriums Escherichia coli
experimentell bewiesen werden. Es gelang, die
kleine Untereinheit dieser Ribosomen aus ihren
21 verschiedenen Proteinen und dem RNA-
Molekiil zu einem funktionsfahigen Teilchen

beginnt der Z bau der Virusteilct
Dieser erfolgt schrittweise, wobei auf drei un-
abhzngigen Synthesewegen zundchst Schwanz,
Kopf und Schwanzfasern aus ihren Proteinen-
fiigt und erst spater
dlese Teilstrukturen zum kompletten Bak-
teriophagen vereinigt werden (Abbildung). Es
handelt sich auch bei der Morphogenese dieses
komplizierten Virus um Selbstorganisation. Fiir
den letzten Schritt der Gestaltbildung, die An-

I\nlmm ation

Migrationsphase .
Fruchikorper

Conusbildung

fiigen.

Wir mii h daB bei biologisch
Systemen, die komplizierter als ein Bak-
teriophage aufgebaut sind, neben der spontanen
Zusammenlagerung der Makromolekiile weitere
Faktoren im Sinne einer Selbststeuerung und
Selb lation des Sy bei der Gestalt-
bildung wirksam werden. Das gilt insbesondere
fiir die vielzelligen Organismen. Bei der hoheren
Pflanze sind gerichtete Zellteilungen, die zur

Vermehrungsphas

Der Entwicklungszyklus des
Schleimpilzes Dictyostelium discoi-
deum stellt einen viel untersuchten
Modellifall der Gestaltbildung viel-
zelliger Organismen dar.
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Ausbildung eines Zellteilungsmusters fiihren, im
Zusammenhang mit den Prozessen der Zelldif-
ferenzierung von entscheidender Bedeutung fiir
die Morphogenese. Eine charakteristische rdum-
liche Orientierung der Zellteilungen spielt auch
inder tierischen Entwicklung eine wichtige Rolle.
Da die tierische Zelle im Gegensatz zur
Pflanzenzelle jedoch keine Zellwand besitzt, sind
bei der Gestaltbildung des tierischen Korpers
auch Zellwanderungen, Zellverschiebungen und
spezifische Zusammenlagerungen von Zellen
von Bedeutung.

Fiir die Gestaltbildung und Differenzierung
des vielzelligen Lebewesens ist die wechselsei-
tige Beeinflussung der benachbarten Zellen
wesentlich. In welcher Weise sich bei derartigen
Prozessen Zellen miteinander »verstindi
konnen, zeigt in modellhafter Weise die Entwick-
lung der Schleimpilze, die zu einem vielunter-
suchten Objekt der Entwicklungsphysiologie
wurden. Unsere Abbildung veranschaulicht den
eigentiimlichen Entwicklungsgang des zelluldren
Schleimpilzes Dictyostelium discoideum, der auf
faulenden Pflanzenresten und im Erdboden
lebt.

Die Entwicklung von Dictyostelium verlauft in
zwei aufeinanderfolgenden Abschnitten, die als
Vermehrungsphase und  morphogenetische
Phase bezeichnet werden. Aus den von einer
Zellwand  umgebenen  Sporen  schliipfen
amobenartig bewegliche Zellen, die sich vor

allem von Bakterien erniihren und durch wieder-
holte Zweiteilung vermehren. Bei Nahrungs-
mangel erfolgt eine Umstimmung der zunzchst
einzeln lebenden Amoben. Diese kriechen in der
nun begi den morphc ischen Phase auf-
einander zu und bilden einen vielzelligen Or-
ganismus. Bei diesem Vorgang wandern die
Amében zunichst in strangformigen Verbénden
zu einem Sammelzentrum, wo sie sich zu einem
kegelformigen Zellhaufen auftiirmen. Dieser
»Conus« kann sich dem Untergrund auflegen und
mit der Spitze voran wandern. Nach der Wan-
derphase bildet sich der Conus in einen charak-
teristischen Fruchtkdrper um. Die Zellen im
Inneren des Zellhaufens lagern sich zu einem
aufrecht stehenden Stiel zusammen, an dem die
iibrigen Amdben emporwandern und das Kopf-
chen des Fruchtkorpers bilden. Aus den inneren
Zellen des Kopfchens werden Sporen, wihrend
von den peripheren eine Rinde gebildet wird.
Sowohl im Képfchen wie im Stiel werden um die
Zellen Zellulosewznde ausgebildet.

Die gerichtete Bewegung der Amében, die zu
ihrer Zusammenlagerung fiihrt, kann als Modell-
fall fiir jene morphogenetischen Bewegungen
betrachtet werden, die in der frilhen Em-
bryonalentwicklung der Tiere fiir die Gestalt-
bildung Bedeutung haben. Es ist so verstéindlich,
daB der Mechanismus der Améobenaggregation
groBes Interesse erregte und Gegenstand zahl-
reicher Experimente war. In Jahrzehnte wihren-

Entmlschung der embryonalen Haut- und Nervenzel-
len, dieei ent wurden. Aus den
explantierten Stucken werden die Einzelzellen durch
enzymati isoliert und i . Das
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Zellaggregat entmischt sich nach und nach, wobei die
embryonalen Nervenzellen nach innen zu liegen
kommen und dort ein Neuralrohr bilden.
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den Bemiihungen konnte schlieBlich die alte
Vermutung bestitigt werden, daB die wechsel-
seitige Anlockung der zunichst einzeln lebenden
Amoben durch eine von diesen ausgeschiedene
spezifische Substanz ausgelost wird, die »Acra-
sin« genannt wurde. Die Amoben wandern in
Richtung zur hoheren Konzentration dieser Sub-
stanz. Wenn sich eine kleine Ansammlung von
Amoében gebildet hat, wird in deren Bereich die
Acrasinkonzentration grofer als in der Um-
gebung. Es bildet sich so ein Aggregationszen-
trum aus, zu dem die anderen Amoben hin-
wandern. In eindrucksvollen Experimenten
konnte gezeigt werden, daB es sich bei dem
»Lockstoff« des Schleimpilzes Dict
wahrscheinlich um ein zyklisches 3',5'-Ade-
nosinmonophosphat (cAMP) handelt. Diese Ver-
bindung wurde erst 1958 von E.W. Sutherland
entdeckt und erweckt seither bei den Zellbio-
Iogen zunehmendes Interesse, da sie an grund-

d logischen Vorgéangen, wie der
Regulation zahlrelcher Stoffwechselprozesse,
beteiligt zu sein scheint.

Die wechselseitige Erkennung und Aggrega-
tion gleichartig differenzierter Zellen spielt in der
tierischen Entwicklung bei der Bildung von
Geweben und Organen eine wichtige Rolle. Wenn

Tieres durch vorsichtige Behandlung mit dem
Enzym Trypsin in Einzelzellen zerlegt und die
Zellen unterschiedlicher Herkunft mischt, so
kann man nach einiger Zeit eine Zusammen-
lagerung der jeweils gleichartigen Zelltypen be-
obachten. Diese Zellen miissen einander erken-
nen. Es gibt Hinweise dafiir, da fiir die Er-
kennung spezifische Substanzen an der
Zelloberfliche verantwortlich sind, bei denen es
sich um Komplexe aus Proteinen und Kohlen-
hydraten handelt. Unsere Abbildung zeigt ein
Experiment, bei dem aus einem Molchembryo
Stiicke der Anlagen des Nervensystems und der
Haut isoliert und in Einzelzellen zerlegt wurden.
Nach der Vermischung dieser beiden Zellsorten
kann man eine allmahliche Entmischung und
spez.lﬁsche Zellaggregauon unter Ausblldung der
typischen Or

Die Morphogenese der Gewebe und Organe
wird in mannigfacher Weise durch duBere Fak-
toren beeinfluBt. Sehr eindrucksvoll 148t sich dies
an der Entwicklung der hoheren Pflanzen de-
monstrieren. Eine besondere Rolle spielt in der
Morphogenese der Pflanzen der Faktor Licht.
Wir wissen heute, daB lichtinduzierte Form-
dnderungen beim Pflanzenwachstum von spezi-
fischen »Steuerpigmenten« abhingig sind. Bei
den hoheren Pflanzen ist fiir die Aufnahme des
Lichtreizes und die sich daraus ergebende Be-
einflussung der Morphogenese der Farbstoff
Phytochrom verantwortlich. Die Untersuchung
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der molekula.ren Eigenschaften und des Wir-

i dieses Steuerpi bildet
gegenwirtig einen Schwerpunkt pflanzen-
physiologischer und biophysikalischer For-
schungen.

Beim Wachstum und der Organbildung der
Pflanzen erfolgt die Koordination zwischen den
Zellen, Geweben und Organen durch Pflanzen-
hormone. Unsere Abbildung veranschaulicht,
wie der Wachstumsmodus und die Morphoge-
nese eines auf Nahrmedium gehaltenen pflanz-
lichen Gewebestiickes vom angebotenen Kon-
zentrationsverhiltnis der beiden Phytohormone
Indolyl-3-Essigsaure und Kinetin abhzngt.

Zellbastarde

Seitdem Robert Remak 1841 die Zellteilung ent-
deckt und Rudolf Virchow im Jahre 1855 den
beriihmt gewordenen Satz »Omnis cellula e
cellula« formuliert hatte, gehorte zum Grund-
bestand des biologischen Wissens die Erkennt-
nis, da8 Zellen normalerweise durch Zellteilung
aus anderen Zellen hervorgehen. Eine Sonder-
stellung muBte der befruchteten Eizelle ein-
geraumt werden, die durch Verschmelzung
zweier Zellen, der Keimzellen, entsteht. Wir
sahen, daB} die Hauptbedeutung dieser Keimzell-
fusion in der so erméglichten Umkombination
der Erbanlagen zu sehen ist. Eine naheliegende
Frage war die, ob nicht auch eine Neukombina-
tion von Genen durch Verschmelzung von gene-
tisch unterschiedlichen Kérperzellen der Viel-
zeller hervorgebracht werden konnte. Derartige
Uberlegungen fanden seit 1960 mit der Entdek-
kung der experimentell erzeugten Zellbastarde
eme groBartige Bestatigung.

kt der faszinierenden Unter-
suchungen zur Hybridisierung tierischer Kor-
perzellen war die von einer franzosischen For-
schergruppe unter Georges Barski 1960 mit-
geteilte Beobachtung, daB nach einer drei bis vier
Monate wihrenden gemeinsamen Kultur von
zwei unterschiedlichen Zellstimmen der Maus
einzelne Zellen gefunden wurden, die in ihrem
Zellkern die Chromosomensitze beider Zell-
sorten enthielten. Sie waren offensichtlich durch
Verschmelzung von zwei Zellen spontan entstan-
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den. Die Haufigkeit solcher Zellfusionen war
allerdings sehr gering, da nur auf 10000 bis
1000000 Zellen der Gewebekultur eine Hybrid-
zelle kam. Man kann sich vorstellen, welche
Miihe es bereitete, diese wenigen Zellbastarde zu
erkennen und zu isolieren.

Die intensive Erforschung der Zellhybridisie-
rung wurde erst moglich, als es gelang, die
Haufigkeit der Zellfusionen zu steigern und
Methoden zur schnellen Auslese der Hybrid-
zellen zu entwickeln. Eine geeignete Selektions-
methode wurde 1964 von Littlefield in Anlehnung
an Techniken der Mikrobengenetik vorgeschla-
gen. Grundlage dieser Methode war die genauere
Kenntnis des Nucleotidstoffwechsels der tie-
rischen Zellen. Diese konnen die fiir den Nu-
cleinsaureaufbau erforderlichen Nucleotide ent-
weder aus Zucker und Aminosiuren synthetisie-
ren oder sie durch Umwandlung der vorgebilde-
ten Nucleoside Thymidin und Hypoxanthin
mittels zweier spezifischer Enzyme gewinnen.
Der erste Syntheseweg kann durch die Verbin-
dung Aminopterin blockiert werden. In einem
Kulturmedium, das Aminopterin enthlt, konnen
die Zellen ihre Nucleotide somit nur auf dem
zweiten Syntheseweg aus dem ebenfalls im
Medium vorhandenen Thymidin und Hypoxan-
thin herstellen. Zellmutanten, denen eines der
beiden erforderlichen Enzyme fehlt, konnen in
diesem Medium keine DNA bilden und sich
demzufolge nicht vermehren. Bringen wir in das
Aminopterin enthaltende Medium ein Gemisch
von zwei Zellstimmen, denen entweder das
Enzym zur Umwandlung von Thymidin oder
jenes fiir Hypoxanthin fehlt, so konnen trotzdem
Zellen beobachtet werden, die in dem Medium
lebensfahig sind. Es sind offensichtlich durch
Zellfusion entstandene Hybridzellen, die von der
einen Elternzelle das Gen zur Synthese des einen
Enzyms, von der anderen das Gen fiir das zweite
Enzym bekommen haben.

Grundlage fiir eine gezielte Steigerung der
Haufigkeit von Zellverschmelzungen boten Be-
obachtungen, die bereits im 19.Jahrhundert ge-
macht wurden. Man hatte damals festgestellt, da
bei manchen Infektionskrankheiten im befalle-
nen Organismus vielkernige Zellen gebildet
werden. Es stellte sich spiter heraus, daB manche
pathogenen Viren die Bildung dieser vielkernigen
Zellen verursachen, indem sie das Auftreten von
Zellfusionen stimulieren. Fiir das »Sendai-Virus«



10 pm

A eine menschliche Gewebekulturzelle (groffer Kern)
ist mit zwei roten Blutkorperchen des Huhns (kleine
Kerne) zu einem Heterokaryon verschmolzen. B nach
Verabreichung radioaktiver Nucleinsiure-Vorstufen
148t sich autoradiographisch nachweisen, dal sowohl
der Kern der menschlichen Zelle wie jene der Hiih-
nerzellen Nucleinséuresynthese zeigen.

konnte der Japaner Okada 1958 nachweisen, da3
es in Zellkulturen die Fusionshaufigkeit um das
Hundert- bis Tausendfache steigert. Dieses Virus
wird heute meistens ber Experimenten zur Her-
stellung von Zellhybriden verwendet. Man be-
handelt die Zellen dabei mit einem Virus, dessen
Nucleinsdure durch Behandlung mit UV-Licht
oder geeigneten chemischen Verbindungen in-
aktiviert wurde, um deren schadigende Wirkung
auf die Zelle auszuschalten. Dies hat keinen

EinfluB auf die fusionsstimulierende Wirkung, da
diese offensichtlich an die Virushiille gebunden
ist.

Es bedeutete eine wahre Sensation fiir die
Zellbiologen, als im Jahre 1965 die britischen
Wissenschaftler Henry Harris und J. F. Watkins
nachwiesen, daB durch Behandlung mit in-
aktiviertem Sendai-Virus nicht nur Zellen der-
selben Tierart, sondern auch solche von im Sy-
stem weit entfernt stehenden Arten zur Fusion
gebracht werden konnen. Die Forscher kultivier-
ten in ihren ersten Versuchen Krebszellen des
Menschen (Hela-Zellen) mit solchen der Maus
(Ascites-Zellen). Sie fanden nach einiger Zeit in
dem mit UV-inaktivierten Sendai-Virus behan-
delten Gemisch mehrkernige Zellen. Neben
solchen, die durch Fusion gleichartiger Zellen
entstanden waren und als »Homokaryonen«
bezeichnet wurden, waren auch »Heterokaryo-
nen« nachweisbar. Diese Heterokaryonen waren
durch Verschmelzung verschiedenartiger Zellen
entstanden und enthielten in einem einheitlichen
Cytoplasmakorper mehrere Kerne unterschied-
licher Artzugehdrigkeit.

Harris und Watkins konnten zeigen, daB im
Heterokaryon beide Zellkernsorten stoffwech-
selaktiv sind. Wenn die Hybridzellen in Gegen-
wart radioaktiv markierter RNA-Bausteine ge-
halten wurden, lieB sich autoradiographisch eine
Radioaktivitat beider Zellkernsorten nachwei-
sen. Dies bedeutet, dal im Heterokaryon sowohl
Gene der Maus wie solche der menschlichen
Zellkerne aktiv waren und als Transkriptions-
produkt RNA bildeten. Durch Markierung mit
*H-Thymidin war in beiden Zellkernsorten wei-
terhin DNA-Replikation nachweisbar. Durch
Verabreichung der radioaktiv markierten
Aminosdure “H-Leucin wurde schlielich ge-
zeigt, da die Hybridzelle Proteinsynthese auf-
weist. Bei einem geringen Prozentsatz der Hy-
bridzellen lieB sich eine Verschmelzung der
Zellkerne und der Ablauf von Mitosen nach-
weisen.

Harris und Watkins fanden, daB Zellkerne von
Hybridzellen, die DNA synthetisieren, gewohn-
lich in mitotische Kernteilungen eintreten. In
Heterokaryonen mit mehr als zwei Zellkernen
konnen einige Kerne Mitosen durchmachen,
wihrend andere in der Interphase bleiben. Jene
Zellkerne, die gleichzeitig Mitosen zeigen, kon-
nen zu einem einheitlichen groBen Kern ver-

191



schmelzen, ohne daB die Zelle selbst eine Teilung
erfahrt. In zweikernigen Hybridzellen mit syn-
chroner Mitose beider Zellkerne wird gewohn-
lich nur eine Teilungsspindel gebildet. Alle
Chromosomen ordnen sich dann in einer Meta-
phaseplatte an, und aus der Zellteilung gehen
zwei Tochterzellen hervor, in deren Kernen je-
weils die Chromosomen beider Arten vereinigt
sind. Die Tochterzellen konnen dann weitere
Zeliteilungen durchlaufen.

Die Entdeckungen von Harris und Watkins
16sten in zahlreichen Laboratorien eine intensive
Forschungstitigkeit zum Problem der Zell-
hybridisierung aus. Es zeigte sich bald, daB nicht
nur Tumorzellen zur Verschmelzung gebracht
werden konnen, sondern auch normale, mehr
oder weniger differenzierte Korperzellen. Be-
sondere Aufmerksamkeit erregte die Tatsache,
daB eine Fusion von Zellen der unterschied-
lichsten Artzugehérigkeit moglich ist. So wurden
beispielsweise Heterokaryonen aus Zellen der
Maus und des Huhns hergestellt oder menschli-
che Zellen mit solchen von Insekten vereinigt.
Von grofler Bedeutung wurde schlieBlich die
Entdeckung, daB auch eine Zellfusion verschie-
denartiger Pflanzenzellen méoglich ist. Voraus-
setzung dafiir war allerdings die Entwicklung von
Methoden zur Entfernung der pflanzlichen Zell-
winde, die einer Zellvereinigung entgegenstehen
wiirden, ohne Beeintrachtigung der Zellen selbst.
Die so erhal nackten »Protopl der
Pflanzenzellen konnen wie tierische Zellen zur
Fusion gebracht werden.

Es wire vollig falsch, wenn man in der Mog-
lichkeit der Zellhybridisierung nur ein Kuriosum
der Natur sehen wiirde. Die Methode der Zell-
fusion ist in den wenigen Jahren seit ihrer Ent-
deckung zu einem auBerordentlich wertvollen
Werkzeug der zellbiologischen Forschung ge-
worden. Sie liefert nicht nur wichtige Beitrige
zur Aufklirung grundlegender molekularbiologi-
scher und zellphysiologischer Probleme, sondern
148t bereits heute erkennen, daB sie in zuneh-
mendem MaBe praktische Bedeutung fiir die
Belange der Medizin und Landwirtschaft be-
kommen wird. Einige Beispiele sollen dies be-
legen.

Bereits Harris und seine Mitarbeiter waren bei
ihren ersten Fusionsexperimenten von der Uber-
legung ausgegangen, daB die Methode der Zell-
hybridisierung hervorragende Moglichkeiten zur
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Aufklarung von Problemen der Zelldifferenzie-
rung und Genregulation bietet. So stellten sie
beispielsweise Heterokaryonen aus undifferen-
zierten Saugetierzellen und hochdifferenzierten
Blutkorperchen des Huhns her, um die wechsel-
seitige Beeinflussung beider Zelltypen zu klren.
Es ergab sich, daB in den ausdifferenzierten
Hiihnererythrocyten, die normalerweise DNA
und RNA nicht mehr bilden, durch den undif-
ferenzierten Fusionspartner (Bindegewebszellen
der Maus) die Synthese beider Nucleinsduren
erneut induziert wird. Wesentlich komplizierter
gestaltet sich freilich die Sachlage, wenn es sich
um die Aufklirung des Mechanismus der Regu-
lation spezieller Genaktivititen handelt. Die in
dieser Hinsicht erzielten Ergebnisse der letzten
Jahre deuten an, welche Moglichkeiten die Me-
thode der Zellhybridisierung fiir die Aufklirung
der Genregulation bietet. Durch Einbeziehung
von Embryonalzellen oder Kei in die
Herstellung von Heterokaryonen ergeben sich
zugleich neuartige Moglichkeiten zur Analyse
von Mechanismen der Embryonalentwicklung.
AuBerordentliche Bedeutung haben Fusions-
experimente bereits fiir die Kartierung mensch-
licher Chromosomen bekommen. Es konnte mit
derartigen Untersuchungen schon fiir iiber
50 Gene des Menschen entschieden werden, in
welchen Chromosomen sie lokalisiert sind.
Grundlage dieser Experimente ist eine Beson-
derheit der Hybridzellen, die bisher nicht er-
wihnt wurde. In zahlreichen Fusionsexperimen-
ten zeigte sich, daB interspezifische Zellbastarde
meist sukzessive die Chromosomen der einen Art
verlieren. So gehen beispielsweise in He-
terokaryonen aus Zellen der Ratte und Maus die
Chromosomen der Ratte, in jenen aus Maus und
Hamster aber die der Maus verloren. Der Me-
chanismus dieses Chromosomenverlustes ist
noch weitgehend unbekannt. Fiir die Kartierung
der menschlichen Chromosomen haben vor allem
Untersuchungen mit Fusionsprodukten von
Zellen des Menschen und der Maus oder des
chinesischen Hamsters Bed g bekommen.
Nach etwa 20 Zellgenerationen besitzen die
Mensch-Maus-Hybridzellen noch alle Chro-
mosomen der Maus, wihrend nur noch 2 bis 15
menschliche nachweisbar waren. Im Verlaufe
weiterer Zellteilungen verlor ein Teil der Ba-
stardzellen samtliche Chromosomen des Men-
schen. Fiir die Lagebestimmung der Gene macht
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Schematische Darstellung der Methode zur Kartierung
menschlicher Chromosomen durch Herstellung von
Hybridzellen aus menschlichen Zellen mit solchen des
chinesischen Hamsters. Erlauterung im Text

man sich die Tatsache zunutze, da mit dem
Verlust menschlicher Chromosomen und der in
ihnen enthaltenen Gene auch die durch diese
bedingten Merkmale der Hybridzellen ver-
schwinden. Wenn beim Verlust eines Chro-
mosoms gleichzeitig die Fahigkeit der Zelle zur
Synthese mehrerer Enzyme verlorengeht, so
kann man daraus schliefen, dal die betreffen-
den Gene gemeinsam im verlorengegangenen
Chromosom liegen.

Unsere Abbildung veranschaulicht schema-
tisch ein anderes Kartierungsexperiment mit

hlich Rind,

Hybrid: aus bs-
zellen (Fibroblasten) und Hamsterzellen. Bei
dieser Methode werden Hamsterzellen verwen-
det, die auf Grund von Gendefekten bestimmte
Verbindungen, wie etwa die Aminosaure Glycin,
nicht mehr selbst synthetisieren konnen. In
einem Nihrmedium, dem die betreffende Ver-
bindung fehit, konnen derartige Zellen nicht
wachsen. Dies ist aber moglich fiir Hybridzellen,
die neben den Hamster-Chromosomen ein
menschliches Chromosom mit dem erforderli-
chen Gen enthalten. Wenn bei fortschreitendem
Verlust der hlichen Chrc von
diesen nur noch ein einziges in der Bastardzelle
vorhanden ist und diese in dem Mangelmedium
weiterwachts, 148t sich schlieBen, daB in dem
identifizierten Menschenchromosom das be-
treffende Gen liegt.

Voraussetzung fiir eine erfolgreiche Fusion
von Pflanzenzellen war die Entfernung der
pflanzlichen Zellwande. Seit Beginn der sech-
ziger Jahre ist es moglich, diese durch vorsich-
tigen enzymatischen Abbau zu entfernen und
nackte, lebensfahige »Protoplasten« herzustel-
len. Durch Behandl mit i che-
mischen Verbindungen, wie etwa Polyathylen-
glykol, gelingt es, frisch préaparierte Protoplasten
zur Verschmelzung anzuregen. In den letzten
Jahren konnten zahlreiche Zellhybriden aus
Zellen verschiedener Pflanzenarten hergestellt
werden. Wahrend es noch nie gelungen ist, sich
aus tierischen Zellhybriden ein ganzes Tier ent-
wickeln zu lassen, ist dies bei pflanzlichen Hy-
bridzellen méglich. Grundlage dafiir war die 1971
gemachte Entdeckung, daB isolierte Protoplasten
dazu angeregt werden kdnnen, zu vollstindigen
Pflanzen zu regenerieren. Den intensiven Be-
miihungen der Botaniker ist es zu verdanken, da
seit 1972 aus zwischenartlichen, durch Zellfusion
entstandenen Hybridzellen verschiedene Hy-
bridpflanzen herangezogen wurden.

Als einen Hohepunkt derartiger Untersuchun-
gen muB man die Erfolge des sowjetischen
Forschers Y.Y.Gleba bezeichnen, dem es 1978
gelang, Bastardpflanzen aus Hybridzellen her-
anzuziehen, die er durch Verschmelzung von
Blattzellen des Riibsens (Brassica campestris)
mit Zellen eines anderen Kreuzbliitlers
(Arabidopsis thaliana) erhalten hatte. Die damit
erstmals durch somatische Hybridisierung
erzeugten Gattungsbastarde wiesen nicht nur die
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Chromosomen beider Eltern auf, sondern waren
auch am Aussehen der Pflanzen als Zwischen-
formen zu erkennen. SchlieBlich sei erwihnt, da
von Melchers im gleichen Jahr auch Hybrid-
pflanzen aus Kartoffel- und Tomatenzellen her-
gestellt wurden. Auch diese als »Tomoffeln«
bezeichneten Bastarde zeigten in der Merk-
malsauspragung eine Zwischenstellung zwischen
beiden Eltern.

Markgewebe
auf Agarmedium

reife
Pllanze

Kallus
aus Markgewebe

Suspensions-
kultur

Mikrokultur

Moglichkeiten
und Methoden der Gentechnik

Es gibt kaum ein zweites Problem der modernen
Biologie, das in den letzten Jahren so sehr das
Interesse der Offentlichkeit erregt hat wie die
Frage nach den Moglichkeiten und Konsequen-
zen einer gezielten Veranderung der Erbin-
formationen von Lebewesen. Die Kontroversen
um das sich entwickelnde Gebiet der »Gentech-
nik«, das vielfach auch als »Genmanipulation«,
»genetic engineering« oder »Genchirurgie« be-
zeichnet wird, reichen von einem enthu-
siastischen Optimi iiber pt ische An-
wend oglichk biologischer Erkennt-
nisse bis zur bedingungslosen Verurteilung der




gesamten Forschungsrichtung auf Grund der mit
ihr verbundenen Gefahren fiir den Menschen.
Eine realistische Einschitzung der Moglichkei-
ten und Gefahren entsprechender Experimente
bleibt zunichst dem Kreis der Molekularbiologen
halten, deren Mei freilich noch weit
auseinandergehen.

Zum Gebiet der Gentechnik im weiteren Sinne
konnen wir alle Verfahren rechnen, die eine
gezielte Verianderung der Erbmformatlonen von
Lebx durch experi Uber
von genetischem Material herbeifiihren. Uber-
blicken wir den gegenwirtigen Erkenntnisstand
der modernen Biologie, so ist festzustellen, daB
wir heute tatsichlich bereits iiber mehrere Me-
thoden verfiigen, die eine entsprechende Gen-
ibertragung ermoglichen. Einige wurden in an-
derem Zusammenhang bereits erwéhnt.

Als eine vergleichsweise »einfache« Methode
der Ubertragung des gesamten in den Chromoso-
men enthaltenen Genvorrats einer Zelle in eine
andere lernten wir bereits die Transplantation
von Zellkernen kennen. Dem Oxforder Zoologen
J.B.Gurdon war es erstmals Anfang der sech-
ziger Jahre gelungen, Kerne von Korperzellen
mittels Mikropipetten in unbefruchtete Eizellen
des siidafrikanischen Krallenfroschs Xenopus
laevis zu tibertragen, deren Kern vorher entfernt
oder durch UV-Bestrahlung inaktiviert worden
war. In giinstigen Fallen fiihrten derartige Kern-
transplantationen zur Entwicklung normaler
Frosche, deren genetische Informationen also
aus der Korperzelle, beispielsweise einer Darm-
epithelzelle, stammte (Abbildung). Diese Me-
thode bietet die Moglichkeit zur Ziichtung einer
groferen Anzahl vollig identischer Kopien eines
Lebewesens, da alle als potentielle Kernspender
verfiigbaren Korperzellen iiber denselben Gen-
vorrat verfiigen und die mit einer Befruchtung
verbundene Neukombination der Erbanlagen
umgangen wird. Sollte dieses als »Klonierung«
bezeichnete Verfahren zur identischen Verviel-
fachung von Organismen so weit vervollkomm-
net werden, daf3 es fiir Sdugetiere anwendbar
wird, so konnte es bei der Ziichtung von Hoch-
leistungsrassen der Haustiere von groSer wirt-
schaftlicher Bedeutung werden. Bisher stehen
einem solchen Ziel allerdings noch groBe
Schwierigkeiten entgegen.

Eine zweite Methode der gezielten Beeinflus-
sung des Erbanl des von Lebx
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Die Transplantation eines Darmzellkerns in ein un-
befruchtetes Froschei, dessen Kern durch UV-Strah-
lung zerstort wurde, kann zur Entwicklung normaler
Frosche fiihren. Der Darmzellkern muB demnach iiber
alle Gene verfiigen, die zur Normalentwicklung er-
forderlich sind.

haben wir bei der Besprechung der Zellbastarde
ausfiihrlich kennengelernt. Wie die erfolgreiche
Anzucht ganzer Pflanzen aus Hybridzellen von
Tomaten und Kartoffeln oder von den beiden
Kreuzbliitlerarten Brassica campestris und
Arabidopsis thaliana zeigen, bietet die Zell-
fusionierung in giinsti; Fillen Maglichk
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zur »Konstruktion« neuer Organismenformen.
Versuche zur entsprechenden Erzeugung von
Tierchiméren sind aber bisher nicht gelungen.

Eine noch wenig bekannte Methode des Gen-
transfers bildet die Ubertragung isolierter
Chromosomen in fremde Zellen. Der Japaner
T. Sekiguchi berichtete erstmals 1967 iiber die
erfolgreiche Einfiihrung einzelner Metaphase-
chromosomen der Ratte in Zellkerne menschli-
cher Zellen. In den folgenden Jahren konnte er
mit seinen Mitarbeitern nachweisen, daB isolierte
Rattenchromosomen nicht nur in kultivierte
Miusezellen iibertragen, sondern einzelne von
ihnen auch funktionell in die Wirtszelle integriert
werden und sich dort replizieren konnen. Diese
Befunde konnten von anderen Autoren an ande-
ren Objekten bestitigt werden. Friihere Ver-
suche einer Chromosomeniibertragung waren
vielfach daran gescheitert, daB die fremden
Chromosomen in der Wirtszelle im allgemeinen
abgebaut werden. Welche praktische Bedeutung
die Ubertragung isolierter Chromosomen in
fremde Zellen einmal bekommen wird, hiingt von
der Vervollkommnung dieser Methode ab.

Nachdem Avery, McLeod und McCarty 1944
nachgewiesen hatten, da bei der Bakterientrans-
formation DNA in die Bakterienzelle iibertragen
wird, ist vielfach versucht worden, auch eine
entsprechende Transformation von Eukaryoten-
zellen zu erzielen. Die vorliegenden Experimente
deuten darauf hin, daB unter geeigneten Ver-
suchsbedingungen DNA-Molekiile der eigenen
oder einer fremden Art auch von Insekten- oder
Siugetierzellen aufgenommen werden konnen.
Nach neueren Befunden soll sogar die DNA des
Bakteriums Escherichia coli von pflanzlichen
Zellen und selbst von Saugerzellen aufgenom-
men werden. Ob derartige Ubertragungsexperi-
mente zu einem stabilen Einbau der fremden
DNA in den Genbestand der tierischen oder
pflanzlichen Wirtszelle fiihren, ist allerdings
noch nicht eindeutig entschieden.

Bei der Besprechung der Transduktion sahen
wir, da Bakteriophagen als Ubertrdger von
Genen zwischen Bakterien wirksam werden
konnen, wenn ihre DNA zeitweilig in das
Chromosom der Wirtszelle eingebaut wird und
bei der spateren Wiederausgliederung Bakterien-
gene mitnimmt, die dann in andere Bakterienzel-
len iiberfiihrt werden. Groes Aufsehen erregte
1971 eine Mitteilung von Merril, dem es mit
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seinen Mitarbeitern gelungen war, mit Hilfe des
transduzierenden Bakteriophagen Lambda Gene
des Bakteriums Escherichia coli in menschliche
G bekulturzellen einzuschl Als Emp-
fangerzellen wurden Bindegewebszellen eines an
erblicher Galaktosimie leidenden Patienten ver-
wendet, denen ein spezifisches Enzym fehit. Da
der entsprechende Defekt im Zellstoffwechsel
durch die Uberfilhrung des Gens zum Teil
kompensiert werden konnte, war es offenbar
erstmals gelungen, ein Bakteriengen funktions-
fahig in eine menschliche Zelle einzubauen.
Diese zunichst bezweifelten Befunde wurden in
den folgenden Jahren durch #hnliche Experi-
mente anderer Forscher mit pflanzlichen und
menschlichen Zellen bestitigt, so daB wir heute
von der Moglichkeit einer korrekten Transkrip-
tion und Translation von Bakteriengenen in
Eurkaryotenzellen iiberzeugt sind.

Der wichtigste und folgenreichste Fortschritt
der Gentechnik wurde ohne Zweifel erzielt, als
es gelang, Methoden zu entwickeln, die eine
experimentelle Herstellung von DNA-Hybrid-
molekiilen aus DNA unterschiedlicher Herkunft
und deren Einschleusung in Zellen erméoglichen.
Schliissel zu diesem sensationellen Erfolg der
Molekulargenetik war die Entdeckung und ge-
zielte Anwendung einer Gruppe in Bakterien
vorkommender Enzyme, der »Restriktions-
endonucleasen« oder »Restriktasen«, die Anfang
der sechziger Jahre von dem Schweizer Werner
Arber entdeckt wurden. Wie H.O.Smith nach-
wies, konnen Restriktionsendonucleasen an
doppelstrangiger DNA spezifische Nucleotidse-
quenzen erkennen und im Bereich dieser »Er-
kennungssequenzen« beide Stringe des DNA-
Molekiils durchschneiden.

Die Restriktionsendonucleasen erlangten auf
Grund ihrer Fahigkeit, an spezifischen Stellen
Stiicke aus DNA-Molekiilen herauszuschneiden,
Bedeutung fiir die Losung grundlegender mo-
lekularbiologischer Probleme. Sie wurden ein-
gesetzt fiir die Kartierung von Chromosomen, die
Aufklarung der Nucleotidsequenz von DNA-
Molekiilen, die Untersuchung der Organisation
von Eukaryoten-DNA und schlieBlich zur Iso-
lation von Genen. Uns interessiert hier ihre
Verwendung zur Herstellung von DNA-Hybrid-
molekiilen, fiir deren Verstandnis die Spezifitat
des »Schneidevorgangs« naher charakterisiert
werden muf3.
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Bei den »Erkennungssequenzen« handelt es
sich meist um 4 bis 6 Nucleotidpaare umfassende
»Palindrome«, deren Nucleotidpaare rotations-
symmetrisch angeordnet sind. Die enzymspezi-
fischen Schnittstellen beider Striinge des DNA-
Molekiils konnen entweder genau gegeniiber-
liegen oder aber um einige Nucleotide ver-
setzt sein (Abbildung). Im zweiten Fall entstehen
anden Endcn des zerschnittenen DNA-Molekiils
kurze ige DNA-Abschni die bei
Abl in ter Richtung dieselb
Nucleotidsequenz aufweisen. Wir bezeichnen sie
als klebrige oder »kohasive« Enden, da sie sich
mit entsprechenden Enden anderer DNA-
Fr unter Ausbildi von Wasserstoff-
briicken zusammenlagern konnen. Diese Fahig-
keit bildet eine wesentliche Voraussetzung fiir
die Herstellung von Hybridmolekiilen aus DNA
unterschiedlicher Herkunft. Wenn man mit Hilfe
derselben Resmkuonsendonuclease Stiicke aus

Menge herzustellen. Ein eindrucksvolles Beispiel
liefert die kiirzlich gelungene bakterielle Syn-
these des hlichen Hormons S

das auch aus Schafgehirnen gewonnen werden
kann. Es gelang, das fiir die Hormonsynthese
verantwortliche Gen in Bakterien zu iibertragen,
die demzufolge Somatostatin produzierten. Die
Bedeutung dieses Experiments wird einem Klar,
wenn man bedenkt, daB 0,1 g Bakterien eben-
soviel Hormon produzieren, wie aus
500000 Schafgehirnen gewonnen wird. Uber
ghnliche Erfolge bei der bakteriellen Synthese
von Insulin wurde 1978 berichtet.

Die groBe theoretische und praktische Be-
deutung der mit Hilfe von Restriktionsendonu-
cleasen durchgefiihrten Untersuchungen fand
1978 ihre Wiirdigung durch die Verleihung des
Nobelpreises an Werner Arber (geb. 1929), Da-
niel Nathans (geb. 1928) und Hamilton O. Smith
(geb. 1931). Bei allem Optimismus iiber die un-

der DNA verschied ten her-
ausschneidet, so konnen snch diese mit ihren
kompl Enden heften und
unter dem EinfluB eines anderen Enzyms, einer
»Ligase«, zu einem einheitlichen DNA-Doppel-
strang verkniipft werden.

Das Ziel der G hnik, den Erbanl
bestand einer Zelle oder eines Organismus neue
Gene hinzuzufiigen, kann heute noch nicht auf
direktem Wege erreicht werden. Wir bendtigen
dazu einen Ubertriger oder »Vektorx, der in die
Empfangerzelle eindringt und sich dort ge-
meinsam mit dem iibertragenen DNA-Abschnitt
vermehrt. Als Vektoren konnen bakterielle Plas-
mide, Bakteriophagen wie der Phage Lambda
oder das Tumorvirus SV 40 dienen. Unsere
Abbildung veranschaulicht ein Experiment, bei
dem fremde Gene mit Hilfe eines Plasmids in
Bakterienzellen iibertragen werden. Es ist so in
den letzten Jahren gelungen, Gene hoherer Or-
ganismen, wie solche des Krallenfroschs oder der
Maus, in das Darmbakterium Escherichia coli
einzuschleusen. Da sich die iibertragenen Gene
mit den Plasmiden in den Bakterien stark ver-
mehren, ergibt sich damit die Méglichkeit einer
Anreicherung und spiteren Isolierung groBer
Mengen desselben Gens.

