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Mitochondrien-Dynamik auf Grund periodischer Auf- und
Abwindung von Filamenten

Von
Robert Jarosca*)
Mit 10 Abbildungen

Eingelangt am 4. Dezember 1977

“The properties of the mitochondrion
cannot be understood apart from the
molecular structure of the microscopic
unit.”

L. PicreN (1962)

Mitochondrial Dynamics on the Basis of Filament-Winding and -Unwinding

Summary

The morphologic changes of the mitochondria of Vaucheria thureti and
Oedogonium gracilis have been observed and analysed microphotographically
and microkinematographically under the best optical conditions with
phase- and interference-contrast microscopy. The dynamics of branching
is stimulated by illumination. Rapidly rotating filaments in the mitochon-
dria are concluded because of the tension shape in the basis of the side
branches, the winding motion before they occur, and their rotations or
vibrations during out growing. All these phenomena can be exactly imi-
tated by model experiments with rapidly rotating wire helices. The basis for
the generation of a side branch is therefore the self intertwining (“tele-
phone string phenomenon’’) of mitochondrial filaments that show a torsional
force.

A general molecular model for the filament rotation is suggested based
on periodic winding and unwinding of «-helical protofilaments. Accordingly
the torsional force for the rotation arises from steric reasons by slight
conformational changes in the «-helices after binding of ions to the polar
side chains. The ions attached to the two single filaments move to the double
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filament by the intertwining process and are displaced there (‘“‘active
transport”’, “ion pump’’). The now resulting unwinding moves molecules
attached to the double filament in the opposite direction. At the same time
these molecules may be concentrated and ruptured at certain sites of the
double filament.

Zusammenfassung

Der Formwechsel an den groBlen, vielfach verzweigten Mitochondrien
von Vaucheria thureti und Oedogonium gracilis wurde lichtmikroskopisch
unter besten optischen Bedingungen im Phasenkontrast und Interferenz.-
kontrast untersucht und mikrofotographisch und mikrokinematographisch
analysiert. Die Verzweigungsdynamik wird durch Beleuchtung angeregt.
Aus der Spannungsform am FuBpunkt eines Seitenzweiges, aus der ,,Schlin-
gelbewegung’* vor seiner Entstehung und aus seinem unter Vibration oder
Rotation erfolgenden Wachstum muB auf schnell rotierende Filamente in
den Mitochondrien geschlossen werden, da man diese Phinomene in Modell-
versuchen mit schnell rotierenden Drahtschrauben genau nachahmen kann.
Die Grundlage der Entstehung eines Seitenzweiges ist demmnach die infolge
von Torsion auftretende Selbstumwindung (,,Telefonschnur-Phéinomen‘)
an mitochondrialen Filamenten.

Es wird ein allgemeines molekulares Modell der Filament-Rotation
vorgeschlagen, dag auf periodischer Auf- und Abwindung «-helikaler Proto-
filamente beruht. Die Torsionsspannung fiir die Rotation entsteht demzu-
folge aus sterischen Griinden durch geringe Konformationsénderungen in
den o-Helices nach Tonen-Anlagerung an die polaren Seitenketten. Die an
die beiden Einzelfilamente angelagerten Tonen werden bei der Aufwindung
in das Doppelfilament transportiert und dort verdrangt (,,aktiver Trans-
port®, ,,Jonenpumpe®). Die jetzt erfolgende Abwindung transportiert an
das Doppelfilament angelagerte Molekiile in entgegengesetzter Richtung.
Zugleich kann es an bestimmten Stellen des Doppelfilamentes zu Konzen-
trationen und zu Zerreilungen der angelagerten Partikel kommen.

