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Vorwort

Das vorliegende Buch hat seine Wurzeln in mehreren Vorlesungsreihen,
jeweils begleitet von mehrwochigen Praktika, die in den vergangenen
zehn Jahren fiir Biologen und fiir Biotechnologen an der Technischen
Universitit Braunschweig stattfanden. Das Lehrbuch vermittelt in
kompakter Form die wichtigsten Grundlagen der Zellbiologie am Bei-
spiel der Pflanzenzelle. Es ist als Einfithrung fiir Bachelor konzipiert
und setzt keine speziellen Kenntnisse voraus. Allerdings nehme ich
an, daR die Leser iiber gut fundierte Abiturkenntnisse in Biologie und
Chemie verfiigen. Fiir ein kurzes, einfithrendes Lehrbuch erhebt sich
das Problem und der Anspruch, aus der schier erdriickenden Fiille von
explosionsartig anwachsendem Detailwissen die generellen Prinzipien
des Faches in der gebotenen Kiirze herauszuarbeiten. Gerade in der Zell-
biologie sind dazu instruktive Farbabbildungen unerldflich, auf die ich
in diesem Buch grofRen Wert gelegt habe.

In den internationalen Standardwerken der Zellbiologie steht die Bio-
logie der tierischen Zelle im Zentrum, die Pflanzenzelle wird nur ganz
am Rande abgehandelt. Zwar gelten fiir tierische und pflanzliche Zellen
dieselben Grundprinzipien von Molekularbiologie und Biochemie, aber
in der Zellbiologie und Physiologie treten immer grofRere Unterschiede
zutage, die in der unterschiedlichen Lebensweise begriindet sind, denn
Pflanzenzellen sind autotroph. Pflanzenzellen besitzen Zellorganellen
und -strukturen, die es in tierischen Zellen nicht gibt, und sie haben
denjenigen Organellen, die sie mit den Tieren gemeinsam haben, oft
zusdtzliche, neue Funktionen zugewiesen. Das Buch legt den Schwer-
punkt auf die pflanzliche Zelle, ohne jedoch die Grundlagen der tieri-
schen Zellbiologie auszuklammern; im Gegenteil, im Vergleich zur
tierischen Zelle werden die besonderen Strukturen und Leistungen der
Pflanzenzelle herausgearbeitet.

Das Schreiben eines Lehrbuches ist eine besondere Herausforderung.
Ich habe mich dazu wihrend eines Forschungsfreisemesters in ein klei-
nes Dorf im Siiden Frankreichs zurtickgezogen und via Internet mit der
Welt Kontakt gehalten. Das war eine wunderbare Zeit und Erfahrung
fiir mich. An dieser Stelle danke ich vielen Kollegen, die bereitwillig



auf meine Fragen geantwortet haben oder Abbildungen zur Verfiigung
stellten. Besonderer Dank geht an meine Mitarbeiter Robert Hidnsch,
Jutta Schulze, Florian Bittner und Tobias Kruse fiir mikroskopische Ori-
ginalaufnahmen und Abbildungsvorlagen. Mein ausdriicklicher Dank
gilt der Zeichnerin Frau Sabine Seifert, die mit grofRer Professionalitat
und asthetischem Einfiihlungsvermogen meine Vorlagen fiir die Abbil-
dungen dieses Buches digital umgesetzt hat. Schlief3lich danke ich Frau
Alessandra Kreibaum im Lektorat und meiner Sekretdrin Frau Andrea
Kusserow fiir ihren unermidlichen Einsatz.

Das Buch ist meiner Ehefrau Renate gewidmet als Dank fiir ihre nie
versiegende Geduld und Unterstiitzung.

Braunschweig, im Sommer 2010 Ralf-R. Mendel



Grundlagen der Biochemie !

Pflanzen gehoren zu den Eukaryonten, ihre Zellen besitzen einen Zell-
kern. Im Unterschied zu Tieren erndhren sich Pflanzen autotroph und
haben eine sessile, also ortsgebundene Lebensweise. Daraus leiten sich
erhebliche Unterschiede zur tierischen Zelle ab.