Von auBerordentlicher Bedeutung diirfte die
Maoglichkeit werden, Bakterien durch Einpflan-
zung von Genen hoherer Organismen zu zwin-
gen, die entsprechenden Genprodukte in groBer
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dieser Enzyme oder anderer Methoden fiir die
Gentechnik ergeben, diirfen jedoch nicht die
Gefahren iibersehen werden, die bei verantwor-
tungsloser Durchfithrung entsprechender mo-
lekulargenetischer Expenmenne auﬂretcn kon-
nen. Mit den sich abzeich

nicht nur groBe Hoffnungen fiir den Einsatz der
Gentechnik zum Wohle des Menschen, sondern
auch die Gefahr eines vorsitzlichen MiBbrauchs

Méolichke: -1

einer Verinderung der
Erbinformationen von Lebewesen ergeben sich

dieser haftlichen Erk Auf
kaum einem Gebiet der biologischen Forschung
ist so offenkundig wie hier, welche groBe Ver-

antwortung der Wissenschaftler gegeniiber der
Gesellschaft tragt.



Kaum eine Organi uppe haulicht ein-  splendidum, B Epidends dum, C Cirrhop

dringlicher das Phi; der M i igkeit als die  lum longifl D Cypripedil Iceolus, E Cattleya
Orchideen, deren 20000 Arten Bliitenformen in fas- trianae, F Phaphiopedilum maudiae, G Cattleya
zinierender Vielfalt entwickelt haben. A Oncidi iaca, H Oncidium k i
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Das Problem
der
Mannigfaltigkeit

Unter den mannigfachen Liebhabereien, denen
viele Menschen einen groBen Teil ihrer Freizeit
widmen, finden sich auch zahlreiche Formen
einer Beschaftigung mit Lebewesen. Seit Jahr-
hunderten erregten Schmetterlinge, Kifer,
Schnecken oder Muscheln das Interesse der
Sammler. Die aus Liebhaberei betriebene Tier-
haltung und Tierpflege wandte ihre besondere
Aufmerksamkeit der Vogelwelt und den Zier-
fischen zu. Unter den vielen Freunden der
Pﬂanzznwelt haben sich sen langem jene zu
besond:s haften zusam-
mengeschlossen, die sich mit der Haltung, Kultur
und Beobachtung der Orchideen oder Kakteen
beschiftigen. Es soll hier keine vollstandige
Aufzihlung aller Tier- und Pflanzenlieb-
habereien gegeben werden. Uns interessiert viel-
mehr d1e Frage, warum gerade diese oder jene
Or uppe das der _ Lieb-
haberbiologen erregte.

Von den Motiven, die zur bevorzugten Be-
schaftigung mit bestimmten Organismen fiihrte,
steht gewiBl an erster Stelle die Faszination des
Menschen durch eine scheinbar unerschopfliche
Mannigfaltigkeit an Formen und Farben, denen
er in diesen Tier- und Pflanzengruppen begegnet.
Sie fiihrte im 18. und 19. Jahrhundert zur Schaf-
fung jener prachtvollen Tafelwerke, die wir heute
als bibliophile Kostbarkeiten in den Bibliotheken
bewundern. Aber auch niichterne Zahlen kénnen
belegen, daB es die Formenfiille der genannten
Gruppen war, die das Interesse und die Sam-
melleidenschaft der Liebhaberbiologen er-
regte.

Die Zahl der bekannten Kiferarten wird auf
etwa 350000 geschitzt. Zur Ordnung der

Schmetterhnge gehoren rund 110000, zu den als
bjekte beliebten Schnecken 100000
und zu den Muscheln 20 000 Arten. Die Lieblings-
objekte der Aquarianer gehdren zur Gruppe der
Knochenfische, die mit 30000 Arten die grofte
Klasse der Wirbeltiere bilden. Demgegeniiber
sind etwa 8660 Vogelarten bekannt. Von den
angefiihrten Pflanzengruppen bilden die Orchi-
deen mit 20000 Arten die formenreichste Familie
der Bliitenpflanzen. Aber auch die Kakteen be-
eindrucken mit »nur« 2700 Arten durch eine
beachtliche Vielfalt 1hrer blzarren Formen
Das Pha der M igkeit der Lebe-
wesen fiihrt beim unbefangenen Betrachter zu-
nichst zur reinen Freude an der Vielfalt der
Farben und Formen, die uns in der Pflanzenwelt
wie im Tierreich begegnen. Bei griindlicherer
Beschiftigung mit der Welt der Organismen er-
geben sich jedoch fiir den aufmerksamen Be-
obachter bald einige grundsatzliche Fragen. Er
mochte wissen, wieviel verschiedene Pflanzen-
und Tierarten es eigentlich auf unserer Erde gibt.
Thn interessiert, ob wir iiberhaupt alle existieren-
den Organismenarten kennen oder ob auch heute
noch mit wichtigen Neuentdeckungen zurechnen
ist. Einem uralten Anliegen des Menschen ent-
spricht sein Wunsch nach einer sinnvollen Ord-
nung und Klassifizierung der zahllosen Pflanzen-
und Tierformen. SchlieBlich wird mit der tiefer-
gehenden Frage, wie denn nun die groe Mannig-
faltigkeit der Lebewesen zustande gekommeniist,
ein Grundproblem der gesamten Biologie an-
geschnitten. Dies fordert wiederum eine Klarung
des Begriffes der »Art«.
Es wire verfehlt, anzunehmen, da8 alle diese
Fragen bereits von der klassischen Systematik
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und Abstammungslehre ausreichend beantwortet
wurden. Auch hier hat die moderne Biologie noch
umfangreiche Arbeit zu leisten, hat sie neue
Methoden entwickelt und bereits zu Erkennt-
nissen gefiihrt, die noch vor einigen Jahrzehnten
nicht zu erhoffen waren.

Die Anzahl
der Pflanzen- und Tierarten

Greifen wir die erste Frage nach der Anzahl der
bekannten Organismenarten auf, so werden wir
feststellen, daB sie trotz ihrer scheinbaren Ein-
fachheit aus mehreren Griinden gar nicht so ein-
deutig zu beantworten ist. Voraussetzung fiir die
Erfassung aller bekannten Arten ist zunichst die
Kenntnis der gesamten einschligigen Litera-
tur. Die systematische Literatur ist jedoch
auBerordentlich umfangreich und schwierig zu
iibersehen. Spezialisten der verschiedensten
Pflanzen- und Tiergruppen haben die miihselige
Arbeit der Literatursichtung iibernommen und
Kataloge aufgestellt, in denen die zu einem be-
stimmten Zeitpunkt bekannten Arten angefiihrt
sind. Die dazu erforderliche Arbeit wird dadurch
erschwert, dafl verschiedene Autoren dieselbe
Art oft unterschiedlich benannt, andere Autoren
aber fiir verschiedene Arten denselben Namen
verwendet haben.

Eine zweite Schwierigkeit ergibt sich daraus,
dafl die Kriterien fiir die Bewertung einer Pflan-
zen- oder Tierform als »Art« von den verschie-
denen Systematikern nicht immer einheitlich
gehandhabt werden. Was von dem einen als neue
Art beschrieben wurde, erwies sich spiter oft nur
als eine spezielle Variation oder als geographi-
sche Rasse einer bereits bekannten Art. Grund-
sdtzlicher Natur ist eine dritte Schwierigkeit, die
mit der Problematik des Artbegriffes selbst zu-
sammenhzngt. Von manchen Forschern wird
dieser enger, von anderen weiter gefaBt, so daf
sich damit natiirlich unterschiedliche Meinungen
tiber die Anzahl der zu unterscheidenden Arten
ergeben. Wir werden uns mit dem fundamentalen
Problem der Artdefinition in einem besonderen
Kapitel auseinandersetzen. Als letzte Schwierig-
keit sei schlieBlich die Tatsache erwihnt, daB
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taglich neue Arten entdeckt und beschrieben
werden. Jede Zahlenangabe kann so schon zum
Zeitpunkt ihrer Veroffentlichung iiberholt
sein.

Trotz aller genannten Schwierigkeiten wurde
von den Systematikern immer wieder versucht,
die Gesamtzahl der zu einem bestimmten Zeit-
punkt bekannten Pflanzen- und Tierarten zu
erfassen. So wird heute die Anzahl der be-
schriebenen Pflanzenarten auf 370000, die der
Tierarten auf 1070000 geschitzt. Unsere beiden
Abbildungen veranschaulichen, welchen Anteil
die wichtigsten Pflanzen- und Tiergruppen an
diesem Gesamtbestand der Organismenarten
haben.

Die Tatsache, daB die Anzahl der bekannten
Tierarten etwa dreimal so groB wie jene der
Pflanzenarten ist, gewinnt im Vergleich zu einer
anderen Zahlenangabe besonderes Interesse.
Man hat versucht, die Gesamtmasse aller Pflan-

Alfred Edmund Brehm (1829—1884) trug als Verfasser
des beriihmten »Tierlebens« maBgeblich zur Populari-
sierung der Tierkunde bei.



Einkeim-
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Die relative Anzahl der Pflanzenarten
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Protozoa

Porifera

Coelenterata

Plathelminthes
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Mammalia
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Echinodermata .
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Hymenoptera

Lepidoptera
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20° = 60000 Arten

lebende 10° = 30000 Arten

fossile Arten Arten
1°= 3000 Arten

Die relative Anzahl der Tierarten
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zen- und Tierindividuen abzuschitzen, die ne-
beneinander auf unserem Planeten leben. Es
ergab sich fiir die gesamte Biomasse ein Wert von
1843 - 10° Tonnen Trockengewicht. Davon ent-
fielen auf die Pflanzen 1841 - 10°t, wihrend die
Tiere nur 2 - 10° stellen. Trotz der iiberwaltigen-
den Fiille des pflanzlichen Lebens hat das Tier-
reich doch die groBere Artenzahl hervorge-
bracht.

Die Gliederung
der Mannigfaltigkeit

Es ist die Aufgabe der biologischen Systematik
(Taxonomie), Ordnung in die Vielfalt der Pflan-
zen- und Tierarten zu bringen, indem sie die
Mannigfaltigkeit der Lebewesen iibersichtlich
klassifiziert und damit jeder Art einen bestimm-
ten Platz im System der Organismen zuweist.
Angesichts der groBen Anzahl heute bekannter
Organismenarten konnte dies zunidchst als ein
aussichtsloses Unterfangen erscheinen. Bei na-
herer Betrachtung erweist sich jedoch, daB die
scheinbar uniibersehbare Mannigfaltigkeit der

wiesen, und das hierarchische System der Or-
ganismen ist ein Ausdruck dieser Abstufung der
Ahnlichkeitsbeziehungen (Abbildung).

Die Grundaufgabe der biologischen Systema-
tik, ein solches System der Organismen auf-
zustellen, mag auf den ersten Blick als sehr
theoretisch fundiertes Unternehmen erscheinen.
Bei niherer Betrachtung erweist sich jedoch, da8
die charakterisierte Arbeitsmethode des Sy-

ikers von jedem M hen unbewuBt im
alltaglichen Leben praktmen wird. Wenn wir in
der U ache beispielsweise einen Sper-
ling, ein Huhn und eine Amsel unter dem Begriff
Vogel zusammenfassen, tun wir nichts anderes
als der Systematiker in seiner wissenschaftlichen
Arbeit. Im Grunde wendet bereits das kleine
Kind unbewuBt die Methoden der Systematik an,
wenn es beim Erlernen seiner Muttersprache
solche Begriffe wie »Vogel«, »Baum« oder
»Schmetterling« als Ausdruck von Ahnlichkeits-
gruppen erfat. Der entscheidende Unterschied
besteht nur darin, da8 der Wissenschaftler die
Bildung von Ahnlichkeitsgruppen der Organis-
men und die Aufstellung des Systems bewuBt
nach bestimmten wissenschaftlichen Prinzipien
vornimmt.

Das Bemiihen um die Klassifizierung der Or-

Organismen nicht einer regellosen Vielfalt ent-
spricht, sondern besti GesetzmaBigkei
unterliegt.

Wenn wir eine groBere Anzahl von Tier- oder
Pflanzenarten vor uns haben, ist es stets mﬁglich,
bestimmte Ahnlichkeitsgruppen zu bilden, in
denen ]ewells die Arten vereuugt werden, die

der groBere Uberei in be-
stimmten Merkmalen zeigen, als sie mit den
Arten anderer Gruppen aufweisen. Es ist wei-
terhin im allgemeinen moglich, mehrere solcher
Gruppen zu Ahnlichkeitsgruppen héherer Ord-
nung zusammenzufassen und diese wiederum mit
anderen Ahnlichkeitsgruppen gleichen Ranges zu
vereinigen.

Wir kommen so zu einem hierarchischen Sy-
stem systematischer Gruppen, die wir allgemein
als »systematische Kategorien« bezeichnen. Die
wichtigsten dieser systematischen Kategorien
werden als Art, Gattung, Familie, Klasse, Ord-
nung und Stamm bezeichnet. Die Vielfalt der
Lebewesen hat sich somit bei niherer Be-
trachtung als abgestufte Mannigfaltigkeit er-

ist so alt wie die wissenschaftliche
Beschiftigung des Menschen mit der belebten
Natur. Die Kriterien, nach denen die Gruppie-
rung der Lebewesen vorgenommen wurde,
waren jedoch sehr unterschiedlicher Art. Wir
wissen, daB die ersten Systeme vorwiegend nach
praktischen Gesichtspunkten aufgestellt wur-
den.

Bei den biologischen Systemen der neueren
Zeit, die ihre Entstehung allein dem wissen-
schaftlichen Bediirfnis nach einer Ordnung der
Formenfiille verdanken, werden allgemein die
»kiinstlichen Systeme« vom »natiirlichen Sy-
stem« der Organismen unterschieden. Als kiinst-
liche Systeme werden dabei jene bezeichnet, bei
denen auf Grund einzelner, mehr oder weniger
willkiirlich  herausgegriffener Merkmale die
Gruppierung der verschiedenen Arten vor-
genommen wird. Vielzitiertes Beispiel dieser Art
von Ordnungsschemata ist das von Carl von
Linné (1707—1778), dem Vater der modernen
Systematik, im 18.Jahrhundert aufgestellte Sy-
stem der Bliitenpflanzen, in dem er nach der
Anzahl der Staub-und Fruchtblatter die Pflanzen
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I'TERREICH

ORDNUNG
~ Lepidoptera

FAMILIE
Papilionidac

GATTUNG
Papilio

ART
Papilio machaon

Das hierarchische System der systematischen Katego-
rien
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Carl von Linné (1707—1778) gilt als der Vater der bio-
logischen Systematik.

in Gruppen zusammenfalte. Bei genauerer Be-
trachtung erweist sich freilich, da} viele der von
ihm aufgestellten Pflanzengruppen auch im
heutigen »natiirlichen« System zu finden sind.
Linnés System war also im Grunde kein streng
kiinstliches.

Was verstehen wir aber nun unter dem natiir-
lichen System? In rein methodischer Hinsicht
laBt sich dieses als ein Ordnungsschema cha-
rakterisieren, bei dem nach Moglichkeit die
Gesamtheit der Merkmale der Organismen Be-
riicksichtigung findet. Im Unterschied zu der
Vielzahl moglicher kiinstlicher Systeme kann es
nur ein natiirliches System der Organismen
geben, das der eingangs charakterisierten ab-
gestuften Mannigfaltigkeit der Lebewesen ent-
spricht. Fiir den Wissenschaftler geht es also
nicht darum, ein natiirliches System »aufzustel-
len«, sondern das der abgestuften Mannigfaltig-
keit der Pflanzen- und Tierwelt entsprechende
System zu erforschen.

Die abgestufte Ahnlichkeit der Organismen
filhrte nicht nur zu einer Klassifizierung der
Arten und hoheren systematischen Gruppen,
sondern verlangte nachdriicklich ihre ursidchliche
Erkldarung, die im 19.Jahrhundert durch Jean-
Baptiste de Lamarck (1744—1829), Charles Dar-
win (1809—1882) und Ernst Haeckel (1834—1919)
mit der Abstammungslehre gegeben wurde. Wir
konnen sagen, daB es vor allem die abgestufte
Mannigfaltigkeit war, die auf den Gedanken der
Evolution fiihrte. Die Ahnlichkeitsbeziehungen
der Arten wurden als Ausdruck ihrer stammes-
geschichtlichen ~ Verwandtschaftsbeziehungen
erkannt. Mit der Erforschung des natiirlichen
Systems der Organismen wird zugleich deren
stammesgeschichtliche Verwandtschaft auf-
geklart.

Wenn man bedenkt, daB seit dem Erscheinen
der 1.Auflage von Linnés grundlegender »Sy-
stema naturae« im Jahre 1735 nahezu zweieinhalb
Jahrhunderte vergangen sind, so konnte man
meinen, die biologische Systematik habe ihre
wesentliche Arbeit bereits geleistet, das System
der Organismen erforscht und deren Verwandt-
schaftsbeziehungen weitgehend aufgeklirt. Die
folgenden Kapitel werden zeigen, daf die Syste-
matik trotz ihres hohen Alters auch heute noch
keine abgeschlossene Wissenschaftsdisziplin ist.
Auch sie sucht nach neuen Wegen der Erkennt-
nis, entwickelt moderne Untersuchungsmetho-
den und kann so standig ihren Erkenntnisstand
erweitern.

Sensationen
fiir den Systematiker

Wenn in den wissenschaftlichen Zeitschriften
beinahe tiglich neuentdeckte Pflanzen- und Tier-
arten beschrieben werden, so nimmt die Offent-
lichkeit davon kaum Notiz. Fiir den Nichtbiolo-
genwird die Angelegenheit erst interessant, wenn
etwas iiber die Entdeckung von Groftieren be-
richtet wird. Derartige Sensationen sind jedoch
nach Abschlul der bedeutenden Entdeckungs-
reisen des 18. und 19.Jahrhunderts selten ge-
worden. Es erscheint so verstindlich, wenn die
im Jahre 1901 erfolgte Erstbeschreibung des
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Okapi, einer Kurzhalsgiraffe aus dem zen-
tralafrikanischen Urwald, sowie die 11 Jahre
spater mitgeteilte Entdeckung eines bis zu 3m
langen Riesenwarans auf der Insel Komodo in
der Offentlichkeit fiir lange Zeit als »groBte«
zoologische Sensationen des 20.Jahrhunderts
gefeiert wurden.

Fiir den Biologen ergibt sich die wissenschaft-
liche Bedeutung einer neu aufgefundenen Or-
ganismenart nicht aus ihrer GroBe, sondern aus
den Besonderheiten ihres Bauplans und ihrer
Lebensweise. Der Systematiker interessiert sich
dabei insbesondere fiir jene neuen Pflanzen- und
Tierformen, die fiir die Aufklirung der ver-
wandtschaftlichen Zusammenhénge der Organis-
men Bedeutung haben oder gar bisher un-

Einzelpflanze des 1954 entdeckten polsterbildenden
Brachsenkrautes Stylites andicola
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Ausschnitt aus dem Lebensraum
von Stylites andicola (Distichia —
Moor in Peru)

bekannte Baupline représentieren. Da3 solche
Entdeckungen auch in unserer Zeit noch zu
wahren Sensationen fiir den Botaniker oder
Zoologen werden konnen, mogen die folgenden
Beispiele belegen.

Unter den Nadelhdlzern erregte die nur
15 Arten umfassende Familie der Sumpfzypres-
sengewédchse oder Taxodiaceae vor allem da-
durch allgemeineres Interesse, daf zu ihnen mit
den iiber 100m hoch und mehr als 3000 Jahre alt
werdenden kalifornischen Mammutbaumen die
Riesen und Veteranen des Pflanzenreichs zahlen.
In den Jahren nach dem zweiten Weltkrieg riickte
diese Pflanzenfamilie durch die Entdeckung des
»Urwelt-Mammutbaums«, der als Vertreter einer
selbstindigen Gattung erkannt wurde, in den
Blickpunkt der Botaniker. Die Entdeckungs-
geschichte dieses Baumes ist bemerkenswert. Sie
begann im Jahre 1941, als der Botaniker Miki aus
dem Tertidr von Japan fossile Nadelholzzweige
beschrieb, die zu einer bis dahin unbekannten
Gattung der Sumpfzypressengewichse gerech-
net werden muften, fir die er den Namen Meta-
sequoia pragte. Mit dieser Namensgebung sollte
die Ahnlichkeit zur Mammutbaumgattung Se-
quoia zum Ausdruck gebracht werden. Im glei-
chen Jahre 1941 entdeckte der Botaniker T. Kan
von der Universitit Nanking in Zentralchina
einen den Botanikern unbekannten Nadelbaum
mit abfallenden Blittern. Auf mehreren in den
Jahren 1944 bis 1948 durchgefiihrten Expeditio-
nen konnte schlieBlich nachgewiesen werden,
daf} dieser bis 35m hohe Baum, dessen Stamm
tiber 2m Durchmesser erreicht, im Grenzgebiet
der Provinzen Sichuan und Hubei auf einer



Metasequoia glyptostroboides, der erst 1941 entdeckte
Urwelt-Mammutbaum, im Botanischen Garten der
Universitit Jena (Bildmitte)
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Fiir die Arbeit des Systematikers bilden die Samm-
lungen der Museen eine unentbehrliche Grundlage.



Fliche von 800 Quadratkilometern verbreitet ist.
Die genauere Untersuchung der Pflanze ergab,
daB es sich um einen lebenden Vertreter der 1941
an Hand von Fossilien beschriebenen Gattung
Metasequoia handelt. Heute ist der Urwelt-
Mammutbaum, fiir den 1948 der Name Meta-
sequoia glyptostroboides gepragt wurde, bereits
in zahlreichen botanischen Girten zu finden.

Wenn auch die erst um die Mitte des 20. Jahr-
hunderts erfolgte Entdeckung des riesenhaften
Urwelt-Mammutbaums groBe Uberraschung
ausloste, so ist doch die wissenschaftliche Be-
deutung eines wenige Jahre spiter zu verzeich-
nenden Fundes hoher einzuschitzen, obwohl es
sich dabei nur um ein kleines Pflinzchen han-
delte. Im Jahre 1954 entdeckte der Heidelberger
Botaniker Rauh im Hochland der peruanischen
Anden ein polsterbildendes Brachsenkraut, das
unter dem Namen Stylites andicola beschrieben
wurde. Um die Bedeutung dieses Fundes richtig
zu wiirdigen, ist es erforderlich, die Natur und
systematische Stellung der bis dahin bekannten
Brachsenkriuter zu charakterisieren.

Bei der Ordnung der Brachsenkriuter oder
Isoetales handelt es sich um krautartige Barlapp-
gewachse, die meist untergetaucht in Seen und
seltener als Landbewohner an mehr oder weniger
feuchten Standorten wachsen. Bei den duBerlich
stammlos erscheinenden Pflanzen entspringt an
einer knolligen kurzen Achse eine Rosette langer,
pfriemenformiger Blitter, bei denen es sich meist
um Sporen bildende Sporophylle handelt. Die
etwa 100 heute lebenden Arten der Brachsen-
krduter sind als Uberreste einer viel formenrei-
cheren Gruppe anzusehen, die ihren Entwick-
lungshohepunkt in frilheren Erdperioden er-
reichte. Sie stammen wahrscheinlich von den bis
zZu 40m hohen, langblittrigen Siegelbaum-
gewichsen (Sigillariaceae) ab, die zu den hzufig-
sten Barlappbaumen der Steinkohlenwilder des
Karbon gehorten. Aus diesen gingen unter
GroBenreduktion die Pleuromeiaceae hervor, die
aus dem Buntsandstein bekannt sind und nur
noch Stammhohen von 2 bis 3m erreichten.
Unter weiterer Reduktion des Stammes entstan-
den schlieBlich die Brachsenkrauter (Isoetales),
deren meiste Arten sekundir zum Wasserleben
iibergingen. Eine interessante Ubergangsform
zwischen den stammbildenden Pleuromeiaceen
des Buntsandsteins und den heutigen stamm-
losen Isoetes-Arten wurde in der unteren

Kreideformation bei Quedlinburg gefunden. Bei
dieser Art, Nathorstiana arborea, handelt es sich
um ein nur 10 bis 20 cm hohes Brachsenkraut, das
noch einen deutlichen Stamm von etwa Scm
Hohe besaB.

Bis zum Jahre 1954 glaubten die Botaniker, daB
alle lebenden Brachsenkriuter stammlose Pflan-
zen seien. Die Entdeckung von Stylites an-
dicola wurde somit zu einer Sensation fiir den
Systematiker, da diese lebende Brachsenkraut-
Art einen bis zu 20cm langen und 3cm dicken
Stamm ausbildet, der gelegentlich gegabelt ist
und wie bei den fossilen Formen die Muster der
abgefallenen Blitter erkennen l48t. Es war somit
der letzte lebende Vertreter der stammblldenden
Bérlappgewichse entdeckt, der enge B
gen zu der vor iiber 100 Millionen Jahren leben-
den Gattung Nathorstiana hat.

Noch sensationeller als die beschriebenen
Pflanzenfunde wurde in den vergangenen Jahr-
zehnten die Entdeckung neuer Organisations-
formen des Tierreichs.

Eines der spannendsten Kapitel in der Ge-
schichte der zoologisch-systematischen For-
schung begann, als am 22.Dezember 1938 die
Besatzung eines kleinen Fischdampfers im In-
dischen Ozean vor der siidafrikanischen Kiiste
etwa 180 Seemeilen siidwestlich von East Lon-
don in einem Schleppnetzzug aus 75m Tiefe
einen merkwiirdigen Fisch von 14m Linge
emporbrachte. Da keiner der Fischer einen sol-
chen Fisch je gesehen hatte, lieB ihn der Kapitin
in Eis verpacken und iibergab ihn drei Tage
spater der Kuratorin des Heimatmuseums in East
London Miss Courtenay-Latimer. Da auch diese
das Tier nicht kannte, andererseits aber ver-
mutete, dal es sich um einen ganz ungewshn-
lichen Fund handelte, fertigte sie eine fliichtige
Skizze an, die sie dem bekannten Fischspeziali-
sten J. L. B. Smith nach Grahamstown sandte.

Smith erkannte an Hand der kurzen Be-
schreibung sofort, daB es sichum einen Vertreter
der Quastenflosser, also einer Fischgruppe
handeln muBte, von der man bis dahin geglaubt
hatte, daB sie seit dem Ende der oberen Kreide
vor 70 Millionen Jahren ausgestorben sei. Er kam
zur Untersuchung des Fundes nach East London,
muBte sich aber bei der ersten monographischen
Beschreibung des Fisches auf die duBerlich er-
kennbaren Merkmale beschrinken, da Miss
Courtenay-Latimer zwar die abgezogene Haut
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und den herauspréparierten adel im

bed

Gewi die Entdeckung des ersten le-

aufbewahrt hatte, die Weichteile des Korpers
aber in Unkenntnis ihrer hohen Bedeutung be-
reits kurze Zeit nach dem Fang entfernt und
vernichtet worden waren. Der neuentdeckte le-
bende Quastenflosser erhielt von Smith zu Ehren
seiner Entdeckerin den G Latime-

ria, wahrend der Artname chalumnae an den
Fundort in der Nahe des Flusses Chalumna er-
innern sollte.

Was war an diesem Fund so bemerkenswert?

Die zu den Bérlappgewichsen gehorenden Brachsen-
krau(er haben sich durch zunehmende Stauchung des

und Grofx duktion aus den groBen Sie-
gelbdumen (Slgxllanaceae) der Sv.elnkohlenzelt ent-

wickelt. Die ab For
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benden Vertreters einer bisher nur fossil be-
kannten Tlergruppe an sich schon fiir jeden
eine Uberrasch die um so
gmBer sein wird, je weiter der vermeintliche
Zeitpunkt des Aussterbens dieser Gruppe in der
Erdgeschichte zuriickliegt. Die Entdeckung von
Latimeria chalumnae wurde aber vor allem da-
durch zur wahren Sensation, weil sich in den
ersten Jahrzehnten unseres Jahrhunderts die
paldontologischen Beweise dafiir gehauft hatten,
daB aus der Gruppe der Quastenflosser oder
C pterygier, wie sie wi haftlich ge-
nannt werden, die Landwirbeltiere stammes-
hichtlich hervor ii
Es wird so verstindlich, daB Snuth sich mit
rastloser Aktivitit bemiihte, weitere und besser
erhaltene Exemplare des deckten leben-
den Quastenflossers in die Hand zu bekommen.
Er fertigte ein Flugblatt mit einer kurzen Be-
schreibung und Abbildung des Tieres an, das an
der gesamten siid- und ostafrikanischen Kiiste
verteilt wurde und dem Finder des niichsten
Q flossers eine Beloh von 100 Pfund
Sterling zusagte. Trotzdem mufite Smith volle
14 Jahre auf den Erfolg seiner Aktion warten.
Es war wiederum im Dezember, als ein Kunde
auf dem Markt der Komoren-Insel Anjouan
einen Fisch entdeckte, der vollig jenem Bilde

diesen Redukuonsprozel} A Sigillariaaus dem Karbon,

30—40m hoch; B Ple ia aus dem B
2m hoch; C Nathorstiana aus der Unterkreide 10 bis
20cm hoch; D Isoetes lacustris, heute lebende Form.




Der 1938 entdeckte lebende Quastenflosser Latimeria
chalumnae erreicht eine Linge bis 1,8m und ein Ge-
wicht von 80kg.

glich, das er wenige Tage zuvor bei einem eng-
lischen Kapitin auf dem Flugblatt gesehen hatte.
Das iiber einen Zentner schwere Tier war von
einem einheimischen Fischer aus 15m Mee-
restiefe, 200m von der Kiiste entfernt, in der
Strae von Mogambique geangelt worden. Ka-
pitan Hunt kaufte das Tier, konservierte es mit
Formalin und benachrichtigte Prof. Smith, der
sofort mit einem Sonderflugzeug die 3000km
weite Reise zu dem lange ersehnten Fund antrat.
Presse und Rundfunk sorgten dafiir, daB der
sensationelle Fund bald in aller Welt bekannt
wurde. Mit dem zweiten Exemplar von Latimeria
war zugleich die wahre Heimat des Tieres be-
kannt geworden. Wir wissen heute, da die letz-
ten Vertreter der Quastenflosser in den Ge-
wissern um die Inselgruppe der Komoren vor-
kommen, wo sie in 150 bis 600m Tiefe iiber
felsigem Grund eine rauberische Lebensweise
fiihren. Bei dem ersten Exemplar handelt es sich
offensichtlich um einen Irrldufer, der durch den
Mogambique-Strom vor die siidafrikanische
Kiiste getrieben und 3000 km von seiner eigent-
lichen Heimat entfernt entdeckt wurde. Auch im
Gebiet der Komoren ist das Tier selten, da nach
Angaben der einheimischen Fischer pro Jahr nur
drei bis vier Exemplare gefangen werden.

Von 1952 bis zum Jahre 1976 sind etwa
80 Exemplare von Latimeria erbeutet worden,
von denen die meisten nach Frankreich gelang-
ten. Franzosische Forscher unter der Leitung
von Jacques Millot haben den Bau des Tieres

eingehend untersucht und in einer umfangreichen
Monographie beschrieben. Eine Beobachtung
der Lebensweise des Fisches bereitete jedoch
groBBe Schwierigkeiten, da die Tiere nie linger als
einige Stunden am Leben zu halten waren. Trotz
aller Bemiihungen gelangte erstam 20. Mirz 1972
ein lebender Quastenflosser in die Hénde von
Wissenschaftlern, die einige Stunden lang das
Verhalten des Tieres und insbesondere seine
Schwimmbewegungen beobachten  konnten.
Uber die Fortpflanzung von Latimeria bestand
bis vor kurzem Unklarheit. Erst im Jahre 1975
konnte durch die Sektion eines 1,60 m langen
Weibchens, in dessen Eileiter sich fiinf bis zu
33 cm lange Junge fanden, nachgewiesen werden,
daB der Fisch lebendgebarend ist.

Es istklar, daf sich die Zoologen und Palzonto-
logen von der anatomischen Untersuchung eines
»lebenden Fossils« besondere Aufschliisse fiir
das Verstandnis der Stammesgeschichte erhof-
fen. Vielversprechend erschien schon der duBere
Bau von Latimeria. Das eigentiimlichste Merk-
mal der nahezu 2m lang werdenden, graublau
gefdrbten Tiere ist, wie bereits in der Namenge-
bung »Quastenflosser« zum Ausdruck kommt, in
der Beschaffenheit der Flossen zu sehen. Die
paarigen Flossen sind gliedmaBenzhnlich gebaut
und besitzen eine von Schuppen bedeckte
muskulose Achse. Quastendhnlich gestielt sind
auch die zweite Riickenflosse und die Af-
terflosse. Die gliedmaBenzhnlichen Paarflossen
sind nach allen Seiten sehr beweglich und er-
moglichen den Tieren eine schreitende Fort-
bewegung auf dem felsigen Untergrund.

Bei der genaueren Untersuchung des Kor-
perbaues ergab sich, daB Latimeriain einer Reihe
von Merkmalen sehr primitiv geblieben ist, in
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Ichthyostega, das ilteste bekannte Landwirbeltier aus
dem Ober-Devon von Ostgronland erreichte eine Linge
bis zu 1m

anderen aber auf Grund einer langen Eigenent-
wicklung starke Spezialisationen erfuhr. Der
lebende Quastenflosser weicht somit in manchen
Organisationsmerkmalen erheblich von jenen
paldozoischen Crossopterygiern ab, die als
eigentliche Ahnen der Landwirbeltiere zu be-
trachten sind, und kann uns kaum als ein lebendes
Modell zu deren Rekonstruktion dienen.

Die entscheidenden Entdeckungen zur Losung
des wichtigen Problems der stammesgeschicht-
lichen Entstehung der vierfiiBigen Landwirbel-
tiere wurden nicht von Zoologen, sondern von
Paldontologen gemacht. Im ersten Drittel des
20.Jahrhunderts hatte sich bei diesen die Mei-
nung durchgesetzt, daB die Landwirbeltiere von
Crossopterygiern abstammen, die zur Ordnung
der Rhipidistier gehorten. Der lebende Quasten-
flosser Latimeria erwies sich jedoch als ein
Vertreter der anderen Crossopterygier-Ordnung,
der Actinistier. Wahrend die Rhipidistier als
ausgesprochene  SiiBwasserbewohner  vom
Devon bis zum unteren Perm lebten, blieb ein ins
Meer abgewanderter Zweig der Actinistier, die
urspriinglich ebenfalls im SiiBwasser gelebt

hatten, mit L ia bis zur G t erhal-
ten.

Obwohl vergleichend-anatomische Befunde
die engen Beziek der Rhipidistier zu den

Landwirbeltieren eindeutig erwiesen hatten,
kannte man lange Zeit keine Zwischenform
zwischen der Fischgruppe der Crossopterygier
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und den Landwirbeltieren. Die entscheidende
Ubergangsform wurde 1931 in einem Gebiet
entdeckt, wo man sie kaum erwartet hatte, nim-
lich in Gronland. Der junge Student Sive-
Soderbergh entdeckte als Mitglied einer di-
nischen Expedition im oberen Devon des Cel-
siusberges beim  Kaiser-Franz-Josef-Fjord
siecben Schiddel eines bis dahin unbekannten
Wirbeltieres. Er beschrieb im folgenden Jahre
dieses Tier unter dem Namen Ichthyostega als
primitives Landwirbeltier mit fischdahnlichem
Schédeldach. Die Frage, ob Ichthyostega tat-
sachlich bereits Landextremititen besa3, wurde
durch die Funde weiterer Expeditionen positiv
entschieden. Im Jahre 1952 konnte schlieBlich
nachgewiesen werden, daf die Form noch einen
richtigen Fischschwanz besessen hatte. Ins-
gesamt ergab sich, da Ichthyostega ein Mosaik
von Fisch- und Amphibienmerkmalen zeigte. Es
war eine der wichtigsten Zwischenformen oder
»missing links« gefunden worden, wie sie in der
Friihzeit des Darwinismus oft als heidende
Beweise fiir die Abstammungslehre gefordert
wurden.

Das gleiche Jahr 1952, in dem dieses wichtige
Organisationsmerkmal von Ichthyostega ent-
deckt und das zweite Exemplar von Latimeria
gefunden wurde, hatte die spezielle Zoologie
noch um eine weitere Sensation bereichert. Am
6.Mai 1952 wurde von dem Forschungsschiff
»Galathea« der danischen Tiefsee-Expedition im
Stillen Ozean vor der Westkiiste von Costa Rica
aus 3 570 m Tiefe ein Dredgefang emporgebracht,
dessen sensationelle Bedeutung fiir unser Ver-
standnis der Molluskenorganisation den Zoolo-
gen erst im Jahre 1957 durch eine kurze Ver-




offentlichung des danischen Molluskenforschers
Lemche in der Zeitschrift »Nature« mitgeteilt
wurde.

In der Ausbeute dieses Dredgezuges fanden
sich zehn Tiere und drei leere Schalen einer
Molluskenart, die bei oberfldchlicher Betrach-
tung Ahnlichkeit mit den Napfschnecken auf-
zuweisen schien. Bei naherer Untersuchung der
etwa 4cm groBen Tiere, die unter dem Namen
Neopilina galatheae beschrieben wurden, ergab
sich jedoch, daB sich ihr innerer Bau grundlegend
von dem aller bisher bekannten lebenden
Weichtiere unterscheidet.

In den Lehrbiichern der Zoologie wurde bis
dahin als charakteristisches Merkmal aller
Mollusken angegeben, daB ihr Korper keine
Anzeichen einer metameren Gliederung aus
hintereinanderliegenden, gleichartigen Abschnit-
ten mit Wiederholung einzelner Organe zeigt. Die
lange Zeit umstrittene Frage, ob diese un-
gegliederten Weichtiere von ebenfalls

un-

Die 1952 entdeckte Neopilina galatheae erwies sich als
lebender Vertreter einer Weichtiergruppe, die bis dahin

als seit 300 Millionen Jahren ausgestorben galt.

A Schale von der Riickenseite, B Bauchansicht des

gegliederten Formen #hnlich den Strudelwiir-
mern oder aber von metamer gegliederten Vor-
fahren abstammen, konnte durch den Fund von
Neopilina eindeutig entschieden werden.

Wie unsere Abbildung zeigt, verbirgt sich unter
der leicht kegelférmigen Schale ein Korper, an
dem bereits duBerlich 5 Paar in der Mantelrinne
hintereinanderliegende, kammformige Kiemen
auffallen. Eine noch stiarker ausgepragte Meta-
merie lieB sich im inneren Bau des Korpers nach-
weisen, der 6 Paar Exkretionsorgane und 8 Paar
Dorsoventralmuskeln besitzt, die eine dhnliche

Tieres, C Schema der Organisation, I Nervensystem,
2 BlutgefaBsystem, 3 Keimdriise, 4 Exkretionsorgan,
5 Kieme, 6 Muskel, 7 Mundoffnung, 8 After.
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Anordnung wie die Querverbindungen zwischen
den vier Lingsstrangen des Nervensystems
zeigen. Da diese Besonderheiten der Organi-
sation von Neopilina offensichtlich urspriing-
liche Merkmale darstellen, kann durch die Ent-
deckung des Tieres als gesichert gelten, daB die
Weichtiere mit den entfernt verwandten Ringel-
wiirmern i von i
Vorfahren abstammen.

