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Vergleichende Organellographie 
Von A. FREY-WYsSLING 

I n s t i t u t  fiir A l lgemeine  B o t a n i k  d e r  E i d g e n b s s i s c h e n  T e c h n i s c h e n  H o c h s c h u l e  Ziir ich (Schweiz)  

Das Elektronenmikroskop hat neben dem Zellkern 
der Eukaryonten und den Plastiden der autotrophen 
Pflanzen folgende Organelle als Bestandteile aller 
aeroben Zellen der Metabionten enthfillt : 

Plasmalemma (Plasmamembran) 
Endoplasmatisches Reticulum (ER) 
Gotgi-Apparat 
Polysomen 
Lysosomen 

Streng genommen di~rfen diese neuen Zelldifferenzie- 
rungen erst als Organelle bezeichnet werden, wenn ihre 
Funktion bekannt ist. Zu diesem Zweck sollte man 
ihren Metabolismus und ihre Entwicklungsgeschichte 
kennen. Die Stoffwechselphysiologie kann vorl/iufig 
nur herangezogen werden, wenn es gelingt, die betref- 
fenden Systeme zu isolieren und ihre biochemischen 
F~higkeiten in vitro zu untersuchen, wie dies einerseits 
bet den sogenannten Plasmapartikeln (Ribosomen, 
Polysomen, Lysosomen, Sph~rosomen) und anderer- 
seits bet den geschlossenen Systemen der Plastiden und 
Mitochondrien, die durch eine Doppelmembran gegen- 
fiber dem Grundplasma abgegrenzt sind, der Fall ist. 
Bet den offenen Systemen des ER und des Golgi- 
Komplexes, deren ]3estandteile eine einfache Membran 
aufweisen und das Grundplasma derart durchwachsen, 
dass eine quantitative Trennung zur Zeit unm6glich 
scheint, ist man jedoch auf das Studium des Form- 
wechsels dieser Strukturen angewiesen. 

Dabei k6nnen die in der vergleichenden Anatomie 
aus Phylogenie und Ontogenie abgeleiteten Begriffe der 
Homologie und der Analogie herangezogen werden. 
Zum Beispiel weisen die Membranen der Plastiden, der 
Mitochondrien, des Plasmalemmas, des ER und der 
Golgi-K6rper alle einen dreischichtigen Bau auf. Nach 
den Ergebnissen der Gefrier~itzung zu schliessen 1, be- 
stehen sie aus zwei/iusseren massenreicheren Lamellen 
und einem zentralen massen~irmeren Stratum. Die 
erstaunliche morphologische Einheitlichkeit dieses 
~ Sandwich-Modelts~> hat ROBERTSO~ e dazu geftihrt, es 
als Einheitsmembran (unit membrane) zu bezeichnen 
und dieser eine in allen F~illen gleichartige Feinstruktur 
zuzuschreiben. Es kann indessen, wiederum mit Hitfe 

der Gefrierlttzung, gezeigt werden, class solche <~Ein- 
heitsmembranem> in der Aufsicht je nach ihrer Her- 
kunft ganz verschiedene Molekularstrukturen auf- 
weisen 3, so dass also die gleichartige Erscheinungsform 
auf Ultrafeinschnitten nach Fixierung mit Osmium- 
s~ure oder Kaliumpermanganat lediglich eine Analogie 
vorstellt. Will man dagegen feststetlen, welche Mem- 
branen miteinander homolog sind, d.h. welche ent- 
wicklungsgeschichtlich miteinander zusammenh~ngen 
und gegenseitig auseinander hervorgehen, muss man 
die ontogenetische Entwicktung und die Wandlungs- 
f~higkeit der Organelle studieren. Dies soll hier, soweit 
solche Untersuchungen fiberhaupt vorlicgen, in ver- 
gleichender Weise geschehen. 

(1) End@lasmatisches Reticulum (ER) und Kernhiille 

Das ER kann je nach der physiologischen Aktivit~t 
einer Zelle reich entwickelt oder aber nur in wenigen 
k~irglichen StrAngen im Grundplasma eingebettet sein. 
Als Funktion wird ihm die Verteilung yon Metaboliten 
in der Zelle zugeschrieben, aber auch die Synthese von 
ergastischen Substanzen (z.B. Glykogen) und Enzy- 
men (z.B. Zymogengranula im Pankreasa). Auch 
k6nnen Liposomen, Sph~rosomen 5 und wahrscheinlich 
ebenfalls Lysosomen 6,7 von den Enden seiner ver- 
zweigten Aste abgeschntirt werden. 

Von grosser Bedeutung sind die Beziehungen des ER 
zur Kernhtille. Diese besteht aus einer Doppelmem- 
bran, so dass also eine ~ussere und eine innere Kern- 
membran vorhanden sin& Der yon ihnen eingeschlos- 
sene Spaltraum steht in oftener Verbindung mit dem 
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J. D. ROBERTSON, Bioehem. Soc. Symposia (Cambridge Univ. 
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H, Moor und K. M~0HLETHALER, J. Cell Biol. 17, 609 (1963). 
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Hohlraumsystem des ER. Die serumartige Hfissig- 
keit, mit welcher die Kan~ilchen und Kavernen des 
ER  angefiillt sind und die wit als Enchylema be- 
zeichnen ~, umsptilt also auch den Kern in diesem 
perinuklearen Spaltraum. 

