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Vorwort

Viele Vorginge bei Organismen verlaufen
rhythmisch. Rhythmen mit Perioden von et-
wa 24 Stunden sind weit verbreitet. Wir fin-
den sie bei Einzellern, Pilzen, Pflanzen, Tieren
und Mensch. Sogar bei Cyanobakterien wurden
sie gefunden. Neue Beobachtungen und Unter-
suchungen erweitern unser Wissen iiber sol-
che rhythmischen Prozesse. Aber die zugrun-
deliegenden Mechanismen sind noch nicht auf-
geklart. Zahlreiche Wissenschaftler betrachten
das als Herausforderung und arbeiten intensiv
an diesen Fragen. Es gibt zahlreiche Publika-
tionen, und auch in der Presse und anderen
Medien wird regelméssig tiber neue Erkenntnis-
se berichtet. Dadurch wird dieses neue Gebiet
der ‘Chronobiologie’ nicht nur fir Naturwis-
senschaftler interessant. Fiir Schiiler und Stu-
denten eignen sich diese Rhythmen bei Orga-
nismen zum Beobachten und Experimentieren,
weil oft schon einfache Verfahren gentigen.

Die Naturwissenschaften benutzen besondere
Methoden, um wissenschaftliche Untersuchun-
gen durchzufithren. Das faszinierende Gebiet
der Chronobiologie eignet sich sehr gut dazu,
diese kennenzulernen und zu iiben. Wir hatten
vor einigen Jahren ein Arbeitsbuch veroffent-
licht (Engelmann and Klemke (1983)), um da-
zu anzuregen, Rhythmen in biologischen Sys-
temen zu beobachten und mit ihnen zu experi-
mentieren. Fiir viele der vorgeschlagenen Ver-
suche waren spezielle Gerédte notig. Diese kon-
nen inzwischen durch Computer ersetzt wer-
den. Sie sind vielfdltiger einzusetzen und las-
sen sich auch zum Auswerten der Versuchsda-
ten verwenden. Oft sind sie billiger als die frii-

her verwendeten Geréate. Deshalb habe ich 1996
und 1999 Biicher (deutsche und englische Ver-
sionen) im Internet veroffentlicht. Sie waren zu-
néchst als Anleitung fiir Praktika gedacht, die
in der Biologie der Universitdt Tiibingen fiir
Studenten angeboten wurden. Sie sind aber si-
cherlich auch fiir einen breiteren Interessenten-
kreis niitzlich. 2002 wurde das Buch iiberarbei-

tet und im Internet zuganglich gemacht.

Ich hoffe, dass dieses Buch Interesse an die-
sem faszinierenden Gebiet der Biologie weckt.
Es soll die Voraussetzungen dafiir schaffen, sich
naher mit Rhythmen zu beschéftigen. Wenn es
auch die Freude am Lésen naturwissenschaft-
licher Probleme weckt und vermittelt, ist sein
Zweck erfiillt. Dazu soll auch ein Buch dienen,
das in das Gebiet der Chronobiologie einfiihrt
(ref).

Das Neugierverhalten Jugendlicher wird leider
heutzutage oft wenig geférdert, weil zu rigoros
an Lehrpldnen festgehalten und zu viel Stoff
angeboten wird. Schiiler sind dann nur noch
sekundar motiviert und betrachten die Schu-
le als Notenfabrik. Vom Piddagogen Pestalozzi
stammt der Ausspruch:

All unsere Erziehung ist nicht einen
Heller wert,

wenn Mut und Freude dabei verloren
gingen.



Vorwort




Einfiihrung

Alle Schopfung schwingt im Reigen,
Freude heisst ihr hohes Lied.

Nur der Mensch will sich nicht beu-
gen,

jagt nach fremdem Gliick sich miid.
Freunde, sucht den Sinn der Dinge,
dass auch Freude euch durchdringe.

J.W. v. Goethe

Alle komplexen Strukturen neigen zum Schwin-
gen. Maschinen, Briicken und elektronische
Schaltungen sind Beispiele. Die Zeit fiir eine
Schwingung (‘Periodenléinge’!) ist dabei durch
die Eigenschaften des System bedingt. Sie ent-
spricht daher in der Regel nicht der Schwin-
gungsdauer eines rhythmischen Vorganges der
physikalischen Umwelt.

Organismen sind ein weiteres Beispiel fiir kom-
plizierte Systeme. Deshalb finden sich bei ih-
nen ebenfalls Schwingungen. Diese Fahigkeit
zum Schwingen gibt es bei allen Organisations-
stufen. Pflanzen und Tiere haben sich im Laufe
der Evolution an die Zeitstruktur ihrer Umwelt
angepasst. Diese ist periodisch: Der 24stiindige
Tag-Nacht-Rhythmus ( Tagesrhythmus), durch
den Umlauf des Mondes bedingte 24.8 stiindi-
ge, 12.4 stiindige, und monatliche Rhythmen
(Gezeiten- und Lunarrhythmen), oder durch
die Umdrehung der Erde um die Sonne be-
dingte 12 Monats-Rhythmen (Jahresrhythmen,
Photoperiodismus). Entsprechende Rhythmen
findet man bei vielen Organismen.

"Wie Schwingungen charakterisiert werden, ist auf
Seite 33 beschrieben und illustriert (Abbildung 3.1)

Das Buch ist in drei Teile untergliedert. Im
ersten Teil werden Methoden und Hilfsmittel
beschrieben. Sie sind Grundlagen fiir die Pla-
nung, Durchfiihrung und Auswertung von Ex-
perimenten. Viele der vorgeschlagenen Versu-
che lassen sich mit einem Computer in Verbin-
dung mit einer Video-Kamera und einem ‘Fra-
megrabber’ (Digitalisierer)? durchfiihren. Da-
mit kénnen Versuchsdaten registriert und aus-
gewertet werden. Das System und die zugeho-
rigen Programme sind einem Handbuch (En-
gelmann (1998)) und in einem Buch ausfiihr-
lich beschrieben (Engelmann (1999)). Ein Re-
gistriersystem fiir die Laufaktivitdt von Tie-
ren mit Infrarotlichtschranken wird ebenfalls
erwahnt. In einem besonderen Kapitel wer-
den Modelle besprochen, mit denen biologische
Rhythmen simuliert werden kénnen. Kurz be-
sprochen werden auch verschiedene Verfahren,
um Rhythmen zu analysieren (‘Zeitreihenana-
lysen’) .

Im zweiten Teil werden Vorschlige zum FExpe-
rimentieren gemacht. Wir werden zunéchst ei-
nige Kurzzeitschwingungen (‘ultradiane Rhyth-
men’) kennenlernen, die nicht an dussere Pe-
riodizitaten angepasst sind: einen chemischen
Oszillator, das gravitrope Pendel, die Tran-
spirationsrhythmik und die Seitenfiederbewe-
gungen der indischen Telegrafenpflanze. Dann
werden wir aus der grossen Zahl der Tages-
rhythmen einige herausgreifen, die sich zum
Experimentieren besonders eignen. Zum Bei-
spiel die Blatt- und Blitenblattbewegungen

2wenn Sie Begriffe nicht verstehen, schauen Sie im

Glossar am Ende des Buches nach
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und Duftrhythmen bei Pflanzen, die Gestal-
tdnderungsrhythmik bei einer Amdbe, rhyth-
mische Vorgéinge bei Tieren und beim Men-
schen. Die Bedeutung der Tagesperiodik bei
Schichtarbeit, Fliigen iiber Zeitzonen hinweg
und bei bestimmten Krankheiten ist in jiings-
ter Zeit intensiv untersucht worden. Sie ist
inzwischen auch allgemein bekannt. Weniger
bekannt ist die Beteiligung der Tagesrhyth-
mik an der Tageslangenmessung. Mit diesem
biologischen Kalender koénnen viele Organis-
men besonders in den geméssigten und ho-
heren Breiten die Jahreszeit zuverlédssig be-
stimmen. Schon in den dreissiger Jahren des
neunzehnten Jahrhunderts hat Blinning darauf
hingewiesen. Das Gebiet des Photoperiodismus
ist inzwischen sehr umfangreich geworden und
von grosser praktischer Bedeutung. Auch iiber
die Gezeiten- und Lunarrhythmen als Anpas-
sung vieler mariner Organismen an die Kiis-
tenbedingungen der Meere gibt es zahlreiche
interessante Untersuchungen. In diesem Buch
werden dafiir jedoch keine Experimente vorge-
schlagen. Zur Information kann im Unterricht
auf Filme zuriickgegriffen werden (siehe Sei-
te 115).

Im dritten Teil wird auf Fragen des Lernens
und Unterrichtens eingegangen. Einfache Ver-
suche ohne teure Geréte eignen sich fiir Schu-
len und interessierte Laien (siehe Seite 101).
Hilfen und Vorschlage fiir den Unterricht und
didaktische Uberlegungen sind ab Seite 99 zu
finden. Dort sind auch Hinweise, wie man Ver-
suchsorganismen anzieht und hélt. Ferner sind
Bezugsquellen fiir diese und fiir Gerate und La-
bormaterial angegeben (Seite 116).

Wie immer im Leben lernt man am besten
durch Tun:

Verba docent
exempla trahunt3

3Worte belehren, Beispiele bringen voran

Einige technische Bemerkungen: Das Buch war
einige Jahre ‘im Entstehen” und wurde von
Studenten benutzt, die an Praktika tiber das
Gebiet der Chronobiologie teilnahmen. Es ist
ab 1996 im Internet verfiighar gewesen und
1999 iiberarbeitet worden. Vor allem wurden
die meisten Bilder verbessert. Fiir Diagram-
me benutzte ich ‘Scandata’, um Daten aus
Kurven in Abbildungen aus Veroffentlichungen
zu erhalten. Sie wurden dann mit ‘Techplot”
dargestellt. Beide Programme sind von Dit-
trich, Braunschweig. Die Vektorgrafiken sind
mit ‘Killustrator” unter dem Betriebssystem
Linux hergestellt worden. Bitmap-Abbildungen
wurden mit dem gleichen Programm beschrif-
tet. Der Text wurde mit ‘Lyx” geschrieben.
Es benutzt im Hintergrund Latex. Auch die-
ses Programm wurde unter ‘Linux” benutzt.
Die Bilder sind als eps- oder ps-Dateien ein-
gebunden und das Buch im ps-Format und im
pdf-Format gespeichert. Die Qualitdt der pdf-
Biicher wurde inzwischen verbessert (2002).
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Kapitel 1

Wissenschaftliches Arbeiten

Die Formulierung eines Problems
ist oft wichtiger als seine Losung
A. Finstein

Uberblick:

Wissenschaftliche  Untersuchungen  werden
nach bestimmten Regeln durchgefiihrt, die
sich bewdhrt haben. Es wird die Methode der
multiplen Hypothesenbildung erldutert. Wir
werden hier am Beispiel der Telegrafenpflan-
ze Desmodium motorium lernen, wie man
Hypothesen aufstellt und testet und wie man
Ezperimente plant, durchfihrt und auswertet.
Die grosse Bedeutung der Kommunikation in
der Wissenschaft wird behandelt. Kontroversen
und thre Funktion in der Wissenschaft wer-
den kurz angeschnitten. Schliesslich wird auf
einige ungeloste Probleme auf dem Gebiet der
Chronobiologie hingewiesen, um zu eigenen
Untersuchungen anzuregen.

1.1 Wie man Untersuchungen
durchfiihrt

1.1.1 Einfiihrung

Lehrbiicher erwecken leicht den Eindruck, als
ob die Natur vom Menschen gut verstanden
wird. Sie betonen das angesammelte Wissen
und die gelosten Probleme, wiahrend das Un-
bekannte meistens nicht einmal erwdhnt wird.

Sobald man sich aber mit einem Teilgebiet der
Naturwissenschaft beschéftigt, merkt man sehr
schnell, dass viele Dinge unbekannt, nicht un-
tersucht oder unverstanden sind.

Auf dem Gebiet der Chronobiologie ist das be-
sonders deutlich. Es ist ein relativ junger Zweig
der Biologie, der sehr schnell wichst und in
dem sich in den letzten Jahren viel Wissen an-
gesammelt hat. Trotzdem kann man auch oh-
ne intensive Literaturarbeit und mit verhaltnis-
maéssig einfachen Methoden interessante Unter-
suchungen durchfiihren.

Abbildung 1.1: Klee in Tag- (links) und Nacht-
stellung (rechts), Aufsicht.

Im ersten Teil lernen wir allgemeine Metho-
den wissenschaftlichen Arbeitens kennen. Die-
se Methoden konnen bei eigenen Untersuchun-
gen angewendet werden. Fragen zu stellen und
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zu beantworten ist ein wichtiger Teil wissen-
schaftlichen Arbeitens. Solche Fragen ergeben
sich zum Beispiel beim Beobachten. Wenn wir
abends Klee auf einer Wiese ansehen, sind die
dreiteiligen Fiederblattchen anders angeordnet
als am Tage. Sie sind nach unten geklappt und
zusammengelegt, wiahrend sie am Tage hori-
zontal ausgebreitet sind (Abbildung 1.1). Wie
kommt diese Blattbewegung zustande? Wir
versuchen das zu erkldren (Hypothesen aufzu-
stellen) und experimentell zu testen.

Duftstiarke
[\®]
T

—_
|

0
0O 4 8 12 16 20 24
Tageszeit [Std]

exaccum | DIF2125.10.1999

Abbildung 1.2: Schétzen der Duftintensitat der
Bliiten von FEzaccum affine in Abhangigkeit
von der Tageszeit durch drei verschiedene Per-
sonen. Starkster Duft am frithen Nachmittag.
Mittelwerte mit Standardfehler.

Oder wir merken, wie das Enziangewich Fzac-
cum affine am frithen Nachmittag intensiv duf-
tet. Morgens und abends ist der Duft schwécher
ausgepragt (Abbildung 1.2).

Goldhamster sind nachts aktiv, am Tage schla-
fen sie (Abbildung 1.3). Liegt das am Licht-
Dunkel-Wechsel? Oder wiirden auch unter kon-
stanten Bedingungen (zum Beispiel sehr schwa-
chem Dauerlicht) die Tiere einen Rhythmus
zwischen Aktivitdt und Ruhe zeigen?

Durch Beobachten kommt man also oft auf Fra-
gen, die durch Hypothesen versuchsweise be-
antwortet und dann im Experiment getestet
werden kdnnen:

Phénomen = Problem = Hypothese = expe-
rimenteller Test

1.1.2 Methode der multiplen Hypo-
thesenbildung und der geziel-
ten Schlussfolgerung

Nach Chamberlain (1965) und Platt (1964)
wird wissenschaftliches Arbeiten begiinstigt,
wenn man die Methode der multiplen Hypothe-
senbildung und der strengen Schlussfolgerung
(‘strong inference’) konsequent anwendet. Die
Methode besteht aus folgenden Schritten:

1. Alternativhypothesen aufstellen

2. Entscheidungsexperimente zum Widerle-
gen von Hypothesen planen

3. Das Experiment so ausfithren, dass ein
sauberes Ergebnis erhalten wird

4. 1. bis 3. eventuell mit neuen Hypothesen
wiederholen

Die Methode der multiplen Arbeitshypothesen
wurde 1890 von dem Geologen Chamberlain
in einem Vortrag vor der ‘Society of Western
Naturalists’ dargestellt. Sie vermeidet, sich auf
die eigene Lieblingshypothese zu beschrinken.
Stattdessen werden mdoglichst viele Hypothesen
aufgestellt.
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Abbildung 1.3: Goldhamster sind nachts (links) aktiv und am Tage ruhen sie (rechts)

Vorschlag: Lesen Sie den Nachdruck des
Original-Artikels von Chamberlain ‘The me-
thod of multiple working hypotheses’ (Cham-
berlain (1965)). Platt hat 1964 diese Metho-
de aufgegriffen und als besonders geeignet
fiir wissenschaftliches Arbeiten empfohlen. Er
nennt diese Strategie die Methode der ‘strengen
Schlussfolgerung’ (englisch: strong inference).
Die einzelnen Schritte wurden bereits erwéahnt.

Ich empfehle jedem Naturwissenschaftler, die-
sen Artikel (Platt (1964)) zu lesen.

Platt bringt als Beispiel, wie im Labor fiir Mole-
kularbiologie in Cambridge diese Arbeitsweise re-
lativ schnell dazu fiihrt, Probleme zu l6sen, wenn
sie systematisch angewendet wird. Von den Wis-
senschaftlern werden nach dem Experiment jeden
Tag die neuesten Ergebnisse an die Tafel geschrie-
ben. Es wird auch notiert, was falsch gemacht wur-
de und wie man Fehler hitte vermeiden konnen.
Neue Experimente und Kontrollen werden vorge-
schlagen, um Hypothesen zu testen. Dabei ist es
immer empfehlenswert, das einfachste System zu
benutzen, welches noch die zu untersuchenden Ei-
genschaften besitzt. Die Frage, welches Experiment
die Hypothese widerlegt, ist wichtiger, als die Fra-
ge, wie man sie beweisen kann.

"Verwende das einfachste System, das noch die
Eigenschaften zeigt, die Du untersuchen willst’.

Beim wissenschaftlichen Arbeiten geht man
ahnlich vor wie wenn ein Detektiv einen Kri-

minalfall 16st. Durch Beobachtung oder durch
miindliche oder schriftliche Informationen wird
er mit einem Problem konfrontiert. Er ver-
sucht, diesen ‘Fall’ aufzukldren, indem er nach
moglichen Erklarungen (‘Hypothesen’) sucht.
Weder ein fahiger Detektiv noch ein guter Na-
turwissenschaftler wird dabei nur einer Hypo-
these nachgehen.

Wenn Sie ‘Mastermind’ spielen, bei dem die An-
ordnung von verschiedenfarbigen Farbstiften erra-
ten werden muss, wire es unklug, sich eine ganz
bestimmte Vorstellung zu machen, wie die Losung
aussieht. Erst sollte man geniigend Informationen
sammeln. Bei diesem Spiel zeigt sich iibrigens, was
sich auch beim Problemlésen in der Wissenschaft
bewahrt hat: Negative Ergebnisse -also der Befund,
eine Hypothese stimmt nicht- fiihrt in der Regel
schneller zum Ziel als ein teilweise richtiger Befund.
Wenn beispielsweise von vier gesteckten Farbstiften
keiner richtig ist, wissen wir, dass nur die restlichen
beiden Farben in Frage kommen.

Es ist also eine bessere Strategie, Hypothesen
zu widerlegen, anstatt sie zu beweisen. Bewei-
sen ist ja im strengen Sinne sowieso nur ein ‘im
hohen Grade wahrscheinlich machen’.
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‘Jeder Schluss, der kein Ausschluss ist, ist unsi-
cher und muss iiberpriift werden (Lederberg)’.
‘Eine Theorie, die nicht toédlich getroffen wer-
den kann, kann nicht leben (Bacon)’
‘Hypothesen, die nicht widerlegt werden kon-
nen, sagen nichts aus (Bacon)’

Vorschlag: Wenn Sie das Spiel ‘Mastermind’ nicht
kennen, schauen Sie es sich einmal an und spielen
es mit jemandem.

Zwar kommt man auch voran, wenn man sich nur
eine Hypothese bildet. Das ist aber viel undkono-
mischer. Das, was der einzelne Forscher tun soll-
te, passiert dann auf einer anderen Ebene: Andere
Forscher stellen die Alternativhypothesen auf (sie-
he ‘Kontroversen in der Wissenschaft’, Seite 26).
Letzten Endes sind auch hier Entscheidungsexpe-
rimente notig, die zwischen den verschiedenen Hy-
pothesen auswéahlen. Einige der Hypothesen wer-
den durch sie widerlegt. Es bleiben dann nur noch
bestimmte tibrig.

Vorschlag: Lesen Sie den Artikel von Pop-
per (1975) ‘Von den Quellen unseres Wissens
und unserer Unwissenheit’ und einen Krimi-
nalroman aus der Reihe DuMont’s Criminal-
Rétsel (Wheatley and Links (1984)). In diesem
Buch wird die Lésung des Falles in verschlosse-
nen Seiten bereitgehalten. Wenden Sie bei Ih-
rem Versuch, den Fall zu klaren, die Methode
der multiplen Hypothesenbildung an.

1.1.3 Hypothesen testen, Daten ana-
lysieren und interpretieren

Hypothesen aufzustellen ist ein wichtiger
Schritt wissenschaftlichen Arbeitens. Daneben
gibt es aber noch eine Reihe weiterer Schritte:

e Experimente miissen geplant und durchge-
fihrt werden.

e Bestimmte Beobachtungs-, Mess- oder Re-
gistriermethoden miissen angewendet wer-
den.

e Die Ergebnisse miissen dargestellt, ausge-
wertet und interpretiert werden.

e Ein Protokoll ist notig und dient als
Grundlage fiir eine spéitere Veroffentli-
chung (Wilson (1952)).

Diese einzelnen Schritte sollen nun an verschie-
denen Beispielen geiibt werden.

1.1.3.1 Formulieren von Hypothesen:

Erwin, die trinkende Ente

An der Trinkente! (Abbildung 1.4) soll gezeigt
werden, wie aus Beobachtungen Fragen entste-
hen und diese zu Hypothesen fiihren.

Abbildung 1.4: Erwin, die trinkende Ente, fiihrt
kontinuierlich Trinkbewegungen zum Wasser-
becher hin aus.

Anleitung: Fillen Sie den Becher bis kurz un-
ter den Rand mit Leitungswasser und tauchen

lin Spielwarenliden und manchmal in Tankstellen
erhaltlich
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Sie den Schnabel der Trinkente ins Wasser, bis
der Filz des Kopfes feucht ist. Bringen Sie die
Ente wieder in die Ausgangsstellung und beob-
achten Sie. Notieren Sie Thre Beobachtungen.
Welche Fragen ergeben sich daraus? Durch wel-
che Hypothesen kann man diese Fragen beant-
worten? Wie lassen sich die Hypothesen experi-
mentell priifen? Wenn das Problem zu schwie-
rig ist, kann man es in kleinere Probleme unter-
teilen. Sie sind leichter 16sbar und fiithren viel-
leicht schliesslich zur Losung des Problems.

1.1.3.2 Analyse und Interpretation von
Daten: Seitenfiederbewegung
von Desmodium motorium

An den Bewegungen der Seitenfieder der indi-
schen Telegrafenpflanze Desmodium motorium
soll gezeigt werden, wie man Daten analysiert
und interpretiert. Bei dieser Pflanze gibt es ver-
tikale Bewegungen der kleinen Seitenbléttchen
(‘Telegrafenpflanze’). Sehen Sie sich den Film
‘Desmodium motorium (Fabaceae) - Gyration’
an (Url and Bolhar-Nordenkampf (1981)) und
beobachten Sie die Bewegung danach an der
Pflanze selbst (Abbildung 1.5).
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Abbildung 1.5: Beispielbilder zur Seitenfieder-
bewegung von Desmodium motorium. 20 Se-
kunden Absténde zwischen den Bildern.

Die Bewegung ist ziemlich regelméassig. Wir
wollen die Dauer einer solchen Auf- und Ab-
Bewegung bestimmen (Abbildung 1.6). Auf-

einanderfolgende Perioden sind nicht exakt
gleich. Wir miissen deshalb mehrere Bewe-
gungszyklen messen und einen Mittelwert be-
rechnen. Wir wollen auch ein Mass fiir die Va-
riabilitdt der Periode haben. Zum Messen be-
nutzen wir eine Stoppuhr. Wie bestimmen wir
die Periodenlénge am besten?

Periodenlénge ist der zeitliche Abstand zwischen
gleichen Phasen der Schwingung: Zum Beispiel
der Abstand zwischen aufeinanderfolgenden Maxi-
ma, oder Minima, oder Wendepunkten (Abbildung
3.1). Welche Phase (=Zeitpunkt im Zyklus) wiir-
den Sie benutzen und warum? Wir werden in einem
besonderen Kapitel (Seite 33) Verfahren kennenler-
nen, bei denen zur Bestimmung der Periodenldnge
alle Messpunkte benutzt werden.

