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yet nevertheless its identity can be recognized under
all such transmutations. So in the evolutionary story
of the cerebellum there appeared in the dorsal lip of
the rhombencephalon of the primitive vertebrate a
special neuronal structure with inherent properties of
design that lent themselves to development for all the
computational problems confronting the evolving or-
ganisms in the growing complexities of their struggle
for survival. We can glimpse this primordial process
and its history in retrospect by imaginative insight
based on the cerebellar structure and function of
existing vertebrates. Our present understanding is
very fragmentary and inadequate for this historical
task. A tremendous program of investigation for the
future can be organized in relationship to the evolu-
tionary problems here outlined.

I am moved to finish my account of this fascinating
story of the evolution of cerebellar design by a quota-
tion from SHERRINGTON in his book “Man on his
Nature” [26]: “Even should mind in the cataclysm
of Nature be doomed to disappear..., man will have
had his compensation: to have glimpsed a coherent
world and himself as item in it. To have heard for a
moment a harmony wherein he is a note. And to
listen to a harmony is to commune with its Compo-
ser?”’
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Ultrastrukturen bei kalkschaligen Foraminiferen

CHRISTOPH HEMLEBEN
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Die Gehiuse-Feinstruktur der kalkschaligen perfora-
ten Foraminiferen spielt eine immer wichtigere Rolle
bei Untersuchungen stratigraphischer, phylogeneti-
scher und taxionomischer Art. Diinnschliff-Methoden
und Untersuchungen mit dem Elektronen-Transmis-
sionsmikroskop (ETM) werden schon seit vielen Jahren
erfolgreich angewandt. Die methodische Untersu-
chungsliicke zwischen Lichtmikroskop und ETM kann
jedoch erst seit etwa finf Jahren durch das Elektronen-
Rastermikroskop (ERM) zum gréften Teil tiberbriickt
werden. Hier soll gezeigt werden, welcher Fortschritt
in den Untersuchungen mit dem Elektronen-Raster-
mikroskop erzielt werden konnte.

Bisherige Kenninisse

Aus den zahlreichen Publikationen iiber die Fein-
struktur von Foraminiferen-Gehdusen seien hier nur
drei Arbeiten herausgegriffen, die unsere Kenntnis
wesentlich erweitert haben. Reiss [5, 6] entwarf, auf
den Ergebnissen von Swmout [7] aufbauend, eine
Klassifikation der perforaten Foraminiferen nach ihrer
Feinstruktur im Diinnschliff-Bild. Danach lieBen sich

vier Typen unterscheiden: lagenid, monolamellid, bi-
Jamellid und rotaliid. Ausschlaggebend ist bei allen
vier Typen die Art des Kammer-Anbaus und die Lage
der Primirmembran. Ein weiteres iibergeordnetes
Merkmal liefert die Feinstruktur mit radialen oder/und
granuliren Wandstrukturen. Fiir diese konnten TowE
und Ci1FerLI [8] mit Hilfe des ETM zeigen, daB die
c-Achsen der Kristalle eine bevorzugte Orientierung
aufweisen. Im Gegensatz dazu zeigen die Kristall-
nadeln der ,,porzellanschaligen’ Foraminiferen so gut
wie keine Orientierung.

Priparationstechnik

Dank der verhiltnismaBig einfachen und raschen Pré-
paration lassen sich jeweils viele Exemplare einer Art
untersuchen. Zum Teil mit Ultraschall gereinigte und
kiinstlich angebrochene Exemplare wurden in Gruppen
zu 20 auf einem zum ERM-Stereoscan der Cambridge
Instrument Company passenden Aluminium-Tréger
aufgeklebt. Zum Festkleben wurden alle gingigen
Klebestofte probiert, wobei sich das Aufkleben auf
einen doppelseitig klebenden Papierstreifen als beste
Technik erwies.
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Bedampft wurde in den meisten Féllen mit einer
Au/Pd-Legierung bis zu einer Dicke von 500 A, in
wenigen Féllen — nidmlich bei Aufladung organischer
Substanzen -— auch bis 800 A. Untersucht warde mit
dem ERM Stereoscan; die Bilder wurden mit 100 sec
auf einen KB 14-Film abgerastert.