Bei jeder Mitose zerfitllt die Kernhfilte in kleine Teil- 
stticke und Bl~schen, die von Elementen des ER  nicht 
unterscheidbar sind 8. Sic werden auf die beiden Toch- 
terzellen verteilt und rekonstituieren sich in der Telo- 
phase zu den Htillen der beiden neuen Kerne. Die 
Kernmembranen werden also wlihrend der Mitose 
nicht v611ig eingeschmolzen, sondern es bleiben Bruch- 
teile davon ftir die Regeneration der neuen Kernhiillen 
erhalten. Dureh Ausstiilpung der ~iusseren Membran 
der rekonstituierten Kernhfille k6nnen neue fi~ste des 
ER entstehen. Ob das gesamte ER-System auf solche 
Weise aus der Kernhiille hervorgeht, ist unbekannt;  
aber sic besitzt zweifellos die potentielle F~ihigkeit, das 
ER zu regenerieren. 

Wenn nach einer Phase physiologischer Aktivit~tt 
ein Tell der ER-Str~tnge in der Zelle verschwindet, 
muss man annehmen, dass diese im Grundplasma auf- 
gegangen sind. Es w~re daher interessant zu wissen, ob 
der umgekehrte Prozess m6glich ist, n~imlich, wie 
WHALEY 9 vermutet,  die Bildung yon ER-Membranen 
aus dem Grundplasma. Es besteht somit die Frage, ob 
die de-novo-0rganisation der ER-Membranen durch 
das <dmmogene~ Grundplasma geleistet werden kann, 
oder ob hierffir ein molekularbiologisches Muster 
durch die Kernmembran geliefert werden muss. 

Anf~inglich neigte man dazu, die ER-Membranen als 
Einsttilpungen des Plasmalemmas aufzufassen '°m. 
Durch solche Einstfilpungen bis zur Kernhiille wiirden 
indessen offene Kapillarverbindungen des perinuklea- 
ren Raumes mit dem Aussenmedium entstehen e. Es 
kann jedoch gezeigt werden, dass keine direkten 1Jber- 
g~tnge der Plasmamembran in die ER-Membranen 
existieren 1. Vielmehr bestehen Plasmalemma und ER  
aus voneinander unabh~ngigen Hautsystemen. Sic un- 
terscheiden sich auch durch ihre M~ichtigkeit, indem 
die ER-Membranen in der Regel etwa 75 A, die 
Plasmamembranen jedoch gew6hntich mindestens 
100 A dick sind. 

(2) Plasmalemma 

Die Funktionen des Plasmalemmas sind erstaunlich 
vielf~iltig. Altbekannt ist die Semipermeabilit/it der 
Plasmamembran, die nur aufrecht erhalten bleibt, so- 
lange die Zelle lebt, so dass also die spezifische Fein- 
struktur des Plasmalemmas offenbar nur unter st~indi- 
ger Energiezufuhr dynamisch vor ihrem Zusammen- 
bruch zu einer gr6ber struierten holopermeablen Mere- 
bran bewahrt werden kann. Ferner kommen dem 
Ptasmalemma verschiedene enzymatische F~ihigkeiten 
zu und man findet die entsprechenden Fermente h~ufig 
in der Plasmamembran inkorporiert (z.B. ~2). Es ver- 

mag Ionen und N~hrmolekfile, die durch die Semi- 
permeabilitfit eigentlich ausgesperrt sein sollten, unter 
Energieaufwand (ATP) aktiv ins Zellinnere zu schleu- 
s e n .  

Wie durch Gefrieritzung gewonnene Aufsichtsbilder 
zeigen, besitzt das Plasmalemma eine komplizierte 
Mosaikstruktur. Bei der Hefe wurden Bezirke yon be- 
sonders grossen Partikeln mit 180 A Durchmesser ge- 
funden, die anscheinend die Glukanfibrillen des Zell- 
wandgeriistes synthetisieren 8. Wie eine so kompliziert 
gebaute Membran ihre Oberfl~iche beliebig vergr6ssern 
kann, z, B. beim Vorschieben von Pseudopodien, bleibt 
vorl~iufig r~itselhaft. Wenn man einen Protoplasten 
mikrurgisch durchschneidet, wird die Schnittfl~tche so- 
fort wieder mit einer Ptasmahaut bedeckt. Es w/ire 
interessant zu wissen, wie eine solche pl6tzlich ent- 
standene feste Haptogenmembran x3 wieder die dyna- 
mische Molekularstruktur des PlasmMemmas zurtick- 
erlangt. 