Drei Charakteristika der
Pflanzenzellen sind ganz
offensichtlich: Sie besitzen
eine Zellwand, Plastiden
und eine Zentralvakuole.
Pflanzenzellen sind in der
Regel erheblich grofier als
tierische Zellen und sie
sind riesenhaft im Ver-
gleich zur Prokaryonten-
zelle (Abb. 1.1). Pflanzenzel-
len sind osmotroph, das
bedeutet, dass sie Stoffe
nur in geloster Form auf-
nehmen, im Gegensatz zu
den phagotrophen tieri-
schen Zellen, die ihre Nah-
rung auch in Form von
Partikeln aufnehmen kon-
nen. Pflanzenzellen sind
totipotent, aus jeder Zel-
le der Pflanze kann eine
neue intakte Pflanze rege-
neriert werden. Pflanzen-
zellen teilen sich auf an-

Abb. 1.1

Bakterien und Pflanzenzellen bei gleicher VergroRerung.

Zellen der Zwiebelwurzel sind in Gegenwart von Agrobakterien (Agrobacterium tumefa-
ciens) gezeigt. Am Marker fiir die VergréRerung kdnnen die absoluten GroRen leicht abge-
schatzt werden (Originalaufnahme R. Hansch, Braunschweig).
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Die Pflanzenzelle.

(A) Zelle von Arabidopsis
thaliana im elektronen-
mikroskopischen Bild.
Eine junge Zelle ist ge-
zeigt (die Vakuole ist
noch klein), im Chloro-
plasten ist ein Starkekorn
erkennbar, im Kern ist der
Nucleolus gut sichtbar. CP
Chloroplasten, M Mito-
chondrien, V Vakuole,
(Originalaufnahme R.
Hansch, Braunschweig).

1.1 |

1.11 |

dere Weise als tierische Zellen und verbleiben an dem Ort, wo sie gebildet
wurden. Sie konnen also innerhalb von Gewebeverbdanden nicht wandern
so wie tierische Zellen. Abbildung 1.2 zeigt eine Pflanzenzelle im elektro-
nenmikroskopischen Bild und in der schematischen Darstellung mit ihren
Kompartimenten.

Alle Stoffwechselreaktionen laufen im waéssrigen Milieu ab. Betrach-
tet man die Pflanzenzelle, so besteht das Cytoplasma zu 70 % aus Wasser,
zu 10 % aus Metaboliten und Ionen und zu 20 % aus Proteinen, Nuclein-
sduren, Lipiden und Polysacchariden.

Die Bausteine der Zelle: Proteine

Aminosauren

Aminosduren sind die Grundbausteine der Proteine. Wie ihr Name schon
sagt, tragen sie als funktionelle Gruppen eine Aminogruppe (-NH,) und
eine Carboxylgruppe (-COOH). In der allgemeinen Darstellungsform
(Abb. 1.3 A) steht R fiir einen Rest, also eine Seitenkette. Das o-C-Atom ist
asymmetrisch substituiert, sodass Spiegelbild-Isomere auftreten (Spiegel-
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Kernhiille Abb. 1.2 .

Mitochondrium Nucleolus Kernmatrix

/ Ribosomen

raues
endoplasmatisches
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(B) Schema der Pflanzenzelle mit ihren Kompartimenten. Eine noch junge, wenig vakuolisierte
Zelle ist gezeigt.

bild-Isomere drehen polarisiertes Licht in entgegengesetzte Richtung, die
L-Form nach links, die D-Form nach rechts). Alle in Proteinen vorkom-
menden Aminosduren gehoren zur I-Form. Durch den Besitz der Amino-
gruppe und der Carboxylgruppe sind Aminosduren ionisierbar, wobei die
Aminogruppe ein Proton aufnimmt (also als Base wirkt) und die Carb-



12 GRUNDLAGEN DER BIOCHEMIE
Abb. 1.

3 A

. . COOH

Aufbau und Ladungszustande einer o
Aminosaure. H,N—C—H
(A) Allgemeiner Aufbau einer Aminosdu- Ill
re. Das a-C-Atom ist asymmetrisch mit
vier verschiedenen Gruppen substituiert. B
R beze|ch.net- die variable Se|.tenkette, die e Zwitterion At
unterschiedlich lang, verzweigt oder aro-
matisch sein kann und auch verschiede- H H H

ne Ladungen tragen kann.