1. Einleitung

Dynamischer Formwechsel 148t sich gut an den groBen, oft retikulir
verzweigten Mitochondrien studieren, wie sie lichtmikroskopisch bei Algen
beschrieben und abgebildet worden sind (z. B. bei DangEARD 1958), findet
sich aber auch an Mitochondrien héherer Pflanzen (dltere Literatur im
Sammelreferat bei GuiLLiErMonD 1932, Soroxin 1941, Guy et al. 1956,
Tosroxa & Biesere 1956, FrREDERIC 1958, HoNDA ef al. 1964, Horzn &
BaxcHER 1965, vgl. auch OPix 1968) und in tierischen Zellen (deutlich z. B.
im Film von Drerz 1963, iiber die Reifeteilung von Dipteren). Die Vital-
beobachtung im Phasenkontrast zeigt meist schnelles Herauswachsen
von pseudopodiendhnlichen Seitenzweigen, Wiedereinziehen derselben,
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sowie Abtrennung und Fusion von Mitochondrienteilen. AuBerdem sind
eigenstidndige ,,Schlingelbewegungen® (Sororin 1955), kurzfristige ,,lokale
Aufquellungen® (HérzL & BaxcaER 1965), bzw. ,,pulsierende Bewegungen
(Howpa ef al. 1966) beschrieben worden, sodal HoNDA von einem ,,dynami-
schen Pleomorphismus® der Mitrochondrien spricht. Zusammenhénge
zwischen Mitochondrien-Feinstruktur und Bewegung hat neuerdings
BrrerrEr-Havm 1976 aufgezeigt. Vom Gros der Mitochondrien-Literatur
wurden diese Vorgéange ignoriert, obwohl sie in einem allseits befriedigenden
Modell der Mitochondrien-Struktur und Funktion mitberiicksichtigt werden
miilten. :

Die folgende Arbeit geht aus von Mitochondrienbewegungen, wie sie
sich lichtmikroskopisch bei zwei Algen mit Hilfe mikrofotographischer
bzw. mikrokinematographischer Bildanalyse darstellen lassen und zeigt
dann, daB hier Erscheinungen auftreten, die fiir Filament-Rotation typisch
sind. Ein allgemeines molekulares Modell der Filament-Rotation wird an-
schliefend vorgeschlagen und die Konsequenzen kurz besprochen, die sich
bei seiner Anwendung auf Mitochondrien ergeben.

2. Material und Methodik

Untersuchungsobjekt waren im kiinstlichen Meerwasser gezogene
Vaucheria thureti und im SiiBwasser wachsendes Oedogonium gracilis. Nach
moglichst dimnschichtiger Priparation wurden ausgesucht durchsichtige
Zellen im positiven bzw. negativen (Anoptral-) Phasenkontrast, sowie im
Interferenzkontrast am ,,Zetopan‘’ von Reichert mit stéirkster VergréBerung
100 x Olimm.-Objektiv) beobachtet und photographiert. Zur Mikrokine-
matographie wurde eine Bolex 16 mm-Spiegelreflex-Kamera in Verbindung
mit der Variotimer-Zeitraffereinrichtung von Bolex-Wild verwendet. Die
Algen waren in den luftdicht abgeschlossenen Préparaten noch nach 4
Tagen lebendig.

Die Methodik der im theoretischen Teil dieser Arbeit vorausgesetzten
schraubenmechanischen Modellversuche, ist in den jeweils zitierten dlteren
Arbeiten des Verfassers beschrieben.

3. Beobachtungen
3.1. Anregung durch die Beleuchtung

Vom Beginn der mikroskopischen Untersuchung an zeigte sich in allen
Tillen eine deutliche Anregung der Mitochondrien-Dynamik. Besonders aus-
gepragt war diese Anregung in den Vaucheria-Zellen. Kurz nach der Pripa-
ration sah man hier gew6hnlich nur kleine kugel- oder stibchenférmige
Mitochondrien, aus denen sich dann allmihlich faden- und netzférmige
entwickelten (Abb. 1 a—c). In Abb. 2 a, b, ¢ ist die gleiche Stelle einer am
Mikroskop dauernd beleuchteten Zelle in Abstinden von ca. 5 min auf-
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genommen. Man erkennt gut die morphologische Verdnderung des Mito-
chondrien-Netzes. Zwischen ¢ und d lag eine Dunkelperiode von 2 Stunden.
Die in d und e in viele kurze Stiicke zerfallenen Mitochondrien haben sich
in f (10 min nach dem Beginn der Wiederbelichtung) erneut faden- bzw.
netzformig umgebildet.