Damit kommen wir zur Frage, ob das Grundplasma 
befiihigt ist, das Plasmalemma ohne Kontakt  mit 
einer bereits vorhandenen Plasmamembran aufzu- 
bauen. Dieses Problem kann wohl kaum get6st werden, 
denn hiezu mtisste man ja eine Zelle vollst~indig sch~i- 
len k6nnen. Dagegen ist der umgekehrte Vorgang, 
n~imlich die Einschmelzung der Plasmamembran im 
Grundplasma wohlbekannt. Bei der Pinocytose werden 
durch Einsttilpung des Plasmalemmas sublichtmikro- 
skopische Blfischen, geffillt mit Aussenfltissigkeit, in 
die Zelle aufgenommen. Diese Pinocytosebliischen, die 
sich yon der Plasmahaut abl6sen, besitzen ihrer Ent-  
stehung gem/iss eine vom Plasmalemma abstammende 
Membran. Sic k6nnen die ganze Zelte durchwandern 
und auf der andern Zellseite ihren InhMt wieder ab- 
geben, wobei sich ihre Haut wieder in das Plasma- 
lemma einffigt. Dieser Vorgang kann z. B. in den Endo- 
thelzellen der Blutkapillaren beobachtet werden. In 
der Regel wird jedoch der Inhalt der Pinocytosevesikel 
durch Aufl6sung der Bliischenwand ins Grundplasma 
aufgenommen. Das Plasmalemma kann somit durch 
Einschmelzung oder Verdauung in Grundplasma iiber- 
gefiihrt werden. 

(3) Golgi-A ppara~ 

Der Gotgi-Apparat, auch Golgi-Komplex oder Dic- 
tyosom genannt, besteht aus Serien yon tellerf6rmigen 
Lamellen. Jeder Teller wird yon einer einfachen Mere- 
bran gebildet, die einen engen interlamellaren Spalt- 
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raum umschliesst. Dieser Golgi-Membran mtissen beson- 
dere synthetische F~ihigkeiten zukommen, denn die 
Bl~tschen, die vom Tellerrande abgeschniirt werden, 
enthalten wichtige Sekrete xa. In der exokrinen Pan- 
kreaszelle z.B. entwickeln sich die Blitschen zu den 
Zymogengranula l~. Interessanterweise zeigt sieh bei 
der Ausscheidung eiweisshaltiger Sekrete (Pankreas, 
Milchdriisen) eine Zusammenarbeit mit dem ER ~. 
Vom ER werden eiweisshaltige Granula abgeschntirt, 
die im sogenannten Golgi-Feld mit weiteren Stoffen aus 
Golgi-Blgtsehen, vermutlich Kohlehydraten (Sehleime, 
Milchzucker), kombiniert werden. Ob man eine Ar- 
beitsteilung postulieren daft, indem das ER  als St/itte 
der Pol?~eptidsynthese und der Gotgi-Apparat zusam- 
men mit dem Plasmalemma als Zentren der Zucker- 
polbnnerisation betrachtet warden, muss dahingestellt 
bleiben. 

Von besonderem Interesse ist die Funktion des Golgi- 
Apparates in pftanzlichen Zellen beim Zetlwandwachs- 
turn. Sowohl beim Spitzenwachstum haarartiger Zel- 
len ~n als auch bei der Bildung der sogenannten Zell- 
platte, d.h. der Anlage der Quelagand im Anschtuss an 
die Mitose ~as, liefern Golgi-Bl~tschen das Material 
far die amorphe Matrix der prim~iren Zellwand. Man 
kann beobachten, wie der Inhalt dieser Bl~tschen, die 
offenbar die Stoffe der Zellwandmatrix (wie Hemi- 
cellulosen, Uronide und Pektinstoffe) in oligomerer 
Form enthalten, durch das Plasmalemma in die extra- 
zellular gelegene plastische Zellwand geschleust wird. 
Dabei vereinigt sich die Golgi-Membran mit dem 
Plasmalemma, so dass sich die Bl~tschen nach aussen 
entleeren (Figur 1). 

Bei der Mitose geht das Plasmalemma, welches der 
neuen Zellwand anliegt, direkt aus der Membran der 
Golgi-Bl~ischen hervor (Figur 2). Dies deutet auf eine 
Homologie der Golgi-Membran mit dem Plasmalemma 
bin. 

Leider kennt man die Entstehungsgeschichte der 
Golgi-Apparate in den ]ungen Zellen nicht genau. Falls 
sie sich aus dem Grundplasma zu entwickeln verm6gen, 
w/ire hier ein Beispiel gefunden ftir die M6glichkeit der 
de-novo-Bildung plasmalemmaartiger Membranen. 

(4) Ribosomen und Polysomen 

Die Ribosomen, die als Zentren der Eiweil3synthese 
erkannt worden sind, stellen so kleine Gebilde dar, dass 
sie bereits in den Gr6ssenbereich makromolekularer 
Riesenmolekiite (Durchmesser 150 )t) hinab reichen. 
Sicher gilt dies fiir die beiden Untereinheiten, in welche 
man die Ribosomen zerlegen kann ~. Es erhebt sich 
claher die Frage, ob solche Zetlbestandteile, denen 
ja eine wichtige stoffwechselphysiologische Funktion 
zukolnmt, als Organelle bezeichnet werden sollen. 
Man mfisste dann eigenttich mit /ihnlichem Recht 
jedes einzelne Holoenzymmolektil als Organell an- 
sprechen. 

