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Alle Schöpfung schwingt im Rei-
gen, Freude heißt ihr hohes Lied.
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ge, daß auch Freude euch durchdrin-
ge.
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Für den Leser

Du wirst dein Werk nicht vollenden,

aber du kannst nicht davon ablassen.1

Dieses Manuskript ist aus einer Reihe von Vor-
lesungen entstanden, die ich an der Universität
Tübingen gehalten habe. Sie sollten dem Hö-
rer zeigen, wie weit Rhythmen in biologischen
Systemen verbreitet sind, in welcher Vielfalt sie
vorkommen, wie interessant es ist, sich mit die-
sen Vorgängen zu beschäftigen, und wie wenig
wir noch über die Mechanismen wissen, die die-
se Rhythmen hervorbringen.

Da das Gebiet inzwischen sehr groß geworden
ist, kann nur eine Auswahl aus den vielen Be-
obachtungen, Untersuchungen und Schlußfol-
gerungen vorgestellt werden. Sie ist verständli-
cherweise sehr subjektiv. Ich habe versucht, die
einzelnen Kapitel so zusammenzustellen, daß
sie die Vielfalt der Themen wiederspiegelt, aber
auch einen gewissen roten Faden erkennen las-
sen.

Für einen Einzelnen ist es sehr schwierig, die
vielen Mosaiksteine so zusammenzufügen, daß
ein Gesamtbild entsteht, in dem der Wald noch
vor Bäumen gesehen wird. Andererseits sind
es die Bäume, die den Wald ausmachen. Und
wenn sie verschwommen gemalt werden, ist
auch der Wald diffus. Deshalb sind bestimm-
te markante Bäume herausgehoben worden,
die ausführlich beschrieben werden. Sie dienen
auch als Orientierungs- und Aussichtspunkte.

Viele interessante Themen und Untersuchungs-
objekte sind nicht oder nur knapp erwähnt.

1(Mischna, Sprüche der Väter II,16)

Deshalb möchte ich die Experten unter den Le-
sern bitten, hier einzusteigen und ihr Wissen
zur Verfügung zu stellen. Stellen Sie Bildmate-
rial oder Text zur Verfügung, geben Sie Buch-
titel, Review-Artikel und Adressen im Internet
an, auf die verwiesen werden kann (Ihre home-
page, Literaturstellen und mehr). Allen Lesern
wäre ich dankbar, wenn Sie mich auf Fehler
hinweisen, Kritik üben und Verbesserungsvor-
schläge machen würden.

Die Qualität des Buches läßt noch zu wün-
schen übrig. Einige Kapitel müßten überarbei-
tet oder auf einen neuen Stand gebracht oder
völlig neu geschrieben werden. Ich fürchte je-
doch, daß sich das noch einige Zeit hinziehen
wird. Da das Buch trotz vieler Mängel vielleicht
von Nutzen und Hilfe sein kann, habe ich mich
entschieden, es im Internet in der jetzigen Form
zur Verfügung zu stellen. Es wird später durch
verbesserte Versionen ersetzt werden. In einem

Beschwerde-Kasten weise ich auf Kapitel
oder Abschnitte hin, in denen Verbesse-
rungen besonders nötig sind oder Hilfe von
anderen erwünscht ist

Das Buch wurde Anfang 2002 zunächst in Eng-
lisch veröffentlicht, um auch international zu-
gänglich zu sein. Die Idee ist, dieses Werk im
Internet wachsen zu lassen und dann, wenn ei-
ne vernünftige Größe und Güte erreicht ist, ei-
ne ‘Compact Disk’ (oder vielleicht ein ande-
res Medium) herzustellen, die Text, Illustratio-
nen und kurze Filmstücke enthält. Sie kann im
Laufe der Zeit neu aufgelegt werden. Um die-
ses Gebiet der Rhythmen bei Organismen auch
bei jungen Leuten bekannt zu machen, damit
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sie sich dafür interessieren und sich vielleicht
auch intensiver damit beschäftigen, würde ei-
ne solche CD sicherlich einen guten Einstieg
bieten. Andere Arbeitsgruppen (zum Beispiel
Gerda und Günther Fleissner in Frankfurt) ar-
beiten ebenfalls an solchem Informationsmate-
rial. Meine EMail Adresse ist Engelmann@uni-
tuebingen.de.

Für Beobachtungen, Untersuchungen und
Experimente auf dem Gebiet der Chro-
nobiologie gibt es ein Buch Engelmann
(1999). Es steht im Internet zur Verfügung
(http://bioclox.bot.biologie.uni-tuebingen.de/
und unter TIBS des Zentrums für Datenver-
arbeitung der Universität Tübingen (Deutsch-
land)). Auf Themenkreise, die dort ausführlich
beschrieben sind, wird im vorliegenden Buch
verwiesen.



Einführung in das Thema

Rhythmen2 sind eine Eigenschaft aller komple-
xen Systeme. Ingenieure verbringen viel Zeit,
um zu verhindern, daß beispielsweise Moto-
ren schwingen und dadurch Gebäude oder Ka-
rosserien mitschwingen. Auch Brücken können
durch Winde oder durch den Verkehr zum
Schwingen kommen und dadurch Schaden er-
leiden. Deshalb war es früher verboten, daß
Soldaten im Gleichschritt über Brücken mar-
schierten, weil sie unter Umständen durch Re-
sonanz einstürzen konnten. Rhythmen in der
Wirtschaft sind weit verbeitet und Objekt
staatlicher und privater Spekulationen. E. R.
Dewey ist zum Millionär geworden, indem er
diese Rhythmen beobachtete und Aktien zu
den günstigsten Zeiten kaufte und verkaufte
Dewey and Dakin (1947) (oberer Teil der Ab-
bildung 1).

Wie man dabei vorgeht, ist sehr einfach und
wird am besten am Schweinezyklus illustriert:
Der Verkauf von Schweinen bringt gutes Geld.
Viele Bauern schaffen sich deshalb neu oder
mehr Schweine an. Eine Weile geht das gut,
bis der Markt gesättigt ist. Dann fallen die
Preise, bis es sich nicht mehr lohnt, Tiere zu
halten. Das Angebot auf dem Markt sinkt, die
Preise steigen und der Schweinezyklus beginnt
von neuem. Kluge Bauern verhalten sich anti-
zyklisch.

Ähnliche Interaktionen findet man bei Räuber-
und Beute- Populationen. Wenn viele Beute-
tiere in einem Gebiet leben, können sich die

2Rhythmen sind periodisch sich wiederholende Vor-
gänge. Physiker benutzen den Ausdruck Oszillationen.

Räuber gut bedienen und stärker als sonst ver-
mehren. Die angewachsene Räuberpopulation
dezimiert aber die Beute. Schließlich gibt es
nicht mehr genug Nahrung, die Räuber ver-
mehren sich weniger stark und die Beutepopu-
lation kann sich erholen. Zum Räuber-Beute-
Modell siehe Engelmann (1999).

Auch bei Organismen findet man zahlreiche
Rhythmen. Das ist nicht verwunderlich, da
diese ja auch komplizierte Systeme sind und
deshalb zum Schwingen neigen. Wir finden
Schwingungen im Stoffwechsel, in physiolo-
gischen Abläufen, bei der Fortpflanzung, im
Verhalten. Manche dieser Schwingungen sind
schädlich und die Lebewesen versuchen, sie zu
unterbinden. In vielen Fällen haben sich aber
die Organismen Rhythmen zu Nutze gemacht.
Chemische Reaktionen oder physiologische Ab-
läufe können für den Organismus oft günsti-
ger sein, wenn sie rhythmisch erfolgen. Das
gilt besonders für solche Vorgänge, die von
rhythmischen Umweltbedingungen abhängen:
Die Photosynthese kann nur im Licht ablaufen.
Die Stickstoff-Fixierung mancher Cyanobakte-
rien verläuft dagegen im Dunkeln, weil das En-
zym dieser Reaktion durch Sauerstoff gehemmt
wird. Bei der Photosynthese entsteht bekannt-
lich Sauerstoff. Deshalb sorgt ein Tagesrhyth-
mus dafür, daß Photosynthese und Stickstoff
-Fixierung zeitlich getrennt ablaufen (siehe Sei-
te 131).3

3Bei bestimmten Cyanobakterien werden allerdings
diese nicht miteinander verträglichen Vorgänge räum-
lich voneinander getrennt: Die Stickstoff-Fixierung fin-
det in Heterozysten statt.
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Abbildung 1: Beispiele für Schwingungen. Oben: Neun-Jahres-Rhythmus der Großhandelspreise,
prozentuale Abweichungen vom gleitenden dreijährigen Mittel von 1830 bis 1940 (nach Dewey
and Dakin (1947)). Unten: Oszillationen in Populationen von Räubern und Beutetieren, Mo-
dellrechnung, Zahl der Tiere in der Beute- und Räuberpopulation in Abhängigkeit von der Zeit
(Jahre). Nach Wedekind and Wöhrmann (1983). 001/oszillation
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Abbildung 2: Beschreibung von Schwingungen: Ein Organismus mit einem endogenen (inneren)
Oszillator wird durch den Licht-Dunkel-Wechsel (LD) der Umwelt synchronisiert (im Beispiel
12 Stunden Licht und 12 Stunden Dunkelheit). Die Periodenlänge beträgt 24 Stunden. Danach
wird Dauerlicht (LL) angeboten. Nun zeigt der Organismus ‘Freilauf´ mit einer Periodenlänge,
die kürzer ist als 24 Stunden. Außerdem dämpft in diesem Fall der Rhythmus im Dauerlicht aus.
Phase φ ist ein Zeitpunkt auf der Kurve, Periodenlänge τ ist der Zeitraum zwischen entsprechen-
den Phasen wie zum Beispiel zwei aufeinander folgende Maxima der Schwingung, Amplitude A
wird allgemein benutzt, um den y-Wert eines Punktes auf der Kurve mit der Phases φ zu be-
zeichnen, aber auch, um den y-Wert des Maximums zu charakterisieren (eigentlich sollte dieser
Wert ‘Maximalamplitude´ heißen). Phasenbeziehung ψ ist der Zeitraum zwischen Maximum
und einem äußeren Ereignis wie zum Beispiel dem Wechsel zwischen Dunkelheit und Licht.
002/r-eigenschaften
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Es wird an Beispielen gezeigt, welche Eigen-
schaften Rhythmen haben und wie man einen
Rhythmus beschreibt und registriert. In Abbil-
dung 2 sind dazu die wichtigsten Begriffe Peri-
odenlänge τ , Phase φ, Amplitude A und Pha-
senbeziehung zu einem Licht-Dunkel-Wechsel
Ψ erklärt.

Das Spektrum der Rhythmen bei Organis-
men reicht von ultradianen Rhythmen im hoch-
frequenten Bereich (Millisekunden bis Stun-
den) über Tagesrhythmen (sogenannte circa-
diane Rhythmen), Gezeitenrhythmen, Monats-
und Vierzehntagesrhythmen, Jahresrhythmen,
bis hin zu noch längeren Rhythmen mit Pe-
rioden von mehreren Jahren. Zu letzteren ge-
hören oft die schon erwähnten Rhythmen zwi-
schen Populationen von Räubern und Beute-
tieren. Aber auch Entwicklungszyklen von Or-
ganismen (‘Er ist so alt, daß er den Bambus
zweimal blühen sah’, Asiatisches Sprichwort;
McClure (1966)) (Abbildung 3).

Mit rhythmischen Vorgängen bei Organismen,
ihren Ursachen und ihrer Bedeutung beschäf-
tigt sich die Chronobiologie. Sie erforscht die
(rhythmische) Zeitstruktur von Lebewesen, Po-
pulationen und Ökosystemen.
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Abbildung 3: Spektrum von Rhythmen bei Organismen (beachten Sie die unterschiedlichen
Zeitachsen): a: Als Beispiel für ultradiane Rhythmen das Feuern einer Nervenzelle, b: als Bei-
spiel für Tagesrhythmen die Tag- und Nachtstellung von Kleeblättern, c: als Beispiel für Gezei-
tenrhythmen die Schwimmaktivität eines Küstenfisches Lipophrys pholis (nach Gibson (1965)),
d: Als Beispiel für für einen Vierzehn-Tage-Rhythmus die Eiablage des Ährenfisches Leuresthes
tenuis (nach Walker (1949)), e: Als Beispiel für Monatsrhythmen das Abschnüren der Stolonen
des Polychäten Typosyllis prolifera (nach Franke (1986)), f: als Beispiel für Jahresrhythmen
die Veränderung des Körpergewichtes beim Erdhörnchen Spermophilus lateralis (nach Gwinner
(1986)), g: als Beispiel für einen noch längeren Rhythmus mit Perioden von mehreren Jahren
das Blühen des Bambus (Daten aus McClure (1966)). 003/spektrum-r
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Übersicht über dieses Buch

Zunächst werden wir Beispiele für Rhythmen
kennenlernen. Unter den ultradianen Rhyth-
men besprechen wir genauer einen chemi-
schen Oszillatore, den Glykolyse-Oszillator der
Hefe, das gravitrope Pendel, Transpirations-
rhythmen beim Hafer, die Seitenfiederbewe-
gung der Telegrafenpflanze, die Circumnutati-
on bei Pflanzen und den REM-Schlaf der Säu-
ger.

Die circadianen Uhren des Menschen steuern
Schlafen und Wachen, die Aktivität und die
Körpertemperatur und zahlreiche weitere Vor-
gänge im Körper. Das circadiane System kann
durch Schichtarbeit und Jetlag gestört werden.
Im Extremfall kann es zu Krankheiten kom-
men oder aber Krankheiten können das circa-
diane System beeinflussen. Damit befaßt sich
die Chronomedizin, Chronohygiene und Chro-
nopharmakologie.

Wie diese Rhythmen funktionieren und sich be-
einflussen lassen, kann besser an Tieren als am
Menschen untersucht werden. Unter den Säu-
gern haben sich dafür Hamster und Mäuse be-
währt. Ihre lokomotorische Aktivität und Kör-
pertemperatur läßt sich kontinuierlich messen.
Da beide Vorgänge circadian gesteuert werden,
eignen sie sich als ‘Zeiger’ des circadianen Me-
chanismus, so wie der Zeiger einer Uhr uns ver-
rät, daß hinter ihm ein Uhrwerk steckt. Wie
funktioniert dieses circadiane System? Besteht
es aus einem Zentraloszillator, der alle Zeiger
im Körper steuert? Oder sind es mehrere oder
gar viele Oszillatoren, die von einem Zentralos-
zillator kontrolliert werden? Wie interagieren
sie miteinander, wenn es mehrere Zentren gibt?

Wo sind diese Oszillatoren lokalisiert?

Bei Säugern wurde gefunden, daß ein solches
Zentrum im suprachiasmatischen Kern (SCN )
des Hypothalamus im Gehirn lokalisiert ist.
Auch die Zirbeldrüse (Pinealorgan), und ein
Hormon dieser Drüse, das Melatonin, spielen
eine wichtige Rolle. Durch das Pinealorgan und
Melatonin wird die Information ‘Dunkelheit’
übermittelt. Sie kann photoperiodische Reaktio-
nen steuern, mit denen viele Säuger der ge-
mäßigten und höheren Breitengrade sich an
die Änderungen der Jahreszeiten anpassen. Der
Licht-Dunkel-Wechsel synchronisiert das circa-
diane System. Aufgenommen wird das Licht
über die Retina des Auges, möglicherweise aber
auch über andere Photorezeptoren.

Circadiane Rhythmen gibt es nicht nur beim
Menschen und anderen Säugern, sondern im ge-
samten Organismenreich.

Auch Einzeller haben solche Uhren, wie zum
Beispiel die marine Panzeralge Gonyaulax. Die-
se einzellige Alge zeigt ein schwaches Glim-
men, das oft in der Nacht an der Oberfläche
der Ozeane beobachtet werden kann. Wie die
Biolumineszenz zustande kommt und rhyth-
misch kontrolliert wird, ist recht gut unter-
sucht worden. Neben diesem Biolumineszenz-
rhythmus gibt es bei Gonyaulax auch einen
Zellteilungsrhythmus und einen Aggregations-
rhythmus. Weitere Tagesrhythmen sind bei der
einzelligen Schirmalge Acetabularia gefunden
worden. Sogar Prokaryonten besitzen einen Ta-
gesrhythmus. Er kontrolliert unter anderem
die Photosynthese und Stickstoff-Fixierung bei
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Cyanobakterien.

Bei höheren Pflanzen sind vor allem Tages-
rhythmen der Photosynthese und Transpira-
tion, der Blattbewegung, der Teilung und des
Wachstums studiert worden. Pflanzen tro-
ckener Standorte benutzen Tagesrhythmen, um
zu überleben. Sie können mit Hilfe des CAM-
Stoffwechsels nachts Kohlensäure fixieren und
deshalb ihre Spaltöffnungen am heißen Tag ge-
schlossen halten. Die Aktivität eines Schlüs-
selenzyms des CAM-Stoffwechsels, die PEP-
Carboxylase, wird tagesperiodisch moduliert.

Eine dieser CAM-Pflanzen ist Kalanchoe bloss-
feldiana. Ihre Blüten öffnen und schließen sich
tagesperiodisch. Der Mechanismus ist einfa-
cher als bei durch Gelenke gesteuerten Blatt-
Bewegungen. Der Rhythmus der Kalanchoe-
Blüten wurde intensiv untersucht und einige
Ergebnisse werden vorgestellt.

Viele Blütenpflanzen öffnen und schließen ih-
re Blüten tagesperiodisch und/oder strömen zu
bestimmten Zeiten Düfte aus, die Insekten, Vö-
gel oder Fledermäuse anlocken. Damit wird die
Befruchtung gesichert und Selbstbefruchtung
vermieden. Sowohl die Pflanzen als auch die
Befruchter benutzen dabei auch zeitliche An-
passungen. Auch die Insekten, die solche Pflan-
zen befruchten, sind mit Tagesrhythmen ausge-
stattet. Sie helfen ihnen bei der Orientierung in
Zeit und Raum. Der Zeitsinn der Bienen und
die Sonnenkompaßorientierung gehören dazu.

Beispiele für Gezeitenrhythmen stammen vor
allem aus dem Küstenbereich der Meere. Bei
Organismen dieser Biotope gibt es auch Uhren,
die ‘nach dem Mond gehen’. Es handelt sich
um Monatsrhythmen (Periodenlängen von 28
Tagen) und Zweiwochen-Rhythmen (Perioden-
längen von 14 Tagen).

Jahresrhythmen sind bei den Lebewesen weit
verbreitet. Sie können auch auftreten, wenn die
Organismen unter Bedingungen gehalten wer-
den, die keine zeitlichen Änderungen der Um-

welt mehr enthalten. Solche Jahresrhythmen
kommen bei Samen der Pflanzen vor, bei Insek-
ten, bei Schnecken. Sie sind sogar bei einer ein-
zelligen Alge beobachtet worden Vor allem aber
sind sie bei Vögeln gut untersucht und stehen
in enger Beziehung zum Vogelzug. Bei Säugern
werden Fortpflanzung und Winterschlaf durch
einen Jahresrhythmus kontrolliert. Selbst beim
Menschen scheint es noch Vorgänge zu geben,
die jahresperiodisch beeinflußt werden. Die Be-
deutung der Jahresrhythmen wird beleuchtet.

Diese Jahresuhr wird photoperiodisch auf die
Jahreszeit eingestellt. Sie muß ja, wenn sie en-
dogen läuft (also auf einem inneren Oszillator
beruht) mit der Außenwelt synchronisiert wer-
den. Dazu wird von den Organismen die Ta-
geslänge gemessen, die sich im Laufe des Jah-
res gesetzmäßig ändert. Sie ist vor allem in
den Äquator-ferneren Gebieten der verläßlichs-
te Zeitgeber des Jahres. Die Photoperiode be-
stimmt, ob Knollen und Zwiebeln gebildet wer-
den, ob Pflanzen sukkulent werden, Samen in
einen Ruhezustand übergehen oder zu keimen
beginnen, Pflanzen zu blühen beginnen, Insek-
ten in ein Ruhestadium eintreten, Vögel und
Säuger sich fortpflanzen.

In einem weiteren Kapitel beschäftigen wir uns
mit den Uhren von Drosophila: Ihren Zeigern,
ihrer Lokalisation und dem Mechanismus der
Steuerung. Hier wurde in den letzten Jahren
der Mechanismus des circadianen Systems auch
molekularbiologisch intensiv untersucht.

An den Augennerven bestimmter Meeresschne-
cken können auch im isolierten Zustand circa-
diane Aktionspotentiale abgeleitet werden. Die
dafür verantwortlichen Oszillatoren liegen in
basalen Zellen der Augen.

Von Pilzrhythmen und Korallenuhren wird
im darauf folgenden Abschnitt berichtet. Der
Brotschimmel Neurospora bildet Sporen nur zu
bestimmten Tageszeiten. Es handelt sich um
einen circadianen Rhythmus, der auch mole-
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kularbiologisch untersucht wurde. Schichtenbil-
dungen gibt es bei Korallen. An fossilen Koral-
lenfüßen (‘Epithok’) läßt sich zeigen, daß die
Tage in früheren Erdepochen kürzer waren und
deshalb ein Jahr mehr als 365 Tage hatte.

Welche Bedeutung und selektiven Vorteile ha-
ben alle diese Rhythmen für die Organismen
und ihre Evolution? Das wird in einem weite-
ren Kapitel besprochen. Wie sich dieses Gebiet
weiter entwickeln mag, welche Brennpunkte der
Forschung es gibt, wird ebenfalls angesprochen.

Schließlich gibt es eine Sammlung von Spezi-
althemen im Kapitel 20, die bestimmte Dinge
vertiefen oder illustrieren (noch unvollständig
oder nur geplant: Hier ist Ihr Beitrag beson-
ders erwünscht).

In dieser Einführung in die Chronobiologie
wird auch an den verschiedenen Stellen auf
Versuche hingewiesen, die in Praktika durch-
geführt werden können und die in einem
Praktikumsbuch (Engelmann (1999) unter
http://bioclox.bot.biologie.uni-tuebingen.de/)
beschrieben sind.
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Kapitel 1

Ultradiane Rhythmen

Ultradiane Rhythmen sind periodische
Vorgänge im Minuten- bis Stunden-
bereich und unter Organismen weit
verbreitet. Aber auch chemische
Reaktionen können oszillieren, wie
am Belousov-Zhabotinsky-Oszillator
demonstriert wird. Neben zeitlichen
Schwingungen finden sich hier auch
räumliche Wellenmuster chemischer
Aktivitäten. Bei Hefe läßt sich eine
ultradiane Schwingung der NADH-
Fluoreszenz demonstrieren. Sie
beruht auf oszillierenden Vorgängen
während der Glykolyse und kommt
durch Rückkopplungen zwischen ein-
zelnen Reaktionsschritten zustande.
Sonnenblumenkeimlinge und andere
Pflanzen zeigen nach Schwerkraftrei-
zung gravitrope Pendelbewegungen.
Die betreffenden Hypokotyle, Stengel
oder Stiele pendeln unter geeigneten
Bedingungen in der Ebene, in der sie
durch die Schwerkraft gereizt wurden.
Circumnutationen sind beim Wach-
sen von Pflanzen oft zu beobachten:
Die Spitzen der Keimlinge wachsen
nicht einfach nach oben, sondern
machen beim Strecken kreisförmige
oder elliptische Bewegungen. Wir
werden die Vorgänge am Hypokotyl
von Arabidopsis thaliana genauer
kennenlernen.

Auch die Transpiration von Grä-
sern über die Spaltöffnungen kann
rhythmisch verlaufen. Sowohl die
Wasserabgabe über die Blätter als
auch die Wasseraufnahme über die
Wurzeln erfolgt rhythmisch.
An der Telegrafenpflanze Desmodi-
um gyrans zeigen die Seitenfieder
schnelle Auf- und Ab- oder Drehbe-
wegungen, die auf Turgoränderungen
in speziellen Gelenken basieren.
Schließlich wird der REM-Schlaf
der Säuger als weiteres Beispiel für
ultradiane Rhythmen vorgestellt.

1.1 Chemische Oszillatoren

Zwar gehören chemische Oszillatoren streng
genommen nicht zum Thema des Buches
(‘Rhythmen des Lebens’), aber sie demonstrie-
ren auf eindrückliche Art, wie auch relativ ein-
fache chemische Systeme oszillierend reagieren
können. Deshalb soll hier kurz auf eine dieser
chemischen Schwingungen eingegangen wer-
den, die Belusov-Zhabotinskii-Reaktion. Die
Reaktion wurde 1958 von Belousov (Belou-
sov (1958)) entdeckt und von Zhabotinskii und
Mitarbeitern (Zhabotinsky (1964)) näher un-
tersucht. Nach den Gesetzen der Thermody-
namik nimmt bei allen spontanen chemischen
Veränderungen in homogenen, abgeschlossenen
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Systemen die freie Enthalpie1 dieses Systems
ab. Demnach wären keine Oszillationen zu er-
warten. Bei bestimmten Bedingungen können
aber die Konzentrationen von Zwischenproduk-
ten um die erwarteten Werte im stationären
Zustand oszillieren (Abbildung 1.1). Dazu darf
die Reaktion noch nicht im Gleichgewicht sein.

0 40 80 120 160 200
Zeit

0

2

4

6

8

10

12

K
on

ze
nt

ra
tio

n

D004 | 16.4.2002

Abbildung 1.1: Verlauf einer chemischen
Schwingung in einem geschlossenenen System,
bevor das Gleichgewicht (horizontale gestri-
chelte Linie) erreicht ist (nach Degn (1972)).
Auf der y-Achse ist die Konzentration eines
Zwischenproduktes aufgetragen. 004/chem-osc

Die Reaktion besteht aus zwei Gesamtreaktio-
nen A und B, die sich wenig beeinflussen, da A
nur Ionen und Moleküle mit gepaarten Elektro-
nenspins (Singlets), B nur radikalische Reaktio-
nen aufweist. Ob A oder B dominiert, hängt
von der Konzentration des Br− ab. Bei ho-
her Konzentration dominiert A, bei niedriger
B. A verbraucht Br−; dadurch wird die Reak-
tion B induziert. B produziert Br−; dadurch
wird A induziert (Abbildung 1.2). Näheres sie-
he Field (1974), Winfree (1980). Die gleichen
chemischen Vorgänge sind für ein Wellenmus-
ter verantwortlich. Es entsteht, wenn man die

1eine thermodynamische Eigenschaft eines Systems,
die als H=U+PV (H Enthalpie, U interne Energie des
Systems, P Druck der Umgebung auf das System, V
Volumen des Systems) definiert ist

Lösungen in eine flache Schale gießt und un-
gestört stehen läßt. Allerdings spielt dabei die
Diffusion von Bromionen eine Rolle, weil nicht
gerührt wird (Abbildung 1.3).

Wie die meisten ultradianen Rhythmen hängt
auch bei diesem chemischen Oszillator die Pe-
riodenlänge stark von der Temperatur der Lö-
sung ab. Bei 100C höherer Temperatur ist die
Periode nur noch halb so lang.

Für Versuche zu chemischen Oszillatoren siehe
Engelmann (1999).

1.2 Glykolyse-Oszillator

Zellen können auf drei verschiedene Arten
Energie produzieren: durch Photosynthese,
durch Atmung und durch Glykolyse. Glyko-
lyse wird von Organismen betrieben, die oh-
ne Sauerstoff leben, wie Joghurt-Pilze, Bakte-
rien im Sauerkraut, parasitische Würmer, rote
Blutkörperchen, tauchende Vertebraten.

Bei der Glykolyse wird Glukose in Pyruvat um-
gewandelt. Dabei entsteht ATP als Energieträ-
ger. Neun verschiedene Enzyme sind bei dieser
Umwandlung beteiligt (Abbildung 1.4).

Duysens and Amesz (1957) fanden, daß die
Glykolyse der Hefe nicht immer gleichmäßig
abläuft, sondern unter bestimmten Bedingun-
gen auch rhythmisch. Das geschieht beim Ver-
gären von Glukose durch Hefe. Ohne Sauerstoff
entsteht Alkohol. Die biochemischen Vorgänge
der Glykolyse-Oszillationen der Hefe Saccharo-
myces sind gut untersucht. Wenn man die ver-
schiedenen enzymatischen Reaktionen als Glei-
chungen miteinander verknüpft, ergeben sich
Schwingungen in einzelnen Reaktionsschritten.
Schwingungen findet man tatsächlich auch im
Experiment, wenn man einer Suspension von
Hefezellen Glukose als Substrat zufügt (Betz
and Chance (1965)). Sie können am einfachs-
ten durch die Fluoreszenz der NADH gemes-
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Abbildung 1.2: Reaktionsschema der Belousov-Zhabotinsky-Reaktion mit den beiden Haupre-
aktionen A und B. A: Bromid und Bromat bilden mit der Malonsäure Brommalonsäure. Das
Ferroin ist zunächst durch dreiwertiges Eisen blau (Bromat oxidiert Fe2+ zu Fe3+). Wenn Bro-
mat verschwindet, wird Fe2+ gebildet. Das Ferroin wird rot. B: Brommalonat ist konzentriert
genug, um Fe3+ zu Fe2+ zu reduzieren. Es entsteht Essigsäure, CO2 (Gasblasen!) und Bromid,
welches Reaktion A hemmt. Dadurch wird die Bildung des Brommalonats unterbunden, die
Reaktion B hört auf. Nach Winfree (1980) 005/zhabotinsky-reaktion
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Abbildung 1.3: Belousov-Zhabotinsky-Reaktion als Wellenmuster in einer Petrischale. Zunächst
ist die Lösung rot. Durch eine Störung an einer Stelle werden Bromionen verbraucht, Bro-
mat oxidiert Fe2+ zu Fe3+ (blau). Bromionen gelangen durch Diffussion aus der Umgebung
in das oxidierte (blaue) Gebiet. Dadurch wird das bisher rote Gebiet zu einem blauen Ring.
Hat Brommalonat das Fe3+ reduziert (Bromionen entstehen), wird das Gebiet wieder rot. Die
Bilder geben die zeitliche Entwicklung wieder (Abstand 60 Sekunden). Nach Winfree (1980).
006/zhabotinsky-wellen
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Abbildung 1.4: Verlauf der Glykolyse bei Hefe und Rückkopplungen von Substraten auf die
Enzyme. Mit ~ sind die Stellen markiert, an denen Schwingungen entstehen. →: Fluß. gestri-
chelter Pfeil: Rückkopplungspfad. +: Aktivierung, -: Hemmung. HEX: Hexokinase, ATP: Ade-
nosintriphosphat, ADP: Adenosindiphosphat, PFK: Phosphofruktokinase, TPI: Triosephosphat-
Isomerase, GAPDH: Glycerinaldehydphosphat-Dehydrogenase, ph: Phosphat, PGK: Phospho-
glyzerokinase, ADH: Aldehyd-Dehydrogenase, NADP: Nicotinamid-Dinukleotid-Phosphat. Nach
Chance et al. (1967), Edmunds (1988). 007a/glykolyse
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sen werden (Abbildung 1.5). Je nach den Be-
dingungen beträgt die Periodenlänge zwischen
zwei und 70 Minuten. Sie ist stark von der Tem-
peratur abhängig. Um das Phänomen zu beob-
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Abbildung 1.5: Induktion der Glykolyse-
Oszillation bei einer Hefesuspension. Zum Zeit-
punkt 0 (blauer Pfeil) wurde die (‘ausgehun-
gerte’) Suspension mit Glukose versetzt. Das
stationäre Fließgleichgewicht wird nach einem
oszillatorischen Übergang erreicht. Die Fluores-
zenz der NADH wurde als Zeiger der Glykolyse
gemessen. Nach Antkowiak (1987). 008/glyko-
lyseosc

achten, wird eine Hefesuspension ausgehungert
(kein Zucker angeboten) und dann, wenn die
NADH Fluoreszenz konstant niedrig ist, Gluko-
se zugefügt, sodaß die Konzentration 100 mM
beträgt. Danach wird KCN zugegeben. Den
Zellen steht jetzt kein Sauerstoff mehr zur Ver-
fügung. Die nun ablaufende Glykolyse verläuft
bei 200C zyklisch mit einer Periodenlänge von
etwa einer Minute.

Die Schwingungen entstehen innerhalb eines
kritischen Bereichs der Flußrate, weil dann im
Reaktionsverlauf Rückkopplungen stattfinden
(Abbildung 1.4). Ziel der Glykolyse ist es, ATP
herzustellen. ADP steuert dabei die Aktivität
der Phosphofruktokinase (PFK), indem es an
einen spezifischen Rezeptor des Enzyms bindet.

Dadurch ändert sich die Form des Enzyms und
es arbeitet hundert mal schneller. Bei niedriger
ADP-Konzentration (also hohem ATP-Gehalt)
wird die Glykolyse gehemmt. Auf diese Weise
entstehen die Schwingungen.

Mit Sauerstoff-Pulsen läßt sich die Phase des
Glykolyse-Rhythmus verschieben. Wird der
Puls mit einer bestimmten Stärke in einer kriti-
schen Phase gegeben, verschwindet der Rhyth-
mus. Das spricht für einen Grenzzyklus mit nur
zwei Zustandsvariablen, mit denen das oszillie-
rende System beschrieben werden kann Win-
free (1972).

Die Glykolyse-Oszillationen sind auch in zell-
freien Extrakten zu beobachten Hess and Boi-
teux (1971).

Für die zeitliche Kontrolle und Koordination
von Stoffwechselvorgängen werden von Orga-
nismen auch ultradiane Uhren verwendet, die
wie circadiane Uhren Temperatur-kompensiert
ablaufen. Sie haben aber eine höhere Frequenz
und können nicht wie diese durch äußere Zeit-
geber im 24-h-Takt synchronisiert werden. Ein
Beispiel sind Paramecien. Wenn man die Bewe-
gung einzelner Pantoffeltierchen unter dem Mi-
kroskop beobachtet, findet man Zeitabschnitte,
in denen diese Einzeller längere Stücke mehr
oder weniger geradeaus schwimmen und nur
selten eine andere Richtung einschlagen. Nach
einer gewissen Zeit ändert sich das Schwimm-
muster. Jetzt werden nur kurze Stücke gerade-
aus zurückgelegt und häufig die Richtung ge-
wechselt. Dieser Verhaltenswechsel zeigt Peri-
oden von 45 Minuten. Die gleichen Perioden
ergeben sich auch bei höheren und niedrige-
ren Temperaturen. Dieser ultradiane Rhyth-
mus zeigt also wie der circadiane Rhythmus
eine Temperaturkompensation. Das deutet auf
eine Funktion als Uhr hin.

Ein weiteres Beispiel sind Hefekulturen: Sie be-
sitzen ultradiane Uhren, die sich in rhythmi-
schen Änderungen von Stoffwechselprodukten
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manifestieren. Die Sauerstoffkonzentration und
der intrazelluläre pH können als Zeiger die-
ser Uhr benutzt werden (Satroutdinov et al.
(1992), Murray et al. (2001)). Sie ähneln auch
circadianen Uhren in ihrer Reaktion auf neu-
roaktive Verbindungen, die als Antidepressiva
verwendet werden wie zum Beispiel Lithiumsal-
ze und Monoamin-Oxidase-Hemmstoffe (Salga-
do et al. (2002)).

In schnell wachsenden Zellen von Saccharomy-
ces pombe kontrolliert ebenfalls eine ultradia-
ne Uhr verschiedene Vorgänge. So teilen sich
die Zellen im 40 bis 44 Minuten-Takt (Abbil-
dung 1.6). Dieser Rhythmus ist Temperatur-
kompensiert und unabhängig von der Wachs-
tumsrate (Kippert and Lloyd (1996)). Er hält
mindestens 18 Stunden ohne Dämpfung an.
Das spricht für interzelluläre Kommunikation.
Mit der gleichen Periode schwankt die CO2 Bil-
dung bei gärenden (Abbildung 1.7) und auch
bei atmenden Kulturen, wie auch die O2 Auf-
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Abbildung 1.7: CO2 Bildung in einer gärenden
Saccharomyces pombe Kultur bei 300C nach 4
Temperatur-Zyklen von 30 Minuten 300 und
15 Minuten 260C (nicht dargestellt). Gemessen
wurde im 5 Minuten Abstand in drei verschie-
denen unabhängigen Experimenten. Die Daten
wurden gemittelt und geglättet. Nach Kippert
and Lloyd (1996). 010/sp-co2-r

nahme und die Ansäuerung des Kulturmedi-

ums. Wird die Zellteilung blockiert, laufen die
anderen drei Rhythmen weiter ab. Sie sind also
nicht eine direkte Folge des Zellteilungsrhyth-
mus. Eine ultradiane Uhr scheint also auch hier
eine allgemeine Kontrolle von Stoffwechselvor-
gängen auszuüben (Kippert and Lloyd (1996)).

Es gibt inzwischen eine ganze Reihe von Bei-
spielen für Temperaturkompensation ultradia-
ner Rhythmen (Übersicht Lloyd and Rossi
(1992), Murray et al. (2001)).

1.3 Circumnutation bei Pflan-
zen

Pflanzen reagieren sehr empfindlich auf die
Schwerkraft, um adäquat zu wachsen und sich
im Raum richtig zu orientieren (Gradmann
(1971), Johnsson (1971)). Wenn Pflanzen in
die Höhe wachsen, findet jedoch die Streckung
in der Regel nicht gleichzeitig über den Quer-
schnitt verteilt statt. Stattdessen wandert die
Wachstumszone über den Querschnitt. Das
führt, von oben betrachtet, zu kreisförmigen,
elliptischen oder pendelnden Bewegungen der
jeweiligen Organspitze. Von der Seite gesehen
beschreibt die Organspitze eine Helix. Bei Ran-
ken und Winden sind diese Circumnutationen
besonders ausgeprägt. Die Pflanzen suchen da-
mit nach einem Halt. Circumnutationen sind
weit verbreitet und bei windenden und nicht-
windenden Dicotyledonen, Monokotyledonen,
Gymnospermen und sogar bei Pilzen und Bak-
terien bekannt. Auch Wurzeln können Nutati-
onsbewegungen zeigen (‘root waving’ Samuels-
son et al. (1983)). Übersichten geben Baillaud
(1962a), Johnsson (1979), Brown (1993).

Circumnutationen sind immer mit Wachstum
korreliert. Unterhalb einer Wachstumsrate von
0.5 mm/h findet bei Periploca graeca keine
Circumnutation statt (Melin (1975)). Die Pe-
riodenlänge der Circumnutation ist von der
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Abbildung 1.6: Zellteilung in Saccharomyces pombe Kulturen. Sie wurden zunächst durch Tem-
peraturzyklen von 30 Minuten 330 (rote Balken auf x-Achse) und 15 Minuten 270 ((rote Striche
auf x-Achse) synchronisiert. Danach wurden die Kulturen in konstante Temperatur-Bedingungen
von 260, 300 und 340C überführt. Der Septum-Index wurde bestimmt als Prozentsatz der Zel-
len, die eine Querwand bilden. Die zugehörigen Zeitreihen-Analysen mit Maximum-Entropie-
Spektral-Analyse (MESA) sind rechts neben den Kurven dargestellt (Spektraldichte gegen Pe-
riodenlänge). Sie zeigen bei allen drei Temperaturen die gleiche Periodenlänge von etwas über
40 Minuten. Nach Kippert and Lloyd (1995). 009/s-pombe-zt
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Temperatur abhängig. Je nach Objekt liegt
sie in der Regel zwischen 15 Minuten und
5 h. Einige Arten besitzen Circumnutationen
mit verschiedenen Frequenzen (Sicyos, Passi-
flora: Gradmann (1922), Phaseolus: Heathco-
te (1966), Arabidopsis: Schuster and Engel-
mann (1997)). Die Auslenkungen sind bei Ara-
bidopsis nur Bruchteile von mm, bei Hoya car-
nosa dagegen bis zu 1.5 m. Es gibt je nach
Art und Schwingung spezifische Vorzugsrich-
tungen nach rechts oder links (‘Chiralität’).
Schwingungen mit verschiedenen Perioden kön-
nen sich überlagern.

Das Hypokotyl von weist ein ganzes Spek-
trum von Circumnutationen auf kurzperiodi-
schen und langperiodischen Nutationen. Die
zugrunde liegenden Mechanismen werden im
Kapitel 20, page 419 näher besprochen.

Das Wachstum des Hypokotyls von Arabidop-
sis thaliana steht ferner unter circadianer Kon-
trolle, wie sich unter konstanten Bedingun-
gen zeigt. Es gibt Zeitabschnitte mit geringem
Wachstum und solche mit starkem Wachstum.
Da ultradiane Circumnutationen nur während
des Wachstums auftreten, müssen sie notwendi-
gerweise durch den circadianen Rhythmus mo-
duliert werden. Bei Arabidopsis gibt es weite-
re Vorgänge, die circadian kontrolliert werden
(Millar (1999)).

Wachstum und Circumnutationen von Arabi-
dopsis thaliana (und anderen Pflanzen) können
mit Hilfe von Bildanalyse-Verfahren registriert
werden.

Zahlreiche andere Pflanzen zeigen Circumnu-
tationen. Gut untersucht sind zum Beispiel die
Pendelbewegungen von im Dunkeln gewachse-
nen Sonnenblumenkeimlingen.

1.4 Gravitropes Pendel

Sowohl die Fähigkeit von Pflanzen, sich wie-
der aufzurichten, wenn sie zum Beispiel durch
Sturm umgekippt wurden, als auch das Ran-
ken und Winden bei Pflanzen ist lange bekannt
(Mohl (1827)). Darwin and Darwin (1880) wie-
sen darauf hin, wie allgemein Circumnutatio-
nen auch bei nichtwindenden Pflanzen verbrei-
tet sind. Linné führte den Begriff Circumnuta-
tionen ein. Heute wird das gesamte Spektrum
der ungleichmäßigen Wachstumsbewegungen,
also kreisförmige, elliptische und pendelförmi-
ge, als Circumnutation bezeichnet (Israelsson
and Johnsson (1967)).

Werden Sonnenblumensamen im Dunklen oder
im Rotlicht (physiologisches Dunkel) zum Kei-
men gebracht und wartet man, bis das Hypo-
kotyl etwa 5 bis 6 cm lang ist, kann man durch
Kippen der Keimlinge um 900 für beispiels-
weise 30 Minuten eine gravitrope Pendelbewe-
gung induzieren (Engelmann (1999)). Bringt
man die Pflanzen wieder in die vertikale Stel-
lung, krümmt sich die Spitze auf Grund der
Reizung in die Gegenrichtung zur Schwerkraft.
Nach maximaler Krümmung setzt eine Gegen-
bewegung in die andere Richtung ein. Diese
Pendelbewegung hält einige Zeit an (Abbildung
1.8). Sie wird sogar stärker, wenn das Hypo-
kotyl sich in physiologischer Dunkelheit wei-
ter streckt. Schließlich kann der stark etiolierte
Stengel sogar umkippen.

1.4.1 Physiologie des Gravitropis-
mus

Neuere Zusammenfassungen zur Physiologie
des Gravitropismus finden sich bei Salisbury
and Ross (1991), Taiz and Zeiger (1998), Han-
gartner (1997). Es wird zwischen Ortho- (in der
Schwerkraftrichtung), Dia- (quer zur Schwer-
kraftachse), Plagio- (schräg nach unten) und
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Abbildung 1.8: Ein Sonnenblumenkeimling wird für 30 Minuten waagerecht gelegt (0) und dann
wieder aufgerichtet (1). Der Schwerkraftreiz (roter Pfeil nach unten) führt nach einer gewissen
Zeit zu einer Reaktion: Die Spitze des Keimlings krümmt sich (2) und noch stärker (3). In
diesem Zustand maximaler Krümmung fehlt aber das hormonelle Ungleichgewicht der beiden
Seiten. Ein neuer Schwerkraftreiz reizt das Hypokotyl erneut. Es krümmt sich jetzt nach der
Gegenseite (4), schießt über die Senkrechte hinaus (5) und krümmt sich zur anderen Seite
(6), bis erneut eine Schwerkraftreizung erfolgt (7) mit Gegenreaktion (8). Die Pfeile geben die
Krümmungsrichtungen an. Nach Engelmann and Johnsson (1998). E016q/pendel

Agravitropismus (gegen die Schwerkraft) un-
terschieden. Wurzeln wachsen in die Richtung
der Schwerkraft oder schräg zu ihr. Die Wurzel-
kappe perzipiert den Schwerkraftreiz. Sprosse
wachsen negativ gravitrop.

Pflanzenorgane können sehr empfindlich auf
Schwerkraft reagieren. Eine Reizdauer von 0.7
Sekunden genügt bereits (Sievers (1990)). Es
gibt verschiedene Hypothesen, um zu erklären,
wie die Schwerkraft zu einer physiologischen re-
aktion führt (Salisbury and Ross (1991), Taiz
and Zeiger (1998)). Nach der Statolithentheorie
sind spezifische Zellen, die Statozyten, für die
Perzeption des Schwerkraftreizes verantwort-
lich. Sie besitzen Amyloplasten mit Stärkekör-
nern oder Vesikel mit BaSO4 (Chara) (‘Sta-
tolithen´). Für die Theorie sprechen eine Rei-
he von Argumenten, die für diese Hypothese
sprechen (Sievers et al. (1996)). Ohne Stärke
sollte es keinen Gravitropismus geben können.

Jedoch zeigen auch stärkefreie Mutanten von
Arabidopsis thaliana noch Reaktionen (Caspar
and Pickard (1989)). Amyloplasten können je-
doch auch ohne Stärkekörner noch wirken (Kiss
et al. (1989)). Entscheidend ist dabei die Dich-
te. Sie beträgt für Stärke 1.3, gegenüber 1.0 von
Cytosol und Kern. Auch die Größe ist wich-
tig. Zu kleine und zu leichte Partikel zeigen
Brownsche Bewegung und eignen sich nicht als
Schwerkraft-Rezeptoren.

Eine Alternative zur Statolithentheorie wur-
de von Pickard and Ding (1993) vorgeschla-
gen. In diesem ‘Plasmalemma zentral kontrol-
lierten Modell´ sind Calcium-Kanäle, die durch
Zug-Kräfte aktiviert werden, um Zentren her-
um angeordnet, in denen Zytoskelett und Zell-
wand verbunden werden. Die Kanäle öffnen
sich als Reaktion auf Zugspannungen des Pro-
toplasten, des Zytoskeletts oder der Zellwand
an der Membran. Die Zugspannung wird durch
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die Schwerkraft induziert.

Der gravitrope Reiz muß nach der Perzep-
tion in ein Signal umgewandelt werden, um
zu einer differentiellen Wachstumsreaktion zu
führen. Eine laterale Umverteilung von Au-
xin durch die Schwerkraftreizung (Cholodny
(1926), Went (1926)) oder Änderungen in der
Empfindlichkeit auf Auxin (Salisbury et al.
(1988), Evans (1991)) könnten zu dieser Reak-
tion führen. Gravitrope Experiment an Koleop-
tilgn von Edel (2001) sprechen für ein anderes
Modell: Wird eine Koleoptile horizontal gelegt,
wird ein Faktor auf der unteren Seite abgege-
ben, der die Zellwände aufweicht, während die-
ser Faktor auf der oberen Seite von den zellen
zurückgehalten wird. Dadurch krümmt sich die
Koleptile nach oben.

Je nach positiver (zum Beispiel in denWurzeln)
oder negativer gravitropischer Reaktion (zum
Beispiel in den Sprossen) wächst die Unterseite
oder Oberseite des reagierenden Organs stär-
ker.

1.4.2 Messen der Bewegungen und
Analyse

Die Pendelbewegung läßt sich mit einem Bild-
analysesystem messen (Engelmann (1999)).
Während und nach der Registrierung kann
die Bewegung in einem Zeitdiagramm darge-
stellt werden (Abbildung 1.9). Mit Zeitreihen-
Analyseverfahren (siehe Abschnitt 20.23) kann
die Periodenlänge dieser Schwingung bestimmt
werden.

1.4.3 Exogen oder endogen?

Die Bewegung kann mit einem Rückkopplungs-
modell beschrieben werden (Johnsson in Johns-
son (1977) und Abbildung 1.10).

Um zu entscheiden, ob es sich um eine exo-
gene oder endogene Schwingung handelt, wur-
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Abbildung 1.9: Zeitlicher Verlauf des gravitro-
pen Pendels eines Sonnenblumenkeimlings, wie
er in Abbildung 1.8 dargestellt ist. Zur Zeit 0
wurde der Keimling einem Schwerkraftreiz aus-
gesetzt, indem der Topf für eine Stunde um
900 auf die Seite gelegt wurde. Nachdem das
Gefäss wieder in seine ursprüngliche Lage ge-
bracht war, wurden Pendel-artige Bewegungen
beobachtet. 016AX/pendel-plot

de ein Versuch durchgeführt, der in Abbildung
1.11 abgebildet ist (Johnsson in Engelmann
and Klemke (1983)). Das Ergebnis dieses Ex-
periments läßt vermuten, daß die Pendelbewe-
gung der Sonnenblumenkeimlinge tatsächlich
exogener Natur ist. Eine Auslenkung von der
Lotrechten führt zu einer gravitropen Reizung,
die das Hypokotyl auf der gravitrop gereizten
Seite wachsen läßt. Dadurch findet auf der Ge-
genseite eine neue gravitrope Reizung statt, die
nach einiger Zeit wieder zu einer Krümmung
des Hypokotyls in die andere Richtung führt.
So kommt die Pendelbewegung zustande.

Nun zeigten sich aber bei Versuchen unter sehr
geringen Schwerkräften in einer Raumfähre,
daß trotzdem noch Krümmungsreaktionen auf-
traten (Brown (1993)). Sie deuten auf einen en-
dogenen Oszillator hin, der zu ungleichem, aber
koordiniertem Wachstum führt. Solche Bewe-
gungen sind schon seit langem als Circumnuta-
tionen bekannt und im vorausgegangenen Ab-
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a(t)

a(t)bending
reaction

tropistic
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Abbildung 1.10: Rückkopplungsmodell des gravitropen Pendels. Ein Sollwert (‘senkrecht wach-
sen’ αref ) wird mit dem Ist-Wert α(t) verglichen. Wenn sich die beiden Werte unterscheiden,
entsteht ein Fehlersignal e(t). Es wird durch ein tropistisches System verstärkt und gewichtet
und zeitverzögert wieder mit dem Sollwert verglichen. Rechts ist der augenblickliche Winkel a(t)
erklärt als Abweichung von der Lotrechten. Nach Johnsson (1977). E017v/rkm

schnitt besprochen worden. Eine Re-Analyse
der Daten des Experiments im Weltraum zeig-
te, daß diese Bewegungen aus Oszillationen
mit verschiedenen Periodenlängen zusammen-
gesetzt sind (Bardal et al. (2001)).

1.5 Transpirationsrhythmen
beim Hafer

Wasser ist für alle Lebewesen extrem wich-
tig. Die Zellen und Gewebe haben einen ho-
hen Wassergehalt, und alle biochemischen Re-
aktionen verlaufen im wässrigen Milieu. Pflan-
zen in trockener Umwelt schützen sich des-
halb durch eine wasserundurchlässige Cuticu-
la gegen Wasserverlust. Andererseits brauchen
Pflanzen CO2 zur Synthese von Kohlenhydra-
ten.

Deshalb wurden im Laufe der Evolution Spal-
töffnungen ‘erfunden´. Sie können je nach den
äußeren und inneren Bedingungen den Wasser-
gehalt und den Luftaustausch aktiv regeln. Zu-
sätzlich spielen sie auch bei der Temperaturre-

gulation eine Rolle. Durch Verdunstungskälte
können zu hohe Temperaturen vermieden wer-
den. Ausserdem wird Transpiration benötigt,
um Minaeralstoffe während der Wasseraufnah-
me aus dem Boden aufzunehmen (obwohl das
nicht essentiell ist).

Die Transpiration ist also ein Vorgang, bei dem
die Stomata durch komplizierte Regelmecha-
nismen geöffnet und geschlossen werden (Ab-
bildung 1.12). Die Mechanik, Kontrolle und
Physiologie der Stomata-Bewegung sind gut
untersucht (siehe Lehrbücher der Pflanzenphy-
siologie wie zum Beispiel Salisbury and Ross
(1991)). Stomata öffnen sich, wenn Wasser auf-
genommen wird. Ursache dafür ist eine K+-
Akkumulation in den Schliesszellen. Ihr osmo-
tisches Potential wird dadurch negativer. Licht
bewirkt, das K+ in die Schliesszellen einströmt,
wodurch sich die Schliesszellen öffnen. Dun-
kelheit verursacht, dass sich die Schliesszel-
len schliessen. K+ wird von den benachbar-
ten Epidermiszellen geliefert. Es wird nicht ein-
fach hineingepumpt, sondern gegen H+ ausge-
tauscht. H+ stammt von organischen Säuren,
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Abbildung 1.11: Die gravitrope Pendelbewegung von Sonnenblumenkeimlingen wurde mit einer
Kompensationsmethode registriert. Eine Drahtschlaufe wird über die Schnecke eines Stufen-
motors und ein Zahnrad so bewegt, daß sie der Bewegungstendenz der Spitze entgegenwirkt.
Zwei Leuchtdioden registrieren die kleinste Abweichung von der Lotrechten und melden diese
über einen Komparator (Wheatstone-Brücke und Verstärker) an den Motor weiter. Dieser hält
über die Drahtschlaufe das Hypokotyl immer senkrecht. Ein Drehpotentiometer gibt die Dre-
hungen des Motors zur Kompensation der Bewegungstendenzen an einen Spannungsschreiber
weiter. Wenn die Pendelbewegung von einem endogenen Oszillator verursacht wird, müßte die
Tendenz des Keimlings, zu schwingen, mit dieser Methode meßbar sein. Die registrierte Kurve
zeigt aber keine Tendenzen zum Schwingen, wenn das Hypokotyl senkrecht gehalten wird. Also
ist die Pendelbewegung exogen verursacht. Nach Johnsson in Engelmann and Klemke (1983).
E018/nullmethode
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hauptsächlich Malonsäure. Stärke und andere
Kohlenhydrate in den Schiesszellen werden für
die Malatproduktion verwendet. Auch durch
zunehmende Konzentrationen organischer Säu-
ren wird das osmotische Potential stärker nega-
tiv (siehe Zeiger et al. (1987)).

Abscissinsäure wird bei Wasserstress (bei-
spielsweise der Wurzeln) produziert und
schliesst die Stomata, indem der Zellturgor er-
niedrigt wird.

Mindestens zwei Rückkopplungskreise kontrol-
lieren die Bewegung der Schliesszellen (sie-
he Abbildung 1.12). Wenn der CO2-Gehalt in
den Interzellularen des Blattgewebes und da-
mit auch in den Schliesszellen abnimmt, dringt
K+ ein und die Stomata öffnen sich. CO2 kann
eindiffundieren und für die Photosynthese be-
nutzt werden. Das ist der erste Rückkopplungs-
kreis. Der zweite Rückkopplungskreis zeigt sich
unter Wasserstress: ABA wird gebildet und die
Stomata schliessen sich. Auf diese Weise wird
die Pflanze gegen übermässigen Wasserverlust
geschützt. Beide Rückkopplungskreis interagie-
ren miteinander. So wird den Stomata die Auf-
gabe zugewiesen, der Pflanze in ihrem Dilemma
zwischen Verdursten und Verhungern beizuste-
hen (Raschke (1976)).

Es gibt verschiedene Stomata-Typen. In Ab-
bildung 1.13 ist der Gramineen-Typ beim Ha-
fer gezeigt. Er besteht aus zwei Schließzellen,
die Hantel-artig angeordnet sind und die Spal-
te je nach dem Schwellungsgrad öffnen oder
schließen. Um die Bewegung der verschiede-
nen Stomata zu sehen, gibt es Filme (zum Bei-
spiel Trolldenier (1967)). Viele Pflanzen zeigen
Rhythmen in ihrem Wasserregulationssystem.
Das äußert sich beispielsweise in einer peri-
odischen Wasserabgabe der Pflanzen über ihre
Spaltöffnungen (Transpiration). Es sind ultra-
diane und circadiane Transpirationsrhythmen
bekannt. Mit einer geigneten Vorrichtung las-
sen sich die Transpirationsrhythmen zum Bei-
spiel bei den Primärblättern des Hafers regis-

Abbildung 1.13: Spaltöffnung eines Haferblat-
tes mit hantelförmigen Schließzellen und nie-
renförmigen Nebenzellen. Spaltöffnung (Mitte)
geschlossen unter Bedingungen, bei denen die
Blasen-förmigen Enden geschrumpft sind und
deshalb die mit ihnen verbundenen stark ver-
dickten Zellwände sich berühren (links). Wenn
die Blasen-förmigen Enden schwellen, rücken
die verdickten Wände auseinander und die
Stomata öffnen sich (rechts). Nacheiner elek-
tronenmikroskopischen Aufnahme von Palevitz
(1981). 020/hafer-stomata
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Abbildung 1.12: Der obere Teil zeigt einen schematischen Querschnitt durch das Blattgewe-
be und die Wirkung des Lichtes auf den Gasaustausch. Der untere Teil zeigt, wie Umweltbe-
dingungen die CO2-Aufnahme, die Transpiration und die verschiedenen Rückkopplungskreise
beeinflussen. Die Öffnungsweite der Stomata und damit die Transpiration wird durch mehre-
re Faktoren über den Ionentransport in den Schließzellen geregelt: Durch Licht direkt (blaue
Wellenlängenbereiche) und über Chlorophyll (Chl) des Schwamm- und Pallisadenparenchyms
indirekt. Verschiedene Rückkopplungskreise beeinflussen die Stomata: Eine direkte hydropassi-
ve Rückkopplung RKhp vom Gewebewasser. Ferner eine hydroaktive Rückkopplung RKha, vom
Gewebewasser über einen Sensor des Wasserpotentials Ψ. Bei Wassermangel (niedriges Ψ) wird
Abscissinsäure (ABA) gebildet und wirkt auf den Ionentransport so, daß die Stomata sich schlie-
ßen. Schließlich gibt es noch eine photoaktive Rückkopplung RKha′ , die von einem CO2-Sensor
gesteuert wird. Nach xx. E019A/regel-trans
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Abbildung 1.14: Transpiration des Hafer-Primärblattes. Oben: Messapparatur. Haferkeimlinge
mit Wurzelwerk in Wassergefäß. Eine Pumpe leitet trockene Luft (trockenes Silikagel in Wasch-
flasche) durch einen Schwebekörper-Durchflußmesser über das Primärblatt in einer Küvette.
Die Luft feuchtet sich durch die Transpiration an und streicht an einem Feuchtesensor (ganz
rechts) vorbei. Dieser erzeugt eine Spannung, die vom Feuchtegrad abhängt. Sie kann mit ei-
nem Schreiber oder über einen Rechner aufgezeichnet werden. Unten: Verlauf der Transpiration.
Periodenlänge bei 270C etwa 30 Minuten. D021/transpir-messen
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Abbildung 1.15: Rückkopplungs-Modell der Transpirationsschwingungen nach Johnsson (1983):
Der normale Wasserzustandswert wird mit dem tatsächlichen Wasserzustand verglichen. Un-
terscheiden sich die beiden Werte, wird die Abweichung (‘Störgröße’) als Signal weitergeleitet
und führt je nach Vorzeichen zum Öffnen oder Schließen der Stomata. Dabei wird zunächst der
Wassergehalt der Nebenzellen und mit einiger Verzögerung der Wassergehalt der Schließzellen
verändert. Durch die Stomata wird die Transpiration bestimmt, die zusammen mit der Wasser-
aufnahme durch die Wurzeln den Wasserzustand in der Pflanze regelt. E022v/transpir-modell
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trieren (Abbildung 1.14). Die Schwingungen
können mit einem Rückkopplungsmodell be-
schrieben werden (Abbildung 1.15).

Um über die zugrundeliegenden Mechanismen
mehr zu erfahren, wurde versucht, durch Sub-
stanzen die Periodenlänge, also den Oszilla-
tor, zu beeinflussen. Theophyllin verlangsamt
den Rhythmus schon bei sehr geringen Konzen-
trationen. Auch schweres Wasser, Li+, Mg2+,
Ca2+ und La3+ verlangsamen den Rhythmus
(Brogardh and Johnsson (1974b), Brogardh
and Johnsson (1974a), Brogardh and Johnsson
(1975a)).

Die Wasseraufnahme der Wurzeln ist nicht für
den Transpirationsrhythmus verantwortlich, da
er auch bei Hafer mit abgeschnittenem Wurzel-
system auftritt. Es ist aber ein großer Wider-
stand nötig. Im Fall des Hafers kann er durch
eine Klemme erzeugt werden, mit der das Xy-
lem nach dem Abschneiden des Wurzelsystems
zusammengepreßt wird. Valinomycin bringt in
abgeschnittenen Haferblättern den Transpira-
tionsrhythmus wieder in Gang (Hellgren et al.
(1976)). Entweder geschieht das, weil der Wi-
derstand erhöht wird, oder weil die Substanz
die K+-Permeabilität erhöht.

Es gibt übrigens auch circadiane Transpira-
tionsrhythmen. Sie sind bisher erst bei we-
nigen Pflanzen beschrieben worden (Über-
sicht bei Barrs (1971), Hopmans (1971) and
Webb (1998), siehe Tabelle ??). Möglicherweise
sind diese aber weiter verbreitet, als bekannt.
Wir fanden solche Rhythmen bei Arabidopsis
und Tabak (unveröffentlicht, siehe auch Webb
(1998)).

1.6 Seitenfiederbewegung des
Automobile Desmodium

‘Die Natur wirkt nach ewigen,
notwendigen, dergestalt göttlichen
Gesetzen, ..... Man bedenke, wie eine
Naturerscheinung, die auf Verstand,
Vernunft, ja auch nur auf Willkür
deutet, uns Erstaunen, ja Entset-
zen bringt. ..... Noch höher steigt
jene Empfindung, der ich keinen
Namen geben will, bei Betrachtung
des Hedysarum gyrans2, das seine
Blättchen, ohne sichtlich äußere
Veranlassung, auf und nieder senkt
und mit sich selbst, wie mit unseren
Begriffen, zu spielen scheint. Denke
man sich einen Pisang3, dem diese
Gabe zugeteilt wäre, so daß er die
ungeheuren Blätterschirme für sich
selbst wechselweise niedersenkte und
aufhübe, jedermann, der es zum ers-
ten Male sähe, würde vor Entsetzen
zurücktreten.’
(Goethe (1968))

Die kreisenden Bewegungen der Seitenfieder-
blättchen von Desmodium gyrans (Fabaceae)
haben ihr den Namen ‘Indische Telegrafen-
pflanze’ eingebracht. In Indien, ihrer Heimat,
wird sie Bon Charal (‘forest churl’, Tanzen zum
Klatschen der Hände) genannt. Der französi-
sche Name ‘Automobile’ ist weniger poetisch,
aber genauso treffend.

Ein Blatt besteht aus einem größeren Endfieder
und zwei Seitenfiedern (eins oder beide können
auch fehlen). Während die Endfieder eine ta-
gesperiodische Bewegung zeigen (tags horizon-
tal, nachts nach unten hängend), bewegen sich
die Seitenfieder mit Perioden im Minutenbe-
reich rhythmisch auf und ab (Abbildung 1.16).

2früherer Name für Desmodium gyrans
3Banane
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Tabelle 1.1: Pflanzen mit circadianer Kontrolle der Transpiration
Pflanzenart bedingungen Period in Stunden Referenz

Arabidopsis thaliana LD und LL 24 bzw. 23 Engelmann and Johnsson (1998)
Arabidopsis thaliana LD und LL 24 Webb (1998)

Avena sative 26 Brogardh and Johnsson (1975b)
Arachis 26 Pallas et al. (1974)

DD Hennessey et al. (1993)
Oxyria digyna LL 24 Haapala (1967)

Phaseolus vulgaris DD,LL,DD 24,25.7, gedämpft Hopmans (1971)
Phaseolus vulgaris DD Holmes and Klein (1986)
Stellaria media LL 23 Haapala (1967)
Tamarix aphylla Hagemeyer and Waisel (1987)

Tradescantia virginiana LL,DD 23.1, gedämpft Martin and Meidner (1971)
Triticum aestivum Meidner and Mansfield (1965)

Meidner and Mansfield (1968)
Vicia faba LL 22 Stalfelt (1963)
Vicia faba DD 22 Gorton et al. (1989)

Xanthium pennsylvanicum DD 24 Mansfield and Heath (1961)
Zea mays Karve and Mishal (1966)
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desmodium-fieder-bewegung | D023 | 16.4.2002

Abbildung 1.16: Endfieder (oben) und Seitenfieder (darunter) von Desmodium gyrans und ihre
rhythmischen aufwärts- und abwärts-Bewegungen. Die obere Kurve gibt die circadiane Bewe-
gung des Endfieders wieder (Abszisse: Tage). Die untere Kurve zeigt die ultradiane Bewegung
eines Seitenfieders (Abszisse: Minuten). D023n/desmodium-fieder-bewegung
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Die Bewegungen beruhen auf Volumenände-
rungen von Motorzellen in speziellen Gelenken,
den Pulvini (Abbildung 1.16). Ihre Struktur
zeigt Abbildung 1.17. Ein zentraler Zylinder
enthält die Leit- und Stützelemente. Die Mo-
torzellen liegen außerhalb des zentralen Zylin-
ders.

Abbildung 1.17: Querschnitt (rechts) und
Längsschnitt (links) durch den Pulvinus eines
Seitenfieders von Desmodium gyrans. Von au-
ßen nach innen: Epidermis, Motorgewebe, Zen-
tralzylinder. Nach Engelmann and Antkowiak
(1998)). 024/anatomie-pulvinus-desmo

Würden die Leit- und Stützelemente außen lie-
gen, wie es normalerweise bei Stengeln und
Blattstielen der Fall ist, könnte sich das Ge-
webe nicht krümmen.

Das Krümmen und Aufrichten der Gelen-
ke beruht auf einem alternierenden Schrump-
fen und Schwellen der Motorzellen. In die-
sen Zellen sind Zellulose-Mikrifrobrillen ring-
förmig angeordnet. Dadurch können sich die
Motorzellen nur ausdehnen und verkürzen,
aber nicht dicker werden (Abbildung 1.18).
Elektrophysiologische Untersuchungen und Be-
handlungen mit Hemmstoffen haben zu folgen-
dem Modell der Längenänderungen in den Mo-
torzellen geführt (Abbildung 1.19):

shrinked

swollen

cellulose-microfibrills

Abbildung 1.18: Anordnung der Zellulose-
Mikrofibrillen in einer Motorzelle des Pulvinus
vom Seitenfieder von Desmodium gyrans. Oben
im geschrumpften, unten im geschwollenen Zu-
stand. Die Längsachse der Zelle entspricht
der Längsachse des Gelenkes. 025v/fibrillen-
pulvinus

Protonenpumpen im Plasmalemma pumpen
H+ nach außen. Dadurch entsteht im Cyto-
plasma der Zelle eine negative Ladung, die K+

in die Zelle fließen läßt. Durch einen H+/Cl−

Symport gelangt ferner Cl− in die Zelle. Die-
se osmotisch wirkenden Ionen lassen Wasser
einströmen: Die Zelle schwillt. Wenn die Zell-
wand durch das Schwellen einem bestimm-
ten Druck ausgesetzt ist, werden vermutlich
durch ‘stretch activated channels’ Spannungs-
abhängige Ca2+ Kanäle geöffnet. Cl− und K+

fließen aus, Wasser verläßt die Zelle und sie
schrumpfen. Dann wiederholt sich der Vor-
gang: Die Protonenpumpen hyperpolarisieren
die Zelle wieder. Der Rhythmus und seine Pe-
riode wird durch die Zeitkonstanten bestimmt,
die diesen Vorgängen zugrunde liegen. Bei hö-
herer Temperatur verkürzt sich die Periode der
Schwingungen.

Solche Rhythmen im Minutenbereich scheinen
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Abbildung 1.19: Modell des Schrumpfens und Schwellens von Motorzellen im Seitenfiedergelenk
von Desmodium gyrans. Links: Die Motorzelle schwillt (unteres Bild links), weil sie K+ und
Cl−aufnimmt und als Folge davon Wasser einströmt (treibende Kraft: Protonenpumpen, die
H+ nach außen abgeben und damit im Zellinneren ein negatives Membranpotential erzeugen).
Rechts: Die Motorzelle schrumpft, weil das Membranpotential zusammenbricht und dadurch
K+ und Cl− die Zelle verlassen. Als Folge davon strömt Wasser aus (unteres Bild rechts). Nach
Engelmann and Antkowiak (1998). E026B/desmodium-model
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bei Pflanzen weiter verbreitet zu sein als bisher
bekannt ist (Engelmann (1996)). Sie hängen
möglicherweise mit dem Wechsel der Pflanzen-
zelle zwischen einem Pump-Stadium und dem
Ausströmen von Ionen aus den Zellen zusam-
men (Gradmann and Buschmann (1996)).

1.7 REM-Schlaf der Säuger

Ein weiteres Beispiel für einen ultradianen
Rhythmus ist der REM-Schlaf der Säuger (und
Vögel). Er soll hier kurz besprochen werden. Im
nächsten Abschnitt (??) wird der Schlaf-Wach-
Rhythmus des Menschen ausführlicher behan-
delt. Eine gute und ausführliche Übersicht über
den Schlaf gibt es auf einer CD von A. Borbely
et al. (1999), Zürich.

Der Schlaf des Menschen wird durch verschie-
dene Schlafstadien strukturiert. Er besteht aus
unterschiedlich tiefen SWS-Stadien4 und aus
dem REM5-Schlaf. Beim Einschlafen dauert es
etwa 30 bis 45 Minuten, um vom Wachzu-
stand in das tiefste Stadium des SWS zu ge-
langen. Dann läuft der Prozeß umgekehrt ab:
vom tiefsten bis zum flachsten Stadium. Auch
das dauert etwa 30 bis 45 Minuten. Allerdings
wacht man dann noch nicht auf. Stattdessen
beginnt der REM-Schlaf. Dieser REM-Schlaf-
Zyklus wiederholt sich alle 90 bis 120 Minuten
im Schlaf und ist damit ein ultradianer Rhyth-
mus. Er ist möglicherweise ein Teil des ‘basic
rest activity cycle‘ (Kleitman (1963)).

Der REM-Schlaf wurde von Aserinsky and
Kleitman (1953) entdeckt, als sie den Schlaf
von Säuglingen untersuchten. Ihnen fielen in
bestimmten Stadien des Schlafes rollende Be-
wegungen des Augapfels unter den geschlosse-
nen Lidern auf. Beim Registrieren der Hirnströ-
me im EEG entdeckten sie dabei Regelmäßig-

4Slow Wave Sleep 1-4
5REM= rapid eye movements, siehe später

keiten, die in der Abbildung 1.20 dargestellt
sind.

Alle 60 min treten beim Säugling solche ‘ra-
schen Augenbewegungen’ auf. Beim Erwachse-
nen sind die Perioden länger. In diesem Schlaf-
stadium gibt es folgende Besonderheiten:

• Das EEG des Cortex ist weniger synchron
als im SWS, die Spannungen geringer, das
EEG Muster ähnelt dem des Wachzustan-
des.

• Das EEG des Hippocampus zeigt dage-
gen hochsynchronisierte Theta-Wellen (4-
10Hz). Solche Thetawellen gibt es auch im
Wachzustand, vor allem, wenn das EEG
des Neocortex maximal desynchronisiert
ist.

• Der Muskeltonus ist niedrig. Ausnahmen
sind die Muskeln der Augen, des Mittelohr
-Knöchelchens und der Atmung.

• Die Homöostase wird durch Hemmung der
sympathischen Aktivität aufgegeben. Die
Körpertempertur gleicht sich der Tempe-
ratur der Umgebung an.

• Es treten langsame, rollende und gelegent-
lich rasche Augenbewegungen auf (De-
ment and Kleitman (1957)). Sie werden
durch phasisch auftretende elektrische Ak-
tivitäten im Hirnstamm, Thalamus und
visuellen und auditorischen Cortex ge-
trieben, sogenannte PGO-spikes (pontin-
geniculat-occipital). Diese sind die Schritt-
macher für REM.

• Die Weckschwelle ist hoch (insofern ist der
REM-Schlaf der tiefste Schlaf), aber das
spontane Erwachen erfolgt leicht (insofern
ist der REM-Schlaf der flachste Schlaf).
74-95% der Schläfer erinnern sich an Träu-
me, während es im SWS-Schlaf nur 0-51%
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Abbildung 1.20: Elektroencephalogramm-Muster des Menschen in verschiedenen Schlafstadien
(1-4, REM-Schlaf) und im Wachzustand (linker Teil der Abbildung). Rechter Teil der Abbildung
zeigt die zeitliche Folge der SWS und REM Muster während des Schlafes. Nach Kelly (1991b).
D027n1/schlaf-eeg

sind (Definition der Träume bei den ver-
schiedenen Untersuchungen unterschied-
lich, daher die große Streuung).

• Im Laufe des Schlafes werden 4 bis 6
mal diese Wechsel zwischen SWS- und
REM-Schlaf durchlaufen. Dabei werden
die REM-Episoden länger und die Zwi-
schenräume zwischen ihnen kürzer. Der
REM-Schlaf macht bei jungen Erwachse-
nen etwa 25% des Schlafes aus, SWS 2 et-
wa die Hälfte. Die Stadien 3 und 4 treten
vor allem in der ersten Hälfte, die flacheren
Stadien und die längeren REM Stadien in
der zweiten Hälfte der Nacht auf. Daher
erwacht man in der Regel am Morgen.

Ein Räuber-Beute-Modell wurde von Hobson
and McCarley (1977) vorgeschlagen, das den
REM-Schlaf simuliert. Ausgänge der Hirnregi-
on FTG sollen stimulierend auf den Locus coe-
ruleus (Lc) und auf sich selbst wirken. Ace-
tylcholin dient dabei als Neurotransmitter. Lc

wiederum beeinflußt das FTG und hemmt sich
selbst durch Noradrenalin. Spätere Untersu-
chungen bezweifeln jedoch, daß dieses Modell
richtig ist (Siegel and McGinty (1977)).

Zur biologischen Bedeutung des REM-Schlafes
siehe Abschnitt 20.2 unter ‘Spezielle Themen´.

1.8 Ultradiane und circadiane
Rhythmen

Mögliche Zusammenhänge zwischen ultradia-
nen und circadianen Rhythmen wurden von
verschiedenen Autoren diskutiert (mehrere
Beiträge in Lloyd and Rossi (1992)). Nach
Dowse and Ringo (1992) werden circadiane
Rhythmen durch ultradiane Drosophila hervor-
gebracht. Andererseits wurde auch vorgeschla-
gen, daß circadiane Rhythmen mit unterschied-
licher Phasenbeziehung zueinander ultradiane
Rhythmen ergeben können. Werden die SCNs
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zerstört, verschwinden bei Hamstern sowohl ul-
tradiane als auch circadiane Rhythmen (Woll-
nik and Turek (1989)). Die Eigenschaften ultra-
dianer Rhythmen können sich während der On-
togenie ändern. Zum Beispiel kann die Periode
sich verlängern. Ultradiane Rhythmen sind gut
ausgeprägt, wenn auch der circadiane Rythmus
klar ist. Bei Vögeln scheinen ultradiane Rhyth-
men die soziale Synchronisation der Nestlinge
zu verstärken und die Tiere wachsen schneller.
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Kapitel 2

Rhythmen des Menschen

Hier sollen von den zahlreichen
circadianen Rhythmen des Menschen
der Schlaf-Wach-, Aktivitäts- und
Körpertemperatur-Rhythmus näher
besprochen werden. Dann soll kurz
auf Rhythmen im endokrinen System
eingegangen werden. Welche Modelle
eignen sich, diese Rhythmen zu
beschreiben? Wie ist das circadiane
System des Menschen organisiert und
wo sind die kontrollierenden Zentren
im Gehirn lokalisiert? Welche Rolle
spielen circadiane Rhythmen bei
Schichtarbeit und Jetlag? Schließlich
werden einige medizinische Aspekte
beleuchtet.

2.1 Einführung

In unserem Körper kommen viele Rhythmen
vor, von hochfrequenten im Stoffwechsel, im
Nervensystem, in hormonellen und exkretori-
schen Vorgängen bis zu sehr langsamen. Von
diesen sind circadiane Rhythmen am besten
untersucht (Rapp (1979)). Welche Eigenschaf-
ten haben sie? Wie interagieren sie mit ande-
ren circadianen, ultradianen und infradianen
Rhythmen? Wo sind die steuernden Zentren lo-
kalisiert? Wie werden sie auf den 24 Stunden
Tag synchronisiert? Welche Bedeutung haben
sie für den gesunden und kranken Menschen?

Damit beschäftigen wir uns in weiteren Ab-
schnitten.

Ultradiane Rhythmen hatten wir im voraus-
gegangenen Abschnitt kennengelernt. Als Bei-
spiel eines ultradianen Rhythmus beim Men-
schen wurde der REM-Schlaf vorgestellt. Infra-
diane Rhythmen haben Perioden, die länger als
Tagesrhythmen sind. Hierzu gehören Monats-
und Vierzehntagesrhythmen, Jahresrhythmen1

und Rhythmen mit noch längeren Perioden. In
den nächsten Abschnitten werden einige circa-
diane Rhythmen des Menschen vorgestellt.

2.2 Circadiane Rhythmen des
Menschen

Erwachsene sind etwa zwei Drittel eines Ta-
ges wach. Den Rest verbringen sie im Schlaf.
Auch wenn wir keine Uhren haben, ist das so.
Denn unsere Umwelt enthält viele Informatio-
nen über die Tageszeit: Licht und Dunkelheit,
Sonnenstand, Verkehrsgeräusche, das Verhal-
ten der Mitmenschen und Tiere. Aber auch oh-
ne diese ‘Zeitgeber’ bleibt dieser Rhythmus er-
halten. In Räumen, die von der Umwelt und

1Jahresrhythmen gibt es für die Konzeption, Mor-
talität, Selbstmordrate, die Zunahme an Länge und
Gewicht bei Kindern, OHCorticodteroide, Cortisol und
Testosteron (Aschoff (1981a), Roenneberg and Aschoff
(1990a), Roenneberg and Aschoff (1990b)).
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ihren Einflüssen völlig isoliert sind, in Höhlen,
in der Arktis oder Antarktis im Sommer (Dau-
erlicht) oder im Winter (Dauerdunkel) behält
man den üblichen Schlaf-Wach-Rhythmus bei.
Allerdings verschiebt sich der ‘subjektive’ Tag
gegen den objektiven 24-Stunden Tag, weil er
länger ist. Eine bestimmte Person, die in ei-
nem Isolierraum ohne Zeitgeber lebt, könnte
beispielsweise einen Eigentag von 25.3 Stun-
den haben: Jeden Tag geht sie (im Durch-
schnitt) 1.3 Stunden später schlafen und steht
entsprechend später auf. Nach zehn Tagen ist
ihr Rhythmus um 13 Stunden gegen die Außen-
welt verschoben (Abbildung 2.1). Der Schlaf-
Wach-Rhythmus des Menschen wird demnach
von einer inneren Uhr gesteuert. Sie ist circadi-
an (etwa 24-stündige Periodenlänge) und wird
normalerweise von den Zeitgebern der Umwelt
auf den 24-Stunden-Tag synchronisiert. Ohne
diese Zeitgeber läuft die innere Uhr frei.

Selbst unter normalen Umweltbedingungen
kann man gelegentlich bei einigen Menschen
Freilauf des Tagesrhythmus beobachten (siehe
Abbildung 2.2).2

Eionige Säuglinge zeigen ihn, bevor sie auf den
24-Stunden-Tag synchronisiert sind (linker Teil
der Abbildung 2.3). Zwar ist bei ihnen das
Schlaf-Wach-Muster nicht so klar wie bei Er-
wachsenen, weil ein etwa vierstündiger ultra-
dianer Rhythmus den Tagesrhythmus überla-
gert. Er läßt sich aber am Beispiel im linken
Teil der Abbildung bis zur 16ten Woche mit
25 stündiger Periodenlänge erkennen. Erst da-
nach synchronisiert der Rhythmus auf den 24-
Stunden-Tag. Das Beispiel auf der rechten Seite
der Abbildung zeigt an einem Indischen Klein-
kind, dass der Tagesrhythmus auch von der Ge-

2So berichtet Kokkoris et al. (1978) von einem 34
Jährigen, der 8 Jahre lang einen 24,8h Rhythmus seines
Schlaf-Wachens hatte. Er vermutet einen physiologi-
schen Defekt in der Regulation des circadianen Systems
oder im Synchronisations-Mechanismus. Wir ( Giedke
et al. (1983)) untersuchten einen Studenten, der eben-
falls trotz normaler Umwelt einen Freilauf zeigte.
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Abbildung 2.1: Schlaf-Wach-Rhythmus ei-
ner Versuchsperson in einem unterirdischen
Appartment ohne Zeitgeber. Die täglichen
Wachzeiten (rote Balken) und Schlafenszeiten
(schwarze Balken) sind für 32 Tage unterein-
ander aufgezeichnet, wobei aus Gründen der
Übersichtlichkeit drei aufeinander folgende Ta-
ge auf der x-Achse abgetragen sind. Es wur-
de aber jeweils nur eine Wach- und Schlafens-
zeit eingetragen. Nach Wever (1979). D028/cr-
bunker
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Abbildung 2.3: Links: Trink- (Punkte), Schlaf- (horizontale Striche) und Wachzeiten (helle Stel-
len) eines amerikanischen Kleinkindes in den ersten 26 Wochen nach der Geburt. Zwischen der
achten und siebzehnten Woche ist ein Freilauf mit einer Periodenlänge von etwa 25 Stunden
zu erkennen (schräge Linien). Von der neunzehnten bis einundzwanzigsten Woche ab ist das
Schlaf-Wach-Verhalten des Kindes auf den 24-Stunden-Tag synchronisiert (senkrechte Linien im
unteren Teil der Abbildung). Nach Kleitman and Engelmann (1953). Rechts: Schlaf- (horizon-
tale Striche) und Wachzeiten (helle Stellen) eines Süd-Indischen Kleinkindes in den ersten 184
Tagen nach der Geburt. Das Schlaf-Wach-Muster ist von Anfang an auf den 24-Stunden-Tag
synchronisiert. Daten von Marimuthu, Madurai, Tamil-Nadu, Indien. E030 und D030Da/baby-r
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Abbildung 2.2: Freilauf des Schlaf-
Wachrhythmus einer Person trotz normaler
Umweltbedingungen. Aufeinander folgende
Tage untereinander angeordnet, Tageszeit auf
der oberen x-Achse. Während der nicht mar-
kierten Zeiten war die Versuchsperson wach,
während der mit Balken angegebenen Zeiten
schlief sie. Man beachte die teilweise Synchro-
nisation zwischen dem 14. und 23. September.
Nach Giedke et al. (1983). E029/fr-normaltag

burt an synchronisiert sein kann. Siehe auch die
Spezialstudie ‘Ontogenie des circadianen Sys-
tems beim Menschen’ (20.3).

Auch bei Blinden kann man gelegentlich Frei-
lauf unter Normaltag-Bedingungen beobachten
(siehe Abschnitt 20.5).3

Neben dem Wechsel zwischen Schlaf und Wa-
chen wird auch die lokomotorische Aktivität,
die Körpertemperatur des Menschen, die Nah-
rungsaufnahme und viele andere Vorgänge im
Körper tagesrhythmisch gesteuert. Circadian
schwanken ausserdem cardiovaskuläre, respi-
ratorische, metabolische und gastrointestina-
le Vorgänge. Niere und die sie beeinflussen-
den Hormone, geistige Leistungen (Colquhoun
(1981)), das endokrine System und viele an-
dere Prozesse im Körper des Menschen wer-
den circadian kontrolliert (Minors and Wa-
terhouse (1981)). Bevor wir etwas über eini-
ge dieser Rhythmen hören, sollten jedoch erst
die charakteristischen Eigenschaften circadia-
ner Rhythmen erwähnt werden. Siehe dazu
auch Aschoff and Wever (1981), Minors and
Waterhouse (1981), Moore-Ede et al. (1982).

2.2.1 Eigenschaften circadianer
Rhythmen

Circadiane Rhythmen haben eine Reihe cha-
rakteristischer Eigenschaften:

1. Es sind selbsterregte Schwinger. Sie zeigen
deshalb auch unter Zeitgeber-freien Bedin-
gungen circadiane Rhythmen (‘Freilauf ’ ):
Ihre Periodenlänge ist in aller Regel etwas
kürzer oder länger als genau 24 Stunden
(siehe dazu 406).

2. Circadiane Rhythmen lassen sich synchro-
nisieren. Zeitgeber dafür sind vor allem

3Miles et al. (1977) untersuchte 50 Blinde. 20 von ih-
nen zeigten Störungen im Schlaf-Wach-Rhythmus, einer
einen Freilauf von 24.9h.
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der Licht-Dunkel-Wechsel des Tages, aber
auch tagesperiodische Temperaturunter-
schiede, elektromagnetische Felder. Beim
Menschen wirken auch soziale Zeitgeber
und Uhren synchronisierend.

3. Die Periodenlänge der circadianen Rhyth-
men wird kaum von der mittleren Umge-
bungstemperatur beeinflußt. Sie ist ‘tem-
peraturkompensiert’ (Bruce and Pittend-
righ (1956), siehe auch Abschnitt 18.5).4

4. Die Periodenlänge circadianer Rhythmen
kann von verschiedenen Faktoren und
Bedingungen beeinflußt werden. Beispie-
le beim Menschen: Lichtintensität, Licht-
modalität, elektromagnetische Felder, Ar-
beit, psychische Faktoren, sozialer Kon-
takt (Wever (1979), Moore-Ede et al.
(1982)).

5. Circadiane Rhythmen gibt es bereits bei
Einzellern, in Einzelzellen und bei Proka-
ryonten (siehe die Kapitel 4,5,6).

6. Circadiane Rhythmen sind genetisch pro-
grammiert. Das wurde schon von Dar-
win and Darwin (1880) gefordert und von
Bünning (1932) experimentell nachgewie-
sen. Heute wird diese Eigenschaft intensiv

4Es gibt aber auch Gebiete ohne Temperaturschwan-
kungen wie manche tropische Regionen oder tropi-
sche Meere. Tatsächlich ist die Periodenlänge tropischer
Pflanzen stärker von der Umgebungstemperatur abhän-
gig als die anderer Pflanzen. Phaseolus mungo zum Bei-
spiel hat bei 170C eine Periodenlänge von 32 Stun-
den ( Mayer (1966)). Bei Neurospora gibt es Mutan-
ten, bei denen die Temperaturkompensation des Koni-
dienrhythmus verloren gegangen ist ( Loros and Feld-
man (1986)). Die Temperaturkompensation ist dem-
nach nicht unbedingt eine essentielle Eigenschaft cir-
cadianer Mechanismen. Andererseits gibt es auch ul-
tradiane Rhythmen mit Temperaturkompensation (sie-
he Seite 17 und Lloyd and Rossi (1992)). Ferner kann
die Art der Temperaturkompensation auch von der
Stoffwechselsituation abhängen, wie bei Euglena ge-
zeigt wurde (Brinkmann (1973)).

benutzt, um den zugrundeliegenden Me-
chanismus mit genetischen Methoden und
Mutanten aufzuklären

2.2.2 Warum sind circadiane Rhyth-
men für den Menschen wich-
tig?

Circadiane Rhythmen helfen dem Menschen,
sich an die zeitliche Ordnung der Umwelt an-
zupassen.

Zum einen kann ein bestimmter Zeitpunkt
wichtig sein und durch das circadiane Sys-
tem aufgerufen oder erinnert werden. Mögli-
cherweise gehört die Alarmuhr des Menschen
(Kopfuhr) hierher: Manche Menschen können
sich vornehmen, zu bestimmten Zeiten in der
Nacht, zum Beispiel um 3 Uhr, aufzuwachen.
Das gelingt ihnen auch mit einer überraschend
hohen Präzision (Abbildung 2.4). Es ist bisher
nicht bekannt, ob die Kopfuhr die circadiane
Uhr benutzt. Der ‘Zeitsinn´ der Insekten ist ein
Beispiel aus dem Tierreich (siehe Seite 170).
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Abbildung 2.4: Manche Menschen besitzen ei-
ne Kopfuhr. Durch sie können sie zu Nacht-
zeiten ohne Wecker wach werden. Hier sind
vier Beispiele von Personen, die ihre Kopfuhr
sehr wirksam benutzen können. Nach Clauser
(1954). D010A1/kopfuhr
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Zum anderen werden metabolische und phy-
siologische Vorgänge, geistige Leistungen oder
Verhaltensweisen an die tagesperiodische (oder
auch an die monatliche oder jahresperiodische)
Umwelt angepaßt. Es entstehen Muster zeitli-
cher Ordnung, die den Stoffwechsel, physiologi-
sche Vorgänge, Entwicklung und Fortpflanzung
an die Umwelt anpassen. Bei photoperiodischen
Vorgängen (Thomas (1998)) wird ein circadia-
ner Rhythmus benutzt, um die Tageslänge zu
messen und damit die Jahreszeit zu bestimmen.
Photoperiodische Zeitmessung ist wiederum
der wichtigste Zeitgeber für Jahresrhythmen.
Ob beim Menschen auch photoperiodische Re-
aktionen ablaufen, ist unbekannt. Aber es gibt
Hinweise, daß beim Menschen Jahresrhythmen
existieren (Aschoff (1981a), Roenneberg and
Aschoff (1990a,b)). Auch für die Orientierung
von Tieren werden circadiane Rhythmen be-
nutzt, wie bei der Sonnenkompaß-Orientierung
(siehe Kapitel 10).

2.3 Schlaf-Wach Rhythmus
des Menschen.

Wir verbringen etwa ein Drittel des Tages
mit schlafen. Bei einem 60-Jährigen sind das
20 Jahre. Trotz seiner Bedeutung und trotz
zahlreicher Untersuchungen sind die physiolo-
gischen Grundlagen des Schlafes nur unzurei-
chend bekannt. Fragen wie ‘warum schlafen
wir?’ oder ‘was ist Schlaf?’ (siehe Spezialthe-
ma 20.7) sind deshalb schwer zu beantworten,
weil wir noch nicht genug über diese Grund-
lagen wissen. Es wird aber intensiv an diesen
Fragen gearbeitet (Nicolau et al. (2000)).

2.3.1 Warum schlafen wir?

Warum-Fragen sind in der Biologie als ei-
nem naturwissenschaftlichen Arbeitsgebiet et-
was verpönt: Sie implizieren eine Zweck (Te-

leonomie), den es in der Realität nicht gibt.
Jemand hat einmal gesagt

‘Mit der Teleonomie ist es wie mit ei-
ner Frau, die man sehr liebt, mit
der man sich aber in der Öffent-
lichkeit nicht sehen lassen kann´.

Schlaf ist aber essentiell. Sonst wäre er durch
Selektion eliminiert. Die meisten Säuger ver-
bringen einen grossen Teil ihres Lebens mit
Schlafen (Campbell and Tobler (1984)). Schla-
fentzug über längere Zeit ist schädlich oder gar
fatal (Everson et al. (1989)).

Warum wir schlafen ist eine sehr komplexe Fra-
ge (Nicolau et al. (2000)). Wahrscheinlich ent-
stand er im Laufe der Phyllogenie bei Säugern
und Vögeln im Zusammenhang mit der Evolu-
tion der Gehirne aus einem Vorderhirn zu ei-
nem mehrschichtigen Neocortex (Säuger) oder
neostriaten Hirn (Vögel). Es mußte mit zwei
verschiedenen Arten des Wachzustandes klar
kommen. Die ältere war für die diurnale Akti-
vität während der Lichtperiode verantwortlich.
Bei den Säugern wurde dieser ursprünglichere
Typ des Wachseins, der durch den Hirnstamm
kontrolliert wurde, unterdrückt (und blieb als
ein nichtaktiver Zustand im ‘slow wave sleep´
erhalten). Ein neuer Typ des Wachseins wur-
de auf den Cortex übertragen, nachdem die
Homeothermie erfunden war und eine nächtli-
che Lebensweise sich durchsetzte. Die nächtli-
che Ruhe der Poikilothermen ist möglicherwei-
se noch als REM (rapid eye movement) Schlaf
übrig geblieben. Die komplexe Struktur der
Säuger ist nach dieser Vorstellung also nur ein
Überbleibsel der Evolution. Corticale Kontrolle
des Wachzustandes ist die eigentliche Neuerung
der Säuger.

Eine Reihe von Vorschlägen wurde gemacht,
warum wir schlafen:
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• Schlaf ist die Folge des Wachens. Wenn
wir oder ein Tier eine gewisse Zeit des Ta-
ges aktiv waren, werden wir automatische
müde und schlafen ein. Das wurde experi-
mentell geprüft. Ratten hatten Zugang zu
Laufrädern, in denen sie normalerweise bis
zu sieben Kilometer pro Nacht liefen. Wur-
de ihnen der Zugang zu den Laufrädern
verwehrt, schliefen sie trotzdem wie sonst
auch. Die Aktivität während des Wach-
seins verursacht demnach nicht das Schla-
fen. Andererseits wird der Schlafbedarf er-
höht, wenn die Wachzeit länger ist.

• Im Schlaf wird weniger Energie gebraucht.
Schlaf könnte also nach dieser Vorstellung
den Energieverbrauch drosseln und damit
Erschöpfung vermeiden. Dagegen spricht
aber das im vorausgegangenen Punkt ge-
sagte.

• Schlaf dient der Erholung. Während des
Schlafes könnte das Zentralnervensystem
gewartet und repariert werden.

• Es wurde auch vorgeschlagen, dass wir
schlafen, um gefährlichen Situationen
während der Nacht zu entgehen, die durch
Dunkelheit, Kälte und Räuber entstehen
können.

• Schlafen wir, weil es Zeit dazu ist? Für
diesen Vorschlag spricht die Beobachtung,
daß am Morgen von einem kritischen Zeit-
punkt an die Müdigkeit wieder verschwin-
det, wenn wir in der Nacht nicht geschlafen
haben (Abbildung 2.5).

Müdigkeit schwankt tagesperiodisch. Das
spricht dafür, daß eine innere Uhr den Schlaf
kontrolliert. Wir werden darauf zurückkommen
(siehe Unterabschnitt 2.3.3).
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Abbildung 2.5: Circadianer Rythmus der Mü-
digkeit während eines Schlafentzuges. Fünf-
zehn Frauen wurden für 72 Stunden wach ge-
halten. Sie gaben alle drei Stunden an, wie
müde sie sich fühlten mit 100% als normaler
Müdigkeit. Durchschnittswerte. Nach Akers-
tedt and Fröberg (1977). D030B/ rhy-tiredness

2.3.2 Physiologie des Schlafes

Beschwerde-Kasten: Dieser Unterab-
schnitt muss überarbeitet werden. Neuere
Übersichtsartikel berücksichtigen

Schlaf wird untersucht, indem man elektrische
Potentiale vom Schädel (EEG) oder der Ober-
fläche des Cortex ableitet (ECoG). Die Si-
gnale werden ausgewertet und zeigen die ver-
schiedenen Frequenz-Komponenten (Hoofdak-
ker (1966)).

Die neurophysiologischen Grundlagen der EEG
Signale sind eingehend untersucht worden und
grosse Fortschritte wurden gemacht (Lopes
da Silva (1990), Steriade et al. (1991), Ste-
riade et al. (1993)). Die dominanten Fre-
quenzen des ‘slow-wave sleep´- EEG (langsa-
me Wellen und Spindel-Oszillationen) korre-
lieren gut mit Schwingungen thalamocortica-
ler Neuronen. Wenn das Hirn vom Wach- oder
REM-Zustand (desynchronisiert!) zum slow-
wave Schlaf übergeht (synchronisiert!), hyper-
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polarisieren die Membranpotentiale der tha-
lamocorticalen Neuronen. Ausserdem begin-
nen diese Neuronen in rhythischen Schüben
zu feuern. Calcium-Einströme und Kalium-
vermittelte Aktionspotentiale sind beteiligt.
Diese Vorgänge entsprechen den Beobachtun-
gen am EEG (Aeschbach and Borbely (1992)).

Neuere Experimente zeigten (Gallopin et al.
(2000)), daß eine bestimmte Gruppe von Zellen
im ventrolateralen präoptischen Kern (VLPO)
des präoptischen Gebiets eine Schlaf-fördernde
Funktion haben. Es ist eine homogene Gruppe
von Zellen, die durch monoaminerge und choli-
nerge Neuronen des Wachystems während der
Wachphase gehemmt werden. Sie sind also im
Wachzustand inaktiv. Zu Beginn des Schlafes
beginnen diese Neuronen ihre Feuer-Frequenz
unter dem Einfluss circadianer Eingänge von
der Retina und dem SCN und unter dem Ein-
fluss homöostatischer Faktoren (Körpertempe-
ratur) und Schlaf-fördernder Faktoren zu erhö-
hen. Die zunehmende Aktivität ihrer GABAer-
gen Neuronen hemmt die Wach-Zentren, auf
die sie projizieren. Dadurch werden sie von den
Wach-Zentren weniger gehemmt, sodass ihre
Aktivität weiter zunimmet. All das erleichtert
diesen Neuronen, den Schlaf zu fördern (siehe
Abbildung 2.6 und Gallopin et al. (2000)).

Weitere Zellgruppen mit ähnlichen Eigenschaf-
ten könnten in anderen Gebieten des basalen
Vorderhirns und der präoptischen Region vor-
handen sein. Aber retinale und SCN-Eingänge
finden sich nur im ventrolateralen präoptischen
Kern.

Die genetische und molekulare Kontrolle des
Schlafs der Säuger wird ebenfalls untersucht.
Man sucht dabei nach ‘Schlaf-Genen´ (Kolker
and Turek (1999)).

Abbildung 2.6: In einer bisher nicht bekannten
Weise stimuliert das circadiane System (cR)
und Schlaf-Substanzen (slS) des Körpers das
VLPO Gebiet. Dadurch werden Wachzentren
(WC) über GABAerg Neuronen (roter Pfeil
nach oben) gehemmt (-). Wachzentren indu-
zieren Wachheit über serotonerge (5HT), no-
radrenerge (NA) und cholinerge (ACh) Neuro-
nen (grüne Pfeile, +). Die Wachzentren hem-
men das VLPO Gebiet (rote Pfeile, -), wo-
durch die GABAergen Neuronen weiter ge-
hemmt werden. Nach Gallopin et al. (2000).
E030Cv/sleepmodel
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2.3.3 Circadiane Kontrolle des
Schlafs

Dass der Schlaf-Wach-Rhythmus des Menschen
und anderer Säuger von der circadianen Uhr
kontrolliert wird, zeigt sich unter Konstant-
Bedingungen ohne Zeitgeber. Der Schlaf-Wach-
Zyklus läuft dann weiter, aber die Periode ist
bei den meisten Menschen länger als 24 Stun-
den. Im Schnitt beträgt sie 25 Stunden (Be-
reich von 23 bis 28 Stunden). Daß ein circadia-
ner Oszillator den Schlaf kontrolliert, wird auch
durch den bergenzten Mitnahmebereich doku-
mentiert: Wenn wir versuchen, in einem nicht-
24-Stunden-Tag zu leben, schaffen wir das nur
innerhalb bestimmter Grenzen (Mitnahmebe-
reich ist 18.5-33.5 Stunden, siehe Seite 57).
SCN Läsionen beim Pinseläffchen zeigten, daß
Schlaf aktiv durch den SCN gefördert oder er-
leichtert wird. Zur circadianen Kontrolle des
Schlafes durch den SCN kommen noch homöo-
statische Prozesse (Edgar et al. (1993a)).

Der circadiane Oszillator kontrolliert auch die
lokomotorische Aktivität (Abbildung 2.1) und
andere Ereignisse. Es gibt aber eine Reihe von
Befunden, die dafür sprechen, daß das gesam-
te circadiane System nicht nur durch eine cir-
cadiane Uhr beeinflusst wird. Offenbar ist ein
Multioszillatorsystem am Werk, wie später dis-
kutiert wird (Unterabschnitt 3.4).

Für Literatur zur circadianen Kontrolle des
Schlafes und der zeitlichen Charakteristik siehe
Webb and Dube (1981).

2.3.4 Schlafstörungen and circadia-
ner Rhythmus

Schlafstörungen kommen häufig vor.5Sie sind
nicht nur störend, sondern auch gefährlich.

5Etwa 15% der Bevölkerung industrialisierter Län-
der klagen über chronische, 20% über gelegentliche
Schlafstörungen. In den Vereinigten Staten leiden etwa
29 bis 39% der über 18 Jahre alten Bewohner darunter

Narkolepsie ist ein Beispiel,6 Schlafwandeln ein
anderes. Krippentod (sudden infant death syn-
drome, SIDS) tritt ebenfalls im Schlaf auf.
Mehr Details über Schlafstörungen und ihre
Therapie in Eastman et al. (1995), Richardson
and Malin (1996), Czeisler and Dijk (1995) und
Kelly (1991a).

Schlafstörungen werden eingeteilt in

1. Einschlafen und Durchschlafen,

2. Schlaflosigkeit,

3. Hypersomnie (beispielsweise Narkolepsie,
Schlaf-Apnoe, idiopathische Hypersom-
nie),

4. Störungen des Schlaf-Wach-Musters und
Dysfunctionen des mit Schlaf verbundenen
Verhaltens (zum Beispiel, vor allem bei
Kindern, Albträume, Schlafwandeln, Bett-
nässen).

Wir werden uns auf Schlafstörungen beschrän-
ken, die mit dem circadianen System zu tun
haben.

Temporäre Schlaflosigkeit kommt oft vor, wenn
sich die Phasenbeziehung des Schlafes in Bezug
auf den Tag-Nacht-Rhythmus geändert hat.

(das entspricht 45 bis 60 Millionen Menschen). Davon
werden 8 bis 12 Millionen medizinisch behandelt. 4 bis 6
Millionen benutzen Schlafpillen. 1977 wurden etwa 25.6
Millionen Schlafpillen verschrieben. Weitere 30 Millio-
nen Pillen wurden ohne Verschreibung gekauft.

6plötzliche kurze Schlafattacken während des Wach-
seins. Sie sind mit einem niedrigen Muskeltonus (‘Ka-
taplexie´) verbunden und dauern gewöhnlich 10-20 Mi-
nuten. Typisch ist ein leerer Blick. Es handelt sich um
einen fragmentierten REM-Schlaf; Das EEG ist wie im
REM-Schlaf. Nach der Attacke fühlt sich die betroffe-
ne Person erfrischt. Routinearbeit wird fortgesetzt, ist
aber mit vielen Fehlern behaftet. Wegen der Atonie in
diesem Zustand kann es leicht zu Autounfällen kom-
men. In etwa 0.04 bis 0.09 % der Fälle vonNarkolepsie
fallen die betroffenen Personen in Koma.
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Diese Beziehung kann bei Schichtarbeitern (sie-
he Abschnitt 2.10) und bei Jet lag gestört sein
(siehe Abschnitt 2.11). Im Fall eines verzöger-
ten Schlafphasen-Syndroms ist das Einschlafen
gestört. Es kommt häufig bei Menschen vor,
die zum Abendtyp gehören. Sie haben keine
Probleme, wenn sie zum Beispiel zwischen 4
Uhr und 12 Uhr Uhr einschlafen. Ihr Schlaf ist
also nicht per se gestört. Er ist nur schlecht
an den Tag-Nacht-Rhythmus angepasst. In sol-
chen Fällen ist eine Therapie angebracht, bei
der der Rhythmus durch ‘reset´ wieder nor-
malisiert wird. Schlafstörungen vieler Schicht-
arbeiter könnten vermieden werden, wenn bes-
sere Schicht-Pläne verwendet würden, wie in
Abschnitt 2.10 gezeigt. Selbst das ‘normale´
Schlafmuster ist vielleicht nicht optimal.

Es gibt Hinweise, daß ein bimodaler Schlaf
(Siesta zusätzlich zum Nachtschlaf) natürlicher
ist (Abbildung 2.7, Wehr et al. (1993)) und er-
holsamer (Strogatz et al. (1987)). Er kommt
bei älteren Menschen häufiger vor (Carskadon
and Dement (1987)).

In einigen Fällen ist die Schlafenszeit einer Per-
son nicht mit dem 24 StundenTag synchroni-
siert. Stattdessen zeigen diese Menschen Frei-
lauf mit einer Periodenlänge, die der Geschwin-
digkeit ihrer circadianen Uhr entspricht. Sol-
che Personen haben Schlafschwierigkeiten wäh-
rend der Zeit, zu denen ihre aktive Phase mit
der Nachtzeit zusammenfällt (Kokkoris et al.
(1978)). Der Schlaf von Blinden ist aus dem
gleichen Grund oft gestört (siehe Abschnitt
20.5).

Schlafstörungen wurden in einer Reihe von
Geisteskrankheiten (Roth and Roehrs (2000))
wie Schizophrenie (Roschke and Aldenhoff
(1993), Dealberto (1992), Keshavan et al.
(1990)), Epilepsie (Shome (1996)) und endo-
gene Depressionen (Southmaid et al. (1991),
Roschke et al. (1994), Goldenberg (1993); siehe
auch Abschnitt 20.11) gefunden. Bei Narkolep-
tikern (Kahn et al. (2001)) ist das circadiane
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Abbildung 2.7: Schlaf einer jungen Frau un-
ter langen künstlichen Nächten mit 14 Stun-
den Dauer, oberer Teil, und unter 8 Stunden
(unten). Die schwarzen Balken zeigen den elek-
trophysiologisch erfassten Schlaf. Beachte das
bimodale Schlafmuster in der Zeit mit lan-
gen Nächten mit 3-5 Stunden Schlafschüben,
die durch 1-2 Stunden Wachsein unterbrochen
sind. Das war vielleicht einmal das normale
Schlafmuster vor der industriellen Revolution,
als die meisten Menschen von Sonnenuntergang
bis Sonnenaufgang schliefen. Nach Wehr et al.
(1993). D030D/ bimodal sleep
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System geändert, aber prinzipiell intakt. Unter
Schizophrenie leidende gehen früh zu Bett und
stehen früh auf. Manisch-Depressive gehen spät
zu Bett und stehen spät auf. Offenbar ist bei
Narkoleptikern der ultradiane Rhythmus nicht
normal (fragmentiert) und dehnt sich in die
Wachperiode aus (Reid et al. (1998)). Mit ei-
nem kurzen Schlaf während des Tages (Nicker-
chen) können narkoleptische Attacken norma-
lerweise vermieden werden (Naitoh (n.d.)).

2.3.5 Modelle des Schlaf-Wach Zy-
klus

Modelle werden benutzt, um komplizierte Sys-
teme vereinfacht darzustellen. Man kann sie
testen, indem man mit den Modellen Voraussa-
gen macht und diese dann experimentell testet.
Wenn die Voraussagen nicht gefunden werden,
muss das Modell geändert und erneut getestet
werden.

Das soll an Modellen des Schlaf-Wach-Zyklus
demonstriert werden: Um zu prüfen, ob ein Mo-
dell korrekt ist, werden experimentelle Ergeb-
nisse gesammelt und mit den Voraussagen ver-
glichen. So werden zum Beispiel die Schlafdau-
er als Funktion des Schlafbeginns, bimodaler
Schlafbeginn, eine 6-stündige verbotene Zone
des Aufwachens vor dem Körpertemperatur-
Minimum, das Auftreten eines singulären
Punktes als Tests benutzt (Jewett and Kronau-
er (1998)).

Die folgenden Modelle wurden speziell aufge-
stellt, um den Schlaf-Wach-Zyklus zu erklären:

• Das Zwei-Prozess-Modell der Schlafregu-
lation von Daan et al. (1984) (siehe auch
Daan and Beersma (1984)). Ein circa-
dianer Rhythmus C (Schlaf-unabhängig)
und ein homöostatischer Prozess S (Schlaf-
abhängig) interagiern miteinander. Eine
Schwelle H bestimmt dabei das Einschla-
fen und eine Schwelle L das Aufwachen

(siehe Abbildung 2.8). Das Modell wurde
an Ratten und Menschen getestet.

• Winfree (1983) erklärt die Abhängigkeit
der Schlafdauer vom Einschlafzeitpunkt
durch ein topologische Modell.

• Ein thermoregulatorisches Modell der
Schlafkontrolle beim Menschen wurde von
Nakao et al. (1999) beschrieben.

Andere Modelle werden später beschrieben
(siehe Seite 54).

2.4 Circadiane Kontrolle der
Körpertemperatur

Zur Kontrolle der Temperatur bei homöother-
men Tieren siehe Seite 428. Der Temperatur-
verlauf ist nicht konstant, sondern schwankt
tagesperiodisch. Dieser Rhythmus ist endogen,
also auch unter konstanten Bedingungen vor-
handen und unabhängig von den Aktivitäten
des Tieres (Abbildung 3.10). Er wird von einem
Oszillator bestimmt, der auch die Zusammen-
setzung des Urins, die Cortisonsekretion und
andere Vorgänge kontrolliert.

Die tagesperiodische Schwankung der Körper-
temperatur wurde bereits von De Gorter (1736)
beobachtet. Simpson and Galbraith (1906) be-
schrieben Temperatur-Zyklen eines Rhesusaf-
fen nicht nur im Licht-Dunkel-Wechsel, son-
dern auch im Dauerlicht. Damit war die endo-
gene Natur der Körpertemperaturschwankung
nachgewiesen (was bei anderen Körperfunktio-
nen schon viel früher bekannt war). Menaker
(1959) wies circadiane Schwankungen der Kör-
pertemperatur bei der Fledermaus nach. Ralph
and Menaker (1988) fanden eine Hamstermu-
tante, deren Körpertemperatur mit 20 statt
24 Stunden rhythmisch schwankte; in 5 Tagen
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Abbildung 2.8: Ein Zwei-Prozess-Modell der Schlafregulation: Ein circadianer Rhythmus (Pro-
zess c, Schlaf-unabhängig, blaue Kurve) und ein homöostatischer Prozess s (Schlaf-abhängig,
rote Kurve) interagieren miteinander. Eine Einschlaf-Schwelle (wenn die rote Kurve die blaue
berührt) und eine Schwelle fürs Aufwachen (die rote Kurve berührt eine Schwelle in ihrem un-
tersten Punkt) sind dabei wichtig. Das Modell wurde an Ratten und am Menschen gestestet.
Nach Daan et al. (1984), siehe auch Daan and Beersma (1984). D030En/twoprocess-modell-sleep
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Abbildung 2.9: Verlauf der Körpertemperatur des Menschen bei Synchronisation mit dem 24-
Stunden-Tag (erster Teil, ‘synchronisiert’) und im Freilauf (zweiter Teil, ‘freilaufend’). Obere
Leiste zeigt Wach- (hell) und Schlafzeiten (dunkel). Nach Aschoff (1981b). D031/ktr-mensch

durchliefen sie also 6 circadiane Zyklen. Zwi-
schen 1967 und 1990 sind etwa 2700 Publika-
tionen über circadiane Rhythmen der Körper-
temperatur erschienen, also über 100 pro Jahr.
Ein Artikel von Refinetti and Menaker (1991)
gibt eine Übersicht.

Die Wärmeproduktion trägt mit 25% zum
rhythmischen Schwanken der Körpertempera-
tur bei, die Wärmeabgabe (Haut, Blutzirku-
lation, schlecht isolierte Körperteile wie Ex-
tremitäten) mit 75% (die Werte sind von
der Außentemperatur abhängig). Die Wärme-
abgabe unterliegt besonders stark der circa-
dianen Regelung. Die Körpertemperatur- und
Hauttemperatur-Rhythmen unterscheiden sich
in ihrer zeitlichen Lage voneinander (siehe Ab-
bildung 2.10). Änderungen der Blutzirkulation
zur und von der Haut der Extremitäten, Unter-
schiede in den zentralen Sollwerteinstellungen
und wie empfindlich oder wirksam thermore-
gulatorische Effektormechanismen sind, spielen
dabei eine Rolle. Dazu kommen rückkoppelnde
Wirkungen des Verhaltens.

Die Körpertemperatur eines Menschen, der von
23 Uhr bis 7 Uhr schläft, sieht typischerwei-
se (Bewohner von Paris und Sydney) folgen-
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Abbildung 2.10: Die Kerntemperatur- und
Fußtemperatur-Rhythmen haben eine gegen-
sinnige Lage zueinander: Während die Kern-
temperatur (rektal gemessen, in Grad Celsius)
am Tage höher als in der Nacht ist, ist die Fuß-
temperatur in der Nacht höher als am Tage
(Abweichungen vom Tagesmittel, in Prozent).
Nach Hildebrandt et al. (1998). D032/psi-ktr-
htr
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dermaßen aus: 3 Stunden vor dem Aufwachen
36.50, um 9 Uhr 37.20, um 20 Uhr 37.40, und
um 4 Uhr 36.50. Das Maximum wird um 17
Uhr erreicht. Bei Bewohnern von Colombo (Sri
Lanka) liegt das Maximum bereits um 12 Uhr,
obwohl sie nur 1 Stunden früher aufstehen
und schlafen gehen. Die Ursache dieses Unter-
schieds ist unbekannt.

Unter konstanten Bedingungen und ohne Zeit-
geber beträgt die Periodenlänge der Körper-
temperatur im Mittel 25 h. Im Gegensatz
zu synchronisierten Bedingungen ist dann der
Körpertemperatur-Rhythmus um 4 Stunden
gegenüber dem Aktivitätsrhythmus verfrüht7.

Schlaf erfolgt unter konstanten Bedingungen zu
Zeiten niedriger Körpertemperatur. Nickerchen
dagegen nimmt man zu Zeiten hoher Körper-
temperatur.

Die meisten Untersuchungen zum
Körpertemperatur-Rhythmus wurden bei
neutraler Außentemperatur durchgeführt
(320C), bei der die thermoregulatorischen
Reaktionen kaum aktiviert werden müssen. In
einigen Fällen wurde aber auch die Außen-
temperatur variiert. Bei höherer Temperatur
der Umwelt verringert sich die Amplitude des
Körpertemperatur-Rhythmus, bei niedrigerer
erhöht sie sich (Pinselaffe: um 1.60 bei 320, um
2.40 bei 200 und um 1.00 bei 360). Das liegt
daran, daß die Wärmeabgabe besonders stark
der circadianen Regelung unterliegt und bei
niedriger Außentemperatur die Wärmeabgabe
besonders stark ist.

Die Körpertemperatur verläuft oft biphasisch,
also mit einer Absenkung um die Mittagszeit
(Abbildung 2.11, Aschoff (1966)).

7aber nicht bei Tieren. Bei Tieren dämpft auch
der circadiane Rhythmus der Körpertemperatur in
Zeitgeber-freier Umgebung aus. Auch der Aktivitäts-
rhythmus und der Trinkrhythmus sind gedämpft. Viel-
leicht entsteht unter konstanten Bedingungen Desyn-
chronie, die das Dämpfen verursacht. Der Rhythmus
läßt sich wieder neu anstossen.

Warum gibt es überhaupt einen Rhythmus
der Körpertemperatur? Die Energieersparnis
ist zumindest bei größeren Säugern zu gering
(nämlich 260 kJ pro Tag bei 10C Amplitude).
Das sind weniger als 3% der 2400 kCal pro Tag.
Außerdem gibt es auch im Winterschlaf noch
diesen Temperatur-Unterschied im Tagesgang
(siehe Unterabschnitt 12.4.4). Die Frage ist bis-
her nicht zu beantworten.

Neben circadianen Schwankungen gibt es auch
infradiane (weiblicher Menstrualzyklus: 0.40C
höher zu Beginn der Lutealphase nach der
Ovulation) und ultradiane (0.30C Zyklus der
Achsel-Temperatur mit einer Periode von 30
Minuten, 2-6 Stunden-Rhythmen der abdomi-
nalen Hauttemperatur bei Neugeborenen).

Körpertemperatur und Schlaf-
Wach-Rhythmus: Normalerweise sind
Körpertemperatur- und Schlaf-Wach-
Rhythmus im gleichen Takt. Auch der
circadiane Rhythmus der Aktivität und der
Körpertemperatur verlaufen parallel. Die
Körpertemperatur und die Aktivität sind
zur gleichen Zeit hoch. Unter bestimmten
Bedingungen sind sie jedoch nicht mehr
miteinander gekoppelt und können sich von-
einander trennen. Es zeigt sich eine interne
Desynchronisation (Abbildung 2.12). Daraus
wurde gefolgert, daß mehrere Oszillatoren mit-
einander hierarchisch und nicht-hierarchisch
gekoppelt sind.

Es gibt weitere Hinweise, daß der circadiane
Rhythmus der Körpertemperatur nicht nur ei-
ne passive Folge der Aktivität ist:

1. der circadiane Rhythmus der Körpertem-
peratur liegt früher als der der Aktivität,
die Temperatur ist also schon vor dem
Aufstehen erhöht.

2. Zwar sinkt die Körpertemperatur beim
Einschlafen, aber nur um 10% des Betra-
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Abbildung 2.11: Biphasischer Verlauf der Körpertemperatur des Menschen, mit etwas geringe-
rer Temperatur um die Mittagszeit. Zunehmendes Körpertemperaturmittel durch Östruszyklus
bedingt. Nach Moore-Ede et al. (1982). D032A/ktr-biphasisch

ges, um den sie während des gesamten
Temperaturzyklus schwankt.

3. Bei Bettruhe während des gesamten Tages
ist der circadiane Rhythmus der Körper-
temperatur (Amplitude) nur wenig nied-
riger als sonst. Das gleiche gilt, wenn für
24 Stunden keine Nahrung aufgenommen
wird. Das gleiche gilt,

4. Bei Schlafentzug über einige Tage bleibt
der circadiane Rhythmus der Körpertem-
peratur erhalten.

5. Morgentypen und Abendtypen haben
einen sehr ähnlichen Körpertemperatur-
rhythmus, obwohl sich ihr Aktivitäts-
rhythmus unterscheidet.

6. Bei Daueraktivität und gleichmäßig über
den Tag eingenommener Nahrung bleibt
der circadiane Rhythmus der Körpertem-
peratur erhalten. Nur die Amplitude ist et-
was verringert.

Offenbar werden also Körpertemperatur und

Aktivität durch eigene circadiane Oszillatoren
gesteuert.

Greift die circadiane Steuerung der Körper-
temperatur am Sollwert der Temperatur ein,
wird also der Sollwert tagesperiodisch verän-
dert? Dafür sprechen eine Reihe von Befunden
(Refinetti and Menaker (1991)). Zum Beispiel
schwankt die Körpertemperatur auch circadi-
an, wenn eine Person sehr lange schläft (bei
Krankheiten). Bei Fieber wird der Sollwert der
Temperatur erhöht, indem die Wärmeproduk-
tion verstärkt und die Wärmeabgabe verringert
wird. Aber der Körper ist sehr viel komplizier-
ter als ein gewöhnlicher Thermostat der Inge-
nieure. Er besitzt keinen statischen Sollwert.
Dieser wird vielmehr durch innere und äußere
Faktoren beeinflußt.

Alternativ könnte der circadiane Rhythmus der
Körpertemperatur durchaus auch durch eine
rhythmische Steuerung der Wärmeproduktion
und Wärmeabgabe entstehen und nicht not-
wendigerweise durch einen circadian geänder-
ten Sollwert (Robinson and Fuller (1999)).
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Abbildung 2.12: Interne Desynchronisation beim Menschen zwischen Körpertemperatur- und
Schlaf-Wach-Rhythmus unter Zeitgeber-freien Bedingungen eines unterirdischen Wohnraumes:
In den ersten vierzehn Tagen verlaufen die täglichen Maxima und Minima der Körpertemperatur
parallel zum Schlaf-Wach-Zyklus. Die Periodenlänge beträgt für beide Vorgänge 25.7 Stunden.
Danach wird der Körpertemperatur-Rhythmus etwas kürzer (Periodenlänge 25.2 Stunden) und
die Periode des Schlaf-Wach-Rhythmus verlängert sich beträchtlich auf 33.4 Stunden. Nach
Wever (1979). E033/int-desyn-mensch
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2.5 Rhythmen im endokrinen
System und bei der Repro-
duktion

Das endokrine System des Menschen steht
ebenfalls unter circadianer Kontrolle. Einige
Hormone werden aber auch ultradian abgege-
ben, wie zum Beispiel die Sexualhormone LH
und FSH.

Abbildung 2.13 zeigt das Schema der tages-
rhythmischen Kontrolle von Hormonen am Bei-
spiel des Cortisons und konjugierter Corticoste-
roide. Cortison und konjugierte Corticosteroide
sind die wichtigsten Corticosteroide der Säu-
ger. Corticosteroide werden aus Cholesterol in
der Nebennierenrinde gebildet. Die Cortison-
Konzentration ist morgens hoch und abends
niedrig. Ein Minimum wird in den ersten zwei
Stunden des Schlafs erreicht. Maximale Kon-
zentrationen findet man zur Aufwachzeit. Dann
nimmt sie wieder ab bis etwa 1-2 Stunden
vor Beginn des Schlafes. Nimmt man mit ei-
nem Katheter alle 20 Minuten Blutproben und
untersucht diese auf Corticosteroide, ergeben
sich 6-9 Episoden pro Tag, also ein ultradianer
Rhythmus (siehe Abbildung 2.14 und Kapitel
1), der den circadianen Rhythmus überlagert.
Der Rhythmus wird weder durch das Verhalten
noch durch rhythmische Umweltbedingungen
beeinflußt. Er tritt nämlich auch bei konstanter
Bettruhe, bei Schlafentzug und bei gleichmä-
ßiger Nahrungszufuhr auf. Bei Neugeborenen
fehlt der Rhythmus. Erst nach 2-3 Jahren ist
er zu finden.

Bei fehlendem Zeitgeber hat der Cortison-
rhythmus im Plasma eine Periodenlänge von
25 Stunden. Sie wird auch bei interner Desyn-
chronisation beibehalten. Der wichtigste Zeit-
geber dieses Rhythmus ist der Licht-Dunkel-
Wechsel. Bei von Geburt an blinden Men-
schen zeigt der Cortisonrhythmus gelegentlich
Freilauf. Stress erhöht die Cortisonkonzentra-

tion. Dadurch wird der Rhythmus maskiert.
Bei Ratten wurde gezeigt, dass Corticosteroi-
de auch in vitro rhythmisch sekretiert werden
(Ottenweller et al. (n.d.)). Es ist nicht bekannt,
wo die rhythmische Kontrolle stattfindet.
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Abbildung 2.14: Tageslauf der Cortison-
Konzentration im Blutplasma einer Versuchs-
person. Alle 20 Minuten wurde eine Blutprobe
mit einem Katheter genommen. Nach Moore-
Ede et al. (1982). D035/cortisol

Auch andere Hormone wie beispielsweise Vaso-
pressin und Oxytocin werden nur stoßweise alle
60 bis 120 Minuten sekretiert (siehe Kapitel 1).
Danach werden sie abgebaut. Die Halbwerts-
zeit beträgt nur einige Minuten bis Stunden.
Dieser episodische Verlauf macht den Nachweis
schwierig und stark variabel, wenn der Proben-
abstand zu gering ist (alle 3-4 Stunden).

Die Amplitude des Wachstumshormons GH ist
hoch und schwankt um 100%. Das Maximum
tritt in den ersten zwei Stunden des Schlafs
auf. Der Verlauf ist unabhängig von Cortison
und Insulin. Aldosteron und Prolactin schwan-
ken um 50%, die Maxima und Minima liegen
zur gleichen Zeit wie die des Cortisons. Testos-
teron und Tyrotropin schwanken um weniger
als 20%. LH und FSH zeigen besonders starke
ultradiane Schübe. LH hat bei der Frau einen
menstrualen und einen circadianen Rhythmus.

Tagesrhythmen beeinflussen die Geburt. Es
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Abbildung 2.13: Steuerung der tagesperiodischen Cortison-Abgabe über die Hypothalamus-
Hypophyse-Nebennierenrinde-Achse. Der Licht-Dunkel-Wechsel wird über die Retina der Augen
wahrgenommen. Signale werden zum SCN geleitet und synchronisieren den circadianen Rhyth-
mus dieses Schrittmachers. Von diesem wird im vorderen Hypothalamus tagesperiodisch und
ultradian (und auch direkt in Stress-Situationen) der Cortison-Releasing-Faktor (CRF) abgege-
ben. Er verursacht im Vorderlappen der Hypophyse, daß das Adenocorticotrope Hormon ACTH
ausgeschüttet wird. ACTH veranlaßt die Nebenniere, Cortison abzugeben. Es gelangt über den
Blutkreislauf an verschiedene Zielorgane (Eosinophile, Plasma, Luftwege) und bewirkt in Stress-
Situationen ‘Kampf-oder-Flucht’-Reaktionen. Cortison wirkt hemmend auf Hypothalamus und
Hypophyse zurück. Cortison und Corticosteroide werden in der Leber abgebaut und über die
Niere ausgeschieden. Nach Moore-Ede et al. (1982). E034/cortisol
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werden mehr Babies zwischen 3 und 4 Uhr ge-
boren. Werden Frauen befruchtete Eier implan-
tiert, ist das nur zwischen 22 und 24 Uhr erfolg-
reich (in 4 von 79 Fällen).

2.6 Monatsrhythmen beim
Mensch

Die Reproduktion des Menschen ist wie bei al-
len Säugern infradian gesteuert. Östruszyklus
und Menstrualzyklus sind typisch für Säuger
(Abbildung 2.15).

Ferner sorgt bei Säugern oft ein circannualer
Zyklus dafür, daß die Brunst zu bestimmten
Jahreszeiten auftritt und damit die Geburt und
Aufzucht der Jungen in günstige Zeiten ge-
legt wird. Beim Menschen ist der Einfluß der
Jahreszeiten auf die Fortpflanzung gering, aber
nachweisbar.

Die Menstruation ist eine 3-5 Tage dauernde
Blutung aus der Gebärmutter. Dabei wird die
Gebärmutterschleimhaut (Endometrium) ab-
gestoßen.8 Der ovarielle und uterine Zyklus be-
trägt im Mittel 29.5 Tage. Da der Mondum-
lauf siderisch 27 Tage und synodisch 29.5 Tage
(da auch die Erde sich bewegt) beträgt, liegt
es nahe, eine Beziehung zwischen Menstruati-
onszyklus und Mondzyklus zu suchen. Das ist
jedoch nicht der Fall. Die Menstruation der
Frau ist unabhängig von der Phase des Mon-
des und unabhängig vom Wochentag (Pocho-
bradsky (1974)). Bei äquatorialen Affen Süd-
amerikas wurden tatsächlich solche Beziehun-
gen gefunden. Die Menstruation geschieht zur
Zeit des Neumondes, 14 Tage später erfolgt bei
Vollmond die Ovulation und Konzeption (Er-
kert (1974), Erkert (1976)). Ob es sich dabei
um einen Selektionsvorteil oder soziale Effekte
handelt, ist unbekannt. Beim Menschen wurde

8Ein Modell des Menstruationszyklus der Frau wur-
de von Bogumil et al. (1972) aufgestellt.

jedoch keine feste Phasenbeziehung zwischen
Mondzyklus und Menstruationszyklus gefun-
den.

Es gibt aber einige Hinweise, daß der Mens-
truationszyklus zwischen Frauen synchronisiert
ablaufen kann (siehe Spezialthemen 20.9). Da-
gegen sprechen allerdings andere Beobachtun-
gen (Wilson (1992), Pfaff (1980), Jarett (1984),
Trevathan et al. (1993)).

Gibt es auch einen Sexualrhythmus des Man-
nes? Parallel zum Menstruationszyklus der
Frau soll die sekretive Aktivität der Anhangs-
drüsen des Mannes verlaufen (Doggett and Kei-
lers (1962)). Östrogene und 17-Kortikosteroide
schwanken beim Mann im 8 bis 10 Tages-
Rhythmus (Exley and Corker (1965)). Nach
Maanson (1965) gibt es einen 4 Wochen-
Rhythmus der Leukozyten mit Androgen-
induzierten Kernanhängen in den Testikeln.
Hornstein et al. (1964) finden einen 4 Wochen-
Rhythmus der Urethra-Zellen des Mannes. Der
Bart des Mannes wächst unterschiedlich stark
mit einem 4 wöchigen Rhythmus (Kihlström
(1971b), Kihlström (1971a)).

2.7 Organisation des circadia-
nen Systems des Menschen

Beschwerde-Kasten: Dieser Abschnitt soll-
te vielleicht herausgenommen werden, da
sein Inhalt im Kapitel über Rhythmen bei
Mäusen enthalten ist

Das circadiane System des Menschen und all-
gemein der Vertebraten ist ein Multioszillator-
system. Seine strukturellen Elemente und neu-
ronalen Grundlagen werden zur Zeit vor allem
an Hamstern und Mäusen intensiv untersucht.
Dabei spielen das SCN des vorderen Hypotha-
lamus und das Pinealorgan eine wichtige Rolle.
Für Einzelheiten siehe Kapitel 3 Abschnitt 3.4
und die anschliessenden Abschnitte.



58 Rhythmen des Menschen

Follikel-stimulierendes Hormon

luteinisierendes Hormon

luteotropes Hormon

Östrogen

Tage

Progesteron

1 5 9 13 17 21 25 29

Uterusschleimhaut

Follikel

Hypophysen-
vorderlappen

Ovulation Gelbkörper

Proliferation SekretionMenses

oestrus-frau | D036 | 18.4.2002

Abbildung 2.15: Die Menstruation bei der Frau wird hormonell gesteuert. Vom Hypophysen-
Vorderlappen (a) wird das Follikel-stimulierende Hormon abgegeben (b). Später wird vom
Hypophysen-Vorderlappen das luteinisierende Hormon (c) und danach das luteotrope Hormon
(d) sekretiert. Wie sie auf das Follikel einwirken, ist in (e) dargestellt. Östrogen wird vor und
nach der Ovulation durch das Follikel abgegeben (f). Zusammen mit Progesteron (g) verändert
es die Uterus-Schleimhaut (h). Ihre Stadien sind in der unteren Zeitskala angegeben (Mensen,
Proliferation, Sekretion). Nach Sommer (1990). D036/oestrus-frau



2.8 Modelle circadianer Rhythmen 59

2.8 Modelle circadianer
Rhythmen

Beschwerde-Kasten: Dieser Abschnitt soll-
te kompakter werden und auf den neuesten
Stand gebracht werden.

Einige Modelle wurden bereits vorgestellt, mit
denen der Schlaf-Wach-Rhythmus beschrie-
ben wurde (Unterabschnitt 2.3.5). Eine neuere
Übersicht über Modelle circadianer Uhren gibt
Lema et al. (2001). Als Einführung eignen sich
Winfree (1987) und Friesen et al. (1993).

Modelle lassen sich einteilen in

1. Mathematische Modelle, zum Beispiel We-
ver (1964). Sie versuchen das circadia-
ne System allgemein zu beschreiben (zum
Beispiel Jewett and Kronauer (1998), Vaz
Nunes (1998), Lema et al. (2000), für ein
Grenzzyklus-Modell siehe Lakin-Thomas
(1995)) oder sind für bestimmte und
specifische Organismen entwickelt worden
(Scheper et al. (1999), Leloup and Gold-
beter (1998) und Leloup and Goldbeter
(2001) Modell der per -tim Beziehungen
beim circadianen System von Drosophila).

2. Strukturelle Modelle, beispielsweise von
Pittendrigh and Daan (1976): Suche nach
den Strukturen, beispielsweise Morgen-
und Abendoszillator.

3. Physiologische Modelle (Melatonin-
Modell von Brown et al. (1997), thermo-
regulatorisches Modell der Schlafkontrolle
beim Menschen von Nakao et al. (1999)).

4. Neuere Modelle verwenden die Ergebnisse
von Untersuchungen über den molekular
Mechanismus der circadianen Uhren (Gol-
den et al. (1998) und Ishiura et al. (1998)
für Cyanobacteria (siehe Abbildung 6.14),
Aronson et al. (1994b), Crosthwaite et al.

(1997), Merrow et al. (1997) für Neuro-
spora (siehe Abbildung 16.15), Darlington
et al. (1998), Hunter-Ensor et al. (1996),
Lee et al. (1996), Shigeyoshi et al. (1997)
für Drosophila (siehe Abbildung 329), Al-
brecht et al. (1997), Gekakis et al. (1998),
Jin et al. (1999), Sangoram et al. (1998)
für Säuger (siehe Abbildung 3.12)).

Der Stand der Wissenschaft liegt in der Regel
zwischen (1) und (2).

Bei Oszillatormodellen wurden zunächst Ei-
noszillatormodelle vorgeschlagen. Später zeig-
te sich, daß diese nicht ausreichen, um alle ex-
perimentellen Befunde zu erklären. Sie wurden
deshalb durch Multioszillatormodelle ersetzt.
Bei diesen spielen auch Interaktionen zwischen
den Oszillatoren eine zusätzliche Rolle. Beispie-
le für solche Modelle sind

• Wever (1979) benutzt einen VanderPol Os-
zillator, um das circadiane System des
Menschen zu beschreiben. Schlaf- und
Wachzeiten ergeben sich aus der Lage
des Gleichwertes zu einem Schwellenwert.
Liegt der Schwellenwert über dem Gleich-
wert, ist die Wachperiode kurz und die
Schlafperiode lang. Liegt er unter dem
Gleichwert, ist die Schlafperiode kurz und
die Wachperiode lang.

• Ein Modell von Enright (1980) macht eine
genauere Uhr aus ungenauen Komponen-
ten. Dabei spielt ein Diskriminator, eine
Schwelle und Rückkopplungen eine Rolle.

• Das Kronauer-Modell (Kronauer et al.
(1982)) besteht aus zwei Oszillatoren X
und Y, die sich gegenseitig unterschiedlich
stark beeinflussen. X steuert die Körper-
temperatur, Y den Schlaf-Wach-Zyklus.
Sechs Parameter beschreiben das Modell,
von denen fünf bekannt sind und der sechs-
te (Steifheit des X-Oszillators) nur ge-
schätzt ist. Bei interner Desynchronisation
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ist entweder die Kopplung zwischen den
Oszillatoren gering oder die Periodenlän-
gen der beiden Oszillatoren unterscheiden
sich stark.
Gekoppelte circadiane Oszillatoren wur-
den auch als Modell von Gander et al.
(1985) verwendet, um Phasenverschiebun-
gen bei Jetlag zu beschreiben.

• Ein mathematisches Modell auf der
Grundlage der VanderPol Gleichung mit
externer Kraft wurde auf Jetlag angewen-
det (Gundel and Spencer (1992)).

• Ein Rückkopplungsmodell wurde von
Johnsson and Karlsson (1972)) benutzt,
um den Jetlag vorauszusagen und mit Be-
obachtungen zu vergleichen.

• Ein Modell mit einem Prozess 1 und 2 wur-
de von Refinetti (1993) (siehe also Refi-
netti (1997)) vorgeschlagen. Der Prozess 1
ist nicht Licht empfindlich. Mit dem Mo-
dell läßt sich die Phasenresponsekurve des
Menschen auf Licht erklären.

• Zwei Oszillatorgruppen mit Rückkopplung
und Zeitverzögerung, bei denen bis zu 30
Oszillatoren gekoppelt sind (Vaz Nunez et
al. (1991)) simulieren die Variation der Pe-
riodenlänge, Splitting und Desynchronisa-
tion.

• Bei einem weiteren Modell von Carpenter
und Grossberg (Carpenter and Grossberg
(1983)) hemmen sich on- und off -Zellen
gegenseitig, stimulieren sich aber selbst.

• Ein funktionelles Modell verschiedener Os-
zillatoren mit nicht zu hoher und nicht zu
geringer Variabilität haben einen gemein-
samen Ausgang. Über eine Schwelle wird
die Aktivität bestimmt. Es gibt eine po-
sitive Rückkopplung zum Kopplungsglied,
in die auch die Zeitgeber münden (Diez-
Noguera (1994)). Damit läßt sich die On-

togenie der circadianen Rhythmik bei Rat-
ten beschreiben. Bei niedriger Kopplung
ergibt sich ein ultradianes, bei hoher ein
circadianes Muster. Licht senkt die Kopp-
lung bei dunkelaktiven Tieren, verstärkt
die Kopplung bei lichtaktiven Tieren.

• Strogatz (1986) schlägt ein Phasenmodell
vor, in dem die Amplituden vernachlässigt
werden.

• Aldridge (n.d.) benutzt ein topologisches
Modell mit einem Grenzzyklus und einer
Wolke von Oszillatoren.

• Ruoff und Rensing (Ruoff and Rensing
(1996), Ruoff et al. (2001), Ruoff et al.
(1999)) benutzen das Goodwin Modell mit
drei Zustandsvariablen. Diese stehen für
mRNA, das kodierte Protein, und ein Pro-
teinprodukt, welches RNA Synthese un-
terdrückt. Das Modell beschreibt nicht
nur allgemeine circadiane Eigenschaften,
sondern auch Phänotypen von Mutanten,
Wirkung von Substanzen und Temperatu-
reeffekte.

• Scheper et al. (1999) schlagen ein Verzö-
gerungsmodell vor. Es basiert auf moleku-
larbiologischen Ergebnissen. Synthese und
Abbau von Uhr-Proteinen und ihren mR-
NA sind die Bausteine des Modells. Es
wurde von Lema et al. (2000) vereinfacht.

• Lloyd and Lloyd (1993) verwenden Grenz-
zyklen und einen kontrollierten chaoti-
schen Attraktor, um das circadiane Sys-
tem zu beschreiben. Dieses Modell erklärt
auch den arrhythmischen Zustand und
Abweichungen der Periodenlänge bei Mu-
tanten.
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2.9 Chronobiologischer Pha-
sentyp

Sicherlich haben Sie schon von Morgen- und
Abendtypen gehört und Sie können sich selbst
entsprechend einordnen. Für diejenigen, die
unsicher sind und nicht wissen, ob sie zum In-
differenztyp gehören (wozu die meisten Men-
schen gehören) oder mehr zu einem der Ex-
tremtypen neigen, steht ein Fragebogen zur
Verfügung, mit dem der chronobiologische Pha-
sentyp bestimmt werden kann (siehe Abschnitt
20.4).
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Abbildung 2.16: Ergebnisse von Tests zum
chronobiologischen Phasentyp des Menschen
an Gruppen von Studenten aus Tübin-
gen (Deutschland) und Madurai (Südindien).
D036B/phasentyp

In Abbildung 2.16 sind die Ergebnisse dieses
Tests für eine Gruppe von Studenten aus Tü-
bingen (Deutschland) und Madurai (Indien)
dargestellt. Man beobachtet in beiden Fällen
eine Normalverteilung. Das ist zu erwarten, da

der Test so aufgebaut ist. Der Mittelwert dieser
Verteilungskurve liegt aber bei den indischen
Studenten früher. Warum das so ist, ist unbe-
kannt.

2.10 Schichtarbeit

Arbeitsteilungen waren sicherlich schon beim
vorgeschichtlichen Menschen verbreitet. Dabei
gab es auch tageszeitliche Schwerpunkte der
Tätigkeiten. Einige Mitglieder der Gruppe wa-
ren vielleicht am Abend länger als die meisten
wach, andere wachten früher auf. Damit war
die Gruppe vor nächtlichen Überfällen sicherer
als wenn alle gleichzeitig schliefen. Es gab so-
mit Selektionsvorteile für eine Streuung der ta-
geszeitlichen Aktivitäten der Gruppenmitglie-
der. Es gab wahrscheinlich schon damals neben
dem Großteil der Gruppe, der einen ‘normalen’
Schlaf-Wach-Rhythmus besaß, ‘Lerchen’ und
‘Eulen‘, die früher oder später als die meisten
Gruppenmitglieder wach waren.

Heutzutage stehen neben der Sicherheit (Poli-
zei, Militär) soziale (Medizin, Transport, Elek-
trizität), technologische (chemische Industrie,
Erdölindustrie, Stahlindustrie) und ökonomi-
sche Gründe (Arbeitsplatz und Energie wer-
den besser ausgenutzt, dadurch geringere Kos-
ten) im Vordergrund. Immerhin arbeiten in den
Industrienationen etwa 20%9 der Menschen in
Schicht (Winget et al. (1978)), die meisten da-
von in der Industrie (zum Teil auch in höheren
Positionen).

Es gibt verschiedene Arten von Schichtar-
beit (Konjunkturarbeit, 8 oder 12h Schicht,
Rotations- (Abbildung 2.17 und Knauth and
Rutenfranz (1975)) oder permanente Schicht-
arbeit (Rutenfranz et al. (1977)). Die Nach-
mittagsschicht ist am beliebtesten, danach die

927% der Männer, 16% der Frauen (Moore-Ede and
Richardson (1985))
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Frühschicht, dann die Nachtschicht. Viele ver-
meiden Schichtarbeit und ziehen stattdessen
Dauerschicht vor. Nur ein Drittel der Schicht-
arbeiter (und darunter mehr Frauen) machen
diese freiwillig. Die meisten werden in sie hin-
eingedrängt. Im mittleren Lebensalter ist die
Bereitschaft für Schichtarbeit am höchsten. In
der Jugend ist sie leichter auszuhalten. Je äl-
ter man wird, umso weniger ist man bereit,
Schichtarbeit zu leisten.

Folgendes wird gegen Schichtarbeit ange-
führt: Gesundheitsprobleme, familiäre Bindun-
gen, soziale Gründe, psychische Belastung.

Soziale, biologische und gesundheitliche
Konsequenzen der Schichtarbeit und ihr
Einfluß auf circadiane Rhythmen: Es ist
schwieriger, sich an Schichtarbeit anzupassen
als nach einem Flug an eine neue Zeitzone.
Denn bei Schichtarbeit bleibt die soziale Zeit-
situation wie zum Beispiel kulturelle Darbie-
tungen im Fernsehen und Familienleben un-
verändert. Oft ist die Zeit zu kurz, sich an
Schichtarbeit anzupassen oder aus den genann-
ten Gründen unerwünscht. Besonders schwer
wiegen diese Gründe bei rotierender Schicht-
arbeit. Allerdings hat ein Wechsel zwischen
Früh-, Spät- und Nachtschicht (sogenannter 1-
1-1 Schichtwechsel) kaum einen Einfluss auf
das Muster des Körpertemperatur-Rhythmus.
Nachteil dieser Schichtart ist, daß während
der Nachtschicht die Körpertemperatur (und
parallel dazu die Leistung) niedrig ist (rote
Kurve in Abbildung 2.17). Andererseits dau-
ert es lange, bis bei einer dreiwöchigen Nacht-
schicht der Körpertemperatur-Rhythmus sich
angepaßt hat (nicht dargestellt). Rotations-
schicht hat also seine Vor- und Nachteile und
viel mehr Untersuchungen wären nötig, um op-
timale Strategien zu finden (Rutenfranz (1978),
Winget et al. (1978)). Die individuelle Situati-
on muß ebenfalls berücksichtigt werden (Frö-
berg (1977)).

Negative Auswirkungen der Schichtarbeit sind:

1. Die Leistung flacht ab. Das wirkt sich auf
die Arbeit und den Schlaf ungünstig aus.
Schlafstörungen sind häufig.

2. Die immer wieder neue Anpassung des
Lebensstils an die Schichtarbeit belastet
Kreislauf und Verdauungssystem. Herz-
infarkt und Verdauungsstörungen treten
häufiger auf. Das circadiane System kann
desynchronisieren oder die Phasenbezie-
hung ist ungünstig, wechselt oft oder fehlt
gänzlich. Mahlzeiten werden nicht einge-
halten oder zur falschen Zeit genommen.
Während der Nachtarbeit werden oft Sü-
ßigkeiten gegessen.

3. Der circadiane Rhythmus wird ungünstig
beeinflußt: Der normale Ablauf der Ta-
geseinteilung ist Arbeit, Erholung, Schlaf.
Die Reihenfolge bei Schichtarbeit ist je-
doch oft Arbeit, Schlaf, Erholung. Das
dürfte ein Grund für den unterschiedli-
chen Körpertemperatur-Verlauf zwischen
Schichtarbeitern und Tagarbeitern sein.
Auch das Muster der Schichtarbeit ist oft
ungünstig: Wenn eine neue Schicht gegen-
über der alten verfrüht ist, wird das vom
circadianen System schlecht toleriert.