,, tLicht ”__.\<
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Abb. 1. Schematische Darstellung der wichtigsten lichtmikroskopisch beobacht-
baren morphologischen Verdnderungen an den Mitrochondrien
a, b, ¢: Durch Beleuchtung angeregte Entstehung fidiger und verzweigter
Mitochondrien aus abgerundeten
d, e, f: Entstehung einer Verzweigung und eines ringférmigen Mitochondriums
aus einem fadenférmigen
g: mehrfach verzweigtes Mitochondrium
h—k: Zerfall eines fadenférmigen Mitochondriums in drei Teilstiicke; vor dem
Zerfall zeigt sich ,,Schlingelbewegung® (i) und ,,lokale Aufquellung® (j)
1: Ein abgetrenntes Teilstiick wird wegbewegt



Abb. 2. Die gleiche Stelle einer Vawucheria thureti-Zelle in Abstédnden von ca.

5 Min. aufgenommen. Dauerlicht, nur zwischen ¢ und d war eine Dunkelperiode

von zwei Stunden eingeschoben, nach der die Mitochondrien in abgerundete

kleine Stiicke zerfallen waren (d); nach 10 Min. (f) sind verzweigte fidige Formen

wieder deutlich. Die dunklen Kérper sind Kerne, im linken Teil der Aufnahmen
liegen auch Chloroplasten (positiver Phasenkontrast)
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Abb. 3. Ein sich verzweigendes Mitochondrium von V. thureti im Abstand von
ca. 20 s aufgenommen; in f hat sich ein ringférmiger Bereich ausgebildet (posi-
tiver Phasenkontrast)
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Abb. 4. Mitrochondrien-Dynamik in einer Zelle von Oedogonium gracilis,
Aufnahmen in Abstéinden von ea. 5 s. Die vor dem Auswachsen eines Seiten-
zweiges auftretende verstirkte ,,Schlingelbewegung® ist deutlich sichtbar in
b, r und am kleinen Mitochondrium rechts oben, in e. Das grofie Mitochondrium
erscheint ab Stadium f in zwei Teile zerfallen, wobei sich der linke Teil dann
weiter verzweigt. Links oben ein Chloroplast (Anoptral-Kentrast)
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Abb. 5—8. Mitochondrien-Dynamik bei Oedogoniwm gracilis, nach mikrokine-
matographischen Zeitrafferaufnahmen. Abb. 5, a—f. Bildung eines Seiten-
zweiges, Bildabstand 0,4 s (Interferenz-Kontrast). Abb. 6, a—b: Vorwachsen
eines Hauptastes (Pfeil H) auf Kosten eines Seitenastes (Pfeil 8). e—f: Rotation
der Spitze (Pfeil) dieses Hauptastes. Bildabstand 0,4 s (Interferenzkontrast).
Abb. 7. Ein Mitochondrium mit Seitenzweig (a) zeigt vor dem Zerfall in mehrere
Teile kurzfristig pulsative, ,,lokale Aufquellungen* (b) .Bildabstand ca. 3s (Anop-
tralkontrast). Abb. 8. Abgerundete Mitochondrienstiicke nach Dunkelperiode
(Interferenzkontrast)
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3.2. Schnell erfolgende morphologische Anderungen