Diese terminologische Schwierigkeit ist w)rl/iufig 
gebannt worden, well die Synthese eines Eiweiss- 
molekiils nicht ein einzelnes Ribosom, sondern eine 
ganze Serie solcher Teilchen ben6tigt 20. Diese Ribo- 
somen sind auf einem Faden yon Ribonukleins~iure, 
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Fig. 2, J3ildung der Zel lp la t te  aus  (;olgi-Bliischen (aus a). G, Golgi- 
Blaschen,  PL, P lasmalcmma,  CW, Zel lwand,  PI) ,  P lasmabr t i eke  

(Plasmadesmon)  in der  sieh bi ldenden Zel lplat te .  
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die mit der Boten-RNS (messenger RNA) identifiziert 
worden ist, aufgereiht. Solche kettenartige Ribosomen- 
verNinde werden als Polysomen bezeichnet. Da sic die 
kleinste Einheit darstellen, die imstande ist Poly- 
peptidketten aufzubauen, sind die Zellorganelle far die 
EiweiBsynthese nicht die Ribosomen, sondern die 
Polysomen. 

Ob die zu einem Polysom vereinigten Ribosomen 
einen festen Verband bilden, oder ob sie ausgewechselt 
werden 21, steht zur Diskussion. Auch tiber die Onto- 
genie der Ribosomen ist man im Unklaren, seit nach- 
gewiesen worden ist, dass ihre Bildungsst~itte nicht der 
Nucleolus 22 im Kerne ist, sondern dass sie in situ im 
Cytoplasma und sogar im Stroma der Plastiden und 
Mitochondrien entstehen kSnnen 2s,2a. 

(5) Sphh'rosomen und Lysosomen 

Seit die Plasmastr6mung genauer untersucht wor- 
den ist, sind in der pflanzlichen Zelle stark licht- 
brechende Teilchen bekannt, die HANSa'EIN 2~ Mikro- 
somen nannte und die heute, naehdem der Begriff der 
Mikrosomen vieldeutig geworden ist, Sph~irosomen 
heissen, i3ber die mutmassliche Bedeutung dieser Zell- 
partikel gibt es ein ansgedehntes Schrifttum, in wel- 
chem sich die beiden Meinungen, es handle sich um 
wichtige enzymhaltige Zellorganelle ~" oder unl funk- 
tionslose Lipoidk6rperchen, heftig bek~impfen2L Die 
Ansicht, die Sph~irosomen seien St~ttten enzymatischer 
T~itigkeit, hat in dieser Kontroverse die Oberhand 
gewonnen, indem es gelungen ist, im Sph~irosomen- 
stroma saure Phosphatase 2s und andere Enz?nne ~9 
nachzuweisen. 

Die Sph~irosomen sind Abk6mmlinge des ER. Ihre 
Vorl~iufer (Prosph~irosomen) entstehen als kleine Bl~ts- 
chen durch Abschniirung blind endigender Zweige des 
ER s. Sie sind von einer einfachen Membran urngeben, 
die somit der ER-Membran homolog ist, und enthalten 
ein k6rneliges Stroma. Ausgewachsene Sph~irosomen 
k6nnen dazu iibergehen, in ihrem Innern Fet t  aulzu- 
bauen, bis schliesslieh das ganze Organell zu einem 
beh~inteten Fetttr6pfchen geworden ist (Figur 3). Die 
saure Phosphatase dtirfte bei der Fettsynthese fiir die 
dabei auftretende Transphosphorylation eine Rolle 
spielen. 

Die in der Koleorrhiza des Maiskeimlings vorkom- 
menden Sphitrosomen sind wahrscheinlich homolog 
mit den in tierischen Geweben (Leber, Niere) ent- 
deckten Lysosomen ~0, da sic neben saurer Phosphatase 
aueh Esterase, Protease und Ribonuklease enthalten ~9. 
Es sind beh~iutete Partikel, deren Inhalt imstande ist, 
den Protoptasten autolytisch abzubauen, wozu ein 
ganzes Arsenal yon Enzymen notwendig ist. Die Lyso- 
somen entstehen aus dem ER, erreichen Durchmesser 
bis zu 0,4 # und lassen sich mit Hochleistungszentri- 
fugen in Dichtegradienten aus Gewebehomogenaten 
isolieren, worauf man ihren Inhalt auf seine enzyma- 

tisehen F~ihigkeiten priifen kann. Es wird angenom- 
men, dass die Lysosomenhaut das Grundplasma vor 
antolytiseher Zersetzung schiitzt, und dass die ge- 
speicherten Enzyme im Stoffwechselgeschehen gezielt 
eingesetzt werden. 

MATILE 31 hat am Beispiel des Brotschimmels Neuro- 
spora nachgewiesen, dass Lysosomen auch in Pilzen 
vorkommen. Sie sind massgebend an der extrazellu- 
laren Eiweissverdauung beteiligt. Gibt man zu der 
N~hrl6sung Eiweiss (Gelatine, Kasein, Pepton), wet- 
den zahlreiche Lysosomen durch das Plasmalemma in 
die N~hfl6sung hinausgeschleust 3z. Falls die N~hr- 
15sung nur anorganischen Stickstoff (NH4, NO3) ent- 
hiilt, unterbleibt die auffallende Ausscheidung von 
Lysosomen. 