Um einige dieser Punkte zu illustrieren: Astro-
nauten wurden auf einen 12-Stunden-Tag trai-
niert mit 6 Stunden Arbeit, 2 Stunden Erho-
lung und 4 Stunden Schlaf. Am vierten bis
fünften Tag traten starke Müdigkeit und ve-
getative Störungen auf (Dushkov and Komo-
linskii (1968)). Schiffswachen auf amerikani-
schen Atom-U-Booten liefen innerhalb eines 18
Stunden Tages ab (Schaefer et al. (1979)). Die
Stockholmer Polizei arbeitete nach einem 20h
Tag, der sehr schlecht von den Polizisten to-
leriert wurde (A1 (n.d.)). Alle diese Arbeits-
zyklen belasteten die Betroffenen extrem. Sie
lagen außerhalb des Mitnahmebereichs des cir-



2.10 Schichtarbeit 63

6 12 18 24 6
36

37

38
keine Arbeit

6 12 18 24 6
36

37

38

K
ör

pe
rt

em
pe

ra
tu

r [
C

]

Frühschicht

6 12 18 24 6
Tageszeit [Std]

36

37

38
Spätschicht

6 12 16 24 6
36

37

38
Nachtschicht

6 12 18 24 6
36

37

38
keine Arbeit

6 12 18 24 6
Tageszeit [Std]

36

37

38
keine Arbeit

rotationsschicht | E037A | 16.4.2002

Abbildung 2.17: Verlauf der Körpertemperatur während eines 1-1-1 Schichtplans: Nach einem
arbeitsfreien Tag (schwarze Kurve oben links, blaue horizontale Linie repräsentiert Schlafenszeit)
ein Tag Frühschicht von 6 Uhr bis 14 Uhr (grüne Kurve, Mitte links), ein Tag Spätschicht von
14:30 bis 22 Uhr (blaue Kurve, unten links) und ein Tag Nachtschicht von 22 Uhr bis 6 Uhr (rote
Kurve, oben rechts). Danach zwei Tage arbeitsfrei (schwarze Kurven, Mitte rechts und unten).
Körpertemperaturwerte sind aus Daten von vier Versuchspersonen gemittelt. Nach Rutenfranz
et al. (1977) D037A/rotation
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cadianen Systems10. Die Betroffenenen waren
häufiger krank. Oder sie quittierten die Arbeit.

Viele schlimme Unfälle wurden durch Men-
schen verursacht, die gegen ihre biologische Uhr
sündigten: Sie waren übermüdet (Reaktorun-
fälle in Tschernobyl 1986 und Three Mile Is-
land 1979, Challenger-Raumfähre 1986, Tanke-
runglück Exxon Valdez 1987) oder eingeschla-
fen (Kentern der Fähre Herald of Free Enter-
prise vor der belgischen Küste 1987, Auflau-
fen des japanischen Tankers Matsukaze vor Se-
attle 1988). Zahlreiche Auto- und Flugzeugun-
fälle haben gleiche Gründe (Zulley and Knab
(2000)).

Wechselschicht scheint besonders belastend zu
sein. Es wäre besser, stattdessen eine stabi-
le Schicht zu haben. Sie würde eine dauerhaf-
te und feste Synchronisation des Tagesrhyth-
mus erlauben. Dauerschichten sind jedoch bis-
her verpönt. Dafür sind eine Reihe von Grün-
den verantwortlich, unter anderem soziale Be-
nachteiligung. Diese Nachteile der Schichtar-
beit könnten aber beseitigt werden. Schichtar-
beiter müßten auch mehr Freizeit bekommen.
Sie bekommen oft zu wenig Schlaf. So haben
zum Beispiel Lokomotivführer nur 6.5 statt 8
Stunden Schlaf. Zwar haben sie mehr Nicker-
chen (‘naps’), zeigen aber trotzdem Schlafman-
gel. Das zeigt sich daran, daß sie an den freien
Tagen länger schlafen.

Die Leistungsfähigkeit wird durch Schichtar-
beit herabgesetzt: Die Zahl der Unfälle steigt,
die Fehlerquote erhöht sich (Abbildung 2.18).
Die Leistungsfähigkeit verläuft übrigens paral-
lel zur Körpertemperatur.

Schichtarbeiter haben eine Reihe von Be-
schwerden: Sie klagen darüber, daß ihr soziales
Leben gestört ist, ihre Gesundheit leidet und
die Leistung nachläßt. Die rhythmische Sekre-
tion von Verdauungsenzymen ändert sich. Das

1022.5 bis 26.8 Stunden, allerdings Lichtintensitäts-
abhängig
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Abbildung 2.18: Auf der y-Achse ist aufgetra-
gen, wie stark die Fehlerhäufigkeit bei 62000
Schichtarbeitern in der Industrie vom Mittel-
wert abweicht (in %). Nach Bjerner and Swens-
son (1953). D038/gaszaehler

Schlafen ist gestört. Ein Drittel bis zwei Drittel
der Schichtarbeiter schlafen gelegentlich wäh-
rend der Arbeit ein. Das geschieht nicht nur
in der Nachtschicht, sondern auch in der Tag-
und Abendschicht. Der Schlafmittelverbrauch
ist hoch.

Neben diesen Folgen eines gestörten (fla-
chen, desynchronisierten) circadianen Rhyth-
mus kommen noch sekundäre Folgen hinzu.
Sie sind durch Rauchen, Kaffee und Alko-
hol bedingt. Die Krebsrate ist erhöht, was
sich aber oft erst nach 5 Jahren zeigt. Der
Prozentsatz der kranken Schichtarbeiter wird
oft unterschätzt, da diejenigen wegfallen, die
aus gesundheitlichen Gründen die Schichtar-
beit aufgeben (Selbstselektion der Schichtar-
beit). Außerdem gehen Schichtarbeiter seltener
zum Arzt. Schließlich haben die verschiedenen
Schichten auch sehr unterschiedliche Folgen.

Was kann man tun, um die ungünsti-



2.10 Schichtarbeit 65

gen Folgen der Schichtarbeit zu vermei-
den oder abzuschwächen? Zunächst einmal
eignen sich nicht alle Menschen gleich gut für
Schichtarbeit. Jüngere Menschen vertragen sie
besser als ältere. Morgentypen vertragen sie
schlechter als Abendtypen (Abbildung 2.19).11

Ferner läßt sich das Umfeld der Schichtar-
beit verbessern. So sollte man das Wochenen-
de möglichst im Schichtarbeit-Muster belassen.
Wenn man also Abendschichten hat, sollte man
auch am Wochenende spät aufstehen und spät
schlafen gehen. Soziale Zeitgeber sollten beach-
tet werden. Andere Zeitgeber sollten ebenfalls
in Betracht gezogen werden. Auch der Schlaf
ist als Zeitgeber wichtig. Bewährt hat sich ein
sogenannter ‘Anchor Schlaf’ einer bestimmten
Länge (Seite 234 in Minors and Waterhouse
(1981)). Der restliche Schlaf kann dann zu ver-
schiedenen Zeiten genommen werden (Abbil-
dung 2.20). Andere Wege, um Schichtarbeit zu
optimieren, wurden von Akerstedt (1998) dis-
kutiert. Zwar hat man Maschinen und Gerä-
te optimiert, aber leider dem Menschen, der
sie bedient, nicht genug Aufmerksamkeit ge-
schenkt12.

Risikogruppen sollten von Schichtarbeit aus-
geschlossen werden. Dazu gehören Personen
mit Diabetes, Atem- und Kreislaufbeschwer-

11Abendtypen besitzen in der Regel eine größere Am-
plitude der Körpertemperatur. Sie sind deshalb für
Schichtarbeit toleranter, weil sie sich schlechter oder
garnicht an die sich ändernden Bedingungen anpassen
(Reinberg et al. (1978), Kerkhoff (1985)). Ein Mor-
gentyp dagegen besitzt in der Regel einen circadianen
Rhythmus mit einer niedrigen Amplitude. In dieser Si-
tuation versucht der Körper, sich an die geänderten Be-
dingungen anzupassen (?).

12‘Kein verantwortlicher Manager würde eine Ma-
schine unter Bedingungen laufen lassen, für die sie nicht
spezifiziert wurde, da sie dadurch schnell abgenutzt
würde, häufiger ausfallen würde und vorzeitig ersetzt
werden müßte. Trotzdem nehmen Manager und Arbei-
ter die physiologischen Kosten von Schichtarbeit als un-
vermeidlich hin, die die Eigenschaften des circadianen
Systems der Menschen nicht berücksichtigen. ´ (Moore-
Ede (1986))
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Abbildung 2.19: Morgentypen vertragen
Schichtarbeit schlechter als Abendtypen:
Bei 129 Pflegekräften einer Klinik wurde
festgestellt, zu welchem chronobiologischen
Phasentyp sie gehören (obere Kurve; x-Achse:
Maß für Phasentyp). Dann wurden diese
Personen befragt, wie sie Nachtschicht to-
lerieren (5 Fragen). Die Ergebnisse (unterer
Teil der Abbildung) zeigen, daß Morgenty-
pen Nachtschicht weniger gut tolerieren als
Abendtypen (x-Achse: Maß für Phasentyp).
Der Korrelationskoeffizient beträgt -0.72. Nach
Hildebrandt et al. (1998). D039/schicht-typ
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Abbildung 2.20: Anker-Schlaf für eine Person,
die normalerweise von 24 Uhr bis 08 Uhr Uhr
schläft. Arbeitszeit würde dem Anker-Schlaf
folgen oder vorausgehen, und eine zusätzliche
Schlafperiode könnte zu verschiedenen Zeiten
eingefügt werden, wie durch die zweite dunkle
Stufe angedeutet. Auf diese Weise werden Stö-
rungen des circadianen Rhythmus der Körper-
temperatur stark reduziert. Nach Minors and
Waterhouse (1981). D040/anchor-sleep

den, Nierenproblemen, Epileptiker, Schizophre-
ne, Depressive.

Ehrenstein (Ehrenstein (n.d.)) hat vorgeschla-
gen, Schichtarbeit und Nachtarbeit neu zu ge-
stalten. Man müßte Schichtarbeit in einer Art
anbieten, daß sie freiwillig gemacht wird. Statt
Wechselschicht müßte Dauerschicht eingeführt
werden. Die Schichtarbeiter müßten chronohy-
gienisch beraten werden und auf Gefahren hin-
gewiesen werden. Es sollte einheitliche Schicht-
wechseltermine geben, die an den Schuljahrbe-
ginn gekoppelt werden. Das würde innerfamili-
äre Absprachen erleichtern. Wenn sich zu viel
oder zu wenig Arbeiter für eine Schicht melden,
müßten die Vorgaben entsprechend nachgere-
gelt werden. Der Wochenlohn sollte gleich sein,
aber die Arbeitszeit länger oder kürzer sein.
Der circadiane Rhythmus müßte in besonderen
Einrichtungen außerhalb des Betriebes an ei-
ne neue Schicht angepaßt werden (zum Beispiel

mit besonderer Beleuchtung). Das soziale Um-
feld müßte so attraktiv gestaltet werden, daß
der Schichtarbeiter auch am Wochenende sein
Tagesschema beibehält. Bei Spät- und Nacht-
schicht müßte helles Licht am Tage vermieden
werden.

2.11 Jetlag

Jedem Flugreisenden ist der Jetlag bekannt. Er
tritt auf, wenn man nach Westen oder nach Os-
ten mehrere Zeitzonen überfliegt und man sich
an den verschobenen Tag-Nacht-Wechsel an-
passen muß (Abbildung 2.21 und Tabelle 2.1).

Bei Nord-Süd-Flügen fehlt der Jetlag. Hier
kommt nur der Stress durch den Flug zum Tra-
gen.

Vom Jetlag sind Flugpersonal und Fluggäste
betroffen. Für das Flugpersonal ist der Jetlag
nicht nur lästig. Ihre Leistungsfähigkeit wird
dadurch gemindert und die Sicherheit der Flug-
gäste gefährdet. Immerhin werden etwa 65% al-
ler Flugzeugunglücke durch Fehler der Piloten
oder der Mannschaft verursacht (Moore-Ede et
al. (1982), Graeber and et al. (1983)).13

Jetlag kommt durch Stress und durch
Zeitzonen-Effekte auf das circadiane System
zustande. Dabei wird die Amplitude und
Phasenlage des circadianen Systems verändert
oder es wird vorübergehend intern desynchro-
nisiert. Die Ursachen und Symptome sind
denen der Schichtarbeit zu vergleichen.

Welche Konsequenzen es haben kann, daß bei
Zeitzonenflügen die Leistungsfähigkeit herab-
gesetzt ist, wird durch die Verhandlungen von

13Fehler bei manueller Kontrolle sind übrigens selten.
Meistens sind es Mangel an Wissen, Kommunikations-
fehler, falsche Entscheidungen, oder vorhandene Mög-
lichkeiten wurden nicht benutzt. Der heutige Trend zur
Autokontrolle senkt die Motivation der Piloten, ein wei-
terer Schwachpunkt.
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Abbildung 2.21: Zeitzonen-Einteilung der Erde. Die Abbildung zeigt die vierundzwanzig Zeit-
zonen der Erde und die Bezeichnung einiger dieser Zonen. Wenn es also in Deutschland 1 Uhr
nachts ist, ist es in Neuseeland 12 Uhr mittags. Zur Umrechnung siehe Tabelle 2.1). Aus einem
Taschenkalender. 041zq/zeitzonen
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Tabelle 2.1: Zeitzonen-Tabelle. Oberste Zeile bezieht sich auf die Zeiten in Abbildung 2.21. 0
(=24Uhr) ist Greenwich Zeit, 9 Tokio, 19 Ost-Amerika. Ist die Zeit an irgendeinem Ort der
Erde bekannt, kann die entsprechende Zeit für andere Zeitzonen gefunden werden, indem in den
linken oder rechten Reihen nachgesehen wird (Beispiel: Wenn es in Frankfurt 8 Uhr morgens
ist, was ist die Uhrzeit in New York? Frankfurt hat Mitteleuropäische Zeit, deshalb die Reihe
mit 1 am Kopf zu. Man gehe zur 8 in dieser Reihe, dann so weit nach rechts, bis die Reihe mit
der Kopfzahl 19 erreicht ist (Ost-Amerika). Man findet, dass es in New York 2 Uhr morgens ist.
041/zeitzonen
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Dulles 1950 in Ägypten belegt. Der ameri-
kanische Außenminister hatte nachts 6 Zeit-
zonen nach Osten überflogen und war ex-
trem schlecht mit seiner inneren Uhr an die
ägyptische Zeit angepaßt. Bekanntlich wurde
das Assuan-Staudamm-Projekt dann von der
Sowjetunion übernommen. Diplomaten, Ge-
schäftsleute und Sportler sind also von solchen
Zeitzonenflügen besonders stark betroffen.

Für den Passagier, der sich einige Zeit im Land
aufhält, zu dem er fliegt, ist die Anpassung ein-
facher als bei Schichtarbeit, da soziale Zeitge-
ber im Zielland helfen, sich rasch anzupassen
(zuerst von Sharp (1960) beschrieben). Bei län-
gerem Aufenthalt, wie es bei vielen Fluggästen
der Fall ist, sollte man versuchen, sich schon
vor dem Flug anzupassen, indem man jeden
Tag etwa 1-2 Stunden die Phase des circadia-
nen Rhythmus verschiebt. Die Anpassung er-
folgt unterschiedlich schnell, je nachdem, wie
man sich verhält. Starke Zeitgeber sind der
Licht-Dunkel-Wechsel (Daan (n.d.)), die Zeit-
punkte und Art der Mahlzeiten14, Getränke,
Medikamente15 (siehe Abschnitt 20.8), Akti-
vitäten wie Jogging (Mrosowsky and Salmon
(1987)), persönliche Faktoren wie Lebensfüh-
rung, Motivation16, emotionales Verhalten, Be-
rufserfahrung, Routine, geografische und öko-
logische Faktoren (Klima, Höhe), operationelle
Faktoren wie Beginn und Dauer des Dienstes.

14Phasenverschiebungen durch Kombination mul-
tipler Zeitgeber. Hoher Proteingehalt der Nahrung för-
dert Catecholaminsynthese (Wachzeit), hoher Kohlehy-
dratgehalt Serotoninsynthese (Schlafzeit). Methylxan-
thin enthaltende Getränke wie Kaffee, Tee, Kakao sind
ebenfalls chronobiologisch aktive Substanzen ( Ehret et
al. (1975)).

15Jetlag-Pillen: Melatonin (Arendt (1997)), Benzo-
diazepin (ein Schlafmittel, das GABA im SCN hemmt,
Triazolam (Turek (1986)).

16Zu viel Aufmerksamkeit wird auf den Piloten ge-
richtet. Stattdessen sollte die Mannschaft mehr berück-
sichtigt werden. Gruppendynamik, Führungsstil, Per-
sönlichkeitsstruktur der Mannschaft, Kommunikations-
art sind wichtig.

Im Gegensatz zu den meisten Passagieren, die
sich an die neue Zeitzone anpassen müssen, ist
die Situation für das Flugpersonal und für Pas-
sagiere, die sich nur kurz im Land des Flugzie-
les aufhalten, ganz anders. Deshalb muss bei
ihnen eine andere Strategie angewandt werden.
Sie sollten sich nicht nach dem Zeitzonenflug an
die neue Zeitzone.17

Es gibt Empfehlungen für Ruhezeiten für das
Flugpersonal. Die ICAO (International Civil
Aviation Organization) hat eine Formel für Ru-
hezeiten auf langen Flugstrecken entwickelt,
nach der die Ruhezeiten pro 2.4 Stunden
(=1/10 Tag) berechnet werden können (Tabelle
2.2). Allerdings sind individuelle Anpassungen
nötig. Leider mangelt es noch sehr an detaillier-

Tabelle 2.2: Empfehlungen des ICAO (Interna-
tional Civil Aviation Organization) für Ruhe-
zeiten des Flugpersonal. Formel für Ruhezei-
ten auf langen Flugstrecken, nach der die Ru-
hezeiten pro 2.4 Stunden (=1/10 Tag) berech-
net werden können: R = Rh/2 + (ZZ − 4) +
Kab+Kan wobei R die Ruhezeit pro 1/10 Tag,
Rh die Reisestunden, ZZ die Anzahl der über-
flogenen Zeitzonen, Kabein Koeffizient für die
Abflugzeit und Kan ein Koeffizient für die An-
kunftszeit ist. Diese Koeffizienten lassen sich
aus der folgenden Tabelle ablesen:
Ortszeit 8-12 -18 -22 -1 -8

Kab 0 1 3 4 3
Kan 4 2 0 1 3

ten Informationen. Wichtig wäre, Körperrhyth-
men während des Fluges zu registrieren, Schlaf-
notizen zu machen und die Müdigkeit anzuge-
ben. Daraus könnten Schlüsse gezogen werden,
wie Jetlag vermieden oder verkürzt werden
kann. Es gibt bisher nur wenige physiologische
und biochemische Daten. Solche Untersuchun-

17Die Aeroflot benutzte bei ihren Piloten Schlaf in
vollständiger Isolation und vermied möglichst Nacht-
flüge.
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Abbildung 2.22: Verschiebung von Körperfunktionen nach Flügen nach Osten (obere Kurven für
Aktivität (rot), Körpertemperatur (◦C, blau), und Kaliumausscheidung im Urin (mg/h, grün.
Anpassungen von Körperfunktionen nach Flügen nach Westen (untere Kurven). Flugzeit: rote
senkrechte Linien. Nach Wever (1979). D042k/anpassungen-zeitzonen
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Abbildung 2.23: Anpassung von Körperfunktionen nach Flügen : Die Kurven zeigen, wie lange es
dauert, bis sich verschiedene Körperfunktionen (Aktivität (rot), Körpertemperatur (◦C, blau),
und Natriumausscheidung im Urin (mg/h, grün) an die neuen Zeitzonen nach Ost- (obere Kur-
ven) und Westflügen (untere Kurven) angepasst haben. Nach Wever (1979). D042/anpassungen-
zeitzonen
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gen können auch am Boden gemacht werden
(zum Beispiel Wever (1979), Mills (n.d.)). Auch
Simulationen mit Modellen sind hilfreich (Gan-
der et al. (1985), Klein et al. (1970), Johns-
son and Fröberg (1974), Gundel and Spencer
(1992)). So sind beispielsweise Anpassungen an
neue Zeitzonen unterschiedlich, je nachdem, ob
man nach Osten oder nach Westen reist (Ab-
bildung 2.22 und 2.23).18 In einer Publikation
wurde berichtet, daß bei Krankheiten von Rei-
senden Depressionen gehäuft auftreten, wenn
sie nach Westen fliegen. Grundlage waren ärzt-
liche Behandlungen am Flughafen von Hea-
throw bei London (Jauhar and Weller (1982)).

Hier noch einige Vorschläge zu sichereren Flügen:
Das Flugpersonal sollte Schlafmittel und Alkohol
vermeiden. Es ist bekannt, daß 40% der Stewar-
dessen Schlafmittel nehmen. Sie wirken sich nega-
tiv auf den Schlafablauf aus. Es kommt zum Ka-
tersymptom (‘Hangover’). Abends getrunkener Al-
kohol erregt, es kommt dann zur Hypnose, Abbau
des Alkohols, neue Erregung. Der Schlaf ist unru-
hig und oberflächlich. Die Schlafverteilung ist ge-

18Wever (1979) simulierte Transkontinentalflüge in
einem Bunker. Die Versuchspersonen wußten davon
nichts und es wurde ihnen auch nicht bewußt. Bei die-
sen Versuchen dauerte die Anpassung bei Flügen nach
Westen länger als bei Flügen nach Osten. Bei Flügen
nach Osten waren die Amplituden um 53% reduziert,
während das α/ρ-Verhältnis unbeeinflußt blieb. In ei-
nem Fall gab es auch eine 18 stündige Verzögerung
statt einer 6 stündigen Verfrühung. Das Zeitverhalten
der Verschiebungen ist je nach dem beobachteten Zeiger
unterschiedlich: Der Aktivitätsrhythmus braucht nur 2
bis 3 Tage, während die Körpertemperatur 6 und mehr
Tage benötigt. Die Anpassungsgeschwindigkeit ist auch
von der Oszillatorstärke abhängig. Die Leistungsfähig-
keit ist nach Vorverschiebungen des Rhythmus niedri-
ger, nach Verzögerungen nicht. Das stimmt mit experi-
metellen Flugergebnissen überein. Nicht damit stimmt
überein, daß im Bunkerversuch die advance transients
kürzer sind als die delay transient. Es stimmt aber mit
Wever’s Modell und seinen Tierversuchen überein. Es
hängt nicht von der Reihenfolge der Flüge ab und auch
nicht von der Tageszeit (Klein and Wegmann (1972)).
Vielleicht ist dabei die Zeitgeberstärke von Bedeutung
oder der Stress des Fluges.

stört, der REM Schlaf stark reduziert, das Allge-
meinbefinden verschlechtert sich. Die Effekte kön-
nen sich in Verbindung mit anderen Medikamen-
ten potenzieren. Autogenes Training hilft, auch für
Kurzzeit-Regeneration. Wichtig ist die Motivation,
der Wachheitsgrad, die Selbstdisziplin, die Lebens-
und Schlafhygiene. Eine gute Selbstbeobachtung ist
nötig. Auch kurze Schlafzeiten (6 Stunden) genügen
zur Regeneration. Der Schlaf sollte bei kurzen Flü-
gen in Isolation erfolgen, sodaß die Zeitgeber am
Zielort keine Effekte haben. Auf diese Weise bleibt
man in seiner Körperzeit.

2.12 Medizinische Aspekte.

In den vorausgegangenen Abschnitten hatten
wir bereits im Zusammenhang mit Schicht-
arbeit und Jetlag einige medizinische Aspek-
te kennengelernt, bei denen circadiane Rhyth-
men gestört waren und die Gesundheit beein-
flußt wurde. Auch Schlafstörungen gehören da-
zu. Wir werden in diesem Abschnitt auf weitere
Zusammenhänge eingehen.

Da die Empfindlichkeit des Körpers auch auf
viele Arzneimittel tagesperiodisch schwankt,
ist es nicht gleichgültig, wann man Medikamen-
te zu sich nimmt. Das ist bei Medikamenten
besonders wichtig, die auch eine toxische Wir-
kung haben, wie zum Beispiel in der Krebs-
therapie. Da müssen Zeiten gefunden werden,
in denen das Medikament wenig toxisch, aber
möglichst stark gegen den Krebs wirkt. An-
ästhetika, Analeptika, Corticosteroide, anabo-
lische Steroide, Histamine und Alkohol sind
weitere Beispiele für Substanzen, deren Wir-
kung tagesperiodisch schwankt. Die Chrono-
pharmakologie ist inzwischen ein selbständi-
ges Arbeitsgebiet geworden und ihre Ergebnis-
se müssen von Medizinern bei Verschreibungen
von Medikamenten und Behandlungen beach-
tet werden (Lemmer (1996), Hildebrandt et al.
(1998)). Auch bei Operationen spielen tagespe-



2.12 Medizinische Aspekte. 73

riodische Änderungen der Empfindlichkeit eine
Rolle. Schmerz wird zu verschiedenen Tageszei-
ten unterschiedlich stark empfunden (Jores and
Frees (1937)). Am stärksten sind Schmerzen ge-
gen 18 Uhr, nachts und morgens sind sie schwä-
cher. Da das Schmerzempfinden zentral gere-
gelt ist, sollten schmerzhafte Eingriffe zum Bei-
spiel bei Zahnbehandlungen morgens gemacht
werden. Allerdings ist dann die Leistungsfähig-
keit der Zahnärzte nicht optimal (sondern erst
nachmittags).

Endogen Depressive19 haben gegenüber ge-
sunden Menschen niedrigere Konzentrationen
der Monoamine Serotonin und Noradrenalin
im Gehirn. Die Dichte der Noradrenalin-
Rezeptoren im Cortex ist kompensatorisch
erhöht. Die Hypothalamus-Hypophysen-
Nebennierenachse ist dereguliert, weil durch
erhöhten Stress (genetische Disposition,
Probleme in der Kindheit) mehr CRF aus-
geschüttet wird. Als Folge davon wird mehr
Cortison (‘Kampf-Flucht-Hormon’) gebildet
(Nemeroff (1998)) (Abbildung 2.13). Es gibt
eine Reihe von Hinweisen, daß das circadiane
System bei endogenen Depressionen beteiligt
sein könnte (siehe Unterabschnitt 2.12.3,
Halaris (1987)). Es wurde vermutet, daß dabei
ein Teil des circadianen Systems einen zu
schnellen Rhythmus zeigt. Dadurch kann er
nicht wie die anderen Rhythmen auf den 24h
Tag synchronisiert werden.

2.12.1 Chronopharmakologie

Otto Loewi entdeckt die chemische Übertra-
gung von Nervenimpulsen in einem Traum
1920. Am nächsten Morgen hatte er die De-
tails vergessen. In der nächsten Nacht hatte er

195-12% der Männer und 10-20% der Frauen in den
USA hatten mindestens einmal im Leben eine schwere
depressive Episode, die Hälfte dieser Menschen mehr
als einmal. 30800 Personen nehmen sich jedes Jahr in
den USA das Leben. Die Kosten beliefen sich 1992 auf
43 Milliarden Dollar.

den gleichen Traum. Um zu vermeiden, daß er
wieder die Einzelheiten vergaß, führte er das
Experiment gleich nachts um 3 Uhr in seinem
Labor durch: Er stimulierte den Vagusnerven
eines Spenderherzens und zeigte, daß dadurch
auch in einem Empfängerherz der Herzschlag
verlangsamt wurde. Hätte er die Untersuchung
zu einer anderen Zeit gemacht, wäre der Unter-
schied viel geringer oder gar insignifikant gewe-
sen, da dieser Vorgang tagesperiodisch modu-
liert wird. Zusammen mit Henry Dale erhielt
er für seine Entdeckung 1936 den Nobelpreis.

Der Körper reagiert auf von außen angebotene
Substanzen je nach Tageszeit sehr unterschied-
lich. Die schmerzstillende Wirkung von Nov-
algin zum Beispiel schwankt tagesperiodisch
(Abbildung 2.24). Die Antihistamin-Wirkung
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Abbildung 2.24: Die schmerzstillende Wirkung
von Novalgin (Prozent des Tagesmittels) ist am
Morgen und frühen Nachmittag größer als am
Abend und in der Nacht. Nach Hildebrandt et
al. (1998). D043/novalgin

hält 15-17h an, wenn das Medikament um 7
Uhr gegeben wird, aber nur 6-8 h, wenn es
um 19 Uhr gegeben wird (Reinberg and Sidi
(1966)). Digitalis wirkt nachts doppelt so stark
wie am Tage, Glucocorticoide sind am Tage
wirksamer als nachts und haben weniger Ne-
beneffekte. Aspirin, Appetitzügler, Schlafmit-
tel (Barbiturate), Amphetamine, Endotoxine,
Gifte, aber auch Röntgenstrahlen wirken zu un-
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terschiedlichen Tageszeiten gegeben verschie-
den. Die optimale Zeit für Medikamente gegen
cardiovasculäre, endokrine und andere Störun-
gen hängt ebenfalls von der Tageszeit ab. Medi-
kamente gegen niedrigen Blutdruck sollte man
morgens nehmen, wenn der Druck am nied-
rigsten ist. Medikamente gegen hohen Blut-
druck dagegen sollten abends genommen wer-
den, wenn der Druck am höchsten ist.

Die Toxizität von Medikamenten kann stark
schwanken. Neostigmin hat während der Dun-
kelperiode eine um 50% höhere Toxizität als am
Tage. Ein Chemotherapeutikum gegen Krebs,
Cytosin-Arabinosid, hat weniger toxische Ne-
benwirkungen, wenn es zu verschiedenen Ta-
geszeiten in unterschiedlicher Menge gegeben
wird statt der früher üblichen gleichen Dosie-
rung alle 3 Stunden (Haus and Halberg (1972))
Man kann und soll also den Zeitpunkt für Me-
dikamente optimieren. Unerwünschte Nebenef-
fekte des Nebennierenrindenhormons und syn-
thetische Corticosteroide können durch eine
richtige zeitliche Gabe reduziert werden: In die-
sem Fall wäre das zur Zeit des Aufwachens.
Dann ist die Nebennierenrinden-Sekretion ma-
ximal. Auch beim Testen von Pharmaka muß
die Tageszeit berücksichtigt werden. Eine hohe
Variabilität bei Untersuchungen der Wirkung
von Pharmaka ist zum Teil durch solche tages-
rhythmischen Unterschiede bedingt.

Andererseits beeinflussen Medikamente auch
den Tagesrhythmus. Quiadon, ein Beruhi-
gungsmittel, das aber die Aktivität und Leis-
tung erhöht, ist dafür ein Beispiel (Simpson et
al. (1973)). Auch Melatonin wirkt auf den Ta-
gesrhythmus (Abbildung 3.15 und Lewy et al.
(1992)). Man kann sich mit Hilfe dieser Medi-
kamente bei Reisen und Schichtarbeit rascher
an Phasenverschiebungen anpassen. Denkbar
ist auch eine Chronotherapie, bei der nur be-
stimmte Rhythmen manipuliert werden, wäh-
rend andere unbeeinflußt bleiben. Wenn interne
Desynchronisation Ursache bestimmter Krank-

heiten wäre, könnte durch solche Pharmaka
die normale Phasenbeziehung wiederhergestellt
werden.

Weiterführende Literatur siehe Reinberg
(1974), Reinberg and Smolensky (1983),
Lemmer (1996).

2.12.2 Jahreszeitlich bedingte af-
fektive Krankheiten (Seaso-
nal Affective Disorders, SAD)
und Lichttherapie

Neben endogenen Depressionen gibt es auch
Depressionen, die als ‘Seasonal Affective Disor-
ders’ (SAD) bezeichnet werden. Es handelt sich
dabei um eine Krankheit, die weniger belas-
tend und auffällig ist als endogene Depressio-
nen. Ihre Verbreitung wird stark unterschätzt,
weil die Betroffenen selten den Arzt aufsu-
chen. Beschrieben wurde sie 1982 Rosenthal et
al. (1984). Die Krankheit beginnt im späten
Herbst und Winter (Oktober bis Dezember auf
der nördlichen Halbkugel) und am Ende des
Frühlings (März). Meistens handelt es sich um
eine milde Depression, es gibt aber auch schwe-
re Fälle. Diese Depression ist vom Breitengrad
abhängig. Man findet sie häufig bei Personen,
die in höheren Breitengraden in der nördlichen
und südlichen Hemisphäre leben (Teng et al.
(1995)). Folgende Symptome sind vorhanden:
Die Aktivität der Patienten ist reduziert, sie
gehen früher schlafen und stehen später auf,
ihr Schlaf ist also verlängert. Die Schlafstruktur
ist verändert: Die Latenz ist länger, die REM
Dichte erhöht, der Deltaschlaf verringert. Bei
der täglichen Arbeit leiden sie unter Konzentra-
tionsschwäche. Sie sind kontaktarm. Das neu-
roendokrine System ist aber im Gegensatz zu
typischen Depressiven normal.

Im Winter zeigen sie Lichthunger (Wehr and
Rosenthal (1989), Lam and Levitt (1999)).
SAD Patienten reagieren empfindlicher auf Än-
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derungen in der natürlichen Tageslänge (Guil-
lemette et al. (1998)). ImWinter sind sie beson-
ders empfindlich auf Licht (Terman and Ter-
man (1999)). Es wurde vorgeschlagen, daß SAD
durch Änderungen in der Photoperiode indu-
ziert wird und daß die Dauer der Melatoninse-
kretion die Wirkung der Photoperiode auf das
Verhalten bestimmt (siehe Wehr (2001) und
Abschnitt 13.6). Die Wirkungen scheinen in
höheren Breiten ausgeprägter zu sein (Über-
sichtsartikel Lam and Levitan (2000)). Bei 60%
der Patienten hat eine Therapie mit hellem
Licht im Winter Erfolg bei der Behandlung von
SAD (Terman et al. (1998)). Die Wirkung geht
über die Augen (Wehr et al. (1987)). Es wird
angenommen, daß die Lichttherapie bei SAD-
Patienten über Melatonin wirkt. Das Melato-
ninmuster unterscheidet sich bei Patienten im
Sommer und Winter, während es bei Gesunden
gleich ist (Wehr et al. (2001)).

Verschiedene Lichttherapien wurden angewendet.
Bei einer Methode werden die Patienten mit Licht
von 25000 Lux 3 Stunden vor Sonnenaufgang und
am Abend vor dem normalen schlafen gehen behan-
delt. Die Depression bessert sich nach 2 bis 4 Ta-
gen. Der gleiche Effekt wurde durch eine einstündi-
ge Belichtung mit 1000-2000 Lux zwei Stunden vor
dem normalen Aufwachen erreicht. Licht am Abend
ist ebenfalls wirksam. Es gibt aber auch Berich-
te von Experimenten, die für einen Placeboeffekt
des Lichtes sprechen. Es gab keine signifikanten Un-
terschiede im Effekt von schwachem (30, 400 Lux)
und starkem Weisslicht (6000 Lux) und zwischen
schwachem Rotlicht und starkem Weisslicht, wel-
ches SAD Patienten am Morgen verabreicht wurde
(Rosenthal et al. (1993), Joffe et al. (1993), Teicher
et al. (1995)). Es scheint auch keinen Unterschied
zu geben zwischen Bestrahlungen am Morgen, mit-
tags oder am Abend (Lewy et al. (1998), Mees-
ters et al. (1995), Thalen et al. (1995)); siehe je-
doch Leibenluft et al. (1996). Die Behandlungen
sollten mindestens eine, möglichst aber drei Wo-
chen dauern (Eastman et al. (1998)). Simulation
von Dämmerung verbessert die Wirkung der Licht-
behandlung (Meesters (1998)). Die Lichttherapie
scheint am besten im unteren Bereich hoher Tem-

peraturen zu wirken.

Eine andere Form von SAD ist bekannt, bei
der die Patienten im Sommer depressiv wer-
den (Wehr and Rosenthal (1989)). Sie wurde
längst nicht so gut untersucht wie die Winter-
SAD. Sommerdepressionen kommen in geringe-
ren Breitengraden häufiger vor. Es wurde vor-
geschlagen, daß hohe Temperatur und nicht die
Photoperiode für diesen Typ von SAD zustän-
dig ist (Lam and Levitt (1999)). Da sich das
jahreszeitliche Muster der Reproduktion des
Menschen und SAD ähneln, könnten beide eine
gemeinsame biologische Ursache haben.

Interessanterweise liegt die Haupt-Konzeptionszeit
für Kinder von SAD-Patienten im Spätsomme (ei-
ne Studie an 219 Patienten in den Vereinigten Staa-
ten), während sie sonst im Dezember ist. SAD wur-
de deshalb als ein Überbleibsel einer seasonalen Re-
produktion angesehen (Pohl and Giedke (1987)).
In menschlichen Gemeinschaften war es vorteilhaft,
sich in Zeiten knapper Nahrungsresourcen zurück-
zuziehen, keine Kinder zu bekommen und den Ener-
gieverbrauch einzuschränken. All das sind auch
Symptome von SAD-Patienten. Eskimofrauen men-
struieren auch heute noch nicht während des Win-
ters.

Was ist das besondere von SAD? Handelt es
sich dabei um eine Störung der Synchronisa-
tion des circadianen Systems?20 Oder ist das
circadiane System geändert, beispielsweise de-
synchronisiert, mit veränderter Amplitude oder
einer Phasenlage, die früher oder später liegt
als bei der Norm (Bunney and Bunney (2000),
Koorengevel et al. (2000), Thompson et al.
(1997))? Die Lichttherapie (Lam et al. (1997),
Partonen and Lonnqvist (1996)) oder natürli-
ches Licht (Wirz-Justice et al. (1996)) würde in
diesem Falle den Rhythmus neu anstossen oder
resynchronisieren.

Ferner scheint bei SAD Patienten das sero-
20Weist zum Beispiel die Retina der SAD Patien-

ten Besonderheiten auf? Oder sind soziale Zeitgeber
zu schwach, um bei diesen Patienten den Rhythmus zu
synchronisieren?
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tonerge System des Gehirns gestört zu sein
(Schwartz et al. (1998), Neumeister et al.
(1997)). Mit Serotonin-Aufnahme-Hemmern
kann SAD wirksam therapiert werden (Tho-
rell et al. (1999)). Allerdings wirken weder
Licht noch Serotonin-Aufnahme-Hemmer bei
besonders kranken Patienten (Schwartz et al.
(1996a)).

Die Melatoninkonzentration im Blut von SAD-
Patienten ist im Winter anders als im Sommer.
Möglicherweise reicht bei SAD -Patienten die
Beleuchtung im Herbst und Winter nicht aus,
um Melatonin zu unterdrücken.

Viele Fragen zur Beziehung zwischen Licht,
SAD und der circadianen Uhr bleiben unbe-
antwortet (siehe Levitt et al. (1996), Lee et al.
(1997), Meesters et al. (1999)). Mehrere Ty-
pen des SAD sind bekannt. Bei einigen ist die
Reaktion auf Licht nur gering (Terman et al.
(1996)). Für spezielle Literatur zu SAD sie-
he Neumeister et al. (1998), Wirz-Justice and
Graw (1999), Zulley and Wirz-Justice (1998)
und zwei Artikel in Touitou (1998). Zur prakti-
schen Anwendung der Therapie siehe Lam and
Levitan (2000), Lam et al. (1997), Rosenthal
and Oren (1995) und Dalgleish et al. (1996).

2.12.3 Endogene Depressionen und
Lithium-Salze

Im Vergleich zu SAD sind endogene Depres-
sionen sehr viel schwerer. Die Patienten füh-
len sich traurig, ohne Hoffnung, sind pessimis-
tisch, fühlen sich schuldig, sind oft auf sich
selbst bezogen und vermeiden sozialen Kon-
takt. Energie, Aktivität und Libido sind ver-
ringert, Konzentrationsfähigkeit und Gedächt-
nis beeinflußt, der Schlaf gestört (siehe Seite
439).

Nach einer Hypothese werden sie durch Stö-
rungen der Kopplung der beiden Oszillato-
ren des circadianen Systems bedingt: Sie sind

außer Phase. Ursache für die gestörte Pha-
senbeziehung soll nach Kripke (1984) ein zu
schneller Oszillator (Periodenlänge nur 21.8
Stunden) sein. Dadurch wird das Schlafmus-
ter gestört, das Körpertemperatur-Maximum
liegt früher. Die Depression tritt ein, wenn
das Maximum der Körpertemperatur nach Mit-
ternacht liegt. Manien treten auf, wenn das
Maximum nachmittags oder abends liegt. Die
Schlafdauer hängt davon ab, in welcher Pha-
se der Schlaf beginnt. Sie ist kurz, wenn der
Schlaf im Minimum der Körpertemperatur be-
ginnt. Sie ist lang, wenn er im Maximum be-
ginnt. Bei normalen Menschen sind Depressio-
nen und Schlafmuster-Anomalien induzierbar,
wenn sie ab 10 Uhr schlafen müssen.

Endogene Depressionen lassen sich behan-
deln, wenn der Schlaf um mehrere Stunden
verfrüht beginnt. Körpertemperatur-Rhythmus
und Schlaf-Wach-Rhythmus sind dann wieder
miteinander synchronisiert. Auch die Kranken-
berichte vom Flughafen Heathrow (Jauhar and
Weller (1982)) sprechen dafür.

Endogene Depressionen werden auch erfolg-
reich mit Li+-Salzen behandelt. Diese Salze
verlangsamen bei verschiedenen Organismen
die circadiane Uhr. Es wurde vermutet, daß
sie bei der Therapie von endogenen Depressio-
nen des Menschen ebenfalls auf das circadia-
ne System wirken. Deshalb untersuchten wir in
einem Experiment in Spitzbergen (dort herr-
schen im Sommer Dauerlicht-Bedingungen), ob
Li+-Salze den circadianen Rhythmus des Men-
schen verlangsamt (siehe das Spezialthema un-
ter Abschnitt 20.11 und Halaris (1987)). Das
bestätigte sich (Johnsson et al. (1979, 1980)).
Es wurde spekuliert, daß Li+-Salze die Kopp-
lung von Oszillatoren im circadianen System
beeinflussen (Engelmann et al. (1983)). Später
wurde auch bei Affen nachgewiesen, daß Li+-
Salze den circadianen Rhythmus verlangsamen
(Welsh and Moore-Ede (1990)).

Manisch-depressive Patienten, besonders Frau-
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en, sind auf Licht überempfindlich. Auch De-
pressionen sind unter Frauen häufiger. Viel-
leicht brauchen Frauen mehr Licht zur Syn-
chronisation des Rhythmus (A6 (n.d.)).

Es wurde in einer ethologischen Hypothese vor-
geschlagen, die Geisteskrankheit Schizophrenie als
Nocturnalismus aufzufassen (Feierman (1982)).
Darüber mehr in einem Spezialthema (Unterab-
schnitt 20.10).
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Kapitel 3

Uhren von Nagern, ihre Zeiger und wie
diese gestellt werden

Nager besitzen eine Reihe von Vortei-
len, um an ihnen circadiane Rhyth-
men zu untersuchen. Es wird er-
klärt, wie Zeitgeber wie zum Bei-
spiel der Licht-Dunkel-Wechsel diese
Rhythmen synchronisieren, wie die-
ses Licht perzipiert wird und Signa-
le an circadiane Zentren weitergelei-
tet werden. Mutanten helfen, Licht
auf die Mechanismen zu werfen, die
den circadianen Rhythmen zugrunde
liegen. Die Bedeutung des SCN und
des Pinealorgans mit seinem Hormon
Melatonin für die Kontrolle circadia-
ner Rhythmen wird aufgezeigt. Als
Beispiel circadianer Rhythmen die-
nen die lokomotorische Aktivität, der
Schlaf-Wach-Zyklus, das ‘disk shed-
ding´ in der Retina der Augen und
andere Vorgänge. Ereignisse, die von
der circadianen Uhr kontrolliert wer-
den, können auf die Uhr zurückwir-
ken. Der Rhythmus kann ferner durch
andere Ereignisse maskiert werden.
Ausserdem lässt er sich auf verschie-
dene Weise beeinflussen. Die indische
Feldmaus Mus booduga wird als ein
interessantes Versuchstier vorgestellt.
Viele Fragen zur circadianen Kontrol-
le bei Mäusen sind noch offen.

Beschwerde-Kasten: Dieses Kapitel ist
ziemlich schwach. Es wäre gut, wenn es
von jemandem neu geschrieben wird, der
damit vertrauter ist. Abbildungen zum Il-
lustrieren wichtiger Dinge fehlen zum Teil
noch

3.1 Einführung

Nager stehen wie auch andere Säuger unter
der Kontrolle circadianer Uhren. Es gibt meh-
rere Gründe, warum sie sich recht gut eig-
nen, um circadiane Rhythmen zu untersuchen.
Als kleine Tiere sind sie leicht in größerer
Zahl im Labor oder in Klimakammern zu hal-
ten. Sie vermehren sich rasch. Ihre Physiologie
und ihr Verhalten sind eingehend untersucht.
Man kann an ihnen genetische Untersuchun-
gen durchführen und es gibt zahlreiche Mu-
tanten. Ihre lokomotorische Aktivität und ihre
Körpertemperatur schwanken tagesperiodisch.
Mit Laufrädern oder Wackelkäfigen läßt sich
die Aktivität über lange Zeiträume hinweg zu-
verlässig messen (Abbildung 3.1, Beau (1992)).
Die Körpertemperatur kann telemetrisch durch
peritoneal implantierte Sonden registriert wer-
den. Der Schlaf kann durch EEG-Messungen
verfolgt und charakterisiert werden.

Diese Rhythmen werden durch den Licht-
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Abbildung 3.1: Hamsterkäfig mit Laufrad zum Messen der lokomotorischen Aktivität. Links
Ansicht von vorn, rechts Seitenansicht. Wasserversorgung über ein Glasrohr mit Nippel, Futter-
versorgung über ein Glasrohr mit Pellets. An der Achse ist ein Magnet exzentrisch befestigt, der
beim Drehen des Laufrades einen Magnetschalter schließt. Jeder Schaltvorgang wird registriert
und in bestimmten Zeitabschnitten (zum Beispiel alle 10 Minuten) die Häufigkeit über einen
Rechner gespeichert. Die Daten werden dann als Histogramm in einem sogenannten Aktogramm
gespeichert (Beispiel in Abbildung 3.8). E044A/Laufrad
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Dunkel-Wechsel synchronisiert. Unter konstan-
ten Bedingungen läuft der Rhythmus frei.
Lichtpulse verschieben ihn. Stämme und Mu-
tanten zeigen unterschiedliche Periodenlängen
dieses Freilaufs. Verschiedene Behandlungen
und Substanzen können die Periode ebenfalls
beeinflussen.

An Nagern wurden auch die Zentren unter-
sucht, die für circadiane Rhythmen verantwort-
lich sind.

Mäuse, Hamster und Ratten sind bevorzug-
te Untersuchungsobjekte. Wir werden uns im
folgenden exemplarisch vor allem mit Rhyth-
men bei Mäusen beschäftigen. Zunächst soll
der Weg verfolgt werden, auf dem der Licht-
Dunkel-Wechsel und andere Zeitgeber der Um-
welt den circadianen Oszillator synchronisie-
ren. Dann wird die Lokalisation und Physio-
logie der circadianen Uhr im suprachiasmati-
schen Kern des vorderen Hypothalamus des
Gehirns besprochen. Seit einiger Zeit sind Mu-
tanten bekannt, deren circadiane Uhr geändert
ist. Sie lassen sich verwenden, um den Mecha-
nismus verstehen zu lernen. Wie vom SCN ver-
schiedene Vorgänge gesteuert werden, wird als
nächstes gezeigt. Beispiele dafür werden vorge-
stellt.

3.2 Synchronisation des Oszil-
lators durch Zeitgeber

Die Synchronisation der circadianen Uhr der
Säuger geschieht vor allem durch den Licht-
Dunkel-Wechsel der Umwelt. Das Licht wird
über die Retina der Augen wahrgenommen.
Dabei sind sowohl die Stäbchen als auch die
Zäpfchen beteiligt, aber wohl noch eine weitere
Komponente, die noch nicht bekannt ist. Blin-
de Nager lassen sich nicht durch einen Licht-
Dunkel-Wechsel synchronisieren, sondern zei-
gen Freilauf (siehe Unterabschnitt 20.14).

Es gibt Mutanten, deren Retina degeneriert ist (rd,
rds). Ihr circadianer Rhythmus wird aber trotzdem
noch durch Licht phasenverschoben. Allerdings
sind diese Tiere dabei weniger Licht-empfindlich
als der normale Ausgangsstamm CBA/N. Entwe-
der sind nur sehr wenige Zäpfchen ohne äußere Seg-
mente für die Lichtperzeption verantwortlich, oder
es gibt dafür bisher unbekannte Zellen in der Re-
tina. Auch UV-empfindliche Zäpfchen (Reste) sind
beteiligt (Foster et al. (1991), Foster et al. (1993),
Provencio et al. (1994)).

Retinale Ganglienzellen projizieren über einen
besonderen Weg, den retinohypotalamischen
Trakt (RHT), zum SCN (Abbildung 3.2 und
3.14). Die beiden anderen Nervenstränge vom
Auge zum Gehirn, der optische Nerv und das
akzessorische optische System, beeinflussen die
Synchronisation nicht. Der retinohypothalami-
sche Trakt wurde durch autoradiografische Me-
thoden entdeckt (Moore and Lenn (1972)).

Neuronale Signale (Glutamat als Neurotrans-
mitter) gelangen zum SCN und synchronisieren
die Schrittmacher (siehe Abbildung 3.12).

Das circadiane System wird ausserdem durch ande-
re Teile des Gehirns kontrolliert. Werden zum Bei-
spiel die olfaktorischen Lappen entfernt, verlängert
sich die Periode des Aktivitätsrhythmus um 43 Mi-
nuten. Die Aktivität beginnt 108 Minuten später
(Possidente and X (1990)).

Das intergenikulate Blatt (IGL) erhält retinale
Eingänge und sendet Afferente zum SCN. IGL-
Läsionen bei Mäusen verlängern die Periode des
Laufrad-Rhythmus im Dauerdunkel, während sie
im Dauerlicht unverändert bleibt. Das IGL hat also
einen endogenen Einfluß auf das circadiane System
des SCN (Pickard (1994)).

Bei der Synchronisation des circadianen Rhyth-
mus im SCN durch Lichtsignale spielen Tran-
skriptionsfaktoren eine Rolle (siehe Abbildung
3.3). Die genaue Rolle von c-Fos ist aber noch
nicht völlig bekannt (Schwartz et al. (1996b)).
Bei der circadianen Steuerung ist auch NO be-
teiligt (Wang and Morris (1996)): Im SCN der
Maus reagieren Zellen immunoreaktiv auf NO.
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Abbildung 3.2: Visuelle Wege von den Augen zum Gehirn beim Hamster. Licht wird über die Re-
tina der Augen wahrgenommen. Die Signale werden über den primären optischen Trakt (primäre
visuelle Eingänge zum visuellen Cortex über die lateralen geniculaten Kerne (LGN) und über op-
tische Radiationonen), das akzessorische optische System (AOS, diffuse Projectionen zu verschie-
denen Gebieten des Hirnstammes) und den retinohypothalamischen Trakt (RHT) zum Gehirn
weitergeleitet. Der RTH endet im suprachiasmatischen Kern (SCN). Dieser enthält ‘Schrittma-
cher’ Zellen für die circadiane Rhythmik. Nach Moore-Ede et al. (1982). E044Bv/lichtsyn-scn
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NO scheint beim Übertragen Licht-induzierter
Signale im SCN eine Rolle zu spielen. Auch Se-
rotonin ist bei der Wirkung des Lichtes auf den
circadianen Oszillator im SCN beteiligt (Brad-
bury MJ (1997), Prosser et al. (1993), Edgar et
al. (1993b)).

Nicht nur Licht, sondern auch Aktivität der
Tiere synchronisiert ihren circadianen Rhyth-
mus. Wird den Tieren für zwei Stunden pro
Tag ein Laufrad angeboten, hat unter sonst
konstanten Bedingungen der Rhythmus der
Tiere eine Periodenlänge von genau 24 Stun-
den. Er ist also synchronisiert. Die lokomo-
torische Aktivität erhöht den Serotoningehalt
im SCN. Serotonin-Agonisten verschieben die
Phase der circadianen Uhr in gleicher Wei-
se wie lokomotorische Aktivität. Möglicher-
weise sind also serotonerge Afferenzen Teil
des Aktivitäts-abhängigen Synchronisations-
mechanismus (Edgar et al. (1991a), Edgar et
al. (1991b), Edgar and Dement (1991)). Auch
wenn die Nahrung auf eine bestimmte Zeit des
Tages beschränkt wird oder die Tiere mit elek-
trischen Reizen gestreßt werden, gibt es Syn-
chronisation des circadianen Rhythmus (Tama-
gawa (1993)).

3.3 Beinflussung des circadia-
nen Systems, Alterseffekte

Das circadiane System der Maus läßt sich
beeinflussen. Östrogen verkürzt die Pe-
riodenlänge im Dauerlicht. Wenn der
Wachstumshormon-Spiegel dauernd hoch
ist (bei einer transgenen Maus), wird ebenfalls
die Periode im Dauerlicht kürzer (Ferraro
et al. (1994)). Serotonin scheint ebenfalls
die Periodenlänge der circadianen Uhr zu
beeinflussen (Possidente and X (1992)).

Außerdem ändert sich das circadiane System
mit dem Altern der Tiere. Es reift und stabi-

lisiert sich vom Jungtier zum Adulttier (Wei-
nert and Weiss (1997)). Im Dauerdunkel ver-
langsamt sich bei Mäusen die Periode der
Laufradaktivität mit dem Alter (Possidente et
al. (1995), Mayeda et al. (1996)), während
sie sich bei anderen untersuchten Nagern ver-
kürzt (Possidente et al. (1995)). Mit dem Alter
wird das circadiane System weniger empfind-
lich auf synchronisierendes Licht (Benloucif et
al. (1997)).

3.4 Circadiane Zentren

Das circadiane System der Säuger besteht aus
Multioszillatoren, die hierarchisch und nicht-
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ans SCN weitergeleitet. Dort verschiebt es die Phase der circadianen Oszillatoren und als Fol-
ge davon den lokomotorischen Aktivitätsrhythmus (schwarze horizontale Balken für jeden Tag,
rote Markierung: Lage des Lichtpulses, der den Rhythmus nach vorn verschiebt). Darunter:
Signalübertragungskaskade zur Synchronisation von Hamstern durch Licht-Dunkel-Zyklen. Ein
äusserer Reiz (ein Neurotransmitter oder ein Hormon aktiviert ein second messenger System
(cAMP, Ca2+). Dadurch werden cAMP response element binding Proteine (CREB) phospho-
ryliert. Das ist Voraussetzung dafür, um immediate early genes (IEGs) wie c-fos und junB zu
aktivieren. Transkription (→mRNA) und Translation (→c-Fos, JunB) bilden Proteine der Fos
oder Jun Familie. Sie fügen sich zu Heterodimeren zusammen und kombinieren mit der AP-1
Region anderer Genabschnitte. Damit wird ihre Transkription gefördert oder gehemmt. Nach
Wollnik (1995). E044B/lichtsyn-scn
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Abbildung 3.4: Anatomie des Pinseläffchen-Gehirns als Sagittalschnitt (oben) und als Coronal-
schnitt (unten). Der paarige suprachiasmatische Kern (SCN) liegt lateral an der vorderen Spitze
des dritten Ventrikels über dem optischen Chiasma. Nach Moore-Ede et al. (1982). E044Cn/scn-
uhr
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hierarchisch angeordnet sind.1 Wie bei ande-
ren Vertebraten liegt ein Zentrum der circadia-
nen Steuerung in den paarigen SCN im vor-
deren Teil des Hypothalamus (Abbildung 3.4).
Zur Geschichte der Entdeckung und neuere Er-
gebnisse siehe Weaver (1998). Richter zerstör-
te verschiedene Hirnregionen und Hirndrüsen
der Ratte (Richter (1965), Richter (1967)) und
fand Arhythmie, wenn Bereiche im Hypothala-

1Folgende Befunde weisen auf ein Multioszillatorsys-
tem hin (A8 (n.d.)):

• Nach Phasenverschiebungen (beispielsweise nach
Zeitzonenflügen) werden die verschiedenen cir-
cadianen Rhythmen unterschiedlich schnell re-
synchronisiert. Der circadiane Aktivitätsrhyth-
mus, die Fress-, Trink- und Temperaturrhyth-
men passen sich schneller an als Urinparameter
(‘Übergangs-Desynchronisation’)

• Beim Menschen kommt es unter konstanten Be-
dingungen zu spontaner interner Desynchronisa-
tion

• Bei erzwungener interner Desynchronisation ist
der Mitnahmebereich für die verschiedenen circa-
dian gesteuerten Vorgänge unterschiedlich. Wahr-
scheinlich werden dabei multiple untergeordne-
te Rhythmen vorübergehend von übergeordneten
Zentren entkoppelt.

• Interne Dissoziation (‘Splitting’) im Dauerlicht
weist auf zwei gegenseitig gekoppelte Oszillatoren
hin. Sie sind in Antiphase, also 1800gegeneinander
verschoben. Das wurde bei Hamstern, Ratten,
Mäusen, Eichhörnchen, Baumhörnchen, Affen,
aber auch bei Staren und Eidechsen beobachtet.
Es ist noch unbekannt, ob das durch unterschied-
liche Oszillatoren im SCN zu Stande kommt oder
durch Oszillatoren außerhalb des SCN. Vielleicht
ist der SCN für interne Interaktionen der Neuro-
nen und ihre Kommunikation spezialisiert.

• circadiane Rhythmen wurden in isolierten Gewe-
ben, Organen und Drüsen beobachtet (Nebennie-
renrinde, Leber, Herz, Erythrozyten, Eingeweide
?)

• Cortisol synchronisiert Urin-Parameter, aber
nicht den Freß- und Trinkrhythmus

• Werden diskrete neurale Gewebe zerstört, erlö-
schen bestimmte circadiane Rhythmen, während
andere intakt bleiben (Fuller (1981)).

mus ausgeschaltet wurden. Schon davor war be-
kannt, daß der Östruszyklus beeinflußt wurde,
wenn die SCN zerstört wurden. Diese Ergebnis-
se wurden von Moore and Eichler (1972) und
parallel dazu von Stephan and Zucker (1972)
wiederentdeckt

Bei Säugern wird das circadiane System vom
SCN beherrscht. Es dient als ein Hauptoszil-
lator und kontrolliert eine große Zahl physio-
logischer Vorgänge und Rhythmen im Verhal-
ten. Dazu gehören unter anderem lokomotori-
sche Aktivität, Schlaf-Wach-Zyklus, Thermo-
regulation, Torpor, Winterschlaf, Funktionen
des Kreislaufs und viele endokrine Vorgänge.
Auch die Synthese und Sekretion des Melaton-
ins wird vom SCN gesteuert.

Werden die SCN zerstört, fällt die circadia-
ne Steuerung dieser Vorgänge weg. Es han-
delt sich beim SCN nicht um ein Gewebe, wel-
ches die Informationen über den Licht-Dunkel-
Wechsel vom Auge zu einem Oszillator weiter-
leitet. Dann hätte seine Zerstörung zwar die
Synchronisation der circadianen Rhythmen un-
terbinden müssen, aber die Rhythmen dürf-
ten nicht verschwinden. Freilauf wäre zu beob-
achten gewesen. Stattdessen wurden die Tie-
re arrhythmisch, wenn die beiden SCN elek-
trolytisch zerstört wurden (Moore and Eichler
(1972), Stephan and Zucker (1972)). Wird nur
ein SCN zerstört oder ist nur ein Teil betrof-
fen, bleibt der Rhythmus erhalten (Schwartz
and Zimmerman (1991)).

Ein weiterer wichtiger Hinweis auf die
Hauptoszillator-Rolle des SCN waren Messun-
gen einer rhythmischen elektrischen Aktivität
im SCN. Dieser Rhythmus war auch im SCN
nachweisbar, wenn es durch Läsionen vom
umgebenden Gewebe isoliert wurde. Im um-
gebenden Gewebe war der Rhythmus jedoch
nach der Läsion verschwunden (Abbildung 3.5
und Inouye and Kawamura (1979)). Damit
war nachgewiesen, daß der SCN ein autonomer
Rhythmus-Generator ist und den Rhythmus
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unterbindet die tagesrhythmische elektrische Aktivität außerhalb des SCN. Der Tagesrhythmus
der elektrischen Aktivität im SCN bleibt aber erhalten. Nach Inouye and Kawamura (1979).
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Abbildung 3.6: Der Stoffwechsel im SCN hat einen circadianen Verlauf, wie durch durch die An-
häufung des Glukose-Analogons 2-deoxi-D-glukose gezeigt werden kann (dieses Analogon wird
im Gegensatz zu Glukose nicht im Stoffwechsel abgebaut). Während der Tagphase ist die Kon-
zentration im SCN hoch, während der Nachtphase niedrig. Jeder Punkt ist das Ergebnis einer
Bestimmung an einem Tier, welches zu dieser Zeit getötet wurde. Die rechte Kurve ist von
Tieren mit intakten Augen im LD Zyklus, die linke Kurve von geblendeten Tieren (also im
physiologischen DD). Nach Schwartz et al. (1979). D044E/scn-rhythmus
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Abbildung 3.7: Elektrische Aktivität in SCN Neuronen (Feuer-Rate (Hz)) in vitro während drei
circadianer Zyklen (circadiane Zeit, x-Achse). Mittelwerte von 4 (erster Zyklus, 8 (zweiter Zy-
klus) und 3 Messungen. Grau: Subjektive Nacht. Nach Prosser and Gillette (1989). D044F/scn-
isolation
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an andere Strukturen über Nervenverbin-
dungen weiterleitet. Neuere Untersuchungen
zeigten, daß auch Substanzen eine Rolle zu
spielen scheinen, die vom SCN diffundieren
und rhythmisches Verhalten steuern (Silver et
al. (1996)). Der Stoffwechsel im SCN verläuft
ebenfalls tagesrhythmisch (Schwartz and
Gainer (1977)). Am Tage ist er hoch, nachts
niedrig (Abbildung 3.6). Dieser Rhythmus
läuft auch in vitro ab (Newman and Hospod
(1986)). Dazu wurden 500 µm dicke hypotha-
lamische Schnittpräparate verwendet (Green
and Gilette (1982), Groos and Hendricks
(1982), Shibata et al. (1982)). Das Feuern ein-
zelner Neurone kann bei geeignetem Medium
und richtiger Temperatur bis zu drei Tagen
unter konstanten Bedingungen verfolgt werden
(Prosser and Gillette (1989), Abbildung 3.7).
Durch cAMP kann die Phase des elektrischen
Aktivitätsrhythmus verschoben werden. Fötale
SCN zeigen bereits circadiane Rhythmen der
Stoffwechselaktivität (Reppert and Schwartz
(1983)). Sie werden durch den Rhythmus der
Mutter über verschiedene Signale, unter ande-
rem Dopamin und Melatonin, synchronisiert
(Review: Reppert (1995)).

Goldhamster, deren SCN entfernt wurde, und
die dadurch arhythmisch wurden, zeigen wieder
einen circadianen Rhythmus ihres Verhaltens,
wenn ihnen fötales SCN-Gewebe implantiert
wird (Lehman et al. (1987), siehe Abbildung
3.8 für Ratten). Dieses Gewebe kann auch von
anderen Arten stammen (Goldhamster, Mäu-
se oder Ratten). Die induzierte Periodenlänge
entspricht der des Donors (Goldhamster, Mäu-
se). Fötales SCN-Gewebe von Ratten dagegen
induziert einen Rhythmus mit einer Periode,
die kürzer als die des Rezeptors und des Do-
nors ist (Sollars et al. (1995)).

Auch Kulturen von SCN-Zellen können noch
nach Wochen einen circadianen Rhythmus in
Goldhamstern induzieren, bei denen beide SCN
zerstört worden waren. Sie wurden dazu ins

Gehirn an die Stelle implantiert, an der sich
das SCN normalerweise befindet (Silver et al.
(1990)). Die Struktur des SCN muß also nicht
erhalten sein. Werden die SCN-Zellen zwei-
er Genotypen mit verschiedenen Perioden zu-
sammen implantiert, ergibt sich ein kohärenter
Rhythmus. Die Zellen können also miteinander
kommunizieren und sich auf eine mittlere Peri-
odenlänge einigen. Transgene Zellen mit Mar-
kierungen können benutzt werden, um die ver-
antwortlichen Zellen zu kennzeichnen (Ralph et
al. (1993)).

Interessant sind auch Untersuchungen von
Welsh et al. (1995). An individuellen, vonein-
ander dissoziierten SCN-Neuronen wurden mit
Multimikroelektrodenplatten elektrische Akti-
vitäten für längere Zeit gemessen. Innerhalb ei-
ner Kultur gab es Zellen mit unterschiedlichen
Phasen und Perioden, obwohl funktionelle Syn-
apsen vorhanden waren (Welsh et al. (1995)).

Was sind die Schrittmacherzellen im SCN?
Gibt es verschiedene funktionelle Teile des
SCN? Das SCN der Säuger besteht aus 8000 bis
10 000 Neuronen. In einem vertikalen Schnitt
gesehen bilden sie einen Kern und eine Scha-
le mit charakteristischen Neurotransmittern ih-
rer Neurone, mit unterschiedlicher Innerva-
tion (Übersicht Moore (1997), Esseveldt et
al. (2000), Abbildung 3.9) und wahrscheinlich
auch mit unterschiedlicher Funktion: Die Os-
zillatoren in den Kernzellen scheinen auf Licht-
bedingte Signale der Retina zu reagieren, wäh-
rend die Oszillatorzellen der Schale das nicht
tun. Die Kern-und Schale-Oszillatoren sind
aber miteinander gekoppelt und haben dadurch
die gleiche Phasenbeziehung2. Die elektrophy-
siologische Aktivität horizontal geschnittener
Scheiben eines Hamster-SCN zeigt zwei spe-

2Die ‘Totzone´ der Phasenresponskurve eines Na-
gers auf Lichtpulse könnte so erklärt werden, dass hier
die Zahl der Oszillatoren, die nicht auf Licht reagieren,
grösser ist als die der Licht-empfindlichen (Shigeyoshi
et al. (1997)).
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Abbildung 3.8: Einer Ratte wurde am 28. Tag des Freilaufs (Laufradaktivität) das SCN entfernt
(scnx). Es wurde arrhythmisch, wie im linken Aktogramm gezeigt. Wenn fötales SCN-Gewebe
implantiert wird (85. Tag, trans), zeigt sich wieder ein circadianer Rhythmus der lokomotorischen
Aktivität. Rechts sind die Leistungsspektren für die prä-Läsionszeit (oben), die post-Läsionszeit
(center) und die post-Transplantationsperiode (unten) gezeigt. Der 25 Stunden Rhythmus, der
vor der Läsion signifikant ist (grünes Maximum über der Signifikanzlinie), verschwindet (blaue
Kurve) und erscheint wieder, nachdem neonatales SCN implantiert wurde (rote Kurve). Nach
Wollnik (1995). D044FA/scn-implantat
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zifische oszillierende Komponenten (Jagota et
al. (2000)). Sie könnten die Aktivität eines
Morgen- und eines Abend-Oszillators wieder-
spiegeln, was bereits früher aus Verhaltens-
studien geschlossen wurde (Pittendrigh and
Daan (1976), Illnerova and Vanecek (1982)).
Photoperiodische Reaktionen sollen durch das
Zusammenwirken eines Morgen- und Abend-
Oszillators zustande kommen. Tatsächlich be-
einflussen lange und kurze Photoperioden die
Maxima der Morgen- und Abend-Komponente
der elektrischen Ableitungen unterschiedlich
(Jagota et al. (2000)).

Retinale Information wird über den retinohy-
pothalamischen Trakt (RHT, Abbildung 3.14)
und zusätzlich auf dem Weg über das interge-
nikulate Blatt (IGL) über den genikulohypo-
thalamischen Trakt (GHT) zum ventrolatera-
len Teil (shell) des SCN geleitet. Dieser ent-
hält Neuronen, deren Feuern unter circadia-
ner Kontrolle steht. Die Rhythmen sind Licht-
abhängig. Der dorsomediale Teil (core) be-
kommt Eingänge aus nicht-visuellen Quellen
und die Neuronen zeigen deshalb Rhythmen,
die Licht-unabhängig sind (Ibata et al. (1999)).
Die Feuer-Rate der Neuronen zeigt einen cir-
cadianen Rhythmus. Hohe Feuer-Raten wäh-
rend des subjektiven Tages scheinen mit Pepti-
den und dem Neurotransmitter gamma-amino-
Buttersäure (GABA) zu korrelieren und nor-
male synaptische Interaktionen zu benutzen.
Rhythmische Informationen könnten aber auch
über diffundierende Substanzen übertragen
werden.

Nach Zerstörung des SCN bleiben andere
Rhythmen noch erhalten, wie das antizipatori-
sche Nahrungsaufnahme-Verhalten: Mäuse, de-
nen die SCNs entfernt wurden, zeigen weiter-
hin dieses Verhalten. Sie werden also durch
ein weiteres Schrittmacherzentrum gesteuert.
Zellpopulationen in verschiedenen Gebieten des
Hypothalamus scheinen dafür verantwortlich
zu sein (Marchant and Mistlberger (1997)).
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Abbildung 3.9: Oben: Die suprachiasmatischen
Kerne (SCN) der Säuger sind paarige Struktu-
ren an der unteren Spitze des dritten Ventrikel
und über (‘supra´) dem optischen Chiasma im
Hypothalamus. Ein Coronalschnitt durch das
SCN zeigt einen dorsomedialen Teil (‘shell´)
und einen ventrolateralen Teil (‘core´). Eingän-
ge kommen von der Retina über den retinohy-
pothalamischen Trakt (RHT), den Raphekern
und das intergeniculate Blatt (IGL). Ausgänge
ziehen zum Thalamus, den paraventrikulären
Kern (PVN) und andere Gebiete des Gehirns.
Die Schale (shell) soll aus zahlreichen zellulä-
ren Oszillatoren bestehen, die nicht auf Licht-
eingänge reagieren. Der Kern (core) soll dage-
gen aus zellulären Oszillatoren bestehen, die
auf Lichtsignale reagieren. Unten: Ein Horizon-
talschnitt zeigt das vordere SCN (rot), welches
aus einer Population von Zellen besteht, die
Morgen-Oszillatoren darstellen, und aus dem
hinteren SCN (grün), die Abendoszillators re-
präsentieren. Kopplung zwischen den verschie-
denen Gruppen ist durch die Doppelpfeile an-
gedeutet. Nach Shigeyoshi et al. (1997), Inouye
et al. (1993) und Dunlap (2000). E044F3/scn-
structure
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Ob auch der circadiane Rhythmus des REM
Schlafes vom SCN gesteuert wird, ist umstrit-
ten (Stephan and Nunez (1977), Mouret et al.
(1978), Yamaoka (1978)). Es wurde bereits er-
wähnt, daß sich in der Retina ein circadianer
Oszillator befindet. Möglicherweise gibt es auch
einen enterischen Oszillator. Ob alle diese Os-
zillatoren den gleichen Uhr-Mechanismus be-
nutzen, muß geklärt werden. Übersichtartikel
siehe Rosenwasser and Adler (1986).

Die Kontrolle der Körpertemperatur findet
hauptsächlich im präoptischen Gebiet (POG)
und im vorderen Hypothalamus (POAH) statt
(Berner et al. (1999), Hori et al. (1999)).
Das POAH ist Temperatur-empfindlich und
ein Integrationszentrum (Saarela and Reiter
(1994)). Läsionen in diesem Gebiet stören die
Temperatur-Regulation (A9 (n.d.)). Auch die
Temperatur der Umwelt beeinflußt die Kon-
trolle der Körpertemperatur. Außerdem wirkt
das Verhalten auf die Temperatur-Regulation.
Bilaterale POAHX bei Ratten verschiebt den
Durchschnittswert der Temperatur von 37.0
auf 38.60C. Der circadiane Rhythmus der Kör-
pertemperatur bleibt aber erhalten, die Ampli-
tude des Rhythmus wird sogar dreifach höher.
Durch die Operation ist also die Temperatur-
Regulation beeinflußt, aber nicht der circadiane
Rhythmus der Temperatur-Regulation.

Die circadiane Kontrolle der Temperatur-
Regulation erfolgt im SCN des Hypothalamus.
Dafür gibt es inzwischen eine Reihe von siche-
ren Hinweisen, auf die später noch eingegangen
wird. So verschwindet der circadiane Rhyth-
mus der Körpertemperatur (und der Aktivi-
tät), wenn die suprachiasmatischen Kerne zer-
stört werden (Moore and Eichler (1972), Ste-
phan and Zucker (1972), Abbildung 3.10). Die
mittlere Temperatur bleibt aber erhalten, die
homöostatische Regulation der Körpertempe-
ratur ist noch intakt.

Ausgewählte Stämme, die sich in verschiedenen cir-
cadianen Parametern unterscheiden, die mit dem

Nestbau zu tun haben, besitzen unterschiedli-
che Mengen von AVP-immunoreaktiven Neuronen
im SCN (Bult et al. (1993)). Im Licht-Dunkel-
Zyklus schwankt die Zahl und das Volumen der
Vasopressin-enthaltenden Zellen mit einer circadia-
nen und annualen Periode (Hofman and Swaab
(1993)).

Wie die Oszillatoren im SCN die lokomotori-
sche Aktivität und andere Ereignisse circadian
kontrollieren, ist bisher wenig bekannt (siehe
Abschnitt 3.4). Abbildung 3.12 zeigt, wie ei-
ne Zielzelle vom SCN sowohl über cytoplasma-
tische als auch über im Kern ablaufende Re-
aktionen die neuronalen Signale der circadia-
nen Kontrolle erhält. Sowohl Neuropeptid Y
als auch Serotonin sollen bei der Signalüber-
tragung durch afferente Neuronen des SCN be-
teiligt sein (Marchant and Mistlberger (1997)).
Wird Neuropeptid Y systemisch angeboten,
wird der circadiane Rhythmus der lokomoto-
rischen Aktivität von Mäusen beeinflußt (Lach
and X (1995)). Die Abbildung zeigt auch die
Weiterleitung der Lichtsignale von den retinu-
laren Ganglienzellen im Auge über den retino-
hypothalamischen Trakt. Details in der Legen-
de.

Was sind die Zielorgane der efferenten Signale
des SCN? Von den Ausgängen des SCN sind
bisher nur die Projektionen zum Pinealorgan
völlig bekannt. Wie anderes Effektorgewebe die
Informationen vom SCN erhält, ist nur un-
vollständig bekannt. Wird die Information nur
über Neurone übertragen? Ist die Information
nur als Puls kodiert?

Bei Vögeln wird das SCN der Säuger durch das
visuelle SCN (vSCN) repräsentiert. Nach einem
Ring-Modell fungieren Pinealorgan und vSCN
bei Vögeln als gedämpfte Oscillatoren mit ei-
ner gegenseitigen Phasenbeziehung von 180◦:
Das Pinealorgan ist während der Nacht aktiv,
das vSCN während des Tages. Das Auge hat
einen Rhythmus, der durch das visuelle System
getrieben wird, oder es fungiert als weiterer Os-



3.4 Circadiane Zentren 93

22 23 24 25 26

Tag 24 bis 33

0

400

800

1200
QP Tag 2 bis 11

22 23 24 25 26
Periode [Std]

0

400

800

1200
QP

0 6 12 18 24
Tageszeit

0

10

20

30

   
   

  T
ag

e Körpertemperatur

scnx-hamster | E044GT | 16.4.2002

Abbildung 3.10: Der circadiane Rhythmus der Körpertemperatur (und der Aktivität) eines syri-
schen Hamsters verschwindet, wenn die suprachiasmatischen Kerne zerstört werden (am elften
Tag). Periodogramme für Tag 2 bis 11 oben rechts, für Tag 24 bis 33 darunter. Nach Refinetti
et al. (1994). D044GT/ktrhythmus
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Abbildung 3.11: Der circadiane Rhythmus der lokomotorischen Aktivität eines syrischen Hams-
ters verschwindet, wenn die suprachiasmatischen Kerne zerstört werden (am elften Tag). Peri-
odogramme für Tag 2 bis 11 oben rechts, für Tag 24 bis 33 darunter. Nach Refinetti et al. (1994).
D044GA/ktrhythmus
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Abbildung 3.12: Molekulare Ereignisse zwischen Lichtaufnahme, SCN Uhren-Neuronen und Ziel-
zellen. Licht wird in einer retinularen Ganglienzelle aufgenommen. Glutamat (violette Kreise)
wird als Neurotransmitter abgegeben und reagiert mit Rezeptoren (schwarzes Rechteck). Jetzt
kommt ein negativer Rückkopplungskreis mit Verstärkungsfaktoren CLOCK (güne Quadrate)
und BMAL (blaue Kreise) zum Zuge. Die Expression von mPer und mCry der Uhr-Gene (cg)
wird in Gang gesetzt über einen Weg, an dem auch Ca2+ beteiligt ist. Uhr-Protein-mRNA (rote
Kreise mit ~) wird produziert und verläßt den Kern. Uhr-Protein (Dreiecke) wird im Zytoplasma
synthestisiert und gelangt in den Kern (mCRY). Es interagiert mit mPER und erleichtert seine
Translation, indem es die CLOCK-(grün) und BMAL-(blau) abhängige Transkription blockiert.
Als Folge sinkt die mRNA Konzentration. Mit Zeitverzögerung werden negativ wirkende Kom-
plexe inaktiviert und die Genexpression beginnt wieder. Die nächste Runde negative und positiv
wirkender Faktoren beginnt die rhythmische Expression der ccg´s anzukurbeln. Das Produkt
der ccg´s, Uhr-kontrollierte Proteine, liegen außerhalb des eigentlichen Rückkopplungskreises.
Sie geben aber Informationen über die Tageszeit an die SCN-Neuronen und deren Zielzellen über
synaptische oder parakrine Signale weiter. Das führt zu Ziel-spezifischen circadianen Ausgängen
über cytoplasmische Reaktionen oder Reaktionen im Kern, die sekundäre ccg´s beeinflussen. Ein
Beispiel ist die NAcTFase, die die Melatoninsynthese kontrolliert. Nach Hastings and Maywood
(2000). E044GC
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zillator (Reme et al. (1991)).

3.5 Molekulare Mechanismen
der circadianen Oszillato-
ren

Ein molekulares Modell der circadianen Uhr
der Säuger ist in Abbildung 3.13 gezeigt. Es
besteht aus mehreren Uhr-Genen, die durch
Rückkopplung, Zeitverzögerung und Interakti-
on mit Transkriptionsfaktoren ihre eigene Ex-
pression hemmen. Licht synchronisiert den Os-
zillator, indem es von Photorezeptoren absor-
biert wird und ein Signal an die Uhr-Gene sen-
det.

3.6 Pinealorgan und Melato-
nin

Das Pinealorgan steht mit dem SCN in Ver-
bindung und wird von der Retina über das
SCN synchronisiert (Abbildung 3.14). Das Pi-
nealorgan bildet einen neuroendokrinen Rück-
kopplungskreis (Lu and Cassone (1993)). Bis-
her glaubte man, daß es beim Säuger -im Ge-
gensatz zu Vögeln und Reptilien- ohne Einfluß
auf den circadianen Rhythmus ist. Melatonin
wirkt aber auch auf das SCN zurück und mo-
duliert Aktivitätsmuster und andere Prozesse.
Die Art und Wirkungsweise dieser Rückkopp-
lung ist unbekannt. Obwohl Pinealektomie bei
Ratten den circadianen Rhythmus im Licht-
Dunkel-Wechsel und im Dauerdunkel nicht be-
einflußt, wird im Dauerlicht die Laufradaktivi-
tät stark gestört. Entweder reguliert die Rück-
kopplung vom Pinealorgan zum SCN die Licht-
empfindlichkeit des SCN oder den circadianen
Ausgang vom SCN (Cassone et al. (1993)).

Bereits in den dreissiger Jahren des zwanzigs-
ten Jahrhunderts war bekannt, daß die Re-

produktion verschiedener Nager durch die Ta-
geslänge kontrolliert wird (Baker and Ranson
(1932), Bissonette (1932)). Die Bedeutung des
Pinealorgans für diese photoperiodische Steue-
rung wurde erst allmählich geklärt. Zunächst
glaubte man, daß Melatonin vom Pinealorgan
sekretiert wird, um den hemmenden Effekt des
Kurztages auf das Gonadensystem zu über-
tragen. Das Pinealorgan wurde als eine anti-
gonadotrope Drüse angesehen. Viele Untersu-
chungen sprachen auch dafür. Erst später fand
man, dass das Pinealorgan auch eine progo-
nadotrope Wirkung hat (Herbert (1972) am
Frettchen, Hoffmann (1972) am Djungarischen
Hamster). Neben dem reproduktiven System
werden beim Djungarischen Hamster auch Kör-
pergewicht, Fellfarbe (Hoffmann (1973), Figa-
la et al. (1973)) und die Körpertemperatur-
Regelung photoperiodisch geregelt (Steinlech-
ner and Heldmaier (1989)). Somit übermitteln
das Pinealorgan und sein Hormon Melatonin
die photoperiodischen Signale der Umwelt auf
die neuroendokrine Achse. Diese Signale kön-
nen stimulierend oder hemmend sein (Hoff-
mann (1981b)).

Melatonin wirkt nicht nur auf Gonaden und an-
dere physiologische Vorgänge, sondern auch auf
den SCN. Hier hemmt es die neuronale Aktivi-
tät und verschiebt die Phase des circadianen
Rhythmus (Abbildung 3.15).3

Melatonin spielt auch eine immuno-
regulatorische Rolle (Conti and X (1996)).
Weiteres über Melatonin ist unter Spezialthe-
men im Abschnitt 20.8 zu finden. Über die
physiologischen Wirkungen der Photoperiode
auf die Fortpflanzung von Säugern siehe den
Abschnitt 13.4. Einen Übersichtsartikel über
Melatonin und seine Wirkung als photoperi-
odisches Signal gibt Steinlechner (1992) und
wird in einer speziellen Ausgabe des Journal

3Ein Melatonin-Agonist verschiebt den circadianen
Rhythmus von Mäusen (und Goldhamstern) phasenab-
hängig (Van Reeht and X (1997))
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Abbildung 3.13: Molekulares Modell der circadianen Uhr von Säugern: Uhr-Gene mper1, mper2
und weitere (nicht gezeigt) hemmen mit Zeit-Verzögerung durch Interaktion mit Transkripti-
onsfaktoren BMAL und CLK ihre eigene Expression. PER wird durch Phosphorylierung (P)
abgebaut. Licht synchronisiert den Oszillator, indem es von Photorezeptoren absorbiert wird
und ein Signal an die Uhr-Gene sendet. Nach King and Takahashi (2000), Dunlap (1998) und
Reppert and Weaver (2000). E044GB/molmodmam
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Abbildung 3.14: Neuronale Organisation des circadianen Systems der Säuger. Der suprachias-
matische Kern SCN besteht aus zahlreichen zellulären Oscillatoren, die in spezifischer Weise
miteinander organisiert und gekoppelt sind. Licht synchronisiert das SCN direkt durch Signale
über den RHT (Neurotransmitter sind Glutamate GLU und Substanz P SP) und indirekt über
das intergenikulate Blatt IG und den geniculohypothalamischen Trakt GHT (Neurotransmitter
sind Neuropeptid Y NPY und gammaamino-Buttersäure GABA). Es gibt außerdem einen se-
rotonergen Eingang in das SCN vom Raphekern (Serotonin als Neurotransmitter). Circadiane
Signale beeinflussen die Melatoninsekretion des Pinealorgans über eine multisynaptische Ver-
bindung. Sie schließt das obere Cervicalganglion, den paraventrikulären Kern, die prä- und
post-ganglionären Fasern des peripheren sympathischen Nervensystems ein (nicht gezeigt). Me-
latonin wird in das Blutsystem abgegeben. Es wirkt außerdem auf das SCN zurück (rote Pfeile).
Das SCN kontrolliert ferner eine große Zahl physiologischer Vorgänge und Verhaltensweisen,
unter ihnen die hypothalamische Temperatur und die lokomotorische Aktivität. Letztere wirkt
auf das SCN zurück (roter Pfeil). Nach Wollnik (1995). E044Hn/pineal



3.8 Mutanten des circadianen Systems bei Nagern 99

12 18 24 06 12
circadiane Zeit [CT]

-2

-1

0

1

2

Ph
as

en
ve

rs
ch

ie
bu

ng
 [S

td
]

V
er

zö
ge

ru
ng

  V
er

fr
üh

un
g

cr-melatonin | E044 | 16.4.2002

Abbildung 3.15: Je nach Phasenlage verschiebt
ein Melatoninpuls den circadianen Rhythmus
beim Menschen. Nach Lewy et al. (1992).
D044/cr-melatonin

of Biological Rhythms diskutiert (Czeisler and
Turek (1997)).

Im Gegensatz zu anderen Vertebraten kann das
Pinealorgan der Säuger kein Licht wahrneh-
men. Nur die Retina ist dazu in der Lage. Das
Lichtsignal wird auf einem komplizierten Weg
über das SCN zum Pineal geleitet (Abbildung
fehlt xxx??).

3.7 Rückkopplungen und Mas-
kierung

Die lokomotorische Aktivität wird nicht nur
circadian kontrolliert, sondern wirkt auch auf
die circadianen Oscillatoren im SCN zurück.
So ist bei einer hyperaktiven Mutante (Wocko-
Maus) die Periode verkürzt (Sollars et al.
(1995)). Zu den circadianen Schrittmachern im
SCN führen serotonerge afferente Nerven vom
Raphekern des Mittelhirns. Werden diese selek-
tiv ausgeschaltet (durch Mikroinjektion von Se-
rotoninhemmstoffen), ohne den Noradrenalin-
gehalt und die Neuropeptid Y - Immunoreakti-

vität zu beeinflussen, wird die Stärke der Lauf-
radaktivität nicht beeinflußt. Die Tiere lassen
sich aber nicht mehr durch tägliche zweistün-
dige Laufradaktivität synchronisieren. Seroto-
nerge Afferenzen sind demnach für diese Art
der Synchronisation nötig (Edgar et al. (1997),
siehe Abbildung 3.14).

Die Periodenlänge kann beeinflußt werden,
wenn der Zugang zum Laufrad auf bestimm-
te Zeiten des Zyklus beschränkt wird. Sie ist
kürzer, wenn die Mäuse zu Beginn der sub-
jektiven Nacht laufen können (also zu Beginn
ihrer Aktivitätsperiode) und länger, wenn sie
am Ende der subjektiven Nacht Zugang zum
Laufrad haben (also am Ende ihrer Aktivi-
tätsperiode) (Edgar et al. (1991b)). Die Uhr
kann also auch durch physiologische und/oder
Verhaltens-bedingte Faktoren beeinflußt wer-
den.

Wird die Stärke der lokomotorischen Aktivi-
tät von Mäusen beeinflußt, kann der Schlaf-
Wach-Zyklus und der Aktivitätsrhythmus mo-
difiziert werden. Es handelt sich dabei aber
nicht um eine grundlegende Änderung des Uhr-
Mechanismus und seiner Kopplung, sondern
um ‘Maskierung’ (Mrosowsky (1994), Edgar et
al. (1991a)).

3.8 Mutanten des circadianen
Systems bei Nagern

Beim Goldhamster wurde durch Zufall eine
Mutante entdeckt, deren lokomotorischer Ak-
tivitätsrhythmus statt einer Periode von 24
Stunden eine solche von 22 Stunden im hetero-
zygoten und von 20 Stunden im homozygoten
Zustand hat. Sie wurde tau genannt (Abbil-
dung 3.16). Das verantwortliche Gen ist auto-
somal. Die Mutation ist semi-dominant (Ralph
and Menaker (1988)). Leider ist die Genetik des
Goldhamsters schlecht untersucht. Wird das
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Abbildung 3.16: tau-Mutante des Goldhams-
ters. Der lokomotorische Aktivitätsrhythmus
hat bei der homozygoten Mutante eine Pe-
riodenlänge von 20 Stunden (im heterozygo-
ten Zustand 22 Stunden, nicht gezeigt), wäh-
rend die Periodenlänge des Wildtyps 24 Stun-
den beträgt. Nach Ralph and Menaker (1988).
D044I/tau-mutante

SCN eines Fötus in einen arhythmisch gemach-
ten Hamster (SCN wurde zerstört) implantiert,
wird dieser Hamster wieder rhythmisch (sie-
he vorigen Abschnitt). Nimmt man das SCN
vom Fötus einer tau Mutante, zeigt der Wirt
die kurze Periode von tau (Ralph and et al
(1990)). Das zeigt besonders überzeugend, daß
der SCN ein Oszillatorsystem ist und sich die
Rhythmus-Eigenschaften durch Transplantati-
on übertragen lassen .

Wird das SCN nur teilweise zerstört und ein
SCN implantiert, entsteht ein chimäres Tier
mit zwei Rhythmen, von denen einer vom Do-
nor und einer vom Wirt stammt. Die circadia-
nen Rhythmen beeinflussen sich nicht gegensei-
tig.

Es ist bekannt, daß auch in der Retina von Säu-
gern sich eine circadiane Uhr befindet. Beim
Hamster wurde gezeigt, daß diese bei der tau-
Mutante ebenfalls eine kurze Periode hat. Bei
der tau-Mutante ist also nicht der SCN betrof-
fen, sondern die circadiane Uhr.

Die Phasenresponsekurven der tau-Tiere sind wie
die des Wildtyps, wenn man die Perioden norma-
lisiert. Das bedeutet, die Bewegung des Oszillators
ist bei tau gleichmäßig beschleunigt und nicht nur
in einem Teil des Zyklus.

Der Östrus-Zyklus des Goldhamsters ist 4 mal
länger als der circadiane Rhythmus. Das gilt
auch, wenn die Tiere im Dauerlicht eine andere
Periode haben oder durch D2O ihr circadianer
Rhythmus verlangsamt wird. Bei der tau Mu-
tante ist der Östrus-Zyklus 5 mal länger als der
circadiane Rhythmus der Mutante (5*20=100
h). Das entspricht aber auch etwa der Dauer
des Wildtyps (24*4=96 h).

Es ist nicht bekannt, ob der Freßrhythmus, das
‘disk shedding’ in der Retina und die photope-
riodischen Reaktionen der tau Mutante geän-
dert sind.

Die Genetik der Maus ist sehr viel besser un-
tersucht als die des Goldhamsters. Es war des-
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halb ein Glücksfall, als auch bei ihr eine Mu-
tante gefunden wurde, deren Periode geändert
ist. Sie wurde durch Behandeln von Männchen
mit ENU erhalten. Die Behandlung macht die
Tiere zunächst steril, aber nach 12 bis 16 Wo-
chen werden sie wieder fertil. Sie wurden mit
Weibchen gekreuzt und die erste Generation
auf Mutanten durchmustert. Es wurde erwar-
tet, daß unter 1500 Tieren eins für einen be-
stimmten Locus mutiert ist. Tatsächlich fand
sich eine solche Mutante (Abbildung 3.17, Vi-
taterna et al. (1994)). Die Periodenlänge dieser
‘clock ’ (‘circadian locomotor output cycles ka-
put’) ist im Dauerdunkel und im heterozygoten
Zustand um eine, im homozygoten Zustand um
4 bis 5 Stunden verlängert. Nach 5 bis 15 Zy-
klen werden die Tiere arrhythmisch. Sie wei-
sen dann einen ultradianen Rhythmus von 6
bis 9 Stunden auf. Die Entwicklung ist normal,
die Aktivität während des Tages relativ hoch.
CLOCK ist ein essentielles Gen für das circa-
diane System (King et al. (1997), Antoch et
al. (1997)). Es liegt in der Mitte des fünften
Chromosoms. Die Mutante hat keine Defekte
im SCN.

Das Clock-Gen wurde kloniert (cloning by res-
cue, King et al. (1997)). Es hat eine große Tran-
skriptionseinheit mit etwa 100 000 Basenpaa-
ren und 24 Exons. Es kodiert für ein neues
basisches-Helix-Loop-Helix-PAS Domain Pro-
tein. Überexpression des Clock Transgens ver-
kürzt die Periodenlänge (Antoch et al. (1997)).
CLOCK ist damit ein weiteres Beispiel für ein
Uhr-Protein mit PAS-Domäne (neben PERI-
OD von Drosophila). Dieses Motiv könnte ei-
ne in der Evolution konservierte Eigenschaft
des circadianen Uhr-Mechanismus bestimmen
(King et al. (1997)).

Eine weitere Mutante, Whl, wurde gefunden.
Die Mutation liegt auf dem vierten Chromo-
som. Ihre Periodenlänge war länger als die der
Ausgangsform (24.20 gegenüber 23.32 Stun-
den) (Pickard and X (1995)). Sie hat weite-

re abnorme Eigenschaften wie Hyperaktivität,
kreisende Bewegungen und eine geänderte Re-
aktion auf Licht.

Bei einer Maus, der ein neuronales Adhä-
sionsmolekül mit Polysialsäure fehlt, ist der
circadiane Rhythmus verändert (Shen and x
(1997)).

Nicht nur Mutanten, sondern auch Stämme
können sich in ihren circadianen Periodenlän-
gen unterscheiden (Hofstetter and X (1995)).
Im Dauerdunkel waren die Periodenlängen für
Stamm B6 23.8 h, für D2 23.7 Stunden und
für C 23.6. Im Dauerlicht waren die Perioden
25.1 Stunden für B6, 23.9 Stunden für D2, und
25.5 Stunden für C. Es wird vermutet, daß
es sich um eine polygene Vererbung handelt
(Mayeda et al. (1996)). Die beiden Stämme
BALB/cByJ and C57BL/6J unterscheiden sich
in ihrer Freilauf-Periode um 50 Minuten von-
einander (Schwartz and Zimmerman (1990)).

Der circadiane Rhythmus der Aktivität von
BALB/c Mäusen ist sehr labil. Freilaufperiode
und Kohärenz des Laufrad-Rhythmus änderten sich
spontan. Das circadiane System dieses Stammes be-
steht demnach aus einer Population schwach gekop-
pelter Oszillatoren (Rosenwasser (1990)).

Es ist zu erwarten, daß in der nächsten Zeit sich
einiges tut, wenn molekularbiologische Verfah-
ren angewendet werden. Ein Zitat von Mena-
ker and Takahashi (1995): "Reverse genetics"
(from gene to phenotype) with targeted gene
transfer provides a powerful tool to dissect be-
havior and has been used successfully to study
the effects of null mutations in genes implica-
ted in the regulation of long-term potentiation
and spatial learning in mice. In addition, "for-
ward genetics" (from phenotype to gene) with
high-efficiency mutagenesis in the mouse can
uncover unknown genes and has been used to
isolate a behavioral mutant of the circadian sys-
tem. With the recent availability of high-density
genetic maps and physical mapping resources,
positional cloning of virtually any mutation is
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Abbildung 3.17: Die Periodenlänge von ‘clock ’ (‘circadian locomotor output cycles kaput’) ist
im Dauerdunkel und im heterozygoten Zustand um eine, im homozygoten Zustand um 4 bis 5
Stunden verlängert (mittlere Abbildung; Kontrolle links). Nach 5 bis 15 Zyklen werden die Tiere
arrhythmisch. Sie weisen dann einen ultradianen Rhythmus von 6 bis 9 Stunden auf. Werden
heterozygote Tiere miteinander gekreuzt, ergeben sich in der F2 Generation zwei verschiedene
Gruppen mit einer mittleren Periode um 23.5 und 24.6 Stunden (rechte Histogrammdarstellung).
Nach Vitaterna et al. (1994). D044J/clock-mutant

now feasible in the mouse. Together, these ap-
proaches permit a molecular analysis of both
known and previously unknown genes regula-
ting behavior.

3.9 Andere circadiane Rhyth-
men

Neben der lokomotorischen Aktivität und der
Körpertemperatur wurden auch andere Rhyth-
men bei Nagern untersuche. Der Schlaf-Wach-
Rhythmus kann über die lokomotorische Akti-
vität bestimmt werden. Genauer ist ein EEG.
Nur mit ihm ist es möglich, einwandfrei zu
bestimmen, ob ein Tier schläft. Ausserdem
können mit einem EEG die verschiedenen
Schlafstadien bestimmt werden. Eine automa-
tische Registriereinheit und Auswertemetho-
den wurden dazu entwickelt (Van Gelder and
X (1991)).

‘Disk shedding´ steht auch unter circadia-
ner Kontrolle. Die Stäbchen (Nachtsehen)
und Zäpfchen (Tagsehen) des Vertebratenauges
werden nicht, wie andere Zellen des Körpers,
im Laufe der Zeit erneuert. Stattdessen wer-
den die Geldrollen-artig angeordneten Schei-
ben (‘Disks’) im äußeren Segment an der Spit-
ze abgestoßen und basal erneuert. Diese ‘inne-
re Erneuerung’ geschieht zu Zeiten, in denen
die Photorezeptoren nicht gebraucht werden.
Stäbchen werden also amMorgen, Zäpfchen am
Abend regeneriert.

Männliche Hausmäuse entwickeln 18 bis 20
Tage nach dem Coitus (Ejakulation) Vater-
Verhalten gegenüber den eigenen Nachkom-
men. 50 bis 60 Tage später verschwindet es
wieder und stattdessen werden Junge getötet.
Dieses Verhalten ist mit dem Fortpflanzungszy-
klus der Weibchen synchronisiert. Es funktio-
niert aber auch ohne soziale Schlüssel und ohne
Änderungen der Hypophysen- und Gonaden-
Hormone. Werden die Tiere entweder in einem
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22-Stunden-Tag (11 Stunden Licht, 11 Stun-
den Dunkelheit) oder in einem 27 -Stunden-
Tag (13.5 Stunden Licht, 12.5 Stunden Dun-
kelheit) gehalten, tritt das Verhalten nach der
gleichen Zahl von Zyklen auf, aber nicht nach
der gleichen Zahl von Tagen; es ist also circadi-
an gesteuert. Die physiologischen Grundlagen
dieses Verhaltens sind unbekannt (Perrigo et
al. (1992)).

3.10 Photoperiodismus bei
Mäusen?

Während viele Nager sich jahresperiodisch fort-
pflanzen und sich dabei nach der Tageslänge
richten (Peromyscus maniculatus als Beispiel
Nelson and X (1997)), obwohl auch hier in ei-
ner Population nicht alle Tiere photoperiodisch
reagieren (Blank (1992), Ruf and X (1997))4,
scheint es bei der Maus keine photoperiodi-
sche Reaktion der Fortpflanzung zu geben. Sie
können aber durchaus photoperiodische Infor-
mationen verarbeiten (zum Beispiel zum Kon-
trollieren der Felldichte). Nur sind diese nicht
mit der Reproduktion gekoppelt, obwohl nach
neueren Beobachtungen Ovargröße und Ute-
rusmasse der Weibchen von Mäusen auf die Ta-
geslänge reagieren (Nelson (1990)).

Die tropische Maus Zygodontomys brevicauda zeigt
kein photoperiodisches Verhalten (Heideman and
X (1990)).

4Tiere einer Population von Peromyscus manicula-
tus unterscheiden sich in ihrer Reaktion auf Kurztag:
Einige bilden die Gonaden völlig zurück, andere teilwei-
se, und wieder andere nicht. Man vermutete, daß es sich
dabei um Tiere handelt, deren zeitliches Muster oder
Amplitude des Melatonin-Rhythmus sich unterscheidet.
Es handelt sich jedoch bei diesen Unterschieden um
verschiedene Energiebedürfnisse. Die unterschiedliche
Reaktion auf die photoperiodische Behandlung beruht
demnach nicht auf Vorgängen im Pineal, sondern auf
Folgevorgängen. Die Umgebungstemperatur hat darauf
keine Wirkung (Ruf and X (1997)).

3.11 Mus booduga

Die indische Feldmaus Mus booduga wurde in
Madurai und in Bangalore von Chandrasheka-
ran und Mitarbeitern untersucht (Sharma et
al. (1997)). Die lokomotorische Aktivität wird
circadian gesteuert. Licht synchronisiert diesen
Rhythmus. Bietet man einzelne Lichtpulse zu
verschiedenen Phasen im Dauerdunkel an, er-
hält man eine Phasenresponsekurve mit verzö-
gerten und verfrühten Rhythmen je nach dem
Zeitpunkt der Lichtgabe (Sharma (1996)). Na-
hes UV verschiebt ebenfalls die Phase (Sharma
et al. (2000)).

Obwohl die Dämmerung auf dem Breitengrad
von Madurai nur 15 bis 20 Minuten beträgt,
synchronisiert natürliche Dämmerung stärker
als ein abrupter Licht-Dunkel-Wechsel (Shar-
ma et al. (1997)).

Die Präzision der Uhr hängt von der Perioden-
länge des Rhythmus ab. Wird der Aktivitäts-
beginn als Referenz benutzt, ist die Uhr bei ei-
ner Periode von 23.8 Stunden am genauesten.
Bei längeren und kürzeren Perioden nimmt die
Genauigkeit ab (Sharma and Chandrashekaran
(1999)).

Melatonin verschiebt die Phase des Rhythmus.
Es beschleunigt die Anpassung des Rhyth-
mus an verfrühende Licht-Dunkel-Zyklen (was
einem Flug nach Osten entsprechen würde),
verzögert aber die Anpassung an verzögern-
de Licht-Dunkel-Zyklen (Flug nach Westen)
(Sharma et al. (1999)).

3.12 Offene Fragen

Mecker-Kasten: Dieser Abschnitt muss
ausgearbeitet werden

• Was ist die molekulare Natur der Gene
und Genprodukte?
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• Sind tau und clock Allele homologer Gene?

• Welche anderen Gene interagieren mit tau
und clock?

• Sind sie Komponenten des circadianen
Systems der Säuger?

• Wie viele Gene bestimmen die Uhr, wie
interagieren sie?

• Finden diese Interaktionen auf dem Zellni-
veau oder auf dem System-Niveau statt?

• Ist die circadiane Uhr völlig durch Gene
bestimmt? Wie werden die Ausgänge des
circadianen Oszillators geregelt, wie die
Physiologie und das Verhalten beeinflußt?

• Gibt es Modifizierer von clock?



Kapitel 4

Gonyaulax : Circadiane Rhythmen

Bei der einzelligen Alge Gonyau-
lax wurden einige circadiane Rhyth-
men untersucht wie zum Beispiel
die Biolumineszenz, die Aggregation
von Zellen, Zellteilung, und Photo-
synthese. Eine Reihe von Enzymen
steht unter der Kontrolle der circa-
dianen Uhr. Licht synchronisiert die-
se Rhythmen. Bestimmte Substanzen
beeinflussen sie.
Andere Dinoflagellaten wie Pyrocys-
tis noctiluca und Pyrocystis lunula
zeigen ebenfalls circadiane Rhythmen.
Zum Beispiel bewegen sich die Chloro-
plasten circadian und ihre Ultrastruk-
tur ändert sich tagesperiodisch.
Es wird gezeigt, wie die Biolumines-
zenz registriert wird. Ihre biochemi-
sche Kontrolle wird erläutert und wel-
che Bedeutung sie für die Algen hat.

Vielleicht haben Sie schon einmal erlebt, wie
tausende von kleinen Leuchtpunkten zu ei-
ner Lichtwolke verschmolzen, als Sie nachts
ins Wasser des Mittelmeeres, des pazifischen
Ozeans oder anderer warmer Meere sprangen.
Ursache dieses spektakulären Feuerwerks ist
die Biolumineszenz einer Reihe verschiedener
Dinoflagellaten. Eine von ihnen ist Gonyau-
lax 1, einem Einzeller des pazifischen Ozeans.

1Die Meeresalge Gonyaulax gehört zur Abteilung
der Dinophyta, und hier zur Klasse der Dinophyceae

Diese Algen besitzen ein Zelluloseskelett mit ei-
ner äquatorialen und einer longitudinalen Rin-
ne (Abbildung 4.1).

Abbildung 4.1: Gonyaulax polyedra Zelle mit
Zellulosepanzer, einer Quer- und einer Längs-
Rinne, in denen sich je eine Geisel befin-
det. Ventralansicht. Durchmesser 40 µm. Nach
Schussing (1954) und einem elektronenmikro-
skopischen Bild (Hastings (n.d.)). 045/gonyau-
lax

In jeder Rinne befindet sich eine Geisel. Chro-
matophoren dienen der Photosynthese. Unter
bestimmten Bedingungen treten die Algen in
Massen auf und die Population ist dann auch
am Tage durch die rote Fluoreszenz des Chlo-

und zur Ordnung der Peridiniales.
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rophylls sichtbar (‘Rote Tide´) (Abbildung 4.2
).

Abbildung 4.2: Luftaufnahme einer ‘roten Ti-
de’ am Tage: Die Dichte der Dinoflagellaten
ist so groß, dass die Population durch die rote
Fluoreszenz des Chlorophylls sichtbar ist. Nach
Taylor in Hastings (1994). 045A/redtide

Auch unter Laborbedingungen lässt sich diese
Biolumineszenz beobachten. Die Kulturen kön-
nen in Glaskolben2 angezogen werden (Abbil-
dung 4.3). Im 12:12 stündigen Licht-Dunkel-
Wechsel zeigt sich die Biolumineszenz nur
nachts3. Aber auch unter konstanten Umwelt-
bedingungen leuchten die Kulturen weiterhin
rhythmisch. Sie werden also durch eine innere
Uhr gesteuert.

Dieser Rhythmus wurde in verschiedenen La-
boratorien intensiv untersucht und gehört zu
einem der am besten bekannten (Übersichten
Sweeney (1984), Hastings (1959), Roenneberg
and Rehman (1998)). Die Biolumineszenz kann

21 Liter Fernbachkolben mit F/2 Nährlösung
mit Erdextrakt ohne Silikat. Licht-Dunkel-Wechsel
12:12 Stunden, Lichtintensität 130µEinstein/m2sek
(1µEinstein entspricht etwa 60 Lux).

3während der Lichtperiode muss das Licht für eine
kurze Zeit ausgeschaltet werden, um die Biolumines-
zenz der Kultur zu beobachten. Oder man verwendet
eine automatische Registrierung, wie im nächsten Ab-
schnitt beschrieben

für längere Zeit automatisch und in vielen Ge-
fäßen gleichzeitig registriert werden.

Abbildung 4.3: Die Biolumineszenz einer Fla-
sche mit Gonyaulax polyedra wurde kurz nach
Schütteln des Erlenmeyer-Kolbens fotografiert.
Nach Taylor in Hastings (1994). 045B/Gony-
biolum

Mehr über das Phänomen der Biolumineszenz
bei Gonyaulax, ihre rhythmische Steuerung,
wie man sie beeinflussen kann und welcher Me-
chanismus zugrunde liegt, im folgenden. Es gibt
einen Videofilm über Biolumineszenz und cir-
cadiane Rhythmik bei Dinoflagellaten (Behr-
mann and Hardeland (1999)).

4.1 Tagesperiodisches Leuch-
ten

4.1.1 Registrieranlage zum Messen
der Biolumineszenz

Im Labor kann die Biolumineszenz folgen-
dermaßen gemessen werden (Abbildung 4.4):
Ein Schlitten mit einem Sekundärelektronen-
Vervielfacher (Photomultiplier) wird jeweils
unter ein Glasgefäß mit 10 ml einer Algenkultu-
ren (5 ∗ 103 Zellen/ml) gefahren. Während der
Messung (17.8 Sekunden/Probe) wird das Um-
gebungslicht (0.5 bis 14 Lux am günstigsten)
abgeblendet. Dann wird die nächste Kultur auf
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Abbildung 4.4: Registrieren des Biolumineszenzrhythmus von Gonyaulax mit dem ‘Taylortron’:
Ein Sekundärelektronen-Vervielfacher auf einem Schlitten wird durch einen Stufenmotor unter
den in einer Reihe angeordneten Glasgefäßen mit Algenkuturen entlanggefahren. Nach dem letz-
ten Gefäß wird der Photomultiplier wieder in die Anfangsposition gefahren. Auf diese Weise wird
die Biolumineszenz jeder Kultur in bestimmten Zeitabständen für mehrere Tage im Dauerlicht
gemessen. Während der Messung wird das Umgebungslicht vom betreffenden Gefäß abgeblen-
det. Das Analogsignal wird verstärkt, digitalisiert und in einem Computer gespeichert. (Dunlap
et al. (1981), Broda et al. (1986)). E046/biolum-reg

ihre Biolumineszenz getestet, bis alle 2 ∗ 30
Gefäße (einschließlich Lichtstandard) gemessen
wurden und (nach 20 Minuten) die Messung
wieder am ersten Gefäß beginnt. Das Mess-
Signal wird verstärkt und per Computer regis-
triert. Mit einem speziellen Programm kann die
Periodenlänge, die Amplitude der Schwingung
und Phasenverschiebungen des Rhythmus be-
stimmt werden. Durch bestimmte Maßnahmen
lassen sich Glimm- und Blitzrhythmus unter-
scheiden und getrennt registrieren (siehe un-
ten). Biolumineszenz wurde auch an einzelnen
Zellen gemessen (Krasnow et al. (1981)).

4.1.2 Blitzrhythmus und Glimm-
rhythmus

Die Biolumineszenz von Gonyaulax besteht
aus zwei Phänomenen: einer durch mechani-
sche oder chemische Störungen hervorgerufe-
nen Blitzfolge und einem an ungestörten Kul-
turen zu beobachtenden viel schwächeren Glim-
men (Abbildung 4.5). Die Biolumineszenz des
Blitzrhythmus ist in der Mitte der Dunkelpe-

riode am stärksten und tritt nur wenige Stun-
den pro Tag auf. Ein Blitz dauert 100 ms. Da-
bei werden 107 bis 1010 Lichtquanten pro Zelle
abgegeben. Der Glimmrhythmus dagegen hat
die stärkste Biolumineszenz gegen Ende der
Dunkelperiode. Eigenschaften und Unterschie-
de zwischen Blitz- und Glimmrhythmus sind in
Tabelle 4.1 zusammengestellt.

Die Periodenlänge beträgt bei 1200 Lux Dauer-
licht 24.4 Stunden. Bei 3800 Lux ist die Periode
22.8 Stunden und der Rhythmus dämpft aus.
Bei Intensitäten über 10000 Lux gibt es keinen
Biolumineszenzrhythmus mehr. Im Dauerdun-
kel ist die Periode 23.0 bis 24.4 Stunden und
der Rhythmus dämpft ebenfalls aus.

Der Biolumineszenzrhythmus ist, wie für cir-
cadiane Rhythmen charakteristisch, relativ un-
abhängig von der Umgebungstemperatur (Ab-
bildung 4.6, Sweeney and Hastings (1960)).
Bei höheren Temperaturen geht die Uhr von
Gonyaulax etwas langsamer, der Q10 (siehe
Glossar) beträgt 0.85 (Hastings and Sweeney
(1957)). Die Temperaturkompensation lässt
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Abbildung 4.5: Obere Kurve: Glimmrhythmus (y-Achse: Biolumineszenz) einer Kultur von
Gonyaulax polyedra im 12:12 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel (bis zur Stunde 0) und danach
im schwachen Dauerlicht. Untere Kurve: Glimmrhythmus einer Kultur von Gonyaulax polyedra
bei einer konstanten Temperatur von 240C im 12:12 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel (bis zum
fünften Tag) und danach in schwachem Dauerlicht. Nur das Maximum der Lichtintensität des
Glimmrhythmus ist für jeden Tag durch ein Dreieck angegeben. Die Periodenlänge des Rhythmus
beträgt im Licht-Dunkel-Wechsel 24 Stunden (synchronisiert) und im Dauerlicht 24.75 Stunden
(Freilauf). Nach Hastings (1960). D047/biolum-r-gony
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Tabelle 4.1: Unterschiede zwischen Blitz- und Glimmrhythmus von Gonyaulax polyedra

Vorgang Blitzrhythmus Glimmrhythmus
Induktion mechanische und chemische Stimulation spontan
Dauer 100 ms kontinuierlich

Maximum Mitte subjektive Nacht Ende subjektive Nacht
Periode LL: 22. 8h, DD: 23-24. 4h 22. 5

Synchron. 6:6 bis 16:16 6:6 bis 16:16
Phasenresponsekurve ja ja

Temp. komp. Q10 = 0.85 Q10 = 0.85
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Abbildung 4.6: Die Periodenlänge des Blitzrhythmus von Gonyaulax polyedra ist wenig von der
Temperatur des Seewassers abhängig (‘Temperatur-kompensiert’): Der Verlauf der Biolumines-
zenz (im schwachen Dauerlicht) ist bei verschiedenen Temperaturen dargestellt (oberste linke
Kurve: 26.80, mittlere linke Kurve: 23.60, untere linke Kurve: 16.50C. 26.8). y-Achse: Lichtin-
tensität. Rechte Kurve: Periodenlänge (in Stunden) des Glimmrhythmus der Biolumineszenz
von Gonyaulax in Abhängigkeit von der Temperatur des Mediums. Nach Hastings and Sweeney
(1957). D048/t-tau-gony
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sich durch zwei chemische Reaktionen mit glei-
cher Temperatur-Abhängigkeit erklären, bei
denen das eine Reaktionsprodukt die andere
Reaktion hemmt (Abbildung 16.9). Die Uhr
wird auf diese Weise gegen Schwankungen der
Umgebungstemperatur gepuffert.

4.1.3 Präzision und Kommunikation

Der Biolumineszenzrhythmus ist sehr präzise.
Er kann für die Population auf 2 Minuten pro
Tag genau sein (0.015%) (Abbildung 4.7). Für
die Einzelzelle beträgt die Variabilität der Peri-
odenlänge 18 Minuten pro Tag (1.36%) (Njus et
al. (1981), Morse et al. (1990)). Unter konstan-
ten Bedingungen hält der Rhythmus der Biolu-
mineszenz lange an; die Synchronie nimmt je-
doch ab, wodurch die Maxima breiter werden.

Warum der Rhythmus erst allmählich aus-
dämpft, kann zwei verschiedene Gründe ha-
ben. Entweder sind die Periodenlängen der
Uhren, die den Rhythmus treiben, sehr ähn-
lich. Dann kommt es erst nach längerer Zeit
zu einer Dämpfung des Populationsrhythmus.
Oder aber die Zellen kommunizieren mitein-
ander und können sich gegenseitig synchro-
nisieren. Gegen eine chemische Kommunika-
tion sprechen Experimente, bei denen Kultu-
ren mit verschiedenen Phasen miteinander ge-
mischt wurden. Sie verhielten sich nach dem
Mischen so, wie man es erwarten würde, wenn
sie sich nicht gegenseitig beeinflussen (Sulzman
et al. (1982)). Allerdings gibt es, wenn das Me-
dium nicht gewechselt wird, nach 9 Tagen ei-
ne gegenseitige Synchronisation (Broda et al.
(1985), Hastings et al. (1985)). Unter natür-
lichen Bedingungen im Meer würden sich die
Algen nicht gegenseitig beeinflussen können, da
das Medium ja durch die Wasserbewegung dau-
ernd ausgetauscht wird.
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Abbildung 4.7: Der circadiane Glimmrhyth-
mus der Biolumineszenz von Gonyaulax poly-
edra wurde an einer Kultur bestimmt, die zu-
nächst in einem 12:12 stündigen Licht-Dunkel-
Wechsel und einer konstanten Temperatur von
190C gehalten wurde. Zum Zeitpunkt 0 (x-
Achse) wurden die Algen in schwaches Dau-
erlicht überführt (oberer Teil der Abbildung).
Die Präzision dieses Rhythmus wird im un-
teren Teil demonstriert. Hier ist die Uhrzeit
der Biolumineszenz-Maxima gegen die Num-
mer der Maxima aufgetragen. Die Präzision
ist noch höher, wenn man die Maxima der
Biolumineszenz mit drei Geraden verbindet
(die Ursache der beiden Phasenverschiebun-
gen ist unbekannt). Nach Morse et al. (1990).
D051/praecision-gony
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4.1.4 Synchronisation durch Licht
und Photorezeptoren

Wie bei den meisten Organismen ist Licht
der stärkste Zeitgeber zum Synchronisieren der
Gonyaulax Uhr. Licht beeinflusst außerdem die
Periodenlänge des Biolumineszenz-Rhythmus.
Wie, hängt von der Lichtqualität und der
Lichtmenge ab: Unter rotem Dauerlicht ist sie
länger als 24 Stunden und wird unter höherer
Intensität noch länger. Unter blauem Dauer-
licht ist sie kürzer und wird unter höherer In-
tensität noch kürzer (Abbildung 4.8). Außer-
dem ist im Rotlicht das Blitzen stärker als das
Glimmen und überhaupt beide Lumineszenzar-
ten stärker als im Weisslicht. Lichtpulse wäh-
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Abbildung 4.8: Abhängigkeit der Periodenlän-
ge (y-Achse) des Glimmrhythmus der Biolu-
mineszenz von Gonyaulax polyedra von der
Wellenlänge (rot, gelb, blau, weiss) und von
der Intensität des Dauerlichtes (x-Achse). Nach
Roenneberg and Hastings (1988). D052/tau-
lambda-gony

rend schwachem Dauerlicht gegeben verschie-
ben den Rhythmus. Eine Phasenresponskurve
gibt die Reaktion wieder. Sie ist unsymmetrisch

mit nur geringen Verzögerungen und stärkeren
Verfrühungen (Abbildung 4.9). Für Tag-aktive
Organismen ist das sinnvoll. Sie können sich so
besser an die unterschiedlich langen Lichtperi-
oden im Laufe des Jahres anpassen. Im Gegen-
satz zu sichtbarem Licht verschiebt UV-Licht
den Rhythmus der Biolumineszenz nur nach
vorn (verfrüht den Rhythmus, siehe Sweeney
(1963)).
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Abbildung 4.9: Phasenresponsekurve des
Blitzrhythmus von Gonyaulax polyedra auf
einen vierstündigen Blaulichtpuls von 175
µEinstein/m2sec, der den Zellen im Rotlicht
zu verschiedenen Phasen gegeben wurde. Die
Phasenverschiebung (früher als die Kontrolle:
über der Null-Linie, später als die Kontrolle:
unter der Kontroll-Linie) hängt von der Phase
(x-Achse) ab, zu dem der Lichtpuls gegeben
wurde. CT: circadiane Zeit. Nach Johnson and
Hastings (1989). D050/prc-gony

Das Aktionsspektrum zeigt Maxima im blau-
en (475 nm) und roten (650 nm) Spektral-
bereich (Hastings and Sweeney (1960)). Das
könnte für Chlorophyll als dem verantwort-
lichen Photorezeptor sprechen. Jedoch wurde
das experimentell ausgeschlossen. Auch Phyto-
chrom ist nicht an der Synchronisation betei-
ligt. Offenbar sind zwei verschiedene Photore-
zeptoren beteiligt, aber um welche es sich han-
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delt, ist noch unbekannt. Die Phasenverschie-
bung durch Lichtpulse kann durch Substanzen
unterbunden werden, die die Atmung der Mit-
ochondrien hemmen oder als H+-Ionophoren
an Membranen der Mitochondrien und Chlo-
roplasten wirken (Azid, DNP, Rotenon, CN).

4.1.5 Chemische Kontrolle der Bio-
lumineszenz

Wenn wir die rhythmische Kontrolle der Bio-
lumineszenz verstehen wollen, ist es hilfreich,
wenn wir wissen, wie dieses Phänomen sowohl
physiologisch als auch biochemisch hervorge-
bracht wird. Hasting und seine Arbeitsgruppe
haben sich sehr intensiv auch damit beschäf-
tigt, und nicht nur mit der rhythmischen Kon-
trolle der Biolumineszenz. Es gibt aber immer
noch offene Fragen.

Die Biolumineszenz findet in besonderen ku-
gelförmigen Organellen, den Scintillons, statt.
Sie haben einen Durchmesser von 0.5µ und ein
Molekulargewicht von 109. Während der Licht-
periode gibt es nur etwa 40xx Scintillons pro
Zelle, während der Nacht etwa 40 (Fritz et al.
(1990b), Johnson et al. (1985)). Scintillons ha-
ben eine dichte Matrix und liegen in der Nähe
der Zellmembran (Abbildung 4.10). Sie ragen
als Taschen in die Vakuole und sind mit dem
Cytoskelett verbunden. Mit Bildverstärker und
Video-Mikroskopie kann man eine blaue Biolu-
mineszenz (470 nm Maximum) erkennen. Die
Scintillons lassen sich auch mit Goldpartikeln
über einen Antikörper für Luciferase immuno-
cytochemisch nachweisen. Scintillon-Extrakte
geben Lichtblitze ab, wenn sie von einem pH 8
in einen pH 6 gebracht werden. Die Scintillons
haben auch eine Beziehung zum Cytoskelett.

Wie bei allen Biolumineszenz-Vorgängen be-
steht auch das Leuchten der Gonyaulax -Zellen
aus einer Reaktion eines Substrates, Lucifer-

Abbildung 4.10: Scintillons sind Organellen der
Biolumineszenz-Produktion bei Gonyaulax po-
lyedra. Nachts enthält eine Zelle etwa 400, Tags
nur etwa 40 Scintillons. Sie ragen aus dem Zy-
toplasma als Blasen des Tonoplasten in die Va-
kuole. Durchmesser etwa 0.5 µm. Schütteln der
Kultur oder andere Reizung der Zellen ruft ein
Aktionspotential hervor. Dieses triggert einen
H+-Fluss aus der sauren Vakuole in das we-
niger saure Scintillon. Dadurch wird die Bio-
lumineszenz initiiert (siehe Abbildung 4.13).
Theka: Panzerplatte des Gehäuses. Nach Nico-
las et al. (1985), Hastings and Dunlap (1986).
E053/scintillon-gony
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ins mit einem Enzym Luciferase.4 Es gibt etwa
2.7 ∗ 1012 Luciferase-Moleküle pro Zelle. Das
Luciferin ist bei Gonyaulax ein Tetrapyrrol, al-
so ein kleines Molekül (MG<1000) (Abbildung
4.11) . Es ist hitzestabil, während die Lucifera-
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Abbildung 4.11: Tetrapyrrol-Struktur des Luci-
ferin von Gonyaulax polyedra. Me: Methylgrup-
pe. Nach Nakamura et al. (1989). 054/luciferin-
gony

se hitzelabil ist. Durch Oxidation geht Luciferin
unter Lichtabgabe in den Singlettzustand über.
In den Scintillons befindet sich ferner Lucife-
rin Binding Protein LBP. Es bindet Luciferin,
wenn der pH 7.5 (der normale pH des Zyto-
plasma) oder höher ist. Bei einem pH von 6.5
oder niedriger ändert sich die Konfiguration des
LBP, das Luciferin wird frei und reagiert mit
O2 über die Luciferase. Niedriger pH aktiviert

4Luciferase hat bei einem pH von 8 ein Molekularge-
wicht von 140 kDa und ist ein Dimer (jedes von 70 kDa).
Bei pH 6 ist das Molekulargewicht 35000 bis 40000. Bei
einem pH von 6.4 ist es maximal aktiv. Eine 4.1 kb
mRNA produziert die Luciferase. Die cDNA wurde klo-
niert. Sie enthält keine Introns und unterscheidet sich
von allen bisher bekannten Luciferasen.

auch die Luciferase.

LBP − LH2 (pH7.5) ⇒ (H+)LBP +
LH2 (pH6) ⇒ (O2, Lfase) ⇒ hν + L ⇒
O +H2O

Circadian gesteuert werden die Translation des
Luciferin-Bindeproteins, des Luciferins (LH2)
und der Luciferase (Morse et al. (1989))5. Die
molekularen Grundlagen wurden von Mittag
(1998) und ihrer Gruppe untersucht.

Diese translationale Kontrolle steht im Gegen-
satz zu der circadianen Steuerung bei den Cya-
nobakterien Synechococcus und zum Kreuz-
blütler Arabidopsis, bei denen die Transkrip-
tion circadian geregelt ist.

Translations-kontrollierte regulatorische Uhr-
Proteine (CP1, CP2, CP3) wurden als Bestand-
teile des circadianen Mechanismus vorgeschlagen
(Abbildung 4.12). CP1 hebt die Repression der
Synthese von CP2 auf, indem es mit dem Repressor
der mRNA-2 interagiert. CP2 interagiert mit der
regulatorischen Region von mRNA-3, die für die
Synthese von CP3 zuständig ist. So findet eine
Kaskade statt, bei der jedes Protein seine eigene
Synthese hemmt, bis der Rhythmus beendet ist.

Die Luciferasekonzentration verläuft parallel
zur Biolumineszenz intakter Zellen. Um Mit-
ternacht ist sie 10 mal höher als mittags. Das
Maximum ist 6 Stunden nach Dunkelbeginn.
Im Dauerlicht läuft dieser Rhythmus mit ge-
ringerer Amplitude weiter. Der rhythmische
Verlauf der Luciferase-Aktivität könnte zustan-
de kommen, indem das Enzym durch Phos-
phorylierung, Methylierung, Aktivierung oder

5Die mRNA für LBP (2.5kb groß) ist dagegen kon-
stant. Auch die Translationsfähigkeit der mRNA ist
zu allen Phasen des Zyklus gleich. Der Rhythmus
beruht also nicht auf unterschiedlicher Transkription.
Er wird vielmehr translational gesteuert. Dementspre-
chend lässt sich der circadiane Rhythmus der Biolumi-
neszenz durch Translationshemmer, aber nicht durch
Transkriptionshemmer beeinflussen. Vielleicht spielen
bei der LBP Synthese von der Uhr kontrollierte trans-
agierende Faktoren (Dimer?) eine Rolle.
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Abbildung 4.12: Translationale Uhr von Gonyaulax polyedra: Eine Kaskade der Uhrproteine
(CP’s) bildet den circadianen Rhythmus, wobei jedes Protein seine eigene Synthese hemmt
(da die Synthese nur kurz sein darf). Die CP’s sind Teile der Uhr. Davon muss man Proteine
unterscheiden, die Uhr-kontrolliert sind. Nach A30 (n.d.). D055n/transl-gony
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Hemmung modifiziert wird. Alternativ könn-
te die Enzymmenge circadian schwanken. Das
wurde tatsächlich gefunden (Dunlap and Has-
tings (1981), Johnson et al. (1984)). Entwe-
der schwankt also die Synthese oder der Abbau
oder beides circadian.

Bei einer mechanischen oder chemischen
(Ca2+, NH4,K+, H+) Reizung gibt es ein Ak-
tionspotential. Dieses gelangt über den Tono-
plasten an die Scintillons und depolarisiert die-
se. Dadurch gelangen H+-Ionen in die Scintil-
lons. Durch die rasche pH Änderung (von pH8
auf 6) gibt das LBP Luciferin ab und dieses rea-
giert mit der Luciferase. Es wird Licht abgege-
ben (Abbildung 4.13). Nach der Reizung wird
Luciferin wieder an LBP gebunden und eine
neue Reizung ist möglich (Fogel and Hastings
(1971)). Möglicherweise beruhen die circadia-
nen Schwankungen der Reaktionsteile darauf,
dass die Scintillons in jedem Zyklus abgebaut
und neu synthetisiert werden. Die spontane
Biolumineszenz (Glimmrhythmus) findet viel-
leicht beim Abbau der Scintillons statt.

4.1.6 Circadiane Kontrolle der Bio-
lumineszenz, Mechanismus der
Uhr

Wie sieht es nun mit der circadianen Kontrol-
le der Biolumineszenz aus, nachdem wir gese-
hen haben, wie die biochemische Maschinerie
funktioniert? Die circadiane Uhr steuert tages-
periodisch die Synthese und (möglicherweise)
den Abbau von Luciferin, Luciferase und LBP
(Abbildung 4.14). Die Aktivität der Luciferase
und der Phosphorylierungsgrad bleiben dage-
gen konstant.

Die Proteinsynthese ist am Biolumineszenz-
Rhythmus beteiligt, da Hemmstoffe der Pro-
teinsynthese (Cycloheximid, Puromycin, Ani-
somycin) die Periode beeinflussen (?). Cyclo-
heximidpulse verschieben den Rhythmus der
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Abbildung 4.14: Das Luciferin-Binde-Protein
von Gonyaulax polyedra wird circadian rhyth-
misch synthetisiert (Maximum der Synthese et-
wa 35 Stunden nach Beginn des Dauerlichtes
nach einem vorausgegangenen 12:12 Stunden
Licht-Dunkel-Wechsel). Das LBP Protein er-
reicht nach 43 Stunden ein Maximum der Kon-
zentration. Danach wird es abgebaut. Die für
die LBP-Synthese verantwortliche mRNA ist
dauernd vorhanden und aktiv. Die circadia-
ne Steuerung der LBP-Synthese erfolgt also
auf translationaler Ebene. Nach Morse et al.
(1990). D057/lbp-synth-gony



116 Gonyaulax : Circadiane Rhythmen

Abbildung 4.13: Mechanismus der Licht-Produktion bei Gonyaulax polyedra im Scintillon. Ein
kleines Stück der Scintillon-Membran ist wiedergegeben (Vakuole wäre unten, das Innere des
Scintillons oben). Wenn H+-Ionen durch Depolarisation (zum Beispiel als Folge vom Schütteln)
in das Scintillon gelangen (links), wird das Innere des Scintillons sauer. Dadurch wird das an
das Luciferin-Bindeprotein angelagerte Luciferin abgelöst und von Luciferase oxidiert. Bei dieser
Reaktion wird Licht abgegeben. Nach Dunlap et al. (1981). E056/biolum-gony
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Biolumineszenz in Abhängigkeit von der Pha-
se des Oszillators. Die Protein-Synthese be-
einflusst also die Uhr (Schröder-Lorenz and
Rensing (1987), siehe aber auch Thorey et al.
(1987)). Wahrscheinlich sind hier, wie auch bei
anderen tagesrhythmischen Systemen (NATF
im Pineal, Tyrosinaminotransferase in der Le-
ber, ß-hydroxy-ß methylglytaryl-CoA Redukta-
se), Enzyme mit kurzer Halblebenszeit (0.5 bis
1 Stunde) beteiligt, die die Stoffwechselraten
begrenzen. Andere Enzyme haben eine Halble-
bensdauer von mehreren Tagen.

Mit Anisomycin konnte Arrhythmie induziert
werden, und zwar auch auf dem Niveau der
Einzelzelle (Taylor et al. (1982) und Abbil-
dung 4.15). Das oszillierende System scheint
aus zwei Zustandsvariablen zu bestehen. Die
eine ist mit der Proteinsynthese an 80s Ribo-
somen verknüpft, die andere wird durch Licht
(und Temperatur?) beeinflusst. Die Protein-
synthese spielt auch bei anderen Organismen
für den circadianen Rhythmus eine Rolle: Ap-
lysia (Jacklet (1981)), Acetabularia (Schweiger
(1977)).

Details der circadianen Kontrolle der Biolumi-
neszenz sind noch unbekannt. Es gibt aber ei-
nige Beobachtungen, die dafür sprechen, dass
zwei Uhren beteiligt sind. Zum Beispiel kön-
nen Phasenverschiebungen durch Lichtpulse
den Blitz- und Glimmrhythmus unterschied-
lich beeinflussen. Obwohl das gleiche Luciferin
und die gleiche Luciferase verwendet werden,
unterscheiden sich die verantwortlichen Reak-
tionen. Wahrscheinlich laufen sie in verschie-
denen Kompartimenten ab. Unter bestimmten
Bedingungen unterscheiden sich die Perioden-
längen des Glimm- und Blitzrhythmus (23.8
versus 23.6 Stunden) und damit hat sich auch
die Phasenbeziehung zwischen beiden Rhyth-
men geändert (Abbildung 4.16, Heyde et al.
(1992)). Die optimale Lichtintensität ist für die
beiden Biolumineszenzrhythmen unterschied-
lich (6µEinstein/cm2sec für den Blitzrhyth-

mus, (90µEinstein/cm2sec für den Glimm-
rhythmus). Die Temperatur beeinflusst Blitz-
und Glimmrhythmus unterschiedlich. Auch das
spricht für zwei Uhren bei der Steuerung (Hey-
de et al. (1992), Morse et al. (1994)). Schließlich
können auch der Biolumineszenzrhythmus und
der Aggregationsrhythmus unterschiedliche Pe-
riodenlängen haben. Es gibt also gute Hinweise
darauf, dass zwei Uhren das circadiane System
von Gonyaulax steuern.
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Abbildung 4.16: Unterschiedliche Perioden-
längen des Blitz- und Glimmrhythmus von
Gonyaulax polyedra werden im Dauerlicht bei
210C gefunden. Die täglichen Maxima des
Glimmrhythmus (offene Kreise) und des Blitz-
rhythmus (Punkte) wurden untereinander auf-
getragen und mit einer Geraden verbunden.
Die Periodenlänge des Glimmrhythmus beträgt
22.9, die des Blitzrhythmus 24.2 Stunden. Nach
Heyde et al. (1992). D059/taus-gony
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Abbildung 4.15: Induktion von Arrhythmie bei Gonyaulax polyedra durch einen Anisomycin-Puls
von einer Stunde Dauer. Er wurde 12 Stunden nach Beginn des Dauerlichtes gegeben (dieser
Zeitpunkt ist kritisch). Die Konzentration des Anisomycins wurde zwischen 100 und 1000 nM
variiert (y-Achse, neben der Proben-Nummer). Bei einer kritischen Konzentration von 300 nM
verschwindet der Biolumineszenz-Rhythmus. Nach Taylor et al. (1982). D058/ar-gony
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4.1.7 Bedeutung der Biolumines-
zenz

Welche Bedeutung hat die Biolumineszenz von
Gonyaulax und anderen Dinoflagellaten? Im
Organismenreich kommt Biolumineszenz oft
vor (siehe dazu auch unter Spezialthemen Ab-
schnitt 20 auf Seite 440). Offenbar haben ganz
verschiedene Gründe dazu geführt: Männliche
und weibliche Tiere können sich damit erken-
nen und finden (Glühwürmchen), Schwärme
können gebildet werden, Territorien markiert
werden. Fische können damit ihr Gesichtsfeld
beleuchten und Beute anlocken (Anomalops in
Japan). Biolumineszenz kann auch als Schutz
dienen. Feinde können abgeschreckt werden,
die Tiere können sich tarnen oder Feinde vom
Vorderende ablenken (Würmer).

Aber warum zeigt Gonyaulax Biolumineszenz
und warum gibt es einen Blitz- und Glimm-
rhythmus? Die Biolumineszenz könnte ein Ne-
benprodukt des Stoffwechsels sein. Sie dient
vielleicht zum ‘Verbraten’ von Protonen, wenn
zu wenig oder keine Akzeptoren für sie vorhan-
den sind. Für uns ist die Biolumineszenz sehr
spektakulär, für die Alge dagegen nur ein Weg,
um Elektronen loszuwerden. Andere Gründe
wurden angeführt, warum sie Biolumineszenz
besitzt. Sie könnte Fische, die nachts in einen
Schwarm von Gonyaulax hinein schwimmen
und dadurch plötzliche Biolumineszenz auslö-
sen, erschrecken, sodass sie die Algen nicht fres-
sen. Die Biolumineszenz könnte aber auch zur
Synchronisation der einzelnen Zellen innerhalb
der Population dienen. Das ist allerdings sehr
unwahrscheinlich, wie Versuche zur gegenseiti-
gen Synchronisation zeigten. Weitere Hypothe-
sen wurden vorgeschlagen, warum Gonyaulax
Biolumineszenz zeigt, aber keine ist sehr be-
friedigend und keine wurde geprüft.

Eine andere Frage ist, warum Scintillons und
ihre Maschinerie eine so kurze Lebensdauer ha-
ben. Wird nicht Energie verschwendet, wenn

sie täglich neu hergestellt werden müssen?
Aber für eine Alge, der viel Energie zur Verfü-
gung steht, ist es vorteilhafter, diese Organellen
neu herzustellen und am Tage den Stickstoff
der Scintillon-Proteine für andere Enzyme zu
verwenden, weil Stickstoff bei ihr ein begren-
zender Faktor ist. Um ein etwas weit her ge-
holtes Beispiel zu geben: Für einen Europäer
ist Energie teurer als Wasser, aber für einen
Bewohner eines Öl-exportierenden Landes ist
das Wasser teurer. Deshalb ist es für manche
Organismen durchaus sinnvoll, wenn ihnen ge-
nügend Energie zur Verfügung steht, aber der
Stickstoff limitierend ist, Enzyme abzubauen,
die zu bestimmten Zeiten nicht gebraucht wer-
den. Ein Enzym mit kurzer Halbwertszeit (2-3
Stunden) ist dabei geeigneter als eins mit der
sonst üblichen langen Lebensdauer.

4.2 Rhythmen der Aggregati-
on, Phototaxis, Vertikal-
wanderung und Mobilität

Bei Gonyaulax -Kulturen bilden die Zellen
Schwärme. Sie können in Petrischalen beob-
achtet werden (Abbildung 4.17 und Roenne-
berg et al. (1989)). Dieses Verhalten stellt
einen Populationsrhythmus dar, der drei Wo-
chen endogen abläuft und dann desynchroni-
siert ist. Am Tage ist die Population mehr an
der Oberfläche. Es ist noch unbekannt, welche
individuellen Parameter (Mobilität, Vorzugs-
Schwimmrichtung, Schweben, Unterschiede in
der Mikroumwelt durch die Photosynthese) das
Schwarmverhalten hervorrufen. Vielleicht be-
ruhen auch die ‘roten Tiden´ des Phytoplank-
tons auf diesen Phänomenen. Chemische Signa-
le scheinen keine Rolle zu spielen.

Der Aggregationsrhythmus ändert seine Peri-
odenlänge mit der Lichtintensität. Allerdings
hängt die Änderung von der Wellenlänge des
Lichtes ab. Im Rotlicht steigt die Periode
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Abbildung 4.17: Schwarmbildung bei Gonyau-
lax polyedra in einer Petrischale, die seitlich mit
Licht von 120 µE/m2sec bestrahlt werden. Am
Tage bilden sich an der Oberfläche des See-
wassers Schwärme, bei denen in der Mitte der
Ansammlung die Zellen nach unten sinken und
am Rande nach oben aufsteigen. In der Nacht
setzen sich die Zellen in der ursprünglich dem
Licht zugewandten Seite ab. Nach Roenneberg
et al. (1989). E060/aggregation-gony

mit zunehmender Lichtintensität, im Blaulicht
sinkt sie (Abbildung 4.18). Es wird vermutet,
dass zwei verschiedene Photorezeptoren und
möglicherweise auch zwei Uhren beteiligt sind
(Roenneberg and Hastings (1988), Roenneberg
and Morse (1993), Morse et al. (1996)). Da-
für spricht, dass Lichtpulse die Biolumines-
zenz und die Aggregation unterschiedlich be-
einflussen. Der B-Oszillator, der die Biolumi-
neszenz steuert, reagiert auf blaues Licht, der
A-Oszillator, der die Aggregation steuert, rea-
giert auf blaues und rotes Licht. Im Grünlicht
(550 nm) sind die Zellen blind (Morse et al.
(1994)).

Bei Gyrodinium dorsum und Gymnodinium
splendens wurde eine rhythmische Photota-
xis beobachtet (Sweeney (1984)). Das Maxi-
mum der Empfindlichkeit liegt bei 450 nm.
Die rhythmische Vertikalwanderung (mit ei-
nem Minimum vor dem Licht-aus-Zeitpunkt)
kann nicht allein durch Phototaxis erklärt wer-

A

cell division

nitrate reductase

B

bioluminescence rhythm
phototaxis

photosynthesis
aggregation rhythm
superoxid dismutase

Abbildung 4.18: Das circadiane System von
Gonyaulax soll aus einem A- und B-Oszillator
bestehen. Der A-Oszillator (unten) kontrol-
liert unter anderem die Aggregation der Zel-
len, der B-Oszillator dagegen neben Zelltei-
lung und Phototaxis die Biolumineszenz. Blau-
licht synchronisiert den B-Oszillator, Blau- und
Rotlicht den A-Oszillator. Nach Morse et al.
(1994). E061/blau-rot-gony

den. Möglicherweise sind beide Rhythmen cir-
cadian.

Bei Peridinium gregarium gibt es einen Mobi-
litätsrhythmus. Nachts sind die Zellen bewe-
gungslos und sinken deshalb auf den Grund.
Bei Gonyaulax könnte das im Licht-Dunkel-
Wechsel auch der Fall sein, im Dauerlicht gibt
es aber keinen Rhythmus.

4.3 Chloroplastenrhythmen

Wenn man Chloroplasten isolieren könnte, die
noch einen circadianen Rhythmus zeigen, hät-
te man ein sehr geeignetes Minimalsystem
zur Hand, das verschieden manipuliert werden
könnte. Das ist leider bisher noch nicht mög-
lich, aber in vivo wurden mehrere circadiane
Änderungen an Chloroplasten beobachtet. Ei-
nige von ihnen wurden nicht an Gonyaulax ge-
funden, sondern an anderen Dinoflagellaten.

So ändern sich zum Beispiel die Chloroplas-
tenzahl, -gestalt und Ultrastruktur circadian.
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Es gibt bei Pyrocystis noctiluca circadiane Be-
wegungen von Chloroplasten (Hardeland and
Nord (1984) und Abbildung 4.19). In der Nacht
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Abbildung 4.19: Pyrocystis noctiluca zeigt ei-
ne circadiane Chloroplastenbewegung im Dau-
erdunkel (Prozentsatz der Zellen, deren Chlo-
roplast auf weniger als ein Viertel der Zello-
berfläche ausgedehnt ist). Hohe Werte in der
Nachtphase, niedrige in der Tagphase. Auf der
rechten Seite sind Beispiele der roten Autofluo-
reszenz des Chloroplasten für die Nachtphase
(oben), das Ende der Nachtphase (Mitte) und
für die Tagphase (unten) gezeigt. Nach Harde-
land and Nord (1984). D065/chloro-pyro

sind die Chloroplasten im Zentrum der Zel-
le zusammengezogen, am Tage dagegen ausge-
breitet. Auch bei Pyrocystis lunula ändert sich
die Lage der Chloroplasten circadian: Hier zie-
hen sie sich in der Nacht in die Spitzen der
Zelle zurück, während sie am Tage im Zentrum
liegen (Hardeland and Nord (1984) und Ab-
bildung 4.20, siehe auch Kapitel 5). Im Dau-
erlicht beträgt die Periode 21 bis 23 h. Der
Rhythmus verschwindet aber im Dauerlicht mit
Intensitäten über 100 Lux. Die Ultrastruktur
der Chloroplasten schwankt circadian (Seo and

Fritz (2000)). Plastidenbewegungen von Pyro-
cystis acuta stehen ebenfalls unter circadianer
Kontrolle (Hardeland (1995)). Circadiane Un-

Abbildung 4.20: Die Chloroplasten von Pyro-
cystis lunula ändern ihre Lage circadian. Vom
expandierten Zustand des Tages (links) ziehen
sie sich in der Nacht in die cytoplasmatischen
Stränge der vier Hörner zurück (rechts). Auf-
nahmen von Hardeland. 066/chloro-form-pyro

terschiede finden sich auch in der Ultrastruk-
tur subzellulärer Strukturen wie die Thylakoi-
danordnung in den Chloroplasten von Gonyau-
lax (Abbildung 4.21). In der subjektiven Nacht
(CT 18) liegen die Thylakoide enger zusam-
men (oberer Teil der Abbildung) als am sub-
jektiven Tag (CT6, unterer Teil der Abbildung)
(Herman and Sweeney (1975)). Am subjekti-
ven Tag haben die Thylakoide zwei Lamellen,
in der subjektiven Nacht drei.

Die photosynthetischen Einheiten in der Thy-
lakoidmembran unterscheiden sich: In der sub-
jektiven Nacht ist ein Teil von der Elektronen-
übertragung entkoppelt. Die Assoziation und
Dissoziation der Antennen des Photosystems II
schwankt rhythmisch. Dadurch wird die Erre-
gungsenergie zwischen Photosystem I und Pho-
tosystem II unterschiedlich verteilt. Samuels-
son et al. (1983) untersuchten die Ursache der
circadianen Sauerstoffproduktion. Sie fanden
mit dem Elektronenakzeptor Methylviologen,
dass der Elektronenfluß im Photosystem I kon-
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Abbildung 4.21: Die Thylakoide in den Chlo-
roplasten von Gonyaulax polyedra zeigen circa-
diane Unterschiede. In der subjektiven Nacht
(CT 18) liegen sie enger zusammen (oberer Teil
der Abbildung) als am subjektiven Tag (CT6,
unterer Teil der Abbildung). Nach Herman and
Sweeney (1975). E067/thyla-gony

stant ist, aber in Photosystem I und II cir-
cadian schwankt. Demnach sind nur Änderun-
gen im Photosystem II für den Photosynthese-
rhythmus von Gonyaulax verantwortlich (Ab-
bildung 4.22, siehe auch nächsten Abschnitt).
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Abbildung 4.22: Grundlagen des
Photosynthese- Rhythmus bei Gonyaulax
polyedra. Die Photosynthese (grüne Kurve)
schwankt circadian (Sauerstoffproduktion
gemessen). Sie hat niedrige Werte in der
Nachtphase, wenn die Biolumineszenz hoch
ist (rote Kurve). Mit dem Elektronenakzep-
tor Methylviologen wurde gezeigt, dass der
Elektronenfluß im Photosystem I konstant
ist (schwarze Gerade), aber in Photosystem
I und II circadian schwankt (blaue Kurve).
Demnach sind nur Änderungen im Photosys-
tem II für den Photosyntheserhythmus von
Gonyaulax verantwortlich. Die x-Achse gibt
circadiane Zeit CT wieder. Die Meßgrößen
sind nicht auf der y-Achse angegeben. Siehe
dazu die Referenz Samuelsson et al. (1983).
D068/ps-gony
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4.4 Circadiane Rhythmen in
der Photosynthese

Strukturelle Änderungen im Photosyntheseap-
parat zeigten bereits, dass circadiane Rhyth-
men die Photosynthese beeinflussen. Eine Rei-
he von Vorgängen sind bei Gonyaulax beteiligt:
CO2-Aufnahme (Hastings et al. (1961)), Licht-
reaktionen im Photosystem II6, Chlorophyll-
fluoreszenz und -Abbau7 sind Beispiele. Photo-
synthese ist aber nicht ein Bestandteil der Uhr:
Wird sie mit DCMU gehemmt (blockiert den
Elektronenfluss im Photosystem II), läuft die
Uhr trotzdem weiter (Sweeney et al. (1979)).