Die hiufigste Verdnderung ist die Ausbildung eines Seitenzweiges, wie
er schon von GuiLLiERMOND 1932 (dort Fig. 15) beschrieben worden ist.
Dieser Seitenzweig entsteht meist senkrecht zum Hauptast, gelegentlich
aber auch in einem spitzen Winkel zu ihm (Abb. 1 d—e, Abb. 3, 4, 5). In
einigen Fallen erschien der Seitenast diinner als der Hauptast. Vor dem
Herauswachsen des Seitenzweiges war oft eine Wellen- oder Schléngel-
bewegung zu bemerken (Abb. 4b, Abb. 5a). ,,Die Verzweigungen werden
in wenigen Sekunden gebildet und wieder eingezogen®* (HoLzZL & BANCHER
1965). Nach dem Einziehen entstand an der gleichen Stelle oft wieder ein
Seitenzweig. Beim Vorwachsen des Seitenzweiges zeigte sich héufig eine
Vibration bzw. die Spitze rotierte deutlich (Abb. 6a—f, Pfeile). Manchmal
erfolgte dieses Vorwachsen auf Kosten eines anderen Mitochondrienab-
schnittes (Abb. 6a, b), sodaBl man innerhalb eines gewissen Bereiches von
einer Koordination der Bewegungen sprechen kann. Auch seitliche Ver-
schiebungen des Seitenzweiges am Hauptast kamen' vor. Nicht selten
bestand der Eindruck, als wiire der Seitenzweig — wie bei gewissen Pseudo-
podien — gerade versteift solange er vorwéichst und daf er weicher und bieg-
samer wiirde, wenn das Vorwachsen aufhort.

Die Ausbildung mehrerer Seitenzweige fithrte zu kompliziert verzweig-
ten Mitochondrien (Abb. 1g, Abb. 3), wie sie auch elektronenmikroskopisch
gelegentlich beschrieben worden sind (z. B. von VARTAPETIAN ef al. 1977).
Dabei kénnen Enden fusionieren, sodafi ringférmig geschlossene Mito-
chondrienabschnitte entstehen (Abb. 1f, Abb. 31, g, h).

Abtrennung einzelner Mitochondrienabschnitte oder Zerfall in mehrere
Teile (Abb. 1h, i, j, k) waren héufig zu beobachten, wobei auch hier dem
Zerfall oft eine deutliche Schlangelbewegung vorausging (Abb. 11). Bei der
Verschiebung einzelner Mitochondrienabschnitte (Abb. 11) sind offenbar
extramitochondriale Plasmabewegungen beteiligt. Vor dem Zerfall zeigte
sich mitunter auch eine kurzfristige lokale Aufquellung einzelner Mitochon-
drienabschnitte (Abb. 7b), wie sie in der Literatur (vgl. Einleitung) be-
schrieben bzw. als ,,Pulsationen bezeichnet worden sind.

3.3. Die Mitochondrien zeigen das charakteristische Verhalten
rotierender Elemente

Bei der Rotation von TFilamenten miissen bestimmte mechanische
Erscheinungen auftreten, die man in Modellversuchen mit schnell rotieren-
den Schraubenfedern studieren kann (Jaroscu 1965, 1966, zur Oscillation
und Hydrodynamik der schnell rotierenden Schrauben vgl. auch Jaroscnm
1964a, 1964 b, 1968a). Folgende fiir die Mitochondrien charakteristischen
Vorginge, wie sie iibrigens auch an Filopodien vorkommen (JAROSCH
1964 b, 1965, 1968b, 1971), sind hier im Detail nachahmbar:
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a) Die Spannungsform. Ein Seitenzweig mit charakteristischen
Spannungsformen an seinem FuBlpunkt (vgl. Abb. 3, 4 und 5) entsteht durch
Selbstumwindung, nach dem ,,Umschnappen eines stérker tordierten
helikalen Filamentes (Abb. 9a).

b) Die Schlangelbewegung. Das ,,Umschnappen‘ tritt im Modell-
versuch stets dann auf, wenn man die leichte Zugspannung vermindert,
unter der die rotierende Schraubenfeder gehalten wird. Knapp vor dem
,,Umschnappen‘ kommt es hier zu der auch fiir die Mitochondrien typischen
Schlangelbewegung.

c) Das Wachstum des Seitenzweiges. Das Herauswachsen eines
Seitenzweiges unter Vibration bzw. gelegentlicher Rotation oder Pendel-
bewegung auf Kosten des Hauptzweiges erscheint ungemein &hnlich wie in
den Modellversuchen. Es erfolgt deshalb sehr kontinuierlich, weil es durch
Aufwindung bedingt ist.