Gehduse-Ultrastyrukturen

Porzellanschalige Foraminiferen

Querbriiche rezenter porzellanschaliger Foraminiferen
(z.B. Quingueloculina seminmium LINNE, Peneroplis
planatus (F1cHTEL und MoLL) zeigen bei VergréBerun-
gen itber 5000x ein mehr oder weniger lockeres
Haufwerk von Calcit-Nadeln, die keinerlei bevorzugte
Orientierung zeigen (Iig. 1). Nur an der Innen- und
AuBenseite der Gehduse-Wand liegen oberflichen-
parallele Nadeln, die noch mit organischen Substanzen
verkittet sind (Fig. 1). Linge und Dicke der Nadeln
scheinen von Gattung zu Gattung etwas zu variieren.
So hat Peneroplis lingere und diinnere Nadeln als
z.B. Quinqueloculina. Allerdings wird dieser Unter-
schied bei fossilen Exemplaren wieder abgeschwicht:
Eine stdrkere ,,Verfilzung” der Nadeln bahnt sich
bereits zu Lebzeiten der Foraminifere an. Bei dlteren
Kammern ist die Kompaktierung starker als bei jiinge-
renn Kammermn, deren Winde mehr aus einem lockeren
Nadel-Haufwerk bestehen. Durch postmortale Ein-
flisse (Diagenese) wichst der Zwischen-Nadel-Bereich
vollends zu, so daB der Eindruck einer ,,ultra-granu-
liren” Wand entsteht. Ein echtes Dickenwachstum
scheint bei den Porcellanea zu fehlen, denn es tritt
keinerlei Lamellierung auf. Eine solche miiite deutlich
zu sehen sein, da auch an ehemaligen Oberflichen die
flichenhafte Orientierung der Nadeln erhalten bleibt
und als Lamellengrenze hervortreten wiirde. Nur im
Miindungsbereich kénnen mehrere Lagen iibereinander
liegen. Sie dienen wohl der Verstirkung der Miindung
und des Miindungszahns. Also treten, wenn auch nur
in kleinen Bereichen, auch bei den porzellanschaligen
Foraminiferen Wachstumslamellen auf. Sonst vollzieht
sich die Auskristallisierung offenbar in einer vielleicht
kolloidalen Losung zwischen zwei Membranen, aber
im wesentlichen ohne die steuernde Wirkung einer
besonderen Matrize.

Die verhiltnismifBig einheitliche Gestalt der Nadeln
ist wahrscheinlich durch pH-Wert, Verunreinigungen
(Spurelement-Beimengungen) der Lésung und vorhan-
dene Ca-Ionen [8] bedingt. Der Mundungsbereich ver-
halt sich vermutlich deshalb anders, weil hier eine
differenzierte, matrizen-gesteuerte Morphologie (z.B.
Miindungszahn) aufgebaut werden muf3. Kompromisse
zwischen Kristallform und Oberflichen-Morphologie
eritbrigen sich, da aus einem Nadel-Haufwerk alle
eckigen bis runden Formen gebildet werden kénnen.

Perforate Foraminiferen

Grundsitzlich anders sind die Gehduse der perforaten
Foraminiferen aufgebaut. Hier kann sich die  Wand
durch additives Lamellenwachstum kontinuierlich ver-
dicken, sei es durch unabhingige Verdickung der
einzelnen Kammerwand oder durch Auflagerung beim
Anbau einer neuen Kammer. Die Art der Kristalle
(granuldr oder radial-prismatisch) spielt dabei keine
Rolle. Jede neue Lamelle entspricht einem besonderen
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AusscheidungsprozeB, der durch steuernde organische
Matrizen kontrolliert wird; dabei bleiben die Kalk-
lamellen durch Membranen voneinander getrennt. Diese
sind bei fossilen Exemplaren weitgehend aufgeltst, so
daB die einzelnen Kalklagen deutlich hervortreten.
Dickenwachstum findet beim lageniden, monolamel-

Fig. 1. Querbruch einer Kammerwand von Peneroplis planatus
(FicuTeL u. MoLryr). Der obere Teil des Bildes zeigt die Oberflache
des Gehduses mit zu ihr parallel angeordneten Calcit-Nadeln, Im
Innern der Kammer-Wand sind die Nadeln ungeordnet locker
arrangiert; 12450fach

Fig. 2. Querbruch einer Kammerwand von Gu#tulina sp. Die radial
gebaute Wand ist von zahlreichen Feinstporen durchzogen (Pfeil)
Im unteren Bildteil ist die rauhe Kammer-Innenfliche zu sehen;
2280fach

laren und rotaliiden Bau-Typ nur in einer Richtung
statt, ndmlich nach auflen. Die Primdrmembran bildet
dazu die Basis [1].