Durch diese Untersuchung erscheinen die SpMro- 
somen und die Lysosomen als gleichartige Organelle. 
Beide entstehen aus dem ER und enthalten Enzyme, 
die durch eine einfache Membran vom Grundplasma 
getrennt sin& Besonders interessant ist die Feststel- 
lung, dass die Membran beim Hindurchschleusen 
durch die Plasmamembran, im Gegensatz zu den Ver- 
hiltnissen beim Durchtri t t  von Golgi-Bl~isehen, nicht 
mit dem Ptasmalemma versehmilzt. In gefrierge~itzten 
Prfiparaten beobachtet man vielmehr, wie ein kreis- 
f6rmiger Wulst des Plasmalemmas nach innen um 
das Lysosom herum wXchst und sich unter diesem 
schliesst 3~. Erst wenn auf diese Weise das Lysosom 
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Fig.  3. B i idung  yon Sph~irosomen (aus i). a, Bl inder  Ast  des  ER.  b, 
Abgeschni i r tes  Bl~sehen. e, Prosph/irosom. d, Sph~irosom. e, Uber-  

gang zu e inem l, b e h a u t e t e n  Fe t t t r6pfehen .  
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20,I, 1090 (1964). 
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aus der Zelle heraus bef6rdert worden ist, zerf~illt seine 
Nembran, und sein Inhalt  mit den Proteasen ergiesst 
sich in das umgebende Milieu. Diese Feststellung ist 
ein erneuter Hinweis dafiir, dass die Membranen des 
Plasmalemmas und seiner Vorl~iufer einerseits und des 
ER  und seiner Abk6mmlinge andererseits miteinander 
nicht homolog sin& 

(6) Mitochondrien und Plastiden 

Mitochondrien und Plastiden weisen eine /ihnliche 
Ontogenie auf. Sie entstehen aus undifferenzierten, yon 
einer Doppelmembran umgebenen Partikeln, die wir 
als Initialen bezeichnet haben 3a. Ihr Inhalt besteht aus 
einem gegenfiber dem Grundplasma elektronenoptisch 
dichteren Plasma, das bei diesen Organellen als Stroma 
bezeichnet wird. Der Spaltraum zwischen den beiden 
umhfillenden Membranen wird bei den ausgewachsenen 
Organellen zum perimitochondrialen, bzw. periplasti- 
dalen Raum, der mit einer serumartigen Fliissigkeit 
angeftillt ist 34. Die Initialen lassen nieht erkennen, ob 
sie sieh sp~tter zu Mitochondrien oder Plastiden ent- 
wiekeln werden. Dies ist erst im Laufe der Organell- 
differenzierung feststellbar. 

Die Differenzierung der Initialen setzt mit einem 
starken Volulnenwachstum des Stromas (t p. 223) und 
einer Proliferierung der Innenmembran ein. Die Ein- 
sttilpungen erfolgen bei den achsial sieh streckenden 
Promitochondrien in radialer Riebtung senkrecht zur 
Zylinderoberfl~iche und bei den eher abgeplatteten 
Proplastiden in tangentialer Richtung parallel zur 
Diskusoberfi~iche. Als Ergebnis dieser Differenziernng 
entstehen die bekannten Tubuli und Cristae der Mito- 
chondrien und die flachen Blasen oder Thylakoide 35, 
welche die sublichtmikroskopische Lamellierung der 
Chloroplasten bedingen. 

Die gefalteten Innenmembranen der Mitochondrien 
tragen stromaseitig 80 ]~ grosse globulare Partikel, die 
als Oxysomen bezeichnet wurden 36. Auf Grund ihres 
Adenosindiphosphatasegehaltes besteht ihre Funktion 
in der Aufwertung des ADP zu ATP durch oxydative 
Phosphorylierung. Die Thylakoidmembranen der Chlo- 
roplasten sind gleichfalls mit grossen Partikeln vonder  
Gr6ssenordnung 100 ~, versehen. Diese haben die Be- 
zeichnung Quantasomen erhaltenaL Da sie das Chloro- 
phyll der Chloroplasten enthalten, betrachtet man sie 
als Sitz der Liehtreaktion bei der Photosynthese, wobei 
wie in den Oxysomen ADP zu ATP phosphoryliert 
wird; hier dagegen nicht auf oxydativem, sondern auf 
photosynthetischem Wege. Die Quantasomen liegen 
nicht im Inneren der Thylakoide, wie ursprtinglich an- 
genommen wurde 38, sondern wie die Oxysomen auf der 
stromaseitigen Aussenfl~iche3L Ferner kann mit HiKe 
der Gefrier~tzung festgestellt werden, dass jedes 
Quantasom aus 4 globularen Untereinheiten von 50 A 
Durchmesser besteht. Auf den sogenannten Granum- 
lamellen sind die Quantasomen dicht, oft sogar in 

dichtester hexagonaler Kugelanordnung gepackt. 
Die fiber die Granen hinausreichenden sogenannten 
Stromalamellen tragen nur vereinzelte Quantasomen 
in betr~tchtliehen gegenseitigen Abstfinden voneinan- 
der. Vermutlich kommt diese Verdiinnung der Quanta- 
somenbesetzung durch ein starkes Fl~ichenwachstum 
der Stromalamellen zustande 39. 