Wie bei Metasequoia, Stylites und Latimeria
handelt es sich auch bei Neopilina um den le-
benden Vertreter einer Organismengruppe, die
den Palidontologen lingst bekannt war. Es erwies
sich, daB die Schale des neuentdeckten Weich-
tieres eine iiberraschende Ahnlichkeit mit den
versteinerten Molluskenschalen der Gattung
Pilina aus dem Silur zeigt. Dies betrifft ins-
besondere das Vorkommen symmetrisch an-
geordneter Vertiefungen an der Innenfliche der
Schale, die den Anheftungsstellen der paarigen
Dorsoventralmuskeln entsprechen. Auf Grund
dieser Ahnlichkeit wurde iibrigens fiir das le-
bende Tier von Lemche der Name »Neopilina«
gepragt. Bemerkenswert ist, da8 wir mit dieser
Form den ersten lebenden Vertreter einer Tier-
gruppe kennen, von der man glaubte, daB sie seit
300 Millionen Jahren ausgestorben sei! Eine
zweite Art dieser Gruppe, die man in den Rang
einer eigenen Molluskenklasse der »Monoplaco-
phora« erhob, wurde iibrigens bereits im De-
zember 1958 von dem Forschungsschiff der
New-Yorker Columbia-Universitit vor der peru-
anischen Kiiste in einer Tiefe von 5600 bis
6300m entdeckt.

Den Hohepunkt aller zoologisch-systema-
tischen Sensationen der letzten Jahrzehnte stellte
ohne Zweifel die Entdeckung eines neuen Tier-
stammes in der Mitte des 20.Jahrhunderts dar.
Einen ersten Vertretér dieser Tiergruppe hatte
Caulery zwar schon wihrend der niederlin-
dischen Siboga-Expedition im Malaiischen Ar-
chipel gefunden. Die Bedeutung und systemati-
sche Stellung dieser von ihm als Siboglinum
weberi beschriebenen Meerestierart blieb aber
zunéchst unbekannt. Erst 1933 wurde dann von
dem sowjetischen Zoologen Ushakow eine
zweite Art Lamellisabella zachsi aus dem
Ochotskischen Meer beschrieben und in die
Gruppe der Vielborster (Polychaeta) gestellt. Bei
der Nachuntersuchung dieses Fundes kam der
schwedische Forscher Johansson 1937 zu dem

ten
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SchluB, daB es sich doch um den Vertreter einer
neuen Tierklasse handeln miisse, fiir die er den
Namen »Pogonophora« (griechisch Barttriiger)
pragte.

Der sowjetische Forscher Iwanow konnte 1951
den Nachweis fiihren, da8 Siboglinum und La-
mellisabella in dieselbe Verwandtschaftsgruppe
gehoren, die er 1955 in den Rang eines eigenen
Tierstammes erhob. Es ist insbesondere den
umfangreichen Tiefseeforschungen des Instituts
fiir Ozeanographie der Akademie der Wissen-
schaften der UdSSR im Ochotskischen Meer und
im Beringmeer zu verdanken, daB nach 1950 bald
eine groBe Anzahl neuer Pogonophorenarten
entdeckt und beschrieben wurden. Um die griind-
liche Erforschung des Baues und der Entwick-
lung dieser Tiere machte sich vor allem
A.W.Iwanow (geb. 1906) verdient, der dafiir mit
dem Lenin-Preis ausgezeichnet wurde. Die Zahl
der bekannten Pogonophorenarten ist heute auf
etwa 100 angestiegen.

Bei den Pogonophoren handelt es sich um
fadenf6rmig langgestreckte Tiere von 5 bis 70cm

Spirobrachia beklemischewi, eine Art des in der Mitte
des 20. Jahrhunderts neu entdeckten Tierstammes der
Pogonophoren.



Lange und nur 0,1 bis 2,5 mm Dicke, die meist in
den Schlammboden der Tiefsee leben. Manche
Arten dringen dort bis in 9700 m Tiefe vor. Die
Tiere stecken in chitinhaltigen Réhren, die vom
Korper abgeschieden werden und viel langer als
die Tiere selbst sind. Am Vorderende des Tieres
entspringen lange Tentakel, deren Anzahl beiden
verschiedenen Arten zwischen 1 und etwa 2000
schwankt.

Bis zum Jahre 1964 glaubte man, daB der
Korper bei allen Pogonophoren prinzipiell aus
drei aufeinanderfolgenden Korperabschnitten
aufgebaut sei. Dann wurde jedoch nachgewiesen,
daB der vierte hinterste Korperabschnitt bis
dahin bei der Bergung der Tiere immer abgerissen
worden war. Da sich dieser Korperteil im Gegen-
satz zu den anderen als segmentiert erwies,
wurde die vieldiskutierte Frage nach den ver-
wandtschaftlichen Beziehungen der Pogonopho-
ren zu anderen Tierstimmen aufs neue aktuell.

Als groBte Uberraschung ergab sich fiir den
Zoologen das vollige Fehlen eines Darmkanals
bei den Pogonophoren. Bis zur Entdeckung des
neuen Tierstammes war man der Ansicht ge-
wesen, daB nur bei manchen parasitischen
‘Wiirmern, wie den Bandwiirmern und den Krat-
zern (Acanthocephala), ein Darm fehlt, da diese
die von den Verdauungsfermenten ihrer
Wirtstiere abgebauten organischen Nahrungs-
stoffe direkt durch ihre Korperoberfliche auf-
nehmen. Nunmehr stand fest, daB3 es auch eine
freilebende Gruppe relativ groBer Meerestiere
ohne Darmkanal gibt, die so gar nicht in das
allgemeine Schema der tierischen Organisation
zu passen scheinen. Es ergab sich damit natiirlich
die interessante Frage nach der Erndhrungsweise
dieser Tiere.

Da den Pogonophoren ein Darm véllig fehlt,
muB die Nahrung durch die Haut aufgenommen
werden. Drei verschiedene Mechanismen konn-
ten dabei von Bedeutung sein. Zunachst hatte
man gemeint, daB die Nahrung von den Tentakeln
gesammelt und auBerhalb des Korpers in einem
von den spiralig eingerollten Tentakeln um-
schlossenen Raum durch abgeschiedene Enzyme
verdaut wird, bis die 18slichen Produkte dann
absorbiert werden. Eine zweite Erklidrungs-
moglichkeit bestiinde darin, daB kleine Nah-
rungspartikeln von den Epidermiszellen durch
Phagocytose oder Pinocytose auf]

letzten Jahre, die etwa seit 1970 angestellt wur-
den, deuten jedoch darauf hin, daB wahrschein-
lich ein dritter Mechanismus die Hauptrolle fiir
die Ernzhrung spielt. Es konnte gezeigt werden,
daB die Pogonophoren iiber die Fahigkeit ver-
fiigen, geloste organische Verbindungen aus dem
Schlamm, in dem sie leben, direkt durch die
Korperoberfliache zu absorbieren.

Unsere Kenntnisse iiber Bau, Entwicklung,
Systematik, geographische Verbreitung und
Lebensweise dieses ungewdhnlichen Tierstam-
mes haben sich seit 1950 auBerordentlich ver-
mehrt. Unklar blieben jedoch trotz der zahlrei-
chen neuen Forschungsergebnisse die ver-
wandtschaftlichen Beziehungen der Pogonopho-
ren zu den anderen Tierstimmen. Wihrend man
sie zundchst als Verwandte der Chordatiere,
Eichelwiirmer und Stachelhiuter ansah, glaubten
andere Forscher spiter, engere Beziehungen zu
den Ringelwiirmern zu erkennen. Zur Diskussion
der Phylogenie und systematischen Stellung der
Pogonophoren wurde 1973 von der Danischen
Naturwi haftlichen  Forsch i
schaft ein Symposium veranstaltet, an dem Wis-
senschaftler aus zahlreichen Léandern teilnah-
men. Eine endgiiltige Entscheidung iiber die
phylogenetische Stellung der Pogonophoren
konnte aber auch dort nicht getroffen werden.
Auf jeden Fall hat die Entdeckung dieses Tier-
stammes die Diskussion um die GroBeinteilung
des Tierreichs und die stammesgeschichtliche
Herkunft der Tierstimme in der zweiten Halfte
unseres Jahrhunderts neu belebt.

Die Zahl der in den letzten Jahrzehnten ent-
deckten Tiergruppen ist groB. Es konnten hier
nur die berilhmtesten Neuentdeckungen der
Zoologen erwihnt werden. Deren Fundge-
schichte darf jedoch nicht zu dem Trugschlu
verleiten, daB ein Auffinden neuer Tierformen
nur durch kostspielige Expeditionen, wie etwa
solche zur Erforschung der Tiefsee, moglich
sei.

Auch die genauere Untersuchung bisher wenig
beachteter Lebensrdume unseres mitteleuropéi-
schen Gebietes kann zu iiberraschenden Ent-
deckungen fiihren. So wurden mehrere bis dahin
unbekannte Gruppen der Hohltiere, Plattwiirmer
und Krebse entdeckt, die das Liickensystem
zwischen den Kornern des Sandbodens der
M kil bewohnen. Unter den mikrosko-

werden. Experi lle Untersuct der

pisch kleinen Bewohnern dieses Sandliickensy-
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stems fanden sich auch eigentiimliche, 0,3 bis
2mm lange Wiirmchen, deren systematische
Stellung bis heute Gegenstand lebhafter Dis-
kussionen war. Diese auf der Abbildung dar-
gestellten »Gnathostomuliden« wurden 1956 als
eigene Ordnung beschrieben, spiter aber in den
Rang einer Klasse und von manchen Zoologen

Moderne Methoden
der systematischen Forschung
Wir hatten hen, daB8 die H fgabe der

biologischen Systematik oder »Taxonomie«
dann besteht, die scheinbar uniibersehbare

sogar in den eines selbstindigen Tier
erhoben.

Es ist unbestritten, daB die biologische Syste-
matik ihren Hoh im ver Jahr-
hundert hatte. Mit dem Aufbliihen der experi-
mentellen Forschung in der Biologie lieB seit
Beginn des 20.Jahrhunderts das Interesse an
morphologisch-systematischen Fragen deutlich
nach. Man meinte, die lebenden Pflanzen- und
Tiergruppen seien im wesentlichen bekannt und
der Systematiker konne ebenfalls neue Arten und
Gattungen auffinden. Die angefiihrten Beispiele
neuentdeckter Tiergruppen zeigen jedoch, daB
wir moglicherweise bis heute noch nicht die
Vielfalt der Erschei formen des Pfl -
und Tierreichs vollstindig erfat haben. Es ge-
hort so zum Bild der modernen Biologie auch die
Suche nach bisher unbekannten Organisations-
typen der Lebewesen, deren Entdeckung unter
Umstinden iiberraschende Einsichten in die

hichtlichen Zt ha ver-
mitteln kann.

Gnathostomula paradoxa ist ein Vertreter der mikro-

isch kleinen, im Sandboden der M kii weit
verbrei Gnath

die erst im 20.Jahr-
hundert entdeckt wurden.
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faltigkeit der Leb zu erfassen und
entsprechend dem Grad ihrer »Ahnlichkeit« in
ein System einzuordnen, das ihren stammes-
geschichtlichen  Verwandtschaftsbeziehungen
entspricht. Fiir die Erforschung dieses »natiir-
lichen Systems« der Organismen wire eine
gleichermaBen griindliche Beriicksichtigung aller
Merkmale der Lebewesen wiinschenswert, un-
abhingig davon, ob sie sich auf zuBere Form,
inneren Bau, Individualentwicklung, Physiolo-
gie, Verhalten oder geographische Verbreitung
beziehen. Eine solch umfassende Untersuchung
der Tiere oder Pflanzen ist jedoch fiir taxono-
mische Zwecke in den seltensten Fillen moglich.
Dies ergibt sich bereits aus der Tatsache, da dem
Systematiker die meisten Tier- und Pflanzenar-
ten nur als tote S: | bjekte der M
und Herbarien zur Verfiigung stehen.

Wichti Hilfswi haft der Sy ik
ist demzufolge seit eh und je die Strukturfor-
schung oder Morphologie. Es sind vor allem
Strukturmerkmale der duBeren Form oder des
inneren Korperbaues der Lebewesen, die bei der

»Ahnlichkeitsforschung« des Systematikers
Verwendung finden. Dabei kommt es ihm nicht
darauf an, bei den verglichenen Formen Ahnlich-
keit schlechthin festzustellen, sondern das Vor-
kommen von solchen Strukturiibereinstimmun-
gen auf? i die der vergleichende Anatom
iiblicherweise als »homologe Ahnlichkeiten« be-
zeichnet.

In der Praxis der systematischen Forschung
fand der Nachweis von Homologien lange Ver-
wendung, bevor deren Wesen richtig erfat und
Kriterien zu ihrem eindeutigen Nachweis auf-
gezeigt wurden. Wir wissen heute, daB fiir die
Feststellung einer Homologie vor allem die La-
gedhnlichkeit im Gefiige der Nachbarorgane,
daneben aber auch spezielle Qualititen cha-
rakteristischer Strukturmerkmale und bei stéirker
unterschiedenen Arten das Auftreten von Zwi-
schenformen von Bedeutung sind. Unsere Ab-
bildung zeigt als eines der bekanntesten Beispiele
homologer Organe die VordergliedmaBen meh-
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ten der Organismen sind ein Ausdruck ihrer
hichtlichen Ver Die

dtschaft.

Fledermaus Vogel

morphologischer Hinsicht griindlich erforscht
werden konnte und manche der alteren Befunde
spateren Uberpriifungen nicht standhielten.
Schon aus diesem Grunde bietet sich auch heute
noch dem Botaniker und Zoologen ein weites
Feld der Strukturforschung. Es kommt hinzu,
daBl — wie auf allen anderen Gebieten der Biolo-
gie — auch auf dem Gebiet der morphologisch-

Verwandtschaftsforschung des Sy: ikers ist
damit in erster Linie Homologienforschung,
wobei neben den Eigenschaften des erwachsenen
Organismus auch die Strukturmerkmale seiner
Entwicklungsstadien Beriicksichtigung finden.
Wenn man bedenkt, daB seit Jahrhunderten die
Beschreibung von Strukturmerkmalen und der
morphologische Vergleich wichtigste Methoden
der systematischen Forschung waren, so konnte
man meinen, daB in dieser Hinsicht kaum noch
wesentliche Erkenntnisse zu erwarten sind. Es
kann jedoch leicht gezeigt werden, daB diese
Vermutung nicht zutrifft. Als im Jahre 1758 die
10. Auflage von Linnés »Systema naturae« er-
schien, waren dem Begriinder der Systematik nur
etwa 2 Prozent der heute beschriebenen
Pflanzenarten und 0,4 Prozent der Tierarten
bekannt. Es ist klar, daB nur ein sehr kleiner Teil
aller seitdem beschriebenen Pflanzen- und Tier-
arten von den relativ wenigen Biologen in

hen Forschung neue Fragestellungen
und moderne Untersuchungstechniken entwik-
kelt wurden.

Von den zahllosen Strukturmerkmalen, die
sich an jedem Organismus nachweisen lassen,
haben fiir die Zwecke des Systematikers von
jeher solche besondere Bedeutung erlangt, die
sich an der Pflanze oder am Tier ohne besondere
Praparation auBerlich erkennen lassen. Sie sind
es vor allem, die in den systematischen Mono-
graphien und Bestimmungswerken als dia-
gnostische Merkmale herausgestellt werden. Aus
praktischen Erwagungen beschrankte sich der
Systematiker dabei meist auf die Beschreibung
solcher Merkmale, die mit bloBem Auge, mit der
Lupe oder mit Hilfe des Préapariermikroskops
erkennbar sind.

Mit der Entwicklung des Rasterelektronen-
mikroskops und dessen seit 1967 stindig zu-
nehmender Verwendung bei biologisch-
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Rasterelektronenmikroskopische ~ Aufnahme eines
Pollenkorns der neuseelindischen Wegerich-Art Plan-
tago masonae bei 3 000facher VergroBerung

morphologischen Untersuchungen wurden auch
fir den Systematiker neue Dimensionen er-
schlossen. Die Rasterelektronenmikroskopie
erlaubt es, auBerordentlich plastische Photo-
graphien von Oberflichenstrukturen anzuferti-
gen, deren Qualitdt mittels der Auflichtmikro-
skopie nicht in annahernder Weise erreicht wird.
Da die Grenzauflosung der Rasterelektronen-
mikroskope etwa 10 nm betrigt und somit die des
Lichtmikroskops um das 30fache iibersteigt,
wurden mittels dieser neuen Methode auch fiir
taxonomische ~Zwecke zahlreiche feinste
Strukturdetails zuginglich. Es ist verstindlich,
daB sich die Zoologen und Botaniker insbeson-
dere bei der systematischen Bearbeitung
»schwieriger« Gruppen in zunehmendem MaBe
dieser modernen Untersuchungsmethode bedie-
nen. Das betrifft beispielsweise die Klasse der
winzigen, nur millimetergroBen Muschelkrebse
(Ostracoda), deren zahlreiche Arten auf Grund
einer genaueren Kenntnis der Schalenskulpturen
sehr viel besser bestimmt werden kdnnen.

Dem Botaniker erschloB die Rasterelektronen-
mikroskopie eine Fiille von Mikromerkmalen, die
etwa die Oberflichenstruktur der Blitter oder
Friichte, der Sporen von Pilzen und Farnen oder
die der Pollenkdrner von Samenpflanzen be-
treffen und manche schwierige systematische
Frage klaren helfen. Zunehmende Bedeutung
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Rasterelektronenmikroskopische ~ Aufnahme eines
Pollenkorns von Plantago lanceolata bei 10000facher
Vergrofierung

gewinnt die Methode insbesondere fiir die Pol-
lenforschung, die Palynologie. Zahl und Lage der
Furchen und Poren sowie Einzelheiten des Ober-
flichenreliefs der Pollenwand treten auf den
Rasterelektronenaufnahmen mit auBerordent-
licher Plastizitit hervor. Die Struktureinzelheiten
der d@uBeren Pollenwand sind so charakteristisch,
daB sie fiir die Bestimmung der Pflanzen dieselbe
Bedeutung bekommen konnen wie die Fingerab-
driicke fiir die Identifizierung von Menschen.
Der grole taxonomische Wert von Pollenmerk-
malen wird noch dadurch unterstrichen, daf
Pollenk6rner sehr widerstandsfzhig sind und als
Fossilien in den Ablagerungen der Moore und
Seen iiber viele Millionen Jahre erhalten bleiben
konnen. Die auch an solchen fossilen Pollen noch
nachweisbare Feinstruktur ermoglicht Aussagen
iiber die Pflanzenwelt vergangener Erdperioden
und gibt in giinstigen Fillen genauen Aufschluf
iiber die Vegetationsgeschichte eines bestimmten
Gebietes.



Verwandtschaftsaufklirung
durch Chromosomenanalyse

dinlaid,

Chromc Die praktische
Durchfithrung der Chromosomenuntersuchung
ist durch die Entwicklung von Routinemethoden
sehr erleichtert worden. So fertigt etwa der

Neben ischen und histologischen Eigen-
schaften konnen auch Merkmale, die den Bau der
Zellen und ihrer Bestandteile betreffen, zur ta-
xonomischen Charakterisierung der Organis-
mengruppen herangezogen werden. Von den
cytologischen Merkmalen haben in den letzten
Jahrzehnten vor allem die Anzahl und Struktur
der Chromosomen besondere Bedeutung fiir die
Systematik bekommen. Es entwickelte sich die
besondere Forschungsrichtung der Cytotaxono-
mie, deren zundchst nur wenigen Spezialisten
bekannte Ergebnisse heute in zunehmendem
MabBe allgemeinere Beachtung finden. So sind in
modernen Floren neben den fiir die Bestimmung
wichtigen duBeren Merkmalen vielfach auch die
Chromosomenzahlen der Arten angegeben.
Diese Chromosomenzahlen haben deshalb als
taxonomische Merkmale Wert, weil sie innerhalb
ein und derselben Art in den meisten Fillen kon-
stant sind.

Zur Charakterisierung des Chromosomen-
bestandes einer Art wird deren »Karyotyp« be-
schrieben. Man versteht darunter die Gesamtheit
der Chromosomen einer Korperzelle, die sich in
der Metaphase befindet, bei den vielzelligen
Pflanzen und Tieren also im allgemeinen einen

Die Chromosomensatu von Yucca und Agave zeigen

auffillige Ub Beide G wur-
den aufgrund dieser Ubereinstimmung in der Familie
der Agavaceae vereinigt.

iker von frischen Wurzelspitzen mit ihren
sich rasch teilenden Zellen geelgnete Praparate
mittels der »Karmi an.
Die Wurzel der Z\.luulcl den Pflan-
zen werden zu diesem Zweck einige Minuten in
einer Losung von Karmin in verdiinnter Es-
sigsiure gekocht und zwischen Deckglas und
Objekttrager gequetscht. Im Interesse einer bes-
seren Ubersichtlichkeit werden bei der gra-
phischen Darstellung des Karyotyps die
Chromosomen ihrer GroBe nach geordnet neben-
einandergestellt. Derartige Ubersichten, die auch
als »Karyogramme« oder »Idiogramme« bezeich-
net werden, ermoglichen eine lelchte Verglexch-
barkeit des Chromosoment Ver: -
ner Arten.

Anzahl und Form der Chromosomen konnen
wie beliebige andere morphologische Merkmale
bei taxonomiscl Unter: herangezo-
gen werden. Uber ihren Wert als spezifische
Strukturmerkmale hinaus haben sie jedoch fiir
die Aufklarung der Verwandtschaftsverhaltnisse
des Organismus eine viel weitergehende Be-
deutung. Diese ergibt sich daraus, daB es sich bei
den Chromosomen nicht um irgendwelche
Strukturen der Lebewesen handelt, sondern um
jene, die als Tréger der Erbanlagen fiir die Aus-
bildung aller anderen Merkmale der Organismen
bestimmend sind. Eine genaue Kenntnis der
Karyotypen ermoghcht demzufolge Aussagen
iiber die Verwandtschaftsbezieh vieler
Organismengruppen sowie iiber den Mechanis-
mus ihrer Evolution.
Als Ergebnis der seit den zwanziger Jahren

hgefiihrten Karyotypanalysen der Cytota-
xonomie sind heute unter anderem die
Chromosomenzahlen von mehr als 17 000 Bliiten-
pflanzen bekannt. Diese Zahlen schwanken
zwischen 2n=4 bei der Korbbliitlerart Ha-
plopappus gracilis und 2n= 285 bei dem Ris-
pengras Poa litorosa. Beim eingehenden Ver-
gleich zahlreicher Karyotypen ergab sich, daB die
haploide Chromosomenzahl »n« der reifen Keim-
zellen bei vielen Arten nicht die kleinste Zahl der
Chromosomen mit unterschiedlicher Struktur
und unterschiedlichem Genbestand ist, sondern
bereits selbst ein Vielfaches einer noch kleineren
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»Grundzahl x«darstellen kann. Es konnte gezeigt
werden, daB bei den bedecktsamigen Bliiten-
pflanzen urspriinglich wahrscheinlich nur 7 bis 9
unterschiedliche ~Chromosomen  vorhanden
waren. Durch exakte Vervielfachung dieser
Grundzahl x gingen daraus diploide (2x) sowie
polyploide Chromosomengarnituren mit triploi-
den (3x), tetraploiden (4x), pentaploiden (5x),
hexaploiden (6x) und hoheren Chromosomen-
zahlen hervor. Bei vielen Arten weisen dem-
zufolge bereits die Keimzellen einen gegeniiber
der Grundzahl x polyploiden Chromosomensatz
auf, der in den Korperzellen dann nochmals
verdoppelt ist. Stufenweise Veranderungen der
Chromosomenzahl konnten durch Vermehrung
oder Ausfall einzelner Chromosomen zustande
kommen, so daB sich eine groBe Vielfalt der
Karyotypen ergibt. Man schitzt, da mehr als ein
Drittel, vielleicht sogar die Halfte aller Bliiten-
pflanzenarten polyploiden Ursprungs sind.

In vielen Fillen konnte gezeigt werden, da3
sich nahe verwandte Artenim »Ploidiegrad« ihres
Chromosomenbestandes unterscheiden. Wenn
sich die betreffenden Pflanzen in ihren duBeren
Merkmalen wenig unterscheiden oder diese
durch ﬂleBende Uberginge verbunden smd kann
die Best der Chromosc von
entscheidender Bedeutung fiir die Erkennung
der Artzugehorigkeit einer Pflanze werden.
So konnen die heimischen Orchideenarten
Dactylorhiza fuchsi und Dactylorhiza maculata,
die nahe miteinander verwandt sind, nur bei
Beriicksichtigung der Chromosomenzahlen klar
unterschieden werden, da Dactylorhiza fuchsi
diploid ist und in den Korperzellen
2n =40 Chromosomen besitzt, wihrend bei der
tetraploiden Dactylorhiza maculata die somati-
sche Chromosomenzahl 2 n = 80 betrigt.

Vervielfachung des Chromosomenbestandes,
die zur Polyploidie fiihrt, hat fiir die Entstehung
neuer Arten im Tierreich sicherlich viel geringere
Bedeutung als im Pflanzenreich. Dies héingt unter
anderem damit zusammen, daB die meisten Tiere

Gorilla

Mensch  Schimpanse

Orang

Die Chr und der M -

fen konnen an Hand ihrer Bandenstruktur eindeutig
logisiert werden. Abgebildet sind Chr

1 und 2 des Menschen. Dem Ch 2 1

2 Ei der M fen.

des

Obwohl die Tendenz zum Auftreten unter-
schiedlicher Chromosomenzahlen bei nahe ver-
wandten Arten im Tierreich sehr viel geringer als
bei Pflanzen ausgepriigt ist, hat auch fiir den
Zoologen die Cy‘totaxonomle inden letzten Jahr-

de Bed bekommen. Sie
hat fiir manche Tiergruppen wichtige Beitriige
zur Artunterscheidung liefern konnen und wert-
volle Hinweise fiir die Beurteilung der Ver-
wandtschaftsbeziehungen geliefert. Dies gilt vor
allem fiir die Saugetiere und Insekten. Zahlreiche
cytotaxonomische Befunde liegen aber auch fiir
die Vogel, Reptilien, Amphibien, Fische und
solche Wirbellosengruppen wie Schnecken, Re-
genwiirmer und selbst Stachelhiuter vor.

hlechtliche Or; sind und der Die Bedeutung der Chromosomenunter-
Mechamsmus der normalen Besti und such fiir die Zwecke des Systematikers
Ausbildung des Geschlechtes durch Verinde- bleibt nicht auf die Bestimmung  von

rung der Chromosomenzahlen empfindlich ge-
stort werden kann. Es iiberrascht demnach nicht,
wenn man gerade bei zwittrigen und parthenoge-
netisch sich fortpflanzenden Tieren polyploide
Rassen und Arten findet.

222

Chromosomenzahlen beschrinkt. Fiir einen ein-
gehenderen Vergleich der Karyotypen verschie-
dener Arten oder Gruppen ist natiirlich eine
genaue Kenntnis der Form aller Einzelchro-
mosomen erforderlich. Ein solcher Vergleich



wurde sehr erleichtert, als seit dem Jahre 1968
spezielle Farbeverfahren entwickelt wurden, die
eine selektive Anfarbung bestimmter Chromoso-
menregionen ermdoglichen, so daB am Mito-
sechromosom  hintereinanderliegende ~ Seg-
mente (Banden) unterschiedlicher Farbintensitat
erkennbar sind. Die Gegeniiberstellung von
Chromosomen, die mittels dieser »Bandentech-
nik« angefarbt wurden, kann uns Aufschliisse
iiber deren hichtliche Uj Itun-
gen geben. So geht aus unserer Abbildung hervor,
daB die geringere Chromosomenzahl des Men-
schen gegeniiber jenen der Menschenaffen
offensichtlich dadurch zustande kam, daB zwei
kleinere Chromosomen zu dem groBen
Chromosom 2 des Menschen verschmolzen
sind.

Es ist anzunehmen, daB in Zukunft der Ver-
gleich chromosomaler Bandenmuster gro3e Be-
deutung fiir das Verstindnis der

abermals nachdriicklich eine kritische Zusam-
menfassung der phytochemischen Merkmale der
Pflanzen, um sie der systematischen Botanik und
der Erforschung des Stammbaums der Pflanzen
nutzbar zu machen.

Wenn erst seit etwa zwei Jahrzehnten die bio-
chemische Systematik oder — wie sie auch ge-
nannt wird — die Chemotaxonomie eine groBere
Rolle zu spielen beginnt, so ist dies vor allem
darauf zuriickzufiihren, daB inzwischen wirk-
same und verhaltnismaBig einfach anzuwen-
dende Methoden zum Nachweis spezifischer
Naturstoffe entwickelt wurden. Durch Anwen-
dung verschiedener Formen der Chromatogra-
phie und der Elektrophorese, die einen Nachweis
Klei Sub ermoglict wurden
unsere Kenntnisse vom Vorkommen der
Pflanzenstoffe auBerordentlich vermehrt. So
umfaBt das von Hegnauer in den Jahren 1962 bis
1970 her Handbuch zur »Che-

geschichtlichen Entstehung verschiedener Ka-
ryotypen und die Aufkldrung verwandtschaft-
licher Beziel der Organi bekommen
wird.

Die Chemotaxonomie

Der Gedanke, daB auch eine genaue Kenntnis

hemisct i haften der Organi Auf-
schliisse iiber deren systematische Stellung und
Verwandtschaftsbeziehungen geben konnte, ist
schon alt. Bereits Linné vertrat in seiner 1751
erschienenen »Philosophia botanica« die Auf-
fassung, daB sich formverwandte Pflanzen im
allgemeinen durch den Besitz dhnlicher Inhalts-
stoffe auszeichnen. Der damit naheliegende
SchiuB, daB durch chemische Analyse der in den
Pflanzen vorke d charakteristisct

motaxonomie der Pflanzen« nicht weniger als
sechs Bande.

Welche Bedeutung der Nachweis spezifischer
Naturstoffe fiir die systematische Untergliede-
rung der Pflanzen bekommen kann, sei am
Beispiel der Bliitenpflanzenordnung  der
Centrospermae (Caryophyllales) gezeigt, zu der
als bekannteste Familie die Nelkengewachse
gehoren.

Bei der genaueren Untersuchung der Bliiten-
farbstoffe ergab sich, daB diese bei den
Centrospermen zwei grundverschiedenen Stoff-
klassen angehoren. Die Mehrzahl der hierzu
gerechneten Pflanzenfamilien besitzt stickstoff-
haltige Farbstoffe vom Typ der Betalaine, die als
rote Betacyane oder gelbe Betaxanthine vor-
kommen konnen. Bei den Nelkengewéchsen
(Caryophyllaceen) und zwei anderen Familien
wird hingegen die Bliitenfarbe durch Anthocyane
bedingt. Da Betalaine und Anthocyane niemals
zusammen in einer Pflanze vorkommen, wird von

hen Botanikern aus den phytochemischen

Naturstoffe und Aufklarung ihrer Verbreitung in
den Pflanzensippen Fortschritte bei der Erfor-
schung des Systems erzielt werden konnten,
wurde dann im Jahre 1804 durch den schweize-
rischen Botaniker A.P. de Candolle (1778—1841)
wissenschaftlich begriindet. Praktische Konse-
quenzen hatte diese Erkenntnis zunichst kaum.
So forderte nach iiber einem Jahrhundert der
Systematiker Hallier (1868—1932) im Jahre 1913

Befunden der SchluBf gezogen, daB nur jene
10 Familien, die Betalaine besitzen, eine natiir-
liche Verwandtschaftsgruppe bilden und als
Ordnung der Centrospermen zusammengefaBt
werden konnen. Die Anthocyane enthaltenden
Pflanzen, vor allem also die Nelkengewichse,
sollten aus dieser Gruppe ausgegliedert werden.
Selbstverstandlich miissen fiir eine endgiiltige
Klidrung dieses Problems neben den chemischen
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Eigenschaften auch alle anderen Merkmale der
Pflanzen beriicksichtigt werden.

Wenn die Chemotaxonomie in der Botanik eine
viel groBere Rolle als in der Zoologie spielt, so
ist dies auf die Besonderheiten des pflanzlichen
Stoffwechsels zuriickzufiihren. Pflanzen ver-
fiigen iiber die Fahigkeit zur Synthese einer Fiille
verschiedenartiger niedermolekularer Verbin-
dungen, von denen hier nur die Terpenoide,
Flavonoide und Alkaloide erwihnt seien. Es ist
der groBen Mannigfaltigkeit dieser »sekundiren
Pflanzenstoffe« zu verdanken, daB die chemi-
sche Charakterisierung der Pflanzenarten oder
-gruppen viel eher als jene der Tiere moglich
ist.

Ansitze zu einer Chemotaxonomie der Tiere
findet man etwa in neueren vergleichenden
Untersuchungen iiber die Aminosiure-Zusam-
mensetzung der Eischalen von Vogeln und
Reptilien. Es ergab sich, daB die verschiedenen
Vogel- oder Reptiliengruppen jeweils durch be-

i Aminosiure-Spektren ihrer Eischal
charakterisiert werden konnen. In der Ento-
mologie wurde die Brauchbarkeit der Pa-
pierchromatographie fiir taxonomische Zwecke
bereits seit den fiinfziger Jahren gezeigt. So
konnte beispielsweise durch papierchromatogra-
phische Untersuchung der Augenfarbstoffe
(Pterine) zahlreicher Schmetterlingsarten nach-
gewiesen werden, da8 qualitative und quantita-
tive Unterschiede dieser Pterine bei den ver-
schiedenen Arten den aus morphologischen

L

Merkmalen erschlossenen Verwandtschafts-
beziehungen der untersuchten Schmetterlinge
entsprechen.

Angesichts der nahezu unbegrenzten Mannig-
faltigkeit der Proteine erscheint es naheliegend,
eine biochemische Charakterisierung der zahl-
losen Organismenformen an Hand ihrer spezi-
fischen EiweiBe zu versuchen. Da eine direkte
chemische Aufklirung der Proteinstruktur bis
zur Mitte unseres Jahrhunderts nicht moglich war
und diese auch heute noch nur mit groBem Auf-
wand durchgefiihrt werden kann, wurden unsere
Kenntnisse iiber die Ahnlichkeit oder Verschie-
denheit der EiweiBe unterschiedlicher Organis-
menarten bisher iiberwiegend aus serologischen
Untersuchungen abgeleitet.

Die »Serotaxonomie« geht von den Erkennt-
nissen der Immunologie aus, da nach Injektion
eines artfremden EiweiBes in den Korper eines
Séugetieres Antikorper gegen dieses Protein
gebildet werden, die zu einer serologischen Ver-
wandtschaftsreaktion mit EiweiBen anderer
Arten verwendet werden konnen. Der Botaniker
geht bei entsprechenden Untersuchungen meist
so vor, daB er Protein-Extrakte der zu priifenden
Pflanze einem Kaninchen injiziert, das damit zur
Bildung der spezifischen Antikorper stimuliert
wird. Wenn das Antikorper enthaltende
Blutserum dieses Tieres wiederum mit dem als
Antigen wirkenden Protein-Extrakt gemischt
wird, reagieren beide unter Bildung eines Nieder-
schlags (Prézipitats), dessen Menge gemessen

Pol ygunaJcs
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N Q Nyctaginaccae
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Vork von zwei verschied: Typen der  schaf bei den Blii fl nilien,
Bliitenfarbstoffe (Anthocyane und Betacyane) er- die zur Ordnung der C permen Bt

moglichte die genauere Erforschung der Verwandt-
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it ZWi-

werden kann. Das Antiserum reagiert aber auch
mit Protein-Extrakten anderer Pflanzen, falls
diese mit der Ausgangspflanze verwandt sind.
Die Menge des gebildeten Niederschlags ist ein
MaB fiir die Ahnlichkeit der Proteinproben und
damit fiir die Verwandtschaft der verglichenen
Pflanzenarten.

Unsere Abbildung veranschaulicht die serolo-
gische Bestimmung der EiweiBahnlichkeit des
Menschen und einiger Tiere. Die Menge des mit
der Prézipitinreaktion erhaltenen Niederschlags
entspricht dem Grad der aus morphologischen
Befunden erschlossenen Verwandtschaft der
untersuchten Arten.

wurden, iibersichtliche »Pherogramme«
der Proteinspektren zu bekommen, deren Ban-
denmuster bei den untersuchten Arten auf ihre
Ubereinstimmung hin verglichen werden kon-
nen. So gelang es bereits 1956 mittels der Pa-
pierelektrophorese, die Elektrophoresemuster
der Serumproteine von Amphibien und Reptilien
zur Auf einer Art »Besti; hliis-
sel« zu nutzen, mit dessen Hilfe jede Amphibien-
und Reptiliengruppe nach ihrem charakteristi-
schen Pherogramm bestimmt und eingeordnet
werden kann. Durch Anwendung der Stirke-
gel-, Polyacrylamid- und schlieBlich der Disk-
elektrophorese konnte das Auflosungsvermo-
gen bei der Proteintrennung, das Aussagevermo-
gen der Pherogramme und damit deren Wert fiir
taxonomische Vergleiche in den letzten Jahren
wesentlich erhoht werden.

Die Zahl der unter taxonomischen Gesichts-

Eine Verbesserung der serolc Ver-
wandtschaftspriifung wurde durch Anwendung
moderner immunologischer Methoden, wie der

punk mit elektrophoretischen Methoden un-
tersuchten Tiergruppen nimmt stindig zu. Sie
reicht heute von den Protozoen iiber Plattwiir-

Immundiffusion und der Im lektrophorese,
erzielt, bei der Antigene und Antiserum nach
elektrophoretischer Trennung der Antigene in
einem Agar-Gel zueinander diffundieren und
charakteristische Prézipitatzonen bilden.

Mit der Vervollkc der biochemisct

mer, Muscheln, S ken und Insek bis zu
den Siugetieren. In der Pflanzensystematik
wurden entsprechende gelelektrophoretische
Untersuchungen mit Erfolg beispielsweise an
den S i verschied Legumi-
durchgefiihrt. Sie haben gezeigt,

Untersuchungsmethoden  zur  elektrophore-
tischen Auftrennung von Proteingemischen
werden diese seit zwei Jahrzehnten in zuneh-
mendem MaBe auch zur Klirung taxonomischer
Fragen herangezogen. Im Prinzip geht es dabei
darum, durch Trennung der Gemische von Ei-
weiBstoffen, die aus Ganzkorperextrakten der
Organismen oder einzelner ihrer Gewebe ge-

daB auch in der Botanik diese Methoden groBen
Wert fiir die Kldrung taxonomischer Probleme
haben.



Verhaltensforschung
und Taxonomie

Waihrend einerseits in der gesamten biologisch-
systematischen Forschung die Biochemie mit
ihren anspruchsvollen Untersuchungsmethoden
in zunehmendem MaBe Eingang findet, hat sich
andererseits fiir den Tiersystematiker auch die
vergleichende Verhaltensforschung als eine
wertvolle Hilfswissenschaft erwiesen.

