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1 Einfihrung: Tod vom singularen Punkt

Am 7. November 1914 wird in derdie Muskelzellen des Herzgewebes und
McGill-Universitat in Montreal ein 28 koordiniert die vier Kammern. Die Mus-
Jahre alter Physiologe vom Hausmeist&elfasern kontrahieren sich, wenn das In-
in seinem Labor gefunden. Er liegt in einenpotential der Zellen durch ein Akti-
nem Gewirr von elektrischen Kabeln anonspotential stimuliert wird. Die negati-
Labortisch. Auf der Brust ist in Herzh6heve Spannung bricht kurzzeitig zusammen
ein Messgerat befestigt, mit dem noch débepolarisation) und wird nach einer Re-
immer schwéacher werdende Herzschldpktarphase wieder aufgebaut (Repolari-
auf einem Schreiber registriert wird. Gesation). Wahrend der Refraktarphase kann
org Mines stirbt, ohne das Bewul3tseiain normaler Reiz kein Aktionspotential
wiederzuerlangen. auslosen.

Was war passiert? Jeden Tag sterben et-

wa tausend Menschen allein in den USBResondere Zellen im Sinusknoten am
am Sekundenherztod. Er wird in den meaberen Rand der Vorhofe sind Schritt-
sten Fallen durch das Kammerflimmermacher dieser Erregung. Durch sie
des Herzens verursacht. Der Herzschlagerden die Vorhofe dazu gebracht, sich
verlauft nicht mehr wie am normalerzu kontrahieren. AufRerdem wird auch
Herzen koordiniert ab. Kammerflimmerrder Atrioventrikular-Knoten zwischen

kann ohne Warnung auch bei gesundelen beiden Vorhdfen erregt. Er ist ein
Personen auftreten. zweiter Schrittmacher und bringt tber

In diesem FEall kam der Sekundenherﬁurkinje'Faserh die Ventrikelmuskeln
tod durch einen Selbst-Versuch. MinegUr Kontraktion (siehe Abbildung 1.1).

wollte herausfinden, ob auch schwache

Stromstdsse das Kammerflimmern ausl®ie Eigenfrequenz des Sinusknotens be-

sen kdnnen. Er hatte dazu Versuche atimmt den Herzschlag. Er betragt im Ru-

Tieren durchgefihrt und wollte nun prithezustand etwa eine Sekunde. Nervenim-

fen, ob das auch beim Menschen moglighulse aus dem Gehirn, aus verschiedenen

ist (siehe Winfree (1983)). Ganglien und aus inneren Organen kén-
nen den Herzschlag beschleunigen oder
verlangsamen. Das geschieht normaler-

1.1 Normale Herztatigkeit weise im ganzen Herzen synchron. Bei
Infarkt, ungewdhnlich hohen Hormon-

Das Herz der Sauger ist ein komplexegder lonenkonzentrationen, chemischem

Organ. Es besteht aus den beiden Vorh8tress, physischem Schaden oder durch

fen als ‘Einspritzkammern’ und den beieinen starken Stromschlag kann aber die-

den Ventrikeln, den ‘Pumpen’ (siehe Abse Synchronisation versagen.

bildung 1.1). Die Kontraktionen des Her-

zens beginnen in den Vorhéfen und grei-

fen dann auf die Ventrikel tiber. Eine Wel- 1gjn weitverzweigtes nervoses Netzwerk mit be-

le elektrischer Impulse durchlduft dabei sonders schneller Leitung elektrischer Impulse




1 Einftihrung: Tod vom singulé&ren Punkt
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Abbildung 1.1: Das Herz des Menschen besteht aus dem linken und rechten Vorhof als
‘Einspritzkammern’ und dem linken und rechten Ventrikel, den ‘Pumpen’. Sauerstoff-
armes Blut aus dem Korper gelangt tber die untere und obere Hohlvene in das Herz
und wird von ihm Uber die Lungenvenen in die Lunge gepumpt. Dort wird das Blut
wieder mit Sauerstoff angereichert und in den Koérper verteilt. Elektrische Impulse
entstehen im Sinusknoten als primarer Schrittmacher und synchronisieren die Kon-
traktionen der Vorhofe. Ausserdem werden Impulse auch an den Atrioventrikular-
Knoten weitergeleitet. Uber spezialisierte Strukturen (Stamm des Hisschen Biindels,
Schenkel) und die Purkinje-Fasern gelangen die Impulse zur Muskulatur der Haupt-
kammern des Herzens und sorgen daflr, dass es sich (normalerweise) als ganzes
gleichmassig und regelmassig mit dem richtigen Schlagrhythmus kontrahiert. Nach
Winfree (1983)



1.3 Topologie und Flimmern

1.2 Kammerflimmern lich zu erwartende Lage spéater oder frii-
her kommen (siehe Abbildung 1.3). Bei
Beim Kammerflimmern ist der koordi-Schwachen Reizen gibt es einesiche
nierte Herzschlag gestort. Mines hatte iiéderanpassun@ie Schlage nach dem
einer Arbeit, die er kurz vor seinem TodR€iZ liegen in der Nahe der Zeitpunke,
an eine Zeitschrift geschickt hatte, vorzU denen die Schiage zu erwarten waren,
geschlagen, dass Kammerflimmern durdkenn das Herz nicht gereizt worden wa-
eine im Herzen zirkulierende Welle zul® (nach rechts abfallende Diagonalen im
stande kommen konnte. Er hatte das Heffgken Teil von Abbildung 1.3). Bei star-
von Tieren zwischen zwei Kontraktionerk€ren Reizen gibt es eirearte Wiederan-
elektrisch gereizt und dabei den Zeitpuni@ssungDie Schlage nach dem Reiz sind
des Reizes systematisch variiert. Die melSgesamt weiter von dem Zeitpunkt ent-
sten Reize hatten keine dauernde wifernt, zu denen die Schiage zu erwarten
kung, aber unter gewissen Bedingungd#grén. wenn das Herz nicht gereizt wor-
wurde Kammerflimmern ausgelést. Dazen ware und bewegen sich um horizon-
muss vor allem der Zeitpunkt der Reizunffl® Linien (rechter Teil von Abbildung

stimmen (‘vulnerable Phase der Herzakti-3)- Béi éinem ganz starken Reiz kom-
on’). men alle Folge-Schlage immer zum glei-
chen Zeitpunkt, unabhangig davon, wann
der Reiz gegeben wurde. Tatsachlich wur-
1.3 Topologie und Flimmern de harte und weiche Wiederanpassung ge-
funden, als der Sinusknoten von Kanin-
. . . . chenherzen gereizt und die Lage der fol-
Topploglg Ist ein Te_llgeb_let de_r M‘t"the'genden Schlage bestimmt wurde.
matik. Sie beschaftigt sich mit Eigen-

schaften, die trotz quantitativer Veréndeom nun die Ergebnisse aus Abbildung 1.3
rungen gleich bleiben. Topologische Ei- '

haften bleib hd halt zu vereinfachen und mit zahlreichen wei-
genschatten bieiben auch dann ernaligfl, ., Ergebnissen mit anderen Reizstér-

wenn eine Figur oder ein IOhySikal"SCheﬁen zu kombinieren, wurden zunéchst ein-

Systems stetig deformiert wird. Betrachr-naI die Quadrate 1-2, 2-3 und 3-4 aus Ab-

tet man €in Bild durch_eme_ verzerren-”dung 1.3 Ubereinander gelegt (Quadrat
de Linse, ist es topologisch immer noc -1 wurde weggelassen, da hier die Ver-
die topologischen Ei haft néchiebungen durch den Reiz noch nicht
manslet opo OE'SC en |genicda enveﬁbnsolidiertsind).Wenn die Reize die fol-

nes Systems, kann man auch dann Vofe 4o Schiage des Herzens nur zeitlich

aussagen machen, wenn man den Mec Brschoben haben, ohne die folgenden Pe-

nismus unq die quantitativen Aspekte Cler?oden zu beeinflussen, liegen die Schla-
Systems nicht kennt.

ge (als Punkte dargestellt) Gbereinander.
Die Topologie eignet sich auch dazu, daa/ir haben also aus den verschiedenen La-
Flimmern der Herzkammern zu beschretenzen jeweils eine gemacht und dadurch
ben. Die Zeitspanne zwischen Herzschlaine repréasentative Kurve erhalten (Ab-
und Reizbeginn wirdoppelungsintervall bildung 1.5). Kodiert man die Phasen als
genannt, die Zeit zwischen Reiz und néclirarben des Spektrums und Ubertragt sie
stem Herzschlagiatenzzeiisiehe Abbil- in ein Diagramm mit Koppelungsinter-

dung 1.2). Je nach dem Zeitpunkt undall als horizontale Achse und Reizstér-

der Starke des Reizes werden die folgeke als vertikale Achse, ergibt sich Abbil-

den Herzschlage in Bezug auf die eigenttung 1.6. Die Punkte am unteren Rand
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Schlag 1 Schlag 2 Schlag 3 Schlag 4
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Abbildung 1.2: Koppelungsintervall (Schlag 1 bis Reiz) und Latenz (Zeitspanne zwi-

schen Reiz und Schlag 2, Schlag 3, Sc
einen Reiz. Die naturliche Schlagperiod

hlag 4) bei Stérungen des Herzschlages durch
e (Zeitspanne zwischen zwei aufeinander fol-

genden Schlagen) betragt etwa eine Sekunde. Der Reiz verschiebt den Schlag um

einen bestimmten Betrag, die Schlagpe

Stimulusgrosse

alte Phase

Abbildung 1.6: Kopplungsintervall und

Reizstarke: Die Phasen des Herzrhyth-

mus wurden als Farben des Spektru

kodiert. Koppelungsintervall (alte Phase

ist horizontale Achse und Reizstéarke ve
tikale Achse. Aus Winfree (1988)

riode bleibt aber erhalten

zeigen die fast nicht vorhandene Reakti-
on auf einen sehr schwachen Reiz und
die Farben laufen deshalb kontinuierlich
von rot Uber das Spektrum wieder zu rot.
Am oberen Rand sieht man die Reaktion
auf einen sehr starken Puls. Unter dieser
harten Wiederanpassung gibt es nur einen
Teil des Spektrums, von (links) griin Uber
gelb, orange, gelb, grin und blau wieder
zu grin rechts. An den beiden Seiten ist
die Farbfolge gleich, da die Koppelungs-
intervalle von Null und einer vollen Peri-
ode sich gleichen.

Die Topologie sagt nun voraus, und das
lasst sich auch zeigen, dass auf der Flache
nicht fir jeden Punkt ein weicher Uber-
gang maoglich ist. Beispielsweise lassen
sich auf einer ebenen Kreisflache nicht al-
le Punkte auf die Peripherie zuriickziehen
und gleichzeitig erreichen, dass zwei auf

r Ebene benachbarte Punkte auch auf
em Umfang noch benachbart sind. So
kann sich ein Seifenfilm in einer Seifen-
blasendse nur dann auf den Rand der Ose
zurtckziehen, wenn er irgendwo angesto-
chen wird.