CO2-fixierende Enzyme zeigen keinen Rhyth-
mus. Auch die O2 Aufnahme ist konstant. Die
Atmung ist daher nicht für den circadianen
Rhythmus verantwortlich. In der Mitte der sub-
jektiven Lichtperiode ist die O2 Abgabe hoch, in
der Mitte der subjektiven Dunkelperiode nied-
rig (Abbildung 4.23).

Da sich die Dichte einer Zelle mit der Photo-
synthese ändert, konnte mit Hilfe eines Car-
tesischen Tauchers ein circadianer Rhythmus
in einer einzelnen Gonyaulax -Zelle nachgewie-
sen werden (Abbildung 4.24, Sweeney (1960b)).
Auch hier verschwindet der Rhythmus bei ho-
her Lichtintensität. Die Dämpfung beruht also
nicht auf einer Desynchronisation der Rhyth-
men zwischen den Einzelzellen einer Populati-
on.

6Die Quantenausbeute der Photosynthese und der
Elektronenfluss durch das Photosystem II von Gonyau-
lax schwankt im schwachen Dauerlicht periodisch. Das
ist auch der Fall, wenn der Elektronenfluss vom Photo-
system I entkoppelt wurde. Das entkoppelte Photosys-
tem I dagegen zeigt keine circadianen Schwankungen
im Elektronenfluss.

7Der Abbau des Chlorophylls ist am Tage gerin-
ger als in der Nacht. Circadiane Ionenflüsse durch
die Thylakoidmembranen sind daran beteiligt (Swee-
ney (1981b)). Das Antennensystem des Photosystems
II und die Anordnung der Antennenpigmente schei-
nen sich circadian zu ändern (Knoetzel and Rensing
(1990a,b)).
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Abbildung 4.23: Photosynthetische Kapazität
bei Gonyaulax polyedra (grüne Kurve): Proben
wurden zu verschiedenen Phasen für 15 Minu-
ten während Starklicht mit C14O2 begast. Es
wurde bestimmt, wie viel C14 aufgenommen
wurde. Zusätzlich wurde der Verlauf der Biolu-
mineszenz dargestellt (rote Kurve). Nach Has-
tings et al. (1961). D062/ps-r-gony
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Abbildung 4.24: Der Verlauf der Photosynthe-
se einer einzelnen Gonyaulax -Zelle wurde wäh-
rend der Lichtperiode mit einem Cartesischen
Taucher bestimmt. Die Dichte der Zelle hängt
von der Sauerstoffproduktion ab. Damit ändert
sich die Position des Cartesischen Tauchers (in
dem sich die Zelle befindet) im Gefäß. Nach
Sweeney (1960a). D063/carthes-gony
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4.5 Zellteilung

Die Zellteilung ist für Organismen äußerst
wichtig. Um sich zu vervielfältigen, müssen sich
Zellen teilen. Die Länge des Zellzyklus wird
hauptsächlich durch die G1 Phase bestimmt.
Der Zyklus kann irgendwo zwischen 8 Stun-
den und 100 Tagen liegen. Wenn der ‘restric-
tion point’ erreicht ist oder induziert wurde,
muss der Zellzyklus ablaufen. S-Phase (DNA-
Synthese, DNA-Verdopplung), G2 Phase (Vor-
bereitung zur Mitose) und M-Phase (Mitose,
also Teilung des Kerns und Cytokinese) laufen
ab, bis die Tochterzellen sich gebildet haben.

Die Zellteilung erfolgt in einer Population von
Gonyaulax im Licht-Dunkel-Wechsel vor allem
am Morgen und im Dauerlicht am subjektiven
Morgen (wenn also eigentlich Licht beginnen
würde). Sie ist also circadian kontrolliert. Die
Generationsdauer einer Zelle dauert unter der
verwendeten Lichtintensität im Schnitt 6-7 Ta-
ge (Abbildung 4.25, Sweeney (1984)).
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Abbildung 4.25: Circadianer Rhythmus der
Zellteilung von Gonyaulax polyedra: Die Zahl
der Zellen pro µl nimmt trotz Dauerlicht (von
3000 Lux) nicht kontinuierlich, sondern stufen-
förmig zu. Auf der x-Achse ist die circadiane
Zeit CT aufgetragen. Periodenlänge ist etwa 24
Stunden. Nach Vicker et al. (1988). D069/zt-
gony

Der Zellteilungszyklus einer Zelle stellt also kei-
nen eigenen circadianen Rhythmus dar, son-
dern wird nur von der circadianen Uhr gesteu-
ert (Sweeney and Hastings (1958)). Das erfolgt
durch ‘gating’, also Zellteilungen zu bestimm-
ten Zeitfenstern (Vicker et al. (1988)). Mito-
sen finden sich im allgemeinen gegen Ende der
Dunkelperiode oder etwas früher, bei Gymno-
dinium splendens allerdings am frühen Abend.
Die Cytokinese dauert bei Gonyaulax eine
Stunde. Bei Pyrocystis fusiformis, einem bewe-
gungslosen Dinoflagellat, mit einem 4-5 tägi-
gen Zellzyklus, läuft parallel zum Zellzyklus ein
Formwechsel ab (Sweeney (1981a)). Der Zell-
teilungsrhythmus ist nicht mit dem Biolumi-
neszenzrhythmus verbunden: Zellen, die sich
nicht teilen, zeigen noch eine circadiane Bio-
lumineszenz, und Colchizin-behandelte Zellen
ebenfalls.

Der Zellzyklus kann synchronisiert werden, in-
dem die Zellen nach Größe ausgesiebt wer-
den (Homma and Hastings (1988), Homma and
Hastings (1989)). Nach der Zellteilung wird die
Phase des circadianen Rhythmus auf die Toch-
terzellen übertragen (Homma et al. (1990)).

Unter optimalen Bedingungen wird die Zell-
teilung (untersucht an Euglena und Chlamy-
domonas) allein vom Teilungsmechanismus be-
stimmt. Bei suboptimalen Bedingungen steuert
eine ultradiane Uhr die Teilung (Lloyd and Vol-
kov (1990)). Unter Bedingungen, die nur lang-
sames Wachsen erlauben, kommt dann die cir-
cadiane Uhr zum Tragen (gating, Lloyd and
Gilbert (1998)). Verschiedene Modelle wur-
den vorgeschlagen, um den Zellzyklus und sei-
ne zeitliche Steuerung zu simulieren. (Tyson
(1987), Übersicht Lloyd and Gilbert (1998)).
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Abbildung 4.26: Circadianer Rhythmus der Nitrat-Reduktase (oben) und der Superoxiddismu-
tase bei Gonyaulax polyedra. Oben links: Im Licht-Dunkel-Wechsel von 12:12 Stunden Weisslicht
von 150 µE/m2sec, rechts im Dauerlicht (Stunden nach Beginn des Dauerlichtes 35 µE/m2sec).
Aktivität der Nitrat-Reduktase in relativen Einheiten pro mg. Nach Ramalho et al. (1995). Die
Superoxiddismutase (unten) zeigt hohe Aktivität in der Lichtperiode. In der Dunkelperiode sinkt
die Aktivität und erreicht ein Minimum am Ende der Nacht. Im anschließenden Dauerlicht setzt
sich dieser Rhythmus fort. Er ist also circadian. Nach Colepicolo et al. (1992). E070/emzym-r-
gony
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4.6 Circadiane Rhythmen von
Enzymen

Circadiane Rhythmen wurden bei einer Rei-
he von Enzymen von Gonyaulax gefunden.
Die Nitrat-Reduktase gehört dazu (Abbildung
4.26 und Ramalho et al. (1995), Fritz et al.
(1996)). Sie ist das erste Enzym des Stickstoff-
Assimilationsweges und wandelt Nitrat in Ni-
trit um. Ihre Konzentration schwankt circadi-
an mit einem Maximum in der (subjektiven)
Tagphase. Ein anderes Enzym, die Superoxid-
dismutase, hat ihre höchste Aktivität ebenfalls
zur Tagphase (Abbildung 4.26 und Colepicolo
et al. (1992)). Ob ihre Konzentration circadian
schwankt, ist nicht bekannt. Dieses Enzym ist
ein Superoxide-Anionen-Fänger (‘scavenger´).
Im Fall der RUBISCO, dem häufigsten Enzym
der Biosphäre, weil es CO2 während der Pho-
tosynthese fixiert, schwankt die Aktivität cir-
cadian, während die Menge des Enzyms kon-
stant bleibt (Marcovic et al. (1996)). Im Ge-
gensatz zu diesen Enzymen hat die Tyrosin-
Aminotransferase ihre höchste Aktivität in der
Nacht (Gross et al. (1994)). Das war auch der
Fall beim Enzym Luciferase, die am Biolu-
mineszenzrhythmus beteiligt ist (Dunlap and
Hastings (1981), Johnson et al. (1984). Generell
ist die Proteinsynthese in der Tag-Phase höher
als nachts. Die meisten Hitzeschock-Proteine
haben eine konstante Synthese, aber bei einigen
schwankt sie circadian mit einem Maximum
um CT15. Ribosomale Proteine werden circa-
dian phosphoryliert (Esch et al. (1995)). Wird
die Proteinphosphorylierung mit 6DMAP ge-
hemmt, wird die Periode verlängert. Bei höhe-
ren Konzentrationen verschwindet der Rhyth-
mus (Comoli et al. (1994)).

4.7 Wirkung von Substanzen
auf den circadianen Rhyth-
mus, Membranen

Verschiedene Substanzen beeinflussen den cir-
cadianen Rhythmus von Gonyaulax. Wie be-
reits erwähnt, ist die Proteinsynthese am Me-
chanismus der circadianen Uhr beteiligt. Aber
Membranen scheinen ebenfalls eine wichti-
ge Rolle zu spielen. Das ist interessant, da
die Fluidität von Membranen Temperatur-
kompensiert ist. Man könnte auf diese Weise
die Temperatur-Kompensation der Perioden-
länge circadianer Rhythmen erklären (siehe
auch 5.6). Membranaktive Substanzen wie K+,
Li+, D2O, Valinomycin (Sweeney (1974b)), Al-
kohole (Sweeney and Herz (1977), Taylor et al.
(1979)), Vanillinsäure (depolarisiert Membra-
nen, Kiessig et al. (1979)) beeinflussen circa-
diane Rhythmen. Auch das spricht für die Be-
deutung von Membranen für circadiane Rhyth-
men. Allerdings könnte es sich auch um Stoff-
wechselunterschiede handeln oder die Prote-
insynthese könnte beeinflusst sein. Als Test
wurden Membraneigenschaften geändert und
mit Fluoreszenzpolarisationstechniken gemes-
sen. Dabei ergaben sich keine Korrelationen
zwischen Membranen und der Periodenlän-
ge (Scholübbers et al. (1984)). Die Aktivi-
tät von Membran-gebundenen Enzymen und
Membranpotentiale könnten sich aber rhyth-
misch ändern.

Andere Substanzen wie Acetaldehyd (Tay-
lor and Hastings (1979)) und Catecholamin
(Hardeland (1980)) beeinflussen ebenfalls den
Rhythmus, während Atmungshemmer, Photo-
synthesehemmer (Sweeney (1981b)), Hemm-
stoffe der Organellen-Ribosomen, cAMP und
DNA-Synthese keine Rolle spielen.

Creatin, eine Speicherform des ATP und Über-
träger von Energie-reichem Phosphat zwischen
Mitochondrien und Energie-verbrauchenden
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Stellen, verkürzt die Periode von 23 auf 18
Stunden (Abbildung 4.27, Roenneberg et al.
(1988), Roenneberg and Taylor (1994)). Es ver-
stärkt den Phasen-verschiebenden Effekt von
Blaulicht und die Phototaxis. Creatin scheint
jedoch in Gonyaulax nicht natürlich vorzu-
kommen. Stattdessen gibt es eine andere Sub-
stanz, Gonyaulin, welche die Periode verkürzt8

(Roenneberg et al. (1988), Roenneberg et al.
(1991)).

4.8 Rhythmen bei weiteren Di-
noflagellaten

Circadiane Rhythmen kommen bei einer Reihe
weiterer Dinoflagellaten vor. Einige von ihnen
wurden bereits erwähnt. Es wäre für verglei-
chende Zwecke wünschenswert und nützlich, ih-
re Rhythmen näher zu untersuchen.

Biolumineszenz wurde auch bei Ceratocorys
horrida gefunden (Latz and Lee (1995)). Sie
verläuft ähnlich wie bei Gonyaulax polyedra,
aber das Blitzen und die dabei abgegebene
Lichtmenge ist stärker. Bei Pyrocystis lunu-
la (Swift and Taylor (1967)) gibt es ebenfalls
einen Blitz- und Glimm-Rhythmus, der stärker
ist als bei Gonyaulax polyedra und empfindli-
cher auf Licht reagiert. Der Glimmrhythmus
wird aber nicht circadian gesteuert. Offenbar
ist hier die physiologische Steuerung der Luci-
ferase anders als bei Gonyaulax polyedra (Cole-
picolo et al. (1993)).

Auch bei Pyrocystis fusiformis (Sweeney
(1981a)) ist die Biolumineszenz circadian ge-
regelt. Sie ist stärker als bei Gonyaulax. Auch
bei Pyrocystis hängt die Periodenlänge von der
Lichtqualität (rot, blau) und der Lichtintensi-
tät ab (Colepicolo et al. (1993)). Auch die Pho-
tosynthese, die Zellteilung und die Bewegung

8Gonyaulin hat eine Struktur, die einem Vorläufer
von Ethylen ähnelt

von Chloroplasten sind circadian kontrolliert
(Sweeney (1981a)).



128 Gonyaulax : Circadiane Rhythmen

0 24 48 72 96 120 144 168 192 216
Zeit im Dauerlicht [Std]

0

0.4

0.8

1.2

B
io

lu
m

in
es

ze
nz

   
  

µl
/m

l B
ov

in
ex

tr
ak

t z
ug

ef
üg

t

creatin-gony | D071 | 17.4.2002

Abbildung 4.27: Wirkung von 5 bis 10 µM Creatin auf die Periodenlänge des Biolumineszenz-
Rhythmus von Gonyaulax polyedra. Die Algen wurden zunächst in einem 12:12 Stunden Licht-
Dunkel-Wechsel (Lichtintensität 100 µE/m2sec) und dann im Dauerlicht (40 µE/m2sec) gehal-
ten. Mit steigender Konzentration des Creatins wird die Periode zunehmend verkürzt (vergleiche
die Lage der Kreuze, die das neunte Biolumineszenz-Maximum markieren. Die Zeit im Dauer-
licht ist auf der x-Achse aufgetragen (in Stunden). Chemische Formel des Creatins oben rechts.
Nach Roenneberg et al. (1988). D071/creatin-gony



Kapitel 5

Rhythmen bei Algen: Acetabularia

Acetabularia ist eine weitere Alge, bei
der mehrere circadiane Rhythmen be-
obachtet werden können. Auf Grund
ihrer außergewöhnlichen Größe kön-
nen auch Rhythmen an Teilen dieser
einzelligen Alge untersucht werden.
Pfropfungen können ebenfalls durch-
geführt werden. Durch sie kann man
versuchen, herauszubekommen, wel-
che Bedeutung der Kern für die circa-
diane Uhr hat. Sauerstoffproduktion,
Chloroplastenwanderung und elektri-
sche Potentiale wurden als Zeiger der
Uhr verwendet. Ein Modell des cir-
cadianen Mechanismus wurde vorge-
schlagen und getestet.

Eine andere Alge, die circadiane Rhythmen
besitzt, wurde wegen ihrer außergewöhnlichen
Größe intensiv untersucht. Es handelt sich um
Acetabularia. Diese Schirmalge gehört zu den
Dasycladaceae, eine sehr alte Familie, die be-
reits vor 500 Millionen Jahren existierte. Je
nach Art ist diese einzellige Alge wenige mm
bis 25 cm groß (letztere ist Acetabularia ma-
jor in der Torres Straße Australiens und in
Papua-Neuguinea). Die Algen sind schlauch-
förmig gebaut und besitzen ein wurzelartiges
Rhizoid. Im ausgebildeten Zustand besitzen sie
einen Hut ("umbrella" italienisch, "meermaids
wineglass" in den USA, Abbildung 5.1). Die
meisten Acetabularien kommen in flachen Be-

reichen der Küsten tropischer und subtropi-
scher Meere vor.

Abbildung 5.1: Einzellige Schirmalge Acetabu-
laria mediterranea in der generativen Phase,
mit Rhizoid, Stiel und Hut. Etwa 50 mm lang.
Sie kommt im Mittelmeer und dem westlichen
Atlantik vor. Nach Schweiger (1984). 072/ace-
tabularia
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5.1 Tagesrhythmische Phäno-
mene

Im Labor kann Acetabularia in künstlichem
Seewasser gehalten und Untersuchungen an ihr
durchgeführt werden. Auf diese Weise wurden
Tagesrhythmen der Sauerstoffproduktion wäh-
rend der Photosynthese (Terborgh and McLeod
(1967)), von Enzymaktivitäten (Hellebust et
al. (1967))), der Chloroplastenwanderung und
elektrischer Potentiale gefunden (Schweiger
(1977), Broda and Schweiger (1981), Koop et
al. (1978)).

Da der Kern im Fuß der Alge sitzt, konnte man
Pfropfexperimente machen, um die Bedeutung
des Kernes für die Tagesrhythmik zu untersu-
chen (Schweiger (1977)).

Die Rhythmen lassen sich durch Licht-Dunkel-
Wechsel synchronisieren. Lichtpulse und Dun-
kelpulse verschieben die Phase des Rhythmus.
Blaulicht ist besonders wirksam. Es stößt auch
den circadianen Rhythmus im elektrischen Po-
tential und bei der Chloroplastenwanderung
nach Dauerdunkelbehandlung wieder an (Borg-
hi and et al. (1986)). Auch die Zahl, Form und
Ultrastruktur der Chloroplasten ändert sich
tagesperiodisch (rund in der Dunkelperiode,
oval in der Lichtperiode, siehe Vanden Dries-
sche et al. (1976) und dazu auch unter Spezi-
althemen Abschnitt 20, Formänderungen von
Chloroplasten auf Seite 455). Ferner schwankt
die RNA-Synthese circadian (Vanden Driessche
and Bonotto (1969)). Die circadianen Rhyth-
men sind Temperatur-kompensiert mit einem
Q10 < 1 (Karakashian and Schweiger (1976),
Berger et al. (1992)). Schweiger and et al.
(1986) zeigten, dass die circadiane Chloroplas-
tenwanderung durch eine 8stündige Dunkelpe-
riode gelegentlich verschoben wird, der Rhyth-
mus des elektrischen Potentials jedoch nicht.
Das würde für zwei Uhren sprechen.

5.2 Registriermethoden.

Die Photosynthese wurde an Acetabularia
durch die Sauerstoffproduktion gemessen. Da-
zu wurde eine polarografische Methode verwen-
det (Mergenhagen and Schweiger (1975a)). Die
Platin-Elektrode steckt im Seewasser, durch
das Luft aus einem Gefäß mit einer einzel-
nen Alge strömt. Je nach dem Sauerstoffgehalt
ändert sich die Spannung, die registriert wer-
den kann (Abbildung 5.2). Eine automatische
Registrieranlage wurde entwickelt (Broda and
Schweiger (1981), Schweiger et al. (1983)), mit
der 60 Acetabularia gleichzeitig alle 20 Minu-
ten gemessen werden können. Die Daten wur-
den per Computer gespeichert, dargestellt und
analysiert. Die Messungen zeigen tagesperiodi-
sche Änderungen. Sie beruhen auf einem circa-
dianen Rhythmus der Photosynthese. Der O2

Rhythmus ist auch im Dauerlicht zu beobach-
ten. Das elektrische Potential der Zellen wurde
mit einer Mikroelektrode gemessen, verstärkt
und über einen Schreiber oder mit einer au-
tomatischen Langzeit-Registrieranlage mit ei-
nem Computer gemessen (Broda and Schwei-
ger (1981)). Es schwankt tagesperiodisch.

Die Chloroplasten wandern in der Nacht zum
Rhizoid am Fuß der Alge und am Tage zu den
oberen Teilen der Alge. Auch dieses Phäno-
men wird circadian gesteuert. Es lässt sich un-
ter dem Mikroskop beobachten und mit Hil-
fe von Lichtschranken photoelektrisch automa-
tisch registrieren (Koop et al. (1978), Broda
(1979)). Das gleiche gilt für die Form der Chlo-
roplasten (Vanden Driessche (1966), Vanden
Driessche (1967b)).

5.3 Bedeutung des Kernes für
den circadianen Rhythmus

Wegen ihrer Größe können Acetabularien für
Versuche benutzt werden, die sich mit ande-
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Abbildung 5.2: Die Acetabularia-Alge befindet sich in einem Glasgefäß und wird ständig über
eine Pumpe mit neuem Seewasser versorgt. Der Sauerstoffgehalt des Wassers wird vor und hinter
der Alge mit je einer Sauerstoffelektrode gemessen. Die Differenz der Werte wird verstärkt und
über einen PC registriert. Nach Schweiger (1984). E073/o2-messen-acetabularia
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ren Objekten nur schwer oder gar nicht durch-
führen lassen. Zum Beispiel kann die Rolle des
Kerns für den circadianen Mechanismus un-
tersucht werden. Die Zelle kann während der
vegetativen Phase leicht entkern werden. Da
sich der Kern zu dieser Zeit im Rhizoid be-
findet, braucht man dieses nur abzuschneiden.
Der Kern einer anderen Zelle kann gewaschen
und in ein kernfreies Zellfragment implantiert
werden (Hämmerling (1963)).

Die Rolle des Kernes für den circadianen
Rhythmus wurde von Sweeney and Haxo
(1961), Schweiger et al. (1964), von Karakashi-
an and Schweiger (1976) und besonders einge-
hend von Terborgh and McLeod (1967) näher
untersucht. Die O2-Produktion bei der Pho-
tosynthese ist auch ohne Zellkern rhythmisch
(Abbildung 5.3). Der circadiane Rhythmus ist
im kernlosen und kernhaltigen Teil weiterhin zu
beobachten. Also befindet sich der Oszillator
im Cytoplasma. Die Integrität der Zelle ist für
den circadianen Rhythmus nicht nötig. Auch
kleinere Zellfragmente zeigen noch einen circa-
dianen Rhythmus. Warum ist das so? Es zeigte
sich, dass die mRNA von Acetabularia beson-
ders dann, wenn der Kern fehlt, für Wochen
stabil ist.

Der Kern spielt jedoch eine Rolle: Pfropft man
Rhizoide von Acetabularien auf Stiele von Al-
gen mit phasenverschobenem Rhythmus der
O2-Produktion, wird deren Rhythmus im Dau-
erlicht vom Kern-haltigen Rhizoid bestimmt
(Abbildung 5.4, Schweiger et al. (1964)). Um
cytoplasmatische Effekte (wie beispielsweise
mRNA) auszuschließen, wurden nur Zellkerne
phasenverschoben synchronisierter Algen im-
plantiert. Auch hier wurde der Rhythmus vom
Kern bestimmt. Werden Rhizoid und oberer
Teil einer Acetabularia unterschiedlichen Licht-
Dunkel-Wechseln ausgesetzt, wird der Rhyth-
mus der O2-Produktion so eingestellt, wie das
Rhizoid beleuchtet wurde. Vanden Driessche
(1967a) pfropfte arrhythmische Stiele von Ace-

tabularia auf Rhizoide rhythmischer Algen. Es
konnte danach wieder ein Rhythmus der O2-
Produktion beobachtet werden.

Es zeigt sich also ein Paradoxon: Obwohl eine
Acetabularia auch ohne Zellkern einen circadia-
nen Rhythmus zeigt, wird nach diesen Autoren
die Phase durch den Zellkern determiniert.

5.3.1 Translations-Membran Modell
von Schweiger

Da auch kernlose Acetabularien circadian Pho-
tosynthese betreiben, ist offenbar keine konti-
nuierliche Transkription des Kerngenoms für
die Schwingungen nötig. Dafür spricht auch,
dass ein Hermmstoff der Transkription im
Kern, Actinomycin, den Rhythmus der Algen
nicht unterbindet (Mergenhagen and Schwei-
ger (1975b)). Hemmstoffe der Transkription in
Organellen wie Rifampicin haben ebenfalls kei-
nen Einfluss auf den circadianen Rhythmus
(Mergenhagen and Schweiger (1975b), Vanden
Driessche (1970)). Dagegen ist für den Ab-
lauf des circadianen Rhythmus die Translati-
on nötig, da Hemmstoffe wie Cycloheximid die
circadiane Oszillation unterbinden (Mergenha-
gen and Schweiger (1975b), Karakashian and
Schweiger (1976)).

Aus diesen Beobachtungen leitete Schweiger
ein Translations-Membran Modell ab (Abbil-
dung 5.5). Zentrale Komponenten des Oszilla-
tors sind essentielle Membranproteine in den
Thylakoiden der Chloroplasten. Sie beeinflus-
sen die Permeabilität für Ionen. Durch Rück-
kopplung wird dadurch die Translation des
Membranproteins an 80s Ribosomen gehemmt.
Die Membranproteine werden allmählich abge-
baut und damit ändert sich die Permeabilität
für Ionen. Die Hemmung der Translation hört
auf.

Welche Experimente unterstützen dieses Mo-
dell und wie werden damit bestimmte Eigen-
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Abbildung 5.3: O2 Rhythmus vor (bis Pfeil) und nach Fragmentierung einer Acetabularia me-
diterranea Zelle in einen kernlosen apikalen (obere Kurve hinter dem Pfeil) und einen kernhal-
tigen basalen Teil (untere Kurve hinter dem Pfeil). Nach Schweiger (1984). D074/o2-kernlos-
acetabularia

schaften der circadianen Uhr wie Tempera-
turkompensation erklärt? Hartwig and Schwei-
ger (1986) fanden ein Kern-kodiertes Protein
P230 in der Chloroplastenfraktion kernhalti-
ger und kernloser Acetabularien. Es wird unter
Konstantbedingungen circadian synthetisiert.
Durch Cycloheximid, einem Hemmstoff der
Proteinsynthese an 80s Ribosomen, kann sei-
ne Translation Phasen-abhängig gehemmt wer-
den. Cycloheximid verschiebt außerdem den
circadianen Rhythmus der Photosynthese je
nach der Phase, zu der es gegeben wurde. Es
könnte sich also dabei um ein essentielles Pro-
tein des Modells handeln.

Die Temperaturkompensation des circadianen
Rhythmus soll nach diesem Modell folgender-
maßen zustandekommen (siehe Abbildung 5.6):
Die Translation der essentiellen Membranpro-
teine an 80s Ribosomen hat einen Q10 von 2-3,
die Integration des Proteins in die Membranen
der Chloroplasten aber einen Q10 von weniger

als 1 (wegen des geringeren Ordnungszustandes
bei höherer Temperatur ist auch die Integration
schwieriger). Woolum (1991) überprüfte die Er-
gebnisse an kernhaltigen und kernlosen Aceta-
bularien. Er benutzte statt der O2-Abgabe die
circadiane Chloroplastenbewegung im Rhizoid
mit Lichtschranken, wie von Schmid and Koop
(1983) beschrieben (Abbildung 5.7).

Statt zwei Messwerten pro Tag wie bei Schwei-
ger et al. (1964) wurde hier jede Minute ein
Messwert erhalten und über eine Stunde gemit-
telt. Algen mit Rhizoid zeigten eine Perioden-
länge von 25.4 Stunden unter Konstantbedin-
gungen, Algen ohne Rhizoid 26.2 h. Der Kern
beeinflusst also sehr wohl den Rhythmus, wenn
auch in geringem Maße. Kontrollen zeigen Pha-
senunterschiede bis zu 4 Stunden zueinander.
Woolum konnte mit unterschiedlicher Beleuch-
tung des oberen Teils der Algen und des Rhizo-
ids die Ergebnisse von Schweiger nicht reprodu-
zieren. Der Kern gab keine Phaseninformation
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Abbildung 5.4: Zwei Acetabularia Algen wurden in inversen Licht-Dunkel-Zyklen gehalten (siehe
LD 12:12 und die schwarzen und weißen Balken vor der Transplantation über und unter den
Acetabularien). Das Rhizoid mit dem (in der Abbildung rot markierten) Kern von (a) wurde mit
dem Stiel von (b) gepfropft, auf das Rhizoid von (b) wurde der Stiel von (a) gepfropft. Die nach
drei Tagen begonnenen Messungen zeigen gegenläufige Rhythmen. Vergleiche mit Kontrollen
(nicht dargestellt) zeigen, dass der Kern die Phasenlage des Pfropfproduktes bestimmt. Nach
Schweiger et al. (1964). D075/pfropfen-acetabularia
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Abbildung 5.5: Translations-Membran-Modell des circadianen Mechanismus von Acetabularia
von Schweiger und Schweiger. Essentielle Proteine werden durch 80s Ribosomen hergestellt
und über das Cytosol in die Chloroplasten transportiert. Dort werden sie in die Thylakoid-
Membranen eingebaut. Nach dem Beladen wird die Proteinsynthese gehemmt, die essentiel-
len Proteine abgebaut, bis die Thylakoide entladen sind. Jetzt kann der Zusammenbau (linker
Teil der Abbildung) wieder beginnen. Nach Engelmann and Schrempf (1979). E076/modell-
acetabularia
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Abbildung 5.6: Temperaturkompensation des
circadianen Rhythmus von Acetabularia. Bei
hoher Temperatur verläuft die Synthese der
essentiellen Proteine rascher, die Integration
in die Thylakoide aber langsamer. Bei niedri-
ger Temperatur ist die Synthese verlangsamt,
die Integration aber beschleunigt. Auf diese
Weise ist die Länge der Periode nur wenig
von der Temperatur abhängig. Nach Engel-
mann and Schrempf (1979). D077/temp-comp-
acetabularia

Abbildung 5.7: Circadiane Chloroplastenwan-
derung einer Acetabularia mediterranea Zelle.
Am Tage im Hut und oberen Stiel angereichert
(links), nachts im Rhizoid und unteren Teil des
Stiels. Nach Schweiger (1984). E078/chloro-
acetabularia

an den oberen Teil der Algen. Offenbar braucht
der Oszillator eine stabile mRNA, aber kei-
ne mRNA Synthese. Actinomycin, welches die
mRNA Synthese hemmt, hatte keinen Effekt
auf die Phase. Nur die Amplitude des Rhyth-
mus wurde verringert (Sweeney et al. (1967),
Vanden Driessche (1970)).

5.4 Mehrere Oszillatoren?

Sind die verschiedenen circadianen Schwingun-
gen bei Acelabularia alle von einer Uhr kontrol-
liert? Die Chloroplastenbewegung, elektrische
Potentiale und Sauerstoffproduktion wurden
an einer Zelle gleichzeitig gemessen (Schwei-
ger et al. (1983)). Sie blieben immer in glei-
cher Phase zueinander, auch wenn die Tempe-
ratur des Wassers geändert wurde. Entweder
werden die verschiedenen Rhythmen also von
einer Uhr getrieben, oder es sind verschiedene
Oszillatoren, die aber miteinander stark gekop-
pelt sind. Für letzteres spricht eine Beobach-
tung von Schweiger and et al. (1986): Die cir-
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cadiane Chloroplastenwanderung und die cir-
cadiane Änderung des elektrischen Potentials
werden durch einen 8 stündigen Dunkelpuls
im Dauerlicht normalerweise (phasenabhängig)
gemeinsam in der Phase verschoben. Gelegent-
lich kommt es aber vor, dass nur der eine
Rhythmus sich verschiebt, der andere nicht.
Das würde dafür sprechen, dass zwei verschie-
dene Uhren die beiden gemessenen Vorgänge
kontrollieren.

5.5 Interagieren Zellen mitein-
ander?

Es wurde geprüft, ob Acetabularia-Zellen
miteinander interagieren (Mergenhagen and
Schweiger (1974)). 50 Zellen, die in einem be-
stimmten 12:12 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel
gehalten wurden, kamen in ein Gefäß mit ei-
ner einzelnen Acetabularia, die um 12 Stun-
den Phasen-verschoben gehalten worden war
(also Licht hatte, wenn die 50 Zellen im Dun-
keln waren). Unter Konstantbedingungen be-
einflussten diese Zellen die Einzelzelle nicht
(A13 (n.d.)). Sie behielt ihren vorher eingestell-
ten Rhythmus unverändert bei (7 Tage gemes-
sen). Auch Euglena und Gonyaulax beeinflus-
sen sich nicht gegenseitig.



138 Rhythmen bei Algen: Acetabularia



Kapitel 6

Cyanobakterien -Tagesrhythmen bei
Prokaryonten

Erst kürzlich wurde entdeckt, dass
Prokaryonten circadiane Rhythmen
besitzen. Sie äußern sich bei der Pho-
tosynthese, der Stickstofffixierung,
der Kohlehydratsynthese, der Zelltei-
lung. Ein Luciferase-exprimierendes
Reportergen wurde eingefügt, so-
dass mit Hilfe der Lumineszenz
die circadiane Uhr erkannt werden
kann. Zahlreiche Mutanten wurden
gefunden, bei denen der circadiane
Rhythmus geändert ist oder fehlt.
Gene wurden identifiziert, die am
Uhrwerk beteiligt sind. Mit ihnen
konnte der Mechanismus der Uhr
untersucht und ein Modell aufgestellt
werden. Solche Mutanten wurden
auch benutzt, um die adaptive Be-
deutung circadianer Rhythmen zu
prüfen.

Wenn wir den Mechanismus circadianer Kon-
trollsysteme untersuchen und schließlich auch
verstehen wollen, ist es vorteilhaft, möglichst
einfache Systeme zu verwenden. Es soll na-
türlich ein circadianes Uhrwerk besitzen, aber
nicht kompliziert sein, sozusagen ein ‘Minimal-
system´. Das ist bei allen Untersuchungen an
Organismen eine gute Strategie. Wenn wir zum
Beispiel an bestimmten Aspekten der Glyko-

lyse interessiert sind, würden Hefezellen sich
als ein geeignetes Minimalsystem anbieten. Sie
wurden auch tatsächlich sehr intensiv für solche
Studien untersucht. Ein Minimalsystem sollte
eine einfache Struktur und Physiologie besit-
zen. Es sollte leicht zu kultivieren sein und kei-
ne Schwierigkeiten machen, damit zu experi-
mentieren. Ferner sollte es möglichst auch gene-
tischen und molekularbiologischen Methoden
zugänglich sein. Schließlich sollten die Zeiger
der Uhr leicht zu registrieren sein.

Menschliche Blutzellen wurden als ein solches
Minimalsystem vorgeschlagen. Sie sind auf den
Transport von Sauerstoff von den Lungen in
das Gewebe des Körpers spezialisiert. Wie alle
Erythrocyten der Säuger besitzen sie im rei-
fen Zustand keine Kerne und keine Nuklein-
säuren. Sie enthalten auch keine anderen Or-
ganellen, die sich normalerweise in Zellen fin-
den wie Mitochondrien, und können deshalb
auch keine Atmung durchführen. Sie sind al-
lein auf ihre Hauptaufgabe zugeschnitten: Sau-
erstoff an Hämoglobin zu binden und es über
den gesamten Körper zu verteilen. Außerdem
können Erythrocyten in vitro gehalten werden
und lassen sich daher leicht im Labor untersu-
chen. Es gibt keine Schwierigkeiten, sie unter
konstanten Bedingungen bei der gleichen Tem-
peratur und anderen Bedingungen zu halten.
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Und das Wichtigste: Es wurde angegeben, dass
verschiedene Enzyme circadian in ihrer Aktivi-
tät schwanken (Ashkenazi et al. (1975)). Diese
Arbeitsgruppe fand Änderungen der Glukose-
6-Phosphat-Dehydrogenase, der sauren Phos-
phatase und der Acetylcholinesterase. Leider
waren verschiedene Anstrengungen, diese wich-
tigen Befunde nachzuprüfen, bisher ohne Erfolg
(A14 (n.d.)).

Ein anderes Minimalsystem mit circadianen
Änderungen sind Samen von Bohnenpflanzen.
Trockene Samen besitzen eine extrem niedrige
Atmung, keinen Nukleinsäurestoffwechsel und
keine Nukleinsäuresynthese. Trotzdem soll die
Atmung circadiane Änderungen zeigen (Bryant
(1972)).

Das gemeinsame dieser beiden Systeme ist
das völlige Fehlen eines Nukleinsäurestoffwech-
sels. Das ist wichtig, weil mehrere der kürz-
lich vorgeschlagenen Modelle circadianer Syste-
me ein Rückkopplungssystem transkriptionaler
und translationaler Ereignisse annimmt (sie-
he Kapitel 6, Unterabschnitt 14.2.5, Abschnitt
16.8). Es wäre daher von höchstem Interesse,
diese Versuche sehr sorgfältig zu wiederholen
und dabei Fallen zu vermeiden, die zu falschen
Interpretationen führen könnten.

Ein vor kurzem gefundenes und verwendetes
Minimalsystem sind bestimmte Cyanobacteria.
Für eine lange Zeit wurde angenommen, dass
es circadiane Rhythmen nur bei Organismen
mit einem echten Zellkern gibt, so genannte Eu-
karyonten. Prokaryonten sollten keine circadia-
nen Uhren haben.

Es war daher eine große Überraschung, als
in den achtziger Jahren des 20. Jahrhun-
derts mehrere Arbeitsgruppen zeigten, dass
circadiane Rhythmen auch bei Cyanobacte-
ria existierten. Sie wurden erst an Oscilla-
toria nachgewiesen (Abbildung 6.1 und Stal
and Krumbein (1985)) und intensiv an Syn-
echococcus- (Grobbelaar et al. (1986), Mits-

uno and Sibaoka (1989)) und Synechocystis-
Arten untersucht. Dass die Photosynthese
der Cyanobakterien nur im Licht ablaufen
kann, ist selbstverständlich. Aber auch un-
ter konstanten Dauerlichtbedingungen wird
bei Synechococcus in der Photosynthese un-
terschiedlich viel Sauerstoff gebildet: Ein cir-
cadianer Rhythmus mit einer Periodenlän-
ge von 20 Stunden ist dafür verantwortlich
(Mitsuno and Sibaoka (1989)). Die Stickstoff-
Fixierung, Kohlenhydrat-Synthese und Photo-
synthese, aber auch die Zellteilung und ande-
re Prozesse stehen unter circadianer Kontrolle
(Abbildung 6.3).
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Abbildung 6.1: Die Nitrogenaseaktivität einer
Oscillatoria spec. (Stamm 23) wurde für acht
Tage im Dauerlicht bestimmt, wobei die Acety-
lenreduktion gemessen wurde. Es zeigt sich ein
circadianer Rhythmus. Nach Stal and Krum-
bein (1985). D079/oscillatoria-cr

Der Befund, dass circadiane Rhythmen bei Cyano-
bacteria vorkommen, weist darauf hin, dass wahr-
scheinlich circadiane Uhren sehr viel früher entstan-
den, als bisher angenommen wurde. Cyanobakteri-
en wurden bereits im Flint in Kanada fossil nach-
gewiesen. Sie sind demnach mehr als 3.5 Milliarden
Jahre alt. Es ist nicht bekannt, ob diese bereits cir-
cadiane Rhythmen besaßen. Sie waren aber in der
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Lage Stickstoff aus der Luft zu fixieren (wie He-
terozysten in Fossilien belegen, spezialisierte Zellen
der Cyanobacteria für die Luftstickstoff-Fixierung).
Viel später in der Erdgeschichte, nämlich vor 420
Millionen Jahren, lassen sich Tagesrhythmen in den
Epitheken von Korallen und den Schalen von Nau-
tiloiden nachweisen (siehe Kapitel 17).

Cyanobakterien sind besonders geeignet für cir-
cadiane Untersuchungen. Der Regulationsme-
chanismus der Transkription ist bei Prokaryon-
ten besser bekannt als bei Eukaryonten. Mo-
lekularbiologische Arbeiten an Cyanobacteria
werden in vielen Labors und intensiv verwen-
det. Sie haben ein kleineres Genom und sind
deshalb günstiger für saturierende Mutagenese
von Genen, die für die Funktion der circadianen
Uhr nötig sind. Außerdem ist inzwischen das
Genom der ersten Cyanobakterien vollständig
sequenziert worden (Kaneko and et al. (1996))
und es werden wohl bald mehr dazu kommen.

Wir werden zunächst die wichtigsten Unter-
schiede zwischen Prokaryonten und Eukaryon-
ten kennen lernen. Danach werden einige cir-
cadian gesteuerte Vorgänge bei Cyanobakteri-
en vorgestellt. Neue molekulargenetische Un-
tersuchungen geben Einblicke in die zugrun-
de liegenden Mechanismen (Kondo and Is-
hiura (1994), Johnson et al. (1996), Golden
et al. (1997)): Bei einer Synechococcus- und
Synechocystis-Art wurde ein künstlicher Zeiger
der circadianen Uhr eingefügt. Er erlaubt, bei
vielen Populationen gleichzeitig den Gang der
circadianen Uhr zu verfolgen. Außerdem konn-
ten zahlreiche Mutationen im circadianen Sys-
tem hergestellt werden.

6.1 Unterschiede zwischen
Pro- und Eukaryonten

In der Tabelle 6.1 sind die wichtigsten Unter-
schiede zwischen Pro- und Eukaryonten zusam-
mengestellt (?, fehlt). Neben der Größe sind

das vor allem: Bei Eukaryonten wird Transkrip-
tion und Proteinsynthese durch eine Kernhülle
getrennt, während Prokaryonten keinen Kern
besitzen. Durch ein Cytoskelett ist bei Euka-
ryonten Cytoplasmaströmung und damit intra-
zellulärer Transport möglich. Bei Prokaryonten
ohne Kern/Cytoplasma-Trennung würde die
Struktur zerstört werden, wenn das Cytoplas-
ma strömen würde. Das Cytoplasma der Pro-
karyonten enthält DNA, RNA, Proteine und
kleine Moleküle, aber keine inneren Struktu-
ren. Durch mehrfache Replikons ist die Tei-
lungskontrolle bei Eukaryonten anders als bei
Prokaryonten. Eukaryonten besitzen eine Exo-
zytose, Golgiapparate, endoplasmatisches Reti-
kulum, Zellkompartimentierung mit Mitochon-
drien, Plastiden und anderen Organellen. Sie
haben nicht kodierende DNA, repetitive DNA,
und viel mehr und häufiger Splicing der RNA.
Das Genom der Prokaryonten ist kleiner, die
Zellen sind kleiner, der Teilungsmodus anders.
Es gibt nur ein ringförmiges Chromosom. Zell-
teilung kann unter optimalen Bedingungen al-
le 20 Minuten stattfinden (dann würden in 11
Stunden 5 Milliarden Zellen gebildet werden,
so viel wie es Menschen auf der Erde gibt). Da-
durch können sich Prokaryonten schnell an sich
ändernde Umweltbedingungen anpassen. Bak-
terien sind die am weitesten verbreiteten Zellen
der Erde.

Cyanobakterien besitzen einen Photosynthese-
apparat, der dem der Eukaryonten entspricht.
Durch die Pigmente Phycobilicyanin und Phy-
cobilierythrin können sie aber auch Licht zur
Photosynthese verwenden, das von Eukaryon-
ten nicht absorbiert werden kann.

Die Prokaryonten bieten somit eine Reihe
von Vorteilen für Untersuchungen circadianer
Rhythmen: Die Transkriptions- und Translati-
onsregelung ist einfacher, das Genom kleiner,
der Bau der Zellen und der Stoffwechsel we-
sentlich unkomplizierter.
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Tabelle 6.1: Die wichtigsten Unterschiede zwischen Pro- und Eukaryonten.
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6.2 Circadiane Rhythmen

Werfen wir einen Blick auf ein Beispiel diur-
naler Rhythmen der Beweglichkeit von Proka-
ryonten. Wasserproben wurden während eines
Sommertages von 6 Uhr Uhr morgens ab von
der Oberfläche des Mendota-Sees und aus ver-
schiedenen Tiefen bis zu 8 Meter unter der
Oberfläche genommen. Alle 3 Stunden wur-
den bis 21 Uhr weitere Proben gezogen. Un-
term Mikroskop wurde die Zahl der Aphanizo-
menon flos aquae, einem Cyanobakterium, für
jede Probe bestimmt und das Profil als Funk-
tion der Zeit aufgetragen. Die Ergebnisse sind
im oberen Teil der Abbildung 6.2 wiedergege-
ben. Die höchste Dichte verschiebt sich im Lau-
fe des Tages, und während der Nacht finden
sich nur wenige Zellen an der Oberfläche. Die
meisten Zellen waren zu tieferen Schichten des
Sees abgesunken, wie die Verschiebung der Ma-
xima zeigt. Die untere Kurve der Abbildung
stellt dar, wie sich die vertikale Verteilung an
der Oberfläche ändert. Sie schwankt tagesperi-
odisch.

Eine ganze Reihe von Mechanismen sind bei
Cyanobakterien tagesperiodisch gesteuert. So
gibt es diurnale Beweglichkeitsrhythmen bei
verschiedenen Prokaryonten (Abbildung 6.2).
Wie viele andere planktontische Cyanobakte-
rien besitzt auch Anabaena flos aquae Gasva-
kuolen (Rijn and Shilo (1985)). Sie ändern die
Dichte und führen im Sommer und Herbst zur
Wasserblüte. Auch Oszillatoria-Populationen
zeigen eine diurnale Vertikalwanderung (Foy
and Smith (1980)).

Die Sauerstoffproduktion während der Photo-
synthese von Synechococcus erfolgt rhythmisch.
Das ist im Licht-Dunkel-Wechsel zu erwarten,
wird aber auch unter Dauerlicht beobachtet. Es
handelt sich also um einen circadianen Rhyth-
mus (Abbildung 6.3).

Zahlreiche Cyanobakterien können Luftstick-
stoff fixieren. Sie spielen eine wichtige Rolle

6 12 18 24 6
Tageszeit

0

20

40

60

C
hl

or
op

hy
ll

motilit-prokaryoten | D081 | 17.4.2002

Abbildung 6.2: Beispiele für diurnale Be-
weglichkeitsrhythmen bei Prokaryonten. Nach
Konopka and et al. (1987). D081/motilit-
procaryotes

im Stickstoff-Zyklus zwischen Wasser/Boden,
Pflanzen, Tieren und der Atmosphäre. Die da-
für verantwortliche Nitrogenase wird jedoch
vom Sauerstoff gehemmt. Deshalb sorgt bei
Synechococcus eine circadiane Uhr dafür, dass
dieses Enzym zu Zeiten aktiv ist, zu denen
kein Sauerstoff gebildet wird, also normalerwei-
se zur Dunkelperiode des Tages. Andere Zeiger
der circadianen Uhr dieser Cyanobakterie sind
Kohlenhydratsynthese und Zellteilung (Mitsui
et al. (1986) und Abbildung 6.4). Viele Cya-
nobacteria können sich unter optimalen Bedin-
gungen schneller als 24 Stunden teilen. Das gilt
auch für Synechococcus. Trotzdem laufen ande-
re Rhythmen weiterhin circadian ab (zum Bei-
spiel Kondo et al. (1997), Mori et al. (1996)).

Diese Rhythmen gibt es nicht nur bei
Synechococcus. Photosynthese, Kohlehydratbil-
dung und Stickstoff-Fixierung verlaufen auch
bei Cyanothece circadian (Schneegurt et al.
(1997)). Auch das faden-förmige Cyanobacte-
rium Trichodesmium fixiert Stickstoff diurnal
und circadian Chen et al. (1996).

Ein weiterer Zeiger der circadianen Uhr kann
leicht mit einem pH-Meter registriert werden.
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Abbildung 6.3: Sauerstoffabgabe durch die Photosynthese (a) und Stickstoff-Fixierung durch
die Nitrogenase (b) bei Synechococcus unter 12:12h Licht-Dunkel-Bedingungen (LD) und unter
konstantem Licht (LL). Die Nitrogenase-Aktivität ist hoch, wenn die Photosynthese gering ist.
Nach Mitsui et al. (1986) D082M/synechococcus-cr
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Abbildung 6.4: Kohlenhydratsynthese (Glukose-Äquivalente pro ml und Stunde, rote Kurve)
und Zellteilungsrate (Zahl der sich teilenden Zellen, blaue Kurve) von Synechococcus verlaufen
circadian. Nach Mitsui et al. (1986) D083M/cr-synecho
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Abbildung 6.5: Der pH des Mediums wird von Synechococcus circadian moduliert. Die pH Werte
wurden Trend-korrigiert und die Differenzen aufgetragen. Dauerlicht nach 12:12 Stunden Licht-
Dunkel-Wechsel. Nach Kippert, unveröffentlicht. D084/ph-rhythmus-cyanos

Der Rhythmus lässt sich aber nur mit beson-
derer mathematischer Behandlung heraus kit-
zeln: Das Medium wird von Synechococcus cir-
cadian angesäuert (Kippert (n.d.), Abbildung
6.5). Das geschieht stufenweise, wobei die Stu-
fen etwa 24 Stunden Abstand voneinander ha-
ben. Die Ansäuerung könnte auf der Aktivität
von Protonenpumpen oder auf anderen Proto-
nentransportmechanismen beruhen.

Transportvorgänge werden auch durch eine cir-
cadiane Uhr bei der Aufnahme von verschiede-
nen Aminosäuren durch Synechococcus beein-
flusst (Chen et al. (1991)).

Alle diese verschiedenen Schwingungen besit-
zen bereits die typischen Eigenschaften der cir-
cadianen Rhythmen der Eukaryonten: Sie lau-
fen unter konstanten Bedingungen frei, sie sind
durch Zeitgeber synchronisierbar, und sie sind
Temperatur-kompensiert.

6.3 Luciferase-exprimierende
Synechococcus

Könnte man einen guten Zeiger für die circadia-
ne Uhr finden, wären Cyanobacteria wie Syn-

echococcus oder Synechocystis fast ideale Or-
ganismen, um nach Mutanten im circadianen
System zu suchen. Die bisher bekannten circa-
dianen Zeiger (voriger Abschnitt) von Synecho-
coccus waren jedoch ungeeignet. Deshalb wur-
de ein eleganter Trick angewendet, der schon
bei anderen Organismen zum Aufklären der cir-
cadianen Uhr verwendet wurde: Hinter einen
von der circadianen Uhr kontrollierten Promo-
tor wurde ein Reporter-Gen gehängt, das für
bakterielle Luciferase kodiert. Auf diese Weise
erhielt man tagesperiodisch leuchtende Cyano-
bakterien (Kondo et al. (1993)).

Benutzt wurde die wt-Synechococcus
spec. PCC 7042, die molekulargenetisch
gut untersucht ist. Das Synechococcus-Genom
hat 2.6 ∗ 106 Basenpaare und ist kleiner als
das von Escherichia coli. Der Promotor P
psb AI reguliert das Gen psb AI, welches für
das Protein D1 kodiert. D1 bildet mit D2 ein
Dimer, an das QB bindet. Es ist wesentlich
am Elektronentransport im Photosystem II
beteiligt (Abbildung 6.6).

Das Luciferase-Strukturgen luxAB stammt von
dem Leuchtbakterium Vibrio harveyi. Mit ihm
wurde ein Reporter-Plasmid hergestellt und an
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Abbildung 6.7: Reporter Vektor pAM977 als Konstrukt des luxA/luxB Luciferase-Strukturgens
an einem Promotor PpsbAI des Photosyntheseapparates von Synechococcus. Nach Kondo et al.
(1993). E086/luciferase-cyanos

Abbildung 6.6: Elektronentransport im
Photosynthese-System von Cyanobakterien.
Elektronen werden nach Wasserhydrolyse über
mehrere Stufen auf Qb übertragen. D1 und D2

bilden ein Dimer. Es bindet an Qb. Das Gen
AI kodiert für das Protein D1 und steht unter
Kontrolle des Promotors P psb AI. Dieser wird
von der circadianen Uhr beeinflusst. Nach
Kondo et al. (1993). E085/ps-cyanos

den Promotor P psb AI an einer ‘neutral site’
durch homologe Rekombination eingefügt (Ab-
bildung 6.7).

Als Substrat für die Luciferase diente n-
Dekanal, ein Aldehyd. Wie erhofft, wurde
ein rhythmisches Leuchten der Flüssigkultu-
ren beobachtet. An nicht-transformierten Syn-
echococcus-Zellen wurde zu unterschiedlichen
Phasen mRNA extrahiert und nachgewiesen,
dass psb AI unter konstanten Dauerlicht-
Bedingungen in einem circadianen Rhyth-
mus exprimiert wird (Abbildung 6.8). Der
Lumineszenz-Rhythmus wird also durch circa-
diane Kontrolle des psb-Promotors hervorge-
bracht (Kondo et al. (1993)). Zwei gegenein-
ander um 12 Stunden phasenverschobene Kul-
turen behielten auch unter konstanten Licht-
bedingungen die Phasenverschiebung des Lu-
mineszenzrhythmus bei (Abbildung 6.9). Der
Rhythmus ist also tatsächlich endogen und
nicht durch einen äußeren Zeitgeber bedingt
(der vielleicht trotz Dauerlicht vorhanden war).
Auch im Dauerdunkel wurde dieser Rhythmus
nachgewiesen (Aoki et al. (1997)).

Mit Dunkelpulsen lässt sich der circadiane
Rhythmus unter Dauerlicht-Bedingungen pha-
senverschieben (Abbildung 6.11).

Inzwischen wurde auch bei einem Synechocys-
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Abbildung 6.9: Zwei Kulturen von Synechococcus wurden in gegenläufigen 12:12 stündigen Licht-
Dunkel-Wechseln bei 300C so angezogen, dass die eine Kultur (rot) invers zur anderen Kultur
(blau) belichtet wurde. Deshalb kam sie 12 Stunden früher in das Dauerlicht (obere Zeitachse).
Die Biolumineszenz schwankt in den Kulturen um 12 Stunden Phasen-verschoben. Auch unter
konstanten Lichtbedingungen bleibt die Phasenverschiebung des Lumineszenzrhythmus erhalten.
Nach Kondo et al. (1993). D088/delta-phi-cyanos
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Abbildung 6.8: Zu unterschiedlichen Zeiten
wurde mRNA des psbAI aus Synechococcus ex-
trahiert und die Menge bestimmt. Die mRNA
wird unter Dauerlichtbedingungen (nach vor-
ausgegangenem 12:12 Stunden Licht-Dunkel-
Wechsel) circadian exprimiert. Nach Kondo et
al. (1993). D087/mrna-cyanos

tis-Stamm PCC6803 ein Luciferase-Gen einge-
fügt und ein circadianer Rhythmus des Leuch-
tens nachgewiesen. Er verläuft auch im Dau-
erdunkel circadian. Normalerweise würde der
Rhythmus im Dunkeln rasch ausdämpfen, aber
wenn dem Substrat Glukose zugegeben wird,
hält er für mindestens 7 Tage an (?). Mit Licht-
pulsen wird der Rhythmus in Kulturen im Dau-
erdunkel verschoben (Abbildung 6.10, Aoki et
al. (1997)). Mit geeigneten Mutanten kann da-
mit der Transduktionsweg des Lichtes verfolgt
werden, auf dem schließlich Phase und Am-
plitude der Uhr beeinflusst werden. Das Ge-
nom von Synechocystis wurde inzwischen voll-
ständig sequenziert (Aoki et al. (1997)). Es be-
sitzt verschiedene Moleküle, die für die Trans-
duktion des Lichtes in Frage kommen: Pho-
torezeptoren (zum Beispiel ein Phytochrom),
ein Zwei-Komponenten-System, das ein Signal
weiterleitet und Adenylatcyclase. Werden be-
stimmte Gene ausgeschaltet oder überexpri-

miert, lässt sich feststellen, ob die von die-
sen Genen kodierten Moleküle am Transdukti-
onsweg des Lichtes beteiligt sind. Bei unter-
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Abbildung 6.10: Lichtpulse verschieben den
circadianen Rhythmus der Biolumineszenz
von Synechocystis im Dauerdunkel je nach
dem Zeitpunkt der Applikation unterschiedlich
stark. Nach Aoki et al. (1997). D088A/cyanos-
prc-licht

schiedlichen Umgebungstemperaturen ist die
Periodenlänge des circadianen Oszillators von
Synechococcus fast gleich (Sweeney and Bor-
gese (1989), Kondo et al. (1993)). Die cir-
cadiane Uhr dieses Cyanobakteriums ist al-
so Temperatur-kompensiert (Abbildung 6.12).
Der Q10-Wert liegt bei 1.1 und damit in einem
Bereich, der für Tagesrhythmen von Eukaryon-
ten charakteristisch ist.

6.4 Mutanten finden

UmUhr-Mutanten zu finden, muss zweierlei ge-
tan werden: Mutationen müssen induziert wer-
den, indem die Cyanobakterien mit einer muta-
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Abbildung 6.13: Circadianer Rhythmus der Biolumineszenz transgener Synechococcus Cyano-
bakterien (‘Wildtyp’, grüne Kurve) und von Mutanten mit unterschiedlichen Periodenlängen
(von 16 bis 60 Stunden Länge; rote Kurven kürzere, blaue Kurven längere Perioden als Wild-
typ). Nach Kondo et al. (1994). D091/mut-synech
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Abbildung 6.11: Phasenverschiebung des Bio-
lumineszenzrhythmus von Synechococcus durch
Dunkelpulse. Drei Kulturen wurden im 12:12
stündigen LD-Zyklus gehalten und zur Zeit 0
in Dauerlicht übertragen. Ein einzelner vier-
stündiger Dunkelpulse wurde 30 (Mitte) be-
ziehungsweise 34 Stunden (unten) nach Beginn
des Dauerlichtes gegeben. Im Vergleich zur un-
behandelten Kontrolle wird dadurch die Phase
verschoben (blaue Pfeile). Nach Kondo et al.
(1993). E089/delta-phi-synech
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Abbildung 6.12: Leuchtrhythmus transgener
Synechococcus Kulturen im Dauerlicht (nach
12:12 stündigem Licht-Dunkel-Wechsel) bei
unterschiedlichen Temperaturen des Seewas-
sers (obere Kurve: 250 C, mittlere Kur-
ve: 300C, untere Kurve: 360C). Die zu-
gehörigen Periodenlängen (25.5, 24.0 und
23.0 Stunden) unterscheiden sich nur wenig.
Der Biolumineszenz-Rhythmus ist demnach
Temperatur-kompensiert. Nach Kondo et al.
(1993). D090/tau-t-synech



6.5 Das Uhrwerk des circadianen Systems 151

genen Substanz behandelt und Kolonien vieler
behandelter Einzelzellen auf Agarplatten an-
gezogen werden. Zweitens muss der circadiane
Rhythmus gemessen werden. Dazu wurde die
Biolumineszenz mit einer empfindlichen Video-
kamera alle 30 Minuten gemessen und für die
Kolonien getrennt ausgewertet (Kondo and Is-
hiura (1994)). Die meisten Klone zeigten keine
Änderungen in den Eigenschaften ihrer circa-
dianen Uhr. Aber einige hatten unterschiedli-
che Periodenlängen oder Amplituden des ta-
gesrhythmischen Leuchtens (Abbildung 6.13).

Die Interpretation dieses Ergebnisses ist aber
nicht immer einfach. Um ein Beispiel zu ge-
ben: Eine Mutante wurde gefunden, deren Peri-
ode nur 22 Stunden betrug, während sie beim
Wildtyp 24 Stunden war. Sie wurde sp22 ge-
nannt. Diese Mutante kann aber nicht durch
das Wildtyp-Gen komplementiert werden und
damit wieder die Periodenlänge des Wildtyps
erlangen. Bei ihr ist nämlich ein Gen pex mu-
tiert, das im Wildtyp die Periode verlängert
(Katsuna (1998)). Das pex Gen ist für normales
Wachstum nicht nötig. Auch für die circadia-
ne Oszillation ist es nicht essentiell, denn Am-
plitude und Form des Rhythmus sind in der
pex Mutante normal. Wie die Periode durch
pex verlängert wird, ist bisher unbekannt. Auch
die Struktur des Genproduktes PEX ist bis-
her noch nicht aufgeklärt. Die Expression des
kaiABC Gens (siehe später) wird durch die
pex -Mutation verstärkt. PEX scheint also die
Expression des kaiABC Gens zu unterdrücken.
Als Resultat scheint das pex Gen die circadia-
ne Uhr irgendwie zu modifizieren. Gleichzeitig
wird seine Expression durch die circadiane Uhr
modifiziert.

6.5 Das Uhrwerk des circadia-
nen Systems

Wie funktioniert die circadiane Uhr dieser Pro-
karyonten? Drei Dinge erleichterten es, heraus-
zubekommen, wie das Uhrwerk funktioniert:
Die einfache Methode, den circadianen Rhyth-
mus zu registrieren, die Uhr-Mutanten, die man
erhalten hatte, und molekulargenetische Tech-
niken. Die Wege sind sehr vielfältig und inter-
essant, und viel Arbeit wird hier zur Zeit ge-
leistet. Es würde aber zu viel Zeit und Platz
kosten, sie darzustellen. Ich beschränke mich
deshalb in diesem Abschnitt darauf, von eini-
gen Ergebnisse dieser Untersuchungen zu be-
richten.

Wie wollen mit einem kürzlich vorgeschlagenen
Modell beginnen (Abbildung 6.14).

Das Uhrwerk ist ein Rückkopplungssystem,
in dem die Produkte von drei kai-Genen1

kaiA,kaiB und kaiC die Transkription ihrer ei-
genen Gene beeinflussen (Ishiura et al. (1998)).
Die verschiedenen kai Produkte interagieren
miteinander in einer Weise, die noch nicht
ganz verstanden ist. Sie hemmen auch (KaiA-
Produkt) oder fördern (KaiC) den kaiBC-
Promotor2. Ein Uhren-Ausgangs-Faktor beein-
flusst den kaiA Promotor. Zusätzlich werden
Gene kontrolliert (‘clock controlled genes’), die
wiederum ihre Produkte circadian exprimieren
(Ishiura et al. (1998)).

Eine Reihe von Experimenten zeigte, dass
die circadiane Kontrolle der Genexpression für
bestimmte Gene spezifisch sein kann. Diese
besitzen spezifische cis-Elemente und trans-
wirkende Faktoren. In der Regel scheint die
circadiane Kontrolle der Genexpression jedoch
global zu sein. Wird das luxAB Gen an ande-
re bekannte regulatorische Regionen gehängt,

1kai bedeutet im Japanischen Rhythmus
2kaiB und kaiC werden beide durch den kaiB-

Promotor kontrolliert
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Abbildung 6.14: Rückkopplungsmodell des circadianen Oszillators von Cyanobacteria. Drei Gene
kaiA, kaiB und kaiC exprimieren rhythmisch mRNA und diese produzieren die Proteine KaiA,
kaiB und KaiC. Sie interagieren miteinander (Kasten). KaiA hemmt den Promotor PkaiA. KaiC
fördert den kaiBC-Promotor. Zeitverzögerung und Rückkopplung bilden eine circadiane Uhr,
die über Ausgänge Uhr-kontrollierte Gene beeinflusst. Deren Produkte werden damit circadian
schwanken. Nach Ishiura et al. (1998). E092A
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zeigen diese ebenfalls einen circadianen Rhyth-
mus, wenn auch mit schwächerer Amplitude.
Mit besonderen Methoden wurde ferner das
luxAB Gen an alle möglichen Promotoren ge-
hängt. War die Insertion erfolgreich, ergab
sich eine circadiane Biolumineszenz unabhän-
gig vom jeweiligen Promotor (Liu et al. (1996),
Golden et al. (1997)). Etwa 80% dieser Klo-
ne leuchteten am subjektiven Abend3 maxi-
mal. Einige Klone zeigten maximales Leuch-
ten zu anderen Phasen, manche davon auch
am subjektiven Morgen. Offenbar gibt es ei-
ne globale circadiane Kontrolle der Genakti-
vität, daneben aber auch individuelle Kon-
trolle spezifischer Gene mit anderen Phasen-
lagen (Abbildung 6.15). Es wurde vorgeschla-
gen, dass die Kontrolle der Transkription mit
einem Gen-unspezifischen generellen Mechanis-
mus funktioniert wie zum Beispiel ‘supercoi-
ling’ der DNA, Energieladung (siehe Seite 366)
oder RNA-Polymerase-Aktivität. Wenn es kei-
ne anderen Kontrollebenen gibt, würde da-
durch das betreffende Gen zeitlich gesteuert.

Es wurde auch diskutiert, warum bei eukaryon-
tischen Organismen nur relativ wenig circadia-
ne Steuerung gefunden wurde (Golden et al.
(1997)). Das könnte damit zusammenhängen,
wie der circadiane Rhythmus entdeckt wird.
Bei den bisher untersuchten Eukaryonten wird
eine mRNA nur dann als zu einem ‘clock con-
trolled gen’ gehörend identifiziert, wenn sie zu
verschiedenen Zeiten des Zyklus stark variiert.
Die bei den Cyanobakterien angewendete Me-
thode dagegen reflektiert direkt die Aktivität
der Promotoren. Die Uhr ist demnach mögli-
cherweise viel globaler, als ursprünglich ange-
nommen wurde, aber nicht alle Vorgänge in der
Zelle oszillieren circadian.

Da Cyanobacteria sich so stark von Eukaryon-
ten unterscheiden, fragt sich, ob der circadia-

3das heißt zu Zeiten, wo in einem Licht-Dunkel-
Wechsel das Licht ausgehen würde; hier sind die Kul-
turen aber in konstanten Bedingungen
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Abbildung 6.15: Modell der circadianen Gen-
Expression von Synechococcus. Der circadiane
Oszillator wird durch Zeitgeber wie den Licht-
Dunkel-Wechsel synchronisiert. Ein Ausgang
dieses Oszillators beeinflusst die Transkription
global (normale Phase und Amplitude). Trans-
Faktoren können zusätzlich die Amplitude und
Phasenlage des Rhythmus modifizieren. Nach
A15 (n.d.). E092/cyano-model
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ne Rhythmus der beiden Gruppen auf dem
gleichen Mechanismus beruht. Nach der Endo-
symbiontenhypothese entstanden Chloroplas-
ten aus Cyanobacteria. Wenn auf diese Wei-
se circadiane Uhren übertragen wurden, soll-
ten die circadianen Systeme der Pflanzen und
Cyanobacteria sich mehr ähneln als denen der
Pilze und Tiere. Wenn die Funktionen der be-
teiligten Gene besser bekannt sind, kann die-
se Frage vielleicht beantwortet werden. Nach
dem jetzigen Stand ist es eher unwahrschein-
lich, dass ihre circadianen Rhythmen sich aus
einem gemeinsamen ursprünglichen Mechanis-
mus entwickelten. Es ist eher so, dass sie zu
verschiedenen Zeiten der Evolution mehrmals
erfunden wurden.

6.6 Eingänge zur Uhr

Wie sieht es mit den Eingängen in die circa-
diane Uhr aus? Circadiane Uhren müssen mit
den tagesperiodischen Umweltfaktoren durch
Zeitgeber synchronisiert werden. Wir erwar-
ten, dass tägliche Licht-Dunkel-Wechsel, aber
auch Temperatur-Wechsel und vielleicht auch
andere 24-Stunden-Rhythmen der Umwelt syn-
chronisieren können. Licht-Dunkel-Zyklen und
Temperatur-Zyklen synchronisieren tatsächlich
die Synechococcus-Uhr. Allerdings sind die
Zeitgeber der circadianen Rhythmen von Cya-
nobakterien noch wenig untersucht. Bei Cyano-
theke wird der circadiane Rhythmus angesto-
ßen, wenn das Medium einer stationären Kul-
tur verdünnt wird (Schneegurt et al. (1997)).
Die Sensoren sind noch nicht bekannt. Rotes
und blaues Licht sind für die Synchronisation
am wirksamsten. Bei Synechocystis ist der Pho-
torezeptor dem Phytochrom homolog (Kaneko
and et al. (1996)).

6.7 Ausgänge

Circadiane Uhren kontrollieren verschiedene
Vorgänge auf transkriptionaler, translationaler,
biochemischer und physiologischer Ebene. Bei
Cyanobakterien wurden bereits einige dieser
Vorgänge erwähnt. Andere sind bekannt, viele
noch zu entdecken. So wäre es interessant, Be-
wegungen von Cyanobakterien auf einen circa-
dianen Rhythmus hin zu untersuchen. Vertikal-
bewegungen, die bei manchen Cyanobakterien
mit Hilfe von Gasvakuolen erfolgen, wurden be-
reits erwähnt. Es würde sich lohnen, sie auf eine
circadiane Modulation dieser Bewegungen hin
zu untersuchen.

Gene, die nicht Teil der circadianen Uhr sind,
aber von dieser kontrolliert werden, sind zum
Beispiel rpoD2. Es kodiert einen sigma 70
Transkriptionsfaktor4. RpoD2 scheint ein Fak-
tor zu sein, der die Amplitude der circadianen
Schwingung mancher Gene erhöht (Tsinoremas
et al. (1996)).

Bei mehr als zehn Polypeptiden von Synecho-
coccus RF-1 ist bisher eine circadiane Regu-
lation nachgewiesen (Huang and Pen (1994)).
Sicherlich werden bald weitere Komponenten
der Ausgänge der circadianen Uhr bekannt wer-
den. Allerdings ist diese Regulation kompliziert
und noch nicht gut verstanden. Das globale
Regulator-Gen ntcA, das für ein DNA Binde-
protein NtcA kodiert, ist ein transkriptiona-
ler Aktivator von Genen, die unter circadia-
ner Kontrolle stehen und mit der Stickstoffas-
similation zu tun haben (Bradley and Reddy
(1997)).

4Transkriptionsfaktoren werden von ‘Schaltergenen´
gemacht und beeinflussen die Transkription anderer Ge-
ne, zum Beispiel solchen, die am Uhr-Mechanismus be-
teiligt sind.
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6.8 Adaptive Bedeutung der
circadianen Rhythmen von
Cyanobakterien

Was ist die adaptive Bedeutung einer circadia-
nen Uhr bei Cyanobakterien? Bei Stickstoff-
fixierenden Cyanobakterien sorgt sie dafür,
dass Photosynthese und Stickstoff-Fixierung
zu unterschiedlichen Zeiten ablaufen. Das ist
wichtig, da Sauerstoff, der bei der Photosyn-
these entsteht, die Nitrogenase als Schlüsselen-
zym der Stickstoff-Fixierung hemmt. Aller-
dings scheint diese zeitliche Trennung nicht in
allen Fällen unbedingt nötig zu sein (Ortega
(1991), Roenneberg and et al. (1993)). Diazo-
trophe können also ganz verschiedene Mecha-
nismen benutzen, um die Nitrogenase vor Sau-
erstoff zu schützen (siehe Gallon (1981) und
Gallon (1993)).

Eine wichtige Funktion der circadianen Uhr
der Cyanobakterien ist wahrscheinlich ‘War-
nen vor Licht’. Der photosynthetische Apparat
der Cyanobakterien ist besonders empfindlich
auf Licht-Schäden. Deshalb ist hier ein Schutz
durch Vorgänge, die durch die circadiane Uhr
gesteuert werden, vorteilhaft.

Es wurde gezeigt, dass Mutanten mit kürze-
rer Periodenlänge als der Wildtyp (dessen Pe-
riode bei etwa 25 Stunden liegt), in einem 25-
Stunden-Tag (12.5 Stunden Licht, 12.5 Stun-
den Dunkelheit) schnell von letzterem ver-
drängt werden, während in einem 22 Stunden-
Tag die Mutante den Wildtyp verdrängt (siehe
Johnson et al. (1998a) und auch Seite 407).



156 Cyanobakterien -Tagesrhythmen bei Prokaryonten



Kapitel 7

Rhythmen der CAM-Pflanzen

Als Anpassung an trockenes Kli-
ma erlaubt der Crassulaceen-Säure-
Stoffwechsel Pflanzen, ihre Stoma-
ta während der heißesten Zeit des
Tages geschlossen zu halten und
CO2 während der Nacht aufzuneh-
men. Das reduziert Wasserverluste er-
heblich. Circadiane Rhythmen sind
an der Kontrolle von Schlüsselenzy-
men dieser Stoffwechsel-Besonderheit
beteiligt. Die Bedeutung, Biochemie
und Regulation des CAM Rhythmus
und Registriermethoden werden dar-
gestellt. Wie Licht den Rhythmus syn-
chronisiert und welche Photorezepto-
ren beteiligt sind, ist ein weiteres The-
ma. Schließlich wird ein Modell er-
klärt, welches die biochemischen Me-
chanismen und ihre circadiane Kon-
trolle erklärt.

Die Blätter von Bryophyllum caly-
cinum, die allgemein einen krautigen
Geschmack haben, sind am Morgen
sauer wie Sauerampfer, wenn nicht
noch mehr; im Verlauf des Tages ver-
lieren sie die Säure, werden gegen
Mittag geschmacklos und bitter gegen
Abend. Heyne 1815

CAM Stoffwechsel ist bei zahlreichen Pflan-
zen verbreitet. Sie gehören zu 33 Familien, wie

zum Beispiel die Cactaceae, Crassulaceae, Eu-
phorbiaceae, Aizoaceae (Mesembryanthemum),
Bromeliaceae, Asclepiadaceae, Orchidaceae, Li-
liaceae, Agavaceae, Asteraceae, Vitaceae und
Geraniaceae. Ohne Orchideen haben wahr-
scheinlich 9000 Arten CAM; es wird geschätzt,
dass dazu noch 7000 Orchideenarten kommen,
die ebenfalls CAM-Stoffwechsel besitzen. Diese
16000 Arten machen 6% der Gefäßpflanzen aus.
Wahrscheinlich ist dieser besondere biochemi-
sche Weg polyphyletisch entstanden, da er in so
vielen Familien vorkommt. CAM kommt auch
in Nicht-Sukkulenten vor, beispielsweise in Til-
landsia. Bei dieser Mesophyll-Sukkulenz ist nur
der photosynthetisierende Teil betroffen. Auch
die Wasserpflanze Isoetes (Lycopodiopsida) be-
sitzt einen CAM-Stoffwechsel.

Der CAM Stoffwechsel hat seinen Namen
(Crassulacean Acid Metabolism) von den Dick-
blattgewächsen, den Crassulaceen. Sie kommen
in ariden Gebieten vor und besitzen sukkulen-
te Blätter und Stämme (Abbildung 7.1). In
diesen kann Wasser in Wassergewebe (Epider-
mis, Subepidermis, zum Beispiel bei Pepero-
mia) oder im Parenchym (Mesophyll der Blät-
ter oder Cortex im Stamm) gespeichert wer-
den. Die Oberfläche ist reduziert. Das hilft
den Pflanzen, trockene Bedingungen zu überle-
ben. Dazu kommt ferner, dass die Pflanzen ihre
Spaltöffnungen erst in der Nacht öffnen und am
Tage geschlossen halten (Livingston (1907)).
CO2, unabdingbar für die Photosynthese, wird
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Abbildung 7.1: Kaktus als Beispiel einer CAM-
Pflanze aus der Sonora-Wüste in Arizona.
E093/cam-plant

nachts aufgenommen und als organische Säu-
re (Malat) zwischen-gelagert (CO2-Speicher).
Im Gegensatz zu C4-Pflanzen, bei denen die
CO2-fixierenden Zellen räumlich getrennt sind,
ist bei den CAM-Pflanzen CO2-Fixierung und
-Assimilation zeitlich getrennt. Am Tage wird
es in CO2 und Oxalessigsäure zerlegt. Die Koh-
lensäure kann dann für die Photosynthese ver-
wendete werden.

Es gibt eine Reihe von Büchern und Über-
sichtsartikeln zur Biochemie, Physiologie und
Ökologie des CAM-Stoffwechsels (Kluge and
Ting (1978), Osmond (1978), Ting and Gibbs
(1982), Lüttge (1987), Ting (1985), Winter and
Smith (1996)).

Der CAM-Stoffwechsel ist circadian gesteuert
und soll deshalb hier besprochen werden. Für
neuere Übersichten siehe Wilkins (1992), Win-
ter and Smith (1996), Carter and et al. (1996).

7.1 Beispiele, Eigenschaften
und Bedeutung des CAM

Während C3-Pflanzen 0.5 bis 1 Liter Wasser
brauchen, um 1g Zucker zu produzieren, sind
das bei CAM-Pflanzen nur 0.5 bis 0.6 Liter

bei guter, 0.18-0.5 bei weniger guter und 0
bei schlechter Wasserversorgung. Dafür ist ihr
Wachstum langsamer. C4-Pflanzen brauchen
0.25 bis 0.35 Liter, wachsen aber schneller als
CAM-Pflanzen.

CAM-Pflanzen haben in ihrem photosynthe-
tisch aktiven Gewebe große Interzellularräu-
me. Dadurch wird der Gasaustausch erleich-
tert. CAM Zellen sind groß, haben eine dünne
Wand, ein dünnes peripheres Cytoplasma, re-
lativ wenig Chloroplasten. Diese sind mit und
ohne Grana und oft Stärke-reich. Die Vakuolen
der Chlorophyll-haltigen Zellen sind groß und
speichern unter anderem Malat.

CAM Pflanzen haben weniger Stomata als an-
dere Pflanzen. Bei Kalanchoe sind auf der obe-
ren Blattseite 3200 pro cm2, auf der unteren
Blattseite 4700. Der Öffnungs- und Schließme-
chanismus der Stomata von CAM-Pflanzen ist
wie bei anderen Pflanzen. Osmotisch wirksa-
me Substanzen akkumulieren unter Energie-
verbrauch, der Turgor erhöht sich und Was-
ser wird aufgenommen, die Schließzellen deh-
nen sich aus, die Stomata öffnen sich. Stoma-
ta sind jedoch nicht für den CAM-Stoffwechsel
nötig. Bei der Wasserpflanze Isoetes (Lycopo-
diopsida) fehlen Stomata; trotzdem zeigen die-
se Pflanzen einen CAM-Stoffwechsel. Er wird
hier wie bei anderen Wasserpflanzen durch den
niedrigen CO2-Gehalt des Wassers am Tage be-
dingt.

Die Atemhöhle der CAM-Pflanzen ist größer
als die anderer Pflanzen. Oft findet sich ein sub-
epidermales Wassergewebe. Die Kutikula der
CAM Pflanzen ist wenig Wasser-durchlässig.
Das Gewebe von CAM Pflanzen erwärmt sich
langsamer und kühlt langsamer ab. Wachstum
gibt es noch bei 00 und 500 C. Die Hitzeresis-
tenz schwankt circadian.

Der CAM Stoffwechsel ist je nach Pflanzen-
art fakultativ oder obligat. Mesembryanthe-
mum crystallinum ist ein Beispiel für eine fa-



7.2 Biochemie des CAM 159

kultative CAM-Pflanze. Sie wird von einer C3-
Pflanze zu einer CAM-Pflanze, wenn der Boden
viel Salz enthält (200 bis 500 mM) oder trocken
ist (Edwards and et al. (1996)). In mediterra-
nen Gebieten keimt die Pflanze im Januar zur
Regenzeit. Sie wächst zunächst als C3-Pflanze,
um zu Beginn der Trockenzeit im Juli den Stoff-
wechsel auf CAM umzustellen. Bei anderen
Pflanzen wird der CAM-Stoffwechsel photope-
riodisch (Kalanchoe blossfeldiana) und/oder
thermoperiodisch induziert.

Zur Ökologie, Produktivität und wirtschaftli-
chen Bedeutung von CAM-Pflanzen siehe (Klu-
ge and Ting (1978), Kluge and Ting (1978),
Nobel (1996)).

7.1.1 Bedeutung der Vakuole im
CAM Stoffwechsel

CAM Pflanzen haben in der Regel Zellen mit
einer großen zentralen Vakuole. Das Zytoplas-
ma nimmt nur 1% des Zellvolumens ein, die
Zellwand 2% (Steudle et al. (1980)). Die Va-
kuolen sind für die osmotischen Vorgänge, Io-
nenspeicherung und -transport und Regulation
des CO2-Stoffwechsels wichtig. Der osmotische
Druck ist niedrig, zum Teil unter 1 MPa. Das
gilt auch für Pflanzen mit hohem Wasserdefi-
zit. Die Zellwände sind dadurch sehr elastisch
und können von der Pflanze als Wasserspei-
cher benutzt werden.1 Neben Malat ist auch
Zitronensäure und Isozitronensäure in den Va-
kuolen gespeichert. Malat kann als Osmotikum
zum ‘Wasserernten’ benutzt werden (Smith
and Lüttge (1985), Smith and Lüttge (1985),
Ruess and Eller (1985)). Durch einen pH-stat-

1Ein hoher Malatgehalt lässt Wasser in die Vakuo-
le einströmen. Damit würde sich der Turgor ändern.
Da aber über den Tonoplasten keine Druckänderun-
gen stattfinden können, ändert sich die Membrandicke
(1/100 bar ändert sie bereits um einige Angstrom (Zim-
mermann (1978))). Das wiederum ändert die Membra-
neigenschaften wie die Permeabilität stark.

Mechanismus wird der pH im Cytoplasma kon-
stant gehalten (Davis (1973)). Ferner wird für
ein Gleichgewicht zwischen Anionen und Ka-
tionen gesorgt.

7.2 Biochemie des CAM

Bei der CO2-Fixierung im Dunkeln passiert
folgendes:

PEP + CO2 ⇒ (PEP − Carboxylase)) ⇒
OES ⇒Malat2

Die Säuren bilden sich je nach Pflanze entwe-
der aus Polysacchariden (Stärke, Glucan: Ka-
lanchoe daigremontianum) oder aus wasserlös-
lichen Hexosen (Ananas, Clusia).

CO2 reagiert wahrscheinlich als HCO3. Ma-
lat wird nachts aktiv in die Vakuole transpor-
tiert und verlässt diese passiv, um am Tage im
Cytoplasma während der Photosynthese ver-
braucht zu werden. Licht (Dunkelrot!) fördert
den Ausstrom von Malat aus der Vakuole ins
Cytoplasma (Nalborczyk et al. (1975)). Ma-
lat wird im Cytoplasma durch Malat-Enzym
dekarboxyliert und das freiwerdende CO2 zur
Photosynthese verwendet (Abbildung 7.2).

Folgende Enzyme sind am CAM-Stoffwechsel
beteiligt:

• PEPCarboxylase ist ein allosterisches En-
zym und sehr aktiv. Es liegt in einer Tag-
und einer Nachtform vor. 3

2Malat kann in andere Säuren wie Aspartat umge-
wandelt werden

3PEPCarboxylase wird durch das Gen Ppc1 und
Ppc2 kodiert (Cushman (1996)).
Die Nachtform ist ein Tetramer, die Tagform ein Di-
mer.
Die PEPCarboxylase der C3 Pflanzen unterscheidet
sich von der der CAM Pflanzen. Letztere hat eine höhe-
re spezifische Aktivität und eine andere Beweglichkeit
auf SDS-Gelen
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Abbildung 7.2: Schema des CAM-Stoffwechsel einer Zelle. Im Dunkeln (blau) wird CO2 durch
die PEPCarboxylase an PEP angelagert und OES gebildet. Aus diesem entsteht Malat. Es wird
in die Vakuole transportiert. Wenn die Konzentration 100 mM erreicht hat oder Licht beginnt,
verlässt Malat die Vakuole. Es wird durch Malatenzym zu Pyruvat dekarboxyliert. Das dabei frei
werdende CO2 wird in den Chloroplasten im Verlauf der Photosynthese im Tricarbonsäurezyklus
(TCA) zu Stärke oder anderen Polyglucanen umgewandelt. Glucane dienen als Baustoff und sind
Ausgang für PEP. Nach Kluge (1972). E094a/CAM-Schema.
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• Glukose-6-Phosphat aktiviert die PEP-
Carboxylase.

• Malatdehydrogenase MDH wandelt Oxa-
lessigsäure in Malat um, indem NADH2

zu NAD+ reduziert wird. MDH wird durch
Licht aktiviert.

• Malatenzym dekarboxyliert Malat zu Py-
ruvat, indem es NADP+ in Gegenwart von
Mg2+ zu NADPH2 umwandelt. Es gibt ei-
ne 55kDa- und eine 61 kDa Untereinheit
und ein Dimer mit niedriger, ein Tetramer
mit hoher Affinität für Malat.

• PEPkinase wandelt Oxalessigsäure in
PEP und CO2 um, wobei ATP sich in
ADP verändert. Bei hoher Malatenzym-
Aktivität ist die PEPkinase gehemmt, und
umgekehrt.

PEP wird aus Glukose-Phosphat gebildet. Die-
se entsteht durch Phosphorylierung der Stärke
oder anderer Polyglucane (Abbildung 7.3). Bei
hoher CO2-Aufnahme wird Malat akkumuliert,
bei niedriger abgebaut. Am Ende der Dunkel-
periode hat sich Malat in den Vakuolen ange-
häuft (bis 200 mM) und die Blattzellen sind
stark sauer. Mehr als 90% des Malats befindet
sich in der Vakuole.

In der Lichtperiode fließt Malat aus der Va-
kuole in das Cytoplasma und wird durch das
Malatenzym zu Pyruvat dekarboxyliert. Das
CO2 wird im Licht im Verlauf der Photosyn-
these assimiliert und Kohlenhydrate syntheti-
siert. Am Ende der Lichtperiode ist Malat für
die Photosynthese abgebaut und die Konzen-
tration beträgt nur noch 30 mM.

7.2.1 Kompartimentierung der
CAM Enzyme

Die PEPCarboxylase ist Membran-gebunden,
kommt aber nicht in Chloroplasten, Mitochon-
drien und Mikrobodies vor. MDH findet sich in

den Membranen der Mitochondrien und Mikro-
bodies. Malatenzym ist in den Mitochondrien,
im Cytosol und den Chloroplasten. Die Pro-
dukte der CO2-Dunkelfixierung sind ebenfalls
kompartimentiert und von den Mitochondri-
en, Mikrobodies und Chloroplasten getrennt.
Möglicherweise gibt es Isozyme in verschiede-
nen Kompartimenten.

7.2.2 Regulation des CAM

Der CAM Stoffwechsel ist sowohl durch Um-
weltbedingungen als auch durch Stoffwechsel-
vorgänge stark reguliert. So greifen von außen
die Temperatur, das Licht, der Wassergehalt
des Bodens und der Luft ein. CAM wird au-
ßerdem photoperiodisch gesteuert (Kalanchoe
blossfeldiana) (Kluge and Ting (1978)). Im In-
neren wirken die Stomata, Enzyme, die Was-
serbedingungen und der Stofftransport in die
Kompartimente. CO2-freie Luft hemmt die Ma-
latsynthese während der Nacht, während CO2-
angereicherte Luft die Malatsynthese fördert.

Während der Dunkelperiode wird Malat in der
Vakuole gespeichert. Ist deren Speicherkapa-
zität erschöpft, wird die Malatsynthese durch
PEPCarboxylase im Cytoplasma durch den
Anstieg der Malatkonzentration im Zytoplas-
ma gehemmt (Substrathemmung). Diese Re-
gulation durch negative Rückkopplung ist im
Stoffwechsel weit verbreitet.

Ferner ist der CAM-Stoffwechsel auch
circadian kontrolliert: Die Malatmenge,
PEPCarboxylase- und MDHase-Aktivität
schwanken circadian. Es handelt sich dabei um
eine circadiane post-translationale Regelung
der spezifischen Aktivität der PEPCarboxyla-
se (und nicht um eine circadiane Synthese
und/oder Degradation). PEPCarboxylase
tritt in einer Tag- und einer Nachtform auf.
Die Nachtform ist die aktive, die Tagform
ist inaktiv: Sie ist zehn mal empfindlicher
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Abbildung 7.3: Phosphoenol-Pyruvat Bildung aus Glukan über Glukosephosphate, Fruktose-
phosphate, Glycerinaldehyd und Glycerinsäure. Nach Sutton (1974). E095n/pep-cam

auf Malat-Hemmung (Ki Malat 0.3mM) als
die Nachtform (Ki 3.0mM). Die spezifische
Aktivität unter Vmax ist jedoch konstant.
Durch Phosphorylierung eines Serinrestes
geht die Tagform der PEPCarboxylase in die
Nachtform über. Dephosphorylierung führt
zur Tagform (Nimmo et al. (1987), Nimmo
et al. (1986)). Dadurch wird verhindert, dass
Malat am Tage ‘im Leerlauf’ durch Malaten-
zym dekarboxyliert wird. Die Umwandlungen
geschehen bereits 1-2 Stunden vor Lichtbeginn
und 4-6 Stunden nach Dunkelbeginn. Auch im
Dauerlicht findet diese Umwandlung statt. Sie
wird also circadian gesteuert.

Die PEPCarboxylase wird durch eine PEPC-
Kinase phosphoryliert und durch eine PEPC-
Phosphatase dephosphoryliert. Es wurde nach-
gewiesen, dass Synthese und Abbau der PEPC-
Kinase für den CO2-Rhythmus der CAM Pflan-
zen verantwortlich ist (Wilkins (1992) und Ab-
bildung 7.4).

7.3 Registrieren

CO2 wird in der Regel mit einem Ultrarot-
Absorptionsschreiber (URAS) gemessen (Ab-
bildung 7.5). Die Temperatur wird in den Mess-
küvetten konstant gehalten und Wasser aus der
Luft entfernt, da es wie CO2 infrarotes Licht
absorbiert und das Messergebnis verfälschen
würde.

Neuere Methoden benutzen den O2/CO2-
Austausch, wobei die Isotope 18O und 13C mas-
senspektrometrisch bestimmt werden. Auch
14C-Markierungen können zum Registrieren
benutzt werden. Ferner lässt sich die Leitfähig-
keit der Blätter registrieren. Sie schwankt mit
dem Malatgehalt circadian.
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Abbildung 7.4: Bedeutung der PEPC-Kinase bei CAM-Pflanzen für die Phosphorylierung der
PEPC und den CO2-Rhythmus. In der Dunkelperiode wird die Tagform der PEPC (PEPCD)
durch eine Phosphatase in die Nachtform (PEPCN ) umgewandelt. Dabei spielen der pH und
die Malatkonzentration eine Rolle. Glukose-6-Phosphat fördert ebenfalls diesen Vorgang. Die
Phosphatase zeigt keinen Tagesrhythmus ihrer Aktivität. Die Nachtform ist unempfindlicher
auf die Hemmung durch Malat als die Tagform. In der Lichtperiode wird durch eine Kinase
die Tagform der PEPC (PEPCD) gebildet. Die Kinase wird tagesperiodisch beeinflusst. Die
Tagform wird durch Malat stark gehemmt, Glukose-6-Phosphat aktiviert die Tagform nicht.
Nach Carter et al. (1991), Wu and Wedding (1985) und Nimmo et al. (1986). E096/PEPCkinase-
rh
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Abbildung 7.5: Messung des CO2 von CAM-Pflanzen mit einem Ultrarot-Absorptionsschreiber
(URAS). Die Pflanze befindet sich in einer Küvette mit konstanter Temperatur und Luftfeuchte.
Ein Lichtkasten erlaubt kontrollierte Beleuchtung zu verschiedenen Zeiten. Von der Pflanze wird
ein Luftstrom in einer Kältefalle von Wasser befreit und durch einen URAS geleitet. Je nach
dem CO2-Gehalt wird unterschiedlich viel Infrarot-Licht absorbiert. Parallel dazu wird auch der
CO2-Gehalt der Kontroll-Luft gemessen und aus beiden Werten der CO2-Gehalt der Pflanzen-
Luft ermittelt und registriert. Mit Rotametern kann der Luftstrom reguliert werden. Nach Kluge
(1972). E097v/uras
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7.4 CAM Rhythmen im Licht-
Dunkel-Wechsel und unter
konstanten Bedingungen

In Licht-Dunkel Zyklen reichert sich Ma-
lat in der Vakuole während der Dunkelperi-
ode an. Sobald die Lichtperiode beginnt, sinkt
der Malatgehalt rasch und stark ab (Abbil-
dung 7.6). Malat wird im Zytoplasma abge-
baut und das entstandene CO2 im Calvin-
Zyklus durch Photosynthese zu Kohlenhydra-
ten synthetisiert. Welche Vorgänge dabei ab-
laufen, wird im folgenden Abschnitt bespro-
chen.
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Abbildung 7.6: Änderung des Malatgehalts
(µÄquivalente pro g Frischgewicht) im Licht-
Dunkel-Wechsel eines Tages bei Kalanchoe tu-
biflora (nach Sutton (1974)). D094/malate-
verlauf

Unter konstanten Bedingungen sind sowohl die
PEPCarboxylase als auch das Malatenzym cir-
cadian rhythmisch (Abbildung 7.4). Sie haben
unterschiedliche Phasenbeziehungen (Queiroz
(1974)).

Im Dauerdunkel mit CO2-freier Luft ist die
CO2-Abgabe der Atmung circadian, mit nied-
rigen Werten während der subjektiven Nacht
und hohen Werten während des subjektiven
Tages (Abbildung 7.8, Wilkins (1992), Wilkins
(1960), Queiroz (1974)).
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Abbildung 7.7: Die Aktivität der PEPCar-
boxylase und des Malatenzym verlaufen invers
zueinander. PEPCarboxylase ist abends und
zu Beginn der Nacht stark aktiv, Malatenzym
in der späten Nacht und am Morgen. Enzy-
maktivität in Einheiten pro 100 mg Frischge-
wicht. Nach Kluge and Ting (1978). D098m/cr-
pepcase

Der Rhythmus hält nur 2-3 Zyklen an und ist
stark gedämpft. Die Periodenlänge des Rhyth-
mus ist zwischen 10 und 280C relativ unabhän-
gig von der Temperatur (Q10 = 1.03) (Abbil-
dung 7.8). Sie ist mit höherer Temperatur et-
was kürzer. Wird alle 24 Stunden für 15 Minu-
ten ein hellroter Lichtpuls gegeben, dämpft der
Rhythmus nicht aus.

Auch die CO2-Aufnahme im Dauerlicht in
normaler Luft verläuft circadian (mit markier-
tem CO2 nachgewiesen). Der Rhythmus ist we-
nig gedämpft und kann je nach Lichtintensität
10 Tage und länger beobachtet werden (Ab-
bildung 7.8). Der Malatgehalt der Vakuole ist
niedrig, weil der Tonoplast im Licht für Malat
durchlässig ist. Die Temperaturkompensation
dieses CO2-Rhythmus ist weniger gut als die
im Dauerdunkel (Q10 = 0.8) (Abbildung 7.8).
Die Periode steigt von 16 Stunden bei 100C auf
24 Stunden bei 320C.

Die Photosynthese schwankt im Dauerlicht



166 Rhythmen der CAM-Pflanzen

0 1 2 3 4 5 6

days
0

50

100

150

C
O

2-
A

bg
ab

e

Dauerdunkel
15oC, ohne CO2

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 Tage

-160

-80

0

C
O

2-
A

uf
na

hm
e

Dauerlicht

0 10 20 30 40
Temperatur [oC]

14
16
18
20
22
24
26

Periodenlänge [Std]

LL

DD

cam-rhythmus | D098 | 17.4.2002

Abbildung 7.8: Gedämpfter CO2-Rhythmus einer CAM-Pflanze im Dauerdunkel bei 150C, zu-
geführte Luft ohne CO2 (obere Kurve links). CO2-Abgabe einer CAM-Pflanze im Dauerlicht bei
xx0C, zugeführte Luft mit CO2 (untere Kurve). Die y-Achse zeigt die abgegebene (obere Kurve)
beziehungsweise aufgenommene CO2Menge in µg pro g Frischgewicht und Stunde. Nach Wilkins
(1960), Wilkins (1969). Geringe Temperaturabhängigkeit der Periodenlänge des CO2-Rhythmus
im Dauerdunkel und etwas stärkere Temperaturabhängigkeit der Periodenlänge des in der vori-
gen Abbildung gezeigten O2-Rhythmus im Dauerlicht in rechter oberer Kurve illustriert. Nach
Anderson and Wilkins (1989) und Wilkins (1962). D098/CO2-DD
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nicht rhythmisch. Transpiration, Leitfähig-
keit der Stomata und der CO2-Partialdruck
schwanken hingegen circadian. Die CO2-
Aufnahme wird durch die Kapazität der Me-
sophyllzellen für Karboxylierung bestimmt.

Ohne Epidermis verschwindet dieser Rhythmus
im Mesophyll. Daraus wird gefolgert, dass er
durch circadiane Leitfähigkeitsänderungen der
Stomata entsteht.

Unterhalb von 100C und oberhalb von 300C
oder bei 5% CO2-Gehalt der Luft verschwin-
det der Rhythmus. Das System geht in einen
Fixpunkt für tiefe beziehungsweise hohe Tem-
peraturen über, die beide um 1800 gegeneinan-
der Phasen-verschoben sind.

Der Rhythmus kann durch Licht- und
Temperatur-Pulse Phasen-verschoben werden.
Rotlicht wirkt dabei wie weißes Licht, blaues
Licht wirkt nicht (Wilkins (1960)).

Auch die Photorezeptoren wurden unter-
sucht. Das Phytochromsystem ist für die Licht-
perzeption im CAM-Rhythmus zuständig. Es
beeinflusst Kanäle und Pumpen, möglicherwei-
se über IP3, Proteinkinasen, Ca2+-Kanäle und
Turgor (siehe 20.13).

7.5 Modelle

Es wurden Modelle aufgestellt, die den circa-
dianen Rhythmus im CAM-Stoffwechsel erklä-
ren können (Lüttge and Beck (1992) und Abbil-
dung 7.9). Sechs Speicher (Zytoplasma, Vakuo-
le, CO2-Speicher, Stärke-, Glukose-6-Phosphat
und Phosphoenol-Pyruvat-Speicher) sind mit-
einander durch Flüsse verbunden. Durch Rück-
kopplungen des Malats im Zytoplasma auf die
Malatsynthese, der Malatsynthese auf die Um-
wandlung der Stärke in Glukose-6-Phosphat
und des CO2 in der Pflanze mit dem CO2 in
der Luft in Verbindung mit einem Hysterese-
Schalter für den Malat-Ausstrom aus der Va-

kuole kommt es zu Oszillationen. Entscheidend
ist dabei die Hysterese-Eigenschaft der Tono-
plastenmembran (Neff et al. (1998)). Malat
strömt aktiv in die Vakuole ein. Bei einem ma-
ximalen Malatgehalt der Vakuole ändert sich
die Eigenschaft des Tonoplasten. Der aktive
Einstrom hört auf, Malat strömt aus der Va-
kuole aus. Erst, wenn die Malatkonzentration
in der Vakuole einen bestimmten unteren Wert
xminerreicht hat, wird wieder Malat aktiv in
die Vakuole strömen. Dieser Schalter zwischen
aktivem und passivem Malattransport hat al-
so Hysterese-Eigenschaften. Die Verzögerungen
im Schalten sind für die Zeitverzögerung ver-
antwortlich, diese wiederum für die lange cir-
cadiane Periode. Für Details und neuere Publi-
kationen siehe Blasius et al. (1997) und Blasius
et al. (1999).
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Abbildung 7.9: a: Sechs Speicher (Kästen Zytoplasma, Vakuole, CO2-Speicher, Stärke-, Glukose-
6-Phosphat und Phosphoenol-Pyruvat-Speicher) sind miteinander durch Flüsse verbunden (grü-
ne Pfeile). Durch Rückkopplungen des Malats im Zytoplasma (rote Pfeile) auf die Malatsynthese,
der Malatsynthese auf die Umwandlung der Stärke in Glukose-6-Phosphat und des CO2 in der
Pflanze mit dem CO2 in der Luft in Verbindung mit einem Hysterese-Schalter für den Malat-
Ausstrom aus der Vakuole kommt es zu Oszillationen. Dabei spielt für die Regulation des Malat-
Ein- und Ausstroms zur Vakuole ein Hysterese-Schalter (b) eine wichtige Rolle. Er bewirkt Ver-
zögerungen des Schaltvorganges und damit die langen Perioden des circadianen Rhythmus. Nach
Lüttge and Beck (1992). E098c/CAM-Modell



Kapitel 8

Blütenuhr Kalanchoe

Die Blüten von Kalanchoe blossfel-
diana öffnen sich während des Ta-
ges und schließen sich während der
Nacht. Wie registriert man diese Vor-
gänge? Welche Strukturen und Me-
chanismen sind dafür verantwortlich?
Welche Modelle kann man benutzen,
um sie zu beschreiben? Darüber wird
in Kapitel berichtet. Im folgenden Ka-
pitel sehen wir, wie Blüten und Bie-
nen miteinander interagieren und was
Rhythmen dabei für eine Rolle spie-
len. In einem weiteren Kapitel wird
gezeigt, wie Bienen bei der Orientie-
rung einen Sonnenkompass benutzen.
Es wird gezeigt, wie er funktioniert
und eingesetzt wird

Kalanchoe blossfeldiana kommt endemisch auf
Madagaskar vor. Sie gehört zur Familie der
Dickblattgewächse (Crassulaceae), die wieder-
um zur Ordnung der Saxifragales und der Un-
terklasse der Rosidales gehört. Crassulaceen
sind kosmopolitisch. Man findet sie vor allem
in warmen, trockenen, felsigen Gebieten mit
langen Trockenperioden. Die roten Blüten von
Kalanchoe sind in Thyrsen (Ebensträußen) an-
geordnet. Die Samen sind winzig. Die Blü-
tenbildung wird durch Kurztag induziert. Im
Langtag bleiben die Pflanzen vegetativ (siehe
13.2.5).

Die Blütenblätter von Kalanchoe sind am Ta-
ge geöffnet und in der Nacht geschlossen (Ab-
bildung 8.1). Die Bewegung setzt sich unter
konstanten Bedingungen schwachen Grünlichts
fort. Die Periodenlänge beträgt etwa 22 Stun-
den. Die Blütenblattbewegung wird also von
einer circadianen Uhr gesteuert. Auch abge-
schnittene Blüten, die in einer geeigneten Lö-
sung gehalten werden, zeigen noch den circa-
dianen Rhythmus des Öffnens und Schliessens.

8.1 Anatomie der Blüten und
Mechanismus der Blüten-
blattbewegung

Die Blüten bestehen aus einem Kelch, einer
verwachsenen Blütenröhre, vier Blütenblättern
und dem Fruchtknoten mit Narbe und Staub-
blättern. Die Blütenblätter haben eine obere
Epidermis mit papillenartigen Zellen und rot
gefärbten Vakuolen (Abbildung 8.1). Die unte-
re Epidermis besteht aus einem Pflasterepithel.
Zwischen den Epidermen sind etwa 15 Schich-
ten von Parenchymzellen zu finden. Sie sind für
die Bewegung der Blütenblätter verantwortlich
und werden deshalb auch als Motorzellen be-
zeichnet. Ferner gibt es im Zentrum der Blü-
tenblätter Leit- und Stützgewebe in Form eines
Zentralstranges.

Das Öffnen und Schließen der Blütenblätter be-
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Abbildung 8.1: Blüte von Kalanchoe blossfel-
diana mit geschlossenen (links) und geöffne-
ten Blütenblättern (rechts). Ein Querschnitt
durch ein Blütenblatt (mittlerer Teil der Abbil-
dung) zeigt papillenförmige obere Epidermis-
zellen. Sie sind durch Anthocyan in den Vakuo-
len rot gefärbt. Darunter sind mehrere Schich-
ten von Parenchymzellen, Die untere Epidermis
ist ein Pflaster-Epithel (unterer Teil der Abbil-
dung). 099A/099B/anatomie-kal

ruht auf Turgoränderungen in den Motorzel-
len (Abbildung 8.2). Wahrscheinlich laufen die
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Abbildung 8.2: Tagesverlauf der Saugkraft in
den oberen Epidermiszellen der Blütenblätter
(rot) und Blütenblattbewegung (blau) bei Ka-
lanchoe blossfeldiana. Nach Schrempf (1980).
D100/turgor-kal

gleichen Vorgänge ab wie bei den Gelenken der
Leguminosen. Allerdings sind die anatomischen
Bedingungen bei den Kalanchoe Blüten einfa-
cher. Es gibt nur eine Bewegungsregion, also
keine speziellen Gelenke mit Extensor- und Fle-
xorteil. Die untere Epidermis dient vermutlich
als biegbares Widerlager für die sich strecken-
den oder schrumpfenden Motorzellen im Paren-
chym. Die obere Epidermis erlaubt durch die
Struktur ihrer Papillenzellen, den Längenän-
derungen des Motorgewebes zu folgen. An ihr
wurden rhythmische Turgoränderungen nach-
gewiesen.

Die physiologischen Grundlagen wurden von
Schrempf (1977) untersucht. Die K+ und Na+

Konzentrationen in den Blüten ändern sich ta-
gesperiodisch (bei Albizzia und Mimosa än-
dert sich die Na+ Konzentration nicht). Ca2+

dagegen bleibt konstant. Zum Rhythmus der
Wasseraufnahme ist der Turgorrhythmus um
mehr als 3 Stunden Phasen-verschoben (Lip-
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pe (1957)). Die beiden Vorgänge verlaufen also
unabhängig voneinander. Das zeigt sich auch
darin, dass die einzelnen Zipfel der Blüten un-
abhängig voneinander reagieren, wenn nur ein
Zipfel beleuchtet wird.

8.2 Registrieren der Blüten-
blattbewegung

Verschiedene Methoden wurden verwendet, um
die Blütenblattbewegung der Kalanchoe zu re-
gistrieren. Früher benutzte man photoelektri-
sche Methoden, bei denen der Schatten der
Blüten auf Solarzellen fiel. Je nach dem Öff-
nungszustand der Blüten waren die elektri-
schen Signale unterschiedlich groß und konn-
ten mit Spannungsschreibern oder Computern
registriert und in Kurvenform dargestellt wer-
den. In letzter Zeit haben sich Bildanalysever-
fahren durchgesetzt. Sie sind einfach zu hand-
haben und man kann eine große Zahl von Blü-
ten gleichzeitig registrieren. Die Daten lassen
sich dann direkt auf dem Computer mit ei-
nem Zeitreihenprogramm analysieren (Abbil-
dung 8.3).

8.3 Wie Licht die Blütenblatt-
bewegung beeinflusst

Im folgenden wird die Wirkung von Dauerlicht,
Dauerdunkel und Lichtpulsen auf die Kalan-
choe-Blütenblattbewegung besprochen.

Im Gegensatz zum Dauerdunkel dämpft Dauer-
licht die rhythmische Bewegung derKalanchoe-
Blüten. Die Periodenlänge hängt dabei von der
Lichtintensität und der Wellenlänge ab (Karve
et al. (1961)).

Lichtpulse verschieben den Rhythmus, wenn sie
zu verschiedenen Phasen des Zyklus gegeben

werden (Abbildung 8.4). Die Phasenresponse-
kurven gehören je nach der Stärke des Pul-
ses zum schwachen oder starken Typ (Johns-
son et al. (1972)). Der äußere Teil des Blü-
tenzipfels ist besonders empfindlich auf pha-
senverschiebende Lichtpulse, der Basisteil zeigt
keine Wirkung. Die Zipfel reagieren unabhän-
gig voneinander auf Lichtpulse. 9erg/cm2sec
roten Lichtes (632nm) haben keinen Effekt,
90erg/cm2sec wirken phasenverschiebend.
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Abbildung 8.4: Phasen-Respons-Kurve der cir-
cadianen Blütenblattbewegung von Kalanchoe
auf dreistündige Lichtpulse, die zu verschie-
denen Zeiten nach Beginn des ‘Dauerdunkel’
(schwaches Grünlicht) gegeben wurden. Verfrü-
hungen des Rhythmus gegenüber der Kontrolle
sind nach oben, Verspätungen nach unten auf-
getragen (in Stunden). Nach Johnsson et al.
(1972). E102/prc-kal

Aus dem Wirkungsspektrum folgt, dass min-
destens zwei Pigmente beteiligt sind, eins mit
einem Maximum der Wirkung im roten Spek-
tralbereich zwischen 600 und 650 nm, eins mit
einem Maximum im UV-Teil des Spektrums
(Schrempf (1975)). Möglicherweise ist Phyto-
chrom (Abbildung 8.5) beteiligt, aber die Wir-
kung lässt sich nicht mit Dunkelrot revertie-
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Abbildung 8.3: Registrieren der Kalanchoe Blütenblattbewegung mit Hilfe eines Bildanalyse-
systems. Die Blüten werden mit einer Pinzette vom Blütenstand abgebrochen und in Löcher
einer Polyurethanscheibe gesteckt. Diese schwimmt auf einer 0.2M Rohrzucker-Lösung. Eine
Video-Kamera nimmt in regelmäßigen Abständen Bilder der Blüten im Dauer-Grünlicht auf.
Die Bilder werden digitalisiert und mit einem Atari-Computer in einem Programm ausgewertet.
Je nach Bedarf kann jede einzelne Blüte oder alle Blüten zusammen in ihrem Bewegungsrhyth-
mus registriert werden. E101/kal-reg
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ren (diskutiert von Schrempf (1975)). Ähn-
liches wurde auch beim Ausrollen der Gras-
blätter von Virgin (1962) und Deutsch and
Deutsch (1974) gefunden. Offenbar gibt es ver-
schiedene physiologisch wirksame PDR. Eins
davon hat Kurzzeiteffekte, ein später gebilde-
tes akkumuliert und führt zu Langzeiteffek-
ten. Phytochrom ist auch bei anderen Pflan-
zen oft Rezeptor für Lichtwirkungen auf circa-
diane Rhythmen (siehe Unterabschnitt 20.13).
In anderen Fällen sind blau-absorbierende Pig-
mente dafür zuständig (Beispiel: Coleus, Ha-
laban (1969), jedoch Wilkins (1973)). Phyto-
chrom ist, wie auch andere Pigmente, jedenfalls
kein wesentlicher Bestandteil des circadianen
Oszillators. Es ist bei Albizzia, Phaseolus und
Mimosa im Gelenk lokalisiert. Bei Kalanchoe
sind auch Schirmpigmente (Anthocyan) betei-
ligt. Die Papillen der oberen Epidermis erhöhen
die Lichtausbeute (Haberlandt (1905), Mayer
et al. (1973), Vogelman (1993)).

8.3.1 Der singuläre Punkt.

Es gibt einen weiteren Lichteffekt auf die Blü-
tenblattbewegung von Kalanchoe. Wenn ein
sehr spezieller Lichtpuls zu einer bestimmten
Phase gegeben wird, verschwindet der Rhyth-
mus. Mit 120 Minuten hellrotem Licht von
2300erg/cm2sec 0.5 Stunden vor bis 0.5 Stun-
den nach dem dritten Minimum gegeben wer-
den viele Blüten arrhythmisch (Abbildung 8.6).
Den gleichen Effekt erzielt man mit 60 Minuten
UV von 3600erg/cm2sec. Durch einen zwei-
ten Lichtpuls oder Temperaturpuls oder auch
durch bestimmte Substanzen, die als Puls gege-
ben werden, lässt sich die Blütenblattbewegung
wieder anstoßen. Andere Substanzen sind wir-
kungslos. Mit dieser Methode lässt sich feststel-
len, ob eine Substanz mit den Zustandsvaria-
blen des schwingenden Systems interagiert. Zu-
standsvariablen sind wichtige Teile des schwin-
genden Systems, ohne die der Oszillator nicht
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Abbildung 8.5: Lichtpulse verschiedener Wel-
lenlängen und Quantendichte wurden Kalan-
choe Blüten gegeben, um den Rhythmus der
Blütenblattbewegung zu verschieben. Es wur-
de bestimmt, wie viel Lichtquanten für die
verschiedenen Wellenlängen (Abszisse) benö-
tigt werden, um den Rhythmus um 3 Stunden
zu verschieben. Schon niedrige Werte genügen
im Rot und UV. Auf der Ordinate wurde der
reziproke Werte der Photonendichte aufgetra-
gen, damit die Maxima den wirksamen Wel-
lenlängen entsprechen. Das Aktionsspektrum
zeigt, dass mindestens zwei verschiedene Pig-
mente beteiligt sind. Nach Schrempf (1975).
E103/phyt-kal
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Abbildung 8.6: Arrhythmie durch eine spezielle Behandlung der Kalanchoe-Blüten durch einen
Lichtpuls. Wird ein Lichtpuls LP1 zur Zeit gegeben, in der die Blüten geschlossen sind, und
ist Dauer und Intensität des Lichtpulses ‘richtig’, hören die Blüten auf, sich zu bewegen. Das
System ist arrhythmisch. Ein zweiter Lichtpuls LP2 der gleichen Dauer und Intensität bringt
das System wieder zum Schwingen. Nach Engelmann et al. (1978). D104n/ar-kal

funktioniert. Nur wenn eine Substanz mit solch
einer Zustandsvariablen interagiert, fangen die
arrhythmischen Blüten wieder an zu schwingen
(Engelmann et al. (1978), Engelmann (1996)).

8.4 Wirkung von Temperatur

Unterschiedliche, aber konstante Umgebung-
stemperaturen beeinflussen die Periodenlänge
der Kalanchoe-Blütenblattbewegung nur we-
nig. Nur die Phasenlage wird verändert: Bei ho-
hen Temperaturen kommt das erste Öffnungs-
maximum früher als bei niedrigen Tempera-
turen. Unterhalb von 130C und oberhalb von
300C ist der Rhythmus stark gedämpft oder
verschwunden (Oltmanns (1960)).

Im Gegensatz zu konstanter Temperatur be-
einflussen Temperaturpulse die Kalanchoe Uhr
in ähnlicher Weise wie Lichtpulse. Phasenre-
sponsekurven wurden sowohl für Hitzepulse als
auch für Kältepulse erstellt (Abbildung 8.7 und
Engelmann et al. (1974)). Pulse mit erhöhter

Temperatur wirken wie Lichtpulse. Tempera-
tur beeinflusst auch die Zeit, die ein Lichtsi-
gnal braucht, um zum Oszillator zu gelangen
(Engelmann and Heilemann (1981)).

8.5 Wirkung von Substanzen

Kalanchoe-Blüten eignen sich gut dazu, die
Wirkung verschiedener Substanzen auf die
rhythmische Bewegung der Blütenblätter zu
testen, da sie abgeschnitten in Lösungen ge-
steckt werden können.

In Wasser ist die Schwingung gedämpft. Wird
das Wasser mit Zucker versehen, ist die Dämp-
fung geringer. Von Saccharose, Glukose und
Laktose dämpft Glukose am wenigsten. Für
Versuche mit isolierten Blüten ist eine Kon-
zentration von 0.2 M Glukose optimal. Die
Verstärkung der Schwingung durch Zucker
geht über den Stoffwechsel und nicht über
ihre Turgor-Wirkung, wie Versuche mit ei-
nem Laktose-Analogon zeigen (Engelmann and
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Abbildung 8.7: Phasenresponsekurve der Blü-
tenblattbewegung von Kalanchoe auf dreistün-
dige 400C Hitzepulse, die zu verschiedenen Zei-
ten nach Beginn des ‘Dauerdunkel’ (schwaches
Grünlicht) gegeben wurden. Verfrühungen des
Rhythmus gegenüber der Kontrolle sind nach
oben, Verspätungen nach unten aufgetragen
(in Stunden). Nach Engelmann et al. (1974).
D105n/prc-t-kal

Vielhaben (1965)). Turgor-beeinflussende Sub-
stanzen (Polyethylenglycol) haben keinen Ef-
fekt auf den circadianen Oszillator (Engelmann
and Böhm (1974)).

Schweres Wasser (D2O) verlangsamt die
Schwingung Konzentrations- abhängig von 23
auf 26 Stunden (Kontrolle versus 70% D2O).
4stündige D2O-Pulse verschieben je nach dem
Zeitpunkt der Applikation den Rhythmus
bis zu 1.5 Stunden (Maurer and Engelmann
(1974)).

Ionen wie K+ undNa+ haben bis zu einer Kon-
zentration von 0.5M keine Wirkung auf die Blü-
tenblattbewegung (Steinheil (1969)). Li+ ver-
längert die Periode Konzentrations-abhängig.
Ab 5 mM ist es toxisch (Engelmann (1973)).
Ähnlich wie bei Albizzia beeinflussen Ionencar-
rier wie Nonactin und Valinomycin den Rhyth-
mus nicht. Wenn K+-Änderungen für die Tur-
gorunterschiede im circadianen Rhythmus ver-
antwortlich sind, sollten eigentlich Ionophore
den Rhythmus stark beeinflussen. Bei Gonayu-
lax und Phaseolus ist das auch der Fall. Viel-
leicht gelangen bei Kalanchoe die Substanzen
nicht in das Bewegungsgewebe? Oder die Tem-
peratur war zu niedrig gewählt: Valinomycin
wirkt erst bei höheren Temperaturen.

Tetraethylammoniumchlorid, ein K+-Kanal-
Hemmstoff, bewirkt als dreistündiger Puls ge-
geben Phasen-Verzögerungen der Blütenblatt-
bewegung bis zu 3 Stunden. Dauergabe dämpft
den Rhythmus, die Periode wird aber nicht be-
einflusst (Dorka (1991)).

Auch Vanadat, ein Plasmalemma-ATPase
Hemmstoff, verzögert als Puls gegeben den
circadianen Rhythmus, hat aber keinen Ef-
fekt auf die Periode, wenn es dauernd angebo-
ten wird. Arrhythmische Blüten werden durch
einen Vanadat-Puls nicht zum Schwingen ge-
bracht. Protonenpumpen sind demnach kein
essentieller Bestandteil des Oszillators (Eck-
hardt and Engelmann (1984)).
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Alkohole beeinflussen die Periodenlänge (Kas-
tenmeier et al. (1977)).

8.6 Wirkung von Hormonen

Wie Pflanzenhormone auf circadiane Rhyth-
men wirken, wurde von Koukkari and War-
de (n.d.) referiert. Abscissinsäure wird bei
Pflanzen bei Wassermangel gebildet und als
Stresshormon verwendet. Deshalb wurde ge-
prüft, ob es auch auf die circadiane Uhr wirkt.
Zwar konnte durch einmalige ABA-Gaben der
Rhythmus in Abhängigkeit von der Phase des
Rhythmus verschoben werden, aber die Peri-
odenlänge wurde nicht beeinflusst (Abbildung
8.8). Das Hormon beeinflusste die Uhr also
nicht direkt (Schrempf (1980)). Jasmonat ist
ein weiteres Hormon, welches unter Stress ge-
bildet wird. Im Gegensatz zu ABA verkürzt
es die Periode der Blütenblattbewegung, beein-
flusst also die Uhr direkt (Abbildung 8.9). Es
kann jedoch nicht arrhythmische Blüten wie-
der zum Schwingen bringen. Es scheint also
nicht mit Zustandsvariablen, sondern nur mit
der Geschwindigkeit des Oszillators zu inter-
agieren. Außerdem öffnet Methyljasmonat die
Blüten dauernd, wenn es für längere Zeit ange-
boten wird. Es ist bekannt, dass Methyljasmo-
nat Kartoffelknollen und andere Knollen zum
Schwellen bringt. Möglicherweise ist Methyljas-
monat mit Metaplasin identisch, eine Substanz,
die für die Sukkulenz der Kalanchoe-Blätter im
Kurztag verantwortlich sein soll (Harder and
Witsch (1940)).

8.7 Modell der Kalanchoe Blü-
tenuhr

Ein Rückkopplungsmodell von Johnsson und
Karlsson wurde verwendet, um die rhythmische
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Abbildung 8.8: Phasenresponsekurve durch
vierstündige ABA-Pulse (10−5M) bei der
Kalanchoe-Blütenblattbewegung (unten): Nur
Verzögerungen des Rhythmus gegenüber der
Kontrolle beobachtet (negative Werte). Die
Zeit-gleich eingetragene Blütenblattbewegung
von Kontrollen zeigt die obere Kurve. Stunden
im schwachen Grünlicht nach 12:12 stündigen
Licht-Dunkel-Wechsel. Nach Schrempf (1980).
D106/prc-aba-kal
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Abbildung 8.9: 0.05 µl Methyljasmonat (Struktur rechts unten) wurde zur Zeit, die mit einem
senkrechten Pfeil markiert ist (untere Kurve), zugegeben. Es verkürzt die Periode der rhyth-
mischen Kalanchoe-Blütenblattbewegung von 21.8 Stunden (Kontrolle, obere Kurve) auf 19.8
Stunden. Nach Engelmann et al. (1997). D107/jasmonat-kal
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Abbildung 8.10: Ein Rückkopplungsmodell von Johnsson und Karlsson wurde auf die Kalan-
choe Blütenuhr angewendet. Ein Sollwert cref wird mit einem Ist-Wert c(t) verglichen. Falls die
Werte voneinander abweichen, wird das Fehlersignal cref −c(t) durch eine nichtlineare Funktion
f verstärkt, in einer Gewichtsfunktion H gewichtet, indem vorausgegangene Werte mit unter-
schiedlicher Stärke den jetzigen Wert beeinflussen, und nach Integration als neuer Ist-Wert wie-
der mit dem Referenzwert verglichen. Die Größe c(t) schwankt periodisch, wenn die Funktionen
passende Parameter erhalten. Nach Johnsson and Karlsson (1972). E108v/rkm-kal

Blütenblattbewegung von Kalanchoe zu simu-
lieren. Ursprünglich wurde damit die gravi-
trope Pendelbewegung beschrieben (siehe Sei-
te 23). Es lässt sich aber auch für eine Reihe
anderer rhythmischer Vorgänge erfolgreich ver-
wenden. Im Fall der Kalanchoe-Uhr konnte die
Phasen-verschiebende Wirkung von Lichtpul-
sen und Temperaturpulsen gut simuliert wer-
den (Johnsson et al. (1973)). Sogar die Induk-
tion von Arrhythmie durch eine spezielle Be-
lichtung war voraussagbar (Abbildung 8.10).



Kapitel 9

Blüte und Insekt

Die Blüten dienen den Pflanzen zur
Fortpflanzung und Verbreitung. Vie-
le Pflanzen locken mit ihnen Insekten,
Vögel oder Fledermäuse an. Die Blü-
tenbesucher bestäuben die Pflanzen,
und diese haben zahlreiche Methoden
entwickelt, um Selbstbefruchtung zu
verhindern und Fremdbefruchtung zu
verstärken. Zu den Werbemitteln ge-
hören nicht nur Farben, Formen, Düf-
te und das Anbieten von Nektar- und
Pollen. Auch die zeitliche Koordinati-
on mit den Aktivitäten der Befruchter
ist wichtig und deshalb weit verbreitet.
In diesem Kapitel werden rhythmi-
sche Vorgänge vorgestellt, die die In-
teraktion von Insekten und Blüten
verbessern. Es wird zunächst gezeigt,
dass Fremdbefruchtung für Pflanzen
vorteilhaft ist. Viele Blüten öffnen
sich je nach Art der Pflanze zu be-
stimmten Tages- oder Nachtzeiten,
und Insekten wie zum Beispiel Bie-
nen benutzen diese Zeit zu Besuchen.
Verschiedene Methoden werden von
Pflanzen benutzt, um Insekten anzu-
locken. Sie geben zum Beispiel Düf-
te ab, die besonders in der Nacht
bestäubende Insekten anziehen. Oft
steht die Emission unter tagesperi-
odischer Kontrolle. Am Beispiel der
Blattschneiderbiene Megachile rotun-

data wird auf die wirtschaftliche Be-
deutung hingewiesen.

9.1 Vorteil der Fremdbestäu-
bung

Während der Evolution der Organismen hat es
sich als Vorteil erwiesen, Selbstbefruchtung zu
vermeiden und stattdessen Fremdbefruchtung
zu erreichen. Dadurch wird die Rekombination
von Genen erhöht. Aus diesem Grunde gibt es
viele Mechanismen, die Selbstbefruchtung un-
terbinden.

So ist es auch bei Blütenpflanzen. Fremd-
bestäubung (Xenogamie) ist weit verbreitet.
Für Selbstbestäubung (Autogamie) und Nach-
barbestäubung (Geitogamie) gibt es wirksame
Sperrmechanismen. Neben abiotischer Bestäu-
bung (Wind, Wasser) spielt dabei die biotische
Bestäubung eine große Rolle: Der Blütenstaub
wird von Tieren übertragen. Die Pflanzen bie-
ten Nahrung, Schutz und Unterkunft an. Sie
werben dafür durch Blütenfarbe, Düfte und be-
sondere Blütenformen. Wie in der Werbung der
Wirtschaft wird auch hier manchmal Betrug
eingesetzt.

Besonders häufig findet man als Bestäuber In-
sekten. Sie werden vor allem durch den Pol-
len und den Nektar als Nahrungsquelle ange-
lockt. Zum Teil bieten die Blüten aber auch
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Schutz und Wärme. Bei manchen Orchideen-
blüten wird der Sexualtrieb bestimmter Insek-
tenmännchen angesprochen. Schließlich können
Blüten auch Brutplätze darstellen. Die Symbio-
se der Yuccamotte und der Yuccapflanze sind
dafür ein interessantes Beispiel.

Die Blüten haben sich im Laufe der Evolu-
tion an bestimmte Insektengruppen als Be-
stäuber angepasst. So gibt es ausgesprochene
Schmetterlings- und Bienenblumen. Und par-
allel dazu haben sich auch die Insekten an die
Blüten angepasst. Wahrnehmung, Erinnerung
und Zeitsinn sind dabei wichtig. Darauf wird
im Folgenden etwas näher eingegangen.

Die Filme von Baumann (Herr der Blü-
ten, Blühender Heiratsschwindel) geben dafür
einen schönen Einstieg. Siehe dazu auch (Hess
(1990), Dobat (1985)).

9.2 Blumenuhr und Zeitsinn
der Bienen

Linne hat 1747 eine Blumenuhr aufgestellt. Sie
gibt wieder, wann sich bestimmte Blüten öffnen
und schließen. Auch andere Rhythmen gibt es
bei Blüten: Pollen- und Nektarangebot, Duft-
abgabe, Wärmeproduktion. Es ist also vorteil-
haft für Insekten, diese Öffnungszeiten der Blü-
ten im Kopf zu haben, um Energie zu sparen
und zum günstigsten Zeitpunkt mit dem Sam-
meln zu beginnen. Ferner ist es für sie auch gut,
Blüten der gleichen Art zu besuchen. Sie ler-
nen die Besonderheiten der Blüten kennen und
einzusetzen, um schnell und effektiv an Pol-
len und Honig zu kommen. Blumenstetigkeit in
Verbindung mit einem Zeitsinn sind besonders
bei Bienen entwickelt.

Bienen lassen sich leicht auf Futter dressieren.
Das hatte Forel (1910) beim Frühstücken auf
der Veranda seines Ferienhauses beobachtet.
Bienen kamen schon kurz vor dem Auftragen

der Marmelade zum Tisch geflogen, um sich
zu bedienen. Als die Familie bei schlechterem
Wetter im Haus aß, kamen trotzdem Bienen
zur erwarteten Futterquelle. Forell schloss dar-
aus auf einen Zeitsinn, der den Bienen bei ihrer
Nahrungssuche zur Hilfe kommt.

Später hat von Frisch und seine Schüler/innen
mit Bienen zahlreiche Dressurversuche durch-
geführt (Frisch (1965)). Danach sind als Si-
gnale für Nahrung wichtig: Duft, Farbe, Zeit
und Blütenform (in dieser Reihenfolge). Düfte
sind bereits bei einem Lernanflug erfolgreich,
Farben bei 3 bis 4, Dressurzeiten bei 6 bis 10
und Blütenformen bei 30 bis 40. Duftgemische
sind charakteristisch für Blüten und Düfte kön-
nen im Stock weitervermittelt werden. Deshalb
spielen sie eine so große Rolle. Die Erinnerung
an den Duft verschwindet nach einiger Zeit,
kommt aber nach 24 Stunden wieder zur Gel-
tung. Auch unter Konstantbedingungen ist das
zu beobachten.

Weil Pollen und Nektar und die damit ver-
bundenen Signale von den Blüten oft nur zu
bestimmten Zeiten dargeboten werden, haben
Bienen besondere Sammelzeiten.

9.3 Tagesperiodisches Öffnen
von Blüten

Verschiedene Pflanzen öffnen ihre Blüten zu
ganz bestimmten Tageszeiten. Sie werden be-
fruchtet und verwelken, wenn die Frucht sich
entwickelt. Das lässt sich zum Beispiel an Phar-
bitis (Trichterwinde) gut beobachten: Sie blü-
hen morgens auf (der englische Name ‘mor-
ning glory’ deutet darauf hin) und verwelken
am Abend (Winfree (1976)). Linne hat 1751
eine Blumenuhr konstruiert, in der verschie-
dene Pflanzen so im Kreis angeordnet sind,
dass sie ihre Blüten zu den entsprechenden
Tages- und Nachtzeiten öffnen oder schließen
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Abbildung 9.1: Linné schlug eine Blumenuhr
vor, die in dieser Abbildung illustriert wird.
Dargestellt in Boer (n.d.). 109/blumenuhr

(Abbildung 9.1). Aus Amerika hat sich in Eu-
ropa die Nachtkerze Oenothera biennis (Ona-
graceae) eingebürgert. Sie blüht von Juni bis
Ende Oktober. Die fertig entwickelten Blüten
öffnen sich am Abend zwischen 20 Uhr und 22
Uhr Uhr sehr rasch. Es ist faszinierend, diesen
Vorgang zu beobachten. Da jeden Tag neu ent-
wickelte Blüten hinzukommen, kann man über
mehrere Monate hinweg das Öffnen verfolgen.
Auch im Dauerlicht wird dieser Rhythmus bei-
behalten. Er ist also endogen (Arnold (1959)).

Andere Pflanzen öffnen und schließen ihre Blü-
ten über mehrere Tage hinweg zu bestimmten
Zeiten. Dazu gehört zum Beispiel das feurige
Käthchen Kalanchoe, über die im vorausgegan-
genen Kapitel eingehender berichtet wurde.

9.4 Andere Beispiele zum Si-
chern der Befruchtung

Bei Parnasssia palustris wird jeden Tag eins
der fünf Staubblätter auf die Spitze des Frucht-
knotens geschoben, der Staubbeutel öffnet sich
nach oben und der Pollen kann durch Fliegen
verbreitet werden. Am nächsten Tag wird der
Staubbeutel am Außenrand abgeworfen und ei-
ne neue Anthere schiebt sich zur Spitze. Erst
nachdem alle Staubbeutel abgeworfen sind, öff-
net sich die Narbe (Abbildung 9.2). Pollen kann

Abbildung 9.2: Das erste Staubblatt hat sich
nach links außen bewegt. Das zweite Staub-
blatt hat sich von hinten über die geschlosse-
ne Narbe gelegt. Jeden Tag wird eins der fünf
Staubblätter sich zur Seite bewegen und ein
neues sich über die Narbe legen. Erst nachdem
alle Staubbeutel abgeworfen sind, öffnet sich
die Narbe und kann (fremd)befruchtet werden.
Nach Hess (1990). 110/parnassia

von manchen Pflanzen den Befruchtern nur zu
bestimmten Tageszeiten zur Verfügung gestellt
werden (Bünning (1967)).

Bei anderen Pflanzen schwankt die Produktion
und Zusammensetzung des Nektars tagesperi-
odisch (Pesti (1976)). Wird die Nektarabgabe
auf bestimmte Tageszeiten beschränkt, können
sich nahe verwandte Arten phänologisch isolie-
ren. In den Urwäldern Trinidads wird Anguria,
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ein Kürbisgewächs, durch den Falter Heliconius
befruchtet. Die Nektarabgabe von A. umbro-
sa erfolgt zwischen 7 und 12 Uhr, die von An-
guria triphylla von 12 bis 19 Uhr (Abbildung
9.3). Auch Düfte werden oft nur zu bestimmte
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Abbildung 9.3: Die Nektarabgabe von Anguria
umbrosa erfolgt zwischen 7 und 12 Uhr (grün),
die Pollenabgabe (links unten) davor. Bei An-
guria triphylla wird der Nektar zwischen 12
und 19 Uhr abgegeben (rot), der Pollen (un-
ten Mitte) zwischen 10 und 12 Uhr. Nach Hess
(1990). D111N/anguria

Tageszeiten abgegeben. Ihre Bestäuber, Insek-
ten, Vögel und Fledermäuse, benutzen ihre ei-
genen Uhren und Orientierungsmechanismen,
um sich dem tagesperiodischen Verhalten der
Blüten anzupassen.

9.5 Duftrhythmen

Wie sich die Intensität des Blütenduftes von
Pflanzen tagesperiodisch ändert, ist bisher
nicht besonders intensiv untersucht. In mehre-
ren Studien konnte nachgewiesen werden, dass
die Duftabgabe durch einen endogenen Rhyth-
mus gesteuert wird. Die Blüten von Cestrum
nocturnum duften nachts und sind am Ta-
ge geruchlos (Overland (1960)). Es wurde im
‘headspace’ mit gaschromatografischen Metho-

den festgestellt, wie sich die Intensität die-
ses Duftes und die von Hoya carnosa ändert
(Altenburger and Matile (1988), Altenburger
and Matile (1990)). Während bei Hoya carno-
sa die Duftstoffe synchron abgegeben werden,
sind bei Stephanotis floribunda die Maxima der
Duftstoffe 1-Nitro-2-Phenylethan und Methyl-
benzoat um 12 Stunden gegeneinander verscho-
ben (Matile and Altenburger (1988) und Ab-
bildung 9.4). Dadurch ändert sich die Zusam-
mensetzung des Duftes drastisch. Einige Ta-
bakarten werden hauptsächlich von nachtak-
tiven Insekten bestäubt. Sie duften besonders
stark in der Nacht (Loughrin et al. (1991)). Die
bisher untersuchten Tagdufter (Citrus auran-
tium, Odontoglossum constrictum) zeigen kei-
nen endogenen Rhythmus der Duftabgabe. Bei-
spiele für Duftrhythmen sind unter Spezialthe-
men Abschnitt 20 zu finden. Substanzen wer-
den von höheren Pflanzen auch als SOS-Signale
abgegeben, um sie vor Tierfraß zu schützen:
Diese Duftstoffe locken natürliche Feinde der
Fraßinsekten an, zum Beispiel Schlupfwespen.
Schlupfwespen werden aber auch durch Ge-
ruchstoffe des Kots von Raupen (‘Kairomone’,
Tumlinson et al. (1993)) angelockt.

9.5.1 Blütenduft

Mindestens 30% aller höheren Pflanzen bilden
flüchtige Substanzen. In höherer Konzentrati-
on sind sie für die Pflanzen toxisch. Sie wer-
den deshalb als ätherische Öle in speziellen Zel-
len der Oberfläche von Blüten, Blättern, Stän-
geln und sogar Wurzeln gelagert. Bei man-
chen Pflanzen werden die Duftstoffe in Duft-
drüsen (Osmophoren) gesammelt. Diese und
andere Duftmale locken die Bestäuber zusam-
men mit den farbigen Saftmalen an die Stel-
len, die für die Bestäubung wichtig sind. In-
sektenblumen benutzen dabei andere Farben
und Düfte als Vogel- und Fledermausblumen.
Düfte und Duftmale wirken am Tage auf die
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Abbildung 9.4: Die Duftproduktion bei Stephanotis floribunda im Headspace gemessen. Die
Duftstoffe Methylbenzoat und Linalool werden zu etwa der gleichen Tageszeit abgegeben,
wenn auch in unterschiedlichen Mengen. 1-Nitro-2-Phenylethan dagegen ist gegenüber den bei-
den anderen Duftstoffen um 12 Stunden verschoben. Nach Matile and Altenburger (1988).
D112/stephanotis-duft
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Befruchter auf geringere Entfernungen und er-
leichtern die Orientierung innerhalb der Blüte
(Osmotaxis). Nachtblühende Arten haben da-
gegen einen intensiveren Geruch, der stark zu-
nimmt, wenn die Dunkelheit beginnt. Nacht-
aktive Motten wie zum Beispiel die Sphingiden
werden durch Duftstoffe zum Landen stimuliert
(Brantjes (1973), Brantjes (1978)). Außerdem
sind die Blüten von Nachtblühern weiß gefärbt.
Sie können dadurch leichter von fliegenden In-
sekten gefunden werden.

Blütendüfte sind in der Regel aus vielen Sub-
stanzen zusammengesetzt. Am häufigsten sind
Isoprenoide (=Terpenoide) und Benzenoide
(Abbildung 9.5). Außerdem kommen alipha-
tische Verbindungen und Substanzen mit He-
teroatomen vor. Stickstoff-haltige Verbindun-
gen wie Indol oder Methylanthranilat kön-
nen den Blütenduft stark beeinflussen. Auch
Schwefelhaltige Verbindungen kommen in man-
chen Blüten vor. Duftstoffe werden für die Par-
fümindustrie verwendet. Man extrahiert sie mit
Lösungsmitteln oder Wasserdampf. Viele Duft-
stoffe werden heutzutage auch synthetisiert.

9.6 Wirtschaftliche Bedeutung
der Bestäubung: Blatt-
schneiderbiene Megachile

Die Bestäubung von Blüten durch Insekten hat
große wirtschaftliche Bedeutung. Viele Kultur-
pflanzen wie zum Beispiel die Obstbäume sind
darauf angewiesen.

Wir wollen die Bedeutung von Insekten für die
Bestäubung am Beispiel der Luzerne ansehen
(Dorn and Weber (1988)). Luzerne ist vor al-
lem in den Vereinigten Staaten von Nordame-
rika ein wichtiges Futtermittel. Um Samen zu
erhalten, müssen große Luzernefelder bestäubt
werden. Bienen eignen sich nicht dafür. Sie
werden durch einen ‘Auslösemechanismus’ der

Blüten abgeschreckt. 1930 gelangte die Blatt-
schneiderbiene Megachile rotundata (Hymeno-
ptera: Apoidea) nach USA (Abbildung 9.6).
Sie stammt ursprünglich aus Osteuropa und
Westasien. Sie lebt solitär und bestäubt sehr
erfolgreich Luzerne. Außerdem benutzen sie
Blattstücke der Luzerne, um ihre Brutzellen
in hohlen Stängeln oder leeren Schneckenge-
häusen damit auszukleiden. Auf ein Pollen-
Nektar-Gemisch wird auf die oberste Nektar-
schicht ein Ei abgelegt und mit einem Blatt-
stück abgeschlossen. Weitere Brutzellen werden
gebaut und mit Eiern versehen, bis der verfüg-
bare Raum verbaut ist. Mit einem Blattstück
wird dann das ganze Kunstwerk versiegelt. Um
Luzerne auf einem Hektar Land zu bestäu-
ben,werden 5000 Weibchen gebraucht. Es gibt
inzwischen eine ganze Industrie, die Megachile
anzieht und verkauft. Es lohnt sich für den Bau-
ern, denn statt 1-3.5 dt werden mit den Blatt-
schneiderbienen 22 dt Luzernesaat pro Hektar
gewonnen.

Megachile überwintert als Vorpuppe. Die-
se Diapause wird nicht, wie bei den meis-
ten Diapause-Beispielen (siehe Seite 259),
durch die Tageslänge induziert, sondern durch
einen Thermoperiodismus (Tweedy and Ste-
phen (1971)). Die Diapause findet in einem
dicht gesponnenen Kokon als Präpuppe (La3)
statt. Der Kokon ist von Blattstücken umge-
ben (Abbildung 9.7) und befindet sich in ei-
ner dunklen Höhle oder einem Loch. Auch bei
Tieren in einer Gelatinekapsel findet man kei-
ne Tageslängeneffekte. Bei 70C kann die Dia-
pause bis zu zwei Jahren dauern. Sie wird
durch Temperaturen über 170C gebrochen
(A17 (1965)). Die Larve kaut sich durch die
Zelle. Auch der Schlüpfrhythmus ist unemp-
findlich auf Licht-Dunkel-Wechsel. Eine At-
mungsrhythmik wurde gemessen, die im Lar-
venstadium ultradian, im Adultstadium cir-
cadian ist. Sie zeigt ebenfalls keine Reaktion
auf Licht, wohl aber auf Temperaturpulse. Ei-
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Abbildung 9.5: Chemische Formeln einiger Duftstoffe: Geraniol, Limonen, Thymol und α-Pinen.
Aus Hess (1990). E113/duftstoffe

Abbildung 9.6: Blattschneiderbiene Megachi-
le rotundata, ein wichtiger Befruchter von
Luzerne-Blüten. Nach Dorn and Weber (1988).
E114/megachile

ne Temperaturpuls-Phasenresponsekurve wur-
de aufgestellt. Zum Thermoperiodismus siehe
auch Saunders (1973b).
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Abbildung 9.7: Megachile rotundata in Hüllen,
die vom Muttertier aus Blattstücken gebildet
und mit Pollen gefüllt werden, bevor das Ei
abgelegt wird. Die Larven entwickeln sich im
Larvenstadium 3 zu einer Präpuppe. Ein dich-
ter Kokon wird gesponnen, in dem die Diapau-
se stattfindet. Induktion der Diapause thermo-
periodisch. Zwei Hüllen sind geöffnet, um die
Tiere erkennen zu können. E114A/megachile-
kokon



Kapitel 10

Sonnenkompaßorientierung

Verschiedene Insekten und andere
Tiere benutzen die Richtung der Son-
ne zu ihrer Orientierung. Bienen kön-
nen ihre Mitarbeiter über die Rich-
tung und Entfernung der Futterquelle
zum Stock informieren. Der Amphi-
pode Talitrus benutzt einen Sonnen-
kompass für seine Orientierung am
Strand. Bei einem anderen Amphi-
poden, Talorchestia, der in Äquator-
nahen Gebieten lebt, funktioniert der
Kompass auch, wenn die Sonne den
Himmel nördlich statt südlich des
Himmelsbogens umwandert. Andere
Beispiele von Sonnenkompassorien-
tierung werden erwähnt.

Wenn Insekten Pollen und Nektar suchen, müs-
sen sie Signale der Pflanzen wahrnehmen. Sie
können aber auch frühere Erfahrungen benut-
zen oder sogar -bei Bienen- die Erfahrungen
anderer Arbeiterinnen übernehmen. Um Zeit-
und Kräfte-sparend an die Tracht zu kommen,
benutzen sie zur Orientierung einen Sonnen-
kompaß.

Entdeckt wurde die Sonnenkompaßorientie-
rung durch Santschi (1911) und Brun (1914)
bei ihren Untersuchungen an Ameisen. Dann
wurde die Sonnenkompaßorientierung auch bei
Bienen (Frisch (1950)) und Vögeln (Kramer
(1953), Vogelzug siehe Berthold (2001)) gefun-
den und untersucht. Später wurde diese Fähig-

keit der Orientierung an zahlreichen weiteren
Tiergruppen beobachtet. Eine gute Übersicht
gibt Schmidt-Koenig (1975). Wir werden hier
zwei Beispiele bringen, die Sonnenkompaßori-
entierung der Bienen und die von Strandfloh-
krebsen.

10.1 Sonnenkompaßorientierung
und Kommunikation bei
Bienen

Bienen benutzen bei der Nahrungssuche die
Sonne zur Orientierung. Wenn sie die Informa-
tion über Nahrungsquellen an andere Bienen
weitergeben (Rund- und Schwänzeltanz), kön-
nen sie nicht nur die Art der Nahrung (Duft,
Pollen), die Qualität und die Menge übermit-
teln, sondern auch die Richtung und Entfer-
nung. Andere Bienen finden dadurch die Nah-
rung schneller und energiesparender. Um die
Richtung zu übermitteln, wird der Winkel der
Nahrungsquelle zur Sonne im Schwänzeltanz
kodiert. Da es im Bienenstock dunkel ist, wird
die Richtung der Sonne als senkrecht nach
oben angenommen und der Winkel zur Sonne
durch die Richtung des Schwänzellaufes ange-
zeigt (Abbildung 10.1). Diese Sonnenkompas-
sorientierung funktioniert auch noch bei be-
decktem Himmel mit kleinen offenen Himmels-
stücken. Die Biene benutzt dann das Polari-



188 Sonnenkompaßorientierung

Abbildung 10.1: Sonnenkompassorientierung der Honigbiene und Schwänzeltanz. Im oberen Teil
steht das Futter in Richtung der Sonne. Die Arbeiterinnen projizieren diese Richtung auf der
senkrecht stehenden Wabe im dunklen Stock nach oben. Sie teilen anderen Arbeiterinnen die
Richtung mit, indem sie in der dargestellten Weise einen ‘Schwänzeltanz’ vollführen. Auf der
Achterbahn laufen sie seitlich nach unten, dann in der Mitte nach oben mit schwänzeln (wie
häufig geschwänzelt wird, steht für die Entfernung der Futterquelle), und dann wieder seitlich
nach unten. Im unteren Teil steht der Futterplatz 600 links von der Sonne. Der Schwänzellauf
ist dementsprechend um 600 nach links geneigt. Nach Frisch (1965). E115/sonnenkompass-biene
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sationsmuster des Himmels und kann daraus
die Sonnenrichtung ermitteln. Werden einzelne
Bienen auf der Rückkehr von einer Nahrungs-
quelle zum Bienenstock weggefangen und eini-
ge Zeit im Dunkeln gefangen gehalten, können
sie die Richtung der Nahrungsquelle trotzdem
korrekt weitergeben. Da sie während der Ge-
fangenschaft das Weiterlaufen der Sonne nicht
beobachten konnten, müssen sie eine innere
Uhr besitzen, die die 24-Stunden-Rhythmik des
Sonnenganges besitzt. Auch andere rhythmi-
sche Ereignisse des Bienenlebens werden mit
dieser Uhr gesteuert, wie die Erinnerung an
Düfte und an Nahrungsquellen nach 24 Stun-
den.