Aufgrund dieser Analogien mufBl auf rotierende Filamente in den
Mitochondrien geschlossen werden. Verglichen mit Filopodien erscheint
die Mitochondrien-Dynamik sehr gering. Man findet zeitweilig die Aktivitit
nur lokal auf wenige Bereiche des Mitochondriums beschrankt. Ein Seiten-
zweig kann meist nur eine kurze Strecke auswachsen und wird dann bald
wieder eingezogen. Dies ist insoferne verstandlich, als ja die Filament-Masse
und Lange in den Mitochondrien sicher geringer ist, als in améboiden Zellen,
somit méchtige Filamentbiindel, die versteifend wirken, wegfallen. Aufler-
dem diirften die Filamente in den Mitochondrien nicht die Organisations-
héhe und Stabilitit der Aktinfilamente aufweisen, ihre Struktur vielmehr
eher der Wirksamkeit in der molekularen GréfBenordnung angepalt sein
(vgl. weiter unten).

4. Diskussion
4.1. Vorschlag eines molekularen Modells der Filamentrotation

Die «-Helix erscheint als molekulare Basis der Filament-Rotation, da
sie aus sterischen Griinden chemische Energie in mechanische Torsions-
spannung umzuwandeln vermag (Jarosca 1963, 1964 ¢, 1969). Das Tropo-
myosin B-Protofilament z. B. besteht aus zwei umeinandergewundenen
a-Helices, eine Konfiguration, welche durch eine spezifische Seitenketten-
sequenz ermoglicht wird (McLAcuLAN & STEwArT 1975). Je zwei dieser
Protofilamente, also insgesamt vier a-Helices, begleiten ein Actin-Filament.
Die nach Anderung der Ca2+t Konzentration beschriebenen Gestaltinderun-
gen in der 2. und 3. Helixordnung des Tropomyosin-Protofilamentes
(ParrY & Squirk 1973) setzen Léngendnderungen bestimmter H-Briicken
in der «-Helix selbst voraus, die wieder unbedingt mit einer Torsion der
Helix verbunden sind (JaroscE 1969). Die durch Akkumulierung dieser
Torsionsspannung entlang eines Filamentes bewirkten schnellen Rotationen
der Actinfilamente verursachen u. a. wahrscheinlich die aktive Protoplasma-
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stromung und die Muskelkontraktion (Jaroscu 1963, 1964 ¢, 1976). Fiir den
molekularen Bewegungsmechanismus diirfte die Anlagerung an globulire
Protein-Aggregate wie G-Actin und Tubulin insoferne von Bedeutung sein,
als die Protofilamente dadurch gestiitzt, versteift und zum Teil abgedeckt
werden. Neben Tropomyosin B ist mit dem Vorkommen anderer «-helicaler
Protofilamente zu rechnen (x-Actinin ).

Wie kann es aber nun zu einer Reversibilitdt der Strukturdnderung
an den Protofilamenten kommen, damit die Rotation wieder entgegenge-
setzt erfolgt und der ProzeB periodisch wird? Diese fiir das Lebensge-
schehen sehr wichtige automatische Bewegungsperiodik konnte die Folge
der Vereinigung und Trennung der elektrischen Ladungen
sein, die bei der mechanischen Auf- und Abwindung an der Oberfliche der
Protofilamente zu erwarten ist. Man wird hauptsichlich mit Selbstum-
windung, wie bei einer Telefonschnur (Abb. 9a), rechnen miissen. Diese
Selbstumwindung wirkt gleichsam als Sicherheitsventil, wenn die Torsions-
spannung im Filament eine gewisse Stdrke iiberschreitet. Ferner ist aber
auch Fremdumwindung zwischen gleichen (Abb. 9b) und Fremd-
umwindung zwischen verschiedenen Filamenten (z. B. Tropomyo-
sin-Actin, X-Microtubuli) méglich.