(B) Ladungszusténde einer Aminosaure.

Aminosauren besit-
zen eine Aminogrup-
pe und eine Carb-
oxylgruppe und sind
damit Zwitterionen,
die je nach pH-Wert
basisch oder sauer
reagieren.

® | ® | ) @ | o
H3N—(|Z—COOH pr— H3N—(|:—COO pa— HZN—(li—COO
R R R

saures Medium isoelektrischer Punkt alkalisches Medium

oxylgruppe ein Proton abgibt (also als Sdure wirkt) (Abb. 1.3 B). Eine Ami-
nosdure hat demnach sowohl basischen als auch sauren Charakter und
ist damit ein Zwitterion. Je nach pH-Wert kann die Gesamtladung einer
Aminosdure positiv sein (bei niedrigem pH-Wert ist sie ein Kation) oder
negativ sein (bei hohem pH-Wert ist sie ein Anion). Hebt sich bei einem
bestimmten pH-Wert die Gesamtladung nach auf3en hin auf, so bezeich-
net man diesen pH-Wert als isoelektrischen Punkt.

In der Natur kommen tiber 200 Aminosduren vor, wobei nur 20 am
Aufbau von Proteinen beteiligt sind. Sie werden als proteinogene Ami-
nosduren bezeichnet. Die Seitenkette ,R“ kann weitere funktionelle Grup-
pen tragen, welche die Eigenschaften und Reaktionen einer Aminosaure
wesentlich bestimmen. Die Aminosduren lassen sich deshalb in verschie-
denen Gruppen zusammenfassen (Abb. 1.4). Sind die Seitenketten rein ali-
phatisch und damit unpolar, so sind diese Aminoséduren hydrophob (z.B.
Leucin und Valin). Tragen sie zusitzliche geladene Gruppen (z.B. -COOH
oder -NH,), so sind diese Seitenketten polar und die Aminosiure ist hy-
drophil. Hierunter fallen die basischen (z.B. Lysin, Arginin) und die sau-
ren (z.B. Glutaminsdure, Asparaginsidure) Aminosauren. Solche polaren
Gruppen in der Seitenkette konnen aber auch OH-Gruppen (Serin und
Threonin) oder Schwefelgruppen (Cystein und Methionin) sein. Schlief3-
lich gibt es noch Aminosduren mit aromatischen Seitenketten (Phenyl-
alanin, Tyrosin, Tryptophan). Sehr selten wurden bei einigen Pflanzen
modifizierte Aminosduren in Proteinen gefunden. Dazu zdhlt das Hydro-
xyprolin aus speziellen Strukturproteinen der pflanzlichen Zellwand, das
durch nachtrégliche Oxidation von Prolin am fertigen Protein entsteht.
Ein spezieller Fall ist das Selenocystein, bei dem der Cysteinschwefel
durch ein Selenatom ersetzt ist. Bei Sdugetieren kommt Selenocystein in
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I Abb. 1.4
Aminosduren mit aliphatischen Seitenketten
COOH COOH COOH COOH COOH COOH
HZN—Cl—H H2N—C|—H HZN—Cl—H HZN—Cl—H H,N—C—H " H
H CH, H?—CH3 clH2 H?—CH3
CH, H?—CH3 C|H2
CH, CH,
Glycin L-Alanin L-valin L-Leucin L-Isoleucin L-Prolin
Gly/G Ala/A Val/v Leu/L lle/l Pro/P
Aminosiuren mit aliphatischen Aminosduren mit aromatischen Seitenketten
O- bzw. S-haltigen Seitenketten
COOH COOH COOH
COOH COOH COOH COOH
I H,N—C—H H,N—C—H H,N—C—H
H,N—C—H  H,N—C—H  H,N—C—H  H,N—C—H | | |
I I I I CH, CH, CH,
clH2 H—cl—OH (|ZH2 cle
OH CH, SH (|:H2 N
i |
CH, OH H
L-Serin L-Threonin L-Cystein  L-Methionin L-Phenylalanin L-Tyrosin L-Trytophan
Ser/s Thr/T Cys/C Met/M Phe/F Tyr/Y Trp/W
basische Aminosduren saure Aminosduren Aminosduren mit Amidgruppen
COOH COOH COOH COOH COOH COOH COOH
HZN—Cl—H HZN—?—H HZN—?—H HZN—Cl—H HZN—$—H HZN—(li—H HZN—Cl—H
clez cle CH, CH, CH, clH2 cle
clez cle NH, @N COOH CH, 04C\NH cle
2
CH H,C C N COOH C
[ SNTSNH, 07 NH,
HyC—NH, | H
4 L-Asparagin-  L-Glutamin-
L-Lysin L-Arginin L-Histidin sdure sdure L-Asparagin L-Glutamin
Lys/K Arg/R His/H Asp/D Glu/E Asn/N GIn/Q