Die Sonnenkompaßorientierung dient den Bie-
nen also zur Orientierung im Raum, zum Nah-
rungssammeln und zur Verständigung.

10.2 Sonnenkompaßorientierung
von Strandflohkrebsen

Küsten haben Zonen mit unterschiedlichen
physikalischen und biologischen Eigenschaften
(‘Ökotonales System’). Sie verschieben sich pe-
riodisch durch die Gezeiten und aperiodisch
durch Stürme. In diesen Zonen lebt eine spezi-
elle Fauna. Sie muss sich an diese ständig wech-
selnden Lebensbedingungen anpassen. Manche
Organismen halten sich in spezifischen Zonen
auf oder versuchen, diese zu erreichen. Andere
dagegen durchwandern die Zonen und zeigen
dabei unterschiedliches Verhalten.

Der Strandflohkrebs Talitrus saltator Montagu
gehört zu den Amphipoden (Malacostracae),
eine Ordnung der Krebstiere (Abbildung 10.2).
Er ist häufig an den europäischen Küsten im
feuchten Sand zu finden (Abbildung 10.3). Er
lebt am Strand in der Nähe der Hochwasserli-
nie. Tags vergräbt er sich im feuchten (nicht zu
nassen) Sand. Er macht nachts bis zu 100 Meter

Wanderungen ins Inland. Wird es zu trocken,
flieht er zum Wasser. Dazu braucht er nicht das
Meer zu sehen. Er kann die Sonne als Kompass
benutzen, wie Spiegelversuche und Versuche
mit künstlichen Sonnen (Lichtquellen) zeigen
(Pardi and Papi (1952)). Dabei dient nur der
Azimut und nicht die Höhe der Sonne zur Ori-
entierung. Unterschiede im Azimut (geographi-
sche Breite, Jahreszeit, Nord- oder Südhalbku-
gel) werden mit einkalkuliert. Sie müssen nicht,
wie bei Ameisen (Jander (1975)) erst erlernt
werden.

Die Fluchtrichtung der jeweiligen Population
hängt von der Küstenrichtung ab. Sie ist für die
speziellen Populationen genetisch festgelegt.
Werden Tiere mit verschiedenen Fluchtrich-
tungen miteinander gekreuzt, benutzen die
Nachkommen eine intermediäre Fluchtrich-
tung. Statt der Sonne kann auch das Muster
des polarisierten Lichtes am Himmel zur Orien-
tierung benutzt werden. Weitere Orientierungs-
hilfen sind die Neigung des Strandes, Landmar-
ken, ein Magnetkompaß. Ohne diese zusätzli-
chen Hilfen ist die astronomische Richtungswei-
sung schlechter.

In der Nacht wird der Mond zur Orientierung
benutzt (Papi and Pardi (1953), Papi (1960)).
Das funktioniert auch noch nach einigen Ta-
gen Dauerdunkel vor dem Test (Papi (1960)).
Dabei wird zum Zeitmessen keine ‘Sanduhr’
benutzt, sondern ein Oszillator mit einer Pe-
riodenlänge von 24 Stunden und 50 Minuten
(Enright (1972)).

Mit einem einfachen Versuch (Pardi and Sca-
pini (1987)) wurde gezeigt, dass die Tiere zur
Orientierung die Sonne benutzen. Dazu werden
Strandflohkrebse gefangen und in die Mitte ei-
nes Glaskolbens gebracht. Er erlaubt den Tie-
ren, die Sonne zu sehen, aber nicht das Meer
und das Land. Unter diesen Bedingungen wür-
den sie jetzt in die Fluchtrichtung springen.
Wird nun die Sonne durch eine Pappe abge-
blendet und mit einem Spiegel von einer an-
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Abbildung 10.4: Sonnenkompaßorientierung des Strandflohkrebses Talitrus saltator. Er kann sich
nach der Sonne orientieren, wenn es zu trocken oder zu nass wird (links). Wird die Sonne mit
einem Spiegel umgelenkt, richtet Talitrus sich nach der Spiegel-Sonne (rechts). Nach Pardi and
Scapini (1987). E117/spiegel-talitrus
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Abbildung 10.2: Strandfloh Talitrus saltator
(Amphipoden), ein Krebstier. Nach Pardi and
Scapini (1987). 116b/sonnenkompass-talitrus

Abbildung 10.3: Strand-Biotop des Strandfloh-
krebses Talitrus saltator. Nach Pardi and Sca-
pini (1987). 116a/talitrus-biotop

deren Seite auf die Tiere gelenkt, flüchten sie
so, als ob die Spiegelsonne die echte wäre (Ab-
bildung 10.4). Diese Krebse sind in der Lage,
den augenblicklichen Winkel zur Sonne festzu-
stellen und daraus die Fluchtrichtung abzulei-
ten. Wenn die Tiere sich wirklich nach der Son-
ne orientieren, müssen sie aber ihren Orientie-
rungswinkel allmählich ändern. Denn die Sonne
wandert ja vom Osten nach Westen. Das kön-
nen sie tatsächlich: Die Sonnenwanderung wird
von den Tieren einkalkuliert. Sie müssen also
eine Uhr besitzen, die als Zeitreferenz dient.
Verschiebt man den Licht-Dunkel-Wechsel der
Tiere durch eine künstliche Beleuchtung, die
nicht mit dem natürlichen Tag übereinstimmt,
wird ihre Zeitreferenz auch verschoben. Die
Orientierung der Tiere verändert sich dann ent-
sprechend (Abbildung 10.5).

10.2.1 Sonnen- und Mondorientie-
rung am Äquator

Wie sich Talorchestia martensii orientiert,
wurde am indischen Ozean in Somalia und Ke-
nia untersucht. Die Tiere leben zwischen dem
oberen Supralitoral und dem unteren Eulito-
ral. Sie sind an die dortigen Gezeiten mit einer
tidalen und einer diurnalen Komponente ange-
passt. In Äquatornähe läuft die Sonne je nach
Jahreszeit südlich oder nördlich. Somit gibt es
starke Unterschiede im Azimut. Trotzdem kön-
nen sich die Tiere nach einem Sonnenkompass
orientieren. Zusätzlich wird eine Magnetorien-
tierung benutzt (Pardi and Scapini (1987)).

10.3 Weitere Beispiele für Son-
nenkompaßorientierung

Auch bei Ameisen (Santschi (1911), Brun
(1914), neuere Arbeit Wehner (1998)) und
Spinnen (Papi (1955)) wurde Sonnenkompaß-
orientierung nachgewiesen. Die Uferspinne Arc-
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Abbildung 10.5: Verschiebt man den Licht-
Dunkel-Wechsel der Strandflohkrebse Talitrus
durch eine künstliche Beleuchtung, die nicht
mit dem natürlichen Tag übereinstimmt, wird
die Zeitreferenz der Tiere auch verschoben und
ihre Orientierung verändert sich entsprechend:
Ein um 6 Stunden verfrühter Licht-Dunkel-
Wechsel (oben) ändert die Synchronisation der
Tagesuhr der Tiere so, dass sie morgens um 6
Uhr (ihr Mittag) in Richtung Sonne flüchten
und um 12 Uhr so laufen, wie die Kontrollen
(Mitte) es abends tun würden (es ist auch ihr
Abend). Ein um 6 Stunden verspäteter Licht-
Dunkel-Wechsel (unten) ändert die Synchroni-
sation der Tagesuhr der Tiere so, dass sie um
12 Uhr (ihr Morgen) nach Osten flüchten statt
nach Süden. Um 18 Uhr laufen sie so, wie die
Kontrollen (Mitte) es mittags tun würden (es
ist ja auch ihr Mittag). Die Orientierung rich-
tet sich also nach der inneren Uhr. Nach Pardi
and Scapini (1987). E118/zeitreferenz-talitrus

tosa cinerea kommt an europäischen Flüssen
von Finnland bis zu den Mittelmeerländern
vor. Italienische Populationen konnten sich in
Skandinavien im Sommer zu Sonnenzeiten, die
ihnen unbekannt waren, nicht orientieren. Die
lokalen skandinavischen Populationen orientie-
ren sich dagegen auch zur Mitternachtssonne.

Wanderheuschrecken gehören zu den Acridi-
dae. Es gibt zehn typische Wanderheuschre-
ckenarten. Locusta migratoria ist die häufigs-
te. Die Schwärme können einige tausend Ki-
lometer weit wandern. Sie folgen dabei dem
Wind, orientieren sich aber auch nach Sonne
und Mond.

Unter den Schmetterlingen macht der Mon-
arch (Danaus plexippus) im Spätsommer und
Herbst Wanderungen bis zu 3000 km. Auch
hierbei wird ein Sonnenkompaß verwendet.



Kapitel 11

Uhren, die nach dem Mond gehen

Nachdem kurz erklärt wird, wie Ge-
zeiten entstehen und wie diese die
Küsten-Biotope beeinflussen, werden
Beispiele für tidale Rhythmen beim
Isopoden Excirolana, für 14-Tage
Rhythmen bei einer terrestrischen
Krabbe und dem Schlüpfen von Cl-
unio vorgestellt. Schließlich werden
Monatsrhythmen und ihre Bedeutung
für Meeresorganismen erklärt.

Während die Erde im Laufe eines Jahres um
die Sonne wandert, dreht sie sich in 24 Stunden
um ihre Achse. Ihr Trabant, der Mond, braucht
24.8 Stunden, um einmal um die Erde zu krei-
sen. Die Konstellation Erde-Mond-Sonne än-
dert sich also ständig, aber regelmäßig. Nach
Newtons Gravitationsgesetz (k = m1 ∗m2/d

2,
wobei k die Anziehungskraft, m1 die Masse
des Körpers 1, m2 die Masse des Körpers 2, d
der Abstand zwischen den beiden Körpern ist)
ziehen sich zwei Himmelskörper wie zum Bei-
spiel Erde und Mond gegenseitig an. Die Anzie-
hungskraft nimmt mit dem Quadrat der Ent-
fernung zwischen den beiden Körpern ab. Das
ist in Abbildung 11.1 für den Punkt A auf der
Erdoberfläche Richtung Mond, den Erdmittel-
punkt M, und den Punkt B auf der dem Mond
entgegengesetzten Seite durch die verschiede-
nen Größen der Pfeile dargestellt.

Jeden Tag werden zwei Gezeiten der Ozeane
beobachtet. Wie entstehen diese? Die Anzie-

hungskraft des Mondes könnte für die Anzie-
hung der Wassermassen auf der dem Mond
zugewandten Seite verantwortlich sein. Mond
und Erde drehen sich um ihren gemeinsamen
Schwerpunkt einmal pro siderischen Monat (27
Tage 7 Stunden 43 Minuten). Da der gemein-
same Schwerpunkt nicht der Schwerpunkt der
Erde ist, sondern er sich etwa dreiviertel des
Erdradius davon entfernt befindet (roter Punkt
S in Abbildung 11.1), entstehen Zentrifugal-
kräfte. Sie könnten für die zweite Tide auf der
Mond-abgewandten Seite der Erde verantwort-
lich sein. Diese Erklärung ist aber falsch. Zu-
nächst einmal ist die Anziehungskraft der Erde,
die das Wasser an unseren Planeten bindet, 300
000 mal stärker als die des Mondes. Der Mond
ist deshalb nicht in der Lage, die Wassermas-
sen der Ozeane zu heben. Zweitens sind die Ti-
den auf der Mond-abgewandten Seite fast ge-
nauso hoch (nur 4% weniger) als die Tiden auf
der Mond-zugewandten Seite. Drittens sind die
Zentrifugalkräfte des Erde-Mond-Systems sehr
gering und können nicht das Heben der Was-
sermassen auf der Mond-abgewandten Seite er-
klären.

Die richtige Erklärung für das Zustandekom-
men der Gezeiten ist folgende (siehe Abbildung
11.1): Im Punkt A hebt sich das Wasser, weil
der Mond das Wasser stärker beschleunigt als
es die Erde tut. Da unser Planet sich schneller
dreht als der Mond, werden die Wassermassen
tangential von der festen Erdkugel weggezogen.
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Abbildung 11.1: Gravitationskräfte (rote Pfeile) des Mondes (gelb) an verschiedenen Stellen
der Erde. In A sind sie stärker als in M, dem Mittelpunkt der Erde (x), und in M stärker
als am Ort B auf der entgegengesetzten Seite der Erde. Der Mittelpunkt der Erde M dreht
sich um den gemeinsamen Schwerpunkt S (roter Punkt) des Systems Erde-Mond. Das Wasser
der Meere (blau) wird durch die sich verschiebenden Anziehungskräfte des Mondes von C und
D weggezogen. Es ergeben sich zwei Gezeiten pro Tag (im Abstand von 12.4 Stunden). Das
Wasser wird dabei nicht angehoben (Dazu wären die Anziehungskräfte viel zu gering), sondern
tangential von C und D nach A und B verschoben. Nach Keller (2001). E119A/gezeiten

Im Punkt B bleibt das Wasser wegen seiner
Massenträgheit zurück, während die feste Erd-
kugel unter dem Wasser weggezogen wird. Auf
diese Weise bewegt sich das Wasser von den
Punkten C und D weg zu den Punkten A und
B. Der Mond hebt also nicht das Wasser an,
sondern bewegt es tangential über die Erdober-
fläche. Die Periode zwischen zwei Tiden beträgt
12 Stunden und 25 Minuten.

Zusätzlich werden die Gezeiten auch durch die
Sonne beeinflusst. Sie ist 400 mal weiter ent-
fernt als der Mond, hat aber eine 1800 mal
stärkere Anziehungskraft. Da aber die Gravi-
tationsbeschleunigung proportional zum Rezi-
proken der dritten Potenz der Entfernung ist
(b = 2Gr ∗m/l3, wobei b die Gravitationsbe-
schleunigung ist, G die Gravitationskonstant, r
der Erdradius, und l die Entfernung zwischen
Erde und Sonne), beträgt die Gravitationsbe-
schleunigung nur 45% der des Mondes. Wäh-
rend der Syzygien (Vollmond, Neumond) ad-
dieren sich die Kräfte des Mondes und der Son-

ne und führen zu Springtiden, während zur Zeit
des Halbmondes die Kräfte der Sonne die des
Mondes reduzieren und Nipptiden resultieren
(Abbildung 11.2).

Die Gezeiten auf der Erde werden ferner kom-
pliziert durch den elliptischen Umlauf des Mon-
des um die Erde. Während des Perigäums ist
der Mond 9 bis 14 % näher an der Erde als zu
Zeiten des Apogäums. Die Wirkung der Gezei-
ten sind deshalb 30 bis 48 % stärker. In Ver-
bindung mit Syzygien entstehen extreme Tiden
(‘perigäische Springtiden´).

Andere Faktoren beeinflussen die Gezeiten. Die
stärkste Fluthebung findet man am subluna-
ren Punkt (der Ort auf der Erdoberfläche, über
dem der Mond den Zenit durchläuft); dieser
Ort hängt von der Deklination des Mondes ab.

Eine ganze Reihe von Rhythmen beeinflussen
die Gezeiten: Der halbe lunare Tag (12 Stunden
25 Minuten), der halbe Sonnentag (12 Stun-
den), der halbe synodische Monat (14.77 Ta-
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Abbildung 11.2: Monatliches Auftreten von Spring-und Nipptiden. Stehen Mond und Sonne mit
der Erde auf gleicher Linie (Neumond oder Vollmond, oberer Teil), verstärken sich die Gezeiten
(Springtiden). Stehen Mond und Sonne senkrecht zur Erde (erstes und letztes Mondviertel),
sind die Tidenhöhen geringer (Nipptiden). Dadurch ändern sich die Tidenhöhen im Laufe eines
Monats (unten, MHT: Mittleres Hochwasser, MLT: Mittleres Niedrigwasser, MSH: Mittleres
Spring-Hochwasser, MSN: Mittleres Spring-Niedrigwasser, MNH: Mittleres Nipp-Hochwasser,
MNN: Mittleres Nipp-Niedrigwasser, in Metern, Ordinate). Nach Palmer (1974). D119/gezeiten
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ge), der halbe siderische Monat (13.66 Tage),
der anomalistische Monat (27.55 Tage), die hal-
be jährliche Variation der Sonnendeklination
(182.6 Tage), das anomalistische Jahr (365.26
Tage), das prograde Jahr (8.8 Jahre), die retro-
grade Änderung der Knotenlinie (18.6 Jahre).

Tidale Effekte finden sich vor allem an den
Meeresküsten. Geophysikalische Faktoren wie
Resonanzeigenschaften der Ozeane, Strömun-
gen, Küstenverlauf, lokale Eigenheiten wie
trichterförmige Flussmündungen beeinflussen
das Gezeitenmuster und die Höhe der Tiden.
Wegen dieser Faktoren und ihren verschiede-
nen Kombinationen kann der Gezeitenhub, der
auf dem offenen Ozean nur 35 cm beträgt, sich
an den Küsten akkumulieren und Höhen bis zu
4 m (deutsche Nordsee), 7 m (Französische At-
lantikküste) und 21 m (bestimmte trichterför-
mige Flussmündungen) erreichen.

Die Art der Gezeitenbewegung kann sehr unter-
schiedlich sein: Meistens bestehen sie aus zwei
Ebben und zwei Fluten pro Tag, aber Misch-
formen und Gezeiten mit nur einem täglichen
Wechsel zwischen Ebbe und Flut gibt es auch.
Siehe Barnwell (1976) für eine Übersicht.

Im Eulitoral (Zone zwischen höchster Flut und
tiefster Ebbe) ändern sich die Bedingungen
drastisch (Abbildung 11.3). Je nachdem, ob
diese Zone der Brandung ausgesetzt ist oder
vor ihr geschützt ist, ob die Küste flach oder
steil ist, unterscheiden sich Temperatur, Feuch-
te, Überflutung, Sauerstoffgehalt und Nah-
rungsangebot, Salzgehalt, Druck, Wellenschlag
und Lichtbedingungen. Siehe Newell (1979) für
eine Übersicht. Die Gezeitenunterschiede kön-
nen nur wenige Zentimeter oder aber mehr als
zehn Meter betragen. Ist die Küste sehr flach,
kann die Gezeitenzone einige Kilometer breit
sein.

An diese Gezeiten müssen sich die Organis-
men der Küsten und Meere anpassen. Wir fin-
den deshalb bei ihnen Gezeitenrhythmen, vier-

zehntägige und 28tägige Rhythmen. Im fol-
genden werden wir einige Beispiele für Ge-
zeitenrhythmen, Vierzehntagesrhythmen und
Monatsrhythmen kennen lernen (Neumann
(1981), Palmer (1974), Brady (1982), Palmer
(1995)).

11.1 Gezeitenrhythmen

Gezeitenrhythmen sind bei Krabben (Winker-
krabben), Krebsen (Carcinus, Emerita, loko-
motorische Aktivität und Farbwechsel des Pan-
zers), Milben am Meeresstrand, und bei Mu-
scheln (Napfschnecke Patella) weit verbreitet.
Gezeitenrhythmen sind bisher relativ selten
bei Insekten gefunden worden. Ein Landkä-
fer, Thalasotrechus barbarae, gehört dazu. Bei
einer Höhlenschrecke (Ceuthophilaus macula-
tos) sollen angeblich auch Gezeitenrhythmen
gefunden worden sein. Fische (Blennius) zei-
gen tidale Rhythmen (Gibson (1965), Gibson
(1967), Gibson (1971)) und Vögel wie der Riff-
Reiher, der tidal ans Meer fliegt (A18 (n.d.)).
Sogar bei einzelligen Algen sind Gezeitenrhyth-
men bekannt: Die Vertikalwanderung der Dia-
tomee Hantzschia virgata (Palmer (1976)) und
von Euglenoiden Algen (Palmer and Round
(1967)). Am Beispiel von Excirolana chiltoni,

Abbildung 11.4: Excirolana chiltoni (Isopode)
von der Kalifornischen Küste. 121/Excirolana

einem Isopoden der Kalifornischen Küste (Ab-
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Abbildung 11.3: Supra-, Eu- und Infralitoral an der Meeresküste mit mittlerem Hochwasserstand
der Spring- (MHWS, blaue Linie) und der Nipptiden (MHWN) und mittlerem Niedrigwasser-
stand der Nipp- (MNWN) und Springtiden (MNWS). Mittlerer Wasserstand blau gestrichelt.
Nipptiden nach Halbmond, Springtiden nach Voll- und Neumond. Die roten Pfeile während des
Niedrigwassers zu Springtiden geben die Tage an, an denen Clunio Mücken schlüpfen (Seite
193). Nach Caspers (1951) und Neumann (1966). E120/gezeitenzone
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Abbildung 11.6: Das Aktivitätsmuster des Schwimmverhaltens von Excirolana aus Abbildung
11.5 wurde verdoppelt, sodass Tag 1 und Tag 2, Tag 2 und Tag 3, Tag 3 und Tag 4 und so weiter
sich nebeneinander befinden. Linie 1 verbindet eine der täglichen Hochwasserzeiten, Linie 2 die
zweite tägliche Hochwasserzeit. Die kleinen Punkte markieren Tage mit maximaler Springtide.
Die schräg markierten Flächen zeigen die täglichen Hochwasser-Zeiten. Die eingekreisten Flächen
A bis I sind Zeiten erhöhter Aktivitäten und stimmen recht gut mit dem Gezeitenmuster überein,
wie es durch die Linien 1 und 2 und die schraffierten Gebiete wiedergegeben wird. Nach Enright
(1972). D122A/excirolana-muster
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bildung 11.4), wird die erstaunlich genaue zeit-
liche Einpassung des Aktivitätsmusters an die
Gezeitenform sichtbar (Abbildungen 11.5 und
11.6). Während der Ebbe ist das Tier im Sand
vergraben, während der Flut schwimmt es für
etwa zwei Stunden herum, um Nahrung aufzu-
nehmen. Die Intensität der Aktivität hängt von
der Fluthöhe ab. Das Verhalten ist im Labor in
Petrischalen mit Sand simulierbar. Selbst dann
wird noch das gemischte Semi-diurnale Gezei-
tenmuster der kalifornischen Küste nachvollzo-
gen. Es handelt sich dabei nicht um eine direkte
Folge von Zeitgebern, da die Aktivitätsrhyth-
mik im Labor allmählich außer Phase mit den
natürlichen Verhältnissen kommt. Als Zeitge-
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Abbildung 11.5: Aktivitätsmuster des
Schwimmverhaltens von Excirolana chiltoni,
einem ‘virtuosen’ Isopoden der Kalifornischen
Küste. Das Aktogramm gibt die tägliche
Aktivität eines Tieres (Tag 1 bis 65 un-
tereinander) wieder. Nach Enright (1972).
D122N/excirolana-muster

ber für die Synchronisation dieses endogenen
Rhythmus könnten im natürlichen Biotop Dru-
ckunterschiede durch periodisches Eintauchen,
Wasserwechsel und damit verbundene chemi-
sche Konzentrationsunterschiede (zum Beispiel
im Salzgehalt), Temperaturunterschiede oder
Wasserturbulenz in Frage kommen. Der Licht-
Dunkel-Wechsel hat bei Gezeitenrhythmen ver-
ständlicherweise keinen synchronisierenden Ef-
fekt. Es zeigte sich, dass bei Excirolana Was-
serturbulenz als Zeitgeber wirkt. Sie lässt sich
simulieren, wenn man die Gefäße mit Wellen-
simulatoren (Schüttler, Magnetrührer, Klapow
(1972)) schüttelt. Die Länge der Schüttelperi-
ode bestimmte die Form des Rhythmus: Wenn
ein längerer Reiz und ein kürzerer Reiz mit ti-
dalem Abstand gegeben werden, bewirkt der
längere einen stärkeren Aktivitätsschub als der
kürzere (Abbildung 11.7).

Eine Phasenresponsekurve auf Schüttelpulse,
die zu verschiedenen Zeiten des Tages unter
konstanten Bedingungen gegeben wurden, er-
stellte Enright.

Verspätungen treten sofort auf, Verfrühungen erst
nach mehr als 2 Übergangszyklen. Die Bimodalität
der Aktogramme wird verstärkt, wenn der Reiz in
die Mitte der beiden vorhandenen Aktivitätsperi-
oden fällt.

Die Kurve auf einzelne Turbulenzreize hat zwei
Gipfel pro Tag (Enright in DeCoursey (1976),
siehe Abbildung 11.8). Enright interpretiert
die zweigipflige Kurve als durch die Gezeiten
synchronisierten bimodalen circadianen Rhyth-
mus. Andere glauben jedoch, dass es sich dabei
um einen Gezeitenrhythmus handelt, während
wieder andere einen circalunidianen Rhythmus
annehmen (diskutiert auf Seite 112 von Palmer
(1995)).

Alkohol und schweres Wasser D2O verlängern
die Periodenlänge des tidalen Rhythmus (En-
right (1971b), Enright (1971a)).

Temperaturkompensation von Gezeitenrhyth-
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Abbildung 11.7: Bei Excirolana chiltoni wurde eine lange Schüttelperiode (120 Minuten) 6 Stun-
den später von einer kurzen Schüttelperiode (30 Minuten) abgelöst (linker Teil der Abbildung).
Dann wurde die Schwimmaktivität der Tiere unter konstanten Bedingungen ohne Schüttelperi-
ode gemessen. Es ergibt sich das Schwimm-Muster im unteren Teil links mit hohen Aktivitäten
und 6 Stunden später mit weniger hohen Aktivitäten. Werden dagegen erst kurze und dann
lange Schüttelperioden gegeben (rechter oberer Teil der Abbildung), dann folgen auf weniger
hohe Aktivitäten 6 Stunden später hohe Aktivitäten (rechter unterer Teil der Abbildung). Die
Form des Gezeitenrhythmus spiegelt sich dadurch im Aktivitätsmuster wieder. Nach Klapow
(1972). D123/excirolana-schuetteln
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Abbildung 11.8: Die Schwimmaktivität von Ex-
cirolana chiltoni wurde an Einzeltieren oder in
Gruppen für drei bis vier Tage im Freilauf ge-
messen. Dann wurde den Tieren oder Gruppen
zu verschiedenen Phasen des Zyklus (Abszisse)
zwei Stunden lang ein Gezeitenreiz in Form von
Schütteln (jede Minute für 10 Sekunden) ge-
geben. Danach wurde wieder die Schwimmak-
tivität unter konstanten Bedingungen gemes-
sen. Die Verschiebung des Rhythmus gegen-
über dem Rhythmus vor den Reizen wurde als
Verfrühung (y-Achse nach oben) oder Verzö-
gerung (y-Achse nach unten) in der Phasenre-
sponsekurve aufgetragen. Nach Enright in De-
Coursey (1976). D124/prc-Excirolana

men wurde an Excirolana chiltoni (A19 (n.d.))
und Carcinus maenas nachgewiesen (Naylor
(1963)).

Gezeitenrhythmen wurden nicht nur bei Orga-
nismen an den Meeresküsten gefunden, sondern
auch im Inland. Zürcher and Cantiani (1998)
zeigten, dass sich die Durchmesser von Holz-
stämmen parallel zu den Schwerkraft-Gezeiten
im Inland (Schweiz) ändern (Abbildung 11.9).

11.2 Vierzehntägige Rhyth-
men

Wir werden zwei Beispiele kennen lernen, das
Freisetzen der Larven bei der Landkrabbe Ses-
arma haematocheir und das Schlüpfen der Ein-
stundenmücke Clunio marinus. Zum Vierzehn-
tagesrhythmus gibt es zwei Filme: Über den
Ährenfisch Leuresthes tennis (Walker (n.d.))
und über die Einstundenmücke Clunio (Neu-
mann (1973)).

11.2.1 Vierzehntagesrhythmus der
Landkrabbe Sesarma haema-
tocheir

Sesarma haematocheir ist eine Landkrabbe, die
in Japan verbreitet vorkommt. Verschiedene
Populationen leben in ganz verschiedenen Ha-
bitaten. Aber alle müssen dafür sorgen, dass ih-
re Larven ins Meer gelangen. Eine Population
dieser Art lebt als Adulttier in den Bergen über
dem Ogamofluß bei Kyoto. Die Krabben kopu-
lieren im Sommer. Die Zygoten werden ausge-
schieden und bleiben an Haaren auf der Un-
terseite des Abdomens der Weibchen kleben.
Wenn die Larven sich bis zum Zoea-Stadium
entwickelt haben, läuft das Weibchen am spä-
ten Nachmittag an den Fluss. Zur Dämmerung
geht sie ins Wasser, hält sich an einem Stein
fest und schlägt ihr Abdomen kräftig auf und
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Abbildung 11.9: Der Duchmesser von Holzstämmen (Ordinate) ändert sich im Verlauf einiger
Tage (Abszisse) parallel zu den Schwerkraft-Gezeiten im Inland (Schweiz). Nach Zürcher and
Cantiani (1998). D121A/tides-stem
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ab. Dadurch werden die Larven dazu gebracht,
aus der Eimembran zu schlüpfen. Sie schwim-
men die etwa 100 Meter des Flusses bis zur
Mündung ins Meer und entwickeln sich dort im
Salzwasser (längerer Aufenthalt im Süßwasser
ist tödlich für sie) (Saigusa and Hidaka (1978)).
Die Larven werden nur zur Abenddämmerung
und besonders zahlreich an Tagen um den Voll-
und Neumond herum abgegeben (Abbildung
11.10). Auslöser dafür ist das Licht-aus-Signal.
Aber was steuert den zweiwöchigen Rhythmus?
Dazu wurden Versuche gemacht. Werden die
Tiere im 14:10 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel
bei 230C gehalten, bleibt der vierzehntägige
Rhythmus für etwa sechs Zyklen erhalten. Er
wird also durch eine Zweiwochenuhr gesteu-
ert. In einem weiteren Experiment wurde im
14:10 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel künstli-
ches Mondlicht gegeben, jede Nacht um 50 Mi-
nuten später, wie es in der Natur geschehen
würde. Allerdings war der künstliche Mond-
zyklus um sieben Tage gegen den natürlichen
versetzt (Abbildung 11.11, Saigusa (1986)). Es
zeigte sich, dass das künstliche Mondlicht den
Rhythmus synchronisiert, mit dem die Zoea-
Larven ins Wasser gelangen.

11.2.2 Vierzehntagesrhythmus von
Clunio

Die kleine marine Chironomide Clunio marinus
kommt an den europäischen Küsten des Atlan-
tik vor (eine Population auch in der Ostsee; sie
verhält sich aber anders). Die Larven leben in
Algenrasen im untersten intertidalen Bereich.
Kurz vor einer Zeit der Springtiden verpup-
pen sich reife Larven. Drei bis fünf Tage spä-
ter schlüpfen zur lokalen Ebbe die männlichen
Tiere. Sie fliegen über das trocken gefallene Ge-
biet, bis sie ein Weibchen gefunden haben. Die-
se können nur mit Hilfe der Männchen aus der
Puppenhülle schlüpfen (Abbildung 11.12). Sie
sind flügellos und werden vom Männchen an
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Abbildung 11.10: Zoea-Larven-Abgabe durch
weibliche Landkrabben Sesarma haematocheir.
Zahl der Weibchen, die Larven abgeben: Hi-
stogramme. Sonnenauf- und -untergang und
Mondauf- und -untergang sind mit der ers-
ten und zweiten Flut des Tages eingetragen.
Neumond, Vollmond, Halbmond. Nach Saigu-
sa (1986). D125/sesarma-r
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Abbildung 11.11: Zoea-Larven-Abgabe durch
weibliche Landkrabben Sesarma haematocheir.
Der Licht-Dunkel-Wechsel wurde auf 6 Stun-
den später verschoben als in der Kontrolle
(nicht gezeigt). Während die Kontrolltiere die
Larven zur Zeit der ersten Flut (oben) oder der
zweiten Flut (unten) abgeben würden, sind die-
se Zeiten um sechs Stunden verzögert. Da Ge-
zeitenrhythmen nicht durch den Licht-Dunkel-
Wechsel synchronisiert werden, muss die ver-
stellte Tagesuhr die Monduhr verstellt haben.
Nach Saigusa (1986). D126/sesarma

geeignete Stellen gebracht, wo die befruchteten
Eier als gallertiges Paket an Rotalgen abgelegt
werden.

Abbildung 11.12: Ein Männchen von Clunio
marinus (Chironomide) kopuliert mit einem
Weibchen (diese sind flügellos), nachdem es
diesem die Puppenhülle mit seinem (besonders
großen) Hypopyg des Hinterendes aufgeschnit-
ten hat. Nach Caspers (1951). 127/clunio

Diese Insekten benutzen also eine bestimmte
Phasenbeziehung zwischen den beiden Umwelt-
zyklen des Tages (mit 24 Stunden Rhythmus)
und der Gezeiten (Rhythmus von knapp 15 Ta-
gen). Der Wasserspiegel ist dann wegen der
Springtide besonders niedrig. Ferner wird die
Zeit der Ebbe gewählt. Damit ist gewährleistet,
dass die Tiere schlüpfen und sich paaren, wenn
das Substrat wirklich trocken gefallen ist. Die
tidalen Muster an den Küsten des Atlantik und
der Nordsee sind in Endres and Schad (1997)
aufgezeigt. Jeden Tag kommen Ebbe und Flut
50 Minuten später. Alle 15 Tage ergibt sich
durch die Amplitudenmodulation der Gezeiten
die gleiche Phasenbeziehung und damit günsti-
ge Fortpflanzungsbedingungen bei Ebbe.

Als Mechanismen dienen dem Tier eine circa-
diane Uhr und eine vierzehntägige Uhr (Ab-
bildung 11.13). Zeitgeber für den Tagesrhyth-
mus ist der Licht-Dunkel-Wechsel. Zeitgeber
des vierzehntägigen Rhythmus ist bei südlichen
Populationen das Mondlicht. Nördlichere Po-
pulationen benutzen dagegen andere Zeitgeber.
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Abbildung 11.13: Bei Clunio marinus wird das Verpuppen durch Signale einer vierzehntägigen
Uhr und das Schlüpfen der Imago aus der Puppenhülle durch Signale einer circadianen Uhr
gesteuert. Zeitgeber der circadianen Uhr ist der Licht-Dunkel-Wechsel, Zeitgeber der vierzehn-
tägigen Uhr je nach Population Temperaturpulse (arktische Population), Mondlicht (südliche
Population) oder Turbulenz des Wassers (Helgoländer Population). Die Turbulenz muss eine
gewisse Zeit andauern und zu einer empfindlichen Phase der circadianen Uhr aufhören, damit
die vierzehntägige Uhr von diesem Zeitgeber synchronisiert werden kann. Nach Neumann (1976)
und Neumann (1988). E129/clunio-modell
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Abbildung 11.14: Fundstellen von Clunio marinus von der Atlantik- und Nordseeküste (ver-
gleiche mit Abbildung 11.15). Die Fundorte (deutsche Bucht - Helgoland, Normandie - Port-
en-Bessin, Bretagne - Quiberon, Baskenküste - St. Jean-de-luz und nordspanische Küste - San-
tander) sind in der Kartenskizze mit schwarzen Punkten markiert. Die Karte zeigt ferner die
Längen-(oben) und Breitengrade (links) und die Flutstunden-Linien. Das sind Linien gleicher
mittlerer Hochwasserunterschiede gegen den Meridiandurchgang des Mondes in Greenwich. Nach
Neumann (1966). E130A/clunio-verbreitung
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Die Sommernächte sind im Norden zu kurz und
der Mond steht zu niedrig, um mit seinem Licht
als Zeitgeber zu wirken. Stattdessen werden
Wasserturbulenzen (50-200Hz) über Mechano-
Rezeptoren perzipiert. Sie müssen bei Clunio
mindestens 6 Stunden, optimal 8 Stunden ein-
wirken. Das Ende der Turbulenz ist besonders
wirksam. Das circadiane System ist zur Tag-
zeit für den Wechsel zwischen stärkerer und
schwächerer Turbulenz empfindlich. Dieses Er-
eignis kommt nur alle 15 Tage vor. Es dient
als zentralnervöses Filter, um den vierzehntä-
gigen Oszillator zu steuern. Von Clunio gibt es
verschiedene Küstenpopulationen. Alle schlüp-
fen zur Zeit des jeweiligen Springniedrigwassers
(Vollmond oder Neumond). Es handelt sich um
geographisch isolierte Zeit- Rassen (Abbildung
11.14). Je nach dem, wann an den verschiede-
nen Küsten die Ebben auftreten, schlüpfen die
Tiere zu unterschiedlichen Tageszeiten. Kreu-
zungsversuche zeigen intermediäre Vererbung.
Sie ist nicht monofaktoriell. Vielmehr sind zwei
bis drei gleichartige Gene für diese Zeitun-
terschiede verantwortlich. Im Gehirn werden
zu bestimmten Zeiten von den neurosekreto-
rischen Zellen Hormone abgesondert, die den
Schlüpfzeitpunkt am Tage bestimmen.1 Die ta-
geszeitliche Programmierung kann sich jahres-
zeitlich ändern. Bei Chironomus thumii ist das
Temperatur-abhängig, bei Clunio tsushimensis
photoperiodisch gesteuert (Oka and Hashimoto
(1959)). Es gibt aber auch eine flexible tages-
zeitliche Programmierung durch Lernvorgänge
(Zeitgedächtnis).

Physiologische Zeitmeßmechanismen ermögli-
chen also eine zeitliche Kopplung zwischen ei-
ner physiologischen Leistung und einem zykli-
schen Umweltfaktor. Er muss zuverlässig sein
und der Organismus muss für ihn Rezeptoren
haben. Die Umweltbedingungen, die letztlich
das Zeitmaß dieser Kopplung setzen und für die

1Ähnlich ist es beim Schlüpfen der Riesenseidenspin-
ner (Truman and Levine (1981)).
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Abbildung 11.15: Das Schlüpfverhalten in
Populationen von Clunio marinus von der
Atlantik- und Nordseeküste ist rechts unten für
Männchen (rot) und Weibchen (blau) darge-
stellt. Es ist in allen Fällen einige Stunden vor
der örtlichen Niedrigwasserzeit (Pfeil mir Va-
riation). Zu den Fundstellen (Deutsche Bucht
- Helgoland, Normandie - Port-en-Bessin, Bre-
tagne - Quiberon, Baskenküste - St. Jean-de-
luz und Nord-Spanische Küste - Santander) sie-
he Karte in Abbildung 11.14. Nach Neumann
(1966). D130/clunio-varieties
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Selektion zuständig sind, können ganz ande-
re sein. Für die Selektionsbedingungen bei Cl-
unio hat Tageslicht Zeitgeberfunktion (der un-
mittelbar wirksame Faktor oder ultimate Fak-
tor). Selektionsfaktor für die richtige tageszeit-
liche Phasenbeziehung ist jedoch der Gezeiten-
zyklus (der mittelbar wirksame oder proxima-
te Faktor). Bei Clunio-Populationen im Nor-
den gibt es verschiedene Zeitgeber: Gezeiten-
turbulenz und Tag-Nacht-Rhythmus. Bei Po-
pulationen im Süden dagegen sind es Mond-
licht und Tag-Nacht-Rhythmus. Dazu kom-
men nicht-oszillierende Zeitmeßsysteme, wie
zum Beispiel Turbulenz länger als 6 Stun-
den. Arktische Rassen besitzen einen Sanduhr-
Mechanismus. Sie messen die Temperaturdiffe-
renz.

11.3 Monatsrhythmen

Bei einigen Insekten sind Monatsrhythmen der
Aktivität und des Schlüpfens von Adulttieren
im Freiland beobachtet worden. Eine Eintags-
fliege Povilla adusta schlüpft in großer Zahl
vom Viktoriasee in den Tagen kurz vor und
nach Vollmond, besonders am zweiten Tag
nach Vollmond (Abbildung 11.16). Die Adult-
tiere leben nur eineinhalb Stunden. Deshalb
müssen die Tiere sehr synchron schlüpfen. Sie
tun das in der Zeit, in der die kurze Dämme-
rung durch den Vollmond verlängert wird. In
dieser Zeit findet der Hochzeitsflug statt und
die Kopulation. Auch im Labor wird dieser
Rhythmus beibehalten; er ist also endogen.

Der Trichterbau des Ameisenlöwen Myrmeleon
obscurus (Neuroptera) erfolgt ebenfalls im Mo-
natsrhythmus (Abbildung 11.17). Die Flugakti-
vität von Bienen aus Marokko zeigen einen Mo-
natsrhythmus im Winter und einen 14-tägigen
Rhythmus im Sommer (Abbildung 11.18). Das
Sammeln von Pollen der nordamerikanischen
solitären Biene Sphecodogastra texana während
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Abbildung 11.16: Povilla adusta (Adulttiere:
oben) schlüpft in großer Zahl vom Viktoriasee
kurz nach Vollmond. Es handelt sich dabei um
einen Monatsrhythmus mit einer Periodenlän-
ge von etwa 30 Tagen. Nach Corbet and et al.
(1974). 131A und D131A1
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Abbildung 11.17: Trichtervolumen des Amei-
senlöwen Myrmeleon obscurus (Neuroptera)
schwankt im monatlichen Rhythmus (Voll-
mond offene Kreise). Zu Zeiten von Vollmond
sind die Trichter viel größer als zu Zeiten von
Neumond. Messergebnisse von 24 Larven, die
für 55 Tage bei 290C im Dauerdunkel gehal-
ten wurden. Nach Youthed and Moran (1969).
E132b und D131b

der Abenddämmerung wird in die Nacht hin-
ein ausgedehnt, wenn während dieser Zeit der
Mond scheint (Kerfoot (1967)). Es ist nicht be-
kannt, ob es sich dabei um einen endogenen lu-
naren Rhythmus handelt.
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Abbildung 11.18: Die Flugaktivität von Bie-
nen aus Marokko zeigen einen Monatsrhyth-
mus imWinter und einen 14-tägigen Rhythmus
im Sommer. Nach Oehmke (1973). 131C1 und
D131C/monatsrhythmen

Weitere Beispiele sind der Polychät Typosyl-
lis prolifera und der Palolowurm Eunice viri-
dis der Palolo- Samoa- und Fidschi-Inseln. Eu-
nice viridis lebt in Korallenriffs. Bei ihr wer-
den die Hinterteile des Wurm-förmigen Körpers
mit den Geschlechtsprodukten (‘Epitok’) ab-
geschnürt und gelangen an die Oberfläche des
Meeres. Dort findet die Befruchtung statt (Ab-
bildung 11.19 und 11.20). Das passiert in der
Nacht sieben Tage nach Vollmond im Okto-
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ber/November jeden Jahres (Abbildung 11.20).
Auf diese Weise wird die Wahrscheinlichkeit,
dass es zur Befruchtung kommt, stark erhöht
(Hauenschild et al. (1968), Caspers (1951),
Caspers (1984)).

Abbildung 11.19: Palolowürmer leben in Ko-
rallenriffen der Palolo-, Samoa- und Fidschi-
Inseln. Die Geschlechtsprodukte werden in
der siebten Nacht nach Vollmond im Okto-
ber/November jeden Jahres abgegeben und
schwimmen zur Meeresoberfläche. Die Ein-
wohner der Inseln fangen sie während dieser
Nächte als Delikatesse. Aus Caspers (1951).
132a1/palolo

Beim Guppy schwankt die Farblichtempfind-
lichkeit auf gelb und violett um eine Zehner-
potenz im Laufe eines Monats (Lang (1970)).
Der Zeitgeber ist bisher unbekannt. Luftdru-
ckunterschiede und Luftelektrizitätsschwan-
kungen wurden ausgeschlossen. Mikrovibratio-
nen, Schwankungen der Schwerkraft und der
Erdkruste könnten in Frage kommen.

Ein Buch von Palmer (1995) gibt eine gute
Übersicht über die Gezeitenrhythmen, Rhyth-
men mit vierzehntägigen Perioden und Mo-
natsrhythmen. Siehe auch die Bücher von End-
res and Schad (1997) und Pearse (1990).

Abbildung 11.20: Links: Palolowurm Eunice vi-
ridis (nach Palmer (1974)). Oben das ‘ato-
ke´ Vorderteil, darunter das ‘epitoke´ Hinter-
teil des wurmförmigen Körpers. Rechts: Nah-
aufnahme des Übergangs zwischen Vorderteil
(oben) und Hinterteil (unten). Geschlechtspro-
dukte (hier: Spermien) des Epitok werden ab-
gegeben und schwimmen zur Meeresoberflä-
che. Dort findet die Befruchtung statt. Ventral-
strang läuft als graues Band durch die Mittel-
linie des Körpers; auf seiner Oberfläche Ven-
tralaugen als dunkle Punkte (3); Chromophore
(5). Rechte Abbildung nach Hauenschild et al.
(1968). 132o1 und 132 b/palolo



Kapitel 12

Jahresrhythmen

Jahresrhythmen helfen Organismen,
sich an die verschiedenen Bedingun-
gen des Jahres anzupassen und sich
rechtzeitig auf wichtige Änderungen
der Umweltbedingungen während des
Jahres einzustellen. In diesem Kapi-
tel werden einige Beispiele für Jahres-
rhythmen bei Organismen vorgestellt
(Samenkeimung bei Pflanzen, Wachs-
tumsringe, Schlüpfen aus Zysten bei
Algen, Diapause und Verpuppung ei-
nes Käfers, Körpergewicht, Gewicht
der Gonaden, Fellfärbung und Tor-
por bei Nagern, Mauser, Vogelzug
und Zugunruhe bei Vögeln, Winter-
schlaf bei Säugern). Danach werden
die Eigenschaften von Jahresrhyth-
men aufgelistet. Wie Jahresrhythmen
durch Zeitgeber synchronisiert werden
und experimentell beeinflusst werden
können, wird in einem weiteren Ab-
schnitt gezeigt. So weit bekannt, wer-
den die physiologischen Grundlagen
der Jahresrhythmen behandelt. Model-
le für Jahresrhythmen werden vorge-
stellt. Es wird diskutiert, ob vielleicht
mehr als eine Jahresuhr in einem Or-
ganismus zu finden ist. Jahresrhyth-
men sind genetisch fixiert. Das wird
am Beispiel eng verwandter Zugvö-
gel illustriert. Die adaptive Bedeutung
und die Verwendung von Jahresrhyth-

men wird behandelt.

Die klimatischen Bedingungen der gemäßig-
ten und höheren Breiten der Erde schwanken
im Laufe des Jahres zum Teil drastisch. Die
Temperaturen liegen im Winter oft weit un-
ter dem Gefrierpunkt. Schnee und Eis hindern
viele Tiere, an Nahrung zu kommen. Sie müs-
sen dann ihren Stoffwechsel drosseln oder ande-
re Strategien anwenden, um zu überleben. In-
sekten können die ungünstigen Bedingungen in
besonderen Ruhestadien überdauern. Bei vie-
len Pflanzen müssen die oberirdischen Organe
welken, da sie Frost nicht überstehen. In allen
diesen Fällen ist es wichtig, dass die Organis-
men ihre Entwicklung auf die Jahreszeiten ab-
stimmen. Sie müssen dazu feststellen können,
welche Jahreszeit gerade herrscht, um sich früh
genug zum Beispiel auf den nahenden Winter
einzustellen. Sehr oft wird das erreicht, indem
die Tageslänge gemessen wird (siehe Seite 237).
Die Tageslänge ändert sich ja regelhaft mit der
Jahreszeit: Sommertage haben lange Licht, im
Winter sind die Lichtperioden kurz.

Aber auch eine innere Jahresuhr kann dazu die-
nen, die Entwicklung und das Verhalten eines
Organismus auf die Jahreszeit einzustellen. Bei
Pflanzen kann zum Beispiel solch eine Jahres-
uhr das Keimen der Samen nach einer Zeit der
Samenruhe steuern. Dass es sich dabei tatsäch-
lich um eine Jahresuhr handelt, zeigt sich, wenn
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die Samen unter konstanten Bedingungen ge-
halten werden. Auch dann keimen sie im Jah-
resrhythmus.

So, wie circadiane Rhythmen durch Zeitgeber,
vor allem dem Licht-Dunkel-Wechsel, auf 24
Stunden synchronisiert werden, müssen auch
Jahresuhren auf die Jahreszeit synchronisiert
werden. Dazu benutzen viele Organismen die
Dauer der Lichtperiode oder der Dunkelperi-
ode (Photoperiode).

Jahresrhythmen dienen als Puffersystem zwi-
schen Umwelt und der Physiologie des Orga-
nismus, schützen ihn gegen Umwelt-Störungen
wie zum Beispiel dem Wetter und bügeln als
träge Elemente kurzzeitige Schwankungen aus.
Ultimate und proximate Faktoren spielen bei
der Kontrolle von Jahresrhythmen eine Rolle.
Ultimate Faktoren wirken direkt in Form von
günstigen oder ungünstigen Bedingungen wie
beispielsweise Nahrungsangebot, Nistmöglich-
keiten. Proximate Faktoren sind dagegen ver-
lässliche, voraussagende Faktoren wie beispiels-
weise die Photoperiode.

Jahresrhythmen bei Organismen sind in einem
Buch ausführlich behandelt (Gwinner (1986)).

Neben Jahresrhythmen wird die Entwicklung
von Pflanzen und Tieren auch durch noch lang-
samere periodische Vorgänge gesteuert, über
deren Natur kaum etwas bekannt ist. So gibt
es Bambusarten, die nur alle 15 oder 45 Jahre
blühen und danach eingehen (wie es 1997/98
in vielen europäischen Gärten geschah!).

12.1 Beispiele für Jahresrhyth-
men bei Pflanzen

Jahresrhythmen sind bei Pflanzen weit verbrei-
tet. Sie sind im Keimen mancher Samen zu be-
obachten, bei der Stecklingsbewurzelung von
Weiden, im Wachsen von Lemna und Avena,

im Laubwechsel (in Gebieten, in denen Re-
gen und Trockenzeit regelmäßig abwechseln,
beginnt der Laubwechsel einen Monat vor dem
Regen (Bünning (1951)), beim Holzzuwachs,
der sich in Jahresringen äußert, im Laubfall,
in der Frosthärte, der Knospenruhe. Photoperi-
odische Kontrolle solcher und anderer Vorgän-
ge werden in einem anderen Abschnitt behan-
delt (siehe Seite 237).

12.1.1 Samenruhe und Samenkei-
mung

Die Entwicklung der Pflanzen muß in den ge-
mäßigten und höheren Breiten mit der Jahres-
zeit synchronisiert sein. Das gilt auch für die
Samenruhe und Samenkeimung und ihre Ein-
passung in die Jahreszeit. Der Entwicklungs-
gang einer Samenpflanze ist in Abbildung 12.1
dargestellt. Nach der Befruchtung bildet sich
aus der Samenanlage ein Samen mit Embryo
und Nährgewebe. Der Embryo im Samen ei-
ner Pflanze enthält bereits alle Gewebe der ve-
getativen Pflanze. Bevor er sich aber weiter-
entwickelt, geht er in eine Ruheperiode über.
In dieser ‘Dormanz’ überdauern die Samen un-
günstige Bedingungen wie zum Beispiel die tie-
fen Temperaturen des Winters (siehe Taylorson
and Hendricks (1977)).

Was passiert bei der Samenkeimung?
Bei vielen Pflanzen keimen die Samen, wenn
Wasser zur Verfügung steht und dadurch Gas-
austausch möglich wird. Bei anderen dage-
gen sind photoperiodische Signale oder nied-
rige Temperatur (Vernalisation) nötig, um den
Entwicklungsstop zu beenden. In wiederum an-
deren Fällen wird die Samenruhe durch einen
endogenen Jahresrhythmus kontrolliert. Für
mehr Informationen zur Samenkeimung siehe
Hegarty (1978) und Theimer (n.d.).
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Abbildung 12.1: Entwicklungsgang einer Samenpflanze: Embryobildung, Samenreifung, Samen-
ruhe, Samenkeimung, Keimlingsentwicklung, Entwicklung der Pflanze, Blütenbildung, Befruch-
tung. E136/entwicklung-samenpflanze

Endogener Jahresrhythmus der Samen-
keimung Die Samenkeimung kann endogen
jahresperiodisch schwanken. Von Bünning und
Mitarbeitern wurden in den Jahren zwischen
1940 und 1960 Samen von 335 Pflanzenarten
bei verschiedenen Lagertemperaturen (2, 20
und 350C) im Dauerdunkel und Dauerlicht ge-
halten und die Keimfähigkeit im Laufe des Jah-
res geprüft (Bünning (1951)). Von diesen zeig-
ten 10 einen besonders deutlichen Jahresrhyth-
mus: Die maximale Keimfähigkeit erfolgte für
eine bestimmte Art immer zur gleichen Jahres-
zeit. Zu diesen Pflanzen gehört Hypericum, Di-
gitalis lutea (Abbildung 12.2), Potentilla molis-
sima, Gratiola officinalis, Chrysanthemum co-
rymbosum, Viscum album, Fragaria vesca.

Die Lagertemperatur, Wasserentzug, Sauerstoff-,
Stickstoff- und CO2 Gehalt der Luft hatten kei-
nen Einfluß auf den Rhythmus. Das gleiche galt für
Hitzebehandlung. Wurde diese allerdings kurz vor
der Keimprobe gegeben (1100), ergab sich ein Jah-
resrhythmus der Resistenz (und eine hohe Mortali-
tät). Werden die Samen unter Stickstoff gehalten,
ist die Keimfähigkeit zwar verringert, aber der Jah-
resrhythmus bleibt erhalten. Unter Sauerstoff ge-
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Abbildung 12.2: Jahresrhythmus der Samen-
keimung von Digitalis lutea. Die Samen wur-
den bei 30C gelagert und etwa alle 45 Tage
auf feuchtes Filterpapier bei 230C im Dauer-
licht gebracht. Aufgetragen ist der Prozent-
satz keimender Samen zu den verschiedenen
Jahreszeiten. Nach Bünning (1949). D137/jr-
samenkeimung
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halten ist die Keimfähigkeit erhöht und auch hier
findet man einen Jahresrhythmus.

In trockenem Samen läßt sich ein endogener
Jahresrhythmus der Atmung demonstrieren.
Er verläuft parallel zu einem Jahresrhythmus
der Wasserpermeabilität und Quellbarkeit. Die
physiologischen Ursachen dieses Jahresrhyth-
mus sind unbekannt (Abbildung 12.3). Spruyt
und Mitarbeiter untersuchten die Wasserauf-
nahme von Bohnensamen (Abbildung 12.5,
Spruyt and De Greef (1987), Spruyt et al.
(1983)). Dazu wurden die Samen für 4 Stun-
den in Wasser gelegt und danach das Ge-
wicht bestimmt. Die Keimung korrelierte mit
der Wasseraufnahme. Sowohl die Wasserauf-
nahme als auch die Wurzellänge und das Ge-
wicht schwankten jahresrhythmisch mit einer
Periodenlänge von 10 bis 11 Monaten (Abbil-
dung 12.4). Während der Samenruhe ist die Stre-
ckungsbereitschaft des Embryos gehemmt ( Lapey-
ronie (1968)).
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Abbildung 12.5: Jahresperiodische Schwankun-
gen der Wasseraufnahme (in Prozent des Tro-
ckengewichtes) trockener Bohnensamen (Pha-
seolus vulgaris) in vier Stunden bei 250C
im Dunkeln von Juni 1984 bis Juli 1986.
Nach Spruyt and De Greef (1987). 140/jr-
wasseraufnahme-bohne

Bei Fragaria beeinflussen die Mutterpflanzen
die Keimbereitschaft: Samen, der zu verschie-
denen Zeiten gereift war, wurde geerntet und
die Keimbereitschaft in den folgenden Monaten
gemessen: Sie war unabhängig vom Erntezeit-

punkt bei allen Proben im Oktober am höchs-
ten (Abbildung 12.6). Was den Jahresrhyth-
mus der Samenkeimung synchronisiert, ist un-
bekannt.
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Abbildung 12.6: Keimbereitschaft des Samens
von Fragaria vesca, der zu verschiedenen Zei-
ten gereift war, ist unabhängig vom Ernte-
zeitpunkt (verschiedenfarbige Pfeile) bei allen
Proben (verschiedene Kurven) im Oktober am
höchsten (Bünning (1949)). D139/ jr-erdbeere

Die Rolle photoperiodischer Reaktionen bei Sa-
menruhe und Samenkeimung wird später be-
sprochen (siehe Abschnitt 13.2.4).

12.2 Jahresrhythmen bei Al-
gen

Jahresrhythmen sind auch bei einer ganzen
Reihe von Algen beschrieben worden Zwei
Beispiele sollen vorgestellt werden, das jah-
resrhythmische Wachstum der Phylloide von
Laminaria und das Schlüpfen der Diatomee
Gonyaulax tamarense aus ihren Zysten im
Frühjahr.
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Abbildung 12.3: Jahresrhythmus der Substanzproduktion (Ordinate, mg Trockengewicht in 30
Tagen) bei Lemna in den Jahren 1963 bis 1995. Nach Bornkamm (1966). E138/jr-samenatmung
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Abbildung 12.4: Jahresrhythmus der Radicula-Länge (blau) und des Radicula-Gewichtes (grün)
bei Bohnenkeimlingen. Nach Spruyt and De Greef (1987). D138A/jr-radicle
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Abbildung 12.7: Pterygophora californica Sporophyt (oben) mit Rhizoid (rechts), Cauloid
(Stengel-artig) und einem Phylloid (links). Die Phylloide wachsen hauptsächlich im Winter und
bilden an der Basis ein neues Blatt aus Reserven des alten. Der Jahresrhythmus dieses Wachs-
tums ist in dem unteren Teil gezeigt. 1 (oben) ist das älteste (erster Wachstumsschub in der
Kurve), 3 das jüngste (dritter Wachstumsschub in der Kurve). Nach Lüning (1990). E141/jr-
laminaria

12.2.1 Jahresrhythmus des Phylloid-
wachstums von Laminarien

Laminariales sind große Braunalgen (Phaeo-
phyceen) des Meeres. Ihre Sporophyten beste-
hen aus einem Rhizoid, einem Cauloid und ei-
nem Phylloid. Sie besitzen eine Art Laubwech-
sel und wachsen hauptsächlich im Winter. Die
Algen bilden im Winter (und im Dauerdun-
kel) ein neues Blatt aus Reserven des alten
(Lüning (1970)). Die Phylloide von Lamina-
ria hyperborea, digitata und Pterygophora ca-
lifornica wachsen im Jahresrhythmus (Abbil-
dung 12.7 und Schaffelke and Luening (1994),
Lüning (1991)). Dieser Rhythmus wurde auch
in Kulturen gefunden, die in einem Tank mit
konstanter Tageslänge und Temperatur gehal-
ten wurden. Auch die Nährstoffversorgung war
gleichmässig. Die Periodenlänge dieses Jahres-
rhythmus beträgt bei Laminaria hyperborea 33
bis 40 Wochen (12 Stunden Licht pro Tag),

bei L. digitata 27 bis 34 Wochen (8 Stunden
Licht pro Tag), ist also kürzer als ein Jahr. Der
Jahresrhythmus zeigt sich nur, wenn die Algen
dauernd im Langtag (kritische Tageslänge 8-
9h) gehalten werden. Im Kurztag gibt es keinen
solchen Rhythmus, wohl aber im Kurztag mit
Störlicht in der Mitte der Dunkelperiode1 (es
ist bekannt, daß Kurztag mit Störlicht bei pho-
toperiodischen Reaktionen wie Langtag wirkt).

Das Phylloidwachstum läßt sich durch sinusför-
mig oder rechteckförmig modulierte Tageslän-
gen mit 12 monatiger Periode synchronisieren,
aber auch durch 6- und sogar 3-monatige Zy-
klen (Abbildung 12.8 und Lüning (1990)). Der
Jahresrhythmus hat also einen großen Zieh-
bereich, wie es auch von anderen Objekten
mit Jahresrhythmus bekannt ist. Langtag mit
Lichtperioden über 8 Stunden Dauer synchro-

1Dann ist die Periodenlänge allerdings nur noch 20
bis 26 Wochen.
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Abbildung 12.8: Synchronisation der Wachstumsrate der End-Phylloide von Pterygophora cali-
fornica durch sinusförmig modulierte Tageslängen (12, 6, 3 Monats-Zyklen). Simuliert wurde der
Jahresgang der Tageslänge in 540 N Breite. Temperatur 50C. Nach Lüning (1990). D142/mnb-
jr-laminaria
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nisieren den circannualen Rhythmus auf das
natürliche Jahr. Auch bei Agarum cribrosum,
Pleurophycus gardneri, Laminaria saccharina,
L. bongardiana und Desmarestia aculeata kann
das Wachstum durch künstliche Tageslängen
synchronisiert werden. Aber bei diesen Algen
ist bisher noch kein circannualer Wachstums-
rhythmus nachgewiesen worden.

12.2.2 Meeresalge mit innerem Ka-
lender

Die Panzeralge Gonyaulax tamarense besitzt
einen Jahresrhythmus. Eine verwandte Alge
hatten wir bereits kennengelernt, als wir die cir-
cadiane Steuerung der Biolumineszenz bespro-
chen haben (Seite 97). Bei Gonyaulax tamaren-
se schlüpfen die Algen im Frühjahr aus einer
Zyste. Der Vorgang wurde genauer untersucht
(Anderson and Keafer (1987)):

Die Art ist in den Küstengewässern der Mee-
re gefürchtet: Sie bildet Algenblüten, durch
die Fischvergiftungen entstehen können. Der
Fischfang muß dann eingestellt werden. Im
Golf von Main an der Ostküste der Vereinig-
ten Staaten kommen solche Episoden zwischen
April und November vor. In dieser Zeit sind
die Zellen vegetativ und bewegen sich mit zwei
Geißeln. Im Winter sinken sie auf den Meeres-
boden, werfen Gehäuse und Geißeln ab und bil-
det Zysten, in denen sie für 2 bis 6 Monate
überwintern (Dormanz). Im Frühjahr schlüp-
fen die Algen aus ihren Zysten, bilden wieder
eine Hülle aus und gelangen mit Hilfe ihrer Gei-
ßelnn an die Oberfläche des Meeres.

Das Schlüpfen aus der Zyste wird durch einen
Jahresrhythmus kontrolliert: Werden Proben
der Algen aus dem Meeres-Sediment zu ver-
schiedenen Jahreszeiten in einen 14:10 Stunden
Licht-Dunkel-Wechsel gebracht und bei 150C
im Labor gehalten, schlüpfen Algen wie in Ab-
bildung 12.9 gezeigt in einem Jahresrhythmus.

Er zeigt sich auch, wenn eine im August gesam-
melte größere Probe in einem Kühlschrank bei
20C gehalten wird und einzelne Proben davon
zu verschiedenen Jahreszeiten in 150C gebracht
werden (Abbildung 12.9). Da die Oszillation
über zwei Jahre verfolgt wurde, handelt es
sich um einen echten endogenen Jahresrhyth-
mus. Algenpopulationen in flachem Küstenwas-
ser zeigen diesen endogenen Jahresrhythmus
nicht. Diese Algen erhalten vielleicht jahrespe-
riodische Informationen und benötigen deshalb
keinen endogenen Rhythmus.

Jahresrhythmen sind auch bei anderen Dinofla-
gellaten bekannt und von ökologischer Bedeu-
tung (C and et al. (1990)).

12.3 Weitere Beispiele für Jah-
resrhythmen bei Pflanzen

Weitere Jahresrhythmen wurden bei Pflanzen
beobachtet (bei einigen von ihnen wurde der
endogene Charakter noch nicht nachgewiesen).

• Die Nitratreduktion bei Ankistrodesmus
braunii im Dauerlicht bei 230C (Kessler
and Cygan (1963)),

• die Entwicklung bei Laubmoosen (Jen-
dralski (1955)),

• Trockengewicht, Proteingehalt, und Koh-
lehydratgehalt bei Lemna minor (Born-
kamm (1966)),

• perenniale Organe bei Wasserpflanzen
(Henssen ’54) (Henssen (1954)).

• Salix -Stecklinge bewurzeln sich unter-
schiedlich gut im Laufe eines Jahres, wenn
sie mit IES (0.01 bis 0.001%) behandelt
werden (Abbildung 12.10). Bei Populus
gibt es zwei Gipfel pro Jahr (Gumpel-
mayer (1949)).
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Abbildung 12.9: Gonyaulax tamarensis vom Golf von Main schlüpfen im Jahresrhythmus aus
den Zysten. Oben: Prozentsatz der Keimung von Zysten in Proben vom Meeresboden. Unten:
Eine größere Probe vom Meeresboden wurde bei 40C im Kühlraum gehalten. Proben davon
wurden zu verschiedenen Zeiten innerhalb von zwei Jahren in 180C überführt. Der Prozentsatz
keimender Zysten ist als Funktion der Jahreszeit aufgetragen. Nach Anderson and Keafer (1987).
D143/jr-gonyaulax
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• Die Keimung und Blattbewegung von
Oxalis regnellii und Oxalis acetosella (bei-
des Schattenpflanzen) schwankt jahrespe-
riodisch (Müller-Haeckel (1975)). Es zeigte
sich ein endogener Jahresrhythmus mit ei-
ner Periodenlänge von 13 Monaten (Kum-
ke (n.d.)).

• Der Längenzuwachs von Primärblättern
bei Keimlingen von Avena sativa schwankt
jahresperiodisch (Linser (1950)).

• Das Sproß- und Wurzelsystem von Sym-
phytum officinale entwickelt sich jahres-
periodisch unterschiedlich. Kohlehydrat-
Gehalt und Menge der Fruktosane schwan-
ken jahresperiodisch (Staesche (1966)).

• Die Produktions-Kapazität von Gras
schwankt jahresperiodisch (Rappe
(1964)).

• Ein Jahresrhythmus der Zeit bis zum Blü-
hen wurde bei Weizen beobachtet (Johans-
son et al. (1996)). Bei allen Frühjahrssor-
ten blühten früh im Jahr keimende Pflan-
zen früher als spät keimende Pflanzen. Das
Verhalten war unabhängig vom Jahr der
Ernte und dem Alter der Samen, dem An-
zuchtort, der Stickstoffversorgung. Wahr-
scheinlich handelt es sich beim Blühen
des Frühjahrsweizens um einen endoge-
nen Jahresrhythmus. Bei Untersuchungen
zu unterschiedlichen Zeiten im Jahr sollte
darauf geachtet werden.

• Jahresperiodische Knospenruhe (Howe et
al. (1996), Cottignies (1993)).

• Die Stomatabewegung bei Bohnen
schwankt jahresrhythmisch. Bei diesen
Versuchen wurde die Luft gefiltert, um zu
vermeiden, daß chemische Signale, die sich
jahreszeitlich ändern, den Jahresrhythmus
bewirken (Seidman 1968) (Abbildung
12.11, Seidman and Riggan (1968)).
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Abbildung 12.10: Salix -Stecklinge bewurzeln
sich unterschiedlich gut im Laufe eines Jahres,
wenn sie mit IES (0.01 bis 0.001%) behandelt
werden. Nach Gumpelmayer (1949). D144/jr-
salix

12.4 Jahresrhythmen bei Tie-
ren

Im vorausgegangenen Abschnitt hatten wir ei-
nige Jahresrhythmen bei Algen und Pflanzen
kennengelernt. Jahresrhythmen kommen auch
bei Tieren vor. Besonders gut sind sie bei Vö-
geln und Säugern untersucht (Aschoff (1955),
Gwinner (1986)). Dazu gehören beispielswei-
se reproduktive Aktivität, Körpergewicht, Fell-
oder Federwechsel, Vogelzug. Auch der Win-
terschlaf als Überlebensstrategie einiger Säu-
ger wird jahresperiodisch gesteuert (siehe Ab-
schnitt 12.4.4).

Der Wechsel zwischen den Jahreszeiten ist viel
drastischer als der im Laufe eines Tages. Des-
halb werden die physiologischen Zustände und
Verhaltensweisen der Tiere auch viel tiefgrei-
fender durch Jahresrhythmen als durch Tages-
rhythmen geändert.

Wir werden in den folgenden Abschnitten ein
Beispiel für Jahresrhythmen bei Invertebraten,
nämlich dem Wollkrautblütenkäfer Anthrenus
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Abbildung 12.11: Jahresperiodische Schwan-
kung der Stomataweite bei Bohnen im Ge-
wächshaus (gestrichelte Kurve) und in einer
Klimakammer (durchgezogene Kurve). Im Ge-
wächshaus ändern sich Luftdruck, Lichtinten-
sität, Temperatur und relative Luftfeuchte im
Laufe des Tages und Jahres. In der Klima-
kammer wurden Temperatur, Lichtintensität
und Photoperiode (16:8 Licht-Dunkel-Wechsel)
konstant gehalten. Die Luft wurde mit Koh-
lefilter gereinigt. Die CO2-Konzentration war
geringer als 1ppm. Nach Seidman and Riggan
(1968). D147/jr-bohne-stomata

verbasci und drei Beispiele von Jahresrhyth-
men bei Vertebraten kennenlernen.

1. Die Jahresrhythmen des dsungarischen
Hamsters (Fortpflanzung, Körpergewicht,
Hodengewicht, Fellfärbung) an.

2. Die jahresperiodischen Änderungen bei
Vögeln (Vogezug, Körpergewicht, Aktivi-
tät, Mauser und Fortpflanzung)

3. Jahresperiodische Steuerung des Winter-
schlafs bei Säugern.

12.4.1 Jahresrhythmen bei Inverte-
braten

Viele Eigenschaften, Verhaltensweisen, phy-
siologische Vorgänge und Entwicklungsschritte
von Insekten schwanken im Laufe eines Jahres.
Nur unter konstanten Bedingungen lässt sich
jedoch feststellen, ob es sich dabei um circan-
nuale Rhythmen handelt.

Bei Insekten sind nach diesen Kriterien bis-
her nur wenige Fälle echter Jahresrhythmen be-
obachtet worden. Dazu gehört der Wollkraut-
blütenkäfer Anthrenus verbasci (Dermestidae).
Oft werden von diesem Käfer wertvolle zoolo-
gische Sammlungen zerstört. Es ist ein lang-
lebiges Insekt, welches den ersten und zwei-
ten Winter als Larve in einem Diapausezustand
verbringt (zur Diapause siehe Unterabschnitt
13.3). Danach verpuppen sich die Larven. Im
folgenden Frühjahr schlüpfen die Adulttiere. In
einer Population, die im Dauerdunkel gehalten
wird, beobachtete Blake (1959) einen Jahres-
rhythmus der Diapause und Verpuppung (Ab-
bildung 12.12). Bei Temperaturen über 200C
sind alle Tiere der Population bereits in ei-
nem Jahr geschlüpft. Man kann also keine Peri-
odenlänge des Jahresrhythmus bestimmen. Bei
17.50C und 200C ist das Schlüpfen über zwei
Jahre verteilt. Die Periodenlänge liegt zwischen
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10 und 11 Monaten. Der Jahresrhythmus er-
laubt also nur zu bestimmten Zeiten des Jah-
res das Schlüpfen. Tiere, die in diesem Zeit-
raum noch nicht weit genug entwickelt waren,
müssen bis zum nächsten erlaubten Schlüpf-
zeitraum ein Jahr später warten.

Vor kurzem wurde der Jahresrhythmus des
Wollkrautblütenkäfer neu und ausführlicher
an einer japanischen Population untersucht
(Nisimura and Numata (2001)). Die Tempe-
raturkompensation wurde bestätigt. Es wur-
de gezeigt, daß der Übergang von Langtag-
Bedingungen in Kurztag Zeitgeber des Jahre-
rhythmus ist.
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Abbildung 12.12: Jahresrhythmus der Dia-
pause und Verpuppung des Wollkrautblüten-
käfers Anthrenus verbasci (Dermestidae), ei-
nem Schädling zoologischer Sammlungen. Im
Dauerdunkel, konstanter Temperatur von 200

und 17.50C und konstanter Luftfeuchte ver-
puppen sich einige Larven im ersten, ande-
re erst im zweiten Zeitfenster. Die Abstände
dieser Verpuppungszeiten betragen 10 bis 11
Monate. Es handelt sich also um einen en-
dogenen Jahresrhythmus. Nach Blake (1959).
D148/Anthrenus-jr

Die Schnecke Limax flavus wurde unter kon-
stanten Temperaturen (200 beziehungsweise
100 C) und konstanter Feuchtigkeit (40−60%)
gehalten. Sie legt ihre Eier in einem circannu-
alen Rhythmus ab, wie Abbildung 12.13 zeigt.
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Abbildung 12.13: Limax flavus legt unter kon-
stanten Temperaturen von 200 und 100C und
bei einer relativen Luftfeuchte von 40 − 60%
ihre Eier in einem circannualen Rhythmus ab.
Nach Segal (1960). D149/limax-jr

12.4.2 Jahresrhythmus des dsunga-
rischen Hamsters

Von verschiedenen Säugern sind Jahresrhyth-
men bekannt. Das Goldmantel-Erdhörnchen
Spermophilus lateralis gehört dazu (Pengelley
and Asmundson (1974)), (Pengelley), das Eich-
hörnchen Tamiasciurus hudsonicus (Becker
(1993)), Fledermäuse (Daan (1973)), Scha-
fe (Jahresrhythmus des Wollwachstums, (Reis
(1992)), Rektaltemperatur von Corriedale-
Schafen unter tropischen Bedingungen (Dasilva
and Minomo (1995)), Resusaffen und weitere
Säuger (siehe Tabelle 2.1 in Gwinner (1986)).

Beim dsungarischen Hamster (Phodopus sun-
gorus) sind die jahreszeitlichen Änderungen
der Umweltfaktoren ganz besonders extrem.
Die Lufttemperaturen können in seinem na-
türlichen Lebensraum im Sommer auf 450C
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Abbildung 12.14: Dsungarischer Hamster (Phodopus sungorus) im Sommer- und Winterkleid.
Nach Figala et al. (1973). 161/Phodopus

steigen und im Winter bis auf −640C fal-
len. Es ist deshalb verständlich, daß die Tie-
re sich physiologisch, morphologisch und in ih-
rem Verhalten auf diese Änderungen im Jah-
resgang einstellen müssen. Ihr Körpergewicht,
Hodengewicht und ihre Fellfärbung (Abbil-
dung 12.14) schwanken unter anderem jah-
resperiodisch (Abbildung 12.15 und Hoffmann
(1978)). Durch einen Jahresrhythmus wird die
Fortpflanzung der Tiere auf eine bestimm-
te Jahreszeit beschränkt, zu der die Überle-
benschancen der Jungen günstig sind.

Auch beim Goldhamster (Gorman and Zucker
(1997)) und europäischen Hamster (Masson-
Pevet et al. (1994)) wird die Fortpflanzung
nicht nur photoperiodisch gesteuert, sondern
unterliegt einem circannualen Rhythmus. Beim
Dsungarischen Hamster ist die jahreszeitliche
Komponente aber viel ausgeprägter. Die Pho-
toperiode wird vom Muttertier wahrgenommen
und Signale an den Fötus weitergegeben (Rep-
pert (1995)). Sie bestimmen das Reprodukti-
onsmuster des erwachsenen Tieres.

Sowohl die photoperiodische Steuerung als
auch die Jahresperiodik dienen dazu, die re-
produktiven und nichtreproduktiven Perioden
an die Jahreszeit mit den günstigsten Lebens-
bedingungen anzupassen. Ein endogener Jah-
resrhythmus würde allein nicht ausreichen, die
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Abbildung 12.15: Jahresrhythmus beim dsun-
garischen Hamster Phodopus sungorus. Im
Spätsommer und Herbst sinken Körpergewicht
(oben, rot) und die Gonaden bilden sich zurück
(Regression, unten). Nachdem die Tiere einige
Zeit im Kurztag waren, wird die Regression be-
endet: Die Gonaden entwickeln sich wieder, das
Körpergewicht nimmt zu (Recrudeszenz ). Nach
A31 (n.d.). D162/phodopus-zyklus
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nötigen physiologischen Vorgänge genügend ge-
nau auf eine bestimmte eng begrenzte Zeit fest-
zulegen. Durch eine zusätzliche photoperiodi-
sche Kontrolle wird der endogene Jahresrhyth-
mus mit dem Jahresrhythmus der Umwelt syn-
chronisiert. Auf diese Weise wird zum Beispiel
beim Dsungarischen Hamster erreicht, daß al-
le Männchen zur gleichen Zeit Spermien ent-
wickeln und kurz danach alle Weibchen ihren
Östrus haben. Damit wird die Fortpflanzung
der Tiere gut abgesichert.

12.4.3 Jahresrhythmen bei Vögeln

Jahresrhythmen sind besonders gut an Vö-
geln untersucht worden. Bei ihnen sind es
vor allem Vorgänge, die mit dem Zug in die
Winterquartiere und in die Sommerquartiere
und mit dem Fortpflanzungs-Verhalten verbun-
den sind wie Federkleidwechsel (Mauser), Kör-
pergewicht und Nahrungspräferenz, Gonaden-
wachstum und Zugverhalten.

Jährlich ziehen etwa 600 Millionen Vögel zu
ihren Brutgebieten oder in die Winterquartie-
re. Die Wanderung beträgt jedes Jahr zum
Teil viele Monate (bis zu neun), während die
Brutzeit kurz sein kann (ein Monat). Deshalb
ist ein genauer Fahrplan nötig. Dieser Fahr-
plan liegt als endogenes Zeitprogramm vor. Es
ist genetisch fixiert. Kurzstreckenzieher können
flexibler sein. Bei ihnen variieren deshalb Ab-
flug und Ankunftszeiten stärker. Neun Monate
wandern sie, einen Monat brauchen sie für die
Brut.

Wie genau solche Jahresrhythmen funktionie-
ren können, zeigt sich bei den sogenannten
‘Kalendervögeln’, die innerhalb weniger Tage
des Jahres aus ihren Winterquartieren in unse-
ren Breitengraden ankommen. Der Wasserläu-
fer zum Beispiel erscheint in Helsinki zwischen
dem ersten und achten Mai (4.5 ± 2.06 Tage),
die nördliche Mauerschwalbe Pterochelidon al-

bifrons albifrons erreicht San Juan Capistra-
no, California, um den 19. März (Abbildung
12.16).

Bei tropischen Formen und transäquatoria-
len Zugvögeln sind Jahresrhythmen sinnvoll,
weil die Unterschiede der Tageslänge in den
Äquator-nahen Gebieten zu gering sind, um
über photoperiodische Signale die Zugzeiten
festzulegen.

Die Synchronisation mit der Umwelt geschieht
über ein Gummibandsystem aus innerer Jah-
resuhr und Zeitgebern aus der Umwelt wie bei-
spielsweise photoperiodischen Signalen, aber
auch zusätzliche Feinregulatoren. Zusammen
ergibt das auf der einen Seite eine hohe Flexibi-
tität und Anpassungsfähigkeit, auf der anderen
Seite einen hohen Zuverlässigkeitsgrad.

Vogelzug, Zugunruhe, Mauser: Den
Trieb zum Wandern auf der Suche nach
Nahrung haben viele Tiere. Sie ziehen im
Winter aus dem Gebirge in Täler oder in der
heißen Jahreszeit aus der Steppe in feuchtere
Gebiete. Bei Vögeln sind diese Züge sehr viel
ausgeprägter. Oft beginnt der Zug bereits,
wenn Nahrung noch reichlich vorhanden ist
(Pirol, Mauersegler). Vor dem Zug werden sie
unruhig (Zugunruhe). Beim Vogelzug werden
von Langstreckenziehern große Entfernungen
zwischen den Winter- und Sommergebieten
zurückgelegt. So zieht die Küstenseeschwal-
be zwei mal im Jahr etwa 10 000 km. Die
Rauchschwalbe zieht im Herbst nach Südafrika
und im Frühjahr zurück. Auch kleine Vögel
wie der Rubinkehlkolibri ziehen über weite
Strecken. Dieser Vogel überquert den Golf von
Mexiko. Er wiegt normalerweise nur 2g und
legt vor dem Zug nochmals 2g an Gewicht
zu. Während des Zuges orientieren sich viele
Vögel nach Sonne und/oder Sternen (siehe
Kapitel 10).

Erste Hinweise auf die jahresperiodische Kon-
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Abbildung 12.16: Typischer jährlicher Brut- und Zug-Zyklus von Vögeln der gemäßigten Brei-
ten. Oberer Teil zeigt die Reihenfolge der Ereignisse, der untere Teil die Aufenthaltszeiten im
Sommer- und Winterquartier (x-Achse Monate). Bei Kalendervögeln wird die Ankunftszeit im
Sommerterritorium auf einige wenige Tage eines bestimmten Monats beschränkt. Nach Beck
(1963). 163y/kalendervogel

trolle des Vogelzuges gaben Beobachtungen am
Grünlaubsänger (Phylloscopus trochilus, Gwin-
ner (1968)). Er hält sich lange in äquatorialen
Gebieten auf. Im März beginnt er in die hö-
heren nördlichen Breiten zu ziehen, im späten
Juli und August zieht er wieder in die äquato-
rialen Gebiete. Wie viele kleine Zugvögel zieht
auch er nachts, obwohl er normalerweise ein
Tag-aktiver Vogel ist. Wird er in Käfigen ge-
halten, entwickelt er zu dieser Zeit Zugunruhe
(Abbildung 12.17).

Für den Zug werden eine Reihe von Vorberei-
tungen getroffen: Das Federkleid wird gewech-
selt (Mauser). Fett wird abgelagert. Dadurch
steigt das Körpergewicht stark an. Zunächst
wurde vermutet, daß diese Vorgänge durch die
Tageslänge in Gang gesetzt werden. Die Unter-
schiede in der Tageslänge sind aber für Vögel,
die in der Nähe des Äquators leben, sehr gering.
Deshalb war es nicht so verwunderlich, daß die-
se Änderungen in der Physiologie und im Ver-
halten auch eintraten, wenn die Tiere für län-
gere Zeit im Labor unter immer gleichen Tages-
längen (12:12h Licht-Dunkel-Wechsel) gehalten

wurden. Nach 28 Monaten Registrierung ergab
sich für die nächtliche Aktivität eine Kurve,
wie sie in Abbildung 12.18 dargestellt ist. Man
erkennt einen circannualen Rhythmus von 10
Monaten (Gwinner (1967)). Auch ohne äußere
Zeitgeber läuft also in den Tieren ein endoge-
nes Jahresprogramm ab, das die Vorbereitun-
gen zum Zug und den Zug selbst steuert. Da die
‘Freilaufperiode’ deutlich von der Länge eines
Jahres abweicht (10 statt 12 Monate), muß es
sich um einen endogenen Rhythmus handeln.

Ähnliche Untersuchungen wurden auch an
Grasmücken durchgeführt. Abbildung 12.19
zeigt die Änderungen der Gonadengröße von
Gartengrasmücken (Sylvia borin) im Verlauf
von 33 Monaten bei konstanter Temperatur
von 200C und in einem konstanten Licht-
Dunkel-Wechsel von 12:12 Stunden im Ver-
gleich mit einer unter Naturtag gehaltenen
Gruppe (Berthold et al. (1972)). Mönchsgras-
mücken (Sylvia atricapilla) wurden sogar über
8 Jahre in einem Licht-Dunkel-Wechsel 10:14
gehalten (Berthold (1978)). Auch bei ihnen
zeigte sich ein endogener Jahresrhythmus der
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Abbildung 12.17: Ein Emlen-Käfig wird ver-
wendet, um die Zugunruhe zu messen. Ein
Stempelkissen in der Mitte färbt die Füße des
Vogels. Bei Zugunruhe schwärzt er das Papier
in der Vorzugsrichtung seines Hüpfens. Nach
Emlen and Emlen (n.d.). E150/emlen-kaefig
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Abbildung 12.18: Circannualer Rhythmus der
nächtlichen Aktivität (Kurve) und der Mau-
ser (Balken) eines Fitislaubsängers (Phyllosco-
pus trochilus), der 28 Monate unter konstan-
ter Temperatur und im 12:12 Licht-Dunkel-
Wechsel gehalten wurde. Zahl der nächtlichen
zehn Minuten-Intervalle mit Aktivität aufge-
tragen gegen die Jahreszeit (Monate). Nach
Gwinner (1967). D151/Phylloscopus-jr
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Abbildung 12.19: Jahresperiodische Änderun-
gen des Körpergewichts, der Zugunruhe (dün-
ne Balken) und der Mauser (dicke Balken) von
Gartengrasmücken (Sylvia borin) im Verlauf
von 33 Monaten bei konstanter Temperatur
von 200C. Eine Gruppe (grüne Kurve) wurde
im Naturtag gehalten, eine zweite (rote Kur-
ve) im 12:12 stündigen Licht-Dunkel-Wechsel.
Jeweils Januar markiert. Nach Berthold et al.
(1972). D152/Sylvia-jr

Mauser. Die Periodenlänge betrug 10 Monate,
sodaß in den acht Jahren neun endogene Jahre
abliefen.

Circannuale Rhythmen der Gonaden wurden
eingehend an Staren (Sturnus vulgaris) unter-
sucht (Gwinner (1981)). In Abbildung 12.20
ist das Ergebnis eines Experimentes gezeigt, in
dem Tiere für 43 Monate entweder in einem
12:12h Licht-Dunkel-Wechsel (oberer Teil der
Abbildung) oder in einem 11:11h Licht-Dunkel-
Wechsel (unterer Teil der Abbildung) gehalten
wurden. In beiden Fällen schwankten die Ho-
dengrößen und die Zeiten der Mauser endogen
jahresperiodisch. Die verschiedenen Tageslän-
gen (24 beziehungsweise 22 Stunden) spielten
keine Rolle. Am Star wurde auch gezeigt, daß
die Bedingungen, unter denen im Labor ein
endogener Jahresrhythmus nachgewiesen wer-
den kann, begrenzt sind: Weder im 11:13- noch
im 13:11 Licht-Dunkel-Wechsel gibt es einen
circannualen Rhythmus, wohl aber im 12:12
Licht-Dunkel-Wechsel (Abbildung 12.21).

Werden die Tiere aus einem 11:13 Licht-
Dunkel-Wechsel in 12:12 Licht-Dunkel-Wechsel
oder aus einem 13:11 Licht-Dunkel-Wechsel in
12:12 Licht-Dunkel-Wechsel überführt, beginnt
die Gonadenentwicklung und die Mauser in ei-
nem bestimmten Abstand zum Übergang in
12:12 Licht-Dunkel-Wechsel. Das zeigt, daß die
circannuale Uhr wirklich stand und nicht nur
ihr Zeiger vom Uhrwerk entkoppelt war oder
ein Maskiereffekt den Jahresrhythmus überla-
gerte. Ursache für die Arretierung des Jahres-
rhythmus im 11:13 Licht-Dunkel-Wechsel ist
der Kurztag: Nur durch Langtag kann das
Refraktärstadium wieder aufgehoben werden,
das durch den Kurztag induziert wurde. Ursa-
che für die Arretierung des Jahresrhythmus im
13:11 Licht-Dunkel-Wechsel ist der Langtag-
Charakter: Die Tiere können nicht in das Re-
fraktärstadium eintreten, weil das nur im Kurz-
tag geht. Im 12:12 Licht-Dunkel-Wechsel ist
jedoch beides möglich: Das Refraktärstadium



228 Jahresrhythmen

Jan Jan Jan

Monat

2

4

6

8

10 LD 12:12

Jan Jan Jan

LD 11:11

2

4

6

8

10

G
on

ad
en

gr
öß

e 
[m

m
]

sturnus-jr | D153 | 17.4.2002

Abbildung 12.20: Circannualer Rhythmus der Gonadengröße (Kurve) und der Mauser (Balken)
beim Star (Sturnus vulgaris). Das Tier wurde 43 Monate einzeln in einem 12:12 stündigen Licht-
Dunkel-Zyklus (obere Kurve, rot) oder in einem 11:11 stündigen Licht-Dunkel-Zyklus (untere
Kurve, schwarz) gehalten. Nach Gwinner (1981). D153/Sturnus-jr
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Abbildung 12.21: Schema des Jahresrhythmus eines Stares in verschiedenen Licht-Dunkel-Zyklen
im 11:13-, 12:12- und 13:11 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel. Im Kurztag von 13:11 Stunden Licht-
Dunkel-Wechsel gibt es keinen Jahresrhythmus, weil das Refraktärstadium nur durch Langtag
aufgehoben werden kann. Im 13:11 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel wird der Jahresrhythmus
arretiert, weil dieser Langtag verhindert, daß die Tiere refraktär werden. Im 12:12 Stunden Licht-
Dunkel-Wechsel dagegen ist beides möglich: Induktion und Beendigung des Refraktärstadiums.
Werden die Tiere aus einem 11:13 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel in 12:12 Stunden Licht-Dunkel-
Wechsel (zu zwei Zeiten: Beginn rote Kurven, mit Beschriftung, oben rechts) oder aus einem
13:11 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel (zu zwei Zeiten: Beginn rote Kurven mit Beschriftung,
unten rechts) in 12:12 Stunden Licht-Dunkel-Wechsel überführt, entwickeln sich die Gonaden
und die Mauser beginnt in einem bestimmten Abstand zum Übergang in 12:12 Stunden Licht-
Dunkel-Wechsel (rote Kurve für Gonadengröße und Balken für Mauser). Jeweils Januar markiert.
Nach Gwinner and Dittami (1986). D154/Sturnus-jr2
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kann induziert und beendet werden.

12.4.4 Beispiele für Winterschlaf

Tiere in den gemäßigten und höheren Breiten
der Erde sind im Winter Kälte und Nahrungs-
mangel ausgesetzt. Sie müssen deshalb beson-
dere Strategien benutzen, um ihn zu überdau-
ern. Der Winterschlaf ist eine solche Strate-
gie bestimmter Säuger. Im Winterschlaf wird
von diesen Tieren viel Energie eingespart. Die-
se Einsparung war vielleicht eine ursprüngliche
Eigenschaft und wurde auch unter milden kli-
matischen Bedingungen mit genügend Nahrung
benutzt. Unter härteren klimatischen Bedin-
gungen und unter Nahrungsmangel haben sich
dann einige Säuger und Marsupialier im Ver-
lauf der Evolution darauf spezialisiert, auf die-
se Weise zu überleben. Winterschlaf unter mil-
den klimatischen Bedingungen entspricht der
Thermoregulation von Reptilien und wird auch
bei einigen Vögeln (mouse-birds, Coliiformes,
McKechnie and Lovegrove (2000)), Marsupia-
liern (Echidna, Grigg and Beard (2000) und
Nicol and Andersen (2000)) und Eutherischen
Arten (Lovegrove (2000)) gefunden.

Für Details verweise ich auf einen kürzli-
chen Bericht eines internationalen Symposi-
ums (Heldmaier and Klingenspro (2000)) und
einen Übersichtsartikel hin (Körtner and Geis-
ler (2000)). Der Begriff ‘Torpor´ wird benutzt,
um das Auftreten von Hypo-Stoffwechsel, Hy-
pothermie und Einschränkungen im Verhalten
zu beschreiben. Mit Winterschlaf und Sommer-
schlaf (im englischen aestivation) werden jah-
reszeitliche Aspekte beschrieben, während der
tägliche Torpor (siehe Seite 222) circadianer
Natur ist (siehe Abbildung 12.25).

Zu den Säugern mit Winterschlaf gehören
Chiroptera (Fledermäuse), Rodentia (Hamster,
Murmeltiere, Bilche und andereMyoxidae) und
Insektivoren (zum Beispiel der Igel). An eini-

gen Beispielen wird der Winterschlaf im folgen-
den vorgestellt. Wie er induziert wird, wie er
abläuft, und wie er beendet wird, sind einige
Fragen. Was sind die Kennzeichen, die inne-
ren und äußeren Faktoren, die physiologischen
Grundlagen dieses Zustandes? Welche Regula-
tionszentren sind beteiligt? Es werden einige
Theorien und Modelle zum Winterschlaf vor-
gestellt.

Das Goldmantel-Erdhörnchen Spermophilus la-
teralis (=Citellus lateralis?) lebt im westlichen
Nordamerika von British Columbien bis Cali-
fornien in 1500-3600m Höhe. Die Tiere halten
unter natürlichen Bedingungen einen obliga-
torischen Winterschlaf (Abbildung 12.22). Sie
verbringen in diesem Zustand viele Monate un-
terirdisch im Dauerdunkel und bei mehr oder
weniger konstanter Temperatur. Eine endoge-
ne Jahresrhythmik sorgt dafür, dass die richti-
ge Jahreszeit nicht verpasst wird und der Win-
terschlaf rechtzeitig aufhört. Aber auch unter
konstanten Bedingungen in einer Klimakam-
mer zeigen sie weiterhin über mehrere Jahre
hinweg Winterschlaf. Allerdings weicht die Pe-
riodenlänge von der Länge eines Jahres ab.2

Es handelt sich also um eine endogene Jahres-
rhythmik (Abbildung 12.22).

Aber auch, wenn Zeitgeber wahrgenommen
werden (Photoperiodismus, Aussentemperatur,
Futter, Licht) und ein endogener Jahresrhyth-
mus eigentlich nicht nötig ist, könnte eine in-
nere Jahresuhr als Puffersystem zwischen Um-
welt und Physiologie des Organismus dienen.
Sie schützt gegen zum Beispiel Wetter-bedingte
Umwelt-Störungen und baut eine gewisse Träg-
heit ein.

Aber nicht in allen Fällen wird der Winter-
schlaf durch einen endogenen Jahresrhythmus

2Sie kann beispielsweise nur 300 statt 365 Tage be-
tragen. Von 61 Tieren hatten nur 13 einen Jahresrhyth-
mus des Winterschlafes mit Periodenlängen, die länger
als 365 d, waren. Die längste Periode war 445 Tage, die
kürzeste 229 Tage.
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Abbildung 12.22: Erdhörnchen (Spermophilus
lateralis, sieben gezeigt) wurden für drei Jah-
re bei 30C im 12:12 stündigen Licht-Dunkel-
Wechsel gehalten. Die Balken geben die Zeit
an, zu der die einzelnen Tiere sich in Winter-
schlaf befanden. Die mittlere Periodenlänge be-
trägt 11 statt 12 Monate, ein sicheres Zeichen
für einen endogenen Jahresrhythmus. Nach
Pengelley et al. (1976). D174/winterschlaf-
spermophilus

gesteuert. Man unterscheidet deshalb zwischen
permissivem und obligatem Winterschlaf.

Warum Winterschlaf? Ursprünglich wa-
ren Säuger kleine Insektivoren mit nächtli-
cher Lebensweise. Ihre Körpertemperatur be-
trug um die 300C, der Stoffwechsel entsprach
etwa dem der Reptilien (1/4 rezenter Säuger).
Höhere Körpertemperaturen waren nicht er-
tragbar. Wegen der geringen Körpergröße wä-
re der Wasserverlust zu riskant. Mit zuneh-
mender Körpergröße konnte aber die Körper-
temperatur auf einem höheren Durchschnitts-
wert gehalten werden. Dadurch leben die Säu-
ger sozusagen intern in den Tropen. Dann wur-
de die Homöothermie ‘erfunden‘. Sie erlaubte
den Säugern, auch am Tag bei hoher Umge-
bungstemperatur aktiv zu sein und sich so an
alle klimatischen Bedingungen der Erde anzu-
passen. Der Körper kann ja nur durch Transpi-
ration gekühlt werden, wenn seine Temperatur
höher ist als die der Umgebung.

Die Homöothermie hat einen hohen Selektions-
wert: Schnellere Reaktionsfähigkeit, auch in der
Nacht (in der bei poikilothermen Tieren die
Körpertemperatur auf die der Umgebung ab-
sinkt), Lebensmöglichkeit auch in Gebieten mit
extremen Bedingungen. Selbst in heißen Gebie-
ten kann der Körper jetzt gekühlt werden, so-
daß er nicht auf lethale Temperaturen aufge-
heizt wird (bei 450C gerinnen die Proteine).

Im Winter erhöhen größere Säugetiere ih-
re thermische Isolation (Fett, Winterfell) und
können dadurch der Kälte besser widerstehen.
Oft suchen sie Schutz in der Erde und legen
sich einen Futtervorrat zu. Bei kleinen Säugern
wie den Nagern können allerdings die Kosten zu
hoch sein. Sie haben ein ungünstiges Verhältnis
von Körpervolumen zu Körperoberfläche. Da-
durch ist bei Kälte ein hoher Stoffwechsel nö-
tig (bei der Maus 20 mal höher als beim Schaf).
Kleine Säuger3 passen sich an den Winter an,
indem sie den Stoffwechsel erhöhen. Andere ge-
ben imWinter den homöothermen Zustand (et-
wa 370) auf und gehen in Winterschlaf über.
Die Körpertemperatur fällt auf oder in die Nä-
he der Aussentemperatur. 00C ist dabei die un-
tere Grenze. Wird diese Grenze erreicht, findet
für eine Weile wieder die homöotherme Kon-
trolle statt. Säuger mit Winterschlaf könnten
als heterotherme Tiere bezeichnet werden, da
sie in diesem Zustand zwischen poikilothermen
und homöothermen Tieren stehen: Sie können
mit ihrer Körpertemperatur ein Sommer- und
Winterprogramm fahren.

Äußere Faktoren: Der Winterschlaf kann
zu jeder Jahreszeit beginnen, aber im Frühjahr
ist die Tendenz dazu viel geringer. In der Re-
gel wird er durch Kurztag und niedrige Au-
ßentemperatur induziert. Bevor der Winter-
schlaf beginnt, gibt es mehr und mehr Pha-

3sie können nicht leichter als 2.5 g sein, da sonst
nicht genügend Futter beschaffbar wäre für den extrem
hohen Stoffwechsel
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sen von Kältelethargie. Ein endogener Jahres-
rhythmus scheint das zu kontrollieren. Fett-
reserven werden angelegt.4 Wichtigster äuße-
rer Faktor für die Induktion des Winterschla-
fes ist die Photoperiode. Die photoperiodischen
Signale des Kurztages werden über die Reti-
na aufgenommen und über den retinohypotha-
lamischen Trakt an den suprachiasmatischen
Kern weitergeleitet. Von dort gelangt das Si-
gnal über das Cervikalganglion in das Pineal-
organ, wo mehr Melatonin ausgeschüttet wird
(Untersuchungen am sibirischen Hamster Pho-
dopus, Abbildung 12.23). Im Winterschlaf fehlt

not found!

Abbildung 12.23: Photoperiodische Induktion
des Winterschlafes bei Phodopus : Die Retina
nimmt das photoperiodisch wirkende Licht auf
und leitet es über den hypothalamischen Trakt
an den suprachiasmatischen Kern weiter zum
Pinealorgan. Dort wird mehr Melatonin ausge-
schüttet. Nach A32 (n.d.). 174A1/pp-phodopus

die Melatoninschwankung, die sonst 1:20 zwi-
schen Tag und Nacht beträgt. Nach Beginn des
Winterschlafes nimmt die Melatoninkonzentra-
tion schnell zu. Das führt zur Kälteresistenz.
Die Gonaden sind rückentwickelt. Melatonin ist
somit ein Signal für Kurztag. Die thermotropen

4Im Kurztag wird beim Hamster die Menge an brau-
nem Fett erhöht und die Mitosehäufigkeit in diesem Ge-
webe erhöht sich. Braunes Fett erhöht die Wärmepro-
duktion, sodaß kein Muskelzittern nötig ist. Die Mit-
ochondrien haben ein entkoppelndes Protein, das die
Leitfähigkeit der Mitochondrienmembran erhöht und
damit die Atmung entkoppelt. Damit wird die Energie
als Wärme frei statt als ATP.

Reaktionen sind auf den Spätsommer/Herbst
beschränkt.

Auch andere äußere Faktoren beeinflussen den
Winterschlaf: Er ist bei Tieren im Norden stärker
ausgeprägt. Bei diesen nördlichen Populationen ist
es wichtig, rechtzeitig (aber nicht zu zeitig) den
Winterschlaf zu beenden, um früh genug mit der
Fortpflanzung zu beginnen, aber spät genug, um
ungünstige Bedingungen zu meiden. Ein flexibler
Zeitpunkt wäre hier nicht günstig, er muß präzise
sein. In Trockengebieten dagegen sind Umweltbe-
dingungen weniger voraussagbar, hier ist Flexibi-
lität wichtiger. Ausgeprägte Winterschläfer haben
längere Winterschlafperioden, die seltener unter-
brochen sind.

Auch die Aussentemperatur ist wichtig. Garten-
schläfer (Eliomys quercinus), die im 12:12 h Licht-
Dunkel-Wechsel bei 120 gehalten werden, gehen in
den Winterschlaf. Bei 220 dagegen fällt der Win-
terschlaf aus.

Nach Beginn des Winterschlafes bleibt der
Winterschläfer nicht dauernd in diesem Zu-
stand. Vielmehr bringt ein innerer Oszillator
die Tiere ungefähr alle 14 Tage für weniger
als 24 Stunden wieder in den euthermischen
Bereich des Lebens (French (1985), Barnes et
al. (1986), siehe Abbildung 12.24). Die Dau-
er des Torpors zwischen diesen Aufwachperi-
oden hängt von der Umgebungstemperatur ab
und ist bei höherer Temperatur kürzer. Der
Zeitpunkt des Aufwachens wird offenbar durch
die Umgebungstemperatur und die Stoffwech-
selrate während der vorausgegangenen Winter-
schlafperiode bestimmt. Die energetischen Kos-
ten dieses Aufwachens sind hoch. Warum Win-
terschläfer aufwachen, wurde auf verschiedene
Weise erklärt. Nach einer neueren Hypothese
(Deboer and Tobler (2000a)) leiden die Win-
terschläfer im Winterschlaf immer mehr un-
ter slow-wave-sleep-Mangel und müssen diesen
durch einen euthermischen nicht-REM-Schlaf
abstellen. Nach dem Zwei-Prozess-Modell der
Schlafregulation (siehe Abbildung 2.8) wür-
de der Prozess S während des Winterschlafes
asymptotisch ansteigen, bis er einen Schwellen-
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wert erreicht, an dem das Tier aufwacht. Nach
Harris and Milsom (2000) soll hingegen Win-
terschlaf und Schlaf sich ähneln.

Winterschlaf, Torpor und circadiane
Uhr: Vor kurzem wurde berichtet, daß Tor-
por nicht nur dazu dient, Bedingungen mit
niedrigen Umwelttemperaturen und Nahrungs-
mangel zu überdauern. Vielmehr wird er auch
bei Vögeln, Marsupialiern und Säugern unter
sonst günstigen Bedingungen gefunden. Offen-
bar dient er dazu, Energie einzusparen (Held-
maier and Klingenspro (2000)). Diese Art Tor-
por kann mehrere Monate anhalten, aber auch
einmal täglich stattfinden.

Bei Cheirogaleus medius, einem Lemur von
Madagaskar, wurde Winterschlaf (englisch Hi-
bernation, hier Aestivation, Sommerschlaf, da
während der Trockenzeit) mit täglichem Tor-
por beobachtet. Das Tier hält sich dazu in
Baumhöhlen auf. Der Verlauf der Körpertem-
peratur und des Sauerstoffverbrauchs wurde te-
lemetrisch in einer Feldstudie von Daussmann
et al. (2000) registriert. Wie in Abbildung 12.25
gezeigt, sinkt die Körpertemperatur während
der zweiten Hälfte der Nacht und bleibt für et-
wa 10 Stunden bis zum frühen Morgen nied-
rig. Auch im Sauerstoffverbrauch als Ausdruck
des Stoffwechsels zeigt sich dieses Muster. Die
Außentemperatur und -weniger ausgeprägt- die
Temperatur in der Baumhöhle sinken im Ver-
gleich zur Körpertemperatur einige Stunden
früher ab. Trotz der relativ hohen Körpertem-
peratur während der frühen Nacht wacht das
Tier während der Sommerschlaf-Periode nie
völlig auf. Das steht im Gegensatz zu Win-
terschläfern, bei denen die Körpertemperatur
während der meisten Zeit des Winterschlafes
niedrig bleibt: Diese müssen periodisch aufwa-
chen (siehe Abbildung 12.24). Wahrscheinlich
ist die Energieeinsparung größer als bei Tieren,
die täglichen Torpor ohne Winterschlaf besit-
zen.

Es ist nicht bekannt, ob der Torpor dieser Le-
muren auch unter konstanten Temperaturen
auftritt und ob ihm ein Jahresrhythmus zu-
grunde liegt.

Ergebnisse von Laborstudien zum Winterschlaf un-
terscheiden sich oft von solchen im Freiland. Tele-
metrisch übertagene Daten von Temperatursenso-
ren zeigen, daß Torpor im Freiland häufiger, tiefer
und länger ist (Geiser et al. (2000)). Circadiane
Rhythmen der Körpertemperatur werden bei Win-
terschläfern im Labor beobachtet, aber nicht bei
Tieren in der Natur, die im Dauerdunkel und unter
sehr ruhigen Bedingungen überwintern. Entweder
ist die Körpertemperatur bei ihnen nicht an den
circadianen Schrittmacher gekoppelt, oder ihre cir-
cadiane Uhr funktioniert nicht unter Freilandbedin-
gungen (Florant et al. (2000)).

Das zeitliche Muster der Aufwach-Schübe vom
Winterschlaf wurde unter längerer niedriger
Temperatur von 60C bei homozygoten (-/-)
und heterozygoten (+/-) tau Mutanten des Sy-
rischen Hamsters gemssen und mit dem +/+
Genotyp verglichen. Obwohl die Periodenlän-
ge des circadianen Aktivitätsrhythmus sich bei
den Tieren außerhalb des Winterschlafes unter-
scheidet (20, 22 beziehungsweise 24 Stunden),
war die Dauer zwischen einzelnen Aufwach-
zeiten während des Winterschlafes statistisch
gleich (88.8, 94.2 und 86.9 Stunden). Demnach
scheint die circadiane Uhr nicht das periodi-
sche Aufwachen im Winterschlaf zu kontrollie-
ren. Sonst müßten sich die Zeiträume zwischen
den Aufwachzeiten unterscheiden (Oklejewicz
et al. (2001)). Allerdings könnte auch ein se-
parater circadianer Oszillator das periodische
Aufwachen kontrollieren, der durch die Muta-
tion nicht beeinflußt wurde.

Physiologie des Winterschlafs: Homö-
otherme Tiere halten ihre Körpertemperatur
sehr konstant; bei Säugern sind das meis-
tens Temperaturen um 370C. Temperatur-
Rezeptoren im Hypothalamus sorgen dafür,
daß die Temperatur nachgeregelt wird, sobald
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Abbildung 12.24: Telemetrische gemessene Körpertemperatur eines arktischen Erdhörnchens
(Spermophilus parryi) während der Überwinterungszeit an einem nördlichen Hang eines Berges
in Alaska. Nach Boyer and Barnes (1999). D174A/hibernation bouts
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Abbildung 12.25: Täglicher Torpor bei Cheirogaleus medius, einem Lemur von Madagaskar. Kör-
pertemperatur (magenta) und Sauerstoffverbrauch (rot, rechte y-Achse) wurden telemetrisch in
einem Feldversuch gemessen. Zusätzlich wurde die Außentemperatur (blau) und die Tempera-
tur in der Baumhöhle (green) gemessen und mit dem täglichen Licht-Dunkel-Zyklus (schwarze
Balken) dargestellt. Nach Daussmann et al. (2000). D174B/lemur-hibernation
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sie um mehr als 0.50 vom Sollwert abweicht.
Das Körpertemperatur-regulierende Zentrum
befindet sich im präoptischen hypothalami-
schen Gebiet (POAH). Ferner gibt es periphere
Zentren. Auch im Winterschlaf und in Kältes-
tarre finden diese Regulationen statt, aber mit
einem niedrigeren Sollwert.

ImWinterschlaf sinkt die Körpertemperatur ab
(4− 200), es wird nur wenig Wasser abgegeben
und der Stoffwechsel beträgt nur noch 10 - 15 %
des Normalwertes. Bei einer Körpertemperatur
von 40 sinkt derO2 Verbrauch auf 1/15 bis 1/30
des normalen Wertes. Die Atemfrequenz und
der Herzschlag sinken.

Winterschlaf ist jedoch nicht einfach ein Zustand,
in dem Aktivität und Stffwechsel reduziert sind.
Verschiedene Zell- und Gewebe-Bestandteile zeigen
Änderungen zwischen einem aktiven und einem in-
aktiven Muster (Zancanaro et al. (2000)).

Der Organismus ist auf ‘Sparflamme’ um-
geschaltet. Im Gegensatz zur Hypothermie,
bei der die abgesenkte Körpertemperatur nur
durch externes Aufwärmen wieder auf den nor-
malen Wert gebracht werden kann, ist die Kör-
pertemperatur im Winterschlaf weiterhin unter
genauer physiologischer Kontrolle, allerdings
auf einem niedrigeren Sollwert. Der Winter-
schlaf ist nicht kontinuierlich. Auch während
des Winterschlafes melden Wärme- und Kälte-
Sensoren in der Haut ständig die Außentempe-
ratur an den Hypothalamus.

Änderungen im Zentralnervensystem, im endokri-
nen System, in Physiologie und Stoffwechsel beglei-
ten den Winterschlaf. Das Gedächtnis ist allerdings
imWinterschlaf nicht stark beeinflußt: Die Tiere er-
innern sich zum Beispiel an die Lage alter Höhlen.

Der Intermediärstoffwechsel ändert sich im Win-
terschlaf. Fett dient als Reserve und Energiequelle.
Braunes Fett ist Wärmequelle. Im späteren Teil des
Aufwachens wird Glykogen verwendet. Das weis-
se adipose Gewebe ist ein wichtiges sekretorisches
und endokrines Organ. Es gibt unter anderem Lep-
tin. Dieses ist ein kritisches Signal für die Kontrolle
des Energiegleichgewichtes und anderer Prozesse.

Es könnte auch bei der Anpassung an Kälte und
beim Winterschlaf eine Rolle spielen (Trayhurn et
al. (2000)).

Der Säure-Base-Zustand ist im Winterschlaf geän-
dert. Durch die Kohlensäure der Atmung wird der
pH erniedrigt. Dadurch werden die Aktivitäten der
Enzyme verändert.5 Winterschlafende Tiere zeigen
Bradykardie wie Säuger während des Tauchens.

Die DNA Synthese ist imWinterschlaf extrem nied-
rig, aber nicht völlig gehemmt. Rote Blutkörper-
chen reifen auch bei 8oC. Der Zellteilungszyklus ist
unterbunden, und zwar in G2 und M (auch in G1?).
Besonders gegen Ende des Winterschlafs, wenn die
Tiere häufig erwachen, können sich die Zellen wie-
der teilen und werden ersetzt. Die Augen zeigen
im Winterschlaf stärker degradierende Prozesse der
Sehzellen. Nach dem Winterschlaf werden sie wie-
der restauriert (Reme, Young 1977).

Die elektrische Gehirntätigkeit beträgt im Win-
terschlaf nur noch 26% der normalen. Im Unter-
schied zum natürlichen Schlaf ist das EEG flach
und viel langsamer. Das Schlafmuster ist völlig ge-
ändert. Im tiefen Winterschlaf gibt es keine elek-
trische Gehirntätigkeit mehr und der Cerebralcor-
tex ist im Winterschlaf beim Goldhamster inaktiv,
nicht aber beim Murmeltier. Häufiges Aufwachen
erfolgt durch das vegetative Nervensystem. Das pa-
rasympathische Nervensystem ist im Winterschlaf
inaktiv. Es wird erst nach dem Aufwachen aktiv.
Der Goldhamster wacht leicht auf, der türkische
Hamster nicht.

Das SCN spielt bei der Induktion und der
Beendigung des Winterschlafes eine prominen-
te Rolle. Die Neuropeptide und Neurotrans-
mitter, die Lichtsignale zum SCN übertragen
(Glutamat, Hypophysen-Adenylatzyklase akti-
vierendes Peptid, Neuropeptid Y) sind wäh-
rend des Winterschlafes fast inaktiv. Signale
von anderen Teilen des Gehirns zum SCN (Se-
rotonin, Substanz P, Somatostatin, Enkepha-
lin) funktionieren noch während des Winter-
schlafes (Nürnberger et al. (2000)).

Die Immunreaktion ist im Winterschlaf erniedrigt.

5Zum Beispiel sinkt die Aktivität der Phosphofruk-
tokinase um 80%, wenn der pH um 0.1 Einheiten fällt.
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Kranke Tiere halten keinen Winterschlaf. Wenn die
Körpertemperatur sinkt, sterben sie.

Bei Störung oder auch spontan wachen Tiere auch
ohne Kältereiz auf. Die Gründe dafür sind nicht
bekannt. Es wird diskutiert, daß zu viele Abla-
gerungsprodukte sich angereichert haben, daß der
Blutzuckerspiegel zu gering ist, daß ein endogener
Rhythmus für das Aufwachen verantwortlich ist.

Die Gonaden können sich im Winterschlaf nicht
entwickeln.

Männliche Erdhörnchen erwachen spontan aus dem
Winterschlaf, Weibchen und Junge erst, wenn wie-
der Futter verfügbar ist.

Pinealektomie verhindert den Winterschlaf. Wird
das SCN zerstört, dissoziieren der Jahresrhythmus
der Reproduktion und der des Körpergewichts. Das
spricht für mehrere circannuale Rhythmen. Welche
dieser circannualen Rhythmen für den Winterschlaf
zuständig ist, ist unbekannt. Wie die Entfernung
der SCN auf denWinterschlaf wirkt, wurde von Ru-
by et al. (1998) bei niedriger Temperatur (6.50C)
im 5. bis 7. Jahr untersucht.

Vor kurzem wurden Genexpression und Prote-
inanpassungen zwischen Arten mit und ohne
Winterschlaf und bei Tieren während und au-
ßerhalb des Winterschlafes verglichen (Storey
and Storey (2000), Martin et al. (2000)).

Theorien des Winterschlafs: Season-
bedingter Winterschlaf ist ein Phänomen, das
immer noch nicht gut verstanden ist. Es ist
wenig bekannt, wie er induziert, erhalten und
beendet wird. Verschiedene Theorien zum
Winterschlaf wurden vorgeschlagen: (siehe
Heldmaier and Klingenspro (2000), Geiser
et al. (1996), Carey et al. (1993), Heller et
al. (1986), Lyman et al. (1982), Wang and
Hudson (1978)), unter ihnen:

1. Nach Twente and Twente (1978) ist
der Winterschlaf und das Erwachen aus
dem Winterschlaf unabhängig von der

Thermogenese-Regulation. Vielmehr re-
gelt die parasympathisch-sympatische Ak-
tivität den Winterschlaf. Es gibt eine au-
tonome Winterschlaf-Erhaltungsreaktion.
Das parasympathische System kontrolliert
den Eintritt in den Winterschlaf und den
späteren Teil des Aufwachens. Experimen-
te mit Infusionen von Drogen ins Blut oder
in spezifische Gehirngebiete sprechen für
diese Hypothese.
Jedoch ist der parasympathische Einfluss nur
Feinkontrolle, nicht grundlegender Prozess des
Winterschlafs. Wenn Winterschlaf eingetreten
ist, hat der Parasympathikus keinen Einfluss
mehr. Temperatureffekte sind erst nach geän-
dertem Stoffwechsel zu erwarten.

2. Nach Heller and Glotzbach (1977) ist der
Winterschlaf ein verlängerter Tiefschlaf
(slow wave sleep). Dieser Teil des Schlafes
zeichnet sich durch eine hohe Stoffwechse-
lersparnis aus.
Nach neueren Untersuchungen sind die Tiere
allerdings während des Winterschlafs nicht in
einem eigentlichen Schlaf. Vielmehr unterbre-
chen sie den Winterschlaf, weil sie ein hohes
Schlafdefizit haben (Trachsel et al. (1991), De-
boer and Tobler (2000a)).

3. Nach Dawe (n.d.) gibt es Winterschlaf-
Trigger-Substanzen: Wird Blut von win-
terschlafenden Tieren bei normaler Tem-
peratur mehrfach in Erdhörnchen injiziert,
wird Winterschlaf induziert. Auch mit ei-
nem Dialysat durch Membranen, die Mole-
küle über 5000 Da nicht durchlassen, ergab
sich Winterschlaf. Diese Substanz ist nicht
Art-spezifisch. Selbst bei Tieren, die kei-
nen Winterschlaf halten, wie Rhesus-Affen
und Makakken, senkt sie die Herzfrequenz.
Der Rückstand induzierte keinen Winter-
schlaf. Es wurde versucht, diese Trigger-
Substanz zu finden. Das braune Fett als
‘Hibernating gland´ kommt dafür nicht in
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Frage. Auch Pankreas, Insulin, Nebennie-
re, Corticotrope Hormone, Gehirnextrak-
te, Elektrolyte sind keine Winterschlaf-
Trigger. Es ist unbekannt, ob es sich bei
der Trigger-Substanz um ein Hormon han-
delt. Gibt es Antitrigger-Substanzen?

4. Kondo und Mitarbeiter (Kondo (1997),
Kondo and Kondo (1996), Sekijima et al.
(2000)) untersuchten Blutproteine, die für
den Winterschlaf von Säugern spezifisch
waren. Am Eichhörnchen Tamias asiaticus
wurden 4 HP-Proteine im Blutplasma und
ihre Transkripte gefunden, die während
des Winterschlaf eine geringe Konzentrati-
on zeigten. Das wurde auch im Freilauf bei
40C im Dauerdunkel über 5 Jahre beob-
achtet, wobei die Periodenlänge 8-12 Mo-
nate betrug. Es handelt sich also um eine
endogene Jahresrhythmik. Sie wurde auch
an der mRNA gefunden. Dieser Rhythmus
wurde auch bei Tieren gefunden, die sich
im 12:12 h Licht-Dunkel-Wechsel bei 230C
befanden. Unter diesen Bedingungen fin-
det normalerweise kein Winterschlaf statt.
Die Proteine HP 20, 25 und 27 wurden
auch bei anderen winterschlafenden Na-
gern, aber nicht bei Ratten gefunden.

5. Nach Beckman und Mitarbeitern (Beck-
man et al. (1976a), Beckman et al.
(1976b)) stellen die Retikularformation
des Mittelhirns (MRF) und des präop-
tischen vorderen Hypothalamus (POAH)
einen Mechanismen dar, von dem neu-
ronale Eingänge in Hypothalamus und
Hippocampus-Neurone gebahnt werden.

12.4.5 Eigenschaften der Jahres-
rhythmen

Wann liegt ein echter endogener Jahresrhyth-
mus vor? Es könnten ja auch versteckte Zeitge-
ber den Rhythmus exogen steuern. Eine Reihe

vonKriterien muß erfüllt sein, bevor man von
einem circannualen Rhythmus sprechen kann:

1. Die Periodik muß über mehrere Zyklen
verfolgbar sein

2. Die Periodenlänge sollte etwas von exakt
12 Monaten abweichen, also etwas kürzer
oder länger sein.

3. Dieser endogene Jahresrhythmus muß
durch jahreszeitliche Zeitgeber auf genau
12 Monate synchronisierbar sein.

4. Ein echter endogener Jahresrhythmus soll-
te robust und weitgehend Temperatur-
kompensiert sein.

Jahresrhythmen haben folgende Eigenschaf-
ten:

1. Sie treten auch unter konstanten Bedin-
gungen auf (das muß nicht Dauerlicht oder
Dauerdunkel sein, sondern kann auch bei-
spielsweise ein Licht-Dunkel-Wechsel von
12:12 Stunden sein, der dauernd gegeben
wird).

2. Ihre Periodenlänge ist mehr oder weniger
unabhängig von der Länge der Lichtperi-
ode.

3. Ihre Periodenlänge weicht in aller Regel
von 12 Monaten ab, meistens ist sie kürzer
als ein Jahr6.

4. Ihre Periodenlänge ist unabhängig von der
Temperatur (die dauernd konstant gehal-
ten wird, aber zum Beispiel in einem Ver-
such 150, in einem anderen Versuch 250C
betragen kann).

5. Sie sind vererbbar.
6Wenn die Periodenlänge genau 12 Monate beträgt,

ist möglicherweise ein nicht erkannter Zeitgeber im
Spiel.
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6. Der Ziehbereich ist begrenzt.

Dazu einige Anmerkungen:

Voraussetzung dafür, circannuale Rhythmen
zu finden, sind konstante Umweltbedingungen,
wie sie selten in der Natur (Tropen) zu finden,
aber gut in Klimakammern herzustellen sind.
Temperatur und Lichtbedingungen (vor allem
Photoperiode) müssen konstant sein.

Der Mitnahmebereich des circannualen Sys-
tems ist zwar begrenzt, wie es für alle endo-
genen Oszillatoren zu erwarten ist, aber im
Vergleich zu circadianen Rhythmen erstaunlich
groß. Beim Geweihwachstum von Cervus nip-
pon zum Beispiel können noch 4 Monate, aber
auch 24 Monate mit sinusförmig variierter Län-
ge der Lichtperiode den Jahresrhythmus ‘mit-
nehmen’ (Abbildung 12.26).

Es gibt gut und weniger gut ausgeprägte Jah-
resrhythmen, zum Teil in der gleichen Tierart
und Population. Ist der endogene Jahresrhyth-
mus weniger gut ausgeprägt, können die Tiere
besser auf Umweltfaktoren reagieren. Langan-
haltende (lebenslange) circannuale Rhythmen
besitzen das Goldmantel-Erdhörnchen Spermo-
philus lateralis (Winterschlaf), das Eichhörn-
chen Tamias striatus (Körpergewicht), Garten-
und Mönchsgrasmücke (Mauser). In anderen
Fällen ist der Jahresrhythmus gedämpft. Das
gilt für den Jahresrhythmus des Körperge-
wichtes bei einem amerikanischen Ziesel (Spiza
americana) und der Mauser und Zugunruhe bei
Phylloscopus collybita und Sylvia communis.

12.4.6 Zeitgeber der Jahresrhyth-
men, Synchronisation

Wichtigster Zeitgeber der circannualen Rhyth-
men ist in der Regel die Photoperiode. Das Ge-
weih von Cercus nippon wächst im April bis Ju-
ni, wenn die Länge der Lichtperiode zunimmt
(Goss (1976)). Auch bei Sylvia borin wurde

nachgewiesen, daß die Dauer der Lichtperiode
Zeitgeber des Jahresrhythmus ist. In Abbil-
dung 12.27 wird der natürliche Jahresrhythmus
der Östrus-Aktivität bei ‘Southdown’-Schafen
dargestellt. Er ist im Winter (der Südhalb-
kugel, daher Mai/Juni) am höchsten. Durch
einen künstlichen Jahresgang der Photoperiode
(um 6 Monate gegen den natürlichen verscho-
ben, größere Amplitude der Tageslängen) läßt
er sich verschieben. Die höchsten Werte liegen
jetzt im Januar.

Murmeltiere (Marmota monax ) wurden aus
natürlichen Bedingungen von Pennsylvanien
(400N) nach Sydney (340S) verfrachtet und
auch dort im Freien gehalten. Drei Jahre später
war ihr Jahresrhythmus um 6 Monate verscho-
ben. (Abbildung 12.28 und Davis and Finnie
(1975)). Es ist nicht bekannt, welche Zeitgeber
in diesem Fall für die Synchronisation verant-
wortlich sind. Vermutlich ist es die Tageslänge.

Andere Zeitgeber können Jahresrhythmen syn-
chronisieren, wie zum Beispiel Nahrungsan-
gebot (Nahrungsmangel, Mrosowsky (1980)),
Monsun (Niederschläge), soziale Zeitgeber
(Mrosovsky (1988)). Aber auch ein Tempera-
turwechsel kann den Jahresrhythmus verschie-
ben (Pengelley and Fisher (1963), Mrosowsky
(1980)).

Die Photorezeptoren für photoperiodische Zeit-
geber des Jahresrhythmus sind unbekannt.

12.4.7 Physiologische Grundlagen,
Lokalisation, Modelle des
Jahresrhythmus

Wo liegen die Generatoren für Jahresrhyth-
men? Nach Stetson (1971) und Kuenzel (1972)
scheint der Hypothalamus beteiligt zu sein. Als
neuroendokrine Achse fungieren Auge, Hypo-
thalamus, Gonaden.

Ist eine interne Koinzidenz zwischen
Neurotransmitter-Rhythmen Grundlage
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Abbildung 12.26: Mitnahmebereich des Jahresrhythmus des Geweihwachstums (Balken) vom
japanischen Sikka-Hirsch Cervus nippon in künstlichen ‘Jahren´ mit sinusförmig variierter Länge
der Lichtperiode (von T=24 bis T=2 Monate). Nach Goss (1969). E170/mnb-jr

des circannualer Rhythmus? Und können cir-
cannuale Rhythmen durch Neurotransmitter
neu angestossen werden? Wie funktioniert die
Zeitmessung?

Ob Hormone für den Jahresrhythmus eine Rol-
le spielen, kann untersucht werden, indem man
sie eliminiert oder zufügt.

Die Gonaden der Vögel und Säuger schei-
nen nicht am circannualen System beteiligt
zu sein, da auch kastrierte Tiere noch Jahres-
rhythmen besitzen. Beginn und Ende der Go-
nadotrophinsekretion durch das Hypophysen-
Hypothalamus-System wird durch einen cir-
cannualen Rhythmus bestimmt. Der Rhythmus
funktioniert aber unabhängig von der Sekreti-
on der Gonadenhormone. Das wurde an weib-
lichen Erdhörnchen (Zucker and Licht (1983))
und an männlichen Staren gezeigt (Gwinner
and Dittami (1986)).

Auch das Pinealorgan beeinflußt den circannu-

alen Rhythmus kaum. Allerdings zeigen pinea-
lektomierte Stare einen klareren Jahresrhyth-
mus als Kontrolltiere. Das Pinealorgan ist je-
doch für die photoperiodische Wirkung nötig.
Auch bei Säugern wirkt Pinealektomie nicht
auf den circannualen Rhythmus. Ohne Pineal-
organ ist wie bei Staren der Jahresrhythmus
klarer, die Periodenlänge bei Mustela etwas
länger, beim Erdhörnchen etwas kürzer als bei
nichtoperierten Tieren. Pinealektomie hat da-
gegen einen starken Effekt auf die Synchroni-
sation des Jahresrhythmus. Bei Mustela und
beim Schaf wird der Östrus im natürlichen
Licht-Dunkel-Wechsel stark verzögert.

Weder der ventromediale Hypothalamus noch
der paraventrale Kern noch die zentrale graue
Zone des Mittelhirns sind für das Entste-
hen eines Jahresrhythmus verantwortlich. Das
SCN beeinflußt unter bestimmten Bedingungen
die Kopplung der circannualen Rhythmen von
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Abbildung 12.27: Im oberen Teil der Abbildung (rote Kurve) ist der natürliche Jahresrhyth-
mus der Östrusaktivität des ‘Southdown’-Schafes zusammen mit dem Verlauf der natürlichen
Tageslänge für eine geografische Breite von 30030

′
Süd (blaue Kurve, Tageslängen ändern sich

zwischen 11 und 15 Stunden) gezeigt. Die ausgeprägteste Östrusaktivität findet sich im Winter
(der Südhalbkugel, deshalb Mai/Juni). Sie kann um 6 Monate im Vergleich zum natürlichen
Verlauf der Photoperiode verschoben werden (unterer Teil, rote Kurve), wenn ein künstlicher
Jahreswechsel der Photoperiode (unterer Teil, blaue Kurve) sich um 1800 von dem des natürli-
chen unterscheidet (Tageslängen ändern sich zwischen 9 und 17 Stunden, blaue Kurve im unteren
Teil). Die höchsten Werte der Östrusaktivität finden sich jetzt im Januar. Nach Thwaites (1965).
E169/jr-ppzg
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Abbildung 12.28: Sieben Murmeltiere (Mar-
mota monax, verschiedene Farben) wurden im
ersten Jahr von Pennsylvanien (400N) nach
Sydney (340S) verfrachtet und im Freien ge-
halten. Die Tageslänge für Pennsylvanien und
Sydney ist als Funktion der jahreszeit in der
oberen Kurve gezeigt. Drei Jahre später war
der Jahresrhythmus des Körpergewichtes der
Tiere um sechs Monate verschoben und zeig-
te jetzt die gleiche Phasenbeziehung zur Jah-
reszeit (und Tageslänge) wie in Pennsylvanien.
Nach Davis and Finnie (1975). D168/marmota-
verfrachtung

Körpergewicht und Reproduktion.

12.5 Genetik der Jahresrhyth-
men

Jahresrhythmen sind genetisch verankert:
Jungtiere von Citellus lateralis, die unter
Konstantbedingungen geboren wurden, besit-
zen einen Jahresrhythmus. Mönchsgrasmücken
(Sylvia atricapilla) brüten in Europa einmal
pro Jahr. Die afrikanische Rasse von den Kap
Verde Inseln brütet dagegen zweimal pro Jahr.
Kreuzungen zwischen beiden zeigen ein in-
termediäres Verhalten dieser unterschiedlichen
jahresperiodischen Muster (Abbildung 12.29,
Berthold and Querner (1982)).

12.6 Adaptive Bedeutung von
Jahresrhythmen

Jahresrhythmus sind unter Organismen weit
verbreitet. Welche Bedeutung könnten sie ha-
ben? Wenn jahresperiodische Zeitgeber fehlen,
wie in den Tropen oder am Boden des Meeres
(siehe Gonyaulax ), ist eine Jahresuhr sicherlich
von Vorteil. Außerdem können sich Organis-
men mit einer Jahresuhr gegen unzuverlässige
Reize der Umwelt wie Temperatur und Feuch-
tigkeit absichern. Jahreszeiten können antizi-
piert werden, zum Beispiel im Samen der Pflan-
zen.

Ein innerer Jahreskalender ist auch von Vor-
teil, wenn Tiere unter konstanten Bedingun-
gen leben, aber zu bestimmten Zeiten des Jah-
res bestimmte Vorgänge oder Verhaltenswei-
sen initiieren müssen. Das gilt zum Beispiel
für das Beenden des Winterschlafes oder für
den Zug in die Brutgebiete bei Zugvögel, die
in den Tropen überwintern. Ohne circannua-
le Uhr wären diese Organismen Spielball der
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Abbildung 12.29: Stärke und Dauer der Zu-
gunruhe (Zahl der nächtlichen 0.5 Stunden-
Intervalle mit Aktivität) unterscheiden sich
bei Mönchsgrasmücken (Sylvia atricapilla) von
Deutschland (durchgezogene Kurve) und ei-
ner afrikanischen Varietät von den Kanarischen
Inseln beträchtlich (Punktkurve). Die Nach-
kommen (F1-Hybriden, gestrichelte Kurve) zei-
gen ein intermediäres Verhalten. Nach Bert-
hold and Querner (1982). D172/jr-genetik

Umweltbedingungen, und eine vorübergehende
Unregelmäßigkeit in der Periodik der Umwelt
könnte verheerende Folgen haben. Ein innerer
Kalender erlaubt dagegen zeitgerechtes Verhal-
ten. Die Tiere werden nicht überrascht, sondern
sind auf die Änderungen der Umwelt ‘innerlich’
vorbereitet. Das ist vielleicht auch der Grund
dafür, warum die meisten endogenen Jahres-
rhythmen kürzer als 12 Monate sind. Die in-
nere Jahresuhr ‘läutet’ dann schon vor Beginn
der zu erwartenden Ereignisse und die Tiere
können sich beizeiten darauf vorbereiten (sie-
he Diskussion bei Gwinner (1986)). Dadurch
können beispielsweise Fortpflanzung und Win-
terschlaf in die richtige Jahreszeit gelegt wer-
den, die Geschlechter können zu Beginn der
Fortpflanzungszeit synchronisiert werden, spe-
zifische Zeitprogramme können als Handlungs-
ketten ablaufen.

Die circannuale Uhr steuert auch die Dau-
er und Amplitude von Vorgängen (Abbildung
12.30). Das bedeutet, daß in dem abgebildeten
Fall auch die Höhe des Fettdepots für die ein-
zelnen Phasen des Winterschlafes vorprogram-
miert ist. Bei sechs verschiedenen Sylvia-Arten
(Sylvia borin, cantillans, communis, atricapil-
lata, melanocephala und sarda) ist die Dauer,
Menge und das zeitliche Muster der Zugun-
ruhe vorprogrammiert. Durch die Vektoren-
Navigation finden auch unerfahrene Zugvögel
automatisch ihr Zug-Ziel.
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Abbildung 12.30: Eine Jahresuhr kontrolliert die Dauer und Amplitude der nächtlichen Aktivi-
tät. Bei den Sylvia-Arten borin, cantillans, communis, atricapillata, melanocephala und sarda
sind Dauer, Menge und Zeitmuster der Zugunruhe vorprogrammiert. Die nächtliche Aktivität
(Zahl der nächtlichen 0.5 Stunden-Intervalle mit Aktivität) ist bei den Langstrecken-Fliegern
am höchsten and längsten. Nach Berthold (1973). D173A/jr-bedeutung
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Kapitel 13

Photoperiodismus

Damit der Jahresrhythmus mit dem
Jahreslauf synchronisiert wird, müs-
sen Zeitgeber der Umwelt perzipiert
werden und auf den endogenen Jah-
resrhythmus einwirken. Der zuver-
lässigste Zeitgeber für die Jahreszeit
ist die Photoperiode. Deshalb werden
photoperiodische Informationen von
zahlreichen Organismen benutzt, um
ihren Jahresoszillator mit der Um-
welt zu synchronisieren. Andererseits
gibt es aber auch viele Organismen,
die photoperiodische Reaktionen zei-
gen, ohne einen Jahresrhythmus zu
besitzen. Im folgenden werden wir
Beispiele photoperiodischer Reaktio-
nen kennen lernen. Als erstes Beispiel
dient ein Einzeller, Gonyaulax. Da-
nach werden photoperiodische Reak-
tionen von Pflanzen vorgestellt (Spei-
cherorgane, Samen, Blühinduktion).
Die Diapause von Insekten, ein Ru-
hestadium, wird sehr häufig photope-
riodisch kontrolliert. Auch die Repro-
duktion der Säuger ist in den meisten
Fällen durch die Tageslänge geregelt.
Als Beispiel für Photoperiodismus bei
Vögeln dient die Steuerung der Repro-
duktion bei der Wachtel.

13.1 Photoperiodismus bei ei-
ner Alge

Wir hatten bereits den Dinoflagellaten
Gonyaulax polyedra kennen gelernt: Er zeigt
einen tagesperiodischen Rhythmus der Biolu-
mineszenz. Um zu überwintern, bildet diese
Alge Zysten. Sie sinkt dazu auf den Boden,
wirft die Panzerschale ab und bildet eine
neue Hülle (Zyste). Die Enzystierung von
Gonyaulax polyedra wird photoperiodisch
gesteuert Balzer and Hardeland (1991). Bei
einer Wassertemperatur unter 160C bilden
diese Algen im Kurztag asexuelle Zysten als
Ruhestadium aus. Abbildung 13.1 (Balzer
and Hardeland (1992)) zeigt den Prozentsatz
Zysten in der Population als Funktion der
Länge der Lichtperiode. Bei 11 Stunden Licht
pro Tag sind keine Zysten zu finden, bei 10.5
Stunden Licht sind alle Zellen enzystiert. Von
photoperiodischen Reaktionen ist bekannt,
dass ein Kurztageffekt durch Licht in der Mitte
der Dunkelperiode aufgehoben wird und eine
Langtagreaktion stattfindet. So auch hier: Die
Zystenbildung kann durch eine zweistündige
Belichtung während der Mitte der Dunkelpe-
riode unterbunden werden. Es handelt sich
also um eine echte photoperiodische Reaktion
und nicht um eine Reaktion, die durch die
Lichtmenge bedingt ist.

Allerdings müssen die Temperaturen 160C
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Abbildung 13.2: Im Kurztag von 10:14 stündigem Licht-Dunkel-Wechsel (linker Teil, grüne Kur-
ve) bilden sich nach wenigen Tagen Zysten (Prozentsatz Ordinate), während im Langtag von
11:13 stündigem Licht-Dunkel-Wechsel keine Zysten zu finden sind. Bei Temperaturen über
150C werden auch im Kurztag keine Zysten gebildet (rechter Teil, 12:12 stündiger Licht-Dunkel-
Wechsel, grüne Kurve). Wird dem Medium jedoch Methoxytryptamin (2 ∗ 10−5M) im Kurztag
zugegeben (linker Teil, rote Kurve), bilden sich in den nächsten Tagen (Abszisse) Zysten. Auch
bei höherer Temperatur (rechter Teil, rote Kurve) induziert Methoxytryptamin im 12:12 stün-
digen Licht-Dunkel-Wechsel Zysten. Nach Balzer and Hardeland (1992). D176A/pp-gony-warm

oder tiefer sein (linker Teil der Abbildung
13.2, grüne Kurve Kurztagbedingung 10:14
Stunden Licht-Dunkel-Zyklus, vergleiche mit
nicht-induktiven Bedingungen 11:13 Stunden
Licht-Dunkel-Zyklus, blaue Kurve). Bei höhe-
ren Temperaturen findet trotz Kurztag keine
Zystenbildung statt (rechter Teil der Abbil-
dung (12:12 Stunden Licht-Dunkel-Zyklus, grü-
ne Kurve).

Asexuelle Zysten werden aber auch im Lang-
tag gebildet, wenn dem Medium Melatonin
oder, noch wirksamer, das Melatonin-Analogon
5-Methoxytryptamin zugegeben wird (Abbil-
dung 13.2, linker Teil, rote Kurve, Balzer and
Hardeland (1992)). Mit 5-Methoxytryptamin
kann die Enzystierung sogar im Dauerlicht bei
200C induziert werden.

Bei Vertebraten werden photoperiodische Si-
gnale der Umwelt ebenfalls durch Melato-
nin (im Pinealorgan) dem Organismus mit-

geteilt (siehe Abschnitt 20.8). Melatonin ist
in Gonyaulax in höherer Konzentration ent-
halten als im Pinealorgan. Wie bei Vertebra-
ten schwankt auch bei Gonyaulax die Melato-
ninkonzentration tagesperiodisch und circadi-
an (Balzer et al. (1993), Abbildung 13.3). In
beiden Fällen liegt das Maximum der Synthese
kurz nach Beginn der Dunkelperiode (Pöggeler
et al. (1991)

Melatonin ist ein Indolamin und bei Tieren
weit verbreitet. Es ist ein Radikalen-Fänger:
Durch Licht gebildete Superoxidanionen wer-
den durch Melatonin mit Hämin als Katalysa-
tor zu Kynuramin (AFMK) abgebaut (Harde-
land et al. (1996)). Während Melatonin den Or-
ganismen als Information für Dunkelheit dient,
ist AFMK ein Indikator für Licht. Diese Vor-
gänge scheinen bei dem Einzeller und bei Säu-
gern ganz ähnlich zu sein und deuten auf einen
gemeinsamen Ursprung in der Evolution hin.
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Abbildung 13.1: Im Kurztag (bis zu einer Ta-
geslänge von 10.5 Stunden) bildet Gonyaulax
polyedra Zysten. Ist die tägliche Lichtperiode
11 Stunden oder länger, werden keine Zys-
ten gebildet. Der Prozentsatz gebildeter Zys-
ten ist als Funktion der Tageslänge dargestellt.
Nach Balzer and Hardeland (1992). D175/pp-
gonyaulax
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Abbildung 13.3: Circadianer Rhythmus
der Melatoninbildung (ng/mg Protein) bei
Gonyaulax polyedra nach Übertragen der Kul-
tur aus einem 12:12 stündigen Licht-Dunkel-
Wechsel in Dauerdunkel (zum Zeitpunkt 0,
Abszisse). Nach Balzer et al. (1993). D177/
melatonin-gonyaulax
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Photoperiodische Reaktionen sind auch von an-
deren Algen bekannt (Conchiosporen von Ulva,
Monosporenbildung bei Porphyra, siehe Rent-
schler (1967), Dickson and Waaland (1985),
Übersicht Lüning (1980) und Dring (1970)).

13.2 Photoperiodismus bei
Pflanzen

Bei vielen Pflanzen stehen bestimmte Ent-
wicklungsschritte und physiologische Vorgän-
ge unter photoperiodischer Kontrolle. In die-
sem Abschnitt werden einige Beispiele vorge-
stellt. Zunächst werden photoperiodische Re-
aktionen der Knollen- und Zwiebelbildung be-
sprochen. Dann lernen wir Induktionen der Sa-
menruhe und Samenkeimung durch die Pho-
toperiode kennen. Schließlich beschäftigen wir
uns mit einigen Beispielen für photoperiodische
Blühinduktion.

Die photoperiodische Reaktion kann durch
Langtag oder durch Kurztag gefördert werden.
Wichtig ist dabei nicht die absolute Länge der
Lichtperiode (oder Dunkelperiode). Ausschlag-
gebend ist vielmehr, ob eine kritische Länge
unter- oder überschritten werden muss, damit
es zur photoperiodischen Reaktion kommt ?.
Außerdem können während der Entwicklung ei-
ner Pflanze häufig mehrfach photoperiodische
Weichen gestellt werden, die auch zu unter-
schiedlichen Typen (Langtag, Kurztag) gehö-
ren können (Beispiel: Zea mays).

Eine ausführliche ältere Zusammenstellung fin-
det sich in Vince-Prue (1975). Neuere Über-
sichten sind in Thomas (1998) zu finden.

13.2.1 Photoperiodische Kontrolle
von Speicherorganen.

Speicherorgane entstehen durch Schwellen ver-
schiedener Gewebe wie Stängel (ergibt Knollen

und Rhizome), Wurzeln (ergibt knollige Wur-
zeln und Wurzelknollen), Blätter (Brutknol-
len). Mit diesen Speicherorganen können Pflan-
zen ungünstige Bedingungen überdauern und
Material speichern (Tabelle 13.1). Wie bei der
photoperiodischen Blühinduktion ist auch bei
Speicherorganen das Blatt Aufnahmeorgan des
photoperiodischen Reizes. Die Dunkelperiode
ist für die Reaktion verantwortlich. Die Induk-
tion geschieht über das Pigmentsystem Phyto-
chrom (siehe 20.13). Nach der Induktion wird
der Reiz an den Reaktionsort weitergeleitet.

Bei Begonia evansiana genügen bereits ein bis
zwei Kurztage zur Induktion der Luftknollen.
In anderen Fällen wie beispielsweise den Zwie-
beln sind mehrere photoperiodische Zyklen nö-
tig und ein photoperiodischer Zähler ist betei-
ligt.

Einige Beispiele photoperiodischer Steuerung
bei Speicherorganen werden im folgenden vor-
gestellt:

Kartoffelknolle

Die Knollenbildung bei der Kartoffel wird
durch eine Reihe von Faktoren beeinflusst. Da-
zu gehören Temperatur, Stickstoffgehalt, phy-
siologisches Alter der Pflanzen und vor allem
Photoperiode. Bei den ursprünglichen Kartof-
felsorten von Südamerika werden die Knol-
len im Kurztag induziert. Langtag hemmt die
Knollenbildung. Auch südamerikanische Kul-
turformen wie Solanum demissum und Sola-
num tuberosum ssp. andigena bilden nur im
Kurztag Knollen. In Lichtperioden oberhalb
der kritischen Tageslänge unterbleibt die Knol-
lenbildung (Ewing and Struik (1998)). Ent-
scheidend ist dabei die Länge der Dunkelperi-
ode. Wird die Nacht von einem Lichtpuls unter-
brochen, bilden sich keine Knollen. Rotes Licht
ist am wirksamsten. Dunkelrotes Licht hebt
den Rotlichteffekt wieder auf. Phytochrom (sie-
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Tabelle 13.1: Speicherorgane von Pflanzen.

begünstigt durch Kurztag
Erdnuss (Apios tuberosa) Wurzelknollen Garner and Allard (1923)

Begonia evansiana oberirdische Stängelknollen Esashi (1960)
Begonia socotrana oberirdische Stängelknollen Nitsch (1966)

Begonia tuberhybrida
cv Camelliaflora unterirdische Stängelknollen Lewis (1953)
cv Multiflora unter- und oberirdische Stängelknollen Lewis (1953)
Dahlia hyprida Wurzelknollen Nitsch (1966)

Discorea divaricata oberirdische Achselknollen Garner and Allard (1923)
Yams (Discorea alata) Wurzelknollen Garner and Allard (1923)

Gladiolus spec. cormels Asahira et al. (1968)
Artischocke (Helianthus tuberosus) unterirdische Stängelknollen Hamner and Long (1939)
Kartoffel (Solanum tuberosum) unterirdische Stängelknollen Wassink and Stolwijk (1953)

begünstigt durch Langtag
Lauch (Allium ascallonicum) Zwiebeln Jenkins (1954)

Zwiebel (Allium cepa) Zwiebeln Magruder and Allard (1937)
garlic (Allium proliferum sativum) unter- und oberirdische Knollen Reimers (1957)

Brodiaea laxa Corme Fortanier (1969)
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he Abschnitt 20.13) ist demnach der Photore-
zeptor für das photoperiodisch wirkende Licht
(Batutis and Ewing (1982)), und zwar Phyto-
chrom B, wie Versuche mit Antisens-Pflanzen
zeigen (siehe Jackson and Thomas (1998)).
Die meisten europäischen und nordamerika-
nischen Kulturformen zeigen nur noch eine
schwache photoperiodische Reaktion oder be-
kommen auch im Langtag Knollen (Frühkar-
toffeln!).