Bei Actinfilamenten z. B. von Physarum (NAGAI et al., 1975), zeigen elektro-
nenmikroskopische Aufnahmen vielfach zwei Strukturzustinde: ein unregel-
miifig verflochtenes feines Netzwerk und parallel liegende, gebiindelte Filamen-
te. Analoges findet sich bei den gebiindelten Filamenten in Microvilli und dem
“terminal web”, aus dem sie entspringen (vgl. MoosEgRER 1976). Es ist wahr-
scheinlich, daB hier die Filamentsubstanz nicht durch Polymerisation und
Depolymerisation (ISENBERG & WOHLFARTH-BOTTERMANN 1976) sondern eher
durch Auf- und Abwindung aus dem einen Zustand in den anderen tibergeht.
Bei Fibroblasten wurde ein Aufbau der dickeren Filamente aus zwei umeinander
gewundenen diinneren direkt elektronenmikroskopisch demonstriert (KEvsEr-
LINGK 1969).

In allen Fillen wird die Dichte der elektrischen Ladungen zwischen
nicht aufgewundenen und aufgewundenen Filamentabschnitten verschieden
sein, da nach der Aufwindung am Doppelfilament die doppelte Zahl polarer
Seitenketten auf engem Raum vorliegt und es infolge von Interaktionen
zu lokalen Abschwichungen kommen kann (Abb. 9e). Die Zahl der Ligan-
den, die sich an die polaren Seitenketten anlagern kénnen, ist an den beiden
einfachen Filamenten groBer als am zum Teil abgedeckten Doppelfilament.
Bei Mehrfach-Umwindung wire die Ladungsdifferenz gegeniiber den ein-
fachen Filamenten noch gréfier.

Die Anlagerung verschiedener Tonen wird spezifische Konformations-
énderungen an dem w«-helicalen Protofilament bewirken und unterschied-
liche Torsionsspannungen zur Folge haben, wobei die Richtung der Torsions-
spannung, d. h. ob sich die Filamente im Uhrzeigersinn oder gegen ihn auf-

Phyton. Vol. 19, Fasc. 1—2, 1978. 9
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winden, von wesentlichem Einflufl auf die Gestalt der Doppel- oder Mehr-
fachfilamente sein kann, da ,,positive Umwindung** wie auch eine Super-
schraube héherer Ordnung (Abb. 9d) nur bei Aufwindung in der einen
Richtung moglich ist (JaroscH 1965, 1966). Die stets geraden Doppelfila-
mente der ,,negativen Umwindung’‘ (Abb. 9c¢) sind weniger stabil.

Jene an die einfachen Filamente angelagerten Ionen, die Konforma-
tionsinderung, Torsion und Filamentrotation bewirkt haben, werden am
Doppel- oder Mehrfachfilament wieder verdringt, bzw. durch andere Ligan-
den (ATP?) ersetzt. Daher erfolgt die Konformationsinderung nun ent-
gegengesetzt, und die Filamente winden sich wieder voneinander ab. Dieser
periodische Proze kann nur funktionieren, wenn die An- und Ablagerung
der Liganden hinter der Ab- bzw. Aufwindung der Filamente zeitlich ent-
sprechend nachhinkt. Die Amplitude der Periodik, d. h. die Lénge des
Filamentbereiches, der aufgewunden wird, miiite der Energetik ent-
sprechend, variabel sein und durch geringste Anderungen der Tonenkonzen-
trationen beeintrichtigt werden.

Die beschriebene Bewegung der helikalen Filamente ist eine Rotation
ohne Wellen (Jaroscr 1964b, 1966, 1976), d. h. die Filamentsubstanz
bewegt sich als Carrier bohrend vom einfachen zum doppeltem Abschnitt
und wieder zuriick. Angelagerte Molekiile werden entsprechend mittrans-
portiert (Abb. 9 g, h) und in einer Richtung akkumuliert (aktiver Transport
gegen das Konzentrationsgefille, Tonenpumpe). Ein prinzipiell #hnlicher
Mechanismus des aktiven Transportes durch einfache ,,Membran-Faltung*
bzw. ,,-Sliding*‘, wurde bereits von Boolr 1966 vorgeschlagen.