Hier wollen wir uns auf ein einfaches Verfahren
beschrianken. Bestimmen Sie nach IThren Uber-
legungen die Periodenlénge der Seitenfiederbe-
wegung. Legen Sie dabei so genau wie moglich
den Zeitpunkt fest, zu dem in den aufeinander-
folgenden Zyklen die von Thnen gewdhlte Phase
auftritt. Benutzen Sie dazu die Stoppuhr und
notieren Sie die Zeiten. Nun koénnen wir die
Dauer der einzelnen Perioden aus der Differenz
aufeinanderfolgender notierter Zeitpunkte be-
rechnen. Den Mittelwert erhalten wir nach fol-
gender Gleichung;:

T = Zml/n

wobei T der Mittelwert, z; die Einzelwerte und
n die Zahl der Schwingungen sind. > bedeutet,
dass aus den Einzelwerten die Summe gebildet
werden soll (Tabelle 1.1,Tabelle 1.3).

Warum haben wir nicht die Gesamtdauer aller
Schwingungen bestimmt und den Wert durch die
Anzahl der Schwingungen geteilt? Wir wollen ja die
Variabilitdt der Schwingung bestimmen, die sich
aus biologischen und aus Messfehler-Griinden er-
gibt. Dazu miissen aber die einzelnen Schwingun-
gen beriicksichtigt werden. Als Maf fiir die Varia-
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Abbildung 1.6: Zeitlicher Verlauf der Desmodium motorium Seitenfiederbewegung

’ Nr ‘ Maximum | Minimum | Wendepunkt nach oben | Wendepunkt nach unten

1
2
3
4
)
6
7
8
9

10
11
12
13
14
15

Tabelle 1.1: Zeitpunkte der Maxima, Minima und Wendepunkte (WP) der Desmodium
SeitenfiederBewegung
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Zeitpunkt Ergebnis | Standardabw. ErgebnisZeitpunkt Ergeb. | Standardabw. FErgeb.
TMax = SDMa:c — CMax = SDMa:c —
Twp, = SDwp = twp, = SDwp =
Twp = SDwp\, = Fwp = SDwp\, =

Tabelle 1.2: Zeitpunkte und Standardfehler
(SD) der Maxima, Minima und Wendepunkte
(WP) der Desmodium SeitenfiederBewegung

bilitat der Periodenldngen wird die Standardabwei-
chung benutzt (es gibt auch noch andere Mafe der
Variabilitét).

Die Standardabweichung SD ist

SD= /3" (@ —2;)?/(n 1)

Dabei ist T der Mittelwert, z; die jeweiligen
Einzelwerte, und n die Anzahl der Perioden-
langen. Es wird die jeweilige Differenz der Pe-
riodenldnge von der mittleren Periode T be-
stimmt. Dieser Wert wird quadriert. Dann wird
die Summe {iiber alle quadrierten Differenzen
gebildet. Schliesslich wird dieser Wert durch
n — 1 geteilt und noch die Quadratwurzel ge-
zogen.

Mit Hilfe der Standardabweichung kénnen wir
priifen, welcher Phasenpunkt sich am besten
zur Bestimmung der Periodenlénge eignet. Er
sollte die geringste Variabilitat, also den kleins-
ten Standardfehler aufweisen. Priifen Sie, ob
das Maximum, das Minimum oder der Wende-
punkt nach oben oder unten die geeignetsten
Phasenpunkte zur Bestimmung der Perioden-
lange sind (Tabelle 1.3).

Die Standardabweichung kann auch benutzt
werden, um die Signifikanz des Mittelwertes ge-
gen einen anderen Mittelwert zu testen (wenn
zum Beispiel Untersuchungen auch bei einer
anderen Temperatur durchgefiihrt wurden, sie-
he Seite 15).

Tabelle 1.3: Zeitpunkte und Standardfehler
(SD) der Maxima, Minima und Wendepunkte
(WP) der Desmodium Seitenfiederbewegung

Dazu wird aus der Standardabweichung SD der
Standardfehler SE berechnet nach folgender For-
mel:

SE = SD/Vn

Wenn die Mittelwerte um 2 oder mehr
Standardfehler-Betrige auseinander liegen, ist die
Differenz hochsignifikant.

Wie genau kann man berechnete Werte angeben?
Der grosste mogliche Fehler ist die Halfte der kleins-
ten Messeinheit. Wenn wir also auf eine zehntel Se-
kunde genau die Zeit bestimmen kénnen, wiirde es
nicht sinnvoll sein, mehr als 2 Stellen hinter dem
Komma anzugeben. Man kann die letzte Stelle ei-
ner Mefgrdsse unterstreichen, z.B. 3.75 Minuten.

Wie interpretieren wir nun unsere Auswertung?
Unter unseren Bedingungen betrigt die mitt-
lere Periodenlédnge der Seitenfiederbewegung
3.75 Minuten. Die Standardabweichung ist 0.35
Minuten. Die Variabilitdt betragt also etwa
10% des Mittelwertes. Der Standardfehler ist
0.1. Diesen Wert sollten wir uns fiir den Ver-
such merken, bei dem wir die Periodenlidnge
bei verschiedenen Temperaturen messen (siehe
Seite 15). Wir konnen dann feststellen, ob die
mittleren Temperaturen sich signifikant von-
einander unterscheiden.

1.1.3.3 Planung, Durchfiihrung und
Auswertung eines Experimen-
tes

Einen Versuch zu planen ist eine der wich-
tigsten Téatigkeiten eines Naturwissenschaft-
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lers. Hier sind Phantasie und Kreativitiat ge-
nauso gefragt wie Sorgfalt, Genauigkeit, Um-
sicht und kritisches Vorgehen. Wenn wir ein
Problem 16sen oder ein Phinomen erkliren
wollen, machen wir uns Gedanken dariiber, wie
etwas zustandekommt oder funktioniert: Wir
stellen eine oder mehrere Hypothesen auf. Mit
einem Versuch testen wir diese Hypothesen kri-
tisch. Im folgenden werden einige grundlegen-
de Prinzipien der Versuchsplanung aufgezeigt
Wilson (1952).

e Das Problem moglichst gut zu verstehen
ist die wichtigste Voraussetzung, um ein
Experiment zu planen.

e Das Problem analysieren: Nachdem das
Problem gut verstanden worden ist, soll-
te man es in die einfachste Form bringen
oder in Teile aufbrechen, die leichter 16sbar
sind.

e Hypothesenbildung: Um das Problem zu
l6sen, werden Hypothesen aufgestellt. Ist
die Theorie und Grundlage der Situation
bekannt, erleichtert das die Hypothesen-
bildung wesentlich.

e Entscheidungsexperimente: Zum Ent-
scheiden, welche der Hypothesen abzu-
lehnen sind, werden Entscheidungsexpe-
rimente geplant und durchgefiihrt. Dies
ist ein Schritt, der meistens schwieriger
ist, als er sich zunéichst anhért. Denn
die meisten FErgebnisse lassen sich in
verschiedener Weise interpretieren. Wenn
dieser Schritt nicht vom einzelnen Un-
tersucher durchgefithrt wird, sammeln
sich im Laufe der Zeit durch andere
Forscher Argumente fiir oder gegen die
verschiedenen Hypothesen an. Auch diese
kénnen zum Teil widerspriichlich sein.

e Ziel eines Experimentes: Experimente die-
nen zum Testen von Hypothesen. Bevor

man einen Versuch durchfiihrt, sollte man
sich immer wieder fragen, was gepriift wer-
den soll. Uberlegen Sie sich in jedem Stadi-
um des Versuches, warum Sie das tun und
ob der Schritt wirklich dazu fiihrt, heraus-
zubekommen, was Sie wissen wollen.

Variablen: Naturwissenschaftliches Arbei-
ten beruht auf der Annahme, dass un-
ter gleichen Umsténden gleiche Ereignisse
stattfinden. Damit ein bestimmtes Ereig-
niss auftritt, sind Variablen die wesentli-
chen Bedingungen. Wenn wir den Vorgang
betrachten, in einem Kessel Wasser zum
Kochen zu bringen, sind die wesentlichen
Bedingungen: Die Temperatur des Feuers,
der atmosphérische Druck, die Warme-
leitfahigkeit des Kessels, die Reinheit des
Wassers. Daraus lasst sich der Zeitpunkt
des Kochens ermitteln. Niemand wiirde
dariiber erstaunt sein, wenn dieses voraus-
berechnete Ereignis dann auch eintritt.

Kontrollen: Neben kontrollierbaren Varia-
blen gibt es auch solche, die sich in un-
bekannter oder unkontrollierbarer Weise
wéahrend des Experimentes &ndern. Um
den Einfluss dieser Variablen zu erfassen,
werden die meisten Versuche mit Kontrol-
len durchgefiihrt. Kontrollen werden den
gleichen Behandlungen unterworfen wie
die experimentellen Objekte. Nur die un-
tersuchten Variablen werden gedndert. Die
Kontrollen miissen vergleichbar sein.

Stichproben: Die Auswahl von Stichpro-
ben ist ein wichtiger Punkt beim Planen
von Versuchen. Im Hinblick auf die Zie-
le der Untersuchung muss die Population,
aus der die Stichprobe gezogen wird, gent-
gend gut definiert sein. Die Stichprobe(n)
muss die richtige Grosse haben. Experi-
mentelle Schwierigkeiten lassen sich oft
durch eine kluge Auswahl des Versuchsob-
jektes reduzieren. Die Einfiihrung von Dro-
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sophila als Versuchstier fiir genetische Unter-
suchungen durch Morgan ist dafiir ein gutes
Beispiel. Die kurze Generationszeit dieser Tie-
re machte die schnellen Fortschritte in der Ge-

netik erst moglich.

1.1.3.4 Beispiel fiir die LoOsung ei-
nes Problems: Hingt die Pe-
riodenlinge der Desmodium-
Seitenfiederbewegung von der

Temperatur der Umgebung ab?

Uberlegen Sie sich eine Versuchsapparatur, mit
der man die Seitenfiederbewegung von Desmo-
dium motorium registrieren kann. Es wird ei-
ne Klimabox verwendet, in der die Tempera-
tur auf einem bestimmten Wert konstant ge-
halten werden kann (siehe Seite 116 ‘Bau ei-
ner Klimaboz’). Ein elektronisches Thermome-
ter dient zum Messen der Temperatur.

Stellen Sie einen Versuchsplan auf, um zu kl&-
ren, ob die Periodenléange von der Umgebung-
stemperatur abhéngt. Fiihren Sie die Versuche
durch und benutzen Sie das Auswerteverfah-
ren des vorigen Beispiels, um Mittelwert, Stan-
dardabweichung und Standardfehler zu berech-
nen. Tragen Sie die Mittelwerte als Funktion
der Umgebungstemperatur auf. Geben Sie auch
die Standardabweichungen fiir die Mittelwer-
te an. Interpretieren Sie die Ergebnisse und
schreiben Sie einen Bericht {iber Thre Untersu-
chung (siehe Seite 20). Wie gross ist der Q1¢-
Wert?2 Er ist zu berechnen aus

Q10 = (11/m9)10/ (t2710)

wobei 71 die Periodenlénge bei der Tempera-
tur ¢ und 7» die Periodenldnge bei der Tem-
peratur tg ist. Ist beispielsweise 7 10 Minuten
bei der Temperatur t; = 30°C und 7» 20 Mi-
nuten bei der Temperatur ¢, = 20°C, ist der
Q10 = (20/10)19/10 = 2

2Der Q1o-Wert ist ein Massfiir die Temperaturab-
hingigkeit eines Vorganges

Hier einige Hinweise: Zur Anzucht siehe den
Abschnitt iiber die Telegrafenpflanze Desmodi-
um motorium im Kapitel ‘Ultradiane Rhyth-
men’, Seite 49. Sie kénnen die in Abbildung 1.7
dargestellte Apparatur zum Registrieren der
Bewegung (Koukkari et al. (1987)) benutzen.
Sie lasst sich leicht selbst herstellen. Oder Sie
benutzen die auf Seite 59 beschriebene Digita-
lisiermethode Schneiden Sie ein Blatt mit einer
Rasierklinge ab, dessen Seitenfieder sich gut
bewegt . Stecken Sie es sofort in ein passen-
des Loch einer Polyurethanscheibe, die auf de-
stilliertem Wasser eines kleinen Wassergefafses
schwimmt. Bringen Sie es in die Klimabox. Be-
festigen Sie, wenn Sie die Koukkari-Methode
benutzen, mit etwas wasserloslichem Klebstoff
einen feinen Faden oder ein Haar an der Spitze
der Seitenfieder und am Ende der Drahtwippe.
Schneiden Sie das andere Seitenfieder und das
Endfieder ab. Bestreichen Sie die Schnittstel-
len mit ein wenig Vaseline. Die Messung wird
am besten von zwei Personen durchgefiihrt: Die
eine ruft die Zeitpunkte der gewidhlten Phase
aus. Die zweite Person liest die Zeit von ei-
ner laufenden Stoppuhr ab und notiert sie. Die
Winkel werden alle 15 Sekunden in einer Ta-
belle (siehe Tabelle 1.8) eingetragen. Die Da-
ten sind Grundlage fiir die grafische Darstel-
lung der Werte in Abhéngigkeit von der Zeit
(Abbildung 1.9).

1.1.4 Versuchsprotokoll

Zu fundierten wissenschaftlichen Untersuchun-
gen gehort ein schriftliches Versuchsprotokoll.
Dafiir haben sich bestimmte Regeln bewahrt
(siehe zum Beispiel Wilson (1952), Seite 130ff.):

e Ein geheftetes oder gebundenes Labor-
buch, DIN A4-Grosse, mit Namen, Adres-
se, Zeitraum der darin enthaltenen Versu-
che, numerierte Seiten (Abbildung 1.10).
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| Zeit (Sek) | 15° | 25° [ 35° || Zeit (Sek) | 15° | 25° | 35° |

0 0

15 15
30 30
45 45
60 60
75 75
90 90
105 105
120 120
135 135
150 150
165 165
180 180
195 195
210 210
225 225
240 240
255 255
270 270
285 285
300 300
315 315
330 330
345 345
360 360
375 375
390 390
405 405
420 420
435 435
450 450
465 465
480 480
495 495
510 510
525 525

Abbildung 1.8: Tabelle zum Eintragen der Messwerte der Desmodium -Seitenfiederbewegung
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wegung von Desmodium motorium nach Kouk- desmotemp | DIFS8 | 25.10.1999 Zeit [Minuten]
kari et al. (1987). An der Spitze des Seitenfie-
derbléttchens ist ein feiner Faden oder ein Haar

mit etwas (!) wasserloslichem Klebstoff befes- Abbildung 1.9: Abhéngigkeit der Periodenlén-

tigt, der an einer feinen Drahtwippe héngt. Der ge der Desmodium motorium Seitenfiederbewe-
Zeiger der Wippe gibt den Winkel des Bléatt- gung von der Temperatur.
chens an.




18

Wissenschaftliches Arbeiten

Die ersten acht bis zehn Seiten werden fiir
ein Inhaltsverzeichnis reserviert, um leich-
ter die Eintrdge wiederzufinden. Das Buch
sollte immer im Labor bereitstehen (Ab-

bildung 1.11).

Die Eintrage sollten mit Kugelschreiber
und direkt vom Versuch, nicht iiber den
Umweg ‘fliegender Blétter’ erfolgen (Ab-
bildung 1.11). Alles, was man braucht, um
spater eine Arbeit oder Veroffentlichung
zu schreiben, sollte notiert werden. Da-
tum, Zeitpunkt und Initialen (falls mehre-
re Personen Eintrage machen) werden ein-
getragen.

Eintragungen und Hinweise auf Orte, Zei-
ten, Geréte, Biicher, Papiere, Diagram-
me und Personen sollten ausfiihrlich genug
sein, um auch noch nach Jahren verstand-
lich zu sein. Man sollte in der Lage sein,
mit Hilfe des Protokolls jede Abbildung,
Beschreibung und Schlussfolgerung einer
Veroffentlichung zu belegen.

Beobachtungen, numerische Ergebnisse,
unabhéngige Variablen wie Temperatur,
Beleuchtungsverhéaltnisse, Zusammenset-
zung des Mediums werden erfasst.

Die Daten sollen in der urspriinglichen
Form eingetragen und nicht umgewandelt
oder umgerechnet werden. Fiir Zahlenwer-
te ist die Tabellenform am geeignetsten.
Die Einheiten miissen angegeben werden.

Abbildungen, Skizzen, Zeichnungen, Dia-
gramme und Tabellen direkt in das Labor-
buch eintragen oder auf Millimeterpapier
bringen, das eingeklebt wird3.

Tragen Sie auch Dinge ein, die Sie zur
Zeit nicht ganz verstehen, ‘schlechte’ oder
danebengegangene Versuche. Sie kénnen

3notfalls eine Buchseite heraustrennen zur Kompen-
sation der Dicke

zumindest als Warnung dienen, was man
nicht machen soll.

Nachtréagliche Eintragungen erfolgen in
anderer Farbe, werden datiert und mit Na-
men abgezeichnet.

Welche Gerédte wurden verwendet? Hin-
weis auf die Beschreibung und den Schalt-
plan des Gerdtes, Kurzanleitungen. Be-
dienungskndpfe kennzeichnen. Wenn An-
derungen vorgenommen wurden, miis-
sen diese sofort im Laborbuch ver-
merkt und datiert werden. Eichungen,
Anderungen und Verbesserungen sol-
len nachlesbar und datiert sein. Heben
Sie Originale von Schaltungen, Bedie-
nungsanleitungen, Konstruktionsbeschrei-
bungen getrennt auf. Inventarisierungs-
nummern auch auf die Anleitungen und
Schaltpléne schreiben.

Chemikalien mit Herkunft, Reinheitsgrad
und eventuellen besonderen Behandlungen
notieren.

Fotos, Filme, Registrierungen, Spektren
usw. Uber Symbole identifizieren, die
das Laborbuch und die Seitenzahl kenn-
zeichnen. Im Laborbuch befinden sich
dann dort zusétzliche Daten und Notizen.
WEII122¢ wiirde z.B. bedeuten, Labor-
buch IT von WE, Seite 122, dritter Eintrag
auf dieser Seite. Bei dieser Vorgehensweise
braucht man keine zusétzliche Erklarung
der Verschliisselungsweise.

Ein gutes Ordnungssystem fiir Filme, Fo-
tos, Registrierkurven, Diagramme, Schalt-
kreise, Zeichnungen, Kopien ist fiir sehr
kleine und sehr grosse Mengen an Mate-
rial besonders schwierig.

Ziel eines Experimentes angeben und eine
Zusammenfassung der Schlussfolgerungen
bringen.
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Abbildung 1.10: Beispiele aus einem Versuchs-

protokoll: Inhaltsverzeichnis Abbildung 1.11: Beispiele aus einem Versuch-

sprotokoll: Eintragsseite.
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1.2 Wissenschaftliche Kommu-

nikation

1.2.1 Einfiihrung

Dieser Abschnitt ist vor allem fiir Studierende
gedacht, fiir die er einen wichtigen Teil wissen-
schaftlichen Arbeitens darlegt.

1.2.2 Wie berichten Wissenschaftler
tiber ihre Ergebnisse?

Wenn ein Wissenschaftler eine Untersuchung
durchgefiihrt hat, berichtet er in der Regel iiber
die Ergebnisse. Er wird diese zunéchst mit sei-
nen Arbeitskollegen erlautern. Sie werden ihre
Kritik an Methode und Durchfiihrung dussern
und alternative Vorschldge machen, um die Er-
gebnisse zu interpretieren. Man wird dann die
Ergebnisse einem grosseren Kreis von Wissen-
schaftlern zugénglich machen. Dafiir eignet sich
ein Institutskolloquium oder eine Tagung (sie-
he Einladung Tabelle 1.4).

Die Einwande und Kritikpunkte sollten bei der
Veroffentlichung berticksichtigt werden. Das
Manuskript wird man erst Kollegen zuschicken
und ihre Meinung zu Inhalt und Stil erbitten,
bevor man es zur Veroffentlichung an eine Zeit-
schrift schickt. Herausgeber angesehener Zeit-
schriften lassen die Arbeit im allgemeinen von
zwei Gutachtern beurteilen. Dafiir gelten be-
stimmte Regeln. Sollten die Gutachter in ihrer
Meinung sehr divergieren, muss der Herausge-
ber entscheiden oder die Arbeit einem weite-
ren Gutachter schicken. In den meisten Fal-
len wird die Arbeit nicht sofort angenommen,
sondern mit Vorschlagen an den Verfasser zu-
riickgeschickt, wie Stil und Inhalt verbessert
werden kénnen. Vom Einsenden der Arbeit bis
zur Verdffentlichung kann eine lange Zeit ver-
gehen. Deshalb werden oft auch vor der eigent-
lichen Veréffentlichung Kurzmitteilungen mit

weniger hohen Anforderungen publiziert. Auf
interessante neue Ergebnisse wird in besonde-
ren Zeitschriften wie ‘Science News’ und der-
gleichen hingewiesen.

1.2.3 Wissenschaftliche Veroffentli-
chung: ein Beispiel

Wie sieht nun eine solche Veroffentlichung aus,
wie ist sie aufgebaut und wie liest man sie?

Aufgabe: Lesen Sie die Arbeit von Sulzman
et al.: ‘Neurospora rhythm in space: a reexa-
mination of the endogenous-exogenous questi-
on’ aus der Zeitschrift ‘Science’ (Sulzman et al.
(1984)).

Lesen Sie danach die Arbeit von Mergenha-
gen aus der Zeitschrift ‘Die Naturwissenschaf-
ten’ (Mergenhagen (1986)). Markieren Sie nach
dem Aufbau der vorigen Arbeit die einzelnen
Abschnitte. Will man sich iiber den Inhalt ei-
ner Arbeit rasch informieren, empfiehlt sich fol-
gende Vorgehensweise:

Titel interessant?=-Abstrakt=-Abbildungen=-
Einfiihrung=-Diskussion=-Ergebnisse

Zunéachst entscheidet man auf Grund des Ti-
tels, ob es sich lohnt, die Arbeit ndher an-
zusehen. Dann iiberfliegt man die Zusammen-
fassung (Abstract bzw. Summary). Falls sie
uns interessant erscheint, schauen wir uns die
Abbildungen und Tabellen mit den Legen-
den an, eventuell auch Einleitung und Dis-
kussion. Wichtige Arbeiten miissen natiirlich
auch im Ergebnis-Teil sorgfiltig gelesen wer-
den. Manchmal interessiert man sich vielleicht
nur fiir eine Methode oder einen bestimmten
Diskussions-Punkt. Dann wird man gleich an
der entsprechenden Stelle nachsehen.



1.2 Wissenschaftliche Kommunikation

21

KOLLOQUIENREIHE DES SONDERFORSCHUNGSBEREICHS
45

Vortragender: Prof. Dr. C. S. Pittendrigh
Stanford Univ., USA

Thema: Circadian rhythmicity:
An evolutionist “s view

Ort: Zoologisches Institut Frankfurt
Siesmayerstr. 70

Kleiner Horsaal

Zeit: Donnerstag, den 17. Dezember 1987
18 Uhr 30

Gaste sind herzlich willkommen

gez. Prof. Dr. G. Fleissner

Beachten Sie bitte auch das Seminar mit Prof. Pittendrigh am
darauffolgenden Vormittag iiber Photoperiodismus:

Redner: Prof. Dr. C. S. Pittendrigh

Thema: Evolutionary adjustment of critical daylength to
change in latitude

Zeit: Freitag, den 18.12.87, 9 Uhr 30

Ort: Zoologisches Insttitut Frankfurt, Sitzungszimmer (2.

