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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 eerebellar 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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Uhrastrukturen bei kalkschaligen Foraminis 

CHRISTOPIt HEMLEBEN 

Geologisch-Pal~tontologisches Institut der Universit~it Tiibingen 

Die Geh~use-Feinstruktur der kalkschaligen perfora- 
ten Foraminiferen spielt eine immer wichtigere Rolle 
bet Untersuchungen stratigraphischer, phylogeneti- 
scher und taxionomischer Art. Dtinnschliff-Methoden 
und Untersuchungen mit dem Elektronen-Transmis- 
sionsmikroskop (ETM) werden sehon seit vielen Jahren 
erfolgreich angewandt. Die methodische Untersu- 
chungsli~cke zwischen Liehtmikroskop und ETM kann 
j edoch erst seit etwa fiinf Jahren durch das Elektronen- 
Rastermikroskop (ERM) zum gr6Bten Tell iiberbrackt 
werden. Hier soil gezeigt werden, welcher Fortschritt  
in den Untersuchungen mit dem Elektronen-Raster- 
mikroskop erzielt werden konnte. 

Bisherige Kenntnisse 

Aus den zahlreiehen Publikationen iiber die Fein- 
struktur yon Foraminiferen-Gehausen seien hier nut  
drei Arbeiten herausgegriffen, die unsere Kenntnis 
wesentlich erweitert haben. REISS [5, 6] entwarf, auf 
den Ergebnissen yon SMOUT [7] aufbauend, eine 
Klassifikation der perforaten Foraminiferen nach ihrer 
Feinstruktur im Diinnschliff-Bild. Danach liegen sich 

vier Typen unterscheiden: lagenid, monolamellid, bi- 
lamellid und rotaliid. Ausschlaggebend ist bet allen 
vier Typen die Art des Kammer-Anbaus und die Lage 
der Prim~rmembran. Ein weiteres t~bergeordnetes 
Merkmal liefert die Feinstruktur mit radialen oder/und 
granul~iren Wandstrukturen. Fiir diese konnten T0WE 
und CIFELLI [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. 

Pr~par atio~cste&nih 
Dank der verh~tltnism~13ig einfachen und raschen Pr~i- 
paration lassen sich jeweils viele Exemplare einer Art 
untersuchen. Zum Tell mit Ultraschall gereinigte und 
kiinstlich angebrochene Exemplare wurden in Gruppen 
zu 20 auf einem zum ERM-Stereoscan der Cambridge 
Instrument Company passenden Aluminium-Tr~tger 
aufgeklebt. Zum Festkleben wurden alle g~ingigen 
Klebestoffe probiert, wobei sich das Aufkleben auf 
einen doppelseitig klebenden Papierstreifen als beste 
Tectmik erwies. 
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Bedampft wurde in den meisteI1 Ftillen mit einer 
Au/Pd-Legierung bis zu einer Dicke yon 500 •, in 
wenigen F~illen - -  niimlich bei Auftadung organiseher 
Substanzen - -  auch bis 800 2~. Untersueht wurde mit 
dem ERM Stereoscan; die Bilder wurden mit t00 sec 
auf einen KB 14-Film abgerastert. 

Ausscheidungsprozef3, der durch steuernde organische 
Matrizen kontrolliert wird; dabei bleiben die Kalk- 
lamellen durch Membranen voneinander getrennt.Diese 
sind bei fossilen Exemplaren weitgehend aufgel6st, so 
dal3 die einzelnen Kalklagen deutlich hervortreten. 
Dickenwachstum findet beim lageniden, monolamel- 