Mit der Filament-Rotation ist natinlich auch ein einfacher Transport von
Teilchen (,erleichterte Diffusion*) in Richtung des Konzentrationsgefilles von
einer Seite zur anderen méglich, wobei infolge der bohrenden Filament-Bewe-
gung die Teilchen mindestens eine halbe Ganghdhe mitgefithrt und daher gegen-
tiber der Anlagerungsstelle etwas versetzt abgegeben werden (Abb. 9i).

Das durch positive Umwindung eine Superhelix bildende Doppel-
filament hat infolge seiner Rotation ohne Wellen ferner die Eigenschaft,
angelagerte Molekiile periodisch zusammenzufiihren, bzw. an den Beriih-
rungsstellen der beiden Helices zu konzentrieren (Jaroscr 1968¢). So kom-
men Molekiile, die sich an die Filamente einfach anlagern, an den Stellen B
(Abb. 9f) zusammen. Dagegen werden an beide Filamente des Doppel-
filamentes gebundene gréBere Molekiile (ATP ?) gleichsam zerrissen (Stelle
A und B in Abb. 9f). Das rotierende Carrier-Filament wiirde demnach enzy-
matische Wirkung ausiiben und auch als Kuppler zwischen den treibenden
und den angetriebenen chemischen Realktionen fungieren.

Grob betrachtet mull die Auf- und Abwindung als eine periodische
Anderung in der Superstruktur der Proteine erscheinen oder auch als
Expansion und Kontraktion.
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Abb. 9. Filament-Umwindung und ihre Folgen (schematisch)
a: Selbstumwindung (,,Telefonschnur-Phinomen‘); b: Fremdumwindung;
¢: ,,negative’ Selbstumwindung (das Doppelfilament ist stets gerade); d: ,,posi-
tive' Selbstumwindung (das Doppelfilament kann eine Superhelix bilden).
Beachte, dafl die Torsionsspannungen (erkennbar an den Rotations-Pfeilen)
bei positiver und negativer Umwindung entgegengesetzt gerichtet sind. e: Die
Dichte der durch die polaren Seitenketten bedingten elektrischen Ladungen
wird am Doppelfilament infolge von Abdeckung und Interaktionen geringer.
f: Stellen méglicher Teilchen-Konzentrierungen und enzymatischer Wirksam-
keit. In A werden den Filamenten angelagerte Teilchen bei der Aufwindung
zusammen gebracht, bei der Abwindung evtl. zerrissen. An den Stellen B, den
Berithrungsstellen der Einzelhelices im Doppelfilament, werden nur im Falle
der positiven Umwindung alle an das Doppelfilament angelagerten Teilchen
infolge der wellenlosen Rotation zusammen gefithrt. g: Die Aw.windung be-
wirkt einen ,,aktiven Transport“ (grofle Pfeile) der an die Einfachfilamente
angelagerten Teilchen in das Doppelfilament und dort die Abgabe an die
Umgebung infolge der "Filament-Abdeckung (,,Influx*, ,matrix-loading®).
h: Die Abwindung kann umgekehrt einen aktiven , HEfflux‘ (groBe Pfeile)
der sich an das Doppelfilament anlagernden Teilchen zur Folge haben. i: Die
einfache Rotation des helikalen Filamentes in der Membran férdert den passiven
Transport von der einen Seite zur anderen (,erleichterte Diffusion‘), wobei
infolge der wellenlosen Rotation die Teilchen um eine halbe Ganghthe versetzt
auf die andere Seite gelangen

q%
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4.2. Anwendung bei Mitochondrien