Die erw~ihnten morphologischen Parallelerschei- 
nungen in der Ultrastruktur der Mitochondrien und 
Ptastiden werden erg~inzt dnrch gemeinsame Ztige 
ihrer Biochemie. Beide Organelte besitzen ein Mol- 
verhtiltnis ihres Gehaltes an Lipoiden und Protein wie 
ungef~hr 1 : 1 oder, umgerechnet auf Gewichtsprozente, 
etwa wie 2:3. Beide Organelle sind St~itten der ATP- 
Synthese; ferner enthalten beide die Hydrogenasen 
DPN oder TPN und Cytoehrom, nnd in kleinen Men- 
gen Desoxyribonukleins~iure, die gegeniiber der vor- 
handenen Ribonukleins~iure stark zurficktritt 1. Wenn 
man von den Pigmenten der Chloroplasten absieht, 
sind die beiden Organelle biochemisch verbtiiffend 
~ihnlich ausgeriistet, und es erhebt sich daher die 
Frage, ob sie gegenseitig auseinander hervorgehen 
k6nnen. In der Jetztzeit  scheint dies unm6glich, denn 
die Mitochondrien sind ja St~itten der biochemischen 
Oxydation und die Chloroplasten Zentren der Reduk- 
tion. Aber vielleicht sind die beiden Organelle phylo- 
genetisch nach der Entstehung des Lebens aus einer 
gemeinsamen Wurzel hervorgegangen. Da zu ]ener 
Zeit noch keine O~-haltige, sondern eine H~-Atmo- 
sph~ire bestand, w~iren dann die Plastiden, die ihren 
Metabolismus ohne O~ durchzuffihren verm6gen, wohl 
als phylogenetiseh ~ilter als die O2-konsumierenden 
Mitochondrien zu betraehten. 

Von grosser Bedeutung ist die Frage, ob die Mito- 
chondrien als selbst~indiges Chondriom und die Plasti- 
den als selbstSndiges Plastidom in der Zelle genetisch 
unabh~tngige Systeme bilden. Bei den Chloroplasten 
liegt ein grosses Beobachtungsmaterial vor tiber von 
den Chromosomen unabhangige rein mtitterliche Erb- 
g~inge der Plastideneigenschaften und Pigmentmuta- 
tionen. Die v611ige Autonomie des Plastidoms und des 
Chondrioms wiirde besagen, dass die Zelle eine Art 
Symbiose zwischen voneinander genetisch unabh~tngi- 
gen Systemen (Genom, Chondriom, Plastidom), die 
selbstfindig mutieren k6nnen, eingeht. 

Ffir die Autonomie spricht die Vermehrung der 
Mitochondrien und Plastiden durch Teilung. Auch die 

33 K. MOIILETItALER tltld A. FREY-~VYsSLING, J.  Biophys.  Biochem. 
Cytol.  6, 507 (1959). 

34 H. RU.~KA, 4. In te rn .  Kongr. Neuropathol .  (Thienle-Verlag,  S tu t t -  
gar t  1962), vol. 2, p. 42. 

z:, W. MZ~NKE, Aml. Rev. P l an t  Physiol .  1.1, 27 (1962). 
3G .13. CHANCE, |(. ~V, ESTAIIROOK ttlld CII.-P. LV.E, Science l lO, 379 

(1963). 
a7 M. CALVIN, ScitqIge [,JS, 8J ~) (t962).  
38 R. B. PARK mid N. G. PON, J.  tool. Biol. 3, 1 (1961), 
39 t,(. MI~IILETIIALER, mfmdtiche Mi t t e ihmg (1965). 
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Promitochondrien und Proplastiden k6nnen sich teilen. 
Doch hat man bisher noch nie Teilungsstadien der 
Initialen beobachtet, l~ber deren Herkunft  ist man im 
Ungewissen. Bei der Dedifferenzierung von Zellen vor- 
g~ingig der Regeneration eines neuen Teilungsgewebes 
kann man feststellen, wie Mitochondrien und Plasti- 
den, bevor sie degenerieren, durch Sprossung Initialen 
abschnfiren 4°m. Aber in den Eizellen kommt  diese 
Art der Organellverjtingung nicht vor. Man nimmt 
daher an, dass die Organellsysteme in Form von akti- 
ven Mitochondrien und Proplastiden vertreten seien. 
In gewissen F/illen, wie z.B. in den Eizellen des Adler- 
.farnes 42 und den Zygoten von P i n u s  43, ist jedoch ge- 
funden worden, dass s/tmtliche vorhandenen Zell- 
organelle degenerieren und dann vom Kern aus neu 
gebildet werden durch Aussttilpung der Kernhtille. Die 
Doppelmembran der Evaginationen schliesst Nukleo- 
plasma und chromosomenfremde DNS ein a*. Diese 
Beobachtungen sind als unvereinbar mit den Ergeb- 
nissen der genetischen Experimente erkl~rt worden aS. 
Die bestehende Misshelligkeit scheint mir indessen kein 
unl6sbares Problem, denn die vom Kerne abgeschnfir- 
ten Initialen enthalten ja keine Bestandteile des Ge- 
noms, sondern nur Nukleoplasma; und da das Nukleo- 
plasma durch die Poren der Kernhtille in oftener Ver- 
bindung mit dem Grundplasma steht, so dass man 
diese beiden Matrices nicht voneinander differenzieren 
kann, k6nnte die matrokline Plastidenvererbung eben- 
sogut durch das Nukleoplasma vermittelt  werden, wie 
man eine mtitterliche Plasmavererbung durch das 
Plasmon nachgewiesen hat 46. 