Wie die Struktur eines Tieres ist auch sein
instinktives Verhalten erblich fixiert und damit
Ausdruck seines Genotyps. Die arttypischen
Verhaltensmechanismen, denen feste Verschal-
tungen zwischen Sinnesorganen, Nervenzentren
und Erfolgsorganen zugrunde liegen, sind im
Verlaufe der Evolution in der Auseinanderset-
zung der Tiere mit ihrer Umwelt durch Zusam-
menwirken von Mutation und Selektion entstan-

Konrad Lorenz (geb.1903) begriindete die moderne
vergleichende Verhaltensforschung. Er erhielt 1973
den Nobelpreis.
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den. Sie konnen wie morphologische Merkmale
zur Charakterisierung von Arten oder hoheren
Tiergruppen dienen und bei der Aufklarung ver-
wandtschaftlicher Beziehungen sehr niitzlich
sein.

Die Methoden der vergleichenden Verhaltens-
forschung sind denen der Morphologie #hnlich.
Bei dhnlichen Verhaltensweisen verschiedener
Tierarten kann es sich um homologes, von ge-

i Ahnen iiberkc oder aber um
analoges Verhalten handeln. Zur Erkennung der
fiir die Taxonomie wichtigen Verhaltenshomolo-
gien kdnnen dieselben Homologiekriterien wie in
der Morphologie angewandt werden.

Fiir Verhaltensmerkmale ist charakteristisch,
daB sie im Zeitablauf erfat werden miissen. Es
sind »Zeitgestalten«, die nur manchmal erkenn-
bar sind. Fiir einen Vergleich von Verhaltens-
weisen muB man deren »Zeitstrukturen« erst
kiinstlich in »Raumstrukturen« iiberfiihren, um
sie aufbewahren zu konnen. Dies kann etwa
durch Aufnahme eines Films von Bewegungs-
abldufen oder Tonbandes von LautduBerungen
geschehen. Fiir die taxonomisch orientierte ver-
gleichende Verhaltensforschung hat deshalb die
Anlage von Film- oder Tonarchiven groe Be-
deutung. LautduBerungen von Tieren konnen
sekundar vom Tonband iiber einen Oszillogra-
phen als Klangspektrogramme abgebildet wer-
den und sind dann visuell leicht vergleichbar.

In der Praxis der Tierbestimmung wurden
Verhaltensmerkmale schon lange als Artkenn-
zeichen benutzt, ehe es eine vergleichende Ver-
haltensforschung gab. Jeder Kenner unserer
heimischen Vogelwelt wei, dal die einander
sehr dhnlich aussehenden Arten der Weiden-
laubsznger, Fitislaubsénger und Waldlaubsznger
am einfachsten an ihren sehr unterschiedlichen
Gesangen erkannt werden konnen. Unsere Ab-
bildung zeigt neben den Bildern dieser
Laubséangerarten die dazugehérigen Oszillo-
gramme der Gesange. Die Unterschiedlichkeit
der Gesinge erleichtert den Tieren das Zuein-
anderfinden der richtigen Geschlechtspartner
und dient zugleich als Bastardierungsschranke.
Ubrigens erfolgte die erste Unterscheidung der
drei Laubsingerarten bereits im Jahre 1789 durch
White auf Grund ihrer Gesinge!

Vergleichbare Beispiele der Artunterschei-
dung durch einfache Verhaltensmerkmale gibt es
bei Reptilien. Mehrere nebeneinander lebende




Waldlaubsinger

Die nach dem Aussehen kaum unterscheidb; Arten
der Waldlaubsinger, Fitislaubsinger und Weiden-
laubsénger konnen nach ihren unterschiedlichen Ge-
sangen leicht bestimmt werden. Es sind die Os-
zillogramme der Gesinge abgebildet.

Arten der Stachelleguan-Gattung Scelophorus
sind sich optisch so dhnlich, daB zur artrichtigen
Erkennung der Geschlechtspartner eigentiimli-
che Kopfbewegungen der Minnchen dienen.

Rhynchota ~ Mecoptera

Weidenlaubsinger

Fitislaubsénger

Diptera Trichoptera

o P

Diese zeigen rhythmische Nickbewegungen, die
bei jeder Art anders verlaufen und durch cha-
rakteristische Amplituden und Frequenzen der
Auf-Ab-Bewegung des Kopfes gekennzeichnet
werden. Wenn man die dabei von der Oberkie-
ferspitze beschriebene Bahn aufzeichnet, be-
kommt man Kurven, die leicht miteinander ver-
glichen werden konnen.

Die Zahl der bei taxonomischen Untersuchun-
gen verwertbaren Verhaltensmerkmale ist grof3

Odonata

Apterygota

Stammesgeschichtliche Entwicklung der Putzbewe-
gungen bei TausendfiiBern und den Insektenordnun-
gen. [ Fiihler, 2 Hinterbeine, 3 Mittelbeine, 4 Vorder-

Polyneoptera

beine. Es ist angegeben, welches Glied mit den Mund-
werkzeugen geputzt wird.
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und von Tiergruppe zu Tiergruppe verschieden.
Sie reicht von einfachen Bewegungsprozessen
iiber das Putz-, Kampf- und Paarungsverhalten
bis zu AuBerungen der Brutpflege, umfaBt aber
auch die verschiedensten Formen von Signal-
handlungen, die eine Kommunikation zwischen
Angehdrigen derselben oder auch verschiedener
Arten erméglichen und mechanische, akustische,
optische, elektrische oder chemische Signale
erzeugen.

Wenn eine bestimmte Verhaltensweise bei
zahlreichen Arten einer Tiergruppe untersucht
wurde, kann in giinstigen Fillen der Vergleich
dieser artspezifischen Verhaltensnormen zur
Aufklarung der stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung des Verhaltens fithren und andererseits
Riickschliisse auf die Verwandtschaftsbeziehun-
gen der untersuchten Formen erlauben. Unsere
Abbildung veranschaulicht in diesem Sinne die
stammesgeschichtliche Entwicklung des Putz-
verhaltens der Insekten und TausendfiiBer.
Wihrend die urspriinglichen TausendfiiBer,
Urinsekten und Schaben ihre Fiihler und Beine
nur mit den Mundwerkzeugen siubern, wurden
bei den hoher entwickelten Insektengruppen die
Putzfunktionen zunehmend von den Vorder-
beinen iibbernommen.

Errechnung der Ahnlichkeit —
die numerische Taxonomie

Wenn wir eine wesentliche Aufgabe des Sy-
stematikers darin sehen, den »Grad der Ahnlich-
keit« von Organismen festzustellen, um auf
Grund dieser Ahnlichkeit ihre verwandtschaft-
lichen Beziehungen aufzuklédren, so handelt es
sich dabei letzten Endes um die Forderung nach
einer quantitativen Erfassung der Ubereinstim-
mung von Merkmalen der Lebewesen. Ahnlich-
keiten sind zahlenméBig erfaBbar. Dies gilt fiir
das einzelne Merkmal wie fiir den ganzen Or-

Der Ahnlichkeil t ganzer Organis-
men 148t sich aus der Summe der Ubereinstim-
mungen aller Einzelmerkmale errect

bezeichnet man als »numerische Taxonomie«.
Durch die Anwendung leistungsfahiger elektro-
nischer Rechner bei der Entwicklung numeri-
scher quantitativer Methoden der Klassifikation
hat die numerische Taxonomie nach 1960 einen
starken Auftrieb erfahren. Die Aufgabe des
Rechners besteht darin, quantitative Vergleiche
einer groBen Anzahl von Merkmalen fiir zahl-
reiche Organismen durchzufiihren und damit
Ber iiber die Ahnlichkeit von Organis-
menarten oder -gruppen zu erméglichen, die weit
iiber die Leistungsfahigkeit eines einzelnen Wis-
senschaftlers hinausgehen.

Die Methodik der numenschen Taxonomie ist
durch meh rfolgende Arbeitsstu-
fen gekennzeichnet. Zuerst ist festzulegen,
welche systematischen Einheiten der Unter-
suchung zugrunde gelegt werden sollen. Es kann
sich dabei um Individuen, Populationen, Arten,
Gattungen oder Gruppen hoheren Ranges han-
deln. In jeder speziellen Untersuchung wird die
Einheit niedrigsten Ranges als »taxonomische
Operations-Einheit« bezeichnet. Beim zweiten
Schritt der Untersuchung ist festzulegen, welche
Merkmale verglichen werden sollen. Es sollten
mindestens 50, besser aber 100 oder noch mehr
Merkmale ausgewihlt werden. Die dritte Ar-
beitsstufe besteht in der Ermittlung der Ahnlich-
keit, bei der alle beriicksichtigten taxonomischen
Operations-Einheiten mit allen anderen vergli-
chen werden. Die allgemeine Ahnlichkeit der
verschiedenen Formen wird in Prozenten an-
gegeben und in einer Ahnlichkeitstabelle oder
Matrix dargestellt. Beim vierten Arbeitsschritt
werden durch Umordnung der Ahnlichkeits-
matrix jene Einheiten zu Gruppen vereinigt, die
untereinander am ahnlichsten sind. Aus dieser
geordneten Matrix kann man ein stammbaumar-
tiges Diagramm konstruieren, das die Ahnlich-
keitsbeziehungen aller Gruppen zum Ausdruck
bringt und als »Dendrogramm« bezeichnet wird.
Nach Fertigstellung der Klassifikation kann
durch nochmalige Uberpriifung der Merkmale
festgestellt werden, welche Merkmale bei den
verschied Or am k¢
vorkommen und deshalb besonderen systema-
tischen Wert haben. Unsere Abbildung ver-

haulicht diese Methodik der quantitativen

Jenen Zweig der systematischen Forschung,
der sich mit statistischen Methoden um eine
quantitative Ahnlichkeitsbestimmung bemiiht,
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Ahnlichkeitsbestimmung und Gruppierung an-
hand einer Modellyuppe mit 10 verschiedenen,
unterei vergl Einheiten (Taxa).




% Ahnlichkeit
100 B8 9990 B8 so-00 Wl 79-70

69-60

B

der Ahnlichkei

und Gruppierung der systematischen Einheiten (Taxa)
a—j. A Taxa ungeordnet, B Taxa nach dem Ahnlich-
keitsgrad geordnet, C hieraus entwickeltes Den-
drogramm (»Stammbaum«) der Ahnlichkeit

Uber den Wert der numerischen Taxonomie ist
seit ihrer Begriindung viel gestritten worden. Ein
Hauptvorwurf ist in der Feststellung zu sehen,
dal fiir echte Verwandtschaftsforschung die
einzelnen Merkmale nicht alle gleichwertige
GroBen sind. So kann unter Umstéinden bereits
ein Merkmal die Verwandtschaftsfrage ent-
scheiden, wihrend viele andere mit groBem
A}mllchkeltsgrad in dieser Hinsicht belanglos
sind. Demgegeniiber wird von den Vertretern der
numerischen Taxonomie herausgestellt, daB mit
ihrer Methode gerade jene Merkmale herausge-

90
80 it
70

60

% Ahnlichkeit

=
59-50

c
Was ist eine Art?

Wir haben in den vorausgehenden Kapiteln den
Begriff der »Art« verwendet, ohne ihn niher zu
definieren. Was wir unter einer Organismenart zu
verstehen haben, glaubt jedermann zu wissen. In
der Umgangssprache wird das Wort »Art« etwa
gleichbedeutend mit »Sorte« verwendet und
somit als Tier- oder Pflanzenart eine Gruppe von
Indlvlduen bezelchnet die sich durch iiber-
ften auszei Dies

ist allerdings nur eine sehr ungenaue Definition,
da auch die hoheren systematischen Gruppen der
Ganung, Familie, Ordnung, Klasse oder des
jeweils Organi mit iibereinstim-

menden Eigenschaften umfassen. Es hilft auch
wenig weiter, wenn in den Lehrbiichern die Art

funden werden, die auf Grund ihres
konstanten Vorkommens eine besondere Be-
wertung verdienen. Die Bedeutung der nume-
rischen Taxonomie mag fiir die verschiedenen
Organismengruppen unterschiedlich sein. Fiir
den Bakteriologen, dessen Objekte nicht so viele
mit dem Auge schnell erfaBbare Strukturmerk-
male aufweisen, wie etwa hohere Tiere, ist sie
offensichtlich von groBerem Wert als fiir den
Zoologen. Sicherlich wird aber die Bedeutung der
numerischen Taxonomie und die Verwendung
von Rechnern fiir die sy ische Forschung
in dem MaBe zunehmen, wie die Befunde der
Molekularbiologie neben den klassischen
morphologischen Merkmalen bei der Verwandt-
schaftsforschung Beriicksichtigung finden.

als grundi de taxc he Kategorie be-
zeichnet wird, der die anderen genannten Kate-
gorien iibergeordnet sind. Mit einer solchen
Definition ist nicht festgelegt, welchen Grad der
Ubereinstil die Leb: haben miissen,
um zu einer Art zusammengefaBt zu werden. Der
fiir die gesamte Biologie grundlegende Artbegriff
bedarf einer nzheren Prizisierung.

In jahrhundertelanger Praxis haben die Bota-
niker und Zoologen neuentdeckte Arten fast
immer auf Grund morphologischer Merkmale
beschrieben, die sie an den Sammlungsexempla-
ren der Museen und Herbarien feststellen konn-
ten. Es war so naheliegend, den Artbegriff
morphologisch zu charakterisieren und zu einer
Art alle jene Pflanzen oder Tiere zu rechnen, die
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Der GroBe Paradiesvogel, Paradisea apoda, zeigt wie
alle ?aradiesv'c'»gel einen stark ausgepriigten Se-

phismus. Im Gi zu den schlicht ge-
farbten Weibchen zeichnen sich die Ménnchen durch

ein prichtiges Gefieder aus.

iiberei des Aussehen und iib

menden Bau haben. Bei niaherer Betrachtung
ergibt sich freilich, daB es viele Ausnahmen von
dieser Regel gibt.
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Am Beispiel der Tiere sei demonstriert, welche
Schwierigkeiten einer rein morphologischen
Artdefinition entgegenstehen. Wenn wir von
einer beliebigen Tierart eine groBere Serie von
Individuen vergleichen, so werden wir feststel-
len, daB diese sich zwar weitgehend dhnlich sind,
zahlreiche Merkmale aber doch bei den einzelnen
Tieren unterschiedlich ausgeprégt sein konnen.
Unsere Abbildung zeigt zwei méannliche Hirsch-
kifer der Art Lucanus cervus, die sich in der
KorpergroBe, in GroBe und Form der zum »Ge-
weih« umgebildeten Oberkiefer sowie in der
Farbe unterscheiden konnen. Diese individuelle
Variabilitat erschwert es dem Zoologen haufig,
eindeutige Diagnosen der Arten aufzustellen.
Wenn dem Systematiker bei der Bearbeitung
einer Tiergruppe nur wenige tote Sammlungs-
exemplare vorliegen, die zwar morphologisch
weitgehend #hnlich sind, sich aber doch in eini-
gen Merkmalen unterscheiden, so fallt die Ent-
scheidung oft schwer, ob es sich um variierende
Individuen einer Art oder aber um Angehdrige
verschied nahe ver Arten handelt.
Es bleibt dann meist der langjahrigen Erfahrung
des Spezialisten iiberlassen, wie die Unter-
schiede der Individuen zu bewerten sind.

Eine weitere Schwierigkeit ergibt sich fiir
die morphologische Artdefinition aus dem bei
vielen Tiergruppen unterschiedlichen Aussehen
beider Geschlechter. Beim erwshnten Hirsch-
kifer ist die firr die Namengebung ausschlag-
gebende VergroBerung der Oberkiefer nur fiir
das Mannchen typisch, wihrend das Weibchen
eine ganz normale Ausbildung der Mundwerk-
zeuge zeigt. Besonders bekannt ist der Se-




Xualdimorphismus der Vogel, bei denen die
Minnchen sich oft durch ein farbenprichtiges
Gefieder von den Weibchen unterscheiden. Die
Abbildung zeigt am Beispiel einer Paradies-
vogelart, daB die Geschlechtsunterschiede der
Farbung des Gefieders noch durch Ausbildung
bizarrer Schmuckfedern beim Minnchen ver-
stiarkt werden konnen. In anderen Tiergruppen
konnen die Geschlechtsunterschiede noch viel
groBer sein und neben den primdren Unterschie-
den der Geschlechtsorgane grundlegende Merk-
male des Korperbaues betreffen. Sexualunter-
schiede der Tiere haben in der Vergangenheit oft
dazu gefiihrt, daB Ménnchen und Weibchen
derselben Art zunzchst als Angehérige verschie-
dener Arten beschrieben wurden, bevor man
spater ihre Zusammengehorigkeit erkannte.

Als dritter Einwand gegen die Allgemeingiiltig-
keit eines rein morphologischen Artbegriffes
muB} die Tatsache erwihnt werden, daB jedes
Lebewesen im Verlauf seiner Individualentwick-
lung starke Gestaltsveranderungen durchmacht.
Eine Vergleichbarkeit der Strukturmerkmale ist
also nur fiir Individuen desselben Entwicklungs-
stadlums belsplelswelse fiir die erwachsenen,

eifen Tiere, t Bei vielen
Tiergruppen sind die Jugendstadien nicht nur

Entwicklungsstadien des Ligusterschwérmers

<

Der Hirschkifer, Lucanus cervus, zeigt einen aus-
gepragten Sexualdimorphismus und starke Variabilitat
der GroBe. A Weibchen, B kleines Minnchen, CgroBes
Minnchen

kleiner als die erwachsenen Individuen, sondern
auch durch den Besitz besonderer Organe, der
Larvalorgane, unterschieden. Wir bezeichnen
derartige Jugendstadien, die oft mit den er-
wachsenen Tieren iiberhaupt keine Ahnlichkeit
mehr haben, als Larven. Eines der bekanntesten
Beispiele bildet die sehr unterschiedliche Ge-
staltung der Entwicklungsstadien bei Schmetter-
lingen, die als Raupe, Puppe und Imago bezeich-
net werden (Abbildung).

Besonders erschwert wird die Anwendung des
morphologischen Artbegriffes dann, wenn nicht
nur die beiden Geschlechter oder verschiedene
Entwickl Merkmal: schiede
aufweisen, sondern zusitzlich die aufeinan-
derfolgenden Generationen unterschiedlich ge-
staltet sind. Ein einfaches Beispiel bietet das
Landkirtchen, ein Schmetterling unserer hei-
mischen Fauna, dessen Friihjahrsgeneration eine
andere Farbung als die Sommergeneration auf-
weist. Zu den eindrucksvollsten Beispielen eines
Generationswechsels mit sehr unterschiedlichen
Generationen gehort jener der Hohltiere
(Coelenteraten). Es wechselt hier eine fest-
sitzende Poly ation, die sich veg v
durch Knospung vermehren kann, mit einer frei
schwil den Medt -ation. Die Medu-
sen entstehen ebenfalls durch Knospung am
Polypen, bilden aber selbst Geschlechtszellen.
Aus der befruchteten Eizelle entsteht ein Polyp.

dien
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Die geographischen Rassen des S as Equus
quagga zeigen eine von Nord nach Siid abnehmende
Streifung der Beine und bei den beiden siidlichen
Rassen die Ausbildung von Zwi: ifen.

Polyp und Meduse sind so verschieden organi-
siert, daB es in vielen Fillen bis heute nicht
moglich war, die zur gleichen Art gehérigen
Generationen zu identifizieren. So haben auch
Jjetzt noch bei den Hydrozoen Polyp und Meduse
derselben Art oft unterschiedliche Namen. Da
tiberdies in manchen Gruppen die Artunter-
schiede der Medusen einen anderen Grad auf-
weisen als jene der Polypen, werden fiir beide
auch heute noch gelegentlich getrennte Systeme
mit verschiedener Nomenklatur verwendet.

Unterschiede der Entwicklungsstadien und
Generationswechsel sind ein Ausdruck des Ge-
staltswechsels der Individuen einer Art im Ab-
lauf der Zeit. Bei den meisten Lebewesen gibt es
aber auch eine Variabilitit der Merkmale in
Abhangigkeit vom geographischen Raum, in dem
die Individuen leben. Das Phanomen der geo-
graphischen Variabilitit ist schon lange bekannt,
wurde aber hinsichtlich seiner Bedeutung erst
seit etwa 50 Jahren richtig eingeschitzt.

Im Verlaufe der botanischen und zoologischen
Erforschung unseres Planeten wurden mit der
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ErschlieBung bis dahin unerforschter geographi-
scher Gebiete standig neue Tier- und Pflanzenar-
ten beschrieben. Es wurden dabei sehr oft in
bisher nicht untersuchten geographischen Regi-
onen Formen gefunden, die in morphologischer
Hinsicht Ubergangslieder zwischen bereits be-
kannten, gut unterscheidbaren »Arten« benach-
barter Gebiete darstellten. Mit zunehmender
Kenntnis der verschiedenen geographischen
Formen erwies sich in zahllosen Fillen, daB die
bis dahin beschriebenen »Arten« nur geographi-
sche Rassen einer weit verbreiteten »poly-
typischen Art« darstellen, fiir die von Rensch die
Bezeichnung »Rassenkreis« geprigt wurde. Von
manchen Systematikern wurde vorgeschlagen,
den Ausdruck »Art« fiir jene monotypischen
Formen zu reservieren, die nicht in geographi-
sche Rassen gegliedert sind. Es hat sich aber
eingebiirgert, den Artbegriff weiter zu fassen und
darunter sowohl monotypische wie auch Arten
zu verstehen, die geographische Rassenbildung
zeigen.

Die am Beispiel der Tiere veranschaulichten
Schwierigkeiten, die einer rein morphologischen
Fassung des Artbegriffes entgegenstehen, gekten
in dhnlicher Weise fiir die Pflanzenarten. Auch
hier zeigen die Individuen einer Pflanzenart eine
genetisch bedingte oder durch Umwelteinfliisse
ausgeloste Variabilitat. Das Auftreten von Se-



Die westlich der Elbe lebende Rabenkrihe und die
ostlich davon vorkommende Nebelkrihe sind Unter-
arten einer Art. In einer 60 km breiten Grenzzone der
Verbreitungsgebiete treten hiufig Mischlinge zwischen
beiden Unterarten auf.

xualdimorphismus spielt bei Pflanzen zwar eine
geringere Rolle, kommt aber doch bei einigen
Gruppen vor. Generationswechsel als Ursache
von Formverschiedenheiten innerhalb derselben
Art kann in manchen Fillen, wie bei den Farn-
pflanzen, eine wichtige Rolle spielen. GroBe
Bedeutung hat schlieBlich auch die geographi-
sche Variabilitat der Pflanzen.

Arten, die denselben Lebensraum bewohnen
oder deren Verbreitungsgrenzen sich iiberlap-
pen, nennt man »sympatrisch«, wihrend jene, die
in vollig getrennten Gebieten vorkommen, als
»allopatrische« Arten bezeichnet werden. Die
Erkennung sympatrischer Formen als selbstan-
dige Arten bereitet im allgemeinen keine
Schwierigkeiten, falls diese sich durch morpholo-
gische, physiologische oder Verhaltensmerkmale
deutlich unterscheiden.

Wenn hingegen zwei nahe verwandte Formen
in verschiedenen Gebieten, also allopatrisch,
vorkommen, ist es vielfach schwierig, nur auf
Grund morphologischer Merkmale zu entschei-
den, ob es sich um zwei getrennte Arten oder nur

um geographische Rassen derselben Art handelt.
Die entscheidenden Argumente liefert in solchen
Fillen die genauere Untersuchung des Fort-
pflanzungsverhaltens.

Wenn sich zwei allopatrische Formen mit-
einander kreuzen lassen und fruchtbare Nach-
kommen liefern, handelt es sich im allgemeinen
um geographische Rassen derselben Art. Ange-
horige verschiedener Arten sind demgegeniiber
normalerweise nicht kreuzbar. Auf der Grund-
lage dieser Erkenntnis kann eine »biologische«
Artdefinition formuliert werden, die dem Wesen
des Artbegriffes viel ndher kommt als die
morphologische. Wir konnen sagen: »Eine Art ist
eine Gruppe von Individuen, die eine potentielle
Fortpflanzungsgemeinschaft bilden und von
anderen solchen Gruppen in sexueller Hinsicht
isoliert sind.« Die Angehorigen einer Art sind als
Fortpflanzungsgemeinschaft und auf Grund ihrer
stammesgeschichtlichen Herkunft durch einen
Bestand gemeinsamer Erbanlagen in morpholo-
gischer, physiologischer, embryologischer und
okologischer Hinsicht charakterisiert und von
anderen Arten unterschieden.

Obwohl die biologische Artdefinition gegen-
iiber der rein morphologischen einen wesent-
lichen Fortschritt bedeutet, ist sie doch aus
mehreren Griinden nur in begrenztem MaBe
anwendbar. Eine erste Schwierigkeit ergibt sich
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Ein in der Natur nicht selten vorkommendes Beispiel
fiir Artbastarde sind die aus der Kreuzung von
Auerhiihnern (Tetrao urogallus) und Birkhiihnern
(Lyrurus tetrix) hervorgehenden Rackelhiihner. A Birk-
henne, B Auerhahn, C Rackelhahn

daraus, daB bei der praktischen Arbeit des Sy-
stematikers in den seltensten Fillen Kreuzungs-
experimente angestellt werden konnen, um die
Artzugehdrigkeit der zu untersuchenden Formen
festzustellen. Die iiberwiegende Mehrzahl aller
Arten liegt dem Taxonomen nur in Form von
totem Sammlungsmaterial vor, so daB er doch
weitgehend auf dessen morphologische Cha-
rakterisierung angewiesen bleibt.

Von prinzipieller Natur ist eine zweite
Schwierigkeit, die der universellen Anwendung
des biologischen Artbegriffes entgegensteht. Sie
ergibt sich aus der Tatsache, daB nicht in allen
Fillen die Angehorigen verschiedener Arten
sexuell vollig isoliert sind. Es kommt vor, da8
auch verschiedene Arten und selbst Gattungen
miteinander kreuzbar sind, wobei die auftreten-
den Bastarde allerdings oft eine herabgesetzte
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Fruchtbarkeit zeigen. Im Gegensatz zum
Pflanzenreich sind im Tierreich Bastarde relativ
selten. Sie wurden vor allem bei einer Reihe von
Vogelarten beobachtet. So kommt es in Gebieten,
wo Auerhiihner und Birkhiihner nebeneinander
leben, gar nicht selten zu einer Paarung zwischen
Auerhahn und Birkhenne (Abbildung). Die als
Rackelhiihner bekannten Nachkommen solcher
Bastardierung sind mitunter sogar fruchtbar.
Das gelegentliche Auftreten von Artbastarden
deutet darauf hin, daB in manchen Fillen die
stammesgeschichtliche Entstehung der Arten
noch nicht so weit fortgeschritten ist, daB zwei
Schwesterarten genetisch bereits vollig isoliert
sind. Andererseits kann man bei weit verbreite-
ten Rassenkreisen beobachten, da unmittelbar
benachbarte geographische Rassen zwar un-
begrenzt kreuzbar sind, zwischen weit entfernten
Rassen aber bereits Kreuzungsschranken exi-
stieren. Beim Rassenkreis der Kohlmeise leben
zum Beispiel im Amurgebiet die dstliche und die
in der Nacheiszeit sekundir dorthin vorgedrun-
gene westliche Rasse unvermischt nebeneinan-
der, obwohl die ostasiatische mit der siidlichen
und diese mit der westlichen durchgehend ver-
mischt ist. Auch dieses Beispiel zeigt, da wir die



Art dy h auffassen , da zwischen
den taxonomischen Kategorien der Art und
Rasse Ubergiinge bestehen.

Ein dritter grundsatzlicher Einwand gegen die
Allgemeingiiltigkeit der biologischen Artdefini-
tion ist darin zu sehen, daB diese nur fiir Formen
mit geschlechtlicher Fortpflanzung anwendbar
ist. Bei allen Tieren und Pflanzen, die sich aus-
schlieBlich ungeschlechtlich, eingeschlechtlich
(parthenogenetisch) oder durch Selbstbefruch-
tung fortpflanzen, ist das Kriterium der Kreuz-
barkeit nicht anwendbar. In solchen Fillen
konnen die Formen nur nach morphologischen
oder physiologischen Merkmalen in Ahnlich-
keitsgruppen zusammengefafit werden. Ob man
diesen Gruppen den Rang von Unterarten, Arten
oder etwa Gattungen geben muB8, ist im Einzelfall
oft schwierig zu entscheiden, zumal sich Orgams—
men mit ungeschlechtlicher oder parth i-
scher Fortpﬂanzung welIach durch groBSen
For al

Die genannten Schwierigkeiten der Artabgren-
zung gelten in besonderem MaBe fiir die Pro-
karyoten. Bakterien und Blaualgen zeigen keine

hlechtliche Fortpfl Infolge der
Kleinheit ihrer Zellen, der relativen Merk-
malsarmut sowie der Variabilitit taxonomisch
bewertbarer Merkmale ergeben sich mannig-
fache Schwierigkeiten fiir die Artabgrenzung und
die Aufstellung eines Systems der Prokaryoten.
Aus diesen Griinden werden bei den Bakterien
auch physiologische Merkmale zur Unterschei-
dung der Arten und anderer taxonomischer
Gruppen herangezogen.

Bisher haben wir ausschlieBlich die Anwend-
barkeit des Artbegriffes auf die gegenwirtig
existierenden Organismen besprochen. Fiir den
Paldontologen, der die ausgestorbenen Pflanzen
und Tiere vergangener Erdperioden klassifizie-
ren will, ergeben sich durch die erforderliche
Beriicksichtigung des Zeitfaktors besondere
Gesichtspunkte. Auch er verwendet zur Klas-
sifizierung der Fossilien den Artbegriff und un-
terscheidet die verschied Arten hauptséch-
lich nach dem Grad ihrer morphologischen Ahn-
lichkeit oder Verschiedenheit. Im Gegensatz zur
Botanik oder Zoologie haben wir es aber in der
Paldontologie nicht allein mit der Verteilung
unterschiedlicher Formen im Raum, sondern
auch in der Zeit zu tun. Das Kriterium der Kreuz-
barkeit ist bei unterschiedlichen Formen ver-

schiedener geologischer Zeiten zur Feststellung
der Artzugehorigkeit nicht nur praktisch un-
anwendbar, sondern verliert hier jeden Sinn.
Da die Artbildung nicht sprunghaft erfolgt,
sondern ein kontinuierlicher ProzeB ist, lassen
sich Artgrenzen zwischen den aufeinanderfol-
genden Fossilformen nur sehr bedingt ziehen.
Wenn der Paldontologe dennoch in vielen Féllen
aus den verschiedenen geologischen Horizonten
deutlich unterscheidbare »Arten« beschrieben
hat, so ist dies unter anderem auf die Liickenhaf-
tigkeit der fossilen Uberlieferung zuriickzufiih-

=
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i g von der Gattung
Gyraulus aus dem oberen Pliozin von Stemhelm Mit
Kenntms tick F ihen wird
fiir den P: die Abgr von Arten

immer schwieriger.

235



h d 1

ren. Mit Kenntnis liick Fos-
silreihen wird die Abgrenzung getrennter Arten
immer problematischer (Abbildung).

Betrachten wir zusammenfassend das Ergeb-
nis unserer Uberlegungen zum Inhalt und zur
Anwendbarkeit des Artbegriffes. Trotz aller
theoretischen und praktischen Schwierigkeiten

werden als »Paldospecies« bezeichnet. Sie stellen
im Grunde willkiirlich herausgegriffene Teile von
Generationsreihen dar. Thre morphologische
Abgrenzung wird innerhalb der Zeitserie eben-
falls willkiirlich vorgenommen.

Im Unterschied zur Friihzeit der Systematik ist
uns heute bewuBt, daB wir unter dem Begriff der

ist auch heute noch die Art als grundl de
taxonomische Kategorie zu betrachten. Wir
miissen uns jedoch bewuBt bleiben, daB in Ab-
hzngigkeit von den zur Arterkennung verwende-
ten Kriterien und den Besonderheiten der jeweils
untersuchten Organismen verschiedene Varian-
ten des Artbegriffes verwendet werden, fiir die
in der neueren biologischen Literatur auch be-
sondere Bezeichnungen vorgeschlagen wur-
den.

Als »Morphospecies« wird jene Art bezeich-
net, die ausschlieBlich auf Grund morphologi-
scher Merkmale beschrieben wurde. Dies trifft
fiir die iiberwiegende Mehrzahl aller bekannten
Pflanzen- und Tierarten zu, die ja — wie er-
wihnt — meist nur an Hand weniger toter Mu-
seumsexemplare bekannt wurden.

Unter der nicht sehr gliicklichen Bezeichnung
»Biospecies« werden jene Arten verstanden,
deren genetische Selbstindigkeit in Kreuzungs-
experimenten erwiesen wurde. Prinzipiell kann
es sich dabei nur um Pflanzen oder Tiere mit
geschlechtlicher Fortpflanzung handeln. Durch
Fortpflanzungsschranken isolierte Arten miissen
sich nicht unbedingt morphologisch deutlich
unterscheiden. Es sind auch zahlreiche Fille
bekannt, in denen nahe verwandte »Biospecies«
nur durch physiologische, dkologische oder ver-
haltensmzBige Merkmale klar unterscheidbar
sind. Umgekehrt ist jedoch 1 daB auf
die Mehrzahl der bekannten »Morphospecies«
bei Durchfiihrung entsprechender experimentel-
ler Untersuchungen die biologische Artdefinition
angewandt werden konnte, sofern es sich um
Formen mit geschlechtlicher Fortpflanzung
handelt.

Als »Agamospecies« werden all jene Arten

faBt, die sich hlieBlich un-
geschlechtlich, parthenogenetisch oder durch
Selbstbefruchtung fortpflanzen. Neben zahlrei-
chen Tier- und Pflanzenarten gehren hierher alle
Arten der Bakterien und Blaualgen.

Die in der zeitlichen Aufeinanderfolge ab-
gegrenzten fossilen Arten des Paldontologen
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»Or; t« je nach der Betrachtungsweise
und dem Fortpflanzungsmodus der betreffenden
Lebewesen verschiedene Artbegriffe zusam-
menfassen. Es ist aber zu beachten, daB sich die
neueren Begriffe der Morphospecies, Biospe-
cies, Agamospecies und Paldospecies gegenseitig
nicht ausschlieBen. Sie zeigen uns an, auf welche
Weise wir im konkreten Fall zur Erkennung und
Abgr 1g einer besti Art gekommen
sind.

Die von Linné eingefiihrte binire Nomenkla-
tur, nach der jede Art mit einem Gattungs- und
Artnamen sowie dem angehingten Namen des
Erstbeschreibers benannt wird, bleibt von den
Besonderheiten des jeweils verwendeten Art-
begriffes unbeeinflut. In der Praxis des Sy-
stematikers werden alle Arten nach diesen inter-
national festgelegten Nomenklaturregeln be-
zeichnet.

Populationsgenetik —
der Schliissel zum VerstiAndnis
der Artbildung

In der iiber z djdhrigen Geschichte der
biologischen Wissenschaften hat es kein zweites
Werk gegeben, das so plétzlich und nachhaltig die
weitere Entwicklung der Biologie beeinfluBte,
wie Charles Darwins Buch »Die Entstehung der
Arten durch natiirliche Auslese«. Die gesamte
Auflage in Hohe von 1250 Exemplaren wurde
bereits am Tage des Erscheinens, am 24. Novem-
ber 1859, verkauft. Eine zweite Auflage von
3000 Exemplaren erschien schon nach zwei
Monaten im Januar 1860. Das Buch wurde bald
in nahezu alle europdischen Sprachen iibersetzt
und trat einen beispiellosen Siegeszug iiber den
ganzen Erdball an.

Fiir den Biologen erschien die Welt verindert.
Die biologische Abstammungslehre gewann




Charles Darwin (1809—1882) hatte als Begriinder der

At lehre wes:
wicklung der neueren Biologie.

Anteil an der Ent-

durch Darwins Werk mit einem Schlage eine
weltweite Anhdngerschaft. Die Wirkungen des
Buches reichten jedoch auf Grund seiner welt-
anschaulichen Bedeutung iiber den Kreis der
Biologen und iibrigen Naturwissenschaftler weit
hinaus. Wie war es zu erkliren, daB man Darwins
Leistung fiir die Wissenschaft vom Leben mit
jener verglich, die Galilei und Newton fiir die
Physik oder Boyle und Lavoisier fiir die Chemie
erbrachten?

Der Privatgelehrte aus Down hatte in jahrzehn-
telanger Arbeit ein aulerordentlich umfangrei-
ches Beweismaterial fiir die Evolutionslehre
zusammengetragen, die nunmehr unumstoBlich
bewiesen war und bald zu einem wesentlichen
Grundpfeiler der gesamten Biologie wurde. Dar-
wins Verdienst ist aber nicht nur darin zu sehen,
daB er mit der endgiiltigen wi haftlichen

tigenden Mannigfaltigkeit der Formen und
Funktionen der Organismen anbahnte. Von
mindestens ebenso grofler Bedeutung war sein
Bemiihen, mit der »Selektionslehre« eine Ant-
wort auf die Frage nach den Ursachen der Ent-
wicklung dieser Lebewesen zu geben. Darwin
ging bei der Konzipierung seiner Selektionslehre
von drei Tatbestanden aus:
1. Die Individuen einer Art gleichen einander
niemals vollkommen, sondern unterscheiden
sich in zahlreichen Merkmalen. Sie zeigen
eine erbliche Variabilitat.
Alle Lebewesen zeigen eine Uberproduktion
an Nachkommen. Es werden von den Or-
ganismen mehr Kinder in die Welt gesetzt, als
zur Erhaltung der Art notwendig sind.
. Trotz der Uberproduktion an Nachkommen
bleibt die Anzahl der Individuen einer Art
iiber langere Zeitraume relativ konstant.
Darwin schlof aus diesen Beobachtungen, dafl
offensichtlich ein GroBteil der Nachkommen
einer Art vor Erreichung des fortpflanzungs-
fahigen Alters vernichtet wird. Es iiberleben jene
Individuen, die auf Grund ihrer Eigenschaften
den jeweils herrschenden Umweltbedingungen
am besten angepafit sind. Durch die Umwelt
erfolgt eine »Auslese« unter den Varianten einer
Art. Diese »Selektion« fiihrt, wenn sie iiber zahl-
reiche Generationen in gleichem Sinne wirksam
wird, zur Entwicklung von Anpassungen an die
betreffende Umweltsituation und damit zur
Entstehung »zweckméBig« gebauter Organis-
men.

Darwins geniale Selektionstheorie hatte eine
entscheidende Schwiche. Die Frage der Neu-
entstehung von Merkmalen und deren Heraus-
ziichtung im Verlaufe der Generationenfolge ist
im Grunde ein genetisches Problem. Eine wis-
senschaftlich begriindete Vererbungslehre gabes
aber beim Erscheinen der »Entstehung der
Arten« noch nicht. Darwin sah diese Schwierig-
keiten, konnte aber die anstehenden Probleme
auch mit einer von ihm selbst aufgesteliten
spekulativen Vererbungstheorie, der »Pangene-
sishypothese« nicht 16sen.