Die Perzeption des photoperiodisch wirkenden
Lichtes geschieht in den Blättern. Die Länge
der Dunkelperiode wird von einem circadianen
Mess-System ermittelt. Ist die Dunkelperiode
länger als eine kritische Dauer, wird ein Si-
gnal gebildet1 und zu den unterirdischen Spros-
sen (Stolonen) geleitet. Wahrscheinlich besteht
das Signal aus einer induzierenden Substanz,
die unter induktiven Bedingungen zunimmt,
und einer hemmenden Substanz, die unter in-
duktiven Bedingungen abnimmt. Als hemmen-
de Substanzen kommen Gibberelline in Fra-
ge (Tizio (1971)). Jasmonsäure sowie Tube-
ronsäure sind möglicherweise fördernde Sub-
stanzen ((Koda et al. (1988), Abbildung 13.4).
Jasmonat wird über Lipoxygenase (LOX) ge-
bildet. Die Aktivität der LOX wird durch
Kurztag erhöht. Es ist ferner bekannt, dass
die Synthese von Gibberellinsäure photoperi-
odisch beeinflusst wird (Gilmour et al. (1986)).
Kartoffelknollen werden gebildet, indem sich
die Stolonen an ihren Spitzen verdicken (Abbil-
dung 13.5). Dabei strecken sich die Zellen quer
zur Längsachse und lagern Stärke ein.2 Die klei-
nen Schuppenblättchen der Kartoffelknolle fal-

1Dieses Signal lässt sich durch Pfropfen nachweisen.
Induzierte Blätter der Kartoffel bringen auch im Lang-
tag gehaltene Pflanzen zur Knollenbildung, wenn sie
erfolgreich aufgepfropft worden sind. Im Kurztag in-
duzierte Blätter von Tabakpflanzen können Kartoffeln
im Langtag ebenfalls dazu bringen, Knollen zu bilden
(Chailakhyan et al. (1981), Martin et al. (1982)).

2Methyljasmonat unterbindet das Längenwachstum
und fördert die Streckung in radialer Richtung.

Abbildung 13.4: Werden Kartoffelscheiben auf
Agar gelegt, dem 10−4M Jasmonsäure zugefügt
wurde, strecken sich die Zellen (rechter Teil der
Abbildung). Kontrolle ohne Jasmonat links.
Nach Takahashi et al. (1994). 178/kartoffel-
jasmonat
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len frühzeitig ab. Die Blattnarben sind noch zu
erkennen. In ihnen sind die Achselknospen als
Augen eingesenkt. Sie treiben später zu Seiten-
trieben aus.

Abbildung 13.5: Im Kurztag bilden sich an den
Enden der unterirdischen Stolonen der Kar-
toffelpflanze Knollen, die sich senkrecht zur
Längsachse verdicken. Die horizontale Linie
deutet die Oberfläche des Bodens an. Wurzel-
system unter den Stolonen. 179/kartoffel

Zwiebeln

Zwiebeln werden im Gegensatz zu den Knollen
der Kartoffel in den meisten Fällen im Langtag
gebildet. Die Küchenzwiebel Allium cepa und
der Knoblauch Allium proliferum sind Beispie-
le (Abbildung 13.6). Die gelbe Zittauer Zwie-
bel braucht mindestens 14 Stunden Langtag. In
südlicheren Breiten sind Stämme verbreitet wie

die süße spanische Zwiebel, die auch in kürze-
ren Tageslängen (12-13 Stunden) Zwiebeln an-
setzt. Ihre kritische Tageslänge ist also kürzer.
Um Zwiebeln zu bilden, sind bei Allium ascalo-
nicum 7 bis 28 Langtage nötig (Esashi (1961)).
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Abbildung 13.6: Abhängigkeit der Zwiebelbil-
dung (Prozentsatz) bei drei verschiedenen Al-
lium cepa Kultursorten von der Tageslänge
(Stunden). Nach Magruder and Allard (1937).
D180/pp-zwiebel

13.2.2 Photoperiodische Kontrolle
der Sukkulenz

Bei zahlreichen Sukkulenten wird die Sukku-
lenz der Blätter photoperiodisch gesteuert. Bei
Kalanchoe blossfeldiana werden im Kurztag
kleine, rigide, sukkulente Blätter gebildet. Im
Langtag dagegen sind die Blätter dünn, flexibel
und groß (Abbildung 13.7). Auch ausgewachse-
ne Blätter werden noch im Kurztag sukkulent
und sind dann dreimal dicker als die Langtag-
blätter. Die Sukkulenz der Blätter kommt zu-
stande, indem sich die Zellen quer zur Blattflä-
che vergrößern und Wasser aufnehmen. Der da-
für im Kurztag gebildete Reiz lässt sich durch
Pfropfen übertragen.
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Abbildung 13.7: Blätter vonKalanchoe blossfeldiana im Langtag (links) und im Kurztag (rechts).
Darunter: Querschnitt durch Langtagblatt (links) und Kurztagblatt (rechts). Nach Harder and
Witsch (1941). 181/sukkulenz-kala
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13.2.3 Andere photoperiodische
Wirkungen

Auch andere photoperiodische Wirkungen sind
bei Pflanzen bekannt. Wurzelbildung, Blattfall,
Knospenbildung und Knospenruhe bei Bäu-
men und Sträuchern, Stängelstreckung, vegeta-
tives Wachstum, Kambiumaktivität, Gewebe-
differenzierung, Kälteresistenz, Fertilität, Ge-
schlechtsbestimmung und -Ausprägung sind ei-
nige Stichworte (Vince-Prue (1975)).

13.2.4 Photoperiodische Reaktionen
bei Samenruhe und Samen-
keimung

Der Entwicklungsgang einer Samenpflanze war
in Abbildung 12.1 dargestellt. Der Embryo im
Samen einer Pflanze enthält typischerweise be-
reits alle Gewebe der vegetativen Pflanze. Be-
vor er sich aber weiterentwickelt, geht er in
eine Stoffwechselruhe über. Dadurch wird der
Samen geschützt und kann ungünstige Um-
weltbedingungen überdauern. Dieser Stopp der
Entwicklung ist nicht eine automatische Fol-
ge der Embryogenese, da es auch Ausnahmen
gibt (Mangroveembryo). Bei vielen Pflanzen
keimen die Samen, wenn Wasser zur Verfü-
gung steht und dadurch Gasaustausch möglich
wird. Bei anderen dagegen sind zusätzlich noch
photoperiodische Signale oder niedrige Tempe-
ratur (Vernalisation) nötig, um den Entwick-
lungsstop zu beenden. In wiederum anderen
Fällen wird die Samenruhe durch einen endo-
genen Jahresrhythmus kontrolliert (Abschnitt
12.1.1).

Beispiele für photoperiodische Kontrolle der
Samenkeimung sind Lactuca sativa, Betula pu-
bescens (Abbildung 13.8) und Betula pendula
(Vanhatalo et al. (1996)). Auch die Samenru-
he kann photoperiodisch gesteuert sein, so bei
Desmodium barbatum. Samen, die an Pflanzen
im Kurztag reiften (8 Stunden Lichtperiode),

haben eine höhere Keimrate als Samen von
Pflanzen, die im Langtag reiften (18 Stunden
Lichtperiode) (Siqueira and Valio (1992)).
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Abbildung 13.8: Die Samen der Birke Betula
pubescens zeigen im Kurztag (2 bis 8 Stunden
Licht pro Tag) eine niedrige Keimrate, wäh-
rend im Langtag (20:4 Stunden Licht-Dunkel-
Zyklus) 90 % keimen (15oC). Nach Black and
Wareing (1955). D182/samen-pp

13.2.5 Photoperiodismus und Blü-
hen

Damit Blüten gebildet werden und Samen zur
richtigen Zeit reifen, benutzen Pflanzen ein
kompliziertes Regelsystem. Es kontrolliert den
Übergang vom vegetativen zum reprodukti-
ven Zustand des Apex. Ein Teil dieses Re-
gelsystems berücksichtigt den Entwicklungszu-
stand: erst wenn die Pflanze eine Jugendphase
durchlaufen und ein gewisses Alter erreicht hat,
kommt es zur Blütenbildung. Das ist der au-
tonome Weg der Blühkontrolle. Ein anderer
Teil des Regelsystems nimmt Umweltsignale
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wie Tageslänge, Temperatur und Bodenfeuch-
te wahr. Erst, wenn dieser Umwelt-reaktive
Weg richtige Bedingungen meldet, können sie
blühen. Ob der autonome oder der Umwelt-
reaktive Weg überwiegt, hängt von den Pflan-
zen ab und variiert stark (Aukerman and Ama-
sino (1996)). Zu den Umwelt-Bedingungen, die
das Blühen steuern, gehört bei vielen Pflanzen
die Tageslänge. Ihr Blühen wird also erst durch
bestimmte photoperiodische Bedingungen in-
duziert. Ein neueres Buch über Photoperiodis-
mus ist von Thomas and Vince-Prue (1997).

An der Blühinduktion wurde der Photoperi-
odismus entdeckt und der Begriff kreiert (Gar-
ner and Allard (1920)). Kurztagpflanzen blü-
hen, wenn eine kritische Lichtperiode unter-
schritten wird, Langtagpflanzen, wenn eine kri-
tische Lichtperiode überschritten wird (Abbil-
dung 13.9). Für Untersuchungen werden oft fol-
gende Objekte verwendet: Die Kurztagpflan-
zen Pharbitis nil (Kaiserwinde), Chenopodi-
um rubrum (Gänsekraut), Kalanchoe blossfel-
diana (feuriges Käthchen), Glycine max (So-
jabohne), Xanthium pennsylvanicum (Spitz-
klette), die Langtagpflanzen Lolium perenne
(ein Gras) und Arabidopsis thaliana (Acker-
schmalwand), um nur einige zu nennen (Ab-
bildung 13.10). Unter den photoperiodisch rea-
gierenden Pflanzen gibt es aber auch Pflan-
zen, die erst blühen, wenn sie zunächst im
Kurztag waren und dann in Langtag kom-
men (so genannte Kurz-Langtagpflanzen). Bei
den Lang-Kurztagpflanzen ist das gerade um-
gekehrt (Evans (1969)). Tag-neutrale Pflan-
zen blühen unabhängig von der Tageslänge im
Kurz- und Langtag.

Photoperiodische Blühinduktion ist enorm
wichtig für Landwirtschaft und Gartenbau
(Übersicht: Salisbury (19)).

Die photoperiodische Steuerung der Blütenbil-
dung ist ein komplexer Vorgang und recht viel-
fältig. Untersuchungen dieser Prozesse sind in-
teressant und wichtig, wenn man die Indukti-
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Abbildung 13.9: Kurztagpflanzen blühen, wenn
eine kritische Lichtperiode unterschritten wird,
Langtagpflanzen, wenn eine kritische Lichtpe-
riode überschritten wird. Durchgezogene Kur-
ve: Pharbitis nil Stamm violett (Kurztag-
pflanze). Gestrichelte Kurve: Lolium perenne
(Langtagpflanze). Nach Imamura et al. (1966)
(Pharbitis) und nach Bernier (1969) (Sinapis).
D183A/critical-tageslänge
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Abbildung 13.10: Kurztagpflanzen a: Pharbitis nil (Kaiserwinde), b: Chenopodium rubrum (Gän-
sekraut), c: Kalanchoe blossfeldiana (feuriges Käthchen), d: Glycine max (Sojabohne), und e:
Xanthium pennsylvanicum (Spitzklette). Langtagpflanzen f: Lolium perenne (ein Gras) und g:
Arabidopsis thaliana (Ackerschmalwand). 183v/ktp-ltp
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on und Entwicklung von Blüten verstehen will.
Wenn man dagegen mehr an der photoperiodi-
schen Steuerung interessiert ist, sollte man bes-
ser einen einfacheren photoperiodisch gesteu-
erten Vorgang untersuchen: Wenn zum Bei-
spiel durch Kurztag das Wachsen in die Län-
gen durch Breitenwachstum abgelöst wird oder
wenn Knollenbildung induziert wird.

Vom photoperiodischen Reiz zur Blüte:
photoperiodische Induktion

Zunächst muss der photoperiodische Reiz per-
zipiert werden. Das findet im Blatt statt.
In Mesophyll und der Epidermis des Blattes
sind Rezeptoren für das photoperiodisch wir-
kende Licht. Sie sind bei den verschiedenen
Pflanzen unterschiedlich. Phytochrome sind die
wichtigsten Rezeptoren bei der Blühindukti-
on (siehe Abschnitt 20.13). Bei Kreuzblüt-
lern sind Blaulicht-Rezeptoren dafür zustän-
dig. Wird eine kritische Dunkelperiode über-
schritten (Kurztagpflanzen) oder unterschrit-
ten (Langtagpflanzen), werden von den Zel-
len im Blatt Substanzen gebildet, die über das
Transportsystem zum Apex gelangen und die-
sen von vegetativer auf reproduktive Entwick-
lung umschalten. Die Pflanze wird zum Blü-
hen induziert. Ein Zeitmeßsystem und ein pho-
toperiodischer Zähler spielen eine wichtige Rol-
le (Abbildung 13.11). Die Zeitmessung erfolgt
durch ein circadianes System. Dabei scheint
bei Langtagpflanzen eine kritische Tageslänge
(Lichtperiode), bei Kurztagpflanzen eine kriti-
sche Dunkelperiode gemessen zu werden. Des-
halb spricht man auch von Licht-dominanten
und Dunkel-dominanten Pflanzen.

Es sind also verschiedene Vorgänge, mit denen
wir uns im Folgenden etwas genauer beschäfti-
gen müssen, um die Blühinduktion zu verste-
hen:

1. Im Blatt wird das photoperiodisch wirken-

de Licht durch Photorezeptoren perzipiert.

2. Im Blatt wird die Tageslänge gemessen.

3. Bei geeigneter Tageslänge und bei genü-
gend vielen induktiven Zyklen werden im
Blatt Substanzen gebildet, die letztlich zur
Blütenbildung führen.

4. Diese Substanzen (‘Florigen’) werden zum
Apex transportiert.

5. Florigen stimmt den Apex um, sodass
er nicht mehr vegetativ wächst, sondern
letztlich Blüten bildet (Blühinduktion).

6. Im umgestimmten Apex kommt es über
Änderungen in Genaktivitäten zur Blüten-
bildung.

Photorezeptoren der Tageslänge

Welche Photorezeptoren nehmen die photope-
riodischen Signale der Umwelt wahr? Bei der
Erbse ist Phytochrom (siehe Abschnitt 20.13)
dafür verantwortlich (Weller et al. (1997)). Bei
Arabidopsis thaliana dagegen ist neben Phy-
tochrom auch ein Blaulicht-Rezeptor, Crypto-
chrom, an der Wahrnehmung der Tageslänge
beteiligt (Johnson et al. (1994), Reed et al.
(1994), Guo et al. (1998)). Genaueres auf Seite
254.

Florigen

Wenn die kritische Tageslänge überschritten
(Langtagpflanzen) oder unterschritten (Kurz-
tagpflanze) ist, soll im Blatt nach Chailakhyan
(1936a) ein Blühhormon (‘Florigen’) gebildet
werden. Nach anderen Hypothesen handelt es
sich dabei um mehrere Hormone, die konzer-
tiert zusammenwirken (Bernier et al. (1993))
oder es wird ein Blühhemmstoff abgebaut. Die
Vorgänge sind komplex und man beginnt erst
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Abbildung 13.11: Im Blatt wird das photoperiodische Signal der Umwelt (der Licht-Dunkel-
Wechsel) über Photorezeptoren wahrgenommen. In einem Zeitmeßsystem (circadiane Uhr) wird
die Tageslänge (Nachtlänge) ermittelt. Bei geeigneter Länge (zum Beispiel Kurztag bei Kurz-
tagpflanzen) findet photoperiodische Induktion im Blatt statt. Ein Signal wird gebildet und
(gestrichelte Linie) zum Apex transportiert. Es stimmt den Apex um: statt vegetativem Wachs-
tum kommt es zur Blütenbildung (‘Evokation’). Dabei spielen homeotische Gene, ‘Floral Identity
Gene’ und Blühzeit-Gene eine Rolle. Der Apex differenziert sich zu einer Blüte oder einem Blü-
tenstand und die Blüte(n) entwickelt sich. Nach Bernier (1971). E184/pp-bluete
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jetzt, mit Mutanten mehr Licht in sie zu brin-
gen (siehe Seite 255).

Gibt es ein universelles Blühhormon? Dafür
sprechen folgende Befunde:

• Wird eine photoperiodisch reagierende
Pflanze in nicht-induktiven Bedingungen
gehalten und nur ein Blatt oder we-
nige Blätter photoperiodisch behandelt,
kommt die Pflanze zum Blühen (Zeevaart
(1984)).

• Wird ein Spross oder Blatt photope-
riodisch induziert und auf eine nicht-
induzierte Pflanze unter nicht-induktiven
Bedingungen gepfropft, wird Blühen indu-
ziert.

• Wird ein Blatt photoperiodisch induziert
und auf eine Pflanze gepfropft, die pho-
toperiodisch unempfindlich ist, kommt
diese verfrüht zum Blühen (Lang (1977)).

• Auch Pfropfungen zwischen photoperi-
odisch unempfindlichen Pflanzen führen
zu verfrühter Blühinduktion des Empfän-
gers (McDaniel and et al. (1996)).

• Pfropfungen zwischen Arten und Gat-
tungen können ebenfalls Blütenbildung
unter nicht-induktiven photoperiodischen
Bedingungen im Rezeptor bewirken, wenn
der Donor photoperiodisch induziert wur-
de.

So wurde die Kurztagpflanze Xanthium auf die
Langtagpflanzen Rudbeckia, Erigeron und Cen-
taurea gepfropft und brachte diese erfolgreich
zum Blühen (Abbildung 13.12). Das gleiche
wurde beim Pfropfen der Kurztagpflanze Nico-
tiana auf die Langtagpflanze Hyoscyamus und
beim Pfropfen der Langtagpflanze Sedum auf
die Kurztagpflanze Kalanchoe gefunden (Lang

Abbildung 13.12: Pfropfen eines photope-
riodisch induzierten Kurztag-Reises der
Kurztagpflanze Xanthium auf eine nicht-
induzierte Langtag-Wirtspflanze Rudbecki
induziert Blüten. Nach Okuda (1953).
E187/bluehinduktion-pfropfen

and Melchers (1948)). Es gibt aber auch Gegen-
beispiele (Cestrum diurnum auf Cestrum noc-
turnum, Phaseolus auf Soja) Evans (1969)).

Nach dem von Sachs (1865) und Chailakhy-
an (1936a) geforderten Blühhormon wurde in-
tensiv gesucht. Trotz zahlreicher und lang-
jähriger Untersuchungen haben diese physio-
logischen Untersuchungen bisher keine über-
zeugenden Fortschritte gebracht. Viele Fragen
bleiben unbeantwortet wie: Welche Gene sind
an der Blühinduktion beteiligt? Welche Signale
benutzt die Pflanze für die Blühinduktion?

Neuere Untersuchungen mit Mutanten schei-
nen erfolgversprechender zu sein (siehe Minire-
view von Aukerman and Amasino (1996) und
Seite 255).

Beim Mais wurde kürzlich ein Gen gefunden, das
bei der Produktion oder dem Transport eines Blüh-
signals beteiligt ist (Colasanti and Sundaresan
(2000)). ID1 (INDETERMINATE1) schaltet beim
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Mais von einem indeterminierten (vegetativen) zu
einem determinierten Zustand (reproduktiv). Bei
der Mutante id1 bleibt das Sproßende viel länger
vegetativ (undeterminiert) als beim Wildtyp. Zwar
bilden sich auch bei der Mutante schließlich Inflo-
reszenzen. Sie zeigen aber vegetative Eigenschaften.
ID1 wird also für den Übergang vom vegetativen
zum reproduktiven Wachstum benötigt. Es findet
sich nur in den Blättern und nicht in dem aktiven
Meristem des Sprosses (dort, wo die Blüten gebildet
werden). SD1 ist also ein Teil des Signals, welches
vom Blatt zum Apex gelangt. Nur reife Blätter ex-
primieren ID1. Chimären für ID1 blühen früher als
die id1-Mutante, obwohl die aktiven Meristeme die-
ser Chimären mutiert waren. ID1 wirkt also nicht
Zell-autonom, sondern ist an der Übertragung des
Signals vom Blatt beteiligt, das im Meristem die
Umstimmung bewirkt.

Es wäre interessant, herauszufinden, ob in id1-
Mutanten auch andere molekulare Unterschie-
de zum Wildtyp zu finden sind. Die Blüh-
kontrollierenden Signale könnten durchaus aus
fördernden und hemmenden Komponenten be-
stehen.

Transport des Florigens

Anschließend werden die Blüh-induzierenden
Substanzen zum Apex transportiert. Es ist
nicht bekannt, ob diese bei Kurztagpflanzen
und Langtagpflanzen gleich sind. Möglicher-
weise handelt es sich dabei um Organ-bildende
Substanzen (Inducer, Sachs (1880)) oder Stof-
fe, die Blühgene anstellen (Zeevaart (1984)).
Beim Mais könnte ID1-mRNA oder -Protein
als Blühsignal im Leitsystem der Pflanzen von
Zelle zu Zelle übertragen werden. Oder aber
ID1 aktiviert andere Gene, die dann Signale
der Blätter exprimieren (siehe Seite 255).

Umstimmung des Apex

Beim Umstimmen des Meristems des Apex
spielen Floral Meristem Idendity-Gene (Oka-
muro et al. (1993)) und Blühzeit-Gene (R et

al. (1997)) eine Rolle. Auf jeden Fall ändert
sich der Stoffwechsel im Meristem des Apex.
Innerhalb von Stunden nach der Translokation
hat sich das Differenzierungsmuster am Apex
geändert. Er ist jetzt stabil auf Blütenbildung
determiniert (‘Evokation’) (Apex-Unterschiede
nach photoperiodischer Induktion siehe Abbil-
dung 13.13).

Blütenbildung

Danach wird der Apex sich zu einer Blüte
differenzieren und diese sich entwickeln. Ab-
bildung 13.13 zeigt die Unterschiede im pho-
toperiodisch induktiven Kurztag und nicht-
induktiven Langtag an Hand von makroskopi-
schen (oben) und mikroskopischen (Mitte, un-
ten) Bildern des vegetativen (links) und repro-
duktiven (rechts) Apex von Pharbitis nil.

Beispiele für Kurztagspflanzen: Pharbitis
nil

Im folgenden werden einige Beispiele für Kurz-
und Langtagpflanzen vorgestellt. Sie wurden
und werden bei photoperiodischen Untersu-
chungen häufig verwendet, weil sie gewisse Vor-
teile haben. Darüber mehr bei den einzelnen
Beispielen.

Die Kaiserwinde Pharbitis nil (Abbildung
13.14) kann bereits durch einen einzigen Kurz-
tag zum Blühen gebracht werden (Abbildung
13.15). Außerdem kann man zum Induzieren
bereits sehr junge Pflanzen im Keimlingsstadi-
um verwenden. Die Umstimmungen am Apex
lassen sich unter dem Binokular schon wenige
Tage nach der Induktion erkennen. Auf diese
Weise können Versuche in relativ kurzer Zeit
durchgeführt werden. Für besondere Fälle sind
aber auch ältere Pflanzen geeignet. So zeigen
Folgeblätter eine tagesperiodische Bewegung,
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Abbildung 13.13: Entwicklung des Apex von
Pharbitis nil unter nicht-induktiver Photope-
riode (Langtag, links) und nach photoperiodi-
scher Induktion durch Kurztag (rechts). Die
Unterschiede werden an Hand von makrosko-
pischen (oben) und mikroskopischen (Mitte,
unten) Bildern des Apex verdeutlicht. Nach
Imamura and Marushige (1967). 186/blueten-
entwicklung

Abbildung 13.14: Kaiserwinde Pharbitis nil.
Links vegetative Pflanze im Langtag, rechts
blühende Pflanze im Kurztag. 188/pharbitis

die bei Keimblättern fehlt. Damit können pho-
toperiodische Blühinduktion und tagesperiodi-
sche Vorgänge parallel untersucht werden (Bol-
lig (1975)). Näheres zur Anzucht in Engelmann
and Klemke (1983). Die Blühreaktion wird bei
Pharbitis gemessen, indem der Prozentsatz blü-
hender Pflanzen, der Prozentsatz von Pflanzen
mit Terminalblüten oder die mittlere Zahl der
Blütenknospen pro Pflanze bestimmt wird.

Die anatomischen Veränderungen des Apex Im
Langtag und nach der Induktion der Blüten
durch Kurztag sind in Abbildung 13.16 darge-
stellt.

Die Stämme von Pharbitis nil sind je nach der
geographischen Breite, in der sie vorkommen,
unterschiedlich empfindlich (Abbildung 13.17).
Das hängt davon ab, wie viel Blühhormon in
den Blättern gebildet wird und wie empfind-
lich der Apex auf das Blühhormon reagiert. Bei
Pharbitis nil Stamm violet induziert ein ein-
ziger Kurztag mit einer 16 stündigen Dunkel-
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Abbildung 13.16: Anatomische Veränderungen des jungen Apex nach Langtag (adulter ve-
getativer Apex) und nach Kurztag (Blütenapex). Nach Imamura and Marushige (1967).
E190vz/pharbitis-apex
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Abbildung 13.15: Wirkung einer unterschied-
lich langen Licht- bzw. Dunkelperiode auf die
Induktion der Blütenbildung der Kaiserwin-
de Pharbitis nil. Nach Takimoto and Hamner
(1964). D189/pharbitis-bluehinduktion
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Abbildung 13.17: Blühreaktion auf verschie-
dene Zahl von 8:16-stündigen Kurztagen (x-
Achse) von fünf Varietäten (Violet, Shifukurin,
Kidachi, Nepal, Africa) von Pharbitis nil. Nach
Imamura et al. (1966). D191/pharbitis-stämme

periode die Blütenbildung. Auch kürzere Dun-
kelperioden induzieren. Die kritische Dunkelpe-
riode beträgt für Keimlinge 9-10 h, für ältere
Pflanzen 8-9 h.

Die Physiologie der Blühinduktion bei Phar-
bitis ist zusammenfassend von Takimoto in
Evans (1969) und Imamura (1967) beschrie-
ben worden. Lumsden hat diese Pflanze in den
letzten Jahren intensiv untersucht (Lumsden
(1998)). Bei der Induktion der Blütenbildung
durch Kurztag spielt die Dunkelperiode die ent-
scheidende Rolle. Aber die Länge der Licht-
periode vor der Dunkelperiode, die Intensität
des Lichtes und seine Wellenlänge beeinflussen
ebenfalls die Blühinduktion. Ferner ist das Al-
ter der Pflanzen von Bedeutung: Mit zuneh-
mendem Alter blühen die Pflanzen leichter.

Wie auch bei anderen photoperiodisch reagie-
renden Pflanzen ist die Induktion per se immer
noch nicht verstanden: Welches Signal wird
photoperiodisch im Blatt induziert und von
dort zum Apex transportiert?

Als allgemeines Modell wird für die Induktion
vorgeschlagen, dass Photorezeptoren das Licht
wahrnehmen und nach Änderungen im Pho-
torezeptor photoperiodische Signale in einem
Zeitmess-System verarbeitet werden (siehe Ab-
bildung 13.18). Dabei spielt ein photoperiodi-
scher Response Rhythmus (PPRR) eine wich-
tige Rolle, der Eingänge hat, synchronisierbar
ist, Ausgänge besitzt und mit anderen Vorgän-
gen gekoppelt sein kann. Ein externes Koin-
zidenzmodell (siehe ‘Modelle’, Unterabschnitt
13.3.15 und Abbildung 20.23) wird favorisiert.

Als Photorezeptor fungiert Phytochrom oder
mehrere Phytochromarten (siehe 20.13). Licht
stellt die Phase des Oszillators ein und es hat
eine akute Wirkung auf den photoperiodischen
Vorgang. Die beiden Wirkungen des Lichtes
lassen sich durch unterschiedliche Dosis-Effekt-
Kurven trennen (Abbildung13.19).

Um zu verstehen, was bei der Blühinduktion
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Abbildung 13.18: Modell für die photoperiodische Induktion von Blüten: Photorezeptoren neh-
men das Licht wahr. Nach Änderungen im Photorezeptor entsteht ein photoperiodisches Signal.
Es wird in einem Zeitmess-System verarbeitet. Je nach dem Ergebnis dieser Verarbeitung kommt
es zu physiologischen Folgeprozessen, nämlich einem photoperiodischen Response Rhythmus
(PPRR), der einen Schalter so beeinflusst, dass es entweder zur Blühinduktion oder zu vegeta-
tivem Wachstum kommt. E190Av/pp-schema-organismus

durch die Dunkelperiode in den Blättern mo-
lekularbiologisch passiert, wurden eine Reihe
von Untersuchungen durchgeführt (King et al.
(1968)). Auch die Ereignisse nach der Indukti-
on, wenn das induktive Signal zum Apex trans-
portiert wird, wurden untersucht (Zeevaart and
Marushige (1967)). Ferner war Ziel von Expe-
rimenten, die Wirkung von Hormonen auf die
Blühinduktion von Pharbitis nil zu ermitteln
(Ogawa and Zeevaart (1967)).

Photoperiodische Experimente an Pharbitis nil
sind in einem Praktikumsbuch (Engelmann
(1999)) beschrieben.

Beispiele für Kurztagspflanzen: Cheno-
podium rubrum

Chenopodium rubrum ist eine Ruderalpflanze,
die sehr schnell zur Blütenbildung kommt. Sie
wächst an feuchten und zum Teil auch salzi-
gen Stellen. Als ‘Bauchpflanze’ (die man nur
sieht, wenn man auf dem Bauch liegt, Schrö-
ter (n.d.)) lässt sie sich für Untersuchungen
auch in Petrischalen anziehen, photoperiodisch
induzieren und auswerten (Abbildung 13.20).
Ein Stamm vom Yukonfluß in Alaska kann be-
reits im Keimlingsstadium durch einen einzigen
Kurztag zum Blühen induziert werden (Abbil-
dung 13.21, Cumming (1967)). Ob die Induk-

tion erfolgreich war, lässt sich schon einen Tag
nach der Induktion feststellen. Mit Chenopodi-
um rubrum lassen sich leicht photoperiodische
Versuche in Praktika und Schulen durchführen
(Engelmann (1999)).

Es wurde vermutet, dass der Blühimpuls elektri-
scher Natur sein könnte. Das konnte aber in neue-
ren Untersuchungen nicht bestätigt werden (Ada-
mec and Krekule (1989), ?). Demnach ist der
Blühimpuls eher chemischer Natur.

Beispiele für Langtagpflanzen

Zu den Langtagpflanzen gehören Hyoscya-
mus niger, Arabidopsis thaliana, Avena sativa
(Frühjahrssorten), Lemna gibba G3, Nicotia-
na silvestris, Rudbeckia hirta, Sedum spectabile,
Sinapis alba und Trifolium pratense. Quanti-
tative Langtagpflanzen sind Brassica campest-
ris und rapa c.v Ceves, Hordeum vulgare, Lo-
lium temulentum, Secale cereale (Frühlingsfor-
men), Oenothera rosea und Trifolium pratense
cv Americ. Medium.

Die Zahl induktiver Zyklen für Blühinduktion
ist unterschiedlich: Durch einen einzigen Lang-
tag werden Anagallis arvensis, Sinapis alba,
Brassica campestris cv Ceves, Lemna gibba und
Lolium temulentum zur Blütenbildung indu-
ziert. Zwei bis drei Tage braucht Hyoscyamus
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Abbildung 13.21: Abhängigkeit der photoperiodischen Blühinduktion von der Tageslänge bei
6 verschiedenen Chenopodium rubrum Stämmen von unterschiedlichen geographischen Breiten.
Nach Cumming (1967). D194/blühinduktion-chenopodium

niger, 4 Tage Arabidopsis thaliana und 6 Tage
Silene armeria.

Wir werden näher auf den Photoperiodismus
der Blühinduktion der Langtagpflanze Arabi-
dopsis thaliana eingehen.

Arabidopsis thaliana

Arabidopsis thaliana wurde 1905 von Laibach
(siehe Laibach (1943)) als geeignetes Untersu-
chungsobjekt in die Botanik eingeführt (Napp-
Zinn (1969)). Diese Pflanze hat eine Reihe von
Vorteilen, vor allem eine kurze Generations-
zeit von nur 3 Wochen. Arabidopsis thaliana ist
klein und anspruchslos, hat ein kleines Genom
und ist Selbstbestäuber.

Arabidopsis thaliana ist eine fakultative Lang-
tagpflanze: Langtag beschleunigt das Blühen,
Kurztag verzögert es, kann aber das Blühen
nicht unterbinden (Abbildung 13.22). Es gibt
verschiedene Rassen, deren photoperiodische
Reaktionen auf Langtag sich unterscheiden.

Es gibt frühe, mittlere und späte Sommer-
Einjährige und Winter-Einjährige. Die frühe-
sten (Wa) blühen bereits 11 Tage nach der
Keimung, die spätesten 112 Tage danach. Für
die Induktion der Blütenbildung genügen 4 Ta-
ge Dauerlicht. Die kritische Tageslänge beträgt
für Wa nur 4 h, für Gr 5 h. Blaulicht ist für
die photoperiodische Reaktion nötig. Um den
photoperiodischen Effekt zu messen, kann die
Sichtbarkeit der ersten Blütenprimordien, die
Zeit des Öffnens der ersten Blüten oder die Zahl
der Rosetten- und Stängelblätter benutzt wer-
den.

Während physiologische Studien an dieser
Pflanze bisher nicht besonders gut geholfen ha-
ben, die Vorgänge bei der Induktion der Blü-
tenbildung zu verstehen, sind Mutanten und
molekularbiologische Untersuchungen in neues-
ter Zeit sehr hilfreich gewesen. Für Zusammen-
fassungen siehe Coupland (1998), Koorneef et
al. (1998a), Simpson et al. (1999), Putterill
(2001). Es gibt eine ganze Reihe von Mutan-
ten, in denen die photoperiodische Reaktion
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Abbildung 13.19: Licht hat eine Doppelwir-
kung: Es stellt (1) die Phase des Oszillators
(~), der an den photoperiodischen Rhythmus
gekoppelt ist, und es hat (2) eine akute Wir-
kung auf den photoperiodischen Vorgang, in-
dem es mit einer Licht-empfindlichen Phase in-
terferiert (rote Kreise). Die beiden Wirkungen
des Lichtes zeigen sich durch unterschiedliche
Dosis-Effekt-Kurven. Nach Lumsden (1998).
E192/doppelwirkung-licht-pharbitis

Abbildung 13.20: Apex von Chenopodium ru-
brum im vegetativen (links, im Langtag ge-
halten, mit Blattprimordien und Achselknos-
penprimordien) und im reproduktiven Zustand
(rechts, im Kurztag gehalten, ovarielle Primor-
dien, Antherenprimordien, Perianthprimordi-
en, Blattanlagen) von oben gesehen. Skala 0.1
mm. Nach Cumming (1967). 193/chenopodium

Abbildung 13.22: Arabidopsis als fakultative
Langtagpflanze. 195/ltp-arabidopsis
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von Arabidopsis thaliana geändert ist. Über 80
Gene beeinflussen die Blühzeit (flowering time
genes). Andere betreffen die Photorezeptoren
des photoperiodischen Reizes. So wurden einige
Gene identifiziert, die durch Blaulicht aktiviert
werden und auf dem Weg zur Blühinduktion
das morphogenetische Programm starten (Kal-
denhoff et al. (1993)). Außerdem gibt es Mu-
tanten, bei denen die Übertragung des Signals
beeinflusst ist. das den photoperiodischen Reiz
nach der Perzeption weiterleitet.

Es hat sich folgendes Bild ergeben, das sich
sicherlich noch im Einzelnen ändern wird:
Bei Arabidopsis thaliana wird der Übergang
vom vegetativen zum reproduktiven Wachs-
tum durch verschiedene Faktoren verzögert.
Auf diese Weise erreicht die Pflanze eine ge-
wisse Größe, bevor sie Blüten bildet. Zu die-
sen Faktoren gehört EMF1 und EMF2. Die
Mutanten emf1 und emf2 beginnen schon sehr
früh zu blühen. Die normale Hemmung der Blü-
tenbildung wird durch drei Wege aufgehoben:
ein autonomer Weg, ein Langtag-Weg, und ein
Gibberellinsäure-Weg (Abbildung 13.23). Bei
einigen Stämmen ist ein vierter Weg betei-
ligt, nämlich Vernalisation. Eine längere Peri-
ode niedriger Temperatur während des Winters
ist nötig, damit die Pflanzen im nächsten blü-
hen.

Es gibt also eine Redundanz von Wegen und
Genen, die die Blühinduktion steuern (die Re-
pression des Blühens aufheben). Der autono-
me Weg wird eingeschlagen, wenn lange Zeit
Kurztag herrscht. Er führt dann trotz ungüns-
tiger photoperiodischer Bedingungen zum Blü-
hen, wenn die Pflanzen alt genug sind. Die Red-
undanz ist wohl auch der Grund, warum man
keine Mutante gefunden hat, die im Kurztag
nie blüht. Der Gibberrelinsäure-Weg kommt
zum Tragen, wenn Arabidopsis thaliana unter
Kurztagbedingungen stehen- Gibberrelinsäure
ist dann zum Blühen nötig. Der Langtag-Weg
wird eingeschlagen, wenn die Pflanzen in Lang-

tag kommen. Den bisher bekannten Mutanten,
die diesen Weg beeinträchtigen, fehlen Gene,
die beim Übertragen des photoperiodischen Si-
gnals eine Rolle spielen. Wie diese zwischen der
Aufnahme des photoperiodischen Reizes und
der photoperiodischen Reaktion, nämlich der
Umstimmung zum Blühen, angeordnet sind,
zeigt Abbildung 13.24.

Wie die Tageslänge wahrgenommen
wird: Verschiedene Modelle in Abschnitt
20.18 diskutieren, wie die Photoperiode durch
Organismen gemessen wird. Die wichtigsten
sind das externe und das interne Koinzidenmo-
dell. In beiden wird angenommen, dass circa-
diane Uhren bei der Tageslängenmessung betei-
ligt sind. Allerdings sind bei Langtagpflanzen
auch die Dauer, Intensität und Wellenlänge des
Lichtes für die Blühinduktion wichtig. Ein ab-
gewandeltes externes Koinzidenzmodell wurde
für Langtagpflanzen vorgeschlagen. Der Licht-
Dunkel-Wechsel interagiert direkt oder indirekt
mit einem internen Rhythmus der Dunkelrot-
Empfindlichkeit oder verschiebt dessen Phase.
Dadurch fallen maximale Dunkelrotempfind-
lichkeit und Lichtperiode zusammen und Blü-
hen wird gefördert (Goto et al. (1991), Thomas
and Vince-Prue (1997)).

Mutanten, die die Perzeption des Lichtes be-
einflussen, wurden untersucht. Die Ergebnis-
se zeigen, dass bei Arabidopsis Phytochrome
und Cryptochrome daran beteiligt sind, die
photoperiodische Umwelt zu erkennen. CRY2
scheint Blühen zu fördern, PHYB zu hem-
men (Übersicht: Linxxx (2000)). Somit fördern
Dunkelrot und blaues Licht die Blühinduktion,
während Rotlicht hemmt. CRY2 könnte Blühen
fördern, indem es die hemmende Wirkung des
PHYB im Rotlicht aufhebt. Auch PHYA ist an
der photoperiodischen Blühinduktion beteiligt.
Es könnte direkt die Expression oder Aktivität
von Genen beeinflussen, die mit der Blühzeit
zu tun haben, oder die Phase der circadianen
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Abbildung 13.23: Schema der verschiedenen Wege, mit denen bei Arabidopsis thaliana die Hem-
mung der Blühinduktion aufgehoben werden kann: ein autonomer Weg, ein Langtag-Weg, und
ein Gibberellinsäure-Weg. Nach Coupland (1998) auf Grund von Vorschlägen von Koorneef et
al. (1998a), Koorneef et al. (1998b) und Martinez-Zapater et al. (1998). E196/bluehschema
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Abbildung 13.24: Modell der Interaktionen von Genen, die das Blühen von Arabidopsis im Lang-
tag fördern. Mutationen in FHA, LHY, GI, CO und FT-Genen verzögern das Blühen im Langtag.
Das FHA Gen kodiert einen Blaulicht-Rezeptor und wirkt am Anfang des photoperiodisch in-
duzierenden Vorgangs. Fehlt LHY, fällt der circadiane Rhythmus aus. Das Gen wird demnach
für das Funktionieren der circadianen Uhr benötigt. Im Langtag wird mehr CO gebildet und
dadurch Gene wie LFY aktiviert, die für die Blütenentwicklung wichtig sind. GI liegt im gleichen
Pfad und oberhalb von CO. Auch FT liegt auf dem Langtag-Weg, aber auf einem Nebenpfad,
durch den andere Gene der Blütenentwicklung als LFY aktiviert werden. Nach Coupland (1998).
E197/bluehfaktoren
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Uhr verschieben.

Neben Mutanten, bei denen die Funktion der
Photorezeptoren betroffen ist, sind auch solche
bekannt, bei denen die Weiterleitung der durch
das Licht bedingten Signale verändert ist. Sol-
che Mutanten sind sowohl für das Phytochrom
(siehe Abschnitt 20.13) als auch für den Blau-
lichtrezeptor bekannt.

Letztlich werden durch alle diese Pfade die flo-
ral identity genes hochreguliert, die für die Ent-
wicklung der Blüten benötigt werden.

Die meisten Mutanten, bei denen die Blüh-
zeit gegenüber demWildtyp geändert ist, deren
photoperiodische Reaktion also anormal ist,
haben einen normalen circadianen Rhythmus.
Es gibt aber drei Mutanten, bei denen auch
die circadiane Uhr beeinflusst ist: die Mutan-
te esd4 (kürzere Periode, Simon et al. (1996)),
elf3 (arrhythmisch, Zagotta et al. (1996)) und
lhy (arrhythmisch, unveröffentlicht). Als Zei-
ger für die circadiane Uhr wurde die Blattbe-
wegung benutzt und ein Luciferase-Konstrukt
(CAB:LUC), das der Pflanze ein periodisches
Leuchten vermittelt. Obwohl elf3 und lhy beide
arrhythmisch sind, blüht erstere früher (auch
im Kurztag), letztere später. Es ist also kein
direkter Zusammenhang zwischen der circa-
dianen Uhr und der photoperiodischen Anor-
malität (Arrhythmie) zu beobachten (Carré
(1998)). Es gibt dafür verschiedene Erklärun-
gen:

1. elf3 wirkt nicht direkt auf die circadiane
Uhr, sondern auf den Eingang Lichtsignal-
Uhr. Es ist bekannt (phyB), dass Änderun-
gen im Lichttransduktionsweg das Blühen
beschleunigen können. Es würde sich also
um eine Wirkung handeln, die unabhängig
ist von der auf den circadianen Rhythmus.

2. da die Uhr von elf3 im Licht-Dunkel-
Wechsel noch funktioniert, könnte sie un-
terschiedlich auf Licht empfindlich sein

und damit auch die photoperiodische Zeit-
messung geändert sein.

3. elf3 und lhy stoppen beide die Uhr, aber zu
unterschiedlichen Phasen. Bei elf3 ist sie in
einer Phase gestoppt, in der die photoperi-
odische Reaktion gerade Licht-empfindlich
ist. Es kommt zu einer verfrühten Blüten-
bildung, weil ja diese Phase dauernd an-
hält. Bei lhy dagegen ist die Uhr in einer
Phase gestoppt, in der das photoperiodi-
sche System nicht Licht-empfindlich ist. Es
kommt deshalb zu einem verspäteten Blü-
hen.

Um die photoperiodische Kontrolle des Blühens
bei Arabidopsis thaliana besser zu verstehen,
müssten durch Mutanten die beiden anderen
Wege zur Unterdrückung der Blühinduktion,
der GA-Weg und der autonome Weg, ausge-
schaltet werden (zum Beispiel durch eine Dop-
pelmutante ga1;fca). Dann bliebe nur noch der
Langtag-Weg übrig, und man könnte jetzt ge-
zielt nach Mutanten suchen, die in diesem Weg
eingreifen. Es müsste dann bestimmt werden,
an welchen Stellen die so gefundenen Muta-
tionen eingreifen (siehe die Abbildung 13.24).
Außerdem müsste festgestellt werden, wo die
so gefundenen Gene in der Pflanze funktionie-
ren. Das lässt sich durch genetische Sektoren in
transgenen Pflanzen oder in bestrahlten Pflan-
zen erreichen (Furner (1996)).

13.3 Diapause

Beschwerde-Kasten: Dieser Abschnitt ist
meiner Meinung nach zu lang. Ich weiss
auch, dass David Saunders an einer Neu-
auflage seines Buches ‘Insect clocks´ ar-
beitet. Ich sollte bei vielen der folgenden
Beispiele darauf verweisen.

Photoperiodischen Wirkungen sind auch bei
Insekten weit verbreitet. Das Wachstum, die
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Entwicklung, die Gestalt (Morphen) und das
Verhalten der Tiere (zum Beispiel Wanderun-
gen) werden beeinflusst. Besonders gut unter-
sucht sind photoperiodische Unterbrechungen
der Entwicklung. In diesem ‘Diapause’-Zustand
können ungünstige Bedingungen wie niedrige
Temperatur und Trockenheit besser überdau-
ert werden. Zwar gibt es eine ganze Reihe von
Umweltfaktoren wie Luftfeuchtigkeit, Tempe-
ratur und Qualität des Futters, die ungünstige
Jahreszeiten ankündigen. Aber die Photoperi-
ode ist der zuverlässigste und genaueste Infor-
mant und wird deshalb auch von vielen Insek-
ten als Jahreskalender benutzt. Bereits 10 bis
15 Minuten Unterschied in der Tageslänge kann
darüber entscheiden, ob Diapause eintritt oder
die Entwicklung weitergeht. Wie die Tageslän-
ge gemessen wird, ist in verschiedenen Model-
len vorgeschlagen worden 13.3.15.

Wir werden Beispiele kennen lernen, wie bei
Insekten die Entwicklung photoperiodisch kon-
trolliert wird. Diapause kann in allen Stadien
eines Insekts auftreten, also im Ei-, Larven-,
Puppen- und Adultstadium. Sie ist aber Art-
spezifisch, also genetisch kontrolliert. Die dabei
von den Insekten benutzten Photorezeptoren
sind in einigen Fällen bekannt. Wie die Ent-
wicklung durch Diapause unterbrochen wird
und welche physiologischen und neuroendokri-
nen Mechanismen dabei beteiligt sind, ist eben-
falls in einigen Fällen untersucht.

Während der Diapause ist der Stoffwechsel
niedrig, der Wassergehalt gering, das Verhalten
geändert und die Spermatogenese und Vitello-
genese gedrosselt. Im Unterschied zur Diapause
ist die Quieszenz eine unmittelbare Reaktion
auf ungünstige Bedingungen. Sie wird wieder
beendet, sobald die Bedingungen günstig sind.
Ein Beispiel für Quieszenz bietet die Chirono-
mide Polypedilum vanderplanki. Die Larven le-
ben in Wasseransammlungen von exponierten
Felsen in Teilen West- und Ostafrikas. Wäh-
rend der Trockenzeit trocknen die Vertiefun-

gen aus und die Larven dehydrieren fast völ-
lig (Hinton (1953)). Sie können aber in diesem
Zustand über viele Jahre überleben und alle
möglichen brutalen Behandlungen ertragen wie
kurze Erhitzung auf etwas über 1000C, flüssi-
ges Helium, einen Tag absoluten Alkohol, eine
Woche reines Glycerol.

Mehr Informationen zur Diapause in Saun-
ders (1982).

13.3.1 Kannenpflanzen-Zuckmücken

Die ‘pitcher plant midge’ Metriocnemus kna-
bi gehört zu den Chironomiden. Ihre Larven
leben im Wasser der Blätter der Kannenpflan-
zen Saracenia purpurea in Mooren der nördli-
chen Staaten der USA und von Kanada. Die
Kannen haben glatte Wände und sind im un-
teren Teil mit Wasser gefüllt. Insekten, die hin-
einfallen, ertrinken und dienen der Pflanze als
Stickstoffquelle und den Larven als Nahrung.

Die Kannenpflanzen-Zuckmücke durchläuft
vier Larvenstadien in der Flüssigkeit der
Kannen. Nach etwa 4 Wochen (bei 230C)
bilden die Vorpuppen einen gelatineartigen
Kokon, eine Art Puppenwiege, dicht über
der Wasseroberfläche an der Innenseite der
Kannen. In diesem Kokon wird die Puppe
gebildet. Nach 2-3 Tagen (230C) schlüpfen
die Imagines. Sie sind beflügelt, paaren sich
und die Weibchen legen ihre Eier als Paket
auf die Wasseroberfläche in den Kannen ab
(Abbildung 13.25).

In Mooren und Sümpfen Michigans und ande-
rer Staaten der USA und Kanadas findet man
pitcher plants. Ihre Blätter sind Kannen-artig
und teilweise mit Wasser gefüllt. Leert man
den Inhalt eines solchen Blattes in eine fla-
che Schale, sieht man sofort, warum sie die-
sen seltsamen Namen bekommen haben: In der
Flüssigkeit sind hunderte ertrunkener Insekten



13.3 Diapause 271

Abbildung 13.25: Die Larven der Kannenpflanzenmücke Metriocnemus knabi leben im Wasser
der Blätter der Kannenpflanzen Saracenia purpurea. Nach vier Larvenstadien in der Flüssigkeit
der Kannen bilden die Vorpuppen einen gelatineartigen Kokon dicht über der Wasseroberfläche
an der Innenseite der Kannen. In ihm wird die Puppe gebildet. Nach 2-3 Tagen (230C) schlüpfen
die Imagines. Sie sind beflügelt, paaren sich und die Weibchen legen ihre Eier als Paket auf die
Wasseroberfläche in den Kannen ab. Nach Paris and Jenner (1959). E219/Metriocnemus

oder Teile von ihnen. Wenn wir ein Blatt auf-
schneiden und uns die innere Oberfläche ge-
nauer ansehen, erkennen wir Zellen, deren Ku-
tikula Dachziegel-artig die darunter liegenden
Zellen überdecken. Außerdem ist die Kutiku-
la glatt. Es ist ein idealer Mechanismus, um zu
verhindern, dass die Insekten und anderen klei-
nen Tiere wieder aus der Kannenfalle heraus-
kommen, nachdem sie hineingefallen sind. (Ab-
bildung 13.25). Sie ertrinken schließlich, zerfal-
len und dienen der Pflanze als Stickstoffquelle.
Stickstoff ist in diesem Biotop knapp.

Mit etwas Glück findet man Larven der ‘pit-
cher plant Mücken’, zum Beispiel die der Art
Metriocnemus knabi. Sie gehören zu den Chi-
ronomiden. Sie leben im Wasser der Kannen
und ernähren sich von den ertrunkenen Tiere.
Sie durchlaufen vier Larvenstadien in der Flüs-
sigkeit der Kannen. Nach etwa vier Wochen
(bei 230C) bilden die Vorpuppen einen gelati-
neartigen Kokon, eine Art Puppenwiege, dicht

über der Wasseroberfläche an der Innenseite
der Kannen. In ihm wird die Puppe gebildet.
Nach 2-3 Tagen (230C) schlüpfen die Imagines.
Sie sind beflügelt, paaren sich und die Weib-
chen legen ihre Eier als Paket auf die Wassero-
berfläche in den Kannen ab (Abbildung 13.25).
Ab September (350N) werden keine Vorpup-
pen mehr gebildet. Stattdessen gehen die Tiere
im letzten (vierten) Larvenstadium im Wasser
der Kannenblätter in Diapause über. Der Stoff-
wechsel wird abgesenkt und die Larven wer-
den frostresistent. Ab Februar/März wird die
Diapause beendet (Abbildung 13.26). Die Tie-
re kriechen aus demWasser und verpuppen sich
an den Innenwänden der Kannen. Nach der
Metamorphose schlüpfen die Adulttiere, paa-
ren sich, legen Eier ab und der Entwicklungs-
zyklus beginnt von neuem. Im Sommer gibt es
keine Diapause: Die Larven verpuppen sich oh-
ne Entwicklungsstop.

Bei diesem Insekt wird die Diapause pho-
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Abbildung 13.26: Ab Ende Februar/Anfang März werden im Freiland die ersten Puppen beob-
achtet (A mit senkrechter Markierung). Das ist also der Termin, zu dem die Diapause beendet
wird. Puppen finden sich noch bis Mitte September (B mit senkrechter Markierung). Ende Sep-
tember (C mit senkrechter Markierung) wurden keine Puppen mehr beobachtet. Zwischen B
und C liegt also der Zeitpunkt, zu dem die Diapause stattfindet. Nach Paris and Jenner (1959).
D220/Metriocnemus-tageslänge
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toperiodisch induziert und beendet. Die kriti-
sche Tageslänge liegt bei 13.5 Stunden (Abbil-
dung 13.27, Paris and Jenner (1959)). Sie ist
temperaturunabhängig. 10 bis 14 induzieren-
de Kurztage sind nötig. Die photoperiodische
Lichtempfindlichkeit der Tiere ist extrem groß:
0.00025 Lux wirken noch induzierend. Wahr-
scheinlich ist das eine Anpassung an die Licht-
arme Umgebung im Inneren der Kannenblät-
ter, die noch zusätzlich durch einen Blattdeckel
überdeckt werden und von Sphagnum Moosen
und anderen Pflanzen umgeben sind. Diapau-
se bei anderen Kannenpflanzen-Mücken wur-
de von Bradshaw und Mitarbeitern (Brads-
haw (1972), Bradshaw and Lounibos (1972),
Bradshaw and Lounibos (1972), Hard et al.
(1993)) untersucht. Zahlreiche andere Beispie-
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Abbildung 13.27: Photoperiodische Reaktion
beiMetriocnemus ] Im Labor wurde untersucht,
wie die Puppenbildung (also keine Diapause)
von der Tageslänge abhängt. Nach 40 Tagen
waren bei 12 Stunden Lichtperiode noch alle
Tiere in Diapause, bei 13 Stunden waren al-
le Tiere verpuppt (Diapause gebrochen). Die
kritische Tageslänge liegt also zwischen 12 und
13 Stunden. Nach Paris and Jenner (1959).
D221/Metriocnemus-diapause

le für Diapause könnten gegeben werden. Um
zu vermeiden, dass das Buch zu dick wird
und der Leser nicht mehr weiter liest, werden
nur ein paar weitere Beispiele unter verschie-
denem Gesichtswinkel gebracht. Für spezielle
Literatur siehe Saunders (1982), Beck (1980),
Lees (1955), Lofts (1970), Tauber and Kyria-
cou (2001); Veerman (1985) und Kroon (1998)
über Spinnmilben.

13.3.2 Photoperiodismus und Poly-
morphismus bei Blattläusen
(Hemiptera)

Blattläuse gehören zur Ordnung der Schnabel-
kerfe (Hemiptera), der Überfamilie der Aphi-
doidea und der Familie der Aphididae (Blatt-
läuse im engeren Sinn). Sie finden sich vor al-
lem in den gemäßigten Breiten. Sie sind klein,
unansehnlich und haben eine hohe Individuen-
dichte (bis zu 50 000 Tiere pro Hektar). Kultur-
pflanzen und Bäume können durch den Mas-
senbefall geschädigt werden. Es gibt mehre-
re Generationen pro Jahr mit einem kompli-
zierten Entwicklungszyklus. Die hemimetabo-
len Tiere häuten sich vier mal. Die Weibchen
sind vivipar (lebendgebärend, wobei die Larven
bereits im Mutterleib aus den Eischalen schlüp-
fen) und in einigen Generationen parthenoge-
netisch (aber diploid). Es treten mehrere Mor-
phen auf, geflügelte (Alatae) und ungeflügelte
(Apterae): Sie zeigen Polymorphismus.

Wir wollen uns den gesamten Generationszy-
klus ansehen (Abbildung 13.28). Im Kurztag
des Herbstes treten ‘Sexuales’ auf mit Männ-
chen und oviparen Weibchen, die Eier able-
gen. Diese überwintern. Im Frühjahr schlüpfen
Larven und entwickeln sich zur Fundatrix. Im
Langtag des Sommers werden mehrere Genera-
tionen flügelllosen ‘Virginoparae’ gebildet. Sie
pflanzen sich parthenogenetisch fort. Wenn im
Herbst die Tage kürzer werden, entwickeln sich
flügellose ‘Oviparae’ (Abbildung 13.28). Geflü-
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gelte Formen treten unter ungünstigen Bedin-
gungen wie zum Beispiel bei Überbevölkerung
oder bei gilbenden Blättern auf. Die geflügelten
Formen können bis zu 1300 km Entfernungen
zurücklegen.

Marcovitch (1924) entdeckte bei der Erdbeer-
laus Aphis forbesi die photoperiodische Steue-
rung des Polymorphismus. Die Tageslänge wird
über Photorezeptoren wahrgenommen, die sich
im Gehirn befinden und wahrscheinlich neu-
rosekretorische Zellen sind (Abbildung 13.29,
Lees (1964)). Diese Zellen sind auch Effekto-
ren und steuern die photoperiodische Reaktion.
Das wirksamste Licht für die photoperiodische
Reaktion von Megoura viciae ist blau (Wellen-
längen von 440 bis 510 nm, Abbildung 13.30).
Die kritische Tageslänge ist zum Teil sehr ge-
nau (10 Minuten!).
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Abbildung 13.30: Aktionsspektrum der pho-
toperiodischen Induktion bei Megoura viciae:
Am wirksamsten ist Blaulicht (Wellenlängen
von 440 bis 510 nm). Nach Lees (1981).
D213/aktionsspektrum-megoura

13.3.3 Kartoffelkäfer

Käfer bilden die größte Ordnung der Käfer
und aller Tiere überhaupt. Es gibt mindestens
500000 Arten. Nur bei 10% sind die Larven-
stadien und die Lebensweise bekannt. Sie sind
auf der gesamten Erde verbreitet und kommen
in allen Kontinenten vor. Selbst im Wasser, auf
Gletschern, in Höhlen und Wüsten findet man
sie.

Der Kartoffelkäfer Leptinotarsa decemlineata
hat sich erst vor etwa 120 Jahren auf die Kar-
toffel umgestellt. Der Kartoffelkäfer ist durch
etwa 10 schwarze Längsstreifen leicht erkenn-
bar (Abbildung 13.31). Die Weibchen legen Ei-
er ab, aus denen sich wieder eine Generation
entwickelt. Beim Welken der Blätter im Spät-
sommer und Frühherbst (Kurztag) werden die
Adultiere negativ phototaktisch, kriechen in
den Boden und machen eine Diapause durch:

Abbildung 13.31: Kartoffelkäfer Leptinotar-
sa decemlineata auf einer Kartoffelpflanze
223/kartoffelkaefer

In mehreren Untersuchungen wurden die bio-
chemischen und hormonellen Änderungen vor
und während der Diapause untersucht. Die At-
mung sinkt, Fett- und Glykogenreserven stei-
gen, die Tiere fressen nicht mehr und die Go-
naden werden rückgebildet. Nach der Überwin-
terung kommen die Kartoffelkäfer im Frühjahr
wieder an die Erdoberfläche und suchen neue
Futterpflanzen. Fressen, Wachstum, Fortpflan-



13.3 Diapause 275

0 6 12 18 24
daylength [hrs]

0

20

40

60

80

100

%
 D

ia
pa

us
e

shortday:
wingless              wingless
virginoparae       oviparae

longday:
wingless              wingless 
virginoparae       virginoparae
      (parthenogenetic)

blattlaus-zyklus | D212V | 18.4.2002

Abbildung 13.28: Photoperiodische Steuerung des Generationswechsels bei der Blattlaus Megou-
ra viciae. Aus den überwinternden Eiern der oviparen Weibchen schlüpfen im Frühjahr Larven
und entwickeln sich zur ‘Fundatrix’. Diese flügellosen ‘Virginoparae’ erzeugen im Langtag meh-
rere parthenogenetische Generationen von weiteren Virginoparae (rechter Teil der Abbildung).
Im Kurztag werden flügellose ‘Oviparae’ erzeugt (linker Teil der Abbildung). Die kritische Ta-
geslänge für diese beiden Alternativ-Reaktionen liegt bei 14 Stunden 55 Minuten. Nach Lees
(1970). D212/blattlaus-zyklus
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Abbildung 13.29: Photorezeptoren für die photoperiodische Kontrolle der Bildung von ‘Virgi-
noparae’ im Langtag oder der ‘Oviparae’ im Kurztag bei Megoura viciae. Einzeltieren wurde
zunächst ein Kurztag von 13.5 Stunden gegeben. Dieser wurde durch eine Stunde Farblicht 1.5
Stunden nach Beginn der Dunkelperiode zu einem Langtag, wenn die Wellenlänge des Lichtes
photoperiodisch wirksam war. Das Zusatzlicht wurde mit einer Injektionskanüle auf verschiede-
ne Teile des Körpers gerichtet. Die Belichtungsorte sind durch rot umrandete Kreise/Ellipsen
angedeutet. Bei photoperiodisch erfolgreicher Belichtung sind diese rot ausgefüllt. Links: Be-
strahlung des Vorderteils: 15 von 15 Tieren (15/15) reagierten photoperiodisch. Bestrahlung der
Mitte des Abdomens: Keins von 18 Tieren reagierte photoperiodisch). Bestrahlung mit feineren
Kanülen zeigt, dass nur bei Bestrahlung des Kopfteils die photoperiodische Reaktion eintritt.
Rechts: Detaillierte Bestrahlung von Teilen der Kopfregion zeigt, dass das Gehirn empfindlich
ist und der optische Lappen. Nach Lees (1964). E213A/megoura-pr-pp
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zung und Diapause sind mit der Entwicklung
der Futterpflanzen synchronisiert.

Endokrinologisch wurde gezeigt, dass Kurztag
über das Gehirn die Juvenilhormonprodukti-
on und -abgabe der Corpora allata hemmt
(Abbildung 13.32). Diapause kann bei nicht-
diapausierenden Tieren induziert werden, in-
dem die Corpora allata entfernt werden. Wie-
dereinpflanzung der Corpora allata bricht die
Diapause.
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Abbildung 13.32: Kurztag induziert Diapause
im Adultstadium des Kartoffelkäfers. Die kri-
tische Tageslänge liegt bei einer Lichtperiode
von etwa 16 Stunden. Nach DeWilde (1958).
D224/kartoffelkaefer-diapause

Wegen der Schädigung im Kartoffelanbau wur-
de auch das Verhalten der Tiere intensiv unter-
sucht.

Eine ganze Reihe anderer Insekten, die Schäd-
linge in der Landwirtschaft sind, besitzen Dia-
pause. Um nur einige zu nennen: Die Baum-
wollmotte Pectinophora gossypiella, ein Schäd-
ling der Baumwolle, der Maiszüngler Ostrinia
nubilalis, der 1912 von Europa nach USA ge-
kommen ist, der Kiefernspinner Dendrolimus
pini, ein gefürchteter Schädling von Kiefern.

13.3.4 Sarcophaga

Die Fleischfliege Sarcophaga argyrostoma ist
ein weiteres Beispiel für ein Insekt mit Dia-
pause. Sie legt keine Eier ab, sondern Lar-
ven, die sich intrauterin entwickelt haben. Nach
dem Schlüpfen durchlaufen sie drei Larvensta-
dien, verpuppen sich und beginnen die Meta-
morphose (Abbildung 13.33). Im Kurztag (kri-
tische Tageslänge 14.5 bis 15 Stunden) wird
die Entwicklung unterbrochen, bevor sich die
Kutikula der Adulttiere im Puparium pigmen-
tiert hat. Die Tiere gehen in Diapause über. Die
photoperiodisch empfindliche Periode der Ent-
wicklung betrifft die (intrauterinen) Embryo-
nen (nach der Vitellogenese) und die drei Lar-
venstadien, vor allem aber das zweite und drit-
te. Eine bestimmte Zahl von Kurztagen ist nö-
tig, damit es zur Diapause kommt (photoperi-
odischer Zähler). Die Lichtrezeptoren befinden
sich im Gehirn. Im Kurztag kommt es zu Hor-
monmangel und damit zur Diapause (Saun-
ders and Denlinger (1971), Denlinger
(1972)). Im Langtag wird die Metamorphose
nicht durch Diapause unterbrochen. Die adul-
ten Tier schlüpfen, die Weibchen paaren sich
und eine neue Generation kann entstehen.

Ob die Tiere sich in Diapause befinden, lässt
sich leicht feststellen: Öffnet man das Pupari-
um xx Tage nach yy, sind Tiere in Diapause
hell, pigmentierte Tiere haben keine Diapau-
se (Saunders (1973a)). Ein Praktikumsversuch
dazu ist in Engelmann (1999) beschrieben.

Sarcophaga ist ein gutes Beispiel für das Modell
der externen Koinzidenz ((Saunders (1992), sie-
he Seite 282).

13.3.5 Drosophila

Mehrere Fälle von Diapause wurden bei Dro-
sophila-Arten beschrieben. Diapause kann je
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Abbildung 13.33:
Die Fleischfliege Sarcophaga argyrostoma durchläuft drei Larvenstadien, verpuppt sich und die
Metamorphose findet statt. Im Kurztag wird die Entwicklung der Fliege vor der Pigmentierung
der Kutikula angehalten und eine Diapause beginnt. Dieses Stadium erkennt man an der unpig-
mentierten hellen Kutikula des Tieres. Im Langtag (kritische Tageslänge 14.5 bis 15 Stunden)
findet keine Diapause statt. Das ist an den pigmentierten Fliegen im Puparium zu erkennen.
Nach Saunders and Denlinger (1971) und Denlinger (1972). E218z/sarcophaga-pp
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nach Art im Adultstadium (Drosophila ro-
busta, Drosophila obscura, Drosophila phalera-
ta, Drosophila littoralis, Drosophila transver-
sa und Drosophila subobscura), im Puppensta-
dium (Drosophila alpina) oder im Larvensta-
dium (Drosophila deflexa) stattfinden. Droso-
phila deflexa bleibt im Winter im Larvenstadi-
um und verpuppt sich erst im Frühjahr (Bas-
den (1954)). Eine Diapause im Adultstadium
wurde während des Winters für Drosophila ni-
tens (Burla (1951)), Drosophila robusta (Car-
son and Stalker (1948)), Drosophila subobscura
(Basden (1954)) beschrieben. In Japan wurden
zahlreiche Arten von Toda (Toda (1979), Bep-
pu et al. (1996)) und auch verschiedene aurelia-
Arten auf ihre photoperiodische Reaktion hin
untersucht. Die geographischen Rassen von den
verschiedenen japanischen Inseln unterscheiden
sich durch ihre Temperaturabhängigkeit (Pit-
tendrigh and Takamura (1987)). Wahrschein-
lich ist Diapause bei Drosophila-Arten in gemä-
ßigten und vor allem in höheren Breiten weiter
verbreitet als bisher bekannt.

Als Beispiel für Diapause bei Drosophila wird
Drosophila littoralis vorgestellt. Die Weibchen
sind photoperiodisch empfindlich. Bei Kurztag
werden keine Eier gebildet. Die Gonaden blei-
ben klein. Es handelt sich also um eine Dia-
pause im Adultstadium. Im Langtag wird die
Diapause beendet (5 bis 10 Tage nötig). Die
Art kommt in Europa in verschiedenen geogra-
phischen Rassen von Nordfinnland bis Italien
vor. Je nach der geographischen Breite unter-
scheidet sich die kritische Tageslänge (Abbil-
dung 13.34). Sie beträgt bei Tieren von Oulu
(Stamm 1036, 65.00N) 20 Stunden, 18.8 Stun-
den bei Tieren von Inari (68.80N), 18 Stunden
bei Tieren von Paltamo (65.00N), 12.3 Stunden
bei Tieren von Batumi (Stamm 1052, 41.60N).
Tiere vom Tessin (Stamm 1008, 46.20N) haben
keine Diapause (Lankinen and Lumme (1984)).

Eine Diapause wird bei weiblichen Drosophila
melanogaster durch Kurztag im Ovarstadium

induziert. Wie in den meisten Fällen wird auch
hier die Nachtlänge und nicht die Tageslänge
gemessen und dafür ein circadianes System be-
nutzt. Saunders et al. (1989) zeigten, daß auch
bei arrhythmischen Mutanten mit fehlender
DNA des per Locus Diapause induziert wird
(siehe Abbildung 13.35). Das zeigt erstens, daß
bei der photoperiodischen Induktion und der
lokomotorischen Aktivität sowohl auf moleku-
larer als auch neuronaler Ebene verschiedene
circadiane Mechanismen beteiligt sind. Zwei-
tens wird damit klar, daß das per Gen nicht
kausal beim Messen der Nachtlänge durch die
photoperiodische Uhr beteiligt ist. Das per Gen
beeinflusst aber die photoperiodische Zeitmes-
sung, da bei Fliegen mit defektem (per01) oder
fehlendem (per−) per Locus die kritische Dun-
kelperiode geändert ist. Bei diesen arrhythmi-
schen Mutanten ist die kritische Lichtperiode
bei per01 um 3 Stunden und bei per− um 5
Stunden kürzer. Es gab aber keine Unterschie-
de in der kritischen Tageslänge zwischen Wild-
typ einerseits und den kurz-periodischen (pers)
und lang-periodischen Mutanten (perL2) ande-
rerseits.
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Abbildung 13.35: Die kritische Tageslänge
der arrhythmischen Mutante per◦ von Dro-
sophila littoralis ist kürzer als die des Wild-
typs. Nach Lankinen and Lumme (1984).
E215An/diapause-rassen



280 Photoperiodismus

0 4 8 12 16 20 24
Lichtperiode [Std]

0

20

40

60

80

100

%
 D

ia
pa

us
e

Ticino 46.20N

Batumi 41.60N

Zürich 47.30N Paltamo 64.3N

Inari 68.80N

Oulu 65.00N

diapause-rassen | D215N | 18.4.2002

40 50 60 70
geographische Breite [oN]

10

15

20

kr
iti

sc
he

 T
ag

es
lä

ng
e 

[S
td

]

diapause-rassen | D211A | 18.4.2002

Abbildung 13.34: Kritische Tageslänge bei Drosophila] Die kritische Tageslänge nimmt bei ver-
schiedenen geographischen Rassen von Drosophila littoralis (Herkunft siehe Markierungen in der
Karte von Europa) mit höherem Breitengrad zu (40 bis 700N, untere Kurve). Nach Lankinen
and Lumme (1984). D215N/diapause-rassen und E211A
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Für die Synchronisation der circadianen Uhr
und für die photoperiodische Zeitmessung sind
die Komplexaugen und Ozellen nicht essentiell.
Die verantwortlichen extraretinalen Rezepto-
ren und die circadiane Uhr befinden sich nicht
in den optischen Lappen, sondern vielmehr im
Zentralgehirn. Laterale neurosekretorische Zel-
len dienen als Schrittmacher und als Photore-
zeptoren. Die zellulären Grundlagen des pho-
toperiodischen Mechanismus haben möglicher-
weise mit der pars intercerebralis des Mittel-
hirns zu tun.

Die Genetik der Diapause verschiedener Stäm-
me von Drosophila littoralis wurde von einer
Gruppe in Oulu (Finnland) untersucht (Lanki-
nen and Lumme (1984)). Der Faktor für Dia-
pause segregiert wie eine einzelne Mendelsche
Einheit (x-Chromosom, in der Nähe des white-
Locus). Er ist variabel genug, um die unter-
schiedlichen kritischen Tageslängen der ver-
schiedenen geographischen Rassen zu erklären
(12 bis 18 Stunden). Diapause ist dominant
über nicht-Diapause (Lumme and Lakovaara
(1979)). Bei der Tageslängenmessung sind neu-
ronale und hormonelle Ereignisse beteiligt, wie
an Drosophila grisea gezeigt wurde (Kambysel-
lis and Heed (n.d.)).

13.3.6 Diapause beim Seidenspinner

Als letztes Beispiel für Diapause wird der chi-
nesische Seidenspinner Bombyx mori vorge-
stellt. Er gehört zur Insektenordnung der Lepi-
dopteren und dort zur Familie der echten Spin-
ner (Bombycidae). Er kommt in den tropischen
und subtropischen Regionen vor allem in Asien
vor.

Der Lebenszyklus der Tiere und die photope-
riodische Steuerung sind in Abbildung 13.36
dargestellt. Bombyx mori weist eine Diapau-
se im Eistadium auf. Diese Seidenspinner sind

Langtag-Tiere, im Gegensatz zu vielen ande-
ren Insekten mit Diapause. Die Weibchen le-
gen im Frühjahr, also unter Kurztagen, Eier
ab. Sie entwickeln sich ohne Diapause. Weib-
chen im Langtag legen hingegen Diapause-Eier
ab (Meenal et al. (1994)). Diapause beginnt in
einem bestimmten embryonalen Stadium und
hält so lange an, bis die Umgebungstempera-
tur für mindestens 14 Tage auf 50C abgesun-
ken ist. Die niedrige Temperatur beendet die
Diapause. Während der Diapause findet keine
Zellteilung statt (sie wird in der G-2 Phase ge-
stoppt) und die Entwicklung des Embryos wird
unterbrochen.

Unterschiede zwischen Kurztag- und Langtag-
Tieren wurden gesucht und gefunden: Lang-
tag3 induziert bei Bombyx mori -Weibchen in
den neurosekretorischen Zellen des Gehirns ein
Signal. Es gelangt auf neuronalem Weg zum
Unterschlundganglion. Dort wird ein Diapause-
Hormon produziert und ausgeschüttet (Abbil-
dung 13.37). Über die Hämolymphe gelangt
es zu den Ovarien und verhindert, dass sich
die Embryonen entwickeln. Stattdessen gehen
diese in Diapause (Nakagaki et al. (1991)).
Das Diapause-Hormon ist ein Neuropeptid aus
24 Aminosäuren. Es wurde kloniert (Xu et
al. (1995a), charakterisiert (Yamashita (1996))
und synthetisiert (Ikeda et al. (1993), Saito et
al. (1994)).

Das Diapause-Hormon-Gen wird im Subö-
sophagalganglion von Puppen und pharaten
Adulttieren exprimiert, aber nicht in ande-
ren Geweben. Es konnte in 12 neurosekretori-
schen Zellen in der Nähe der ventralen Mittelli-
nie des Subösophagalganglions lokalisiert wer-
den. Diese Zellen sind in drei Gruppen an-
geordnet (Sato et al. (1994)). Sie produzie-
ren das Diapause-Hormon und projizieren zum

3Die Kopfkapsel von Bombyx mori besitzt im Pup-
penstadium ein durchsichtiges Dreieck. Dadurch kann
Licht leichter zu den Photorezeptoren im Gehirn gelan-
gen (Bounhiol and Moulinier (1965))
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Abbildung 13.36: Die Weibchen des Seidenspinners legen im Kurztag Eier ab, die sich ohne Dia-
pause entwickeln (innerer Kreis). Aus den Eiern schlüpfen Larven, die sich vier mal häuten. Nach
der letzten Häutung verpuppen sich die Tiere in einem aus Seide gesponnenen Kokon. Im Lang-
tag entwickeln sich Weibchen, die Diapause-Eier produzieren (äußerer Kreis). Sie überdauern
den Winter. Diapause tritt in einem bestimmten Embryonalstadium auf. Zur Weiterentwicklung
müssen die Embryonen für zwölf bis vierzehn Tage auf mindestens 50 C abgekühlt werden. Das
setzt einen Prozess in Gang (‘Weckeruhr’), der bei höherer Temperatur die Diapause beendet
und die Entwicklung reaktiviert. Nach Isobe and Goto (1980). E225/bombyx-zyklus
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Abbildung 13.37: Geschlüpfte und noch in Puppen befindliche Weibchen von Bombyx mori
werden im Langtag über neurosekretorische Zellen im Gehirn dazu induziert, Diapause-Eier ab-
zulegen. Von den neurosekretorischen Zellen gelangt ein Signal über Nervenbahnen zum Unter-
schlundganglion. Im lateralen Teil des Unterschlundganglions (Anordnung siehe rechter Teil der
Abbildung, nach Sato et al. (1994)) befinden sich Diapause-Hormon-produzierende Zellen. Von
hier gelangt das Diapause-Hormon (ein Neuropeptid aus 24 Aminosäuren, Xu et al. (1995b),
Sato et al. (1994)) über die Hämolymphe zum Ovar. Es stimuliert die Trehalase (die für die
Glykogensynthese zuständig ist), hemmt die Esterase A4 (die Dotterproteine für die Embryo-
nalentwicklung aktiviert) und erhöht die Permeabilität für 3 Hydroxi-Kynurenin (welches die
Bildung von Ommochromen und damit die Pigmentierung der Diapause-Eier bewirkt). Letzt-
lich wird durch das Diapause-Hormon die Embryonalentwicklung im Diapause-Ei unterbunden
(Isobe and Goto (1980)). 226/diapause-hormon
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Corpus cardiacum (Ichikawa et al. (1995)).
Diapause-Hormon, auch das synthetische, in-
duziert die Expression des Trehalase-Gens in
den sich entwickelnden Ovarien. Die Trehalase-
mRNA stieg 4 Stunden nach der Injektion um
das 6fache an (Ikeda et al. (1993), Su et al.
(1994)).

Die Reaktionen während der Kühlperiode
(50C, Überwinterung) und danach sind durch
die Arbeiten von Kai und Mitarbeitern bioche-
misch gut bekannt (Kai et al. (1995b)). Die
Länge der Kühlperiode wird durch eine Estera-
se EA4 (Time-interval-measuring-esterase, eine
ATPase) gemessen. Nach 14 Tagen niedriger
Temperatur wird die EA4 sowohl in vivo als
auch in vitro aktiviert. Dadurch läuft die Em-
bryogenese wieder weiter (Kai et al. (1995a)).
EA4 stellt also eine Art molekularen Zeitmes-
ser dar (Abbildung 13.38).

Die Diapause der Embryonen in den Eiern wird
durch eine Kälteperiode (50C, Überwinterung)
beendet. Die Zellen gehen dann rasch in die
S-Phase über. Dabei misst ein Enzym die Dau-
er der Kühlung. Nach einer zweiwöchigen Käl-
teperiode wird die Embryonalentwicklung wie-
der in Gang gesetzt. Parallel dazu wird auch
eine Esterase (EA4=TIME, Time-Interval-
Measuring-Esterase) aktiviert, und zwar in vi-
vo und in vitro (Kai et al. (1995b)). EA4 besitzt
eine Art Zeitmess-Aktivität, ist also ein mole-
kularer Zeitmesser (Abbildung 13.38). Welcher
Mechanismus aktiviert diese Zeitmessung? Ei-
ne bestimmte Komponente ist dazu nötig, PIN
(‘peptidyl-inhibitory needle´). Es ist ein Pep-
tid mit bekannter Aminosäure-Sequenz (Isobe
et al. (1995)) und stellt einen Faktor dar, der
die Zeit festhält (Kai et al. (1999)). Es bildet
mit EA4 einen äquimolaren Komplex, durch
den EA4 inaktiv wird. Bei niedriger Tempe-
ratur dissoziiert PIN von EA4. Das dauert bei
50C 14 Tage4 und besteht aus einer Folge von
Konformationsänderungen von EA4, deren Me-

4wenn die Eier 2 Tage nach Eiablage in die niedrige

chanismus in der Proteinstruktur eingebaut ist.
Beim Übergang zu 250C wird EA4 plötzlich
für kurze Zeit aktiv (Kai et al. (1991)). Da-
nach nimmt die EA4-Aktivität wieder ab. Als
Ergebnis treten die Embryozellen rasch in die
S-Phase ein.

Statt durch niedrige Temperatur kann PIN auch
über ein Sephadex Gelfilter entfernt werden. Die
EA4 Aktivität ist dann bereits nach 7 Stunden in
250C nachweisbar (Kai et al. (1999)). In Gegen-
wart von PIN ist EA4 hitzestabil. Hohe Temperatur
stört die Zeitmessung nicht (Kai et al. (1995b)).

Wir haben es hier also mit einem Zeitmessvor-
gang zu tun, der lange Zeiträume mit einem
Sanduhrprinzip misst. Er legt nach einer be-
stimmten Zeit vom Ende der Diapause an einen
Schalter in der Entwicklung um. Es ist noch
unbekannt, wie EA4 die Embryogenese wieder
in Gang setzen kann. EA4 ist ein Glycopro-
tein, dass am N-Ende mit einem Oligosaccha-
rid verknüpft ist. Das Kohlenhydrat scheint für
die Regulation der EA4 Zeitmessung durch In-
teraktion mit PIN entscheidend zu sein (Tani
et al. (2001)). Andere Zeitmesser für Entwick-
lungsvorgänge sind bekannt (zum Beispiel Hen-
sey and Gautier (1997)).

13.3.7 Charakteristika der Diapause

Nach diesen Beispielen für Diapause sind einige
allgemeine Bemerkungen angebracht. Diapau-
se ist eine Strategie vieler Insekten und Milben,
ungünstige Jahreszeiten zu überdauern (Danks
(1987)). Sie ist ein Zustand der Dormanz, in
dem die Entwicklung gestoppt oder drastisch
reduziert ist, der Stoffwechsel niedrig ist, kei-
ne Reproduktion stattfindet, das Verhalten ge-
ändert ist und die Tiere gegen Kälte, Hitze
oder Trockenheit resistent werden. Im Gegen-
satz zur Quieszenz beginnt die Diapause schon,

Temperatur gebracht werden. Werden sie erst 10 Tage
nach Eiablage gekühlt, dauert es 50 Tage
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Abbildung 13.38: Im Kurztag werden von Bombyx mori -Weibchen Eier abgelegt, deren Embryo-
nen eine hohe Aktivität der Esterase A4 haben. Sie entwickeln sich bei 250C über die Larven-
stadien zum Adulttier. Im Langtag ist die Esterase A4 nicht aktiv. Es wird eine Kälteperiode
von mindestens 50C benötigt (schwarzer Balken unter der x-Achse), damit die Esterase A4 aktiv
wird. Sie bricht die Diapause und die Embryonen können sich bei höherer Temperatur (heller
Balken unter der x-Achse) weiterentwickeln. Bei 250C (heller Balken) schlüpfen die Larven 14
Tage nach Ende der niedrigen Temperatur-Periode. Dabei misst die Esterase A4 (EA4=TIME,
Time-Interval-Measuring-Esterase) die Dauer der Kühlung, indem sie intramolekular modifiziert
und dadurch aktiviert wird. Das geschieht in vivo und in vitro. EA4 ist also ein molekularer
Zeitmesser und Wecker. Nach Kai et al. (1995b). D228/esterase-bombyx
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bevor die Umweltbedingungen ungünstig wer-
den. Sie endet erst, nachdem die Diapauseent-
wicklung beendet ist, auch wenn die Umwelt-
bedingungen inzwischen wieder günstig sind.

Die Diapause wird meistens photoperiodisch
induziert (Temperatur, Futter, Feuchtigkeit
können in manchen Fällen ebenfalls eine Rol-
le spielen). Photorezeptoren (siehe Unterab-
schnitt 13.3.12) empfangen die photoperiodi-
schen Signale und unterscheiden Licht von
Dunkelheit. Die Länge der Nacht (die Tageslän-
ge wird selten verwendet) wird durch ein Sys-
tem bestimmt, das dafür eine circadiane Uhr
benutzt. Ein photoperiodischer Zähler sum-
miert die photoperiodisch wirkenden Zyklen
auf. Nach einer Mindestanzahl werden die In-
formationen an ein Zentrum geleitet, das die in-
tegrierte Information verarbeitet und die pho-
toperiodischen Ereignisse an den Zielorganen
kontrolliert (Abbildung 13.39). Nur in wenigen
Fällen wird die Diapause auch photoperiodisch
beendet. Normalerweise sind andere Bedingun-
gen wie zum Beispiel eine bestimmte Zeit nied-
riger Temperaturen oder interne Vorgänge nö-
tig, um die Diapause zu beenden.

13.3.8 Verschiedene Typen der Dia-
pause

In vielen Gebieten der gemäßigten und hö-
heren geographischen Breiten sind die Winter
für die Entwicklung von Organismen allgemein
und für Insekten im besonderen besonders un-
günstig. Deshalb findet man hier Winterdia-
pause. In anderen Gebieten der Erde ist dage-
gen Trockenheit der begrenzende Faktor. Das
gilt beispielsweise für Wüstengebiete. Hier fin-
det man häufig Sommerdiapause. Die photope-
riodischen Bedingungen, die zur Winterdiapau-
se führen, sind Kurztage, die zur Sommerdia-
pause führen, Langtage (Saunders (1982)).

Bei Insekten, deren postembryonale Entwick-
lung ein Jahr oder mehrere Jahre dauert (uni-

Abbildung 13.39: Ein Photorezeptor perzipiert
photoperiodisch wirkendes Licht. Signale ge-
langen zu einem Zeitmeß-System, einer cir-
cadianen Uhr. Ein photoperiodischer Zähler
summiert diese Signale. Wird ein Schwellen-
wert erreicht, findet in einem Zentrum die pho-
toperiodische Induktion statt: Ein endokriner
Schalter steuert die photoperiodische Kontrol-
le der Vorgänge an den Zielorganen. Sie füh-
ren je nach Photoperiode und Reaktionstyp
zur Entwicklung oder zur Diapause (Entwick-
lungsstop) des Tieres. Nach L and L (1990).
E198/diapause-schema
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Abbildung 13.40: Obligate Diapause gibt es bei univoltinen Arten in einem bestimmten Entwick-
lungsstadium. Bei multivoltinen Arten mit mehreren Generationen pro Jahr ist die Diapause
fakultativ: Sie tritt nur in der Generation ein, in der die äußeren Bedingungen die Diapause
induzieren (zum Beispiel Kurztag im Herbst). Nach Lumme (1978). E199/diapause-typen
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voltine Arten), erfolgt die Diapause bei jedem
Tier in einem bestimmten Entwicklungsstadi-
um. Man nennt diese Diapause obligat. Bei
multivoltinen Arten mit mehreren Generatio-
nen pro Jahr ist die Diapause fakultativ: Sie
tritt nur in der Generation ein, in der die äuße-
ren Bedingungen die Diapause induzieren (zum
Beispiel Kurztag im Herbst, Abbildung 13.40).
Bei einigen Insekten wie zum Beispiel Bom-
byx mori gibt es Stämme mit obligatorischer
Diapause und andere mit fakultativer Diapau-
se (Isobe and Goto (1980)).

13.3.9 Diapausestadien

Die Diapause kann im Puppenstadium, Adult-
stadium, Eistadium oder einem der Larvensta-
dien stattfinden. In welchem Stadium sie statt-
findet, ist charakteristisch für die verschiedenen
Arten. Wir haben bereits verschiedene Mög-
lichkeiten kennen gelernt (Seite 266 bis Seite
270).

Die Larvendiapause findet meistens im letzten
Larvenstadium statt. Aber auch hier gibt es
Ausnahmen: Bei Choristoneura funiferana ist
es das zweite Larvenstadium, in dem die Dia-
pause auftritt (Harvey (1961)), bei Dendroli-
mus piri kann die Diapause je nach den Bedin-
gungen in verschiedenen Larvenstadien beob-
achtet werden (Geispitz (1965)).

Meistens ist das photoperiodisch empfindliche
Stadium vor dem Stadium, in dem die Diapau-
se stattfindet. Beispielsweise können junge Lar-
venstadien photoperiodisch induziert werden,
während die Diapause erst im letzten Larven-
stadium auftritt. Beim Seidenspinner Bombyx
mori sind Ei und erstes Larvenstadium pho-
toperiodisch empfindlich. Die Reaktion auf die-
ses Signal erfolgt im Muttertier: Es produziert
ein Diapausehormon. Es verhindert die Wei-
terentwicklung des Embryos im Ei (siehe Un-
terabschnitt 13.3.6). Beim Riesenseidenspinner

Philosamia cynthia sind die Larven im 4. und
5. Stadium auf Kurztag empfindlich. Bei Dia-
taraxia oleracea ist das letzte Larvenstadium
für nur zwei Tage photoperiodisch empfindlich.
Näheres in Saunders (1982).

13.3.10 Geographische Rassen

Da der Beginn der ungünstigen Bedingungen
in den verschiedenen Gebieten unterschied-
lich liegt, finden wir auch Unterschiede in der
kritischen Tageslänge bei Stämmen verschie-
dener geographischer Breiten. Solche Ökoty-
pen finden wir beispielsweise beim Bärenspin-
ner Acronycta rumicis (Abbildung 13.41). Hier
sind die Unterschiede in der kritischen Pho-
toperiode allmählich. Beim Kohlweisling Pie-
ris brassicae dagegen gibt es nur zwei geo-
graphische Rassen (Abbildung 13.41). Die Ge-
netik solcher Rassen ist besonders gut an
Drosophila-Arten untersucht (Lankinen and
Lumme (1984)).

13.3.11 Induktion und Termination
der Diapause

Bei einer Reihe von Insekten wird die Dia-
pause im gleichen Stadium photoperiodisch
induziert und beendet. Dazu gehören bei-
spielsweise der Riesenseidenspinner Anthera-
ea pernyi, der Maiszüngler Ostrinia nubilalis,
die Kannenpflanzen-Zuckmücke Metriocnemus
knabi. Die Kurztage des Herbstes induzieren
beim Maiszünsler die Diapause im Puppen-
stadium, die länger werdenden Tage im Früh-
jahr brechen sie (Abbildung 13.42). Photope-
riodisch empfindlich sind die letzten Larven-
stadien und das Puppenstadium. Bei anderen
Insekten wird die Diapause schon in Stadien
induziert, die weit vor dem eigentlichen Ruhe-
stadium liegen. Dann wird die Diapause häufig
durch andere Faktoren als durch die Tageslän-
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Abbildung 13.41: Geographische Rassen von
Acronycta rumicis (oben) und Pieris brassi-
cae (unten) von verschiedenen geographischen
Breiten. Prozent Diapause als Funktion der Ta-
geslänge. Nach Danilevskii (1965). Acronycta-
georassen D200n

ge gebrochen, zum Beispiel durch eine längere
Periode niedriger Temperatur.
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Abbildung 13.42: Die Kurztage des Herbstes
induzieren die Diapause des Riesenseidenspin-
ners Antheraea pernyi, die länger werdenden
Tage im Frühjahr brechen sie. Die jeweiligen
kritischen Tageslängen sind gleich. Photope-
riodisch empfindlich sind die letzten Larven-
stadien und das Puppenstadium. Nach Saun-
ders (1982), Williams and Adkisson (1964).
D202n/Antheraea-ppinduktion

Bei Antheraea pernyi wird die Diapause pho-
toperiodisch induziert und gebrochen. Die kri-
tischen Tageslängen sind für beide Vorgän-
ge gleich (Abbildung 13.42). Das deutet dar-
auf hin, das an beiden Reaktionen das gleiche
Zeitmeß-System beteiligt ist. Die Wellenlängen
400 bis 500 (blau und grün) sind photoperi-
odisch am wirkungsvollsten. Der Photorezeptor
liegt im Gehirn. Über dem Gehirn ist ein durch-
sichtiges Fenster in der Kutikula der Puppe.
Dadurch kann Licht leichter eindringen. Aller-
dings spielt das wohl normalerweise keine große
Rolle, sondern nur bei schattiger Lage des Ko-
kons. Wichtiger ist der Kokon, der eine ideale
Lichtsammelkugel darstellt.
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Die kritische Tageslänge gibt an, bei welcher
Länge der Lichtperiode eine Population zu 50%
photoperiodisch induziert würde. Im Fall der
Diapause-Induktion des Maiszünslers sind das
14.2 Stunden (13.42). Bei längeren Lichtperi-
oden würden weniger oder keine, bei kürzeren
mehr oder alle in den Diapausezustand überge-
hen. Bei der Beendigung der Diapause ist die
kritische Tageslänge beim Maiszünsler eben-
falls 14.2 Stunden.

13.3.12 Photorezeptoren

Um die Tageslänge zu messen, sind Lichtrezep-
toren nötig. Ihre photoperiodische Empfind-
lichkeit beginnt meistens während der Däm-
merung zwischen Werten von 10 bis 100 Lux.
In diesem Bereich sind die Änderungen der
Lichtintensität im Freien am stärksten (Abbil-
dung 13.43). Die Photorezeptoren können je-
doch unterschiedlich stark vom Außenlicht ab-
geschirmt sein. Dann spielen die optischen Ei-
genschaften zum Beispiel des Kokons, der Ku-
tikula, des Überwinterungsverstecks eine Rolle.

Kandidaten für solche photoperiodischen Pho-
torezeptoren sind die Komplexaugen, Ozel-
len und Licht-empfindliche Strukturen des Ge-
hirns. Sie sind bei den verschiedenen Insek-
ten mit Diapause unterschiedlich (Abbildung
13.44). Die Wirksamkeit verschiedener Wellen-
längen wurde in einigen Fällen bestimmt (Nu-
mata et al. (1997)).

13.3.13 Zeitmeßsystem

Nachdem der photoperiodische Reiz wahrge-
nommen wurde, muss ein Zeitmeßsystem die
Tageslänge bestimmen und je nach dem Ergeb-
nis (Tageslänge unterhalb oder oberhalb eines
kritischen Wertes) verschiedene Folgeprozesse
einleiten. Dazu gibt es einige Modellvorstellun-
gen, aber nur wenige konkrete Vorstellungen.
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Abbildung 13.43: Wie sich die Lichtintensi-
tät während eines Tages verändert, ist für
den 2.4.1966 in Tübingen (48032′N, 903.5′O)
gemessen worden. Klares Wetter, Neumond.
In der Dämmerung sind die Änderungen der
Lichtintensität bei Werten zwischen 10 und 100
Lux maximal. Nach Erkert (1969). D203n/l-
int-aenderung

Mit Lichtpulsen, die zu verschiedenen Zeiten
der Dunkelperiode gegeben werden, konnte ge-
zeigt werden, dass es eine oder in anderen
Fällen auch zwei empfindliche Zeiten für pho-
toperiodisch wirkendes Licht gibt. In Abbil-
dung 13.45 finden von 0 Uhr Uhr (circadia-
ne Zeit) ab die Vorgänge a, später b, c, d, e
und f statt. Trifft Licht auf den Vorgang c,
wird die photoperiodische Entscheidung Ent-
wicklung getroffen. Später (zum Beispiel in e
und f) werden dann Faktoren gebildet, die die
Weiterentwicklung bewirken. Wenn kein Licht
c trifft, wird die Entscheidung Diapause getrof-
fen.

13.3.14 Photoperiodischer Zähler

In manchen Fällen genügt zur Induktion
der Diapause ein einziger induktiver Zyklus
wie beispielsweise bei Chaoborus americanus
(Bradshaw (1969)). Meistens sind jedoch meh-
rere induktive Zyklen nötig.



13.3 Diapause 291

Abbildung 13.44: Photoperiodische Rezeptoren wurden in den rot markierten Gebieten der sechs
Arthropoden lokalisiert (Frontalansicht des Gehirns, der optischen Lappen und der Augen). Nach
Numata et al. (1997). 204/pp-receptoren-insekten
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Abbildung 13.45: Vom circadianen Zeitpunkt
0 Uhr Uhr ab finden die Vorgänge A, spä-
ter B, C, D, E und F statt. Trifft Licht auf
den Vorgang C, wird die photoperiodische Ent-
scheidung Entwicklung getroffen. Später (zum
Beispiel in E und F) werden dann Faktoren
gebildet, die die Weiterentwicklung bewirken.
Wenn kein Licht C trifft, wird die Entscheidung
Diapause getroffen. Nach Cymborowski (1992).
205/pplicht-nachts

Die Zahl der nötigen Zyklen ist unabhängig
von der Umgebungstemperatur (Q10 von 1.04),
während Lebensdauer, Larvenentwicklung und
Ovipositionsrate eine normale Temperaturab-
hängigkeit mit einem Q10 von 2.7 zeigen. Bei
Mamestra brassicae werden die Kurztage, bei
der Blattlaus Megoura viciae die Langtage,
beim Bärenspinner Acronycta rumicis beide
gezählt (siehe das Kapitel über den photope-
riodischen Zähler in Saunders (1982)).

Die Schlupfwespe Nasonia vitripennis ist für
Untersuchungen zum photoperiodischen Zähler
besonders geeignet: Die Mutter ist photoperi-
odisch empfindlich und überträgt die photope-
riodischen Effekte über die Eier auf die Lar-
ven. Die Eier werden täglich abgelegt, sodass
der physiologische Zustand des Muttertieres an
den Nachkommen (diapausierend oder nicht)
verfolgt werden kann (Abbildung 13.46).
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Abbildung 13.46: Photoperiodischer Zähler bei
der Schlupfwespe Nasonia vitripennis. Das
Muttertier ist photoperiodisch empfindlich und
überträgt die photoperiodischen Effekte über
die Eier auf die Larven. Die Eier werden täglich
abgelegt, sodass der physiologische Zustand des
Muttertieres verfolgt werden kann. Nach Saun-
ders (1966). D206/pp-zaehler-beispiel
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13.3.15 Modelle

Zur photoperiodischen Zeitmessung wurden
verschiedene Modelle vorgeschlagen(diskutiert
in Saunders (1982), Vaz Nunez and Saunders
(1999) und Tauber and Kyriacou (2001) und
unter Spezialthemen Abschnitt 20). Sie be-
ruhen entweder auf einem Sanduhr-Prinzip5

(Lees (1973)) oder auf einem circadianen Os-
zillator (‘externe Koinzidenz’, Bünning (1936))
oder auf zwei miteinander interagierenden Os-
zillatoren (‘interne Koinzidenz’). Ein neueres
Modell von Lewis and Saunders (1987) berück-
sichtigt auch die Zahl der Zyklen, die nötig
sind, um die Diapause zu induzieren. Damit
können auch die verschiedenen Formen pho-
toperiodischer Responsekurven und die Ergeb-
nisse komplizierterer Lichtprogramme wie in
Nanda-Hamner- und Bünsow-Experimenten si-
muliert werden. Auch die Doppelrolle des Lich-
tes, nämlich das photoperiodische Zeitmeßsys-
tem zu synchronisieren und die photoperiodi-
sche Reaktion zu beeinflussen, wird mit diesem
Modell berücksichtigt. Andere Modelle wie das
der internen Koinzidenz können beispielswei-
se die niedrige photoperiodische Reaktion bei
sehr kurzen Lichtperioden und im Dauerdunkel
nicht erklären. Nach dem hier vorgestellten Mo-
dell wären diese Effekte das Ergebnis eines ge-
dämpften circadianen Oszillators: Es wird ein
Faktor aufsummiert, bis in einer bestimmten
Zahl von Tagen (required day number RDN) ei-
ne Schwelle erreicht worden ist, die Induktion
ermöglicht (Abbildung 13.47). Dabei kann es
sich sowohl um einen Stoff handeln, der durch
die photoperiodische Behandlung die Reaktion
aktiv fördert, als auch um einen Stoff, der durch
die photoperiodische Behandlung die Reaktion
hemmt. Beides wurde gefunden und in beiden
Fällen sind neurosekretorische Zellen beteiligt.
Ein endokriner Effektor setzt dann dieses Si-

5Die Tageslänge wird wie mit einer alten Eieruhr
gemessen, in der feiner Sand aus einer Glasblase durch
eine dünne Verbindung in eine andere Glasblase rinnt.

gnal in die Diapausereaktion um.

13.3.16 Physiologische Grundlagen,
Endokrinologie der Diapau-
se

Die Diapause ist durch bestimmte Anpassun-
gen und Umstellungen des Stoffwechsels cha-
rakterisiert. So werden Substanzen wie Glyce-
rol und Sorbitol in die Hämolymphe abgege-
ben, die als Gefrierschutzmittel dienen. Reser-
vestoffe wie Fette, Proteine und Kohlenhydrate
werden gebildet. Durch Wachs wird die Kuti-
kula unempfindlich gegen Austrocknung. Wie
werden diese Anpassungen und Umstellungen
induziert?

Photorezeptoren, Mess-System und photoperi-
odischer Zähler der photoperiodischen Indukti-
on der Diapause bei Insekten befinden sich im
Gehirn.

Bei vielen Insektenarten mit Diapause im
Larven-, Puppen- und Nymphenstadium wird
die Diapause durch Hormonmangel erzeugt
(Abbildung 13.48). Dadurch wird das Gehirn-
Prothorakaldrüsen- System inaktiviert. Die Ta-
geslänge wird von neurosekretorischen Zel-
len im Gehirn wahrgenommen. Bei Diapause-
induzierender Tageslänge (zum Beispiel Kurz-
tag) wird vom Gehirn kein Gehirnhormon BH
(=PTTH, Prothoracotropes Hormon)6 gebil-
det, die Prothorakaldrüse bildet kein Ecdyson,
die Entwicklung wird gestoppt. Das äußert sich
bei dem Riesenseidenspinner Hyalophora cecro-
pia, bei Ostrinia nubilalis, bei Pieris rapae und
bei Sarcophaga unter anderem in einem niedri-
gen Stoffwechsel, niedrigem Wassergehalt, ho-
hem Fettgehalt, geändertem Verhalten (bei-
spielsweise Spinnen eines Kokons). Als Folge
davon wird die Entwicklung unterbrochen.

6Das Brainhormon BH ist ein großes, nicht dialy-
sierbares hitzestabiles Molekül. Sein Molekulargewicht
ist größer als 10000.
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Abbildung 13.47: Modell des photoperiodischen Zählers von Lewis und Saunders. Oben links:
Kontrollsystem eines Rückkopplungsoszillators. Synthese der oszillierenden Substanz ct wird
durch die Differenz zwischen Referenzwert cref und dem Zeit-verzögerten Wert von ct (c(t −
t0) bestimmt. Licht erhöht die Konzentration von ct, während ständig ein Teil der Substanz
verloren geht. Oben rechts: Je nach Syntheserate SR ergeben Simulationen die blauen Kurven.
Niedrigere Raten ergeben stärkere Dämpfung. Horizontale Linien sind Schwellenwerte, und ct

Werte über diesen Schwellenwerten werden über die Zeit summiert (INDSUM Bildung, unten
rechts). Dynamik der Syntheserate im unteren linken Diagramm als Funktion der (c(t−t0) Werte.
Syntheserate ist durch eine obere Grenze beschränkt, um zu vermeiden, dass die Amplitude der
Schwingungen zu groß wird (unten linkes). Nach Lewis and Saunders (1987), Saunders and Lewis
(1987b), Saunders and Lewis (1987a). D207n/pp-zaehler
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Abbildung 13.48: Bei Diapause im Larven-
, Puppen- und Nymphenstadium (zum Bei-
spiel bei Hyalophora cecropia, Ostrinia nubila-
lis, Pieris rapae, und Sarcophaga) wird der Ent-
wicklungsstop durch Hormonmangel erzeugt:
Das Gehirn- Prothorakaldrüsen- System wird
inaktiviert. Die Tageslänge wird von neurose-
kretorischen Zellen im Gehirn wahrgenommen.
Bei Diapause-induzierender Tageslänge (zum
Beispiel Kurztag) wird vom Gehirn kein Ge-
hirnhormon gebildet, die Prothorakaldrüse bil-
det kein Ecdyson. Die Entwicklung wird ge-
stoppt. Nach Williams (1952). E208/diapause-
hormonmangel

In anderen Fällen, bei denen die Larven Dia-
pause zeigen, bleibt dagegen das endokrine Sys-
tem aktiv (Abbildung 13.49). Die Larven kön-
nen sich häuten, es kommt aber zu keiner Ver-
puppung. Sie wird durch Juvenilhormon ver-
hindert. Das Gehirn bewirkt weiterhin, dass
in den Corpora allata Juvenilhormon gebildet
und ausgeschüttet wird. Damit sich die Larven
häuten können, muss aber auch die Prothora-
kaldrüse funktionieren und Ecdyson ausschüt-
ten. Ein Beispiel dafür ist der Zünsler Diatraea
grandiosella.

In der Larven-Diapause ist der Stoffwechsel ge-
ring, der Körper enthält wenig Wasser, Fettre-
serven sind angelegt, die Metamorphose ist ge-
hemmt, die lokomotorische Aktivität reduziert.
Zum Teil finden fortlaufende Larvenhäutungen
statt. Die Entwicklung wird durch Temperatur
oder Photoperiode reaktiviert.

Bei der Diapause im Imaginalstadium wer-
den neurosekretorische Zellen inaktiviert, die
die Corpora allata kontrollieren. Die inaktiven
Corpora allata produzieren kein Juvenilhormon
und damit werden die Ovarien gehemmt. Das
ist beispielsweise beim Kartoffelkäfer der Fall
(Unterabschnitt 13.3.3). Parallel dazu ändert
sich das Verhalten. Die Adulttiere werden ne-
gativ phototaktisch, hören auf zu fressen und
kriechen in den Boden. Werden beim Kartof-
felkäfer die Corpora allata entfernt, wird Dia-
pause induziert. Werden Corpora allata in dia-
pausierende Tiere implantiert, entwickeln sie
sich. Kurztag hemmt also die Produktion und
Abgabe von Juvenilhormon, die Reprodukti-
on unterbleibt und die Diapause beginnt. Die
Ecdyson-Produktion ist normal.

Bei der Ei-Diapause vom Seidenspinner Bom-
byx mori wird das photoperiodische Signal
Langtag vom Muttertier wahrgenommen und
ein Diapausehormon des Unterschlundgangli-
ons hemmt die Entwicklung des Embryos im Ei
in der Blastokinese (etwa Mitte der Embryonal-
entwicklung). Im Kurztag dagegen unterbleibt
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Abbildung 13.49: Diapause beim Zünsler Dia-
traea grandiosella im Larvenstadium: Das Ge-
hirn veranlaßt die Corpora allata, Juvenilhor-
mon zu bilden und auszuschütten. Die Protho-
rakaldrüse schüttet aber kein Ecdyson aus. Der
Stoffwechsel ist reduziert, der Körper enthält
nur wenig Wasser, Fett wird gespeichert, die
lokomotorische Aktivität reduziert. Es findet
keine Metamorphose statt. Nach Yin and Chip-
pendale (1973). E209n/larven-diapause

die Diapause des Embryos und die Tiere ent-
wickeln sich weiter 13.3.6.

Am häufigsten findet die Diapause im Puppen-
stadium statt. Das gilt vor allem für Lepido-
pteren und Dipteren. Auch hier ist der Stoff-
wechsel gedrosselt und die Mitochondrien sind
weniger aktiv. Es findet keine Imaginaldifferen-
zierung statt.

Die Puppen sind meistens nicht mehr photope-
riodisch empfindlich (das heißt, die photope-
riodische Induktion der Puppendiapause ge-
schieht in einem Larvenstadium). Aber auch
hier gibt es Ausnahmen: Bei Hyalophora cecro-
pia und Antheraea pernyi sind auch die Pup-
penstadien noch photoperiodisch empfindlich.
Die Diapause kann durch Kurztag während
der Puppenruhe verlängert, durch Langtag un-
terbrochen werden . Bei Platysamia cecropia
ist das hormonelle Geschehen genauer bekannt
(siehe Unterabschnitt 13.3.6).

13.3.17 Modifikation der Diapause

Die Diapause kann durch Faktoren wie Tem-
peratur und Nahrungsangebot oder Qualität
der Nahrung modifiziert werden. In der Regel
hemmt hohe Temperatur die Diapause, wäh-
rend niedrige Temperatur sie fördert. In einigen
Fällen sinkt die kritische Tageslänge mit stei-
gender Temperatur. Bei Megoura viciae nimmt
sie für 50 C höhere Temperatur um je 15 Mi-
nuten ab, bis bei 230C keine Diapause mehr
eintritt (Lees (1963)). Bei Sarcophaga dagegen
bleibt die kritische Tageslänge bei unterschied-
lichen Temperaturen konstant, tritt aber bei
200C und höheren Temperaturen nicht mehr
ein (Abbildung 13.50).

Andererseits gibt es auch Fälle, in denen die
Diapause bei höheren Temperaturen eintritt,
zum Beispiel bei Abraxas miranda (Masaki
(1980)). Die Tiere entwickeln sich im Kurz-
tag und bei niedriger Temperatur. Meistens
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Abbildung 13.50: Diapause von Sarcopha-
ga bei unterschiedlichen Temperaturen. Bei
200C und höheren Temperaturen tritt keine
Diapause mehr ein. Nach Saunders (1971).
D210n/sarcophaga-diapause-t

gibt es optimale Temperaturen für die pho-
toperiodische Induktion der Diapause. Tropi-
sche Arten haben meistens höhere Optimums-
Temperaturen (Oedipoda miniata 27− 280C).

Auch die Nahrung kann die Diapause beein-
flussen. Bei hohem Ölgehalt der Wirtspflanze
(Baumwollsamen) wird die Diapause von Pec-
tinophora erleichtert. Bei Chaoborus kann trotz
Kurztag ein hohes Angebot von Nahrung die
Diapause unterdrücken (Bradshaw (1970)).

13.3.18 Genetik der Diapause

Die Diapause der Insekten ist genetisch pro-
grammiert. Sie zeigt eine gewisse Variabilität,
die sich zum Beispiel in geographischen Ras-
sen mit verschiedenen kritischen Tageslängen
niederschlägt (Abbildung 13.34). Kreuzungen
zwischen einer nördlichen Rasse von Drosophi-
la littoralis (Oulu) und einer südlichen Rasse
(Kutaisi) zeigen intermediäres Verhalten (Ab-
bildung 13.51, Lumme (1982)).
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Abbildung 13.51: Kreuzungen (F1) zwischen
einer nördlichen Rasse von Drosophila litto-
ralis (Oulu, Finnland, 650N) und einer südli-
chen Rasse (Kutaisi, Kaukasus, 420N) haben
eine intermediäre kritische Tageslänge (Oulu:
19 Stunden 42 Minuten; Kutaisi 12 Stunden
36 Minuten; F1 16 Stunden 18 Minuten) Nach
Lumme (1982). D211/diapause-kreuzungen

13.4 Photoperiodische Kon-
trolle der Reproduktion
bei Säugern

Übersichten über die photoperiodische Kon-
trolle der Reproduktion bei Säugern geben
Hoffmann (1981a), Steinlechner and Niklowitz
(1992), Heldmaier et al. (1989) und Goldman
(2001).

Beschwerde-Kasten: Dieser Abschnitt ist
sehr unvollkommen. Vielleicht könnten
Herr Pohl oder Herr Steinlechner ihn über-
arbeiten/ausarbeiten?

13.4.1 Einführung und Übersicht

Die Säuger in den gemäßigten und höheren
Breiten müssen sich an die Jahreszeiten anpas-
sen, damit ihre Jungen unter günstigen Um-
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weltbedingungen geboren und aufgezogen wer-
den. Auch die Umgebungstemperaturen und
das Nahrungsangebot ändern sich beträchtlich
im Laufe eines Jahres. Deshalb müssen auch
zahlreiche andere Funktionen wie zum Beispiel
die Wärmeisolierung durch das Fell an den Jah-
resgang angepasst werden.

Kleine Säuger mit kurzer Tragzeit wie Wühl-
mäuse, Mäuse, Hamster und Frettchen paa-
ren sich und setzen ihre Würfe im Frühjahr
und Sommer. Größere Säuger wie Schafe, Zie-
gen und Rehe oder Säuger mit verzögerter Ein-
nistung (Fledermäuse, Nerze und Dachs) paa-
ren sich dagegen im Herbst oder Winter und
bekommen ihre Jungen im darauf folgenden
Frühjahr. Die Photoperiode ist der wichtigs-
te Umweltfaktor, der den Jahresrhythmus der
Reproduktion synchronisiert. Bei Säugern, die
sich im Frühjahr paaren, entwickeln sich die
Gonaden im Frühjahr (Rekrudeszenz ), wäh-
rend sich im Kurztag die Gonaden rückent-
wickeln (Regression). Dagegen führt bei Säu-
gern, die sich im Herbst oder Winter paa-
ren, Kurztag zur Entwicklung der Gonaden
und Langtag zu ihrer Regression. Auch das
Körpergewicht, die Fellfarbe und -qualität und
die Körpertemperatur-Regulation stehen unter
photoperiodischer Kontrolle.

Wie werden zunächst an zwei Beispielen, dem
syrischen Hamster und dem Djungarischen
Hamster, photoperiodische Reaktionen ken-
nen lernen. Die unterschiedlichen Anpassun-
gen an Winterbedingungen werden dargestellt.
Als Beispiel wird der Torpor und sein An-
passungswert diskutiert. Solche Anpassungen
können variieren und Ausnahmen vom Durch-
schnitt der Population treten auf. Dann wollen
wir fragen, wie Säuger die Tageslänge wahrneh-
men, die Informationen weiterleiten und ent-
scheiden, ob Kurztag oder Langtag herrscht.
An dieser Stelle kommt der circadiane Uhr-
mechanismus ins Spiel. Wir werden verschiede-
ne Modelle kennen lernen, die versuchen, pho-

toperiodische Zeitmessung zu erklären. Schließ-
lich müssen die photoperiodischen Reaktionen
Änderungen in den Zielgeweben, Zielorganen
und im endokrinen System bewirken. Auf die-
se Weise wird das reproduktive System, die
Körpertemperatur-Regelung, die Wärmeisolie-
rung und das Verhalten beeinflusst.

13.4.2 Einige ausgewählte Beispiele:
Syrischer und Djungarischer
Hamster

Als Beispiele für photoperiodische Steuerung
der Reproduktion werden wir zwei Hamster
nehmen, den syrischen und den Djungarischen.
Sie sind beide leicht zu züchten und zu vermeh-
ren und sind gut untersucht. Durch ihre gerin-
ge Größe können sie in größerer Zahl in Konst-
anträumen mit kontrollierten Temperatur- und
Lichtbedingungen gehalten werden. Bei ihnen
wurde nicht nur die photoperiodische Steue-
rung der Fortpflanzung, sondern auch die der
Fellfarbe, der Felldichte, des Körpergewichtes,
der Körpertemperatur, des Torpors und des
Winterschlaf untersucht. Allerdings gibt es hier
auch endogene Jahresrhythmen, die diese Vor-
gänge beeinflussen (Kapitel 12.4). Häufig dient
dann eine photoperiodische Reaktion zur Syn-
chronisation der Jahresrhythmik mit der Um-
welt.

Syrischer Hamster, Systematik, Vorkom-
men, Lebensweise, Anpassungen an den
Winter

Der Goldhamster oder syrische Hamster Me-
socricetus auratus gehört zur Familie der Cri-
cetidae (Wühler, Abbildung 13.52). Er gehört
zu den Mittelhamstern und stammt aus der
Umgebung von Aleppo. Nach dem zweiten
Weltkrieg wurde er in Europa eingeführt und
hat sich auch als Labortier eingebürgert. Der
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Östruszyklus beträgt bei Goldhamstern 4-5 Ta-
ge. So lange dauert die Vorbereitung des Uterus
und des reproduktiven Systems, die befruchte-
te Eizelle zu ernähren. Am Tage der Ovulation
laufen die Weibchen sehr lange (‘läufig’) (bis zu
16 km, sonst 1 km). Nach der Paarung dauert
es nur 16 Tage, bis die Nachkommen geboren
werden. Sie werden sehr rasch geschlechtsreif.

Abbildung 13.52: Goldhamster (=Syrischer
Hamster) Mesocricetus auratus (Cricetidae).
Körperlänge 17 bis 18 cm. 231/mesocricetus

Während einer photoperiodisch empfindlichen
Phase im Herbst bilden sich die Gonaden zu-
rück (Abbildung 13.53). Anhaltender Kurztag
unterdrückt die Reproduktion. Kurztag verzö-
gert auch die Pubertät bei spät im Jahr ge-
borenen Hamstern, induziert Torpor und Win-
terschlaf, ändert das Fellkleid und das Körper-
gewicht. Im Langtag entwickeln sich die Go-
naden. Die kritische Tageslänge beträgt da-
bei 12.5 Stunden. Beim Djungarischen Hams-
ter ist sie 13 Stunden. Obwohl noch im Kurz-
tag (Januar bis März), hört die photoperi-
odisch empfindliche Phase auf und die photo-
refraktäre Phase beginnt. Offenbar wird durch
den vorausgegangenen Kurztag ein endogener
Intervall-Zeitmessvorgang in Gang gesetzt, der

die Refraktärzeit induziert. Die Gonaden des
Hamsters beginnen sich zu entwickeln und sind
im März voll aktiv. Langtag ist nötig, um die
Tiere wieder für Kurztag empfindlich zu ma-
chen (Goldman (2001)).

Phodopus: Vorkommen, Lebensweise

Die Zwerghamster Phodopus sungorus und
Phodopus campbelli werden oft verwechselt,
weil beide mit ‘Sibirischer Hamster’ oder
‘Djungarischer Hamster’ bezeichnet werden
(Abbildung 12.14). Sie unterscheiden sich aber
stark voneinander. So ist die Wirkung des
Kurztages auf die Fortpflanzung von Phodopus
campbelli weniger ausgeprägt, die Würfe größer
und mehr Junge überleben (Ebeling (1994)).

Anpassungen an den Winter

Im Herbst werden die Djungarischen Hams-
ter durch den Kurztag auf den Winter einge-
stimmt. Das Körpergewicht sinkt, die Gona-
den bilden sich zurück, das Fell wird weiss und
dicht7, es tritt Torpor auf, bei dem die Körper-
temperatur vorübergehend auf niedrige Tem-
peraturen abgesenkt wird. Niedrige Tempera-
tur verstärkt den Kurztageffekt und es sind
weniger Kurztage nötig, um zur photoperiodi-
schen Reaktion zu führen8. Nach einiger Zeit
im Kurztag hört die Regression auf und die
Gonaden entwickeln sich wieder, das Körper-
gewicht nimmt zu und das Sommerkleid bildet
sich aus (Abbildung 12.14). Diese ‘Rekrudes-
zenz ’ geschieht bereits im Kurztag (Abbildung
13.54). Es ist also keine photoperiodische Re-
aktion, sondern (wahrscheinlich) ein endogen

7Es isoliert besser als das braune Sommerkleid und
hat bei niedrigen Windgeschwindigkeiten einen höheren
Wärmewiderstand (Walsberg 1991).

8Catecholamine scheinen bei diesem Temperaturef-
fekt beteiligt zu sein (Heldmaier et al. (1989)).
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Abbildung 13.53: Wirkung der Tageslänge auf den Syrischen Hamster Mesocricetus auratus.
Während einer photosensitiven Phase bilden sich im September die Gonaden zurück (Gona-
denfunktion senkrecht über der x-Achse). Anhaltende Kurztagbedingungen unterdrücken die
Reproduktion (blaue Kurve). Obwohl noch im Kurztag, hört die photoperiodisch empfindliche
Phase im Januar auf und die photorefraktäre Phase beginnt (Zeit zwischen den roten Verti-
kalen). Die Gonaden des Hamsters beginnen sich zu entwickeln und sind im März voll aktiv.
Langtag ist nötig, um die Tiere wieder für Kurztag empfindlich zu machen. Nach Goldman
(2001). E231A/mesocricetus-daylength
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jahresperiodisch angelegtes Phänomen. Es fin-
det bei Männchen und Weibchen statt (Lerchl
(1993)).

Die photoperiodischen Informationen werden
durch Melatoninsekretion des Pinealorgans
übertragen. Ein einziger Langtag senkt bereits
die Melatoninsekretion permanent ab. Offenbar
wird der circadiane Oszillator durch diese Be-
handlung neu programmiert (‘Neustart’). Sie
hat somit einen Langzeiteffekt. Melatoningabe
verhindert diesen Effekt (Finley et al. (1995)).
Das Melatonin-produzierende neuronale Netz
besitzt ein wirksames Licht-Gedächtnis (Lerchl
(1995)).

Torpor und seine Physiologie

Kleine Hamster können ihr Energiegleichge-
wicht während ungünstiger Zeiten durch einen
besonderen Zustand, den Torpor, regeln. Tor-
por hilft individuell Futterverbrauch und Fut-
tersuche zu kontrollieren. Während des Tor-
pors wird der Energieverbrauch stark reduziert
(Berger (1988), Berger (1993)). Auf diese Wei-
se sind die Tiere in der Lage, auch im Winter in
der sibirischen Steppe nach Futter zu suchen,
ohne mehr Energie auszugeben, als wenn sie
den ganzen Tag in ihrem Bau verbringen wür-
den (Ruf and Heldmaier (1992)). Umgebung-
stemperatur und Nahrungsangebot sind wichti-
ge Faktoren bei der Induktion des Torpors. Die
Tiere können auf diese Weise flexibel auf Um-
weltbedingungen und unvorhersehbare Wetter-
änderungen reagieren (Ruf et al. (1993), Ruf
and Heldmaier (1992)). Der Hauptfaktor für
das Auftreten von Torpor ist allerdings Kurz-
tag.

Auch beim Djungarischen Hamster steht der
Torpor unter photoperiodischer Kontrolle. Im
Kurztag und bei niedriger Außentemperatur
wird die Körpertemperatur für im Mittel 5.4
Stunden (0.3 bis 9.4h) pro Tag auf 14 − 310C

abgesenkt (Abbildung 13.54)9. Der Energiever-
brauch wird im Torpor stark gesenkt. Auf diese
Weise können die Tiere in der sibirischen Step-
pe auch im Winter nach Futter suchen, ohne
mehr Energie auszugeben, als wenn sie sich den
ganzen Tag im Bau befinden (Ruf and Held-
maier (1992)).

18 6 18 6 18 6 18
Tageszeit [Std]

15

20

25

30

35

40

K
ör

pe
rt

em
pe

ra
tu

r [
0 C

]

Hamster 1 Hamster 2

torpor | D234AN | 19.4.2002

Abbildung 13.54: Torpor bei zwei Djungari-
schen Hamstern. Körpertemperatur von Hams-
ter 1 (rote Kurve) für zwei, von Hamster 2
(blaue Kurve) für 3 Tage gemessen. Beide
Hamster im Winterfell, Hamster 1 vom 18. bis
20. Januar, Hamster 2 vom 14. bis 17. Novem-
ber gemessen. Kühlraum mit 60C Umgebung-
stemperatur mit 80 Lux Licht von 6-18 Uhr
und 0.2 Lux Licht zur übrigen Zeit. Die Tiere
wurden am frühen Morgen lethargisch (Torpor)
und senkten ihre Körpertemperatur für einige
Stunden pro Tag auf 18− 200C ab (Hamster 2
am zweiten Tag nur wenige Grad). Nach Figala
et al. (1973). 234A/torpor

Je länger die Tiere im Kurztag waren, umso
häufiger trat Torpor auf. Nach 130 Tagen Kurz-
tag gab es ein Maximum der Torporhäufigkeit.
Männliche Tiere zeigten übrigens häufiger Tor-
por als Weibchen. Ein circadianer Rhythmus
kontrolliert das zeitliche Auftreten des Tor-
por und der Tag-Nacht-Zyklus synchronisiert

9Beim echten Winterschlaf hingegen kann die Kör-
pertemperatur bis auf fast 00C sinken (Barnes (1989)).
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den Torporrhythmus. Im Dauerdunkel steigt
die Torporhäufigkeit an (Kirsch (1991)). Damit
Torpor im Kurztag eintritt, müssen die Tes-
tikel rückgebildet sein. Wird im Kurztag Te-
stosteron injiziert, wird Torpor völlig unterbun-
den. Der jahreszeitliche Zeitmeßvorgang, der
den Torpor steuert, ist jedoch unbeeinflusst.
Bei kastrierten Tieren hört der Torpor später
auf (Ouarour et al. (1991)). Kastration zwi-
schen der ersten Woche vor und der vierten
nach Kurztag-Beginn fördert das Auftreten von
Torpor (Ouarour et al. (1995)).

Schlaf, Torpor und Winterschlaf wurden bis-
her als homologe Vorgänge aufgefasst. Beim
Djungarischen Hamster wird aber nach Tor-
por die slow-wave Aktivität (mit einer EEG
power density von 0.75-4.0 Hz) erhöht. Das
gleiche geschieht nach Schlafentzug. Im Torpor
erfährt demnach das Tier Schlafmangel. Nach
dem Torpor muss es durch erhöhte slow-wave
Aktivität den Mangel ausgleichen (Deboer and
Tobler (2000b)). Es gibt weitere Unterschiede
(?).

Ausnahmen

Bei der photoperiodischen Steuerung von Vor-
gängen beim Hamster gibt es eine ganze Rei-
he von Ausnahmen. Zunächst einmal ist die
Anpassung an den Winter innerhalb der Art
stark variabel (Ruf et al. (1993)). Normaler-
weise reagieren Djungarische Hamster mit ei-
ner Reihe von physiologischen und Verhaltens-
Änderungen auf Kurztag, wie bereits erwähnt.
Aber nicht alle Tiere reagieren in gleicher Weise
auf die Photoperiode und bei manchen Tieren
fehlt sie völlig. Es wird vermutet (Kliman and
Lynch (1992)), dass für die photoperiodische
Reaktion das circadiane System verantwort-
lich ist, aber ein zusätzliches System hinzu-
kommt (reduzierte Empfindlichkeit auf Melato-
nin, Horton and Yellon (2001)), dessen Stärke
genetisch variiert.

Gorman and Zucker (1997) zeigten, dass die
photoperiodische Vorgeschichte für die repro-
duktive Regression wichtig ist. 92% der im 18:6
Licht-Dunkel-Wechsel gehaltenen Tiere bilde-
ten ihre Gonaden nicht völlig zurück, während
nur 10% der im 14:10 Licht-Dunkel-Wechsel ge-
haltenen Tiere das taten und kein einziges der
im 10:14 Licht-Dunkel-Wechsel gehaltenen Tie-
re.

Photoperiodische Zeitmessung, Modelle

Damit sich Verhalten und Physiologie eines
Tieres an die jahreszeitlichen Änderungen an-
passen kann, müssen Zeitgeber wirken. Der ver-
lässlichste ist die Länge der täglichen Lichtpe-
riode (oder Dunkelperiode), die sich ja im Lau-
fe des Jahres in bestimmter Weise ändert. Am
ausgeprägtesten sind diese Änderungen in hö-
heren Breiten, während sie in Äquatornähe viel
geringer sind. Irgendwie muss die Länge des Ta-
ges beziehungsweise der Nacht bestimmt wer-
den. Ein Signal wird erzeugt, das dem Tier mit-
teilt, die photoperiodische Reaktion zu starten.

Wir sahen bereits (Kapitel 12), dass auch eine in-
nere Jahresuhr ein Tier an die Jahreszeit erinnern
kann. Aber auch in diesem Fall muss der Jahres-
rhythmus auf die Jahreszeit synchronisiert werden.
Sonst würde er bald seine Synchronisation mit der
Jahreszeit verlieren. In den meisten Fällen ist auch
hier die photoperiodische Situation Bezugswert.

Es sind somit Photorezeptoren und ein pho-
toperiodisches Zeitmeßsystem nötig. Letzteres
könnte wie eine Sanduhr funktionieren, in-
dem zum Beispiel die Länge der Nacht zu
photoperiodischer Induktion der Reproduktion
führt, wenn eine kritische Länge erreicht oder
überschritten wurde. Es wurde jedoch gefun-
den, dass eine circadiane Uhr die Nachtlänge
misst10.

10Die circadiane Hauptuhr der Säuger liegt im SCN.
Wird es zerstört, verschwinden die circadianen Rhyth-
men, aber auch die photoperiodischen Reaktionen (Ru-
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Wie in Abschnitt 20.18 diskutiert, wurden
mehrere Modelle vorgeschlagen, um zu er-
klären, wie die photoperiodische Zeitmessung
funktioniert. Ein externes Koinzidenzmodell
würde in Frage kommen, bei dem der circadia-
ne Oszillator zu bestimmten Phasen belichtet
werden muss und zu anderen Phasen im Dun-
keln bleiben muss, damit die photoperiodische
Induktion stattfindet. Aber ein internes Ko-
inzidenzmodell mit zwei Oszillatoren, die un-
abhängig von zwei verschiedenen äußeren, mit
der Tageslänge verbundenen Zeitgebern beein-
flusst werden,11 könnten ebenfalls Grundlage
des photoperiodischen Zeitmeßsystem sein. Im-
mer häufiger findet man bei untersuchten Sys-
temen, dass zwei Oszillatoren das circadiane
System bilden (Boulos and Rusak (1982), Ill-
nerova (1991), siehe auch neuere Ergebnisse
zum SCN mit Morgen- und Abendoszillatoren
von I et al. (2001)).

Die photoperiodischen Reaktionen des Djunga-
rischen Hamsters können sowohl durch ein ex-
ternes als auch durch ein internes Koinzidenz-
modell erklärt werden (siehe Goldman (2001)).
Ein internes Koinzidenzmodell scheint jedoch
besser zu sein (siehe Abbildung 13.55 und Ill-
nerova (1991), D et al. (2001), Boulos and Ru-
sak (1982), I et al. (2001)). Dafür sprechen Ex-
perimente mit Licht von 0.5 Stunden Dauer,
das alle 23.0 bis 25.3 Stunden zwei verschiede-
nen Phänotypen gegeben wurde: Der eine folgt
einem 9:15 Kurztag, der andere nicht (Puchal-
ski and Lynch (1994)). Genaueres und Unter-
schiede zwischen dem externen und internen
Koinzidenzmodell in Abschnitt 20.18.

sak and Morin (1976), Stetson and Watson-Whitmyre
(1976)).

11zum Beispiel Lichtbeginn als einer der Zeitgeber,
und Dunkelbeginn als ein zweiter

not found!

Abbildung 13.55: Internes Koinzidenzmo-
dell, um die photoperiodischen Reaktionen
des Djungarischen Hamsters zu erklären.
235/phodopus-modell

13.5 Photoperiodismus bei der
Wachtel

Beschwerde-Kasten: Ich frage mich, ob
die Wachtel nicht in Bezug auf circadiane
Rhythmen zu ungewöhnlich ist und des-
halb der Star oder Sperling sich als Bei-
spiel mehr eignen würde.

Die photoperiodische Kontrolle der Fortpflan-
zung bei Säugern und Vögeln hat eine Reihe
von Gemeinsamkeiten. Es gibt aber auch Un-
terschiede, die zum Teil auf der Biologie dieser
beiden Klassen der Vertebraten beruhen (zum
Beispiel die Anpassung der Vögel an den Flug
durch geringes Gewicht, Federn, keine Milch).
Im Gegensatz zu den Säugern benötigen die
Vögel keine Augen für die photoperiodische
Steuerung der Reproduktion und sie verwen-
den nicht Melatonin als Signal der photoperi-
odischen Situation.

Im Einzelnen findet man folgende Unterschie-
de:

• Die Gonadengrösse schwankt bei Vögeln
im Lauf des Jahres sehr viel stärker als
die der Säuger. Während sie bei Vögeln
um das mehrere hundertfache schwan-
ken kann, ist es bei Säugern viel weniger
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(Schaf: 2.5 fach, Syrischer Hamster: 3-5
fach). Das liegt daran, dass bei Vögeln die
Hypothalamus-Hypophysen-Achse rigoros
abgeschaltet wird. Dadurch kommt es zu
einer stärkeren Regression. Der Vorteil für
Vögel liegt auf der Hand, da die Körper-
masse möglichst niedrig sein sollte. Fle-
dermäuse als fliegende Säuger zeigen eine
ähnliche Tendenz.

• Die Brutzeit ist bei Vögeln kürzer als bei
Säugern. Sie ist auf die Zeit reichen Nah-
rungsangebots beschränkt und dadurch
asymmetrisch zur Photoperiode. Damit
wird die Brutzeit beendet, wenn die Tage
länger sind als zu der Zeit, als sie induziert
wurde. Ausnahmen sind die Columbifor-
mes, die Milch füttern, und die Wachteln
(siehe später).

• Die Mauser ist auf die Zeit mit reichlichem
Nahrungsangebot beschränkt und beginnt
unmittelbar nach der Brut. Sie ist für ho-
he Qualität des Gefieders und für den Flug
entscheidend. Sie wird durch die Photope-
riode induziert, aber eine längere Brutzeit
verzögert den Beginn. In diesem Fall wird
jedoch die Mauser beschleunigt (auf Kos-
ten schlechterer Federqualität).

Die meisten Vögel entwickeln ihre Gonaden im
Langtag. Die photoperiodische Steuerung der
sexuellen Aktivität erfolgt je nach der Länge
der Brutzeit unterschiedlich (Abbildung 13.56).
Bei Vögeln der gemäßigten Zonen mit langer
Brutzeit, die nicht ziehen, wird der Beginn und
das Ende der Brutzeit photoperiodisch kontrol-
liert. Bei anderen Vögeln in den gemäßigten
Zonen wird die Brutzeit photoperiodisch indu-
ziert und durch negative Rückkopplung been-
det. Bei Zugvögeln höherer Breiten wird die
Brutzeit photoperiodisch induziert und durch
eine Refraktärzeit beendet, in der sie nicht
mehr photoperiodisch reagieren.

Die Wachteln gehören zu letzterer Gruppe. Ihre
photoperiodische Reaktion lässt sich besonders
gut untersuchen: Die Tiere reagieren bereits auf
einen einzigen Langtag. Statt zu warten, bis
die Gonadenentwicklung sichtbar ist, kann die
Konzentration des Luteinisierenden Hormons
(LH) im Blut als ein früher Zeiger benutzt wer-
den12. Außerdem lassen sich die Tiere gut hal-
ten und schmecken vorzüglich. Deshalb sind an
Wachteln zahlreiche Untersuchungen gemacht
worden.

13.5.1 Systematik, Lebensweise

Coturnix coturnix coturnix und Coturnix co-
turnix japonica gehören zu den Hühnervögeln
(Galliformes). Diese Ordnung besteht aus 7 Fa-
milien mit 250 Arten. Die Familie der Fasan-
vögel (Pasianidae) hat 170 Arten, unter ihnen
die Wachtel. Sie ist etwa 20 cm groß, hat ei-
ne braune Schutzfarbe und kommt in Eurasien
vom Atlantik bis Japan vor. Im Tibet trifft man
sie noch in 3000 Meter Höhe an. Auch in Nord-
westafrika, Südafrika und Madagaskar ist sie
verbreitet. In Mitteleuropa kommen die Vögel
im Mai an und fliegen im August/September
nach Nord- und Mittelafrika, wo sie überwin-
tern.

Das Verhalten der japanischen Wachtel wurde
unter anderem von Mills et al. (1997) unter-
sucht.

13.5.2 Photoperiodische Steuerung
der Reproduktion

Die Reproduktion der Wachteln unterliegt ei-
nem endogenen Jahresrhythmus. Dieser wird
photoperiodisch auf die Jahreszeit synchro-
nisiert. Die photoperiodische Wirkung lässt

12LH kontrolliert bei Vertebraten das Gonadenwachs-
tum
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Process A: photoperiodic induction of gonad development

Process B: Refractory stage

neuroendocrine
mechanisms

neural
pathways

clockPR

L D  - - > ~

moul t migratory behavior

Abbildung 13.56: Photoperiodische Steuerung der sexuellen Aktivität: a) Bei Vögeln der gemä-
ßigten Zonen mit langer Brutzeit, die nicht ziehen, wird der Beginn und das Ende der Brutzeit
photoperiodisch kontrolliert. b) Bei anderen Vögeln in den gemäßigten Zonen wird die Brutzeit
durch negative Rückkopplung beendet. c) Bei Zugvögeln höherer Breiten wird die Brutzeit durch
eine photoperiodische Refraktärzeit beendet. Nach A33 (n.d.). E236/pp-brut
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Abbildung 13.57: Photoperiodische Reaktionen der Wachtel. Oben links Tageslänge als Funktion
der Jahreszeit für eine geographische Breite von xx . Mitte links: Testisgewicht, unten links Größe
der Kloakendrüse, oben rechts FSH, Mitte rechts LH, und unten rechts Testosteron, alles als
Funktion der Jahreszeit. Nach A34 (n.d.) E236A/pp-brut
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sich an folgenden ‘Zeigern’ ablesen (Abbildung
13.57):

• Körpergewicht,

• Größe der Kloakendrüse,

• Testikelvolumen und Zahl der Spermato-
zoen

• Aktivität

• Durchmesser der Ovarfollikel

• Luteinisierendes Hormon LH

• Prolaktin

• Eiproduktion

Die Kloakendrüse kann leicht von außen ge-
messen werden. Das Volumen der Testikel lässt
sich durch palpieren bestimmen. Die Aktivität
der Tiere lässt sich sehr einfach mit Wackelkä-
figen messen. LH kann über radioimmunologi-
sche Methoden im µl-Bereich im Blut bestimmt
werden. Prolaktin steuert die Fettablage. Fett
ist für den Zug wichtig. Von praktischer Bedeu-
tung ist die Rate der Eiablage. Sie hängt von
der Tageslänge, Lichtintensität und Zyklenlän-
ge ab.

Als Zeiger des Erfolgs einer photoperiodischen
Behandlung wird oft LH benutzt. Seine Kon-
zentration steigt mit der Langtag-Behandlung.
Schon 22 Stunden nach Beginn der Belichtung
erreicht es ein Maximum, welches für drei Wo-
chen anhält. Gibt es noch frühere Zeichen für
einen Langtageffekt als LH? Da GnRH des Hy-
pothalamus die LH Sekretion in der Hypophy-
se triggert, wurde untersucht, ab wann nach
der photoperiodischen Induktion die GnRH Se-
kretion beginnt. Der Zeitunterschied zwischen
dem Releasing Hormone und dem LH war je-
doch gering. Dagegen wird C-fos schon 18 Stun-
den nach Beginn des Langtages produziert, also
4 Stunden vor dem Anstieg des LH.

Wachteln werden ab einer kritischen Tageslän-
ge im Langtag reproduktiv. Nach einer gewis-
sen Zeit werden sie dann photoperiodisch re-
fraktär, auch wenn noch Langtag herrscht. Sie
brauchen jetzt Kurztag, damit sie wieder auf
einen Langtag photoperiodisch reagieren kön-
nen13. Kurztag lässt sich durch einen Wechsel
von hoher und niedriger Temperatur ersetzen.

Japanische Wachteln wurden unter natürlichen
Temperatur- und Lichtbedingungen gehalten
und die LH Konzentration im Blut wöchentlich
bestimmt. Sie steigt, wenn die Lichtperiode im
Frühjahr länger als 12h ist. Im September sinkt
trotz Langtag (14:10h Licht-Dunkel-Wechsel)
die LH Konzentration und die Gonaden bil-
den sich zurück (Wada et al. (1992)). Dabei
spielt offenbar ein circadianer und ein Jah-
resrhythmus eine Rolle. Das zeigt sich, wenn
Wachteln nach der Geburt 4 Jahre lang bei
200C im 12:12 Licht-Dunkel-Wechsel gehalten
und beobachtet werden. Im ersten Jahr setzen
die Tiere nach der ersten postjuvenilen Mauser
Fett an. Sie haben dann eine Periode erhöh-
ter nächtlicher Aktivität. In der Natur würden
sie in dieser Zeit ziehen. Ab dem vierten Mo-
nat beginnt die sexuelle Entwicklung. Es folgt
die zweite postjuvenile Mauser und dann für
6 Monate die Zeit der Reproduktion. Die Vor-
gänge wiederholen sich in den folgenden drei
Jahren (Abbildung 13.58). In der Natur hängt
die sexuelle Entwicklung von abiotischen Um-
weltfaktoren und sozialen Faktoren ab (Guyo-
marc´h and Guyomarc´h (1995)). Dabei wird
der Jahresrhythmus nicht nur durch die Pho-
toperiode synchronisiert, sondern auch modu-
liert. Der zeitliche Ablauf der Mauser kann
ziemlich variieren, aber ein typischer Verlauf

13Wird im Experiment eine Woche Kurztag gegeben,
sind die Vögel noch nicht auf Langtag empfindlich. Mit
zwei Wochen Kurztag sind sie etwas, mit drei Wochen
stark empfindlich und mit 5 Wochen reagieren alle Tie-
re. Es handelt sich also um eine graduelle und nicht
um eine alles-oder-nichts-Reaktion (Follett and Pearce
(1990)).
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Abbildung 13.58: Jahresrhythmus der europäischen Wachtel während fünf Jahren unter künst-
lichem 12:12 stündigem Licht-Dunkel-Wechsel. Im ersten Jahr (geboren im August) würden die
Wachteln nach einer Periode zum Fettansatz (nächtliche Zugunruhe in der zehnten Woche, rot)
nach post-juveniler Mauser (grün) ziehen. Auf die Reproduktion (blau) folgt eine zweite juvenile
Mauser (grün rechts). In den folgenden Jahren Reproduktion, prenuptiale Mauser, Reprodukti-
on und post-nuptiale Mauser.
Unter natürlichen Bedingungen folgt der sexuellen Regression die post-nuptiale Mauser bei den
über einjährigen Adulttieren (unterste Reihe, Ende Juli oder Anfang August, grün). In 60%
besteht diese post-nuptiale Mauser (grün) aus zwei Phasen, mit einer Fettansatz-Phase zwi-
schen den Mausern, und dauert etwa 4.5-5 Monate. Es folgen vier bis fünf Wochen nächtlicher
Zugunruhe (rot). Nach Guyomarc´h and Guyomarc´h (1995). D237/jr-wachtel
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ist der folgende: Die erste Phase der postjuve-
nilen Mauser dauert etwa vier Wochen. Es fol-
gen vier bis fünf Wochen Zugunruhe. Die zweite
postjuvenile Mauser beansprucht vier bis fünf
Wochen. Ende Dezember oder Anfang Janu-
ar beginnt die pränuptiale Mauser und dauert
acht plus/minus vier Wochen je nach der se-
xuellen Entwicklung. Für ausgewachsene Tiere
nach dem ersten Jahr sind die Vorgänge in Ab-
bildung 13.58 in der letzten Reihe dargestellt.

13.5.3 ‘Hardware’

Die ‘Hardware’, die photoperiodischen Reak-
tionen der Wachtel und anderen Vertebraten
zu Grunde liegt, ist bisher nicht gut bekannt.
Ein neueres Modell für Säuger und Vögel ist
in Abbildung 13.59 dargestellt. Bei Säugern
wird Licht über die Retina der Augen perzipiert
und beeinflusst das photoperiodische Zeitmess-
System über das SCN. Je nach der photoperi-
odischen Situation wird die Funktion der Gona-
den über einige sekundäre Prozesse gesteuert,
die durch das photoperiodische Signal in Gang
gesetzt wurden. Die Wege dieser Signale sind
kompliziert und unterscheiden sich bei Säugern
und Vögeln. Die Interaktionen (‘das Spiel’) der
verschiedenen Spieler (Augen, SCN, Pinealor-
gan, Gonaden) sind in Abbildung 13.60 für
Säuger (schwarz) und Vögel (rot) angedeutet.

Sie besteht aus Photorezeptoren für das pho-
toperiodisch wirkende Licht, einem Zeitmess-
System für die Photoperiode, und aus Folge-
prozessen, die durch die photoperiodischen Si-
gnale in Gang gesetzt werden und schließlich
zur sexuellen Aktivität führen. Sie werden im
folgenden beschrieben.