Im Gegensatz zu Filopodien, Microspikes und Microvilli, die dem Modell
ebenfalls entsprechend, als Umwindungsprodukte cortikal gelegener cyto-
plasmatischer Actin-Filamente angesehen werden kénnen, sind Struktur
und chemischer Bau der hier gefolgerten mitochondrialen Filamente weit-
gehend unbekannt. Elektronenmikroskopisch wurden éfters Filamente oder
Tubuli in Mitochondrien beschrieben (SANTIAGO ¢f al. 1970, Munn 1974:
51ff., Teprscar 1976: 11 ff., OLiveIrRA 1977). Der Nachweis von ,,Struktur-
Protein® (vgl. Munw 1974: 184ff., FessENDEN-RADEN & Racker 1971),

Abb. 10. Schematische Darstellung einer méglichen Filamentanordnung bei der
Mitochondrien-Verzweigung. aM: AuBere Membran, iM: innere Membran

wie auch von einem aktomyosin-dhnlichen Protein aus Mitochondrien-
Extrakten (Omyisar and OuNIsHI 1962) gilt heute als unsicher (Ubersicht
bei TEpEscuT 1976), obwohl die Abkugelung der Mitochondrien bei Schadi-
gung (vgl. Abb. 8) und die beschriebenen aktiven Bewegungen diese An-
nahmen rechtfertigen. Dagegen haben neuere Untersuchungen mittels
optischer Rotationsdispersion und UV.Dichroismus das verbreitete Vor-
kommen a-helicaler Proteine auch in Mitochondrien-Membranen ergeben
(Uberblick bei Cvruiron 1972), und von maBgebender biochemischer Seite
wird in der inneren Membran ein ,,Supermolekiil* mit einem ,,steifen Rah-
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menwerk wie bei der a-helicalen Struktur® als ,,elektro-mechano-chemischer
Energie-Umwandler (GrEEN & J1 1972) angenommen, oder ein ,,organi-
siertes retikuldres Protein-Netzwerk®, das entsprechende strukturelle
Anderungen zeigt (HACKENBROCK 1968, WRIGGELSWORTH & PACKER
1968). Auflerdem hat man fiir das Phénomen des Stofftransportes vielfach
rotierende Carrier postuliert (Dawimrni 1954, Svurcrirr 1962, LiTTen
1969: 47, Post 1968).

Abb. 10 zeigt schematisch eine Mdoglichkeit, wie die rotierenden
Filamente angeordnet sein kénnten. Es wurde hier angenommen, dafl die
Filamentverzweigungen infolge von Umwindung allgemein in der inneren
Mitochondrien-Membran auftreten und die entstandenen Seitenzweige in
den Tubuli oder Cristae mitochondriales in das Innere ragen. Die von
HackrnBrOCE & MILLER 1975 beschriebenen Dichte-Unterschiede in den
anionischen Stellen zwischen innerer Membran und Cristae, wiirde dieser
Vorstellung entsprechen (Abb. 9e). Zugleich wird aber postuliert, dafl an
Filament-Biindeln langer Mitochondrien — also eine Griéfenordnung hé-
her — ein dhnliches Torsionsphdnomen auftreten kann und fiir die Organell-
verzweigung verantwortlich ist. Durch die Membranlipide ist eine Begiin-
stigung der Filamentrotation im Sinne eines Schmiereffektes wahrscheinlich.

Auf der Basis des vorgeschlagenen Modells der periodischen Auf- und
Abwindung von Filamenten diirften sich viele strukturelle und funktionelle
Eigenschaften der Mitochondrien einheitlich erfassen lassen (neben dem hier
beschriebenen morphologischen Formwechsel z. B. die ,,orthodox®, ,,twi-
sted®, ,,zig-zag®, ,aggregated” Konfiguration, die Volums-Oscillationen,
das Transportvermégen, die Ladungstrennung u. a., vgl. dazu Abb. 9).
Die ausfiihrliche Diskussion dieser Verhéiltnisse wiirde den hier zur Ver-
fiigung stehenden Raum weit iiberschreiten.
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