Stock)

Siesmayerstr. 70
Frankfurt, den 1. Dezember 1987

Tabelle 1.4: Einladung zu einem Vortrag



22

Wissenschaftliches Arbeiten

1.2.4 Anfertigung eines eigenen wis-
senschaftlichen Artikels

Am besten lernt man einen guten Stil beim Ver-
offentlichen von Arbeiten, indem man Arbeiten
liest. Man kann dabei aus guten und schlech-
ten Beispielen Erfahrungen sammeln. Siehe da-
zu Kolle (1964), Ebel et al. (1990), Silyn-
Roberts (1996).

Aufgabe: Schreiben Sie eine Arbeit, wie man
die Temperaturabhingigkeit der Desmodium-
Blattrhythmik feststellt. Benutzen Sie fiir die
Arbeit den iiblichen Aufbau. Verwenden Sie ei-
ne Skizze fiir die Darstellung des Versuchsauf-
baus, eine Tabelle fiir die Daten und eine Gra-
fik fiir die Abhéngigkeit der Periodenlédnge von
der Temperatur. Vergessen Sie nicht die Re-
ferenzenliste am Ende der Arbeit (siehe dazu
Literatursuche).

1.2.5 Literatursuche

Wenn wir eine wissenschaftliche Untersuchung
planen, méchten wir wissen, ob das Problem
vielleicht schon gelést und verdffentlicht wur-
de. Falls das nicht der Fall ist, mochten wir
wenigstens wissen, ob andere sich damit bereits
beschéftigten, was sie fanden, wie das Umfeld
meiner Untersuchung aussieht. Sechs Stunden
Literaturarbeit in der Bibliothek kénnen Thnen
vielleicht sechs Monate Arbeit im Labor erspa-
ren.

Enzyklopadien sind die allgemeinste Quelle fiir
Informationen. Sie sind oft niitzlich, um ein
Gebiet kennenzulernen. Literaturfiihrer gibt es
fiir bestimmte Gebiete, in denen grundlegende
Referenzwerke, Reviews, Zeitschriften mit Ab-
stracts aufgefiihrt werden, zum Beispiel Smith
et al. (1980). Handbiicher eignen sich eben-
falls, um ein Gebiet kennenzulernen (Aschoff
(1981a), Haupt and Feinleib (1979)).

Lehrbiicher eignen sich, um sich in die Grund-
lagen einzuarbeiten, Monografien, um Details

fiir bestimmte Gebiete zu finden. Sehen Sie sich
dazu die Sachkataloge der Bibliotheken oder
Biicherverzeichnisse in Buchhandlungen (Deut-
sches Biicherverzeichnis (n.d.)) an. Um zu ent-
scheiden, ob ein Buch fiir Thre Zwecke inter-
essant ist, kobnnen Sie Besprechungen von Bii-
chern (‘Reviews’) lesen (Ergebnisse der exak-
ten Naturwissenschaften (n.d.),Quarterly Re-
view of Biology (n.d.)). Zu den Abstract- und
Index-Zeitschriften gehoren die ‘Biological Ab-
stracts’ (Biological Abstracts (n.d.)). Sie er-
scheinen halbmonatlich und enthalten Anlei-
tungen zum Gebrauch.

Recht niitzlich ist auch der ‘Science Citation
Index’ (Science Citation Indez (n.d.)) (Abbil-
dung 1.12): Wir haben eine wichtige &ltere Ar-
beit iiber das uns interessierende Thema und
mochten gern neuere Literatur dazu finden.
Dieses Werk gibt alle Autoren an, die in ih-
ren Verdffentlichungen diese Arbeit als Refe-
renz zitieren. Es ist also sehr wahrscheinlich,
dass auch diese Arbeit sich mit dem gleichen
oder einem ahnlichen Thema beschéftigt. Mit
dem ‘Science Citation Index’ kann man also Ar-
beiten finden, die erst nach der alteren Arbeit
veroffentlichte wurden.

Die neuesten Arbeiten findet man in den letz-
ten Heften der wissenschaftlichen Zeitschriften.
Fiir das Gebiet der Chronobiologie spezialisiert

sind (Abbildung 1.13):

e Chronobiologia

e Chronobiology International

e Journal of Biological Rhythms

e Biological Rhythm Research
Die meisten Arbeiten aus diesem Gebiet
sind allerdings {iber zahlreiche Zeitschriften

verschiedener Zielrichtungen verstreut: Pflan-
zenphysiologie, Tierphysiologie, Mikrobiologie,
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Abbildung 1.13: Titelseiten der vier auf chronobiologische Arbeiten spezialisierten Zeitschrif-
ten: Journal of Biological Rhythms, Chronobiologia, Chronobiology International, Journal of
Interdisciplinary Cycle Research (heisst jetzt ‘Biological Rhythm Research’).
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Abbildung 1.14: Titelseite von ‘Current Contents’ (links), eine Seite aus dem Schlagwortver-
zeichnis (Mitte) und ein Seitenbeispiel mit Inhaltsverzeichnis einer Zeitschrift (rechts). Unter
‘circadian rhythms’ rechts oben steht 127 41. Auf Seite 127 (unten rechts) ist die Seite mit dem
Inhaltsverzeichnis der Zeitschrift ‘Journal of Interdisciplinary Cycle Research’ abgebildet. Auf
Seite 41 findet sich eine Arbeit tiber circadiane Rhythmen von Queiroz-Claret und Queiroz
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Abbildung 1.12: Beispiel aus dem ‘Science Ci-
tation Index’. Die Arbeit von J. Aschoff in der
Zeitschrift fiir Tierpsychologie 49, Seite 225 von
1979 wurde von M. Ferrer in Comp. Bioc. A.
107, 81 (1994) und von R.V. Peters, Brain Res.
639, 217 (1994) zitiert.

Genetik, Verhaltensphysiologie, Medizin. Um
zu vermeiden, alle diese Zeitschriften nach
chronobiologischen Arbeiten durchsehen zu
miissen, empfiehlt es sich, die wochentlich er-
scheinenden ‘Current Contents’ zu benutzen
(Abbildung 1.14).

Hier sind die Seiten des Inhaltsverzeichnisses
der biologischen Zeitschriften kopiert und es
gibt einen Autoren- und Sachindex. In ihm
kann man schnell die interessierenden Informa-
tionen finden. Unter circadian rhythms findet
man beispielsweise auf Seite 229, 4. Spalte im
Heft 14, Volume 34 (April 8, 1991):

127 57
127 41

Die erste Zahl gibt die Seite in dem betreffen-
den Heft von ‘Current Contents’ an. Die zwei-
te Zahl die Seitenzahl des Artikels in der be-
treffenden Zeitschrift (im vorliegenden Fall eine
Arbeit von Queiroz-Claret und Queiroz). Von
den ‘Current Contents’ gibt es auch Disketten
mit einem komfortablen Programm zum Sich-
ten der Literatur nach Stichworten, Autoren,
Zeitschriften und zum Herstellen von gedruck-
ten Ausziigen.

Kennt man Namen der Wissenschaftler auf
dem Gebiet, hilft das oft bei der Literatursu-
che (siehe Science Citation Index). Man kann
diese Leute auch anschreiben oder fragen. Sie
sollten sich aber vorher eine gute theoreti-
sche und allgemeine Grundlage iiber das Ge-
biet verschaffen. Sehen Sie sich auch Gebiete
an, die nicht unmittelbar mit dem Interessen-
gebiet verkniipft sind. Bei methodischen Pro-
blemen kann man auf diese Weise Anregungen
bekommen.

‘Wise selection rather than all-inclusive cover-
age is the key to library work’.

Mo6chte man eine eigene Literaturdatei anlegen,
kann man auf die Méglichkeiten moderner Da-
tenbanken und Datenbanksysteme zuriickgrei-
fen. Sie werden von Bibliotheken und im Inter-
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net zur Verfiigung gestellt, aber auch von Ver-
lagen.* Sie erleichtern es auch, Sonderdruck-
sammlungen anzulegen und iiber Indizierung
nach Autoren, Schlagworten und Jahrgang auf
die gesuchten Arbeiten zuzugreifen. Gedruckte
Literatur lésst sich mit einem Scanner in einen
Computer einlesen und mit einem ‘optical cha-
racter recognition’ -Programm (OCR) maschi-
nenlesbar machen.

Vorschlag: Wiahlen Sie ein Thema aus dem
Gebiet der Chronobiologie mit Hilfe der oben
erwiahnten Methoden aus und suchen Sie die
wichtigsten Veroffentlichungen der letzten zwei
Jahre. Fertigen Sie ein Literaturverzeichnis an.

1.3 Kontroversen in der Wis-
senschaft

Die Methode der multiplen Hypothesenbildung
und ‘strong inference’ wird vom einzelnen For-
scher nicht allzu h&ufig angewendet, weil sie
ihm vielleicht nicht bekannt ist oder im spe-
ziellen Fall nicht geeignet ist (weil das Pro-
blem zu komplex ist, um sinnvolle Alterna-
tivhypothesen aufzustellen). In solchen Fallen
werden dann auf einer anderen Ebene Alter-
nativhypothesen aufgestellt und widerlegt: An-
dere Wissenschaftler sind mit den Vorschla-
gen oder Schlussfolgerungen nicht einverstan-
den und es kommt zu wissenschaftlichen Kon-
troversen. Wir wollen eine solche an einem Bei-
spiel aus dem Gebiet der Rhythmikforschung
nachvollziehen.

Vorschlag: Lesen Sie das Buch Brown et al.
(1970). In ihm werden zwei kontroverse An-
sichten iiber das Zustandekommen circadia-
ner Rhythmen diskutiert. Brown vertritt den

“Medline  (http://www.biomednet.com),  Bio-
logical Abstracts, Swets und Zeitlinger mit In-
haltsverzeichnissen von {iber 14000 Zeitschriften
(http://www.swetsnet.nl/direct)

Standpunkt, dass diese nicht durch innere Uh-
ren der Organismen zustande kommen, son-
dern unmittelbar von &usseren 24-Stunden-
Zeitgebern verursacht werden. Seiner Meinung
nach geniigt es nicht, den Licht-Dunkel- oder
Temperaturwechsel auszuschliessen, wie es bei
Untersuchungen zur Tagesrhythmik praktiziert
wird. Man miisste auch den Einfluss ande-
rer Faktoren mit 24-Stunden-Takt ausschlies-
sen. Das ist aber meistens gar nicht mdglich
(Magnetfeld, Hohenstrahlung usw.). Hastings
dagegen vertritt den Standpunkt, in circadia-
nen Rhythmen zeigt sich eine endogene Uhr
des Organismus. Sie lauft auch unter strengen
Konstantbedingungen der Umwelt weiter. Die-
ser Meinung sind die meisten Wissenschaftler,
die auf diesem Gebiet arbeiten. Geben Sie die
unterschiedlichen Amnsichten in eigenen Wor-
ten wieder. Wie erkldren die beiden Autoren
den ‘Freilauf’? Stellen Sie die Argumente fiir
die eine und die andere Hypothese zusammen
und notieren Sie die Schwachpunkte. Uberlegen
Sie sich Entscheidungsexperimente, mit denen
man die beiden Ansichten kritisch testen kénn-
te. Lesen Sie dazu Arbeiten, die seit Erscheinen
des Buches veréffentlicht wurden (Hamner et
al. (1962), Mergenhagen (1986), Mergenhagen
and Mergenhagen (1987)).

1.4 Ungeloste Probleme

Schon in der Einleitung wurde betont, dass
viele naturwissenschaftliche Probleme ungelGst
sind. Wir sind noch weit davon entfernt, die
Natur gut zu verstehen. Ein Hauptziel der Wis-
senschaft ist ja, Unwissenheit und Aberglauben
der Menschheit zu verringern.

Auf dem Gebiet der Chronobiologie sind un-
geloste Fragen an der Tagesordnung. Welche
Mechanismen biologischen Rhythmen zugrun-
de liegen, ist eins der noch ungelosten Fra-
gen. Es gibt eine Reihe von Modellen (Engel-
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mann and Schrempf (1979), Edmunds (1988)).
Neue Ansétze ergeben sich aus molekularbio-
logischen und systemtheoretischen Methoden.
Wichtig sind dabei nicht nur die Methoden,
sondern auch die untersuchten Systeme.

Es empfiehlt sich, ein Minimalsystem zu ver-
wenden, das gerade noch die Eigenschaften be-
sitzt, die man untersuchen will, sonst aber még-
lichst wenig storende Begleitphdnomene zeigt.
Will man den Mechanismus der circadianen
Rhythmik aufklaren, wiirde ein Prokaryot mit
circadianer Rhythmik geeigneter sein als ein
FEukaryot: Bau und Funktion des Prokaryoten
sind weniger komplex. Die genetischen Struktu-
ren sind extrem einfach, weil nur ein ringférmi-
ges Chromosom ohne Kern vorhanden ist. Es
fehlen Organellen und Kompartimente. Neue
molekulargenetische Methoden lassen sich an-
wenden (Porter (1986)).

Ein weiteres Minimalsystem sind spezialisierte
Eukaryotenzellen wie beispielsweise rote Blut-
korperchen von Sidugern. Sie sind darauf spe-
zialisiert, O9 zu iibertragen. Sie besitzen kei-
nen Nukleinsdurestoffwechsel, haben keine Mit-
ochondrien, keine Atmung und keine Protein-
synthese. Wiirde an diesem System eine cir-
cadiane Rhythmik nachgewiesen werden, ware
das ein wichtiger Schritt, um die zugrundelie-
genden Mechanismen zu verstehen. Eine Reihe
von Modellen wiirde widerlegt werden, wenn
dabei eine circadiane Rhythmik gefunden wiir-
de. Tatsédchlich soll eine circadiane Rhythmik
von Aktivitdten verschiedener Enzyme bei ro-
ten Blutkorperchen existieren. Allerdings ha-
ben verschiedene Labors diese Befunde nicht
bestétigen konnen (Mabood et al. (1978)). Sie-
he dazu auch den vorigen Unterabschnitt Kon-
troversen in der Wissenschaft (Seite 26).

Schliesslich wurde auch eine circadiane Rhyth-
mik an trockenem Samen von Bohnen beschrie-
ben (Bryant (1972)). Auch hier handelt es sich
um ein Minimalsystem: ausser einer sehr gerin-
gen Atmung laufen keine Stoffwechselvorgiange

ab. Dieser Befund ist noch nicht bestétigt wor-
den, obwohl die Untersuchung einfach ist und
die Ergebnisse von grosser Bedeutung waren.

Wir hatten uns mit der Seitenfiederbewegung
von Desmodium motorium beschéftigt. Es wa-
re interessant, den zugrundeliegenden Mecha-
nismus zu verstehen. Das ist jedoch ein schwie-
riges Problem und im Rahmen eines Prakti-
kums sicher nicht zu bewerkstelligen. In einem
solchen Fall sollte man das grosse Problem in
eine Reihe von Teilproblemen unterteilen und
versuchen, diese zu kliren. Zwei Unterteilun-
gen bieten sich hier zunéchst an: Die Frage
nach dem Mechanismus der Fiederblattbewe-
gung und die Frage nach der zeitlichen Steue-
rung der Bewegung. Fiir die erste Frage ist das
Gelenk und der Turgormechanismus als Grund-
lage der Bewegung wichtig. Fiir die Frage der
zeitlichen Steuerung dagegen ist es wichtig, die
Kinetik der Bewegung und die Temperaturab-
hangigkeit der Rhythmik zu untersuchen. Auch
wére es interessant, ob und wie die Schwingun-
gen beispielsweise durch Inhibitoren der Gly-
kolyse oder der Proteinsynthese beeinflufit wer-
den.

Vorschlag: Versuchen Sie, ein begrenztes The-
ma zu finden, das sich im Rahmen eines Prakti-
kums bearbeiten lasst. Weitere ungelste Pro-
bleme ergeben sich aus den Beispielen fiir
Rhythmen im zweiten Teil des Buches. So
kénnte man fragen, welche extraretinalen Pho-
torezeptoren die lokomotorische Aktivitdt von
Fliegen synchronisieren (siehe ‘ Aktivitatsrhyth-
men bei Tieren’, Seite 73).
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Kapitel 2

Registriermethoden

Uberblick:

Von den zahlreichen Registriermethoden wer-
den hier zwei vorgestellt, die relativ vielseitig
sind und sich in der Prazis bewdhrt haben.
Die eine Methode dient zum Registrieren von
Bewegungen mit einer Video-Kamera und ei-
nem Computer tber einen Framegrabber. Mit
speziellen Programmen werden die Bilder ana-
lysiert. Als zweites wird eine Infrarot- Licht-
schrankenmethode erkldrt, mit der lokomotori-
sche Aktivitaten von Tieren erfasst werden kon-
nen.

2.1 Video-Registrierung und

Auswertung

2.1.1 Einfiihrung

Viele rhythmische Vorgénge bei Pflanzen, Tie-
ren und auch Einzellern &ussern sich in Bewe-
gungen, die sich leicht beobachten lassen. Wir
werden eine Methode kennenlernen, mit der
man solche Bewegungen mit einer Videokamera
und einem Bildanalysator auf einem Computer
registrieren, darstellen und auswerten kann.

2.1.2 Prinzip der Registrierung

Das Prinzip ist in Abbildung 2.1 wieder-
gegeben. Rhythmische Blattbewegungen sol-

len bei einer Pflanze registriert werden. Die

Position eines Blattes oder Blattstieles wird
durch ein Programm aus den digitalisier-
ten Videokamera-Informationen bestimmt und
in wahlbaren Zeitabschnitten gespeichert. Sie
kann dann grafisch als Funktion der Zeit dar-
gestellt werden. Die Periodenldnge der Schwin-
gung wird mit Zeitreihenanalyse-Programmen
bestimmt.

2.1.3 Registrierung

Da es zur Bildanalyse ein Handbuch (Engel-
mann (1999)) gibt, beschranken wir uns hier
auf das Notigste. Die Video-Kamera wird {iber
ein Kabel mit dem Framegrabber im Computer
verbunden (siehe auch Abbildung 2.1).

Das Bildanalyse-Programm benutzt als Be-
triebssystem Linux. Die Programme sind im
Internet verfiighbar und erklért. Das Programm
wird gestartet und die zu registrierenden Ob-
jekte fokussiert (mit dem Objektiv der Kame-
ra). Die richtige Grosse wird eingestellt (Ent-
fernungseinstellung am Objektiv). Wichtig ist
eine geeignete Beleuchtung. Um in schwachem
Sicherheitslicht oder im absoluten Dauerdun-
kel zu registrieren, wird Infrarotlicht benutzt.
Es wird mit Infrarot-emittienden Leuchtdioden
(LED) erzeugt. Das zu iiberwachende Objekt
muss sich innerhalb des Beobachtungsfeldes
eindeutig vom Hintergrund abheben. Es soll-
te nicht durch andere Strukturen beeintrich-
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Abbildung 2.1: Registrierung der Blattbewegung mit einem Bildanalysator iiber einen Compu-
ter. Das sich bewegende Objekt wird iiber eine Videokamera aufgenommen, im Framegrabber
digitalisiert und iiber den Computer auf den Bildschirm bertragen. Die Daten werden zur wei-

teren Analyse gespeichert.

tigt werden. Dabei ist es gleichgiiltig, ob das
Objekt heller oder dunkler als der Hintergrund
ist. Die Lichtverh&ltnisse miissen aber zeitlich
und rdumlich konstant bleiben. Es wird an-
gegeben, in welchem zeitlichen Abstand die
Bilder vom Digitalisierer geholt werden sollen
(Bildabstand) und wie lange registriert werden
soll (Laufzeit).

Das Programm kann verschiedene Daten spei-
chern, die dann ausgewertet werden koénnen:
Die x- und y-Koordinaten der Blattspitze, die
Zahl der Pixel (als Maf fiir die Grosse des Ob-
jektes) konnen zum Beispiel bestimmt werden.
Die gesetzten Parameter und eine Kommentar-
datei lassen sich abspeichern. Nachdem ein Da-
teiname eingegeben wurde, kann die Registrie-
rung gestartet werden.

Wahrend der Registrierung kénnen die Daten
als Funktion der Zeit auf dem Bildschirm gra-
fisch dargestellt werden.

2.2 Registrieren lokomoto-

rischer Aktivitaten von
Tieren mit Lichtschranke

2.2.1 Einfiihrung

Die lokomotorische Aktivitat vieler Tiere und
beweglicher Einzeller wird tagesrhythmisch ge-
steuert. Solche Bewegungen lassen sich auch
mit dem bereits erwédhnten Bildanalyse-System
erfassen. Beispiele dafiir sind in Engelmann
(1998) gegeben. Bei Objekten mit schnellen
Bewegungen ist dieses Verfahren aber weni-
ger glinstig. Wir weisen deshalb hier auf ein
Infrarot-Lichtschrankensystem hin. Es ist in
einem Handbuch (Engelmann and Hellrung

(1993)) naher beschrieben.

2.2.2 Prinzip der Registrierung

Einzeltiere werden in durchsichtigen Geféssen
gehalten und mit Futter und Wasser versorgt.
Eine Infrarot-Lichtschranke tiberwacht einen
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Ausschnitt des Gefdsses und gibt ein Signal ab,
wenn das Tier die Lichtschranke unterbricht.

Das System kann die Aktivitdt von bis zu 288
Einzeltieren registrieren. Es ist schnell (jede
Lichtschranke wird alle 25 Millisekunden iiber-
priift) und sehr empfindlich (das System wurde
urspriinglich fiir die Registrierung von Droso-
phila-Fliegen entwickelt). Es funktioniert auch
zuverléssig, wenn sich die Licht- und Tempera-
turbedingungen in der Umgebung &ndern.

Die Aktivitdt der Tiere kann als Aktogramm
ermittelt werden: Dabei wird festgestellt, ob
innerhalb eines vorgegebenen Zeitraumes (bei-
spielsweise 4 Minuten) das Tier eine bestimm-
te Anzahl (einstellbar) von Lichtschrankenun-
terbrechungen bewirkte. Oder aber es wird re-
gistriert, wie oft die Lichtschranken in einem
bestimmten Zeitraum (zum Beispiel in einer
Stunde) unterbrochen wurden.

Mit dem System koénnen auch Umgebungsbe-
dingungen wie Lichtintensitat und Temperatur
registriert werden. Ferner kénnen Lampen und
andere Gerdte damit angesteuert werden.

Die Daten werden mit einer peripheren Prozes-
soreinheit (eine Art Minicomputer) iiber Multi-
plexer (eine Art Abfragemiihle, sodass die Da-
ten verschiedener Mefsstellen {iber die gleiche
Leitung gelangen) abgefragt und in einem Da-
tenpuffer zwischengespeichert. Sie werden dann
stiindlich auf Diskette oder Festplatte eines
Computers abgelegt. Eine Funkuhr dient als
Zeitreferenz. Die Prozessoreinheit ist mit einer
Batterie gepuffert. So gehen auch bei Netzaus-
fall keine Daten verloren.

Die Mefidaten liegen in einem bestimmten For-
mat vor, fiir das es ein Darstellungsprogramm
gibt. Ausserdem koénnen die Daten mit einem
Programm (HELLRODA) in andere Formate
umgewandelt werden. Mit speziellen Program-
men (siehe nichstes Kapitel) konnen die Daten
analysiert werden.

Das
1"ung1
von

System wurde von Winfried Hell-
gebaut und die Programme dazu
ihm geschrieben. Das HELLRODA-
Datenumwandlungsprogramm stammt
Joachim Schuster.

von

Buchenweg 27, D72820 Sonnenbiihl
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Kapitel 3

Darstellen und Analysieren von

Zeitreihen

Uberblick:

Werden in bestimmien Zeitabstinden Messun-
gen an zeitvariablen Gréssen durchgefiihrt und
diese Daten gespeichert, erhalten wir soge-
nannte Zeitreihen. Es wird eine Ubersicht iber
Zeitreihen-Analysen und -Programme gegeben.
An zwei Beispielen aus dem Gebiet biologischer
Rhythmen werden einige dieser Verfahren de-
monstriert.