Die 20 proteinogenen Aminosauren. Die charakteristische Gruppe ist in rot dargestellt. Unter den Namen der Aminosduren ist ihr
Dreibuchstabencode angegeben. Dahinter steht ihr Einbuchstabencode, der in der Molekularbiologie notwendig wurde, um lange
Aminosauresequenzen tbersichtlich darstellen zu konnen.
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Die Seitenketten
bestimmen den Cha-
rakter der Aminosau-
ren (hydrophob,
polar, sauer, basisch).
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mehr als 25 Proteinen vor, bei hoheren Pflanzen wurden jedoch bisher
keine Proteine mit Selenocystein als Baustein gefunden. Lediglich bei der
Griinalge Chlamydomonas reinhardtii gibt es eine Peroxidase, die Selenocy-
stein enthdlt. Bei Sdugern und dieser Alge wird Selenocystein in der DNA
durch ein Stoppcodon codiert, das wiahrend der Translation durch einen
speziellen Mechanismus zu Selenocystein umgedeutet wird. In diesem
Sinn kann man Selenocystein als 21. proteinogene Aminosdure auffas-
sen.

1.1.2|  Peptidbindung und Hydrathiille

In Proteinen sind die Aminosduren tiber Peptidbindungen linear mit-
einander verkniipft. Die a-Carboxylgruppe einer Aminosaure kann mit
der a-Aminogruppe der nachsten Aminosdure unter Wasserabspaltung
(was formal einer Kondensationsreaktion entspricht) eine Peptidbindung
eingehen (Abb. 1.5). Das Reaktionsprodukt ist ein Dipeptid. Sind weniger
als 30 Aminosduren miteinander verkntipft, spricht man von einem Oli-
gopeptid, alle grofleren Einheiten sind Polypeptide. Ab ungefiahr 70 Ami-
nosduren spricht man von Proteinen. Die monotone Abfolge von Peptid-
bindungen bildet ein stabiles und flexibles Riickgrat fiir das Protein, von
dem die Seitenketten der verkniipften Aminosduren abzweigen. Da die
unterschiedlichen Seitenketten saure und basische Gruppen tragen kon-
nen, tragt ein Protein je nach pH-Wert eine Gesamtladung und hat einen
charakteristischen isoelektrischen Punkt, der vom Mengenverhéltnis sau-

Abb. 1.5

Die Peptidbindung. A H,0

(A) Die Bildung eines Di- ITl | ICI) ITl IT ﬁ

peptids. H< N Z Ho Asc N C

(B) Darstellung eines H\N/C\ AOH \C\/H\OH SN \Qﬁ SOH

Hexapeptids, also eines Ill | lliz I!I Il ||Q2

Oligopeptids aus sechs

Aminosduren. Die Amino-

saurekette hat zwei En-

den mit jeweils einer frei- B OH

en funktionellen Gruppe.