Insbesondere konnte er den damals gegen die
Selektionslehre vorgebrachten, schwerwiegen-
den Einwand nicht entkriften, da sich ein her-

lektiertes, vorteilhaftes Merkmal nicht rein

N

w

Fundierung der Abstammungslehre ein natur-
wissenschaftliches Verstandnis der iiberwal-

erhalten konne, da es in den folgenden Genera-
tionen durch Kreuzungen mehr und mehr »ver-
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Beispiele fiir die unterschiedliche Verteilung von In-
dividuen einer Art innerhalb ihres Verbreil

Grundvor iiber die K litit des

heh

tes. Die ungleichméBige Verteilung kann im Auftreten
von Ballungszentren oder relativ isolierten Gruppen
zum Ausdruck kommen.

diinnt« werde. Eine Losung dieses Widerspruchs
brachte die Entdeckung der Vererbungsgesetze
durch Mendel 1865 und deren Wiederentdek-
kung um 1900. Im Rahmen der nun aufbliihen-
den  experimentellen  Vererbungsforschung
wurde erkannt, daB auch die unscheinbarsten
Erbmerkmale durch Kreuzung nicht einfach
verlorengehen. Es wurde vielmehr nachge-
wiesen, daB fiir die Ausbildung der Erbmerk-
male diskrete Einzelkomponenten des ge-
netischen Materials, die »Gene«, verantwortlich
sind, deren Individualitit auch bei B dierun-

Entwickl hervor die
nach dem im Jahre 1943 erschienenen Buch von
J.S. Huxley »Evolution: Die moderne Synthese«
allgemein als »synthetische Theorie der Evolu-
tion« bezeichnet wurden. Kern dieser modernen
Theorie ist die Erkenntnis, daB die Evolution auf
dem Zusammenwirken mehrerer Faktoren be-
ruht, unter denen freilich der genetisch begriin-
deten Variabilitéit der Organismen und den Se-
lektionsprozessen eine zentrale Rolle zu-
kommt.

Zur Charakterisierung des gegenwirtigen
Standes der Evolutionsforschung ist es not-
wendig, zunzchst die beiden Begriffe »Makro-
evolution« und »Mikroevolution« zu erliutern.
Im Mittelpunkt der Ab lehre des
19. Jahrhundens stand das Bemiihen, die Ver-
1 der Organi auf-

h
haftst

gen erhalten bleibt. Damit waren die Vorausset-
zungen fiir ein erfolgreiches Wirken der Selek-
tion gegeben.

Mit den stiirmischen Fortschritten der moder-
nen Genetik und Cytogenetik wurden die Grund-
lagen fiir ein immer tieferes Verstindnis der
genetischen Variabilitiit und der iibrigen Fakto-
ren des Evolutionsgeschehens geschaffen. Die
noch zu Beginn des 20.Jahrhunderts so heftig
umstrittene Frage nach den Ursachen der stam-
mesgeschichtlichen Entwicklung kann heute
trotz mancher noch offener Teilfragen minde-
stens im Prinzip als geklirt angesehen werden.
Aus der engen Durchdringung der klassischen
Evolutionslehre Darwins und der modernen
Genetik waren in den dreiBiger Jahren jene
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zukliren und den ProzeB der stammesgeschicht-
lichen Entwicklung der Orgam'smeng-uppen in
Stammbéumen nachzuzeichnen. Es ging um die
Aufklarung der Makroevolution, also der Ent-

ki hoherer Organi ngruppen wie der
Familien, Klassen, Ordnungen und Stamme. Da
sich deren Evolution iiber lange geologische
Zeitraume erstreckte und somit der direkten
Beobachtung entmgen blelbt konnlen iiber den
zugrunde li nur
spekulative Vorstellungen entwickelt werden.
Entscheidende Fortschritte bei der Aufklirung
des Kausalproblems der Abstammungslehre
wurden erst erreicht, als man sich im 20. Jahr-
bundert dem Studium der Mikroevolution zu-
wandte. Unter diesem Begriff werden jene Pro-




zesse zusammengefaBt, die zur Herausbildung
der niederen systematischen Gruppen, wie neuer
geographischer Rassen, und schlieBlich zur Ent-
stehung der Arten und Gattungen fiihren.

Eine wichtige Erkenntnis der modernen Ent-
wxcklungslehre war dxe, daB sich die Evolution
nicht am ei llen Organi und
auch nicht an der Art als Gesamtheit der da-
zugehorigen Individuen abspielt. Als unterste
Evolutionseinheiten, an denen sich Entwick-
lungsprozesse beobachten lassen, wurden viel-
mehr jene kleineren Gruppen von Individuen
erkannt, die man als »Populationen« bezeichnete.
Die e Untersuct der Populati
wurde so zu einem zentralen Anliegen der
Evolutionsbiologie, Genetik und auch der Oko-
logie. Es lohnt sich, diesen Populationsbegriff,
der in der modernen Biologie zunehmend an
Bedeutung gewinnt, genauer unter die Lupe zu
nehmen.

Bei niherer Untersuchung des Verbreitungs-
gebietes (Areals) der Tier-, Pflanzen- oder Mikro-
organismenarten ergibt sich, daB die Individuen

Die groBere oder geringere Isoliertheit raumlich ge-
trennt vorkommender Populationen hingt vom Ak-
tionsradius der Individuen ab.

Das Genpool-System einer Art ist dadurch charakteri-

siert, daB die Genpools der lokalen Populationen

(Krelse) zwar relativ isoliert sind, aber untereinander
G

stehen (Verbind
s\cge). DieG Is verwandter Arten k iZi
nicht, auch wenn sie dasselbe Gebiet bewohnen.

einer Art innerhalb ihres Areals nicht gleich-
maBig verteilt sind. Dicht besiedelte Gebiete
konnen mit solchen abwechseln, in denen relativ
wenige oder gar keine Individuen vorkommen
(Abbildung). In Abhzngigkeit von den Besonder-
heiten der betreffenden Organismenart, wie der
GroBe, den Ernahrungsbedingungen oder dem
Akuonsradlus der Individuen, konnen die
ren ihres Vorke unterschied-
llche GroBe haben und voneinander mehr oder
weniger isoliert sein. Bei der Fortpflanzung
werden die Bewohner eines solchen Dichtezen-
trums im all i ihre Geschlech tner
unter den anderen Individuen desselben Gebletes
finden. Die Gesamtheit der Individuen einer Art
zerfallt so in eine mehr oder weniger groBe
Anzahl von Individuengruppen, die jeweils po-
ielle Fortpfl inschaften darstel-
len und als »Populationen« bezeichnet werden.

Fiir die Charakterisierung dieser Populationen
einer Art ist es wichtig, daB sie von den benach-
barten Populationen derselben Art stets mehr
oder weniger isoliert, aber niemals vollig getrennt
sind. Es erfolgt viel haufiger eine »Kreuzung«
von Individuen innerhalb derselben Population
als zwischen solchen benachbarter Populatio-
nen.

Populationen sind durch einen bestimmten
Bestand an Erbmerkmalen charakterisiert, in
denen sie sich von Nachbarpopulationen unter-
scheiden konnen. Sie bleiben als Fortpflanzungs-
gemeinschaften iiber langere Zeit erhalten und
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konnen sich im Laufe der Zeit verindern. Diese
Verédnderungen der Populationen stellen die er-
sten Anfinge von Evolutionsprozessen dar.
Wenn Populationsveranderungen den ersten
Schritt der Evolution bﬂden, SO ist cs klar, daB
dem Studi des Vererb

nerhalb der Populationen besondere Bedeutung
fiir die Aufklarung des K. 1 ismus der

Die Wirkung
der Evolutionsfaktoren
in der Population

Der Populauonsgeneuker geht bei seinen Unter-
iiber den Evolutionsmechanismus

stammesgeschichtlichen Entwicklung zukommt.
Die »Populationsgenetik« wurde so zum wich-
tigsten Instrument der modernen Evolutions-
theorie.

Erste Voraussetzung fiir die Aufkldrung von
erblichen Verinderungen einer Population ist die
Untersuchung ihrer genetischen Struktur. Die zu
ihr gehorenden Individuen stimmen in ihren

banl 1 Fllen vollig iiber-

Er in den
ein. Viele Gene werden bei den verschiedenen
Individuen in unterschiedlicher Auspragung, als
verschiedene »Allele«, vorhanden sein. Die Po-
pulation stellt somit ein heterogenes Gemisch
von verschiedenen »Genotypen«, also von In-
dividuen mit unterschiedlichem Erbanlagen-
bestand, dar. Den gesamten Genvorrat einer
Population bezeichnet man als ihren »Genpool«.
Man konnte sich ihn als eine Art imaginires
GefaB vorstellen, in das jedes Individuum der
Gruppe eine komplette Garnitur seiner verschie-
denen Gene hineingibt. Der Genpool einer be-
stimmten Population ist somit durch die Art und
relative Haufigkeit der verschiedenen Erban-
lagen charakterisiert, die im Gesamtbestand der
Individuen dieser Gruppe vorhanden sind.

Evolution bedeutet Verinderung des Gen-
besitzes der Organismenarten im Laufe der Zeit.
Alle Veranderungen des Genpools einer Popula-
tion im Laufe der Generationen sind somit als
erste Schritte auf dem Wege der Evolution an-
zusehen, die schlieBlich zur Entstehung neuer
Rassen und Arten fiihren konnen. Wesentliche
Einsichten in die der Artbildung zugrunde lie-
genden Kausalbeziehungen sind durch die Auf-
kldrung jener Mechanismen zu erwarten, die zur
Verinderung des Genpools der Populationen
beitragen.

von der Uberlegung aus, welche Bedingungen

erfiillt sein miiBten, damit sich der Genbestand

im Laufe der Generationen nicht ndert. Fiir

Populationen von Arten mit geschlechtlicher

Fortpflanzung ergeben sich dabei folgende

Forderungen:

1. Die Population muB so gro8 sein, daB Zufalls-
schwankungen der Genverteilung zu vernach-
lassigen sind.

2. Jedes Individuum der Population mu8
dieselbe Maglichkeit haben, sich mit jedem
Individuum des anderen Geschlechts erfolg-
reich zu paaren. Es mu8 somit »Panmixie«
herrschen.

. In der Population diirfen keine Erbinderun-
gen durch Mutation auftreten.

w

P Ga)

Py Pixy

Das K h icht die dem
Hardy-Weinberg-Gesetz entsprechende Hiufigkeit der
Genkombinationen.



4. In der Population darf keine Selektion wirk-
sam sein.

5. Im Bereich der Population darf kein Export
oder Import von Genen erfolgen.

Da fiir derartige Fortpflanzungsgemeinschaf-
ten mit gemeinsamem Genpool die Mendelschen
Regeln gelten, werden sie vielfach als »Mendel-
Populationen« bezeichnet. Es a8t sich leicht
nachweisen, daB sich in Mendelpopulauonen
unter den ob Bedi nach
wenigen Generationen ein Gleichgewichts-
zustand in der Verteilung der Erbanlagen einstellt
und damit Erbkonstanz vorliegt.

Betrachten wir den einfachen Fall einer Popu-
lation mit schwarzen, weiBen und grauen In-
dividuen, deren Farbung von zwei verschiedenen
Allelen A und a desselben Gens bestimmt wird
(Abbildung). Die relative Haufigkeit des Allels A
im Genpool betrage p, von a aber q, wobei
p+q=1 ist. Bei der Befruchtung werden die
Allele zweier Keimzellen zufallsmidBig zu
Allelpaaren vereinigt. Es resultieren in bezug auf
das hier allein betrachtete Gen drei verschiedene
Genotypen der diploiden Individuen mit den
Allelkombinationen AA, Aa und aa. AA bedingt
schwarze, Aa graue und aa weiBe Kéorperfarbe.

Da nach unserer Forderung fiir alle weiblichen
und minnlichen Individuen der Population die
gleiche Wahrscheinlichkeit gilt, da8 sie sich
miteinander kreuzen und Nachkommen pro-
duzieren, kann man die genetische Zusammen-
setzung der Nachkommengenerationen nach den
Gesetzen der Wahrscheinlichkeit berechnen. Es
148t sich so nachweisen, daB die relativen Haufig-
keiten der Allele, die »Allelfrequenzen«, im
Genpool der aufeinanderfolgenden Generationen
konstant bleiben. Aus den relativen Genhzufig-
keiten lassen sich die Haufigkeiten der diploiden
Genotypen leicht berechnen.

Wenn pp+q,=1,
ergibt sich N :
(Pa + Q)° = pax” + 2pqas + qu’ = 1.

Der Genotyp AA kommt also mit der relativen
Hiufigkeit p?, Aa mit 2pq und aa mit g vor.
Die vorliegende Formel, nach der in einer
Population mit zwei verschiedenen Allelen eine
binomiale Verteilung der Genotypen vorliegt,
wird als Hardy-Weinberg-Gesetz bezeichnet, da
ihre Giiltigkeit fiir die Genetik im Jahre 1908
unabhingig von dem Mathematiker Hardy und

aa Aa
P .
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P i —
diploide Organismen %
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diploide Organismen

Verteilung zweier Allele eines Gens im Lebenszyklus
einer Art. n dlplo:de Orgamsmen produzieren einen
G haploi llen. 2n Gameten ver-
einigen sich zu Paaren und bilden n diploide Organis-
men.
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dem Biologen Weinberg nachgewiesen wurde.
Beim Vorhandensein mehrerer Allele desselben
Gens mit den Haufigkeiten p, q,r,s. .. ergibt sich
fiir die Haufigkeit der Genotypen anstelle der
binomialen eine multinomiale Verteilung
nach

P+q+rts+..0=

Das Hardy-Weinberg-Gesetz bildet den Grund-
stein fiir alle mathematischen Uberlegungen der
Populationsgenetik. Es muf aber nachdriicklich
betont werden, daB es sich dabei um ein sehr
einfaches Modell handelt. Die von ihm be-
schriebene Gleichgewichtsverteilung der Ge-
notypen wiirde sich nur in einer idealen Popula-
tion einstellen, die den oben angefiihrten Be-
dingungen entspricht.

Fiir alle in der Natur real existierenden Po-
pulationen treffen diese Bedingungen jedoch
nicht zu. Es ergibt sich damit im Laufe der
Generationen eine Verinderung der Gen- und
Genotyphaufigkeiten, also Evolution. Alle Fak-
toren, die in den realen Populationen Abweichun-
gen von der Hardy-Weinberg-Verteilung ver-
ursachen, miissen somit als »Evolutionsfakto-
ren« betrachtet werden. Sie sollen hier kurz
charakterisiert werden.

Die genetische Bedeutung der geschlecht-
lichen Fortpflanzung ist darin zu sehen, da8
durch die Meiose und den Befruchtungsproze
in jeder Generation eine neue Vielfalt verschie-
dener Genotypen geschaffen wird. Bei der Er-
lauterung des Hardy-Weinberg-Gesetzes wurde
vom denkbar einfach Fall bei
dem durch Kombination von zwei Allelen eines
Gens drei diploide Genotypen mit der Konstitu-
tion AA, Aa und aa gebildet werden. Bei Beriick-
sichtigung von zwei verschiedenen Genen mit je
zwei Allelen ergeben sich bereits neun Genoty-
pen, namlich:

AABB, AABb, AAbb, AaBB, AaBb, Aabb,
aaBB, aaBb, aabb.

Mit der Anzahl der zu beriicksichtigend:

sche AusmaBe erreicht. Durch die geschlecht-
liche Fortpflanzung wird somit in jeder neuen
Generation einer Population eine groBe Fiille
neuer Genotypen geschaffen. In jedem Fall
handelt es sich aber bei den Folgen der Reifetei-
lung und Befruchtung um die Umkombination
(Rek .

) bereits vorhand Allele. Die
Allelfrequenzen werden in der Population durch
die hlechtliche Fortpfl nicht ver-
andert.

Eine neue Form von Variabilitat wird durch
Erbanderungen, durch Mutationen, in die Popu-
lation gebracht. Von den drei Typen der Genom-,
Chromosomen- und Genmutationen interessie-
ren uns hier insbesondere die Genmutationen.
Allein die durch Genmutation bewirkten Ver-
anderungen einzelner Gene schaffen neues ge-
netisches Material. Neu entstehende Mutationen
konnen im Prinzip alle Gene und damit beliebige
Merkmale der Organismen betreffen.

Fiir den Populationsgenetiker ist es zunachst
von Interesse, mit welcher Haufigkeit Mutatio-
nen erfolgen und wie schnell damit der Genpool
einer Population verdndert wird. Aus zahlreichen
Beobachtungen geht hervor, da im Durchschnitt
die Mutationsrate eines Einzelgens etwa 10~° pro
Generation betragt. Dies wiirde bedeuten, dal in
einer von 100000 Keimzellen das betreffende
Gen verandert und damit ein neues Allel entstan-
den ist. Wenn die Anzahl verschiedener Gene bei
einer Art 10000 betrégt, miiite somit in jeder
zehnten Keimzelle irgendein Gen mutiert sein. Es
ist offenkundig, daB durch Mutationen nicht nur
etwas Neues entsteht, sondern zugleich die
Genirequenzcn im Genvorrat der Population
v dert werden. Wir bezeich diese Wir-
kung der Mutation auf den Genpool als Muta-
tionsdruck.

Neben der Mutation bildet die Selektion den
wichtigsten Evolutionsfaktor, der den Genpool
einer Population verandert. Bei der Ableitung des
Hardy Wemberg -Gesetzes waren wir still-

Gene und ihrer Allele nimmt die Zahl der mog-
lichen diploiden Genotypen bald gewaltige
GroBen an. Wenn man bedenkt, daB nach
neueren Befunden beim Menschen mindestens
35000 verschiedene Gene mit zum Teil zahlrei-
chen Allelen vorhanden sind, so wird Klar, da8
die Zahl der denkbaren Genotypen fiir Arten mit
solch umfangreichem Genbestand astronomi-
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schweigend von der Annah daBl
die verschiedenen Genotypen dieselbe Le-
benstiichtigkeit aufweisen. Diese Voraussetzung
ist jedoch in vielen Fallen nicht erfiillt. Unter den
zahlreichen Individuen einer Population finden
sich neben Formen mit morphologischen Unter-
schieden stets auch solche, die sich unter den
herrschenden Umweltbedi in der Uber-
lebenswahrscheinlichkeit oder in ihrer Frucht-




barkeit unterscheiden. Wenn sich verschiedene
Genotypen aber mit unterschiedlicher Rate fort-
pflanzen, so wird der fruchtbarere Genotyp mehr
zum Genpool der nichsten Generation beitragen
als der weniger fruchtbare. Es kommt zu Ande-
rungen der relativen Genhiufigkeiten in der
Population.
Unter den herrsch Umweltbedi

nungen des Populationsgenetikers als relatives
MaB ein Vergleich der Fitness eines Genotyps
mit jener eines anderen zugrunde gelegt. So kann
man beispielsweise die Zahl der Nachkommen je
Pérchen des einen Genotyps mit der des anderen
vergleichen.

Fiir die Beschreibung einer Population ist es

erfolgt in jeder realen Population eine Selektion
der lebenstiichtigen Genotypen. Dies bedeutet
nicht, daB8 die weniger lebenstiichtigen von den
wirksamen Umweltfaktoren sofort ausgemerzt
werden. Entscheidend ist vielmehr der groBere
Fortpflanzungserfolg einzelner Genotypen im
Vergleich zu den anderen. Wenn der Popula-
tionsgenetiker diese Selektionswirkung quantita-
tiv erfassen will, muB er ein MaB fiir die Le-
benstiichtigkeit finden und wiederum von mog-
lichst einfachen Modelifillen ausgehen.

Als MaB fiir die Lebenstiichtigkeit oder selek-
tive Eignung eines bestimmten Genotyps dient
seine »Fitness«. Man versteht darunter die be-
reits erwihnte Fahigkeit einer moglichst hohen
Fortpflanzungsrate und damit die Moglichkeit,
unter gegebenen Umweltbedingungen moglichst
viel zum Genpool der Nachkommengeneration
beizutragen. Da sich die Fitness eines Individu-
ums aus vielen Einzelkomp
setzt (z.B. Uberlebensrate vom Ei bis zur Ge-
schlechtsreife, Zahl der produzierten Keimzel-
len, Langlebigkeit, Paarungserfolg, Entwick-
lungsgeschwindigkeit), kann die absolute Fitness
eines bestimmten Genotyps kaum vollstindig
erfat werden. Es wird deshalb den Berech-
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lich, neben den relativen Haufigkeiten der
verschiedenen Gene und Genotypen auch die
Fitness der unterschiedlichen Genotypen zu
kennen. Die Berechnung der Selektionswirkung
ist natiirlich am einfachsten, wenn wiederum
vom Ein-Gen-Modell ausgegangen wird: Wenn in
einer Population neben dem dominanten Allel A
das rezessive Allel a vorkommt und sich die drei
Genotypen AA, Aa, aa in ihrer Fitness unter-
scheiden, so wird es im Laufe der Generationen
zu Verschiebungen der relativen Genhzufigkei-
ten im Genpool kommen. Das begiinstigste Allel
wird im Laufe der Zeit ein weniger begiinstigtes
verdriangen. Unsere Abbildung zeigt, daB die
Geschwindigkeit dieses Vorgangs davon ab-
héngt, ob es sich um ein dominantes oder rezes-
sives Allel handelt. Wihrend ein begiinstigtes
dominantes Gen schon nach relativ wenigen
Generationen sein rezessives Allel in der Popu-
lation weitgehend verdringt, ist beim begiinstig-
sten rezessiven Allel erst nach vielen Generatio-
nen ein merklicher Haufigkeitsanstieg zu be-
obachten. Die Geschwindigkeit dieser Genver-
dringung héngt in jedem Fall natiirlich auch vom
Grad des Selektionsvorteiles und der Anfangs-
haufigkeit der Allele ab.

Man kénnte meinen, diese Generationenzahlen
seien so groB, daB der geschilderte Selektions-
mechanismus nicht ausreicht, um die tiefgreifen-
den Evolutionsprozesse in der verfiigbaren Zeit
der Erdgeschichte zu bewirken. Es ist jedoch zu
beobachten, daB der SelektionsprozeB durch den
gleichsinnig wirkenden Mutationsdruck stark
beschleunigt wird. Das Gen A mutiert ja nicht nur
einmal zu A*, sondern dieser ProzeB wiederholt
sich mit einer bestimmten Mutationsrate wih-
rend der Generationenfolge immer wieder. Eine
weitere Beschleunigung der Evolutionsprozesse
ergibt sich durch das Hinzukommen anderer
Evolutionsfaktoren.

Wir waren bei der Ableitung des Hardy-
Weinberg-Gesetzes von einer idealen Men-
delpopulation ausgegangen, die eine nach auBen
abgeschlossene Fortpflanzungsgemeinschaft
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darstellt. Die realen Verhéltnisse in der Natur
sind jedoch meist derart, daB benachbarte Po-
pulationen derselben Art nicht vollig voneinan-
der isoliert sind. Es konnen einzelne Individuen
aus der einen in andere Populationen einwandern
und damit beim Vorliegen genetischer Unter-
schiede beider Gruppen neues genetisches Ma-
terial in die betreffenden Populationen einfiihren.
Man bezeichnet diese durch Wanderung (Migra-
tion) einzelner Individuen verursachte Verschie-
bung von Genmaterial zwischen den Populatio-
nen als »GenfluB«. Der zwischen den lokalen
Populationen bestehende GenfluB kann unter-
schiedlich stark sein. Es ist jedoch zu beachten,
daB8 der GenfluB zwar zur Veranderung der
Genfrequenzen in den Einzelpopulationen fiihrt,
zuglelch aber eine geneusche Anniaherung aller

ke izierenden Populationen
der Art zur Folge hat.

Fiir das Verstiandnis der Entstehung neuer
Rassen und Arten sind natiirlich jene Faktoren
von besonderem Interesse, die neben der Muta-
tion und Selektion zu unterschiedlichen Popula-
tionen fithren. Eine nicht zu unterschitzende
Rolle spielen in diesem Zusammenhang Zufalls-
wirkungen, die durch Grof: h der

'nz der Allele

Anzahl der Generationen

Die mit Hilfe eines Computers simulierte genetische
Drift fithrt zu einer Fixierung des Allels a und dem
Verlust von A in einer Population von nur 12 Indivi-
duen.

Besondere Bedeutung bekommt das Problem
der genetischen Drift im Zusammenhang mit der
Tatsache, daB praktisch alle Populationen der
Organismenarten im Verlauf der Generationen
Schwankungen ihrer Groe durchmachen, deren
Ursachen sehr unterschiedlicher Natur sein

Populationen verursacht werden.

Als wesentliche Voraussetzung fiir die ge-
netische Konstanz einer Mendelpopulation hat-
ten wir deren unbeschrankte Individuenzahl
kennengelernt. Bei geringer GroBe einer Popula-
tion werden die relativen Haufigkeiten der Allele
in aufeinanderfolgenden Generationen stark
schwanken. Sinkt die Populationsgrole auf we-
nige hundert Individuen oder darunter, so werden
Zufallssch 1 der Allelhdufigk zu
irreversiblen Veranderungen fiihren. Manche
Allele konnen in ihrer Haufigkeit stark zuneh-
men, wahrend andere im Verlauf der Generatio-
nen ganz ausgemerzt werden. Derartige durch
Zufallswirkung in kleinen Populationen erzielte
Effekte bezeichnet man als ische Drift«.

Da in der Natur jede Art im allgemeinen in
zahlreiche Teilpopulationen untergliedert ist,
werden im Verlauf der Generationen schon durch
die Zufallswirkung der Gendrift die kleinen Teil-
populationen allmahlich in ihrem Genbestand
unterschiedlich werden, obwohl die Gesamt-
population der Art inihrer Genzusammensetzung
konstant bleibt und ihre Genotypenhaufigkeit
dem Hardy-Weinberg-Gesetz entspricht.
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I Es kann sich dabei um Schwankungen
im Z h mit den Jahr i um
langerfristige Schwankungen der Klimabedin-
gungen und des Nahrungsangebotes oder um
Katastrophen handeln, die oft starken Einfluf}
auf die Populationsgrofien zur Folge haben.

Wir wissen heute, daB derartige »Populations-
schwankungen« oder »Populationswellen« groRe
Bedeutung als Evolutionsfaktor haben. Bei der
mehr oder weniger regelmaBigen Verkleinerung
der Populationen wird nicht nur die Gendrift
wirksam, sondern es kann ein Teil des ur-
spriinglichen Allelt des der A
lation direkt verlorengehen. Wenn durch auB3ere
Umsténde der groBte Teil einer Population ver-
nichtet wird und nur zwei kleine Restpopulatio-
nen mit geringer Individuenzahl iiberleben, so
wird mit den zugrunde gehenden Individuen ein
Teil der Allele aus der Population vollig ver-
schwinden. Nach der Regeneration der Rest-
populationen werden in deren Genpool die er-
halten gebliebenen Allele mit groerer Haufigkeit
vertreten sein.

Eine Verkleinerung der Population wirkt sich
selbstverstandlich auch auf die Wirksamkeit der
iibrigen Evolutionsfaktoren, wie der Mutation




und Selektion, aus. Neu aufgetretene Mutanten
werden sich in der kleinen Population viel
schneller durchsetzen als in einer groBen. Die
Populationsschwankungen konnen den Evolu-
tionsprozeB auBerordentlich beschleunigen.

Bereits Darwin war wihrend seiner Weltreise
beim Studium der Inselformen darauf aufmerk-
sam geworden, daB die »Isolation« als wichtiger
Evolutionsfaktor angesehen werden muB. Das
gilt nicht nur fiir die von Darwin betrachtete
Makroevolution, sondern auch fiir die im Rah-
men der Populationen ablaufenden Prozesse der
Mikroevolution.

Wir sahen, daB in kleinen Populationen die
Zusammensetzung des Genpools aufeinanderfol-
gender Generationen vom Zufall beeinfluBt
werden kann. Diese Zufallswirkung, die sich in
der Gendrift und in der zunehmenden ge-
netischen Verarmung der Population #uBert,
kann jedoch nur eintreten, wenn die Population
von ihren Nachbarpopulationen weitgehend iso-
liert ist und kein merklicher GenfluB neues ge-
netisches Material zufiihrt. Der Evolutionsfaktor
»Isolation« ist damit eine wesentliche Voraus-
setzung fiir die Begiinstigung und Erhaltung
genetischer Unterschiede der Populationen, die
durch Gendrift, Mutation und Selektion zustande
kommen.

Die Selektion der Populationen kann auf sehr
unterschiedliche Weise verursacht werden. Im
allgemeinen unterscheidet man die beiden
Grundtypen der raumlichen und biologischen
Isolation. Wihrend bei der raumlichen Isolation
auBerhalb der Organismen liegende Faktoren fiir
eine territoriale Trennung der Populationen ver-
antwortlich sind, beruht die biologische Isolation
auf bestimmten Unterschieden der Individuen
oder Individuengruppen.

Beispiele fiir eine raumliche Trennung der
Populationen lieBen sich in beliebiger Anzahl fiir
alle Organismengruppen anfiihren. So kann bei-
spielsweise die Verteilung von Wasser und Land
bis in die mikrogeographischen Bereiche hinein
die Lebensriume der Land- und Wasserorganis-
men stark zergliedern. Hohenziige konnen Po-
pulationen der Tiefebenen trennen, Hoch-
gebirgspopulationen durch das dazwischenlie-
gende Flachland isoliert werden. Eine territoriale
Isolation von Populationen kann aber auch durch
Wanderungen von Individuen oder durch die
geologische Geschichte der Art entstehen.

Eines der eindrucksvollsten Beispiele raum-
licher Isolation bietet die Blauelster, deren ur-
spriinglich einheitliches Artareal durch das Vor-
dringen des Eises in zwei weitgetrennte Teil-
areale zerrissen wurde, deren heutige Lage inder
Abbildung dargestellt ist. Ahnliche Beispiele
einer territorialen Trennung der Populationen
durch die Ereignisse der Eiszeit und Nacheiszeit
lieBen sich fiir viele européische und asiatische
Tier- und Pflanzenarten nachweisen. Sie be-
glinstigten Verschiedenheiten der isolierten Po-
pulationen und konnten zur Entstehung neuer
Rassen und Arten fiihren.

Die biologische Isolation von Populationen
einer Art kann mannigfache Ursachen haben. Es
konnen okologische, morphologische, physiolo-

1940 1948 1953

Dynamik der Individuenzahl beim Hasen und seinen
Feinden Luchs, Fuchs und Wolf in den Zentralgebieten
des europiischen Teils der UdSSR wihrend des Zeit-
raums 1932—1953
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Die Blauelster, Cyanopica cyana, zeigt als Folge der
Eiszeit ein Verbreitungsgebiet, das in zwei weit-
getrennte Teilareale zerrissen ist.

gische oder genetische Faktoren eine freie
Kreuzung von Individuen zweier Gruppen ver-
hindern. Bei der okologischen Isolation ist die
Wahrscheinlichkeit der Begegnung beider Ge-
schlechter oder ihrer Keimzellen herabgesetzt,
wiihrend bei der morphologisch-physiologischen
Isolation beide Geschlechter oder Geschlechts-
produkte zwar zusammenfinden, aber die Wahr-
scheinlichkeit der Befruchtung herabgesetzt ist.
Bei der genetischen Isolation kann es zu einer
Kreuzung kommen, die entstandenen Hybriden
zeigen jedoch eine verringerte Lebensfihigkeit
oder Fruchtbarkeit.

Das Zusammenwirken
der Evolutionsfaktoren
bei der Artbildung

Wir haben bisher die einzelnen Evolutionsfakto-
ren isoliert betrachtet. Fiir ein Verstindnis des
Evolutionsgeschehens gilt es jedoch zu beachten,
daB die Evolution ein komplexer Vorgang ist, an
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dem die genannten Faktoren in wechselndem
Umfang beteiligt sind. Ganz allgemein kann man
den Anteil von Mutation, Zufallswirkung, Isola-
tion und Selektion an der evolutiven Verénde-
rung der Populationen etwa folgendermaBen
charakterisieren:

Durch die ziel- und richtungslos entstehenden
Mutationen wird dem Genpool einer Population
standig neues genetisches Material zugefiihrt. So
wird die bei der geschlechtlichen Fortpflanzung
durch Rekombination der Erbanlagen ebenfalls
richtungslos entstandene Vielfalt der Genotypen
zusitzlich vermehrt. Bei der Mutabilitéit handelt
es sich um den einzigen Evolutionsfaktor, der in
den Organismen selbst lokalisiert ist. Die iibrigen
Faktoren sind exogener Natur.

Durch Schwankungen der Populationsgrofe
wird zufallsméBig ein Teil des genetischen Ma-
terials der Population ausgeschaltet, der andere
aber angereichert. Unterschreitet die Anzahl der
Individuen einen bestimmten Wert, so kann die
einsetzende Gendrift im Verlauf der Generatio-
nen dazu fithren, daB von den Allelen eines Gens
in der Population schlieBlich nur eines erhalten
bleibt. Welches Allel sich dabei durchsetzt, héingt
vom Zufal! ab und wird vom Selektionswert der
beteiligten Allele nicht beeinfluBit.

Durch die Isolation von Teilen einer Popula-
tion wird die Voraussetzung dafiir geschaffen,
dal diese sich in unterschiedlicher Richtung
entwickeln konnen. Zufallswirkungen beim Iso-



lationsvorgang und das Auftreten zufallsmaBig
unterschiedlicher Mutationen in den getrennten
Populationen sorgen fiir genetische Unterschiede
der Populationen. Die Selektion kann in isolierten
Populationen unterschiedliche Entwicklungs-
richtungen begiinstigen.

Bei der Selektion haben wir es schlieBlich mit
dem einzigen Faktor zu tun, der dem Evolutions-
geschehen eine bestimmte Richtung gibt. Dies
geschieht, indem durch Auslese der geeigneten
Genotypen stindig ein optimales Verhéltnis der
Organismen zur jeweiligen Umwelt angestrebt
wird. Bei Veranderung der Umwelt einer Popu-
lation wird der Evolution somit eine neue Rich-
tung gegeben. In konstanter Umgebung wirkt die
Selektion hingegen stabilisierend, indem die
Aufnahme neuer nachteiliger Varianten in den
Genpool verhindert wird.

Mit den Grundlagen der Populationgenetik
haben wir nunmehr die Voraussetzungen ken-
nengelernt, die uns ein Verstandnis des Prozesses
der Artbildung ermoglichen. Wir hatten gesehen,
daB Organismenarten, die ein groes geographi-
sches Gebiet bewohnen, meist in zahlreiche
Populationen mit unterschiedlichen Genpools
getrennt sind. Wenn sich die Umwelt einer Po-
pulation veréndert und diese von den Nachbar-
populationen relativ getrennt bleibt, konnen sich
auf Grund der Selektionswirkung Veranderun-
gen im Genpool der Population ergeben, die zu
charakteristischen Unterschieden der Individuen
dieser Population von jenen der Nachbarpopula-
tionen fithren. Organismenarten mit weiter geo-
graphischer Verbreitung konnen sich so infolge
Veridnderung der Umweltverhiltnisse oder bei
der Besiedlung neuer Lebensriaume im Laufe der
Generationen zu unterschiedlichen geogra-
phischen Rassen differenzieren. Da sich benach-
barte geographische Rassen derselben Art beim
Zusammentreffen ihrer Individuen noch mit-
einander kreuzen konnen, ist ein Genaustausch
zwischen ihnen prinzipiell moglich.

Wenn die raumliche und damit genetische Iso-
lation zweier geographischer Rassen iiber lange
Zeit bestehenbleibt, so konnen diese unter
Umstiinden so unterschiedlich werden, daB sich

Arten zu bezeichnen. Beide Arten werden sich
auch dann, wenn sie spater wieder einmal den-
selben Raum besiedeln sollten, miteinander nicht
mehr vermischen. Unsere Abbildung ver-
anschaulicht in schematischer Weise diesen
Vorgang der Artbildung aus geographischen
Rassen.

Wenn die Rassendifferenzierung eine Vorstufe
der Artbildung ist, so solite man erwarten, da es
in der Natur Beispiele fiir den Ubergang von der
Rassen- zur Artbildung gibt. Sehr anschauliche

@

Schematische Darstellung der Artbildung. A einzelne
Population in homogener Umwelt, B Veranderung der
Umwelt und Auswanderung fiihrt zur Differenzierung
in Rassen, C weitere Differenzierung und Wanderung
fiihren zur geographischen Isolierung einiger Rassen,
D einige Rassen spezialisieren sich so, daB sie sich mit
der A nicht mehr kreuzen und zu

ihre Individuen auch beim Z effen
nicht mehr erfolgreich miteinander fortpflanzen
konnen. Zwischen den Populationen beider Ras-
sen ist eine Fortpflanzungsschranke entstanden,
die uns berechtigt, sie nunmehr als getrennte

selbstindigen Arten werden, E Umweltverinderungen
erlauben geographisch isolierten Populationen das
Wiederzusammentreffen im gleichen Raum. Da sie sich
nicht mehr untereinander fortpflanzen, erweisen sie
sich als selbstindige Arten.

247



B oros major major

Uberlappung major-minor
keine Bastarde

=

Rassenkreis der Kohlmeise, Parus major, als Beispiel
fiir eine zirkulidre Uberlappung des Verbreitungsgebie-
tes der Rassen. Erlauterung im Text

Beispiele bieten dafiir jene Fille, bei denen sich
Arten ringformig ausgebreitet und in verschie-
dene Rassen diff iert haben. Das bek -
ste Beispiel bietet die in der Abbildung dar-
gestellte Differenzierung der Kohlmeise. Dieser
in mehreren Rassen vorkommende Vogel be-
wohnt Europa und Asien. Als sich nach der
Eiszeit die westliche Rasse nach Osten aus-
breitete, wurde der zentralasiatische Raum bei
der Besiedlung ausgelassen, so daB ein nord-
asiatischer und siidasiatischer Ausldufer des
Verbreitungsgebietes der Art erst in Ostasien
wieder in Kontakt kamen. Die dort stell i

B oo major minor

Uberlappung bokh.-minor
arde treten auf

Parus major hokharensis

. Uberlappung major-bokh

B |L|.~(;\|(L"I|rl\('n ‘lel'

major und Parus major bokharensis sowie zwi-
schen Parus major bokharensis und Parus major
minor eine Kreuzung moglich wire, die doch von
Sibirien iiber Europa und Siidasien einen ring-
formigen Genaustausch ermoglicht.