Gehduse- U ltr astruktur en 

Porzellanschalige Foraminiferen 

Querbrache rezenter porzellanschaliger Foraminiferen 
(z.B. Quinqudocutina semin~lum LINN~, Peneroplis 
planatus (FIc~ITEL und MOLL) zeigen bei Vergr6Berun- 
gen tiber 5000• ein mehr oder weniger lockeres 
Haufwerk yon Calcit-Nadeln, die keinerlei bevorzugte 
Orientierung zeigen (Fig. t). Nur an der Innen- und 
Aul3enseite der GeMuse-Wand liegen oberfl~ichen- 
parallele Nadeln, die noch mit organisehen Substanzen 
verkittet sind (Fig. t). L~nge und Dicke der Nadeln 
scheinen yon Gattung zu Gattung etwas zu variieren. 
So hat Peneroplis l~ngere und dtinnere Nadeln als 
z.B. Quinqueloculina. Allerdings wird dieser Unter- 
schied bei fossilen Exemplaren wieder abgeschwiicht: 
Eine st~irkere ,,Verfilzung" der Nadeln bahnt sich 
bereits zu Lebzeffen der Foraminifere an. Bei ~tlteren 
Kammern ist die Kompaktierung st~irker als bei jtinge- 
ren Kammern, deren W~inde mehr aus einem lockeren 
Nadel-Haufwerk bestehen. Durch postmortale Ein- 
fltisse (Diagenese) w~ichst der Zwischen-Nadel-Bereich 
vollends zu, so dab der Eindruck einer ,,ultra-granu- 
l~ren" Wand entsteht. Ein echtes Dickenwachstum 
scheint bei den Porcellanea zu fehlen, denn es tri t t  
keinerlei Lamellierung anf. Eine solche mfiBte deutlieh 
zu sehen sein, da auch an ehemaligen Oberfl~ichen die 
Ii~tchenhafte Orientierung der Nadeln erhalten bleibt 
und als Lamellengrenze hervortreten wtirde. Nur im 
Mtindungsbereich k6nnen mehrere Lagen iibereinander 
liegen. Sic dienen wohl der Verst~irkung 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 L6sung zwischen zwei Membranen, aber 
im wesentlichen ohne die steuernde Wirkung einer 
besonderen Matrize. 
Die verh~tltnism~iBig einheitliche Gestalt der Nadeln 
ist wahrscheinlich durch pH-Wert, Verunreinigungen 
(Spurelement-Beimengungen) der L6sung und vorhan- 
dene Ca-Ionen ES] bedingt. Der Miindungsbereich ver- 
h~ilt sich vermutlich deshalb anders, well bier eine 
differenzierte, matrizen-gesteuerte Morphologie (z.B. 
Miindungszahn) aufgebaut werden muB. Kompromisse 
zwischen Kristallform und Oberfl~tchen-Morphologie 
eriibrigen sich, da aus einem Nadel-Haufwerk alle 
eckigen bis runden Formen gebildet werden k6nnen. 

Perforate Foraminiferen 

Grunds~itzlich anders sind die Gehiiuse der perforaten 
Foraminiferen aufgebaut. Hier kann sich die W a n d  
durch additives Lamellenwachstum kontinuierlich ver- 
dicken, sei es durch unabhtingige Verdickung der 
einzelnen Kammerwand oder durch Auflagerung beam 
Anbau einer neuen Kammer. Die Art der Kristalle 
(granuliir oder radial-prismatisch) spielt dabei keine 
Rolle. Jede neue Lamelle entspricht einem besonderen 

Fig. t. Querbruch einer iKammerwand von PeneropIis planatus 
(FICHTEL U. ~{OLL). Der obere Tell des Bildes zeigt die Oberflache 
des Gehfiuses mit zu ihr parallel angeordneten Caleit-Nadeln. Im 
Innern der Kamlner-Wand sind die Nadeln nngeordnet locker 
arrangiert; t2450faeh 