Rezeptoren des photoperiodisch wirken-
den Lichtes

Bei Säugern nehmen retinale Elemente der Au-
gen das photoperiodisch wirkende Licht wahr

gonadal
r ipening

hypothalamus

PIN

SCG

hypophysis

PP SCN
spinal cord

LH, FSH

GnRH

melatonin

Abbildung 13.59: Kontrolle der Gonadenfunk-
tion durch die Photoperiode (PP, gelber Pfeil)
bei Säugern (schwarz und grün) und Vögeln.
Die Tageslänge wird von der Retina der Augen
an den suprachiasmatischen Kern (SCN) signa-
lisiert. Neuronale Signale werden über Rücken-
mark und oberes Cervicalganglion (SCG) zum
Pinealorgan (PIN) übertragen, wo Melatonin
(grün) produziert und sekretiert wird. Die
Nachtlänge bestimmt die Dauer der Melaton-
insekretion und überträgt auf diese Weise die
Photoperiode zum Hypothalamus. Neurosekre-
torische Zellen im Hypothalamus produzieren
Gonadotropine releasing Hormone (GnRH, ein
Dekapeptid, grün). Es gelangt über die Portal-
vene zur vorderen Hypophyse. Dort wird das
luteinisierende Hormon (LH, grün) und das
Follikel stimulierende Hormone (FSH, grün)
produziert und gelangt zu den Gonaden. Sie
veranlassen die Gonaden zu reifen und aktiv
zu werden. Rot: Bei Vögeln wird das photope-
riodische Signal extraretinal perzipiert und be-
einflusst den Hypothalamus. Die Gonaden rei-
fen unter dem Einfluss der Hypophyse, was bei
Wachteln drei bis vier Wochen dauert. Danach
werden die Tiere refraktär (Tyrosin abhängig)
und die Gonaden inaktiv. Der Weg bei den
Säugern über Rückenmark und Pinealorgan ist
bei Vögeln nicht beteiligt. Nach A35 (n.d.a)
237A/pp-induction gonads
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und leiten es weiter. Es sind also die gleichen
Lichtempfänger, die die visuelle Umwelt abbil-
den. Ein Haussperling kann jedoch auch oh-
ne Augen und Pinealorgan noch durch einen
Licht-Dunkel-Wechsel synchronisiert werden
(Menaker and Underwood (1976)). Auch blin-
de Wachteln14 können noch ihre Aktivität
auf den Licht-Dunkel- Zyklus synchronisieren
und photoperiodisch reagieren. Demnach kön-
nen Wachteln für beide Aufgaben extraretina-
le Photorezeptoren verwenden. Das scheint all-
gemein für Vögel zu gelten, für verschiede-
ne Fische, Amphibien und Reptilien (Follett
(1993)). Bei diesen Vertebraten ist das Gehirn
erstaunlich gut Licht-durchlässig. Photorezep-
toren im Gehirn könnten daher die Lichtver-
hältnisse der Umwelt wahrnehmen.15

In Frage kommen das Pinealorgan, das Parapi-
nealorgan, und Photorezeptoren an den Hirn-
ventrikeln. Das Pinealorgan spielt beim Pho-
toperiodismus von Vögeln keine oder nur ei-
ne geringe Rolle. Wird ein Pinealorgan einer
Wachtel lokal einem Langtag ausgesetzt, wird
das Gonadenwachstum nicht stimuliert (Hom-
ma et al. (1980)). Pinealektomie bei sonst in-
takten oder auch bei blinden Wachteln be-
einflusst nicht die photoperiodische Reaktion
(Simpson et al. (1983)). Beleuchtet man dage-
gen das Stammhirn über Faseroptik, hat Lang-
tag einen photoperiodischen Effekt (Oliver and
Bayle (1982), Yokoyama et al. (1978)). Neu-
ronen mit Keulen-förmigen Fortsätzen, die in
die cerebrospinale Flüssigkeit der Hirnventri-
kel ragen, kommen als Photorezeptoren in Fra-
ge (Wada et al. (2000), Schauer (1964), Vigh
et al. (1982)). Abbildung 13.60 zeigt die ver-

14Durch Formoguanamin HCl wurde die Retina zur
Degeneration gebracht

15Die Augen spielen aber ebenfalls eine Rolle. Werden
sie gegen Licht abgedeckt, zerfällt der Rhythmus in zwei
Komponenten, eine (Os) mit einer Periodenlänge von
22.7 Stunden und eine (Ol) mit einer Periodenlänge von
26.3 Stunden. Werden die Augen zerstört, sind die Tiere
arrhythmisch (Underwood and Edmonds (1995)).

schiedenen Photorezeptoren und ihre Verbin-
dungen zu den SCNs, die circadianen Ausgän-
ge und Rückkopplungen dieser Ausgänge zum
circadianen System.

Das Aktionsspektrum photoperiodisch wirksa-
men Lichtes hat ein Maximum bei 500 nm (Fol-
lett and Follett (1985)). Die Empfindlichkeit
bei 500 nm betrug 2.8 ∗ 1012 µE/cm2sec.16 Es
dürfte sich beim Photorezeptor um Rhodopsin
handeln, dessen Absorptionsmaximum bei 492
nm liegt.

Zur photoperiodischen Zeitmessung wird
das circadiane System verwendet

Nachdem der Licht-Dunkel-Wechsel von einem
Rezeptor perzipiert wurde, muss vom Orga-
nismus entschieden werden, welche Tageslän-
ge und/oder Nachtlänge herrscht. Ziemlich früh
schlug Bünning (1936) vor, dass dazu das cir-
cadiane System verwendet wird. Auch bei der
photoperiodischen Steuerung der sexuellen Ak-
tivität von Vögeln gibt es Hinweise, dass die
Zeitmessung mit Hilfe einer circadianen Uhr er-
folgt. Werden zum Beispiel weissköpfige Sper-
linge aus Kurztag-Bedingungen in eine lange
Dunkelperiode von fünf Tagen gebracht und
zu verschiedenen Zeiten einzelne Gruppen für
8 Stunden belichtet, wird die photoperiodi-
sche Induktion der Gonadenentwicklung nur zu
bestimmten Zeiten erzielt (Abbildung 12.2.2).
Licht muss die Tiere also zu geeigneten Zei-
ten innerhalb des circadianen Rhythmus tref-
fen, um photoperiodisch wirksam zu sein. Auch
bei Wachteln wurde das nachgewiesen. Aller-
dings sind hier die circadianen Schwankungen
weniger stark ausgeprägt (Abbildung 6). Der
Zeitraum, in dem Licht photoperiodisch indu-
zierend wirkt, wird als photoinduktive Phase
Φi bezeichnet. Er liegt bei der Wachtel 12 bis
13 Stunden nach Beginn des Lichtes und dau-

161µE/cm2sec entspricht 1 ∗ 1017Photonen
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Abbildung 13.60: Das circadiane System der japanischen Wachtel besteht aus okularen Os-
zillatoren (Augen) und den paarigen SCNs mit zwei Populationen von Oszillatorzellen (blaue
und offene Kreise). Eine Population (offene Kreise) ist mit den okularen Oszillatoren über den
retinohypothalamischen Trakt (RHT) und über hormonelle Ausgänge (Melatonin) vom Auge
gekoppelt. Die andere Population (blaue Kreise) steht unter Rückkopplungskontrolle der Fort-
pflanzungshormone (Steroide der Gonaden, vielleicht über Hormone-empfindliche Neuronen).
Das Pinealorgan ist kein autonomer Oszillator. Es wird durch den Licht-Dunkel-Wechsel oder
über neuronale Eingänge vom SCN getrieben und sekretiert Melatonin während der Dunkel-
periode. Das circadiane System kontrolliert unter anderem die lokomotorische Aktivität, die
Körpertemperatur und über Hypothalamus-Hypophyse-Gonaden-Achse die Reproduktion. Die
weiblichen Gonaden-Steroide koppeln zum SCN zurück. Licht beeinflusst das System (rote Pfei-
le) über Photorezeptoren im Pinealorgan, den Augen und in extraretinalen Strukturen. Nach
Guyomarc´h and Guyomarc´h (1995) und Zivkovic et al. (2000). E238A/pr quail
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\caption[Photoperiodische Induktion bei
weissköpfigen Sperlingen]Weissköpfige Sperlin-
ge(Zonotrichia leucophrys gambelii) wurden
aus Kurztag-Bedingungen (8 Stunden Licht, 16
Stunden Dunkelheit) in eine lange Dunkelperi-
ode von fünf Tagen gebracht. Zu verschiedenen
Zeiten wurden einzelne Gruppen für 8 Stunden
belichtet. Als Zeiger der photoperiodischen
Induktion wurde die Konzentration des LH
im Blut gemessen. Die photoperiodische
Induktion der LH-Produktion erfolgt nur zu
bestimmten Zeiten, die sich in einem circadia-
nen Rhythmus wiederholen. Nach Follett et al.
(1974). D239B/pp-sparrow
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Abbildung 13.61: Wachteln wurden aus
Kurztag-Bedingungen (6 Stunden Licht, 18
Stunden Dunkelheit) in eine lange Dunkelperi-
ode von vier Tagen gebracht. Zu verschiedenen
Zeiten wurden einzelne Gruppen für 10 Stun-
den belichtet. Als Zeiger der photoperiodischen
Induktion wurde die Konzentration des LH
im Blut gemessen. Die photoperiodische
Induktion der LH-Produktion erfolgt nur zu
bestimmten Zeiten, die sich in einem circa-
dianen Rhythmus wiederholen. Nach Follett
(1982). D239A/pp-wachtel
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ert 4 bis 6 Stunden (Abbildung 13.62). Das cir-
cadiane System der Wachtel ist allerdings re-
lativ schwach ausgeprägt. Auch gibt es Hin-
weise, dass andere circadiane Rhythmen wie
der der lokomotorischen Aktivität und des Me-
latonins im Blut keine geeigneten Zeiger der
circadianen Modulation der photoperiodischen
Reaktion sind. Nach diesen Befunden besteht
das circadiane System der Wachtel aus mehre-
ren Oszillatoren. Einer dieser Oszillatoren steu-
ert die photoperiodische Induktion der LH-
Produktion, die letztlich zur Gonadenentwick-
lung führt. Dazu mehr im folgenden.

not found!

Abbildung 13.62: Dauer und Lage der pho-
toinduktiven Phase Φi bei der Wachtel. Die
Tiere wurden im 6:18 Stunden Licht-Dunkel-
Wechsel gehalten. Verschiedenen Tieren wur-
de zu bestimmten Zeiten in der Dunkelperi-
ode ein vierstündiger Lichtpuls verabreicht. Die
photoperiodische Induktion wurde gemessen,
indem nach 12 Stunden Dunkelheit die LH-
Konzentrationen im Blut bestimmt wurden.
Nach Follett (1982). 239C/wachtel-phi-i

Hormonelle Folgen des Langtages

In der Hypophyse wird durch gonadotrophe
Releasing Hormone (GnRH) LH und FSH aus-
geschüttet.

Die photoperiodische Information "Langtag"
wird über den Hypothalamus und die Hypo-
physe zu den Gonaden geleitet. Damit wird

die Brutzeit eingeleitet. Sie ist jedoch in Bezug
auf die Photoperiode unsymmetrisch: Wäh-
rend des Winters und im zeitigen Frühjahr ist
die Konzentration des Gonadotropin releasing
Hormons GnRH niedrig und die Gonaden un-
reif. Im späten Frühjahr stimuliert Langtag die
GnRH Abgabe. In der Hypophyse triggert das
gonadotrophe releasing Hormone (GnRH) die
LH und FSH Sekretion, die Gonaden reifen
und die Vögel beginnen zu brüten. Während
sie noch unter Langtagbedingungen sind, wird
das Brüten abgeschlossen und die Mauser in-
duziert (siehe Abbildung 13.63). Später ver-
schwindet dann das photorefraktäre Stadium
und die GnRH Konzentration steigt an. Dieses
Stadium entspricht wieder den prä-pubertären
Bedingungen.

Folgende Gebiete des Hypothalamus sind für
die photoperiodische Induktion der GnT-
Abgabe wichtig: der ventrale und posteriore
Teil des Infundibularkerns und das präoptische
Gebiet. Von der Hypophyse werden die Zielor-
gane der reproduktiven Achse beeinflusst: Die
LH Sekretion wird durch das LHRH bewirkt.
Letzteres muss episodisch ausgeschüttet wer-
den, und zwar im Stunden-Takt. Bei kürzerem
Takt (10 Minuten) wird nur wenig LH ausge-
schüttet, bei Dauergabe keins. Zwischen den
einzelnen Stationen gibt es Rückkopplungen,
zum Beispiel zwischen den Gonaden und der
Hypophyse.

Um zu sehen, was passiert, wenn Wachteln
aus dem Kurztag in Langtag überführt werden,
kann man fos-artige Proteine17in den Neuro-
nen vom Auge zum Gehirn verfolgen. Nach dem
Übergang in Langtag steigt die Zahl der Neu-
ronen mit fos-artigen Proteinen an. Sie führen
über die mediane Eminenz mit dem Infundibu-
larkern zum basalen tuberalen Hypothalamus.
Ferner ändert sich die Dichte der Melatonin-
Rezeptoren nach Übergang in Langtag in den

17immediate early genes
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not found!

Abbildung 13.63: Asymmetrische Brutzeit bei der Wachtel: A. Während des Winters und im
zeitigen Frühjahr ist die Konzentration des Gonadotropin releasing Hormons GnRH niedrig und
die Gonaden unreif. B. Im späten Frühjahr stimuliert Langtag die GnRH Abgabe, die Gonaden
reifen und die Vögel beginnen zu brüten. C. Während sie noch unter Langtagbedingungen
sind, wird die GnRH Produktion beendet, das Refraktärstadium induziert und die Gonaden
rückgebildet. D. Das Refraktärstadium verschwindet, die GnRH Konzentration steigt wieder
an. B und C beschränken die Brutzeit. Sowohl B als auch C werden durch Langtag induziert,
aber das Abschalten der GnRH Produktion während C dauert länger. 239Y/quail-breeding)

Kernen tektofugaler Bahnen. Diese sind wich-
tig für visuelle Muster, Lichtintensität, Lokali-
sation und Orientierung.

13.5.4 Was passiert nach der pho-
toperiodischen Induktion?

Als Zeiger für die Wirkung der photoperi-
odischen Behandlung diente LH. Seine Kon-
zentration nimmt als Folge einer Langtag-
Behandlung zu. 22 Stunden nach Lichtbeginn
erreicht sie ein Maximum, dass für drei Wochen
anhält. Dieser ‘carry over Effekt’ ist auch von
photoperiodisch induzierten Pflanzen bekannt:
Ein induziertes Blatt behält diesen indukti-
ven Zustand auch unter nicht-induktiven Be-
dingungen. Durch Pfropfen kann er auf nicht-
induzierte Pflanzen übertragen werden.

Gibt es noch frühere Zeiger als das LH? Das
GnRH des Hypothalamus bewirkt in der Hy-
pophyse, dass LH ausgeschüttet wird. Des-
halb wurde untersucht, wann nach der pho-
toperiodischen Induktion das GnRH erscheint.
Es gibt aber keinen größeren zeitlichen Unter-

schied zwischen dem Releasing Hormon und
dem LH. Das cfos jedoch wird bereits 18 Stun-
den nach dem Beginn des induzierenden Lang-
tages gebildet, also 4 Stunden vor dem LH-
Anstieg.

13.5.5 Melatonin und Pinealorgan

Signale des SCN gelangen zum Pinealorgan.
Das Melatonin des Pinealorgans wird über
das Blutsystem im Körper verteilt. Es gelangt
so zur Harder’schen Drüse, in der es viele
Melatonin-Rezeptoren gibt, und zu den Go-
naden. Aber auch das cardio-pulmonare Sys-
tem (Herz, Lunge) hat zahlreiche Melatonin-
Rezeptoren. Damit wird der in den verschie-
denen Photoperioden unterschiedliche Energie-
bedarf peripherer Gewebe gesteuert. Melatonin
gelangt auch über den Hypothalamus zur Hy-
pophyse.

Kulturen vom Pinealorgan der Wachtel zei-
gen nur einen schwachen Melatonin-Rhythmus
oder gar Arrhythmie im Dauerdunkel. Damit
unterscheiden sich Wachtel von anderen Vö-
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geln. Offenbar ist ihre circadiane Organisation
anders.

Was ist nun das photoperiodische Signal bei
Vögeln? Bei Säugern war es die Dauer des Me-
latonins, mit der die Länge der Dunkelperi-
ode gemessen wurde. Bei Vögeln ist es aber
nicht die Dauer. Vielmehr ist Melatonin nur
Zeitgeber des circadianen Rhythmus. Es ist
mit einem äußeren Zeitgeber (der Photoperi-
ode) gekoppelt. Vögel haben demnach zwar
auch einen Melatonin-Kalender, benutzen ihn
aber nicht zum Messen der Photoperiode (zu-
mindest nicht für die photoperiodische Steue-
rung der Reproduktion). Vielmehr dekodieren
sie neuronale SCN-Signale, die die Photoperi-
ode widerspiegeln (Follett et al. (1998)).

Melatonin findet man auch in der Retina
der Augen18. Während der Lichtzeit ist die
Konzentration niedrig, während der Dunkel-
zeit hoch. Unter Dauerdunkel-Bedingungen
schwankt die Melatonin-Konzentration noch
zwei Tage lang circadian. Im Dauerlicht
ist kein Melatonin-Rhythmus zu beobachten.
Der Melatonin-Rhythmus im Auge ist be-
reits bei schlüpfenden Wachteln zu finden. Der
Melatonin-Rhythmus lässt sich in den beiden
Augen unabhängig voneinander synchronisie-
ren. Sowohl der Oszillator als auch der Pho-
torezeptor für den Melatonin-Rhythmus befin-
den sich also in jedem Auge extra und die
Melatonin-Rhythmen der beiden Augen sind
nicht miteinander gekoppelt. Auch die sympa-
thische Innervation des Auges vom oberen Cer-
vicalganglion und vom Isthmo-optischen Kern
des Mittelhirns sind ohne Einfluss auf den
Melatonin-Rhythmus im Auge.

Melatonin verkürzt die Aktivität der Tiere.
Bei niedriger Melatonin-Konzentration steigt
die Aktivität und sie beginnt früher. Niedri-

18Sowohl die Retina als auch die Pinealozyten wer-
den während der Ontogenie aus gleichen Hirnregionen
gebildet.

ge Melatonin-Konzentration ist Voraussetzung
für den Beginn der Reproduktion.

Bei der indischen Dschungel-Wachtel Perdicula
asiatica reagieren neben dem Pinealorgan auch die
Harderschen Drüsen photoperiodisch. Letztere be-
sitzen auch zahlreiche Melatonin-Rezeptoren. Das
Gewicht der Pinealorgane, Hardersche Drüsen und
Ovarien schwankt jahresrhythmisch mit einem Ma-
ximum Ende Mai für Hardersche Drüsen und Ova-
rien und einem Minimum für Pinealorgane. Im Mai
ist das Wetter besonders günstig. Es besteht also ei-
ne inverse Beziehung zwischen Hardersche Drüsen
und Ovarien einerseits und Pinealorganen anderer-
seits. Parallel dazu verlaufen die Melatonin und 17-
β-Östradiol Werte und die Porphyrin-Werte in der
Hardersche Drüsen.

13.5.6 Die circadiane Uhr als
Grundlage der photoperiodi-
schen Zeitmessung: Interne
Koinzidenz

Bei Säugern und Vögeln wurde vermutet, dass
ein externes Koinzidenzmodell die photoperi-
odischen Reaktionen erklären kann (siehe da-
zu auch unter Spezialthemen Abschnitt 20).
Bei Wachteln steigt jedoch unabhängig von der
Länge der Lichtperiode des Langtages die Kon-
zentration des LH immer zur 20. Stunde an.
Auch Nanda-Hamner-Versuche verlaufen an-
ders als nach dem externen Koinzidenzmodell
zu erwarten. Es wird vermutet, dass der circa-
diane Rhythmus der Wachtel nur wenig selbst-
erregt ist und schnell ausdämpft (Follett et al.
(1998)). Dagegen scheint eine interne Koinzi-
denz wichtig zu sein. Die Neurotransmitter Se-
rotonin und Dopamin schwanken beide circa-
dian. Injiziert man sie entweder mit 8 oder 12
stündigem Abstand, wird im ersten Fall so-
gar im Langtag das Gonadenwachstum unter-
drückt, während es im zweiten Fall zu einer ver-
frühten sexuellen Reife, Spermatogense und Ei-
produktion kommt. Das spricht für ein internes
Koinzidenzprinzip (Dubey and Haldar (1997)).
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Mehrere circadiane Uhren könnten bei der
Wachtel vorhanden sein: Die photoperiodische
Empfindlichkeit schwankt circadian. Dieser
photoperiodische Response-Rhythmus (PRR)
wird aber von einem anderen circadianen Oszil-
lator getrieben als der, der die lokomotorische
Aktivität der Tiere steuert. Die Aktivität der
Tiere kann daher nicht als Zeiger für die PRR
benutzt werden. Ähnliches wurde auch an der
Fliege Calliphora gefunden (Saunders (1998)).

13.6 Photoperiodismus beim
Menschen und anderen
Primaten?

Da die anatomischen und funktionellen Grund-
lagen des photoperiodischen Systems der Säu-
ger sich auch bei Affen und beim Menschen fin-
den, lag es auf der Hand, nach photoperiodi-
schen Reaktionen in diesen Gruppen Ausschau
zu halten. Hinweise und ihre Bedeutung geben
Wehr (2001).

Saisonale Fortpflanzung ist unter Primaten
weit verbreitet. Unter den Prosimiern sind die
Alt- und Neuweltaffen Kurztag- und Langtag-
brüter. Es gibt aber auch nicht-saisonale Brü-
ter. Saisonales Brüten hängt von der Nahrung,
der geographischen Breite und der Körpergrö-
ße ab. Die Geburt findet meistens kurz vor
der Zeit statt, zu der die meiste Nahrung zur
Verfügung steht. Allerdings scheint Photoperi-
odismus und nicht Nahrungsangebot der pro-
ximate Faktor zu sein, der von den Tieren
benutzt wird, um den Geburtszeitpunkt fest-
zulegen (Lindburg (1987)). Rhesusaffen sind
Kurztagbrüter. Die Weibchen besitzen ein sai-
sonales Ovulationsmuster, Paarungsverhalten,
Konzeption, Körpergewicht und Menge an Se-
xualhormonen. Bei den Männchen schwanken
Körpergewicht, Fettansatz und Testikelfunk-
tionen ebenfalls saisonal. Dies steht offenbar
unter jahresperiodischer Kontrolle, wird aber

durch die Photoperiode synchronisiert. Circan-
nuale Zyklen kontrollieren auch die Reproduk-
tion beim Pinseläffchen und die Photoperiode
synchronisiert den Rhythmus auf die richtige
Jahreszeit.

Auch die Fortpflanzung beim Menschen wird
von der Jahreszeit beeinflusst. Das zeigt sich
bei Konzeptionsdaten, vor allem aus früheren
Zeiten (siehe Abbildung 13.64 und Diskussion
bei Wehr (2001)). Frauen, die zu bestimmten
Jahreszeiten geboren wurden, zeigen eine stär-
kere Variation der Konzeptionszeiten im Ver-
lauf des Jahres als andere Frauen. Es scheint
Individuen in der Population zu geben, die
empfindlicher auf jahreszeitliche Effekte reagie-
ren als andere. Die Reproduktion beim Men-
schen scheint durch das Längerwerden der Tage
im Frühling stimuliert zu werden. Die Durch-
schnittstemperatur, die ebenfalls mit der Jah-
reszeit schwankt, scheint ebenfalls eine Rolle zu
spielen.

Die saisonale affektive Krankheit SAD wur-
den bereits erwähnt (Unterabschnitt 2.12.2).
Sie mag mit photoperiodischen Effekten ver-
bunden sein.
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Abbildung 13.64: Jährliche Schwankungen der
Konzeption beim Menschen während geschicht-
licher Perioden in England. Abweichungen vom
Mittel. Man beachte, dass die Amplitude von
den älteren (1539-1637, rot) zu den jüngeren
Daten (1968-1983, blau) abnimmt. Die saisona-
len Effekte sind in der letzten Periode stark re-
duziert. In dieser Zeit war künstliche Beleuch-
tung in den Häusern allgemeine Praxis. Nach
Wehr (2001). D239F/conception



Kapitel 14

Uhren von Drosophila: Zeiger,
Lokalisation, Steuerung

Drosophila zeigt eine Reihe von ver-
schiedenen Rhythmen. Am inten-
sivsten wurde das tagesperiodische
Schlüpfen der Adulttiere aus dem Pu-
parium und die Laufaktivitätsrhyth-
mik der Fliegen untersucht. Wir wer-
den uns mit beiden Rhythmen be-
schäftigen. Die Schlüpfrhythmik lässt
sich nur an einer Population von ver-
puppten Fliegen nachweisen: Es ist
ein einmaliger Vorgang im Rahmen
der Entwicklung eines Tieres. Zu ei-
ner bestimmten Zeit in der Entwick-
lung wird durch eine Uhr ein Zeit-
fenster geöffnet. Nur während dieser
Zeit kann eine Fliege schlüpfen. Es
wird uns klar werden, warum die Tie-
re so ein Zeitfenster benutzen. Ver-
schiedene Eigenschaften der Schlüp-
fuhr werden wir kennen lernen. Licht
wird über extraretinale Photorezep-
toren wahrgenommen und synchro-
nisiert die Schlüpfrhythmik auf den
Licht-Dunkel-Wechsel des Tages.
Auch die circadiane Laufaktivität
wird über extraretinale Photorezep-
toren synchronisiert. Unter konstan-
ten Temperatur- und Lichtbedingun-
gen läuft der Rhythmus weiter. Ihre
Periodenlänge ist aber bei den einzel-

nen Fliegen in der Regel nicht genau
24 Stunden, sondern kürzer oder län-
ger. Außerdem hängt die Periode auch
von der Lichtintensität ab. Verschie-
dene Mutanten wurden isoliert, deren
circadiane Rhythmen verändert sind.
Genetische und molekularbiologische
Methoden wurden eingesetzt, um her-
auszufinden, wie die circadianen Me-
chanismen funktionieren. Bestimmte
neurosekretorische Zellen im Gehirn
sind die Zentren, über die die lokomo-
torische Aktivität gesteuert werden.
Es wird ferner beschrieben, wie die
Schlüpfrhythmen und die lokomotori-
sche Aktivität registriert und analy-
siert werden können.

Beschwerde-Kasten: Ich hoffe, dass viel-
leicht Charlotte Förster den zweiten Teil
dieses Kapitels übernimmt in einer späte-
ren Version

14.1 Schlüpfen von Drosophi-
la: Ein Populationsrhyth-
mus

Fruchtfliegen Drosophila finden wir oft an fau-
lendem Obst. Die Männchen balzen vor den
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Weibchen in charakteristischer Weise. Nach der
Kopulation suchen die Weibchen eine geeignete
Stelle, um Eier abzulegen. Die Larven ernähren
sich von Hefezellen, wachsen und häuten sich
dreimal. Am Ende des vierten Larvenstadiums
kriechen die Tiere aus dem Futter und suchen
trockenere Stellen auf. Sie bilden eine Puppen-
hülle (Puparium) und in ihr wandelt sich die
Larve in eine Fliege um (Metamorphose). Sie
drückt einen vorgeformten Deckel (Operculum)
des Pupariums auf und gelangt ins Freie (Ab-
bildung 14.1).

Abbildung 14.1: Lebenszyklus der Fruchtfliege
Drosophila. Weibliche Fliege (oben) legt Eier
(eins rechts gezeigt), aus denen Larven schlüp-
fen (drei Stadien, drittes Stadium links unten).
Sie verpuppen sich in einem Puparium (Mitte
links) und verwandeln sich in eine Fliege (Me-
tamorphose). Nach Geibel (1987). 240/lebens-
zyklus.

Wir wollen nun am Beispiel von Drosophi-
la pseudoobscura das Schlüpfen der Tiere et-
was genauer betrachten. Bei dieser Art aus
den Südstaaten der USA ist vor allem durch
Pittendrigh und seine Schüler (Pittendrigh
(1954), Winfree (1986)) der zeitliche Verlauf
des Schlüpfens untersucht worden. Wenn wir
sehr viele Puppen beobachten, ist das Schlüp-
fen aus dem Puppengehäuse nicht gleichmäßig

über den Tag verteilt. Es erfolgt vielmehr am
frühen Morgen kurz nach Sonnenaufgang. Jede
Fliege kann natürlich nur einmal schlüpfen. Sie
benutzt dazu ein Zeitfenster (gate = Tor) von
etwa 4 Stunden. Ist sie noch nicht schlüpfbereit,
wartet sie bis zum nächsten Zeitfenster am fol-
genden Tag, um dann zu schlüpfen. Abbildung
14.2 zeigt in der mittleren Kurve die Zahl der
geschlüpften Tiere pro Stunde während einer
Woche bei 210C. Jeden Tag beobachten wir in
den ersten vier Stunden nach Lichtbeginn hohe
Schlüpfraten. Nachmittags und nachts schlüp-
fen keine Tiere.

Zwei Fragen drängen sich auf:

• Warum schlüpfen die Tiere nur in Zeitfens-
tern?

• Woher wissen die Tiere, dass jetzt das
Zeitfenster beginnt?

14.1.1 Zeitfenster werden von einer
Tagesuhr bestimmt

Die erste Frage ist nicht leicht zu beantworten.
Wir werden später darauf zurückkommen. Zur
zweiten Frage können wir uns ein paar Hypo-
thesen bilden und sie durch Experimente tes-
ten.

Hypothese 1: Mit der Morgensonne wird es
wärmer. Die steigende Temperatur veranlasst
die Tiere, zu schlüpfen (wenn sie weit genug
entwickelt sind). Wir prüfen diese Hypothese
in einem Raum mit konstanter Temperatur.
Das Sonnenlicht ersetzen wir durch eine weiße
Leuchtstoffröhre. Sie wird durch eine Schaltuhr
für 12 Stunden angeschaltete und danach für
12 Stunden abgeschaltet. Ergebnis: Trotz kon-
stanter Temperatur schlüpfen die Tiere weiter-
hin in den ersten Stunden nach Lichtbeginn.
Das gehäufte Schlüpfen beruht also nicht auf
einer erhöhten Temperatur.
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Abbildung 14.2: Zahl der geschlüpften Drosophila-Fliegen pro Stunde während einer Woche bei
drei verschiedenen Temperaturen. Zunächst wurden die Kulturen für zwei Tage im 12:12 stündi-
gen Licht-Dunkel-Wechsel gehalten. In den ersten vier Stunden nach Lichtbeginn hohe Schlüpfra-
ten, nachmittags und nachts schlüpfen keine Tiere. Danach wurde das Schlüpfen in schwachem
Dauer-Rotlicht gemessen. Die Fliegen schlüpfen weiterhin tagesperiodisch. Die Periodenlänge
ist bei allen drei Temperaturen fast gleich und zeigt somit die Temperaturkompensation des
Schlüpfrhythmus. Nach Maier (1973). D242/tkomp-dros
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Hypothese 2: Das Licht am Morgen ist für die
erhöhte Schlüpfrate verantwortlich. Auch die-
se Hypothese ist überprüfbar. Wir bringen un-
terschiedlich alte Puppen, die in den nächsten
Tagen schlüpfen werden, nach einer 12 stündi-
gen Lichtperiode nicht in Dunkelheit, sondern
in schwaches Rotlicht. Es bleibt während der
gesamten Beobachtungszeit an. Für die Tiere
ist das Rotlicht wie Dunkelheit (Sicherheits-
licht). Wir können aber das Schlüpfen der Tie-
re im Rotlicht beobachten. Erstaunlicherweise
schlüpfen wieder viele Fliegen in einem vier-
stündigen Zeitfenster kurz nach der Zeit, zu der
normalerweise das Weisslicht angegangen wäre.
Und wenn wir einen weiteren Tag beobachten,
finden wir im 24 Stunden Takt Schlüpfmaxi-
ma. Es ist so, als ob die Tiere das Zeitfenster
zum Schlüpfen auch ohne äußere Anhaltspunk-
te (Zeitgeber) benutzen können.

Hypothese 3: Die Tiere können Umweltfakto-
ren als Zeitgeber benutzen, die in unserer Kam-
mer trotz konstanter Temperatur und Dauer-
Rotlicht weiterhin im 24 Stunden Takt auftre-
ten. Um das zu prüfen, geben wir unterschied-
lich alten Puppen vor dem Schlüpfen einen in-
versen Licht-Dunkel-Wechsel: Die 12 Stunden
Lichtperiode ist zur Nachtzeit, die Dunkelperi-
ode zur Tagzeit. Die Tiere schlüpfen jetzt be-
vorzugt in den ersten Stunden nach Beginn
der Lichtperiode, wenn also außen Nacht ist.
Wenn wir nun nach der inversen Beleuchtung
dauernd schwaches Rotlicht geben, schlüpfen
die Tiere jeweils 24 Stunden nach den erhöh-
ten Schlüpfraten des inversen Licht-Dunkel-
Wechsels. Wären äußere Zeitgeber für das
vierstündige Schlüpfmaximum verantwortlich,
müssten diese im Dauer-Rotlicht das Schlüpfen
auf die normale Schlüpfzeit bringen. Wir sehen
also, dass ein Licht-Dunkel-Wechsel ein Zeit-
geber für das Schlüpfen ist: Das rhythmische
Schlüpfen lässt sich auf andere Tageszeiten ver-
schieben. Aber unter konstanten Bedingungen
läuft diese Rhythmik weiter, ohne von mögli-

cherweise noch vorhandenen tagesperiodischen
Außenfaktoren beeinflusst zu sein.

Wir müssen daraus schließen: Die Drosophila-
Fliegen besitzen innere Uhren, die das Schlüp-
fen nur in bestimmten Zeitfenstern im 24-
Stunden-Takt erlauben. Diese Uhren können
durch den Licht-Dunkel-Wechsel verschoben
werden.

14.1.2 Warum schlüpfen die Tiere
nur in Zeitfenstern?

Wir versuchen nun, die erste Frage zu be-
antworten. Warum schlüpfen die Drosophila-
Fliegen nur in Zeitfenstern? Dazu müssen wir
uns die Biologie der Tiere ansehen. Drosophila
pseudoobscura lebt in trockenen Gebieten der
südlichen USA. Zum Verpuppen kriechen die
Larven am Ende des vierten Larvenstadiums in
den Boden. In einer Tiefe, in der weder Licht zu
sehen ist noch Temperatur-Unterschiede auf-
treten, findet die Umwandlung zur Fliege statt.
Sie ist nach 7 Tagen abgeschlossen. Die Flie-
gen kriechen zu Erdoberfläche. In den ersten
Stunden härtet sich die Kutikula und die Tiere
können danach fliegen.

Die noch nicht ausgehärtete Kutikula ist je-
doch sehr Wasser-durchlässig. Das Schlüpfen
muss deshalb zu einer Zeit erfolgen, zu der die
Trockenheit der Luft nicht zu groß ist. Das ist
am frühen Morgen der Fall. Die innere Uhr
bestimmt das Zeitfenster zum Schlüpfen nach
dem Ende der Metamorphose so, dass die Tie-
re zur günstigsten Tageszeit an die Oberfläche
kommen. Da die Puppen etwa 7 Tage in der Er-
de sind, muss die Uhr ziemlich genau sein und
exakt alle 24 Stunden das Zeitfenster öffnen.
Übrigens ist die Schlüpfuhr ein ganz seltener
Fall, bei dem der Takt genau 24 Stunden ist.
Die meisten Tagesuhren laufen unter Konstant-
bedingungen nicht genau im 24-Stunden-Takt.
Man spricht deshalb auch von circadian-Uhren
(siehe 18.2).



14.1 Schlüpfen von Drosophila: Ein Populationsrhythmus 321

14.1.3 Eigenschaften der Schlüpfuhr

Obwohl die Schlüpfrhythmik einen genauen 24-
Stunden-Takt hat, gibt es auch bei ihr einen
Hinweis darauf, dass es sich um eine innere Uhr
handelt (bei einer Periodenlänge von genau 24
Stunden liegt immer der Verdacht nahe, dass
ein versteckte Zeitgeber die Rhythmik treibt):
Von Drosophila gibt es Mutanten, deren Uhr
schneller (pers), oder langsamer (perl) läuft.
Das äußert sich in einem kürzer als 24 Stunden
Takt (pers) und einem länger als 24 Stunden
Takt (perl) des tagesperiodischen Schlüpfens.
Das Schlüpfen wird also tatsächlich von einer
inneren Uhr kontrolliert.

Übrigens gibt es auch Mutanten, die früher als
normal schlüpfen (early) oder später als nor-
mal (late) schlüpfen, obwohl die Periodenlänge
der Schlüpfrhythmik unter Konstantbedingun-
gen normal ist (ref). Offenbar ist in diesem Fall
die Ankoppelung der Uhr an den Licht-Dunkel-
Wechsel durch die Mutation geändert worden.

Uhren müssen neben einem Uhrwerk und der
Stellbarkeit noch eine andere Eigenschaft ha-
ben: Sie dürfen bei höherer Temperatur nicht
schneller, bei niedrigerer Temperatur nicht
langsamer laufen. Das findet man auch tat-
sächlich bei der Schlüpfrhythmik (Abbildung
14.2). Im physiologischen Temperaturbereich
ist das rhythmische Schlüpfen der Fliegen un-
abhängig von der Umgebungstemperatur im-
mer im 24-Stunden Takt (Pittendrigh (1954)).
Trotzdem kann die Temperatur einen Einfluss
auf das Schlüpfen haben. Gibt man Puppen
im Dauer-Rotlicht einen 12:12 Stunden Tem-
peraturwechsel (von beispielsweise 250/200C),
kann der Schlüpfrhythmus dadurch synchroni-
siert werden (Abbildung 14.3). Auch ein einzel-
ner Temperaturpuls (zum Beispiel von 3 Stun-
den) kann den Rhythmus unter Konstantbedin-
gungen verschieben.

Das gleiche gilt für einen einzelnen Lichtpuls.
Seine Wirkung hängt von der Stärke und dem
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Abbildung 14.3: Ein 12:12 Stunden Tempe-
raturwechsel von 250/200C synchronisiert den
Schlüpfrhythmus von Drosophila pseudoobscu-
ra. Die Larven und Puppen wurden unter
Dauer-Rotlicht gehalten. Nach Zimmerman et
al. (1968). D243/t-syn-dros

Zeitpunkt der Darbietung ab. Sie kann aus
Phasenresponsekurven abgelesen werden (Ab-
bildung 14.4, Abbildung 14.5).

Zur subjektiven Mitternacht ist die Verschie-
bung des Rhythmus am stärksten, wenn der
Lichtpuls stark ist. Winfree (Zusammenfassung
in Winfree (1987)) konnte zeigen, dass ein be-
stimmter Lichtpuls zu einem ganz bestimm-
ten Zeitpunkt gegeben das rhythmische Schlüp-
fen unterbinden kann. Die Tiere schlüpfen jetzt
zufallsverteilt. Dieser Zeitpunkt ist die sub-
jektive Mitternacht. Der Lichtpuls muss ge-
rade so stark sein, dass er zwischen starker
und schwacher Reaktion liegt (siehe Abbildung
14.6). Arrhythmie konnte durch spezielle Stö-
rungen auch bei anderen circadianen Rhyth-
men erzeugt werden (Winfree (1987), Winfree
(1980)).
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Abbildung 14.4: Wirkung eines einzelnen Lichtpulses auf den circadianen Schlüpfrhythmus von
Drosophila pseudoobscura . Obere Kurve: Kontrolle ohne Lichtpuls. D244A/T-L-pulse-dros

0 6 12 18 24
Phase [CT]

-12

-6

0

6

12

Ph
as

en
ve

rs
ch

ie
bu

ng
 [S

td
]

Temperaturpuls

starker Lichtpuls

schwacher Lichtpuls

t-puls-dros | D245 | 18.4.2002

Abbildung 14.5: Wirkung einzelner Licht- und Temperaturpulse auf den Schlüpfrhythmus von
Drosophila pseudoobscura. Viele Experimente in der Art, wie in Abbildung 14.4 gezeigt, wurden
durchgeführt, um die Phasenverschiebungen des Lichtpulses als Funktion der Phase im circadia-
nen Zyklus aufzutragen. Starke Lichtlichtpulse ergeben eine starke Phasenresponsekurve (rote
Kurve) und schwache Lichtpulse eine schwache Phasenresponsekurve (blaue Kurve). D245/prc-
lp-dros
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Abbildung 14.6: Durch einen bestimmten Lichtpuls zu einem ganz bestimmten Phasenpunkt
gegeben wird das rhythmische Schlüpfen von Drosophila-Fliegen aus dem Puparium unterbun-
den: Die Tiere schlüpfen zufallsverteilt. Der Lichtpuls (Blau, 500 µW/cm2sec) muss gerade so
stark sein, dass er zwischen starker und schwacher Reaktion liegt, und er muss zur subjektiven
Mitternacht (CT 18.7) gegeben werden. 1000 µW/cm2sec oder 300 µW/cm2sec führen nicht zu
Arrhythmie. Nach Chandrashekaran and Engelmann (1976). D246/ar-dros
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14.1.4 Photorezeptoren zur Syn-
chronisation der Schlüpf-
rhythmen

Da der Schlüpfrhythmus durch einen Licht-
Dunkel-Wechsel und einen einzelnen Lichtpuls
verschoben werden kann, müssen Lichtrezepto-
ren existieren, die das Lichtsignal an den Os-
zillator weiterleiten, der das Schlüpfen steuert.
Wie finden wir heraus, welche das sind?

Die übliche Methode ist, ein Aktionsspektrum
aufzustellen und dieses mit bekannten Absorp-
tionsspektren verschiedener Pigmente zu ver-
gleichen. Für ein Aktionsspektrum wird Farb-
licht auf den Organismus eingestrahlt und der
Effekt (‘Aktion’) gemessen. Wenn Licht un-
wirksam ist, wird keine Wirkung zu beobach-
ten sein. Je stärker eine bestimmte Wellenlänge
wirkt, umso weniger Lichtenergie ist nötig, um
den Effekt zu erhalten.

Wie erhält man ein Aktionsspektrum im Fall
des Schlüpfrhythmus? Wir wissen, dass ein
Lichtpuls die Phase des Schlüpfrhythmus ver-
schiebt. Wir haben auch gelernt, dass die Rich-
tung und die Größe der Phasenverschiebung
von der Phase im Schlüpfzyklus abhängt, zu
dem der Puls gegeben wird. Ein Lichtpuls kurz
vor dem Mitternachtspunkt des Schlüpfrhyth-
mus wird den Rhythmus verzögern, der gleiche
Puls ein paar Stunden vorher gegeben wird ihn
verfrühen.

Wir verwenden nun verschiedene Wellenlän-
gen von Licht und unterschiedliche Energien
und bestimmen eine Dosis-Effekt-Kurve für je-
de Farbe in einer bestimmten Phase (Abbil-
dung 14.7). Je höher die Energie des Lichtes,
umso stärker die Phasenverschiebung. Aus der
Dosis-Effekt-Kurve können wir die Menge Licht
einer bestimmten Wellenlänge bestimmen, die
eine Phasenverschiebung von, sagen wir, vier
Stunden bewirkt. Als nächstes tragen wir die
Menge des Lichtes (zum Beispiel die Zahl der

Quanten) auf, die wir brauchen, um diesen Ef-
fekt als Funktion der Wellenlänge hervorzuru-
fen. Das ist ein Aktionsspektrum (Abbildung
14.8). Als nächstes vergleichen wir es mit ei-
nem Absorptionsspektrum. Wir würden dann
vielleicht schlussfolgern, dass ein Flavoprotein
für die Phasenverschiebung des Schlüpfrhyth-
mus durch Licht verantwortlich ist.
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Abbildung 14.8: Aktionsspektrum Phasen-
verschiebenden Lichtes beim Schlüpfrhythmus
von Drosophila: Die Zahl der Quanten, die nö-
tig sind, um den Rhythmus um vier Stunden
zu verschieben, wurde aus Abbildung 14.7 ab-
gelesen und reziprok als Maß für die Empfind-
lichkeit (y-Achse) gegen die Wellenlängen (x-
Achse) aufgetragen. Einzelheiten in Helfrich-
Förster and Engelmann (2002). D246B/ar-dros
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Abbildung 14.7: Dosis-Effekt Kurven der Phasenverschiebung des Schlüpfens von Drosophila:
Verschiedene Lichtintensitäten (x-Achse) unterschiedlicher Wellenlängen (siehe die Zahlen an
den Kurven, in nm) wurden benutzt, um Gruppen von Puppen zu einer bestimmten Phase ihres
circadianen Rhythmus (CT 17) zu bestrahlen. Zu diesem Zeitpunkt werden Phasenverzögerun-
gen induziert, und höhere Intensitäten (mehr Quanten) verschieben stärker, wie die Steigung
der Kurven zeigt. Bestimmte Wellenlängen wie 459 und 451 nm sind wirksamer als andere (zum
Beispiel 384 und 395 nm). Das zeigt sich in der geringeren Zahl von Quanten, die zur Phasen-
verschiebung nötig sind. Die x-Achse ist logarithmisch. Solche Daten sind Grundlage für ein
Aktionsspektrum in Abbildung 14.8. Einzelheiten in Helfrich-Förster and Engelmann (2002).
d246A/dosis-effect
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14.2 Laufaktivität von Droso-
phila wird circadian ge-
steuert

Wir wenden uns nun der lokomotorische Akti-
vität von Drosophila zu, die ebenfalls von einer
circadianen Uhr kontrolliert wird. Sie kann mit
Infrarot-Lichtschranken gemessen werden (Ab-
bildung 14.9).

Im Beispiel der Abbildung 14.9 befand sich das
Tier zunächst für 3 Tage in einem 12:12 stün-
digen Licht-Dunkel-Wechsel (LD 12:12). Akti-
vität ist auf die Lichtperiode beschränkt. Der
Licht-Dunkel-Wechsel hat die Uhr synchroni-
siert, die die lokomotorische Aktivität kon-
trolliert. Danach wurde die Fliege in konstan-
tem schwachem Rotlicht gehalten. Jetzt zeigt
sich die endogene Natur der Uhr: Da die Pe-
riodenlänge nicht genau 24 Stunden beträgt
(im Gegensatz zum Schlüpfrhythmus), beginnt
die Aktivität jeden Tag etwas früher (bei die-
ser Fliege; eine andere könnte eine langsamere
Uhr haben und deshalb jeden Tag etwas später
aktiv werden). Aus der Steigung kann die Pe-
riodenlänge bestimmt werden. Sie beträgt im
Beispiel von 14.9 24.6 Stunden.

Mit verschiedenen Lichtintensitäten lässt sich
die Periodenlänge beeinflussen 1 (Konopka et
al. (1989)). Das steht im Gegensatz zur Tempe-
ratur. Wird diese variiert, bleibt die Perioden-
länge (beinahe) konstant. Diese Temperatur-
kompensation circadianer Rhythmen ist schon
beim Schlüpfrhythmus besprochen worden und
eine charakteristische Eigenschaft (siehe Seite
38), die auch auf den Schlüpfrhythmus (siehe
Abbildung 14.3) und den Aktivitätsrhythmus
von Drosophila zutrifft (Konopka et al. (1989)).

Wird Drosophila vom Eistadium an im Dauer-
dunkel angezogen, zeigen sie trotzdem im Adult-
stadium einen circadianen Laufaktivitätsrhythmus.

1Dauerlicht über 10 Lux induziert Arrhythmie in der
lokomotorischen Aktivität.

Er verläuft aber unter den einzelnen Fliegen nicht
synchron. Der Rhythmus kann demnach auch oh-
ne Lichtsignale induziert werden. Licht kann den
Rhythmus der Tiere im Embryonalstadium nicht
synchronisieren, wohl aber im ersten Larvenstadi-
um (Sehgal et al. (1992)).

14.2.1 Mutanten

Beschwerdekasten: Muss noch ausgearbei-
tet und mit dem folgenden in Übereinstim-
mung gebracht werden

Verschiedene Mutanten, die Änderungen im
Gehirn zeigen, unterscheiden sich vom Wild-
typ durch ihr Aktivitätsmuster. Dafür gibt
es ein besonderes Dokument. In diesem Do-
kument sind auch Augenmutanten aufgeführt.
Vergleicht man sie mit dem Wildtyp, kann fest-
gestellt werden, welche Photorezeptoren für die
Synchronisation der lokomotorischen Aktivität
verantwortlich sind (ref).

Mutanten von Drosophila, die sich in ih-
rem circadianen Aktivitätsmuster unterschei-
den, spielten und spielen eine wichtige Rolle
beim Versuch, den Mechanismus aufzuklären,
der den circadianen Uhren zugrunde liegt. Die
wichtigsten sind in Tabelle 14.1 zusammenge-
stellt.
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Abbildung 14.9: Links: Eine Drosophila Fliege wird in einem kleinen Käfig (eine
Spektralphotometer-Küvette) mit durchsichtigem Plastikdeckel über der (rechts befindlichen)
Öffnung gehalten. Ein Docht liefert Wasser aus einem darunter liegenden Gefäß, ein Stück Zucker
dient als Futter. Unterbricht die Fliege die Lichtschranke aus einer Infrarotlicht emittierenden
Diode (IR-LED, oben) und einem Phototransistor unter der Küvette, entsteht ein Signal, das
verstärkt (>>) und mit Hilfe eines PC gespeichert und analysiert wird. Rechts: Aktogramm der
Laufaktivität einer einzelnen Fliege von Drosophila melanogaster im Licht-Dunkel-Wechsel (LD
12:12) für die ersten 3 Tage und danach in konstantem schwachem Rotlicht (DD, Sicherheits-
licht, physiologische Dunkelheit für die Fliege). Die rote Linie verbindet den Aktivitätsbeginn
der Tage unter Freilauf-Bedingungen. Aus der Steigung wurde die Periodenlänge bestimmt. Sie
beträgt bei dieser Fliege 24.6 Stunden. E248/actogram-dros
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Tabelle 14.1: Wichtige Mutanten von Drosophila melanogaster mit geänderten Eigenschaften
der circadianen Uhr
Mutante Name Protein im Wildtyp Eigenschaft Bemerkung Referenz

per0 period 0 PER
pers period s PER
perl period l PER
tim timeless TIM
cyc cycle CYC
dbt doubletime DBT
rigui rigui
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Augenmutanten wurden benutzt, um heraus-
zufinden, welche Photorezeptoren für die Syn-
chronisation der lokomotorischen Aktivität zu-
ständig sind (Helfrich-Förster et al. (2001), Ta-
belle 14.2; siehe auch Unterabschnitt 14.2.4).
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Tabelle 14.2: Einige Augenmutanten, die die Synchronisation des circadianen Systems von Dro-
sophila melanogaster beeinflussen
Mutant Name Protein im Wildtyp Eigenschaft Bemerkung Referenz

so sine oculis
sol small optic lobe
eya eyes-absent
oc ocelliless

dcry Drosophila Cryptochrom DCRY
cryb crybaby CRYB kein funktionierendes Cryptochrom
norpA no-receptor-potential-A phospholipase C L Transduktion in KA und OC
glass
disco optische Ganglien blind disconnected synchronisiert in LD, AR in DD
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14.2.2 Multioszillatorsystem

Von den zahlreichen Ereignissen, die bei Dro-
sophila circadian kontrolliert werden, werden
zwei Beispiele (die auch am intensivsten unter-
sucht sind) vorgestellt: Schlüpf- und Laufrhyth-
men. Beides sind Verhaltensrhythmen. Nun
fragen wir nach den sie steuernden Uhren. Ers-
tens: Sind das im Falle der Schlüpf- und Lauf-
rhythmen eine Uhr oder verschiedene? Wenn es
verschiedene sind, wie stehen sie miteinander
in Beziehung und wie interagieren sie mitein-
ander? Zweitens: Wo sind sie lokalisiert (siehe
Unterabschnitt 14.2.3)? Schließlich: Wie funk-
tionieren diese Uhren (Unterabschnitt 14.2.5)?

Bei Drosophila werden periphere Gewebe und
verschiedene Organe durch autonome circadia-
ne Uhren kontrolliert.2 Sie wurden in den Kom-
plexaugen (Cheng and Hardin (1998)), in che-
mosensorischen Zellen der Antennen (Plautz et
al. (1997), Krishnan et al. (1999)), in den Mal-
phigischen Röhren (Hege et al. (1997), Gie-
bultowicz et al. (2001)) und in den Protho-
rakaldrüsen gefunden (Emery et al. (1997)).
Diese Zellen und Organe sind aber für den
Schlüpf- und Aktivitätsrhythmus nicht wich-
tig. Schlüpfen und die lokomotorische Aktivi-
tät von Fliegen werden hingegen durch circa-
diane Zentren im Gehirn circadian kontrolliert.
Zunächst muss daran erinnert werden, dass die
Schlüpfuhr in der Puppe zur Geltung kommt.
In ihr hat sich bei Drosophila pseudoobscura
in 7 Tagen (bei 200C) eine Larve in eine Flie-
ge umgewandelt, und die Schlüpfuhr setzt das
Zeitfenster für den Schlüpfvorgang. Wenn die
Fliege geschlüpft ist, wird durch die Laufuhr

2Dazu wurde ein Reportergen der Luciferase in die
Körperzellen gebracht. Es wurde an einen Promotor
gehängt, der durch die circadiane Uhr gesteuert ist.
Es zeigten sich circadiane Leuchtrhythmen in den ein-
zelnen Geweben. Sie konnten auch in Gewebekultu-
ren nachgewiesen werden. Durch Lichtpulse konnte die
Phase dieser Rhythmen verschoben werden (Plautz et
al. (1997)).

das Herumlaufen des Tieres auf den Tag be-
schränkt. Es sind ja Tag-aktive Tiere. Hält man
die Tiere unter konstanten Bedingungen (bei-
spielsweise schwaches Rotlicht), sind sie wäh-
rend ihres subjektiven Tages aktiv. Es könn-
te also die gleiche Uhr die beiden Vorgänge
kontrollieren: Erst bestimmt sie das Zeitfens-
ter zum Schlüpfen, dann das Zeitfenster für die
Aktivität.

Werden Schlüpfen und lokomotorische
Aktivität von der gleichen circadianen
Uhr kontrolliert? Die Schlüpfrhythmen
haben auch unter konstanten Bedingungen
einen genauen 24-Stunden-Takt, und es wur-
de schon erklärt, warum das so ist. Die Lau-
fuhren dagegen sind in konstanter Umwelt bei
den einzelnen Fliegen meistens etwas schnel-
ler oder etwas langsamer als 24 Stunden. Das
spricht zunächst gegen eine einzige Uhr, die
beide Vorgänge steuert. Die Uhr könnte aber
nach dem Schlüpfen ihre Geschwindigkeit än-
dern. Schlüpfen und Laufen würden dann im-
mer noch von einer Uhr gesteuert. Es konnte
aber gezeigt werden, dass die Laufuhr schon in
der Puppe läuft, und zwar mit einer anderen
Geschwindigkeit als die Schlüpfuhr (Mack and
Engelmann (1982)).

Andererseits haben Mutanten von Drosophila
melanogaster, deren Schlüpfuhr schneller oder
langsamer ist als die des Wildtyps, auch schnel-
lere oder langsamere Laufuhren (Konopka and
Benzer (1971)). Wenn die Mutation den Oszil-
lator betrifft, würde das für eine Uhr sprechen,
die beide Vorgänge circadian steuert. Es gibt
aber auch eine Mutante (ebony), bei der der
Laufrhythmus verändert ist, der Schlüpfrhyth-
mus aber nicht (Newby and Jackson (1991)).
Ähnliches wurde bei Drosophila pseudoobscu-
ra beobachtet (Engelmann and Mack (1978)).
Als ein weiteres Beispiel wurde bei der Mu-
tante lark die Phase des Schlüpfrhythmus be-
einflusst, aber der Laufrhythmus war in Phase



332 Uhren von Drosophila: Zeiger, Lokalisation, Steuerung

und Periode normal. Das würde gegen eine Uhr
sprechen und für ein Multioszillatorsystem.

Mutanten von Drosophila melanogaster, denen
PER fehlt, deren lokomotorischen Aktivität
daher nicht circadian kontrolliert wird, reagie-
ren noch photoperiodisch.3 Bei der photoperi-
odischen Zeitmessung ist eine circadiane Uhr
beteiligt (Saunders et al. (1989)). Das heißt al-
so, dass eine andere circadiane Uhr die pho-
toperiodische Zeitmessung durchführt.

Selbst die Laufaktivität kann durch mehr als
einen Oszillator circadian gesteuert werden.
Unter Konstantbedingungen und Mutanten der
optischen Lappen erkennt man im Aktogramm
zwei circadiane Komponenten, die sich in ihrer
Periodenlänge etwas voneinander unterschei-
den und deshalb langsam auseinander drif-
ten, bis sie sich nach einiger Zeit wieder tref-
fen (Abbildung 14.10, Helfrich (1986), Helfrich-
Förster (2001a)). Eine dieser Komponenten ist
der Morgenoszillator. Selbst dieser scheint aus
zwei Komponenten zu bestehen. Das zeigt sich
in Aktogrammen von Tieren, deren Laufaktivi-
tät unter extremeren Licht-Dunkel-Zyklen re-
gistriert wurde (Rieger (2002)).

Wir schließen daraus: Drosophila besitzt, wie
andere Insekten auch, ein Multioszillatorsys-
tem. Es kontrolliert verschiedene Vorgänge auf
verschiedenen Ebenen circadian. Dieses System
besteht aus autonomen Uhren in Zellen, Ge-
weben und Organen, die direkt durch Licht-
Dunkel-Zyklen synchronisiert werden, aber
auch aus zentralen Schrittmacherzellen im Ge-
hirn, die durch verschiedene Photorezeptoren,
aber auch direkt durch Licht synchronisiert
werden (siehe Unterabschnitt 14.2.4). Wie die-
se verschiedenen Komponenten des circadianen
Systems zusammenwirken, ist noch nicht gut
bekannt.

3die kritische Tageslänge ist allerdings um 2 Stunden
kürzer

Abbildung 14.10: Aktogramm einer Drosophi-
la Fliege mit zwei circadianen Komponenten
im Muster der lokomotorischen Aktivität. In
den ersten sieben Tagen wurde die Fliege in ei-
nem 12:12 stündigen Licht-Dunkel-Wechsel ge-
halten. Die lokomotorischen Aktivität besteht
aus einem Morgen- und einem Abendteil und
die Aktivität ist mit dem externen 24 Stunden-
Rhythmus synchronisiert. Vom achten Tag an
war die Fliege im Dauerdunkel. Die Aktivi-
tät zeigt Freilauf mit zwei Komponenten: Die
Periode der kürzeren Komponente ist etwa 22
Stunden, die Periode der längeren 25 Stunden.
Deshalb laufen die beiden Komponenten lang-
sam auseinander und treffen sich wieder. Aus
Helfrich-Förster et al. (2000).252/dissociation-
actogram-dros



14.2 Laufaktivität von Drosophila wird circadian gesteuert 333

compound eye

H-B eyelet

light
ocelli

optic
lobe laminacentral

brain

sLNv

lLNv

LNd

DN2DN1

Abbildung 14.11: Lage der Photorezeptoren im Gehirn von Drosophila melanogaster zur Syn-
chronisation des circadianen lokomotorischen Aktivitätsrhythmus. Frontalschnitt durch den
Kopf mit Zentralgehirn, optischen Lappen mit Lamina, Medulla einschließlich Lobula (nicht
separat gezeigt), verschiedene Photorezeptoren und neurosekretorische Zellen. Licht synchroni-
siert den Rhythmus (große rote Pfeile) über die Komplexaugen, die Hofbauer-Buchner (H-B)
Äuglein, und die ventralen lateralen Neuronen (sLNv, rot-braun, und lLNv, lila) und können
den Rhythmus (kleine rote Pfeile) über Ozellen und die dorsalen lateralen Neuronen beeinflussen
(LNd). Nach Helfrich-Förster et al. (2000). 252C/ dros-pr
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14.2.3 Lokalisation der Uhren, die
Schlüpfen und Laufaktivität
kontrollieren

Die Zentren der circadianen Kontrolle des
Schlüpfens und der lokomotorischen werden
im Hinblick auf ihre Lokalisation, Hierarchie,
Kopplung und neuronale Verbindungen mit
Eingängen und Ausgängen intensiv untersucht
(Übersicht: Helfrich-Förster (2001b), Helfrich-
Förster et al. (1998), Kaneko (1998)). Die
Neuroarchitektur dieses Systems ist in Ab-
bildung 14.11 dargestellt. Es zeigt auch die
verschiedenen Photorezeptoren für Licht, wel-
ches die Uhr-Zellen synchronisiert (sie werden
im nächsten Unterunterabschnitt 14.2.4 disku-
tiert). Die Schrittmacher-Neuronen für Schlüp-
fen und Aktivität sind im Lateralgehirn loka-
lisiert und werden deshalb Lateral-Neuronen
(LN) genannt. Die LN bestehen aus einer mehr
dorsal liegenden Gruppe (LNd, 5 bis 8 Zellen)
und aus einer mehr ventral gelegenen (LNv).
Die ventrale Gruppe besteht aus Neuronen mit
großen Somata (große LNv, 4 bis 6 Zellen) und
aus Neuronen mit kleinen Somata (kleine LNv,
5 Zellen). Die kleinen LNv senden Projektio-
nen in den dorsalen Teil des zentralen Gehirns.
Die kleinen LNv sind die wichtigsten Zellen für
das circadiane Verhalten. Drei Gruppen dorsa-
ler Neuronen (DN1, etwa 15 Zellen, zwei DN2
Zellen, und etwa 40 ziemlich kleine DN3 Zellen)
liegen im dorsalen oberen Gehirn. Im larvalen
Gehirn findet man mit Hilfe von Antisera ge-
gen Uhrproteine PER und TIM nur kleine LNv,
DN2 und zwei Zellen der DN1.
Die neuronalen Verbindungen wurden durch
immuno-Färbung eines Neuropeptids, des Pigment
dispersing Faktors PDF, und mit per - oder tim-
getriebenem GAL4 in transgenen Fliegen (die Mar-
kergene wie lacZ oder Sequenzen für grün fluores-
zierendes Protein (GFP) oder TAU Protein ent-
halten) nachgewiesen. Die per/tim exprimieren-
den lateralen Neuronen projizieren hauptsächlich
ins dorsale Protocerebrum, wo ihre Enden über-
lappen. Von den DN Gruppen projizieren nur die

DN1 zu anderen Gehirngebieten wie die akzesso-
rische Medulla aMe und vielleicht zum optischen
Lappen. Andere DN1 Zellen projizieren zum Öso-
phagus. Die Hauptprojektionen der DN1 laufen als
dorsale Kommissuren zur contralateralen Seite des
dorsalen Gehirns. Die DN2 Neuronen laufen in der
gleichen Kommissur, aber die DN2 Somata enthal-
ten kein Uhr-Protein. Die DN3 Zellen laufen mehr
ventral und scheinen im ipsilateralen dorsalen Ge-
hirn zu enden. Hier überlappen sie mit einigen Fa-
sern vom LNd und den DN2 Terminals. Die LNd
Axone laufen entlang der äußeren Oberfläche des
Lateralhorn-Neuropils und bilden einen dorsalen
Ast, der parallel zu den DN3 Fasern verläuft, und
einen ventralen Ast, der die Mittellinie unter der
DN1/DN2 Kommissur kreuzt.

Die Hauptprojektionen der Uhr-Zellen enden
im oberen Protocerebrum. Dieser Teil des Ge-
hirns hat Verbindungen zu den meisten Stel-
len des Gehirns und enthält außerdem neu-
rosekretorische Zellen. Circadiane Signale von
den Uhr-Zellen können so über elektrische oder
hormonelle Wege an Zielorgane gelangen. Al-
le Uhr-Zellen Neuronen scheinen miteinander
verbunden zu sein und sind somit in der Lage,
circadiane Zeit an das dorsale Protocerebrum
und vielleicht über die großen LN auch in die
optischen Lappen zu schicken. Aber die ver-
schiedenen Zellen können verschiedenen Rollen
im circadianen System spielen.

Die kleinen LNv und LNd sind die Gruppen,
die am wahrscheinlichsten die Schrittmacher
für circadiane Verhaltensrhythmen repräsen-
tieren. Sie sind ausreichend und essentiell für
Schlüpfen und lokomotorische Aktivität, wie
eingehend von Helfrich-Förster (2001b) disku-
tiert. Sogar eine einzelne funktionelle LN ge-
nügt, wie an disco Mutanten gezeigt, bei de-
nen gelegentlich eine oder wenige dieser Zel-
len gefunden werden (Helfrich-Förster (1998)).
Die DN sind aber auch am circadianen Sys-
tem beteiligt. Für circadianes Schlüpfen sind
die kleinen LNv die relevanten Schrittmacher-
Zellen. Nur sie exprimieren per und tim dau-
ernd. In der adulten Fliege sind die LNd, die
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großen LNv und die kleinen LNv an der Kon-
trolle der circadianen lokomotorischen Aktivi-
tät beteiligt. Diese Gruppen verwenden PDF
als Neurotransmitter für abwärts gelegene Neu-
ronen.

Mutanten ohne PDF werden arrhythmisch nach
Übertragen aus einem 12:12 stündigen LD Zy-
klus in konstante Bedingungen. Das gleiche gilt für
transgene Fliegen, in welchen die großen LNv und
die kleinen LNv durch spezifische Zelltod-Gene aus-
geschaltet wurden. Aber in beiden Fällen kann für
etwa eine Woche ein gedämpfter Rhythmus mit ei-
ner kurzen Periode beobachtet werden. disco Mu-
tanten ohne LNv und ohne LNd sind bereits nach
1 bis 3 Tagen arrhythmisch. Die LNd sind also
neben den LNv am Zustandekommen des Aktivi-
tätsrhythmus beteiligt. Die großen LNv projizieren
nicht ins dorsale Protocerebrum und haben viel-
leicht eine spezielle Funktion beim Koppeln der
kleinen LNv und LNd der beiden Hemisphären. Sie
sind für das rhythmische Verhalten vielleicht nicht
relevant. Details und ausführliche Diskussion bei
Helfrich-Förster (2001b).

14.2.4 Photorezeptoren für die Syn-
chronisation der Laufuhr
und Stellen des molekularen
Rückkopplungsoszillators

Circadiane Rhythmen haben bestimmte Eigen-
schaften wie Freilauf und Temperaturkompen-
sation. Sie lassen sich durch Zeitgeber synchro-
nisieren, wobei der Licht-Dunkel-Wechsel der
wichtigste ist. Das Licht wird von Photorezep-
toren wahrgenommen und in Signale umgewan-
delt, die zum Oszillator gelangen und ihn be-
einflussen. Wir hatten bereits bei der Schlüp-
fuhr einiges über die Photorezeptoren erfah-
ren, über die Licht das Schlüpfen synchronisiert
(siehe Unterabschnitt 14.1.4).

Wie Licht den lokomotorischen Aktivitätsrhyth-
mus von Drosophila synchronisiert, ist in Ab-
bildung 14.11 schematisch dargestellt. Es ist

nicht nur eine Art von Photorezeptor beteiligt,
sondern mehrere. Auch wenn ein oder mehrere
dieser Rezeptoren fehlen (in Augenmutanten),
wird der Rhythmus noch synchronisiert (Helf-
rich and Engelmann (1983), Helfrich (1986),
Dushay et al. (1989), Wheeler et al. (1993)).
Alle Photorezeptoren müssen fehlen oder ih-
re Funktion verloren haben, wenn die Fliegen
nicht mehr durch einen Licht-Dunkel Zyklus
synchronisiert werden können (Helfrich-Förster
et al. (2001)). Einzelheiten werden im folgen-
den diskutiert.

Komplexaugen tragen zur circadianen Pho-
torezeption bei. Obwohl die lokomotorische
Aktivität von Mutanten ohne Komplexaugen
(oder Tieren mit Carotinoid-Mangel) noch
durch Licht-Dunkel Zyklen synchronisierbar
sind, unterscheidet sich ihr Aktionsspektrum
von dem des Wildtyps (Blaschke et al. (1996),
Ohata et al. (1998)).

Das Aktionsspektrum für augenlose Fliegen äh-
nelt dem für Phasenverzögerungen des Schlüpf-
rhythmus. Der Hauptunterschied liegt in der Emp-
findlichkeit gegenüber rotem Licht. Schlüpfrhyth-
mus und Rhythmus der Laufaktivität blinder Mu-
tanten sind für rot unempfindlich (Helfrich-Förster
(1997)). Das lässt vermuten, dass Rhodopsin zur
Synchronisation des Aktivitätsrhythmus beiträgt,
aber nicht zur Phasenverschiebung des Schlüp-
fens. Synchronisation benutzt tonische und phasi-
sche Wirkungen des Lichtes4. Phasenverschiebun-
gen durch kurze Lichtpulse scheinen durch nicht-
parametrische Effekte des Lichtes hervorgebracht
zu werden. Die Komplexaugen und die larvalen
Photorezeptoren, die beide Rhodopsin als Photo-
pigmente benutzen, sind vielleicht für die para-

4TonischeWirkungen des Lichtes werden auch ‘para-
metrische Effekte´ genannt und beziehen sich auf lang
anhaltende Belichtung. Phasische Wirkungen des Lich-
tes werden auch ‘nicht-parametrische Effekte´ genannt
und werden durch Lichtpulse hervorgerufen. Man sollte
aber, ‘parametrisch´ und ‘nicht-parametrisch´ auf den
Mechanismus des Lichtes beschränken: Parametrische
Effekte modifizieren interne Parameter, die das oszillie-
rende System definieren, und nicht-parametrische Ef-
fekte ändern den Zustand des Systems.
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metrischen Effekte des Lichtes verantwortlich. Für
den Aktivitätsrhythmus gibt es eine spektrale Re-
sponskurve5 für Phasenverschiebungen (Suri et al.
(1998)). Es besitzt ein Maximum bei 500 nm mit
einiger Empfindlichkeit für rotes Licht. Es ähnelt
also mehr dem Aktionsspektrum der Synchronisa-
tion der Aktivität als dem der Phasenverschiebung
des Schlüpfens. Das lässt vermuten, dass auch die
Komplexaugen zur Phasenverschiebung des Aktivi-
tätsrhythmus beitragen (nicht-parametrischer Ef-
fekt des Lichtes), und dass Unterschiede in der
Zusammensetzung circadianer Photorezeptoren der
Larven und der Adulttiere für die verschiedenen
Aktionsspektren des Schlüpfens und der Aktivität
der Adulttiere verantwortlich sind.

Die circadiane Lichtempfindlichkeit von Flie-
gen wird bei Carotinoid-Mangel um 3 Grö-
ßenordnungen reduziert. Das entspricht der
Abnahme der visuellen Empfindlichkeit der
Komplexaugen bei Carotinoid-verarmten Flie-
gen. Bei der Mutante sine oculis ohne Kom-
plexaugen war die circadiane Lichtempfindlich-
keit etwa 2 Größenordnungen geringer als bei
Wildtyp-Fliegen.

Die Ozellen scheinen bei der Synchronisation
durch extreme Licht-Dunkel-Zyklen zusammen
mit den Komplexaugen eine Rolle zu spielen.

Es sind aber noch weitere Photorezeptoren bei
der Synchronisation des lokomotorischen Ak-
tivitätsrhythmus beteiligt6. Eins dieser extra-

5Im Gegensatz zu einem Aktionsspektrum zeigt ei-
ne spektrale Responskurve die Reaktion auf die glei-
che Menge verschiedenfarbigen Lichtes. In einem Akti-
onsspektrum wird die Zahl der Lichtquanten bestimmt,
die zur gleichen Reaktion (zum Beispiel Phasenverschie-
bung) führen

6So fanden Blaschke et al. (1996) zwei Maxima im
Aktionsspektrum der Synchronisation des Aktivität-
rhythmus von Wildtyp und Augenlosen Fliegen. Au-
ßerdem sind die Geraden, die den Prozentsatz syn-
chronisierter Fliegen als Funktion der Lichtintensität
in Dosis- Responskurve darstellen, für mehrere der ge-
testeten Wellenlängen nicht parallel zueinander. Inter-
essanterweise waren diese Kurven auch bei Augenlosen
Fliegen nicht parallel, was vermuten lässt, dass sogar
Augen-lose Fliegen verschiedene Photorezeptoren zur
Synchronisation benutzen.

retinalen Photorezeptoren sind die Hofbauer-
Buchner Äuglein, die ebenfalls zur Synchro-
nisation der Aktivitätsrhythmen von Fliegen
beitragen (Hofbauer and Buchner (1989)).

Die Hofbauer-Buchner Äuglein bestehen aus vier
Photorezeptorzellen mit zahlreichen Microvilli
in Rhabdomeren (Yasuyama and Meinertzhagen
(1999). Die Rhabdomeren zeigen Rhodopsin (Rh6)-
artige Immunoreaktivität und reagieren mit An-
tisera gegen Arrestin und gegen Period-Protein
PER (Hall (1998)). Arrestin wird für die Licht-
Transduktionskaskade gebraucht (Van Swinderen
and Hall (1995)). Als Neurotransmitter werden Hi-
stamine (Pollock und Hofbauer 1991) und Acetyl-
cholin (Yasuyama and Meinertzhagen (1999)) ver-
wendet. Die Äuglein projizieren in die Gehirnre-
gion, wo sich die circadianen Schrittmacher-Zellen
befinden (Helfrich-Förster (1996), Kaneko (1998),
Yasuyama and Meinertzhagen (1999)). Damit er-
füllen sie die anatomischen Kriterien für circadia-
ne Photorezeptoren. Analoge Strukturen wurden
auch bei anderen Diptera, bei Mecoptera, Tricho-
ptera und Coleoptera gefunden (Übersicht: Yasuya-
ma and Meinertzhagen (1999)), aber ihre physiolo-
gische Bedeutung für circadiane Synchronisation ist
noch nicht bewiesen.

Die Hofbauer-Buchner Äuglein sind jedoch
nicht die einzigen extraretinalen circadianen
Photorezeptoren, da bei Augen-losen Fliegen
die Dosis-Responskurven für verschiedene Wel-
lenlängen sich in ihrer Steigung unterscheiden.
Sogar die glass Mutanten, die keinerlei interne
und externe Augenstrukturen mehr besitzen,
können noch synchronisiert und ihr Rhythmus
verschoben werden (Helfrich-Förster (1997),
Hall (1998)). Es wurde schließlich gezeigt, dass
die circadianen Schrittmacher-Zellen (LNv)
selbst Licht-empfindlich sind und das Cryp-
tochrom als Licht-absorbierendes Molekül be-
nutzt wird (Emery et al. (2000), Ceriani et al.
(1999)).

Zusammenfassend kann gesagt werden, dass
Drosophila multiple Photorezeptoren zur Syn-
chronisation benutzt. Larven und Adulttie-
re benutzen das Blaulicht-empfindliche Cryp-
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tochrom als Pigment in den Schrittmacher-
Neuronen. Extraretinale (Hofbauer-Buchner-
Äuglein) und retinale Augen (Komplexaugen
und Ozellen) spielen zusätzlich eine Rolle, um
die Aktivität an die Änderungen der Lichtin-
tensität anzupassen.

Warum werden multiple Photorezeptoren be-
nutzt? Dadurch könnte das circadiane System
in der Lage sein, die unterschiedlichen Quali-
täten des natürlichen Lichtes wahrzunehmen.
Das Signal-Rausch-Verhältnis wird reduziert,
wenn mehrere Eingänge benutzt werden. Na-
türliche Licht-Dunkel Zyklen bestehen nicht
nur aus weißem Licht-an und Licht-aus, son-
dern aus allmählich sich ändernden Lichtin-
tensitäten während des Zwielichtes. Bünning
(1936) schlug vor, dass Organismen niedrige
Lichtintensitäten des Zwielichtes für die Tages-
längenmessung verwenden: Sie sind verlässliche
Referenzpunkte der Jahreszeiten. Während des
natürlichen Zwielichtes am Morgen und Abend
ändert sich das Licht in Menge, spektraler Zu-
sammensetzung und in der Lage der Sonne in
Bezug auf den Horizont. Organismen könnten
diese Eigenschaften benutzen, um je nach ihrer
Ökologie und Strategie Licht zu sammeln (sie-
he Roenneberg and Foster (1997)). Synchroni-
sation durch Morgen- und Abenddämmerung
ist wirksamer als Licht-an und Licht-aus Pro-
gramme bei allen bisher getesteten Tieren ein-
schließlich dem Menschen (Fleissner and Fleiss-
ner (2001a)).

Ferner scheinen die verschiedenen Photore-
zeptoren eine unterschiedliche Bedeutung für
die Synchronisation des circadianen Rhythmus
und für direkte Lichteffekte zu haben (Emery
et al. (2000), Helfrich-Förster et al. (2001), Rie-
ger (2002)). Die Komplexaugen bewirken einen
direkten Lichteffekt beim Aktivitätsmuster der
Adulttiere und synchronisieren den circadianen
Rhythmus besonders in extremen Lang- und
Kurztagen. Auch die Ozellen scheinen diese Ef-
fekte zu zeigen. Möglicherweise wirken sie da-

bei auf den Rhythmus, der für den Morgengip-
fel 2 verantwortlich ist (siehe Seite 322), wäh-
rend die Komplexaugen den für den Morgen-
gipfel 1 verantwortlichen Rhythmus synchro-
nisieren (Rieger (2002)). Cryptochrom wirkt
als zelluläres Photorezeptor-Molekül auf cir-
cadiane Rhythmen, ist aber zur Synchronisa-
tion des Aktivitätsrhythmus nicht zwingend
nötig. Die Bedeutung der Hofbauer-Buchner-
Äuglein für die Synchronisation der Aktivitäts-
rhythmen und direkter Lichteffekte ist noch
nicht bekannt, da bisher keine Mutanten be-
kannt sind, denen diese Photorezeptoren feh-
len oder bei denen sie defekt sind. Versuche
mit Zelltod-Genen, die diese Rezeptoren spe-
zifisch ausschalten, sind geplant und könnten
diese Frage beantworten.

14.2.5 Molekulare Grundlagen cir-
cadianer Rhythmen von Dro-
sophila

Welche Mechanismen liegen den circadianen
Uhren im Gehirn von Drosophila zugrunde, die
Schlüpfen und lokomotorische Aktivität kon-
trollieren? Das wurde in den vergangenen Jah-
ren intensive und erfolgreich untersucht. Es
gibt aber noch viele unbeantwortete Fragen.
Hier werden nur die wichtigsten Mechanis-
men beschrieben. Einzelheiten und Diskussio-
nen der Probleme können in neueren Über-
sichtsarbeiten gefunden werden Hall (2002),
Edery (2000), Giebultowicz (2000), Williams
and Sehgal (2001), Young and Kay (2001a)).

Beide Rhythmen - Aktivität und Schlüpfen -
werden durch eine molekulare Rückkopplungs-
schleife beschrieben. Sie wird durch Interakti-
on einiger Uhr-Gene, ihrer Produkte und ihres
Abbaus hervorgerufen. Die Gene heißen period
(per), timeless (tim), Clock (Clk), cycle (cyc)
und doubletime (dbt) und die entsprechenden
Proteine sind PER, TIM, CLK, CYC, und
DBT (siehe Tabelle 14.1). Mutationen in die-
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sen Genen beeinflussen beide Rhythmen stark,
die Fliegen werden aperiodisch oder ändern ih-
re Periodenlänge des freilaufenden Rhythmus.

Die Rückkopplungsschleife hat die folgende
Struktur (Abbildung 14.12): CLK und CYC
sind basische Helix-loop Helix-PAS Transkrip-
tionsfaktoren. Sie bilden Heterodimere und
binden an ein E-box Element in den Promo-
toren der per und tim Gene. Dadurch wird
die Transkription beider Gene aktiviert (Dar-
lington et al. (1998), Rutila et al. (1998),
Hao et al. (1997)). Die mRNA von per und
tim steigt kontinuierlich an, bis am frühen
Abend ein Maximum erreicht ist. Die Produk-
te PER und TIM erreichen ihr Maximum erst
am späten Abend (Zerr et al. (1990), Edery
et al. (1994)). Die Verzögerung scheint durch
post-transkriptionale Regulation der per mR-
NA (Chen et al. (1998)) und des PER zu-
stande zukommen (Dembinska et al. (1997),
Stanewsky et al. (1997)). Eins der regulatori-
schen Mechanismen destabilisiert PER durch
DBT-abhängige Phosphorylierung (Kloss et
al. (1998), Price et al. (1998)). PER wird
aber durch Dimerisierung mit TIM stabilisiert.
Wenn eine kritische Schwelle des PER-TIM Di-
mers erreicht ist, können sie in den Kern gelan-
gen und dort ihre eigene Transkription hem-
men, indem sie den transkriptionalen Aktiva-
tor CLK-CYC inaktivieren (Darlington et al.
(1998)). Durch die Zeitverzögerung zwischen
mRNA und Protein führt diese negative Rück-
kopplung zu einer stabilen Oszillation von per
und tim mRNA und den Proteinen.

Möglicherweise gibt es sogar zwei miteinander
verknüpfte negative Rückkopplungsschleifen: die
per/tim Schleife, in der die Transkription durch
CLK-CYC aktiviert und durch PER-TIM gehemmt
wird, und eine Clk Schleife, in der die Transkription
durch CLK-CYC unterdrückt und durch PER-TIM
de-reprimiert wird (Glossop et al. (1999)).

Nicht alle Komponenten scheinen bisher ent-
deckt worden zu sein. Kürzlich berichteten Bel-

vin et al. (1999), dass das cAMP Respons-
Element Bindeprotein (CREB) ebenfalls an der
Rückkopplungsschleife beteiligt ist. Es fördert
die Oszillationen von PER und TIM. Weite-
re solcher Uhr-Faktoren werden möglicherweise
noch entdeckt.

14.2.6 Molekulare Grundlage der
Synchronisation

Um die circadian Photorezeption in den LNv
zu verstehen, mussten wir zunächst wissen, wie
circadiane Rhythmen auf der molekularen Ebe-
ne dieser und anderer Zellen von Drosophi-
la entstehen. Wenn der gerade beschriebene
Rückkopplungskreis Grundlage der Rhythmen
ist, muss er durch Licht-Dunkel Zyklen syn-
chronisiert, durch Lichtpulse Phasenverscho-
ben und durch Dauerlicht angehalten wer-
den. Das wird durch Licht-abhängigen Abbau
von TIM erreicht; andere Uhr-Proteine werden
durch Licht nicht abgebaut (Hunter-Ensor et
al. (1996), Lee et al. (1996)). Unter Dauerlicht
ist wenig TIM vorhanden. Da PER mit TIM
dimerisieren muss, um vor Abbau geschützt zu
sein, ist auch wenig PER vorhanden (Price et
al. (1995)). per und tim mRNA haben eine
durchschnittliche Konzentration. ähnlich wie es
bei den per0 und tim0 Mutanten der Fall ist
(Qiu and Hardin (1996)). Aus diesem Grunde
oszillieren die Uhrgene und Proteine im Dau-
erlicht nicht. Das würde erklären, warum im
Dauerlicht Arrhythmie gefunden wird.

Wird der Abbau von TIM in den LN nach kurzen
Lichtpulsen gemessen, korreliert er gut mit der Grö-
ße der Phasenverschiebung des Aktivitätsrhythmus
(Young (1998)). Die spektralen Responskurven für
TIM Abbau und die Phasenverschiebungen in den
Verhaltensrhythmen zeigen maximale Reaktionen
auf Licht von 400 bis 450 nm. Somit scheinen beide
Ereignisse miteinander kausal verbunden zu sein.
Fehlt PER, wird TIM trotzdem abgebaut, also auch
bei nicht funktionierender circadianer Uhr (Suri et
al. (1998)). Es bedarf auch keiner funktionieren-
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Abbildung 14.12: Molekulares Modell der Drosophila Uhr: Die Uhr-Gene per und tim expri-
mieren PER (blau) und TIM (grün) Uhr-Proteine. Sie werden im Cytoplasma phosphoryliert
(hellere Farben) und bilden ein Dimer. Dieses kann die Kernmembran passieren. Durch stärkere
Phosphorylierung hemmt es (graue Pfeile) die Transkriptionsfaktoren dCLK und CYC (rötlich).
Damit wird die Transkription von PER und TIM gestoppt. Das vorhandene PER und TIM
nimmt ab, weil die phosphorylierten Proteine abgebaut werden (grau). Licht (rot, Pfeil, oben)
wird über Photorezeptoren perzipiert und ändert nach noch unbekannten Schritten das Dro-
sophila Cryptochrom DCRY. Dadurch wird das PER/TIM Dimer abgebaut. Nach A36 (n.d.).
E252E/drosmolmod



340 Uhren von Drosophila: Zeiger, Lokalisation, Steuerung

den Komplexaugen (Yang et al. (1998)). Das zeigt,
dass die circadian Beeinflussung durch Licht über
TIM über einen extraretinalen Weg läuft, wie be-
reits durch Verhaltensstudien bekannt war.

Alle diese Ergebnisse zeigen, dass der Abbau
von TIM für die circadiane Lichtperzeption
entscheidend ist.

Nicht immer wird TIM nach Lichtbeginn abgebaut.
Zum Beispiel schwankt TIM im Larvenstadium in
den so genannten Dorsal Neuronen (DN) in Gegen-
phase zu LN (hoch während des Tages, niedrig wäh-
rend der Nacht Kaneko et al. (1997)). Die biologi-
sche Bedeutung ist unklar. Aber es zeigt, dass TIM
unterschiedlich reguliert werden kann und nicht
direkt Licht-empfindlich ist. Irgendwie muss das
Lichtsignal biochemisch von Blaulicht absorbieren-
den Pigmenten auf TIM übertragen werden.

Das Blaulicht absorbierende Pigment Droso-
phila-Cryptochrom (DCRY) ist an der Licht-
übertragung auf TIM beteiligt (Emery et al.
(1998), Stanewsky et al. (1998)). Cryptochro-
me sind Flavoproteine (Übersicht: Cashmore
et al. (1999)). Das Absorptionsspektrum von
Cryptochrom entspricht den Aktionsspektren
der Verhaltensrhythmen von Drosophila (Sel-
by and Sancar (1999)).

Die DCry Gentranskription wird durch die
circadiane Uhr kontrolliert, aber das Prote-
in DCRY wird unabhängig von den Uhr-
Molekülen durch Licht beeinflusst (Egan et al.
(1999), Emery et al. (1998)).

DCRY spielt also eine wichtige Rolle bei der
circadianen Lichtperzeption. Offenbar ist TIM
ein direktes Ziel von DCRY. Tatsächlich wurde
vor kurzem gezeigt, dass DCRY seine photo-
chemische Konformation nach Belichtung än-
dert: DCRY kann jetzt in den Kern gelangen
und dort mit dem PER/TIM Komplex inter-
agieren (Ceriani et al. (1999)). Dadurch wird
der PER/TIM Komplex inaktiviert und nimmt
nicht mehr an der negativen Rückkopplungs-
schleife teil. Der Abbau von TIM ist nicht
der erste Schritt bei der circadianen Licht-
transduktion, sondern Folge der Blockierung

von PER/TIM durch DCRY. Das würde auch
die Überempfindlichkeit der pers Mutante auf
Licht erklären (Konopka (1979), Saunders et al.
(1994), Hall (1998), Suri et al. (1998)).

DCry wird in den LNv exprimiert, den circadia-
nen Schrittmacherzellen (Egan et al. (1999)).
Das gilt auch für die Drosophila Larven. Die
kleinen LNv sind schon vom ersten Larvensta-
dium an vorhanden und ihr PER und TIM
schwanken circadian (Kaneko et al. (1997)).
Die kleinen LNv der Larven werden durch
Cryptochrom und die larvalen Augen syn-
chronisiert (Stanewsky et al. (1998), Helfrich-
Förster and Engelmann (2001)). Fehlen bei-
de Photorezeptoren, lassen sie sich nicht mehr
synchronisieren. Es ist noch nicht bekannt, ob
das auch für den Schlüpfrhythmus gilt.

14.2.7 Molekulare Grundlage der
Temperaturkompensation

Temperaturkompensation circadianer Rhyth-
men wurde bereits mehrfach erwähnt (siehe die
Beispiele in Abbildung 4.6, 6.12) und verschie-
dene Modelle wurden vorgeschlagen, sie zu er-
klären (siehe zum Beispiel Abbildung 5.6 oder
Abschnitt 16.4, Übersicht Ruoff et al. (2000b)).

Bei Drosophila sind Mutanten bekannt, die die
Temperaturkompensation betreffen. Steigende
Temperatur verlängert zum Beispiel die Pe-
riode der Verhaltensrhythmen von perL (Ko-
nopka et al. (1989), Rothenfluh et al. (2000)).
Da normalerweise chemische Reaktionen durch
steigende Temperaturen beschleunigt werden
und das auch bei vielen ultradianen Rhythmen
der Fall ist, scheint diese ‘Überkompensation´
etwas besonderes zu sein. Da die Periode mit
fallender PER Konzentration abnimmt, könn-
te man annehmen, dass diese Mutante weni-
ger PER besitzt. Bei anderen per Mutanten
wie pers läuft jedoch die Uhr bei höherer Tem-
peratur schneller. Es ist also wahrscheinlicher,
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dass der Mechanismus der Temperaturkom-
pensation defekt ist. Die molekularen Gründe
sind noch unbekannt (siehe Diskussion von Hall
(2002)).

Ein Gebiet in der Mitte von PER könnte für die
Temperaturkompensation verantwortlich sein. Ei-
ne PAS/C Verbindung könnte zum Beispiele mit
einer PAS/PAS Verbindung kompetieren. Die Ver-
stärkung von PAS/PAS durch höhere Temperatur
könnte durch PAS/C Effekte blockiert werden und
dadurch zu einer Temperaturunempfindlichkeit der
Periodenlänge führen (Guantieri et al. (1999)). Es
könnten aber auch andere Stellen des PER Proteins
verantwortlich sein, zum Beispiel eine oberhalb des
TG repeat, aber unterhalb der C-Domäne (Peixoto
et al. (1998)). Auch andere Teile des Uhrmechanis-
mus wie zum Beispiel tim könnten beteiligt sein.

Wie die Temperaturkompensation der circa-
dianen Rhythmen von Drosophila zustande
kommt, wurde auch mit Modellen beschrieben
(Leloup and Goldbeter (1997)). Ruoff and Ren-
sing (1996) erweiterten das Oszillatormodell
von Goodwin, indem sie eine monomere und
eine oligomere Form des PER Proteins einführ-
ten. Das Gleichgewicht zwischen den beiden
Formen hängt von der Temperatur ab. In der
perL Mutante verschiebt steigende Temperatur
das Gleichgewicht zur monomeren Form und
beide Formen werden langsamer abgebaut als
bei per+. Bei perS Mutanten ist das Gleichge-
wicht unbeeinflusst, aber PERS wird schneller
abgebaut (Ruoff et al. (1997), siehe Abbildung
16.21). Im Modell wird der Temperatureinfluss
über Uhrprotein-Abbau kontrolliert.

14.3 Rhythmen und Lebens-
dauer

Die Lebensdauer von Drosophila melanogaster -
Fliegen wird verkürzt, wenn die Tiere in Kunst-
tagen gehalten werden, deren Periode kürzer
oder länger als 24-Stunden sind (Pittendrigh
and Minis (1972)) (Abbildung 14.14).
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Abbildung 14.13: Temperaturkompensation
des Laufaktivitätsrhythmus von Drosophila
kann mit dem Goodwin-Oszillator erklärt wer-
den (Abbildung 16.14). Die Temperaturabhän-
gigkeit der Drosophila Mutanten perL (grün)
und perS (blau) werden erfolgreich vorausge-
sagt (Kreise sind Voraussagen, Dreiecke expe-
rimentelle Befunde) und die Temperaturkom-
pensation des Wildtyps beziehungsweise von
per+ ist vorhanden. Nach Ruoff et al. (1997).
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Abbildung 14.14: Lebensdauer von Drosophi-
la unter nicht-24-Stunden-Zyklen. Nach Pit-
tendrigh and Minis (1972). D249/lebensdauer-
droso.
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Bei anderen Fliegen wurden ähnliche Ergebnis-
se erzielt: Aschoff et al. (1971) hielten Phor-
mia terrae novae- Fliegen in einem 12:12stün-
digen Licht-Dunkel-Wechsel. Eine Gruppe wur-
de jede Woche um sechs Stunden verzögert, als
ob sie von Europa nach USA geflogen worden
wären. Bei einer anderen Gruppe wurde der
Rhythmus um sechs Stunden vor-verschoben
(als ob sie von USA nach Europa geflogen wor-
den wären). Bei einer dritten Gruppe wurde
in einer Woche der Rhythmus verzögert, in der
nächsten verfrüht, danach wieder verzögert. Im
Vergleich zu den Tieren, die immer im gleichen
Rhythmus blieben, war die Lebensdauer der
Tiere in den drei Gruppen verkürzt (Abbildung
14.15).
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Abbildung 14.15: Lebensdauer von Phormia
terrae novae Fliegen nach Verschiebung des
Licht-Dunkel-Zyklus um 6 Stunden nach frü-
heren oder späteren Zeiten. Nach Aschoff et al.
(1971). E250n/lebensdauer-phormia

In einem anderen Experiment wurden Mus-
ca domestica-Fliegen nach dem Schlüpfen in
schwachem Rotlicht gehalten und ihre loko-

motorische Aktivität gemessen. Sie zeigten für
einige Zeit einen circadianen Rhythmus, aber
die meisten Tiere wurden nach einiger Zeit ar-
rhythmisch. Es zeigte sich, dass die Tiere am
längsten lebten, die am Ende noch rhythmisch
waren (Abbildung 14.16). Das könnte bedeu-
ten, dass ein stabiler circadianer Rhythmus für
ältere Fliegen von Bedeutung für ihre Langle-
bigkeit sein könnte.
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Abbildung 14.16: Prozentsatz von Fliegen mit
circadianem Rhythmus unter konstanter Tem-
peratur im schwachen Rotlicht (Engelmann,
unveröffentlicht). E251/lebensdauer-musca

Wir prüften auch, ob die Lebensdauer von Dro-
sophila-Fliegen verkürzt wird, wenn ihr cir-
cadianer Rhythmus durch eine besondere Be-
handlung zum Erliegen gebracht wird. Diese
Behandlung wird in dem Spezialthema ‘Ar-
rhythmie’ erklärt. Es zeigten sich aber keine
Unterschiede in der Lebensdauer (Mack and
Engelmann (1982)). Es gibt aber eine Reihe
von Einwänden gegen diese Interpretation. So
wurde die Arrhythmie im Puppenstadium in-
duziert. Die Tiere schlüpften nicht mehr circa-
dian, sondern gleichmäßig über den Tag ver-
teilt. Es könnte aber sein, dass die gestoppte
Uhr durch das Schlüpfen oder durch andere Er-
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eignisse wieder in Gang kommt. Es könnte auch
sein, dass zwar die Uhr, die das Schlüpfen kon-
trolliert, arrhythmisch wurde, die Uhr, die das
Laufen circadian steuert, aber nicht.

Weitere Experimente wären nötig, um diese in-
teressante Frage zu klären, ob die Lebensdauer
verkürzt wird, wenn der circadiane Rhythmus
unterbunden wird.

14.4 Wie wird Schlüpfen und
Laufen der Fliegen regis-
triert?

14.4.1 Schlüpfrhythmus messen

Der Schlüpfrhythmus von Drosophila (und an-
derer Insekten) aus dem Puparium kann nur
an einer Population festgestellt werden. Früher
wurden dazu Schüttelapparaturen (Bang bo-
xes) verwendet (ref). Die Puppen wurden an
Platten festgeklebt. Stündlich wurden die Plat-
ten mechanisch gehoben und fallen gelassen,
sodass die geschlüpften Fliegen durch einen fla-
chen Trichter herunter fielen. Wasser gefüllte
Gefäße wurden auf einer Dreheinrichtung unter
die Trichter gebracht. Die Zahl der im Wasser
ertrunkenen Fliegen konnte dann täglich be-
stimmt werden.

Später wurde diese aufwendige und störan-
fällige Methode durch Lichtschranken unter
den Trichter-Enden ersetzt (ref). Die Metho-
de funktionierte nur im Dunkeln oder im Rot-
licht und nur mit glattwandigen Trichtern (aus
Teflon oder teflonisiertem Glas), weil die ge-
schlüpften Tiere im Licht nicht unmittelbar
nach dem Schlüpfen herunterfallen (Abbildung
14.17).

Bei einer anderen Methode werden die Puppen
in Löcher einer Platte gebracht, auf deren Un-
terseite ein Netz verhindert, dass die Puppen
herausfallen. Über der Platte liegt eine berußte

Abbildung 14.17: [Registrieren des Schlüpf-
rhythmus von Drosophila-Fliegen] Registrieren
des Schlüpfrhythmus von Drosophila-Fliegen
aus dem Puparium mit teflonisierten Trich-
tern und Infrarot-Lichtschranken am Ende des
Trichters (linkes Bild). 258/registrieren-dros
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Glasplatte. Beim Schlüpfen versuchen die Tie-
re sich zu befreien und kratzen den Ruß ab,
sterben aber schnell ab und vertrocknen. Rot-
licht kann von unten durch die vom Ruß frei-
gekratzten Stellen auf Photozellen fallen. Die
Spannung der Photozellen ist dann ein Maß
für die Zahl der geschlüpften Tiere (Engelmann
(1999) unter http://bioclox.bot.biologie.uni-
tuebingen.de/). Statt einer Photozelle kann
man auch eine Videokamera über den Plat-
ten anbringen und mit einem Bildanalysepro-
gramm die Zahl der geschlüpften Tiere indirekt
bestimmen.

14.4.2 Laufrhythmus messen:

Um die lokomotorische Aktivität von Dro-
sophila zu registrieren, werden einzelne
Fliegen in kleinen Gefäßen wie zum Bei-
spiel Spektralphotometer-Küvetten gehalten.
Ein kleines Stückchen Hagelzucker und
der Docht einer Wasserflasche genügen,
um die Tiere einige Wochen am Leben zu
halten. Die Laufaktivität wird mit einer
Infrarot-Lichtschranke gemessen (Engelmann
(1999) unter http://bioclox.bot.biologie.uni-
tuebingen.de/). Läuft die Fliege durch die
Lichtschranke, wird ein elektrisches Signal
erzeugt und gespeichert (ref). Aus den Daten
lassen sich Aktogramme erzeugen (Abbildung
14.9). Oft reduziert man dabei die Informa-
tion. Man bestimmt also nicht, wie oft ein
Tier in einem bestimmten Zeitraum die Licht-
schranke unterbrochen hat. Stattdessen stellt
man fest, ob ein Tier in einem bestimmten
Zeitintervall (beispielsweise in 4 Minuten)
mindestens einmal (oder mindestens n mal)
aktiv war. Dann wird aus dem Histogramm
ein Strich-Aktogramm (Abbildung 14.9).

Besonders vielseitig lassen sich Bildanalysever-
fahren einsetzen. Mit einer Videokamera wird
das Verhalten des Insekts registriert und die
Bilder mit Bildanalyseprogrammen ausgewer-

tet. Hier lassen sich sehr viel mehr Informatio-
nen auswerten als bei dem vorher geschilderten
Verfahren mit Lichtschranken. So kann festge-
stellt werden, an welchen Stellen des Käfigs sich
das Tier befindet, ob es frisst oder trinkt (Ab-
bildung 14.18).

14.5 Genetische und mole-
kularbiologische Metho-
den zum Aufklären von
Rhythmen

14.5.1 Entdeckung und erste Unter-
suchungen

1971 wurden von Konopka und Benzer drei Mu-
tanten von Drosophila melanogaster erzeugt
und isoliert, die zu ungewöhnlichen Zeiten
schlüpften. Es zeigte sich, dass bei einer der
Mutanten der Schlüpfrhythmus kürzer als beim
Wildtyp war. Bei der zweiten Mutante war der
Schlüpfrhythmus verlängert. Die dritte Mutan-
te zeigte kein rhythmisches Schlüpfen. Auch die
rhythmische Steuerung der Laufaktivität war
entsprechend verändert (Abbildung 14.19). Die

not found!

Abbildung 14.19: Schlüpfrhythmen und Akto-
gramme der Mutanten pers, perl und per0 von
Drosophila melanogaster. 253/per-mutanten-
dros

Mutation eines Gens auf dem x-Chromosom
zwischen zeste und white im Abschnitt 3 Bxx



14.5 Genetische und molekularbiologische Methoden zum Aufklären von Rhythmen 345

Epskil/261.eps not found!

Abbildung 14.18: Das Verhalten von einzelnen Drosophila-Fliegen kann mit einer Video-Kamera
registriert und mit einem Rechner ausgewertet werden. Die (Spektralphotometer-) Küvetten
enthalten je eine Fliege, ein kleines Stück Zucker (als Futter) und einen Docht zu einem Was-
serbehälter (zum Trinken). Außerdem haben die Küvetten eine seitliche Öffnung mit Netz zur
Belüftung. Licht roter Leuchtstoffröhren (die zusätzlich noch mit einer roten Folie umwickelt
sind) beleuchtet die Tiere von der Seite, sodass sie mit der Video-Kamera erkannt werden. Die
Bilder werden in regelmäßigen Abständen digitalisiert und mit einem Programm umgewandelt.
Auf diese Weise kann die Position der Tiere verfolgt und das Verhalten (Trinken, Fressen, Put-
zen) erkannt werden. Nach Schuster 1988 und Engelmann, unpubliziert. 261/bildanalyse-dros
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war für diese Änderungen verantwortlich (Ab-
bildung 14.20). Die Mutanten wurden pers (per
für Periode, s für short), perl (l für long) und
per0 (kein Rhythmus) genannt. 1984 wurde das
Gen kloniert (ref) und 1986-1987 sequenziert
(ref). Es besteht aus 8 Exons, von denen das
erste nicht translatiert wird (Abbildung 14.20).

not found!

Abbildung 14.20: Schlüpfrhythmen und Akto-
gramme von Mutanten von Drosophila per Gen
auf dem x-Chromosom zwischen zeste und whi-
te im Abschnitt 3 Bxx. 254/per-gen

Das kodierte Protein enthält

• konservierte Regionen, also wahrscheinlich
Orte für Phosphorylierungen und Glyko-
sylierungen

• eine Kerntranslokations-Sequenz NLS

• eine PEST Sequenz

• ein 270 Aminosäuren langes Motiv PAS,
das mit sich selbst und anderen Proteinen
in Wechselwirkung steht

• eine Thre Gly Wiederholung

14.5.2 Vorkommen und räumliche
Verteilung von PER in den
verschiedenen Entwicklungs-
stadien.

PER wurde im Gehirn des sich entwickeln-
den Embryos gefunden, in den Larven und in
den Fliegen (Abbildung 14.21). Bei letzteren
kommt PER außer im Gehirn und den Sinnes-
zellen der Augen auch in vielen anderen Ge-
weben vor. Zellulär wurde es im Kern und im
Zytoplasma nachgewiesen.

PER während der Entwicklung fehlt
noch:
Charlotte

not found!

Abbildung 14.21: PER-Verteilung im Gehirn
und den optischen Lappen von Drosophila me-
lanogaster.255/PER-gehirn-dros

14.5.3 Rückkopplungsmodell PER-
TIM

Die per mRNA wird im Licht-Dunkel-Wechsel
und im Dauerdunkel rhythmisch gebildet.
Auch das PER Protein wird rhythmisch ge-
macht. Die maximale per mRNA Bildung ge-
schieht in der frühen Nacht und geht der maxi-
malen PER Bildung um etwa 4-6 Stunden vor-
aus (Abbildung 14.22). Dieser lange Zeitraum
zwischen Transkription und Translation beruht
vermutlich auf der Prozessierung der mRNA
und ist für die lange Periode des Rhythmus ver-
antwortlich.
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not found!

Abbildung 14.22: [Tagesrhythmus der per mR-
NA und des PER Proteine im Licht-Dunkel-
Wechsel und im Dauerdunkel] Verlauf der
per mRNA und des PER Proteine im Licht-
Dunkel-Wechsel und im Dauerdunkel ist tages-
rhythmisch. Maximale per mRNA Bildung in
der frühen Nacht. Maximale PER Bildung et-
wa 4-6 Stunden später. 256/per-mrna-PER

Ein weiteres Protein, TIM, das bei der Mutante
timeless fehlt, wird ebenfalls rhythmisch gebil-
det und abgebaut.

PER und TIM hemmen durch Rückkopplung
die Transkiption von per und tim und dadurch
ihre eigene Synthese (Abbildung ??). Das per
und tim Gen werden amMorgen aktiv. mRNAs
der Gene akkummulieren während des Tages
und bilden viel PER und TIM. Nach Beginn
der Dunkelheit kooperieren PER und TIM mit-
einander (binden miteinander?) und können so
zum Kern wandern. Dort unterbinden sie die
Transkription ihrer eigenen Gene. per mRNA
und tim mRNA werden nicht mehr gebildet,
sie verarmen und die Konzentration von PER
und TIM sinkt. Gegen Morgen ist die Prote-
inkonzentration so gering, dass die Gene nicht
mehr gehemmt werden. Sie können nun wieder
mRNA machen.

Licht verschiebt den Rhythmus, indem es TIM
zerstört. Licht in der frühen Nacht verzögert
das Anreichern von PER und TIM und ver-
zögert dadurch den Rhythmus. Später in der
Nacht gegebenes Licht beschleunigt den so-

wieso erfolgenden Zerfall von TIM und PER.
Dadurch wird der Rhythmus beschleunigt. So
wird erklärt, warum Licht zu bestimmten Pha-
sen gegeben (frühe Nacht) den Rhythmus ver-
zögert und zu anderen Phasen gegeben (späte
Nacht) den Rhythmus verfrüht.

Im Dauerlicht sind Fliegen arrhythmisch. Sie
verhalten sich wie Fliegen ohne tim-Gen. Auch
das spricht dafür, dass Licht TIM zerstört.

Bei per0 wird ein PER gemacht, was nicht
funktioniert: eine Aminosäure ist so mutiert,
dass an dieser Stelle ein Stop-Codon entstand.
Es entsteht ein Protein, das zu kurz ist und
nicht mehr funktioniert. Dadurch fehlt der
Partner für TIM. Die Produktion von tim und
per mRNA wird also nicht gehemmt, ihre Kon-
zentration ist dauernd hoch. Es gibt keinen
Rhythmus der Proteinsynthese. Trotzdem wird
im Licht-Dunkel-Wechsel TIM durch Licht zer-
stört. Im Dauerdunkel bleibt dagegen die Kon-
zentration von TIM hoch. Ein einstündiger
Lichtpuls genügt allerdings, um TIM zu zer-
stören.

Die Dimerisierung von PER und TIM ist bei
perl eingeschränkt. Dadurch wird die Periode
verlängert.

PER wird im Laufe der Nacht phosphoryliert
(EDERY_94a). Die einzelnen phosphorylier-
ten PER haben möglicherweise unterschiedli-
che Funktionen und Stabilitäten.

Hinweis auf Chronon-Konzept von Ehret.

14.5.4 Kontrolle anderer rhythmi-
scher Prozesse

Unklar ist noch, wie die Zelluhr andere Zei-
ger steuert. Geht das über circadian aktivier-
te Transkriptionsfaktoren? Sind sekundäre Bo-
tenstoffe beteiligt, die sich tagesperiodisch än-
dern und die Transkriptionsfaktoren beeinflus-
sen können? ‘Clock controlled genes’.
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Kapitel 15

Augenuhren von Meeresschnecken

An bestimmten Meeresschnecken
(zum Beispiel Aplysia und Bulla)
können die zellulären Mechanismen
circadianer Rhythmen gut untersucht
werden. Ihre Augen enthalten auch
Neuronen mit circadianen Uhren.
Diese steuern das Feuern der Ner-
venzellen. Dadurch kommt es in
den Augennerven zu einem rhyth-
mischen Aktionspotential, welches
sich leicht messen lässt. Was im
Nerven in Ruhe und bei Erregung
abläuft, ist eingehend untersucht. Mit
elektrischen und pharmakologischen
Behandlungen können die Vorgänge
gezielt beeinflusst werden.

15.1 Einführung

An Meeresschnecken können die zellulären Me-
chanismen circadianer Rhythmen gut unter-
sucht werden. Besonders Aplysia und Bulla
wurden dazu verwendet. Ihre Augen dienen
in erster Linie der Lichtaufnahme. Sie enthal-
ten aber auch Neuronen mit einer circadia-
nen Uhr. Diese steuert das Feuern der Ner-
venzellen. Dadurch kommt es in den Augen-
nerven zu einem rhythmischen Aktionspoten-
tial, dem ‘CAP’ (compound action potentials,
zusammengesetzte Aktionspotentiale, Jacklet
(1969)).

Die Augen lassen sich leicht isolieren und für
längere Zeit in einem geeigneten Medium hal-
ten. Die elektrischen Ableitungen der CAP sind
einfach. Was im Nerven in Ruhe und bei Er-
regung abläuft, ist eingehend untersucht. Mit
elektrischen und pharmakologischen Behand-
lungen können die Vorgänge gezielt beeinflusst
werden1. Die zellulären Mechanismen dieser
circadianen Rhythmen können somit eingehend
studiert werden.

Übersichtsartikel sind von Block et al. (1993),
Block et al. (1996), Block et al. (1994), Colwell
et al. (1992), Herzog and Block (1999), Jacklet
(1989), Koumenis and Eskin (1992), Lickey et
al. (1976), Whitmore and Block (1996).

Neben Aplysia californica und Bulla gouldiana
wurden auch Navanax inermis, Haemonea vesi-
cula und Bursatella leachii plei untersucht. Die
systematische Stellung, Vorkommen und Biolo-
gie wird im folgenden kurz behandelt:

15.2 Systematik, Vorkommen,
Biologie von Meeres-
schnecken

Der Stamm der Mollusken enthält ca. 128 000
Arten. Der Seehase Aplysia (Ordnung Tecti-

1Da die beiden Augen eines Tieres sich sehr ähn-
lich verhalten, kann das paarige als eine gute Kontrolle
verwendet werden



350 Augenuhren von Meeresschnecken

A p l y s i a c e a e N u d i b r a n c h i a

Soleol i fera

C e p h a l a s p i d e a

Bullidae

others

Acteonidae

others
Aplysiidae

Aceridae

B a s o m m a t o p h o r a

Sacog lossa

S t y l o m m a -
t o p h o r a

Abbildung 15.1: Gliederung der Euthyneura (früher: Hinterkiemer und Lungenschnecken). Ap-
lysia gehört zu den Aplysiidae in der Familie der Aplysiaceae. Die Familie leitet sich von den
Cephalaspidea ab, wie auch andere Familien der Hinterkiemer und Lungenschnecken. Bulla ge-
hört zu den Bullidae, die Teil der Familie der Cephalaspidea sind. Aus Kilias (1967). m1-stam
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branchia, Unterordnung Anaspida) gehört wie
auch die anderen Meeresschnecken zu der Klas-
se der Gastropoden (Schnecken) und dort zur
Unterklasse der Opisthobranchia (Hinterkie-
mer, Abbildung 15.1). Bulla gehört zur Unter-
klasse der Cephalaspidea in die Ordnung der
Bullidae. Bursatella, Haemonea, Navanax, ge-
hören ebenfalls zu den Cephalaspidea. Aply-
sia ist tagaktiv. Sie kommt in den Küsten-
nahen Zwischengezeiten-Zonen des Pazifischen
Ozeans zwischen Zentralkalifornien und Neu-
mexiko vor. Die Tiere haben eine reduzierte
Schale und einen großen Mantel (Abbildung
15.2). Mit ihm schwimmen sie durch Rückstoß.
Das Verhalten von Aplysia ist gut untersucht.
Vor allem die Gedächtnisleistungen des Tieres
wurden von mehreren Arbeitsgruppen bearbei-
tet. Sie besitzen paarige Linsenaugen und wei-
tere Lichtsinneszellen an der Körperoberfläche.
Aplysia ernährt sich von Algen, zum Beispiel
der Rotalge Gracilaria. Im Labor wird Salat
verwendet (Michel (n.d.)). Im Sommer und bis
in die Mitte des Herbstes pflanzen sie sich fort.
Warme Temperatur (200C) scheint der wich-
tigste Auslöser zur Reproduktion zu sein, wäh-
rend photoperiodische Signale weniger wichtig
sind (Kurztag erhöht die Eiablage, siehe Wayne
et al. (1996)).

Bulla gouldiana (cloudy bubble snail) lebt in
wärmeren Meeren auf sandigem Boden. Sie ist
ein Allesfresser und lebt von Abfällen des Mee-
res (Detritus-Fresser). Im Gegensatz zu Aplysia
ist sie nachtaktiv (Abbildung 15.3).

15.3 Morphologie und Anato-
mie der Augen und der
Gehirnganglien

Die paarigen Augen von Apysia sind klein
(600µm) und unauffällig. Das Auge stellt ei-
ne geschlossene Kapsel mit einer zentralen Lin-
se dar (Abbildung 15.4). Der Augenbecher be-

Abbildung 15.2: Aplysia californica von der
Seite (oben, Kopf links mit Antennen, Augen
(rot), Atemröhre und Mantel). Unten: Tier von
oben, zeigt zusätzlich Mantelsaum und Kie-
men. Nach Levitan and Benson (1981). m2o-
apl,m2u-apl )

Abbildung 15.3: Bulla gouldiana (cloudy bub-
ble snail) mit Kopf links, Augen innerhalb der
weißen Flecken, Mantel um das dunkle Gehäu-
se. Aufnahme von C. Ehnert im Labor von S.
Michel. m3-bul
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steht aus zwei Schichten: Eine komplexe Reti-
na mit 5000 Zellen und ein Neuropil mit sekun-
dären Neuronen (R-, D- und H-Zellen). Die Re-
tina enthält fünf Typen von Photorezeptoren
und zwei Typen von Neuronen. Dorsaler und
ventraler Teil des Auges unterscheiden sich. Die
für den CAP Rhythmus zuständigen Neuronen
kommen nur im ventralen Teil vor (Herman
and Strumwasser (1984)).

Abbildung 15.4: Morphologie des Aplysia Au-
ges (vertikale Skala 0.3 mm) mit (von rechts
nach links) einfacher Cornea und sphärische
Linse, Schicht pigmentierter Zellen (schwarz,
mehrere Tausend Photorezeptoren und Stütz-
zellen). Nächste Schicht besteht aus Fasern,
Neuropil und etwa 1000 sekundäre Neuronen.
Faser laufen an der Basis zusammen und bilden
den optischen Nerv, der zum Cerebralganglion
zieht. Nach Jacklet (1976). m4-apey

Das Gehirn von Aplysia besteht aus verschiede-
nen Kopfganglien (Cerebral- Pleural- und Pe-
dalganglien). Es ist für Aplysia in Abbildung
15.5 dargestellt (Olson and Jacklet (1985)).

Das Auge von Bulla ist 500µm groß (Abbil-
dung 15.6 aus Roberts and Moore (1987)).
Es enthält etwa 1000 große Photorezeptoren,
kleine Photorezeptoren, zahlreiche pigmentier-
te Stützzellen und etwa 130 Neuronen (Basic

Abbildung 15.6: Auge von Bulla gouldiana.
Von rechts nach links: Linse, Photorezeptor-
Schicht, basale retinale Neuronen (BRN) an
der Basis des Auges dreidimensional darge-
stellt, optischer Nerv mit Nerven-Scheide teil-
weise aufgeschnitten. Nach Roberts and Moore
(1987). m06-buey

Retinular Neurons, BRN). Sie sind die circadia-
nen Oszillatorzellen und ihre Axone ziehen mit
2000 anderen durch den optischen Nerv zum
Neuropil. Im optischen Nerv befinden sich auch
efferente Axone vom Gehirn. Die retinalen Zel-
len sind miteinander elektrisch gekoppelt (siehe
Abbildung 15.7).

15.4 Circadiane Rhythmik der
CAP, Elektrophysiologie

Auge mit Augennerv lassen sich leicht isolie-
ren2. Der lange optische Nerv (10 mm) eig-
net sich für elektrische Messungen in Organ-
Kultur. (Registriertechnik: Schlauchelektrode
mit elektrischem Verstärker). Die Spontanak-
tivität von Neuronen schwankt tagesperiodisch
im Licht-Dunkel-Wechsel und im Dauerdunkel
und kann als CAP registriert werden (Abbil-
dung 15.8 und 15.9). Am Morgen (circadiane
Zeit CT 00) ist die CAP-Frequenz hoch, von
der Abenddämmerung bis Mitternacht (CT

2Operationstechnik: xx
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Abbildung 15.5: Gehirn von Aplysia californica. Das Auge ist mit dem Gehirn über den opti-
schen Nerv verbunden, der aus Axonen von Photorezeptorzellen (PR), Axonen der circadianen
Schrittmacherzellen (PN) und efferenten Nervenfasern zum Auge (E) von Nervenzellen im Cere-
bralganglion besteht. Zusätzliche efferente Neuronen ziehen über einen akzessorischen optischen
Nerv zum Auge. Das Gehirn besteht aus verschiedenen Ganglien (cerebrales, pedales, pleura-
les und weiter vorn gelegene, nicht gezeigte) und ist mit dem Abdominalganglion verbunden.
Dicke Linien zeigen Projektionen der PN mit verschiedenen Teilen des Gehirns und der Gan-
glien (durch radioaktive Markierung gezeigt). Kurze Pfeile deuten auf Regionen, wo CAPs von
circadianen Schrittmacher-Neuronen in der Retina registriert werden können. Nach Olson and
Jacklet (1985). m05-apbr
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Abbildung 15.7: Modell der funktionellen Organisation der Retina von Bulla gouldiana. R (blau):
Große Photorezeptorzellen, die die Linse des Auges umgeben, sind elektrisch miteinander ge-
koppelt (blaue Verbindungen mit Rechtecken). S (violett): kleine feuernde Photorezeptorzellen
zwischen den großen. H (bräunlich): Kette kleiner retinaler Zellen, elektrisch mit den S-Zellen
gekoppelt, die vorübergehend bei Belichtung gehemmt werden. BRN(rot): Basale retinale Neuro-
nen sind Schrittmacherzellen; sie depolarisieren während Beleuchtung und erzeugen Aktionspo-
tentiale. Neuriten der BRN´s koppeln elektrisch miteinander (bräunliche Linien mit Rechtecken)
und hemmen (braune Linien mit kleinen senkrechten Balken) die H Zellen (und S-Zellen?). Zellen
der Photorezeptor-Schicht scheinen die BRN´s (bräunliche Linien mit Rechtecken) zu hemmen.
Axone an der Basis führen über den optischen Nerv zum Gehirn. Nach Block et al. (1993).
m7-ret
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Abbildung 15.9: Circadianer Rhythmus der CAP Amplitude (oben, blaue Kurve) und Frequenz
(unten, rote Kurve) isolierter Augen im Dunkeln. Nach Benson and Jacklet (1977b). m09-cap-
fanda



356 Augenuhren von Meeresschnecken

0 24 48 72 96 120 144 168 192

Zeit [Std]

0

40

80

120

160

200

Im
pu

ls
e/

30
 M

in
ut

en

0 24 48 72 96 120 144 168 192

Zeit [Std]

0

40

80

120

160

200

ba-fr-dd | EM10 | 19.4.2002

Abbildung 15.10: CAP-Rhythmus des optischen Nerven isolierter Augen von Aplysia (oben,
grüne Kurve) und Bulla (unten, blaue Kurve), für acht Tage bei 150C nach Übergang von
einem Licht-Dunkel-Zyklus in Dauerdunkel registriert. Bulla ist nachtaktiv, während Aplysia
tagaktiv ist. Nach Block et al. (1993). m10-cap
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Abbildung 15.11: Präzision und Wellenform des CAP-Rhythmus von isolierten Augen von Bulla
in der oberen Kurve. Die Häufigkeit der Maxima von Messungen von 377 Augenpräparaten ist
als Funktion der Zeit dargestellt, zu der sie auftreten. Das Histogramm unten links zeigt das
erste Histogramm der oberen Kurve vergrößert und in Bezug auf die erwartete Phase 0 des
Dunkel-Licht-Übergangs. Unten rechts: Durchschnittliche Wellenform (rote Kurve, siehe auch
Abbildung 15.10) von Messungen an 59 Augen-Präparationen. Sie besteht aus einem raschen
Anstieg der CAP Frequenz und einem langsameren Abfall. Nach Block et al. (1993). m11- pre
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Abbildung 15.8: CAP-Rhythmus isolierter Au-
gen von Aplysia in einem Kulturmedium bei
150C im Dauerdunkel registriert. Amplitude
und Frequenz der CAP ändern sich circadi-
an. Das gleiche gilt für die Frequenz der CAP-
Ausbrüche und der Zahl der CAPs pro Aus-
bruch. Nach Benson and Jacklet (1977b). m8-
cap-rhythm

12 bis CT 18) niedrig. Im Dauerdunkel hält
der circadiane Rhythmus an (Abbildung 15.10)
und ist noch nach 2 Wochen Kultur zu be-
obachten (). Seine Periodenlänge beträgt in
Seewasser 23-24 h (Mittelwert von 377 Mes-
sungen 23.74 h). In Nährmedien verlängert sie
sich durch einige der darin befindlichen Ami-
nosäuren um 1 bis 1.7 h (Eskin (1982)). Der
Rhythmus ist erstaunlich präzise, wie Abbil-
dung 15.11 zeigt. Die Temperaturabhängigkeit
dieser Rhythmik ist gering (Abbildung 15.12).
Zwischen 15 und 22.50C beträgt der Q10 1.07.
Unter 90C hört allerdings die Temperaturkom-
pensation auf (Benson and Jacklet (1977b)).

10 15 20
Temperatur [0C]

15

20

25

30

35
Pe

ri
od

en
lä

ng
e 

[S
td

]

EM12 | 19.4.2002

Abbildung 15.12: Periodenlänge des CAP
Rhythmus eines optischen Nervs von Aplysia
bei verschiedenen Temperaturen. Nach Benson
and Jacklet (1977b). m12-tem

Hervorgerufen werden die CAPs durch syn-
chrones Feuern der BRN-Population. Ferner
gibt es noch weitere tagesperiodisch schwan-
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kende Parameter: die CAP-Burst-Frequenz, die
Amplitude (wahrscheinlich durch die Zahl der
feuernden sekundären Zellen bedingt), und
kleine neuronale Pulse, die um 1800 zur CAP
Rhythmik Phasen-verschoben sind und mögli-
cherweise für die Kopplung zwischen den Au-
gen wichtig sind (sie werden durch Licht ge-
hemmt (Geusz and Page (1990), Herzog and
Block (1992)). Die kleinen neuronalen Pulse
werden von retinalen Zellen in der Retina-
schicht erzeugt und durch die BRN’s beein-
flusst.

Die CAP-Rhythmen kommen durch eine intra-
zelluläre Uhr zustande: Werden die CAPs un-
terdrückt oder gefördert, beeinflusst das die die
Periodenlänge und die Phase nicht. Der Me-
chanismus, durch den das CAP-Feuern erzeugt
wird, ist also von der Uhr zu unterscheiden, die
das CAP-Feuern circadian moduliert. Die loko-
motorische Aktivität der Tiere verläuft parallel
zum CAP Rhythmus.

15.4.1 Mechanismus des CAP Oszil-
lators

Zum Mechanismus des CAP Oszillators sind
vor allem an Bulla Versuche gemacht worden.
Die etwa 130 ‘Uhrenneurone’ (BRN) im Neu-
ropil in der Nähe des optischen Nerven sind
für die circadiane Rhythmik verantwortlich. Sie
sind elektrisch miteinander gekoppelt.

Intrazelluläre Messungen zeigten, dass das
Membranpotential und die Leitfähigkeit tages-
periodisch schwanken (Abbildung 15.13, Mi-
chel et al. (1993)). In der subjektiven Tagzeit
ist das Membranpotential niedrig, in der sub-
jektiven Nachtzeit hoch. Im hyperpolarisierten
Zustand (subjektive Nachtzeit) sind einwärts
gleichrichtende K+-Kanäle, Leckkanäle und
Cl−-Kanäle geöffnet (Abbildung 15.14). Diese
Transmembranflüsse und Ca2+-Einströme sind
zwar für die circadian gesteuerten Vorgänge

wichtig (McMahon and Block (1987)). Der cir-
cadiane Rhythmus selbst hat wohl nichts damit
zu tun (Khalsa et al. (1993b)). Vielmehr spielen
dabei Transkription und Translation eine kriti-
sche Rolle (Block (1996), Whitmore and Block
(1996)). Einzelheiten sind bisher nicht bekannt.
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Abbildung 15.14: Membran-Modell der Augen-
Uhr. Während des subjektiven Tages (obere
Zelle) sind die Schrittmacher-Zellen (BRN) in
den Augen von Bulla depolarisiert (-50mV).
Aktionspotentiale werden spontan generiert,
die wahrscheinlich zu einem dauernden Ca2+-
Einstrom führen. Während der subjektiven
Nacht (untere Zelle) sind die BRN mehr hy-
perpolarisiert (-65mv). Die Zellen feuern nicht.
Nach Block et al. (1994). m14-mem

Ein wichtiges Element der Zellzyklus-
Regulation, Tyrosin-Phosphorylierung und
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Abbildung 15.13: CAP Rhythmus (oben, rote Kurve, Impulse pro Stunde als Funktion der Zeit)
und Membran-Leitfähigkeit (untere Kurven) der BRN des Bulla Auges. Semi-intakte Augen-
präparation. Membranpotential-Änderungen mit Strom-clamp Methode zu Zeiten registriert,
die durch Zahlen im oberen Diagramm angegeben sind: Diagramm (1 (blau) und 5 (schwarz)
vor Lichtbeginn, 2 (rot) und 6 (violett) nach Lichtbeginn, 3 (cyan) vor Lichtbeginn, 4 (cyan)
nach Lichtbeginn). Nach Michel et al. (1993). m13-mic
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Dephosphorylierung, ist auch für den cir-
cadianen Rhythmus im Auge von Bulla
bedeutend (Roberts et al. (1992), Sankrithi
and Eskin (1999)). Durch Proteinkinase-
Aktivität werden dabei K-Kanäle beeinflusst.
Dadurch ändert sich die K-Leitfähigkeit und
das Membranpotential (Krucher et al. 1994).

Auch isolierte BRN von Bulla zeigen über min-
destens zwei Tage hinweg circadiane Rhyth-
men: die spontanen Leitfähigkeitsänderungen
sind hoch in der späten subjektiven Nacht und
niedrig am subjektiven Morgen (Michel et al.
(1993)).

Bei Aplysia wurden auf Licht reagierende mo-
nopolare Neuronen in Kultur gehalten und
Membran- und Aktionspotentiale gemessen. Es
dürfte sich bei ihnen um Ausgangs-Neuronen
der circadianen Augenuhr handeln (Jacklet and
Barnes (1993)).

15.5 Synchronisation und
Phasenverschiebungen
des CAP-Rhythmus

Der CAP-Rhythmus kann auf mindestens
zwei Wegen synchronisiert werden: Ein pho-
tischer Weg synchronisiert den Oszillator auf
den Licht-Dunkel-Wechsel, und ein efferenter
Eingang ermöglicht dem Gehirn, den CAP-
Rhythmus zu beeinflussen.

Licht verschiebt die Phase des CAP-Rhythmus
unterschiedlich stark und in verschiedene Rich-
tungen (zu früheren oder späteren Zeiten) je
nach dem Zeitpunkt des circadianen Systems.
Eine Phasenresponsekurve beschreibt diese Ef-
fekte (Abbildung 15.16). Auch ein Übergang
von Dauerlicht zu Dauerdunkel bestimmt die
Phasenlage des CAP-Rhythmus.

Photorezeptoren des Gehirns spielen dabei keine
Rolle. Das wurde in einem Versuch gezeigt, bei

dem ein Auge-Gehirn-Präparat in einer besonde-
ren Kammer registriert wurde. Die Augen und das
Gehirn konnten dabei getrennt beleuchtet werden.
Efferente Fasern im optischen Nerv gaben dem Au-
ge keine Information über die Belichtung im Ge-
hirn. Wohl aber aktivierten oder modulierten sie
die circadiane Funktion im Auge (Lickey (1981),
Prichard (1981)). Die efferenten Wege geben al-
so neurale Informationen vom Zentralnervensys-
tem an die Augenoszillatoren weiter (Koumenis and
Eskin (1992)). Es ist noch nicht bekannt, ob die
okularen Schrittmacher mit den extra-okularen zu-
sammenwirken, um die circadianen Ausgänge des
Tieres zu steuern.

Licht-Dunkel-Zyklen synchronisieren die re-
tinale Uhr und ihre CAP Rhythmen in vi-
vo und in vitro. Licht erhöht den cGMP-
Spiegel. Dadurch werden Membranen depolari-
siert und Calciumflüsse in den Schrittmacher-
Neuronen induziert. Die Proteinsynthese wird
ebenfalls beeinflusst (erhöht, siehe Koumenis
and Eskin (1992)). Als Photopigment dient
ein Opsin-artiges Protein (Borbely and Wirz-
Justice (1982), Block and McMahon (1983),
Geusz and Page (1991), Jacklet and Barnes
(1993), Geusz et al. (1997)).

15.5.1 Efferente Einflüsse des Ge-
hirns

Der CAP-Rhythmus der Augen wird nicht
nur durch Licht synchronisiert, sondern auch
vom Gehirn beeinflusst. Efferente Fasern vom
ZNS zu den Augen verschieben die Phase
des CAP-Rhythmus. Serotonin (5-HT) dient
als Transmitter (Corrent et al. (1979)). Da-
bei werden über den cAMP-Spiegel (Erhö-
hung) Membranen hyperpolarisiert, indem die
K+-Leitfähigkeit erhöht wird (Corrent et al.
(1982)). Auch hier spielt die Proteinsynthese
eine Rolle.

Die beiden Eingänge Licht und Serotonin
laufen in einem gemeinsamen Weg zusam-
men: Membranpotentiale der Schrittmacherzel-
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len werden über Calcium (als sekundärem Bo-
tenstoff) geändert. Während der subjektiven
Nacht sind die Zellen hyperpolarisiert und in-
aktiv. Während der subjektiven Nacht werden
sie depolarisiert. Dadurch werden Phasenver-
schiebungen induziert und die Phase des CAP
Rhythmus eingestellt.

Die Phasenverschiebungen durch efferente
Transmitter vom Zentralnervensystem (Seroto-
nin bei Aplysia, FMRFamide bei Bulla) un-
terscheiden sich von denen des Lichtes. Keine
Phasenverschiebungen (so genannte Totzone)
gibt es während der subjektiven Nacht, wäh-
rend Licht in dieser Zeit die Phase maximal
verfrüht oder verspätet. Licht hat seine Tot-
zone während des subjektiven Tages. Efferente
Transmitter dagegen verfrühen oder verzögern
den Rhythmus jetzt maximal. Offenbar bewir-
ken Licht und efferente Tansmitter unterschied-
liche biochemische Änderungen in den Neuro-
nen. Licht und Serotonin wirken dabei antago-
nistisch. Die Interaktion der Signale Licht und
Serotonin ist jedoch nicht einfach subtraktiv
zu allen Phasen, sondern komplexer (Colwell
(1990)).

Serotonin moduliert das Verhalten und phy-
siologische Prozesse von Aplysia. Es wirkt
über verschiedene Serotonin-Rezeptoren (An-
gers et al. (1998)), die über sekundäre Messen-
ger Phospholipase C aktivieren. Serotonin ver-
schiebt phasenabhängig den CAP Rhythmus.
Es muss also auf eine Komponente des Oszilla-
tors wirken. Es handelt sich dabei um cAMP.
cAMP aktiviert eine cAMP-abhängige Prote-
inkinase (Zwartjes and Eskin (1990)) und die
K+-Leitfähigkeit wird erhöht (Corrent et al.
(1982)). Es kommt zur Hyperpolarisierung der
Membranen (Colwell et al. (1992)).

Phasenresponsekurven durch 6 Stunden niedri-
ge Ca2+-EGTA-Lösungen und durch hyperpo-
larisierende niedrige Na/niedrige K-Lösungen
ähneln sich. Die Effekte addieren sich nicht,
wenn beide Behandlungen kombiniert werden.

Das spricht für einen gemeinsamen Mechanis-
mus, über den der zugrunde liegende Oszilla-
tor durch die beiden Behandlungen beeinflusst
wird. Wahrscheinlich ist dieser gemeinsame
Mechanismus ein Transmembran-Calciumfluss.
Er kommt durch periodische Depolarisationen
der Membranen während des subjektiven Tags
zustande (Khalsa and Block (1990)).

Da extrazelluläres Ca2+ zum Synchronisieren
des CAP Rhythmus wichtig ist, wurde unter-
sucht, ob es auch für den circadianen Rhyth-
mus selbst wichtig ist. Das ist jedoch nicht der
Fall (Khalsa et al. (1993b)).

6 Stunden Cl−-Entzug zu verschiedenen Phasen des
Zyklus verfrüht den CAP-Rhythmus in der spä-
ten subjektiven Nacht, hat aber am späten sub-
jektiven Tag nur einen geringen (verfrühenden)
Effekt. In beiden Fällen werden die BRN-Zellen
hyperpolarisiert. Der Cl-Effekt kann nicht allein
über Membranpotential-Änderungen erklärt wer-
den (Michel et al. (1992)).

15.6 Mechanismus der Licht-
wirkungen

Licht wirkt über eine intrazelluläre Kas-
kade: Es depolarisiert das Membranpoten-
tial der Schrittmacherzellen, bewirkt Ca+-
Einstrom und verschiebt die Phase der Rhyth-
mik. In der frühen subjektiven Nacht wird
der Rhythmus verzögert, in der späten sub-
jektiven Nacht verfrüht (Abbildung 15.15 und
15.16). Licht wird über die R- und H-Zellen der
Photorezeptoren aufgenommen (cGMP) und
das Signal an die D-Zellen des Aplysia-Auges
(BRN bei Bulla) weitergeleitet (siehe Abbil-
dung 15.7). Die D-Zellen des Auges haben eine
neurosekretorische Funktion und entsprechen
den Augenstielen der Crustaceen. Als Neu-
rotransmitter wirken die Catecholamine DO-
PA und Dopamin (Adrenalin und Noradrenalin
kommen bei Schnecken nicht vor). Von den D-
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Abbildung 15.15: Ein 6 stündiger Lichtpuls (rotes Rechteck) wurde einem Aplysia Augenprä-
parat angeboten und die CAP vom optischen Nerv registriert (rote Punkte und Kurve). Die
andere Augenpräparation des gleichen Tieres diente als unbehandelte Kontrolle (grüne Punkte
und Kurve). Die Phase der roten Kurve wird durch den Lichtpulse verfrüht. Das Tier wurde in
einem 12:12 stündigen Licht-Dunkel-Zyklus gehalten. Zeit der 12 stündigen Lichtperiode durch
gelbe Flächen markiert, obwohl Augen vor und nach der Beleuchtung in Dauerdunkel gehalten
wurden. Nach Eskin (1977). m15-lite
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Zellen (BRN) werden die CAP erzeugt. Sie wer-
den über elektrische Verbindungen (gap juncti-
ons) und möglicherweise Hormone an die Ziel-
organe weitergeleitet, wo sie die lokomotorische
Aktivität tagesrhythmisch steuern.
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Abbildung 15.16: Lichtpuls-
Phasenresponsekurven für Bulla (blau)
und Aplysia (grün) Mitte des sechsstündigen
Lichtpulses auf der x-Achse. Bulla Kurve
nach Block and McMahon (1984) und Ap-
lysia Kurve nach Corrent and Eskin (1982).
dM16-prc

Im Dauerlicht ist übrigens die Periodenlänge
der CAP Rhythmik um eine Stunde kürzer als
im Dauerdunkel (Benson and Jacklet (1977a)).
Im längeren Dauerlicht dämpft der Rhythmus
aus. Er bleibt dann im Zustand niedrigster
CAP-Frequenz (Benson and Jacklet (1977a)).
Das ist der gleiche Zustand, der auch durch
niedrige Temperatur induziert wird.

15.7 Weitere circadiane Zen-
tren?

Da auch Tiere, denen die Augen entfernt wur-
den, auf einen Licht-Dunkel-Wechsel noch in
ihrem lokomotorischen Verhalten rhythmisch
reagieren (und im Dauerdunkel für einige Tage
Freilauf zeigen), muss mindestens ein weiterer
Schrittmacher vorhanden sein. Er befindet sich
im Cerebralganglion, aber seine genaue Lage
ist noch nicht bekannt. Für einen lang anhal-
tenden Rhythmus sind jedoch die Augen nötig.

Da die lokomotorische Aktivität der Tiere
mit operativ entfernten Augen weiterhin auf
einen Licht-Dunkel-Wechsel synchronisierbar
ist, müssen weitere Photorezeptoren vorhan-
den sein. Diese extraokulären Photorezepto-
ren haben eine breite Empfindlichkeit für Wel-
lenlängen. Sie sind noch nicht charakterisiert.
Möglicherweise befinden sie sich in der Mantel-
haut, im Abdominalganglion, Cerebralganglion
oder den Oraltentakeln. Auch rotes Licht wirkt,
während es beim CAP-Rhythmus unwirksam
ist.

Werden bei der nachtaktiven Bulla die Augen
entfernt, ist das Tier tagaktiv.

15.8 Bedeutung der Protein-
synthese für die Tages-
rhythmik:

Werden isolierte Augen von Aplysia und Bul-
la für einige Stunden mit Translationshem-
mern behandelt, wird die circadiane Uhr beein-
flusst (Jacklet (1980), Yeung and Eskin (1988),
?). Wird die Transkription gehemmt, ist der
Zeitraum der Wirkung größer als bei Trans-
lationshemmern (über den ganzen subjektiven
Tag hinweg, Raju et al. (1991), Khalsa et al.
(1996)). Die Ergebnisse zeigen, dass Transkrip-
tion und Translation am Mechanismus des cir-
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cadianen Rückkopplungskreises beteiligt sind
(Koumenis et al. (1996)).

Versuche mit Translationshemmern zeigen
(Koumenis et al. (1996)): Puromycin3, Aniso-
mycin4 und Cycloheximid5 bewirken alle als
Puls gegeben eine Phasenverschiebung, de-
ren Größe und Richtung vom Zeitpunkt der
Darbietung abhängt (Khalsa et al. (1992)).
Permanent angeboten ändern diese Inhibito-
ren die Periodenlänge des Rhythmus. Allge-
meine Stoffwechselinhibitoren haben den glei-
chen Effekt wie die mehr spezifisch wirken-
den Proteinsynthesehemmer. Offenbar handelt
es sich um synthetische Prozesse mit ho-
hem Energiebedarf. Es sind aber keine Ne-
beneffekte, da Anisomycinabkömmlinge ohne
Proteinsynthese-Hemmeffekt keine Phasenver-
schiebung bewirken.

Aber auch die Transkription ist am CAP-
Rhythmus beteiligt. Kritische mRNA´s wer-
den über Nacht gespeichert und am Morgen
in Proteine translatiert. Der Transkriptions-
hemmer DRB verschiebt als Puls gegeben den
Rhythmus und verlängert die Periode, wenn
er permanent angeboten wird. Es wurde nach
‘putative oscillator proteins’ (POP’s) gesucht
und acht gefunden. Drei wurden charakteri-
siert, die sowohl bei Belichtung als auch bei
Serotoningabe gebildet werden. Sie müssen in
irgendeiner Weise den circadianen Augenos-
zillator von Aplysia beeinflussen (Koumenis
and Eskin (1992), Koumenis et al. (1995)).
POP01 ist ein Lipocortein (Ca2+ Phospholipid-
Bindeprotein), das die PLA-2 hemmt. In einer
anderen Untersuchung wurde ein Licht- und
Serotonin-reguliertes Annexin im Zentralner-
vensystem und Auge identifiziert. Es scheint
an intrazellulären Signalmechanismen betei-

3bewirkt unvollständiges Verknüpfen der Polypep-
tidketten

4hemmt die Transferreaktion nach der Aminoacyl-
tRNA-Bildung

5hemmt die 80s Ribosomen

ligt zu sein, die letztlich auch den circadia-
nen Rhythmus modulieren (Kerschbaum et al.
(1997)). Es wurde deshalb vermutet, dass der
Arachidonsäure-Stoffwechsel beim circadianen
System des Aplysia-Auges eine Rolle spielt.
Tatsächlich kann ein LOX-Hemmstoff (Nor-
dihydroguaiaretinsäure) den Rhythmus pha-
senverschieben (Raju et al. (1993)). Ein weite-
res Augen-spezifisches Protein wurde bei Aply-
sia gefunden und ein Antiserum dagegen her-
gestellt. Es konnte benutzt werden, um die Pro-
jektion von Photorezeptor- und Schrittmacher-
Neuronen zu identifizieren (Strack and Jacklet
(1993)). Allmählich scheint sich das Chronoske-
lett des CAP-Oszillators herauszuschälen.

15.9 Beeinflussungen der cir-
cadianen Rhythmen

Behandlungen, die entweder die Phase oder
die Periodenlänge des Oszillators beeinflussen,
können helfen, den zugrunde liegenden Mecha-
nismus zu verstehen.

Niedrige Temperatur für längere Zeit gege-
ben verschiebt die Phase des CAP-Rhythmus.
Unter bestimmten Bedingungen kann dabei
der Rhythmus in zwei Unter-Populationen auf-
spalten, deren Phasen um 1200 gegeneinan-
der verschoben sind. Nach einigen Zyklen ha-
ben sich die beiden Populationen von Oszilla-
toren wieder synchronisiert. Offenbar sind sie
stark miteinander gekoppelt (Benson and Jac-
klet (1977c)).

Niedriger pH zu einer kritischen Phase gege-
ben (nahe dem subjektiven Morgen) stoppt
den CAP Rhythmus von Bulla (Khalsa et al.
(1991)).

Pentobarbital (ein Anästhetikum) verschiebt
die Phase des CAP Rhythmus und unterbindet
Licht- und K+-induzierte Phasenverschiebun-
gen. Wahrscheinlich geschieht das über verrin-
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gerte einwärts gerichtete Ca2+-Ströme (Khalsa
et al. (1995)).

Die Periode des CAP Rhythmus wird verkürzt,
wenn die Cl−- Leitfähigkeit gehemmt wird. Of-
fenbar sind Chloridkanäle für den circadianen
Rhythmus von Bedeutung. Verkürzungen der
Periode circadianer Rhythmen wurden bisher
selten gefunden (Khalsa et al. (1990)).

LiCl (Abbildung 15.17) und noch stärker Rb-
Cl verlängern die Periode des Bulla CAP-
Rhythmus (Khalsa et al. (1993a)). Auch Dau-
erlicht verlängert die Periode. Beides zusam-
men verlängert stärker als die Einzelbehand-
lungen (Khalsa et al. (1993a)). D2O verlängert
die Periode Konzentrations-abhängig (Benson
and Jacklet (1977b)).

Der circadiane CAP-Rhythmus wird mit dem
Alter der Tiere verlangsamt. Sowohl Perioden-
länge als auch Phasenwinkel erhöhen sich (Ab-
bildung 15.18 Skene et al. (1999)). Das Verhält-
nis von Transkription zu Translation steigt mit
dem Alter. Die Periodenverlängerung scheint
darauf zu beruhen und ist somit eine Folge mo-
lekularbiologischer Vorgänge des Oszillators.
Ältere Tiere mit trüben Linsen zeigen einen
gedämpften Rhythmus oder Arrhythmie. Ihre
Retina ist stark degeneriert.

15.10 Ausgänge des circadia-
nen Systems

Die rhythmische Aktivität der Schrittmacher-
Neuronen der Augen von Aplysia und Bulla
wird über Neuronen zum Gehirn gemeldet. Die
Signale wurden in verschiedenen Konnektiven
der Gehirnganglien im gesamten Gehirn nach-
gewiesen (Olson and Jacklet 1985 (1985)).

Dazu wurde ein Antiserum für ein Augen-
spezifisches Protein benutzt. Es färbte die Ziel-
gebiete der optischen Nervenfasern im zerebra-
len optischen Ganglion, die zerebralen optischen
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Abbildung 15.18: Periodenlänge des CAP
Rhythmus als Funktion des Alters. Nach xx.
m18-age

Trakte (synaptische Austauschgebiete?) und die
Projektionen der optischen Trakte vom Zerebral-
ganglion zu den verschiedenen Kopfnerven und
Zwischen-Ganglion Konnektiven. Die Intensität
der Immunoblot-Färbung zeigt keinen circadian
Rhythmus. Das nachgewiesene Protein könnte dar-
an beteiligt sein, die retinalen afferenten Pfade ein-
schließlich der Axone der Schrittmacher-Neurone
zu erhalten oder zu regulieren (Strack and Jacklet
(1993)).

Das Ruhepotential ist nachts höher als am Ta-
ge, wodurch sich die Erregbarkeit der Mem-
branen der Schrittmacher-Neuronen ändert
(Ralph and Block (1990)). Die circadiane Uhr
scheint abends K+-Kanäle zu öffnen, wodurch
die Zellen hyperpolarisieren. Abends schließen
sie die K+-Kanäle, wodurch die Zellen depola-
risieren. Damit erhöht sich das Feuern der Neu-
ronen (Michel et al. (1993)). Was dann passiert,
ist noch nicht gut untersucht. Die BRN-Zellen
von Bulla wirken antiphasisch auf ‘spiking re-
tinal cells´ (Geusz and Block (1992).

Isolierte Retinas von Bulla geben Melatonin
circadian an das Kulturmedium ab (Abran et
al. (1994)). Bei Aplysia wurde ein Melatonin-
Rhythmus in den Augen und (phasenverschoben)



15.10 Ausgänge des circadianen Systems 367

0 1 2 3 4 5
Zeit [Tage]

0

20

40

60

80

100

Im
pu

ls
e/

30
 M

in
ut

en

Kontrolle

Li+

0 5 10 15 20 25 30 35
Li+-Konzentration [mM]

0

2

4

6

Pe
ri

od
en

ve
rl

än
ge

ru
ng

 [S
td

]

EM17 | 19.4.2002

Abbildung 15.17: Applikation von Lithiumionen zum Medium, in welchem die Augen von Bulla
gehalten werden, verlängert die Periode des CAP Rhythmus (oben: blaue Kurve für Kontrolle,
rote Kurve mit Li+) in einer Dosis-abhängigen Weise (unten). Nach Khalsa et al. (1993a). m17-
lith
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im Cerebral-Lobus gefunden (Abran et al. (1994)).