Am Aminoterminus (N-

Terminus) bleibt die Ami- HyC_ _CH;

nogruppe frei (daher der Cl—H C|OOH

Name die;es Endes des ! CH, 'H 0! CH, 'H O/ CH, 'H O C-Terminus

Hexapeptids), am Carb- T [T [T Il

oxyterminus (C-Terminus) NG N NG SN SN2 NG EN U SN2\ NG ONQ

o N T e TN T e TINT T e o

bleibt die Carboxylgruppe  N-Terminus ' | [ R | AR | A

frei. Der Ubersichtlichkeit rH o H 'H O+ CHy 'H O CHz

halber sind alle Amino- ! ! ! ! ! ! éH !

sauren in ihrer undissozi- | | | | | | |

ierten Form dargestellt. + Tyrosin + Glycin : Leucin : Alanin . Aspara- . Cystein :

' ginsdure |
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Zwitterion

699
o
Cee

Wasserdipol und Hydrathiille.

eee

4

0 ®

(A) Wasserdipol. Da Sauerstoff elektronegativer ist als Wasserstoff, sind
die Bindungselektronen zum Sauerstoffatom verschoben. Das fiihrt zu
einer negativen Teilladung am Sauerstoffatom und zu positiven Teilla-

dungen an den Wasserstoffatomen.

(B) Die Aminosaure ist ein Zwitterion und umgibt sich mit einer Hy-
drathiille. Die Wasserdipole lagern sich in unterschiedlicher Orientie-

rung an die funktionellen Gruppen an.

(C) Atomare Struktur des Enzyms Sulfitoxidase. Die elektrischen Ladun-
gen auf der Oberflache sind farblich markiert (rot = elektronegativ,
blau = elektropositiv) (C: Bildbearbeitung T. Kruse, Braunschweig).

rer und basischer funktioneller Gruppen im Protein bestimmt wird. Die
Verteilung der elektrischen Ladungen auf der Oberfliche eines Proteins
fithrt dazu, dass sich eine Hydrathiille um das Protein ausbildet. Wasser-
molekiile sind elektrische Dipole (Abb. 1.6 A), die sich mit ihrem negati-
ven Pol in Richtung positiver Ladungen (also zur Aminogruppe) orientie-
ren und mit ihrem positiven Pol in Richtung negativer Ladungen (also
Carboxyl-, Carbonyl-, Hydroxylgruppen) (Abb. 1.6 B). Unpolare Molekiile
(also aliphatische Seitenketten) hingegen stolRen Wassermolekiile ab und
sind deshalb hydrophob und damit wasserunloslich. Damit Proteine gut
wasserloslich sind, tragen sie auf ihrer Oberfldche vor allem polare und
geladene Aminosduren (Abb. 1.6 ().

Proteine

Die vielfdltigen Eigenschaften von Proteinen werden nicht vom Ruickgrat
der Peptidbindungen bestimmt, sondern von der Abfolge der Aminosdu-
reseitenketten, die am Riickgrat herausragen und den sich daraus erge-
benden strukturellen Konsequenzen.

Primérstruktur: Die Reihenfolge der Aminosduren in der linearen Po-
lypeptidkette bezeichnet man als Primdrstruktur des Proteins. Man spricht
heute von der Aminosduresequenz, wenn man die Primdrstruktur eines
Proteins meint. Da das Genom vieler Organismen in seiner Sequenz auf-
geklart ist, kann man aus der bekannten Gensequenz eines Proteins sei-
ne Aminosduresequenz ableiten. Die Darstellung von Aminosduresequen-

Merksatz

Proteine tragen auf
ihrer Oberflache vor
allem polare und
geladene Aminosau-
ren, sodass sich eine
Hydrathiille um das
Protein bildet.

113
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Molekiilmasse und N-/C-Terminus eines Proteins

Molekiilmasse

Die Masse eines Proteins wird in Dalton angegeben. 1 Dalton (Da) entspricht einer
Atommasse von 1. 1000 Da sind ein Kilodalton (kDa). Die meisten Proteine haben eine
Masse zwischen 10 und 100 kDa. Aus der Masse eines Proteins kann man die Anzahl
der beteiligten Aminosduren recht einfach anndhernd berechnen (und umgekehrt!).
Die mittlere Molekiilmasse eines Aminosaurerestes innerhalb einer Polypeptidkette
betragt 110 Da. Ein Protein mit 500 Aminosauren besitzt demnach eine Molektlmasse
von 55 kDa.