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

laren und rotaliiden Bau-Typ nut  in einer Richtung 
start, n~imlich nach auf3en. Die Prim~irmembran bildet 
dazu die Basis (t 1. 
Als Beispiel einer lageniden Geh~usewand sei die Gat- 
tung Guttulina genannt, deren Wand aus senkrecht 
zur Oberfl~iche angeordneten Calcit-Fasern (Prismen) 
besteht (Fig. 2). Die Oberfl~iche selbst ist in der Regel 
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kristallisierung kommen, die dann jedoch deutlich zu 
erkennen ist. 
Andere Verh~ltnisse liegen beim bi~melliden Gehii~se- 
Typ vor. Hier wird Calcit sowohl nach aul3en als 
auch nach innen lagenweise ausgeschieden ; dabei bildet 
die Prim~irmembran eine Trennfuge zwischen innerem 
und ~iul3erem Lamellen-Komplex. Innerbalb der Ge- 
h~usewand kann die Lage der Prim~irmembran etwas 
variieren: So liegt sie bei Cibicides lobatulus (WALKER 
und JAcoB) 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 aul3en. 
Junge, noch diinne Kammerw~inde zeigen granul~tre 
Strukturen mit viel organischer Hiill-Substanz (Fig. 4). 
In der Regel sind diese K6rner kleiner als a/a ~ (micro- 

Fig. 3- Querbruch eines Kammer-Ansatzes yon Cibicides lobatulus 
(WALKER U. JACOB). Die Prim~trmembran dieser bilameIliden, granu- 
l~iren Art liegt etwa in der Mitte der Geh~iusewand (Pfeil). Innen- 
fI~che im unteren. Bildteil; /710faeh 

Fig. 4. Querbrnch einer Kammerwand von Globigerinoides ruber 
(D'Onm). Die noch sehr junge Kammerwarld ist aus kSrnigem 
Calcit aufgebaut, der yon organischem Material umgeben ist. Noch 
liegt die Prim~irmembran als Diaphragma in der Mitte der Kammer- 
wand; ilmen und augen wurde also gleichviel Kalk angelagert; 
7900fach Fig. 6. Querbruch eines Kiels von Globorotalia menardii (n'On~.), 

radial gebaute Calcit-Kruste zeigend; 425fach 

Fig. 5. Querbruch einer Kammerwand voI1 Globoquadrina dutertrei 
(D'ORB.) mit mehrfach gegliedertem ~iugeren Lamelleu-Komplex 
und hellgetSnter Prim~irmembran. Im oberen Teil des Wandquer- 
schnittes ist bereits eine geringm~chtige Calcit-Kruste ausgebildet; 
105Ofaeh 

yon einer diinnen Haut  iiberzogen, die die Spitzen 
der Prismen verdeckt. AuI der Innenseite aber treten 
die Faser-Enden als Rhomboeder-Fl~cEen deutlich 
hervor. Die ganze Wand wird yon diinnen Kan~lchen 
(Feinstporen mit einem Durchmesser unter i/~ ~) senk- 
recht zur Oberfl~iche durchzogen. Im Gegensatz zum 
porzellanschaligen ist die Wand des lageniden Typs 
sehr dicht und wird daher bei der Fossilisation kaum 
verAndert. Hier kann es nur zu vollst~indiger Urn- 