Als Beispiel einer lageniden Gehiusewand sei die Gat-
tung Guftulina genannt, deren Wand aus senkrecht
zur Oberiliche angeordneten Calcit-Fasern (Prismen)
besteht (Fig. 2). Die Oberfliche selbst ist in der Regel



Fig. 3. Querbruch eines Kammer-Ansatzes von Cibicides lobatulus
(WALKER u. Jacos), Die Primidrmembran dieser bilamelliden, granu-
liren Art liegt etwa in der Mitte der Gehiusewand (Pfeil). Innen-
fliche im unteren Bildteil; 1710fach

Fig. 4. Querbruch einer Kammerwand von Globigerinoides ruber
(p’OrB.). Die noch sehr junge Kammerwand ist aus kérnigem
Calcit aufgebaut, der von organischem Material umgeben ist. Noch
liegt die Primdrmembran als Diaphragma in der Mitte der Kammer-
wand; innen und auBen wurde also gleichviel Kalk angelagert;
7900fach

Fig. 5. Querbruch einer Kammerwand von Globogquadrina duterive
(D'OrB.) mit mehrfach gegliedertem Zuberen Lamellen-Komplex
und hellgeténter Primirmembran. Im oberen Teil des Wandquer-
schnittes ist bereits eine geringmichtige Calcit-Kruste ausgebildet;
1050fach

von einer diinnen Haut iiberzogen, die die Spitzen
der Prismen verdeckt. Auf der Innenseite aber treten
die Faser-Enden als Rhomboeder-Flichen deutlich
hervor. Die ganze Wand wird von diinnen Kandlchen
(Feinstporen mit einem Durchmesser unter '/, ) senk-
recht zur Oberfliche durchzogen. Im Gegensatz zum
porzellanschaligen ist die Wand des lageniden Typs
sehr dicht und wird daher bei der Fossilisation kaum
verindert. Hier kann es nur zu vollstindiger Um-
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kristallisierung kommen, die dann jedoch deutlich zu
erkennen ist.

Andere Verhdltnisse liegen beim bilamelliden Gehduse-
Typ vor. Hier wird Calcit sowohl nach aullen als
auch nach innen lagenweise ausgeschieden ; dabei bildet
die Primdrmembran eine Trennfuge zwischen innerem
und duBerem Lamellen-Komplex. Innerhalb der Ge-
hiusewand kann die Lage der Primdrmembran etwas
variieren: So liegt sie bei Cibicides lobatulus (WALKER
und Jacos) etwa in der Mitte (Fig. 3), bei den plankto-
nischen Foraminiferen dagegen immer im unteren
Drittel der Wand; d.h. in diesem Fall werden nach
innen weniger Lamellen ausgeschieden als nach aulen.
Junge, noch diinne Kammerwinde zeigen granulire
Strukturen mit viel organischer Hiill-Substanz (Fig. 4).
In der Regel sind diese Korner kleiner als 1/, u. (micro-

Fig. 6. Querbruch eines Kiels von Globorotalia menardit (p’ORB.),
radial gebaute Calcit-Kruste zeigend; 425fach

granular; [4]) und kénnen auch spiter noch die frithe-
sten Kammerteile (z. B. Septen) kennzeichnen. Spitere
Kammerwinde machen einen bedeutend kompakteren
Eindruck und kénnen teilweise radial gebaut aussehen,
indem einzelne Calcit-Kérner zu ,,Pseudo-Prismen'’
zusammenwachsen, so daf eine Art Korn-Gradierung
entsteht. Durchgehende Prismen wie beim lageniden
Bautyp treten aber nie auf, da die beiden Lamellen-
Komplexe ihrerseits aus vielen — durch Sekundér-
Membranen voneinander getrennten — Kalk-Lamel-
len bestehen (Fig.5). Erst durch postmortale, diage-
netische Verdnderungen kann sekunddr eine primér
granulire Wand in eine solche mit , pseudoradialer*
Struktur umgewandelt werden. Daher ist bei der
Beurteilung fossiler Exemplare besondere Vorsicht
geboten. Bei vielen planktonischen Foraminiferen treten
dagegen echte Radial-Strukturen auf, wie sie fiir die
. Calcit-Kruste charakteristisch sind (Fig. 6). Diese
Kruste legt sich —von dlteren zu jiingeren Kammernan
Dicke zunehmend [2] — iiber das ganze Gehduse und be-
steht aus langen Prismen, deren Rhomboederflichen
(1011) an der Oberfldche deutlich hervortreten. Da der-
artige Strukturen auch an lebend gefangenen Exempla-
ren auftreten, handelt es sich unzweifelhaft um eine pra-
mortale Bildung; radiale und granuldre Strukturen
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treten also hier an ernem Gehduse auf. Ein weiteres
,radiales” Struktur-Element bieten die Stacheln spi-
noser planktonischer Foraminiferen, doch stecken diese
wie Nigel in der Gehidusewand, ohne mit ihr zu ver-
wachsen (Fig. 7). Die wirkliche Basis dieser Stacheln
liegt in der Regel im Niveau der Primidrmembran.
An der Gehduse-Oberfliche verleiht ihnen eine Calcit-
Manschette zundchst noch zusitzlichen Halt [3]. Der
Querschmitt der Stacheln variiert je nach Gattung von
kreisrund (z.B. bei Globigerina) itber Formen mit
abgeflachten Seiten (z. B. bei Globigerinoides) zu streng
dreifliigeligen Stacheln. Dabei scheint es sich jeweils
um einen KompromiB zwischen Kristallographie und
Funktion zu handeln: Runde und diinne Stacheln sind
zahlreich und fungieren wahrscheinlich als Halt fiir
Pseudopodien und vielleicht als Schwebeorgane. Drei-