Welche Rolle die circadiane Augen-Uhr spielt,
ist unbekannt. Die Sehfunktion scheint dadurch
nachts erhöht zu werden (Geusz and Page
(1990)), wie das auch von anderen Tieren her
bekannt ist und auch für den Menschen gilt.

15.11 Interaktionen

Obwohl die circadianen Oszillatoren in den
Schrittmacherzellen der Retina liegen und Ein-
gänge und Ausgänge besitzen, sind sie nur ein
Teil eines größeren circadianen Systems. Effe-
rente Eingänge gibt es nicht nur von den Ge-
hirnganglien, sondern auch vom contralatera-
len Auge.

Wird in einem Präparat mit beiden Augen von
Bulla der CAP Rhythmus des einen durch Li+

verlängert und der des anderen durch Cl−-
Verarmung beschleunigt, stellt sich keine sta-
bile Phasenbeziehung ein. Das spricht für eine
schwache Kopplung zwischen den beiden Au-
gen. Ist das Augenpräparat auch mit dem Ge-
hirn verbunden, verlängert sich die Freilaufpe-
riode. Demnach müssen efferente Signale vom
Gehirn die Periode beeinflussen. Möglicherwei-
se beeinflussen diese auch die Phasenverschie-
bung (Page and Nalovic (1992)). Die Kopplung
zwischen den paarigen Augenuhren geschieht
über die Cerebralkommisur (Roberts and Block
(1983)). Als Neurotransmitter dient das Peptid
FMRF Roberts and Moore (1987)).

Eine Synchronisation der lokomotorischen Ak-
tivitätsrhythmik ist in einem Licht-Dunkel-
Wechsel (200 Lux) auch bei augenlosen Tie-
ren möglich. Die Morgendämmerung wird aber
nicht mehr antizipiert. Unter konstanten Be-
dingungen und bei augenlosen Tieren ver-
schwindet die Rhythmik langsam, aber nicht
immer völlig (Lickey et al. (1977)). Das heißt
also, dass neben dem Schrittmacher für den

CAP-Rhythmus des Augennervs, der die lo-
komotorische Aktivität treibt, noch ein ande-
rer Schrittmacher der lokomotorischen Aktivi-
tät vorhanden ist.

Die Neuronen der BRN projizieren in die
Cerebral- und Pleuralganglien und in die Abdo-
minalkonnektive. Viele Fasern kreuzen zu den
contralateralen Ganglien hinüber. Faserendi-
gungen wurden im Cerebralneuropil gefunden
(Lacroix et al. (1991)).

15.12 Modelle des circadianen
Systems

Ein sehr einfaches System eines
Rückkopplungs-Mechanismus kann schwingen,
wenn die Parameter und die Verknüpfung
richtig gewählt werden (Abbildung 15.19).

M i n i m a l  o s c i l -
l a t o r  m e c h a n i s m

D e l a y

A m p

Abbildung 15.19: Minimalsystem eines Oszilla-
tors: ein (nicht schwingender Vorgang (linker
Pfeil) wird verstärkt (Amp) und wirkt nach
Zeitverzögerung (Delay) auf den Vorgang zu-
rück. Nach Friesen und Block84. m19-osc

Zunächst wurde mit formalen Modellen ver-
sucht, die Augenuhr von Aplysia und Bulla
zu beschreiben. Die Eingänge zur Uhr, der
eigentliche Uhr-Mechanismus und die Aus-
gänge der Uhr wurden mit Vorgängen in den
BRN in Beziehung gesetzt (Abbildung. 15.20).
Nachdem die zugrunde liegenden Mechanismen
besser bekannt waren, wurden biochemische
und elektrophysiologische Modelle aufgestellt
(Abbildung 15.21, Block et al. (1993)). Ein
Rückkopplungs-Relaxations-Oszillator-Modell
wurde für den CAP Rhythmus im Aplysia-
Auge vorgeschlagen (Abbildung 15.23, Benson
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Abbildung 15.20: Formale Komponenten des circadianen Systems: Die circadiane Uhr (in der
Mitte, C und D, ~) wird durch Signale (Zwischenstufen A und B) mit der Außenwelt synchro-
nisiert (zum Beispiel durch den Licht-Dunkel-Wechsel). Ausgänge (E und F) der Uhr steuern
Vorgänge in den Zellen circadian. Nach Block et al. (1993). m20-com

and Jacklet (1977c)). Es benutzt das von Le-
wis (1999) erweiterte Johnson/Karlsson’sche
Rückkopplungsmodell (Abbildung 15.22,
Johnsson and Karlsson (1972)). Eine Energie-
bedürftige Phase wird von einem passiven
Diffusionsprozess abgelöst. Die Synthese einer
Substanz C kontrolliert die CAP Frequenz.
Die Konzentration von C schwankt um einen
Referenzwert R. Das Modell erklärt eine Reihe
von Versuchsergebnissen mit Licht- und Kälte-
pulsen, mit Dauerlicht und schwerem Wasser.
Auch das Aufspalten in zwei rhythmische
Komponenten kann erklärt werden.

15.13 Evolution retinaler Uh-
ren

Circadiane Uhren haben sich möglicherweise
zusammen mit Licht-perzipierenden Molekülen
entwickelt, lange bevor sich Photorezeptorzel-
len und Augen spezialisierten. Strukturelle Ho-
mologien zwischen Molekülen, die Bestandteile
des Uhr-Mechanismus sind, und phylogenetisch
alten Photopigmenten lassen vermuten, dass
moderne Uhren-Proteine im Laufe der Evolu-
tion aus primitiven Licht-empfindlichen Pro-
teinen entstanden (Crosthwaite et al. (1997)).
Die Funktion von Opsinen lässt sich zum Bei-
spiel leicht durch Austausch einzelner Amino-

säuren so ändern, dass sie sich an die Licht-
situation der Umwelt anpasst. Ein circadia-
nes Rückkopplungssystem könnte sich aus pri-
mitiven Photopigmenten entwickelt haben, die
dann auf ihre eigene Transkription einwirk-
ten. Das photoaktive gelbe Protein der Proka-
ryonten könnte ein Beispiel dafür sein. Solche
Entwicklungen mögen mehrfach stattgefunden
haben mit verschiedenen Photopigmenten als
Ausgang und die Ursache sein für die verschie-
denen Uhren-Mechanismen, die man unter den
Stämmen der Organismen findet.

Augen sind mindestens 40 mal unabhängig
voneinander im Laufe der Phyllogenie ent-
standen (Siegel and McGinty (1977)). Man
müsste untersuchen, ob primitive Augen oder
Augenflecken circadiane Oszillatoren besitzen.
Unter den Vertebraten besitzen bereits die
Neunaugen (Petromycon marinus) Augenuh-
ren (Menaker et al. (1997)). Neunaugen spal-
teten sich bereits vor 450 Millionen Jahren von
anderen Vertebraten ab.

Eine Ausnahme bilden die Chelicerata (Skor-
pione, Pfeilschwanzkrebse und Spinnen) und
Crustaceae. Hier besitzen die Augen keine
circadiane Uhren. Ihre Funktion und Struk-
tur wird stattdessen durch efferente Signale
von den optischen Lappen gesteuert (Barlow
(1983), Fleissner and Fleissner (1988), Fleiss-
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Abbildung 15.21: Modell für Entstehung des Rhythmus und der Synchronisation durch Licht bei
Bulla. Der Rhythmen wird durch eine Calcium/Protein-Synthese Rückkopplungsschleife erzeugt.
Ca2+ fließt passive aus intrazellulären Speichern aus. Dadurch steigt die Konzentration des Ca2+

im Cytoplasma. Das führt zur Synthese kritischer Proteine, die dann Ca2+-pumpen aktivieren.
Sie reduzieren den Ca2+-Spiegel wieder und damit ist der Zyklus komplett. Die Elemente au-
ßerhalb der Uhr (violetter Kasten) repräsentieren die transmembrane Synchronisations-Schleife.
Rechteckige Kästen sind variablen, quadratische Kästen mit d sind Zeitverzögerungen. Rote
Linien bedeuten kausale Zusammenhänge. mit Pfeil wird Aktivierung, mit kurzem Balken Hem-
mung angedeutet. NR sind Eingänge, die nicht rhythmisch sein müssen. Nach Block et al. (1993).
m21-mod
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Abbildung 15.22: Black-box Darstellung des Rückkopplungsmodell des CAP Rhythmus: Der Os-
zillator besteht aus einem Referenzwert r, der dauernd mit dem Ausgangs-Element c verglichen
wird. Wenn die Konzentration von c niedriger wird als r, wird ein Schalter geschlossen und nach
einer gewissen Zeitverzögerung ein Synthetisator aktiviert. Sein Produkt c reichert sich in ei-
nem Akkumulator an. Von diesem beeinflusst das Produkt c einen Effektor. Gleichzeitig wird er
zurück gekoppelt zu der vergleichseinheit und zu einer Verlust-Funktion, die den Akkumulator
negativ beeinflusst. Licht wird über eine Photorezeptor perzipiert und erzeugt ein Signal, das
den Referenzwert r reduziert (-). Im Dunkel kehrt r auf seinen Gleichgewichtswert zurück. Nach
Benson and Jacklet (1977c). m22-fbm
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Abbildung 15.23: Verhalten des Rückkopplungsmodells für CAP Rhythmen (siehe Abbildung
15.22). Die Konzentration des Ausgangselementes c (blaue Kurve) ist zusammen mit dem r-
Wert gezeigt, bei dem der Schalter nach einer Zeitverzögerung an- oder ausgeschaltet wird (rote
Kurve). Das Diagramm rechts (grün) zeigt die Schalter-Funktion f(c-r) als Funktion von (r-c).
Nach Benson and Jacklet (1977c). m23-bens
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ner and Fleissner (2001b)).
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Kapitel 16

Circadiane Rhythmen beim
Schimmelpilz Neurospora

In diesem Abschnitt werden wir uns mit circa-
dianen Rhythmen bei Pilzen beschäftigen. Als
Beispiel dient der Brotschimmel Neurospora
crassa. Er wächst auf einem Substrat und bil-
det Lufthyphen, die tagesperiodisch Konidios-
poren bilden. Die Vorteile, mit Neurospora zu
arbeiten, werden dargestellt. Dazu gehören die
vielen bekannten Mutanten, von denen einige
das Uhrwerk, die Eingänge oder die Ausgän-
ge betreffen. Der Rhythmus kann durch Licht,
Temperatur und Substanzen beeinflusst werden.
Die molekularen Grundlagen der Uhr und ihre
Synchronisation durch Zeitgeber sind zum Teil
bekannt. Das circadiane System von Neurospo-
ra scheint komplizierter zu sein als bisher an-
genommen.

16.1 Vorteile von Neurospora
für circadiane Studien

Fadenförmige Pilze sind am engsten mit den
Tieren verwandt, wie neuere Untersuchungen
belegen (Wainright (1993)). Daher sind Unter-
suchungen an Tagesrhythmen von Pilzen von
großer Bedeutung und können möglicherweise
helfen, auch die Mechanismen der circadianen
Rhythmen bei Tieren zu verstehen. Pilze sind
außerdem genetisch und biochemisch zum Teil

gut untersucht. Das gilt besonders für Neuro-
spora crassa, einem Ascomyceten. Er kommt ei-
gentlich in den tropischen und semi-tropischen
Gebieten vor, ist aber inzwischen Welt-weit
verbreitet. Sein Entwicklungszyklus und Gene-
rationswechsel ist in Abbildung 16.1 beschrie-
ben. Es gibt einen sexuellen und einen ase-
xuellen Fortpflanzungszyklus. Ascosporen wer-
den in Asci gebildet, die sich in Perithecien
befinden. Ferner werden von Neurospora auch
asexuelle Konidien gebildet. Dazu differenziert
sich das Mycel in Lufthyphen, die dann die Ko-
nidien formen (zur Musterbildung bei Neuro-
spora crassa siehe Deutsch et al. (1993); sie-
he auch Genetics Stock Center’s World Wide
Web site (n.d.)). Das Umschalten zwischen un-
differenziertem Mycel und Lufthyphen wird ta-
gesperiodisch gesteuert. Die Periodenlänge des
Rhythmus beträgt beim Wildtyp 21.6 Stunden
(Dunlap (1993)).

Neurospora crassa eignet sich für Untersuchun-
gen circadianer Rhythmen, weil er ein ein-
facher, primitiver eukaryontischer Organismus
ist, der sich leicht züchten lässt. In Flüssigkul-
tur bildet er große Mengen Mycel, das für bio-
chemische Untersuchungen verwendet wird und
wurde. Der Pilz ist haploid, leicht kreuzbar,
genetisch intensiv untersucht und es gibt viele
Mutanten. Die Generationszeit ist kurz. Auch
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Abbildung 16.1: Entwicklungszyklus und Generationswechsel von Neurospora. Sexueller (oben)
und asexueller (unten) Fortpflanzungs-Zyklus von Neurospora. Oben: Ascosporen werden in
Asci gebildet, die sich in Perithecien befinden. Nach der Keimung bilden die Ascosporen ein
Mycelium (coenocytisch, das heißt, viele Kerne im gemeinsamen Cytoplasma). Über Protope-
rithecien bilden sich Perithecien. In einem Perithecium werden Asci gebildet, womit der sexuelle
Fortpflanzungszyklus abgeschlossen ist. Unten: Das Mycel bildet auch asexuell Konidien (‘Ma-
krokonidien´): Es bilden sich Luft-Hyphen, die später Konidien produzieren. Sie keimen und
bilden neues Mycel (die Musterbildung von Neurospora crassa wurde von Deutsch et al. (1993)
beschrieben). Das Umschalten zwischen undifferenziertem Mycel und Luft-Hyphen wird von
einer circadianen Uhr bewerkstelligt. Nach Russo and et al (1996). E262/neuropora-entw
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molekularbiologisch ist dieser Pilz zugänglich
und intensiv bearbeitet. Zahlreiche biochemi-
sche Arbeiten wurden an ihm durchgeführt.
Die Konidienbildung dient als Zeiger der cir-
cadianen Uhr und ist sehr einfach zu messen.
Neurospora als Untersuchungsobjekt ist in Per-
kins (1992) beschrieben.

Einen älteren Übersichtsartikel über die Un-
tersuchungen der circadianen Rhythmen gibt
es von Woodward and Sargent (1973) und
neuere von Feldman (1982), Feldman (1983),
Feldman and Dunlap (1983), Lakin-Thomas et
al. (1990), Bell-Pedersen et al. (1996), Ren-
sing (1996), Nakashima and Onai (1996), Loros
(1998), Lakin-Thomas (1998).

Die circadian kontrollierten Prozesse sind für
die verschiedenen Organismen ganz verschie-
den und speziell. Dem Mechanismus der cir-
cadianen Uhr könnte aber ein gemeinsames
Prinzip zugrunde liegen. Wenn man also die
Uhr von Neurospora crassa versteht, würde das
auch für andere circadiane Kontrollen entschei-
dende Hinweise geben. Die circadiane Uhr die-
ses Pilzes ist molekularbiologisch von allen cir-
cadianen Systemen am besten untersucht. Viel-
leicht wird er einmal der erste eukaryontische
Organismus sein, an dem die Eingänge zur Uhr,
der Mechanismus der Uhr und die Ausgänge
von der Uhr zu den kontrollierten Prozessen
auf molekularem Niveau vollständig verstan-
den werden.

16.2 Circadiane Rhythmen der
Konidienbildung und an-
derer Vorgänge

Die Konidienbildung wird bei Neurospora cras-
sa circadian kontrolliert. Im täglichen Wechsel
von Licht und Dunkelheit werden diese asexu-
ellen Sporen in der späten Nacht und am frü-
hen Morgen gebildet. Während der Konidien-

bildung wird ein dichteres Mycel gebildet. Es
ist stärker verzweigt und Lufthyphen wachsen
aus dem Medium heraus. An ihnen bilden sich
später die Konidien (Abbildung 16.2). Makro-
skopisch sind sie als gelbliche Banden leicht zu
erkennen. Da das Wachstum trotz Konidien-
bildung konstant ist1, kann man diesen Rhyth-
mus mit einem Zentimeter-Maßstab in Wachs-
tumsröhrchen messen und die Abstände zwi-
schen der Mitte aufeinander folgender Koni-
dienbänder bestimmen (siehe Wachstumsröhr-
chen in Abbildung 16.3 und einen Videofilm
wachsender Neurospora crassa mit Protoplas-
maströmung von der Fungal Genetics Stock
Center’s World Wide Web SiteFungal Genetics
Stock Center’s World Wide Web site (n.d.)).

Allerdings ist dafür eine besondere Mutante, bd ,
nötig, die auch in geschlossenen Gefäßen Konidien
ausbildet. Sonst würde nämlich durch das sich an-
sammelnde CO2 die Konidienbildung unterdrückt
werden. Der Stamm bd wächst außerdem etwa 30%
langsamer als der Wildtyp2. Meistens wird noch ei-
ne weitere Mutation eingekreuzt, csp. Bei ihr wer-
den keine Querwände zwischen Konidien und Luf-
thyphen ausgebildet, sodass die Konidien an den
Lufthyphen bleiben. Damit wird verhindert, dass
sich die Pilze über Konidien leicht verbreiten und
andere Stellen des Wachstumsröhrchens infizieren
(oder die Kulturen von Mikrobiologen im gleichen
Institut).

Sind die Phasen zweier benachbarter Mycel-Teile
voneinander verschieden, bleibt dieser Unterschied
auch bei Kontakt erhalten. Offenbar ist der circa-
diane Oszillator lokal autonom. Das zeigt sich auch
beim Übertragen von Mycel-Stücken in Wachs-
tumsröhrchen (Perlmann et al. (1981)). Auch in

1siehe jedoch Lakin-Thomas et al. (2001): Mit
Zeitraffer-Video-Aufnahmen wurde gefunden, das die
Band/Interband-Festlegung an der Wachstumsfront
nicht fest an die folgende Synchronisation der
Konidiosporen-Differenzierung gebunden ist. Das könn-
te auf zwei circadiane Oszillatoren hindeuten, die die-
se beiden Ereignisse kontrollieren und beinhaltet auch
dass das Wachstum nicht immer konstant ist.

2Möglicherweise ist ein Biotin-enthaltender
Carboxylase-Komplex betroffen
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Abbildung 16.2: Konidiosporen von Neurospo-
ra crassa keimen (a) und wachsen als Hyphen
auf einem Substrat zu einem Mycel aus (b).
Nach einiger Zeit werden Lufthyphen produ-
ziert, die aus dem Substrat als Konidiophoren
heraus wachsen und Konidiosporen bilden (c).
Danach wachsen sie wieder mit normalem My-
cel auf dem Substrat, bis die nächsten Koni-
dienbänder gebildet werden (d). Nach Rensing
(1993). E263/konidien-neuro

altem Mycel gibt es einen circadianen Rhythmus
(Dharmananda (1980)).

Bei konstanter Temperatur und in physiologi-
scher Dunkelheit (schwaches Rotlicht) beträgt
die Freilaufperiode 21 bis 22 h. Der Rhyth-
mus ist zwischen 180 und 300C Temperatur-
kompensiert. Er lässt sich durch Lichtpulse in
seiner Phase verschieben.

Die Konidienbildung von Neurospora lässt sich
für Experimente in Kursen und in Schulen ver-
wenden (Engelmann and Klemke (1983) und
Deutsch (1993)). Siehe auch Engelmann (1999)
unter ‘Experimente in Schulen (das Buch
steht im Internet zur Verfügung: homepage
http://bioclox.bot.biologie.uni-tuebingen.de).

Die Konidienbildung ist mit dem circadia-
nen Oszillator eng gekoppelt, aber dieser läuft
auch ohne Konidienrhythmus. Zeiger können
dann beispielsweise biochemische Rhythmen
wie Nukleinsäuremenge und -synthese, Pro-
teingehalt, Enzymaktivitäten (Hochberg and
Sargent (1974)), das Verhältnis von ADP zu
ATP in den Mitochondrien (Energie-Charge
(ATP + 1/2ADP )/

∑

(ATP +ADP +AMP ),
Delmer and Brody (1975), Schulz et al.
(1985)) sein. Einige Fettsäuren der Membranen
schwanken tagesperiodisch (siehe Seite 379).

Andere mit Differenzierungsvorgängen zusam-
menhängende Vorgänge werden circadian kon-
trolliert. Die Signale, die diese Stoffwechselvor-
gänge und Differenzierungsvorgänge kontrollie-
ren, sind noch nicht bekannt. Ein solches Si-
gnal könnte cAMP sein, das circadian schwankt
(Hasunuma et al. (1987)). Die circadiane Uhr
von Neurospora kann auch in Einzelzellen be-
obachtet werden (frisch gekeimte Konidiospo-
ren) (Lindgren (1997)).

16.2.1 Flüssigkulturen

Für biochemische Studien circadianer Rhyth-
men werden große Mengen Mycelium aus ver-
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schiedenen Phasen benötigt. Es ist ungünstig,
Teile des Myceliums vom Agarmedium in Scha-
len zu ernten. Zum Glück besitzen Flüssigkul-
turen von Neurospora crassa ebenfalls circadia-
ne Rhythmen (Perlmann et al. (1981)). Diese
Kulturen lassen sich sehr gut für biochemische
Arbeiten verwenden. Eine Panthothensäure-
Mangelmutante wurde zunächst mit Pantho-
thensäure angezogen, bis sich auf der Ober-
fläche Mycelmatten gebildet hatten. Von die-
sen wurden mit einem Korkbohrer kreisförmi-
ge Stücke ausgestanzt und in Flüssigkultur oh-
ne Panthothensäure übertragen, weshalb kein
Wachstum stattfand. Trotzdem verlief der cir-
cadiane Rhythmus weiter: Wird das Mycel-
stück auf den Agar eines Wachstumsröhrchens
mit Panthothensäure übertragen, gibt es cir-
cadiane Bänderbildung (Abbildung 16.3). Die
Phasen unterscheiden sich, wenn die Übertra-
gung zu verschiedenen Zeiten des circadianen
Zyklus stattfinden. In der Flüssigkultur oh-
ne Panthothensäure kann die Wirkung von
Hemmstoffen auf den Rhythmus untersucht
werden, ohne befürchten zu müssen, dass der
Effekt durch eine Wachstumshemmung zustan-
de kommt (da das Wachstum gestoppt ist, siehe
Lakin-Thomas et al. (1990)).

Die circadiane Uhr von Neurospora kann auch
in einzelnen Zellen (frisch gekeimte Konidios-
poren) beobachtet werden (Lindgren (1997)).

16.3 Wie Licht auf die Koni-
dienbildung wirkt

Die wichtigsten Umweltfaktoren, die auf circa-
diane Rhythmen wirken können, sind Licht und
Temperatur. Beide wurden intensiv bei Neuro-
spora crassa untersucht. Normalerweise ist der
Licht-Dunkel-Wechsel der wichtigste Zeitgeber
zum Synchronisieren circadianer Rhythmen.
Bei Neurospora zeigte sich jedoch, dass Tempe-
raturzyklen wichtiger sind und den synchroni-

sierenden Effekt des Licht-Dunkel-Zyklus über-
spielt, wenn beide Zyklen-Arten gleichzeitig ge-
geben werden (Liu et al. (1998)).

Wie Licht den circadianen Rhythmus von Neu-
rospora crassa beeinflusst, wurde in einer älte-
ren Zusammenfassung von Sargent and Briggs
(1967) dargestellt. Eine etwas neuere Über-
sicht geben Feldman and Dunlap (1983), Ren-
sing and Schill (1987), Fritz et al. (1990a),
Lakin-Thomas et al. (1990) und Linden et al.
(1997). Im Zusammenhang mit anderen Sys-
temen werden Lichtwirkungen von Ninnemann
(1979) und Edmunds (1988) besprochen. In
Kallies et al. (1996) ist der neueste Stand disku-
tiert. Wie Licht auf molekularer Ebene in Neu-
rospora crassa wirkt, wurde von Crosthwaite
et al. (1995) untersucht. Die Ergebnisse sind
in Dunlap et al. (1998) zusammenfassend dar-
gestellt. Die Lichteffekte wurde kürzlich auch
im Hinblick auf die molekularen Grundlagen
des Uhr-Mechanismus modelliert (Ruoff et al.
(2001)).

Lichtpulse: Lichtpulse verschieben den cir-
cadianen Rhythmus der Konidienbildung von
Neurospora crassa (Sargent et al. (1966)). Ver-
suche mit zwei hintereinander gegebenen kur-
zen Lichtpulsen zeigen, dass bereits nach 45
Minuten der circadiane Oszillator verschoben
ist (Dharmananda (1980)). Die Richtung und
Stärke der Verschiebung hängt davon ab, wann
innerhalb des Zyklus der Lichtpuls gegeben
wird. Eine Phasenresponsekurve auf Lichtpulse
zeigt diese Verschiebung (Abbildung 16.4), Sar-
gent and Briggs (1967), Dharmananda (1980)).
Je nach der Stärke des Lichtpulses gibt es star-
ke und schwache Phasenresponsekurven (sie-
he Abbildung 14.5 für ein Beispiel von Dro-
sophila). Nach dem Lichtpuls ist der Rhyth-
mus sofort Phasen-verschoben. Es gibt kein
Übergangsverhalten, bei dem der Rhythmus
erst nach einigen Zyklen endgültig verschoben
ist (und wie es bei vielen anderen circadia-
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Abbildung 16.3: Circadiane Rhythmen laufen auch in Flüssigkulturen von Neurospora crassa
ab. Eine Panthothensäure-Mangelmutante wurde zunächst mit Panthothensäure angezogen, bis
sich auf der Oberfläche Mycelmatten gebildet hatten (oben links). Von diesen wurden mit ei-
nem Korkbohrer kreisförmige Stücke ausgestanzt und in Flüssigkultur ohne Panthothensäure
übertragen (oben rechts). Deshalb findet kein Wachstum statt. Trotzdem verläuft der circa-
diane Rhythmus weiter: Auf Agar eines Wachstumsröhrchens mit Panthothensäure bilden sich
circadian Bänder (unten). E265/fluessigkultur

nen Rhythmen anderer Organismen beobachtet
wird)3.

Wie lange dauert es, bis der Oszillator durch
einen Lichtpuls verschoben ist? Dazu wurden
Versuche mit zwei aufeinander folgenden kurz-
en Lichtpulsen durchgeführt und die Zeit zwi-
schen ihnen variiert. Wenn der erste Puls die
Uhr verschoben hat, sollte die phasenverschie-
bende Wirkung des zweiten Pulses auf Grund
der Phasenresponsekurve des ersten Pulses vor-
aussagbar sein. Dharmananda (1980) zeigte
mit dieser Methode, dass nach 60 Minuten der
circadiane Oszillator verschoben war. Wurde
der zweite Puls früher gegeben, wurde eine bi-
phasische Reaktion beobachtet. Dieses nicht-
triviale Ergebnis konnte von Ruoff et al. (2001)
simuliert werden, wobei verschiedene Zustände

3Die Phasenverschiebungen durch Licht können
durch DES, einem ATPase-Hemmer am Plasmalem-
ma, unterbunden werden. Venturicin und Oligomy-
cin, die mitochondriale ATPase hemmen, haben kei-
nen Effekt. Azid hemmt sowohl Plasmalemma- als auch
Mitochondrien-ATPase und verhindert Phasenverschie-
bung durch Licht.

des Lichtsignal-Transduktionsweges angenom-
men wurden.

Die Größe der Phasenverschiebung hängt von
der Umgebungstemperatur ab: Bei höherer
Temperatur sind die Verschiebungen durch
Licht kleiner.

DES als ATPase-Hemmstoff des Plasmalemmas
verhindert die Phasenverschiebung durch Lichtpul-
se. Venturicin und Oligomycin wirken nicht: Sie
hemmen nur die mitochondrialen ATPasen. Azid
hemmt sowohl die Plasmalemma- als auch die mit-
ochondriale ATPase und unterbindet die Phasen-
verschiebung durch Licht.

Licht-Dunkel-Wechsel: Neurospora cras-
sa lässt sich im 12:12h Licht-Dunkel-Wechsel
synchronisieren. Kurz vor Licht-an ist gera-
de die Mitte der Konidienbänder gebildet wor-
den (Abbildung 16.5). Es genügen schon einmal
täglich 5 Minuten Licht zur Synchronisation.

Der Mitnahmebereich kann bestimmt werden,
indem Licht-Dunkel-Zyklen gegeben werden,
die kürzer oder länger als 24 Stunden sind (zum
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Abbildung 16.4: Phasenresponskurve der rhythmischen Konidienbildung von Neurospora auf
einen 45 Minuten langen Lichtpuls (LP). Experimente wie im oberen Bild dargestellt zeigen die
Phasenverschiebung der circadianen Konidienbildung durch Lichtpulse. Je nach dem Zeitpunkt
im Zyklus (wie durch die schräge Doppellinie im unteren Teil der Abbildung markiert und an
der y-Achse angegeben), unterscheiden sich die Zentren der Konidienbänder (rote Punkte, durch
schwarze Kurven angepasst) von den unbehandelten Kontrollen (deren Zentren der Konidien-
bänder durch die dünnen senkrechten Linien durch 24, 48, 72 und 96 Stunden wiedergegeben
sind). Phasen-Verfrühungen (Zentren der Banden früher als die der Kontrollen, oberer Teil des
Diagramms) und -Verzögerungen (Zentren der Banden später als die der Kontrollen, unterer Teil
des Diagramms) werden gefunden, und ein Phasensprung von starker Verzögerung zu starker
Verfrühung liegt bei 7 Uhr. Erste, zweite, dritte und vierte Bande sind gezeigt. Da die Perioden-
länge etwa 22 Stunden beträgt, wurde die Zeit auf der x-Achse in subjektiver Zeit (24, 48, 72,
96 Stunden statt 22, 44, 66, 88 Stunden Echtzeit) gegeben. Nach Sargent and Briggs (1967).
E266v+E266Kn/prc-neurospora
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Beispiel 11:11, 13:13 Stunden Licht-Dunkel).
Er ist ziemlich groß und hängt, wie zu erwar-
ten, von der Lichtintensität ab (Laufer-Lutum
et al. (1992)).

Abbildung 16.5: Konidiosporen von Neurospo-
ra crassa wurden auf einem Agarmedium in-
okuliert und begannen von dieser Stelle aus
zunächst im Dauerdunkel zu keimen. Syn-
chronisation des circadianen Rhythmus der
Konidienbänder-Bildung durch danach gege-
benen 12:12h Licht-Dunkel-Wechsel. Kurz vor
Licht-an beginnt die Bildung der Konidienbän-
der und ist einige Stunden danach abgeschlos-
sen. E267/syn-neuro

Dauerlicht: Im Dauerlicht werden die
Konidien nicht mehr rhythmisch gebildet.
Deshalb gibt es dann auch keine Ban-
den (Abbildung 16.6). Lichtintensitäten von
4.2 erg/cm2sec wirken bereits. Wahrscheinlich
verhindert das Dauerlicht die rhythmische Ko-
nidienbildung, ohne den Oszillator zu stoppen
(Paietta and Sargent (1983)). Bei poky, einer
Mitochondrien-Mutante, wird für diesen Effekt
23000 erg/cm2sec benötigt und bei einem poky
Albino genügen bereits 210 erg/cm2sec.

Wird das gleiche Pigment benutzt, um den
Rhythmus im Dauerlicht zu unterdrücken und
um die Phase durch einen einzelnen Lichtpuls
zu verschieben? Paietta and Sargent (1983)
haben Mutanten selektiert, die auch im Dau-
erlicht noch circadiane Konidienbildung zei-
gen. Obwohl der Rhythmus ihrer Konidienbil-
dung weniger auf Dauerlicht empfindlich ist,
sind Phasenverschiebung, Synchronisation und
Carotinoid-Synthese normal. Das spricht da-
für, dass die rhythmische Konidienbildung über
einen besonderen Photorezeptor unterdrückt
wird. Oder aber die Signale werden auf ver-
schiedenen Wegen übertragen. Blind für alle
Lichtwirkungen scheinen die wc Mutanten zu
sein (Russo (1988), siehe jedoch Horwitz et al.
(1987)).

Photorezeptoren: Licht wird durch Photo-
rezeptoren perzipiert. Ein intrazelluläres Signal
wird erzeugt und auf die circadiane Uhr über-
tragen. Dort beeinflusst es die Größe oder die
Aktivität einer Zustandsvariablen des Oszilla-
tors.4

In verschiedenen Organismen werden ganz un-
terschiedliche Pigmente benutzt, um circadia-
ne Rhythmen zu synchronisieren. Wie bereits
erwähnt und für Drosophila eingehender be-
schrieben (Unterabschnitt 14.2.4), wird die cir-
cadiane Uhr einer Art normalerweise durch
verschiedene Photorezeptoren synchronisiert.
Sogar in einem einzelligen Organismus wur-
den unterschiedliche Photorezeptoren gefunden
(Roenneberg and Hastings (1988)). Bei Neuro-
spora ist blaues Licht sowohl bei der Phasenver-
schiebung durch einen einzelnen Lichtpuls als
auch bei der dämpfenden Wirkung von Dau-
erlicht auf den circadianen Rhythmus wirksam
(Maximum um 465 nm, Übersicht von Maci-

4Eine Zustandsvariable ist eine essentielle Kompo-
nente der Uhr. Es genügt nicht, dass diese Komponente
in der Zelle vorhanden ist. Sie muss auch rhythmisch
schwanken, damit die Uhr laufen kann.
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Abbildung 16.6: Wachstumsröhrchen mit Mycelien von Neurospora wurden aus dem Dunklen
für 72 Stunden (gelber Hintergrund) in Dauerlicht verschiedener Intensitäten (auf der y-Achse
angegeben) übertragen. Die rhythmische Konidienbildung wird bereits bei Intensitäten von
4.2 erg/cm2sec unterdrückt. Nach Paietta and Sargent (1983). 268/ll-neurospora



384 Circadiane Rhythmen beim Schimmelpilz Neurospora

no et al. (1998) und Abbildung 16.7). Auch
UV Licht verschiebt, wie weißes Licht, die Pha-
se. Für andere Lichtreaktionen können weitere
Pigmente beteiligt sein.
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Abbildung 16.7: Aktionsspektrum der rhyth-
mischen Konidienbildung von Neurospora cras-
sa (rot) und Absorptionsspektrum von Fla-
vin (grün). Nach Baskin and Iino (1987).
269/aktionsspektrum-neurospora d269A

Carotinoide (Russo (1986))5 und Nitratreduk-

5Das zeigen Versuche mit einer Mutante, in denen
drei Albino-Mutationen al-1, al-2 und al-3 kombiniert
sind. Der Carotinoidgehalt war bei den Mutanten ge-
ringer als 0.5% des Wildtyps (Russo (1986)). Auch die
poky-Mutante reagiert weniger stark auf Licht. Sie bil-
det kein Cytochrom (Brain et al. (1977), Schulz et al.
(1985)). Auch Riboflavin-Mangelmutanten (rib) zeigen
eine verringerte Reaktion auf Licht (Paietta and Sar-
gent (1981)). Absorptionsspektren sprechen ebenfalls
für eine Reduktion eines Cytochrom b durch Flavin.
Allerdings könnten Cytochrome verschiedener Herkunft
(Plasmalemma, Mitochondrien, Endoplasmatisches Re-
tikulum) verschiedene Rollen spielen. Das Cytochrom
im Plasmalemma könnte für den Einfluss des Lichtes
auf den Rhythmus verantwortlich sein (Borgeson and
X (1985)). Licht-blinde Stämme wc-1 und wc-2 lassen
sich noch synchronisieren. Die Induktion des frq durch
Licht wird jedoch bei dieser Mutante unterbunden (Lo-
ros (1995)). Starklicht bleicht die Photorezeptoren irre-
versibel (Munoz et al. (1974)).
Die Mutante poky mit geringer Cytochrom-

Konzentration zeigt eine schwächere Phasenverschie-

tase, die Flavin enthält, sind nicht an der Licht-
Perzeption beteiligt (Ninnemann (1984)). Auch
Cryptochrom ist nicht beteiligt, obwohl CRY1
in Neurospora vorkommt. Es fungiert aber we-
der als Photorezeptor für die Carotinbildung
noch für die Licht- regulierte Transkription.

Der Blaulicht-Photorezeptor scheint eng mit
dem Uhr-Mechanismus verbunden zu sein.
Aber er ist wohl kein integraler Teil des cir-
cadianen Oszillators von Neurospora: Er kann
von der Uhr getrennt werden, indem die Licht-
eingänge unterbrochen werden (in Mutatio-
nen), ohne dass dadurch die circadian Uhr auf-
hört zu laufen. In welches Signal (Signale?)
das Licht nach seiner Perzeption umgewandelt
wird und wie diese auf die circadiane Uhr wir-
ken, wird gerade intensiv untersucht (Macino
et al. (1998)). Dazu werden Mutanten verwen-
det, bei denen die Empfindlichkeit auf phasen-
verschiebendes Licht geändert ist (poky, rib-1,
rib-2, wc-1, wc-2). Außerdem wurden Substan-
zen verwendet, die die Transduktion der Licht-
signale blockieren (Azid, DES, DCCD, Ätha-
nol, Übersicht Lakin-Thomas et al. (1990)).

Von anderen Systemen ist bekannt, dass vier
Mechanismen für die Weiterleitung des Licht-
signals benutzt werden:

1. Aktivierung der Phospholipase C, IP3

wird freigesetzt, Ca2+ mobilisiert und Pro-
teinkinase C aktiviert.

2. cAMP- und/oder cGMP-Aktivitäten wer-
den beeinflusst

3. die Proteinkinase-Aktivität des Rezeptors
wird moduliert

4. Ionenkanäle werden moduliert.

bung durch Lichtpulse. Der Oszillator ist jedoch nicht
beeinflusst, sondern nur der Übertragungsweg des
Lichtsignals (Schulz et al. 1985). Im starken Blaulicht
werden die Photorezeptoren irreversibel gebleicht
(Munoz et al 1975).



16.4 Temperatur-Wirkungen, Temperatur-Kompensation 385

Wahrscheinlich trifft Mechanismus 3 für Neu-
rospora zu. Blaulicht aktiviert WC-1 sehr rasch
durch Phosphorylierung über eine Proteinkina-
se C, einem Licht-spezifischen, positiv wirken-
den Element. WC-1 ist somit das Substrat für
die Proteinkinase C (Macino et al. (1998)). Es
ist möglich, dass auf diese Weise das FRQ Pro-
tein phosphoryliert wird. Es enthält drei funk-
tionell wichtige Phosphorylierungsstellen für
Phosphokinasen. Die Kinasen sind redundant,
aber die meisten von ihnen hängen von Calci-
um/Calmodulin ab (Yang et al. (2001)). Auch
das PER Protein von Drosophila zeigt circadia-
ne Schwankungen in der Phosphorylierung. Die
Doppelmutante white color wc-1 und wc-2 ist
blind (Russo (1988)). Die Rolle von WC bei der
Synchronisation und Phasenverschiebung des
circadianen Oszillators von Neurospora durch
Licht wird im Zusammenhang mit dem mole-
kularen Mechanismus in Abschnitt 16.8 behan-
delt.

16.4 Temperatur-Wirkungen,
Temperatur-
Kompensation

Wie Lichtpulse können auch Temperatur-Pulse
den circadianen Rhythmus von Neurospora
crassa verschieben. Temperaturzyklen wirken
bei Neurospora sogar stärker als Licht-Dunkel-
Zyklen (Liu et al. (1998)). Je nach der Stärke
und Dauer gibt es starke und schwache Reak-
tionen. Diese Effekte finden sich bei Kulturen
auf Agar und bei Flüssigkulturen. Hitzepulse
wirken stärker als Kältepulse. Bereits 20 Unter-
schiede im 24 Stunden Takt gegeben synchro-
nisieren den Rhythmus von Neurospora crassa
(Francis and Sargent (1979)).

Damit eine circadiane Uhr richtig funktioniert,
darf sie bei unterschiedlichen Umgebungs-
Temperaturen nicht verschieden schnell gehen.

Zwar ist es nahe liegend, dass eine circadia-
ne Uhr nicht stark von der Umgebungstem-
peratur abhängig sein darf, aber diese An-
nahme wurde nie getestet. Temperaturkom-
pensation könnte auch nur ein Nebeneffekt
sein, beispielsweise durch den Mechanismus
der Uhr bedingt und ohne adaptive Bedeu-
tung. So haben auch homöotherme Tiere ei-
ne Temperatur-kompensierte circadiane Uhr
(Gibbs (1981)). Andererseits gibt es auch ‘cir-
cadiane’ Rhythmen mit geringer (Phaseolus,
Mayer (1966)) oder fehlender Temperatur-
kompensation (Thalassomyxa australis, Silyn-
Roberts et al. (1986)).

Die circadiane Konidienbildung ist bei Neu-
rospora crassa nur zwischen 180 und 300

Temperatur-kompensiert (Q10 = 0.95)) (Ab-
bildung 16.8, Gardner and Feldman (1981)).
Auch bei anderen Organismen funktioniert die
Temperaturkompensation der circadianen Uhr
nur innerhalb gewisser Grenzen. Außerhalb die-
ser ‘erlaubten Temperatur’ hört die Tempera-
turkompensation auf oder die circadiane Uhr
stoppt und bleibt in einer bestimmten Phase

Bei höheren Temperaturen beträgt der Q10 1.3.
Dann ist die Periode auch Medien-abhängig. Die
Mutanten frq 1, 2, 4 und 6 mit Periodenlängen kür-
zer als beim Wildtyp haben ebenfalls bei 300C die-
sen ‘breakpoint’. Bei den Mutanten frq 3, 7 und 8
mit längeren Perioden als beim Wildtyp liegt der
breakpoint niedriger und die Perioden von frq 7 und
8 sind über 220C nicht Temperatur-kompensiert.
Die lange Periode ist aber nicht allein für den Ver-
lust der Temperaturkompensation verantwortlich,
da bei der Mutante chr (ein anderes Gen als frq)
mit langer Periode die Temperaturkompensation
auch über 300 zu finden ist und bei prd 3 der Q10

für Temperaturen unter 300C kleiner als 1 ist. prd
4 mit kurzer Periode besitzt mehrere breakpoints.
Schließlich besitzt chr*prd unter 270C einen unge-
wöhnlich niedrigen Q10 von 0.86.

Völlig verloren gegangen ist die Temperaturkom-
pensation bei frq 9. Der Q10 beträgt zwischen
180und 300C und ist damit mit 2.0 genauso hoch
wie der der Wachstumsrate (Loros and Feldman
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Abbildung 16.8: Die circadiane Konidienbil-
dung von Neurospora crassa ist zwischen 180

und 300 Temperatur-kompensiert (rote Kurve,
rechte y-Achse), während die Wachstumsrate
stark von der Temperatur abhängt (grüne Kur-
ve, linke y-Achse). Nach (Gardner and Feldman
(1981)). E270/temp-comp-neurospora

1986). Der Rhythmus ist aber nicht einfach an
die Wachstumsrate gekoppelt, da die Periodenlän-
ge von der Zusammensetzung des Wachstumsme-
diums anders abhängt als die Wachstumsrate. Die
Ergebnisse sprechen dafür, dass der frq-Locus di-
rekt für die Temperaturkompensation verantwort-
lich ist. Andererseits ist die Temperaturkompensa-
tion bei Neurospora crassa nicht unbedingt für das
Zustandekommen des Rhythmus nötig.

Die cel Mutante hat die Temperaturkompensati-
on ihres circadianen Rhythmus unterhalb von 220C
verloren (Mattern et al. (1982)). cel hat einen
defekten Fettsäure-Synthetase-Komplex. Werden
Fettsäuren zugegeben, zum Beispiel Palmitinsäu-
re 16:0, wächst cel normal und die Periodenlängen
sind wieder Temperatur-kompensiert. Membranen
scheinen also am circadianen Rhythmus von Neuro-
spora crassa beteiligt zu sein und die Homöostase
der Membran-Fluidität ist möglicherweise für die
Temperaturkompensation verantwortlich (siehe je-
doch die Diskussion unten und Abbildung 16.15).

Bei Heterokaryons (Fusionen verschiedener Kerne

in einer Zelle) sind die Periodenlängen intermediär.

Verschiedene Modelle wurden aufgestellt, um
die Temperatur-Kompensation zu erklären
(Ruoff et al. (1997), Engelmann and Schrempf
(1979)):

C CD

E1

D

E1

A BA B

20oC 25oC
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Abbildung 16.9: Modell zur Temperaturkom-
pensation der circadianen Konidienbildung bei
Neurospora crassa durch zwei gegenläufige Re-
aktionen, die beide in ihrer Reaktionsgeschwin-
digkeit von der Temperatur abhängen. Da das
Enzym E1 (A ⇒B) durch D gehemmt wird,
bleibt die Periode konstant. Nach Dunlap and
Feldman (1988), basierend auf einen Vorschlag
von Hastings and Sweeney (1957). 271/t-komp-
neuro

1. Nach Dunlap and Feldman (1988) ver-
läuft die Reaktion von A ⇒ B bei hoher
Temperatur schneller. Der Vorgang wird
aber vom Produkt einer zweiten Reakti-
on C ⇒ D gehemmt, und diese Hem-
mung ist bei höherer Temperatur stär-
ker. Bei Temperaturen über 300C reicht
die Hemmung nicht mehr aus, deshalb
ist die Temperatur-Kompensation nicht
mehr gewährleistet. Bei frq 1 ist der Vor-
gang C ⇒ D beschleunigt. Dadurch wird
mehr D gebildet und die Temperatur-
Kompensation wird beeinträchtigt (Abbil-
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dung 16.9). Bei 300C geht die Temperatur-
kompensation verloren, da dann die Ra-
te der Hemmung durch D nicht mehr er-
höht werden kann. Die Geschwindigkei-
ten kritischer Reaktionen müssen sich also
für eine Temperatur-Kompensation inner-
halb bestimmter Grenzen befinden. Wenn
Mutationen diese Reaktionsgeschwindig-
keiten betreffen, führt das zu veränder-
ten Temperatur-Abhängigkeiten. Bei frq
7 wird möglicherweise E2 überexprimiert
oder es ist stabiler. Dadurch ist bei al-
len Temperaturen mehrD2 vorhanden, die
Reaktion A ⇒B bei allen Temperaturen
gehemmt und dadurch verlangsamt. Die
Periodenlänge ist also größer und die Tem-
peraturkompensation beeinflusst, wie das
für diese Mutante bekannt ist.

2. Das biochemische Oszillatormodell von
Pavlidis and Kauzman (1969) beruht
auf Aktivierung und Inaktivierung eines
Enzyms. Temperaturkompensation benö-
tigt Temperatur-unabhängige Quotien-
ten der Reaktionskonstanten. Bestimmte
Reaktionskonstanten sind durch Diffusi-
on kontrolliert und deshalb Temperatur-
unabhängig. Das Produkt von Reakti-
onskonstanten und Gleichgewichtskonzen-
tration eines Enzyms muss Temperatur-
unabhängig sein. Der Mechanismus dieser
Temperaturkompensation beruht offenbar
auf einer Temperatur-induzierten Konfor-
mationsänderung von Proteinen (Somero
(1996)).

3. Nach einem anderen Modell ist die
Fettsäure-Zusammensetzung der Mem-
bran für die Temperaturkompensation ver-
antwortlich (Cote and Brody (1987)). Die
cel Mutante mit geänderter Fettsäure-
Zusammensetzung der Membranen hat die
Temperaturkompensation des circadianen
Rhythmus verloren, wie schon erwähnt.

Für Einzelheiten siehe Lakin-Thomas et
al. (1997) und Lakin-Thomas (1998).

4. Ein antagonistisches Gleichgewicht chemi-
scher Oszillatoren ergibt nach Ruoff (zu-
sammengefasst in Ruoff et al. (1997))
Temperaturkompensation, weil Perioden-
verlängernde und Perioden-verkürzende
Reaktionen zusammenwirken. Wird das
Oszillatormodell von Goodwin (1965) mit
negativer Rückkopplung zu Grunde ge-
legt, werden Phasen-Antworten auf Tem-
peraturstufen und Temperaturpulse und
Temperaturkompensation korrekt voraus-
gesagt. Die abbauenden Reaktionen beein-
flussen die Periodenlänge, die Reaktions-
konstanten der Synthese aber nicht. Die
Proteine, mRNA und Transkriptionshem-
mer der Uhr werden richtig simuliert (siehe
Abbildung 16.14 und 16.21)

5. Eine weitere Erklärung für die Tempe-
raturkompensation ergibt sich aus einem
Modell von Lakin-Thomas et al. (1991) für
den circadianen Rhythmus von Neurospo-
ra crassa. Dabei spielt die Amplitude der
Oszillation eine wichtige Rolle. Es wurde
beobachtet, dass Mutanten mit verlänger-
ter Periode weniger stark auf Lichtpulse
und Cycloheximid-Pulse reagieren als der
Wildtyp. Die Autoren erklären das über
die Amplitude der Oszillation. Ist diese
größer, können durch den gleichen Stör-
puls nur noch geringe Phasen-Reaktionen
erzielt werden. Die Temperaturkompensa-
tion lässt sich mit diesem Modell eben-
falls erklären: Mit steigender Temperatur
erhöht sich die Amplitude, sodass durch
den längeren Weg auf dem Grenzzyklus
die Periode sich nur wenig ändert, obwohl
der Prozess schneller abläuft (Abbildung
16.10).

6. Neuere Befunde molekularbiologischer
Untersuchungen haben zu einer weiteren
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Hypothese geführt, die die Temperatur-
kompensation der circadianen Uhr von
Neurospora crassa erklären kann (Liu et
al. (1997), siehe Seite 384).

16.5 Wirkung von Substanzen
auf circadiane Rhythmen

Im vorigen Abschnitt wurde der relativ geringe
Einfluss der Umgebungstemperatur auf die cir-
cadiane Uhr von Neurospora beschrieben. Cir-
cadiane Uhren sind aber auch ziemlich unemp-
findlich gegenüber Einflüssen des Stoffwechsels
und alle möglichen chemischen Verbindungen.
Das gilt auch für Neurospora, obwohl vielleicht
zu einem geringeren Ausmaß als andere Orga-
nismen, bei denen solche Einflüsse auf die circa-
diane Uhr untersucht wurden. Einige Beispiele
werden im folgenden gegeben.

Das Nährmedium beeinflusst die Periodenlän-
ge in der Regel nur wenig. Mit Azetat, Ca-
saminosäuren und Vogel’scher Salzlösung sind
die Banden schärfer ausgeprägt. Verschiedene
Aminosäuren wie Arginin, Tryptophan, Histi-
din und Alanin beeinflussen den Rhythmus, an-
dere (Lysin, Cystein, Glycin, Methionin, Thy-
rosin) nicht. Manche Aminosäuren stimulieren
die Konidienbildung und der Rhythmus hält
länger an. Die Nährmedien beeinflussen nur
den Zeiger der Uhr, nicht die Uhr selbst. Lang-
sam wachsende Stämme zeigen den Rhythmus
besser.

Werden Hyphen auf neues Medium übertragen,
sind sie mit dem Mutter-Mycel in Phase. Auf
altem Medium ist der Rhythmus etwas verlang-
samt. Auch wenn der Konidien-Rhythmus sich
nicht zeigen kann (wenn zum Beispiel das Me-
dium sehr dicht besät wird), ist der Rhythmus
noch vorhanden, wie man durch Übertragen
zeigen kann.

Der extrazelluläre pH im Bereich von 4-9 be-

einflusst die Periodenlänge des Sporulations-
Rhythmus kaum, obwohl die Wachstumsrate
dadurch stark beeinflusst wird (Ruoff et al.
(2000a)).

CO2 dämpft den Rhythmus der Konidienbil-
dung (Sargent and Kaltenborn (1972)). Das
zeigt sich besonders beim Wildtyp. Durch Be-
lüften bilden sich auch bei diesem die Konidi-
en rhythmisch. Wenn die Biotin-Konzentration
im Medium gering ist, zeigt auch der Wildtyp
einen guten Rhythmus der Konidienbildung.
Biotin ist Cofaktor zweier Enzyme, die an der
Dunkelfixierung von CO2 beteiligt sind.

Zucker haben nur geringe Wirkung auf den
Rhythmus.

Alkohole, Detergentien und Ionophoren wie Va-
linomycin (Frelinger et al. (1976)) beeinflussen
den circadianen Rhythmus.

Beeinflussungen durch Inhibitoren sind in Ab-
schnitt 16.6 erwähnt.

16.6 Wie lässt sich der Me-
chanismus der circadia-
nen Uhr von Neurospora
aufklären?

Wie circadiane Rhythmen funktionieren, ist
auch bei Neurospora noch nicht aufgeklärt. Wie
schon früher erwähnt, eignet sich Neurospora
aber besonders gut dazu, den zugrunde liegen-
den Mechanismus aufzuklären.

Es ist schwierig, in einem komplexen Regelsys-
tem Teile so lahm zu legen, dass nicht das ge-
samte System mit beeinflusst wird. Zum Glück
scheint der Uhr-Mechanismus diskret zu sein,
da Mutanten mit Defekten in der Aminosäure-
Synthese, gewisse Aspekte der Lipid-Synthese,
der Vitamin-Synthese und einigen anderen
Stoffwechselwegen nicht für die Uhr wesent-
lich sind. Auch Hemmstoffe bestimmter Stoff-
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Abbildung 16.10: Temperaturkompensation durch Amplitudenänderung eines Zeit-verzögerten
Oszillators. Oben: Änderungen der Zustandsvariablen x hängen davon ab , wie x sich D Zeitein-
heiten früher verhielt. Periodenlänge und Amplitud sind für verschiedene D-Werte dargestellt
(4.2 bis 5.4). Links unten: Für zwei verschiedene D-Werte (4.4 und 5.4) sind die Phasendiagram-
me (dx/dt versus x) gezeigt. Mit zunehmender Temperatur nimmt die Amplitude zu. Dadurch
wird der Weg auf dem Grenzzyklus größer (roter Grenzzyklus im unteren linken Diagramm),
aber der Vorgang verläuft auch schnaller: Als Folge davon ändert sich die Periode nicht wesent-
lich. Unten rechts: Oszillation von x (y-Achse) mit der Zeit (x-Achse) für zwei extreme Werte von
D (4.4, blaue, und 5.4, rote Kurve). Für weniger extreme D Werte sind die Periodenlängen bei
verschiedenen Temperaturen ziemlich ähnlich. Nach Lakin-Thomas et al. (1991). E272/ampl-
modell-neuro
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wechselwege beeinflussen die circadiane Uhr
nicht. Obwohl das circadiane System viele
Stoffwechsel-Parameter beeinflusst, ist es vor
Änderungen des Stoffwechsels gut geschützt
(Roenneberg and Merrow (1999)). Im folgen-
den werden einige Ergebnisse vorgestellt, die
mit Zugabe von Substanzen, Hemmstoffen und
unter Verwendung von Mutanten erzielt wur-
den.
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Abbildung 16.11: Ungesättigte Fettsäuren wie
Oleat, Linolenat und Linoleat (Konzentration
auf der x-Achse) verlängern die Periode des Ko-
nidienrhythmus bei der Mutante cel von Neu-
rospora crassa bis zu einer oberen Grenze (rote
Kurve). Die Periodenlänge kann wieder norma-
lisiert werden, indem eine gesättigte Fettsäure
(16:0) dem Medium zugegeben wird (schwar-
ze Kurve). Nach Brody and Martins (1979b).
275/fettsaeuren-neuro

Pharmakologisches Vorgehen:
Substanzen oder Inhibitoren, die mit
bestimmten Teilen des Stoffwechsels
interferieren, werden zugegeben. Es wird
geprüft, ob die circadiane Uhr beeinflusst
wird, indem sich ihre Periode ändert
oder sie nicht mehr läuft. Pulse die-
ser Substanzen können die Phase des

Rhythmus verschieben. In einer Reihe
von Untersuchungen wurden bestimmte
Substanzen Neurospora angeboten und
die Wirkungen beobachtet:
Nystatin- (und Valinomycin-) Pulse
verschieben den Rhythmus in seiner
Phase. Nystatin beeinflusst Membranen
über Membran-Steroide wie Ergosterol.
Dadurch geht K+ verloren und die Mem-
branen depolarisieren.
Ungesättigte Fettsäuren wie Oleat, Lino-
lenat und Linoleat verlängern die Periode
des Konidienrhythmus bei der Mutante
cel− (Abbildung 16.11). Die Perioden-
Verlängerung kann rückgängig gemacht
werden, indem gesättigte Fettsäuren
(16:0) zum Medium gegeben werden
(Abbildung 16.11, Brody and Martins
(1979b)). Der Perioden-verlängernde
Effekt hängt von der Temperatur ab.
Bei 300 ist er kaum vorhanden, bei
200 maximal und bei 250 intermediär.
Diese Fettsäuren beeinflussen auch die
Temperatur-Kompensation.
Gesättigte Fettsäuren verlängern die
Periode nach einigen Tagen (Brody and
Martins (1979a)).
Zugabe von Hemmstoffen ist eine andere
Strategie. Proteinsynthese-Hemmstoffe
wie Cycloheximid verschieben ebenfalls
die Phase des Konidienrhythmus. Cyclo-
heximid hemmt die 80s Proteinsynthese.
Werden Cycloheximid-resistente Mutan-
ten mit Cycloheximid behandelt, wird
die Phase nicht verschoben. Mutanten
mit langen Perioden sind auf Cyclohe-
ximid unempfindlich. Möglicherweise sind
Temperatur-Kompensation und Protein-
synthese miteinander verknüpft. Mutan-
ten mit langen Perioden besitzen vielleicht
eine höhere Protein-Konzentration. Chlo-
ramphenicol hemmt die Proteinsynthese
an den 70s Ribosomen. Es verkürzt die
Periode des Konidienrhythmus (Frelinger
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et al. (1976)). Da aber die l- und die
d-Form wirken, während bei der Protein-
synthese nur die d-Form hemmt, dürfte es
sich um einen anderen Effekt handeln.
Phosphodiesterase-Inhibitoren verlängern
die Periode der circadianen Konidien-
bildung. Dieser Hemmstoff erhöht die
cAMP Konzentration. Allerdings be-
sitzt die Mutante crisp mit niedriger
Adenylatcyclase (die cAMP abbaut)
eine normale Periodenlänge und lässt
sich durch einen Licht-Dunkel-Wechsel
synchronisieren. Auch Quinidin, ein
Adenylatcyclase-Hemmstoff, hat keinen
Effekt.

Genetisches Vorgehen: Generell können
Mutanten in unterschiedlicher Weise dazu
beitragen, Licht auf den Mechanismus
circadianer Rhythmen zu werfen. Bekann-
te biochemische Mutanten können zum
Beispiel untersucht werden, um heraus-
zufinden, ob bei ihnen der Rhythmus
geändert ist. Wenn das nicht der Fall ist,
ist der betroffene Stoffwechselweg für die
Uhr nicht essentiell. Außerdem können
Mutanten benutzt werden, die Eigenschaf-
ten der Uhr ändern. Man kann versuchen,
die zugrunde liegenden Mechanismen
herauszufinden, die in der betreffenden
Mutante anders sind als im Wildtyp. Sie
müssen eine direkte oder indirekte Rolle
im Uhr-Mechanismus spielen.
Mutanten mit Defekten in biochemischen
Wegen wurden verwendet, um zu testen,
ob diese am circadianen Rhythmus betei-
ligt sind. Auf diese Weise konnte gezeigt
werden, dass bei Neurospora crassa der
Glyoxalat-, Krebs- und Harnstoff-Zyklus
dafür nicht wichtig sind.

Resistente Mutanten wurden isoliert,
um ihren Einfluss auf circadiane Rhyth-
men zu untersuchen. Experimente mit

der Oligomycin-resistenten Mutante olir

zeigten, dass sie bei 220 eine kürzere
Periode hat als der Wildtyp. Zwischen
260und 300 fehlt aber dieser Effekt. Da
bei dieser Mutante die mitochondriale
ATP-Synthetase betroffen ist, könnte
die ATP-Synthese ein Teil der Uhr sein.
Andererseits ist ATP auch für die Pro-
teinsynthese und den Ionen-Transport
wichtig.
Mutanten mit geänderten Eigenschaften
der Uhr wurden ebenfalls benutzt. Zum
Beispiel cel−, bei der die Temperatur-
kompensation unterhalb von 220 fehlt.
Palmitinsäure stellt die Kompensation
wieder her. Es wurde vermutet, dass
Membranen eine wichtige Rolle spie-
len. Jedoch hat Phenethylalkohol, der
die Phospholipid-Zusammensetzung der
Membran stark verändert, keinen Effekt
auf den circadianen Rhythmus.
Andere Mutanten, die Uhr-Eigenschaften
betreffen, sind in Tabelle 16.1 aufgelistet.

Aus solchen und anderen Untersuchungen wur-
den die folgenden Schlüssen gezogen:

Membranen: Membranen spielen mögli-
cherweise eine wichtige Rolle bei circadianen
Rhythmen. Die Zeitverzögerung, die nötig
sind, damit Oszillationen entstehen, können
gut durch Diffusion an Membranen erklärt
werden. Njus et al. (1974) benutzt Membranen
in seinem Modell für circadianen Rhythmen
(siehe auch Sweeney (1974a)). Die Photo-
rezeptoren zum Synchronisieren circadianer
Rhythmen sind Membran-gebunden.

Die Struktur und Funktion von Membranen än-
dert sich circadian. Eine Reihe von Substan-
zen, die circadiane Rhythmen beeinflussen, wir-
ken auf Membranen. Dazu gehören Fettsäuren,
Nystatin, Fusarsäure, Steroide, Filipin, Vanil-
linsäure, Ionen wie Li+ und Ca2+ Abszissin-
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säure, Valinomycin (ein Ionophor), Detergenti-
en, Hyamin, Digitonin, Alkohole, Morphactine,
D2O. Vielleicht sind die Mitochondrien-Effekte
sekundärer Natur und wirken eigentlich über
Membranen. Dafür sprechen Untersuchungen
von Nakashima, bei denen die Plasmalemma-
ATPasen gehemmt wurden. In diesem Zusam-
menhang sind Mutanten interessant, bei denen
die Membranen verändert sind, wie Fettsäure-
Mutanten (siehe auch Temperaturkompensa-
tion), osmotische Mutanten, pH empfindliche
und resistente Mutanten, Ionen-empfindliche
Mutanten und Permeabilitäts-Mutanten.

Außerdem schwanken einige Fettsäuren von
Membranen circadian (Linolensäure, und 1800

dazu phasenverschoben Linoleinsäure). Ande-
re wie Palmitinsäure, Stearinsäure, Oleinsäu-
re ändern sich nicht (Roeder et al. (1977)).
Auch im Wildtyp ist das so, obwohl er kei-
nen Rhythmus der Konidienbildung zeigt. Die
Schwankungen der Fettsäuren sind demnach
nicht das Ergebnis morphologischer Änderun-
gen in den Hyphen während eines circadianen
Zyklus. Wird Linolensäure dem Medium von
cel Mutanten zugefügt, ändert sich die Periode
beträchtlich (von 21 auf 40 Stunden, siehe Ab-
bildung 16.11). Fettsäuren scheinen demnach
eine wichtige Rolle beim circadianen Rhythmus
von Neurospora zu spielen (Mattern and Bro-
dy (1979), Übersicht bei Lakin-Thomas et al.
(1990)).

Proteinsynthese: Wird die Proteinsynthe-
se zu bestimmten Zeiten des Zyklus durch
Chloramphenicol (Frelinger et al. (1976)), Cy-
cloheximid (Nakashima et al. (1981)), Ac-
tinomycin, Mitomycin oder Puromycin ge-
hemmt, gibt es Phasen-abhängige Verschiebun-
gen. Allerdings verkürzen mit Chlorampheni-
col sowohl das rechts- (enthält D(+)Threonin)
als auch das links drehende (enthält D(-
)Threonin) die Periodenlänge. Da nur das links
drehende die Proteinsynthese hemmt, besteht

entweder kein Zusammenhang zwischen der
Chloramphenicol-Wirkung auf die Perioden-
länge und der Proteinsynthese, oder das Pro-
tein, was für die Perioden-Verkürzung verant-
wortlich ist, gehört zu einer besonderen Klasse,
die mit dem links drehenden Chloramphenicol
hemmbar ist, oder Chloramphenicol wirkt auf
die Struktur oder den Elektronentransport von
Membranen und hat keine Beziehung zur Pro-
teinsynthese in Mitochondrien. Dafür spricht,
dass auch Valinomycin den gleichen Effekt hat
wie Chloramphenicol.

Rolle der Mitochondrien: Hemmstoffe
und Mutationen, die den Stoffwechsel der Mit-
ochondrien beeinflussen, ändern das circadia-
ne Verhalten von Neurospora (Dieckman and
Brody (1980), Brody (1992)). Die Mutante oli
hat defekte Mitochondrien durch eine geän-
derte Struktur eines mitochondrialen Proteins
(ATP-Synthetase?). Diese Mutante zeigt eine
andere Periodenlänge des circadianen Rhyth-
mus (18.5h). Andere Mutanten mit höheren
Konzentrationen mitochondrialer Proteine zei-
gen ebenfalls kürzere Perioden.

Calcium, Calmodulin, Calciumkanäle,
Phosphatidyl-Inositol-Zyklus: Von ver-
schiedenen Autoren wurde die Rolle des Cal-
ciums, Calmodulins, der Calciumkanäle und
des Inositol-Zyklus bei der circadianen Koni-
dienbildung von Neurospora crassa untersucht.
Das Calcium-Ionophor A23187 verschiebt den
Rhythmus Phasen-abhängig. Ca2+ scheint am
späten subjektiven Tag für den Rhythmus
wichtig zu sein (Nakashima (1985)). Dafür
spricht auch, dass Calmodulin-Antagonisten
als Puls zu verschiedenen Phasen des Zyklus
zu diesen Zeiten den Rhythmus verschieben
(Aoki et al. (1997), Nakashima (1986)). Ca2+-
Kanal-Hemmstoffe verschieben den Rhythmus
zum Zeitpunkt CT5 um 5 Stunden (Techel et
al. (1990)).
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Lakin-Thomas (1993) prüfte, ob der IP-
Signalweg am Rhythmus der Konidienbildung
beteiligt ist. Dafür sprach zunächst, dass Li-
thium die Periode der rhythmischen Konidien-
bildung verlängert. Ihre Untersuchungen erga-
ben jedoch, dass der IP-Signalweg nicht die
Lithium-Wirkung hervorbringt. Auch die Pha-
senverschiebung durch Blaulicht erfolgt nicht
über diesen Weg.

16.7 Mutationen im circadia-
nen System

Von Neurospora crassa sind inzwischen mehr
als 5000 Mutanten bekannt. Bei einigen ist
die rhythmische Konidienbildung beeinflusst
(Übersicht Lakin-Thomas et al. (1990)). Eini-
ge dieser Uhr-Mutanten haben die Tempera-
turkompensation verloren und in einigen wei-
teren Fällen ist die Empfindlichkeit gegen-
über Licht betroffen (Loros et al. (1986), Lo-
ros and Feldman (1986), Gardner and Feld-
man (1981), Dharmananda (1980)). Bei ande-
ren Mutationen ist die Periodenlänge verän-
dert. Einige dieser Gene sind pleiotrop oder
wirken Organismus-spezifisch und damit sind
damit ohne Informationsgehalt. Die kanoni-
schen Uhr-Gene sind in Tabelle 16.1 zusam-
mengestellt. Von der frq Mutante 9 sind Allele
bekannt. Weitere Mutanten sind bekannt, aber
ihr Einfluss auf die circadiane Uhr ist gering.
Besonders intensiv wurden die frq Mutanten
untersucht. Sie haben schnellere oder langsa-
mere circadiane Uhren als der Wildtyp, aber
eine normale Wachstumsrate.
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Tabelle 16.1: Clock Gen Mutanten, die circadiane Rhythmen von Neurospora beeinflussen. TC
Temperaturkompensation, NC Arrhythmie unter bestimmten Bedingungen, sehr lange, nicht-
circadiane Perioden, keine Ssynchronisation durch LD, TS Temperaturempfindlich. Aus Loros
and Dunlap (2001)
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Das frq Gen befinden sich auf dem Chromosom
IVR (siehe Abbildung 16.13). Für den Rhyth-
mus spielt der Locus oder das Genprodukt eine
entscheidende Rolle, denn Wachstum und Ent-
wicklung aller frq Mutanten ist normal. Nor-
malerweise fällt bei einer Mutation ein Merk-
mal aus. Während die meisten Verlustmutan-
ten rezessiv sind, zeigen die frq Mutanten un-
vollständige Dominanz. Heterokaryons6 weisen
einen Gendosis-Effekt auf: Zwischen der phäno-
typischen Periodenlänge und der Gendosis der
frq1-Kerne gibt es eine Proportionalität (Ab-
bildung 16.12). All das spricht für eine entschei-
dende Rolle von frq oder dem frq-Produkt FRQ
für den circadianen Rhythmus.
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Abbildung 16.12: Heterokaryons (siehe 6) von
Neurospora zeigen einen Gendosis-Effekt: Die
phänotypische Periodenlänge (y-Achse) und
die Gendosis der frq 7-Kerne (x-Achse) sind
proportional zueinander. Schwarze Punkte:
Wildtyp (links) beziehungsweise frq 7 (rechts).
Nach Loros et al. (1986). E273N/heterokaryon

6Heterokaryons werden hergestellt, indem man My-
celien zweier verschiedener Genotypen so miteinander
verschmilzt, dass verschiedene Allele eines Locus in ver-
schiedenen Kernen sind, aber das gleiche Cytoplasma
haben.

16.8 Der Uhr Mechanismus
von Neurospora

Wie kontrollieren circadiane Uhren die Genex-
pression und wie interagieren sie mit der Um-
welt? Verschiedene Arbeitsgruppen versuchten,
diese Fragen zu beantworten und Übersich-
ten der genetischen (Feldman et al. (1979),
Feldman (1982), Feldman (1983), Feldman and
Dunlap (1983)) und molekularbiologischen Un-
tersuchungen (Dunlap (1993), Aronson et al.
(1994b), Loros (1995), Liu et al. (1997), Dunlap
et al. (1998), Lakin-Thomas (1998), Loros and
Dunlap (2001)) sind verfügbar. Der Mechanis-
mus, der diesen circadianen Rhythmen zugrun-
de liegen soll, wird im folgenden besprochen.
Er ist ziemlich kompliziert. Beim Neurospora-
System interagieren circadiane Kontrolle, Kon-
trolle durch Licht, Stoffwechsel-Kontrollen und
Kontrollen der Entwicklung miteinander.

Hier sollen die circadiane Kontrolle, die Kon-
trolle durch Licht und die Funktion auf mo-
lekularer Ebene besprochen werden. Zunächst
werden wir die Spieler kennen lernen, dann das
Spiel (die Interaktionen zwischen den Spielern),
und schließlich die Regeln und Ziele des Spiels.

16.8.1 Die Spieler und die Bühne

Um circadiane Oszillationen von Neurospora
und anderen Organismen zu verstehen, müs-
sen zunächst die Spieler des Spiels charakteri-
siert werden. Wenn eine rhythmische Variable
gefunden wurde, muss entschieden werden, ob
sie ein Zeiger der Uhr oder ein Teil des Uhr-
werks ist. Gehört sie zu den Zustandsvariablen
oder nur zu den Parametern, die den Oszilla-
tor charakterisieren? Wenn es sich um einen
Bestandteil des Uhrwerks handelt, müssen fol-
gende Kriterien erfüllt sein:

• Behandlungen oder Mutationen, die Pha-
se oder Periode des circadianen Rhythmus
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beeinflussen, ändern auch die Eigenschaf-
ten der zur Diskussion stehenden Kompo-
nente.

• Störungen der Komponente (chemische,
Mutationen) verändern Phase oder Peri-
ode aller beobachteten Rhythmen.

• Sowohl Zunahme als auch Abnahme der
Komponente beeinflusst die beobachteten
Rhythmen, und zwar gegenläufig.

• In einem Modell, das die bekannten Eigen-
schaften des Oszillators simuliert, muss die
Komponente als Zustandsvariable oder als
Parameter erscheinen.

Im folgenden werden einige der wesentlichen
Komponenten des circadianen Uhrwerks vorge-
stellt. Es gibt sicherlich noch mehr.

FRQ: Das Produkt FRQ der frq-mRNA des
frq-Gens ist eins der Hauptspieler im circadia-
nen Spiel von Neurospora crassa. Das frq Gen
wurde kloniert (durch Chromosomen walk) und
sequenziert (siehe Abbildung 16.13 und Aron-
son et al. (1992), Aronson et al. (1994b)). Es
ist eine 7.7 kb DNA mit zwei Transkripten (4
und 4.5kb). Die Struktur ist in Abbildung 16.13
gezeigt. Wird eins der beiden Transkripte dele-
tiert, fällt die Funktion aus.

Die Mutation frq3 betrifft Aminosäure 364
(mit einer Periodenlänge von 24 Stunden statt
21.5 beim Wildtyp bei 250C). Die Mutation
frq7 und frq8 betrifft Aminosäure 459 (mit
einer Periodenlänge von 29 Stunden). Die Mu-
tation frq3 betrifft Aminosäure 364 (mit einer
Periodenlänge von 16.5 Stunden). Die Mutati-
on frq1 betrifft Aminosäure 482, frq9 ist ei-
ne nonsense Mutation. frq2frq4frq6 betreffen
Aminosäure 895 (mit einer Periodenlänge von
19 Stunden).

Alle frq-Mutationen sind Punktmutationen im
ORF. Sie wurden mit Ausnahme von frq9 mit

Nitrosoguaninmutagenese gewonnen. Die Null-
Mutante frq9 (vorzeitiges Ende bei 674), erhielt
man durch UV-Mutagenese mit einer Deletion ei-
nes Basenpaares, wodurch der Leserahmen ver-
schoben ist. frq10 ist mit gentechnischen Metho-
den hergestellt worden (ohne frq Locus). Sowohl
bei frq 9 als auch bei frq10 variiert die Perioden-
länge bei unterschiedlichen Temperaturen stark.
Die Temperaturkompensation des Rhythmus ist
aufgehoben. Es handelt sich um Missense- oder
Nonsense-Mutationen im frq-ORF. Regulations-
Region, Promotor-Region und kleines Transkript
sind nicht betroffen. Bei frq2 ist ein Alanin in ein
Threonin mutiert, bei frq 7 ein Glycin in Asparag-
insäure. Alle Mutanten mit längerer Periode sind
im nicht-konservierten Bereich mutiert, alle Mu-
tanten mit kürzerer Periode (frq 1,2,4,6) im kon-
servierten Bereich.

Vergleicht man die Sequenzen mit anderen
Neurospora-Arten, sind sie hoch homolog. Das
frq-Homolog entfernter verwandter Arten (Sor-
daria fimicula) macht die frq-Null-Mutante von
Neurospora crassa wieder rhythmisch, obwohl
Sordaria keine Konidien bildet. frq ist also kein
Gen, welches nur bei der asexuellen Entwick-
lung beteiligt ist. Vielmehr ist es ein Kontroll-
gen, das für die Funktion der circadianen Uhr
wichtig ist. FRQ ist bei Neurospora für die Pe-
riodenlänge verantwortlich und für die Tempe-
raturkompensation der Uhr. Diese Uhr steuert
verschiedene Stoffwechselwege (Merrow et al.
(1999), Aronson et al. (1994b)).

WC-1, WC-2 und WCC: Zwei weitere
Spieler sind wichtig, White Color WC-1 und
WC-2. Sie werden durch die wc-1 und wc-2
Gene exprimiert. Beide wurden kloniert. wc-
Mutanten haben eine niedrige frq-Expression
im Dunkeln und zeigen keinen circadianen
Rhythmus. Auch Temperatur kann bei diesen
Mutanten keinen Rhythmus induzieren. Das
zeigt. dass WC-1 und WC-2 Komponenten der
Uhr sind oder eng mit Faktoren der Uhr ver-
bunden sind. Es handelt sich um Transkripti-
onsfaktoren mit DNA Bindungsstellen, trans-
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Abbildung 16.13: Lage und Struktur des frq-Gens von Neurospora crassa. Das frq-Gen liegt auf
dem rechten Arm des Chromosoms VII zwischen oli und for. Eine physikalische Karte (darunter)
ergänzt diese genetische Karte und zeigt die Lage des frq Gens etwa 50 kb von oli entfernt. Die
Position wurde durch Inserte von Phagen (λ) und Cosmiden (cos) bestimmt. Ein 7.7 kb DNA
Fragment mit dem frq Gen in der Mitte ist gezeigt. Der frq Locus besteht unter anderem aus
einem offenen Leserahmen ORF, das für ein 4.5 kb großes Transkript kodiert (oberer Pfeil nach
rechts). Möglicherweise gibt es noch ein überlappendes seltenes Transkript (Pfeil nach links), das
vielleicht vom gegenstrang kodiert wird. Außerdem scheint noch ein weiteres kleines kodierendes
Transkript vorhanden zu sein (zweiter Pfeil nach rechts). Das große Transkript kodiert für ein
Protein (ganz unten) mit 989 Aminosäuren. es enthält einen basischen Teil (blau), TG/SG
repeats (violett), eine Kernlokalisations-Sequenz (rot), eine Helix-turn-Helix Domäne (grün),
konservierte saure Domänen (gelb) mit hohem Seringehalt, und weitere saure Gebiete (gelb).
Nach Aronson et al. (1992)(Lage von frq) und Bell-Pedersen (2000)(frq-Locus und FRQ-Protein).
E277/frq-gen
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aktivierenden Domänen und ‘PAS´ Domänen
für Protein-Protein Interaktionen. PAS Domä-
nen werden bei vielen regulatorischen Prote-
inen gefunden, die bei der Signalübertragung
und Wahrnehmung verschiedener Reize (Licht,
chemische Verbindungen, Sauerstoff) eine Rol-
le spielen. Im vorliegenden Fall erkennt die
PAS Domäne Bindungsstellen Licht regulier-
ter Promotoren und dient vielleicht dazu, zwi-
schen Rezeptoren und Signal-Transduktions-
Komponenten zu interagieren. PAS Domänen
finden sich auch in Phytochromen und in an-
deren Uhr-Proteinen (zum Beispiel im PER
von Drosophila). Das könnte darauf hinweisen
dass Uhr-Proteine sich aus Proteinen entwi-
ckelten, die auf Licht reagieren (Crosthwaite
et al. (1997)). Außerdem gibt es eine Sequenz-
Homologie zwischen WC und PER, die sich of-
fenbar auch auf die circadiane Uhr der Maus
erstreckt (Antoch et al. (1997), King et al.
(1997)).

WC-1 und WC-2 dimerisieren miteinander und
bilden dabei den White Color Komplex WCC.
Die PAS Domäne wird zur Dimerisierung be-
nutzt. WCC bindet an zwei Stellen an den Pro-
moter des frq Gens. Dadurch wird die Expres-
sion des frq Gens aktiviert. Die primären Tran-
skripte werden in einer komplexen Art gespli-
ced, was größere Wirkungen auf das produzier-
te Proteine hat. WCC überträgt Licht Signa-
le auf Licht-empfindliche und Uhr-kontrollierte
Gene (Pfeile auf frq, wc-1 und ccg in Abbil-
dung 16.15). WC-2 ist ein häufiges, konstituti-
ves Kernprotein, welches als Gerüst dient, um
FRQ und WC-1 (die außer Phase sind) mit-
einander interagieren zu lassen (Denault et al.
(2001)).

VVD: Kürzlich wurde ein weiterer Spieler
im circadianen System von Neurospora gefun-
den. Das vivid Gen (vvd) transkribiert VVD,
ein neu entdecktes Mitglied der PAS Proteine.
Es wurde geklont und charakterisiert (Heint-

zen et al. (2000)). Licht induziert es rasch, aber
es wird unabhängig davon von der circadia-
nen Uhr kontrolliert. Es ist ein kleines Prote-
in mit einer PAS Domäne. Es beeinflusst Ein-
gang und Ausgang der Uhr, ohne Teil des Uhr-
Mechanismus zu sein (vvd Null-Mutanten sind
noch rhythmisch).

Andere Spieler: Andere Spieler müssen am
circadianen System von Neurospora beteiligt
sein, da frq-Null Mutanten noch rhythmisch
sind (allerdings nicht circadian). Diese Spieler
sind bisher nicht bekannt (siehe Unterabschnitt
16.8.2).

16.8.2 Das Spiel

Das Produkt FRQ des frq-Gens ist eine es-
sentielle Komponente (eine Zustandvariable)
des circadianen Oszillators von Neurospora. Die
mRNA und Protein-Produktion des frq-Gens
sind Teile des Rückkopplung-Systems, aus dem
die circadiane Uhr besteht. Die Produkte des
frq-Locus regulieren sich selbst (Aronson et al.
(1992), Aronson et al. (1994b)). Das scheint
bei circadianen Oszillatoren allgemein der Fall
zu sein. Das zugrunde liegende Prinzip wurde
durch Ruoff et al. (1999) mit einem moleku-
laren Rückkopplungs-Oszillator von Goodwin
(Goodwin (1965), Abbildung 16.14) simuliert.

Vor allem durch molekularbiologische Daten
der Gruppe von Dunlap wurde ein spezifische-
res Modell für die circadiane Uhr von Neuro-
spora entwickelt, welches in Abbildung 16.15
gezeigt ist. Danach ist das Produkt FRQ des
frq Gens eine essentielle Komponente des cir-
cadianen Oszillators. Die mRNA und das FRQ
Protein des frq gens sind Teile des Rückkopp-
lungssystems, in dem FRQ seine eigene Expres-
sion über den white color Komplex WCC regelt
(Lee et al. (2000)). FRQ würde demnach eine
Zustandsvariable im circadianen System sein
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R4

X: clock
mRNA

Y: clock
protein

Z: transcrip-
tion factor

dx/dt=k1fi-k4X

dy/dt=k2X-k5Y
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Abbildung 16.14: Molekularer Rückkopplungs-
Oszillator nach Goodwin. Das Uhr-Protein Y
hemmt seine eigene Transkription aus der Uhr-
mRNA (X) über den Transkriptionsfaktor Z.
Die Produktionsrate der Zwischenprodukte Y
und Z sind lineare Funktionen der Konzentra-
tionen von X beziehungsweise Y. Die X Pro-
duktion verläuft ohne Hemmung mit konstan-
ter Geschwindigkeit. Sie wird jedoch durch Z
auf Grund des Hemm-Faktors fi gehemmt. Je-
des Zwischenprodukt I (X, Y oder Z) wird in
folgender Weise→ ks → I → kd →I (S) produ-
ziert und abgebaut, wobei ks die Syntheserate-
Konstante (k1,k2,k3) und kd die Abbaurate-
Konstante (k4,k5,k6) ist. I in (S) schwankt zwi-
schen hohen und niedrigen Werten je nachdem,
ob die Synthese- Reaktionen ablaufen oder, auf
Grund der Hemmung durch Z, nicht ablau-
fen. Die Reaktionskette (S) besagt, dass die
Relaxationszeit (Zeitskala der Annäherung an
das Gleichgewicht in I) nur von kd abhängt,
und dass die Periodenlänge der Oszillation nur
durch kd bestimmt wird.
Reaktion R1: Bildung von X, R2: Synthese
von Y, R3: Produktion von Z, R4 bis R6
(rote Pfeile): Abbaureaktionen. Hemmfaktor
fi = 1/1 + z9. Nach Ruoff et al. (1999), auf
Goodwin (1965) und Murray (1993) basierend.
272B/Goodwin

(Aronson et al. (1994b)). Dass die Proteinsyn-
these für die Übertragung des Blaulicht-Signals
auf die circadiane Uhr wichtig ist, war bereits
seit einiger Zeit bekannt, da Proteinsynthese-
Hemmer mit der Phasenverschiebung durch
Lichtpulse interagieren und als Puls gegeben
den Rhythmus je nach Zeitpunkt der Zuga-
be phasenverschieben. FRQ wird mit der Zeit
immer stärker phosphoryliert, vor allem durch
eine Calcium/Calmodulin-abhängige Phospho-
kinase. Seine Konzentration sinkt mit der
Phosphorylierung ab (Yang et al. (2001)).

Das frq-Gen wird in zwei Formen abgelesen, als
sFRQ und als lFRQ, Sie sollen für die Tem-
peraturkompensation zuständig sein (siehe
Abbildung 16.16 und 16.17). Durch Phospho-
rylierung werde die beiden FRQ-Formen abge-
baut.

Licht beeinflusst das circadiane System, in-
dem es die frq Exprimierung über den WCC
Komplex aktiviert. Der Komplex wird durch
Dimerisierung des WC-1 und WC-2 Proteins
gebildet (Einzelheiten auf Seite 395). Abbil-
dung 16.15 illustriert den Weg, auf dem Licht
das Uhrwerk beeinflusst, und Abbildung 16.18
zeigt Einzelheiten des Lichteffektes auf den
WCC Komplex und seine Änderungen.

Es wurde vorgeschlagen (Loros (1995)), dass
Licht die circadiane Uhr beeinflusst, indem
es die negative RÜCKKOPPLUNG des FRQ
auf seine eigene Synthese ausschaltet: Die Re-
pression durch FRQ wird aufgehoben (oder:
trotz Gegenwart von FRQ findet Induktion
statt). Dieser Effekt des Lichtes kann aufge-
hoben werden, wenn die Proteinsynthese oder
mRNA Produktion gehemmt werden. Licht er-
höht die frq-RNA-Menge um das 4 bis 25-
fache (Crosthwaite et al. (1995)). Bereits zwei
Minuten nach dem Lichtpuls steigt die frq-
Transkription und erreicht ihren höchsten wert
15 Minuten später. Danach nimmt es ab. Der
Übergang in Dunkelheit verringert die Men-
ge an frq Transkript durch Abbau. Zusätzli-
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Abbildung 16.15: Modell des Rückkopplungs-Oszillators von Neurospora crassa. mRNA und
FRQ Protein Produktion des frq-Gens sind Teile des Rückkopplungs- Systems im circadianen
Uhrwerk. FRQ spielt mehrere Rollen. Es reguliert die frq-mRNA über trans-wirkende Faktoren
circadian regulierter Elemente (CCRE’s) und bewirkt auf diese Weise eine spezifische Transkrip-
tion zu bestimmten Tageszeiten. Es aktiviert weiterhin direkt oder indirekt Gene, die auf diese
Weise durch die circadiane Uhr kontrolliert und deshalb ‘clock controlled genes’ (ccg’s) genannt
werden.
Das frq-Gen wird in zwei Formen abgelesen, nämlich als sFRQ und als lFRQ. Sie sollen für die
Temperaturkompensation zuständig sein (siehe Abbildung 16.16 und 16.17). Durch Phosphory-
lierung werde die beiden FRQ-Formen abgebaut.
Außerdem wird die Wirkung des Lichts als dem wichtigsten Zeitgeber gezeigt. Licht beeinflusst
die Transkription des frq-Gens, und das Protein WC-1 spielt eine Rolle für das Weiterleiten des
Lichtsignals. In der späten Nacht und am frühen Morgen verfrüht ein Lichtpuls den Rhythmus.
Das ist maximal, wenn viel frq mRNA vorhanden ist. Am späten Tag und in der frühen Nacht
verzögert ein Lichtpuls den Rhythmus. Zu dieser Zeit nimmt die Konzentration von FRQ ab.
Da jedoch der Lichtpuls zu mehr frq mRNA führt, dauert es länger, bis die mRNA und FRQ
reduziert sind. Licht beeinflusst außerdem die Uhr-kontrollierten Gene (ccg’s) auch direkt. WC-2
spielt dabei eine Rolle. Es wird im Dunkeln re-aktiviert. (Dunlap et al. (1998)). E276Cq/Loros-
modell



16.8 Der Uhr Mechanismus von Neurospora 401
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Abbildung 16.16: Temperaturwirkungen auf den frq Oszillator von Neurospora: Das frq-Gen
wird in zwei Formen abgelesen, nämlich als sFRQ (hellgrün) und als lFRQ (dunkelgrün),
die für die Temperaturkompensation verantwortlich sein sollen (siehe auch Abbildung 16.17).
Durch Phosphorylierung werden die beiden FRQ-Formen abgebaut. Nach Dunlap et al. (1998).
E276Dq2/neuro-modell
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Abbildung 16.17: Die frq-Gene von Neurospora
werden vom Initiierungs-Codon AUG#1 oder
AUG#2 aus abgelesen. Es entsteht ein kür-
zeres Protein sFRQ oder ein längeres Protein
lFRQ. Wie viel von jedem gemacht wird, wie
also das Verhältnis der beiden Formen zueinan-
der ist, hängt von der Temperatur ab. Auf die-
se Weise soll die Temperaturkompensation des
circadianen Oszillators von Neurospora entste-
hen. Durch Phosphorylierung werden die bei-
den FRQ-Formen abgebaut. Nach A38 (n.d.).
E276A/neuro-frqs
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Abbildung 16.18: Wirkung des Licht auf
den molekularen Rückkopplungs-Oszillator von
Neurospora. Das Uhr-Protein FRQ (rechts)
hemmt seine eigene Transkription durch die
frq-mRNA (oben rechts) über einen Transkrip-
tionsfaktor (unten). Im Licht wird die frq-
Transkription auf folgende Weise erhöht: Licht
wird über einen Flavin-Rezeptor aufgenommen
und interagiert (rote Pfeile vom Flavin- Re-
zeptor) mit der frq Gen Expression. Der WCC
Komplex (WC-1, lila und WC-2, braun) spie-
len hier eine entscheidende Rolle. WC-1 wird
konstitutiv im Dunkeln exprimiert (unten). Mit
Licht bildet es mit WC-2 den WCC Komplex.
Dieses neu synthetisierte WCC (zweites von
unten) wird sowohl im Licht als auch im Dun-
keln inaktiviert. Eine äußerst wenig phosphory-
lierte Form des WCC (drittes von unten) tritt
im Dunkel auf und wirkt als Transkriptionsfak-
tor für frq (hellgelber Pfeil).Es kann durch den
Transkriptionsfaktor gehemmt werden. Licht
aktiviert eine Kinase, die die Phosphorylierung
des WC-1 im WCC erhöht (viertes von unten).
Das verstärkt die frq-Transkription (großer gel-
ber Pfeil). Außerdem ist der Transkriptionsfak-
tor nicht mehr in der Lage, die Transkription
zu hemmen. Hyperphosphoryliertes WC-1 wird
abgebaut (oben mit linkem roten Pfeil). Neu
synthetisiertes WC-1 ersetzt dieses WC-1 und
das WCC wird wieder inaktiv. Nach Ruoff et
al. (2001). E274B/wc-model
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che Hemmung des frq-Promotors durch FRQ
setzt die Uhr neu (Aronson et al. (1994b)).
Aktivierung tritt auf, wenn Licht während der
späten Nacht oder am frühen Morgen gege-
ben wird und ist der erste Uhr–spezifische Ef-
fekt des Lichtes. Wird die Synthese des FRQ
blockiert, kann Licht die Uhr nicht mehr zu-
rücksetzen (Crosthwaite et al. (1995)). Dieses
Modell-Konzept erklärt die Wirkung einzelner
Lichtpulse auf den Rhythmus der Konidien-
bildung im Dauerdunkel, das Verhalten unter
Licht-Dunkel-Wechsels und unter Skelett- Pho-
toperioden. Es erklärt auch, wie ein Lichtsignal
den Rhythmus verfrüht oder verzögert je nach
der Phase, zu der es gegeben wurde (Abbildung
16.15).

Die phasenverschiebende Wirkung des Licht-
pulses läuft nach diesem Modell folgenderma-
ßen ab: Licht wird vom Photorezeptor aufge-
nommen und induziert sehr rasch die Expressi-
on von frq, wenn es während der späten Nacht
oder am frühen Morgen gegeben wurde (die
circadiane Aktivierung würde einige Stunden
dauern). Die Menge an frq mRNA und FRQ
steigt früher als ohne Lichtpuls und verfrüht
den Rhythmus. Licht am späten Tag und frü-
hen Abend erhöht die Expression der frq- und
FRQ-Synthese unmittelbar. Das verzögert den
FRQ-Abbau und der Rhythmus wird verzö-
gert. Es gibt eine enge Korrelation zwischen
der Dosis-Respons der frq mRNA und der Pha-
senverschiebung als Reaktion auf die Lichtmen-
ge. Wird die Synthese von FRQ blockiert, kann
Licht die Uhr nicht mehr verstellen (Crosthwai-
te et al. (1995)).

WCC überträgt Lichtsignale auch auf Licht-
empfindliche und Uhr-kontrollierte Gene (Pfei-
le auf frq, wc-1 und ccgs in Abbildung 16.16,
Arpaia et al. (1993)) unabhängig vom Effekt
auf die Uhr. Es gibt weitere Gene, die sowohl
durch die Uhr als auch direkt durch Licht kon-
trolliert werden.

Schließlich ist vivid Gen (vvd) am Spiel betei-

ligt. Es beeinflusst Eingänge und Ausgänge der
Uhr. Es wird durch Licht induziert, aber un-
abhängig davon durch die circadiane Uhr kon-
trolliert, ohne ein Teil des Uhr-Mechanismus zu
sein (siehe Abbildung 16.19).

P
P P P

LIGHT

PR

vvd

deactivationfeedback regulation

?

?

no

Abbildung 16.19: Das vivid Gen vvd wird
durch Licht induziert, dass es über einen
Photorezeptor PR via Transkriptionsfaktor
WCC (besteht aus WC-1, violett, und WC-
2, braun, oben) empfängt. Es koppelt ent-
weder über den Eingangsweg des Lichtes
zurück auf den Transkriptionsfaktor WCC
des frq gens (unten) (unteres ?) oder zum
Lichtsignal-Transduktionsweg des Photorezep-
tors zum Transkriptionsfaktor WCC des frq
Gens (oberes ?), aber nicht (no) zum Photore-
zeptor (punktierter Weg). Das vivid Gen wird
also durch Licht induziert, aber unabhängig da-
von durch die circadiane Uhr kontrolliert, ohne
ein Teil des Uhr-Mechanismus zu sein. Nach
von Linden (n.d.) . E274E/vivid-gene

Temperatur

Wie Lichtpulse sind auch Temperaturpulse
in der Lage, den circadianen Rhythmus von
Neurospora zu verschieben (Francis and Sar-
gent (1979), Liu et al. (1998), Gooch et
al. (1994)). Innerhalb bestimmter Grenzen
wird die Periodenlänge nur geringfügig von
der Umgebungstemperatur beeinflusst. Sowohl
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Temperaturpuls-Wirkungen als auch Tempe-
raturkompensation der Uhr müssen durch ein
vernünftiges molekular-biologisches Modell er-
klärt werden können.

Temperatureffekte werden bei Neurospora
durch post-transkriptionale Kontrolle erzeugt
(Liu et al. (1998)). Während der Transla-
tion werden zwei verschiedene FRQ Formen
von zwei Initiations-Codons gemacht, nämlich
sFRQ und lFRQ. Jede dieser Formen könnte
zu einer Oszillation bei bestimmten Tempera-
turen führen, aber für einen robusten Rhyth-
mus sind beide nötig (Liu et al. (1997)). Nicht
nur die Menge des FRQ hängt von der Tempe-
ratur ab. Die Temperatur bestimmt auch das
Verhältnis von sFRQ zu lFRQ, indem es ver-
schiedene Initiations-Codons bei unterschiedli-
chen Temperaturen bevorzugt. Wird eine der
Initiations-Codons deletiert, ist der Tempera-
turbereich geringer, der die Rhythmik erlaubt.
Dieser Adaptationsmechanismus vergrößert al-
so den physiologischen Temperaturbereich für
die Funktion der Uhr (Garceau et al. (1997)).

Das Einstellen des Rhythmus durch eine
Temperaturstufe reflektiert ebenfalls post-
transkriptionale Regulationen. Obwohl die Os-
zillationen bei verschiedenen äußeren Tempera-
turen gleich sind, unterscheiden sich die mitt-
leren Niveaus, um die die FRQ-Werte schwan-
ken. Bei einer höheren Temperatur ist das Ni-
veau höher (in Abbildung 16.20 illustriert).

Eine Temperaturstufe nach oben oder unten
entspricht verschiedenen Phasen der Uhr, ob-
wohl die Komponenten nicht synthetisiert oder
abgebaut werden. Nach der Stufe werden die
relativen Mengen von frq mRNA und FRQ
entsprechend der neuen Temperatur empfun-
den, und die Rückkopplungsschleife reagiert
rasch und proportional dazu in seiner Dy-
namik. Wenn es nicht genug FRQ nach der
Temperaturstufe gibt, um WCC abzuschalten,
wird mehr gemacht. Auf diese Weise verstellt
die Temperatur anders als ein Lichtpuls den

Rhythmus unmittelbar und aus der Rückkopp-
lungsschleife heraus. Auch kleine Temperatur-
änderungen können die Phase stärker als Licht-
pulse beeinflussen.

Temperaturkompensation soll das Ergebnis der
Expression unterschiedlicher Mengen der bei-
den verschiedenen Arten von FRQ bei höherer
und niedrigerer Umgebungs-Temperatur sein
(Liu et al. (1997)). Bei höherer Temperatur
wird mehr sFRQ gemacht, bei niedrigerer Tem-
peratur mehr lFRQ. Somit hängt das Verhält-
nis der beiden FRQ’s zueinander von der Tem-
peratur ab. Auf diese Weise soll die Tempera-
turkompensation der circadianen Oszillationen
von Neurospora zustande kommen (Abbildung
16.15).

15 20 25 30
Temperatur [0C]

15

20

25

30

35

Pe
ri

od
en

lä
ng

e 
[S

td
]

Wildtyp

frq-1

Ruoff et al. 1997 | D272A | 19.4.2002

Abbildung 16.21: Temperaturkompensation
der circadianen Bildung von Konidien bei
Neurospora durch Verwendung des Goodwin
Oszillator-Modells (Abbildung 16.14) mit ne-
gativer Rückkopplung. Die Temperaturabhän-
gigkeiten der Periodenlänge der circadianen
Konidienbildung der Neurospora Mutante frq-7
(grün) und frq-1 (blau) werden durch das Mo-
dell recht gut vorausgesagt (Kreise sind Vor-
aussagen, Dreiecke experimentell gefunden).
Auch die Temperaturkompensation des Wild-
typs wird im Modell gefunden. Nach Ruoff et
al. (1997). E272A/goodwin oscillator
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Abbildung 16.20: Die Uhr von Neurospora wird mit einer Temperaturstufe nach oben (links) auf
Abend verschoben (rote Pfeile), wo das FRQ-Niveau niedrig ist (obere Kurve). Temperaturstufen
nach unten (rechts) verschieben zu einer Morgenphase, wo das FRQ-Niveau hoch ist, und zwar
unabhängig von der Phase des Zyklus, zu dem die Stufe erfolgt (Ursprung des roten Pfeils).
Nach Dunlap (1999). d272E/ reset-neurospora
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FLO Oszillator Die Rolle des FRQ wurde
kürzlich in zweierlei Weise neu interpretiert: Ei-
ne Gruppe zieht in Zweifel, ob es wirklich ein
essentieller Bestandteil des circadianen Uhr-
werks ist (also ein Rädchen im Uhrwerk). Sie
behauptet, dass FRQ nur an Prozessen betei-
ligt ist, die vor dem eigentlichen Oszillator lie-
gen und (über Lipid-Signale?) auf den richtigen
Oszillator einwirken (Roenneberg and Merrow
(1998), Lakin-Thomas (2000)). Es wurde vor-
geschlagen (Roenneberg and Merrow (1998)),
Transkription und Feedback des Proteins auf
seine eigne mRNA-Bildung aus dem eigent-
lichen Oszillator herauszunehmen (Abbildung
16.22).

Die andere Gruppe fügt einen weiteren Oszilla-
tor (oder vielleicht auch mehrere?) zum FRQ-
Oszillator hinzu (so genannter FRQ-less Os-
zillator FLO). Obwohl der FRQ Oszillator für
den circadianen Rhythmus benötigt wird, ist er
wahrscheinlich nicht ausreichend (Iwasaki and
Dunlap (2000)).

Gründe dafür, einen zusätzlichen Oszillator an-
zunehmen, sind frühere Berichte über die frq9
Mutante (Loros and Feldman (1986), Loros et
al. (1986)). Danach zeigt diese Mutante noch
einen Rhythmus, auch wenn ihm mehrere Cha-
rakteristika eines echten circadianen Rhythmus
fehlen. So taucht der Rhythmus nur in einem
Teil der Kulturen in den Wachstumsröhrchen
auf, die Periodenlänge ist ziemlich variabel (12
bis 35 Stunden), der Rhythmus kann nicht
durch Lichtzyklen synchronisiert werden, und
er besitzt keine Temperatur- und Nährmedium-
Kompensation. Sie erinnert uns an den eigen-
tümlichen Rhythmus von Thalassomyxa aus-
tralis (siehe Abschnitt 18.4) und stellt vielleicht
einen Entwicklungsrhythmus dar.

16.8.3 Ziele des Spiels

Das Spiel hat folgende Ziele:

Eine zuverlässige Uhr: Der Mechanismus
eines circadianen Oszillators, der aus
miteinander verknüpften positiv und ne-
gativ wirkenden Rückkopplungsschleifen
besteht, bestimmt nicht nur die Peri-
odenlänge der circadianen Uhr, sondern
verleiht ihr auch Robustheit und Zuver-
lässigkeit. Die Stärke der FRQ Oszillation
und damit die Robustheit des Rhythmus
nehmen mit der Menge an WC-1 und
WC-2 zu (Yang et al. (2001)).

Synchronisation durch Licht: Eine circa-
diane Uhr ist in der Lage, auch unter
Dauerlicht (oder Dauerdunkel) und kon-
stanten Temperatur-Bedingungen zu lau-
fen und von ihr abhängige Ereignisse zu
steuern. In der Natur muss sie aber auf
den 24 Stunden Tag synchronisiert wer-
den. Sonst würde sie rasch außer Takt
kommen mit dem Tag-Nacht-Zyklus und
könnte nicht mehr als zuverlässige Uhr die-
nen. Wir sahen, dass dafür Photorezepto-
ren und Transduktions-Wege zur Uhr vor-
handen sind.

Synchronisation durch Temperatur:
Temperaturzyklen sind bei Neurospora
noch stärkere Zeitgeber als Licht-Dunkel-
Zyklen. Das könnte für einen Pilz wichtig
sein, der oft auf Substraten wächst, die
nicht dem Tageslicht ausgesetzt sind.

Temperaturkompensation: Zusätzlich lie-
fert der circadiane Uhr-Mechanismus von
Neurospora eine Temperaturkompensati-
on, die für eine zuverlässige Uhr wichtig
ist.

Photoperiodismus bei Neurospora? Es
wurde kürzlich diskutiert, ob die jahres-
periodische Sporenabgabe, die man oft
bei Pilzen findet, auch bei Neurospora
vorhanden ist und ob sie photoperi-
odisch kontrolliert wird (Roenneberg and
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Abbildung 16.22: Nach Lakin-Thomas ist FRQ nicht direkt ein Bestandteil des circadianen
Oszillators, sondern vielmehr ein Teil vor dem Oszillator. Licht wirkt über WC-1 und WC-2 auf
FRQ (Temperatur und Signale der Entwicklung beeinflussen ebenfalls FRQ). FRQ beeinflusst
den circadianen Oszillator über Lipid-Signale. Experimente mit der Mutante cel und chol -1
sprechen für diese Interpretation. CEL und CHOL-1 beeinflussen die Lipid-Zusammensetzung
und damit das Lipid- Signal und den Oszillator. Der circadiane Oszillator kontrolliert ‘clock
controlled genes’ (ccg’s), die Konidienbildung und andere Prozesse beeinflussen. Der circadiane
Oszillator hat Ausgänge und einer von ihnen koppelt auf die Lipid-Zusammensetzung zurück.
Nach Lakin-Thomas (1998). E278/Lakin-modell
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Merrow (2001)).

16.9 Ausgänge der Uhr und
Kontrolle der Zeiger

Das circadiane System von Neurospora und
wahrscheinlich das anderer Organismen ist al-
so sehr viel komplizierter als ursprünglich ge-
dacht. Im letzten Abschnitt haben wir uns mit
dem Uhrwerk beschäftigt und wie man es un-
tersuchen kann. Da der Mechanismus bisher
nicht gut bekannt ist, müssen wir die Zeiger
der Uhr benutzen, um auf die Eigenschaften
der Uhr zu schließen, oder Mutanten verwen-
den, die die Uhr beeinflussen. Die Ausgänge der
Uhr und die Art, wie die beobachteten Rhyth-
men hervorgebracht werden, sind aber ebenfalls
wichtige Teile des circadianen Systems und es
lohnt sich, sie zu untersuchen. Außerdem sollte
es auch helfen, den zu Grunde liegenden Me-
chanismus zu verstehen, wenn man die Wege
der äußeren Rhythmen bis zur Uhr zurückver-
folgt.

Der am besten untersuchte circadiane Rhyth-
mus von Neurospora ist das Umschalten des
Wachstums auf und unter der Oberfläche auf
Wachstum der Hyphen in die Luft und die
darauf folgende Konidienbildung. Rhythmische
Konidienbildung zeigt sich nur an der Wachs-
tumsfront des Myceliums, während es über soli-
des Medium wächst. Dort wird entschieden, ob
Lufthyphen, Konidiosporen und Carotinoide
gebildet werden oder nicht.

Viele biochemische Rhythmen sind mit diesem
Umschalten in der Entwicklung verbunden.
Beispiele sind die Menge an Hyphen, an Luf-
thyphen, Hyphenverzweigungen, Bildung eines
Septums, das Abgeben reifer Konidien, Teilung
des Kernes, Glykolyse, Lipidstoffwechsel, der
Glyoxalatzyklus, der Tricarbonsäurezyklus, die
Ablagerung von Lipiden, die Bildung von Koh-

lenhydraten, CO2 Produktion, die Aktivität ei-
ner Reihe von Enzymen. Es muss natürlich erst
einmal geprüft werden, ob diese Vorgänge nur
deshalb rhythmisch sind, weil sie von der Koni-
dienbildung abhängen. Alternativ könnten die-
se Rhythmen auch unabhängig von ihr entste-
hen. Um zu zeigen, dass zum Beispiel bestimm-
te Enzyme unabhängig von der Konidienbil-
dung einen circadianen Rhythmus zeigen, müs-
sen die damit verbundenen morphologischen
Änderungen unterbunden werden. Das kann er-
reicht werden, indem man zum Beispiel Flüs-
sigkulturen verwendet (siehe Seite 366). Nicht
nur bei Untersuchungen an Neurospora, son-
dern auch bei solchen an anderen Organismen
wurde gefunden, dass die circadiane Uhr vor
allem Enzyme an entscheidenden Punkten des
Stoffwechsels kontrolliert. Das scheint ein all-
gemeines Prinzip circadianer Kontrolle zu sein.

Andere Ereignisse im Lebenszyklus von Neuro-
spora stehen unter circadianer Kontrolle. Die
Energieladung (siehe Seite 366) schwankt cir-
cadian (Delmer and Brody (1975), Schulz et
al. (1985)), ebenfalls die Hitzeschock-Proteine
(Kallies et al. (1998)), und die Abgabe von
Ascosporen wird gleichfalls circadian kontrol-
liert (Brody, unveröffentlicht). Die Perioden-
länge entspricht der der Konidienbildung.

Die Gesamtheit der mRNA und rRNA schwan-
ken nicht circadian. Allerdings werden viele
Gene von der Uhr kontrolliert (Loros et al.
(1989)).

16.9.1 Uhr-kontrollierte Gene

Gene, die auch unter konstanten Bedingungen
rhythmisch mit einer Periodenlänge exprimiert
werden, die dem Genotyp des Stammes ent-
spricht, werden clock-controlled Gene (‘ccgs´)
genannt. Geht die Funktion dieser Gene verlo-
ren, wird die Uhr nicht beeinflusst. Ihre Funk-
tion ist auf den Ausgang der Uhr beschränkt.



16.9 Ausgänge der Uhr und Kontrolle der Zeiger 409

Sie müssen von Genen unterschieden werden,
die durch die Entwicklung reguliert werden und
von solchen, die auf Umweltänderungen reagie-
ren. Uhr-kontrollierte Gene werden über Fak-
toren von der circadianen Uhr getrieben, die
Phasen-spezifische Zeit-Informationen an ihre
Ziel-Gene geben (siehe Abbildung 16.23). Ein-
zelheiten dieser Kontrolle von rhythmischen
Ereignissen sind von Loros and Dunlap (2001)
besprochen worden. Inzwischen sind eine gan-
ze Reihe von ccgs bekannt und viele werden
hinzukommen, wenn differentielles Screening
und Mikroarray-Analyse verwendet werden. Ih-
re Funktionen sind in der Regle bekannt (Ta-
belle 2 in Loros and Dunlap (2001)). Die ccg-
2 zum Beispiel ist mit dem eas Gen identisch
und kodiert für Hydrophobin. Es enthält eine
68 Basenpaar Promoter-Sequenz, die nötig und
ausreichend ist für rhythmische Expression. Es
gibt Proteinfaktoren, die zu bestimmten Tages-
zeiten spezifisch an diese Sequenz binden. Auf
diese Weise können Gene an die Uhr gekoppelt
werden und von ihr entkoppelt werden (Bell-
Pedersen et al. (2001)).

Wie diese Zeit von der Uhr abgelesen wird, ist
noch nicht richtig verstanden. Wie bereits er-
wähnt, sind dabei transkriptionale und trans-
lationale Schritte beteiligt. Eine wirksame Me-
thode, das zu untersuchen, ist die subtrakti-
ve Hybridisierung von Morgen- gegen Abend-
mRNA mit Tages-spezifischen cDNA Biblio-
theken (siehe Bell-Pederson et al. (1996) und
das Neurospora cDNA Sequenzierungsprojekt
http://www.genome.ou.edu/fungal.html).

Im nächsten Schritt würde man die Promo-
toren der ccgs charakterisieren. Diese clock
control regulatory elements (CCRE´s) definie-
ren Uhr-Boxen. Trans-wirkende Faktoren, die
CCRE´s binden und kontrollieren, müssen iso-
liert werden. Folgt man dieser Kaskade rück-
wärts, kann man schließlich Faktoren isolieren,
die mit Komponenten des Uhr-Mechanismus
interagieren. Einige dieser Schritte könnten für
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Abbildung 16.23: Maxima der mRNA verschie-
dener Uhr-kontrollierter Gene von Neurospora.
Während der späten subjektiven Nacht und des
frühen Morgens: ccg-1 (Identität unbekannt),
al -3 Geranylgeranyl-Pyrophosphat Synthase,
vvd (vivid, Lichtrepressor), bli -3 (Identität un-
bekannt), frq (Uhr-Komponente, transkriptio-
naler Co-Repressor) und ccg-4 (Identität unbe-
kannt). Während des subjektiven Abends und
der frühen Nacht: ccg-12 (oder cmt, Kupfer-
Metallothionein, ccg-6 (unbekannt Identität)
und ccg-9 (Trehalose-Synthase), ccg-8 (Iden-
tität unbekannt), ccg-7 (Glycerinaldehyd 3-
Phosphat Dehydrogenase), ccg-2 oder eas, Hy-
drophobin). Aus Tabelle 2 in Loros and Dunlap
(2001). E278A/ccgs peak



410 Circadiane Rhythmen beim Schimmelpilz Neurospora

die einzelnen Organismen spezifisch sein, an-
dere sind vielleicht konservativ und bei vielen
Organismen zu finden.

ccgs werden oft zusätzlich durch Licht und
durch Entwicklungsschritte kontrolliert (siehe
Tabelle 2 in Loros and Dunlap (2001)). Es müs-
sen also zusätzlich zu den von der Uhr kontrol-
lierten andere spezifische Regionen vorhanden
sein, die Regulationen durch Entwicklung und
durch Licht an die Genexpression geben ( zum
Beispiel bei eas).

Ob es wirklich eine strikte Unterscheidung zwi-
schen ccgs und Genen der Uhr gibt, ist etwas
fraglich geworden. So ist die Expression des frq
gens nicht nur unter Uhr-Kontrolle, sondern zu-
sätzlich direkt durch Licht kontrolliert.



Kapitel 17

Ablagerungsrhythmen

Korallen können uns erzählen, dass
vor 400 Millionen Jahren ein Jahr
400 Tage hatte; Schaben fügen täglich
ihrem Hautskelett eine neue Chitin-
schicht zu und verstärken es damit.

Beschwerde-Kasten: Hier könnten noch
Jahresringe der Bäume behandelt wer-
den (oder Verweis auf Jahresrhythmen,
dort dann ausführlicher bringen (jetzt sind
Baumringe nur kurz erwähnt), Ablage-
rung von Stärkeschichten bei Stärkekörn-
chen von Pflanzen und mehr. Übersicht et-
was ausführlicher.

17.1 Korallenuhren

Jahresrhythmen können zustande kommen, in-
dem die Entwicklung von Organismen durch
‘proximate’ Faktoren direkt kontrolliert oder
unterbrochen wird. Ein Beispiel dafür hatten
wir bereits im Kapitel ‘Jahresrhythmen von
Pflanzen´ kennen gelernt.

Die Ablagerung von Calcium-Karbonat bei Ko-
rallen ist ein weiteres Beispiel. Korallen sind
in den warmen Meeren weit verbreitet. Sie ge-
hören zum Stamm der Cnidaria (Nesseltie-
re) und zur Klasse der Anthozoa. Hartkoral-
len sondern einen Hartskelett-Fuß ab. Er be-
steht aus Banden aus CaCO3. Jeden Tag wird

Abbildung 17.1: Koralle mit Hartskelett-Fuß.
Er besteht aus tagesperiodisch abgelagertem
CaCO3. Die Oberfläche dieses Fußes heißt ‘Epi-
thek’. Auf dem Fuß sitzt die Koralle mit
Tentakeln, einem Schlund und einer Verdau-
ungshöhle mit Septen. Nach Runcorn (1966).
E279/koralle
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eine neue gebildet. Die Oberfläche dieses Fu-
ßes heißt ‘Epithek’ und lässt die Banden er-
kennen (Abbildung 17.1). Jede Nacht wird ei-
ne neue Schicht abgelagert. Es sind 20 bis 30
Schichten pro Millimeter, und man kann sie mit
einem Mikrodensitometer messen. Auch die
Gezeiten modulieren die Ablagerungsschich-
ten. Außerdem kann man jährliche Verände-
rungen erkennen. Sie werden durch die un-
terschiedlichen Meerwasser-Temperaturen im
Sommer und Winter verursacht. Wenn man die
täglichen Ablagerungsschichten innerhalb eines
Jahres bestimmt, kommt man bei rezenten Ko-
rallen auf 365; sie spiegeln also die Zahl der
Tage pro Jahr wieder.

Auch fossile Korallen zeigen diese Schichten
(Abbildung 17.3). Wird die Zahl der Tages-
schichten pro Jahr an geeigneten fossilen Ko-
rallen bestimmt, macht man eine erstaunliche
Entdeckung: Korallen, die vor 400 Millionen
Jahren im Devon lebten, haben 400 Schichten
pro Jahr. Demnach hatte das damalige Jahr
400 statt 365 Tage (Pannella et al. (1968)). Es
ist tatsächlich bekannt, dass sich der Mond we-
gen der Gezeitenreibung immer mehr von der
Erde entfernt. Wenn eine Schlittschuhläuferin
eine Pirouette dreht, kann sie ihre Umdrehung
verlangsamen, wenn sie die Arme ausstreckt.
So ist es auch mit dem Erde-Mond-System:
Wenn der Mond sich von der Erde entfernt,
wird die Umdrehung der Erde verlangsamt. Be-
rechnungen und Hochrechnungen aus Beobach-
tungen zeigen, dass ein Tag in 10 000 Jahren
um 2 Sekunden länger wird. Vor 400 Millionen
Jahren hatte also ein Tag nur 22 Stunden. Da
sich aber der Umlauf der Erde um die Sonne
nicht geändert hat, bestand das Erdjahr da-
mals aus 400 Tagen. So findet man tatsächlich
bei fossilen Korallen am Epithek mehr Schich-
ten pro Jahr als bei rezenten1.

1Die lunare Gezeitenreibung verlangsamt die Erd-
umdrehung um 18.1 Sekunde pro eine Millionen Jahre,
die tidale Sonnen-Erde-Interaktion um 5 Sekunden. Das

Auch Gezeitenrhythmen und Monatsrhythmen
lassen sich an Fossilien erkennen. Vergleicht
man diese ‘Abdrücke’ fossiler Korallen mit
den physiologischen Vorgängen rezenter Orga-
nismen, die zu den zeitlichen Strukturen der
Schichtenbildung führen, findet man bei Koral-
len aus dem mittleren Devon 13 Monatsbanden
pro Jahr statt 12 bei rezenten Korallen. Ein
Monat ist also heute länger als vor 400 Millio-
nen Jahren.

Solche Geochronometer wurden bereits von
Whitfield (1898) beschrieben und intensiv von
Wells (1963) untersucht. Es gibt einen inter-
essanten Artikel (Runcorn (1966)) und ein
Buch (Rosenberg and Runcorn (1975)) über
dieses Thema. Muscheln, Cephalopoden und
Stromatolithen (Algen, Conophyton) zeigen
ebenfalls solche Ablagerungen. Kürzlich wur-
den jahresperiodische Ablagerungen auch in
Knochen fossiler Dinosaurier gefunden (jährli-
che: Curry (1998), tägliche: Ricqles (n.d.)), die
vor etwa 150 Millionen Jahren lebten.

17.2 Rhythmische Kutikula-
Ablagerungen

Unmittelbar nach der Häutung eines Insekts
ist die Kutikula noch farblos, weich und dünn.
Nachdem sie sich auf die endgültige Größe aus-
gedehnt hat, färbt sie sich aus und härtet inner-
halb weniger Stunden. Sie kann sich aber noch
viele Tage lang verdicken. Die epidermalen Zel-
len der Endokutikula sekretieren die Kutikula
oft nicht gleichmäßig über den Tag verteilt ab,
sondern tagesrhythmisch. Nachts wird Chitin
in speziell organisierten Lamellen als Kristal-
lite abgelagert. Am Tage wird zwar Chitin in
gleicher Menge sekretiert, aber nicht in Lamel-
len. So entstehen pro Tag zwei Schichten, die

sind also 23 Sekunden pro eine Millionen Jahre Johnson
and et al (1975)



17.2 Rhythmische Kutikula-Ablagerungen 413

Tertiär Kreide Jura Trias Perm Karbon Dev. Sil.Orthov. Camb. Präcambr.

Zeitalter der Erdgeschichte

0 100 200 300 400 500 600
Millionen Jahre

360

370

380

390

400

410

420

T
ag

e 
pr

o 
Ja

hr

korallenuhr | D281Z | 19.4.2002

Abbildung 17.2: Zahl der in einem Jahr abgelegten tagesperiodischen CaCO3-Schichten (linke y-
Achse) im Fuß (Epithek) von fossilen Korallen aus unterschiedlichen Perioden der Erdgeschichte
(x-Achse: Alter der Erde. Darunter Bezeichnung des Erdalters). Die rechte y-Achse gibt die
Länge des Tages an, die in den jeweiligen Erdzeiten herrschte. Nach Rosenberg and Runcorn
(1975). E281/tageprojahr-erdgeschichte

unter dem Polarisationsmikroskop unterschied-
lich aussehen: eine doppelbrechende (lamellier-
te) und eine dunkle (nicht-lamellierte) Wachs-
tumsschicht (Abbildung 17.4, Neville (1975)).
Hält man Wanderheuschrecken im Dauerdun-
kel, wird die Kutikula über 2 Wochen rhyth-
misch abgelagert. Der Q10 beträgt 1.04 (Tem-
peraturen von 22 bis 30◦ C) und die Peri-
ode ist 23 Stunden lang. In Dauerlicht von
100 Lux dämpft der Rhythmus in einem Tag
aus. Die Chitin-Lamellogenese ist dann von der
Uhr entkoppelt. Die Synchronisation geht nicht
über normale Photorezeptoren und das neuro-
endokrine System: Ein verdunkeltes Bein la-
gert nämlich im Dauerlicht weiterhin endogen
rhythmisch Chitin ab. Die Epidermiszellen sind
direkt auf Licht empfindlich. Die Schwelle der
Empfindlichkeit liegt zwischen 1 und 10 Lux,
die maximal wirkenden Wellenlängen sind 435-
520 nm. Ein Rhythmus der Chitinablagerung
wurde im Dauerdunkel bei 130C auch bei der

Höhlen-Laubheuschrecke Dolichopoda hinderi
gefunden (Neville (1965)). Bei höherer Tempe-
ratur waren die Schichten dicker, aber die End-
dicke gleich. Bei höherer Temperatur gab es al-
so weniger Schichten. Ein weiteres Beispiel ist
die Neuseeland-Weta Hemideina thoracica (Or-
thoptera: Stenopelmatidae). Die Schichtenbil-
dung wird von einem Oszillator gesteuert, der
nicht identisch ist mit dem, von dem die loko-
motorische Aktivität kontrolliert wird (Waddel
et al. (1990)).

Tägliche Wachstumsschichten wurden auch an
den inneren Anheftungsstellen der Muskeln
(‘Apodeme´) von Fliegen und Mücken gefun-
den. Sie können dazu benutzt werden, das Alter
von Drosophila Fliegen zu bestimmen, die im
Freien gefangen wurden (Johnston and Ellison
(1982)).
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Abbildung 17.3: Jahres- (links) und tagesperiodische (rechts) Schichtenbildung im Fuß (Epithek)
einer fossilen Koralle. Nach Runcorn (1966). 281A/korallenuhr
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Abbildung 17.4: Tagesrhythmische Sekretion
epidermaler Zellen der Endokutikula von Kü-
chenschaben (Leucophaea maderae). Nachts
wird Chitin in anders organisierten Lamellen
abgelagert als am Tage. Es entstehen pro Tag
zwei Schichten, die unter dem Polarisationsmi-
kroskop unterschiedlich aussehen: eine doppel-
brechende (lamellierte) und eine dunkle (nicht-
lamellierte) Wachstumsschicht. Nach Wieden-
mann (1978). 282/schaben-lamellen
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Kapitel 18

Bedeutung, Evolution und selektive
Vorteile circadianer Rhythmen

Dieses Kapitel besteht vor allem
aus Spekulationen. Obwohl Rhyth-
men weit verbreitet sind und ei-
ne Eigenschaft komplizierter Syste-
me sind, wurde ihr selektiver Vor-
teil erst in wenigen Fällen nachgewie-
sen. Die rhythmischen Änderungen in
der Gestalt von Thalassomyxa aus-
tralis können als Beispiel für einen al-
tertümlichen Uhr-Typ ohne Tempera-
turkompensation und mit ungewöhnli-
chem Synchronisations-Verhalten die-
nen. Die Mechanismen, die circa-
dianen Rhythmen zu Grunde liegen,
scheinen Rückkopplungen von Gen-
produkten auf ihre eigene Transkrip-
tion zu benutzen, aber die Zahnräder
des Uhrwerks könnten sehr verschie-
den sein. Im augenblicklichen Zustand
kann man nur spekulieren, wie cir-
cadiane Rhythmen entstanden sein
könnten. So lange der Mechanismus
der circadianen Uhren noch unbe-
kannt ist, können wir die Frage nicht
beantworten, ob diese Uhren sich in
den verschiedenen Reichen der Orga-
nismen konvergent entwickelten.

18.1 Oszillationen gibt es bei
allen komplizierten Syste-
men

Alle komplizierten dynamischen Strukturen
neigen zum Schwingen. Das gilt für Maschi-
nen, die Wirtschaft, biochemische Netzwerke,
physiologische Prozesse, Ökosysteme, um nur
einige zu nennen. Bei Organismen mit ihrem
komplizierten Stoffwechsel, zahlreichen Regel-
kreisen und Rückkopplungen sind Rhythmen
weit verbreitet und kommen von Prokaryonten
bis zum Menschen vor.

Rhythmen sind nicht nur unvermeidbar, son-
dern können auch nützlich sein. Manche In-
genieure in der chemischen Industrie versu-
chen, Prozesskontrollen zu verbessern, indem
sie rhythmisch von Durchschnittsbedingungen
abweichen. Organismen benutzen diese Stra-
tegie sehr oft. So wird bei der Glykolyse-
Oszillation der Hefe die gewonnene Energie er-
höht (Richter and Ross (1981)). Um bei Nah-
rungsmangel besser zu überleben, wird von
der sozialen Amöbe Dictyostelium discoideum
cAMP Puls-förmig abgegeben statt zufallsver-
teilt (Nanjundiah (1987))
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18.2 Warum circadiane
Rhythmen nicht genau 24
Stunden lang sind

Warum ist die Periode circadianer Rhythmen
nicht genau 24 Stunden lang, sondern in aller
Regel kürzer oder länger? Es muss einen oder
mehrere Vorteile geben, die während der Evo-
lution zu diesen ‘freilaufenden’ Uhren geführt
hat.

Ein Vorteil ist die bessere Synchronisation.
Wenn die Periodenlänge der circadianen Uhr
sehr eng bei 24 Stunden liegt, würde es meh-
rere Tage dauern, bis der Unterschied bemerkt
und Gegenmaßnahmen eingeleitet werden kön-
nen. Es ist also eine bessere Strategie, eine Uhr
zu verwenden, deren Periode nicht genau 24
stündig ist und diese jeden Tag neu zu stel-
len. Damit wird die Phasenbeziehung zum Tag-
Nacht-Wechsel stabiler. Eine solche Uhr, deren
Periode vom 24 Stunden-Takt der Umwelt ab-
weicht, hat einen weiteren Vorteil: Die Phasen-
beziehung eines inneren Rhythmus zur Umwelt
hängt von der Periodenlänge ab (Eskin (1969)).
Wenn beispielsweise ein Tier früh aufwachen
möchte (‘early bird catches the worm’), müßte
die Periode der circadianen Uhr kurz sein. Um-
gekehrt würde eine lange Periode dazu führen,
dass das Tier spät aufwacht und sich spät zur
Ruhe begibt.

18.3 Selektive Vorteile circa-
dianer Rhythmen

Um circadiane Rhythmen zu erzeugen, muss-
ten während der Evolution nur aus den schon
vorhandenen Rhythmen solche ausgewählt wer-
den, deren Periodenlänge im Bereich von 24
Stunden lagen. Circadiane Rhythmen sind un-
ter Organismen weit verbreitet und haben
einen besonderen Anpassungswert. Eine inter-

ne Uhr kann in dreifacher Weise eingesetzt wer-
den: Sie kann dauernd nach der Zeit abgefragt
werden, sie kann als Stoppuhr benutzt werden,
um die Länge eines Zeitraums zu bestimmen,
und sie kann als Zeitprogramm dienen, um be-
stimmte Aktivitäten zu bestimmten Zeiten ab-
laufen zu lassen.

Wir hatten dazu bereits in vorausgegange-
nen Abschnitten verschiedene Beispiele ken-
nen gelernt. Ein circadianes System ermög-
licht es einem Organismus, sich auf die 24-
Stunden-Zeitstruktur der Umwelt vorzuberei-
ten, die sich zum Beispiel in den regelmäßi-
gen Änderungen im Licht-Dunkel-Wechsel und
in der Temperatur des Tages zeigt. Mit ei-
ner Tagesuhr ausgestattet können Tiere den
Sonnengang einkalkulieren und damit und in
Verbindung mit dem Sonnenwinkel zum Nah-
rungsplatz oder Wohnort Sonnenkompaßorien-
tierung durchführen (Seite 177). Photorezepto-
ren können ihre Lichtempfindlichkeit tagespe-
riodisch ändern, um sich so an die unterschied-
lichen Lichtintensitäten anzupassen. Nicht mit-
einander verträgliche Prozesse können zeitlich
voneinander getrennt werden wie zum Beispiel
die Photosynthese und Stickstoff-Fixierung bei
Cyanobakterien (Seite 131) oder die Photota-
xis und Chemotaxis bei Chlamydomonas (Byr-
ne and X (1992)). Circadiane Rhythmen kon-
trollieren somit die Vernetzungen biochemi-
scher Vorgänge und des Energiestoffwechsels
zeitlich. Enzyme können in Tag- und Nachtfor-
men vorliegen, wie beispielsweise die Katalase
bei Arabidopsis thaliana (Zhong and McClung
(1996)) und die PEP-Carboxylase im CAM-
Stoffwechsel, der tagesperiodisch abläuft (Seite
151). Tagesrhythmen sind die Grundlage pho-
toperiodischer Zeitmessungen, die dafür sor-
gen, dass Wachstum, Entwicklung, Dormanz
und andere Vorgänge in der richtigen Jahres-
zeit ablaufen (Abschnitt 13.1 und folgende Ab-
schnitte).

Rhythmen können benutzt werden, um Zeiten
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festzulegen, zu denen besondere Vorgänge ab-
laufen. Ein Beispiel ist das Schlüpfen von Dro-
sophila pseudoobscura aus dem Puparium, wie
es bereits auf Seite 307 vorgestellt wurde. Eine
kompliziertere zeitliche Steuerung des Schlüp-
fens findet sich bei der marinen Zuckmücke
Clunio marinus (siehe Seite 193). Hier wir-
ken zwei Zeitmeßsysteme zusammen, um das
Schlüpfen zur richtigen Tageszeit und zu Nied-
rigwasser zu ermöglichen. Das eine Systeme
ist circadian, das andere vierzehntägig (Neu-
mann (1983)). Die Befruchtung beim Palolo-
wurm wird viel wahrscheinlicher, weil das Ab-
schnüren der Geschlechtsprodukte nur zu ei-
ner bestimmten Tageszeit (morgens) und in
einer ganz bestimmten Phasenbeziehung zum
Mondzyklus (1.Tag nach dem letzten Viertel
des Mondes) in zwei Monaten des Jahres (Ende
Oktober, Anfang November) stattfindet (Ab-
bildung 11.20).

In anderen Fällen ist der selektive Vorteil unbe-
kannt oder umstritten. Blattbewegungen wur-
den bereits vor 2300 Jahren beschrieben und
waren wahrscheinlich schon viel früher den
Menschen aufgefallen. Die Blattbewegungen
von Tamarindus indica wurden von Androsthe-
nes 400 vor Christus auf dem Marsch Alexan-
der des Großen nach Indien zu Papier gebracht.
Biologen wie Darwin, Pfeffer, Sachs, Bünning
haben versucht, den selektiven Vorteil dieser
Bewegungen zu verstehen (siehe Seite 237 und
folgende). Auch heute noch ist die Bedeutung
umstritten; möglicherweise sind mehrere Vor-
teile damit verbunden (Bünning and Moser
(1969), Karve et al. (1984), Enright (1982)).

Die photoperiodische Zeitmessung wird nach
Bünning (1936) durch eine circadiane Uhr be-
werkstelligt. Besonders bei den Landorganis-
men sind viele Ereignisse photoperiodisch ge-
steuert. Wahrscheinlich haben sich photoperi-
odische Mechanismen im Pflanzen- und Tier-
reich unabhängig voneinander entwickelt und
verschiedene Prinzipien wurden benutzt (Bün-

ning (1986)).

Wenn circadiane Rhythmen für Organismen
vorteilhaft sind, sollten Störungen des circa-
dianen Systems oder anormal Bedingungen
zu Schwierigkeiten führen. Diese Hypothese
wurde experimentell getestet. Fliegen wurden
durch Ändern des Licht-Dunkel-Wechsels in ih-
rem Tagesrhythmus phasenverschoben. Die Be-
handlung simulierte Zeitzonen-Reisen nach Os-
ten oder Westen. Von den Fliegen, die unter
12:12 stündigen Licht-Dunkel-Bedingungen oh-
ne Verschiebung gehalten wurden, waren 90%
nach 125 Tagen gestorben. Von den phasen-
verschobenen waren dagegen 90% bereits nach
98 Tagen nicht mehr am Leben (Aschoff et
al. (1971)). Demnach verkürzt Phasenverschie-
bung die Lebenserwartung dieser Fliege (Ab-
bildung 14.15).

Verschiebungen des Licht-Dunkel-Wechsels an
jedem dritten Tag verkürzte das Leben von
Mäusen, Tumoren wuchsen stärker und das Im-
munsystem wurde unterdrückt. Wurden die-
se Tiere mit Melatonin behandelt, blieben die
schädlichen Einflüsse aus (Li and X (1997)).

Ein ähnliches Experiment wurde von Pittend-
righ and Minis (1972) an Drosophila melano-
gaster durchgeführt. Kontroll-Fliegen wurden
in 12:12 stündigen Licht-Dunkel-Zyklen gehal-
ten, andere Gruppen erhielten kürzere (10.5 :
10.5 Stunden) oder längere (13.5 : 13.5 Stun-
den) Licht-Dunkel-Zyklen oder Dauerlicht. Die
im 24 Stunden Tag gehaltenen Fliegen leb-
ten signifikant länger als die in den anderen
Gruppen (Abbildung 14.14).1 Diese und ande-
re Versuche an Pflanzen (Went (1959), High-
kin (1954), Went (1959), Hillman (1956)) zei-
gen, dass es für Organismen besser ist, wenn
ihre circadianen Oszillatoren mit der natürli-
chen 24-Stunden-Periode getrieben werden.

1Die Ergebnisse konnten allerdings in einem neuen
Experiment auch von den gleichen Autoren nicht repro-
duziert werden
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An Cyanobakterien wurden Selektions-
Experimente von Johnson et al. (1998a)
durchgeführt. Sie benutzen Mischungen von
Wildtyp und Mutanten mit geänderter Pe-
riodenlänge und hielten die Kulturen in
künstlichen 22- und 30-Stunden-Tagen. Auch
eine arrhythmische Mutante wurde getestet.
Die Algen, deren Periodenlänge am besten
mit dem angebotenen Zyklus übereinstimmt,
verdrängte die Konkurrenz. Der Wildtyp
verdrängte die arrhythmische Mutante (Abbil-
dung 18.1).

Die Hypothese, dass circadiane Rhythmen für
Organismen vorteilhaft sind, wurde noch in ei-
ner anderenWeise getestet. Dazu wurde mit ein
spezieller Lichtpuls gegeben, während Fliegen
aus ihrem Puparium schlüpfen. Dieser Licht-
puls schaltet den Schlüpfrhythmus von Droso-
phila pseudoobscura Fliegen nach einer Metho-
de von Winfree (1970) aus. Es wurde erwarte-
tet, dass die Tiere der arrhythmischen Grup-
pe weniger erfolgreich schlüpfen oder kürzer le-
ben. Es gab jedoch keinen Unterschied (Mack
and Engelmann (1978)). Daraus kann man aber
nicht schließen, dass Tiere ohne eine intakte cir-
cadiane Uhr genauso erfolgreich sind wie die
Kontrollen. Es zeigte sich nämlich, dass das
Schlüpfen von einer anderen Uhr circadian kon-
trolliert wird als die lokomotorische Aktivität.
Die Behandlung hatte die Schlüpfuhr gestoppt,
aber nicht die Uhr, die das Laufen der Tiere
circadian steuert.

Deshalb wurde ein anderes Experiment mit
der Hausfliege Musca domestica durchgeführt
(Abschnitt 14.16). Die Lebensdauer wurde be-
stimmt. Hält man die Tiere im Dauerlicht von
0.01 Lux, zeigen anfangs die meisten Tiere
einen circadianen Rhythmus der lokomotori-
schen Aktivität. Aber mit der Zeit geht die-
ser Rhythmus verloren, die Tiere werden ar-
rhythmisch. Nach 75 bis 85 Tagen sind die
meisten Tiere gestorben. Von den überleben-
den sind jedoch noch 50% rhythmisch, viel
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Abbildung 18.1: Selektions-Experimente von
Johnson et al. (1998b). Oben: Mischungen
von Wildtyp (Freilaufperiode 24 Stunden)
und Perioden-Mutante P28 (Freilauf-Periode
30 Stunden) im 22- (11:11 Stunden LD) und
30-Stunden-Tagen (15:15 Stunden LD) ge-
halten. Nach 27 Tagen war im 22-Stunden-
Tag der Wildtyp zahlreicher als die Mutan-
te. Im 30-Stunden-Tag hatte die Mutante den
Wildtyp völlig verdrängt. Darunter: Mutante
SP22 (Freilaufperiode 22 Stunden) hat im 22-
Stunden-Tag nach 27 Tagen den Wildtyp völ-
lig verdrängt, im 30-Stunden-Tag dagegen wur-
de sie vom Wildtyp verdrängt. Drittes Histo-
gramm: P28- und SP22-Mutanten miteinan-
der gemischt. Im 22-Stunden-Zyklus verdrängt
SP22 die Mutante P28, im 30-Stunden-Tag
war es umgekehrt. Unten: Die arrhythmische
Mutante KaiC wird sowohl im 22-Stunden-
als auch im 30-Stunden-Tag vom Wildtyp
verdrängt. Abszisse: Verhältnis der gemisch-
ten Stämme in Prozent. Nach Johnson et al.
(1998b). D282A/cyanos-fitness
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mehr als in den Tagen davor. Daraus könnte
man folgern, dass die Tiere länger leben, deren
circadianer Rhythmus unter den Schwachlicht-
Bedingungen bis zum Ende intakt war (Engel-
mann et al. (n.d.)).

Es gibt ferner Hinweise, dass bei bestimm-
ten endogenen Depressionen des Menschen
der circadiane Rhythmus anormal ist (Halaris
(1987)).

Es ist unbekannt, wie circadiane Rhythmen im
Laufe der Evolution entstanden. Verschiedene
Szenarien sind dabei denkbar:

1. Kippert (1987) spekulierte, dass es ur-
sprünglich nicht die Synchronisation mit
der rhythmischen Struktur der Umwelt
war. Vielmehr soll es nötig gewesen sein,
den Stoffwechsel zwischen den endosymbi-
ontischen Vorläufern der Organellen und
den Archebakterien-artigen Vorfahren des
eukaryontischen Cytoplasmas zu koordi-
nieren. Ohne diese Koordination würden
zwischen den autonomen Kompartimenten
chaotische Oszillationen entstehen. Erst
später kamen circadiane Rhythmen hinzu.
Sie brachten einen weiteren selektiven Vor-
teil, indem sie den Energiestoffwechsel an
den Tagesrhythmus koppelten.

2. Winfree (Winfree (1980), Winfree (1986))
meint, dass eine ‘Warnung vor dem
Morgen’ (Dawn warning) zu circadianen
Rhythmen geführt haben kann. Die Orga-
nismen konnten sich auf die schädlichen
Wirkungen des Sonnenlichtes einstellen,
bevor das Licht aktuell kam, weil die Ta-
gesuhr dieses Ereignis im Voraus ankün-
digte.

3. Der gleiche Autor weist darauf hin,
dass Rhythmen gegenüber Vorgängen im
Gleichgewicht für die Zelle von Vorteil
ist. Auch Chemiker verbessern Prozess-
kontrollen durch rhythmisches Abweichen

von Durchschnittswerten. Kompartimen-
tierung in Raum und Zeit erlaubt, dass
unverträgliche Reaktionen nebeneinander
ablaufen können. Erst später haben sich
dann diese Rhythmen durch Evolutions-
druck an die Rhythmen der Umwelt ange-
passt.

4. Ein weiterer Vorschlag von Winfree:
Der Tagesrhythmus der Zellen wurde ih-
nen vom Licht-Dunkel-Wechsel und/oder
Temperaturwechsel aufgeprägt. Erst spä-
ter wurde dann von der Zelle ein Uhrme-
chanismus erfunden, der Änderungen an-
tizipiert und die Übergänge glättet.

Die Hypothesen 2, 3 und 4 sind nicht auf circa-
diane Rhythmen der Eukaryonten beschränkt,
und Winfree schlägt vor, auch bei Kolonie-
bildenden Eubakterien (Actinomycetes), Strep-
tomyceten, Tuberkulosekeimen, Mycobacteri-
um und Stickstoff-fixierenden photosyntheti-
schen Bakterien nach circadianen Rhythmen zu
suchen.

18.4 Modellorganismus für
die Evolution circadianer
Rhythmen

Tagesrhythmen und circadiane Rhythmen gibt
es auch bei Pilzen. Wir hatten bereits Neuro-
spora crassa als Beispiel kennen gelernt (Kapi-
tel 16). Bei Pilzen können aber auch Schwin-
gungen beobachtet werden, die kein Korrelat
in Umweltzyklen haben. Oft sind die Perioden
dieser Rhythmen auch stark von der Tempera-
tur abhängig und lassen sich nicht mit tages-
periodischen Licht-Dunkel-Wechseln synchro-
nisieren. Selbst bei Neurospora crassa gibt es
Mutanten, die zwar einen circadianen Rhyth-
mus besitzen, deren Temperaturkompensation
aber unvollständig ist oder fehlt (zum Beispiel
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bei der Mutante frq9 bei 300C 22 Stunden
und bei 200C 93 Stunden, Loros and Feldman
(1986)). In diesem Zusammenhang ist folgende
Beobachtung interessant:

Abbildung 18.2: Thalassomyxa australis ändert
seine Form rhythmisch zwischen einer aktiven
Phase mit Pseudopodien (links) und Ruhepha-
se (rechts). Nach Grell (1985). 282B/thalli

Grell (1985) entdeckte an der Westküste von
Australien einen marinen Rhizopoden, den er
Thalassomyxa australis nannte. Er gehört zu
den Nacktamöben. Er ändert seine Form rhyth-
misch zwischen einer Ruhephase, in der er wie
ein Hut auf dem Substrat liegt, und einer Pha-
se, in der er mit Pseudopodien über das Sub-
strat kriecht und dabei einzellige Meeresal-
gen aufnimmt und verdaut (18.2). Der Film
"Der Formwechsel von Thalassomyxa austra-
lis (Promycetozoidae)" zeigt die Biologie und
diesen Formwechsel (Grell (1987)). Bei einer
Temperatur von 220C beträgt die Perioden-
länge 25 Stunden. Bei niedrigeren Temperatu-
ren ist die Periode bedeutend länger. Bei 100C
zum Beispiel ist sie 90 Stunden, bei 280C nur
18 Stunden (Silyn-Roberts et al. (1986)). Der
rhythmische Formwechsel dieses Organismus
ist noch nicht Temperatur-kompensiert (Ab-
bildung 18.3). Temperaturkompensation wird
aber als eine charakteristische Eigenschaft cir-
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Abbildung 18.3: Formänderung von Thalasso-
myxa hängt von der Temperatur ab] Der Wech-
sel zwischen aktiver Phase und Ruhephase von
Thalassomyxa australis hängt von der Tempe-
ratur des Seewassers ab. Auf der y-Achse ist
die Periodenlänge, auf der x-Achse die Tem-
peratur des Seewassers aufgetragen, in der die
Amöben gehalten wurden. Nach Silyn-Roberts
et al. (1986). D282C/thalli-temp
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Abbildung 18.4: Rote Kreise und rote Kurven im linken Teil der Abbildung zeigen den Pro-
zentsatz von Thalassomyxa Amöben in der aktiven Phase, mit Maxima als offene Dreiecke
(x-Achse: Tage). Der Formwechsel von Thalassomyxa australis lässt sich nicht durch einen 12:12
stündigen Licht-Dunkel-Wechsel synchronisieren (siehe die Lage der Maxima (Dreiecke) zu den
hellen/grauen Flächen). Das wird auch im rechten Teil gezeigt, wo die Maxima jeden Tag um 5
Stunden später erscheinen. Wäre der Rhythmus synchronisiert, müssten sie genau untereinander
liegen. Nach Förster and Engelmann (1988), Smietanko et al. (1988). D282D/thalli-syn

cadianer Rhythmen angesehen. Auch die Syn-
chronisation durch einen Licht-Dunkel-Wechsel
und durch einen Temperatur-Wechsel funktio-
niert nicht in der üblichen Art (Abbildung 18.4,
Förster and Engelmann (1988), Smietanko et
al. (1988)). Schütteln der Kultur (wie es im
Meer durch die Gezeiten erfolgt) synchronisiert
nur teilweise; dieser Zeitgeber ist also schwach
(Förster and Engelmann (1988)). Kombinierte
Zeitgeber (Temperaturwechsel, Licht-Dunkel-
Wechsel, periodisches Schütteln als Simulati-
on der Ebbe/Flut Bedingungen) synchronisie-
ren (Abbildung 18.5). Es ist unbekannt, wel-
che Zeitgeber in der Natur wirken. Möglicher-
weise handelt es sich also hier um einen Vor-
läufer circadianer Uhren, eine Art Ur-Uhr, die
noch nicht alle charakteristischen Eigenschaf-
ten ‘moderner’ circadianer Uhren besitzt. Ob
und auf welchem Wege sich diese von ultradia-
nen Rhythmen ableiten lassen, die noch keine
oder schon eine Temperaturkompensation be-

saßen, ist Spekulation (Silyn-Roberts and En-
gelmann (1986)).