3.1 Einfiihrung

Wenn wir biologische Rhythmen untersuchen
wollen, miissen wir nicht nur Daten durch
Messmethoden erfassen. Wir brauchen auch
Verfahren, mit denen wir sie darstellen und
analysieren konnen. Dabei treten hdufig folgen-
de Fragen auf, mit denen wir uns beschéftigen
werden, nachdem einige elementare Begriffe ge-
klart wurden:

1. Wie lassen sich Periodizitdten erkennen
und darstellen? (Abschnitt ‘elementare
Begriffe’ und ‘Grafische Darstellung von
Zeitreihen’, Seite 33)

2. Wie kann man Rauschen der Messdaten
beseitigen und Trends der Kurven bereini-
gen? (Abschnitt ‘Glattung’, Seite 35 und
‘Trendbereinigung’, Seite 36)

3. Welche Periodenlédngen haben die Schwin-
gungen, welche Verfahren wendet man an,
um sie zu bestimmen? (Abschnitt ‘Zeitrei-
henanalyseverfahren’, Seite 37).

Dieser Abschnitt ist nur fir Studierende ge-
dacht, die das Beschriebene brauchen, wenn sie
die Versuchsergebnisse auswerten.

3.2 Elementare Begriffe

Signale mit einer rhythmischen Komponente
lassen sich im Zeitbereich durch mindestens
drei Grossen charakterisieren:

e Amplitude als Differenz zwischen Maxi-
mum und Minimum einer Schwingung.

e Periodenlidnge als zeitliche Differenz zwi-
schen zwei aufeinander folgenden Maxima
oder Minima (oder anderen gleichen Pha-
senpunkten).

e Phasenlage in Bezug zu einem willkiirlich
gewahlten Bezugspunkt, z.B. dem Maxi-
mum einer Schwingung.! Mit diesen Gros-

'Dazu wird die Schwingung auf ein anschauliches
MaR normiert, beispielsweise auf 360° oder 27 Umfang
des Einheitskreises oder auf 24 Stunden circadiane Zeit.
180°, 7 oder 12 CT als Phasenangabe wiirde bedeuten,
dass die Halfte einer Schwingung durchlaufen ist.
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Periode
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kurve-begriffe | D3FIL | 25.10.1999

Zeit [Stunden]

Variable

0 1 2 3 4
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Abbildung 3.1: Links: Erklarung der Amplitude, Periodenldnge und Phase einer Schwingung.
Rechts: Uberlagerung einer Schwingung durch Trend und Rauschen

sen kann eine Schwingung charakterisiert
werden (siche Abbildung 3.1). Hinzu
kommt noch die Form der Schwingung: Sie
kann Sinus-férmig sein oder Rechteckpulse
darstellen, Sidgezahn-Gestalt haben oder
alle méglichen Ubergangsformen zeigen.
Eine Schwingung kann einen Trend besit-
zen (nach oben oder nach unten) und ver-
rauscht sein (Abbildung 3.1). Eine Zeitrei-
he kann ferner aus mehreren Schwingun-
gen bestehen, die sich iiberlagern.

3.3 Grafische Darstellung von
Zeitreihen

Der erste Schritt bei der Auswertung von
Zeitreihen ist fast immer die grafische Darstel-
lung der Versuchsergebnisse. Durch sie kann
man feststellen, ob Trends (die Schwingung
schwankt nicht um einen Durchschnittswert,

sondern tendiert nach oben oder unten) oder
Rauschen die Schwingung iiberlagern. Sie zeigt,
ob iiberhaupt eine oder mehrere Periodizita-
ten vorhanden sind, welche Form die Schwin-
gung hat, ob sie gedampft ist, ob die Peri-
ode konstant ist. Auf Grund einer Darstellung
lasst sich entscheiden, ob sich eine Zeitreihen-
analyse der Daten lohnt. Wenn man aus der
grafischen Darstellung bereits die Periodenlén-
ge einer Schwingung entnehmen kann, braucht
man die im folgenden beschriebenen Verfahren
nicht anzuwenden, zumal diese oft zeitaufwen-
dig sind. Das gilt besonders dann, wenn die Da-
ten nicht Maschinen-lesbar sind, also per Hand
in einen Rechner eingegeben werden miissen,
und wenn sie in nicht-regelméssigen Zeitab-
standen gewonnen wurden (sogenannte nicht-
aquidistante Abtastpunkte).

Ein Beispiel fiir eine grafische Darstellung einer
Zeitreihe zeigt Abbildung 1.6. Hier wurde die
Seitenfiederbewegung der indischen Telegrafen-

Zeit [Tage]
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pflanze Desmodium motorium als Funktion der
Zeit aufgetragen (siehe Seite 11 und Legende
fiir Details). Die Periodenlénge ist im Minuten-
bereich. Die Schwingungen sind sehr regelmés-
sig und die Amplituden gross. Das Rauschen
der Messdaten ist gering. Dadurch kann die Pe-
riodenldngen auch direkt abgeschétzt werden,
ohne besondere Zeitreihenanalyseverfahren an-
wenden zu miissen.

Werden gleichzeitig mehrere Ausgangsgrossen ge-
messen, wie beispielsweise in Abbildung 3.2, kann
ihre Phasenbeziehung zueinander in anschaulicher
Form grafisch ermittelt werden. Dazu wird die
Zeitreihe nicht in herkémmlicher Weise als Funk-
tion der Zeit aufgetragen, sondern die eine Grosse
als Funktion der anderen. Die zeitliche Information
bleibt trotzdem erhalten, wenn fiir jedes Wertepaar
ein Punkt in das Koordinatensystem eingetragen
wird und die Punkte als Funktion der Zeit nachein-
ander aufgetragen werden. Bei dquidistantem Ab-
tasten entspricht der Abstand aufeinanderfolgen-
der Punkte einem bestimmten Zeitintervall. Sind
Amplitude und Phasenlage der beiden gemessenen
Zeitreihen stationir (&ndern sich also nicht mit der
Zeit), werden aufeinander folgende Schwingungen
iibereinander aufgetragen erscheinen. Dampfen sie
aus, lauft die Kurve in das Zentrum. Sind die Peri-
odenlidngen unterschiedlich, entstehen uniibersicht-
liche Figuren.

Ein solches Phasendiagramm ist in Abbildung 3.2
dargestellt. Die Kurven geben Messungen am Sei-
tenfiederbléttchen von Desmodium motorium wie-
der (Antkowiak (1992)). Es wurde gleichzeitig die
Blattstellung und das elektrische Potential in einem
Blattgelenk registriert. Das Potential schwankt zwi-
schen -10 und -110 mV. Die Phasendarstellung der
Blattstellung gegen das Potential zeigt zunéchst,
dass beide Grossen mit gleicher Periode schwingen.
Auch ihre Amplitude ist stabil. In der oberen Blatt-
stellung &ndert sich das Potential stark zu nega-
tiven Werten hin. Wahrend dieser Hyperpolarisie-
rung verharrt das Blatt in seiner oberen Stellung.
Erst mit der Repolarisierung senkt sich das Blatt.
Die Hyperpolarisierung des Potentials geht also
dem Absenken voraus. Die Aufwirtsbewegung er-
folgt erst, wenn das Potential geringe negative Wer-
te erreicht hat. Wahrend der Blatthebung bleibt
das Potential weitgehend konstant. Aus der unter-

schiedlichen Distanz aufeinanderfolgender Punkte
lasst sich weiterhin ablesen: Die Hyperpolarisierung
in der oberen Blattstellung und die anschliessen-
de Repolarisierung wihrend der Blattsenkung sind
schnelle Ereignisse. Zwischen zwei Punkten werden
namlich grosse Strecken in der x-Richtung durch-
laufen. Der Abstand der Punkte in y-Richtung gibt
Auskunft tiber den Zeitverlauf der Blattbewegung.
Mit Hilfe dieser Darstellung kann also der kausa-
le Zusammenhang von Messgrossen iiberpriift wer-
den. Im angefiihrten Beispiel ldsst sich vermuten,
dass das Summenpotential des Blattgelenkes eine
Grosse ist, die enger mit dem Oszillator verbun-
den ist als die Blattbewegung. Denn die plotzliche
Hyperpolarisierung geht der Blattsenkung unmit-
telbar voraus. Es konnte ferner sein, dass ein kau-
saler Zusammenhang zwischen diesen Grossen be-
steht (der allerdings nicht aus der Auftragung ab-
geleitet werden kann).

Ein weiteres Beispiel zeigt Abbildung 3.3. Es
stammt aus einer Verodffentlichung von Gor-
ton et al. (1989). Die Spaltoffnungsweite von
isolierten Schliesszellen aus der Epidermis von
Saubohnenpflanzen Vicia faba wurde alle Stun-
de unter dem Mikroskop bestimmt. Dann wur-
de sie als Funktion der Zeit aufgetragen (zu
den Grundlagen der Stomatabewegung siehe
Seite 56). Aus der Kurve ist es schwierig, ei-
ne Schwingung direkt zu erkennen, und es ist
angebracht, bestimmte Verfahren anzuwenden,
was im folgenden demonstriert werden soll.

3.4 Glattung

Schaut man sich die obere Kurve in Abbildung
3.3 genauer an, kann man einen stufenférmigen
Verlauf erkennen. Aber das Rauschen ist relativ
stark. Deshalb wurde zunichst eine Glattung
der Werte durchgefiihrt. Dazu wird eine soge-
nannte gleitende Mittelwertsbildung durchge-
fihrt. Von fiinf aufeinanderfolgenden Werten
wird der Mittelwert gebildet und dieser an Stel-
le des dritten urspriinglichen Wertes gespei-
chert. Dann wird dieses fiinf Werte umfassende
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Abbildung 3.2: Links: Erklarung der Amplitude, Periodenldnge und Phase einer Schwingung.
Rechts: Uberlagerung einer Schwingung durch Trend und Rauschen

‘Gldttungsfenster’ um einen Messwert weiter
verschoben und die Prozedur wiederholt. Man
erhalt jetzt einen Mittelwert fiir den urspriing-
lich vierten Messwert. Nachdem alle Werte ge-
mittelt wurden, ist die neue Kurve um die bei-
den ersten und die beiden letzten Werte kiir-
zer geworden, aber die Abweichungen sind ge-
ringer (mittlere Kurve in Abbildung 3.3). Die
Glattung wird um so besser, je langer das Glat-
tungsfenster ist (aber damit gehen auch mehr

Daten am Anfang und Ende verloren)?.

Wir sehen jetzt besser einen stufenférmige Ver-
lauf der Kurven der Spaltoffnungs-Daten (Ab-
bildung 3.3, mittlere Kurve), aber es gibt einen
starken Aufwérts-Trend.

2Es gibt weitere Glittungsverfahren, bei denen die
Werte eines Fensters gewichtet werden koénnen; bei-
spielsweise konnte der mittlere Wert ein hohes Gewicht
erhalten, die beiden flankierenden ein etwas geringeres,
die beiden &usseren ein geringes Gewicht. Digitale Fil-
ter gewichten mit Funktionen (Seite 39)

3.5 Trendbereinigung:

Ein Trend ist fiir die Analyse eines vorhan-
denen Rhythmus meistens stérend und kann
durch Trendbereinigung beseitigt werden. Da-
nach kann oft besser entschieden werden, ob ein
Rhythmus vorliegt.

Eine einfache Methode der Trendbereinigung
besteht darin, an die Daten eine sogenannte
polynome Kurve anzupassen. Sie ist so beschaf-
fen, dass die quadratischen Abweichungen der
geglatteten Einzelwerte von diesem ‘fit’ eine
minimale Summe ergibt (ein Charakteristikum
guter Anpassung). Die Abweichungen sind in
der unteren Kurve der Abbildung 3.3 gezeigt
und ein rhythmischer Verlauf ist nun deutlich
sichtbar. Trend und Rauschen sind beseitigt.
Die jetzt vorliegenden Daten kénnen nun auf
Periodizitdten untersucht werden. Dazu wer-
den im folgenden einige Verfahren besprochen.
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Abbildung 3.3: Mittelwert der Spaltéffnungs-
weite von 5 isolierten Spaltéffnungen von Vi-
cia faba. Obere Kurve: Originalkurve. Mittlere
Kurve: Nach Glattung mit gleitender Mittel-
wertsbildung, untere Kurve: Nach Trendberei-
nigung.

3.6 Zeitreihenanalyseverfahren

3.6.1 RUN-Test

Der RUN-Test ist ein einfaches und schnelles
Verfahren, Periodizitdten zu erkennen. Er ist
ein Verteilungs-freier Test, das heisst, es wer-
den keine besonderen Anspriiche an die Vertei-
lung der Messwerte gestellt. Nach einer eventu-
ell nétigen Trend-Bereinigung wird der Mittel-
wert aller Messwerte der Zeitreihe bestimmt.
Danach wird mit + die grosseren, mit — die
kleineren Werte gekennzeichnet. Als néchstes
wird die Lénge von sogenannten ‘runs’ festge-
legt. Ein ‘run’ ist die Folge von + oder — Zei-
chen. Ist die Zeitreihe nur durch Rauschen cha-
rakterisiert, werden die runs Zufalls-verteilte
Léngen haben. Liegt dagegen eine Rhythmik
vor, werden sich die runs etwa in der Lange
der halben Periode bewegen.

Zur weiteren Analyse benutzen wir drei Verfah-
ren. Durch sie soll die Periodenldnge der durch
den RUN-Test nachgewiesenen oder mit dem
Auge erkennbaren Schwingung bestimmt wer-
den.

3.6.2 Frequenzfaltung

Das Verfahren der Frequenzfaltung beruht dar-
auf, die Zeitreihe in Stiicke zu zerlegen, die etwa
der Periodenldnge entsprechen, und sie unter-
einander aufzutragen (sieche Abb 3.4).

Mit dem Auge kann man nun meistens leicht er-
kennen, ob gleiche Phasenpunkte der einzelnen
Perioden senkrecht untereinander liegen: Dann
wurde die Periodenlédnge exakt getroffen. Sonst
ist sie zu kurz oder zu lang. Man kann dann er-
neut die Periode abschétzen oder aber eine Ge-
rade beispielsweise durch das Maximum jeder
Periode legen (siehe Abbildung 3.5): Thre Stei-
gung gibt die Periodenldnge wieder. Bei die-
sem Verfahren kann man auch Anderungen der
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Abbildung 3.4: Methode der Frequenzfaltung: Die im 24-Stunden-Raster aufgetragenen Akti-
vitétsstreifen (links) wurden im rechten Bild so in Stiicke zerlegt, dass die Aktivitat der Tiere
zwischen der 7. und 24. Periode etwa untereinander zu liegen kommt. Die x-Achse entspricht also
nicht mehr 24 Stunden, sondern der Periodenlidnge in diesem Abschnitt (etwa 24.5 Stunden).
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Periodenlénge erkennen und Abschnitts-weise
analysieren. Das Verfahren eignet sich beson-
ders gut zur Bestimmung der Periodenlange bei
Aktogrammen (siehe Seite 39).
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Abbildung 3.5: Periodenbestimmung mit Hilfe
der Steigung der Anpassungsgeraden. Die Pe-
riodenlénge betragt 24.6 Stunden.

3.6.3 Digitale Filterung

Bei der digitalen Filterung (Seite 39) wird die
Zeitreihe durch ein digitales Rechenverfahren
transformiert. Dadurch kénnen Periodenldngen
aus Schwingungen bestimmt werden, die durch
‘Rauschen’ sonst weniger gut analysierbar sind

(siehe Abbildung 1.6).

3.6.4 Maximum-Entropie-
Spektralanalyse

Dieses neue Verfahren der Maximum-Entropie-
Spektral-Analyse (MESA) ist besonders geeig-
net, Periodizitdten auch kurzer Datenstiicke
zuverléssig zu bestimmen.

3.6.5 Signal Average

Hat man die Periodenldnge bestimmt, mdch-
te man vielleicht eine Durchschnittskurve ei-
ner Periode bestimmen (siche Abbildung 3.6).
Dazu eignet sich die Signal-Average-Methode
von De Prins and Cornelissen (1975) . Sie legt
die der Periodenldnge entsprechenden einzel-
nen Kurvenstiicke libereinander und bestimmt
Mittelwerte mit Standardabweichungen. Diese
Methode kann auch benutzt werden, um ‘Re-
siduen’ zu analysieren. Hat man namlich ei-
ne Periodizitdt bestimmt, konnen in den nach
Abzug dieser Schwingung verbleibenden Rest-
Daten (Residuen) noch weitere Schwingungen
enthalten sein. Sie kénnen jetzt leichter ana-
lysiert werden als vorher, als sie noch von der
Hauptschwingung tiberdeckt wurden. Das Ver-
fahren eignet sich auch zum Trennen von Si-
gnalen und Rauschanteilen.

3.6.6 Aktogrammdarstellung

Misst man die lokomotorische Aktivitdt von
Tieren, ergibt sich eine zeitliche Verteilung von
Ereignissen. Sie wird iiblicherweise als Akto-
gramm dargestellt. Die Daten sind dabei oft
auf ja/nein-Ereignisse beschrankt. Es wird also
nur bestimmt, ob das Tier aktiv ist oder inak-
tiv. Um ein Aktogramm herzustellen, wird die
Zeitreihe in 24 Stunden-Stiicke zerlegt und die
Stiicke untereinander gelegt (siehe Seite 39 und
Abbildung 3.5). Die Periodenlénge ergibt sich
aus der Steigung der Geraden, die den Beginn
der Aktivitat jedes (subjektiven) Tages verbin-
det (siche Abbildung 3.5). In einer &hnlichen
Weise wie bei der Frequenzfaltung kénnen die-
se Stiicke auch so lang gewihlt werden, das-
sie der Periodenléange entsprechen (siehe Abbil-
dung 3.6 rechter Teil). Addiert man die zuge-
horigen Werte der einzelnen (subjektiven) Tage
vertikal auf, erhdlt man einen ‘Durchschnitts-
tag’. Man kann ihn mit einem entsprechenden
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Abbildung 3.6: Signal average Methode: Die Aktivitaten von Tag 7 bis 24 der rechten Abbildung
3.4 wurden aufaddiert und ergeben einen mittleren circadianen Tag (24.6 Stunden-Periode). Die

kleinsten Aktivitatseinheiten waren 4 Minuten.

Durchschnittstag eines Zeitabschnittes mit ei-
ner anderen Behandlungsweise vergleichen (sie-
he Abbildung 3.6 und den vorigen Abschnitt).

Mit dieser Methode kénnen auch Schwingun-
gen mit dhnlicher Frequenz unterschieden wer-
den, die sich iiberlagern. Bei anderen Methoden
ist das schwierig. Man macht dazu eine Fre-
quenzfaltung in der einen Frequenz. Die tiberla-
gernde Frequenz ist dann meistens leichter aus
der Abbildung erkennbar.

3.6.7 TIMESDIA

Ein Programmpaket zur Analyse und Simula-
tion von Zeitreihen wurde von W. Martin in
Bonn entwickelt. Es steht auf Grossrechnern
(z.B. VAX, IBM) und (bisher nur) auf einem
HP-Rechner zur Verfiigung. Es gibt hierfiir ei-
ne ausfiihrliche Dokumentation (Martin et al.
(1977)). Die Messwerte miissen gleichen zeitli-

chen Abstand haben.

Das Programm gestattet im Dialog, Datensétze
(bis zu 9 Zeitreihen gleichzeitig) einzulesen und
grafisch darzustellen. Zwei Zeitreihen konnen
gleichzeitig analysiert werden. Die Daten kon-
nen manipuliert (kopieren, entfernen, ergénzen,

zusammenfiigen, selektieren, auflisten), charak-
terisiert (Maxima, Minima, Mittelwert, Vari-
anz, Standardabweichung, Standardfehler, Va-
riabilitdt, 3.Moment, Schiefe) und analysiert
werden.

Zu den angebotenen Analysemethoden geho-
ren die komplexe Demodulation (eine Band-
passtechnik), an die sich dann weitere Analy-
sen anschliessen lassen wie Periodogrammana-
lysen, Spektralanalyse, Autokorrelation, Four-
rieranalyse, verschiedene digitale Filtertechni-
ken. Genaueres ist aus der Beschreibung des
TIMESDIA Programmes zu entnehmen.

Fiir Literatur zur Zeitreihenanalyse siehe Mar-
tin et al. (1977). Programme zur Zeitreihenana-
lyse sind auf Seite 33 aufgefiihrt. Leider gibt
es (noch) kein geeignetes Buch fiir Zeitreihen-
analysen fiir Biologen (wobei eine Sammlung
von Programmen auf Diskette fiir den PC wiin-
schenswert wére).
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Arbeiten mit Modellen

Uberblick:

Modelle spielen bei Untersuchungen biologi-
scher Rhythmen eine wichtige Rolle. Mit ih-
nen kann das Zeitverhalten simuliert werden.
Die Ergebnisse der Simulation werden mit Ez-
perimenten getestet und das Modell verbessert,
wenn Unterschiede gefunden werden. Wir wei-
sen hier auf einige Modell-Programme hin und
bringen Beispiele fiir rhythmische Vorgange.

4.1 Einfiihrung

Wenn der Mensch seine Umwelt verstehen will,
ob das nun die physikalische, soziale oder 6ko-
nomische ist, greift er zu Modellen. Denn die
wirklichen Systeme sind viel zu komplex, um
sie zu analysieren. Erst durch Vereinfachung
haben wir die Chance, sie besser zu verstehen.
Das gleiche gilt auch fiir rhythmische Vorgéin-
ge. Dafiir eignen sich besonders gut dynami-
sche Modelle. Sie bestehen aus Zustandsvaria-
blen (Indikatoren des Zustandes des Systems),
aus den Verkniipfungen der Zustandsvariablen
und aus Parametern der Umwelt, die auf das
System wirken. Sind diese Teile des Systems
bekannt, kann das Zeitverhalten simuliert wer-

den (Bossel (1982)).

Komplexe dynamische Systeme zu generieren
ist eine aufwendige Sache. Gliicklicherweise
sind inzwischen Verfahren entwickelt worden
und Programme auf dem Markt, die es auch

Laien erlauben, dynamische Modelle zu kon-
struieren und mit ihnen zu arbeiten. Wir wer-
den einige dieser Programme vorstellen und
Modellbeispiele aus dem Gebiet biologischer
Rhythmen bringen, mit denen Schwingungen
simuliert werden kdnnen.

4.2 Modellbildung und Simu-
lation mit MODUS

Vom Deutschen Institut fiir Fernstudien
(DIFF) in Tiibingen wurde das Programm
‘MODUS’ fiir PC’s entwickelt! (Walser and
Wedekind (1991)). Damit kénnen dynamische
Modelle aufgebaut und fiir Simulationen be-
nutzt werden. Dynamische Systeme verhalten
sich zeitabhéngig. Werden ihre charakteristi-
schen Grossen gegen die Zeit aufgetragen, kann
man leicht erkennen, wie sich das System ver-
halt. In Abbildung 4.1 ist ein schwingen-
des System dargestellt. Mit Modus kann man
geeignete Symbole verkniipfen und so dyna-
mische Systeme grafisch auf dem Computer-
Bildschirm reprasentieren. Die entstehenden
Strukturdiagramme werden dann Programm-
intern zu entsprechenden Gleichungen umge-
formt. Es gibt dazu verschiedene Verfahren.
MODUS benutzt eine Notation, die auf Hering
and et al. (1988) zuriickgeht. Sie beruht auf

1zu beziehen durch den CoMet Verlag fiir Unter-
richtssoftware, Duisburg
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Abbildung 4.1: Schwingungen eines Rauber-
Beute-Systems als Modell simuliert, Beute: ro-
te, Rauber: griine Kurve.

der von Forrester (1968) eingefiihrten System-
Dynamics-Methode, mit der vernetzte dynami-
sche Systeme beschrieben werden kénnen.