Fig. 7. Wand- Querbruch von Globigerinoides sacculifer (BrRaDY) mit
einem herausgebrochenen Stachel (Pfeil), der nicht mit der Gehiuse-
wand verwachsen war. Die Primdrmembran tritt in den Poren deut-
lich hervor; 970fach

flitgelige Stacheln sind kriftiger und weniger zahlreich
(Fig. 8); kraftiger wohl deshalb, weil durch das Wachs-
tum der Rhomboederkanten sehr zerbrechliche Ge-
bilde entstehen wiirden, wiren sie so diinn wie die
runden Stacheln. Die dreifliigeligen Stacheln sind mit
kleinen Widerhaken besetzt und dienen in verschie-
denen Stadien sowohl als Stiitzen fiir neue Kammern
wie dem Nahrungserwerb. Zusitzlich erfiillen sie sicher-
lich ebenfalls die Funktion von Schwebeorganen, denn
ihre Liange tibertrifft bei weitem den Durchmesser des
gesamten Gehauses.

Beim Anbau einer newen Kammer wird zuerst eine
Primdrmembran ,,ausgespannt, auf der sich anfangs
innen und auBen gleichmiBig schnell Kalk ausscheidet,
Spéter wird dann fast nur noch von auBen her Calcit
aufgelagert, wobei dieses von Kammer zu Kammer
unabhingige Wachstum durch Protein-Matrizen
(active template” bei Towe und CrreLL1 [8]) kon-
trolliert wird. Nach und nach entstehen so bestimmte
Muster, z.B. bei der Gattung Globigerinoides, wo plat-
tenartige Ultrastrukturen ein regelmiBiges Bienen-
waben-Muster aufbauen (Fig. 9). Bei fortschreitender
Calcifikation kénnen diese Strukturen nachtriglich
wieder verschwinden. Bei Globigerinoides wird die
Oberflache eingeebnet und selbst die Kammergrenzen
werden verwischt, so daB der Eindruck von Gehiuse-
einhiillenden Kalklamellen entsteht. Aber erst die nur
bei einigen planktonischen Arten auftretende ,,Calcit-
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Fig. 8. Hastigerina pelagica (D'ORB.) mit wenigen dreifliigeligen,
groBen Stacheln; 170fach

Fig. 9. Globigerinoides sacculifer (Brapy). Letzte Kammer mit reti-
kulierter Oberfliche. Die einzelnen Porentrichter zeigen eine deut-
liche Terrassenstruktur, die die zahlreichen Kalk-Lamellen des
dufleren Lamellen-Komplexes reprasentiert; 1240fach

Kruste” bildet eine fast das ganze Gehiuse iiber-
ziehende zusammenhingende Kalklage. Wie bei allen
lamellaren perforaten Foraminiferen sind die Poren-
Winde mit Membranen ausgekleidet und wirken da-
mit verhidltnismaBig strukturverhiillend.

Die Beispiele sollten iiber das fachliche Detail hinaus
zeigen, welch neue Aspekte ein neues Instrument der
mikropaldontologischen Forschung erdffnen kann. Zu-
gleich gilt es aber zu bedenken, daB manche Merkmale,
z.B. die Lage der Kristall-Achsen, oder stoffliche
Unterschiede der organischen Substanzen durch die
neue Untersuchungsmethode nicht erfaBbar sind.
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AuBerdem erscheinen mineralische Ultrastrukturen im
Auflichtbild oft durch organische Substanzen verhiillt.
Man wird daher auch weiterhin auf herkdmmliche
Methoden wie Diinnschliff-Untersuchung und Trans-
missions-Elektronenmikroskop nicht verzichten, son-
dern gezielt die jeweils giinstigsten Methoden ein-
setzen, um die morphologische Betrachtungsweise auch
in der Paldontologie {iber den Sichtbereich unseres
Auges hinaus zu erweitern.
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Biochemie der Flavonoide
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Einletung