granular; [41) und k6nnen auch sp~tter noch die frfihe- 
sten Kammerteile (z. B. Septen) kennzeichnen. Sp~ttere 
Kammerw~tnde machen einen bedeutend kompakteren 
Eindruck und kSnnen teilweise radial gebaut aussehen, 
indem einzelne Calcit-K6rner zu ,,Pseudo-Prismen" 
zusammenwachsen, so dab eine Art Korn-Gradierung 
entsteht. Durchgehende Prismen wie beina lageniden 
Bautyp treten aber nie auf, da die beiden Lamellen- 
Komplexe ihrerseits aus vielen - -  durch Sekund~ir- 
Membranen voneinander getrennten - -Ka lk -Lame l -  
ien bestehen (Fig. 5). Erst durch postmortale, diage- 
netische Ver~inderungen kann sekund~ir eine prim~ir 
granul~ire Wand in eine solche mit ,,pseudoradialer" 
Struktur umgewandelt werden. Daher ist bei der 
Beurteilung tossiler Exemplare besondere Vorsicht 
geboten. Bei vielen planktonischen Foramini/eren treten 
dagegen echte Radial-Strukturen auf, wie sie fiir die 
,,Calcit-Kruste" charakteristisch sind (Fig. 6). Diese 
Kruste legt s i ch- -  von ~lteren zu jiingeren Kammern an 
Dicke zunehmend [21 - -  iiber das ganze Geh~iuse und be- 
steht aus langen Prismen, deren Rhomboederfl~chen 
(107t) an der Oberfl~iche deutlich hervortreten. Da der- 
artige Strukturen auch an lebend gefangenen Exempla- 
ren auftreten, handelt es sich unzweifelhaft um eine pr~i- 
mortale Bildung; radiale und granul~tre Strukturen 
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treten also bier an einem Geh~iuse auf. Ein weiteres 
,,radiales" Struktur-Element bieten die Staeheln spi- 
noser planktonischer Foraminiferen, doch stecken diese 
wie N~gel in der Geh~iusewand, ohne mit ihr zu ver- 
wachsen (Fig. 7). Die wirkliche Basis dieser Stacheln 
liegt in der Regel im Niveau der Prim~irmembran. 
An der Geh/iuse-Oberfi~iche verleiht ihnen eine Caleit- 
Manschette zun~iclast noch zus~ttzlichen Halt I3~- Der 
(]uemch~itt der Slachdn variiert je nach Gattung yon 
kreisrund (z.B. bei Globigerina) tiber Formen mit 
abgeflachten Seiten (z. B. bei Globige~'inoides) zu streng 
dreifliigeligen Stacheln. Dabei scheint es sich jeweils 
um einen Kompromil3 zwischen Kristallographie und 
Funktion zu handeln : Runde und dtinne Stacheln sind 
zahlreich und fungieren wahrscheinlich als Halt f~r 
Pseudopodien und vielleicht als Schwebeorgane. Drei- 

Fig. 8. Hastigeri~ pelctgice (D'ORm) mit  wenigell dreifltigeligen, 
grogen StachelI~; 170fach 

Fig. 7- Wand-Querbruc5 yon Globigeri~oides sacculifer (BRADY) mit 
einem herausgebrochenen Stachel (P~eil), der Ilicht mit  der Geh~iuse- 
wand verwachsen war. Die Prim~rmembran tritt in den Poren deut- 
lich Jaervor; 970faeh 

/li~gelige Stacheln sind kr~iftiger und weniger zahlreich 
(Fig. 8) ; krfiftiger wohl deshalb, weil dutch das Wachs- 
turn der Rhornboederkanten sehr zerbrechliche Ge- 
bilde entstehen wtirden, w~iren sie so dtinn wie die 
runden Stacheln. Die dreifltigeligen Stacheln sind mit 
kleinen Widerhaken besetzt und dienen in verschie- 
denen Stadien sowohl als Sttitzen ftir neue Kammern 
wie dem Nahrungserwerb. Zus~itzlich erftillen sie sieher- 
Iich ebenfalls die Funktion yon Schwebeorganen, denn 
ihre L~inge tibertrifft bei weitem den Durchmesser des 
gesamten Geh~iuses. 
Beim A~bau einer 1~euen Kammer wird zuerst eine 
Prim~rmembran ,,ausgespannt", auf der sich anfangs 
innen und aul3en gleichm~iBig schnell Kalk ausscheidet. 
Sp~ter wird dalln fast nur noch yon aut3en her Calcit 
aufgelagert, wobei dieses yon Kammer zu Kammer 
unabh~ingige Wachstum durch Protein-Matrizen 
(,,active template" bei Towz und CIFELLI E8]) kon- 
trolliert wird. Nach und nach entstehen so bestimmte 
Muster, z.B. bei der Gattung Globigeri~oides, wo plat- 
tenartige Ultrastrukturen ein regelm~igiges Bienen- 
waben-Muster aufbauen (Fig. 9). Bei fortschreitender 
Calcifikation k6nnen diese Struktureu nachtr/iglich 
wieder versehwinden. Bei Globigeri~oides wird die 
Oberfl~tche eingeebnet und selbst die Kammergrenzen 
werden verwischt, so dal3 der Eindruck yon Geh~use- 
einhtillenden Kalklamellen entsteht. Aber erst die nut  
bei einigen planktonischen Arten auftretende ,,Calcit- 