Die folgenden Symbole werden von MODUS
benutzt: Zustands- und Anderungsgrossen,
Funktionen, Konstanten und Wirkungspfeile.
Es lassen sich auch Teilmodelle konstruieren
und miteinander verkniipfen. Wenn Sie mit
dem System arbeiten wollen, sollten Sie sich
das Programm und die ausfiihrliche Beschrei-
bung vom Verlag besorgen. In acht Schritten
werden Sie in die Handhabung des Program-
mes eingefithrt. Es gibt auf der Programm-
Diskette auch eine Reihe von Beispielen, unter
anderem das Rauber-Beute-Modell, mit dem
Schwingungen zwischen Réauber- und Beute-
Populationen beschrieben werden.

4.3 Modellbildung und Simu-
lation mit anderen Pro-
grammen

Das DSP-Programm wurde von einem Audio-
Techniker, M. Schick, entwickelt und lauft auf

dem ATARI Computer. Bezugsquelle siehe Sei-
te 114.

Es erlaubt Simulationen der digitalen Audio-
Technik, der Regelungstechnik und nicht-
lernender Neuronetze. Man kann damit aber
auch dynamische Systeme der Biologie aufbau-
en, die schwingen kénnen, und wir fiigen einige
Beispiele bei (Anhang, Seite 114).

Sie sollten sich mit dem Programm durch die
auf Diskette mitgelieferte Anleitung vertraut
machen. Es werden zunéchst im Erstellmodus
Prozesse angelegt, die durch Signalfliisse mit-
einander verschaltet werden. Prozesse konnen
Ein- und Ausgidnge haben. Es gibt Signal-
quellen, Signal-verarbeitende Bausteine und
Signal-Senken (Speicher). Subsysteme gestat-
ten eine hierarchische Abstraktion (Blockstruk-
turierung).

Matlab ist ein sehr umfangreiches Programm,
mit dem auch Modelle simuliert werden kon-
nen.

4.4 Modellbeispiele Rhythmen

Wir werden im folgenden einige Beispiele fiir
Modelle biologischer Rhythmen kennenlernen.
Sie lassen sich mit MODUS oder mit anderen
Programmen realisieren.

4.4.1 Riickkopplungsmodell fiir bio-
logische Rhythmen

Johnsson und Karlsson haben ein Riickkopp-
lungsmodell aufgestellt, das zum Beispiel die
gravitrope Pendelbewegung (siche Seite 53 und
Andersen and Johnsson (1972)), aber auch ta-
gesperiodische Phénomene simuliert (Johnsson
and Karlsson (1972)). Es wurde von Lewis
(1976) weiterentwickelt, um damit die circadia-
ne Rhythmik der Bewegungsaktivitdat nachtak-
tiver Insekten zu simulieren. Das Modell be-
steht aus Funktionsblécken, die zusammen mit
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Abbildung 4.2: Funktionsschaltbild des Riickkopplungsmodells zur Simulation der lokomoto-
rischen Aktivitatsrhythmik eines nachtaktiven Insekts nach Lewis. Der Wert $c_t$ schwankt
tagesperiodisch, wenn Synthese-Funktion, Verlust-Funktion und Zeitverzoégerung entsprechend
gewahlt werden. Licht beeinflusst durch Zerstérung des Syntheseproduktes die Schwingung.

ihrer Verschaltung in Abbildung 4.2 gezeigt
sind. Man kann mit dem Modell auch den
Einfluss einer gednderten Umgebungstempera-
tur und den von Lichtpulsen, Licht-Dunkel-
Wechseln oder verschiedener Lichtintensititen
untersuchen. Damit l4sst sich die Reaktion des
Modells auf diese Umgebungsbedingungen prii-
fen und mit experimentell erhaltenen Daten
vergleichen.

Sie kénnen beispielsweise folgende Situationen
ausprobieren:

e Nachtaktives Insekt im 12:12 stiindigen
Licht-Dunkel-Wechsel

e Freilauf (der Rhythmus ohne Zeitgeber,
das heisst unter konstanten Umweltbedin-
gungen) im Dauerdunkel.

e Wirkung eines Lichtpulses, der zu ver-
schiedenen circadianen Zeiten CT gegeben
wird.

e Phasenresponsekurve auf einen einstiindi-
gen Lichtpuls: Sie tragen die Ergebnisse
der Simulation in Abhéngigkeit vom Zeit-
punkt der Belichtung auf (Verfrithung ge-
geniiber der nicht belichteten Kontrolle
nach oben, Verzégerungen nach unten).

e Freilauf bei verschiedenen Umgebung-
stemperaturen.

Vergleichen Sie Thre Ergebnisse mit denen aus
der Literatur, die von Lewis an der neuseelan-
dischen Weta (eine Heuschrecke) erzielt wur-
den (Christensen and Lewis (1982)).

Ein etwas abgewandeltes Riickkopplungsmo-
dell simuliert die Seitenfiederbewegung von
Desmodium motorium. Es zeigt im Gegensatz
zum vorherigen Modell eine starke Abhéingig-
keit der Periodenldnge von der Temperatur
und eignet sich deshalb zur Simulation von
Rhythmen, wie wir sie bei der Seitenfieder-
bewegung von Desmodium motorium erhalten
haben. Versuchen Sie, die Periodenldngen bei
verschiedenen Umgebungstemperaturen zu be-
stimmen und daraus den )19 zu berechnen.

Weiterer Vorschlag:

e Vergleichen Sie die Ergebnisse mit Thren
experimentell ermittelten Daten.

4.4.2 Rauber-Beute-Modell

Populationsrhythmen ergeben sich, wenn ein
Rauber die Beutepopulation dezimiert. Bei
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niedrigerer Beutedichte hat aber der Ré&u-
ber eine geringere Vermehrungsrate. Im Lotka-
Volterra-Modell werden diese Beziehungen ma-
thematisch beschrieben. Es wird angenommen,
dass die Sterberate der Beute von der Anzahl
der Rauber abhéngt. Je gréosser die Rauberpo-
pulation ist, desto mehr Beutetiere werden den
R&ubern zum Opfer fallen. Umgekehrt geht es
den Raubern um so besser, je mehr Beutetiere
vorhanden sind.

Im Zeitdiagramm (Abbildung 4.1) wird nach
oben die Anzahl der R&uber und Beutetiere
aufgetragen. Die x-Achse entspricht einer Zeits-
kala mit Unterteilung in Zeiteinheiten (Genera-
tionen).

Bei dem Lotka-Volterra-Modell handelt es sich
ebenfalls um ein Riickkopplungsmodell: Die
Beutepopulation hat einen positiven Effekt auf
die Grosse der Rauberpopulation, die wieder-
um einen negativen (hemmenden) Effekt auf
die Grosse der Beutepopulation ausiibt. Es
kommt zu den in Abbildung 4.1 gezeigten
Schwingungen. Die Rauberpopulation, die so-
zusagen auf der Beutepopulation als Substrat
wichst, hinkt der Beutepopulation um 90°
nach. Das zeigt sich in einem Phasendiagramm
(Abbildung 4.3). In ihm ist nach oben die
Zahl der Rauber aufgetragen und nach rechts
die Zahl der Beutetiere. Bei geeigneter Para-
meterwahl bewegen sich beide Populationen
auf einer geschlossenen Bahn um den Gleich-
gewichtspunkt.

In der freien Natur hat man solche Zyklen bei
Schneehase und Luchs in Kanada festgestellt.
Es geht dort aber nicht ganz so einfach zu wie
im Modell: Die Population der Schneehasen os-
zilliert auch dort, wo der Luchs schon langst
ausgerottet ist.

200 |-

s
-

AN

Populationsgrosse Riauber

100 |-
R+
B* B*
0 ! ! ! !
0 100 200 300 400 500

viuber-beute | DAF3 1 26.10.1999  © opulationsgrosse Beute

Abbildung 4.3: Phasendiagramm der Schwin-
gungen eines Rauber-Beute-Systems. R: R&u-
ber, B: Beute, 4+: zunehmende, -: abnehmende
Population. Im rechten unteren Teil nimmt die
R&auber- und die Beutepopulation zu, im rech-
ten oberen Teil nimmt die Rauberpopulation
zu und die Beutepopulation ab, im linken obe-
ren Teil nimmt die Rduber- und die Beutepo-
pulation ab, im linken unteren Teil nimmt die
R&uberpopulation ab und die Beutepopulation
Zu.
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4.4.3 Modellbildung und Simulation
mit einem Modell von Diez-
Noguera

Ein spezielles Modell zur Simulation von
Rhythmen bei Tieren wurde von Diez-Noguera
fir den PC entwickelt?. Mit ihm wur-
den zum Beispiel rhythmische lokomotorische
Verhaltensweisen bei Ratten (Diez-Noguera
(1994)) und Fliegen (Helfrich-Férster and Diez-
Noguera (1993)) simuliert. Es geht von gekop-
pelten Oszillatoren aus, deren FEigenschaften
sich etwas voneinander unterscheiden. Diese Si-
tuation ist bei Organismen verbreitet.

4.5 Konstruieren von Model-
len

Wir haben kennengelernt, wie man mit ver-
schiedenen Programmen einige biologische
Rhythmen simulieren kann. Auf einer beigefiig-
ten Arbeitsdiskette sind Beispiele von Modellen
fiir Schwingungen enthalten, die mit den ver-
schiedenen Programmen angesehen und veran-
dert werden konnen.

2Dr. Diez-Noguera, Group de Cronobiologia, Labo-
ratori de Fisiologia, Facultad de Farmacia, Av. Diagonal

643, SP 08028 BARCELONA (SPANIEN)
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Teil 11

Beispiele fiur Beobachtungen und
Experimente






Kapitel 5

Ultradiane Rhythmen

Uberblick:
Hier werden rhythmische Vorgdinge im
Minuten- und Stundenbereich beschrieben.

Als Beispiele dienen chemische Reaktionen,
durch Schwerkraft bedingte Reaktionen bei
Keimlingen,  durch  Spaltéffnungsbewegun-
gen hervorgerufene Transpiration und durch
Schwellen und Schrumpfen wvon Gelenken
erzeugte Blattbewegungen.

5.1 Einfiihrung

Viele biologische Schwingungen sind ultradian:
Thre Periodenldnge ist kiirzer als die tagespe-
riodischen (circadianen) Schwingungen. Typi-
scherweise liegen sie im Minuten- bis Stunden-
bereich. Als Modell solcher Schwingungen kon-
nen chemische Oszillationen dienen. Thr Reak-
tionsverlauf ist recht gut bekannt. Sie werden
im néchsten Abschnitt behandelt.

Im dritten Abschnitt dieses Kapitels wird ge-
zeigt, wie im Dunkeln aufgezogene Keimlinge
nach Schwerkraftreizung pendelartige Schwin-
gungen zeigen konnen. Die Registrierung wird
kurz erldutert und Versuche vorgeschlagen.

Die Transpiration von Gréasern tiber die Spal-
toffnungen kann rhythmisch verlaufen, wie im
vierten Abschnitt beschrieben wird. Die Was-
serabgabe iiber die Blatter wird registriert
und untersucht, wie die Schwingung von der

Lichtintensitat abhéngt.

An der Telegrafenpflanze Desmodium motori-
um bewegen sich die Seitenfieder rasch auf und
ab. Diese Bewegungen kommen zustande, weil
Motorzellen in speziellen Gelenken ihr Volumen
andern. Registrierung und Versuchsvorschlige
werden im fiinften Abschnitt besprochen.

5.2 Chemischer Oszillator

Als Beispiel eines chemischen Oszillators wird
die Belousov-Zhabotinsky-Reaktion demons-
triert. Es soll bestimmt werden, wie die Peri-
odenlénge von der Temperatur abhéngt. Neben
zeitlichen Schwingungen finden sich hier auch
rdumliche, die sich in einer Musterbildung che-
mischer Aktivitdten manifestiert.

5.2.1 Einfiihrung

Die meisten chemischen Reaktionen hingen in
ihrer Geschwindigkeit von der Temperatur ab.
Es soll deshalb untersucht werden, ob auch
die Schwingungsdauer der chemischen Oszil-
latoren Temperatur-abhéingig ist. Wir arbei-
ten dabei mit dem bekanntesten System, dem
Belousov-Zhabotinsky-Oszillator. Dieses Sys-
tem zeigt auch rdumliche Schwingungen, die
wir ebenfalls kennenlernen werden.
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5.2.2 Grundlagen

Zur Einfiihrung siehe Field (1974), Becker and
Leschik (1973), Winfree (1974). Die Belousov-
Zhabotinsky-Reaktion wurde 1958 von Belou-
sov entdeckt und von Zhabotinsky 1964 niher
untersucht (Zhabotinsky (1973)).

Nach den Gesetzen der Thermodynamik nimmt
bei allen spontanen chemischen Verdnderun-
gen in homogenen, abgeschlossenen Systemen
die freie Enthalpie dieses Systems ab. Dem-
nach wiren keine Oszillationen zu erwarten.
Auf dem Weg zum Gleichgewicht kdnnen aber
bei bestimmten Bedingungen die Konzentratio-
nen von Zwischenprodukten um die erwarteten
Werte im stationdren Zustand oszillieren (Ab-
bildung 5.1).
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Abbildung 5.1: Chemische Schwingungen in ei-
nem geschlossenenen System vor Erreichen des
Gleichgewichtes. Nach Degn (1972)

Es kommt zu zeitlichen und raumlichen
Schwingungen. Voraussetzung dafiir ist, dass
das System noch nicht im Gleichgewicht ist
und eine Riickkopplung besitzt. Die Belousov-
Zhabotinsky-Reaktion besteht aus zwei Teilre-
aktionen A und B. Sie beeinflussen sich nur we-
nig, da A nur Tonen und Molekiile mit gepaar-
ten Elektronenspins (Singlets), B nur radikali-

sche Reaktionen aufweist. Ob A oder B domi-
niert, hdngt von der Konzentration der Br~-
Tonen ab: Bei hoher Konzentration von Br~ do-
miniert A, bei niedriger B. A verbraucht Br—;
dadurch wird die Reaktion B induziert. B pro-
duziert Br~; dadurch wird A induziert (Abbil-
dung 5.2).

A: Bromid und Bromat bilden mit der Malon-
sdure Brommalonsidure. Das als Redoxindika-
tor zugesetzte Ferroin ist zunichst durch drei-
wertiges Eisen blau (Bromat oxidiert Fe?™ zu
Fe3T). Wenn das Bromat verschwindet, wird
aber das Fe®t gebildet und das Ferroin wird
rot.

B: Brommalonat ist konzentriert genug, um
Fe?t zu Fe?t zu reduzieren. Es entsteht Es-
sigsdure, CO2 (Gasblasen!) und Bromid. Letz-
teres hemmt Reaktion A. Dadurch wird kein
Brommalonat mehr gebildet und Reaktion B
hért auf. Der Zyklus kann von neuem begin-
nen.

(A)(Bromierung der Malonséaure)
2Br~ + (BTOg)_ +3H + BCHQ(COOH)Q —
3BT’CH(COOH)2 + HyO

(B) enthalt einen autokatalytischen Teil
HBT‘OQ — 2HB’I“02

(BrO3)™ +4Ce*t + CHy(COOH)s + 5HT —
4Ce*t + BrCH(COOH)y + 3H50

5.2.3 Demonstrationsversuch

Der rhythmische Farbumschlag des Belousov-
Zhabotinsky-Oszillators wird im folgenden de-
monstriert. Es wird beschrieben, wie man die
dazu nétigen Losungen herstellt und gezeigt,
wie man die rdumlichen Wellenmuster chemi-
scher Aktivitdt beobachten kann. Als Alter-
native kann man auch einen von zwei Filmen
zeigen, die chemische Oszillatoren zeigen Hock
and Bolze (1980), Hock and Bolze (1983).



5.2 Chemischer Oszillator

Reaktion A

|
Bromat bildet
* bromiert
Bromat Brommalonsaure

2+

Ferroin-Fe
(rot)

_Reaktion B
-
bildet

* bromiert
Bromat Brommalonsaure
#‘ oxidiert

. F in-F 2+

Bromid erroin-Fe

wi * wird zu reduziert
3+

. Ferroin-Fe
setzt frel}/
(blau)

CO2 acetic acid

Abbildung 5.2: Reaktionsschema der Belousov-Zhabotinsky-Reaktion mit den beiden Teilreak-
tionen A und B.
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5.2.3.1 Durchfithrung

e Giessen Sie 6 ml der Lésung 1 in ein Rea-
genzglas. Fiigen Sie 0.5 ml der Loésung 2
und 1 ml der Lésung 3 im Abzug hinzu.

e Schliessen Sie die Offnung gut mit Para-
film und schiitteln Sie die Lésung.

e Nachdem die gelbe Bromfarbe vollig ver-
schwunden ist, fligen Sie 3 Tropfen der Lo6-
sung 4 hinzu und mischen durch Schiitteln.

e Beobachten Sie den nach kurzer Zeit be-
ginnenden Farbwechsel zwischen blau und
rot und bestimmen Sie die Periodenlidnge
mit einer Stoppuhr.

Herstellung der Losungen: Folgende vier
Stammlosungen werden gebraucht:

e Losung 1: Mit einer Pipette mit Peleus-
ball werden vorsichtig 2 ml konzentrier-
te Schwefelsdure in ca. 50 ml destilliertes
Wasser gegeben (Achtung, immer konzen-
trierte Schwefelsdure langsam dem Wasser
zufligen, nie umgekehrt, da sonst Spritzge-
fahr!) und 5 g Natriumbromat hinzufiigen.
Nach dem Lésen mit destilliertem Wasser
auf 70 ml auffiillen.

e Losung 2: 1 g NaBr in 10 ml destilliertem
Wasser 16sen.

e Losung 3: 1 g Malonsaure in 10 ml destil-
liertem Wasser losen.

e Losung 4: 0.025 molares Ferroin (Ferroin-

Indikatorlésung Phenanthrolin-Ferrosulfat
Merck Nr. 9161).

e Alle Losungen sind in verschlossenen Ge-
fassen Uber ldngere Zeit haltbar.

5.2.3.2 Wellenmuster chemischer Akti-
vitat

Wird diese Losung in eine saubere Kunststoff-
Petrischale (ca. 10 cm Durchmesser) als ca.
5mm hohe Schicht gegossen, bildet sich ein
Wellenmuster (Abbildung 5.3). Mit einer Spur
eines Spiilmittels wird der Schalenboden leich-
ter benetzbar. Die gleichen chemischen Vorgén-
ge sind fiir das Muster verantwortlich; da nicht
geschiittelt wird, fehlt die Vermischung und die
Diffusion von Bromionen spielt eine Rolle.

5.2.4 Versuchsvorschlag: Tempera-
turabhangigkeit der Schwin-
gungsdauer

Es soll untersucht werden, wie die Schwin-
gungsdauer (Zeit zwischen den Farbumschla-
gen von Blau auf Rot) von der Temperatur der
Losung abhéangt. Sie sollen dabei lernen, wie
man einen einfachen Versuch plant und durch-
fiihrt. Deshalb werden hier nur einige allgemei-
ne Vorschldge gemacht und Hinweise gegeben,
wie man sich die dazu nétigen Informationen
besorgt. Es wird empfohlen, das Kapitel ‘Wis-
senschaftliches Arbeiten’ vorher durchzuarbei-
ten.

Folgende Vorgehensweise wird vorgeschlagen:

1. Was ist das Ziel des Versuches?

2. Was wird gebraucht? (Chemikalien,
Glassachen, Gerite und ihre Bedienung)

3. Was und wie messe ich? (Temperatur:
Wie einstellen? Welcher Bereich? Wel-
che Schrittweite? Schwingungen: Wie be-
stimmt man die mittlere Periodenldnge?
Maf fiir Variablititat?)

4. Auswertung

5. Anfertigung eines Berichtes.
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Abbildung 5.3: Belousov-Zhabotinsky-
Reaktion als Wellenmuster in einer Petrischale.
Zunachst ist die Losung im roten Zustand.
Durch eine Stérung an einer Stelle werden
Bromionen verbraucht, Bromat oxidiert
$Fe~{2+}3$ zu $Fe”{3+}$ (blau). Bromionen
gelangen durch Diffussion aus der Umgebung
in das oxidierte (blaue) Gebiet. Dadurch
wird das bisher rote Gebiet zu einem blauen
Ring. Nachdem Brommalonat das $Fe~{3+}$
reduziert hat und dabei Bromionen entstanden
sind, wird das Gebiet wieder rot.

Nachdem die Periodenléngen bei den verschie-
denen Temperaturen bestimmt wurden, wer-
den die Mittelwerte und Standardfehler gegen
die Temperatur in einem Diagramm aufgetra-
gen. Lesen Sie im Glossar iiber die Arrhenius-
Darstellung und formen Sie die Werte entspre-
chend um. Bestimmen Sie den (Q19-Wert und
interpretieren Sie die Ergebnisse. Zur grafi-
schen Darstellung der Ergebnisse konnen Sie
ein Grafik-Programm benutzen. Worauf man
achten sollte, wenn man einen Bericht schreibt,
ist auf Seite 20 beschrieben.

5.2.4.1 Schwierigkeiten und Fehlermog-

lichkeiten

Das System schwingt nur bei Temperaturen bis
etwa 40°C. Bei dieser Temperatur héren die
Schwingungen nach 3 Minuten auf. Bei norma-
ler Zimmertemperatur laufen die Schwingun-
gen etwa 4.5 Stunden. Die Menge der Sub-
stanzen soll genau eingehalten werden, nur die
K BrOs-Konzentration (bis auf etwa das Dop-
pelte) und die Ferroin-Konzentration (bis auf
etwa das 8-fache) konnen variiert werden. Spu-
ren von Chlorid-Ionen (beispielsweise an den
Fingern) konnen die Reaktion unterbinden.

5.3 Gravitropes Pendel

Im Dunkeln aufgezogene Keimlinge konnen
nach Schwerkraftreizung pendelartige Schwin-
gungen zeigen. Sie werden am Beispiel der Kai-
serwinde (Pharbitis nil) untersucht. Mit einem
Video-Registriersystem werden sie registriert.
Dann werden die Periodenléngen und Latenz-
zeiten in Abhéngigkeit von Umgebungstempe-
ratur und Hypokotyllinge mit verschiedenen
Programmen analysiert.
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5.3.1 Grundlagen

Die Schwerkraft wird von vielen Pflanzen
als Referenz zur Orientierung im Raum be-
nutzt: Stengel wachsen oft entgegengesetzt zur
Schwerkraft, Hauptwurzeln in die Richtung des
Schwerkraftvektors. Die physiologischen Me-
chanismen des pflanzlichen Gleichgewichtssys-
tems sind weder auf zelluldrer noch auf mole-
kularer Ebene geklart. Das gilt auch fiir das
Gleichgewichtssystem von Tier und Mensch.
Beim Menschen sind durch Versuche im Welt-
raum neue Moglichkeiten gegeben, das Gleich-
gewichtssystem in der Schwerelosigkeit zu un-
tersuchen. Das gilt auch fiir Pflanzen (Wilkins
(1984), Johnsson (1977), Johnsson and Heath-
cote (1973)).