Molekularbiologie
und Evolution

Die wihrend der letzten Jahrzehnte erzielten
Fortschritte der Molekularbiologie haben wert-
volle Beitrdge zum Verstiandnis des Evolutions-
geschehens geliefert. Durch Aufklarung moleku-
larer Mech die zu Verédnderungen der

nebeneinander im selben Gebiet lebenden Rassen
Parus major major und Parus major minor ver-
mischen sich nicht. Esist offensichtlichim Laufe
der Entwicklung eine Fortpflanzungsschranke
wirksam geworden, die zu einer Trennung der
Genpools beider Rassen gefiihrt hat. Man miite
beide Formen als getrennte Arten bezeichnen,
wenn nicht zwischen den Rassen Parus major
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Nucleotidfolge im DNA-Molekiil und damit zu
Genmutationen fiihren, haben wir entscheidende
Einblicke in jene Prozesse gewonnen, die das
Rohmaterial bereitstellen, an dem die Selektion
und andere Evolutionsfaktoren angreifen kon-
nen. Wir wissen heute, da8 die wohl wichtigsten
Mutationsformen Punktmutationen darstellen,
bei denen im DNA-Molekiil einzelne Nucleotid-



paare durch Basenpaaraustausch verandert
worden sind. Wahrend Ausfille oder Einschiibe
von Nucleotiden im aligemeinen zu schwer-
wiegenden Veranderungen der genetischen In-
formation des Nucleinsauremolekiils fuhren,
werden bei B al hen nur ei
Tripletts veranden die bei der Eiweisynthese
meist den Einbau anderer Aminosduren zur
Folgen haben. Bei Kenntnis der Aminosaurese-
quenz »desselben« Proteins verschiedener Or-
ganismenarten ergibt sich somit die Moglichkeit,
einen unmittelbaren Einblick in die stammes-
geschichtliche Verdnderung der Erbsubstanz
dieser Lebewesen zu bekommen.

Wir hatten bereits bei Besprechung der Se-
rotaxonomie gesehen, dal man auch ohne Kennt-
nis der Primérstruktur von Proteinen deren mehr
oder weniger groBe Ahnlichkeit bei verschiede-
nen Organismenformen zur Aufklirung der
Ver dtschaftsbezieh dieser Leb
verwenden kann, indem der Ahnlichkeitsgrad
mittels immunologischer Methoden erfait wird
(Abbildung). Weitere Schliisse iiber den Ablauf
der stammesgeschichtlichen Entwicklung er-
geben sich bei Kenntnis der Aminosauresequenz
bestimmter Proteinarten. Unsere beiden Abbil-
dungen veranschaulichen am Beispiel des
Cytochroms ¢ das Prinzip der Nutzung ent-
sprechender molekularbiologischer Daten fiir die
Verwandtschaftsforschung der Lebewesen.

Das in den Mitochondrien vorkommende
Cytochrom c spielt bei der zur ATP-Bildung
fithrenden biologischen Oxydation eine wichtige
Rolle als Elektroneniibertrager. Es findet sich
demzufolge in den Zellen aller Eukaryoten und
iibt iiberall dieselbe grundlegende Funktion aus.
Bei den Saugetieren ist das Cytochrom ¢ —
Molekiil aus 104 Aminosduren aufgebaut. Bei
Pflanzen und Insekten kann es am Aminoende
um 4 bis 8 Aminosduren verlangert sein. Seit
Beginn der sechziger Jahre konnte fiir eine
Vielzahl von Organismenarten die genaue
Aminosauresequenz des Cytochroms c¢ auf-
geklart werden. Dabei ergab sich, daB iiber ein
Dirittel der Aminosaurepositionen bei allen unter-
suchten Arten iibereinstimmt. Offensichtlich
handelt es sich dabei um Bereiche des Molekiils,
die fiir dessen Funktion von entscheidender
Bedeutung sind. Mutative Veranderungen der
betreffenden Aminosdaure mufiten zu einer Be-
eintrachtigung der Funktionsfahigkeit des En-

zymmolekiils fiihren und konnten sich in der
Evolution nicht durchsetzen. In den anderen
Positionen war ein Austausch der Aminosauren
moglich, wobei manche Stellen des Molekiils bei
verschiedenen Arten von unterschiedlichen
Aminosduren besetzt sind.

Die quantitative Bestimmung der Aminosau-
reunterschiede im Cytochrom c¢ verschiedener
Organismengruppen ermoglicht Aussagen iiber
deren Verwandtschaftsbeziehungen. Wahrend
die Aminosaur des M hen sich von
der des Rhesusaffen nur in einer Position unter-
scheidet, sind gegeniiber denen anderer Sauge-
tiere durchschnittlich 10 Ami ‘en unter-
schiedlich. Vom Cytochrom c der Reptilien und
Amphibien unterscheidet sich das der Saugetiere
im Durchschnitt um 14 Aminosaurereste. Die
Unterschiede zwischen Wirbeltieren und In-
sekten betreffen etwa 26, die zwischen Tieren
und Pflanzen durchschnittlich 47 Aminosau-
ren.

Mittels statistischer Methoden und mit Hilfe
emes Computers ist es moglich, aus den be-

Aminosiureseq des Cytochroms
mehrerer Saugetierarten eine hypothetische Se-
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Mit Hilfe eines Computers aus der Primérstruktur von  zeichnet, durch die die heutigen Gene der untersuchten
Cytochrom c-Molekiilen Konstruierter Stammbaum.  Arten aus ihren Vorlidufergenen entstanden sind.
An den Asten ist die Zahl der Mutationsschritte ver-
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quenz des gemeinsamen Saugetierahnen zu er-
rechnen. In dhnlicher Weise konnen fiir alle Tier-
und Pfl ten entsprechende Vorlauferse-
quenzen des Cytochroms rekonstruiert werden.
Die Ahnlichkeiten und Unterschiede dieser hy-
pothetischen Vorlaufersequenzen kann man zur
Konstruktion eines S baums der Lebe

verwenden, wie er in unserer Abbildung dar-
gestellt ist. Das so gewonnene Verwandtschafts-
schema entspricht weitgehend einer Stamm-
baumdarstellung, wie sie mit den konventiellen
morphologischen Methoden der Abstammungs-
lehre zu gewinnenist. Beientsprechender Kennt-
nis der Aminosduresequenzen anderer Proteine
ist es moglich, fiir alle Proteinsorten ent-

sprechende S baume auf; llen und durch
iiber

also sehr unterschiedlich. Ursache dieser Unter-
schiede sind offensichtlich die verschiedenen
Anforderungen, die an die biologische Funk-
tionsfahigkeit des betreffenden EiweiBmolekiils
gestellt werden. Da beim Cytochrom c
Aminosaureaustausche haufig zu Stérungen der
Funktion fiihren, konnen sich nur wenige Muta-
tionen durchsetzen, wihrend es bei den Fibrin-
peptiden umgekehrt ist. Die unterschiedlichen
A hraten der verschied Proteine kann
sich der Molekularbiologe beim Studium der
Evolution in methodischer Hinsicht zunutze
machen. Er nutzt die Daten von Proteinen mit
geringer Evolutionsgeschwindigkeit wie das
Cytochrom ¢ zur Bestimmung der groBen Zeit-
raume, die bei der Entwicklung der Haupt-

deren Vergleich die Sicherheit der A
die Verwandtschaftsbeziehungen der Organis-
mengruppen zu erhhen.

Die Aminosauresequenz des Cytochroms c der
Sdugetiere unterscheidet sich von jener der
Vogel im Durchschnitt an 11 Stellen. Da die
gemeinsamen Vorfahren beider Wirbeltiergrup-
pen vor etwa 280 Millionen Jahren lebten und sich
in der seither verflossenen Zeit 11 Aminoséu-
reaustausche durchgesetzt haben, kann man
sagen, daB} im Zeitraum von 26 Millionen Jahren
durchschnittlich eine Aminosaure des Protein-
molekiils verandert wurde. Unter Zugrundele-
gung dieses Wertes und der Annahme, daB die
Evolutionsgeschwindigkeit des Cytochroms
auch in friiheren Erdperioden gleich war, kann
man aus den bekannten Sequenzdaten die Zeit-
raume der Evolution fiir die untersuchten Or-
ganismengruppen berechnen (Abbildung). Die so
erhaltenen Werte entsprechen weitgehend den
aus paldontologischen Befunden abgeleiteten
Evolutionszeiten.

Beim Vergleich der am Cytochrom ¢ gewon-
nenen Befunde mit Daten, die fiir den
Aminosdureaustausch anderer Proteine gewon-
nen wurden, ergeben sich fiir die verschiedenen
Proteinsorten recht unterschiedliche Aus-
tauschwerte. Wihrend sich beim Cytochrom in
100 Millionen Jahren offenbar nur 3 Punkt-
mutationen durchsetzen konnten, da alle anderen
nachteilige Folgen hatten, wurde im gleichen
Zeitraum beim Hamoglobin 12, bei den Im-
munglobulinen 34 und bei den Fibrinpeptiden
sogar 90 Mutationen akzeptiert. Die Evolutions-
geschwindigkeit der verschiedenen Proteine ist

or uppen verstrichen sind, wahrend
das Studium sich schnell #ndernder Proteine
(z B. der Flbnnpepude) fiir die Aufklarung von
Feinheiten der S wicklung
erscheint.

Mit den beschriebenen Untersuchungen iiber
die Ammosauresequenz desselben Proteins bei
verschied, uppen erhalt man
indirekt Au.fschluB iiber die zugrunde liegenden
Verianderungen der Nucleotidsequenzen, die das
DNA-Molekiil im Verlauf der Evolution erfahren
hat. Interessante Beziehungen zur Evolution der

Tiere und Pilze
trennen sich

Wirbeltiere und
Nichtwirbeltiere trennen sich

Reptilien trennen sich
von Amphibien
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abgelaufene Zeit (in Milliarden Jahren)

Bei Annahme einer konstanten Evolutionsgeschwin-

dlgkeu des Cytochroms c laBt sich aus den bekannten
der Cytoch: ver

Organi uppen deren E: i

berechnen.
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Prozent des DNA-Gehaltes von Siugetieren

10,0

10 10 10 10"
DNA-Nucleotide pro Zelle (haploider Chromosomen-Satz)

Lebewesen ergeben sich aber auch aus der di-
rekten Untersuchung der DNA. Wenn man den
DNA-Gehalt der Zellen verschiedener Organis-
menarten vergleicht, so ergibt sich, daB dieser
von der Stellung des betreffenden Lebewesens
im System der Organismen abhingig ist. Unsere
Abbildung ulgt, daB der DNA Gehalt pro Zelle
mit zuneh i hohe der Lebe-
wesen ansteigt. Wahrend das Bakterium
Escherichia coli ein DNA-Molekiil mit der
Molmasse 3 X 10° besitzt, betriigt diese in der
menschlichen Zelle 3 X 10"%. Diese tausendfach
groBere Menge der menschlichen DNA bedeutet
aber nicht, daB in den Zellen der Menschen
tausendmal mehr verschiedene Gene vorhanden
sind.

Wie Britten und Kohne erstmals 1968 nach-
weisen konnten, sind in den Chromosomen der
hoheren Organismen Hunderte und Tausende
hnlicher oder véllig iibereinstimmender DNA-
Abschnitte vorhanden. Der Anteil dieser »repeti-
tiven« oder »redundanten« DNA betrigt je nach
der Organismengruppe 20 bis 80 Prozent der
gesamten DNA. Bei den in vielen Kopien vor-
liegenden DNA-Abschnitten handelt es sich aber
meist nicht um Gene, die fiir die Synthese spe-
zifischer Proteine verantwortlich sind, sondern
um solche fiir die Bildung der tRNA und
rRNA.
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Vergleich zwischen dem DNA-
Gehalt eines Organismus und seiner
Stellung in der belebten Welt

10"
Die Entstehung des Lebens

Die Frage nach der Herkunft des Lebens auf
unserer Erde war in der Geschichte der Mensch-
heit Gegenstand vieler Hypothesen. Ent-
sprechende Vorstellungen reichten von reli-
giosen Schopfungsmythen iiber die Annahme
einer Ewigkeit des Lebens bis zu der Anschau-
ung, daB auch unter heutigen Bedingungen durch
einen als »Urzeugung« bezeichneten Vorgang
standig Lebewesen aus anorganischer Materie
entstiinden. Nachdem Pasteur 1864 mit seinen
beriihmt gewordenen Experimenten die Feh-
lerhaftigkeit aller bis dahin angefiihrten Beweise
einer gegenwirtigen Urzeugung nachgewiesen
hatte, schien der jahrhundertelange Streit um
dieses Problem der »generatio spontanea« zu-
nichst beigelegt. Mit der endgiiltigen Begriin-
dung der Abstammungslehre durch das 1859
erschienene Werk Darwins hatte die Frage nach
der Entstehung des Lebens jedoch einen neuen
Aspekt bekommen.

Die logische Weiterfilhrung des Evolutions-
gedankens mufite zwangsldufig auf die Frage
stoBen, woher denn jene ersten Organismen
stammen, aus denen sich alle spiteren Pflanzen-
und Tierarten im Laufe der Erdgeschichte ent-
wickelt haben. Wihrend Darwin selbst sich iiber



den moglichen Anfang der Evolution zunéchst
nicht duBerte, nahm Ernst Haeckel bereits 1866
in seiner »Generellen Morphologie der Organis-
men« zu diesem fundamentalen Problem aus-
fiihrlich Stellung. Haeckel fiihrte die Entstehung
der ersten und einfachsten Lebewesen auf den
spontanen Zusammenschlul von Kohlenstoff-
verbindungen, vor allem von Proteinen, zuriick,
die sich im Urozean gebildet haben sollen. Er
schrieb:

»Wir nehmen also an, da} die dltesten, spontan
entstandenen Organismen, aus denen sich alle
iibrigen im Laufe der Zeit entwickelt haben,
solche vollkommen homogene, strukturlose,
formlose EiweiBklumpen ... waren, welche aus
dem Urmeer durch Zusammenwirken rein phy-
sikalischer und chemischer Bedingungen, durch
molekulare Bewegungen der Materie in ganz
gleicher Weise entstanden, wie der Krystall in
seiner Mutterlauge entsteht . . . Jede irgendwie ins
Einzelne gehende Darstellung der Autogenie ist
vorlaufig schon deshalb unstatthaft, weil wir uns
durchaus keine irgendwie befriedigende Vor-
stellung von dem ganz eigenthiimlichen Zustand
machen konnen, den unsere Erdoberfliche zur
Zeit der ersten Entstehung der Organismen
darbot ... Nur soviel konnen wir mit Bestimmt-
heit sagen, daB die Beschaffenheit des Urmeeres
und der Uratmosphére zu jener Zeit sehr be-
deutend verschieden von der jetzigen gewesen
sein muB.«

Haeckels Vorstellungen entsprachen in ihren
Grundziigen den heutigen Anschauungen, waren
aber rein hypothetischer Natur und sehr all-
gemein gehalten. Die gewaltigen Fortschritte der
Naturwissenschaften wihrend der vergangenen
hundert Jahre haben heute zu einer sehr viel
praziseren Fassung des Problems sowie zu theo-
retisch und experimentell wohl begriindeten
Vorstellungen iiber den Ablauf der Prozesse
gefiihrt, die der Entstehung des Lebens zugrunde
lagen. Thren Ausgangspunkt nahm die moderne
Phase der Erforschung der Lebensentstehung
von dem Werk Oparins.

Der sowjetische Biochemiker A.I.Oparin
(geb. 1894) berichtete erstmals 1922 vor der
Botanischen Gesellschaft in Moskau iiber seine
Vorstellungen zur Entstehung des Lebens. Er
entwickelte in der Folge eine geschlossene ma-
terialistische Theorie der Lebensentstehung, die
maBgeblich dazu beitrug, das Problem der Ent-

Alexander Iwanowitsch Oparin (geb. 1894) begriindete
1922 die modernen Vorstellungen iiber die Entwicklung
des Lebens auf der Erde.

stehung des Lebens einer experimentellen wis-
senschaftlichen Erforschung zugénglich zu ma-
chen. Unabhangig von ihm hatte J. B. S. Haldane
1929 dhnliche Anschauungen mitgeteilt, nach
denen der eigentlichen »biologischen« Evolution
der Lebewesen eine lange Zeit »chemischer
Evolution« von Kohlenstoffverbindungen vor-
ausgegangen ist. Die Zahl der wissenschaftlichen
Veroffentlichungen, die sich in den letzten Jahr-
zehnten mit dieser »Biochemie der Entstehung
des Lebens« beschiftigten, ist fiir den Einzelnen
bereits uniibersehbar geworden. Eine 1976 er-
schienene einschlagige Bibliographie nennt ohne
Anspruch auf Vollstandigkeit 1785 ent-
sprechende Titel, die bis 1975 erschienen sind.
Wir konnen im Rahmen dieser Darstellung nur
die Grundgedanken der modernen Vorstellungen
kurz charakterisieren.

Oparin erkannte, daB ein Verstandnis der
Entstehung des Lebens auf der Erde nur moglich
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Die Friiherde als chemisches Laboratorium. Erldute-  diesem Sinne den langen Zeitraum der Evolution

rung der zur Entstehung des Lebens fiihrenden Pro-  bis zur Entwicklung des zellulidren Lebens in vier

zesse im Text aufeinanderfolgende Perioden untergliedern.
Diese umfassen:

. Entstehung der Erde und ihrer ersten che-

ist, wenn diese im Zusammenhang mit der Ent- mischen Verbindungen.

stehung unseres Planeten selbst betrachtet wird. 2. Chemische Evolution.

Er beriicksichtigte deshalb bei der Losung des 3. Pribiologische Evolution mit der Selbst-

Problems neben den biologischen Befunden die organisation biologischer Makromolekiile.

Erkenntnisse der Astrophysik, Geochemie und 4. Biologische Evolution.

Biochemie in gleichem MaBe. Wir konnen in Der erste Zeitabschnitt der Erdgeschichte
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fiihrte vor etwa 4,5 Milliarden Jahren zu einem

Zustand, in dem unser Planet eine reduzierende

Atmosphare besaB. Diese enthielt kein O,, dafiir

aber H,, NH3, CH4 und H,O-Dampf. Die Exi-

stenz einer solchen reduzierenden Uratmosphire

war Voraussetzung fiir die Entstehung und Be-
indigkeit erster or Verbind

Der zweite Zeitabschnitt der Evolution zum
Leben umfaBt jene Periode, in der ohne Existenz
und Wirk keit von Leb , also auf »abi-
ogene« Weise, komplizierte Kohlenstoffverbin-
dungen entstanden. Quellen fiir die Atome dieser
organischen Verbindungen waren die Gase der
Uratmosphire. Phosphor, Schwefel und selte-
nere Elemente waren wohl in den Gesteinen und
im Urozean verfiigbar. Als Energiequellen fiir die
Synthese der organischen Verbindungen dien-
ten elektrische Entladungen bei Gewittern,
UV-Strahlung aus dem Sonnenlicht, ionisierende
Strahlung und Wirmeenergie, die beispielsweise
vulkanischer Herkunft sein konnte.

DaB unter den genannten Bedingungen tat-
sichlich zahlreiche organische Verbindungen
entstehen konnen, wurde erstmals von
S.L.Miller durch Modellexperimente bewiesen.
Die Anr zu diesen Untersuch hatte
er von seinem Doktorvater, dem Nobelpreistra-
ger H.C. Urey (geb. 1893) bekommen, der selbst
wesentlichen Anteil an der Entwicklung unserer
Vorstellungen von der chemischen Evolution
hatte. Uber das Ziel seiner Simulationsexperi-
mente schrieb Miller selbst: »Die Idee, daB die
organischen Verbindungen, die als Basis des
Lebens dienen, gebildet werden, wenn die At-
mosphiare der Erde aus Methan, Ammoniak,
Wasser und Wasserstoff besteht ..., war von
Oparin entwickelt worden. Um diese Hypothese
zu priifen, wurde ein Gerit gebaut, in dem Me-
than, Ammoniak, Wasserdampf und Wasserstoff
zirkulierten und eine elektrische Funkenstrecke
passierten.« Miller konnte mit seinen beriihmt
gewordenen Experimenten beweisen, daf tat-
sdchlich unter diesen Bedingungen, die den
Verhéltnissen in der reduzierenden Uratmo-
sphire entsprechen, im Verlauf von wenigen
Tagen meBbare Mengen verschiedener
Aminosauren wie Glycin, Alanin, Glutaminsaure
und Asparaginsaure sowie andere organische
Sauren wie  Ameisensdure, Milchsdure,
Propionsaure, Bernsteinsaure und weitere orga-
nische Verbindungen gebildet werden.

. Manometer

H,O+CH,+NH},
\__Elektroden
S = A.}B-)}\'
Entladung
&
Heizung Kiihler
Gas-
cinleitung
P, A
- 1/ \_ &
) NH,
| CH,
\ H,O-Dampf
Apparat fiir Simulati imente zur
Synthese »organischer« Verbindungen aus Gas-

gemischen durch elektrische Entladungen

Die Untersuchungen von Miller regten in der
Folge zahlreiche andere Wissenschaftler zu ahn-
lichen Simulationsexperimenten an. Unter Ver-
wendung verschiedener Stoffgemische, die den
vermutlichen Bedingungen in der Uratmosphére
oder im Urozean entsprachen, wurden unter dem
EinfluB unterschiedlicher Energiequellen viele
weitere organische Verbindungen hergestellt.
Darunter befanden sich alle wesentlichen Bau-
steine der biologisch wichtigen Makromolekiile
wie Aminosauren, Purine, Pyrimidine, Zucker
und auch Nucleotide.

Es ist anzunehmen, daB sich die abiogen ent-
standenen organischen Verbindungen im Ur-
ozean und in anderen Gewassern 16sten und eine
Art »Ursuppe« bildeten. Da Sauerstoff fehite,
wurden sie hier nicht oxydiert, sondern reicher-
ten sich im Verlauf von einer halben Jahrmil-
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liarde zu Konzentrationen an, die auf 1 bis
10 Prozent geschitzt wurden. Man nimmt an, da
die primdren organischen Stoffe in den Gewis-
sern in verschiedener Weise weiter-

tung der Frage, wie aus abiogen gebildeten
Makromolekiilen erste belebte Systeme entstan-
den, bisher weitgehend auf Hypothesen an-

reagieren konnten, so daB zahlreiche andere
Verbindungen entstanden.

Als wichtiger Schritt der »chemischen Evolu-
tion« schloB sich die Bildung der ersten Makro-
molekiile an, die ebenfalls auf abiogenem Wege
vor sich ging. Diese erfolgte méglicherweise so,
daB in der Kiistenregion des Urozeans oder
anderer Gewasser durch Eindampfen von Teilen
der Ursuppe zundchst trockene Lager von
Aminoséduren, Nucleinbasen, Zucker und Phos-
phaten gebildet wurden. In derartigen Stoff-
gemischen konnten dann unter der Einwirkung
von Warme, beispielsweise vulkanischer Her-
kunft, durch Kondensationsreaktionen makro-
molekulare EiweiBe und vielleicht auch Nu-
cleinsduren entstanden sein, die spiter wieder in
Tiimpel, Seen oder den Urozean gelangten.

In zahlreichen Experimenten konnte Fox mit
seinen Mitarbeitern nachweisen, daB unter
den beschriebenen Bedingungen tatsichlich
Aminosauren zu Peptiden verkniipft werden.
Durch trockene Erhitzung von Aminosiurege-
mischen auf 140 bis 200°C erhielt er proteinzihn-
liche Substanzen. Diese »Proteinoide« zeigten
Molekulargewichte von durchschnittlich 3000
bis 9000. Schwieriger als die Simulation der
pribiotischen Bildung von Proteinen erwies sich
jene der Nucleinsduren. Ansitze zu erfolgrei-
chen Experimenten brachten erst die letzten
Jahre, wobei snch Hmwelse ergaben, daB die
Bildung der N wabhrscheinlich eng

g . Fiir die Entstehung dieser hypothe-
tischen Protoblonten waren auf jeden Fall drei
Prozesse entscheid lich die Bildung von
Enzymen, die Entstehung des Repllkauons-
mechanismus der Nucleinsduren und die Kop-
pelung der Nucleinsdure- und Proteinsynthese.
Auf die entsprechenden Theorien kann hier nicht
niher eingegangen werden. Einige allgemeine
Bemerkungen mogen jedoch die Richtung neue-
rer Uberlegungen zu diesen Problemen andeu-
ten.

Wihrend die bisher betrachteten Prozesse der
Biogenese sich in der Gasphase, im wiBrigen
Medium oder in trockenen Ansammlungen un-
begrenzter Mengen organischer Molekiile ab-
spielten, bildete fiir den weiteren Ablauf der
Evolution zu lebenden Systemen die Bildung
raumlich abgegrenzter Komplexe von Makro-
molekiilen eine wesentliche Voraussetzung. Die
unter Herausbildung iibermolekularer Struktu-
ren erfolgende Entstehung abgegrenzter Systeme
war ein erster Schritt bei der Herausbildung von
»Individuen«, in denen sich die wesentlichen
Lebensprozesse entwickeln konnten. In der Bio-
geneseforschung fand demzufolge das Problem
der Entstehung prizellularer Strukturen beson-
dere Beachtung. Es waren vor allem Oparin und
Fox, die in Modellexperimenten zu kliren ver-
suchten, ob aus abiogen gebildeten organischen
Verbindungen nach dem Prinzip der Selbst-
organisation durch spontane Aggregation ent-

mit der Entstehung oder Bildung von Proteinen
verbunden war. Von prinzipieller Bedeutung ist
auf jeden Fall die Erkenntnis, daB die Bildung der
ersten EiweiBe und Nucleinsguren in der Friih-
zeit der Erde in ganz anderer Weise erfolgte, als
sie heute in der lebenden Zelle abliuft.

Mit der E hung und Ansa lung der
primiren Makromolekiile waren die Vorausset-
zungen fiir jene Phase der Entstehung des Le-
bens gegeben, die schlieBlich zur abiogenen
Bildung erster belebter Systeme fiihrte, die als
»Protobionten« oder »Eobionten« bezeichnet
wurden. Wahrend wir iiber den wahrscheinlichen
Ablauf der chemischen Evolution heute bereits
recht genaue und durch Experimente gestiitzte
Vorstellungen besitzen, sind wir bei Beantwor-
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sprechende Strukturen gebildet werden. Oparin
hat seit langem darauf hingewiesen, da bei der
Entstehung der Molekiilaggregate die Koazer-
vatbildung eine wesentliche Rolle gespielt haben
konnte. Es handelt sich dabei um die Bildung
kleiner Tropfchen durch ZusammenflieBen der
Losungsmittelhiillen von Makromolekiilen oder
Makromolekiilkomplexen, die vom umgebenden
Medium durch eine ausgepriigte Grenzschicht
gesondert sind. Es wurde nachgewiesen, daB in
solchen Koazervattropfchen ein Stoffumsatz
mdglich ist, wenn in sie entsprechende Enzyme
eingebaut wurden und in der Umgebung der
Koazervate umsetzbare Stoffe vorhanden
sind.

In Modellversuchen gelang Fox 1959 die Her-
stellung eines anderen Typs moglicher pribioti-



Nobelpreistrager Manfred Eigen (geb. 1927) wihrend
eines Vortrags iiber den Ursprung des genetischen
Codes, den er 1979 an der Friedrich-Schiller-Univer
sitit Jena hielt

scher Strukturen, die er »Mikrosphéren« nannte.
Durch Auflosen der von ihm thermisch her-
gestellten Proteinoide in warmem Wasser und
anschlieBendes Abkiihlen erhielt er kleine Pro-
teinoidkiigelchen von etwa 0,5 bis 80 um Durch-
messer, die eine dichtere Oberflachenschicht
aufwiesen und im Verlauf einiger Tage in der
Mutterlosung knospenartige Auswiichse bilde-
ten. Es gelang, Nucleinsduren in Mikrospharen
einzubauen. Besonderes Interesse verdient
schlieBlich die Mitteilung, da 1973 durch Ein-
wirkung einer ATP-Losung auf Mikrospharen in
diesen eine Synthese von Oligonucleotiden des
Adenins ausgelost wurde. Proteinoid-Mikro-
sphiaren konnen somit als Modellsysteme be-
trachtet werden, die eine Reihe von Eigenschaf-
ten aufweisen, wie wir sie sonst an lebenden
Zellen beobachten. Das betrifft solche Phéno-
mene wie Wachstum, Sprossung, Zweiteilung,
osmotische Reaktionen und Wechselwirkungen
mit Nucleinsduren sowie einfache Stoffumsitze.
Es erscheint so verstandlich, daB der Frage nach
den Mechanismen der Selbstorganisation der
Proteinoid-Mikrospharen in den letzten Jahren
besondere Beachtung fand.

GroBes Interesse erregte im Rahmen der Bio-
geneseforschung eine Theorie der molekularen
Evolution des Nobelpreistragers Manfred Eigen
(geb. 1927), mit der er 1971 erstmals versuchte,
die »Selbstorganisation der Materie und die
Evolution biologischer Makromolekiile« mit
Hilfe reaktionskinetischer Uberlegungen und
mathematischer Formulierungen zu beschreiben,
die in der Thermodynamik irreversibler Systeme
theoretisch begriindet sind. Ziel von Eigens
Untersuchungen war es, die in der prébiolo-
gischen Evolution erfolgte funktionelle Koppe-
lung der als Informationsmolekiile dienenden
Nucleinsduren mit den Funktionsmolekiilen der
Enzymproteine sowie die Ausbildung des ge-
netischen Codes und des Ubersetzungs-
mechanismus zu kldaren. Eine Darstellung dieser
wichtigen Theorie geht iiber den Rahmen des
vorliegenden Buches hinaus. Wesentlich fiir sie
ist der Nachweis, da bereits vor der Entstehung
erster belebter Systeme molekulare Reaktions-
systeme einer Selektion unterworfen waren, die
zur Evolution dieser Systeme fiihrte. Das be-
sondere Verdienst Eigensistin den theoretischen
Verbindungen von Prinzipien der Biologie mit
Prinzipien der Physik zu sehen. Er selbst betonte,
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Evolution der Zellorganisation der Eukaryoten nach
den Vor der Symbiosetheorie. Mitoch
drien und Plastiden sind danach aus prokaryotischen
Symbi herv die von groB Pro-
karyoten aufj und zu per Zell-
organellen wurden.

da8 mit seinen Untersuchungen dem Biologen
gezeigt werden soll, »da8 Lebensvorginge von
physikalischen Prinzipien kontrolliert werden,
die sich einer quantitativen Formulierung nicht
entziehen«.

Die Prozesse der chemischen und pribiolo-
gischen Evolution diirften im Verlauf von etwa
1 Milliarde Jahren zur Entstehung der ersten
prokaryotischen Zellen gefiihrt haben, die sicher-
lich in vielen Eigenschaften unseren heutigen
Bakterien und Blaualgen #hnlich waren. Den
Paléontologen ist es in den letzten Jahren gelun-
gen, in dltesten prikambrischen Sedimentgestei-
nen fossile Let puren h isen. So
wurden in den kohligen Hornsteinen und Ton-
schiefern der Fig-Tree-Formation Siidafrikas
bakteriendhnliche Organismenreste gefunden,
deren Alter etwa 3,1 Milliarden Jahre betrégt.
Noch ilter sind kugelférmige Strukturen von 10
bis 30 um Durchmesser, die in der 3,4 Milliarden
Jahre alten Onverwacht-Formation gefunden
wurden und méglicherweise auch organischen
Ursprungs sind.

Da die Deutung iltester Lebensspuren auf
Grund der Strukturarmut einfachster Zellen stets
mit vielen Unsicherheitsfaktoren verbunden ist,
bedeutete es fiir die Sicherheit entsprechender
Aussagen einen grofien Fortschritt, als seit dem
Ende der sechziger Jahre mit der Verfeinerung

258

der Analysentechnik auch die chemische
Identifizierung typischer Molekiile organischen
Ursprungs fiir den Nachweis einer fritheren
Lebenstitigkeit herangezogen werden konnte.
Es begann sich so neuerdings eine Molekular-
paldontologie zu entwickeln, von der im letzten
Jahrzehnt bereits eine Reihe von Chemofossilien
identifiziert wurden, die den SchluB stiitzen, da
unsere Erde bereits vor iiber 3 Milliarden Jahren
von einfachsten Mikroorganismen belebt war.

Mit der Entwicklung erster Organismen, die
iiber die Fahigkeit zur Photosynthese verfiigten,
begann auf der Erde die Ausbildung einer
oxydativen Atmosphire. Die Anreicherung des
bei der Photosynthese ausgeschiedenen Sauer-
stoffs ging zundchst langsam vor sich. Man
nimmt an, daB gegen Ende des Prikambriums vor
etwa 0,6 bis 1 Milliarde Jahren der Sauerstoff-
gehalt der Luft erst auf einige Prozent angestie-
gen war, so daB damals tierisches Leben moglich
wurde.

Es iiberrascht, daB die Entwicklung der hohe-
ren Zellen der Eukaryoten aus den #ltesten Pro-
karyoten wahrscheinlich lingere Zeit in An-
spruch genommen hat als die Herausbildung von
Prokaryoten aus den ersten abiogen entstande-
nen organischen Verbindungen. Man nimmt an,
daB die Eukaryotenzellen »erst« vor etwa
1,5 Milliarden Jahren entstanden sind. Uber die
Entwicklung ihrer typischen Zellorganisation
gibt es unterschiedliche Vorstellungen, von
denen die »Symbiosetheorie« wihrend der letz-
ten Zeit zunehmend in den Mittelpunkt des Inter-
esses riickte. Unsere Abbildung veranschaulicht
den Grundgedanken dieser Theorie, nach der die
hohere Zelle durch die symbiontische Vereini-



gung mehrerer Typen von Prokaryoten
den ist. Mitochondrien und Plastiden sind danach

hen Apparat mit DNA, RNA
sowie Ribosomen verfiigen und zur Protein-

aus bakterien- oder blaualgenihnlichen Sym- synth fahig sind. Die Ribosomen dieser
bi hervor die von and groBe- - Zellor llen dhneln mehr Bakterienribosomen
ren Prokaryoten aufgenommen und zu per- als jenen im Grundcytopl der ejj Zelle.

manenten Zellorganellen wurden. Diese Theorie
wurde bereits 1883 von dem Botaniker Schimper
fiir die Herkunft der Chloroplasten begriindet
und 1890 von Altmann fiir die Mitochondrien
iibernommen.

Mit der Entwicklung der Molekularbiologie
konnte eine Reihe wichtiger Argumente fiir sie
beigebracht werden. So handelt es sich bei den
Mitochondrien und Chl 1 umOr 11
mit eigener Vermehrungsfihigkeit, die iiber einen

Bemerkenswert ist schlieBlich, daB die DNA-
Molekiile der Mitochondrien und Chloroplasten
ringformig wie Bakterienchromosomen sind.
Trotz dieser iiberraschenden Befunde darf nicht
ubersehen werden, daB es auch Einwznde gegen
die Symt heorie der Eukary

gibL Kunftlge Fort.schntte der Molekulargencuk
werden von ng bei der
Kldrung dieses wichtigen Problems der Evolu-
tionslehre sein.




In den ersten Tagen des 20.Jahrhunderts besuchte
Ernst Haeckel den tropischen Urwald von Tjibodas am
Abhang des Vulkans Gedeh auf Djawa. In seinem
Reisebericht »Aus Insulinde« und in mehreren Aqua-
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rellen hat er uns ein eindrucksvolles Bild von der
Lebensfiille dieses Okosystems vermittelt. Dieser in
etwa 1500m Hohe liegende primire Urwald blieb bis
zur Gegenwart fast unberiihrt.




Leben
und Umwelt

Es gibt wenige Begriffe der Biologie, die in den
letzten Jahren so sehr in den Bllckpunkt der
Offentlichkeit geriickt sind, wie die Begriffe
»Umwelt« oder »Okologie«. Sie betreffen einen
Wesenszug der Lebewesen, den wir in unseren
bisherigen Betrachtungen nur beildufig beriick-
s1cht1gt hatten, namlich die Beziehungen der
Or zu ihrer Umgebung. Wir sind ge-
wohnt, die Lebewesen als selbstregullerende und
selbstoptimierende Systeme zu charakterisieren,
die iiber die Fahigkeit verfiigen, sich fiir einen
bestimmten Zeitraum in allen wesentlichen Ei-
genschaften relativ konstant zu erhalten. Ein
Organismus ist aber nicht véllig autonom, son-
dern in vielfaltiger Hinsicht mit seiner Umgebung
verkniipft, mit der er stindig Stoffe, Energie und
Informationen austauscht. Er stellt somit ein
offenes System dar, dessen relative Konstanz
sich im stindigen Durchflu der Stoffe und
Energien erhilt und somit als ein »FlieBgleich-
gewicht« erweist.

Ernst Haeckel wies bereits 1866 auf die
auBerordentliche Bedeutung der Beziehungen
der Organismen zu ihrer Umgebung hin und
bemangelte, daB bis dahin diese Problematik in
keiner Weise ihrer Bedeutung entsprechend
wissenschaftlich untersucht worden war. Er
forderte nachdriicklich die Behebung dieses
Mangels und prigte fiir das erst zu begriindende
Forschungsgebiet den Begriff »Okologie«. Die
von ihm angegebene Definition dieses Gebietes
der Biologie hat nach einem Jahrhundert nichts
an Aktualitit eingebiiBt. Haeckel schrieb 1866:
»Unter Okologie verstehen wir die gesamte
Wissenschaft von den Beziehungen des Organis-
mus zur umgebenden AuBenwelt, wohin wir im

weiteren Sinne alle Existenzbedingungen rech-
nen konnen. Diese sind teils organischer, teils
anorganischer Natur.« Wenn Haeckel an anderer
Stelle die Okologie als Wissenschaft iiber die
Okonomie der Natur bezeichnete und dies

leich in der B g des Gebi zum
Ausdruck brachte (vom griechischen Wort
»Oikos« fiir Haushalt), so wurde im Grunde
damit ein Programm formuliert, dem eigentlich
erst die moderne Okologie der Gegenwart ge-
recht wird.

Vom Okol werden U
auf den verschiedensten Integrationsstufen der
Lebewesen untersucht. Die artspezifische Aus-

etzung des ei Individuums mit
seiner jeweiligen Umwelt erforscht die Autoko-
logie, ein Gebiet, das in Fragestellung und Unter-
suchungsmethoden enge Beziehungen zur Phy-
siologie zeigt. Mit den Umweltbeziehungen der
Populationen beschaftigt sich die Populations-
oder Demokologie. Gegenstand der Synokologie
oder Systemdkologie sind die komplexen Wech-
selwirkungen zwischen den verschiedenartigen
Angehorigen von Organismenverbdnden sowie
deren mannigfache Beziehungen zu ihrer Um-
gebung.

Unser Anliegen wird es sein, grundlegende
Begriffe und GesetzmaBigkeiten der Okologie zu
charakterisieren und der Frage nachzugehen,
warum Okologischen Problemen, die noch vor
wenigen Jahren nur die Biologen interessierten,
in stiindig steigendem MaBe weltweite Beachtung
geschenkt wird. Wir werden uns dabei insbeson-
dere mit einigen allgemeinen Erkenntnissen bei
der Erforschung dkologischer Systeme vertraut
machen.

Itherieh
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Okosysteme

Es ist eine jedermann geldufige Erkenntnis, da
die Individuen der verschiedenen Organis-
menarten nicht regellos iiber die Erdoberfliche
verteilt sind. In einem Buchenwald finden wir
nicht dieselben Pflanzen und Tiere wie in einem
Fichtenwald. Ein Teich wird von anderen Or-
ganismenarten besiedelt als ein Bach. Wir be-
zeichnen die Gemeinschaft der Lebewesen, die
einen bestimmten Lebensraum bewohnen und
sich infolge dhnlicher Umweltanspriiche und
wechselseitiger Abhangigkeit hier erhalten kon-

nen als Lebensgemeinschaft oder »Biozonose«.
Die spezifische Lebensstitte einer Biozonose
wird ihr »Biotop« genannt.