In das Rechteck unseres Modells 1&f3t sich



1.3 Topologie und Flimmern
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Abbildung 1.3: Zu bestimmten ZeiteKdppelungsintervalk Abstand des Reizes vom
vorausgegangenen Herzschlag) wurde das Herz eines Kaninchens schwach (links)
oder stark (rechts) gereizt. Nach oben ist die Latenz aufgetragen, also der Abstand
zwischen Reiz und den folgenden Schlagen (blaue beziehungsweise rote Punkte). Bei
der weichen Wiederanpassung (links) liegen die Schiégph dem Reiin der Néhe
der Zeitpunkte, zu denen die Schlage zu erwarten waren, wenn das Herz nicht gereizt
worden ware (die nach unten rechts abfallenden gestrichelten Linien). Bei starkeren
Reizen (rechts) gibt es eine harte Wiederanpassung: Die Schlage nach dem Reiz sind
insgesamt weiter von dem Zeitpunkt entfernt, zu denen die Schlage zu erwarten wa-
ren, wenn das Herz nicht gereizt worden wére und liegen mehr horizontal. Bei einem
ganz starken Reiz wirden alle Folge-Schldge immer zum gleichen Zeitpunkt kom-
men, unabhangig davon, wann der Reiz gegeben wurde (nicht gezeigt).
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Abbildung 1.4: Die Quadrate 1-2, 2-3 und 3-4 vom linken Teil der Abbildung 1.3 wer-
den Ubereinander gelegt. Dadurch wird aus den verschiedenen Latenzzeiten eine. Die
neuen Phasenlagen der Herzschlage (Latenzzeit minus n*Periode) nach den Reizen
sind jetzt in Abh&ngigkeit von der Phase dargestellt, zu der der Reiz gegeben wurde.
Es ergeben sich sogenannte weiche (links) und harte (rechts) Wiederanpassungen. Sie
zeigen, dass nach schwachen Reizen die Herzschlage immer noch auf alle Phasen des

Spektrums zu liegen kommen.
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Abbildung 1.5: Die Quadrate 1-2, 2-3 und 3-4 vom rechten Teil der Abbildung 1.3
werden Ubereinander gelegt (linkes Diagramm). Dadurch wird aus den verschiede-
nen Latenzzeiten eine. Die neuen Phasenlagen der Herzschlage (Latenzzeit minus
n*Periode) nach den Reizen sind jetzt in Abhangigkeit von der Phase dargestellt, zu
der der Reiz gegeben wurde. Es ergeben sich sogenannte harte Wiederanpassungen.
Sie zeigen, dass nach starken Reizen die Herzschldge nicht mehr in allen Phasen des
Spektrums zu liegen kommen, sondern nur noch in einen Teil von ihm.
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1 Einfiihrung: Tod vom singuldren Punkt

nachgewiesen. Solche Singularitaten sind
im Herzen grosser als erwartet und fur
Herzflimmern verantwortlich.

1.4 Zirkulierende Wellen

Stimulusgrosse

Das Herz hat jedoch ein raumliches Ver-
teilungsmuster. Arrhythmien auf3ern sich
deshalb oft als schnell zirkulierende Wel-
len und nicht so sehr als unkontrollierte
oder aussetzende Schlage. Das Kammer-
fimmern ergibt sich, wenn die normale
Kontraktion des Herzens raumlich desor-

Abbildung 1.7: In einem kritischen Be-ganisiert ist.

reich wird beim Reizen eines Herzens eifjq zirkylierenden Wellen hangen mit den
weisses Loch getroffen. Es ist von allegnqy|aritaten zusammen. Die Impulse im
Phasen (Spektralfarben) umgeben, selpgt;en werden von jeder Zelle in voller
aber Phasen-los. Aus Winfree (1988)  gisrke an die Nachbarzellen weitergelei-
tet. Damit es zu einem ununterbrochenen

ein Kreis einzeichnen, um den herum allgreisen im Herzen kommt, darf die Um-
Spektralfarben in der richtigen Reihenfollaufzeit nicht kiirzer sein als die Refrak-
ge verlaufen (Abbildung 1.7). Er ist farpiarzeit, die den Aktionspotentialen folgt.
los und wird weisses Lo@genannt. Bei Sonst wirde die Welle nach einer Run-
einer bestimmten Kombination von Kop.de erleChen, da sie auf Fasern tr|fft, die
pelungsintervall und Reizstarke wird diefoch refraktar sind. Gewisse Formen der
ser Bereich erreicht. Solch ein singularéithythmie beruhen auf Wellen, die um
Reiz liegt zwischen weicher und hartein Hindernis kreisen, zum Beispiel um

Wiederanpassung, also nicht am Rand déi§ Mundung eines Blutgefasses oder um
Rechtecks. einen abgestorbenen Gewebebezirk. Sie

kénnen sogar in kompaktem und gesun-

Mit  Computer-Simulationen  vongem Gewebe des Ventrikelmuskels krei-
Nervenzellen-Aktivitaten konntenggp,

diese Erwartungen bestatigt werden ] )

(Abbildung 1.7, Winfree (1983)). gsWie das Herzflimmern entstehen konn-
ergaben sich ‘weisse Locher’ mit einerff: 1St in Abbildung 1.9 gezeigt und in
spektralen Kranz um sich herum. gider Legende erklart. Dabei ist von Bedeu-

wurden auch inzwischen experimentell afy"9, dass die Nerven nicht gleichmassig

Riesenaxonen des Tintenfisches, in défyer das Herzgewebe verteilt sind. Lie-

Purkinje-Fasern von Hunden (Abbildungen die Nervenendigungen dicht zusam-

1.8) und im Sinusknoten von Katzefinen: |st_ der Nervenlmpuls st?rker, bei we-

niger dicht liegenden schwacher. Es er-

2Arthur Winfree spricht von ‘schwarzen Lo-gibt sich ein Gradient der Reizstarke quer
chern’. Da dieser Name aber bereits flr Zustann v Schrittmacherwelle. Es muss dann in
de im Weltall verwendet wird und die Locher ;e g0 Bezirk eimveisses Locilgeben, in
von Winfree in seinen Abbildungen fast immer . . ) .
weiss dargestellt wurden, bevorzugen ich déf€Mm €in Reiz keine genaue Latenzzeit er-

Namenweisses Loch gibt. Um dieses weisse Loch lauft ein Re-

alte Phase
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1.4 Zirkulierende Wellen

i

Potential —

0 2 4 6 8

Winfree83 | HERZ-SP | 21.4.2004 Zeit [Sek] —=

Abbildung 1.8: Singulérer Reiz an Purkinje-Fasern eines Hundeherzens: Die Kurven
zeigen die Potentiale von Purkinje-Fasern, die mit einem konstanten Strom dauernd
gereizt wurden. Dadurch feuern sie regelméssig. Zum markierten Zeitpunkt wurde
jeweils fir 200 Millisekunden ein Zusatzreiz geboten. Kurz nach einem Schlag ver-
zogert er den nachsten Schlag. Etwas spéter gegeben unterdriickt das Feuern fir etwa
drei Sekunden. Ein noch etwas spéaterer Reiz stoppt den Rhythmus wviilige(a-

ble Phasg Ein Reiz nach der vulnerablen Phase verfriiht den nachsten Schlag. Nach
Winfree (1983)
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1 Einftihrung: Tod vom singulé&ren Punkt

5 Millimeter

T

3 BJ\ k

e

L I N N
el [\ {\

| |
0 105 210
Winfree83 | HERZCIRC | 21.4.2004 Zeitin Millisekunden —

Abbildung 1.9: Kammerflimmern kdnnte entstehen, wenn Aktionspotentiale im Herz-
muskelgewebe kreisen, wie hier am Kaninchenherzen gezeigt. An den Stellen A bis
E wurde das umlaufende Potential gemessen und in den unteren Kurven A bis E in 10
Millisekunden-Abstanden dargestellt (die Zeiten sind am Rand des oberen Bildes auf-
getragen). Ein Umlauf dauert 105 Millisekunden. der scharfe Anstieg in den Kurven
kennzeichnet den Durchgang der Wellenfront. Nach Winfree (1983)
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genbogen von einer vollstandigen Folge
von Latenzzeiten. Sie sind m#ochronen
(Linien gleicher Phasenlage) verbunden,
die sternférmig um das weisse Loch ange-
ordnet sind und auf einen Reiz jeweils mit
der selben Verzdégerung antworten. Es fol-
gen Entladungen, die um das weisse Loch
kreisen. Das Gebiet entspricht nach Be-
rechnungen einer Flache von etwa 1 cm,
und das wurde auch bei kreisenden Ein-
zelwellen im Herzen beobachtet. Wenn
das Herz viele inhomogene Stellen besas-
se, wirden sich die Einzelwellen in vie-
le kleinere aufspalten und es kdénnte zum
Kammerflimmern kommen.

In ein Diagramm der Reizstarke gegen das
Koppelungsintervall lassen sich nun al-
le Reize eintragen, die Kammerflimmern
verursachen koénnen (Abbildung 1.10).
Es ergibt sich eine Scheibe, die aus ei-
nem ausseren Bereich besteht, in dem ein
Extra-Herzschlag erzeugt wird, einem in-
nereren Bezirk, in dem mehrere Extrasch-
lage entstehen, und einem zentralen Be-
reich, der zum Flimmern fuhren kann.
Diese Scheibe ist relativ gross. Man kann
bei schwierigen Operationen am offenen
Herzen mit dem Wissen um solche Be-
zirke einen kunstlichen, aber reversiblen
Herzstillstand herbeifuihren.

1.5 Anwendungen

Unter welchen Bedingungen aus einer
Wiederanpassungs-Singularitat eine krei-
sende Einzelwelle wird, wann diese in
viele kleinere zerfallt oder einfach nur
wieder verebbt, ist noch nicht geklart.
Wenn man voraussehen kénnte, wann es
zu Herzflimmern kommt und dieses even-
tuell medikamentds verhindern konnte,
ware ein wichtiger Schritt getan, um den
Sekundenherztod zu verhindern.

1.5 Anwendungen

15



1 Einfiihrung: Tod vom singuldren Punkt

‘ ‘1/20 Sekunde
| |-

T <+———1 Sekunde ——

Kammerflimmern

S
o .
% mehrere zusatzliche
2 Herzschlage
>
N . -
& ein zusatzlicher
Herzschlag
Systole Diastole Systole Diastole

alte Phase ———

Abbildung 1.10: Gebiete, in denen ein Reiz einer bestimmten Grdsse (senkrechte Ach-
se) einen zusatzlichen Herzschlag (blau) oder mehrere zusétzliche Herzschlage (cyan)
auslésen kann. In einem kritischen Bereich (weisses Loch) kann ein Reiz Kammer-
fimmern hervorrufen. Das weisse Loch ist nicht grosser als 1/20 des Zyklus (von
einem Herzschlag bis zum nachsten). Der Reiz, der Kammerflimmern auslésen kann,
erstreckt sich Uiber etwa eine Gréssenordnung. Nach Winfree (1988)
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2 Schlupfrhythmus von  Drosophila und
Arrhythmie

Die FruchtfliegeDrosophilaist eins der
bevorzugtesten Tiere der Biologen. Sie
laRt sich leicht und schnell ziichten und
vermehren, es gibt sehr viele Mutanten
und das Genom ist seit einigen Jahren
vollstandig entschliselt. Wie die meiste|
Organismen besitzt auch die Fruchtflie &
ge Tagesrhythmen, von denen zwei in € £
nem Buch (Engelmann (2003b)) beschri¢
ben sind. Einer dieser Rhythmen steue
das Schlupfen der Fliegen aus ihrer Pu
penhille, nachdem die Made des letzte
Larvenstadiums sich verpuppt und in er-
ne Fliege umgewandelt hatte (Abbildung
2.1).