Schwieriger wird die Sachlage, wenn man die 
Homologie der Organellmembranen abzuklfiren ver- 
sucht. Falls das Chondriom und das Plastidom selb- 
stiindige autonome Systeme sind, w/iren ihre Httllen 
Membranen sui generis, die nichts mit irgendwelchen 
anderen Membranen zu tun hfitten. Die M6glichkeit 
ihrer Entstehung durch Abschntirung yore Kern 
wiirde indessen eine Homologie yon Kernhfille und 
Organellhfille voraussetzen, und da die Kernhfille mit  
den Membranen des ER homolog ist, wfiren auch die 
Organellhfillen ursprfinglich vom ER herzuleiten. 
Irgendeine Beziehung zwischen ER und Mitochon- 
drien- oder Plastidenhtillen ist indessen nie festgestellt 
worden. Cytologisch sind dies voneinander unabh~n- 
gige Hautsysteme. 

Weitere Unklarheiten ergeben sich, wenn man die 
neuesten Feststellungen fiber den Ursprung der Thyla- 
koide bei den Blaualgen heranzieht. Bei diesen Pro- 
karyonten ist die C02-Assimilationst~ttigkeit nicht in 
Plastiden lokalisiert, sondern sie wird vom Chromato- 
plasma, d.h. von grfi,a gef~rbten Plasmabezirken 
durchgeftihrt. Im  Elektronenmikroskop erweist sich 
das Chromatoplasma als mit Quantasomen besetztes 
Thylakoidsystem, das ins Grundplasma eingebettet ist 
und keine Abgrenzung gegentiber den pigmentlosen 
Plasmabezirken zeigt. Bei Oscillatoria 47 und Nostoc 4s 

ist es gelungen, die Neubildung von Thylakoiden zu 
beobaehten; sie entstehen aus Einsttilpungen des 
Plasmalemmas. Wenn man bedenkt, welch vielseitige 
Aufgaben das Plasmalemma fibernimmt und wie es bei 
den Prokaryonten,  die keine Mitochondrien besitzen, 
auch ftir den Atmungsprozess in Anspruch genommen 
wird, so scheint eine Homologie zwischen Plasma- 
lemma und Cyanophyceen-Thylakoiden nieht abwegig. 

Wenn man jedoch eine solche Homologie auf die 
h6heren Pflanzen tibertr~igt, wtirde dies besagen, dass 
die Membranen der Organelle einerseits vom E R  und 
andererseits vom Plasmalemma abstammen k6nnen, 
so dass also alle Membrantypen gegenseitig auseinan- 
der hervorgehen k6nnten und somit alle miteinander 
homolog w~iren. Nun ist aber oben eindeutig festge- 
stellt worden, dass die ER-Membran und die Plasma- 
membran  entwicklungsgeschichtlieh nichts miteinan- 
der zu tun haben. 

Man k6nnte die entstandene Schwierigkeit dadurch 
zu 16sen suchen, dass man annimmt, die Aussenmem- 
bran der Mitochondrien und Plastiden habe als Phasen- 
grenze gegentiber dem Grundplasma mehr den Charak- 
ter einer ER-Membran,  w/ihrend die Innenmembran 
mit  den grossen Partikeln, die sie tragt,  eher dem 
Plasmalemma gleiche. Unter der Voraussetzung, dass 
die Ableitung von Initialen aus Kernprotuberanzen 
richtig ist, w~tre dann nur die Aussenwand der Kern- 
htille mit  der ER-Membran homolog (beide tragen 
Ribosomen und das E R  entsteht durch Aussttilpung 
der Aussenwand allein). Die Innenmembran der Kern- 
htille w~ire dagegen eher mit  dem Plasmalemma ver- 
wandt, und bei den Aussttilpungen der ganzen Kern- 
hfille wtirde von dieser Quelle aus eine plasmalemma- 
artige Membran ins Innere der Mitochondrien und 
Plastiden gelangen. 

Solche Spekulationen entfernen sich jedoch zu weir 
von den bis jetzt erarbeiteten festen Tatsachen. Vor- 
l~ufig l~sst sich jedenfalls ausser dem Ribosomen- 
besatz der Kernaussenmembran kein morphologischer 
Unterschied zwischen der Innen- und der Aussen- 
membran  der Kernhfille beobachten, denn sie gehen 
in den Kernporen kontinuierlich ineinander tiber, find 
wenn die Kernhtille bei der Mitose in ER-Bl~ischen 
zerfXllt, l~isst sich tiberhaupt nicht mehr feststellen, 
was ursprtinglich ihre Innen- und was ihre Aussenwand 
war. 