N-Terminus und C-Terminus

Jede iiber Peptidbindungen verkniipfte Aminosaurekette (egal welcher Linge) hat
zwei Enden, mit jeweils einer funktionellen Gruppe: das Aminoende mit einer freien
NH,-Gruppe und das Carboxylende mit einer freien COOH-Gruppe. Man spricht
vom N-Terminus und vom C-Terminus eines Proteins. Es ist fiir die Darstellung von
Aminosauresequenzen verbindlich festgelegt, dass der N-Terminus immer links
steht. Das hat eine natirliche Ursache, denn eine mRNA wird bei der Translation in
5'—3'-Richtung abgelesen und damit wird zuerst der N-Terminus des neuen Proteins
synthetisiert.

zen folgt bestimmten Konventionen (vgl. Box 1.1 Molekiilmasse). Durch
Datenbankabgleiche kann man verwandte Proteine aufgrund ihrer Se-
quenzdhnlichkeiten identifizieren. Vergleicht man die Aminosdurese-
quenz solcher Proteine (z.B. des Enzyms Sulfitoxidase aus Abbildung 1.6 C,
das in allen Eukaryonten vorkommt), so findet man, dass in bestimmten
Positionen immer dieselbe Aminosaure auftaucht, wihrend in anderen
Positionen ganz verschiedene Aminosduren auftreten. Man spricht hier
von hoch konservierten Aminoséuren, die wesentlich sind fiir die Funk-
tion oder Struktur des jeweiligen Proteins und deshalb im Laufe der Evo-
lution durch keine andere Aminosdure ersetzt worden sind. Ist eine
solche Aminosdure von einer Mutation betroffen, so hat das oft schwer-
wiegende Konsequenzen fiir die Funktion des betroffenen Proteins und
kann, sofern das Protein eine Schliisselposition in der Zelle einnimmt,
zum Tod des Organismus fithren. Die Anzahl solcher hoch konservierter
Aminosduren, die in der gleichen Position auftauchen, kann man in Se-
quenzvergleichen prozentual ermitteln und daraus stammesgeschicht-
liche Verwandtschaften von Organismen ermitteln (sogenannte moleku-
lare Stammbdume). In hoheren Pflanzen kommen etwa 20 000-60 000
verschiedene Proteine vor (vgl. Box 1.2 Omics-Technologien und Systembiologie).
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Omics-Technologien und Systembiologie