Diese Metamorphoseder Made in eine
Fliege im Puparium dauert einige Tage
Schliesslich ist die neue Fliege bereit, al«
der Puppenhdlle zu schlupfen. Sie wartt g5
aber noch, bis eine innere Tagesuhr il = & 4
‘grunes Licht’ gibt. Dann wird am Kopf | ”_._
speziell fir das Schlipfen eine Beule ge
bildet. Mit ihr wird die Puppenhlle an ei-
ner bestimmten Stell&perculum aufge-

drickt und die Fliege kann das Pupariumppiidung 2.1: Nachdem Fruchtfliegen
verlassen. Auch andere Fliegen, die Wefhenrere Larvenstadien durchlaufen ha-
genug entwickelt sind, schlipfen um diepen in denen sie immer grésser wur-
se Zeit, namlich am friihen Morgen. Spégyen, verpuppen sie sich (oben). Im Pupa-
ter und in der kommenden Nacht schltipriym wandelt sich die Made in eine Fliege
fen keine Fliegen. Am nachsten Morgen,m (Metamorphose). Mit einer Beule am
wird wieder griines Licht gegeben fir diexopf griickt sie das Operculum der Pup-
Fliegen, die jetzt fertig entwickelt sind. hennlle auf und schliipft ins Freie (un-

So genht das einige Tage, bis alle Fliegegen). Aus Winfree (1988)
geschlipft sind. Abbildung 2.2 zeigt das

Schlupfen in Zeitfenstern tUber eine Wo-
che hinweg.

Es handelt sich hier um einen
Populations-Rhythmus, da er nur an

17



2 Schliipfrhythmus vorosophilaund Arrhythmie
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Abbildung 2.2: Fruchtfliegen schlipfen nur in einem Zeitfenster am frilhen Morgen
eines Tages (helle Balken Uber der waagerechten Achse). Spater und in der kommen-
den Nacht (dunkle Balken Uber der waagerechten Achse) schliipfen keine Fliegen.
Am nachsten Morgen wird von der inneren Uhr wieder griines Licht zum Schliipfen
fur die Fliegen gegeben, die jetzt fertig entwickelt sind. So geht das einige Tage, bis
alle Maden sich in Fliegen umgewandelt haben und diese zum Schltipfen bereit sind.
Zieht man die Maden unter konstanten Bedingungen (Temperatur, Dauerlicht) auf,
wirden die Fliegen so schlupfen, wie es die rote Kurve andeutet: Anfangs sind noch
keine Fliegen zum Schlupfen bereit, nach einigen Tagen schliipfen sehr viele, dann
nimmt das Schlipfen ab, bis alle Tiere geschlipft sind. Aber es gibt kein rhythmi-
sches Schlupfen. Verandert nach Maier (1973) und Winfree (1988)

einer grossen Zahl von schlipfendepunkt, zu dem er die Puppen trifft, ver-
Fliegen zu erkennen ist. Die einzelnechiebt er den Rhythmus zu friilheren oder
Fliege schlupft ja nur einmal in ihremspéateren Zeiten. In Abbildung 2.3 ist ei-
Leben aus dem Puparium. Da aber dag Serie von Lichtpuls-Versuchen darge-
Schlupfen jeder Fliege durch eine innergtellt. Jede Gruppe von Puppen wurde ein-
Tagesuhr auf ein bestimmtes Zeitfenstenal fir 10 Minuten belichtet, aber je-
des Tages beschrankt wird, kann man dereils 3 Stunden spéter als die vorherige
Rhythmus erkennen. Gruppe. Es zeigt sich, dass der Schlupf-
Dass eindnnere Uhrdas Schliipfen I(On_rhythmus der belichteten Tiere weiterhin
den gleichen Takt hat, namlich etwa 24

trolliert und nicht einfach nur der L|cht-Stunden zwischen den Schlipfmaxima,

Dunkel-Wechsel, erkennt man am SCthe&ber der Rhythmus hat sich in den mei-

fen von Tieren, die im Dunklen gehalteréten Fallen gegentiber der nicht belich-

werden: Es erfolgt weiterhin tagesrhyth: )
misch. Diese Uhr l&3t sich durch Lich%eten Kontroligruppe entweder verspatet

synchronisieren. Es sorgt daftr, dass d?der verfruht. Das hangt vom Zeitpunkt
y : 9 ' zu dem belichtet wurde. Tiere, die

Fliegen zur r|cht|.gen Tageszeit aus d(?/ror ihrem ‘Mitternachtspunkt’ belichtet
Puppenhdlle schltpfen.

wurden, zeigen einen verspateten Rhyth-
mus. Lichtnach dem Mitternachtspunkt
verfriiht den Rhythmus. Die Verschiebun-
2.1 Phasenresponse-Kurven gen sind bei 10 Minuten Belichtung recht
kraftig.

Mit Licht kann der Rhythmus verscho-

ben werden. Es genigt dazu ein einzZBelichtet man die Puppen-Gruppen dage-
ger kurzer Lichtpuls. Je nach dem Zeitgen nur fir 1 Sekunde, sind die Verschie-

18



2.1 Phasenresponse-Kurven
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neue Phase Winfree86 | ECLOSKS| 21.4.2004
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Abbildung 2.3: Unter Dauerlicht schlupfeDrosophilaFliegen nicht rhythmisch.
Stattdessen bestimmt der Entwicklungszustand der Fliegen, ob und wann sie schlip-
fen (oben). Wird eine Population von Puppen aus Dauerlicht in Sauerdunkel tbertra-
gen, beginnt eine circadiane Uhr zu laufen, die das Schlupfen auf bestimmte tagliche
Fenster beschréankt (Mitte, blau). Wird die circadiane Uhr durch einen Lichtpuls (LP)
verschoben, verschiebt sich auch der Schlupfrhythmus der Fliegen (unten, rot)
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2 Schliipfrhythmus vorosophilaund Arrhythmie

bungen des Rhythmus sehr viel geringanan diesen singuléren Punkt am besten?
Auch hier wird der Rhythmus von ei-
nem Lichtpuls verspétet, der vor dem Mit-
ternachtspunkt gegeben wurde, und ve?-2 \Wie man ein weisses
friht, wenn das Licht nach dem Mitter- .
nachtspunkt kam. Aber um die Zeit des Loch findet
Mitternachtspunktes herum gibt es jetzt
kaum Verschiebungen, wahrend zu didoraussetzung fur ein weisses Loch ist,
sem Zeitpunkt bei dem langeren Lichtpuldal® Stérungen sowohl schwache als auch
die starksten Verschiebungen auftraten. starke PRCs bewirken, wenn sie zu ver-
, schiedenen Phasen des Tagesrhythmus
Man nennt diese Kurven Phasenresponsgsgehen werden. Das ist der Fall, wie wir
Kurven und spricht von starken (1Gm apschnitt 2.1 gesehen hatten. Nun ist
Minuten-Lichtpuls) und schwachen (ljie gyche nach solch einem singularen
Sekunde Llchtpuls_) PhasenresponsekLﬁUnkt etwa so, wie wenn man nach ei-
ven. Wenn man die Ergebnisse so aufer stecknadel im Heuhaufen sucht. Aber
tragt, wie wir es bei den Herzschlagag gibt einen Trick, der hilft, ihn relativ
Untersuchungen mit elektrischen Reizelypne|| 2y finden. Auch hier hilft die To-
getan hatten, ergeben sich Bilder, Wie_sl?ologie. Im Prinzip geht es darum, den
in Abbildung 2.4 zu sehen sind. Jetzt li€z gt nkt zu finden, zu dem ein starker
gen die ‘Schlage’ (hier: Schlupfmaxima) jopmis am starksten verschiebt, und ei-
bei einer starken Reaktion auf Llchtpulsﬁe Lichtstarke zu finden, die gerade eben
auf insgesamt horizontal und bei schwayy.h, keine schwache Reaktion mehr be-
chen Reaktionen auf insgesamt diagongii+ aper auch noch keine starke Reak-
verlaufenden Kurven. tion hervorbringt. In Abbildung 2.5 ist ge-
Im Labor von Pittendrigh an derzeigt, wie man dabei am besten vorgeht.

Princeton-Universitat (Princeton, NewEs ist die schnellste Art, um den Singu-
Jersey) wurde der Schlipfrhythmus volaritatspunkt zu finden. Einzelheiten sind
Drosophila pseudoobscuraehr inten- aus der Abbildung und Legende zu ent-
siv untersucht. Auch die Verschiebungehmen.

durch Lichtpulse war ein wichtiges

Instrument, um die Eigenschaften des

tagesperiodischen Oszillators besser 213 Wie man den Schlipf-
v_erster_len. Arthur Winfree_ hatte Inge- rhythmus mit einer Zeit-
nieurwissenschaften studiert und war
deshalb mit mathematischen Verfahren
vertraut, mit denen man Rhythmen un-
tersuchen kann. Dazu gehort auch d@bwohl der im vorigen Abschnitt geschil-
Topologie, die wir bereits in Kapitel 1derte Trick das Suchen des weissen Lo-
kennenlernten. Ihm war aufgefallen, dashes stark vereinfacht, braucht man trotz-
die Phasenresponse-Kurven schwachd#gm noch eine ganze Reihe von Ver-
oder starker Art sein konnten und wul3tsuchen, um es auch zu finden. Deshalb
daher, dal? es auch ‘weisse Locher’ gebéat Arthur Winfree eine Zeitmaschine ge-
muBte. Wird das schwingende Systetvaut, mit der man den Schlipfrhythmus
durch eine gezielte Storung in dieseder Fliegen automatisch messen kann,
singuldren Zustand gebracht, sollte de@achdem die verschiedenen Gruppen zu
Rhythmus verschwinden. Aber wie findeterschiedenen Zeiten mit unterschiedlich

maschine messen kann
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2.4 Singuldres Schliipfen
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Abbildung 2.4: Starke und schwache Phasenresponsekurven auf Licht wurden so auf-
getragen, dass der Zeitpunkt des Lichtpulses im Zyklus (von 0 bis 1) horizontal, die
neue Phase nach dem Lichtpuls nach oben aufgetragen wurde. Wird kein Lichtpuls ge-
geben, liegen die Schlage wie erwartet auf den Diagonalen (linkes Diagramm). Neue
und alte Phase sind gleich. Ist der Lichtpuls sehr stark, liegen die Schlage nach dem
Reiz alle zur gleichen neuen Phase, unabhéngig davon, wann belichtet wurde (rechtes
Diagramm). Die blauen diagonal verlaufenden Kurven im zweiten Diagramm entspre-
chen einer schwachen Phasenresponsekurve, die griinen waagerechte verlaufenden ei-
ner starken (drittes Diagramm von links). Nach Winfree (1983)

starken Lichtpulsen belichtet worden wa-
ren (Abbildung 2.6). Mit ihr konnte er mit
der gerade besprochenen Strategie (A
schnitt 2.2) tatsachlich eine Kombinati
on von Lichtdauer und Belichtungszeit
punkt finden, nach der der Schlupfrhytt T 200
mus verschwand. Abbildung 2.7 zeigt ei o,
Beispiel, in dem nach der kritischen Beg 100 _jk

| | | |

300 |

lichtung die Tiere nicht mehr rhythmisctS
schlipfen.