Fig. 9. Globigericzoides sacculifer (BRADY). Letzte Kammer mit reti- 
kulierter Oberfl~iche. Die einzelnen Porentrichter zeigen eine deut- 
liche Terrassenstruktur,  die die zahlreichen Kalk-Lamellen des 
~ul3eren Lamellen-Komplexes reprg~sentiert; 1240fach 

Kruste" bildet eine fast das ganze Geh~iuse tiber- 
ziehende zusammenh~ingende Kalklage. Wie bei allen 
lamellaren perforaten Foraminiferen sind die Poren- 
W~inde mit Membranen ausgekleidet und wirken da- 
mit verhiiltnism~igig strukturverl~iillend. 
Die Beispiele sollten tiber das fachliche Detail hinaus 
zeigen, welch neue Aspekte ein neues Instrument der 
mikropaliiontologischen Forsehung er6ffnen kann. Zu- 
gleich gilt es aber zu bedenken, dab manche Merkmale, 
z.B. die Lage der Kristall-Achsen, oder stoffliche 
Unterschiede der organisehen Substanzen dutch die 
neue Untersuchungsmethode nicht erfaBbar sind. 



538 H.  G r i s e b a c h  u n d  W.  ]3arz:  B i o c h e m i e  de r  F l a v o n o i d e  Nalurwissenscha]len 

AuBerdem erscheinen mineralische Ultrastrukturen im 
Auflichtbild oft durch organische Substanzen verhtillt. 
Man wird daher auch weiterhin auf herk6mmliehe 
Methoden wie Dtinnschliff-Untersuchung und Trans- 
missions-Elektronenmikroskop nicht verzichten, son- 
dern gezielt die jeweils gttnstigsten Methoden ein- 
setzen, um die morphologische Betrachtungsweise auch 
in der Pal~iontologie fiber den Sichtbereich unseres 
Auges hinaus zu erweitern. 
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Biochemie der Flavonoide 

H. GI~ISEBACIr und W. BARZ 

Lehrstuhl ftir Biochemie der Pflanzen, 
Biologisches Institut II der Universit/it Freiburg i. Br. 

Einleitung 

Es ist gerade etwas mehr als t00 JaM her, seit 
GREGOR MENDEL seine bertihmten Kreuzungsexperi- 
mente mit Gartenerbsen durchftihrte, die zur Auf- 
stellung der Mendelschen Gesetze ftihrten. Eines der 
Merkmale, die MEXDEL bei seinen Kreuzungen ver- 
folgte, war die Farbe der Erbsenbliiten, die, wie wit 
heute wissen, durch Anthocyane bedingt ist. Un- 
bewuBt verwandte also MENDEL die Anthoeyan- 
Bildung als Merkmal flit einen bestimmten Genotyp. 
Bekanntlich ftihrte die Kreuzung yon Erbsen mit 
purpurfarbenen und weiBen B1/iten in der F1-Genera- 
tion ausschlieglich zu purpurfarbenen Bltiten. Wir 
wtirden heute sagen, das Gen oder die Gene ftir die 
Anthocyan-Bildung sind bei den Erbsen dominant. 