Kriimmungsbewegungen, die von der Schwer-
kraft der Erde gesteuert werden, findet man bei
fast allen hoheren Pflanzen. Wird durch Wind
oder regen Getreide umgelegt, richtet es sich
nach einiger Zeit wieder auf. Im Dunklen aufge-
zogene Keimlinge von Sonnenblumen, Kaiser-
winden und anderen Pflanzen, die horizontal
gelegt wurden, kriimmen sich nach oben. Die
physiologischen Grundlagen dieser gravitropen
Reaktionen von Pflanzen sind von Volkmann
and Sievers (1979) und von Iversen (1982) refe-
riert. Durch die Sedimentation von Amyloplas-
ten (Organellen mit Stérkekornern) findet eine
unsymmetrische Verteilung statt und das endo-
plasmatische Retikulum wird gereizt. Wie, ist
im einzelnen noch unbekannt. Nach Pickardt
(1985) dagegen soll die Schwerkraft auf Zell-
strukturen als Ganzes wirken und damit Stress-
Reaktionen hervorrufen, die zu einer gravitro-
pen Reaktion fiihren.

Nach der gravitropen Reizung bilden sich
Indolylessigsdure (IES)-, K*- und Ca?*-
Gradienten aus (Pickardt (1985)Firn and Dig-
by (1980)). Die Grosse der Reaktion hangt von
der Grosse und Richtung des Reizes ab. Oft ist
die Reaktion auf einen gravitropen Reiz eine

geddmpfte Schwingung. Es gibt aber auch en-
dogene, selbsterhaltende Oszillationen, wie bei-
spielsweise bei den Pendelbewegungen. Solche
‘Circumnutationen’ bei Sonnenblumenkeimlin-
gen wurden 1967 durch ein Modell von Israels-
son and Johnsson (1967) beschrieben. Nach
dem Modell hiangt die Bewegung ausschliess-
lich davon ab, dass Schwerkraft einwirkt. Je-
doch zeigten Spacelab-Versuche 1983 (Spacelab
1), dass auch in der Raumkapsel ohne Schwer-
kraft noch Schwingungen stattfanden. Sie sind
allerdings weniger regelmaissig (Brown (1993).
Schon Darwin (1899) hatte Circumnutationen
als autonome Bewegungen angesehen, die un-
abhéngig von &usseren Faktoren abliefen. Ein
Modell muss also einen inneren Oszillator an-
nehmen und zusétzlich davon ausgehen, dass
die Schwerkraft einen Einfluss hat. .

5.3.2 Material

Samen der Kaiserwinde Pharbitis' werden 45
Minuten mit konzentrierter Schwefelsdure in ei-
nem Erlenmeyerkolben behandelt und dabei ab
und zu geschiittelt (Vorsicht vor Spritzen!). Da-
durch quellen die Samenschalen. Siure in einen
Ausgussmit sehr viel Wasser giessen und rasch
viel Leitungswasser auf den Samen laufen las-
sen. Der kurze, starke Temperaturanstieg ldsst
den Samen gleichmissig keimen. Uber Nacht
mit fliessendem Wasser wissern. Ein iiber das
Gefass gebundenes Netz verhindert dabei das
Herausschwemmen der Samen. Am n#chsten
Tag werden die Samen einzeln ca. 15 mm tief in
Plastikgefasse (2-3 cm Durchmesser) mit Sand
gesteckt und gut befeuchtet. Bei 30 — 32°C
keimen sie nach 20-30 Stunden. Sie miissen
in griinem ‘Sicherheitslicht’ (physiologisch un-
wirksam) gehalten werden?, bis das Hypokotyl

1von der Marutane Trading Co. in Kyoto, Japan zu
beziehen

2Griine Leuchtstoffréhre Philips TL40W /17 mit
griiner Folie Nr.39 Cinemoid umwickeln
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etwa 50-60 mm lang ist. Das ist bei der gewahl-
ten Temperatur nach 4-6 Tagen der Fall.

5.3.3 Induktion der
Pendelbewegung

gravitropen

Die To6pfe mit den Keimlingen werden im Si-
cherheitslicht fiir 20 Minuten horizontal ge-
legt und danach wieder senkrecht gestellt. Die
Keimlinge kriimmen sich nach einer gewissen
Latenzzeit in die Richtung, in die sie gewachsen
wéaren, wenn sie weiterhin horizontal gelegen
héatten. Nach einiger Zeit hort die Bewegung in
diese Richtung auf, und die Pflanzen kriimmen
sich jetzt zur entgegengesetzten Seite. Wie bei
einem Pendel findet fiir einige Zeit eine schwin-
gende Bewegung des Hypokotyls statt (Abbil-
dung 5.4). Die Periodenliinge betriigt bei 30°C
20 Minuten (Andersen and Johnsson (1972)).

]

Abbildung 5.4: Gravitrope Pendelbewegung
des im Dunkeln gewachsenen Hypokotyls der
Kaiserwinde. Von links nach rechts: 30, 45, 60,
70, 80 Minuten nach Beginn der 30 miniitigen
gravitropen Reizung.

5.3.4 Registrieren der Pendelbewe-
gung, grafische Darstellung
und Auswertung

Mit einer Videokamera wird das Bild des Hy-
pokotyls von einem mit einem Framegrabber
bestiickten Computer ausgewertet. Die Lage
des Hypokotyls wird durch Bildanalyse be-
stimmt. Die Daten werden auch als Zeitreihe
auf dem Bildschirm grafisch dargestellt. Funk-
tion und Benutzung des Bildanalyse-Systems
und des Auswerteprogrammes sind in einem
Handbuch (Engelmann (1999)) beschrieben. Es
ist im Internet verfiighar (Engelmann (1998)).
Die Periodenldnge wird durch digitale Filte-
rung bestimmt. Sie wurde bereits im ersten Teil
beschrieben.
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Abbildung 5.5: Verlauf der gravitropen Pen-
delbewegung des Hypokotyls einer Kaiserwinde
nach 30 mintiger gravitroper Reizung.

Ausser der digitalen Filterung koénnen wei-
tere Verfahren zur Analyse der Pendel-
schwingung angewendet werden, die eben-
falls im ersten Teil des Buches beschrieben
wurden (Periodogrammanalyse, Maximum-
Entropie-Spektralanalyse, Seite 37).
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5.3.5 Versuchsvorschlage

e Abhangigkeit der Periodenldnge von der
Umgebungstemperatur.

e Abhangigkeit der Periodenldnge von der
Lange des Hypokotyls.

e Abhangigkeit der Periodenldange vom Was-
serzustand des Wurzelsystems.

5.4 Transpirationsrhythmen

Die Transpiration von Grasern iiber die Spalt-
6ffnungen kann unter bestimmten Bedingungen
rhythmisch verlaufen. Die Wasserabgabe iiber
die Blétter wird registriert und die Abhéngig-
keit der Schwingung von der Lichtintensitat un-
tersucht.

5.4.1 Grundlagen

Landpflanzen brauchen COs aus der Luft fiir
die Photosynthese. Wird C'Oy aufgenommen,
geht aber gleichzeitig Wasser verloren. Das
fihrt besonders bei Trockenheit zu Schwie-
rigkeiten im Wasserhaushalt der Pflanze. Im
Laufe der Evolution wurden deshalb besonde-
re Vorrichtungen entwickelt, die dieses Dilem-
ma zwischen Hunger und Verdursten 16sen hel-
fen: Eine fiir Wasser (und damit leider auch
fiir CO2) wenig durchlissige Kutikula an der
Aussenseite der Epidermiszellen und besondere
Vorrichtungen zum kontrollierten Aufnehmen
von COy und Abgeben von Wasser, die Spalt-
offnungen (= Stomata) (Abbildung 5.6).

Die Transpiration der Pflanzen iiber die Sto-
mata hingt von den Lichtbedingungen, dem
Wasserzustand der Pflanze, dem C'Os-Gehalt
des Blattgewebes, der Temperatur und anderen
Bedingungen ab. Auch unter konstanten dusse-
ren Bedingungen 6ffnen und schliessen sich die

Abbildung 5.6: Spaltéffungsapparat im Blatt
einer Haferpflanze. Links: Querschnitt, rechts:
Aufsicht. An die Hantel-formigen Schliesszel-
len (rechts) schliessen je eine Nebenzelle an,
die wiederum an Epidermiszellen angrenzen.
Atemhdohle als Teil des Interzellularsystems.

Spaltoffnungen in einigen untersuchten Féllen
rhythmisch und synchron in der ganzen Pflan-
ze. Das fiihrt zu Schwingungen der Transpirati-
on und der Wasseraufnahme tiber die Wurzeln
(Abbildung 5.7). Der Wasserzustand wird durch
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Abbildung 5.7: Rhythmischer Verlauf der Tran-
spiration bei einem Haferblatt. Zum Zeitpunkt
0 wurde die vorher im Dunkeln gehaltene Pflan-
ze mit Weisslicht bestrahlt. Es ergeben sich
Schwingungen der Transpiration (relative Ein-
heiten).

mehrere Riickkopplungsschleifen kontrolliert. Da-
durch kénnen Schwingungen zustande kommen. Bei
Abweichungen vom Normalzustand wird auch der
Wasserzustand der Nebenzellen verdndert und mit
Zeitverzogerung schliesslich auch der der Schliess-
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Abbildung 5.8: Wie Transpirationsschwingungen bei einem Haferblatt entstehen: Schema des

Riickkopplungskreises.

zellen. Hoher Wassergehalt der Schliesszellen fiihrt
zum Offnen, niedriger zum Schliessen der Sto-
mata. Hoher Wassergehalt der Nebenzellen dage-
gen schliesst die Stomata (Cowan (1972)Johnsson

(1977)) (Abbildung 5.8).

Bei Grasern sind wultradiane Rhythmen der
Transpiration unter bestimmten Bedingungen
(siehe Seite 59) beobachtet worden Johnsson
and Heathcote (1973), Johnsson (1977). Wir
benutzen zum Messen der Transpiration beim
Hafer einen Feuchtigkeitssensor. Mit ihm kann
der Wassergehalt der Luft bestimmt werden,
nachdem sie iiber den Keimling geflossen ist.

5.4.2 Material und Messmethoden

Anzucht der Haferkeimlinge: Haferkorner
werden iiber Nacht auf einem Sieb in einem
Wassergefiass gequollen und zum Keimen ge-
bracht. Nachdem das erste Blatt die Koleopti-
le (hiillenférmiges Schutzorgan des Primérblat-
tes) durchstossen und sich voll entfaltet hat,
wird eine Pflanze vorsichtig mit ihren Wurzeln
aus dem Sieb herausgezogen. Sie wird zur Mes-
sung verwendet (Abbildung 5.9).

5.4.2.1 Messprinzip

Das Blatt wird in die Messkiivette einge-
spannt und mit einer Aquarienpumpe tro-
ckene Luft durchgeblasen. Je nach Transpira-
tionsstdrke der Pflanze wird sie verschieden
stark angefeuchtet. Die Luft gelangt liber einen
Schlauch zum Feuchtigkeitssensor. Dieser gibt
ein elektrisches Signal ab, das der Feuchtig-
keit proportional ist. Es wird verstiarkt und
mit einem Spannungsschreiber registriert (Ab-
bildung 5.9). Alternativ kénnen die Messwerte
statt auf einen elektrischen Schreiber auch auf
auf einen Computer gebracht, dort gespeichert
und ausgewertet werden.

5.4.2.2 Kiivette

Die Kiivette wird aus Plexiglas nach Abbildung
5.9 hergestellt. Sie besteht aus einer vorderen
und hinteren Hélfte, einer Zu- und Ableitung
fir die Luft, und einem Schlitz im unteren Teil
zur Aufnahme des Haferblattes. Dieser wird
mit Klebmasse® abgedichtet.

3zum Beispiel Plastilin
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Abbildung 5.9: Haferkeimling mit Primé&rblatt in Kiivette, um die Transpiration zu messen.
Unter der Kiivette ein Gefiass mit Wasser fiir die Wurzeln. Die Aquarienpumpe driickt Luft durch
die beiden Waschflaschen mit trockenem Silikagel. Die trockene Luft gelangt in die Kiivette und

wird vom Haferblatt durch Transpiration angefeuchtet. Die Feuchte wird elektronisch gemessen,
das Signal verstirkt und {iber einen Spannungsschreiber registriert.}

5.4.2.3 Feuchtigkeitssensor

Die Feuchtigkeit wird mit einem Feuchtigkeits-
sensor (Firma Vaisala, Finnland, Bezugsquelle
in Deutschland Seite 114) gemessen. Er besteht
aus einem Kondensator mit einem feuchtig-
keitsempfindlichen Dielektrikum zwischen den
Kondensatorplatten. Anderungen in der Feuch-
tigkeit &ndern die Dielektrizitdtskonstante und
damit die Ladung zwischen den Platten.

5.4.3 Aufbau der Anlage

Die Kiivette zur Transpirationsmessung wird
an einem Stativ befestigt. Die Pflanze spannt
man mit ihrem Primé&rblatt vorsichtig in dem
Schlitz der Kiivette mit Knetmasse ein. Dann
wird der vordere Deckel der Kiivette auf den
hinteren Teil der Kiivette gepasst und mit vier
Schrauben befestigt (siehe Abbildung 5.9).
Von einer Aquarienpumpe wird tiber Schlduche

Luft in eine mit getrocknetem (blauem) Kie-
selgel gefiillte Waschflasche iiber einen Durch-
flussregler zur Kiivette geleitet. Von der Kii-
vette wird die Luft iiber ein Schlauchstiick
zum Feuchtigkeitsmesser gefiihrt. Der im Stiel
des Feuchtigkeitsmessers befindliche Umwand-
ler erzeugt ein Signal, das verstarkt wird und
auf einem Spannungsschreiber registriert wird.
Die Pflanze in der Kiivette wird mit einem
Diaprojektor belichtet. Durch Anderungen des
Abstandes und/oder durch Graufilter kann die

Lichtintensitat verandert werden.

5.4.4 Registrierung

Ingangsetzen der Registrieranlage

e Pflanze in Kiivette einspannen und Kiivet-
te schliessen.

e Aquarienpumpe anschalten und mit Re-
gelknopf oder Quetschhahn den Luftstrom
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so regeln, dass am Durchflussregler 0.5 Li-
ter/min angezeigt wird.

Einstellungen des Schreibers

e Vorschubgeschwindigkeit des Schreibers
auf 120 mm /h einstellen

e Spannung richtig gepolt anschliessen.

e Empfindlichkeitsbereich 50mV einstellen*

5.4.4.1 Versuchsdurchfiihrung

e Zunéachst im Dunkeln die Transpiration re-
gistrieren, bis sich ein konstanter Wert ein-
gestellt hat.

e Projektor anschalten und mit 5500 Lux
Weisslicht fiir 12 Minuten belichten. Da-
nach Intensitdt auf 2300 Lux zuriickstel-
len. Bei dieser Intensitit treten Schwin-
gungen der Transpiration auf und sind mit
dem Schreiber zu registrieren. Die Peri-
odenlinge betrigt bei 27°C etwa 30 Mi-
nuten. Fiir 4 Stunden registrieren.

5.4.5 Auswertung wund grafische

Darstellung

Um die Messwerte mit digitaler Filterung oder
anderen Zeitreihenanalyse-Verfahren auswer-
ten zu kénnen, miissten die Daten von der Kur-
ve auf dem Schreiberpapier per Hand in einen
Computer eingegeben werden. Eine bequeme-
re Methode ist, die Daten mit einem A /D-
Wandler zu digitalisieren und auf einen PC
zu Ubertragen. Wir kénnen die Kurven auch

4Falls die Nullpunktsverstellung des Schreibers nicht
ausreicht, eine Gegenspannung anlegen, sodass der Aus-
schlag gering genug ist, um auf den néachst-kleineren
Messbereich umzuschalten

mit einem Scanner aufnehmen und mit be-
sonderen Programmen digitalisieren (beispiels-
weise Scandata, Dittrich, Braunschweig) und
dann mit Zeitreihenanalyse-Programmen ana-
lysieren.

Alternativ kann die Position des Zeigers des
Messinstrumentes mit einer Videokamera regis-
triert und mit Bildanalyse bestimmt werden.

Ausser der digitalen Filterung stehen weitere
Programme fiir die Analyse der Pendelschwin-
gung zur Verfiigung. Auch diese wurden bereits
im ersten Teil des Buches (Seite 39) beschrie-
ben.

5.4.6 Versuchsvorschlage

1. Abhéangigkeit der Periodenldnge von der
Umgebungstemperatur

2. Abhéangigkeit der Transpirationsrhythmen
von der Lichtintensitdt (Brogardh and
Johnsson (1975))

3. Transpirationsrhythmen bei anderen Gra-
sern (Johnsson et al. (1976))

5.5 Registrierung von Bewe-
gungen bei Desmodium

An der Telegrafenpflanze Desmodium motori-
um zeigen die Seitenfiedern schnelle Auf- und
Ab- oder Drehbewegungen. Sie basieren auf Vo-
lumenénderungen von Motorzellen in speziellen
Gelenken. Der Rhythmus wird mit einem Bild-
analysesystem ausgewertet.

5.5.1 Grundlagen

Die meisten Menschen wissen nicht, dass ei-
ne ganze Reihe von hoheren Pflanzen akti-
ve Bewegungen durchfiihren. Am bekanntesten
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ist das Aufrichten von Getreide nach Umlegen
durch Wind und Regen. Aber auch Blatter kon-
nen sich bewegen, wie man leicht an Schmet-
terlingsbliitlern sehen kann: Bohnen, Erbsen,
Klee, Robinien bringen nachts ihre Bléatter

oder Fiederblatter in eine senkrechte Lage,
wahrend sie am Tage horizontal ausgebreitet
sind. Die Bewegung ist zu langsam, um sie
durch Beobachtung direkt zu verfolgen. Aber
der Vergleich von Pflanzen in der Tag- und
Nachtstellung zeigt die Unterschiede deutlich.
Bei einigen Pflanzen gibt es aber sehr viel
schnellere Bewegungen, die besonders auffillig
sind. Dazu gehoéren die Reizbewegung der Mi-
mose. Nicht minder auffallig, aber weniger be-
kannt ist die kreisende Bewegung der Seiten-
fiederblattchen von Desmodium motorium, der
indischen Telegrafenpflanze.

5.5.2 Beobachtung der Seitenfieder-
bewegung

Die Seitenfiedern von Desmodium motorium
bewegen sich vertikal oder kreisférmig. Das
hat ihr in Indien den Namen ‘Telegrafenpflan-
ze’ eingebracht, da es aussieht, als ob sich die
Blattchen gegenseitig Botschaften zusenden.
Sehen Sie sich diese Seitenfiederbewegung ge-
nau an (Abbildung 1.5). An diesen Bewegun-
gen soll geiibt werden, wie man Daten analy-
siert und interpretiert. Registriert wird mit ei-
nem Bildanalyse-System (siehe Seite 29). Zum
Auswerten wird ein Programm zur digitalen
Filterung (siehe Seite 39) benutzt. Wie eine
solche registrierte Kurve aussieht, ist in Abbil-
dung 1.6 gezeigt.

5.5.3 Versuch

5.5.3.1 Versuchsvorschlag: Wirkung
von LiCl auf die Periodenlange

Lithiumionen verlangsamen bei vielen circadia-
nen Rhythmen die Schwingung. Es soll gepriift
werden, ob das auch bei der ultradianen Rhyth-
mik von Desmodium motorium gilt. Uberlegen
Sie sich, wie Sie den Versuch durchfiihren wiir-
den. Welche Konzentrationen wiirden Sie ver-
wenden, wie lange wiirden Sie die Messungen
laufen lassen, wie sehen die Kontrollversuche
aus?



Kapitel 6

Tagesrhythmische Vorgange bei

Pflanzen

Uberblick:

Circadiane (tagesperiodische) Rhythmen wer-
den am Beispiel der Fiederblattbewegung von
Oxalis regnellii und der Blitenblattbewegung
von Kalanchoe blossfeldiana untersucht. Regis-
triert wird mit einer Videokamera und einem
Computer. Mit speziellen Auswerteprogram-
men kann die Periodenlinge bestimmt werden.
Auf andere rhythmische Vorginge bei Pflanzen
(Duftrhythmik, Sdurestoffwechsel) wird hinge-

wiesen.

6.1 Einfiihrung

Eine der auffilligsten tagesperiodischen Er-
scheinungen bei Pflanzen wurde bereits von
Androsthenes auf dem Zug Alexanders des
Grossen nach Indien an Tamarindus indica be-
schrieben: Die Fiederblitter senken sich in der
Nacht ab. Am Morgen gehen sie aus dieser
Nachtstellung wieder in die horizontale Tags-
tellung iiber. Solche Bewegungen sind nicht nur
bei Leguminosen weit verbreitet, sondern auch
bei anderen Pflanzenfamilien wie den Ozali-
daceae und Maranthaceae. In diesen Féllen
handelt es sich um Turgorbewegungen spezi-
eller Gelenke (Pulvinus, Mehrzahl Pulvini). In
anderen Féllen, wie zum Beispiel bei Toma-
ten und anderen Nachtschattengewéchsen (So-

lanaceae) oder bei der Baumwolle, bewegen
sich die Blatter durch alternierendes Wachstum
der Ober- und Unterseite (Haupt and Feinleib
(1979),Haupt (1977)). In Madurai (Stidindien)
wurden in einem kleinen botanischen Garten
Blattbewegungen bereits bei 62 Pflanzen be-
obachtet (Chandrashekaran, unveroffentlicht).

Uber die Bedeutung der Blattbewegungen gibt
es verschiedene Hypothesen. Nach Darwin
(1899) wird in kiihlen Néachten die Wérmeab-
gabe an die Umgebung verringert, wenn die
Blatter senkrecht statt waagerecht stehen (sie-
he auch Enright (1982)). Biinning and Mo-
ser (1969) meinen, dass durch die senkrechte
Stellung weniger Licht absorbiert wird und da-
durch Mondlicht keine photoperiodische Re-
aktion zur falschen Jahreszeit bewirken kann
(zur Bedeutung des Photoperiodismus siehe
Seite 91). Nach Karve et al. (1984) kann durch
die Blattbewegungen der Leguminosen hellro-
tes Licht am Abend und Morgen leichter an die
Blattachseln gelangen. Dieses Licht ist fiir die
photoperiodische Induktion der Bliiten wichtig.
Damit wird das durch die Stickstoff-Fixierung
dieser Pflanzen ermoglichte sehr dichte Wachs-
tum mit der damit verbundenen starken gegen-
seitigen Beschattung wieder wettgemacht.

Auch Bliiten zeigen tagesperiodische Bewegun-
gen, wie beispielsweise das auf Madagaskar en-



62

Tagesrhythmische Vorginge bei Pflanzen

demisch vorkommende Dickblattgewéchs Ka-
lanchoe blossfeldiana (Abbildung 6.1). Regis-
trierung und Versuche werden in diesem Ka-
pitel beschrieben. Andere Bliiten zeigen einen
auffilligen Duftrhythmus, so Cestrum noctur-
num (stérkster Duft in der Nacht) oder Fz-
accum affine (starkster Duft am frithen Nach-
mittag) (Abbildung 1.2 und Altenburger and
Matile (1988), Matile and Altenburger (1988),
Overland (1960).

Abbildung 6.1: Kalanchoe-Bliite im geschlosse-
nen (links) und im gedfineten Zustand (rechts).

Der Stoffwechsel von Pflanzen wird eben-
falls oft tagesperiodisch gesteuert. So bewirkt
bei Dickblattgewéchsen der CAM-Stoffwechsel
(Crassulaceen Acid Metabolism) ein Ansduern
der Zellvakuolen in der Nacht und ein Absiu-
ern am Tage (Abbildung 6.2 und Kluge and
Ting (1978)).