Schl
o

2.4 Singulares Schlipfen W;JWMULWWMMMJLA

60 80 100 120 140

Stunden nach D-Beginn —
Chandrashekaran76 | DRO-AR-C | 24.4.2004

Die Zeitmaschine hatte gezeigt, das
der Schlufrhythmus ausgeldscht werde
kann, wenn ein spezieller Reiz zum richti
gen Zeitpunkt gegeben wird. Aber handeAbbildung 2.7: Ein blauer Lichtpuls einer

es sich dabei wirklich um Arrhythmie? E< bestimmten Dauer zu einem kritischen
konnte ja auch sein, daR durch diesen sg Zeitpunkt innerhalb des Tageszyklus ge-
ziellen Puls die Rhythmen der verschie geben fuhrt zum Verlust des Schltpf-
denen Einzelfliegen in ganz verschiederhythmus (mittlere und untere Kurve).

ne Phasen verschoben werden. Die einzdDie Fliegen schlupfen zufallsverteilt. Die

nen Uhren wiirden dann durchaus weitetntere Kurve zeigt eine Kontrolle, die

laufen, aber nicht mehr im gleichen Taktnicht belichtet wurde.

Wie kann man das testen?

Dabei hilft die besondere Art der PRC
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2 Schliipfrhythmus vorosophilaund Arrhythmie

Reizgrosse ——

alte Phase ———»

Abbildung 2.5: Die schnellste Art, ein weisses Loch experimentell zu finden: Wir tra-
gen die Reizgrosse gegen die Phase auf, zu der der Reiz geboten wird. Als erstes geben
wir einen mdglichst starken Reiz zu den verschiedenen Phasen (Streifen 1). Wenn sich
in allen Fallen die gleiche neue Phase (hier rot) ergibt, haben wir eine starke Reaktion
des Rhythmus auf den Reiz. Als nachstes wird in der Mitte zwischen zwei Schlipf-
maxima ein Reiz gegeben, dessen Starke fur die verschiedenen Gruppen von schwach
zu stark variiert wird (Streifen 2). Die Farben unmittelbar neben dem Streifen 2 geben
an, in welche neue Phase der Reiz den Rhythmus versetzt hat. Da im linken Recht-
eck die Rénder keinen vollen Durchgang durch das Farbspektrum zeigen (sondern nur
von blau auf rot wechseln), muss der farblose Punkt im rechten Rechteck liegen. Wir
geben jetzt Reize mit der halben Starke zu den Phasen rechts von der Mitte der alten
Phase (Streifen 3). Der untere Teil hat an seinen Randern keine geschlossene Farbs-
kala. Das weisse Loch muss also im oberen Teil liegen. Deshalb wird im nachsten
Experiment zur alten Phase 0.75 (also bei 3/4 der x-Achse) die Reizstarke von 1/2 bis
1 (volle Starke, Streifen 4) variiert. Der rechte Teil des Rechtecks hat um seine Ran-
der herum die gleiche neue Phase (rot), enthalt also nicht das weisse Loch. Es muss
im linken Teil des Rechtecks liegen und kann jetzt durch ein paar weitere Versuche
genauer bestimmt werden.
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2.4 Singuldres Schliipfen

Abbildung 2.6: Rechts: Zeitmaschine von Arthur Winfree fir das Schlipfen von
Fruchtfliegen. Ein langlicher Trog enthélt 26 getrennte Abteilungen, die vom Expe-
rimentator mit verschiedenen Gruppen von Puppen beschickt werden. Zum Beispiel
kénnten 24 Gruppen jeweils um eine Stunde zeitverschoben benutzt werden und die
beiden Aussen-Abteilungen unbelichtete Puppen als Kontrollen enthalten. Unter je-
der Abteilung befindet sich ein Teflon-behandelter Trichter, auf dem geschliipfte Flie-
gen sich nicht halten kénnen und deshalb durch die Trichter6ffnung in eine Wasser-
geflllte Vertiefung fallen. 24 solcher Plexiglas-Streifen mit Vertiefungen liegen ne-
beneinander und werden stindlich weitergeschoben, sodass die geschlipften Fliegen
spater fur einen ganzen Tag gezéhlt werden kénnen. Neue Platten mit Vertiefungen
werden fir den nachsten Tag eingelegt. Mit dieser Apparatur kdnnen also fir mehrere
Tage die zu den verschiedenen Tagesstunden geschlipften Tiere der verschieden be-
handelten Gruppen ausgezahlt werden.

Links: Auch die Belichtung der Puppen kann automatisch erfolgen. Sie werden in
zwolf verschiedenen Gruppen in Gefdsse gebracht, auf die -abgeschirmt von den an-
deren Gruppen-, blaues Licht einer bestimmten Intensitat und einer wahlbaren Dauer
zu bestimmten Phasen (12 pro Experiment wahlbar) des Tagesrhythmus der Puppen
gegeben wird. Beide Abbildungen aus Winfree (1988)
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2 Schliipfrhythmus vorosophilaund Arrhythmie

von Drosophila. Sie zeigt tiber eine grosse
Strecke der Tagphase hinweg keine Reak-
tion auf einen Lichtpuls (Abbildung 1.3,
Totzone). Das ist ja auch sinnvoll, denn
wahrend der Tagphase herrscht ja Licht.

Wir missen uns jetzt Gberlegen, was ein
Lichtpuls machen wirde, wenn er ei 12

P
ne Population von Fliegen im Pupari
um trifft, die alle eine laufende Tages
uhr besitzen, die sich aber in allen mdc¢

24

L

24

lichen Phasen des Tageszyklus befinde | g

Als Alternative héatten wir eine Popula- 1120 48 2 96

tion von Fliegenpuppen, die durch de g

speziellen Lichtpuls ihren Rhythmus ver%

loren haben. Wenn diese einen erneut= M M M

Lichtpuls bekommen, wird in allen Pup-c%0 , , A\
0 48 72 96

pen der Rhythmus neu angestossen u 12
man musste einen klaren eingipfligen T:
gesrhythmus erhalten. Wenn dagegen ¢
Uhren durcheinander gehen, wirde d
Lichtpuls einen grossen Teil der Puppe oL J\N JV JY ]
in den Phasen treffen, die in der Totzc 0 24 48 72 9
ne liegen. Es gibt dann keine Phasenve winess orotesrjsszoos  Std NACH Lichtpuls
schiebung. Es wirden auch mehr Puppen

mit ihrer Uhr in einem Bereich sein, inappildung 2.8: Mit einem zweiten Licht-
dem das Licht maximal verschiebt. Dayy|s nach einem singuléren Puls kann ge-
zwischen sind dann die Bereiche, in degestet werden, ob dieser die Fliegen ar-
nen die PRC ihre steilen Teile hat. Sighythmisch gemacht oder sie desynchro-
kommen aber seltener vor als die vorhegisiert hat, sodass jede Fliege zwar noch
erwahnten Bereiche. Das Ergebnis eingsinen Rhythmus hat, der aber je nach
zweiten Lichtpulses, der die nicht mehigjiege eine ganz verschiedene Phasenla-
synchronisierten, aber noch laufenden Ogye hat. Im ersten Fall (Arrhythmie) be-
Zillatoren trifft, ist eine zweigipflige Kur-  irkt der zweite Puls einen neuen Rhyth-
ve (Abbildung 2.8). mus des Schliipfens mit nur einem Maxi-

Das lasst sich nun experimentell prifenMum pro Tag. Im zweiten Fall fihrt er zu
Arrhythmisches Schliipfen kann man eréinem zweigipfligen Schiupfen. Die bei-
halten, wenn die Tiere zum Beispiel ej-den theoretischen Ergebnisse sind in den
nige Tage in Dauerlicht gehalten wer-oberen Kurven gezeigt, das Experiment
den. Werden sie nun in Dunkelheit ge_ergibt die untere Kurve. Sie spricht fur
bracht und das Schliipfen registriert, gibf\rrhythmie der einzelnen Fliegen.

es einen Gipfel pro Tag. Desynchrone

Kulturen kénnen wir herstellen, indem

wir Gruppen von Tieren aus dem Dauer-

licht zu verschiedenen Zeiten in Dauer-

dunkel bringen und sie dann vermischen.

Alle Tiere haben dann laufende Uhren,
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2.6 Ist ein langer schwacher Reiz wie ein kurzer starker?

aber sie sind nicht im Takt miteinandei2.6 ISt ein langer schwacher
Wenn wir dieser Mischpopulation einen Reiz wie ein kurzer star-
Lichtpuls geben, erhalten wir eine zwei-

gipflige Schlipfkurve pro Tag. Das hat- ker?
ten wir ja auch aus den Uberlegungen des
vorigen Abschnittes erwartet. Nun kommBei Lichtreaktionen ist oft das Produkt
das entscheidende Experiment. Wir test@tls Lichtintensitat und Dauer der Belich-
die Population, die mit einem singulérefing fur die Effekte verantwortlich. Man
Lichtpuls behandelt worden war, mit eikann also einen schwachen langen oder
nem zweiten Lichtpuls. Er bewirkt tat-Kurzen starken Lichtpuls verwenden, um
sachlich ein eingipfliges Schliipfen. Diélas gleiche zu bewirken. Gilt das auch fur
spezielle Behandlung mit einem singuden speziellen Lichtpuls, der den Schltpf-
laren Lichtpuls hat also tatséchlich defhythmus vonDrosophila arrhythmisch
Rhythmus ausgeléscht und nicht etwa d@acht?

Uhren in verschiedene Phasen geschobgjiy die Schlupfuhr zu stoppen, wird nor-
malerweise ein Puls blauen Lichtes von
50 Sekunden Dauer und einer Beleuch-
tungsstarke von 30Vcnt? verwendet.
Das Produkt betrug also 5@/ cnt?sek
2.5 Singulare Bedingungen  Es wurden nun Versuche gemacht, bei
in aufeinander folgenden denen das Produkt aus Dauer und Inten-
sitat den gleichen Wert ergab (Abbildung
2.10). Erstaunlicherweise kann man
tatsachlich in einem sehr weiten Bereich
Arrhythmie erzeugen. So hat selbst ein
Wenn man die Bg_lichtungen, die im erpyis von 50000 Sekunden ( etwa 13.9
sten Zyklus nach Ubergang in Dauerdursynden) Dauer noch diesen speziellen
kel Arrhythmie erzeugen, erst im Z"VeiRhythmus—Ibschenden Effekt, wenn das
ten oder dritten Zyklus gibt, genugt eiprodukt dem des Standardpulses ent-
ne geringere Intensitat, um den Rhythmléspricht (0.04W cnT2,Chandrashekaran
auszuléschen. Mit den gleichen Belichy,q Engelmann (1976)). Im anderen Ex-
tungsstarken wie im ersten Zyklus wird iRrem kann ein nur 0.04 Sekunden langer
den Folgezyklen der Rhythmus verschgsys mit entsprechend hoher Intensitit
ben und nicht ausgeldscht. Wie [af3t SiCﬁZSOQJWcmz) zu Arrhythmie fiihren
das erklaren? (Abbildung 2.11). In allen Féllen musste

der Puls zur kritischen Phabeginnen
Am wahrscheinlichsten ist, dass es sich

hierbei nicht um Unterschiede im Uhr-

werk handelt. Vielmehr durften die Licht-2.7 Mit singularem Puls te-
rezeptoren bei langeren Dunkelperioden
empfindlicher werden. Es geniigt dann ] ]
weniger Licht, um ein Signal zu erzeu-  die Uhr wirkt

gen, welches die Uhr zum Stoppen bringt.