3 CH3--CO2H + C - - C - - C ~ ( O )  

[ ~ ( o )  
* O . ~ J ~ / / 9  * 0 

.~ . .~ (o )  ,:, . ~  
(o) o 

Flavonoide Isoflavonoide ~ (O) 

Fig. 1. Herkunf t  der Kohlenstoffa tome ill F lavonoiden  und Iso- 
f lavonoiden 

Klassische Untersuchungen zur biochemischen Ge- 
netik der Flavonoide verdanken wit vor allem (ab 
t93t) SCOTT-MONCRIEFF in England, die mit der 
Pelargonie arbeitete, nachdem durch die grund- 
legenden Arbeiten yon K0STANECI~I, WlLLSTXTTER, 
ROBINSON und KARRER die Konstitution der wichtig- 
sten Flavonoide bekannt war. In der Tat formulierte 
sp~iter BEADLE seine ,,ein Gen-ein Enzym"-Hypo-  
these teilweise auf Grund der Untersuchungen von 
SCOTT-MONCRIEVV tiber die Vererbung der Antho- 
cyane in h6heren Pflanzen. Heute dtirfen die Antho- 
cyane als die genetisch bestuntersuchten Stoffe 
h6herer Pflanzen bezeichnet werden. Sie dienen als 

Modell flit die Wirkungsweise von Genen auI chemi- 
sche Merkmale [t, 21. 
Mit der chemischen Genetik erfaBt man jedoch meistens 
nur die Endpunkte yon Gen-Wirkketten. Wir mfissen 
daher nach den biochemischen Grundlagen dieser 
Experimente fragen. Welche Stoffwechselwege sind 
an der Flavonoid-Bildung beteiligt, wie hiingen die 
zahlreichen Verbindungen biogenetisch zusammen? 
Bis vor wenigen Jahren war man auf Hypothesen an- 
gewiesen. Erst in jtingerer Zeit sind einige Erfolge bei 
der Aufkl~irung der Flavonoid-Biosynthese erzielt 
worden. Da einige Zusammenfassungen fiber diese 
Arbeiten erschienen sind [3--51, sollen hier vor- 
wiegend neuere Arbeiten besprochen werden. 
Mehrfach ist den Flavonoiden auch eine physio- 
logische Rolle bei der Entwicklung der Pfianzen zu- 
geschrieben worden [61. Auch diese Frage soll kurz 
diskutiert werden. 

Bausteine der Flavonoide 

Die Bausteine der Flavonoide stammen einerseits aus 
dem Fetts~ure-StoffwechseI, andererseits aus dem 
Zucker-Stoffwechsel tiber den Shikimis~iure-Prephen- 
s~ture-Weg. Der Ring A bildet sich dutch eine ,,Kopf- 
Schwanz"-Verkntipfung yon Acetat- bzw. Malonat- 
Einheiten, w~ihrend der Ring B einschlieglich der 
C-Atome 2,3 und 4 aus einer Phenylpropan-Einheit 
(C6-C3) stammen, dies gilt ftir Flavonoide und Iso- 
flavonoide (Fig. t). 

Die Phenylpropan-Vorstufe 

Mit groger Wahrscheinlichkeit ist die eigentliche 
Phenylpropan-Vorstufe eine Zimtsiiure. Die Bildung 
yon trans-Zimts~ure durch Desaminierung aus L- 
Phenylalanin wird durch das Enzym L-Phenylalanin- 
ammonium-lyase (PAL, EC 4.3.t.5 1) katalysiert 
(Fig. 2). Dieses Enzym hat eine sehr wichtige Funk- 
tion im pflanzlichen Stoffwechsel, da es die Ab- 
zweigung des gesamten Phenylpropan-Stoffwechsels 

Zur Nomenk la tu r :  Klass i f iz ierungsnummer des Enzyms  wie sie 
durch die Enzymkommiss ion  der In te rna t iona len  Union itir Bio- 
chemie festgetegt  wurde.  