Unter konstanten Bedingungen laufen diese
Rhythmen weiter. Der Rhythmus ist dann al-
lerdings nicht mehr genau 24-stiindig, sondern
circa 24-stiindig, bei der Bliitenblattbewegung
von Kalanchoe beispielsweise 22-stiindig. Das
ist ein eindeutiger Hinweis darauf, dass diese
tagesperiodischen Vorgidnge von einer ‘circa-
dianen’ Uhr gesteuert werden. Solche Bewegun-
gen lassen sich sehr leicht beobachten und wir
werden zur automatischen Registrierung wie-
der ein Bildanalyse-System verwenden (Abbil-
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Abbildung 6.2: pH Rhythmus des Zellsaftes ei-
ner CAM-Pflanze: Ansduern der Zellvakuolen
in der Nacht und Absiuern am Tage (Malat-
konzentration gegen Tageszeit aufgetragen).

dung 2.1).

Mit Licht-, Temperatur- und chemischen Pul-
sen lassen sich diese Rhythmen beeinflussen.
Aus den Ergebnissen solcher Versuche lassen
sich Schliisse auf den zugrundeliegenden Me-
chanismus ziehen.

6.2 Blattbewegung von Ozalis
regnellu:

Zur Demonstration tagesperiodischer Blattbe-
wegungen verwenden wir die Blatter des siid-
amerikanischen Sauerklees Ozalis regnellii. Die
dreigeteilten Fiederblattchen sind in der Nacht
zusammengefaltet und nach unten geklappt,
am Tage horizontal ausgebreitet (Abbildung
6.3).

6.2.1 Anzucht der Pflanzen

Die Pflanzen sind in vielen botanischen Gar-
ten vorhanden und leicht anzuziehen. Am ein-
fachsten ist die vegetative Vermehrung aus den
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Rhizomknollen. Sie werden in breite Blumen-
topfe mit Torf-reicher Erde gesteckt und gut
feucht gehalten. Die Lichtintensitat sollte nicht
zu hoch sein. Bei Krankheiten an den Blattern
hilft Abschneiden aller Blatter. Die Pflanzen
treiben dann wieder aus.

6.2.2 Vorbereitung zur Registrie-
rung

Die Blatter werden abgeschnitten und in was-
sergefiillten Kiivetten mit einem Kunststoff-
Strohhalm in einer Polyurethan-Scheibe mon-
tiert (Abbildung 6.3).

Abbildung 6.3: Kiivette mit Ozalis-Blatt
in einem Kunststoff-Strohhalm, der in eine
Polyurethan-Scheibe gesteckt ist. Links Tag-,
rechts Nachtstellung,

Mit einer Videokamera werden die Kiivetten
von oben aufgenommen. Die Kamera wird iiber
das Videosignalkabel und einen Framegrabber
an einem Computer angeschlossen. Registriert
wird mit den bereits erwdhnten Bildanalyse-
Programmen (Seite 29). Die fiir die Registrie-
rung verwendete Anordnung zeigt Abbildung
6.4. Zur Beleuchtung werden griine Leuchtstoff-
rohren verwendet (Philips TL 20W/15). Die
optimale Lichtintensitit betrigt 1.4 Wm™2.

6.2.3 Auswertung

Die Daten werden mit einem Grafik-Programm
(Seite 39) als Zeitreihe dargestellt. Die Peri-
odenlidnge wird durch digitale Filterung be-
stimmt. Neben der digitalen Filterung gibt es
weitere Analysemethoden zur Bestimmung der
Periodenléngen (Seite 37).

6.2.4 Versuchsvorschlage

Charakteristisch fiir circadiane Rhythmen ist,
dass die periodischen Anderungen auch unter
Konstantbedingungen weiterlaufen. Wir regis-
trieren einen solchen ‘Freilauf’ (siehe néchsten
Abschnitt). Um die anatomischen Vorausset-
zungen der Blattbewegungen kennenzulernen,
fertigen wir Querschnitte durch die Gelenke an
und untersuchen diese mikroskopisch.

6.2.4.1 Freilauf

Die Blatter werden am Ende einer Lichtperi-
ode eines Licht-Dunkel-Wechsels abgeschnitten
und in Kiivetten montiert. Dann werden sie
in die Registrieranlage mit Dauergriinlicht ge-
bracht. Die Registrierung wird gestartet und
iiber 7 bis 10 Tage laufen gelassen. Alle 20 Mi-
nuten wird ein Bild aufgenommen.

Die Periodenldngen werden mit geeigneten
Programmen bestimmt. Im Dauerlicht sollte
die mittlere Periodenldnge nicht mehr wie im
Licht-Dunkel-Wechsel genau 24 Stunden betra-
gen, sondern davon abweichen. Damit wird die
circadiane Natur dieser Schwingung nachgewie-
sen.

6.2.4.2 Anatomie des Gelenkes

Querschnitte durch die Gelenke zeigen die An-
ordnung des Motorgewebes (grosslumige Zel-
len) zwischen der Epidermis und dem im Inne-
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Abbildung 6.4: Registrierung der Ozalis-Blattbewegung mit Video-Digitalisierung und Compu-

ter

ren verlaufenden Leitblindeln mit Festigungs-
gewebe. In den Blattstielen sind dagegen die
Leitbiindel und Festigungsgewebe peripher an-
geordnet. Eine solche Anordnung wiirde keine
Bewegung zulassen (Abbildung 6.5).

Abbildung 6.5: Querschnitt durch das Gelenk
von Ozalis regnellic mit zentraler Anordnung
der Leit- und Festigungsgewebe.

6.2.4.3 Blattbewegungsrhythmen bei

anderen Pflanzen

Untersuchen Sie andere Pflanzen mit rhythmi-
schen Blattbewegungen.

Vorschléige: verschiedene Kleearten, Bohnen,
Sauerklee, Maranthaceen.

6.3 Bliitenuhr von Kalanchoe

Die Bliiten des Dickblattgewachses Kalanchoe
blossfeldiana bewegen sich tagesperiodisch. Am

Tage sind sie gedfinet, nachts geschlossen (Ab-
bildung 6.1).

Auch im schwachen Dauer-Griinlicht und bei
konstanter Umgebungstemperatur findet die-
ser Rhythmus statt. Der Abstand von maxima-
ler Offnung zur nichsten maximalen Offnung
betragt dann jedoch nicht 24, sondern nur 22
Stunden. Die Bewegung entsteht durch Volu-
menanderungen der oberen Epidermis- und der
Mesophyllzellen (Abbildung 6.6). Diese kom-
men zustande, weil sich die Saugkraft der Zell-
vakuolen dndert (Abbildung 6.7).
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Abbildung 6.6: Mikroskopisches Bild eines
Querschnittes durch eine Kalanchoe Bliite mit
oberer (Papillenzellen) und unterer Epidermis
und dazwischenliegenden Mesophyllzellen.
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Abbildung 6.7: Tagesperiodische Anderungen
der Saugkraft von oberen Epidermiszellen
(durchgezogene Kurve) und Bliitenblattbewe-
gung (gestrichelte Kurve) von Kalanchoe.

6.3.1 Material und Methode

Pflanzen werden durch Kurztag (11 Stun-
den Licht, 13 Stunden Dunkelheit pro Tag)
zum Blithen gebracht. Sie werden in einen
12:12 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel iibertra-
gen (zum Beispiel Lichtende morgens 10:00) bei
beispielsweise 22°C. Die Registrierung erfolgt
mit einem Bildanalyse-System (Seite 29). Die
Bliiten werden kurz vor Ende der Lichtperiode
(im angegebenen Beispiel 10:00 Uhr) mit einer
Pinzette vom Bliitenstand abgebrochen und in
Locher einer Polyurethanplatte gesteckt (Ab-
bildung 6.8). Die Platte schwimmt in einem
mit 0.2 M Sacharoselésung gefiillten rechtecki-
gen Kunststoffgefass!.

Beleuchtet werden die Gefésse mit den Bliiten
von schriag oben durch zwei griine Leuchtstoff-
rohren (Philips TL 40W/15). Sie sind mit je
einer griinen Farbfolie (Cinemoid Folie Nr. 39,
Strand Electric) und zwei Graufolien (Cinemo-
id Folie Nr. 60) umwickelt. Die Lichtintensitét
in BliitenhGhe sollte etwa 35 Lux betragen, da-
mit die Schwingung der Bliiten nur wenig ge-
dampft wird (was bei hoheren Intensitéten der
Fall ist).

6.3.2 Registrierung und Analyse

Das Bildanalyse-Programm wird auf dem Com-
puter gestartet. Es geniigt, fiir 7 Tage alle Stun-
de ein Bild aufzunehmen. Téaglich muss das
transpirierte Wasser vorsichtig mit destillier-
tem Wasser nachgefiillt werden.

Um die Ergebnisse zu analysieren, wird ein
Zeitreihen-Analyse-Programm wie zum Bei-
spiel digitale Filterung benutzt. Es wurde be-
reits beschrieben (Seite 37). Es filtert die regis-
trierten Daten digital und bestimmt die Peri-
odenlénge der Bliitenblattbewegung jeder ein-
zelnen Bliite (Abbildung 6.9).

1Fa. Stereo Optik, Mainstr. 13, D63128 DIETZEN-
BACH, Tel. 06074 27222
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Abbildung 6.8: Kiivette mit Kalanchoe-Bliiten. Polyurethanscheibe mit Lochern fiir die Bli-
tenstiele, Zuckerlosung in dem Plastikgefiass. Beleuchtung mit zwei griinen Leuchtstoffréhren,
zuséatzlich mit griner Folie umwickelt. Registrierung mit Video-Kamera und Digitalisierung des
Bildes iiber einen Framegrabber und Computer. Die Bliiten werden auf dem Monitor gezeigt.

Berechnen Sie die mittlere Periodenléange der
einzelnen Bliiten der verschiedenen Gruppen
und stellen Sie die Ergebnisse grafisch dar.

6.3.3 Versuchvorschliage

Es werden drei Versuche vorgeschlagen: In den
ersten beiden wird die Wirkung von Li"-Ionen
und von TEA (Tetraethylammoniumchlorid,
ein Kaliumkanal-Hemmstoff) auf die Perioden-
lange der Bliitenrhythmik untersucht, im drit-
ten Versuch wird die Turgorédnderung in den
Motorzellen der Bliitenblatter als Grundlage
der Bliitenblattbewegung bstimmt.

6.3.3.1 Wirkung von Li" auf die Kalan-
choe-Uhr

Die Kalanchoe-Bliiten eignen sich auch dazu,
die Wirkung von Substanzen auf die Tages-

rhythmik zu untersuchen. Damit kann der zu-
grundeliegende Mechanismus besser verstan-
den werden. So verlangsamen zum Beispiel
5mM Lit-Losungen die Uhr um 2 Stun-
den. Verwenden Sie 1 und 5 mM Losun-
gen und eine Kontrolle, die nur Zuckerlésung
enthilt. Li™ wirkt moglicherweise iiber den
Phosphoinositol-Zyklus.

Fiihren Sie den Versuch durch und werten Sie
ihn aus. Schreiben Sie mit Hilfe des Protokolls
einen Bericht iiber die Ergebnisse (siche dazu
Seite 20).

6.3.3.2 Wirkung des Kaliumkanal-
Hemmers Tetraethylammoni-
umchlorid auf die Bliitenblatt-

bewegung von Kalanchoe

Bei den Blattbewegungen spielen Transpor-
te von Ionen durch die Zellmembranen ei-
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Abbildung 6.9: Originalkurve und digital gefilterte Kurve einer Kalanchoe-Bliitenblattbewegung.
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ne wichtige Rolle und K -Kanile sind dabei
beteiligt. Tetraethylammoniumchlorid (TEA)
hemmt K *-Kanile und kann deshalb benutzt
werden, um zu priifen, ob solche Kanéle an der
rhythmische Bewegung der Bliiten von Kalan-
choe ebenfalls beteiligt sind.

Benutzen Sie eine Kontrollgruppe (erste Kii-
vette) und drei Versuchsgruppen mit 0.5, 1
und 5 millimolarer Konzentration von Tetrae-
thylammoniumchlorid (TEA) in der 0.2 mo-
laren Saccharoselosung. Registrieren Sie fiir 7
Tage und analysieren Sie die Daten wie be-
schrieben. Tragen Sie die Periodenliangen ge-
gen die verschiedenen verwendeten Konzentra-
tionen auf. Vergleichen Sie auch andere Eigen-
schaften der rhythmischen Bewegung wie bei-
spielsweise die Dampfung und die Offnungswei-
te am Ende des Versuches. Welche Schliisse zie-
hen Sie aus den Wirkungen von TEA auf die
Bliitenblattbewegung?

Lesen Sie die Artikel von Satter et al. (1990),
Ruge and Hampp (1987) und Mayer and
Hampp (1995) iiber Grundlagen und Hypothe-
sen der Schlafbewegung von Pflanzen.

6.3.3.3 Turgoridnderungen als Grund-
lage der Bliitenblattbewegung
von Kalanchoe

Die rote obere Epidermis der Bliitenzipfel wird
mit einer feinen Pinzette abgezogen. Sie wird in
eine Mannitlésung auf einem Objekttriger ge-
legt (0.3 bis 0.5 molar) und ein Deckglas auf-
gelegt. Unterm Mikroskop wird nach 2-5 Mi-
nuten die Zahl der plasmolysierten Zellen be-
stimmt. Das Gleiche wird alle 3 Stunden mit
weiteren Epidermisstiicken anderer Bliiten wie-
derholt. Um zu vermeiden, dass diese Arbeit
auch nachts durchgefiihrt werden muss, kann
ein Teil der Pflanzen 1 bis 2 Wochen vorher
in einen inversen 12:12 Stunden-Licht-Dunkel-
Wechsel gestellt werden. Die 12-stiindige Licht-

periode ist dabei in der Nacht, die Dunkelperi-
ode am Tage. Bei der Untersuchung unterschei-
den sich also die zum gleichen Zeitpunkt be-
obachteten Epidermisstiicke der normalen und
inversen Gruppe in ihrer physiologischen Pha-
senlage um 12 Stunden.

6.3.3.4 Weitere Versuchsvorschlige

Eine ganze Reihe von Pflanzen zeigen einen
Duftrhythmus ihrer Bliiten (Altenburger and
Matile (1988), Matile and Altenburger (1988),
Overland (1960)). Ursache dafiir ist oft eine
Anpassung an die Bestaubung durch Insekten.
Untersuchen Sie verschiedene blithende Pflan-
zen und iiberlegen Sie, wie man eine Empfind-
lichkeitsrhythmik der Nase priifen kann.
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Uhren in Zellen

Uberblick:

Circadiane Rhythmen kommen nicht nur bei
Vielzellern wvor, sondern auch bei FEinzellern
und in Zellen von Geweben und Organen.
Sogar in Prokaryoten (bei Cyanobakterien)
wurden inzwischen Tagesrhythmen beschrieben.
Als Beispiel fiir Tagesrhythmen bei Einzellern
wird hier auf die etwas ausgefallene Rhythmik
von Thalassomyxa australis eingegangen. Bei
thr hdngt im Gegensatz zu den normalen cir-
cadianen Rhythmen die Periodenldnge von der
Temperatur ab und die Synchronisation durch
Zeitgeber ist ungewdohnlich.

7.1 Die Uruhr von Thalasso-
myxa australis

Die marine Nackt-Amdbe Thalassomyza aus-
tralis wurde 1983 von Grell (1985) an der
Westkiiste Australiens entdeckt. Sie zeigt einen
Formwechsel zwischen einer abgerundeten in-
aktiven Phase und einer Bewegungsphase, in
der plasmodienartige Fortsidtze gebildet wer-
den. Damit bewegen sich die Tiere fort und
nehmen Nahrung auf (siehe Film Grell (1987)).
Der Wechsel zwischen der inaktiven Phase p
und der aktiven Phase « erfolgt rhythmisch
und die Periodenlédnge hiangt, im Gegensatz zu
normalen circadianen Rhythmen, von der Tem-
peratur ab (Silyn-Roberts et al. (1986)). Bei
Temperaturen um 20°C sind die Tiere etwa 2/3

der Zeit in der Ruhephase und 1/3 der Zeit in
der aktiven Phase. Die Periodenldnge betrégt
etwa 28 Stunden. Als Futterorganismen kénnen
einzellige marine Algen verwendet werden. Be-
wéahrt hat sich die Diatomee Amphiprora, die
Griinalge Dunaliella und eine marine Chlorel-

la-Art.

7.1.1 Phanomen

Sehen Sie sich den Film ‘Der Formwechsel von
Thalassomyza australis’ an. Am Ende des Fil-
mes wird eine Szene gezeigt, in der konzen-
trische Kreise entstehen. Schauen Sie sich die-
se Szene noch einmal an, indem Sie den Film
etwas zurilicklaufen lassen. Versuchen Sie, zu
verstehen, wie die Ringe entstehen und hal-
ten Sie Ihre Uberlegungen schriftlich fest. Wie
kann man die Zeit zwischen den ringférmigen
Ablagerungen bestimmen? Kennen Sie ande-
re rhythmische Vorgange, die sich in dhnlicher
Weise manifestieren? Kommentieren Sie diese.

7.1.2 Anzucht, Methoden der Beob-
achtung

Thalassomyza und Futterorganismen werden
am Institut fiir Zoologie der Universitat Tii-
bingen gehalten. Die Amdben werden im See-
wasser in Petrischalen bei ca. 20°C und im
Schwachlicht geziichtet. Diatomeen der Art
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Amphiprora dienen als Futter. Die Diatomeen
vermehren sich in der Regel rasch genug, so
dass nur in Ausnahmeféillen neue hinzugegeben
werden miissen. Die Kulturen kénnen nach ei-
niger Zeit absterben. Erneuern Sie das Seewas-
ser rechtzeitig oder iibertragen Sie Amdben in
neue Schalen, indem Sie Objekttriger in die
Schalen legen. Wenn sie von Amdben besiedelt
wurden, kénnen sie in neue Schalen gelegt wer-
den.

Die Tiere kénnen unter dem Mikroskop bei ei-
ner 100-fachen Vergrosserung beobachtet wer-
den. Die inaktiven Phasen sind leicht von den
aktiven Phasen zu unterscheiden. Werden al-
le 2-3 Stunden Beobachtungen gemacht, kann
der Formwechsel in Abhéngigkeit von der Zeit
registriert werden (Abbildung 7.2). Mit ei-
nem Bildanalyse-System (Engelmann (1998),
Engelmann (1999)) lasst sich der Vorgang kon-
tinuierlich aufnehmen und zeitgerafft wiederge-
ben.

7.1.3 Untersuchungsvorschliage

Vier Versuche werden vorgeschlagen. Sie sind
im folgenden beschrieben. Im ersten Teil des
Buches sind Hinweise gegeben, wie man Versu-
che plant und Versuchsprotokolle fiihrt.

7.1.3.1 Untersuchung 1: Synchronisati-
on von Thalassomyzxa australis

Zur Synchronisation biologischer Uhren mit der
Aussenwelt dienen Zeitgeber. Der wichtigste
Zeitgeber zur Synchronisation von circadianen
Rhythmen ist der 24 stiindige Licht-Dunkel-
Wechsel. Uberlegen Sie, wie Sie priifen wiirden,
ob der Formwechsel von Thalassomyza austra-
lis durch den Licht-Dunkel-Wechsel synchroni-
siert werden kann. Fiihren Sie dieses Experi-
ment durch, werten Sie es aus und schreiben

Sie einen Bericht dariiber (siehe Seite 20). Wel-
che anderen Zeitgeber kimen zur Synchronisa-
tion von Thalassomyza australis in Frage? Wie
wiirden Sie Thre Hypothese(n) priifen?

7.1.3.2 Untersuchung 2: Abhingigkeit
des Formwechsels von Thalasso-
myza australis von der Tempe-
ratur

Circadiane Rhythmen haben mit Uhren die
Eigenschaft gemein, unabhingig von der Um-
gebungstemperatur gleich schnell zu laufen.
Organismen in sehr konstanten Umweltbe-
dingungen, zum Beispiel in manchen Teilen
der Tropen oder in Meeren mit gleichformi-
ger Wassertemperatur, brauchen diese Fahig-
keit nicht zu besitzen. Tatsdchlich ist aber
auch bei diesen Organismen die Abhingig-
keit der Schwingungsdauer von der Tempera-
tur gering. Sie ist allerdings stiarker ausgeprégt
als bei Organismen der weiter polwérts gele-
genen Gebiete der Erde mit stirkeren tages-
und jahreszeitlichen Anderungen der Tempera-
tur. Die Schwingungsdauer ultradianer Rhyth-
men (Periodenldngen im Minuten- und Stun-
denbereich) hangt dagegen oft stark von der
Temperatur ab (siehe dazu das Kapitel Ul-
tradiane Rhythmen, Seite 49ff.). Es gibt aller-
dings auch Temperatur-kompensierte ultradia-
ne Rhythmen. Uberlegen Sie sich, wie Sie prii-
fen wiirden, ob der Formwechsel von Thalas-
somyza australis wie andere circadiane Rhyth-
men von der Umgebungstemperatur unabhén-
gig ist. Planen Sie die Experimente, fithren Sie
sie durch und analysieren Sie die Ergebnisse.
Schreiben Sie einen Bericht (siehe Seite 20).
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7.1.3.3 Untersuchung 3: Synchrone
Kultur von Thalassomyza
australis

Will man die biochemischen und physiologi-
schen Vorgéange wiahrend des Formwechsels von
Thalassomyza australis untersuchen, brauchen
wir eine Methode, um die Amdében unterein-
ander zu synchronisieren. Die erste Untersu-
chung zeigte, dass ein Licht-Dunkel-Wechsel
keine Synchronisation bewirkt. Es gibt aber ei-
ne sehr einfache Methode, trotzdem synchro-
ne Kulturen herzustellen. Man selektiert dazu
Amoében in gleicher Phasenlage, die dann an-
schliessend ldngere Zeit im gleichen Takt den
Formwechsel durchlaufen, weil ihre Perioden-
langen sehr ahnlich sind (oder weil die Tie-
re sich gegenseitig synchronisierend beeinflus-
sen?!). Folgende Methode hat sich bewihrt:
Giessen Sie das Seewasser aus einer dicht mit
Amoben bedeckten Schale aus. Lassen Sie aus
4 cm Hohe aus einer mit Seewasser gefiillten
Pipette den Wasserstrahl auf den Boden der
Schale fallen, wobei Sie die Pipette spiralig
iber die gesamte Grundfliche fiithren. Schiit-
teln Sie kréftig auf und giessen Sie alle aufge-
schwemmten Amdben aus (Abbildung 7.1).

Die aufgeschwemmten Tiere waren in der ak-
tiven Phase, die Tiere in der Ruhephase wur-
den durch die Behandlung nicht vom Boden
der Schale gel6st. Kontrollieren Sie unter dem
Mikroskop, ob tatsédchlich alle aktiven Tiere
beseitigt sind und wiederholen Sie andernfalls
diese Behandlung. Warten Sie einige Stunden
und wiederholen Sie dann dieses Verfahren. Die
jetzt gewonnenen Amdben sind alle im Beginn
der aktiven Phase, da sie zu fast der gleichen
Zeit aus der Ruhe- in die Aktivitdtsphase iiber-
gegangen sind. Sie kénnen als Synchronkultur
verwendet werden.

!Siehe Untersuchung 4.

Abbildung 7.1: Herstellung von synchronisier-
ten Kulturen aus einer Population von Tha-
lassomyza australis durch Selektion auf gleiche
Phasenlage. Abschwemmen der Amoben im ak-
tiven Zustand mit Seewasserstrahl. Die Tiere
im Ruhezustand bleiben an der Schale haften.
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7.1.3.4 Untersuchung 4: Beeinflussen
sich Thalassomyxa australis ge-

genseitig in ihrer Formwechsel-
rhythmik?

Werden Amoében nach 12 Stunden wieder in
gleicher Phasenlage isoliert, kann man mit den
beiden Kulturen die Frage priifen, ob sich die
Zellen gegenseitig beeinflussen. Uberlegen Sie
sich dazu einen Versuch und die Auswertung
und schreiben Sie einen Bericht dariiber (siehe
Seite 20).