In Abbildung 2.9 ist dargestellt, wie dieMit einem singuléaren Puls I&sst sich die
Belichtung im ersten, zweiten und drittemVirkung von Temperatur auf die Schlupf-
Zyklus sein muss, um Arrhythmie zu erUhr von Drosophilatesten (Hamm et al.
Zeugen. (1975)). Der singuldre Reiz muss bei

Zyklen

sten, wie Temperatur auf
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2 Schliipfrhythmus vorosophilaund Arrhythmie

[E
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Lichtpuls—Dauer (Sek.)

alte Phase ——

Abbildung 2.9: Wird der weisse Punkt nicht nur im ersten Zyklus nach Beginn des
Dauerdunkels bestimmt, sondern auch am zweiten und dritten Tag, ergeben sich un-
terschiedliche Bedingungen: An den Folgetagen ist ein kirzerer Lichtpuls nétig, um
Arrhythmie zu induzieren. Vermutlich sind die Lichtrezeptoren nach langerer Dun-
kelperiode auf Licht empfindlicher als am ersten Tag.
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Abbildung 2.11: Um den Schlupfrhythmus auszuléschen, muss das Produkt aus Be-
lichtungsdauer (x-Achse) und -stérke (y-Achse) einen bestimmten Wert haben. Die
Starke der Arrhythmie ist durch die unterschiedlichen grossen Kreise und Farben wie-
dergegeben. Rot umrandet und gross: Starke Arrhythmie (R-Wert Uber 100), blau
umrandet und mittelgross: ziemlich arrhythmisch (R-Wert zwischen 50 und 100).
Griin und klein: (R-Wert unter 50). Beispiele sind in Abbildung 2.10 gegeben. Nach
Chandrashekaran and Engelmann (1976)
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2.7 Mit singuldrem Puls testen, wie Temperatur auf die Uhr wirkt
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Pl : . .
60 80 100 120 140 muss bei einer tlefe.r.en Temperatur @
DRO-ARTS| 2242004 Stdl, nach D-Beginn 1.5 bis 2 Stunden friiher gegeben werden

(rote Kurve) als bei der normalen 20-

_ Temperatur (blau) (Hamm et al. (1975))
Abbildung 2.10: Um den Schlipf-

rhythmus auszuldschen, muss das

Produkt aus Lichtdauer und -intensitz#0 C zur circadianen Zeit 18.5 (6.5 Stun-
einen bestimmten Wert haben. Hiefién nach Ende der letzten Lichtperiode)
wurden folgende Kombinationergegeben werden und bewirkt dann star-
ausprobiert  (Versuchsnummer  steff€ Dampfung des Schitpfrhythmus (blaue
links vor den Kurven): 1: 50000 SeXKurve in Abbildung 2.12). Wird aber
kunden mit 0.0LWcnT2, 2: 10000 wahrend der Belichtung die Temperatur
Sekunden mit 0.QBVcmr2,3: 5000 auf 6C abgesenkt (symmetrisch zur 10
Sekunden mit 0gWcnt2, 4: 1000 Sekunden-Belichtung), schlipfen die Tie-
Sekunden mit 0@Ncmr2, 5: 500 '€ rhythmisch. Um starke Dampfung zu
Sekunden mit AWcnt2, 6: 100 erhalten, muss beP€ der kritische Licht-
Sekunden mit ﬁ\Ncmz, 7: 50 Sekun- Puls 1.5 bis 2 Stunden friher gegeben
den mit 1@Wcnt2,8: 10 SekundenWerden (rote Kurve in der Abbildung
mit 50uWcnt2, 9: 5 Sekunden mit2-12).

10QuWcent?, 10: 1 Sekunden mit

50uWcn?, 11: 0.5 Sekunden mit

100QuWecent?, 12: 0.1 Sekunden mit

500QuWcnT?, 13: 0.04 Sekunden mit

1250QuW cn?. Die Starke der Arrhyth-

mie ist in Abbildung 2.11 dargestellt.

Nach Chandrashekaran and Engelmann

(1976)
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3 Blumenuhr Kalanchoe

Der Nachteil des Schllipfrhythmus von
DrosophilaFliegen aus dem Puparium
ist, das es sich dabei um einen Populati-
onseffekt handelt. Jede Fliege schltpft nur
einmal, und man braucht deshalb sehr vie-
le schlipfende Fliegen, um den Rhythmus
Uberhaupt sehen zu kdnnen.

3.1 Blutenblattbewegung von
Kalanchoe

Deshalb war ein anderer tagesperiod
scher Vorgang interessant, bei dem d
Rhythmus an einem Organ fir langs
re Zeit direkt beobachtet werden kan
Es handelt sich um die tagesperiodisc
Bewegung der Blutenblatter volkalan-
choe blossfeldianaDieses Dickblattge- &
wachs hat im Herbst und Winter zahl¥
reiche kleine rote Bliten, die ihre vie
Blltenzipfel am Tage 6ffnen und in de
Nacht zusammenfalten (siehe Abbildun
3.1 und Engelmann (2003a)). Das g¢
schieht auch an abgeschnittenen Blitg
die in einem Loch einer Plexiglasschef®
be auf einem Zuckerwasser-gefillten Ge-

faR stecken (Abbildung 3.2). Und die BluAbbildung 3.1: BliihendeKalanchoe
ten bewegen sich auch tagesperiodiscﬁf|anze. Die kleinen Bliten 6ffnen und
wenn statt eines Licht-Dunkel-Wechselschliessen ihre Blutenblétter tagesperi-
dauernd schwaches Grinlicht brennt. Fipdisch

die Bliten ist dieses Licht wie Dunkel-

heit, und sie kénnen sich bis zu vierzehn

Tage noch tagesperiodisch bewegen. Al-

lerdings ist die Uhr, die diese Bewegung

steuert, schneller als 24 Stunden, namlich

etwa 22 bis 23 Stunden pro Schwingung

(Abbildung 3.3).

Die Bewegung laf3t sich registrieren, in-
dem man mit einer Video-Kamera alle
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3 BlumenuhiKalanchoe

Offnungsweite der Bliite
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Abbildung 3.3:KalanchoeBliten 6ffnen und schliessen sich auch unter konstanten
Bedingungen (schwaches Grinlicht, konstante Temperatur). Die Periodenlange der
Schwingungen betragt 22 bis 23 Stunden.
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Abbildung 3.4: Die Blutenblattbewegung lasst sich mit einer Video-Kamera und einem
Bildanalyse-Programm messen und auswerten. Es kénnen viele Bllten gleichzeitig

gemessen werden.
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3.1 Bliitenblattbewegung vdtalanchoe

[ 20°C

Offnungsweite —=

-60 I . . . 1 . . . 1 . . . 1 . . . 1 .
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15/20°C | KALTEM | 35,2004 Std nach Beginn der Messung

Abbildung 3.5: Beispiele fur Kurven der Blutenblattbewegung einzet@anchoe
Bluten unter konstanten Bedingungen von Temperatur (obé, Lmten: 20C) und
schwachem Grunlicht
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Abbildung 3.6: DieKalanchoeBlitenblattbewegung wurde durch einen Lichtpuls (ro-

te Pfleile nach unten) vor (blaue Kurve in der Mitte) und nach (rote Kurve unten) maxi-
malem Schliessen der Bliten (0 auf der x-Achse) Phasen-verschoben. Der Rhythmus
wird dadurch verzogert (Mitte, blauer waagerechter Pfeil) beziehungsweise verfriht
(unten, roter waagerechter Pfeil). Der grosse senkrechte schwarze Pfeil zeigt die Lage
des Maximums der Kontrollkurve (grtin)
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3 BlumenuhiKalanchoe
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Abbildung 3.8: Periodische Pendelbewe-
gungen von Sonnenblumenkeimlingen
Abbildung 3.2: Werden einzelne Blitennach einer 20-minitigen (Markierung)
von der Pflanze abgeschnitten und in LéSchwerkraftreizung

cher einer Plexiglas-Scheibe gesteckt, die

auf einer Zuckerlésung schwimmt, be: .
wegen sich die Blutenblatter weiterhin’?"2 Oszillatormodell von
tagesperiodisch. Dem Wasser kann man Johnsson und Karlsson:
Substanzen beimischen und prifen, ob  grayitropes Pendel

durch sie der Rhythmus beeinflusst wird.

Zwei schwedische Physiker von der Uni-

versitat in Lund hatten die durch die
Stunde die Bluten von oben fotografierSchwerkraft induzierten Pendelbewegun-
(Abbildung 3.4). Mit einem Bildanalyse-gen von Sonnenblumenkeimlingen un-
Programm kann nun die Grdsse der Blilersucht und ein Modell vorgeschlagen,
ten bestimmt werden. Sind die Bliten ganit dem diese Schwingungen beschrie-
schlossen, sind sie klein; geéffnete Bliben werden konnten. Abbildung 3.7 zeigt,
ten sind wesentlich grosser. Die Wemwie ein etwa 6 cm hoher Keimling sich
te kdnnen fir jede Bllte in einer Dazur Seite krimmt, wenn er vorher fur 20
tei gespeichert und als Diagramm gegeviinuten mit seinem Topf auf die Sei-
die Zeit aufgetragen werden (Abbildunge gelegt wird. Nach einer gewissen Zeit
3.3). Es ergeben sich sehr gleichmasdrimmt er sich wieder zurtuick, schief3t
ge harmonische Schwingungen, die oldlabei aber lber die Senkrechte hinaus
ne Glattung und andere Verfahren direkind biegt sich dann zur Gegenseite. Er
analysiert werden kénnen. Die Schwinwird wieder durch die Schwerkraft ge-
gungsweite, Periodenlange und Phasemizt und biegt sich wieder zurtck, tber
lage der Kurven kénnen benutzt werdie Senkrechte hinaus, um dann erneut
den, um die Schwingungen zu charakteum Kriimmen gereizt zu werden (Abbil-
risieren. Wie beim Schlipfrhythmus vordung 3.8). Auf diese Weise entsteht ei-
Drosophila wird auch bei denKalan- ne Pendel-artige Bewegung. Je nach der
choeBluten die Periodenléange nur wenigdmgebungstemperatur sind die Perioden-
durch Temperatur beeinflusst (siehe Allangen der Schwingungen im Bereich von
bildung 3.5). Lichtpulse verschieben det25 Minuten (bei 25C) bis 265 Minu-
Rhythmus (siehe Abbildung 3.6). Schwaen (bei 18C). Verantwortlich fur die-
che Lichtpulse ergeben schwache, starke Krimmungen sind Reizungen durch
Lichtpulse starke Phasenresponsekurve8tatolithen in den Zellen des Hypoko-
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3.3 Phasenresponsekurve und Arrhythmie