Biotop und Biozonose bilden eine Einheit, fiir
die der sowjetische Okologe Sukatschew die
Bezeichnung »Biogeozonose« prigte. Er versteht
darunter eine Biozonose in der Wechselwirkung
mit der gesamten natiirlichen Umwelt. Sie um-
faBt nach seinen Worten »die Gesamtheit der
gleichartigen Naturerscheinungen auf einem
bekannten Abschnitt der Erdoberfliche (At-
mosphire, Gesteine, Vegetation, Tierwelt und
Mikroorganismen, Boden und hydrologische
Bedingungen)«. Biogeozonosen lassen sich viel-

Giraffen im Ubergangsgebiet von der Steppe zum
Bergwald am Abhang des Meru
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Zu den suchten Ok des Meeres
gehoren die Korallenriffe. Ernst Haeckel hat uns seine
personlichen Eindriicke von der Lebensfiille der Ko-
rallenriffe des Roten Meeres, die er 1873 untersuchte,
in einem eindrucksvollen Aquarell iiberliefert.

fach deutlich abgrenzen, wie etwa ein Teich mit
den darin lebenden Pflanzen, Tieren und Mikro-
organismen oder eine kleine Insel mit ihren
Bewohnern. GroBere Biogeozonosen konnen
andererseits in solche niederer Ordnung unter-
gliedert werden. Kenntnis und Erfassung der
vorkommenden Biogeozonosen beruhen heute
noch weitgehend auf der Beschreibung und dem
Vergleich verschiedener Biogeozonosetypen.
Die Ursachen des Zusammenbhalts der verschie-
denartigen Mitglieder einer Biozonose sind meist
nur unvollkommen bekannt. Von einer quantita-
tiven Analyse der Zusammenhinge ist der
Okologe im allgemeinen noch ein ganzes Stiick
entfernt.

Obwohl im konkreten Fall die Untersuchung
der Biogeozonosen selten iiber deren qualitative
Beschreibung hinaus fortgeschritten ist, lassen

sich doch allgemeine Aussagen machen. Wichtig
fiir das Verstindnis des Wesens einer Biogeo-
zonose ist ihr Systemcharakter. Wir konnen sie
als okologisches System oder »Okosystem« be-
zeichnen, das aus einer Vielzahl belebter und
unbelebter Komponenten besteht, die unterein-
ander in enger Wechselwirkung stehen. Von
manchen Okologen wird der Begriff Okosystem
gleichbedeutend mit Biogeozinose gebraucht.
Andere verwenden ihn in allgemeinerem Sinne,
wihrend sie unter der Biogeozonose ein ganz
bestimmtes, konkretes Okosystem an einer be-
stimmten Stelle der Erdoberfliche verstehen.
Wir wollen |m Weiteren ohne tennmologlsche
Spitzfindigk den 1l Begriff
»ngosystem« verwenden.

Okosysteme sind die funktionellen Grund-
einheiten, in die der von Leben erfiillte Raum der
Erde, die »Biosphire«, untergliedert ist. Im
Okosystem ist eine Gemeinschaft von Organis-
men mit der von diesen bewohnten Umwelt zu
einer hoheren Einheit vereinigt. Es umfait die
Gesamtheit der Lebewesen in einem begrenzten
Raum der Biosphire, die dort vorkommende tote
organische Substanz und die anorganischen Teile
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des Bodens, der Gewasser und der Luft. Aller-
dings bildet nicht jede Vereuugung von Lebe-
wesen mit ihrer Umgebung ein Okosystem. Ein
solches liegt nur dann vor, wenn die Kombination
von Organismen mit jhrer Umwelt sich durch
eine bestimmte Stabilitit und innere Stoffkreis-
ldufe auszeichnet. Ein verganglicher Regen-
wassertiimpel mit seinen mehr oder weniger
zufillig hineingelangten Bewohnern kann somit
noch nicht als Okosystem bezeichnet werden.
Jedes Okosystem ist durch eine bestimmte
Struktur und funktionelle Wechselbeziehung
seiner Komponenten charakterisiert. Es umfaBt
vier Hauptbestandteile:
1. Anorganische Bestandteile mit den Grund-
elementen und Verbindungen der Umwelt,
aber auch Energiequellen wie Warme und
Licht.
Erzeuger oder »Primérproduzentenc, die als
autotrophe Organismen aus anorganischen
Bestandteilen organische Verbindungen auf-
bauen. In der Regel handelt es sich um griine
Pflanzen, die zur Photosynthese beféhigt
sind.
Verbraucher oder »Konsumenten«, die sich
als heterotrophe Organismen von anderen
Organismen oder deren Produkten erndhren.
Zu ihnen zihlen die Mehrzahl der Tiere und
der Mensch.
Zerleger oder »Destruenten«, die als he-
terotrophe Organismen die komplexen Mo-
lekiile toter organischer Stoffe abbauen. Zu
ihnen zihlen Bakterien und Pilze.
.. Zur Charakterisierung eines bestimmten
Okosystems ist die Erfassung seines Arten-
bestandes erforderlich. Neben den Organis-
menarten, die stets im Okosystem vorkommen
und sich dort vermehren, findet man auch re-
gelmaBige Gaste, die den Lebensraum nur zeit-
weilig aufsuchen, sowie zufillig anwesende Or-
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Fiir das volle Verstindnis eines Okosystems
geniigt es nicht, die in ihm vorkommenden Or-
ganismenarten zu erfassen sowie deren raum-
liche und zeitliche Verteilung und Individuenzahl
zu bestimmen. Neben einer Untersuchung der
Struktur des Systems ist die Erfassung der funk-
tionellen Zusammenhénge von wesentlicher
Bedeutung. Ganz allgemein ergibt sich dabei, daB
Okosysteme als offene Systeme betrachtet
werden miissen, die in energetischer und stoff-
licher Hinsicht gegen ihre Umgebung nicht vollig
isoliert sind. Der Zusammenhalt eines solchen
offenen Systems wird durch die Wechselwirkung
seiner Elemente gewihrleistet. Das Verkniip-
fungsgefiige der verschiedenen Organismenarten
des Okosystems ist in erster Linie durch er-
nihrungsbiologische Abhzngigkeit bedingt. Die
Beziehungen zwischen Erzeuger und Verbrau-
cher eines Okosystems kann man als seine Er-
nahrungsstruktur oder »trophische Struktur«
bezeichnen.

EnergiefluB und Stoffwechsel
im Haushalt der Natur

Wir haben im vorausgehenden Kapitel das
Wesen der Okosysteme kurz charakterisiert und
einen ersten Uberblick ihrer Struktur gegeben.
Fiir ein tiefgehendes Verstindnis ist es jedoch
erforderlich, die funktionellen Beziehungen
zwischen den einzelnen Gliedern eines Okosy-
stems niher zu betrachten sowie den Weg von
Energie und stofflicher Materie im System zu
verfolgen. Wir gelangen dabei zur Erkenntnis
von Gesetzmal}lgkencn die nicht nur von theo-

ganismen aus benachbarten Okosy Be-
sondere Bedeutung hat die Erkennung der re-
gelmaBig vorkommenden Charakterarten. Es
fallt auf, daB unter ihnen nur wenige Arten
vorhanden sind, die in groBer Individuenzahl
vorkommen und einen groBen Anteil der Bio-
masse bilden. Man bezeichnet diese dominieren-
den Arten vielfach als »Dominanten« des
Okosystems. Neben ihnen finden sich zahlreiche
Arten, die immer nur in geringer Individuenzahl
auftreten.
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Interesse fiir das Verstandnis okolo-
glscher Zusammenhénge sind, sondern dariiber
hinaus unmittelbare Bedeutung fiir das Leben
des Menschen haben.

Alle Energie, die fiir die Entwicklung von
Lebewesen und den Unterhalt der Lebenspro-
zesse in einem Okosystem erforderlich ist,
kommt letzten Endes aus dem Sonnenlicht. Die
griinen Pflanzen bauen als Primérproduzenten
mit Hilfe der Strahlungsenergie der Sonne aus
anorganischen Stoffen die energiereichen orga-



in einer Wald-Bi

Nahr

nischen Verbindungen auf. Von diesen Produk-
ten der Pflanzenwelt zehren direkt oder indirekt
alle iibrigen Organismen. Wir hatten sie zunichst
als die groBen Gruppen der Kc und

Wir bezeichnen die durch die Erndhrung be-
dingte Abhzngigkeitsfolge der Organi: mit
einseitig gerichteter Weitergabe von Biomasse
als Nahrungskette. In einer Nahrungskette
kann man verschiedene Erndhrungsstufen oder
»trophxsche Ebenen« unterscheiden. In unserem
Beispiel wurde die erste trophische Ebene von

Destruenten den Primdrproduzenten gegeniiber-
gestellt. Bei niherer Betrachtung ergibt sich je-
doch, daB unter den Verbrauchern wiederum
verschiedene Gruppen unterschieden werden
miissen. Unmittelbare NutznieBer der Pflanzen-
produktion sind die Pflanzenfresser (Herbivo-
ren), die man als Primarkonsumenten bezeichnen
kann. Diese werden von Sekundarkonsumenten,
den Fleischfressern (Carnivoren) verzehrt. Von
letzteren konnen sich wiederum Tertidrkonsu-
menten ernahren.

den griinen Pflanzen, die vierte hingegen von den
Tertidrkonsumenten besetzt, die als Gipfel-
raubtiere gewissermaien an der Spitze der Stu-
fenfolge stehen. Der Okologe unterscheidet
neben dem geschilderten Typ einer »Rauber-
kette« auch andere Formen von Nahrungsketten
wie »Parasitenketten« oder »Detritusketten«, die
von abgestorbener Biomasse ausgehen. Nah-
rungsketten sind haufig verzweigt oder zu
komplizierten Nahrungsnetzen verkniipft, da
einerseits derselbe Organismus von verschiede-
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nen Konsumenten verzehrt werden kann, an-
dererseits derselbe Riuber oft verschiedene
Beutearten frit. Viele Tiere erndhren sich
schlieBllich, wie auch der Mensch, als Allesfres-
ser von pflanzlicher wie von tierischer Nahrung
und damit von Organismen verschiedener tro-
phischer Ebenen.

Obwohl jedes Okosystem Besonderheiten der
Verkniipfung seines Nahrungsnetzes aufweist,
sind doch allgemeine Prinzipien in den quantita-
tiven Beziehungen der Ernihrungsstufen er-
kennbar. In den meisten Biozonosen nimmt so-
wohl die Menge der Individuen wie die Biomasse
von den priméren iiber die sekundiren Konsu-
menten zu den Gipfelraubtieren stetig ab. Unsere

Abbildung veranschaulicht diese nach seinem
Entdecker als »Eltonsche Zahlenpyramide« be-
zeichneten quantitativen Beziehungen am Bei-
spiel der Tierwelt einer Wiese. Man kann die
GroBen der Erndhrungsstufen auch durch die
Energiebetrige ausdriicken, die in den jeweiligen
Biomassen oder trophischen Ebenen enthalten
sind, und kommt dann zu einer Pyramide der
Energiestufen.

Beim Ubergang der Energie von einem Or-
ganismus zu anderen oder von einer Ernihrungs-
stufe zur néchsten wird ein Teil der verfiigbaren
Energie nicht aufgenommen, ein GroBteil in
Wirme umgewandelt und ein dritter Anteil ver-
atmet. Man schitzt, da8 demzufolge beim Uber-

Carnivoren

Zooplankton

Produzenten
(Phytoplankton)

Beispiel einer marinen Nahrungskette
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Eltonsche Zahlenpyramide der quantitativen Bezie-
hungen der Erndhrungsstufen einer Wiese

gang von den Primarproduzenten zu den Pri-
markonsumenten nur 1 Prozent der in den Pri-
marprodukten verfiigbaren Energie, bei den
folgenden Schritten jeweils 10 Prozent in die
nachste Erndhrungsstufe iibernommen werden.
Eine Folge dieser starken Abnahme der Energie
ist die T: he, daB Nahr ‘ nur eine
begrenzte Lange aufweisen und in ihrem Verlauf
die Anzahl der Organismen abnimmt. Da mit der
Liange einer Nahrungskette die am Ende ver-
fugbare Energlemenge abmmml konnen sich pro
Flact it beispiel mehr M
von Pflanzennahrung als von tierischen Pro-
dukten ernihren.

Unsere Abbildung veranschaulicht in sch -

schiedenen Ernihrungsstufen eines Okosystems.
Die Vierecke reprasentieren den Bestand an
Biomasse der verschiedenen Ernahrungsstufen.
Von dem verzweigten Kanalsystem wird der
EnergiefluB durch den Organismenverband des
Okosystems veranschaulicht. In der Abbildung
wird nicht nur die Abnahme der Energie im
Verlauf der Nahrungskette deutlich, sondern
zugleich gezeigt, dal der EnergiefluB auf einem
Einbahnweg durch die Organismen verlauft.

Im konkreten Fall erweist es sich als
auBerordentlich schwierig, die verzweigten Wege
des Nahrungs- und Energieflusses im Okosystem
zu verfolgen. Wihrend der Okologe dabei friiher
weitgehend auf biologische Beobachtungen und
indirekte Schliisse angewiesen war, verfiigt er
heute mit den radioaktiven Isotopen iiber ein
Werkzeug, das ihn die verwickelten funktionel-
len Z A aufzukldren hilft. Zu wel-

tischer Weise diesen Energieflul durch die ver-

chen Ergebnissen die Anwendung der Tra-
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aktiv markierte Pflanzennahrung in die Primér-, Se-

kundar- oder Tertiérkonsumenten iibergeht
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der zeitlich in der radio-
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cermethode in der Gkologischen Feldforschung
fiihrt, wird in der Abbildung gezeigt. Zu Beginn
des Versuchs wurde auf einer Versuchsfliche
jede Pflanze einer bestimmten Art durch Ein-
bringen einer Losung radioaktiver Verbindungen
in die Halme markiert. Durch Messung der Ra-
dioaktivitit verschiedener Tierarten dieses Le-
bensraumes konnte dann der Weg der Isotope
durch die Organismen verfolgt und damit fest-




<05 0,5-3,0 3-10 10-25 0,5-3,0 <05
| ,_Q&
st
Wiisten Grasfluren, A IGezei ‘
ich-Secny kunds; N psa ils = z
Gebirgswalder, Flachseen, Quellen, g"ﬁ"cnla Z
spirlicher Ackerbau Feuchtgrasfluren, intens. Acker-|Schell -
Ackerbau bau, Alluvial-
Nichen
Brutto-Priméarprodukti (T icht/m?/Tag)
verschiedener Gebiete der Erde im Jahresdurch-
schnitt

gestellt werden, in welcher Reihenfolge die radio-
aktive Pflanzennahrung in die Primar-, Sekundar-
oder auch Tertidrkonsumenten iibergeht.

Wir haben den Nahrungs- und Energieflu
allgemein beschrieben. Welche Lebensfiille sich
in einem konkreten Okosystem tatséchlich ent-
wickelt, hangt vom Umfang der Primarproduk-
tion m dlesem Bereich ab. Dle Produktivitit der
verschi Lebensb he Planeten
kann sehr unterschiedlich sein (Abbildung). Sie
erreicht ihre hoct Werte in besti
Flachwassergebieten, wie Gezeitenzonen oder
Korallenriffen, sowie in Landgesellschaften auf
Alluvialffichen und in Gebieten intensiven
Ackerbaus. Hier ergeben sich Produktionsraten
von 10 bis 20g Trockengewicht organischen
Materials pro Quadratmeter und Tag. Die ge-
ringste Produktivitidt weisen Wiistengebiete und
Bereiche des freien Ozeans mit weniger als 0,5g
auf. Diese Unterschiede der Primarproduktivitit
werden vor allem durch die rtliche Zufuhr von
Nahrungsstoffen und Sonnenenergie bedingt.
Dabei bestehen keine wesentlichen Unterschiede
zwischen Okosystemen des Landes oder der
Gewisser. Fiir groBe Wassermassen ergibt sich
allerdings der Nachteil, daB an jenen Stellen
bereits ein erheblicher Teil der anfallenden
Lichtenergie durch das Wasser absorbiert sein
kann, wo ein maximaler Mineralnachschub fiir
den Aufbau organischer Stoffe gegeben ist.

Biogeochemische Kreisldufe

Zu den all Erk der Okolo-
gie zihlt die Feststellung, daB die Energie im
Okosystem einen Einbahnweg durchliuft, die am
Aufbau der Organismen beteiligten Elemente
hingegen zirkulieren (Abbildung). Thre Atome
konnen wiederholt zwischen den Lebewesen und
unbelebten Anteilen des Okosystems aus-
getauscht werden und im Laufe der Zeit immer

Zuluhr
Ausfuhr

absorbiertes
Licht

R

Wiarme

Veratmung

Ener

netem biogeochemischem Zyklus. Es wu'd das Zirku-
lieren der Materie im Gegensatz zum Einbahnweg der
Energie durch das Okosy deutlich. A A

H H Pg B duktion, Pn Nettopri-
ma.rprodukuon. R Energlcverlusz durch Atmung
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Der Kreislauf des Kohlenstoffs in der Natur

wieder zum Aufbau neuer Organismen dienen. In
unseren Abbildungen sind in stark vereinfachter
Form die wichtigen biogeochemischen Kreis-
ldufe des Kohlenstoffs, Sauerstoffs und Stick-
stoffs dargestellt.

Alle organischen Molekiile der Lebewesen
gehen letzten Endes auf die Photosynthese zu-
riick, durch die der im CO, der Luft enthaltene
Kohlenstoff in die Organismen eingeschleust
wird. Uber die Nahrungsketten nimmt der
Kohlenstoff seinen Weg von den autotrophen
Pflanzen in den Korper der Tiere und anderer
heterotropher Organismen, wie etwa der Pilze.
Seine Riickfiihrung in die Atmosphire in Form
von CO; erfolgt einerseits durch die Atmung der
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Prod und K Der endgiiltige
Abbau jener organischen Verbindungen, die im
Korper der Lebewesen festgelegt sind, erfolgt
nach deren Tod durch die Gruppe der Destruen-
ten, zu denen die Bakterien und Pilze gehoren.
Da sich mit der Tangkeu dieser Destruenten der
Kreislauf der Stoffe im Okosystem schheBt sind
sie fiir die Aufrechterhal des Glei

hts

meg im System von grofter Bedeutung. Das gilt

selbstverstandlich nicht nur fiir den Kohlenstoff,
sondern fiir alle biologisch wichtigen Ele-
mente.

Uber die Prozesse der Atmung und Photo-
synthese ist der Kreislauf des Kohlenstoffs eng
mit jenem des Sauerstoffs verkniipft. Der ge-
samte Sauerstoff unserer Atmosphire ist im
Verlaufe der Erdgeschichte aus der photosyn-
thetischen Tatigkeit der Pflanzen hervorgegan-
gen und letztlich auf die Photolyse des Wassers
zuriickzufiihren. Es hat sich iiber lange Zeit-
rdume zwischen dem Auf- und Abbau organi-
scher Molekiile sowie der Bildung und dem
Verbrauch von Sauerstoff durch Photosynthese
und A ein Gleict icht ein-
gestellt, das es uns erlaubt, bei Betrachtung
geologisch kiirzerer Zeitrdume von Stoffkreis-
laufen in den Okosy und der
Biosphire zu sprechen.

Hier ergibt sich die berechtigte Frage, ob und
in welchem MaBe der Mensch in jiingster Zeit in
diesen Gleichgewichtszustand eingreift. Durch
die ErschlieBung und Verbrennung der als Kohle,
Erdol und Erdgas fossil deponierten Koh-
lenstoffvorrite, die ja alle auf die Tatigkeit
friiherer Lebewesen in vergangenen Erdperioden
zuriickzufiihren sind, fiihrt der Mensch gegen-
wirtig ungeheure Mengen CO, der Atmosphiire
zu. Gleichzeitig werden groBe Anteile des Sauer-
stoffvorrats der Atmosphire verbraucht. Ein
durch die CO,-Produktion der Technik ver-
ursachter moglicher Anstieg des CO,-Gehalts der
Luft und der damit zusammenhingende Ver-
brauch von O, miiten durch eine entsprechende
Steigerung  der Photosynthese auf der
Erdoberﬂache kompensnen werden, um den

henden Gleich d zu erhalten.
Allerdmgs darf diese Problematik nicht zu stark
vereinfacht gesehen werden, da auch das
CaCOs3/Ca(HCOs),-Puffersystem der Weltmeere
an der Einstellung des CO,-Partialdrucks der
Atmosphire beteiligt ist.
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Der Kreislauf des Sauerstoffs in der Natur

Von den biogeochemischen Kreislaufen der
iibrigen Elemente sei hier nur jener des Stick-
stoffs naher erwzhnt, der fiir den Aufbau der
Proteine und Nucleinsé von heidender
Bedeutung ist. Auf den ersten Blick kénnte man
meinen, daB die Bereitstellung von Stickstoff
fir den Stoffwechsel der Lebewesen keine
Schwierigkeiten bietet, da in der Atmosphire
78 Prozent N, vorhanden sind. Dieser groBe
Vorrat an molekularem Stickstoff steht den
griinen Pflanzen und damit den von ihnen ab-
hingigen Tieren jedoch nicht direkt zur Ver-
fiigung, da sie ihren Stickstoff normalerweise als
NO; -Ionen aufnehmen. Ein betrichtlicher Teil
des von den Pflanzen aufgenommenen Nitrats
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- Nitrifikation

nitrifikation

NO;
Der Kreislauf des Stickstoffs in der Natur

stammt letztlich aus dem Abbau der pflanzlichen
und tierischen Substanz, der bei der Faulnis und
Verwesung durch Mikroorganismen bewerkstel-
ligt wird. Von den Tieren werden auBerdem
standig  stickstoffhaltige Stoffwechselendpro-
dukte wie Harnstoff und -siure ausgeschieden,
die ebenfalls einen bakteriellen Abbau erfahren.
Endprodukt dieser Abbauprozesse ist NHs.
Ammoniak liegt im Boden in Form des
NH;-lons vor, das von den Bakteriengattungen
Nitrobacter und Nitrosomonas iiber Nitrit zu
Nitrat oxydiert und so den Pflanzen wieder
zuginglich wird. Komplikationen ergeben sich
fiir den Kreislauf des Stickstoffs aus der Tatsa-
che, daB manche Bakterien bei Sauerstoffmangel
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den fiir den Abbau der organischen Molekiile
erforderlichen Sauerstoff aus dem Nitrat ent-
nehmen konnen. Da bei diesem Proze8 der De-
nitrifikation standig N, in die Atmosphare ab-
geschieden wird, muB zum Ausgleich dieses
Verlustes neuer Stickstoff in den Kreislauf ein-
geschleust werden. Dies geschieht auf mehreren
Wegen. So gibt es mehrere im Boden weit ver-
breitete Bakterien, Blaualgen und Actinomyce-
ten, die den Luftstickstoff zu reduzieren und
damit in den Kreislauf einzufiihren vermdgen.
GroBe Bedeutung haben weiterhin die in den
Wurzelknolichen der Leguminosen lebenden
Knoélichenbakterien sowie die in Wurzelkn6ll-
chen der Erlen oder des Sanddorns vorkommen-
den Actinomyceten, die ebenfalls Luftstickstoff
binden und diesen letztlich den mit ihnen in
Symbiose lebenden Pflanzen zugiinglich machen.
GroBle Mengen an Nitrat fiihrt schlieBlich der
Mensch den Boden bei der Diingung zu.
Unsere Betrachtungen iiber den Stickstoff-
kreislauf haben gezeigt, dal Mikroorgani in

Anzahl der Kiifer

2000

1500

1000

25

50 75 100 125 Tage

Logistische Wach kurve fiir zwei Populati
des Mehlkifers Tribolium confusum. Es ist erkennbar,
daB die verfiigbare Nahrung einen begrenzenden

Faktor fiir das Populationswachstum darstelit.

vork Verianderungen des Okosystems

ihm eine entscheidende Rolle spielen. Ahnliches
1aBt sich fiir andere biogeochemische Zyklen
nachweisen. Wir kommen damit zu der Erkennt-
nis, daB die Okologie der Mikroorganismen von
wesentlicher Bedeutung fiir das Verstindnis der
funktionellen Zusammenhznge im Okosystem
ist. Es bietetsich hier fiir dieses sichentwickelnde
Forschungsgebiet ein weites Betatigungsfeld.

Die Dynamik
der Okosysteme

Wir haben die Okosysteme bisher als relative
konstante Einheiten der Biosphire angesehen.
Die nihere Betrachtung ergibt jedoch, da8 dies
nur fiir begrenzte Zeitrdume zutrifft. Die Struk-
tur eines Okosystems ist stindig kurzfristigen,
kleinen Schwankungen unterworfen und zeigt
langfristig einseitig gerichtete, nicht wiederhol-
bare Verinderungen, die zu einem Wechsel der
Okosysteme fiihrt, den man als »Sukzession«
bezeichnet.

Okologische Prozesse spielen sich nicht an
abstrakten Arten ab, sondern an konkreten Po-
pulationen, die in einem bestimmten Lebensraum
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nehmen ihren Ausgang von der Dynamik der
Populationen. Diese betreffen die Individuen-
zahl, die Verteilung der verschiedenen Genoty-
pen in der Population, die Altersstruktur, das
Geschlechterverhiltnis oder auch die raumliche
Verteilung der Individuen im Biotop. Wir wollen
uns hier auf einige Bemerkungen zu dem grund-
sitzlichen Problem des Populationswachstums
beschrénken.

Das Wachstum einer Population wird letztlich
durch das Verhiltnis ihrer Geburten- und Ster-
beziffer bestimmt, die beide durch mannigfache
Umweltfaktoren beeinfluBt werden. Unter idea-
len Umweltbedingungen werden von den Or-
ganismen stindig mehr fortpflanzungsfahige
Nachkommen produziert, als zur Erhaltung der
Population notwendig wiren. Beim Fehlen jeg-
lichen Umweltwiderstandes wiirde sich ein ex-
ponentielles Wachstum ergeben. In der natiir-
lichen Umwelt des Okosystems wird das Popula-
tionswachstum jedoch friiher oder spater durch
hemmende Faktoren begrenzt. Es ergibt sich eine
logistische Wachstumskurve. Nach anfinglich
schneller Vermehrung wird die Wachstums-
geschwindigkeit immer mehr verl bis die
Individuenzahl einen Hochstwert erreicht, den
man als die unter den herrschenden Umwelt-
bedingungen gegebene Umweltkapazitit be-
zeichnen kann. Unsere Abbildung zeigt, da die




verfiigbare Nahrung einen wesentlichen Faktor
fiir die Begr ng des Populati hstum
und die erreichbare Populationsdichte dar-
stellt.

Im Okosystem mit seinen zahlreichen Organis-
menarten wird das Wachstum der verschiedenen
Populati durch zahlreiche biotische und
ablotlsche Faktoren beeinfluBt, die untereinan-
der in Wechselwirkung stehen. Eine besondere
Bedeutung kommt dabei der Tatsache zu, daB die
Organismen nicht nur von ihrer unbelebten
Umwelt beeinfluBt werden, sondern selbst auf
diese zuriickwirken, sie modifizieren und ver-
dndern konnen. Die Modifikation des Biotops
durch die in einem Okosystem vorkommenden
Lebewesen fiihrt wiederum zu Veridnderungen
der Lebensgemeinschaft selbst. Fiir einige Arten
werden dabei giinstigere Existenzbedingungen
geschaffen, andere werden benachteiligt und
konnen im Biotop aussterben. Die so entstehen-
den sukzessiven Wandlungen des Okosystems,
die als »Sukzession« bezeichnet werden, fiihren
schlieBlich zu einem relativ stabilen Zustand, wie
erim Rahmen der konkreten Bedingungen fiir das
betreffende Gebiet moglich ist. Man bezeichnet
diesen Endzustand als »Klimax«.

Unsere Abbildung veranschaulicht als ein-
faches Beispiel einer natiirlichen Sukzession die
Verlandung eines Teiches. Durch Ablagerung des
eingeschwemmten und vom Wind herbeigetrage-
nen Materials wird die Tiefe des Teiches all-
mihlich verringert. Er wird zunehmend von
Sumpfpflanzen besiedelt, die den Wasserspiegel
einschrinken und mit ihren Wurzeln die Bo-
denabl ungen verfesti| Der Teich wichst
allmahlich zu, die Wasserbewohner verschwin-
den und iiber mehrere Sukzessionsstadien wird
das verlandete Gebiet schlieBlich in den Wald
integriert.

Da die auBerordentlich komplexen Verhalt-
nisse in natiirlichen Okosystemen eine Analyse
der funktionellen Zt hinge der Sukzes-
sionen sehr erschweren, sind fiir den Okologen
Modelluntersuchungen mit iibersichtlichen Be-
dingungen eine wertvolle Hilfe zur Aufklarung
dieser Verhaltnisse. In der Abbildung ist ein ein-
faches Sukzessionsmodell dargestellt, das im
Laborversuch die Untersuchung von Prinzipien
der okologischen Sukzession erméglicht, die eine
im Erlenmeyerkolben befindliche Kultur kleiner
Wasserorganismen im Verlauf einiger Wochen

E

Okologische Sukzession vom Teich (4, B, C) zur Gras-
flur (D) und schlieBlich zum Wald (E)

durchlduft, wenn man einer stabilen Altkultur
neues Kulturmedium zufiigt. Die Altkultur zeich-
net sich durch einen Artenreichtum an Dia-
tomeen, Griinalgen, Flagellaten und Ridertier-
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chen aus. Da die produzierte Nahrung nahezu
wieder von den Organismen verbraucht wird, ist
das Verhiltnis der Nettoproduktion zur Bio-
masse (P/B) gering. Durch Zugabe von neuem
Kulturmedium zur Altkultur wird eine kologi-
sche Sukzession ausgeldst. Wihrend die Ar-
tenzahl zuriickgeht, steigt das Verhiltnis P/B an.
Dies bed daBl im Anf: dium die He-
terotrophie von der Autotrophie stark iiberstie-
gen wird. Im Verlauf von etwa drei Wochen stellt
sich allmahlich wieder der alte Zustand mit
groBem Artenreichtum und geringer Net-
toproduktion ein. Es bildet sich erneut das
Gleichgewicht einer Altkultur aus, das als Klimax
des Sukzessionsmodells anzusehen ist.

Obwohl die Sukzessionen natiirlicher Okosy-
steme bisher meist nur in qualitativer Hinsicht
untersucht und dabei vor allem der Wechsel der
vorkommenden Arten beschrieben wurde, lassen
sich doch einige allgemeine Aussagen iiber den
Ablauf der Sukzessionen machen:

1. Das Spektrum der in einem Okosystem vor-

Zugabe neuer Kulturmedien
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1 d

Or ten t sich
mit der Sukzession stiindig. Arten, die bei der
Neubesiedlung eines Gebietes wichtig sind,
konnen im Laufe der Zeit zuriicktreten und
werden durch andere ersetzt.

Mit der Sukzession vermehn sich dle Bm—
masse und der B d an totem or

Material im Okosystem. Es ist bemerkens-
wert, daB dabei nicht nur die Menge, sondern
auch die Vielfalt der vorhandenen orga-
nischen Stoffe zunimmt. Beide Prozesse
haben eine Verianderung der physikalischen
und chemischen Beschaffenheit der Umwelt
zur Folge und sind letztlich zwei Hauptfakto-
ren fiir den Wandel des Artenspektrums.
Die Artenmannigfaltigkeit steigt vielfach mit
der Sukzession an. In fritheren Sukzessions-
stufen wird oft eine groBere Vielfalt an auto-
trophen Organismen erreicht, wihrend die
Mannigfaltigkeit der heterotrophen Pflanzen
und Tiere sowie jene der Mikroorganismen in
spateren Sukzessionsstufen groBer wird.
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4. Im Verlauf der Sukzession laBt sich eine
Verringerung der Nettoprodukuan im Okosy~
stem f llen. Wahrend beisp
einem jungen, iiberwiegend aumtrophen Wald
ein groBer UberschuB an Biomasse in Form
von Holz gespeichert wird, werden im Ver-
laufe der Sukzession die verschiedenen Be-
reiche des Okosystems zunehmend von He-
terotrophen besiedelt, die den Zuwachs an
organischen Stoffen in steigendem MaBe
verbrauchen. Im stabilen Klimax-Wald ent-
steht dann ein kompliziertes Netzwerk von
Nahrungsbeziehungen, in dem auch die zer-
fallenden organischen Stoffe von Destruenten
vollig verbraucht werden.

Fiir die Land- und Forstwirtschaft des Men-
schen ergibt sich aus den GesetzmiBigkeiten der

ausgebildet hatten. Steigende Bevélkerungs-
zahlen, Industrialisierung und die Entwicklung
der modernen Technik fiihrten zu einem stetigen
Anstieg des menschlichen Einflusses auf die
natiirlichen Okosysteme. Erst in der zweiten
Hilfte unseres Jahrhunderts begann der Mensch
jedoch, sich der weitreichenden Konsequenzen
dieser Eingriffe bewuBt zu werden.

Als heterotropher Organismus ist der Mensch
zur Bestreitung seines Lebensunterhaltes vollig
auf die Pflanzenwelt angewiesen. Das gilt fiir
seine Ernihrung unmittelbar bei der Nutzung der
Nahrungspflanzen, indirekt bei den auf pflanz-
liche Nahrung angewiesenen Nutztieren. Aus
dem Pflanzenreich bezieht er aber auch Genuf-
und Heilmittel, Rohstoffe und den iiberwiegen-
den Teil seines Energiebedarfs durch Verbrauch

okologischen Suk die K daB

der fossilen B ffe. Der Umfang dieser

eine Abschopfung groBer Bic trdge nurin
frilhen Sukzessionsstadien gelingt, wenn eine
groBe Nettoproduktion vorliegt. Der Mensch
nutzt somit vor allem Anfangsphasen der
Okosysteme mit nur wemgen oder einem Primar-
produzenten, wie wir sie extrem in den Mono-
kulturen vor uns haben. Er erkauft den hohen
Ertrag allerdings mit Instabilititen, die in sol-
chem Friihstadium eines Okosystems vorhanden
sind.

Das Problem
des Umweltschutzes

Der Mensch hat in den wenigen Jahrtausenden,
seit er dazu iiberging, durch Ackerbau und Vieh-
zucht seine Existenzbedingungen zu verbessern,
in standig steigendem MaBe in seine natiirliche
Umwelt eingegriffen und diese modifiziert. Er
domestizierte die fiir seinen Lebensunterhalt
geeigneten Pflanzen und Tiere und vermehrte sie
in starkem MaBe, rodete Wilder, legte Siedlun-
gen an, begann im Bergbau die Bod hatze

N g pflanzlicher Produkte und der damit
verbundenen Beeinflussung von Okosystemen
wird einem bewuBt, wenn man bedenkt, daB die
Weltbevolkerung von schitzungsweise 10 Milli-
onen zum Zeitpunkt des Beginns der Bo-
denbearbeitung und Haustierhaltung um
10000 v.u.Z., 200 Millionen um 1800 bis auf
gegenwirtig iiber 4 Milliarden angestiegen ist.
Eindrucksvoll ist ein Vergleich der Gesamt-
biomasse der Menschheit und der von ihr ge-
nutzten pflanzlichen und tierischen Produkte mit
jenen der g Tier- und Pfl welt un-
seres Planeten. Die gesamte heutige Tierwelt
der Erde entspricht einer Biomasse von
2000 % 10° Tonnen Trockengewicht. Jene der
Menschheit macht mit 52 x 10°t allein 2,5 Pro-
zent dieses Wertes aus, obwohl der einen Art
Mensch mehr als eine Million Tierarten gegen-
iiberstehen. Die Biomasse der menschlichen
Nutztiere erreicht mit 265 X 10°t den fiinffachen
Betrag. Fiir ihre Erni verbraucht die
Menschheit jahrlich 1200 X 10°t Getreide und
andere pflanzliche Produkte, zu deren Bereit-
stellung etwa 10 Prozent der gesamten Primir-
produktion an Landpflanzen erforderlich sind.
Hinzu kommt ein jahrlicher Holzbedarf, der
einer pflanzlichen Biomasse von 2 X 109t ent-

unserer Erde auszubeuten, lernte es, Damme zu
bauen, Fliisse zu regulieren und die Gewisser
zunehmend zu nutzen. Mit seinen Kultivierungs-
maBnahmen griff er bereits vor Jahrtausenden
unbewuBit in Okologische Gleichgewichtszu-
stinde ein, die sich im Verlauf langer Zeitraume

spricht.

Die angefiihrten Zahlen verdeutlichen, welche
gewaltigen AusmaBe heute die Verinderung der
Vegetation und damit vieler Okosysteme unter
dem EinfluB des Menschen erlangt hat. Auf
weiten Teilen der Erdoberfléiche sind im Verlauf
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um 1800
mﬁ\‘
D um 1900

Veranderung einer mitteleuropdischen Landschaft
(Oberlauf eines Flusses) unter dem EinfluB des Men-
schen wihrend der letzten 2000 Jahre

der ]ungeren Menschheitsgeschichte die wur-
spriingli aturlandschaften zu reinen Kul-
turlandschaften geworden. Unsere Abbildung
haulicht dies am Beispiel der Verande-
rung einer mitteleuropaischen Landschaft im
Verlauf der letzten 2000 Jahre.
_. Der EinfluB des Menschen auf die natiirlichen
Okosysteme ist mannigfacher Art. Er reicht von
der Entnahme oder Zufuhr organischen oder
anorganischen Materials iiber Veranderungen
des Artenbestandes der Biozonosen bis zur
Verdringung oder Vernichtung ganzer Okosy-

ver
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steme. Eine der schwerwiegendsten Folgen des
Eingriffs der Menschen in die Biosphare ist die
direkte oder indirekte Ausrottung einer zuneh-
menden Zahl an Pflanzen- und Tierarten.

Das Aussterben einer Organismenart istan und
fiir sich ein natiirlicher Vorgang. Arten haben
eine begrenzte »Lebensdauer«, die je nach der
systematischen Stellung ein bis wenige Millionen
Jahre betragen mag. Im Laufe der Erdgeschichte
sind viele Millionen Pflanzen- und Tierarten

den und wieder ben. Zwischen
Zugang und Abgang diirfte dabei aber weit-
gehend ein Gleichgewicht bestanden haben.
Unter dem EinfluB des Menschen erscheint
dieses Gleichgewicht jedoch seit einigen Jahr-
hunderten in zunehmendem MaBe gestort. Wir
wissen, daB8 seit dem 17.Jahrhundert bis 1960
mindestens 100 Vogelarten und iiber 50 Sdu-
getierarten ausgestorben sind. Im »Roten Buch
der gefahrdeten Tierarten« wurden 1970 die
Namen von 288 Saugetier- und 338 Vogelarten
angefiihrt. Die Zahl der in historischer Zeit aus-
gestorbenen niederen Tierarten kann kein Zoo-
loge auch nur schitzen. Von den Botanikern wird
angenommen, daBl gegenwirtig in Mitteleuropa 9
bis 10 Prozent der hoheren Pflanzen vom Aus-
sterben bedroht oder bereits ausgestorben
sind.