40 K. VON MALTZAHN und K. M(IHLETHALER, Exper .  18, 315 (1962). 
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Wahrscheinlich wird sich erst in der Zukunft mit 
Hilfe der biochemischen Molekularbiologie entscheiden 
lassen, ob und wie sich die verschiedenen Membran- 
systeme in der Zelle voneinander unterscheiden. 

(7) Schlussfolgerungen 

Auf Grund der ontogenetischen Organellentwicklung 
k6nnen folgende Homologien festgestellt werden: 

(a) Das ER ist mit dem Enchylema und der Aussen- 
wand der Kernhtille homolog. Aussttilpungen der 
Kernaussenwand k6nnen neue ~,ste des ER  bilden. 
Die Sph~trosomen und die Lysosomen, die als bl~tschen- 
f6rmige Abschniirungen von blinden ER-Asten ent- 
stehen, sind beides Organelle, welche Enzyme ent- 
halten. Offenbar ist das ER  befithigt, mit Hilfe der ihm 
anhaftenden zu Polysomen vereinigten Ribosomen 
solche spezifischen Eiweil3stoffe aufzubauen. 

(b) Das Plasmalemma entsteht bei der Mitose aus 
der Membran von Golgi-Blaschen, die Kohlehydrate 
einschliesshch Uronide enthalten. Diese beiden Mem- 
bransysteme sind daher homolog. 

(c) Dartiber, ob die Mitochondrien und Plastiden in 
frtiheren Epochen der Erdgeschichte bei den sogenann- 
ten Eobionten miteinander homolog waren, und ob die 
Membranen dieser Organelle mit anderen Membran- 
systemen homolog sind, lassen sich nur unbeweisbare 
Hypothesen aufstellen. 

(d) Nach dem Prinzip ~ Structura omnis e structura}~ 
miissen fiir alle Zellorganelle gewissermassen Muster 
vorhanden sein. Ob dieses Muster durch einen DNS- 
Code wie bei der durch das Genom gesteuerten EiweiB- 
synthese festgelegt ist, oder ob h6here Einheiten wie 
Membranstiicke oder entspreehend der Theorie eines 
autonomen Plastidoms ganze, schon weitgehend dif- 
ferenzierte Proplastiden als Muster dienen, sind bren- 

nende Probleme, die heute der vergleichenden Or- 
ganellographie gestellt sind. 

Summary. The study of the ontogeny of the different 
cell organelles reveals the following homologies: The 
endoplasmic reticulum (ER) and the nuclear envelope 
are of the same essential nature. The spherosomes of 
plant cells and the lysosomes of animal cells, both pro- 
duced by the ER and containing enzymes, are homo- 
logous. The matrix of the plant cell wall and mucilages 
originate from secreted Golgi vesicles. The ER syn- 
thesizes proteins (enzymes) and the Golgi apparatus 
carbohydrates, uronides, and pectic material. During 
mitosis the new plasmalemma derives from Golgi 
membranes. Therefore, Golgi membranes, plasma- 
lemma, and also the membrane of pinocytosic vesicles 
are homologous. 

A more delicate problem is the interrelationship of 
double membranes. If tile controversial derivation of 
mitochondria and plastids from evaginations of the 
nucleus should turn out to be consistent, the nuclear 
envelope would be homologous with the double mem- 
branes and the nucleoplasm with the stroma of these 
organelles. Further, the nucleoplasm and the cyto- 
plasmic groundplasm which are in open contact 
through the pores of the nuclear envelope seem to be 
of the same nature. 

According to the principle <~Structura omnis e 
structura~, some pattern must exist for the ontogeny 
of all cell organelles. Whether this pattern is repre- 
sented by some DNA code, as for the synthesis of 
specific proteins, or whether preformed ultrastructures 
or even permanent proorganelles, such as proplastids, 
function as permanent models, will be fascinating 
problems to be solved in the future by the endeavours 
of comparative organellography. 
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O n  t h e  S t r u c t u r e  of  t h e  N a t u r a l  D i p e p t i d e  
N - A c e t y l - a s p a r t y l - g l u t a m i c  Acid ( N A A G A )  

Recently, studying the distribution of N-acetyl-aspartic 
acid (NAAA) throughout the rabbit neuraxis, CURATOLO 
isolated a new dipeptide, which was identified as N-acetyl- 
aspartyl-glutamie acid (NAAGA) on the basis of the inter- 
mediate break-down products of its gradual hydrolysis 1. 

We now wish to report the synthesis of the two isomeric 
dipeptides, N-acetyl-e-I.-aspartyl-l.-glutamic acid (I) and 
N-acetyl-l/-L-aspartyl-i.-glutamic acid (II), and the corn- 

plete identity of the natural metabolite with the dipeptide 
(II). The a-peptide (I) and the fl-peptide (II) were ob- 
tained through independent and univocal routes. 

Acetylation of fl-methyl-L-aspartate with acetic an- 
hydride gave the fl-methyl-N-acetyl-L-aspartate with 
m.p. 144-145 ° and [a]~2o = 9 ° (C10 in ethanol). The 
acetyl derivative, by reacting with diethyl-L-glutamate 

1 A. CURATOLO, Abstr. Vlth Int. Cong. Biochem. New York. 
V-E-98 (1964). 