6 7 8

0 1 2 3 4 5
o

30 Minuten gravitrope Reizung

Abbildung 3.7: Ein Sonnenblumenkeimling wird fir 30 Minuten waagerecht gelegt
(0) und danach wieder senkrecht gestellt (1). Dadurch wird er von der Schwerkraft
der Erde gereizt und beginnt nach sich dem Wiederaufrichten zu krimmen (2). Er
krimmt sich noch weiter (3), bis im Zustand maximaler Kriimmung der Unterschied
der Hormonkonzentrationen der beiden Flanken verschwindet. Ein neuer gravitroper
Reiz stimuliert deas Hypokotyl neu. Es krimmt sich jetzt nach der anderen Seite (4),
schiesst Uber die Senkrechte hinaus (5) and biegt sich zur anderen Seite (6), bis ein
neuer gravitroper Reiz entsteht (7), der zu einer Gegenreaktion fuhrt (8). Es ergibt sich
eine Pendelbewegung. Die roten horizontalen Pfeile zeigen die Richtung der Kriim-
mung an. Nach Engelmann and Johnsson (1998)

tyls, die zu Verschiebungen von Wachsnit ihrem Ruckkopplungsmodell auch
tumshormonen fihren (siehe Engelmardiese Schwingungen zu beschreiben und
(2003c)). waren damit sehr erfolgreich (Abbildung

Das Modell ist in Abbildung 3.9 darge-?"lo)' Sie konnten guch die erkun_g von
Temperatur- und Lichtpulsen simulieren.

stellt. Es ist ein Rickkopplungskreis, be\IN"hIt . ioneten Ei q
dem ein Sollwert (senkrecht wachsen) mf/ aniten sie einen geeigneten tingang der

einem Istwert (Kruimmung der Pflanze torungen in den Ruckkopplungskreis,

verglichen wird. Bei einer Abweichung urden auch die von mir untersuchten
von der Senkrechten wird ein Fehlersign%hgsenresponsel_(urven an #eanchoe
verstarkt, gewichtet und das Signal nac liten gut modelliert.

einer Zeitverzégerung wieder mit dem

Sollwert verglichen. Wahlt man die Para-

meter in geeigneter Weise, schwingt die3-3 Phasenresponsekurve

ses System und ahmt recht gut die Pendel- und Arrhythmie

bewegungen des Sonnenblumenkeimlings

nach. Man kann an diesem Madell aucwe beim rhythmischen Schlipfen von

ntersuchen, w. iert, wenn ein zwei- . ; .
untersuchen, as passie t enn e %rosophllaFllegen kann man auch bei
ter Schwerkraftreiz zu verschiedenen Zej;

. ' “Clen periodischen Offnungsbewegungen
ten nach dem ersten Reiz geboten W|rd.Oler KalanchoeBliten den Rhythmus

Als Anders Johnsson und Hage Karlddurch Lichtpulse beeinflussen. Auch hier
son von meinen Untersuchungen an deerschieben schwache Lichtpulse den
Kalanchoe-Bliten hérten, versuchten si@hythmus nur wenig und starke Licht-
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3 BlumenuhiKalanchoe
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tropistisches Kriimmungs
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Abbildung 3.9: Rickkopplungsmodell der Pendelbewegung von Johnsson and Karls-
son (1972) (siehe auch Karlsson and Johnsson (1972)). Ein Sollwert (senkrecht wach-
sen) wird mit einem Istwert (Krimmung der Pflanze) verglichen. Weicht die Richtung
des Hypokotyls (Stangel unter den Keimblattern) von der Senkrechten ab, wird ein
Fehlersignal im tropistischen System verstarkt, gewichtet und das Signal nach einer
Zeitverzogerung wieder mit dem Sollwert verglichen (rote Ruckkopplungsschleife).
Wahlt man die Parameter in geeigneter Weise, schwingt dieses System und ahmt recht
gut die Pendelbewegungen des Sonnenblumenkeimlings nach.

¢St()rung
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c
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Abbildung 3.10: Ruckkopplungsmodell fur die Bewegung der Kalanchoe-
Blutenblatter.

2.LP

—— Bliiten offen

. . . . . | . | . | . |
0 24 48 72 96 120 144 168 192
ar-kal | D104 | 17.4.2002 Zeit [Std]

Abbildung 3.11: Ein spezieller Rotlicht-Puls v&8QuwW cnt? und 130 Minuten Dauer
machtKalanchoeBliten arrhythmisch, wenn er 30 Stunden nach Beginn des Dauer-
dunkels gegeben wird
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3.4 Der singulére Punkt béfalanchoe
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Abbildung 3.12: UmKalanchoeBluten arrhythmisch zu machen, muss im ersten Zy-
klus nach Beginn des Dauerdunkels ein Lichtpuls gegeben werden, der doppelt so lang
ist (240 Minuten) wie in den folgenden Zyklen (130 Minuten). Die Lage des weissen
Loches (*) und Dauer des Lichtpulses (y-Achse), um Arrhythmie zu erzielen, sind
angegeben

pulse ergeben starke Verschiebungen. D3s4 Der singulare Punkt bei
bedeutet aber, dass man auch bei den kglanchoe
KalanchoeBliten Bedingungen finden

kann, unter denen ein spezieller Lichty,, 50 wir die Ergebnisse der Licht-

puls zum richtigen Augenblick gegeben . .
3} ulse in der gleichen Art zusammentra-
den Rhythmus ausldscht. Deshalb haben , . .
en, wie es schon bei dem pinwheel-

wir eine grossere Schar von Experime “xperiment vorDrosophilageschah. Wir

ten durchgefiihrt, bei denen die Belich- L o )
tragen in einem dreidimensionalen Sche-

tungsdauer varl_lert wurde und die L'Chtlfna die alte Phase und Lichtstirke auf
pulse zu verschiedenen Phasen des Zyk

S R
gegeben wurden. Tatsachlich haben Wﬁer X y_Achse der Grur_1df|ache auf und
fdi Wei h balanchoeei en Zeitpunkt des Maximums nach Be-
aut diese WWeise auc glanchoeeinen ginn des Reizes (die neue Phase) auf der
Lichtpuls gefunden, der Arrhythmie indu- : .
: ; . z-Achse nach oben (Abbildungn ). Dieses
Ziert (Abbildung 3.11). Und wie bdbro- - : . S
N . . Zeitkristall ergibt wie beDrosophilaeine
sophilaist auch beiKalanchoeim ersten

Wendeltreppen-artige Struktur. Die Spin-

ZyKlus nach Beginn des Dauerdunkels “Gel entspricht den singuléren Bedingun-

langerer Lichtpuls nétig (4 Stunden) als in

den folgenden Zyklen (2 Stunden), um digen, bei denen keine Schwingungen mehr
duftreten.

Schwingungen auszuschalten (Abbildung _ _ _
3.13). Auch hier missen wir uns fragen, ob die

Zellen der Bluten, deren Schwellen und
Schrumpfen fir die Bewegung der Blu-
tenzipfel verantwortlich ist, tatséchlich ar-
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3 BlumenuhiKalanchoe

Zeitpunkt der Reizung [Std]

Neue Phase
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Zeitdauer zwischen Offnungsmaximum und Reizbeginn [Std]

Alte Phase

Abbildung 3.13: UnKalanchoeBliten arrhythmisch zu machen, muss im ersten Zy-
klus nach Beginn des Dauerdunkels ein Lichtpuls gegeben werden, der doppelt so lang
ist (240 Minuten) wie in den folgenden Zyklen (130 Minuten). Die Lage des weissen
Loches (*) und Dauer des Lichtpulses (y-Achse), um Arrhythmie zu erzielen, sind
angegeben. Aus Winfree (1986)
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3.6 Arrhythmie bei verschiedenen Temperaturen

rhythmisch sind oder nur die Synchronidie Starke des Lichtpulses vasriiert wur-
sation miteinander verloren haben. Widen. Die Starke der Dampfung wurde be-
laRt sich zwischen den beiden Mdoglichstimmt und die Ergebnisse sind in Abbil-
keiten unterscheiden? dung 3.14 wiedergegeben.

Um eine schwingende Zelle in ihrer Phadé einem weiteren Experiment wurden In-
so zu verschieben, dass sie mit den andensitat und Dauer variiert. Die Ergebnis-
ren Zellen, die in anderen Phasen schwige sind in Abbildung 3.15 gezeigt.

gen. .nach d.?m LICht.'m gleichen Takbie Ergebnisse unterscheiden sich von de-
ist, wird ein langerer Lichtpuls gebraucht - N
en, die man erwarten wirde, wenn Re-

als bei Zellen, die alle arrhythmisch sin iprozitat gelten wiirde. Das ist in Ab-

H_|er wiirde bereits ein kurzer L'.Chtp.UI ildung 3.16 gezeigt. Eine logarithmische
die Zellen anstossen, sodass sie wiedger

hwi beai q le ransformation des Lichtsignals zur Uhr
ZU schwingen beginnen, und zwar afle I 4o die erwartete (rote) Kurve in der
gleichen Takt.

Abbildung in die experimentell gefundene
Tatsachlich geniigte bereits ein Lichtpuléblaue) umwandeln. Wahrscheinlich gibt
der nur ein Viertel so lang war wie der sines also irgendeine logarithmische Ver-
gulare Reiz, um den Rhythmus der Bli@nderung des Lichtsignals vom Photore-
ten wieder herzustellen. Dieser Lichtpulgeptor zur Uhr (siehe Engelmann et al.
geniigt nicht, durcheinander schwingendé978))

Zellen zu synchronisieren. Die Zellen sind

also arrhythmisch, wenn die Bliiten durch

den besonderen Reiz ihren Rhythmus dgs6 Arrhythmie bei verschie-
Offnens und Schliessens verloren haben. denen Temperaturen

Das laft sich auch uberprifen, indem die

Durchmesser der Zellen der Blltenblattg ;o Lichtsignal, welches den Rhythmus
nach der kritischen Belichtung gemesse{);sisscht, muss zunachst durch Photo-
werden. WUr_den die Zellen noch SChV‘_’inr'ezeptoren aufgenommen und dann zum
gen, aber nicht synchron, muBten ihrggzijjator weitergeleitet werden. Die da-
Durchmesser variieren. Sie waren abgg aplaufenden Prozesse sind vermutlich
einheitlich gross. Temperatur-abhangig. Sie wiirden bei hé-
herer Temperatur schneller ablaufen als
bei niedrigerer. Das laldt sich recht ele-
3.5 Mit dem Singularitatspuls  gant testen, wenn man den Rhythmus-
herumspielen I6schenden Lichtpuls statt bei den bli-
chen 22.8C bei hdheren oder niedrige-
ren Temperaturen anbietet. Wirde er zur
Wir sahen, dass man mit einem speziejleichen Zeit gegeben wie der Kontroll-
len Lichtpuls zu einem bestimmten Zeitpuls bei 22.8C, wirde er vermutlich bei
punkt im Schlupfzyklus vorDrosophila hdherer Temperatur (276), friher am
Arrhythmie induzieren kann. Ein langeOszillator ankommen. Der ist dann aber
schwacher Puls war dabei genauso wirkoch nicht in der kritischen Phase, zu
sam wie ein kurzer starker. Wie ist das daler Arrhythmie induziert wird. Dass wird
mit bei Kalancho@ Eine Reihe von Ver- auch tatséchlich im Experiment gefunden
suchen wurde durchgefihrt, bei denen dékbbbildung 3.15, Engelmann and Heile-
Zeitpunkt der Belichtung, die Ladnge undnann (1981)). Er muss etwa eine halbe
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Abbildung 3.14: Links: Die Dampfung war am hochsten (niedriger g-Wert), wenn der
Lichtpuls zwischen der 30sten und 31sten Stunde nach Beginn der Dunkelheit gege-
ben wurde.

Mitte: Die Dauer des Lichtpulses kann zwischen 100 und 140 Minuten variiert wer-
den und bewirkt dann immer noch Arrhythmie.