Die Ursachen des Aussterbens von Tier- und
Pflanzenarten sind vielfaltig. Besonders beein-
druckend sind jene Fille, in denen der Mensch
aus Okc isct oder i Interessen

inzelne Arten in nigen Jahrzel direkt
ausgerottet hat. Ein Beispiel stellt die Vernich-
tung der Wandertaube Ectopistes migratorius
dar. Dieser Vogel besiedelte noch im vergange-
nen Jahrhundert in ungeheuren Mengen den
Osten Nordamerikas. Es wird von Tauben-
schwirmen berichtet, die den Himmel verdunkelt
haben. Der Gesamtbestand umfaBte sicherlich
mehrere Milliarden Vogel. Da die auch gepokelt
sehr schmackhaften Tauben auf Grund ihrer
groBen Siedl dichte leicht in riesigen M
zu erbeuten waren, wurde im 19. Jahrhundert aus
Profitinteressen ein wahrer Vemichmngsfeldzug
gen d:ese Tiere gefuhrt Obwohl um 1870 ein
1 der Individ emsetzte,
wurden noch 1879 allein in Michigan eine Mil-
liarde Tauben gefangen. Das letzte Nest wurde
1894 beobachtet, die letzte freilebende Wan-
dertaube 1907 gesehen. 1914 starb im Zoo von




Zu den grofiten Kostbarkeiten der Mu-

erbringen. Wihrend natiirliche

seen zihlen heute die Priparate ausgestorbener Tier-
arten. Das abgebildete Piarchen der Wandertaube, die
noch im 19. Jahrhundert in riesigen Mengen den Osten
Nordamerikas bevolkerte, stammt aus den Sammlun-
gen des Phyletischen Museums in Jena.

Cincinnati der letzte in Gefangenschaft gehaltene
Vogel. Heute sind nur wenige préparierte Ex-
emplare dieses schonen Tieres als Kostbarkeiten
in einigen Museen erhalten, wie das auf dem Foto
abgebildete Wandertaubenpérchen des Phyle-
tischen Museums in Jena.

Die Vernichtung von Arten durch direkte Ein-
wirkung des Menschen ist zwar in einer Reihe
von Fillen erwiesen, sie ist jedoch wesentlich
seltener als die indirekt verursachte. Zuneh-
mende Einengung der Lebensriume und die
fortschreitende Verdriangung natiirlicher Okosy-
steme durch landwirtschaftliche und sonstige
Nutzflichen mit ihren okologischen Konse-
quenzen sind vor allem Ursache des zuriick-
gehenden Artenbestandes.

Der Mensch ist zur Erndhrung der stark an-
gewachsenen Bevolkerung auf eine hochproduk-
tive Landwirtschaft angewiesen. Er versucht
daher, seine landwirtschaftlichen Nutzflichen so
zu beherrschen, daB sie hochste Produktions-

Okosysteme sich im Rahmen ihrer Sukzession in
der Weise entwickeln, dal sie eine moglichst
groBe Stabilitét erreichen, ist die erstrebte hohe
Produktivitat der vom Menschen geschaffenen
Okosysteme nur auf Kosten ihrer Stabilitit zu
erlangen. Dies laBt sich aus den beschriebenen
Erkenntnissen der allgemeinen Okologie leicht
begriinden. Die Landwirtschaft ersetzt meist
sehr komplexe natiirliche Lebensgemeinschaften
durch stark vereinfachte Okosysteme, die von
relativ wenigen Arten, im Fall der Monokulturen
nur von einer einzigen, genetisch sehr einheit-
lichen besetzt sind. Es ergibt sich damit eine
groBere Storanfilligkeit, da die im komplexen
natiirlichen System gegebene Maglichkeit der
Pufferung eintretender Storungen durch andere
Arten weitgehend wegfillt. Die landwirtschaft-
lichen Nutzflichen sind somit gefihrdeter gegen
den Befall durch Schadinsekten oder Pflanzen-
krankheiten, gegen die Invasion von Unkriutern,

iinstige Wetterbedi oder Klima-
anderungen.

Der Mensch war immer bestrebt, diese Sto-
rungen moglichst gering zu halten und ihnen
durch i MaBnah zu by In
diesem Sinne ist der in den vergangenen Jahr-
zehnten verstarkte Einsatz von Insektiziden,
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Herbiziden und Fungiziden zur Bekampfung von
Schadinsekten, Unkrautern und krankheitserre-
genden Pilzen zu verstehen. Die letzten Jahre
haben allerdings auch gezeigt, daB8 ein uniiber-
legter und langjahrig durchgefiihrter Einsatz
groBer Mengen von Insektiziden und Herbiziden
zu weitreichenden Gkologischen Konsequenzen
und Katastrophen fiihren kann, die letztlich dem
Menschen selbst schaden. Eines der bek

sten Beispiele ist die nicht vorhergesehene, iiber
Jahrzehnte sich erstreckende Anreicherung des
sehr stabilen Insektenbekampfungsmittels DDT
in den Nahrungsketten (Abbildung). Es ist klar,
daB8 die Menschheit gegenwirtig ohne Anwen-
dung hochwirksamer Schédlingsbekampfungs-
mittel im Pflanzenschutz nicht auskommt. Um
den moglichen Gefahren einer einseitigen An-
wendung zu begegnen, wird deshalb heute ein
integrierter Pflanzenschutz angestrebt, in dem
durch sinnvolle Vereinigung physikalischer,
chemischer und biologischer MaBnah unter
Beachtung der Umweltverhaltnisse und der Po-
pulationsdynamik der Schzdlinge eine optimale
Wirkung angestrebt wird. Selbstverstandlich
kommt in diesem Zusammenhang der umfassen-
den Beriicksichtigung 6kologischer Erkenntnisse
besondere Bedeutung zu.

Der zunehmende EinfluB des Menschen auf
die Biosphdre ist nicht nur durch die wachsende
landwirtschaftliche Produktion bedingt, sondern
wird auch durch die Steigerung der industriellen
Produktion und Verkehrskonzentration bei zu-
nehmender Einwohnerdichte und steigendem
Lebensniveau verursacht. Damit im Zusammen-
hang auftretende Umweltschdden konnen sich in
mannigfacher Weise als Storungen okologischer
Gleichgewichte, Bodenverschlechterung, Ero-
sionen, Luft- und Wasserverschmutzung oder
Larmbelastigungen auBern. Um diesen letzten
Endes auf den Menschen zuriickwirkenden
Schadigungen der Umwelt entgegenzuwirken,
wird seit den sechziger Jahren dem Um-
weltschutz weltweit verstarkte Beachtung ge-
schenkt. Die Bedeutung der Umweltsproblema-
tik haben die sowjetischen Zoologen N.V.Ti-
mofeef-Ressovsky, N.N. Voroncov und
A.N.Jablokov unmiBverstandlich zum Aus-
druck gebracht, als sie 1975 schrieben: »Unter

tlich-tech-

Carnivoren 2 )
Biomasse

i DDT

Anrei ungdes Ii

DDTin

einer Nahrungskette

schen der Biosphare und der Menschheit das
Problem Nummer 1 dar, dessen komplexe Lo-
sung Aufgabe der gesamten Naturwissenschaft
(einschlieBlich der Mathematik) ist. Die Bedeu-
tung dieses Problems muB von den Menschen
erkannt und die Notwendigkeit seiner Losung
darf nicht unterschatzt werden.«

Bei der komplexen Losung des Umweltpro-
blems, die iiber den Umweltschutz hinausgeht
und in eine planmiBige Gestaltung der Umwelt
einmiindet, kommt der Okologie eine Schliis-

der groSen Anzahl von haftli
nischen Problemen, an denen unsere Epoche sehr
reich ist, stellen die Wechselbeziehungen zwi-

278

Istellung zu. Es wird so verstandlich, daB die
okologische Forschung in den letzten Jahren
merklich intensiviert wurde und ihre Ergebnisse



iiber den Kreis der Spezialisten hinaus zuneh-
mend das Interesse der Offentlichkeit erweckten.
Die steigende Bedeutung der Umweltforschung
kommt auch darin zum Ausdruck, daB sich heute
in ihr die Umrisse einer »globalen Okologie« der
Nutzung sowie des Schutzes natiirlicher Res-

bzeick und die Entwicklung einer

Okologie des Menschen, einer »Humanékolo-
gie«, als besondere Disziplin zu vermerken ist.
Auf kaum einem anderen Gebiet der Biologie
wird die Bed der Grundlagenforschung fiir
die Gesellschaft nachdriicklicher vor Augen
gefiihrt, als es in der modernen Okologie der
Fall ist.




Ausblick

Der Versuch, »das Bild der modernen Biologie«
fiir einen breiteren Leserkreis darzustellen,
muBte aus mehreren Griinden als ein gewagtes
Unternehmen erscheinen. Die Biologie hat sich
in unserem Jahrhundert zu einer so iiberaus
komplexen Wissenschaft entwickelt, daB es

buchhaften Form einen Uberblick des Wissens-
standes zu vermitteln.

Wenn der Leser bis zum SchluBkapitel des
Buches den Gedanken des Autors gefolgt ist,
sollte er sich vor der Meinung hiiten, nun um-
fassend zu wissen, was die Probleme und Er-

einem einzelnen schon seit Jahrzeh nicht
mehr moglich ist, auch nur Teilgebiete voll-
stindig zu iibersehen. Ein Autor kann demnach
allenfalls sein personliches Bild der Biologie

i , das bei verschied Biologen in
Abhingigkeit vom eigenen Arbeitsgebiet und
Entwicklungsgang sicherlich sehr unterschied-
lich aussehen wird.

Ein zweites Problem ergibt sich aus der Un-
schirfe des Begriffes »moderne Biologie«. Man
kann dariiber streiten, ob man darunter den
heutigen Stand der Gesamtbiologie, die Mo-
lekularbiologie allein oder aber groBere Kom-
plexe der Wissenschaft vom Leben verstehen
soll, die durch Neuartigkeit der Fragestellungen,
Methoden und Forsch charakterisiert
sind. Der Leser sollte sich auch im klaren sein,
daB mit der Bezeichnung »modern« leicht eine
Wertung verkniipft wird, die zur Unterschitzung

der friiheren Befunde einer Wi haft und

bnisse der modernen Biologie beinhalten. Der
Autor ist sich der Liickenhaftigkeit seiner Dar-
stellung und der Subjektivitit der Auswahl dar-
gestellter Probleme wohl bewuBt. Er weiB, da
viele grundlegende Ergebnisse der Biochemie,
Biophysik und Biokybernetik eine ausfiihrlichere
Behandlung verdient hitten. Es kommt hinzu,

daB jede = fassende Darstellung des

ktuellen Standes einer Wi haft zum Zeit-
punkt des Er i zwangslaufig erga
bediirftig oder gar m Tellen uberholt ist.

Trotz der auf; Schwier iten blei-

ben wir heute mehr denn je aufgefordert, uns ein
Bild von der modernen Biologie zu machen, ihre
wesentlichen Probleme, Methoden, Ergebnisse
und Perspektiven kennenzulernen. Bereits heute
ist die Biologie zu einer Naturwissenschaft ge-
worden, deren gegenwirtige und kiinftige Be-
deutung fiir die Gesellschaft nicht hoch genug
ver: hlagt werden kann. Die Anwendung bio-

ihrer »klassischen« Disziplinen fiihren kann.
Eine dritte Schwnengken ergibt sich, wenn der
aktuelle Stand einer so kompl Wi ft

logischer Erkenntnisse wird zur Losung solcher
fundamentaler Aufgaben beitragen, wie sie das

wie sie heute die Biologie ist, einem biologisch
nicht vorgebildeten Leser dargestellt werden soll.
Die zahlreichen biologi Teil linen sind
inihrer Fragestellung und Methodik so engunter-
einander und mit den anderen Naturwissenschaf-
ten, der Mathematik oder der Kybernetik, ver-
kniipft, daB es schwer fillt, in einer nicht lehr-
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Ernihr problem oder die Umweltproblema-
tik darstellen. Die biologische Forschung wird
helfen, grundlegende medizinische Probleme wie
das Krebsproblem, Probleme des Alterns, der
Immunologie oder der Behandlung von Erb-
krankheiten zu I6sen. Bereits heute zeichnet sich
das Bemiihen ab, die Kenntnis biologischer Bau-
und Funktionsprinzipien fiir die Losung tech-



nischer Aufgaben einzusetzen. Das so im Ent-

steigendem MaBe die iibrigen Naturwissen-

stehen begriffene Gebiet der »Bionik« wird mit schaftler Matt iker und Techniker inter-
seiner praxlscnem:enen.A fgat llung kiinf- Die h de Mathematisierung der
tig auf die verschi biologischen Teil- - Biologie wird zur Losung zahlreicher komplexer

disziplinen befruchtend einwirken.

Es soll hier nicht versucht werden, eine Pro-
gnose der Biologie zu entwickeln. Wir kénnen
jedoch mit Sicherheit annehmen, daB der in den
letzten Jahrzel zu b htende ProzeB8

Probleme beitragen, zugleich aber steigende An-
forderungen an den Forscher stellen.

Fiir den Biologen war die Entwicklung seiner
Wissenschaft wihrend der letzten Jahrzehnte ein
erregendes F.rlebms, das die inungeahnter Weise

einer fortschreitend Spezialisierung und

leich h den I ion der bio-
logischen Teildisziplinen weitergehen wird. Fort-
schritte der Physik und Chemie werden sich auch

ng der Biologie und die
wachsende Verantwortung des Biologen gegen-
iiber der Gesellschaft unterstrichen hat. Es ist zu
hoffen daB der Leser etwas von dieser Fas-

kiinftig auf die Entwickl der Biol aus-
wirken, wie umgekehrt Probleme der Blologw in

der Wi haft vom Leben verspiiren
konnte.
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Populationswelle 244
Porphyrin 139
postsynaptischer Bereich 145
Potential 72, 149
— excitatorisches 168
— excitatorisches postsynaptisches
(EPSP) 164, 168
— inhibitorisches 168
— inhibitorisches postsynaptisches
(IPSP) 164
— postsynaptisches 164, 165, 167,
168
Potentialanderung 153
Potentialdifferenz 135, 149-151, 153
Potentialgradient 152
Potentialriickgang 155
PPLO 23
Priformationstheorie 14
Pridkambrium 258
praesynaptischer Bereich 145
praesynaptische Membran 145
prizelluldre Struktur 256
Priézipitinreaktion 225
Prézipitat 224
Primérkonsument 267-269
Priméarprodukt 267
Priméarproduzent 264, 265, 267, 269,
275
Primérstruktur 43, 44, 99, 250
Processing 98
Prociongelb 148
Produktivitit 269, 277
Produzent 270
Projektivwicklung 54
Prokaryoten 32, 111, 184, 235, 258,
259
Prokaryotenchromosom 111
Prometaphase 80, 81, 83, 87
Promotor 184
Prophagen 116, 117
Prophagenbildung 118



Prophase 80, 81, 83, 87, 175, 176
Propionsaure 255
Proteine 38, 41-44, 49, 50, 59, 64,
90, 107, 112, 113, 134, 180, 185,
224,249,251,271
— globuldre 42, 44
— fibrilldre 42
— Konformation 44
— pribiotische Bildung 256
— Primérstruktur 42
— Quartérstruktur 44
—saure 84
— Sekundirstruktur 43, 44
— Tertidrstruktur 44
Proteinmolekiil 60, 103
Proteinoid 256, 257
Proteinoid-Mikrosphire 257
Proteinspektren 225
Proteinstruktur 224
Proteinsynthese 62, 97, 101, 101 bis
103,119, 122, 144, 171, 178, 184,
185, 191, 256
Proteintrennung 225
Prothallium 179
Protisten 110
Protobiont 256
Protocyte 111
Proton 135
Protonengradient 78
Protonentransport 78
Protonema 179
Protoplasma 31
Protoplast 192
Protozoen 31, 179, 225
PSP 164
Pterine 224
Puff 183, 184
Puffbildung 184, 185
Puffmuster 182, 184
Puffersystem der Weltmeere 270
Punktmutation 248, 251
Puppe 231
Purin 46, 255
Purinbasen 48, 93, 94
Puromycin 171
Putzbewegung 227
Putzverhalten 228
Pyrimidin 46, 255
Pyrimidinbasen 48, 93, 94
Pyridinnucleotid 136
Pyrophosphatbindung 73
Pyrrolring 133
Pyruvat 78

Qualle 31
Quastenflosser 211-214
Querscheibenmuster 183

Rabenkrihe 233
Rackelhuhn 234
Raidertierchen 273
Radioaktivitit 62, 84, 85, 92, 268
Radiolarien 20
Rafflesia 110
Ramiefaser 34
Rarititenkabinette 11
Rauber 266
Raéuberkette 265
Rauh 211
Raumstruktur 226
Raum-Zeit-Gefiige 173
Raupe 231
Rasse 232, 234, 235, 240, 247, 248
— Bildung 244, 245
— geographische 202, 232-234,
239,247
— polyploide 222
Rassenkreis 232, 234, 248
Rasterelektronenmikroskop 219,220
Ratte 192
Rattenchromosom 196
Ray 13
Reaktionsgeschwindigkeit 108
Reaktionskinetik 257
Reaktionsraum 60, 111
Reaktionszentrum 135
Rechner 228, 229
Rechteckimpuls 153
Redoxpotential 135
Reduktion der Chromosomenzahl
176
Reduktionskraft 136

Reiztransduktion 161
Rekombination 125, 242, 246
Rekombinationsmechanismus 122
Remak 190
Renaissance 11
Reo-Virus 112
Replikation 94-98, 103

— semikonservative 95
Replikationsmechanismus 95, 96,

Repressor 184

Reptilien 222, 224-226, 249

Reservestoff 34, 49, 107

Resorption 108

Restriktase 196, 197

Restriktionsendonuclease 196-198

Revertase 121

Rezeption 157

Rezeptor 141, 157, 161

Rezeptormembran 162

Rezeptormolekiil 162, 164, 165, 167

Rezeptormuskel 158

Rezeptorneuron 158

Rezeptorort 102

Rezeptorsubstanz 114

Rezeptorzelle 162

Rhesusaffe 249

Rhipidistier 214

Ribonucleinsiure, siche auch RNA
27,46,48,59,97,113

Ribonucleotide 98

Ribose 46

Ribosom 57, 60, 61, 64, 65, 99, 102,
103, 111, 144, 145, 187, 259

Rib inheit 103

-Oxydations-R

78
Reduktionsteilung 175, 178, 179
Reflex, bedingter 171
Regenwurm 143, 222
Registrierelektrode 154
Regulatorgen 184
Reifeteilung 124, 175
Reiz 142, 152, 153, 157, 158

— chemischer 159

— depolarisierender 154

— Energieform 158

— hyperpolarisierender 154

— mechanischer 159
Reizaufnahme 158, 161
Reizbarkeit 21
Reizbeantwortung 24
Reizelektrode 153, 154, 169
Reizenergie 159, 162
Reizleistung 159

— minimale 160
Reizleitung 24
Reizschwellen 161

Ribulosediphosphat 138
Riesenalge 98
Riesenaxon 152-154
Riesenchromosom 89, 90, 182—185
Riesenformen 22, 24
Riesenmammutbaum 22
Riesenmolekiil 3941
Riesennervenfaser 150, 152
Riesensaurier 22, 24
Riesentang 23
Riesentintenfisch 23
Riesenwaran 208
Riesenzelle 34
Ribulose-1,5-diphosphat 137
Ribulose-1,5-Diphosphat-
Karboxylase 137
Rind 249
Rispengras 221
RNA 46, 73, 84, 97-103, 115, 117,
118, 120, 184, 185, 191, 192, 259
— Basenfolge 98
— RNA-Bildung 98, 122, 171, 178
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—Boten-RNA 97

— heterogene Kern-RNA 98
—hnRNA 99
—hochmolekulare RNA 98
— Messenger-RNA 97

— mitochondriole 64
—mRNA 97, 98, 101-103, 178
—mRNA-Codon 100, 101

— plastidale 65

— Primérstruktur 98

— Replikation 119

— ribosomale 103

—rRNA 103, 252

— Synthese 98, 122, 171, 178

Schabe 109, 151, 159, 228 Selektionslehre 237
Schédling 278 Selektionsproze 238
Schidli imp ittel 278 Selekti ie 237
Schallreiz 157 Selektionsvorteil 243
Schadinsekt 277, 278 Selektionswert 246

Schafgehirn 198

Schlange 157

Schleiden 15, 27, 28

Schleimpilz 187, 188

SchlieBzelle 181

Schmerz 156

Schmetterlinge 161, 201, 205, 224,
231

Schmarotzerpflanze 110

— Triplett 101 Schmuckfedern 231

—tRNA 101-103, 111, 252 Schnecke 201, 222, 225, 235
RNA-abhi DNA-Poly Schneider 79

121 Schneidetechnik 53

RNA-Phagen, Vermehrung 119
RNA-Polymerase 98, 184
RNA-Replikase 119

RNA-Viren 113

Rom 11

Rontgenstrahlen 43
Rontgenstrukturanalyse 43, 55, 93
Rothalsgans 9, 10

Schniirungsversuch 182
Schopfungsmythen 252
Schramm 112

Schultze 31, 32
Schwamm 110
Schwann 15, 27, 28
Schwanzdorn 114
Schwanzfaser 114

Riibsen 193 Schwanzscheide 114
Riickenmark 147 Schwanzstift 114
Riick 185 b

Ruheaktivitit 166
Ruhe-Membranpotential 152
Ruhepotential 150-153, 156
Ruska 55, 112

R-Zellen 91

Saccharose 137

Sacculi 64

Sachs 14, 131

Samenpflanze 220

Samenprotein 225

Samenzelle 175

Sammlungen 11, 210, 218, 229, 230

Sandboden 217

Sanddorn 272

Sandliickensystem 217

Saprophyt 110

Satellit 82

Sauerstoff 35, 36, 75, 129, 131, 132,
255, 258, 270-272

Sdugetiere 21, 143, 167, 181, 192,
222,225,249

Séugetierahne 251

Saugetierzelle 196

de Saussure 130

Sive-Soderbergh 214

Scelophorus 227

300

polarisation 156

Schwellenwert 155
Schwefel 35, 36, 38, 122, 255
Schwefelpurpurbakterien 22
Schwefelwasserstoff 132
Schwermetallimprégnation 146
Schwermetallion 148
Schwesterart 234

di i halten 68

Selektionswirkung 243, 247

Selen 38

Sendai-Virus 190

Senebier 130

Sequoia 208

Serologie 224, 225

serologische Verwandtschafts-
priifung 225

Serotaxonomie 224, 249

Serumprotein 225

Sexualdimorphismus 230-233

Sexualitat 124, 178, 179

Siboga-Expedition 216

Siboglinum 216

Siebold 31

Siebrohrenglied 181

Siegelbaum 211, 212

Sigillaria 212

Sigillariaceae 211, 212

Signalhandlung 228

Signalwandler 159

Silber 146

Silberdraht 150

Silbersalz 60

Silberimprignation 146, 147

Silbernitrat 146

Silicium 36, 37

Simulationsexperiment 255

Sinne 156

Sinnesorgan 140, 141, 143, 144, 156,
157,226

See 220

Seeigel 177

Seeigeleier 87, 175, 178

Sehfarbstoff 162

Seidenspinner 161

Sekiguchi 196

Sekretvakuole 62

Sekundirkonsument 265, 266, 268,
269

Sekundarstoffwechsel 107

Selbstbefruchtung 235, 236

Selbstoptimierung 261

Selbstorganisation 185-197, 254,
256,257

Selbstregulation 187, 261

Selbststeuerung 187

Selbstverdauung 68

Selbstverdoppelung 67

Selektion 226, 237, 241-248, 257

Sii 108, 109, 142, 150, 157,
158, 160162
—sekundare 158

Sinnesphysiologie 157

Sinsheimer 119

Sklerenchymfaser 181

Slack 138

Smith 196, 198, 211-213

Soma 143, 145

Somatostatin 198

Sommergeneration 231

Sommerwurz 109

Sonnenenergie 105, 128, 269

Sonnenlicht 131, 264

Sonnenstrahlung 128

Spannungsreiz 157

Spannungssignal 153

Speicheldriise 182, 183

Speicherorgan 34

Speicherstoffe 40




Spenderbakterium 127, 128

Spermatozoon 175, 178

Spermienoberfliche 178

Spermium 175, 177, 178

Spezialisierung 17

S—Phase 85

Spiegelman 121

Spike 154

Spindelfaser 83, 87

Spindelfaseransatzstelle 82, 83, 176

Spindelpol 83, 176

Spiralisationszyklus 83

Spirobrachia 216

Spitzenpotential 154, 155

Sporangie 179

Spore 179, 220

Sporophyt 179

Sprossung 257

SproBachse 30

Spurenelement 35

Stabheuschrecke 151

Stabilitat 277

Stachelleguan 227

Stachelhéuter 217, 222

Stahl 95

Stamm 205, 229, 238

Stammbaum 228, 229, 238, 250,
251

Stammesgeschichte 207, 228

Stammesentwicklung 110

Stanley 112

Stirke 40, 41

Stirkegel 225

Staubblatt 205

Staudinger 40

Steinbeck 44

Steinkohlenwald 211

Steinkohlenzeit 212

Stelluti 13

Steuerpigment 189, 190

Stentor 20

Steran 50

Sterbeziffer 272

Sternparenchymzelle 181

Steroide 50

Steroidstoffwechsel 60

Steppe 262

Steppenzebra 232

Stickstoff 35, 36, 122, 270, 271

Stoffaufnahme 37

Stoffaustausch 59, 261

Stoffdurchtritt 59

Stoffkreislauf 264, 272

Stofftransport 42, 107

Stoffwechsel 21, 264

Stoffwechselendprodukt 271

Stoffwechselgift 152

StoffwechselprozeB 26, 27, 35-37,
58,123
Strahlquelle 54
Strahlungsenergie 70, 132, 264
Strasburger 79
StrauB 34
StrauBenei 32
Streckungswachstum 107
Streckrezeptor 158, 159
Stretchrezeptor 158
Stretton 148
Strickleiternervensystem 143, 144
Stopcodon 119
Strom, elektrischer 149
Stromchen-Theorie 155
Stromungsreiz 157
Strudelwiirmer 143, 144, 215
— trophische 264
Struktur und Funktion 31, 78
Strukturbildung 116, 185-187
Strukturgen 184, 185
Strukturforschung 16, 58, 218
Strukturmerkmal 219, 221, 229, 231
Strukturproteine 42, 184
Stiitzgewebe 108
Stiitzsubstanzen 40
Stylites 208, 211, 216
Stylonychia 20
Subgenualorgan 159, 161
subsynaptische Membran 145
Sukatschew 262
Sukzession 272-275, 277
Sukzessionsmodell 273, 274
Summation 165, 166, 168
— réaumliche 168
— zeitliche 165, 166, 168
Sumpfpflanze 273
Sumpfzypressengewichse 208
Sutherland 189
Sutton 89
SiiBwasserplanarie 143
SiiBwasserpolyp 141-143
Swammerdam 28
Symbiont 258, 259
Symbiose 272
Symbiosetheorie 258
sympatrische Form 233
Synapse 145, 146, 158, 162, 163,
166-168
— chemische 162
—erregende 163, 164, 168
— excitatorische 165
— Funktion 165
— hemmende 164, 168
— Informationsiibertragung 165
— inhibitorische 164
synaptischer Kontakt 146, 176

synaptischer Spalt 164, 166
synaptische Vesikel 145
Synokologie 161
System 21, 205, 207

— belebtes 256

— biologisches 187

— hierarchisches 205, 206

— kiinstliches 205, 207

— lebendes 21, 107

— natiirliches 205, 207, 218

— offenes 70, 173, 264

— periodisches 35
Systematik 13, 201, 202, 205, 207,

218, 219, 222, 228, 230, 232, 236
systematische Forschung 218
Systemokologie 261
S-Zellen 91
Szent-Gyorgyi 73

T2-Phagen 92, 114, 116
T4-Phagen 114, 116
Tabakmosaikkrankheit 112
Tabakmosaik-Virus 112, 113, 185,
186
Tabakpflanze 194
Tatum 98, 124
Taufliege 17, 89, 182, 184
TausendfiiBer 227, 228
Taxa 228, 229
Taxodiaceae 208
Taxonomie 205, 218, 226, 234
— numerische 228, 229
taxonomische Kategorie 229, 235,
236
taxonomische Operationseinheit 228
Technik 17, 141, 270, 275, 281
technische Systeme 141
Teich 263, 273
Teichmolch 172
Teilungsapparat 83
Teilungsgeschwindigkeit 80
Teilungsspindel 66, 81, 83, 176 bis
178

Teilungsrate 80

Tellur 38

Telophase 80, 81, 83, 117
Temin 121

temperierte Phagen 116, 127
Temperatur, absolute 152
Terpenoide 224
Tertidrkonsument 265, 268, 269
Tertidrstruktur 44
Testorganismen 123
Tetranucleotid 90

Tetrao 234

Tetrapartikel 139
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Theophrastos 10
Thermodynamik 70
— irreversibler Systeme 257
Thermorezeptor 157
Thiospirillum 22
Threonin 125
Thylakoid 65, 138
Thylkoidfraktion 139
Thylakoidmembran 65, 138, 139
Thylakoidstapel 65, 190
Thymidin 85
Thymin 46, 93, 94, 98
Tiefsee 217
Tiefsee-Expedition 214
Tiefseeforschung 216
Tiere 31,90, 105, 108-111, 139, 156,
167, 174, 175, 186, 205, 224, 229,
249, 264,270, 271
Tieranatomie 13
Tierarten 27, 202, 205, 219, 229, 252
— Anzahl 201, 202, 204, 205
Tierbildnisse 9
Tierchimére 196
Tierdarstellungen 8
Tierhaltung 9, 201
Tierklasse 216
Tierpflege 201
Tierplastik 9
Tierphysiologie 140, 141
Tierreich 201, 234
— GroBeinteilung 217
Tierviren 112, 113
Tierwelt 207, 262, 275
Tierzelle 106, 188, 192
Timofeeff-Ressovsky 278
Tintenfisch 150-152, 154, 157
Titan 36
Tjibodas 260
Tochterchromosom 87
Tod 106, 174
— physiologischer 174
Tollwut-Virus 112
Tomate 194, 195
Tomoffel 194
Tonarchiv 226
Tonband 226
Tonoplast 107
Tracermethode 267, 268
Tracheenglied 181
Transduktion 127, 128, 159, 161,
162, 196
— PrimérprozeB der Transduktion
162
Transfer-Reaktion 102
Transfer-RNA 101
Transferreplikation 126
Transformation 127
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Transkription 97, 98, 101, 103, 184, Umweltforschung 279

185, 196

Translation 99, 102, 103, 178, 196

Translokation 102
Transmitter 163-168

— Ausschiittung 168

— Forschung 163
Transmitterquant 166
Transpirationssog 26
Transplantation 184, 195
Transport, aktiver 72
Transportarbeit 72
Transport-ATPase 152
Transportvorgang 59
Transport-RNA 101
Traubenzucker 75, 76
Treviranus 14
Triglycerid 48, 49
Triplett 100, 102, 249
Triplett-Code 100
Trockengewicht 27, 35

— der Biomasse 205
Trockensubstanz 27, 38, 41
trophische Ebene 265, 266
Trypsin 189
Tubuli 64
Tubulin 66, 87
Tumorviren 66, 87, 120
Tumorvirus SV 40 198
Tumorzelle 192
Tiimpel 264
Tiipfel 107
Twort 112
Tympanalorgan 159

Uberlebensrate 243

Uberlebenswahrscheinlichkeit 242

Ubertrigerstoff 162, 163
Ultramikrotome 56, 57
Ultraschall 157
Ultraspurenelement 35, 36
Ultrastruktur 19, 55
Ultrastrukturforschung 18
Ultrazentrifuge 68

Ultrazentrifugation 67, 75, 95

Umcodierung 162
Umgebung 140, 173, 264
Umkehrtranskriptase 121

Umkombination der Erbanlagen

190, 242

Umwelt 21, 108, 140, 156, 157, 226,

237, 247, 261, 263, 275

Umweltbedingung 179, 237, 242,
243

Umweltbeziehung 16, 24, 261

Umweltfaktor 243, 272

Umweltkapazitit 272
Umweltproblem 278, 280
Umweltschutz 122, 275, 278
Umweltwiderstand 272
Unkraut 277, 278
Unterart 233
Untersuchungsobjekt 17
ur10

Uracil 46, 98
Uratmosphire 255
Urdarm 108

Urey 255

Urgeschichte 9

Urinsekt 228

Urmund 108

Ursuppe 255, 256
Urwald 260
Urwelt-Mammutbaum 208, 209, 211
Urozean 253, 255, 256
Urzeugung 252

Ushakow 216
UV-Mikroskop 54

Vakuole 106, 107, 111
Vakuum 56
Vanadium 36
Variabilitat 230, 232, 235, 237, 238,
242
— geographische 232, 233
Vegetation 262, 275
Vegetationsgeschichte 220
Vegetationspunkt 106
Vektor 198
Verantwortung der Wissenschaftler
199, 281
Verbindung, energiereiche 74
Verbraucher 264, 265
Verbreitung, geographische 218
Verbreitungsgebiet 238, 239
Verdauungssystem 108, 140
Vererbung 15, 18, 21, 40, 79, 88
Vererbungsforschung 238
Vererbungsgesetz 238
Vererbungstheorie 237
Vererbungsvorgénge 97
Vererbungswissenschaft 88
Vergleich 219
Verhalten 141, 170, 218, 226, 228
—analoges 226
— instinktives 226
— homologes 226
Verhaltensforschung 170, 226
Verhaltensmerkmal 226
Verkehrskonzentration 278
Verlandung 273



Vermehrung 21
Vermehrungsphase 188
Vermehrungszyklus 117
Verbffentlichungen 18
Verschaltung 146, 167, 169, 226
Verschaltungsanalyse 169
Verstirkerwirkung 161
Verwandtschaft 219, 225
Verwandtschaftsbestimmung, immu-
nologische 249
Verwandtschaftsbeziehung 207, 218,
221,223, 228, 238, 249
Verwandtschaftsforschung 229
Ver ion, sero-

Zeitstruktur 226
Zellarbeit 72
Zellarchitektur 55, 57
Zellaggregation 188, 189
Zellatmung 77, 78
Zellaufbau 57

— Wirmeleitvermogen 39

logische 24
Verwesung 271
Verzogerung, synaptische 166
Vesalius 12, 13
Vesikel, synaptisches 166
Vibrationsreiz 157
Viehzucht 275
Vielzeller 31, 32, 111
Vinci, Leonardo da 12
Virchow 190
Viren 90, 111-114, 186
Virion 113, 114
Virologie 111
Virulenz 116
Virus SV 40 120
Virushiille 185
Virushiillprotein 118
Viruskrankheit 111
Virus-Nucleinsdure 116
Virusvermehrung 114, 119
Vitalismus 14, 149
Vivisektion 11
Vogel 201, 205, 222, 224, 251
Vogelnestwurz 109
Volta 149
Voltmeter 150
Vorkern 178
Vorldufersequenz 251
Voroncov 278 :
Vorpotential 155
Vorpuppe 182
Vorverstirker 150, 153

Wachstum 21, 105, 106-108, 174, Wiistengebiet 269

189, 190, 257

— offenes 106
Wachstumskurve, logistische 272
‘Wachstumsgeschwindigkeit 272
Wald 265, 273, 275
Waldlaubsénger 226, 227
Wandertaube 276, 277
Wandmalereien 8
Wirme 72

Wasserstoffakzeptor 132
Wasserstoffbriicke 39, 43, 44, 94, 98,

Wasserstoffdonator 132
Wasserstoffoxydation 78

Weidenlaubsénger 226, 227

Weltraumbedingung 123

Widerstand, elektrischer 156

Wirbeltiere 23,31, 34,161,201, 219,

— VordergliedmaBen 218, 219

Wiirmer, parasitische 217

Zellbastard 190, 192, 195
Zellbegriff 32
Zellbewegung 72
Zelldefinition 31
Zelldifferenzierung 180, 181, 184,
185, 188, 192
Zelle 17, 19, 2742, 46, 48-87,
180-197,258
— autotrophe 71
—F-Zelle 125, 127
~F*-Zelle 125, 126
— eukaryotische 20, 32, 57
— heterotrophe 71
— Hfr-Zelle 125-127
— molekulare Zusammensetzung
37
— postsynaptische 164
— prisynaptische 162, 165
— prokaryotische 32, 258
Zellenergiehaushalt 70
Zellenlehre 27, 28, 51
Zellentdeckung 51
Zellerregung 164, 167
Zellforschung 53
Zellfraktion 67, 68, 75
zellfreie Systeme 100, 122
Zellfusion 190, 192, 195
Zellgestalt 66
ZellgroBe 32-34
Zellhybrid 191, 193
Zellhybridisierung 190, 192
Zellindividuum 107, 173
Zellinjektion 169
Zellkern 31, 32, 46, 51, 57, 59, 79,
80-82, 97, 98,107, 110, 111, 124,
143-145, 175, 181, 184, 191
Zellkorper 143-145, 158
Zellkultur 191
Zellmembran 48-50, 57-59, 111,
149-152, 178
Zellmutante 190
Zelloberflache 41, 59, 189
Zellorganellen 51, 54, 57, 186, 187,
258
Zellorganisation, Evolution 258
Zellphysiologie 16, 63, 192
Zellsaft 107
Zellskelett 66
Zellstoffwechsel 77, 114
Zellteilung 31, 59, 60, 72, 79, 81, 83,
89,173, 174, 188, 190
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Zellteilungsmuster 188
Zelltheorie 15, 16, 27, 28, 31, 32
Zellverkniipfung 146
Zellverschaltung 169
Zellverschiebung 188
Zellverschmelzung 174, 190
Zellvolumen 27
Zellwachstum 72, 80, 180
Zellwand 106, 107, 111, 192
Zellwanderung 188
Zellzyklus 59, 80, 84-86, 182
Zellulose 40, 41, 83, 106, 110

Zentraltubulus 67
Zerleger 264

Ziehgerit 150
Zierfische 201
Zitronenséure 78
Zitronensdurezyklus 78
Zivilisationsabflle 122

Zoologie 10, 105, 219, 220, 224, 229

Zootomie 13
Ziichtung 9

Zucker 40, 41, 46, 76, 107, 190,

255,256

g des Ner
142
Zentralkorperchen 67, 83
Zentralnervensystem 167, 169

Z 76
Zuckerreste 48, 93, 94
Zuckmiickenlarve 182, 183
Zufallsschwankung 240

Zufallswirkung 244-246

ZweckmaiBigkeit 237

Zweifliiglerlarve 183

zweikeimblittrige Pflanze 106

Zweiteilung 124, 257

Zwergwasserlinse 26

Zwergzellen 23, 27

Zwilling 181

Zwischenform 214, 218

Zwischenlinsenwicklung 54

zwittrige Organismen 222

Zygotan 175

Zygote 178

zyklisches 3’, 5’-Adenosin-
monophosphat (cAMP) 189

Zyklopentanonring 133