Es ist gerade etwas mehr als 100 Jahr her, seit
GREGOR MENDEL seine berithmten Kreuzungsexperi-
mente mit Gartenerbsen durchfiihrte, die zur Auf-
stellung der Mendelschen Gesetze fihrten. Eines der
Merkmale, die MENDEL bei seinen Kreuzungen ver-
folgte, war die Farbe der Erbsenbliiten, die, wie wir
heute wissen, durch Anthocyane bedingt ist. Un-
bewuBt verwandte also MENDEL die Anthocyan-
Bildung als Merkmal fiir einen bestimmten Genotyp.
Bekanntlich fiihrte die Kreuzung von Erbsen mit
purpurfarbenen und weiflen Bliten in der F;-Genera-
tion ausschlieBlich zu purpurfarbenen Bliiten. Wir
wiirden heute sagen, das Gen oder die Gene fiir die
Anthocyan-Bildung sind bei den Erbsen dominant.

* A * o o
3 CH;—CO,H + C—C—C(O)

Isoflavonoide

Flavonoide

Fig. 1. Herkunft der Kohlenstoffatome in Flavonoiden und Iso-
flavonoiden

Klassische Untersuchungen zur biochemischen Ge-
netik der Flavonoide verdanken wir vor allem (ab
1931) Scort-MoNCRIEFF in England, die mit der
Pelargonie arbeitete, nachdem durch die grund-
legenden Arbeiten von KOSTANECKI, WILLSTATTER,
RorinsoN und KARRER die Konstitution der wichtig-
sten Flavonoide bekannt war. In der Tat formulierte
spiter BEADLE seine ,ein Gen-ein Enzym“-Hypo-
these teilweise auf Grund der Untersuchungen von
ScorT-MONGRIEFF {iber die Vererbung der Antho-
cyane in héheren Pflanzen. Heute diirfen die Antho-
cyane als die genetisch bestuntersuchten Stoife
hoherer Pflanzen bezeichnet werden. Sie dienen als

Modell fiir die Wirkungsweise von Genen auf chemi-
sche Merkmale {1, 2.

Mit der chemischen Genetrk erfaBt man jedoch meistens
nur die Endpunkte von Gen-Wirkketten. Wir miissen
daher nach den biochemischen Grundlagen dieser
Experimente fragen. Welche Stoffwechselwege sind
an der Flavonoid-Bildung beteiligt, wie hingen die
zahlreichen Verbindungen biogenetisch zusammen ?
Bis vor wenigen Jahren war man auf Hypothesen an-
gewiesen. Erst in jiingerer Zeit sind einige Erfolge bei
der Aufklirung der Flavonoid-Biosynthese erzielt
worden. Da einige Zusammenfassungen iiber diese
Arbeiten erschienen sind [3-—5], sollen hier vor-
wiegend neuere Arbeiten besprochen werden.
Mehrfach ist den Flavonoiden auch eine physio-
logische Rolle bei der Entwicklung der Pflanzen zu-
geschrieben worden [6]. Auch diese Frage soll kurz
diskutiert werden.

Bausteine der Flavonoide

Die Bausteine der Flavonoide stammen einerseits aus
dem Fettsdure-Stoffwechsel, andererseits aus dem
Zucker-Stoffwechsel {iber den Shikimisdure-Prephen-
siure-Weg. Der Ring A bildet sich durch eine ,,Kopf-
Schwanz‘-Verkniipfung von Acetat- bzw. Malonat-
Einheiten, wihrend der Ring B einschlieflich der
C-Atome 2,3 und 4 aus einer Phenylpropan-Einheit
(C¢-C,) stammen, dies gilt fiir Flavonoide und Iso-
flavonoide (Fig. 1).

Die Phenylpropan-Vorstufe

Mit groBer Wahrscheinlichkeit ist die eigentliche
Phenylpropan-Vorstufe eine Zimtsdure. Die Bildung
von trans-Zimtsiure durch Desaminierung aus L-
Phenylalanin wird durch das Enzym 1-Phenylalanin-
ammonium-lyase (PAL, EC 4.3.1.51) katalysiert
(Fig. 2). Dieses Enzym hat eine sehr wichtige Funk-
tion im pflanzlichen Stoffwechsel, da es die Ab-
zweigung des gesamten Phenylpropan-Stoffwechsels

1 7ur Nomenklatur: Klassifizierungsnummer des Enzyms wie sie
durch die Enzymkommission der Internationalen Union fir Bio-
chemie festgelegt wurde.