Rechtes: Die Intensitit des roten Lichtpulses kann zwischen 200 unp\VE 8612
variiert werden, um noch Arrhythmie zu induzieren. Die waagerechten Linien sind
Werte der Kontrollen

:

getriebene
Prozesse

Licht i
: Signal- | |
Ubertragun
Rezeptor gung

Abbildung 3.18: Licht verschiebt den Rhythmus #@&lanchoeBlutenblattbewegung,

indem in den Licht-Rezeptoren des Blitenblattes ein Signal gebildet wird, das den Os-
zillator in den Motorzellen in seiner Phase verschiebt. Die vom Oszillator gesteuerten
Prozesse (Turgor) werden ebenfalls Phasen-verschoben und die Blutenblattbewegung
dient als Zeiger dieser Verschiebung. Das Bild zeigt, dass die Temperatur (rote Pfei-
le) an verschiedenen Stellen des Modells einwirkt: Die Signalibertragung wird durch
héhere Temperaturen beschleunigt und durch niedrigere verlangsamt, der Oszillator
wird Phasen-verschoben (verfriiht durch héhere Temperaturen), und die getriebenen
Prozesse hinken bei niedrigeren Temperaturen starker dem Oszillator hinterher als bei
héheren Temperaturen. Aus Engelmann and Heilemann (1981)

38



3.6 Arrhythmie bei verschiedenen Temperaturen
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Abbildung 3.15: Um zu prifen, ob Rezi-Abbildung 3.16: Wirde bei der Indukti-
prozitat gilt, wurde die Intensitat des kri-on von Arrhythmie bei deKalanchoe
tischen Lichtpulses verdoppelt (21), hal-Blitenblattbewegung Reziprozitét gelten
biert (1/2) oder geviertelt (I/4) und die (das heisst, das Produkt von Intensitat *
Dauer des Lichtpulses variiert. Bei 2IDauer muss konstant sein), wirde die ro-
(oberste Kurve) fihrten 100 Minuten Be-te Kurve erwartet werden. Die Versuche
lichtung zum kleinsten g-Wert (als Mal3zeigen jedoch eine Kurve (blau), die von
der Dampfung), wahrend es beim Standieser erwarteten abweicht. Wenn das Si-
dardpuls mit der Intensitat | 120 Minutengnal des Lichtes auf dem Weg zur Uhr lo-
waren (2. Kurve von oben). 200 Minutengarithmisch transformiert wird, geht die
ist der entsprechende Wert fur 1/2 (drit-erwartete (rote) Kurve in die blaue ber.
te Kurve von oben). Bei einer IntensitatAus Engelmann et al. (1978)

von I/4 wurde keine Arrhythmie mehr in-

duziert (die g-Werte liegen alle tber 0.9,

unterste Kurve). Aus Engelmann et al.

(1978)
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3 BlumenuhiKalanchoe

Stunde spéter als Ublich gegeben werden.
Bei niedrigerer Temperatur {€) dauert
es hingegen langer, bis das Lichtsignal
zum Oszillator gelangt ist. Die kritische
Phase ist dann schon vorbei. Der Licht-
puls muss also, um Arrhythmie zu indu-
zieren, friher als Ublich gegeben werden.
Auch das wurde experimentell gefun-
den (Abbbildung 3.15). Man kann zeigen,
dass die Temperatur das Lichtsignal auf
dem Weg zum Oszillator, den Oszillator
und das Signal vom Oszillator zum rhyth-

=
~

=
N
T

mischen Prozess (Turgorschwankungen)
n beeinflusst (Abbildung 3.18, Engelmann
sc and Heilemann (1981)).
oer - 22.5°C

3.7 Und was man damit tun
kann

\ 27.5°C
Arrhythmie und weisse Locher sind in-

teressante Eigenschaften biologischer Uh-
2 w0 s ren und geben Auskuntft tiber ihre Struk-
ot o nach Beginn BD [Std] —= tur und Funktionsweise. Aber kann man
diese Eigenschaften auch fur etwas hand-
greiflichere Dinge benutzen? Dieser Ab-
Abbildung 3.17: Ein singularer Licht-gchnitt und das nachste Kapitel werden

puls muss bei einer hoheren Temperggigen, dass es sich nicht nur um theoreti-
tur (27.5C) wahrend der Belichtung ei-gcpe Spielereien handelt.

ne halbe Stunde spater gegeben werden

als bei der normalen 22.6-Temperatur, We?n \II<VI'r w_|ssen v(;/ollefn, vt\)ne e'_n OS_Zb'”a'
um in den Blaten Arrhythmie zu erzeu-tor unktioniert und aufgebaut ist, gibt es

gen. Bei niedrigerer Temperatur°() verschiedene Vorgehensweisen. Eine ist,

liegt der Zeitpunkt 15 Minuten friher algt gesgmmten Subst?]nzedn I\?ﬁ?s schwin-
bei der normalen 22°&-Temperatur, um gende System zu behandelenn es

den Rhythmus der Bliten zu dampfergadurch etwas schneller oder langsamer
Aus Engelmann and Heilemann (1981) schwingt, kdnnte ein&Zustandsvariable

des Oszillators beeinflusst worden sein,
also ein essentieller Teil. Muss aber nicht.
Es konnte sich auch nur eiRarameter
geandert haben. Wie kann man zwischen
diesen beiden Mdglichkeiten unterschei-
den? Hier hilft der singulére Zustand wei-
ter.

o
(2]
T

Dé&mpfung des Rhythmus —
o
N

o
N
T

KalanchoeBluten eignen sich recht gut,
um herauszufinden, ob bestimmte Sub-
stanzen, von denen bekannt ist, dass sie
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3.8 Arrhythmisches Aussehen muf3 nicht auf Arrhythmie beruhen

den Rhythmus verlangsamen oder bédagegen die arrhythmischen Bliten nicht
schleunigen, auf den Uhr-Mechanismusum Schwingen (Abbildung 3.21). Diese
wirken. Das geht folgendermassen: WiBubstanz hemmt die ATPasen im Plasma-
bringen Bluten durch spezielle Belichtungemma. Sie scheinen demnach nicht am
in einen arrhythmischen Zustand. GebéWlechanismus des Oszillators direkt be-
wir nun einige Tage spater eine Substangiligt zu sein, obwohl Vanadat je nach
zu, von der wir vermuten, dass sie in dadem Zeitpunkt im Schwingungszyklus
Uhrwerk eingreift (also eine Zustandsvader KalanchoeBlute als Puls gegeben
riable veréandert), misste der Oszillataten Rhythmus verschieben kann (Eck-
wieder zum Schwingen kommen. Wenhardt and Engelmann (1984)).

die Substanz das Uhrwerk nicht beein-

flusst, sollte der arrhythmische Zustan'éUCh PoI_yetherng.I.ykoI (I.DEG) kann 'be|_
arrhythmischen Bluten die tagesperiodi-

beibehalten werden. Trotzdem konnte die-, ~ o\« ina wieder auslésen (Abbil-
se Substanz durchaus die Periodenla gung

“nd ind . p i [‘&S‘ng 3.20). PEG entzieht den Bluten stark
an ern"(m em Sie einen Farameter afi,sser und verandert damit den Turgor
dert). Fur beide Falle gibt es Beispiele. der Motorzellen. Da dieser fur die Bewe-
In Abbildung 3.19 sind einige Kurvengung der Motorzellen verantwortlich ist,
von KalanchoeBliten zusammengestelltjst das Ergebnis nicht berraschend.
die das Gesagte illustrieren sollen. ZLb .
. i~ o ) auernd egebenes Methyljasmonat
nachst sind einige Beispiele fur die Indukg—3 geg Y

ti Arrhvthmie durch rot . 60ppm) verkirzt die Periodenlange
lon von Arrnythmie durch rotes, WelsS€zq, kalanchoeBlitenuhr um etwa 1.5

und UV-Licht gezeigt (Abbildung 3.19, a-5tunden (Engelmann et al. (1997)).

C).' Ein zweiter Lichtpuls kgnn die BlljtenDaher haben wir untersucht, ob diese
wieder zum Schwingen bringen, wenn Substanz arrhythmische Bliten wieder

stark genug ist. zum Schwingen bringen kann. Das war
Interessant ist, dass auch ein Tempenicht der Fall (Abbildung 3.23).
turpuls (6C, Abbildung 3.19, d und e)
den Rhythmus wieder anstdsst, wenn er
lange genug gegeben wird (eine Stund®8 Arrhythmisches Aus-
genugt nicht, vier Stunden sind ausrei- sehen muR nicht auf
chend). Auch eine vierstiindige Begasung
derKalanchoeBliten mit Stickstoff brin-
gen sie wieder zum Schwingen (Abbil-
dung 3.19, f). Wenn man eine scheinbar arrhythmische
Lithiumsalze kdnnen bei verschiedene%ituation finde_t, Mmuss sorgfaltig gepruft
Organismen die Tagesuhr verlangsamgvnerden’.. Ob. dle_zugrundellegendep Uh-
(Engelmann (1987)). Es lag daher nahren tatsachllch nl_cht mehr I_aufen. Wir ha_—
zu testen, ob dabei die Uhr direkt beSén das. bere_:‘lts n AbSCh.mtt 2.4 auf Sei-
. " . fe 21 diskutiert. Durcheinanderlaufende
einflusst wird. Die Versuche wurden mi hren kénnen einen Rhythmus so durch-
KalanchoeBluten durchgefuihrt und & einander bringen, dass er nicht mehr zu
ren erfolgreich: Lithiumchlorid konnte ar- '

thythmische Bliiten wieder zum SChWin_sehen ist. Hier ist ein weiteres Beispiel

gen bringen (drei Kurven in AbbildungVon den K_alancherntersuc_hungen,_|n
3.20) dem gezeigt wurde, dass eine scheinba-

re Arrhythmie der Blitenblattbewegung
Vanadat (Natrium-Orthovanadat) bringin Wirklichkeit aus laufenden Uhren be-

Arrhythmie beruhen
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3 BlumenuhiKalanchoe

a
*130min HR
* 30min WL * 60min WL
T b _'mm "
= * 60min UV * 60min UV
o C /k—s__[ S ~
=
[72]
>
= — =
£ d *60min6° % 130min HR
O * 130min HR
¢ /\/\-/f
* 240min 6°
. .
130min HR *120min HR
f /\/\I /____l* —\_’ﬁ —~ T~
. ) :
I I 130m||n HR I 240min INZ *Ilzomin |_I|R
0 24 48 72 9% 120 144 168
Engemann/Johnsson78 | KALAREXL | 23.4.2004 Stunden in DD —

Abbildung 3.19: Beispiele fir Arrhythmie und Wieder-Anstoss désanchoe
Oszillators.

a: Die Blutenblattbewegung wurde durch einen Hellrot-Lichtpuls von 130 Minuten
Dauer 30 Stunden nach Beginn der Konstantbedingungen zstark gedampft, begann
aber nach einiger Zeit wieder zu schwingen.

b: Hier wurde der Rhythmus ausgeltscht (statt Hellrot wurde 30 Minuten weisses
Licht gegeben). Ein zweiter Lichtpuls (60 Minuten weisses Licht) brachte die Blite
wieder zum Schwingen.

c: Auch ein 60 mindtiger UV-Puls kann Arrhythmie erzeugen. Ein zweiter UV-Puls
der gleichen Starke und Dauer bringt die Blite wieder zum Schwingen.