Die in groRem Malstab durchgefiihrte Sequenzierung der DNA von Pro- und
Eukaryonten hat es ermoglicht, ganze Genome verschiedener Arten miteinander zu
vergleichen. Dazu war es notwendig, die enorme Datenflut wohl durchdacht in Daten-
banken zu katalogisieren und Gen fir Gen zu interpretieren. Bioinformatik-Programme
vergleichen die DNA-Sequenzen und die daraus abgeleiteten Aminosaureabfolgen mit
solchen Proteinen, deren Funktion schon eindeutig aufgekldrt worden ist (automatische
Annotation, die allerdings nachfolgend von Hand Uberpriift werden muss). Damit
ist es moglich geworden, das zellulare Leben aus einem zunehmend umfassenden
und ganzheitlichen Blickwinkel zu untersuchen, um schlieBlich mit mathematischen
Modellen das Verhalten ganzer Systeme (Zellen, Organismen) zu erfassen und deren
Dynamik vorhersagen zu konnen (= Aufgabe der Systembiologie). Den Systembiologen
interessiert nicht das einzelne Gen, sondern der Vergleich ganzer Genome (Genomics).
War es anfanglich nur der Vergleich von Genen, so hat die Systembiologie mittlerweile
auch alle nachfolgenden Ebenen der Expression und des Stoffwechsels in ihre Unter-
suchungen einbezogen. Diese systembiologischen Ansatze haben eine ganze Reihe
neuer molekularer und bioinformatorischer Arbeitsrichtungen hervorgebracht, die als
Omics-Technologien bezeichnet werden. lhnen allen ist gemeinsam, dass sie immer
die Gesamtheit der jeweiligen Parameter und Daten einer Zelle zum gewahlten Zeit-
punkt erfassen wollen. Den Systembiologen interessiert weniger die Expression eines
einzelnen oder einiger weniger Gene, als vielmehr die gleichzeitige Erfassung aller
Transkripte einer Zelle zu einem gegebenen Zeitpunkt (Transkriptom; Transkriptomics).
lhn interessiert die Erfassung der Gesamtheit aller Proteine, die zum Analysezeitpunkt
in der Zelle vorhanden sind (Proteom; Proteomics). Da alle Proteine miteinander in
Wechselwirkung stehen und Interaktionsnetzwerke ausbilden, versucht man auch
die Gesamtheit dieser Interaktionen innerhalb der Zelle zu erfassen (Interaktom;
Interaktomics). Die nachstfolgende Ebene bilden die Metabolite. Die Gesamtheit aller
Metabolite, die sich zu einem gegebenen Zeitpunkt in der Zelle befinden, nennt man das
Metabolom (ihre gleichzeitige Erfassung heilt Metabolomics oder metabolic profiling).
Da sich die Metabolitkonzentrationen dynamisch andern, untersucht der Systembiologe
auch das Fluxom (Fluxomics). Die Erfassung der Gesamtheit aller zum Analysezeitpunkt
in der Zelle vorhandenen Phytohormone wird hormone profiling genannt. Diese Fille
attraktiv klingender Bezeichnungen darf nicht dartiber hinwegtauschen, dass es in den
meisten Fallen derzeit technisch noch nicht moglich ist, tatsachlich alle Proteine oder
Metabolite oder Hormone einer Zelle gleichzeitig zu erfassen. Wohl aber konnen alle
Transkripte einer Zelle identifiziert werden und man kann sogar ihre Menge in einer
Einzelzelle quantitativ erfassen.
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Sekundarstruktur: Die Peptidbindung ist aufgrund ihres partiellen Dop-
pelbindungscharakters starr und unbeweglich, jedoch sind die Bindun-
gen zu den benachbarten C-Atomen links und rechts von der Peptidbin-
dung frei drehbar, sodass sich die Aminosdurekette im Raum falten kann.
In begrenzten Bereichen dieser Kette bilden sich lokale Strukturen aus,
die durch Wasserstoffbriicken-Bindungen zwischen C=0O- und NH-Grup-
pen stabilisiert werden und die Gestalt einer Schraube (a-Helix) oder eines
f-Faltblattes annehmen konnen (Abb. 1.7). Man spricht hier von der Sekun-
darstruktur. a-Helix und p-Faltblatt sind die haufigsten Sekundarstruk-
turen, es gibt aber noch weitere nicht so hdufige Faltungsmuster, z.B. die
B-Schleife. Sie ist ein kurzes Strukturelement, das zu einer 180°-Wendung
in der Polypeptidkette fithrt. Wasserstoffbriicken zwischen der ersten und
der letzten Aminosdure stabilisieren diese Schleife. Man findet -Schlei-
fen oft auf der Proteinoberfldache, wo sie die Polypeptidkette in einer engen
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Sekundarstrukturen von Proteinen. Die ai-Helix (links) ist eine rechtsgéngige Schraube mit 3,6 Aminosauren je Windung. Das
Riickgrat der Helix besteht aus Peptidbindungen und a-C-Atomen, die Aminosaurereste R weisen nach auRen. Wasserstoffbri-
cken zwischen den C=0- und NH-Gruppen ubereinander stehender Peptidbindungen stabilisieren die Helix. Das B-Faltblatt
(rechts) hat die Form von Wellblech. Hier bilden sich Wasserstoffbriicken zwischen den C=0- und NH-Gruppen verschiedener Ab-
schnitte der Aminosaurekette, den sogenannten B-Strangen. Die B-Strange konnen sich entweder parallel oder antiparallel an-
einander lagern. lhre Seitenketten R stehen alternierend oberhalb bzw. unterhalb der Strangebene.
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Kurve wieder zuriick ins Molekiilinnere fithren. Bereits in der Aminosiu-
resequenz des Proteins ist festgelegt, welche Sekundérstruktur ein Ket-
tenabschnitt ausbildet. Nicht alle Bereiche einer Aminosdurekette bilden
Sekundarstrukturen aus. So kommt es, dass die a-Helices und p-Faltblit-
ter einer Aminosaurekette durch wenig geordnete, aber raumlich sehr
bewegliche Bereiche miteinander verbunden sind, deren Flexibilitat die
Sekundarstrukturbereiche in die richtige raumliche Anordnung zueinan-
der bringt.