Man kann zu dieser Untersuchung auch ein Com-
putermodell laufen lassen, bei dem eine Mischung
von Amd&ben unterschiedlicher Phasenlage und un-
terschiedlicher Ausgangszahl von Amében durch-
gefiihrt wird. Die Ergebnisse werden unter der An-
nahme berechnet, dass keine gegenseitige Beein-
flussung stattfindet. Vorteil dieser Simulation ist,
in kurzer Zeit die Ergebnisse verschiedener ‘Expe-
rimente’ zu erhalten und dann solche auszusuchen,
die eine klare Entscheidung erlauben. So lassen sich
beispielsweise die optimalen Phasenlagen der bei-
den zu mischenden Kulturen und die Mengenver-
héltnisse bestimmen. Intuitiv wiirde man wohl ei-
ne um 180° phasenverschobene zweite Kultur mit
der ersten mischen und dann eine neue Schwin-
gung erwarten, die sich aus der alten als Uberlage-
rung der beiden Ausgangsschwingungen ergibt, und
man wiirde von beiden Kulturen gleiche Mengen
von Amoében nehmen. Sollte jedoch eine gegenseiti-
ge Beeinflussung stattfinden, ist diese Kombination
ungiinstig. Denn bei gleicher Menge wiirde auch der
Einfluss der Kultur eins auf Kultur zwei der glei-
che sein wie der der Kultur zwei auf Kultur eins.
Besser wire eine geringere Zahl von Thalassomyza
australis in Kultur zwei und eine Phasenlage, die
zum Beispiel nur um 90° von der der Kultur eins
abweicht. Die Kultur eins miisste dann nach einiger
Zeit die Kultur zwei ‘mitnehmen’.



7.1 Die Uruhr von Thalassomyxa australis

100
" I
2 80|
£ I
5 60 |-
2 -
= 40|
g I
0 L L L L
0 24 48 72 96 120 144

Zeit [Std]
thalli | D7F2 | 25.10.1999

Abbildung 7.2: Prozentsatz der sich in der aktiven Phase befindenden Amében in Abhéngigkeit
von der Zeit. Senkrechte Striche markieren Tage.
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Kapitel 8

Tagesrhythmische Vorgange bei Tieren

und Mensch

Uberblick:

In diesem Kapitel werden die bei Tieren
weit verbreiteten lokomotorischen Aktivitdts-
rhythmen vorgestellt und am Beispiel von Stu-
benfliegen, Taufliegen (Drosophila) und Gold-
hamstern beschrieben. Registrierverfahren wer-
den vorgestellt.

Die Schlipfrhythmik von Taufliegen aus der
Puppenhiille dient als Beispiel fiir eine nur an
Populationen zu beobachtende Rhythmik.

Schliesslich lernen wir Tagesrhythmen des
Menschen und ihre praktische Bedeutung ken-
nen.

8.1 Laufaktivitatsrhythmen
von Tieren und ihre Ana-
lyse

Das Verhalten der meisten Tiere wird tages-
periodisch gesteuert. So sind Fliegen am Ta-
ge aktiv und ruhen nachts, wihrend es beim
Goldhamster als nachtaktivem Tier umgekehrt
ist. Drosophila-Fliegen schliipfen vor allem in
den frithen Morgenstunden aus ihrer Puppen-
hiille, wihrend am spéten Vormittag nur noch
vereinzelt und am Nachmittag und nachts kein
Schlupf mehr zu beobachten ist. Solche Rhyth-
men sind nicht nur weit verbreitet, sondern

auch relativ einfach zu registrieren. Wir wer-
den dazu wieder das Bildanalyse-System ver-
wenden (siehe Seite 29).

Zunéachst wird kurz auf die Grundlagen tages-
periodischer Aktivitdtsrhythmen eingegangen.
Dann wird beschrieben, wie man sich Tiere be-
schafft oder ziichtet und wie man sie hélt.

Als néchstes wird gezeigt, wie man die ver-
schiedenen Aktivitdaten registriert und auswer-
tet. Wir greifen dabei auf die im ersten Teil des
Buches beschriebenen Methoden (Bildanalyse-
System und Lichtschrankenmethode) zuriick.

Auf Seite 116 wird beschrieben, wie man sich
eine Klimabox baut. Mit ihr kénnen Tempera-
turen und Belichtung konstant gehalten wer-
den.

Schliesslich werden verschiedene Versuche vor-
geschlagen. Wir méchten auf ein Buch hinwei-
sen, in dem die Messverfahren ausfiihrlicher be-
schrieben sind und zu dem es Programme und
Daten gibt, die helfen, die Verfahren besser
kennenzulernen (Engelmann (1998)). Beigefiigt
ist diesem Buch auch eine Sammlung von Akti-
vitatsdaten, mit denen das Auswerten und Ver-
stehen von Aktogrammen geilibt werden kann.
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Abbildung 8.1: Beispiele fiir nachtaktive Tiere (links: Kiichenschaben, Eule, Mause) und tagak-
tive Tiere (rechts: Fliegen, Vogel, Eidechse). Gezeichnet von C. Helfrich-Forster.
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8.1.1 Grundlagen

Die lokomotorische Aktivitét vieler Tiere ist an
den Tag-Nacht-Wechsel angepasst. Nachtakti-
ve Tiere ruhen wahrend der Lichtzeit, tagak-
tive Tiere wahrend der Dunkelzeit (Abbildung
8.1).

Lé&sst man in einem Raum mit Versuchstieren
das Licht Tag und Nacht an und sorgt dafiir,
dass die Temperatur nicht schwankt und Futter
und Wasser stdndig zur Verfligung stehen, setzt
sich der tagesperiodische Wechsel zwischen Ak-
tivitdt und Ruhe trotzdem fort. Es ist so, als ob
die Tiere weiterhin den Wechsel zwischen Tag
und Nacht bemerken. Zwei Erklarungen bieten
sich an. Entweder haben wir einen oder meh-
rere Umweltfaktoren, die an den 24-Stunden-
Rhythmus gekoppelt sind, nicht ausgeschaltet.
Oder die Tiere besitzen eine innere Uhr, die
ihnen sagt, wann sie aktiv sein oder ruhen sol-
len. Eine Entscheidung zwischen beiden M&g-
lichkeiten ist leicht moglich. Denn im ersten
Fall der Synchronisation durch einen (unbe-
kannten) Aussenfaktor miissten die Tiere wei-
terhin eine genaue 24-Stunden-Rhythmik zei-
gen. Wenn die Tiere sich aber nach einer inne-
ren Uhr richten, weicht die Periodenldnge von
24 Stunden ab. Die Beobachtung unserer Tiere
zeigt: wahrend im 24-Stunden-Tag mit einem
Licht-Dunkel-Wechsel die Tiere jeden Tag zur
gleichen Zeit aktiv und miide wurden, werden
sie unter Zeitgeber-freien Bedingungen in der
Regel jeden Tag etwas frither oder spater aktiv,
je nach der Geschwindigkeit der inneren Uhr.
Daraus schliessen wir, dass der Tiertag nur un-
gefihr 24 stiindig ist ( ‘circadian’ von lateinisch
circa ungefahr und dies der Tag), obwohl er fiir
jedes Individuum ziemlich genau ist.

In Abbildung 8.2 ist die Laufaktivitidt ei-
ner Stubenfliege gezeigt. Sie befand sich zu-
néichst fiir 10 Tage im Licht-Dunkel-Wechsel
und dann fiir weitere 10 Tage unter konstan-
ten Bedingungen mit schwachem Rotlicht und

Tageszeit [Std]
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Abbildung 8.2: Beispiel eines Aktogramms (ei-
ne Art Fahrtenschreiber) einer Stubenfliege,
deren lokomotorische Aktivitat in den ersten 7
Tagen in einem 12:12 stiindigen Licht-Dunkel-
Wechsel und dann 30 Tage unter konstan-
ten Bedingungen mit schwachem Rotlicht bei
$22°08C registriert wurde. Aktivitdten auf-
einanderfolgender Tage untereinander, Tages-
zeit horizontal aufgetragen (Skala von 0 bis 24
Uhr, jeder Tag wurde aber doppelt aufgetragen
(‘Doppelplot’). Die Daten wurden mit der be-
schriebenen Bildanalyse-Registriermethode er-
halten und mit einem Grafik-Programm dar-
gestellt. Eine Gerade durch die jeweiligen
Aktivitats-Beginne lasst sich benutzen, um die
Periode zu bestimmen.
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einer Umgebungstemperatur von 22°C. Abbil-
dung 8.2 stellt ein Aktogramm dar. Das ist eine
Art Fahrtenschreiber der Fliege: Aktivitat wird
durch senkrechte Striche gekennzeichnet, wah-
rend der Ruhe fehlen diese. Die Tageszeit ist
waagerecht aufgetragen (von Mitternacht bis
Mitternacht), aufeinanderfolgende Tage unter-
einander. Wahrend der Zeit des Licht-Dunkel-
Wechsels wurde das Tier mit Lichtbeginn aktiv
und bei Dunkelbeginn hoérte es auf, herumzu-
laufen. Als aber der Licht-Dunkel-Wechsel weg-
fiel, zeigte es weiterhin Zeiten mit hoher Be-
wegungsaktivitdt, die mit Ruhezeiten abwech-
selten. Die Aktivitdt (und Ruhe) begann aber
jeden Tag ca. 35 Minuten spéater und horte ca.
35 Minuten spater auf. Der Tag dieser Fliege
war also 24 Stunden und 35 Minuten lang.

8.1.2 Tiere, Anzucht, Haltung

Musca domestica lasst sich leicht ziichten. Da
wir jedoch nur wenig Tiere brauchen und diese
Art im grossten Teil des Jahres leicht in Innen-
rdumen zu fangen ist, verweisen wir hier auf ei-
ne Referenz zur Zucht (West (1951)). Die Iden-
tifizierung der Art sollte keine Schwierigkeiten
machen (Abbildung 8.3). Drosophila melano-

Abbildung 8.3: Stubenfliege Musca domestica.
C. Forster.

gaster konnen aus Genetik-Instituten bezogen

oder von der Firma Phywe, Gottingen gekauft
werden. Im Sommer lassen sie sich auch leicht
an faulendem Obst fangen. Kulturen werden
folgendermassen angelegt : Zur Anzucht wird
ein Futterbrei gekocht. . Dazu werden

850 ml Leitungswasser

100 g schwefelfreier Zuckerriibensaft (zum
Beispiel Grafschafter Goldsaft)

15 g Isabgol ! (oder 10 g Agar)

100 g Mais- oder Weizengriess

e 8 g Hefeflocken

in der angegebenen Reihenfolge abgemessen
und in das warme Wasser geriihrt. Klumpen-
bildung vermeiden! Den Brei unter stdndigem
Riihren 5 Minuten kochen und dann gegen Pilz-
befall

e 5 ml Nipagin (=4-Hydroxi-Benzoesdure-
Methylester, 2.5 g in 50 ml 96% Athanol)

e 1.5 ml Propionséure

hinzufiigen, heiss in Glas- oder Plastikgefés-
se fillen, mit Schaumstoffstopfen verschliessen
und abkiihlen lassen. Im Kiihlschrank haltbar.
Vor Verwendung etwas Trockenhefe einstreu-
en (West (1951)). Adulte Tiere werden iiber ein
leeres Gefiiss mit gleicher Offnungsweite in das
Futtergefdss gebracht. Sind Futter oder Wéan-
de nass, diese mit saugfiahigem Papier vorher
trocknen und/oder ein Stiick Filterpapier auf
die Futteroberfliche legen, damit die Fliegen
nicht festkleben. Geféss beschriften (Art, Mu-
tante, Datum) und im 12:12 Stunden Licht-
Dunkel-Wechsel bei ca. 25°C die nichste Gene-
ration anziehen. Die aus den Eiern schliipfen-
den Larven leben von den Hefen im Brei. Die

! Agarersatz aus indischem Wegerich-Samen
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Verpuppung erfolgt nach etwa 14 Tagen an den
Wainden oder trockenen Stellen des Futters.

Goldhamster kénnen in Tiergeschéften bezo-
gen werden. Dort kann man auch Hamsterka-
fige kaufen, die zum Teil mit Laufradern aus-
gestattet sind. Es gibt spezielles Hamsterfutter
zu kaufen, aber Getreidekdrner und Kiichenab-
falle geniigen auch.

8.1.3 Registrierung der Laufaktivi-
tat von Tieren

Die Laufaktivitdt von Tieren kann mit ver-
schiedenen Methoden registriert werden. Lauf-
rader, Wackelkifige und photoelektrische Me-
thoden, bei denen das Tier in einem kleinen Be-
halter lebt und beim Herumlaufen eine Licht-
schranke unterbricht, sind Beispiele. Hier be-
wir fiir die Registrierung der loko-
motorischen Aktivitdt von Hausfliegen die be-
reits in ersten Teil des Buches 2.1 erwahnte
Bildanalyse-Methode. Der Ort des Tieres im
Kafig wird bestimmt und festgestellt, ob es
nach einem bestimmten Beobachtungszeitraum
noch am gleichen Ort ist. Diese Messungen wer-
den beispielsweise alle 4 Minuten wiederholt
und fiir einige Tage fortgesetzt. Die Ergebnisse
konnen auf dem Bildschirm als ‘Aktogramm’
dargestellt und wahrend der Registrierung be-
obachtet werden. Sie werden ausserdem in einer
Datei fiir spatere Auswertungen gespeichert.

nutzen

Fiir die Registrierung der Laufaktivitdt von
Drosophila-Fliegen verwenden wir das im ers-
ten Teil des Buches beschriebene System (Sei-
te 30).

8.1.3.1 Aufbau und Ingangsetzen der
Registrieranlage

Am Beispiel der lokomotorischen Aktivitat von
Stubenfliegen soll der Aufbau der Registrieran-
lage gezeigt werden (Abbildung 8.4).

In den Boden einer Petrischale mit 10 cm
Durchmesser wird ein Loch (5 mm Durchmes-
ser) gebohrt, durch das die Fliege mit dem Kopf
voran ins Gefdss gebracht werden kann. In die
Offnung wird ein Docht aus einem Streifen Kii-
chenschwammtuch so hineingesteckt, dass er
Wasser aus einem Geféss ansaugt und die Flie-
ge am oberen Ende trinken kann. Am gegen-
iiberliegenden Rand der Petrischale wird ein
Stiick Wiirfelzucker mit Plastilin angeklebt.
Er dient der Fliege als Nahrung. Mehrere sol-
cher Kéfige werden auf eine Milchglasplatte ge-
stellt (Abbildung 8.5) und von unten mit ro-
tem Licht gleichméssig beleuchtet. Die gesam-

te Anlage befindet sich in der schon erwéhnten
Klimabox (Seite 116).

Petrischale
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Abbildung 8.5: Kéfig fiir Hausfliegen aus Petri-
schalen. Docht fiir Wasserversorgung und Zu-
cker zur Erndhrung.

Die Video-Kamera wird auf der Oberseite der
Klimabox montiert. Das Objektiv sitzt in ei-
nem Loch und sieht die in der Klimabox tiber
dem Rotlicht stehenden Petrischalen. Das Si-
gnalkabel wird am Video-Digitalisierer ange-
schlossen, der im Computer steckt. Fiir De-
tails siehe Engelmann (1998) und Engelmann
(1999).

Fiir den zeitlichen Abstand zwischen den ein-
zelnen Bildern kénnen wir zum Beispiel 4 Mi-
nuten wahlen, fiir die Laufzeit (Registrierdau-
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Abbildung 8.4: Registrieranlage fiir lokomotorische Aktivitat von Insekten mit Videokamera,
Digitalisierer und Computer. Die Kéfige befinden sich in einer Klimabox.

er) zum Beispiel 7 Tage.

8.1.3.2 Auswertung

Mit dem bereits im Teil I erwédhnten Auswerte-
programm konnen die Aktivitatsdaten als Ak-
togramm dargestellt (Abbildung 8.2) und die
Periodenléangen bestimmt werden (Seite 39).

8.1.4 Beispiele
schlige

und Versuchsvor-

Zur Rhythmik der lokomotorischen Aktivitat
werden Versuche an Stubenfliegen, Drosophila
und Goldhamstern vorgeschlagen.

8.1.4.1 Aktivitatsrhythmik von Stu-
benfliegen unter Konstantbe-
dingungen

Die Fliegen werden einzeln in den beschrie-
benen Gefdssen unter einem 12:12 stiindigen

Licht-Dunkel-Wechsel fiir 7 bis 10 Tage gehal-
ten. Danach werden sie fiir 7 bis 10 Tage im
roten Messlicht registriert. Unter den konstan-
ten Bedingungen findet weiterhin ein Wechsel
zwischen Aktivitdt und Ruhe statt. Er ist aber
nicht mehr genau 24 stiindig wie im 12:12 Stun-
den Licht-Dunkel-Wechsel, sondern etwas lan-
ger oder kiirzer (Abbildung 8.2, Helfrich et al.
(1985)).

Ein weiterer Versuchsvorschlag ware, die Tem-
peraturkompensation dieser ‘Freilaufrhythmik’
zu priifen. Unabhéngig von der (konstanten)
Umgebungstemperatur (verwenden Sie zwi-
schen 18 und 35° C) ist die Periodenlinge je-
weils fast gleich.

8.1.4.2 Laufaktivitdt von Mutanten von
Drosophila melanogaster

Es gibt eine Reihe von Mutanten von Dro-
sophila melanogaster, die sich in ihrer circa-
dianen Rhythmik unterscheiden. Am besten
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untersucht sind die per-Mutanten. Die Mu-
tation betrifft die Schliipfrhythmik und die
lokomotorische Aktivitdtsrhythmik. Im Ver-
héltnis zum Wildtyp hat per® eine kiirzere,
pert eine lingere und per® keine Rhythmik.
Als Versuch wird vorgeschlagen, die Laufak-
tivitdt der drei Mutanten mit der der Wild-
form zu vergleichen. Da die Drosophila-Fliegen
kleiner sind als die Hausfliegen, ist das
Bildanalyse-Registriersystem etwas problema-
tisch. Geeigneter ist es, ein speziell dafiir ent-
wickeltes Lichtschranken-Registriersystem zu
verwenden. Es wurde im ersten Teil des Buches
bereits beschrieben. Auch die Registrierbehél-
ter sind anders. Wir verwenden Plastikkiivet-
ten, wie sie fiir Spektralfotometer verwendet
werden. Abbildung 8.6 zeigt den Aufbau ei-
ner Registriereinheit fiir eine Fliege. Einzelne
Tiere werden in die mit einem kleinen Zucker-
stiick und Wasserdocht versehenen Kiivetten
gebracht. Sie werden zunéchst fiir einige Tage
im 12:12 stiindigen Licht-Dunkel-Wechsel bei
konstanter Temperatur (beispielsweise 22°C)
registriert. Danach wird die Aktivitat in kon-
stantem schwachen Rotlicht weiter gemessen.
Die Aktivitatsmuster und die Periodenlédngen
der einzelnen Tiere werden bestimmt und die
Mittelwerte berechnet.

Leuchtdiode
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<7 gl o
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Abbildung 8.6: Registrieren der Aktivitat
von Drosophila in Kiivette mit Infrarot-
Lichtschranke und Computersystem.

8.1.4.3 Laufaktivitit von Goldhams-
tern

Ménnliche Goldhamster werden einzeln in Ké&-
figen gehalten. Bei weiblichen Tieren ist die
Tagesrhythmik weniger gut zu registrieren, da
er vom Sexualzyklus tiberlagert wird. Wasser-
versorgung aus Flaschen mit Trinknippeln, als
Futter dienen Hamsterpellets?.

Zur Registrierung kann wieder ein Bildanalyse-
System verwendet werden. Wird der Hamster
in der Nédhe des Trinknippels, des Futterbehél-
ters oder im Laufrad entdeckt, konnen Trinken,
Fressen und Laufraddrehen getrennt registriert
werden.

Als Versuch kann gepriift werden, wie der circa-
diane Rhythmus von der Intensitét des (schwa-
chen!) Dauerlichtes abhéngt. . Dazu wird die
Periodenlénge und die Auspragung des Rhyth-
mus fiir die verschiedenen Lichtintensitéten
(zum Beispiel 0.1, 1, 10 Lux) bestimmt.

8.2 Populationsrhythmen

Wir registrieren den Schliipfrhythmus von
Drosophila pseudoobscura-Fliegen mit einem
Bildanalyse-System. Mit einem Auswertepro-
gramm werden die Rhythmen durch digita-
le Filterung analysiert. Versuchsvorschlage mit
Drosophila und Mutanten werden gemacht.

8.2.1 Einfiihrung

Mit dem Bildanalyse-System koénnen nicht nur
lokomotorische Aktivitdten von Tieren gemes-
sen werden, sondern auch der Schliipfrhythmus
von Drosophila-Fliegen. Es handelt sich dabei
um einen Populationsrhythmus, der nur an
einer grossen Zahl von Tieren zu beobachten
ist Winfree (1987). Denn das Schliipfen der

2

zum Beispiel von Fima Altromin
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Fliege aus dem Puparium (Puppenhiille) ist
fir die Einzelfliege ein einmaliger Vorgang. Das
auch dieser von einer circadianen Uhr gesteu-
ert wird, zeigt sich erst im Verhalten der Po-
pulation: Das Schliipfen aus dem Puparium er-
folgt nicht gleichméssig iiber den Tag verteilt,
sondern zu bestimmten Zeiten gehiuft. Im
12:12 stiindigen Licht-Dunkel-Wechsel schliip-
fen Drosophila pseudoobscura-Fliegen nur eini-
ge Stunden nach Beginn der Lichtperiode, und
im anschliessenden Dauerdunkel (oder Dauer-
rotlicht als physiologisches Dunkel) lduft diese
Schliipfrhythmik weiter.

8.2.2 Tiere, Anzucht, Haltung

Drosophila pseudoobscura konnen aus Genetik-
Instituten bezogen oder bei der Firma Phywe
gekauft werden. Die Heimat dieser Art sind tro-
ckene Gebiete im Siiden der USA. Drosophila
pseudoobscura wird in der gleichen Weise ange-
zogen wie Drosophila melanogaster (Seite 76).
Die Entwicklung dauert etwas linger (bei 20°C
21 Tage).

8.2.3 Registrierung der Schliipf-

rhythmik

Die Puppen werden mit einer speziell verin-
derten Pinzette (Abbildung 8.7)
Lécher mit 3 mm Durchmesser einer rechtecki-
gen Metallplatte gebracht. Auf der Unterseite
der Platte verhindert ein feines weisses Nylon-
netz, dass die Puppen herausfallen. Uber die
Lochplatte wird eine berusste Dia-Glasplatte (
50 * 50 mm) gelegt3. Vorher miissen die Glasp-
latten iiber Nacht lagern, damit toxische Stoffe
sich verfliichtigen kénnen.

einzeln in

Unter der Anordnung befindet sich rotes Si-

3Berussung mit einer Kerze. Billige Kerzen russen
oft besonders stark und sind hier vorzuziehen

cherheitslicht*. Sobald die Fliegen aus dem
Puparium schliipfen, versuchen sie, sich zu be-
freien. Dabei kratzen sie den Russ iiber ihrem
Loch vollig ab. Sie sterben sehr schnell und ver-
trocknen. Das Rotlicht kann nun durch dieses
Loch hindurchkommen (Abbildung 8.9). Eine
Videokamera ist tiber dem Klimakasten mon-
tiert. Ihr Objektiv ragt durch ein Loch und
sieht die Metallplatten mit den Puppen in dem
Kasten iiber dem Rotlicht. Mit dem Schliip-
fen nimmt die Zahl der hellen Flecken zu. Die
entsprechende Information wird stiindlich re-
gistriert und in einer Datei auf Diskette gespei-
chert (Abbildung 8.8). Die Daten