d: Wird wéhrend der Arrhythmie fir 60 Minuten die Temperatur &i@ @bgesenkt,
bleibt die Bliite bewegungslos. Erst ein Lichtpuls von 130 Minuten Hellrot stésst den
Rhythmus wieder an. e: Erst eine 240 Minuten lange Abkihlung &flk&nn den
Oszillator wieder anstossen. Ein zweiter Lichtpuls (120 Minuten Hellrot) erhéht die
Amplitude der Schwingung.

f: Hier wurde die Bewegung der Blite nach Arrhythmie durch einen vierstindigen
Stickstoff-Puls induziert. Aus Engelmann et al. (1978)
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3.8 Arrhythmisches Aussehen muf3 nicht auf Arrhythmie beruhen
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Abbildung 3.20: Arrhythmisch&alanchoeBliten kdnnen durch eine Lithiumchlorid-
Ldsung wieder zum Schwingen gebracht werden. Die Blitenblattbewegung wurde
durch einen ersten kritischen Hellrot-Lichtpuls (*) stark gedampft. Werden die BIU-
ten zum markierten Zeitpunkt (Li) in eine Lithiumchlorid-Losung (2mM) tbertragen,
begannen sie wieder zu schwingen. Ein zweiter Lichtpuls (*) wurde benutzt, um zu
testen, ob die Bliiten noch schwingen kénnen (die Bliten verlieren nach langerer Zeit
im abgeschnittenen Zustand -und auch an der Pflanze- ihr Bewegungsvermdgen). Aus

Lude (1995)

M ; |
/\/\/\/\/\/ S~
*

| " |

6 8 10 Tage

Offnungsweite —=

Lude95| E-LUDE-VAN | 3 5.2004

Abbildung 3.21: Arrhythmisch&alanchoeBliten (durch kritischen Hellrot-Lichtpuls

* induziert) kbnnen durch eine Vanadat-L6sung (10mM) nicht wieder zum Schwingen
gebracht werden (die ersten beiden Kurven). Ein zweiter Lichtpuls (*) zeigt, dass die
Bliten noch schwingen kénnen. Aus Lude (1995)
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Abbildung 3.22: Bluten vonKalanchoewurden durch einen kritischen Hellrot-
Lichtpuls (*) arrhythmisch gemacht. Einige tage spater wurden die Scheiben mit den
Bluten auf eine konzentrierte Polyethylenglykol-Lésung gelegt. Nach vier Stunden
wurde die PEG-LAsung abgewaschen und die weiter gerigistriert. Die Bliten began-
nen wieder zu Schwingen. Ein zweiter Lichtpuls (*) verstarkte die Schwingung. Nach

Lude (1995)
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2 .
% N 1 . 1 . 1 . 1
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E \/\/*\/
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Lude95 | LUDE-PEG | 3.5.2004

Abbildung 3.23: Eind&alanchoeBlute wurde durch einen kritischen Hellrot-Lichtpuls

(*) arrhythmisch gemacht und dann fur 3 Stunden mit Methyljasmonat (gasférmig)
behandelt. Es war nicht in der Lage, die Bluten wieder zum Schwingen zu bringen.
Ein zweiter Lichtpuls (*) zeigt, dass die Blite durchaus noch schwingféhig war. Nach

Engelmann et al. (1997)
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3.8 Arrhythmisches Aussehen muf3 nicht auf Arrhythmie beruhen
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Abbildung 3.24: Eine Kiivette mit sechzehn Bluten Walanchoewurden mit zwei
Lichtpulsen bestrahlt, die einige Stunden hintereinander gegeben wurden (**). Die ge-
messene Kurve (alle Bliten wurden mit nur einer Photozelle gemessen; daher ist das
Verhalten der einzelnen Bliiten nicht bekannt) sieht ziemlich arrhythmisch aus (griine
Kurve oben links). Es kann aber gezeigt werden, dass die scheinbare Arrhythmie sich
aus zwei unterschiedlichen Effekten der Lichtpulse ergibt: Anfangliche, aber vortber-
gehende Dampfung und unterschiedliche Phasenlage der Blitenblattbewegungen. Der
erste Effekt ist in den rechten oberen Kurven (blau) gezeigt, der zweite Effekt in den
rechten unteren Kurven (schwarz). Wenn diese Effekte addiert werden, erhalt man
die untere linke Kurve (rot), die der dartber liegenden griinen Kurve &hnelt. Nach
Engelmann et al. (1997)
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steht. Das wurde bei Versuchen gefunden,
bei denen mit einem zweiten Lichtpuls ein
Phasen-verschobener Rhythmus gepruft
werden sollte. Das arrhythmische Ausse-
hen der 16 gemessenen Bliten wird durch
zwei Effekte vorgetauscht: Anfangliche,
aber vorubergehende Dampfung und un-
terschiedliche Phasenlage der Blitenblatt-
bewegungen. Nur das gemeinsame Regi-
strieren der Bluten hat den scheinbar ar-
rhythmischen Zustand erzeugt. Abbildung
3.24 zeigt die Ergebnisse und die Prifung
durch Simulationen.

Ein weiteres Beispiel konnte der Bericht
von Steinlechner et al. (2002) sein. Er
findet Arrhythmie in der lokomotorischen
Aktivitat von Sibirischen Hamstern, nach-
dem zwei Lichtpulse gegeben wurden.
Naturlich wurden hierbei die Aktivitaten
der einzelnen Hamster getrennt gemes-
sen. Aber das circadiane Zentrum im su-
prachiasmatischen Kern des Hypothala-
mus im Gehirn ist aus zahlreichen Oszil-
latoren zusammengesetzt, die mindestens
zwei verschiedene Populationen bilden.
Wenn diese ahnlich reagierten wie es bei
den beiden Lichtpulsen im Fall déta-
lanchoeBliten war, kdnnte es sich auch
hier um laufende Oszillatoren handeln,
die aber desynchronsiert wurden.
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4 Weitere Beispiele fir den singularen
Punkt

Nach den Untersuchungen von Winfresche Dosis von Anisomycin (300 nM) den
an Drosophila versuchte man, auch arGlimm-Rhythmus stoppen (Taylor et al.

anderen Organismen Arrhythmie zu ef(1982)).

zeugen. Da es sich beim Schlupfen von

Drosophila um einen Populationsrhyth-Schliesslich fand Arthur Winfree auch

mus handelt, der sich nur mit zahlreichepei der Glykolyse von Hefezellen, die

Fliegen zu erkennen gibt, lag es nahenter bestimmten Bedingungen oszillato-
nach einem Beispiel zu suchen, bei defsch ablauft, Arrhythmie, wenn ein be-

bereits am Einzeltier ein Rhythmus flistimmter Reiz (Sauerstoff-Puls) gegeben
langere Zeit zu beobachten ist. Eric P&yurde.

terson in England fand in Stechmucken

und ihrer Aktivitat ein geeignetes ObjektBeim Transpirationsrhythmus (Abgabe
Sie sind in der Démmerungszeit aben%n Wasserdampf Uber die Spa“:dﬁnun_
und morgens aktiv. Wird die Aktivitat dergen) von Haferblattern ge|ang es Johns-
Tiere individuell registriert, kann man tatson and Brogardh (1979), einen stabi-
sachlich mit einem kritischen Lichtpul§en Singularitatspunkt nachzuweisen, der

ihren Rhythmus massiv beeinflussen (Pgurch einen spezifischen Lichtpuls er-
terson (1980), Peterson (1981a), Petersgticht werden konnte.

(1981h)).

An anderen Insekten ist das nicht gd=S ISt moglich, dass Arrhythmie beim
lungen. So versuchte Gottfried Wieder’\_/lenschen nicht nur das Herzflimmern be-
mann in Tiibingen, an Kiichenschaben ii{!i'ken kann. Auch das Atmen ist durch
ren Aktivitatsrhythmus durch eine geziel—e'nen Osglllator gesteuert. Paydarfar et al.
te Belichtung auszuschalten. Aber vet(-1986) reizten den oberen Larynx-Nerv

geblich (Wiedenmann (1977)). Auch ayon Katzen.. Uber diesen. Nerv kpmmen
Drosophila-Fliegen war es nicht mdglichpormalerwelse Impulse, die das Einatmen

inren Aktivitatsryhthmus zu beseitigen. Verkirzen und das Ausatmen verlangern.
Die Forscher variierten den Beginn und

Bei einzelligen Algen gelang es in zwedie Dauer des Reizes und registrierten
Fallen, Arrhythmie zu induzieren. Beimdie Aktivitat des phrenischen Nerven zwi-
AugentiercherEuglenakann die Zelltei- schen Hirnstamm und Zwerchfell (Dia-
lung, die unter bestimmten Bedingungephragma). Je nach Reizdauer erhielten sie
tagesperiodisch erfolgt, durch einen gestarke und schwache Phasenverschiebun-
zielten Lichtpuls arrhythmisch gemachgen (siehe linkes und rechtes oberes Bild
werden. Die Zellen teilen sich danacin Abbildung 4.1). Ein Kontourbild zeigt
dauernd, und nicht nur in bestimmtemweisse Locher bei einem Reiz von 0.75
Zeitfenstern, die durch die Tagesuhr gé&ekunden kurz vor der (erwarteten) Ein-
offnet werden. BeiGonyaulax polyedra, atmung. Im Experiment wurde das Einat-
einem Dinoflagellaten, kann eine kritiimen der erwachsenen Katzen nicht einge-
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4 Weitere Beispiele fir den singuldren Punkt

Neue Phase
neue Phase

alte Phase

Abbildung 4.1: Zeitkristall des Atemrhythmus der Katze: Der obere Larynx-Nerv von
Katzen wurde gereizt und damit das Einatmen verkirzt und das Ausatmen verlangert.
Beginn und die Dauer des Reizes wurden variiert und die Aktivitat des phrenischen
Nerven zwischen Hirnstamm und Zwerchfell (Diaphragma) registriert. Es ergaben
sich starke und schwache Phasenverschiebungen (siehe linken und rechten Teil des
Bildes). Links: Jeder Punkt steht fir den Beginn des Einatmens. Dicke Punkte im
Vordergrund (siehe dazu auch den rechten Teil des Bildes) sind ohne Reiz, die klein-
sten Punkte im Hintergrund erhielt man bei Reizen von 2 Sekunden. Ein Atemzyklus
dauert 5 Sekunden (zwei Zyklen sind auf der waagerechten Achse dargestellt). Das
dreidimensionale Bild (rechts) zeigt die Kontouren mit schwachen Reaktionen im Vor-
dergrund und starken im Hintergrund. Schaut man von oben auf das rechte obere Bild
und kodiert die Phasen mit Farben, erhalt man die Kontourkarte in Abbildung 4.2.
Aus Winfree (1988)
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Abbildung 4.2: Eine Kontourkarte des Atemrhythmus der Katze: Schaut man von oben
auf das rechte Bild der Abbildung 4.1 und kodiert die Phasen mit Farben, erhalt man
diese Kontourkarte mit drei weissen Lochern. Aus Winfree (1988)

stellt, aber die danach beobachteten Pha-
sen waren nicht mehr voraussagbar. Es
ware mdglich, dass bei manchen jungen
Katzen ein solcher kritischer Puls die At-
mung aussetzten laRkt. Ahnliches kénnte
auch fur den plotzlichen Krippentod von
Kindern verantwortlich sein.

1der singulare Zustand war also nicht stabil
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