Tertidrstruktur: Unter der Tertidrstruktur eines Proteins versteht man
die dreidimensionale raumliche Anordnung der sekundér strukturierten
Peptidkette. Abbildung 1.8 zeigt die Verteilung von a-Helices und p-Faltblit-
tern in einem fertig gefalteten Enzymprotein. Wie kommt es zu dieser
Faltung? Die Seitenketten der Aminosauren ragen aus den Bereichen der
a-Helices und der p-Faltblitter heraus und gehen Bindungen miteinan-
der ein, wenn sie sich im Faltungsprozess raumlich ndhern. Mit Ausnah-
me der Disulfidbriicken handelt es sich durchweg um nichtkovalente Bin-
dungen, die erheblich schwdcher als kovalente Bindungen sind. Das hat
den Vorteil, dass sie lokal leicht gelost werden konnen, was dem Protein
ausreichende Flexibilitét fiir seine Funktion oder fiir die Wechselwirkung
mit anderen Proteinen und Liganden gibt.
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Die Eigenschaften
von Proteinen wer-
den nicht vom Riick-
grat der Peptidbin-
dungen bestimmt,
sondern von der
Abfolge der Amino-
saureseitenketten,
die am Riickgrat
herausragen und mit-
einander in Wechsel-
wirkung treten. Man
unterscheidet die Pri-
mar-, Sekundar- und
Tertiarstruktur eines
Proteins.

e Disulfidbriicken entstehen beim Kon-
takt von SH-Gruppen zweier Cysteine
unter Abspaltung von zwei Protonen
(Abb.1.9). Die beiden Cysteinreste miissen
sich in der Tertidrstruktur in raumlicher
Nahe zueinander befinden, das heif3t
aber nicht, dass sie in der Peptidkette
benachbart sein miissen. Sie konnen an
ganz verschiedenen Positionen in der
Aminosdurekette liegen und kommen
oft erst im Faltungsprozess in rdumliche
Nachbarschaft. Nur wenige Cysteinreste
einer Amino-sdurekette sind fiir die Aus-
bildung von Disulfidbriicken vorgesehen.
Die Disulfidbriicke ist als kovalente Bin-
dung sehr fest und stabilisiert dadurch
in erheblichem MafRe die Ausbildung der
Tertidrstruktur. Ist die Faltung abge-
schlossen, so fixieren oft Disulfidbriicken
diesen Endzustand.

e Jonische Bindungen sind schwécher als
kovalente Bindungen. Sie treten zwi-

Abb. 1.8

Tertiartruktur des Enzyms Sulfitoxidase. Die verschiedenen a-Helices
und B-Faltblatter sind durch unstrukturierte Abschnitte der Amino-
saurekette miteinander verbunden und haben sich zur Tertiarstruktur
zusammengelagert (Bildbearbeitung T. Kruse, Braunschweig).
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Bindungsarten zwischen Aminosaure-
resten. Die Aminosaureseitenketten

ragen aus dem Riickgrat der Peptidbin-
dungen heraus und gehen verschiede-
ne Wechselwirkungen miteinander ein.

lonenbindungen

Wasserstoffbriicken

hydrophobe
Wechselwirkung

Disulfidbriicken

schen ionisierten funktionellen Gruppen auf, z.B. zwischen der positiv
geladenen Aminogruppe und der negativ geladenen Carboxylgruppe,
die in den Seitenketten der sauren und basischen Aminosduren vor-
kommen (Abb. 1.9). Auch zwei Carboxylgruppen kénnen tiber ein zwei-
wertiges Kation eine ionische Briickenbindung eingehen.

e Wasserstoffbriicken sind elektrostatische Wechselwirkungen, die
zwischen einem Wasserstoffatom, das an ein elektronegatives Atom
gebunden ist, und einem Atom mit einem freien Elektronenpaar (z.B.
O- oder N-Atom in der Peptidbindung) auftreten. Im Vergleich zur