18.5 Evolution der
Temperatur-
Kompensation circa-
dianer Rhythmen

Bei typischen circadianen Rhythmen ist die
Länge der Perioden fast unabhängig von der
Umgebungstemperatur. Dafür ist ein Mecha-
nismus verantwortlich, der noch nicht völlig
aufgeklärt ist. Es gibt verschiedene Modelle da-
zu, die bereits besprochen wurden (Seite 374).
Interessant sind neuere Befunde an Neurospo-
ra crassa (Liu et al. (1997)). Danach wird das
frq-Gen je nach Temperatur in verschiedener
Weise abgelesen. Bei hoher Temperatur werden
mehr sFRQ-Proteine, bei niedrigerer Tempe-
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Abbildung 18.5: Kombinierte Zeitgeber (Licht-Dunkel-Wechsel, Temperatur-Wechsel und Schüt-
telperioden im 6-Stunden-Takt, oberer Teil der Abbildung) synchronisieren den rhythmischen
Formwechsel von Thalassomyxa australis, während weder die Kombination eines Licht-Dunkel-
Zyklus und eines Temperaturzyklus (LD und T Zyklus) noch ein Licht-Dunkel-Zyklus allein (LD)
den Rhythmus synchronisiert. Schütteln kombiniert mit einem Licht-Dunkel-Wechsel dagegen
synchronisieren. Nach Förster and Engelmann (1988). E282E/thalli-komb
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ratur mehr lFRQ-Proteine gemacht. Im End-
effekt wird bei unterschiedlichen Temperatu-
ren die gleiche Periodenlänge des circadianen
Rhythmus erreicht.

18.6 Organisation circadianer
Rhythmen und ihre Evo-
lution

Den circadianen Rhythmen liegen Mechanis-
men zugrunde, die viel komplizierter sind, als
man zunächst dachte. Zwar scheint eine Rück-
kopplung von Genprodukten auf ihre eigene
Transkription Grundlage aller bisher näher un-
tersuchten circadianen Rhythmen zu sein (Dro-
sophila, Maus, Neurospora, Arabidopsis, Cya-
nobakterien). Aber die dabei eingesetzten Rä-
der des Uhrwerks können stark divergieren.

So unterscheiden sich die Proteine der Cya-
nobakterien, die als Teile des Uhrwerks die
Transkription der kai-Gene durch Rückkopp-
lung hemmen, von denen des Uhrwerks von
Drosophila und Säugern völlig (letztere sind al-
lerdings homolog (Ishiura et al. (1998)). Wie-
derum andere Proteine werden im circadia-
nen System von Arabidopsis eingesetzt (Green
(1998), Sassone-Corsi (1998)). Hinzu kommt,
dass nicht nur eine circadiane Uhr die ver-
schiedenen Vorgänge tagesperiodisch steuert.
Im gleichen Organismus (Drosophila, Plautz
et al. (1997)) und sogar in der gleichen Zel-
le (Gonyaulax, Roenneberg and Morse (1993))
scheinen vielmehr unterschiedliche circadiane
Oszillatoren zu arbeiten. Und diese benut-
zen möglicherweise unterschiedliche Mechanis-
men. Die verschiedenen circadianen Oszillato-
ren können miteinander direkt gekoppelt sein
oder über Umweltsignale in bestimmter Pha-
senbeziehung zueinander synchronisiert wer-
den.

18.7 Evolution von Pigment-
systemen und Photore-
zeptoren für die Syn-
chronisation circadianer
Rhythmen

Die Zeitgeber zur Synchronisation circadia-
ner Oszillatoren können sehr verschieden sein.
Selbst bei Einzellern (Gonyaulax ) wirken un-
terschiedliche Pigmentsysteme (blau und rot-
empfindlich) auf das circadiane System (Ro-
enneberg and Rehman (1998)). Bei Arthro-
poden und niederen Vertebraten können ne-
ben den üblichen Photorezeptoren auch ande-
re und/oder extraretinale Photorezeptoren das
circadiane System beeinflussen.

Schließlich finden sich auch noch Rückkopplun-
gen vom circadianen System auf die Rezepto-
ren. So kann zum Beispiel die Empfindlichkeit
der Augen bei Skorpionen und Käfern mit ver-
schiedenen Mechanismen durch das circadiane
System um einige Größenordnungen verändert
werden (Fleissner (1972)). Das gleiche Licht
einer bestimmten Intensität wird also zu ver-
schiedenen (subjektiven) Tages- und Nachtzei-
ten ganz unterschiedliche Wirkungen auf das
circadiane System haben.

18.8 Evolution des Photoperi-
odismus

Wir hatten bereits Argumente und experimen-
telle Ergebnisse kennen gelernt, die zeigen, dass
die photoperiodische Zeitmessung meistens mit
einer circadianen Uhr bewerkstelligt wird (sie-
he Seite 281). Solche photoperiodischen Re-
aktionen können einen hohen Selektionswert
für den Organismus darstellen. Erlauben sie
ihm doch, sich in seiner Entwicklung an die
günstigsten Jahreszeiten sehr präzise anzupas-
sen. Als Schaltuhr für solche photoperiodischen
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Vorgänge kann die circadiane Uhr dafür sorgen,
dass sich zum Beispiel ein Insekt im Langtag
entwickelt und im Kurztag in Diapause über-
geht.

Für Meeresorganismen sind photoperiodische
Reaktionen in der Regel weniger wichtig. Hier
spielen Temperaturänderungen, mit den Mond-
zyklen verknüpfte Änderungen im Biotop und
Gezeitenkräfte eine größere Rolle. Allerdings
können photoperiodische Reaktionen Jahres-
rhythmen von Meeresorganismen synchronisie-
ren (Balzer and Hardeland (1991), Anderson
and Keafer (1987)).

Wichtig wurden photoperiodische Reaktionen
nach der Eroberung des Landes durch Pflan-
zen und Tiere. Besonders in den Äquator-
ferneren Gebieten der Erde muss die Jahres-
zeit präzise erfasst werden, um rechtzeitig Maß-
nahmen zu ergreifen, wenn die Umweltbedin-
gungen sich verschlechtern. Photoperiodische
Reaktionen sind daher bei den Organismen
in den gemäßigten und höheren Breitengra-
den verbreitet, gut ausgebildet und unabhän-
gig von der Umgebungstemperatur. Aber auch
am Äquator gibt es Organismen, die photope-
riodisch reagieren. Sie müssen ganz besonders
präzise die Tageslängen messen, da sich die-
se im Laufe des Jahres nur geringfügig än-
dern. Bei manchen Reis-Varietäten können be-
reits Unterschiede von nur einer Minute pho-
toperiodisch das Blühen induzieren (Kerling
(1950)). Kalendervögel kommen in ihren Brut-
gebieten an bestimmten Tagen des Jahres an,
die zum Teil nur um wenige Tage variieren
(Beck (1980)).

18.9 Konvergente Entwicklung
circadianer Rhythmen?

Bei unserem jetzigen Wissen kann man über
den Verlauf der Evolution circadianer Rhyth-
men nur spekulieren. Solange die Mechanismen

circadianer Uhren nicht bekannt sind, können
wir auch nicht die Frage klären, ob sich die-
se Uhren konvergent in verschiedenen Organis-
menreichen entwickelt haben. Erste Ergebnis-
se liegen vor, die Licht auf die Uhrwerke wer-
fen. Demnach wird von den bisher untersuch-
ten Mechanismen das gleiche Prinzip verwen-
det: Transkriptionsprodukte hemmen ihre ei-
gene Synthese (mRNA Bildung). Zeitverzöge-
rungen in diesem Rückkopplungskreis sorgen
für die circadianen Perioden. Aber das Räder-
werk dieser Uhren scheint sich bei den ver-
schiedenen Organismengruppen (Cyanobakte-
rien, Arabidopsis, Tiere) zu unterscheiden (Ishi-
ura et al. (1998), Sassone-Corsi (1998), Young
and Kay (2001b)).

18.10 Wie, wann und warum
entwickelten sich circa-
diane Rhythmen?

Unsere Galaxie entstand vor 12 Milliarden Jah-
ren, die Sonne vor 5 Milliarden Jahren, die Erde
vor 4.6 Milliarden Jahren.

Vor 4.0 bis 3.5 Milliarden Jahren bestand die
Atmosphäre der Erde aus freiem Wasserstoff
und die Temperatur betrug 1300C. Dann ka-
men Stickstoff, NH3, CO2, CO, CH4, und H2S
hinzu. Vor 3.5 Milliarden Jahren stieg der CO2

Gehalt an und aus einer Art ‘Ursuppe’ bilde-
ten sich die ersten Organismen. Stoffwechsel
und Reproduktion entwickelten sich. Aus die-
sen Protobioten entstanden die Eobioten, aus
diesen die Prokaryonten und schließlich, vor 1.5
Milliarden Jahren, die Eukaryonten (siehe Ab-
bildung 18.6).

Eukaryonten bildeten sich nach der Endosym-
biontenhypothese durch eine Symbiose zwi-
schen Archebakterien (Thermoplasma) und
Prokaryonten. Letztere wurden zu Plastiden
und Mitochondrien. Das war aber ein später
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Abbildung 18.6: Zeitskala der Entwicklung der Erde und der Organismen von Protobioten über
Eobioten zu Prokaryonten und Eukaryonten. Bildung der Erde vor etwa 4.5 Milliarden Jahren.
Die ersten lebenden Zellen etwa 0.75 Milliarden Jahre nach Bildung der Erde. Erste Wasserspal-
tung durch Photosynthese gibt O2 ab. Nachdem Fe2+ in den Meeren aufgebraucht ist, beginnt
rasche O2 Akkumulation. Aerobische Atmung allgemein verbreitet. Vor 1.5 Milliarden Jahren
entstehen eukaryontische photosynthetische Zellen. Die ersten vielzelligen Pflanzen und Tiere
vor etwa 700 Millionen Jahren. Nach Albers et al. (1994). E282F/organismen
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Schritt in der Evolution der Organismen und
erfolgte vor etwa 1.2 Milliarden Jahren. Proka-
ryonten traten vor etwa 3.5 Milliarden Jahren
auf. Vor 1.8 bis 1.4 Milliarden Jahren nahm
der Sauerstoffgehalt der Atmosphäre durch die
Photosynthese der Organismen zu. Dadurch er-
hielt die Erde einen Ozonschutzschild gegen ul-
traviolettes Licht.

Wie circadiane Rhythmen entstanden, ist nicht
bekannt. Organismen besitzen viele Rückkopp-
lungskreise in ihrem Stoffwechsel und neigen
deshalb zum schwingen, wie alle komplizierten
Strukturen. Wahrscheinlich waren diese rhyth-
mischen Ereignisse anfangs noch nicht mit pe-
riodischen Änderungen in der Umwelt verbun-
den. Es ist bekannt, dass rhythmische Prozesse
im Netzwerk biochemischer Wege und im Ener-
giestoffwechsel effektiver sind als solche, die
mit konstanter Geschwindigkeit ablaufen (Nan-
jundiah (1987)). Diese Kenntnis wurde inzwi-
schen auch von der chemischen Industrie auf-
gegriffen: Bei bestimmten Reaktionen ändert
man die Konzentration der Reaktionspartner
zyklisch und erhöht damit die Ausbeute.

Sicherlich besaßen Organismen eine große Zahl
von rhythmisch ablaufenden Prozessen. Wur-
den ihre Periodenlängen durch Zeitverzögerun-
gen in den Bereich von 24 Stunden gebracht,
konnten sie durch Zeitgeber mit dem Wech-
sel von Tag und Nacht synchronisiert wer-
den. Das gab ihnen einen entscheidenden Vor-
teil: Sie konnten sich an den täglichen Wechsel
von Licht und Temperatur schon vor Beginn
des Lichtes anpassen. Der Stoffwechsel konn-
te beispielsweise schon auf Photosynthese um-
schalten, bevor die Lichtperiode begann. Fer-
ner konnten Organismen mit einer circadianen
Uhr den täglichen Lauf der Sonne einkalkulie-
ren und sich auf diese Weise nach der Sonne ori-
entieren. Mit Hilfe einer circadianen Uhr konn-
te ein Organismus auch die Tageslänge (oder
Nachtlänge) bestimmen und damit die Jahres-
zeit ableiten (siehe Kapitel 13).

Wichtiger war wahrscheinlich der Schutz vor
den Schädlichen Lichtstrahlen: Mit zunehmen-
der Konzentration des Sauerstoffs in der At-
mosphäre wurden Gene und DNA Replikati-
on leicht durch Photo-Oxidation geschädigt.
Die Organismen konnten das verhindern, in-
dem der angeregte Zustand gequencht wurde.
Oder aber Licht-empfindliche Prozesse wurden
auf die Dunkelperiode beschränkt. Der Besitz
eines Tagesrhythmus würde also einen entschei-
denden Vorteil bieten (Pittendrigh (1966), Pit-
tendrigh (1965)). Andererseits könnten Rhyth-
men nach Kippert (1987) auch wichtig gewe-
sen sein, weil die Symbiose eines Prokaryon-
ten und seines Wirts die Koordination des
Stoffwechsels beider Partner brauchte. Auch
die Teilung der Partner musste synchronisiert
werden. Das wurde durch einen Oszillator zu-
stande gebracht. Ca2+ diente als intrazellulä-
rer Signal-Überträger in diesen Prozessen (Ab-
bildung 18.7). Die Synchronisation dieses Os-
zillators durch den Licht-Dunkel-Wechsel und
durch Temperaturänderungen erfolgte erst spät
im Laufe der Evolution.

not found!

Abbildung 18.7: Koordination zwischen Endo-
cytobiont und Wirtszelle auf drei Ebenen, um
ausreichende Integration zu erreichen. Epige-
netische Koordination nötig für zum Beispiel
multimere Proteine, die von verschiedenen Ge-
nomen gemacht werden. Zeitliche Koordination
wichtig für Harmonie zwischen Teilungsraten
und -zeiten der Partner. Nach Kippert (1987).
282X/ kippert-model



Kapitel 19

Wie geht es weiter? Die Zukunft der
Chronobiologie

Auf dem Gebiet der Chronobiologie wurde in
letzter Zeit über eine ganze Reihe neuer und
aufregender Befunde berichtet. Dazu gehören
die Untersuchungen an circadianen Rhythmen
bei Cyanobakterien. Sie werfen auch ein neu-
es Licht auf die Evolution circadianer Rhyth-
men. Diese Rhythmen sind offenbar viel früher
entstanden, als man bisher glaubte. Mit den
circadianen Mutanten bei diesen Prokaryon-
ten und molekularbiologischen Methoden wird
in den kommenden Jahren auch hier großer
Fortschritt zu erwarten sein, so wie es bei
den Standard-Objekten Drosophila, Neurospo-
ra, Chlamydomonas und Maus bereits gesche-
hen ist. Die den circadianen Rhythmen zugrun-
de liegenden Mechanismen werden allmählich
aufgeklärt werden, aber auch die peripheren
Vorgänge, die von diesen Rhythmen kontrol-
liert werden. Modelle können dabei helfen, das
circadiane System zu verstehen. Wahrschein-
lich wird eine konzertierte und konzentrierte
Anstrengung, ausgewählte circadiane Rhyth-
men aufzuklären, bald zu ersten Erfolgen füh-
ren. Besonders geeignet sind Minimalsysteme,
die möglichst einfach sind. Einzeller und Pro-
karyonten bieten sich da an. Am vielverspre-
chendsten ist es, Uhr-Mutanten zu verwenden
und neue Techniken der Molekulargenetik ein-
zusetzen, um in diesen Minimalsystemen den
Mechanismus der circadianen Uhr aufzuklären.

Wenn die Teile der Uhr auf transkriptionaler
und translationaler Ebene in diesem einen Fall
bekannt sind, sollte es einfach sein, herauszufin-
den, ob in anderen Fällen die circadianen Uh-
ren nach den gleichen Prinzipien funktionieren.
Die Systematik und vielleicht sogar die Evolu-
tion circadianer Rhythmen könnte dann viel-
leicht aufgeklärt werden.

Besonders wichtig sind Fragen nach der Loka-
lisation der Zentren, die bei Tieren circadia-
ne Rhythmen erzeugen. Wie viele solcher Zen-
tren gibt es? Was sind die physiologischen und
molekularbiologischen Mechanismen, nach de-
nen sie funktionieren? Wie wird die circadia-
ne Information kodiert und wie wirken sie auf
die physiologischen Systeme, die sie steuern?
Wie werden die circadianen Systeme synchro-
nisiert? Wie sind die circadianen Zentren mit-
einander gekoppelt?

Die Chronobiologie wird in den nächsten Jah-
ren auch weiterhin helfen, Fragen zu beant-
worten, die sich durch Schichtarbeit und Jet-
lag und durch medizinische Probleme wie zum
Beispiel Schlafstörungen ergeben.

Wichtig für den Fortschritt auf diesem Ge-
biet sind meiner Meinung nach eine en-
ge Zusammenarbeit und intensive Kommu-
nikation zwischen den Forschern. Man kann
dem Clock-Club beitreten, der am Ende ei-
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nes Schwerpunkt-Programmes der Deutschen
Forschungsgemeinschaft von den Teilnehmern
beschlossen wurde (siehe clockclub moderator
<clockclub-owner@yahoogroups.com>).



Kapitel 20

Spezialthemen

In diesem Kapitel befinden sich spezi-
elle Themen, die sich auch für Semi-
nare eignen. Für Vorschläge über wei-
tere Themen würde ich mich freuen.

Beschwerde-Kasten: Dieses Kapitel
braucht Ihre Mithilfe! Einige der Themen
sollen zusätzliche Informationen für die
bisherigen Kapitel des Buches geben,
andere einen Einblick in Gebiete geben,
die bisher nicht behandelt wurden.

20.1 Circumnutationen bei
Pflanzen

Wenn Pflanzen aufwärts wachsen, strecken sie
sich normalerweise nicht gleichmäßig. Vielmehr
wandert die Wachstumszone. Von oben gesehen
zeigt die Spitze des Stängels kreisförmige, el-
liptische oder pendelförmige Bewegungen, von
der Seite eine Helix. Bei Ranken von klimmen-
den Pflanzen sind diese Circumnutationen be-
sonders ausgeprägt. Die Pflanzen versuchen auf
diese Weise einen Halt zu finden. Circumnuta-
tionen sind auch bei nicht-klimmenden Pflan-
zen zu beobachten.- Sie kommen bei Dikoty-
len, Monokotylen, Gymnospermen und sogar
unter Pilzen und Bakterien vor. Auch Wur-
zeln können nutieren (‘root waving’ Simmons
et al. (1995)). Siehe Übersichten von Baillaud
(1962b), Johnsson (1979), Brown (1993).

Circumnutationen sind immer mit Wachstum
verbunden. Bei Wachstumsraten unter 0.5 mm
pro Stunde hört bei Periploca graeca die Cir-
cumnutation auf (Melin (1975)). Die Perioden-
länge der Circumnutationen ändert sich mit der
Temperatur (Q10 von 2). Je nach dem Objekt
liegt sie normalerweise zwischen 15 Minuten
und 5 Stunden. Einige Arten haben Circum-
nutationen mit verschiedenen Frequenzen (Si-
cyos, Passiflora (Gradmann (1922)), Phaseo-
lus (Heathcote (1966)), Arabidopsis (Schuster
(1996))). Die Auslenkungen sind bei Arabidop-
sis nur Bruchteile von Millimetern, aber bei
Hoya carnosa bis zu 1.5 Meter. Je nach Spe-
zies und Oszillation gibt es Vorzugsrichtungen
nach rechts oder links (‘Chiralität’). Oszillatio-
nen mit unterschiedlichen Perioden können sich
überlagern.

Im folgenden werden wir uns näher mit der Cir-
cumnutation von Arabidopsis thaliana beschäf-
tigen. Wir versuchen, die Mechanismen zu ver-
stehen, die diesen Circumnutation zu Grunde
liegen.

Dazu müssen wir zuerst wissen, wie sich die
Zellen strecken und die Zellwände wachsen.
Arabidopsis thaliana Keimlinge strecken sich
ziemlich kräftig, wenn sie im Dunkeln oder
im Schwachlicht gehalten werden. Bereits im
Keimling des Samens sind alle Zellen (etwa
20 übereinander) vorhanden, die nach der Kei-
mung das Hypocotyl bilden. In den ersten drei
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Abbildung 20.1: Streckung des Hypokotyls von Arabidopsis thaliana von der Samenkeimung bis
zu einem 3.5 Tage alten Keimling im Dunkeln. Bildanalysemethode nach Neugebauer (2002). Die
Html-Version zeigt das Strecken als Zeitraffer-Aufnahmen (ein Bild pro 4 Minuten). E011Nn/at-
wa-hypo

Tagen nach dem Keimen strecken sich nur die
unteren Zellen. Danach erfolgt das Strecken
des Hypokotyls hauptsächlich im mittleren und
oberen Teil des Hypokotyls, und zwar ohne
Zellteilungen (Gendreau et al. (1997), Abbil-
dung 20.1). Die Zellen werden aber während
des Streckens polyploid: Der Chromosomensatz
vervielfacht sich ohne Kern- und Zellteilung.

Wie strecken sich die Zellen? Die Wand der
äußeren Hypokotylzellen ist ziemlich fest und
gibt den Keimlingen Stabilität. Wenn sich die
Zellen strecken, müssen ihre Wände erst ge-
lockert werden. Danach können sich die Va-
kuolen der Zellen auf Grund ihres Turgor-
druckes vergrößern. Neues Material wird in
die Wände eingelagert, die Zellen strecken sich
und das Hypocotyl wird länger. Der Durch-
messer der Zellen bleibt aber konstant. Das
liegt an Mikrofibrillen der Zellulose: Sie sind
nach dem Gürtelreifen-Prinzip kreisförmig an-
geordnet (siehe Abbildung 1.18). Die Zellulose-

Mikrofibrillen können während der Volumen-
Zunahme der Zellen auseinander rutschen (Ab-
bildung 20.2). Neue Zellulose-Fibrillen werden
ringförmig eingefügt, ohne dass sich der Durch-
messer der Zellen ändert.1 Auf diese Weise
führt die Volumen-Vergrößerung nur zu ei-
ner Streckung der Zellen. Das Hypokotyl kann
möglichst rasch nach oben wachsen, um ans
Licht zu kommen, das für die Pflanzen so wich-
tig ist.

Damit sich die Zellen strecken können, müssen
sich Kontaktpunkte im Netzwerk der Zellwand
lösen. Die Wand besteht nach einem Modell
von Carpenter and X (1993) (Abbildung 20.2)
aus drei miteinander verbundenen Netzen mit
verschiedener Struktur. Sie verleihen der Wand
Stärke, Flexibilität und die Fähigkeit, sich

1Oder das Zellwand-Material entfernt sich vonein-
ander, indem die Mikrofibrillen aus einer transversalen
in eine longitudinale Lage gebracht werden (Roelofsen
(1965)).
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Abbildung 20.3: Struktur und Aminosäure Sequenz des Expansins S1 von Kürbissen. Die folgen-
den Eigenschaften sind hervorgehoben: Ein hydrophobes Signalpeptid am Amino-Ende (links),
eine zentrale Region (rot) mit acht konservierten Cysteinen. Einige von ihnen bilden wahr-
scheinlich intra-molekulare Brücken. Eine Region mit verschiedenen konservierten basischen
Resten (grün). Eine Region am Carboxyl-Ende mit vier konservierten Tryptophanen (purpur).
Diese Region ähnelt der Zellulose-Bindungs-Domäne von Bakterien (CBD). Hier lokalisierte
Asparaginsäure-Reste bestimmen vielleicht das Säure-Optimum der Expansin-Aktivität. Nach
Cosgrove (1996). E013/expansin

tensioned

tensioned

cellulose
microfibril

Cossgrove 2000

relaxed

expansin
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Abbildung 20.4: Die Zellwand wird durch Expansin (blau) gelockert, indem die Verbindungen
zwischen den Zellulose-Mikrofibrillen (gelb) und den Hemizellulosen (blau, rot) gelöst wird. Die
Mikrofibrillen können jetzt durch den Wanddruck auseinander geschoben werden, das Polymer
‘kriecht’. Neue Zellulose-Mikrofibrillen werden an den Terminal-Komplexen gebildet und neue
Hemizellulosen eingelagert und verknüpft (nicht gezeigt). Andere Wandkomponenten werden
ebenfalls gestreckt (nicht gezeigt). Nach Cosgrove (1996). E014/zw-lockern
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Abbildung 20.2: Multinetz-Modell der Zell-
wand nach Carpenter and X (n.d.). Von ei-
nem Keimling (a) ist ein Teil des Hypokotyls
vergrößert gezeigt (b). Davon ist eine einzelne
Zelle in (c) dargestellt. Ein kurzes Stück seiner
Wand ist schematisch im ursprünglichen Zu-
stand (d) und während der Wandstreckung ge-
zeigt (e). Die Zellulose-Fibrillen werden durch
Turgordruck der Vakuole und andere Ereig-
nisse (siehe Abbildung 20.4) auseinander ge-
schoben, bevor neue Zellulose-Fibrillen gebil-
det und eingebaut werden (von den Terminal-
Komplexen in der Plasmamembran). Die Zell-
wand besteht aus drei Netzen (f): Eine wird
durch Zellulose-Mikrofibrillen (30%) und He-
mizellulosen (30%) gebildet, eine besteht aus
einer Pektin-Matrix (35%), und eine ist aus
Hydroxyprolin-reichen Glykoproteinen aufge-
baut (1-5%), die als Struktur-Proteine fungie-
ren. Enzyme, unter ihnen Expansin, spielen
während der Wand-Streckung eine wichtige rol-
le. Nach Cosgrove (1993) und Cosgrove (1997).
E012/multinet

zu vergrößern. Ein ‘Zellwand loosening Fak-
tor’ ist dabei für die plastischen Eigenschaften
der Zellwand verantwortlich. Nach der Säure-
Wachstums-Hypothese von Hager et al. (1971)
sollten das Protonen sein. Plasmamembran-
gebundene ATPasen werden durch Auxin akti-
viert und ihre Konzentration erhöht. Sie pum-
pen Protonen in die Zellwand, die auf diese
Weise plastisch werden. Inzwischen wurde je-
doch gezeigt, dass Expansin, ein Protein (Ab-
bildung 20.3), die Wände lockert (C and X
(1997)). Wie das vor sich gehen könnte, ist in
Abbildung 20.4 gezeigt. Je nachdem, ob in den
Zellen Rezeptoren für Expansin aktiv sind oder
nicht, reagieren die Zellen auf dieses Protein.

Welche Rolle dabei Auxin spielt, ist noch nicht
genau bekannt. Das Strecken wird durch Au-
xin gefördert2. Der Transport läuft über das
Phloem oder polar über Parenchym und Xy-
lem. Die Transportgeschwindigkeit beträgt 5
bis 20 mm pro Stunden. Im Plasmalemma der
Zellen wird ein Carrier für den Auxintransport
benötigt.

Wie entstehen Circumnutationen? Wir sahen,
dass sich die Hypokotylzellen nicht einheitlich
strecken. Zu Beginn der Keimung strecken sich
die unteren Zellen (sie sind zu dieser Zeit auf
Expansin empfindlich). Später verlängern sich
die Zellen im mittleren und oberen Teil des
Hypokotyls. Die unteren Zellen sind jetzt un-
empfindlich auf Expansin. Aber selbst in der
gleichen Wachstumszone erfolgt die Streckung
nicht einheitlich. Vielmehr streckt sich eine Sei-
te des Hypokotyls, und die Nachbarzellen fol-

2Auxin hat eine schnelle Wirkung, die bereits nach
8 Minuten beginnt und ihr Maximum nach einer Stun-
de erreicht. 2-3 Stunden später ist diese Wirkung vor-
bei. Auxin erniedrigt den pH, aktiviert die Phospho-
lipase, setzt eine Kaskade von Phosphorylierungen in
Gang und aktiviert Proteinkinasen.
Daneben hat Auxin auch einen langsamen Effekt. Es

induziert Prozesse, die für die Streckung nötig sind. Os-
moregulation und Gen-Aktivierungen für den Protein-
und Kohlenhydrat-Syntheseweg gehören dazu.
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Tabelle 20.1: Verschiedene Eigenschaften der Circumnutationen

Eigenschaft SPN LPN
Periodenlänge 20-60 min 1-8 h
Abweichung 40 min > 7 h
Verteilung ein Gipfel mehrere Gipfel

Vorzugsrichtung im Uhrzeigersinn gegen Uhrzeigersinn
Korrelation mit Wachstum starkes Wachstum langsames Wachstum

gen allmählich mit eigenem Strecken. Eine Wel-
le des Streckens läuft um die betreffende Hypo-
kotylregion herum. Als Folge davon dreht sich
das Hypocotyl. Auf der Organ-Ebene kommt
es durch periodische Änderungen des osmoti-
schen Potentials der Epidermiszellen zu plas-
tischen und elastischen Längenänderungen. Im
Teil, in dem sich das Hypocotyl biegt, ist K+

unsymmetrisch und ringförmig verteilt (Abbil-
dung 20.5, Phaseolus, Badot (1987)). Wachs-
tum läuft somit in Zeit und Raum in Schü-
ben ab. Das Hypokotyl von Arabidopsis tha-
liana zeigt ein ganzes Spektrum von Circum-
nutationen: Es besteht aus ‘short period nu-
tations’ (SPN) mit Periodenlängen von etwa
30 Minuten, aus ‘long period nutations’ (LPN)
mit Periodenlängen im Stunden-Bereich, und
gelegentlich aus ‘ultrashort period nutations’
(uSPN) von etwa 15 Minuten. SPN und LPN
unterscheiden sich durch eine Reihe von Eigen-
schaften, die in Tabelle 20.1 zusammengestellt
sind. in ihrer Reaktion auf Licht und Ethy-
len. Es wird deshalb vermutet, dass verschiede-
ne Mechanismen verantwortlich sind und/oder
verschiedene Teile des Hypokotyls daran betei-
ligt sind. SPN´s treten vor allem nach der Kei-
mung auf. wenn das Hypocotyl sich zu stre-
cken beginnt (Schuster (1996)). In den ersten
drei Tagen strecken sich nur die unteren Zellen
(Gendreau et al. (1997)). Vielleicht entstehen
die SPN’s durch die kreisförmige Streckung der
unteren Hypokotylzellen, während die LPN’s

Abbildung 20.5: Im Teil des Hypokotyls von
Phaseolus, in dem es sich dreht, istK+ asym-
metrisch und ringförmig verteilt. Nach Badot
(1987). E015/k-verteilung-hyp

zustande kommen, wenn sich später die Zel-
len im mittleren Teil des Hypokotyls strecken.
Das müsste mit Markierungen der verschiede-
nen Teile des Hypokotyls zu prüfen sein.

Das Strecken des Hypokotyls von Arabidopsis
thaliana steht ferner unter circadianer Kontrol-
le, wie sich unter Konstantbedingungen zeigt.
Es gibt Zeiten mit geringen Wachstumsraten
und solche mit hohen. Da ultradiane Circum-
nutationen nur während des Wachstums ent-
stehen, müssen sie durch circadiane Rhythmen
moduliert werden: Die Amplituden der Cir-
cumnutationen steigen dementsprechend an,
erreichen ein Maximum und verschwinden wie-
der. Nach einem circadianen Zyklus erscheinen
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sie wieder. Bei Arabidopsis thaliana gibt es wei-
tere Ereignisse, die circadian kontrolliert wer-
den (Millar (1998)).

Wachstum und Circumnutationen von Arabi-
dopsis thaliana (und anderen Pflanzen) können
mit Bildanalyse-Verfahren registriert und ana-
lysiert werden. Dazu kann man die Keimlinge
mit zwei Video-Kameras von der Seite oder von
oben aufnehmen und in regelmäßigen Abstän-
den Bilder aufnehmen und speichern. Sie kön-
nen mit speziellen Verfahren und Programmen
ausgewertet werden (Neugebauer (2002)).

20.2 Biologische Bedeutung
des REM-Schlafes

REM-Schlaf gibt es nur bei Säugern und Vö-
geln. Besonders gut entwickelt ist er bei hoch
entwickelten Säugern. Reptilien haben keinen
REM-Schlaf. Im Gegensatz zu Mensch und Af-
fen haben kleine Säuger und Vögel nur zwei
Schlafstadien. Das eine ähnelt dem SWS4, das
andere dem REM. Der Ameisenigel ist der ein-
zige Säuger, der keinen REM-Schlaf besitzt.

Der paradoxe Schlaf oder REM-Schlaf scheint
eine primitive Form des Schlafes zu sein. Der
Tiefschlaf dagegen ist eine phylogenetisch neue
Erfindung. Der REM-Schlaf wird noch zum
größten Teil durch circadiane Faktoren kontrol-
liert (zusätzlich zur homöostatischen Kontrol-
le, Wurts and Edgar (2000)) und reguliert nur
grob. Schlafentzug ist zum Beispiel in der Re-
gel ohne Effekt auf den REM-Schlaf. Erst bei
sehr massivem Entzug verlängert er sich. Die
Gehirnareale im Stammhirn, die für den REM-
Schlaf zuständig sind, sind phylogenetisch sehr
alt. REM Schlaf tritt bereits in einem frühen
Stadium der Entwicklung auf (siehe Seite 426).

Jeder Mensch träumt in jeder Nacht mehrfach
in regelmäßigen Zyklen. Allerdings vergessen
wir Träume schnell: Ein REM-Schlaf-Traum

wird nach 8 Minuten nicht mehr erinnert. Aus
diesem Grunde erinnern wir uns vor allem an
Träume am Morgen. Die physiologische Inten-
sität der REM-Phasen nimmt mit dem Verlauf
der Nacht zu und deshalb sind diese Träume
diejenigen, die am emotionalsten sind und oft
visuellen Inhalt haben.

Die Augenbewegungen können als Indikator
für den REM-Schlaf dienen. Neuronale Spike-
Mechanismen (PGO-spikes) laufen parallel zu
den Träumen ab, besonders bei ereignisreichen
Inhalten. Wahrscheinlich verursachen sie REM
und die Träume. Auch Penis-Erektionen, die
zu Beginn des REM-Schlafs auftreten, werden
wohl durch PGO’s verursacht. Träume laufen
aber nicht nur im REM-Schlaf ab, wie früher
geglaubt wurde, sondern auch im Tiefschlaf.

Wie entsteht der REM-Schlaf und wo ist er lo-
kalisiert? Nach Hess (n.d.) gibt es bestimm-
te Hirnbezirke, parasympathische und sym-
phatische, deren Reizung (4-6Hz, 2.5-3.5V)
Schlaf/Wachen induziert. Der Thalamus und
Hypothalamus, aber auch andere Zentren, so-
gar periphere Nerven sind dabei beteiligt.
Hypothalamus-Läsionen führen bei der Katze
zum Schlaf. Ein zweites Schlafzentrum in der
Pons scheint für den REM-Schlaf verantwort-
lich zu sein. Schließlich gibt es noch ein me-
sencephales Wachzentrum und antagonistische
Zentren.

Jouvet (1965) konnte durch Pons-Läsionen den
REM-Schlaf der Katze so beeinflussen, dass die
Hemmung der großen Muskeln (Atonie) auf-
gehoben wurde und die Tiere ‘ihr Verhalten
im Traumschlaf auslebten’. Juvet glaubte, dass
der REM-Schlaf zur Programmierung artspezi-
fischer Verhaltensweisen und zum Üben dient.
Deshalb funktionieren diese Verhaltensweisen
auch gleich, wenn sie zum ersten Mal ablaufen.
Die neuronalen Schaltungen für dieses Instinkt-
verhalten würden demnach im REM-Stadium
organisiert werden. Bei Kaltblütern sind diese
Verhaltensweisen schon vorprogrammiert und
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deshalb brauchen diese keinen REM-Schlaf.
Dagegen spricht allerdings, dass diese Verhal-
tensmuster sich auch anders entwickeln kön-
nen, zum Beispiel im Spiel. Außerdem hängt
das Verhalten von der Lage und Größe der Lä-
sion ab, die die Atonie aufhebt. Aggressives
Verhalten wird erzeugt, wenn die Läsion mehr
rostroventral ins Mittelhirn verlängert wird.
Die Tiere sind dann aber auch imWachzustand
aggressiv. Es handelt sich also um eine nicht-
spezifische Änderung des Verhaltens. Wichtig
ist aber der Befund, dass im REM-Schlaf Ato-
nie herrscht und diese durch Läsionen aufgeho-
ben werden kann.

Was ist die biologische Bedeutung des REM-
Schlafes? Man kann einen großen Teil des
REM-Schlafes entziehen, indem man Versuchs-
personen weckt, wenn der REM-Schlaf be-
ginnt. Auf den SWS hat das keinen Ein-
fluss. Der REM-Schlaf ist in den Nächten nach
dem Entzug früher, länger und häufiger. Es
gibt keine ernsthaften psychologischen Störun-
gen, selbst nicht nach 16 Tagen REM-Schlaf-
Entzug. Der REM-Schlaf ‘rebound’ zeigt aber,
dass dieses Schlafstadium physiologisch not-
wendig ist. Es zeigt auch, dass Träumen wich-
tig ist, weil Träume während dieses Stadi-
ums stattfinden (aber nicht ausschließlich, sie-
he Abschnitt 20.7). Die Bedeutung des Trau-
mes ist aber weitgehend unbekannt. Chro-
nische Behandlung bestimmter Krankheiten
mit Monoaminoxydase-Hemmstoffen unterbin-
det REM-Schlaf und Träumen für Jahre. Sie
hat aber keine nachteiligen psychologischen
Konsequenzen (diskutiert von Jouvet (1994)).

Was passiert im REM-Schlaf? Es gibt darüber
verschiedene Hypothesen. Nach einer werden in
diesem Stadium bestimmte Vorgänge im Ge-
hirn programmiert, zum Beispiel die Entwick-
lung von Instinkthandlungen oder das Einüben
von Abläufen. Nach einer anderen Hypothe-
se finden in diesem Stadium Erholungsvorgän-
ge statt. Nach einer weiteren hat der REM-

Schlaf eine Wächter-Funktion: Die Umgebung
wird periodisch überwacht. Das ist bei Vögeln
bekannt. Möglicherweise handelt es sich dabei
um ein Relikt aus der Reptilienzeit und ist bei
Säugern ohne Funktion. Leider sind diese Hy-
pothesen schwierig zu testen.

Hennevin and X (1995) behaupten, der REM
Schlaf konsolidiere Gedächtnisleistungen. Er-
fahrungen werden in das Gedächtnis übernom-
men. Der Hauptunterschied zwischen dem Zu-
stand des Wachseins und dem REM Zustand ist
die unterschiedliche Gewichtung sensorischer
Afferenzen kognitiver Bilder. Sonst sind die
beiden Stadien äquivalente Zustände des Ge-
hirns, die durch thalamo-corticale Rückkopp-
lung zustande kommt.

Nach Roffwarg (1966) spielt der REM-Schlaf
für das sich entwickelnde Gehirn etwa die glei-
che Rolle wie physische Anstrengung für die
Entwicklung der Muskeln. Im REM-Schlaf wer-
den neuronale Kreise stark aktiviert. In diesem
Stadium wird mehr Sauerstoff im Gehirn ver-
braucht als während physischer oder menta-
ler Übungen im Wachzustand. Es wurde des-
halb vermutet, dass der REM-Schlaf für die
Entwicklung des Gehirns wichtig ist (Goldstein
and X (1992)).

Crick and Mitchison (1984) spekulieren über
die Funktion des REM Schlafes. Sie meinen,
träumen während des REM Schlafes sei ein
Weg zum aktiven Verlernen. Unnötige oder
schädliche Informationen werden in einer Art
selbst-Reinigungs-Prozess beseitigt. Die Trau-
minhalte sind mehr oder weniger Produkte des
Zufalls. Es ist deshalb besser, Träume zu ver-
gessen. Sonst würde man sie leicht für wahr
halten, was beim Verrücktsein vorkommt.

Braun et al. (1998) schlagen vor, dass während
des REM Schlafes die Übertragung visueller
Informationen zwischen den visuellen Cortices
und dem limbischen System aktiviert werden,
die Übertragung solcher Informationen zu den
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prä-frontalen Assoziations-Cortices aber nicht.
Dadurch operieren die extrastriaten Cortices
und die paralimbischen Gebiete, zu denen sie
projizieren, wie ein geschlossenes System, das
von frontalen Regionen entkoppelt ist. Das Ge-
hirn erreicht dadurch, dass ein inter-optisches
Netzwerk selektiv aktiv ist. Es ist von primären
und heteromodal assoziierten Gebieten auf bei-
den Seiten der visuellen Hierarchie dissoziiert
und damit von der äußeren Welt.

Der Cortex von Vögeln und Säugern (mit Ausnah-
me von Eier legenden Ameisenigeln und Verwand-
ten) besteht aus einem Netzwerk von Zellen die sich
auf vielfältige Weise gegenseitig stimulieren. Wäh-
rend der Speicherung verschiedener Gedächtnisin-
halte können parasitische Bedingungen auftreten:

• Wenn Netze verbunden werden, die nichts
oder kaum etwas miteinander zu tun haben,
entstehen bizarre Assoziationen oder Phan-
tasien.

• Wenn viele individuelle Netze stimuliert wer-
den, wird damit ein einziges großes Netz ge-
reizt. Es kommt zu Einbildungen und fixen
Ideen.

• Wenn Signale zu Stimulation führen, es aber
eigentlich nicht sollten, ergeben sich Halluzi-
nationen.

Epilepsie und Migräne könnten das Ergebnis sol-
cher parasitischen Bedingungen sein

20.3 Ontogenie des circadia-
nen Systems beim Men-
schen

Der Temperaturrhythmus ist bei der Geburt
noch schwach ausgeprägt. Er entwickelt sich im
ersten Lebensjahr. Wann er die Amplitude des
Erwachsenen erreicht, ist unbekannt. Im Al-
ter gibt es Defizite der Temperatur-Regulation.
Außerdem verkürzt sich die Periodenlänge von

25.1 auf 24.5 Stunden. Auch die Phasenbezie-
hung ändert sich und die Amplitude wird ge-
ringer.

Das Schlafmuster des Menschen verändert sich
während seiner Entwicklung stark. Bei Neuge-
borenen ist der Schlaf polyphasisch, beim Kind
biphasisch und beim Erwachsenen monopha-
sisch. Er ist auf den Tag-Nacht-Zyklus synchro-
nisiert.

Neugeborene schlafen 16 Stunden des Tages.
Sie zeigen einen Ruhe-Aktivitäts-Zyklus von
50-60 Minuten. Er wird relativ bald mit einem
3-4 Stunden Verdauungszyklus gekoppelt (A21
(n.d.)). Schließlich entwickelt sich mit 18 Wo-
chen ein 24-Stunden Rhythmus3 Ab 6 Mona-
ten beträgt der Schlaf 10 Stunden, der Tages-
schlaf wird seltener. Mit zwei Jahren schlafen
Kinder 13-14 Stunden pro Tag. Das Schlafbe-
dürfnis sinkt während der Jugendzeit und im
Erwachsenenalter ständig, bleibt dann in den
mittleren Jahren konstant, um im Alter wie-
der abzunehmen. Die stärksten Änderungen er-
folgen im REM-Schlaf und im Stadium 4 des
SWS. Der REM-Schlaf findet bereits bei Fö-
ten im Uterus statt. Frühgeburten sind 80%
(10 Wochen zu früh), 60-65% (2-4 Wochen zu
früh) bzw 50% (zur normalen Zeit Geborene)
des gesamten Schlafs im REM-Zustand. Mit 2
Jahren sinkt der Wert auf 30-35% und mit 10
Jahren auf 25%. Dieser Wert wird bis zum 70.
bis 80. Lebensjahr beibehalten. Das Stadium 4
des SWS sinkt exponentiell während der Ent-
wicklungsjahre und den mittleren Jahren. Mit
60 Jahren verschwindet dieses Stadium oft völ-
lig, wobei häufiges spontanes Erwachen und bi-
phasischer Schlaf damit oft einhergeht.

Weitere Arbeiten in Davis (1981), Meier-Koll
et al. (1978), Meier-Koll (1979), Meier-Koll

3Hier gibt es vielleicht auch kulturelle oder geogra-
phische Unterschiede. Bei japanischen und indischen
Säuglingen ist der Tagesrhythmus des Schlafes schon
unmittelbar nach der Geburt zu erkennen (Tomioka and
Tomioka (1991), Marimuthu (n.d.)).
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(1992), Glotzbach et al. (1997), Roquefeuil et
al. (1993)

20.4 Chronobiologischer Pha-
sentyp

Diese Liste besteht aus Fragen, die sich auf Ih-
re Aktivitäten beziehen und darauf, wie wach
Sie sich morgens und abends fühlen. Wenn Sie
die Fragen 1 bis 4 beantworten: Gehen Sie da-
von aus, sie können tagsüber acht Stunden zu
Zeiten arbeiten, die Sie selbst wählen. Beant-
worten Sie alle Fragen. Kreuzen Sie nur eine
Antwort an. Seien Sie ehrlich.

1. Wie schwierig wäre es für Sie, immer erst
um 1:00 Uhr nachts ins Bett zu gehen

• (4) Sehr schwierig. Ich würde sehr
lange schrecklich müde sein

• (3) Ziemlich schwierig. Ich würde
mich eine Zeit lang müde fühlen

• (2) Nicht schwierig. Ich würde mich
ein wenig müde fühlen

• (1) Nicht schwierig, kein Problem

2. Wie schwierig wäre es für Sie, morgens um
6:00 Uhr aufzustehen?

• (1) Sehr schwierig. Ich würde sehr
lange schrecklich müde sein

• (2) Ziemlich schwierig. Ich würde
mich eine Zeit lang müde fühlen

• (3) Nicht schwierig. Ich würde mich
ein wenig müde fühlen

• (4) Nicht schwierig, kein Problem

3. Sie haben sich für ein Fitness-Training ent-
schlossen. Ihr/e Freund/in macht den Vor-
schlag, zweimal pro Woche zu trainieren.
Für ihn/sie ist die beste Zeit morgens von
7 bis 8 Uhr. Wie wäre das für Sie?

• (4) Wäre optimal

• (3) Würde gehen

• (2) Würde mir schwer fallen, später
wäre mir lieber

• (1) Würde mir zu schwer fallen

4. Sie haben sich für ein Fitness-Training ent-
schlossen. Ihr/e Freund/in macht den Vor-
schlag, zweimal pro Woche zu trainieren.
Für ihn/sie ist die beste Zeit abends von
23 bis 24 Uhr. Wie wäre das für Sie?

• (1) Wäre optimal

• (2) Würde gehen

• (3) Würde mir schwer fallen, später
wäre mir lieber

• (4) Würde mir zu schwer fallen

5. Markieren Sie die Zeitspanne, zu der Sie
gewöhnlich zu Bett gehen. Die oberste
Zeile gibt ein Beispiel für jemanden, der
gewöhnlich zwischen 23:00 und 24:00 ins
Bett geht.

Beispiel —– –
20 21 22 23 24 01 02
(5)–> (4)–> (3)–> (2)–> (1)–>

6. Markieren Sie die Zeitspanne, zu der Sie
gewöhnlich aufstehen.

———
05 06 07 08 09 10 11
(5)–> (4)–> (3)–> (2)–> (1)–>

7. Sind Sie eine morgen- oder abendaktive
Person?

• (5) ausgesprochen morgenaktiv

• (4) mäßig morgenaktiv

• (3) weder/noch



440 Spezialthemen

• (2) mäßig abendaktiv

• (1) ausgesprochen abendaktiv

Die in Klammern angegebenen Werte sind zu
addieren (in dem bei Frage 5 angegebenen Bei-
spiel würde man (4) und nicht (5) verwenden).
Aus der Summe ergibt sich der chronobiologi-
sche Phasentyp:

• 7-10 extremer Abendtyp

• 11-14 Abendtyp

• 15-21 Indifferenztyp

• 22-25 Morgentyp

• 26-31 extremer Morgentyp

20.5 Circadiane Rhythmen bei
Blinden

Hier sind einige Originalarbeiten neueren Da-
tums zusammengestellt.

Zu Beginn der Untersuchungen des tagespe-
riodischen Systems des Menschen wurde ge-
glaubt, dass der Licht-Dunkel-Wechsel bei der
Synchronisation keine Bedeutung hat (Unter-
suchungen in einem unterirdischen Wohnraum
in Erling-Andechs südlich von München). Spä-
ter zeigte sich aber, dass der Grund dafür die
relativ niedrigen Lichtintensitäten während der
Lichtzeiten in diesen Räumen war. Wird die In-
tensität auf über 2500 Lux erhöht, wird wie bei
anderen Vertebraten der Tagesrhythmus syn-
chronisiert. Also spielt auch beim Menschen
der Licht-Dunkel-Wechsel eine wichtige Rolle
bei der Synchronisation circadianer Rhythmen.
Allerdings sind höhere Intensitäten nötig als

bei den meisten daraufhin untersuchten Tie-
ren4 Ein weiterer Hinweis darauf sind Studien
des circadianen Systems von Blinden.

Blinde, die keinerlei Licht mehr wahrnehmen
können, zeigen in vielen Fällen Freilauf ihrer
Tagesrhythmen (Miles et al. (1977)). Das führt
oft zu Schlafstörungen. So hatten von 50 unter-
suchten Blinden 38 Schlafschwierigkeiten. Bei
20 waren diese Störungen zyklischer Art, eine
Person zeigte Freilauf mit einer Periodenlänge
von 24.9 Stunden. Solche Störungen treten be-
sonders dann auf, wenn der innere Rhythmus
durch seinen Freilauf nicht mehr im Takt mit
dem Tag-Nacht-Wechsel ist. Der Tagesrhyth-
mus lässt sich bestimmen, indem die endoge-
ne Melatonin-Sekretion zu verschiedenen Zei-
ten des Tages bestimmt wird (als Abbaupro-
dukt im Harn)5 Der Melatonin-Rhythmus ist
relativ unempfindlich auf Störungen. Deshalb
lässt sich damit feststellen, ob eine blinde Per-
son auf den Tag synchronisiert ist oder Freilauf
zeigt.

Einige Blinde sind normal synchronisiert, mög-
licherweise durch Reste intakter retinohypo-
thalamischer Verbindungen6

4Sogar unter konstanten Schwachlicht-Bedingungen
(8 Lux) zeigte eine Gruppe von sechs Personen Freilauf
der Körpertemperatur-, Aktivitäts- und Schlaf-Wach-
Rhythmen, obwohl sie die Tageszeit kannten (Middle-
ton and X (n.d.)). Das zeigt, dass der Licht-Dunkel-
Zyklus für die Synchronisation circadianer Rhythmen
wichtig ist.

5Das Pinealorgan gibt während der Nacht Melatonin
diurnal ab. Die Sekretionsdauer hängt von der Länge
der Dunkelperiode ab. Säuger erhalten über Melatonin
photoperiodische Informationen, um ihre Jahresrhyth-
men zu synchronisieren. Die Bedeutung des Melatonins
in der circadianen Physiologie der Säuger ist weniger
klar (siehe Seite 434).

6Der Melatonin-Rhythmus wurde bei 49 Blinden re-
gistriert. 19 davon konnten Licht wahrnehmen, 30 keins.
Bei den meisten der ersten Gruppe (14) war der Rhyth-
mus auf den 24-Stunden-Tag synchronisiert. Bei der
zweiten Gruppe waren die meisten nicht synchronisiert
(23). 17 dieser Gruppe hatten Freilauf, 5 waren unge-
wöhnlich synchronisiert (Lockley et al. (1998)).
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Exogenes Melatonin kann circadiane Rhyth-
men von Nagern und vom Menschen in ih-
rer Phase verschieben und in einigen Fällen
synchronisieren, wenn es täglich zu einem be-
stimmten Zeitpunkt (vor Schlafbeginn) verab-
reicht wird. Es kann in einigen Fällen auch bei
Schlafstörungen von Blinden erfolgreich einge-
setzt werden, um den Schlaf zu synchronisieren
(Arendt (1997)). Allerdings wirkt es weniger
stark als endogenes Melatonin. Die Synchro-
nisation anderer circadianer Rhythmen durch
Melatonin ist aber sehr selten (Arendt et al.
(1992)).

20.6 Kontrolle der Körpertem-
peratur bei Wirbeltieren

Die Körpertemperatur der Fische liegt norma-
lerweise nur etwas über der Wassertempera-
tur. Ausnahmen sind manche Fische mit war-
mem Körper wie Thunfische und bestimm-
te Haie. Bei ihnen gibt es ein Gegenstrom-
Gefäßsystem in den Muskeln, welches die Wär-
me fängt, die bei der Muskelaktivität entsteht.
Die Körpertemperatur kann dadurch bis zu
210C über der Wassertemperatur liegen. Beim
Blauflossen-Thunfisch sind auch die Augen und
das Hirn wärmer. Kontrollierter Wärmeaus-
tausch erhöht die Leistungsfähigkeit der Fische
und die Toleranz gegenüber unterschiedlichen
Wassertemperaturen. So können Thunfische in
Wassertemperaturen von 50 bis 300C schwim-
men. Sie können in 50 Tagen bis zu 6700 km zu-
rücklegen. Dabei können sie für kurze Zeit eine
Geschwindigkeit von 70 km pro Stunde haben.

Bei Landtieren können die Temperaturunter-
schiede sehr viel stärker sein. So beträgt die
Temperatur am Lena Fluss in Russland im
Sommer bis zu 310, im Winter bis zu −710C.

Amphibien suchen bei hoher Lufttemperatur
Plätze mit niedrigerer Temperatur auf, kühlen

den Körper durch Verdunstung oder gehen ins
Wasser.

Reptilien bevorzugen am Tage wärmere, wäh-
rend der Nacht kühlere Plätze. Im Winter su-
chen sie geschützte Plätze auf.

Säuger und Vögel haben eine mehr oder weni-
ger gleich bleibende Körpertemperatur. Trotz
stark schwankender Temperatur der Umwelt
wird sie auf wenige Grade genau konstant ge-
halten (Homöostasie). Durch erhöhten Stoff-
wechsel wird endotherme Wärme erzeugt. Zu-
sätzlich erhöht das Fell die thermische Isola-
tion. Sie ist bei Huskies so gut, dass sie noch
bei −300C im Freien schlafen können, ohne den
Stoffwechsel merklich zu erhöhen. Ferner kön-
nen sich Tiere gegen die Umwelt isolieren, in-
dem sie Gänge anlegen, unterirdische Nester
bauen und Futtervorrat anlegen.

Besonders wichtig ist bei homöothermen Tie-
ren eine konstante Hirn-Temperatur. Die Kör-
pertemperatur einer Antilope kann bis zu
440C steigen, die Hirn-Temperatur übersteigt
aber nicht 40.50C. Dafür sorgt ein beson-
derer Wärmeaustausch-Mechanismus (Taylor
und Lyman 1972). Die Temperaturregulation
setzt ein, wenn die Hypothalamus-Temperatur
um 0.50C vom Sollwert abweicht. Auch im
Torpor oder Winterschlaf findet diese Regu-
lation statt, aber mit einem anderen Soll-
wert. Im REM Schlaf findet keine Temperatur-
Regulation statt. Im SWS liegt der Sollwert
der Temperatur-Regulation um 20C niedriger
als im Wachzustand.

Was hat die Homöothermie für Vorteile? Die
Tiere sind dadurch viel ausdauernder und auch
zu kühlen Tages- oder Jahreszeiten sofort re-
aktionsfähig. Sie erkaufen sich allerdings die-
sen Vorteil durch einen doppelt so hohen Ener-
giebedarf. Eine weitere Frage ist, warum Vögel
und Säuger eine so hohe Körpertemperatur hal-
ten. Wahrscheinlich war zur Zeit, als die Säu-
ger entstanden, die Wärmeabgabe der wichtigs-
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te Grund: Bei hoher Körpertemperatur kann
auch bei hoher Außentemperatur noch durch
Verdunstungskälte (Hecheln, Schwitzen) Wär-
me abgegeben werden.

Die physiologischen Grundlagen der Tempe-
raturregulation und der Homöostase werden
im folgenden kurz vorgestellt (für Übersichten
siehe Bligh (1973), Cabanac (1975), Cossins
(1987), Hensel (1981)).

20.6.1 Temperaturregulation homö-
othermer Tiere

Temperaturkonstanz bedeutet, dass Wärme-
produktion und Wärmeverlust sich die Waa-
ge halten (Bligh (1973), Boulant (1981) und
Textbücher über Physiologie wie zum Beispiel
Kandel and Schwartz (1991)). Wärme wird
vor allem im Stoffwechsel produziert und kann
bei hoher Aktivität um das 10 fache steigen.
Deshalb sind die Mechanismen sehr wichtig,
die Wärme abgeben. Wärmeabgabe ist stark
von äußeren Bedingungen wie Temperatur und
Wind abhängig. Es gibt drei verschiedene Me-
chanismen der Wärmeabgabe:

1. Wärmekonduktion

2. Wärmeabstrahlung

3. Verdunstungskälte erzeugen.

Wärmekonduktion und Wärmeabstrahlung ist
nur bei kühlerer Umgebung möglich. Beson-
ders wirksam ist die Konvektion, bei der die
Strömung natürlich (Thermik) oder erzwungen
(Wind) ist. Der 300 K warme Körper strahlt
unabhängig von Haut- und Fellfarbe7. Die Ver-
dunstungswärme ist für die Kühlung des Kör-
pers am wichtigsten. Sie wird durch Schwitzen

7Die Farbe ist allerdings für die Strahlungsaufnah-
me sichtbaren Lichtes wichtig (wobei dunkle Hautfarbe
mehr sichtbare Strahlung absorbiert, aber andererseits
vor UV schützt.

und Hecheln ausgenutzt. Für 1g Wasser be-
trägt die Wärmeabgabe 580 Cal (ca. 140 J). Im
Wärmegleichgewicht wird die Wärmeprodukti-
on des Stoffwechsels (beim ruhenden Menschen
70 kcal pro Stunde) durch die Summe der drei
Wärmeabgabemechanismen ausgeglichen.

Die Wärmeproduktion verläuft zu 56% in den
Organen der Brust und des Abdomens, obwohl
diese nur 6% der Körpermasse ausmachen. Die
Wärmeproduktion geschieht also hauptsächlich
im Kern des Körpers und nicht in der Periphe-
rie (Haut, Muskeln). Durch Muskelarbeit wird
der Stoffwechsel und damit die Wärmeproduk-
tion um bis zum zehnfachen Betrag erhöht.
Um die 70 kcal Wärme des ruhenden Menschen
durch Verdunstung abzuleiten, würden 120 ml
Wasser genügen.

Wüstentiere besitzen besondere Mechanismen
für die Wärmeableitung. Außerdem tolerieren
sie mehr Wärmespeicherung (Kamel: 2900 kcal,
das entspricht 5 Liter Wasser). Der Tempera-
turgradient ist dann entsprechend geringer und
es ist nur 1/3 des Wassers zum Kühlen nö-
tig. Das Fell isoliert zusätzlich gegen Wärme
und erspart 50% Wasser. Im Endeffekt kann
ein Kamel so 6-8 Tage dürsten. Es trinkt dann
1/3 seines Körpergewichtes. Beim Kamel ist die
Körpertemperatur am Tag um 20C höher als in
der Nacht. Bei Wassermangel ist die Differenz
60C. Auf diese Weise wird Wasser und Energie
gespart.

Wie sieht es nun mit der Kontrolle der Körper-
temperatur aus (Bligh (1973))? Die Oberfläche
des Körpers durchläuft relativ hohe Tempera-
turdifferenzen, während sie im Kern des Kör-
pers nur gering sind. Ziel ist, die Körpertem-
peratur nicht zu stark vom Sollwert abweichen
zu lassen. Dafür gibt es zwei Kontrollsysteme:

1. Thermale Hautrezeptoren in der Körper-
schale: die erste Verteidigungslinie gegen
Kälte und Wärme. Es handelt sich um ei-
ne Breitbandkontrolle. Durch sie wird die
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periphere Zirkulation durch den vasomoto-
rischen Tonus beeinflusst (Verengung und
Erweiterung der Gefäße).

2. Thermorezeptoren im Kern des Kör-
pers (Hypothalamus). Sie regulieren das
Schwitzen oder Kältezittern und stellen ei-
ne weitere Verteidigungslinie gegen Kälte
und Wärme dar. Es handelt sich hier um
eine Schmalbandkontrolle.

In Abbildung 20.6 ist dieses Kontrollsys-
tem dargestellt. Für Untersuchungen wird
die Körpertemperatur mit Sensoren gemes-
sen, die ihre Signale über Kabel oder Radio-
sender (intraperitoneal implantiert) weiterlei-
ten. Auch Infrarot-Pyrometer werden verwen-
det. Die Rektaltemperatur wird standardmä-
ßig benutzt, aber auch die Tympanaltempera-
tur weicht nicht mehr als 0.20C von der Körper-
temperatur ab (an Personen gemessen, die Käl-
te ausgesetzt wurden). Bei der Analyse der er-
haltenen Zeitreihen werden meistens Periodo-
gramme und Frequenz-Histogramme benutzt.

20.7 Was ist Schlaf?

Phasen von Aktivität und Ruhe folgen nicht
nur bei Vertebraten aufeinander, sondern auch
bei niederen Tieren wie Mollusken und In-
sekten und sogar bei Einzellern. Diese Ruhe-
phasen bei niederen Tieren könnten Vorläu-
fer des Schlaf-Wach-Rhythmus bei Vertebraten
sein. Sie stehen normalerweise unter circadia-
ner Kontrolle. Nach Borbely (1982) ist diese
circadiane Kontrolle der Ruhephase zu rigide.
Deshalb wird von höheren Tieren ein speziel-
ler Prozess S verwendet, der Schlaf je nach den
äußeren Bedingungen viel flexibler kontrolliert
als der Ruhe-Aktivitäts-Zyklus.

Pieron (1913) definierte Schlaf als einen not-
wendigen Prozess, der rhythmisch mehr oder

weniger unabhängig von äußeren Bedingungen
auftritt. In diesem Stadium sind sensorische
und motorische Interaktionen des Gehirns mit
der Umwelt unterbrochen. Wir wissen inzwi-
schen, dass während bestimmter Schlafstadi-
en sensorische Informationen von der Periphe-
rie den Cortex und motorische Kommandos
des Cortex die α-Motor-Neuronen des Rücken-
marks erreichen, obwohl die Efferenzen der Mo-
torneuronen nicht arbeiten. Schlaf ist demnach
nicht nur ein Leerlauf-Prozess, sondern ein ak-
tiver neuronaler Vorgang, in dem verschiede-
ne psychophysiologische Ereignisse aufeinander
zyklisch folgen. Sie werden durch verschiede-
ne neurochemische System gesteuert. Genaue-
res und über die Geschichte der Untersuchung
der Physiologie des Schlafes in Kandel and
Schwartz (1991). Siehe auch Borbely et al.
(1999).

Schlafstruktur und Schlafstadien: Der
Schlaf ist beim Menschen in verschiedene
langsam-wellige Stadien (SWS) und REM
Schlaf strukturiert. Eigenschaften und Bedeu-
tung des REM Schlafes sind in Abschnitt 1.7
behandelt.

Etwa 30 bis 45 Minuten nach Ende des Wach-
seins beginnt das Stadium des SWS mit dem
tiefsten Schlaf. Danach dauert es nochmals 30
bis 45 Minuten, um zu dem flachsten SWS zu-
rückzukehren. Es folgt ein REM-Stadium, be-
vor sich wieder die verschiedenen SWS-Stadien
wiederholen. Pro Nacht wechseln SWS und
REM etwa 4 bis 6 mal miteinander ab. Mit fort-
schreitender Nacht werden die REM-Episoden
länger und die Zwischenzeiten kürzer. Beim
jungen Erwachsenen gehören etwa 25% des
Schlafes zum REM, etwa 50% zum SWS-
Stadium 2. Die Stadien 3 und 4 treten haupt-
sächlich in der ersten Hälfte der Nacht auf, die
flacheren SWS Stadien 1 und 2 und die län-
geren REM-Stadien in der zweiten Hälfte der
Nacht.
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Abbildung 20.6: Kontrollsystem der Körpertemperatur (und vieler weiterer homöostatischer Pro-
zesses). Ein Referenzwert-Signal (hier: mittlere Körpertemperatur) wird mit einem afferenten
Signals des kontrollierten Systems (hier: Temperatur Rezeptoren der Haut, des Hypothalamus
und anderer Teile des Körpers) verglichen. Bei Unterschieden wird ein Fehlersignal zu positi-
ven (Wärmeproduktion) beziehungsweise negativen (Wärmeabgabe) Kontrollelementen gesen-
det, die das kontrollierte System beeinflussen. E283/t-kontrolle

Während des SWS sind die Muskeln entspannt,
aber der Körper ist noch aktiv. So ändert sich
zum Beispiel die Lage des Schläfers etwa alle
20 Minuten (bei einigen Personen sogar in kür-
zeren Perioden, für beispielsweise alle 5 Minu-
ten). Parasympathische Aktivitäten herrschen
vor. Herzschlag und Blutdruck sind verringert,
die gastrointenstinale Aktivität erhöht. Mit zu-
nehmender Schlaftiefe wird es immer schwieri-
ger, den Schläfer aufzuwecken.

Unterschiede in der Schlaflänge werden
durch die Intensität des Schlafes kompensiert
(Tiefschlaf-Stadien 3 und 4 des SWS sind
stärker betont, ‘Schlaf-Homöostase´).

Schlafmuster: Die meisten Erwachsenen
vieler westlicher Länder haben ein Schlafmus-
ter angenommen, bei dem sie die gesamte
Nacht in einem Stück durchschlafen und kei-
ne Ruheperioden während des Tages (‘Siesta’)
halten. Es gibt aber Länder, in denen die Be-

wohner eine Siesta am frühen Nachmittag hal-
ten. Wahrscheinlich entspricht dieses Muster
den Bedürfnissen des Körpers stärker. Auf je-
den Fall ist es empfehlenswert, ein bestimmtes
Muster beizubehalten (Rothmann (n.d.)). Af-
fen benutzen 5 bis 6 Ruhe- und Schlaf-Perioden
pro Tag.

Auslöser des Schlafes und Schlafvorbe-
reitungen: Schaukeln von Babys und sin-
gen von Schlafliedern induziert bei Kindern
Schlaf. Eine entspannte Atmosphäre, Routine-
arbeit und monotone statt intensiver Aktivitä-
ten und Aufregung am Abend helfen auch dem
Erwachsenen, leichter einzuschlafen. Bestimm-
te Filme führen leicht zu Schlafstörungen, an-
dere fördern den Schlaf.

Häufiges Gähnen geht oft dem Schlafbeginn
voraus. Es ist für die Zirkulation wichtig. Der
Körper entspannt sich, die Leistungsfähigkeit
nimmt ab. Die Latenzzeit für bedingte Reflexe
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nimmt zu. Die Augenlider schließen sich, die
Beintemperatur steigt an, die Kerntempera-
tur verringert sich und der Muskeltonus sinkt.
Die Aktionspotentiale der Muskeln nehmen ab,
Herzschlag und Blutdruck fallen.

1-5 Minuten nach Schlafbeginn treten Zuckun-
gen auf für etwa 5 Minuten. Sie werden durch
den Cortex erzeugt. Der alpha-Rhythmus ver-
schwindet und der Muskeltonus nimmt weiter
ab.

Die Einschlafzeit hängt vom Alter ab. Stu-
denten brauchen im Schnitt 13 Minuten (8-23
Minuten Spanne), Kindergarten-Kinder brau-
chen 36 Minuten (24-64), Erwachsene im mitt-
leren Alter 15 Minuten (9-25), Frauen 13 Minu-
ten (10-17) (A22 (n.d.)). Umweltbedingungen
haben ebenfalls einen Einfluss: Bei niedrigem
Luftdruck schläft man schneller ein.

Körperlage während des Schlafes: Die
Körperlage ändert sich während des Schlafes al-
le 3 bis 5 Minuten: Auf diese Weise wird vermie-
den, dass die Glieder taub werden. Die Augenli-
der schließen sich, der Augapfel dreht sich nach
oben und außen. Die Muskeln sind erschlafft.
Die Schlafposition variiert stark.

Schlaflänge: Beim Erwachsenen beträgt die
Länge des Schlafes im Durchschnitt etwa 30%
des Tages. Es gibt keine Korrelation zwischen
Schlaflänge und Schulerfolg bei Kindern. Kin-
der mit einem hohen IQ schlafen aber kürzer.
Begabte Kinder schlafen dagegen länger. Japa-
nische Kinder schlafen kürzer als europäische.
Frauen schlafen im Schnitt etwas länger als
Männer (7.5 Stunden, 6 oder 9 Stunden sind
Extremwerte, bei 25 Frauen beobachtet, A21
(1983)). Schlaf verkürzt sich mit dem Alter.
Die Jahreszeiten beeinflussen die Schlafdauer.
Aufwecken mit Wecker-Uhr verkürzt den Schlaf
von 7.8 auf 7.2 Stunden). Nach Zuley (1979) ist

die Schlafdauer bis zu einem bestimmten Grad
voraussagbar:

• durch die Temperatur bei Schlafbeginn: Je
höher, umso länger.

• durch die Lage des Körpertemperatur-
Minimums: Je früher nach Schlafbeginn,
umso kürzer.

• durch den Temperaturanstieg nach dem
Minimum: Je langsamer, umso länger der
Schlaf.

Träumen: Jeder träumt jede Nacht häu-
fig in regelmäßigen Zyklen. Träume werden
aber schnell vergessen: Ein REM-Schlaf-Traum
wird nach 8 Minuten nicht mehr erinnert. Das
ist der Grund dafür, dass wir uns vor al-
lem an Träume am Morgen erinnern. Die phy-
siologische Intensität der REM-Phasen steigt
im Laufe der Nacht. Parallel dazu sind die
Träume emotionaler und oft mit visuellen
Inhalten ausgefüllt. Augenbewegungen zeigen
REM-Schlaf an. Neuronale spike-Mechanismen
(PGO-spikes) laufen parallel zu Träumen, und
zwar besonders, wenn sie Ereignis-reich sind.
PGO spikes sind wahrscheinlich die gemeinsa-
me Ursache für REM und für Träume. Penis-
Erektionen treten zu Beginn des REM-Schlafes
auf und sind wahrscheinlich ebenfalls durch
PGO’s verursacht.

Viele Träume sind unangenehm (64%), nur
18% sind angenehm oder aufregend. Blinde
träumen akustisch. Die Zeit während eines
Traumes wird nicht verkürzt, wie oft behauptet
wird.

Träume sind nicht auf den REM-Schlaf be-
grenzt. Sie treten auch während des SWS auf.
Sie werden aber weniger gut erinnert, sind we-
niger Emotions-geladen und haben weniger vi-
suellen Inhalt. Stattdessen sind sie konzeptuel-
ler und plausibler. In der Regel sind sie ange-
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nehmer. Ausnahmen sind Albträume, die gele-
gentlich während des SWS 3 und 4 auftreten.
Sie sind mit Dyspnea, Paralyse und Angst ver-
bunden.

Schlafhypothesen: Zur physiologischen
Grundlage des Schlafes wurden eine Reihe
von Hypothesen vorgeschlagen. Einige davon
wurden auch experimentell getestet.

• So wurden Schlaf-induzierende Substan-
zen gefunden. Pieron (1913) entnahm
einem Hund, der mehrere Tage am Schlaf
gehindert wurde, Cerebrospinalflüssigkeit.
Sie wurde einem anderen Hund injiziert,
der daraufhin für 6 Stunden schlief.
Später wurden eine ganze Reihe von
Substanzen gefunden, die ebenfalls
Schlaf induzierten: Muramylpeptid,
Lipopolysaccharide, Prostaglandin,
Interleucin-1, Interferon alpha-2, delta-
Schlaf-induzierendes Peptid, vasoaktives
intestinales Peptid und Serotonin. Alle
diese Substanzen induzierten nicht nur
Schlaf, sondern beeinflussten auch die
Körpertemperatur und interagierten mit
dem Immunsystem.

• Hess (n.d.) konnte Schlaf bei Katzen
hervorrufen, indem er bestimmte Gebie-
te des parasympathischen und sympathi-
schen Gehirns elektrisch erregte (4-6Hz,
2.5-3.5V). Die Wirkung hing von der Art
und Stärke der Reizung ab. Thalamus und
Hypothalamus waren beteiligt, aber auch
andere Zentren und sogar periphere Ner-
ven. Wichtig war nur die Art der Reizung.
Bestimmte Schlaf- (und Wach-) Zentren
scheinen beteiligt zu sein: Läsionen im Hy-
pothalamus induzierten Schlaf. Ein ande-
res Schlafzentrum in der Pons induzier-
te REM-Schlaf. Außerdem wurde ein me-
sencephalisches Wach-Zentrum lokalisiert.

Die Schlaf- und Wach-Zentren sind offen-
bar antagonistisch.
Es gibt ein nicht-spezifisches aufstei-
gendes retikuläres aktivierendes System
(ARAS) und ein diffuses thalamisches
Projektions-System (DTPS). Wenn das
ARAS aktiv ist, wird Wachheit induziert
und Schlaf beendet. DTPS induziert den
alpha-Rhythmus und hält einen bestimm-
ten Erregungszustand aufrecht. Grundla-
ge des ultradianen Aktivitäts-Ruhe-Zyklus
(BRAC) scheint der Wechsel zwischen LV-
FA Schlafphasen und HVSA zu sein.
Schließlich ist noch der Carotis sinus für
die Induktion von Schlaf von Bedeutung.

• Hormonelle Schlaf-Hypothese (Oswald
(1978)). Toxine sollen für die Induk-
tion des Schlafes verantwortlich sein.
Allerdings nimmt bei Schlafentzug die
Müdigkeit nicht linear zu, sondern in
circadianen Wellen. Jedenfalls ändern
sich Hormon-Konzentrationen mit dem
Schlaf-Wach-Zyklus. Siehe (A27 (n.d.))
für Beispiele.

• Nach Jouvet (1974) sind die Neuro-
transmitter und Gegenspieler Serotonin
und Catecholamine für die Induktion von
Schlaf und Wachheit verantwortlich.

• Kleitman schlug eine Entwicklungs-
bedingte Hypothese für den Schlaf vor:
Es soll ein primitives sub-corticales
Schlaf-Wach-System geben. Es kennt
keine Träume und wird bei neugeborenen
Kindern und gelegentlich bei Kindern
ohne Cortex gefunden (der cerebrale
Cortex ist auch bei Hunden nicht nötig,
damit bei ihnen Schlaf ablaufen kann,
Goltz (n.d.)). Dieses System besteht aus
einem Grund-Ruhe-Aktivitäts-Zyklus
(BRAC) mit Schlaf alle 2-4 Stunden
ohne Verbindung zum Tag-Nacht- Zyklus
(Kleitman (1982), Endo et al (1981)).
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• Nach Strumwasser (n.d.) benutzt der
Schlaf-Mechanismus eine funktionelle
Gruppe von Neuronen im Zentralner-
vensystem, die rhythmische Unterschiede
in spontaner Aktivität zeigt. Das Auge
von Aplysia kann als Modell dienen.
Durch verschiedene Kontrollmechanismen
in einem diffusen System (Formatio
reticularis) sind das thalamocorticale
und das limbische System verbunden.
Die gleichen Schrittmacher-Neuronen
führen entweder zum Wach- oder zum
Schlaf-Stadium. Rhythmische Abgabe
von Transmitter-artigen Substanzen des
Kern-Stoffwechsels beeinflussen die Mem-
bran und induzieren Permeabilitäts- und
Erregungsänderungen.

20.8 Melatonin

In den 60er Jahren wurde gefunden, dass Me-
latonin als Signal für den Jahresrhythmus der
Fortpflanzung bei photoperiodisch reagieren-
den Tieren dient: Das Muster der nächtli-
chen Melatoninproduktion ändert sich mit der
Nachtlänge.

Melatonin ist ein sehr altes biologisch aktives
Molekül. Es kommt bereits in der einzelligen
Alge Gonyaulax (Balzer and Hardeland (1991),
Pöggeler et al. (1989)) und bei Pterygopho-
ra (Fuhrberg and X (1996)) vor. Auch bei In-
sekten, Crustaceen, Mollusken und Würmern
wurde es nachgewiesen (Vivien-Roels and Pé-
vet (1986)).

In den 90er Jahren des letzten Jahrhunderts
wurde gefunden, dass dieses Indol sehr wirk-
sam freie Radikale abfängt und antioxidierend
wirkt. Freie Radikale sind toxisch und stellen
für die Zelle einen oxidativen Stress dar. Me-
latonin reduziert dabei diesen Stress auf ver-
schiedene Weisen Reiter (1997). Durch Licht

gebildete Superoxidanionen werden durch Me-
latonin mit Hämin als Katalysator zu Kynura-
min (AFMK) abgebaut (Abbildung 20.7, Bal-
zer and Hardeland (1989), Hardeland et al.
(1996), Balzer and Hardeland (1996)).

not found!

Abbildung 20.7: Schema des Abbaus von Me-
latonin durch Licht, welches Superoxidanionen
bildet. Diese wandeln Melatonin mit Hämin
oder Indolamin 2,3-Dioxygenase (IDO) in
N1-Acetyl-N2-Formyl-5-Methoxykynuramin
(AFMK) um, welches durch Arylamin-
Formamidase (AAF) in N1-Acetyl-5-
Methoxykynuramin (AMK) überführt wird.
Nach Hardeland (1993). E284/mel-abbau

Melatonin wird aus Tryptophan in vier Schrit-
ten gebildet (Abbildung 20.8, Cassone and Na-
tesan (1997)). Die Struktur von Melatonin äh-
nelt der des Auxins, der Gibberellinsäure, und
des Cytokinins.

Melatonin kommt bei allen Vertebraten vor.
Es wird vor allem in den Pinealozyten des
Pinealorgans und in Zellen der äußeren Nu-
klearschicht der Retina in den Augen synthe-
tisiert. Pinealorgan und Melatonin übertragen
die photoperiodische Information der Umwelt
an Effektor-Organe (Gern and X (1986)). Die-
ses System reguliert die jahreszeitliche Einpas-
sung der Reproduktion, des Winterschlafes, der
Fellfärbung und anderer physiologischer Pro-
zesse (Cassone (1993), Weaver (1997)). Bei
Nagern zum Beispiel unterdrückt Melatonin
als zentrale Strategie die gesamte reprodukti-
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ve Aktivität während des Winters und hilft auf
diese Weise, Energie zu sparen. Die Besonder-
heiten des Melatonins und des Pinealorgans bei
der Fortpflanzung von Säugern sind in Kapitel
3.6 besprochen.

Melatonin spielt nicht nur bei der Regulation
der Photorezeption und visuellen Funktionen
(Brainard et al. (1997)), bei photoperiodischen
Reaktionen und den dabei beteiligten neuroen-
dokrinen Ereignissen eine Rolle (Illnerova and
Sumova (1997)), sondern ist auch an Immunre-
aktionen beteiligt (Demas et al. (1997), Demas
et al. (1996), Maestroni and Conti (1996)).

Es wurde untersucht, ob das Immunsystem durch
Melatonin gestärkt wird (Nelson and Blom (1994)).
Dazu wurden Peromyscus maniculatus mit einem
carzinogenen DMBA injiziert. 90% der unter Lang-
tag gehaltenen Tiere bekamen Krebs, keins der Tie-
re unter Kurztag erkrankte.

Bei Vertebraten wird Melatonin vom Pinealor-
gan circadian abgegeben. Nachts angebotenes
Licht verschiebt diesen Rhythmus (Shanahan
et al. (1997)). Andererseits ist Melatonin aber
auch selbst ein wirksames Mittel, um circadia-
ne Rhythmen zu verschieben (Redman et al.
(1997)).

Melatonin interferiert ferner mit der Kontrolle
der Körpertemperatur (Cagnacci et al. (1997)).

Melatonin hat eine homöostatische Wirkung auf die
Kerntemperatur des Körpers (via POAH) und be-
einflusst die circadiane Kontrolle der Körpertem-
peratur über das SCN. Melatoninsekretion in der
Nacht senkt die Körpertemperatur. Am Tage ge-
gebenes Melatonin (also zu einer Zeit, zu der es
normalerweise nicht sekretiert wird), senkt eben-
falls die Körpertemperatur, aber nur um 0.30 bis
0.40C. Wird die Melatoninsekretion nachts unter-
drückt, steigt die Körpertemperatur um etwa den
gleichen Betrag. Wie Melatonin die Körpertempe-
ratur senkt, ist noch unbekannt. Es könnte die Wär-
meabgabe fördern, aber auch die Wärmeproduk-
tion hemmen. Wahrscheinlicher ist aber, dass es
vor allem im Hypothalamus wirkt, wo sich thermo-
regulatorische Zentren befinden. Die akuten ther-
moregulatorischen Wirkungen des Melatonins und

starken Lichtes sind unabhängig vom circadianen
Phasen-verschiebenden Effekt. Letztlich führen die
Melatonin-Wirkungen dazu, Energie einzusparen
(Cagnacci et al. (1997)).

Melatonin wirkt weiterhin Schlaf-fördernd. Es
soll als chronobiotisches Mittel wirken, indem
es bei Blinden, Schichtarbeitern und bei Jetlag-
Problemen Störungen des circadianen Rhyth-
mus korrigiert (Sack et al. (1997), Arendt (1997)).
Ob es risikolos ist, Melatonin von außen zu ge-
ben, wird diskutiert (Borbely (1997)).

Es könnte einen geringen direkten hypnotischen Ef-
fekt haben, aber auch Anomalitäten der circadia-
nen Phasenlage korrigieren. In diesem Fall könn-
te es mit Melatonin-Rezeptoren im suprachiasmati-
schen Kern interagieren (SCN). Als Ergebnis könn-
te der circadiane Schrittmacher neu gestellt werden
und/oder vom SCN-abhängige circadiane aktivie-
rende Prozesse unterbunden werden. Für Einzel-
heiten siehe Dijk and X (1997), Cajochen and X
(1997), Zhdanova and X (1997), Mendelson (1997).

Schließlich spielt Melatonin auch bei der Ent-
wicklung eine Rolle. Für den Fötus ist es ein
Fenster zur äußeren Welt, das ihn über die Jah-
reszeit und Tageszeit informiert (Davis (1997)).
Über Melatonin kann die Mutter das circadia-
ne System des Fötus beeinflussen. Bei Hams-
tern können photoperiodische Informationen
auf den Fötus übertragen werden und festlegen,
ob sie sich weiter entwickeln und fortpflanzen
oder ob sie vorher Winterschlaf halten werden.
Melatonin ist auch bei der Pubertät beteiligt.
Auch beim Menschen werden jahresperiodische
Rhythmen durch Melatonin übermittelt (Wehr
(1997)).

20.9 Synchrone Menstruation
bei Kolleg-Studentinnen

Die Menstruation ist eine 3-5 Tage dauernde
Blutung aus der Gebärmutter. Dabei wird die
Gebärmutterschleimhaut (Endometrium) ab-
gestoßen. Der ovarielle und uterine Zyklus be-
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trägt im Mittel 29.5 Tage. Da der Mondumlauf
siderisch 27 Tage und synodisch 29.5 Tage (da
auch die Erde sich bewegt) beträgt, liegt es na-
he, eine Beziehung zwischen Menstruationszy-
klus und Mondzyklus zu suchen. Bei äquatoria-
len Affen Südamerikas wurden tatsächlich sol-
che Beziehungen gefunden. Die Menstruation
erfolgt zur Zeit des Neumondes, 14 Tage später
erfolgt bei Vollmond die Ovulation und Kon-
zeption. Ob es sich dabei um einen Selektions-
vorteil oder soziale Effekte handelt, ist unbe-
kannt. Beim Menschen wurde jedoch keine fes-
te Phasenbeziehung zwischen Mondzyklus und
Menstruationszyklus gefunden (Pochobradsky
(1974))8.

Es gibt aber einige Hinweise, dass der Mens-
truationszyklus zwischen Frauen synchronisiert
ablaufen kann9 Wilson (1992), Pfaff (1980), Ja-

8obwohl es einige Hinweise gibt, dass in bestimmten
Kulturen und bei Naturvölkern solche Zusammenhän-
ge bestehen. Eine Yurok-Indianerin aus Californien be-
richtet, dass in früheren Zeiten alle nicht-schwangeren,
fruchtbaren Frauen eines Haushalts gemeinsam zu ei-
ner vom Mond diktierten Zeit menstruierten (Schlehe
(1978)). Es gibt weitere Hinweise (Dewan (1977), De-
wan et al. (1978)).

9? befragte (1) 33 Studentinnen-Paare, die im glei-
chen Zimmer wohnten, (2) 33 enge Freundinnen-Paare
in getrennten Zimmern, (3) 33 enge Freundinnen in glei-
chen Zimmern und (4) 33 zufällige Paare von Studen-
tinnen. Die Gruppe (2) (33 enge Freundinnen-Paare
in getrennten Zimmern) zeigte synchrone Menstrua-
tion. Auch Graham and McGrew (1980) fanden syn-
chrone Menstruation bei 18 Paaren mit sehr enger
Freundschaft. Quadagno et al. (1981) und Russel and
et al. (1980) übertrugen Pheromone der Achsel auf
die Oberlippe und erreichten dadurch, dass sich der
Menstruations-Abstand auf 9.3 d und nach 4 Mo auf
3.4 d verkürzte. Die Versuche wurden von Preti et al.
(1986) wiederholt, wobei sie eine Alkohol-Kontrolle mit-
führten. Die Geruchsempfindlichkeit schwankt mit dem
Menstruationszyklus. Weller and Weller (1992) fand bei
Lesbischen Frauen, die ständig zusammen lebten, eine
hohe Synchronisation der Menstruation. Synchronisa-
tion der Menstruation ist auch zwischen Mutter und
Tochter im gleichen Haus beobachtet worden (Weller
and Weller (1993)). Nach (Weller and Weller (1993))
lässt sich der Menstruationszyklus durch Licht regulie-

rett (1984), Trevathan et al. (1993)).

Eine Studie am Leibniz-Kolleg in Tübingen
Schweizer (1994) geht auf die Frage ein, ob
die Menstruation bei Frauen synchron verlau-
fen kann. Die Studentinnen leben zu zweit
in einem Doppelzimmer und verbringen viel
Zeit gemeinsam. 19 Teilnehmerinnen der Be-
fragung hatten einen regelmäßigen Zyklus, bei
12 Teilnehmerinnen schwankten die Zyklen
stärker. In drei von 13 Fällen verläuft die
Menstruation zwischen den Studentinnen in
einem Zimmer synchron. Es gibt auch eine
Tendenz zur Synchronisation der Menstruati-
on zwischen mehreren Studentinnen (‘Phäno-
men der (mit Hygiene-Binden) gefüllten Müll-
eimer’). Es wäre interessant, die Untersuchung
mit einer größeren Zahl von Frauen für eine
längere Zeit durchzuführen. Man könnte bei-
spielsweise nummerierte Hygiene-Binden aus-
teilen und dann täglich die weggeworfenen no-
tieren und für die Auswertung verwenden.

20.10 Schizophrenie als Noc-
turnalismus

Es wurde in einer ethologischen Hypothese vor-
geschlagen, die Geisteskrankheit Schizophre-
nie als Nocturnalismus aufzufassen (Feierman
(1982)). Es handelt sich dabei angeblich um
einen Zustand, in dem das Gehirn sich im
Wachzustand und im Licht so verhält, als ob
es schläft. Nach dieser Hypothese müsste eine
Besserung eintreten, wenn das Licht unter ei-
nem Schwellenwert gehalten wird.

Schizophrenie ist die verbreitetste Geistes-
krankheit (Kraepelin (1896), Bleuler (1911)).
1% der Bevölkerung zeigt sie phänotypisch.
Bisher gibt es keine Möglichkeit, sie zu be-
handeln. Schizophrene sind asozial, solitär. Sie

ren. Ist damit die Ovulationszeit einstellbar?
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haben falsche (unlogische) Ideen (‘Delussio-
nen’), interpretieren sensorische Wahrnehm-
nung falsch (‘Haluzinationen’), obwohl sie klar
empfinden (Kurzzeitgedächtnis nicht gestört).
Im nicht verbalen Verhalten zeigen sie unan-
gemessene Affekte, das motorische Verhalten
ist komisch, manchmal bizarr. Schizophrene
denken ungeordnet, sind nicht-zielgerichtet, die
normalen Assoziationen zwischen Ideen sind
gestört (‘tangentiales Denken‘).

Schizophrenie wird durch eine genetische und
eine nicht-genetische Komponente bestimmt.
Bisher gibt es keine klaren biochemischen
und/oder morphologischen Korrelate, mit de-
nen Schizophrene und Normale unterschieden
werden können.

Feierman schlägt vor, dass es sich bei der Schi-
zophrenie nicht um einen angeborenen Stoff-
wechselfehler handelt. Vielmehr ist es eine phy-
logenetische Anpassung: Das Gehirn verarbei-
tet normalerweise neue Informationen aus der
Umwelt im Wachzustand und speichert sie
im Kurzzeitgedächtnis des limbischen Systems.
Im Schlaf werden diese gespeicherten Infor-
mationen symbolisiert und kategorisiert. Dann
werden sie während des P-Zustandes (‘Pro-
grammiermodus’) im Langzeitgedächtnis ge-
speichert (mit Hilfe cerebrospinaler Proteine?).
Schizophrene nehmen die Informationen der
Umwelt mit einem Gehirn im P-Zustand wahr,
wenn sie im Licht wach sind. Genetisch gese-
hen sind sie jedoch nocturnal: Im Dunkeln wür-
den sie im aktiven Zustand im Nicht-P-Zustand
sein, den Normale im Wachzustand im Licht
(und im Dunkeln) haben (siehe Tabelle 20.2).

Phylogenetisch ist das vielleicht so zu ver-
stehen, dass es für soziale Gruppentiere wie
den Menschen günstiger ist, wenn ein Teil der
Gruppenmitglieder Nacht-aktiv ist (Schutz der
Gruppe, Nachtjäger). Dafür gibt es einige Hin-
weise: Viele Schizophrene sind im Winter gebo-
ren (photoperiodischer Einfluss?). Unter Blin-
den gibt es keine Schizophrenen. Auch unter

Tabelle 20.2: Gehirn-Zustand Normaler (ge-
netisch diurnal) und Schizophrener (genetisch
nocturnal) im Schlaf- und Wachzustand im
Licht und im Dunkeln. Nach Feierman (1982)

diurnal nocturnal
Licht Dunkel Licht Dunkel

Schlaf P P P wP
Wach NP NP P NP

Narkoleptikern mit polyphasischem Schlaf gibt
es keine Schizophrenie. Viele Schizophrene sind
im Schlaf aktiver als im Wachen. Die Muskel-
spannung wird bei ihnen im REM nicht un-
terdrückt. Im Licht oder im schwachen Dauer-
Rotlicht sollten die Symptome der Schizophre-
nie verschwinden. Vielleicht haben Schizophre-
ne in anatomischer Hinsicht ein besonderes vi-
suelles System?

20.11 Lithium- Versuche in
Spitzbergen

Endogene Depressionen sind relativ häufig bei
Menschen zu beobachten (und inzwischen gibt
es auch Tiermodelle). Diese Geisteskrankheit
besteht oft aus einer manischen und einer
depressiven Phase (bipolare Depression). Die
manische Phase kann fehlen (unipolare De-
pression). Während einer depressive Episode
fühlt sich der Kranke traurig, hoffnungslos,
pessimistisch, und schuldbeladen. Energie und
Aktivität sind vermindert, Konzentration und
Gedächtnis beeinflusst. Der Schlaf ist gestört
(flacher, häufigeres Aufwachen, Wirkung des
Schlafes verringert, verkürzt durch früheres
Aufwachen, REM Latenz verkürzt). Libido ist
abgeschwächt. Andere Aktivitäten, die norma-
le Personen gern tun, werden von den Patient
nicht als angenehm empfunden. Sie sind oft mit
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sich selbst beschäftigt und vermeiden soziale
Kontakte. Mentale Ängstlichkeit, Hoffnungslo-
sigkeit und Selbstbezichtigung führen manch-
mal zu Selbstmord.

Die Ursachen dieser Krankheit sind noch nicht
aufgeklärt. Es gibt einige Hinweise (wie in meh-
reren Artikeln in Wehr and Goodwin (1983)
und Halaris (1987) beschrieben), dass das cir-
cadiane System Depressiver verändert ist und
vielleicht sogar kausal an dieser Geisteskrank-
heit beteiligt ist. Nach einer Hypothese soll bei
Depressiven die Phase eines bestimmten cir-
cadianen Rhythmus verfrüht sein. Das könn-
te die verkürzte REM-Schlaf-Latenz erklären,
den verfrühten Rhythmus der Körpertempera-
tur, der Sekretion von Elektrolyten, von Neu-
rotransmittern und Hormonen. Einige Hypo-
thesen versuchten, die Krankheit mit spezifi-
schen Anomalitäten im circadianen System zu
verbinden. So wurde vermutet, dass eine circa-
diane Komponente frei läuft, dass es zwischen
zwei oder mehr circadianen Oszillatoren zur
internen Desynchronisation kommt, dass sich
die Kopplung von Oszillatoren ändert. Es wur-
de auch eine Hypothese vorgeschlagen, bei der
photoperiodische Reaktionen beteiligt sind.

Zu den verschiedenen Therapien gegen endoge-
ne Depressionen gehört auch eine Behandlung
mit Li+- Salzen, die vor allem die manische
Phase verbessert. Im Hinblick auf die erwähn-
ten Störungen des circadianen Systems bei De-
pressiven war es interessant, dass Li+−Salze
bei einer Reihe von Pflanzen und Tieren die Pe-
riodenlänge erhöht (Engelmann (1987)). Wenn
im depressiven Zustand ein Oszillator des circa-
dianen Systems zu schnell ist, um durch die 24
Stunden-Zeitgeber der Umwelt synchronisiert
zu werden, könnte er frei laufen oder eine ver-
frühte Phasenlage zu den anderen Oszillatoren
haben. Die therapeutische Wirkung des Li+-
Salzes könnte darauf beruhen, das er diesen zu
schnellen Oszillator verlangsamt und damit das
gestörte circadiane System wieder normalisiert.

Um zu prüfen, ob Li+-Salze auch beim Men-
schen den circadianen Rhythmus verlangsa-
men, wie es bei anderen Organismen beob-
achtet wurde, haben wir 1979 ein Experiment
in Spitzbergen durchgeführt (Johnsson et al.
(1980)). Diese Insel wurde gewählt, weil sie
weit im Norden liegt (790N) und deshalb im
Sommer die Sonne nicht untergeht. Man kann
also unter konstanten Bedingungen circadia-
ne Rhythmen des Menschen untersuchen, wenn
dafür gesorgt wird, dass die Teilnehmer keine
Zeitgeber des 24-Stunden-Tages haben (Uhren,
Radio, Fernsehen). Vier Studenten aus Trond-
heim in Norwegen und 6 aus Tübingen nah-
men an diesem Experiment 1982 teil. Sie leb-
ten zu zweit für vier Wochen in Hütten in der
Nähe von Ny Alesund. Ihre Körpertemperatur
und Handbewegung (als Maß der lokomotori-
schen Aktivität) wurde automatisch gemessen
und die Schlafenszeit registriert. Entweder in
der ersten oder in der zweiten Zeit des Versuchs
wurde Lithiumkarbonat in Tabletten gegeben,
in der Kontrollzeit Placebo-Tabletten.

Während der Zeit, zu der Lithiumkarbonat-
Tabletten genommen wurden, war die Periode
verlängert (Abbildung 20.9). Wir schlossen aus
diesen Ergebnissen, dass Li+ die Periode des
circadianen Rhythmus des Menschen verlän-
gert, wie es für andere Organismen (und in
der Zwischenzeit auch für Affen, A23 (n.d.))
gefunden worden war. Depressive haben mögli-
cherweise (unter normalen Bedingungen) einen
circadianen Rhythmus (einen von mehreren
des circadianen Systems?), der zu schnell ist
und deshalb sich nicht an den 24 Stunden-
Rhythmus der Umwelt anpassen kann. Durch
Li+ wird dieser Rhythmus verlängert und kann
sich jetzt an den 24 Stunden-Tag anpassen. Al-
ternativ könnte Li+ die Kopplungsstärke zwi-
schen circadianen Oszillatoren ändern und der
schnelle Oszillator kann wieder an den langsa-
meren koppeln und damit am Freilauf gehin-
dert werden (Engelmann et al. (1983)).
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Abbildung 20.9: Lithium-Salze verlängern den circadianen Rhythmus beim Menschen: Periodo-
gramme von drei verschiedenen circadianen Rhythmen bei einem Versuchsteilnehmer für Ak-
tivität (rot), Körpertemperatur (grün) und Schlaf-Wach-Rhythmus (blau) mit Placebo (oben)
und mit Li+-Tabletten. Alle drei Maxima bei 26 Stunden in der oberen Kurven unterscheiden
sich von denen der unteren Kurve mit 27 Stunden signifikant (95% Konfidenz). Nach Johnsson
et al. (1983). D284C/spitsbergen-li

Abbildung 20.10: Links: Biolumineszenz von Bakterien, die in Taschen des Thorax eines Käfers
leben. Rechts: Biolumineszenz bei einer Qualle (rechts). Aus A35 (n.d.b). E285/biolum-bakt
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20.12 Beispiele für Biolumi-
neszenz

Gonyaulax polyedra zeigt einen circadianen
Rhythmus der Biolumineszenz (siehe Kapitel
4). Biolumineszenz wird auch bei vielen ande-
ren Organismen gefunden. In allen Fällen wird
ein Luciferin Lf durch das Enzym Luciferase
Lfase und Sauerstoff in oxidiertes Luciferin Ox-
Lf umgewandelt. Bei diesem Vorgang entsteht
Licht. Das Luciferin ist oft hitzestabil, die Lu-
ciferase nicht. Abbildung 20.10 zeigt zwei Bei-
spiele. Hier sind einige weitere Beispiele für
Biolumineszenz:

Bakterien Achromobacter fischeri (=Photo-
bacterium phosphoreum) benutzt ein geradket-
tiges Aldehyd R*CHO, das durch eine Lucifera-
se in R*COOH und Licht umgewandelt wird.
Dabei handelt es sich nicht um ein klassisches
Luciferin, sondern um zwei Cofaktoren. Zum
Messen des Lichtes werden Photomultiplier mit
Peltierelement und Thermoelement benutzt.

Pilze Biolumineszenz gibt es bei einer Rei-
he von Pilzen. Bei einigen ist das Leuchten
circadian: Panus stipticus, Armillaria mellea
(Hallimasch), Myceana polygramma (vielstichi-
ger Helmling). Der chemische Vorgang ist:

(DPNH System+Lf⇒DPNH Oxase⇒LfH2+
DPNLfH2⇒LFase, O2⇒ Lf +H2O + L

Insekten Auch bei Insekten kommt Biolu-
mineszenz vor, so bei Photinus pyrralis (Lam-
pyridae, etwa 2000 Spezies), Lampyris nocti-
luca, Phaussis splendidula, Luciola noctiluca,
Photuris, Platyura, Pyrophorus, bei der Elate-
ride Phrixothrix und bei Orfelia fultoni. Die
Larven von Pilzmücken Arachnocampa lumino-
sa von Neuseeland, denen bei uns Ceroplatus

entspricht, haben eine Lichtausbeute von 88%
(562 nm). Sie benutzen das ATP-System

LfH2 +ATP +E ⇒ Mg ⇒ E LfH2AMP +
pH E LfH2AMP ⇒ Lfase,O2 ⇒ Lf +
H2O +AMP + L

Das Luciferin dieses Tieres wurde als erstes
Luciferin aufgeklärt. Es unterscheidet sich völ-
lig von anderen Luciferinen und ist das einzige
natürliche Benzothiazol-Derivat. Die Synthese
dieser Substanz ist gelungen.

Krebse Der japanischer Muschelkrebs Cy-
pridina hilgendorfii (Unterklasse Ostracoda) ist
ein Sandbewohner, der nachts an die Wassero-
berfläche kommt. Er hat zwei Drüsen in der
Oberlippe, die Biolumineszenz zeigen. Das ge-
trocknetes Pulver wird in Japan verwendet. Re-
aktion: LfH2 +O2 ⇒ Lfase ⇒ Lf + L

Hemichordata Ptyclodera (Enteropneust,
Eichelwurm) mit Photozyten (diurnaler
Rhythmus?).

Balanoglossum: 2LfH2 + H2O2 ⇒ Lfase ⇒
Lf +H2O + L(Peroxidase− System)

Dinoflagellaten Neben Gonyaulax zeigen
auch andere Dinoflagellaten Biolumineszenz,
wie Noctiluca, Pyrodinium bahamense, Gym-
nodinium breves. Sie verwenden ein geladenes
System:

Lf ⇒ Lfase ⇒ OxiLf + L

Coelenteraten Biolumineszenz bei Coelen-
teraten kommt bei Renilla vor.

Lf+Lfase ->Lf+Lfase ⇒ O2 ⇒ OxiLf+L

Bei der Qualle Aequorea gibt es kein Lucife-
rin und sie braucht kein O2, aber Ca2+ist für
die Anregung des Photoproteins nötig. Aequo-
rin wird zum Ca2+ Nachweis benutzt.
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Bedeutung der Biolumineszenz Inner-
halb einer Art kann die Biolumineszenz zum
Erkennen und Finden der Geschlechter die-
nen wie beim Glühwürmchen, oder zur Balz
wie beim Polychaet Odontosyllis, dem Palolo
des Atlantik, oder zur Schwarmbildung oder
Territorium-Markierung.

Interspezifisch dient Biolumineszenz zur Be-
leuchtung des Gesichtsfeldes z.B. in trübem
Wasser. Mit Hilfe der Biolumineszenz kann
auch Beute angelockt werden wie durch die
Leuchtorgane des Fisches Anomalops, die in Ja-
pan als Köder zum Fischen verwendet werden.
Biolumineszenz kann auch als Schutz dienen,
indem sie Feinde abschreckt, zur Tarnung, in-
dem sie Feinde vom Vorderende ablenkt, wie
bei manchen Würmern.

Chemisch dient die Biolumineszenz zum Teil
zum "Verbraten" von H+: Sie stellt einen
Kurzschluss für Elektronen der Pyridinnukleo-
tide dar. Es ist eine effektive Methode, um
NAD+ unter O2-Mangel zu reduzieren. Ur-
sprünglich war wohl die Biolumineszenz ei-
ne Begleiterscheinung chemischer Reaktionen,
um O2 aus dem System zu entfernen. Spä-
ter entwickelten sich Organismen, die O2 di-
rekt in der Stoffwechselmaschinerie verwenden
konnten. Biolumineszenz war dann kein Vorteil
mehr, wurde aber unter bestimmten Bedingun-
gen beibehalten, zum Beispiel um Kompetiti-
on mit anderen Bakterien zu ermöglichen. O2

Mangel induziert Lumineszenz. Das kann von
einigen Fischen benutzt werden, um die Biolu-
mineszenz von Bakterien zu kontrollieren, die
sie bewirten.

20.13 Das Phytochromsystem

Licht spielt bei der Entwicklung der Pflan-
zen eine herausragende Rolle. Von der Samen-
keimung über das Wachstum der Keimlinge
bis zur Blütenbildung bestimmt es wichtige

Vorgänge und Entwicklungsschritte. Wird zum
Beispiel Samen eines Lichtkeimers belichtet,
keimen fast alle Samen. Im Dunkeln dagegen
gibt es keine Keimung (Abbildung 20.11). Hell-
rotes Licht fördert diesen Vorgang, während
Dunkelheit oder dunkelrotes Licht die Keimung
hemmt. Werden die Samen erst mit hellrotem
Licht und kurz danach mit dunkelrotem Licht
bestrahlt, keimen sie nicht. Entscheidend ist
die Farbe des zuletzt gegebenen Lichtes. Zahl-

Abbildung 20.11: Die Samenkeimung von Sa-
lat wird durch hellrotes Licht induziert und
durch dunkelrotes Licht gehemmt. Wenn ro-
tes Licht (1 Minute) und dunkelrotes Licht
(4 Minuten) auf einander folgen, entscheidet
das zuletzt gegebene Licht darüber, ob die Sa-
men keimen oder nicht. Von links nach rechts:
R; R,FR; R,FR,R; R,FR,R,FR,R,FR,R,FR.
Bei mehrfacher Belichtung mit Hellrot und
Dunkelrot entscheidet das zuletzt gegebene
Licht darüber, ob die Samen keimen (aus Sa-
lisbury and Ross (1991), nach Borthwick).
E286A/Samenkeimung

reiche Vorgänge werden durch ein Wechselspiel
zwischen hellrotem und dunkelrotem Licht ge-
steuert. Ihnen liegt das Phytochromsystem zu-
grunde (Tabelle 20.3). Auch bei rhythmisch ge-
steuerten Prozessen und bei photoperiodischer
Zeitmessung ist das Phytochrom oft beteiligt.
Deshalb werden wir uns etwas näher damit be-
schäftigen.

Das Phytochrom ist ein blaues Pigment. Hell-
rotes Licht (stärkste Wirkung: 666nm) wan-
delt es bis zu 85 % in eine olivgrüne Form
um (mit maximaler Absorption bei 730 nm).
Diese ist die physiologisch aktive Form. Durch
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Tabelle 20.3: Kontrolle verschiedener Prozesse von Pflanzen durch das Phytochromsystem. Nach
Casal et al. (1997) und Jouvet (1994)

Vorgang Signal Information Wirkung
Samenkeimung Sonnenlicht Oberfläche des Bodens VLFR
De-Etiolierung erster Übergang c Herauswachsen aus der Erde VLFR,HIR

Nachbarn entdecken Dunkel/Licht PhyB nimmt ↓ R
FR wahr ?

Schatten vermeiden viel/wenig Licht (Schatten Nachbarn, beschattende Objekte HIR
Uhr neu setzten Licht-an, Licht-aus Dauer des natürlichen Tages VLFR,HIR

flowering Tageslänge Jahreszeit HIR
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Abbildung 20.12: Chemische Struktur des Phytochrom-Chromophors, einem Tetrapyrrol, in sei-
ner rot- (Pr, cis) und dunkelrot- empfindlichen Form (Pfr, trans). E286BC/phytochrome-chem
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dunkelrotes Licht wird es wieder in die hell-
rot absorbierende Form umgewandelt (Abbil-
dung 20.13). Die Revertierbarkeit ist charakte-
ristisch für Phytochrom. Sowohl Absorptions-
als auch Aktionsspektren sind in Abbildung
20.13 dargestellt. Maximale Absorption und
Wirkung haben also der hellrote (Pr) und der
dunkelrote (Pfr) Spektralbereich. Im blauen
Bereich ist die Absorption geringer. Grünes
Licht wirkt nicht und kann deshalb als Sicher-
heitslicht verwendet werden. Bei Belichtung
stellt sich ein Gleichgewicht ein. Es wird durch
Φ = Pfr

Ptotal
beschrieben. Bei hellroter Bestrah-

lung ist Φ = 0.85. Es wird also nicht alles Pr
in Pfr umgewandelt, weil sich die Absorptions-
Kurven der beiden Pigmentformen teilweise
überschneiden. Dadurch wird auch durch hell-
rotes Licht ein Teil des Pfr wieder in Pr zu-
rückverwandelt. Der Farbstoff ist ein Tetrapyr-
rol (Abbildung 20.13). Es ähnelt dem Phycobi-
lin der Rotalgen und Cyanobakterien. Über ein
Schwefel-Atom ist es an den Cystein-Rest ei-
nes Polypeptids gebunden. Es handelt sich um
ein Homodimer aus zwei 120 kDa Polypeptiden
mit jeweils 1100 Aminosäuren. Jedes Polypep-
tid besteht aus zwei Untereinheiten von 74 und
55 kDa, die am C-terminalen Ende dimerisieren
(Abbildung20.14). Durch Absorption hellrotem
Lichtes isomerisiert die Chromophore (das Te-
trapyrrol) aus der cis- in die trans-Form über.
Dadurch ändert sich die Struktur der Polypep-
tide in einer Art, die noch unbekannt ist (po-
lypeptide multiple Konfigurationsunterschiede,
Vierstra (1993)). Aus dem physiologisch inak-
tiven Pr hat sich so das physiologisch aktive
Pfr gebildet. Wie die verschiedenen physiolo-
gischen Wirkungen zustande kommen, ist noch
ungeklärt.

Es gibt eine ganze Familie von Phytochromen,
die durch verschiedene Gene kodiert werden.
Bei Arabidopsis thaliana sind bisher fünf sol-
cher Phytochrome und Gene bekannt (Phyto-
chrom A bis E). Sie und/oder ihr unterschiedli-
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Abbildung 20.13: Oben: Absorptionsspektren
für das rot- (Pr) und dunkelrot-empfindliche
Pigmentsystem (Pfr) von Avena (Vierstra and
Quail (1983)). Unten: Aktionsspektrum der
Phytochrom-kontrollierten Förderung der Sa-
menkeimung von Salat (rot, Pr) oder seiner
Hemmung (blau, Pfr). Nach Borthwick et al.
(1954). D286Bn/phytochrome
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Abbildung 20.14: Struktur des Holophyto-
chroms. Das Molekül ist ein Dimer, welches aus
zwei 120 kDa Polypeptiden (rot und grün) be-
steht, jedes mit 1200 Aminosäuren. Jedes Po-
lypeptid besteht aus zwei Untereinheiten von
74 (rot) und 55 kDa (grün), die am C-Ende
dimerisieren. Das Phytochrom-Chromophor ist
ein Tetrapyrrol und an einer Domäne des
N-Endes angeheftet. Nach Vierstra (1993).
E286En3/phytochrome

ches Zusammenwirken sind für die verschiede-
nen physiologischen Wirkungen verantwortlich.
Im Dunkeln wächst die junge Pflanze stark in
die Höhe. Sobald sie von Licht getroffen wird,
wird dieses Etiolement (‘Vergeilen’) eingestellt.
Hellrotes Licht wirkt dabei am stärksten, dun-
kelrotes Licht macht die Wirkung des Hellrot
wieder rückgängig. Phytochrom A ist für diese
De-Etiolierung des Keimlings zuständig. Aber
auch Phytochrom B spielt dabei eine Rolle (sie-
he Abbildung 20.15). Das Phytochrom A und
seine mRNA werden durch Licht schnell inak-
tiviert und abgebaut (zum Abbau siehe Clough
(1997)). Die anderen Phytochrome (B bis E bei
Arabidopsis thaliana) sind dagegen stabil.

Wie die verschiedenen Phytochrome miteinan-
der interagieren und welche weiteren Pigmente
an den Phytochrom-Reaktionen möglicherwei-
se beteiligt sind, wird intensiv untersucht.

Phytochrom kann spektralphotometrisch oder
immunologisch nachgewiesen werden. Der im-
munologische Nachweis ist tausendfach emp-
findlicher als der spektralphotometrische. Er
lässt sich auch in grünem Gewebe anwenden,
während in ihm durch das Chlorophyll der
spektralphotometrische Nachweis des Phyto-
chroms nicht gelingt. Auf diese Weise wurde
Phytochrom auf der Ebene der Zellen nachge-
wiesen. Es kommt im Kern und Cytosol vor,
nicht aber in der Vakuole, den Organellen und
Membranen (Warmbrodt et al. (1989)).

Phytochrom wurde bei Angiospermen, Gymno-
spermen, Lebermoosen, Moosen, Farnen, eini-
gen Grün-, Rot- und Braunalgen nachgewiesen.

Die Synthese des Phytochromobilins erfolgt
aus Glutamat über δ-Aminolävulonsäure, Pro-
toporphyrin, Häm und Biliverdin im Plastid.
Phytochromobilin wird aus dem Plastid ins
Cytoplasma gebracht (Abbildung 20.18). Dort
bildet es mit Apophytochrom das Holophyto-
chrom (Terry (1997)). Zum Abbau des Phy-
tochroms wird Ubiquitin benutzt. Interessan-
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Abbildung 20.17: Struktur des Phytochrom-Moleküls (PhyA oder PhyB) und Bedeutung der
verschiedenen Abschnitte. Die Befunde beruhen auf Untersuchungen und Mutanten und Dele-
tionen transgener Pflanzen. Zum Beispiel gibt es Mutanten, die in ihrer Photorezeptor-Funktion
normal sind, aber in den regulatorischen Funktionen defekt sind. Die meisten dieser Mutationen
finden sich in einer (in der Abbildung blau markierten) Region von 160 Aminosäuren. Das lineare
Tetrapyrrol-Chromophor (roter Balken) gehört zum photo-sensorischen Teil (600 Aminosäuren),
welches die Spezifität des Phytochroms bestimmt. Die grün markierte Region (18 Aminosäuren)
ist besonders kritisch für die Interaktion zwischen Photorezeptor und Signaltransduktion. Sie
ist von der photo-sensorischen Domäne durch eine Protease-empfindliche hinge Region getrennt
(schwarz). Der C-terminale Teil enthält auch die Dimerisierungs-Domäne (gelb). Am N- und C-
Terminal sind Regionen, die die biologische Aktivität beeinflussen (braun). Nach Quail (1997)
und Batschauer (1998). E286E/phytochromkodierung

terweise verläuft auch die Chlorophyllsynthese
und die Häm-Synthese der Tiere zum Teil auf
gleichen Wegen. Beim Säuger wird das Häm
über Biliverdin und Bilirubin zu Bilirubin-
Zucker-Estern abgebaut (Oren (1997)). Mole-
kularbiologische und molekulargenetische Un-
tersuchungen in den neunziger Jahren ha-
ben etwas Licht in die Kodierung des Phyto-
chromsystems und seine Funktionen gebracht
(Quail (1997)) (siehe Abbildung 20.17). Die
Funktionen des Phytochroms lassen sich in
die Lichtperzeption (also die Interpretation
der Lichtsignale der Umwelt) und die regu-
latorischen Funktionen (Expression von Ge-
nen für die Phytochrom-gesteuerten Reaktio-
nen) durch das aktivierte Phytochrommolekül
auftrennen (Tobin and Kehoe (1994)). Fer-
ner sind auch Angriffspunkte für den Abbau
des Phytochrommoleküls (Proteolyseweg über
Ubiquitin und Proteasomen, Clough (1997))
vorhanden. Mehr darüber in der Abbildung

20.17. Die Licht-empfindlichen Funktionen des
Phytochroms werden durch den N_terminalen
Teil bestimmt, die Signalübertragung auf
nachgeschaltete Komponenten durch den C-
terminalen Teil des Gens. Im N-terminalen
Teil ist die Stelle des Proteins kodiert, an der
das Tetrapyrrol-Chromophor kovalent gebun-
den wird. Die Dimerisierung des Proteins wird
in einer Region im Zentrum des Gens und im
C-terminalen Teil determiniert.

Welche Vorgänge nach der Aktivierung des
Phytochroms durch Licht sich abspielen, um
über intermediäre Prozesse das Kerngenom zu
beeinflussen, ist noch weitgehend ungeklärt.
Trimere G-Proteine, cGMP und Ca2+ schei-
nen dabei wichtig zu sein. Die Signalwege für
die entsprechenden Genexpressionen scheinen
vorprogrammiert zu sein und zu den jeweili-
gen Entwicklungsprogrammen zu führen. Bei
den Mutanten cop, det und fus entwickeln sich
die Keimlinge im Dunkeln wie wenn sie sich im
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Abbildung 20.15: Interaktion von Phytochrom
B und Phytochrom A bei der De-Etiolierung
von Keimlingen: Die Hellrot-absorbierende
Form des Phytochrom B wird durch Dauer-
Rotlicht in die Dunkelrot-absorbierende Form
überführt. Sie unterbindet die Etiolierung (för-
dert die De-Etiolierung). Andererseits wird das
Phytochrom A durch Dauer-Rotlicht abgebaut.
Dauer-Dunkelrot überführt die Dunkelrot-
absorbierende Form des Phytochrom B in
die Hellrot-absorbierende Form. Dadurch wird
die De-Etiolierung unterbunden (die Pflan-
zen etiolieren +). Nach Quail et al. (1995).
286C/deetiolierung
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responses
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Abbildung 20.16: Phytochrom A als Licht-
regulierter Schalter bei morphogenetischen
Vorgängen (Etiolierung/Deetiolierung):Pr
stellt die Schalter-aus- Konformation dar,Pfr
die Schalter-an-Konformation. Nach Casal et
al. (1998).286F/ phyt-schalter
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Abbildung 20.18: Synthese des Phytochroms
aus δ-Aminolävulonsäure, Protoporphyrin,
Häm und Biliverdin. Die Chlorophyllsynthese
in Pflanzen und die Häm-Synthese bei Tie-
ren verwendet bis zum Protoporphyrin die
gleichen Wege. Beim Säuger wird das Häm
über Biliverdin und Bilirubin zu Bilirubin-
Zucker-Estern abgebaut. Einige der beteiligten
Enzyme in grün. Nach Oren (1997). 286D
/phytochromsynthesis

Licht befänden (sie etiolieren also nicht). Offen-
bar sind die Produkte dieser Gene am Licht-
abhängigen Hauptschalter (Abbildung 20.16)
beteiligt. Dieser Schalter liegt zwischen den
Eingangssignalen des Photorezeptors und den
nachgeschalteten Kaskaden von Genexpressio-
nen und steuert die Photomorphogenese. Bei
den Mutanten hy5, fhy1 und fhy3 dagegen etio-
lieren die Keimlinge im Dunkeln wie der Wild-
typ, aber sie reagieren nicht auf Licht durch De-
Etiolierung (Bowler (1994)). Hier ist durch die
Mutationen offenbar die Maschinerie betroffen,
die für die Lichtaufnahme zuständig ist.

Ein Zwei-Punkte-Kontakt-Modell von Quail
(1997) erklärt, wie multiple sensorische Zustän-
de (Wellenlänge, Intensität, Dauer, Periodizi-
tät) zu so unterschiedlichen regulatorischen Er-
gebnissen kommen können wie Samenkeimung,
De-Etiolierung, Schatten vermeiden, Blühen,
wie in Abbildung (20.19) dargestellt. Die plei-
otrope Kontrolle des Wachstums und der Ent-
wicklung wird durch Regeln der Genexpression
erreicht.

Über die Bedeutung des Phytochroms bei pho-
toperiodischen Reaktionen von Pflanzen wur-
de bereits im Abschnitt 13.2.5 gesprochen. Bei
der photoperiodischen Blühinduktion hemmt
das Licht-stabile Phytochrom B die Blühin-
duktion und andere photoperiodische Vorgän-
ge wie die Knollenbildung. Es ist aber nicht an
der Tageslängen-Messung beteiligt. Das Licht-
labile Phytochrom A dagegen scheint ein essen-
tieller Teil des Mechanismus zu sein (Jackson
and X (1997)). Bei der Langtagpflanze Arabi-
dopsis thaliana ist weder Phytochrom A noch
Phytochrom B für die Induktion der Blüten
durch Dunkelrot am Ende des Tages zustän-
dig, sondern möglicherweise ein weiteres Phy-
tochrom (Goto et al. (1991)). Phytochrom C
spielt bei der photoperiodischen Reaktion von
Kurztagpflanzen eine Rolle, während Phyto-
chrom A hier keine Bedeutung hat.
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Abbildung 20.19: Ein Zwei-Punkte-Kontakt-Modell der Phytochroms-Wirkung: DieNH2- En-
den des Phytochroms (B oder A) enthalten spezifische Erkennungs-Determinanten (roter Bal-
ken), die je nach Photo-sensorischer Spezifität (Wellenlänge, Intensität, Dauer, Periodizität) an
separate ReaktionspartnerX1 (rot) oder X2 (braun) und so weiter binden (blauer Pfeil) und
somit eine unterschiedliche Zielwahl zeigen. Das durch das Licht induzierte Signal interagiert
(schwarzer Pfeil) mit einer Kernregion (grün) des COOH-Teils. Es kommt zu biochemischen
Modifikationen durch Bindung (grüner Pfeil) mit einer generellen Determinante (dreieckige Ein-
kerbung), die bei allen Reaktionspartner X1, X2 etc. vorhanden ist. Auf diese Weise kommt es zu
so unterschiedlichen regulatorischen Ergebnissen wie Samenkeimung, De-Etiolierung, Schatten
vermeiden, Blühen. Nach Quail (1997). 286G/phytochrom-modell
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20.14 Das Auge der Säuger
erkennt neben Bildern
auch die Zeitstruktur
der Umwelt

Das Auge der Säuger dient nicht nur dazu, die
visuelle Umwelt zu erkennen, sondern auch ih-
re Zeitstruktur an das Gehirn zu vermitteln.
Im paarigen SCN des Hypothalamus liegen die
Zellen, die das Zentrum der circadianen Uhr
darstellen.

Die circadianen Uhren der Wirbeltiere werden
wie die anderer Organismen vor allem durch
den Licht-Dunkel-Wechsel auf die 24-Stunden-
Struktur der Umwelt synchronisiert. Während
bei den Nicht-Säugern neben den Augen auch
andere Lichtrezeptoren dafür eingesetzt wer-
den, scheinen bei den Säugern nur die Augen
das circadiane System im Tages-Takt zu hal-
ten.

Kürzlich wurde allerdings eine Arbeit veröf-
fentlicht (Campbell and Murphy (1998)), die
eine extraretinale Synchronisation des circa-
dianen Rhythmus nahe legt. Kniekehlen von
Versuchspersonen wurden zu geeigneten Zei-
ten mit hellem Licht von 13000 Lux bestrahlt.
Dadurch konnte der Rhythmus der Körpertem-
peratur verschoben werden. Als Photorezeptor
vermuten die Autoren Häm-Verbindungen wie
Hämoglobin oder Bilirubin (siehe auch Oren
(1996)). Lichtaktivierung dieser Verbindungen
könnte Signal-Gase wie CO und NO freisetzen
(‘humorale Lichtübertragung’). Nach anderen
Untersuchungen werden Phasenverschiebungen
des Tagesrhythmus im SCN durch NO bewirkt.

Es wird aber stark angezweifelt, ob diese Be-
funde stimmen (Foster (1998)). Es gibt Ein-
wände zur experimentellen Durchführung. Au-
ßerdem wird darauf hingewiesen, dass bei Men-
schen, die ihre Augen verloren haben oder
die von Geburt an blind sind, circadiane Re-
aktionen auf Licht fehlen (Czeisler and Dijk

(1995)). Auch zahlreiche Experimente mit Na-
gern zeigen das. So wurden von Nelson und
Zucker (1981) Goldmantel-Erdhörnchen ohne
Augen im Freien gehalten. Im Gegensatz zu
den Kontrollen mit Augen wurden die blin-
den Tiere durch das starke Licht (durchschnitt-
liche Intensität 55000 Lux) nicht synchroni-
siert. Ihr Tagesrhythmus zeigte vielmehr Frei-
lauf. Auch schwächere Lichtintensitäten syn-
chronisieren bei blinden Nagern nicht den cir-
cadianen Rhythmus (Foster et al. (1991)). Wei-
terhin entspricht das Aktionsspektrum phasen-
verschiebenden Lichtes dem Absorptionsspek-
trum der Opsin-Photopigmente der Vertebra-
ten (Provencio and Foster (1995)). Das spricht
dafür, dass die Photopigmente für die Synchro-
nisation von Tagesrhythmen und die visuel-
len Pigmente die gleiche Grundstruktur haben
(nämlich Opsin und Retinaldehyd (= Vitamin
A) als Chromophor). Wenn Tetrapyrrole für die
Synchronisation zuständig wären, müsste das
Aktionsspektrum mehrgipflig sein. Das ist aber
nicht der Fall.

Andererseits sind die Stäbchen in der Reti-
na nicht für die Synchronisation circadianer
Rhythmen nötig. Der circadiane Rhythmus ho-
mozygoter Mausmutanten rd/rd (retinal dege-
neration) kann noch durch Licht synchronisiert
werden, obwohl bei diesen Tieren im Alter von
60 Tagen fast alle Stäbchen degeneriert sind.
Im Alter von 90 bis 150 Tagen sind die elek-
trophysiologischen und Verhaltens-Reaktionen
auf grobe visuelle Reize völlig verschwunden.
Nur noch wenige Zäpfchen sind in diesem Al-
ter vorhanden, und sie besitzen keinerlei äußere
Segmente. Trotzdem sind auch dann die Tiere
synchronisierbar. Der Schwellenwert des syn-
chronisierenden Lichtes ist der gleiche wie bei
intakten Kontrolltieren (Foster et al. (1991)).
Vermutlich genügen die wenigen Zäpfchen oh-
ne äußere Segmente noch zur Synchronisati-
on. Transgene Mäuse ohne M-Zäpfchen und
mit nur wenig S- Zäpfchen lassen sich eben-
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falls synchronisieren. Auch grünes Licht ge-
nügt zur Synchronisation, ein Farbbereich, in
dem die Stäbchen maximal empfindlich sind.
Man könnte also annehmen, dass die syn-
chronisierenden Eingänge zur Uhr redundant
sind. Sowohl Zäpfchen als auch Stäbchen ge-
nügen zur Synchronisation. Alternativ könnte
auch ein noch unbekannter grün-empfindlicher
Photorezeptor verantwortlich sein (Roenne-
berg and Foster (1997)). Bisher unbekannte re-
tinale Photopigmente wurden bei Fischen (Soni
et al. (1998)) und Amphibien (Provencio and X
(1998)) entdeckt.

Das Säugerauge hat also zwei distinkte sensori-
sche Aufgaben: Bild-formende und nicht-Bild-
formende Lichtdetektion. Die beiden Leistun-
gen des Auges werden dann im Zentralnerven-
system getrennt. Dafür spricht folgendes:

1. Es gibt eine Population retinaler Gan-
glionzellen, die zum SCN projizieren, aber
nicht zu den visuellen Zentren des Gehirns
(Provencio and X (1998)).

2. Auch Blindmole (Spalax ehrenbergi) kön-
nen noch ihren Tagesrhythmus synchroni-
sieren, obwohl ihre Augenreste keine Bil-
der mehr wahrnehmen. Die für die Bildver-
arbeitung nötigen Hirnzentren fehlen oder
sind extrem reduziert. Das SCN dagegen
ist gut entwickelt und erhält Projektio-
nen von der Rest-Retina (Cooper and X
(1993)).

20.15 Circadian kontrollier-
tes Sehen beim Pfeil-
schwanzkrebs

Der Pfeilschwanzkrebs Limulus polyphemus
(Xiphosura) gehört zu den Chelicerata, einem
Unterstamm der Arthropoden. Sie kommen an

der Atlantikküste von Nordamerika von Yuka-
tan bis Neu-Schottland vor. Circadiane Rhyth-
men im visuellen System sind für sie charak-
teristisch und entsprechen denen der Skorpio-
ne (Fleissner and Fleissner (1985)) und orb-
Spinnen (Yamashita and Tateda (1978), Yama-
shita and Tateda (1981)). Bei anderen Inverte-
braten (Krebse, Arechiga and Wiersma (1969),
Page and Larimer (1975)) sind offenbar hormo-
nelle Vorgänge beteiligt. Limulus besitzt Late-
ralaugen, mediane Ozellen und ventrale Photo-
rezeptoren. Die zentralen Projektionen der ver-
schiedenen Photorezeptoren wurden mit Hil-
fe monoklonaler Antikörper sichtbar gemacht
(Calman et al. (1991)).

Im Gegensatz zu den Meeresschnecken Aply-
sia und Bulla, enthalten die Retinas der Pho-
torezeptoren von Chelicerata (Skorpione, Pfeil-
schwanzkrebse, Spinnen) und Crustacea kei-
ne circadianen Schrittmacher in den den Au-
gen. Stattdessen senden efferente Nerven vom
optischen Lappen des Gehirns circadiane Si-
gnale zu den visuellen Strukturen dieser Or-
ganismen und modulieren sie. Dadurch zeigen
die lateralen und medianen Augen einen deut-
lich ausgeprägten circadianen Rhythmus. So ist
zum Beispiel die maximale Amplitude des ERG
nach alle 30 Minuten gegebenen Lichtpulsen
des Skorpions Androctonus australis während
der Nacht fünf mal empfindlicher als während
des Tages (siehe Abbildung 20.20). Es ist die
Regel, dass Sinnesorgane nicht nur Signale aus
der Umwelt erhalten, sie kodieren und zum Ge-
hirn weiterleiten, sondern dass sie auch Signa-
le vom Gehirn erhalten. Diese zentralen Rück-
kopplungssignale bereiten die Organe auf spezi-
fische Reize vor, passen die sensorischen Funk-
tionen an Änderungen in der Umwelt und/oder
kontrollieren den Stoffwechsel in den Rezepto-
ren. Efferente neuronale Wege oder Neurohor-
mone können diese Rückkopplungen beeinflus-
sen. Das visuelle System von Limulus illustriert
das gut.
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Abbildung 20.20: ERG eines dunkel-adaptierten Medianauges des Skorpions Androctonus aus-
tralis (links) während der Tagphase (blau) und während der Nachtphase (rot). Die Reaktionen
werden durch Lichtpulse von 500 msec Dauer über Glasfasern angeboten. Die Reaktion wird
mit einem dünnen (20µm) Platindraht gemessen, der seitlich in die Linse des Medianauges im-
plantiert wurde. Eine indifferente Platin-Elektrode (100µm Durchmesser) befindet sich in der
Kutikula rostral zwischen den beiden Medianaugen. Das Signal wird verstärkt und zu einem
Oszillographen und Bandgerät geleitet. Maxima der Amplituden zeigen einen gut ausgeprägten
circadianen Rhythmus (rechts, grün). Die Maximalamplitude des ERG nach den alle 30 Minu-
ten gegebenen Lichtblitzen ist während der Nachtzeit fünf mal empfindlicher als während der
Tagzeit. Nach Fleissner (1974). E286J/erg-scorpion
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Die circadianen Modulationen des visuellen
Systems werden durch circadiane Oszillatoren
im Protocerebrum des Gehirns erzeugt. Die ge-
naue Lage dieser circadianen Uhren ist noch
nicht bekannt. Anatomische und physiologische
Ergebnisse lassen vermuten, dass die Medul-
la ein Kandidat ist (Chamberlain and Barlow
(1980), Eisele et al. (1982)). Die Oszillatoren
sind paarig und durch laterale neuronale Kon-
nektive eng miteinander gekoppelt, sodass die
efferente Aktivität beider Schrittmacher syn-
chronisiert ist (Barlow et al. (1977)). Die Syn-
chronisation geht verloren, wenn die Verbin-
dung im Protocerebrum durchtrennt wird, aber
die Aktivität bleibt erhalten. Die Zellkörper
der efferenten Fasern liegen im Protocerebrum
und scheinen neurosekretorisch zu sein. Die
Zellkörper sind entweder miteinander gekop-
pelt oder erhalten synchrone Eingänge von der
Uhr. Die Somata der efferenten Fasern enthal-
ten wahrscheinlich nicht die Oszillatoren. Viel-
mehr scheinen diese (bisher unbekannten) Os-
zillatoren einen neuronalen Schaltkreis mit den
Somata der efferenten Fasern zu bilden. Die
Uhr beeinflusst die Empfindlichkeit der Late-
ralaugen nur während eines bestimmten Zeit-
fensters in der Nacht.

Die efferenten Signale zu den Lateralaugen und
zu den ventralen Photorezeptoren bestehen aus
dem gleichzeitigen Feuern von zehn bis zwanzig
kleinen Fasern im optischen nerven (Fahrenbach
(1973)). Im Lateralauge arborisieren die efferen-
ten Fasern sehr stark und enden an retinulären,
exzentrischen und pigmentierten Zellkörpern (Fah-
renbach (1981)). Die efferenten Fasern enden im
ventralen Photorezeptor-Organ an den Photorezep-
torzellen (Calman and Chamberlain (1982)). Für
die Medianaugen gibt es bisher keinen Informatio-
nen.

Der circadian Rhythmus der ERG-Amplitude
bleibt im Dauerdunkel für mindestens ein
Jahr erhalten. Die Periodenlänge ändert
sich während dieser Zeit nicht (Barlow

(1982)).10Jahresperiodische und monatliche
Änderungen in der Empfindlichkeit des Ven-
tralauges wurde beobachtet (Ross-Fahrhang
and X (1990)).

Lichtpulse verschieben den Rhythmus je
nach Phase verschieden stark. Das Phasen-
verschiebende Licht wird wahrscheinlich über
die Lateralaugen wahrgenommen. Der ERG-
Rhythmus kann aber auch verschoben werden,
wenn das Telson belichtet wird. Die Phasen-
verschiebungen ergeben eine Phasenresponse-
kurve, wie man sie normalerweise bei anderen
Arten mit Dunkelpulsen erhält, mit Verfrühun-
gen in der frühen subjektiven Nacht und Ver-
zögerungen in der späten subjektiven Nacht
(Bernal-Moreno et al. (1996), Lajoie et al.
(1997)).

Die circadiane Uhr im Protocerebrum ändert
ferner die Struktur und Funktion der Retina-
zellen11. Die Gestalt der Photorezeptor- und
Pigmentzellen, die Pigmentwanderung12und
Lichttransduktion13 sind betroffen (Barlow et
al. (1980),Chamberlain and Barlow (1977)).
Das Gesichtsfeld der Ommatidien vergrößert
sich14(Chamberlain and Barlow (1979)). Die-

10Für Einzeltiere ist die Freilauf-Periode unterschied-
lich und liegt zwischen 22.2 und 25.5 Stunden. Der Mit-
telwert ist 23.9± 0.7h.

11Im Lateralauge von Limulus gibt es große und klei-
ne Photorezeptorzellen. Nur die großen ändern sich
(Herman (1991))

12Pigmentzellen bewegen sich während der Nacht
voneinander weg. Dadurch wird der Durchmesser des
Diaphragmas größer. Die Retinulazellen sind näher an
der Basis der Linse. Das Rhabdomer ist 36% kürzer
und 34% breiter. In Querschnitten sehen die einzelnen
Strahlen des Rhabdomers gefaltet aus. Im Längsschnitt
sind sie gefaltet.

13Die Form der Quantensprünge ändert sich mit der
Tageszeit, während die Ruhepotentiale und Widerstän-
de der Photorezeptor-Membran sich nicht ändern. Die
Impulsrate der Neurone zweiter Ordnung, die exzen-
trischen Zellen, ändert sich ebenso wenig im Lauf des
Tages.

14Das Diaphragma, das durch die distalen Pigment-
zellen gebildet wird, ist am Tage eng (17µm Durch-
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se Uhr reguliert auch photo-mechanische Be-
wegungen innerhalb der Photorezeptoren, die
Pigmentverteilung, die tägliche Erneuerung der
Photorezeptor-Membranen15 (Batra and Bar-
low (1990), Calman and Chamberlain (1992)).
Alle diese Wirkungen erhöhen die Empfindlich-
keit des visuellen Systems während der Nacht.
Die zugrunde liegenden biochemischen Mecha-
nismen sind noch nicht gut bekannt (Battelle
et al. (1998a))16.

Diese morphologischen Änderungen geschehen
auch im Dauerdunkel. Wird der optische Nerv
durchtrennt, verschwinden die zyklischen Än-
derungen und die Ommatidien bleiben im Tag-
Zustand. Wird dem Stumpf ein elektrischer
Pulse gegeben, wird der Nachtzustand indu-
ziert. Efferente Fasern sind daher für die struk-
turellen Änderungen verantwortlich. Der Ge-

messer). Der Abstand der retinularen Zellen zur Linse
beträgt 30µm. Auf diese Weise wird die Lichtmenge be-
grenzt, die ins Auge gelangt. Im Querschnitt sieht man
Anhänge proximater Pigmentzellen mit großen Körn-
chen. Sie liegen zwischen benachbarten retinularen Zel-
len am Ende des rhabdomerischen Sterns. Kleinere Pig-
mentkörnchen im Cytoplasma der retinularen Zellen
finden sich nahe der Kanten der Rhabdomeren (Bar-
low et al. (1980)).

15So genanntes Membran-Abwerfen. Die Rhabdo-
meren werden mit dem ersten Licht des Tages ab-
gebaut und erneuert. Die zu Grunde liegenden mo-
lekularen Mechanismen werden untersucht. Rhodop-
sin absorbiert das Licht über die Phospholipase
C/Diacylglycerat/Proteinkinase C-Kaskade. Es erfor-
dert auch eine erhöhte cytosolische Ca2+-Abgabe durch
Inositol Triphosphat. Das rhythmische Abwerfen ist ein
homöostatischer Mechanismus, um die Quantenausbeu-
te konstant zu halten. Dieses Abwerfen fehlt bei Tie-
ren in der Tiefsee, wo es keine Lichtänderungen gibt
(Chamberlain (1998)).

16Ein Anstieg in der cAMP Konzentration in Pho-
torezeptoren und Phosphorylierung eines für das vi-
suelle System spezifischen Proteins (Myosin III) ist
wahrscheinlich in einigen der von der Uhr kontrol-
lierten Änderungen beteiligt (Battelle et al. (1998b)).
Cytoskelett-Mechanismen nehmen an der Kontrolle der
Apertur und der Rhabdomen-Gestalt, der Pigmentbe-
wegung und des Abwerfens der Rhabdomenmembran
teil (Calman and Chamberlain (1992)).

sichtswinkel der einzelnen Ommatidien verän-
dert sich von 60 am Tage auf 130 während
der Nacht. Das lässt sich auch durch elektri-
sche Reizung induzieren: Die Aktivität der ef-
ferenten optischen nerven kontrolliert also die
Gesichtswinkel. Diese und andere Änderungen
erlauben es den dunkel adaptierten Ommati-
dien, 30 bis 100 mal empfindlicher zu werden.
Die Quantenausbeute wird in der Nacht erhöht,
während sich die räumliche Auflösung verrin-
gert.

Einzelne Limulus Photorezeptoren wurden in vi-
vo für einige Tage im Dauerdunkel gehalten und
Änderungen in physiologischen und Membran-
Eigenschaften untersucht. Wahrscheinlich werden
Ionenkanäle in den Membranen beeinflusst, wo-
durch die Lichtempfindlichkeit erhöht wird (Kaplan
et al. (1990)). Elektrische Reizung induziert den
empfindlicheren Nachtzustand. Unter diesen Bedin-
gungen werden schnelle Lichtänderungen weniger
gut entdeckt, aber die Empfindlichkeit gegenüber
Licht ist höher (Batra and Barlow (1990)). Auf die-
se Weise spielt die circadiane Uhr eine wichtige Rol-
le, dem Tier zu helfen, sich an die Lichtbedingungen
der Umwelt anzupassen.

Die circadiane Uhr erhöht auch die Lichtemp-
findlichkeit der medianen Ozellen für Wellen-
längen zwischen 400 und 700 nm (Eisele et al.
(1982)). Die Empfindlichkeit gegenüber ultra-
violettem Licht ist jedoch nicht geändert, ob-
wohl die Ozellen sehr empfindlich gegenüber
UV sind (Barlow et al. (1980)). Zusätzlich ge-
stattet die circadiane Uhr einem Photorecep-
tororgan, die Empfindlichkeit eines anderen zu
erhöhen. Das geschieht nur in der Nacht, nicht
am Tage (Barlow et al. (1980)).

Sogar isolierte Photorezeptoren (der größere
Typ) der ventralen Augen ändern im Dunkeln
und im Licht ihre Form. Im Dunkel-adaptierten
Zustand sind die Microvilli klein und regel-
mäßig angeordnet (manchmal Kristall-artig).
Im Licht-adaptierten Zustand sind sie dage-
gen viel dicker und ungeordnet. Der Übergang
von einem Zustand in den anderen geschieht
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rasch und ist nach 30 Minuten beendet. Das
zeigt, das die aufbauenden und abbauenden
Phasen der Rhabdomen-Erneuerung auch iso-
lierten Rhabdomen stattfinden können. Es ist
dazu keine efferente Aktivität nötig. Licht und
Dunkelheit genügen bereits.

Was ist die Bedeutung der circadianen Kon-
trolle der visuellen Empfindlichkeit bei Limu-
lus? Der Sehsinn wird im täglichen Leben von
Limulus nicht besonders stark benutzt. Er ist
jedoch wichtig, um Partner zu finden. Während
der Paarungszeit werden männliche Limulus vi-
suell von Weibchen oder dummies angelockt.
Sie erkennen Objekte während der Nacht fast
genauso gut wie während des Tages. Das Auge
adaptiert an die geänderten Lichtbedingungen
und kann auf diese Weise die enormen Unter-
schiede kompensieren (Barlow et al. (1982), Po-
wers et al. (1991), Herzog et al. (1996), Herzog
et al. (1997)).

20.16 Formänderungen, Pig-
mentänderungen und
Wanderungen von Chlo-
roplasten

Wie Tiere sind auch Pflanzen mit dem Problem
hoher Lichtintensitäten zu bestimmten Zeiten
des Tages, des Jahres oder besonderer Situatio-
nen konfrontiert (zum Beispiel Ebbe bei Mee-
resalgen). Sie mussten Gegenmaßnahmen wäh-
rend der Evolution treffen, die wirksam genug
waren, um Schaden vom photosynthetischen
System abzuwenden. Einige Beispiel werden im
folgenden gebracht.

Bei mehreren Algen wurden Chloroplasten be-
obachten, die wandern oder ihre Gestalt oder
Pigment-Konzentration ändern (Mitrakos et al.
(1957)). Die Ereignisse können unter Kontrol-
le eines circadianen Rhythmus sein. Das wurde
im Fall der Chloroplastenwanderung bei Ulva

(Britz and Briggs (1976)) und bei Acetabularia
(Koop et al. (1978)) gezeigt, im Fall der For-
mänderung von Chloroplasten (Vanden Dries-
sche (1966)) und in der molekularen Struktur
(Vanden Driessche et al. (1976)).

Halimeda ist besonders geeignet für solche
Untersuchungen, da durch die coenocytische
Struktur und das Calcium carbonate Skelett
die Chloroplasten lange Strecken wandern kön-
nen. Ein circadianer Rhythmus der Chloro-
plastenwanderung wurde bei Halimeda distorta
durch Videoaufnahmen registriert (Drew and
Abel (1992)). Im normalen 12 stündigen Licht-
Dunkel-Wechsel sind die Segmente den ganzen
Tag über grün, werden unmittelbar nach En-
de des Lichtes farblos, und bleiben dann fast
die ganze Nacht weiß, bis sie einige Stunden
vor der Morgendämmerung wieder grün wer-
den. Bei Lichtbeginn sind sie daher schon ziem-
lich grün. Im Dauerdunkel gibt es einen ähnli-
chen Zyklus, allerdings mit geringerer Ampli-
tude und einer Periode von etwa 23 Stunden.
Er hält mindestens 7 Tage an. Allerdings un-
terscheidet sich dieser Zyklus stark vom norma-
len, da die Segmente nicht grün bleiben, wenn
das Licht morgens nicht an geht. Sie werden
stattdessen unmittelbar danach wieder bleich.
Umgekehrt werden die Segmente im Dauerlicht
zu keiner Zeit bleich. Das rhythmische Wieder-
Erscheinen der Chloroplasten vor der Mor-
gendämmerung und ihr Verschwinden danach
scheint demnach von einem endogenen Rhyth-
mus kontrolliert zu sein, der unabhängig vom
Licht ist. Licht hemmt völlig, aber reversibel,
die Komponente des Zyklus, die für das zurück-
ziehen des Chloroplasten zuständig ist. Dieses
Verhalten der Chloroplasten von Halimeda äh-
nelt sehr stark dem der verwandten Alge Cau-
lerpa (?), unterscheidet sich aber stark von dem
einer anderen intensiv untersuchten, aber nicht
verwandten siphoren Grünalge, nämlich Aceta-
bularia. Bei ihr bleibt der circadiane Rhythmus
der Chloroplastenwanderung im Dauerlicht er-
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halten (Koop et al. (1978)).

Bei Dictyota dichotoma, einer Braunalge, wer-
den die Chromatophoren bei hohen Lichtinten-
sitäten von den periklinen (Position von vorn)
zu den antiklinen Wänden der Thalluszellen
(Profil von der Seite) verlagert. Dieser Wechsel
in der Position der Phaeoplasten kann in Licht-
Dunkel-Zyklen und unter Dauerlicht- und
Dauerdunkel-Bedingungen beobachtet werden
(Nultsch et al. (1984), Abbildung20.21). Der
Rhythmus lässt sich auch in der isolierten obe-
ren oder unteren corticalen Zellschicht (der
Thallus von Dictyota dichotoma besteht nur
aus drei Zellschichten, einer inneren farblosen
Medullarschicht und einer oberen und unteren
pigmentierten corticalen Zellschicht). Es wird
vermutet, dass die Algen auf diese Weise vor
hohen Lichtintensitäten während der Ebbe ge-
schützt werden.

20.17 Geschichte des Photope-
riodismus

Die Tageslänge ändert sich im Jahreslauf be-
sonders in den Äquator-ferneren Gebieten der
Erde stark. Das hat enorme Einflüsse auf Kli-
ma, Umwelt und Lebewesen. Auch die Men-
schen werden davon stark betroffen. Sie ha-
ben sich deshalb von jeher damit beschäftigt.
Winter- und Sommersonnenwende wurde in Ri-
ten gefeiert. Eine der ersten wissenschaftlichen
Leistungen der Menschheit war die Berechnung
und Voraussage der Jahreszeiten. Die Tages-
länge spielt bei diesen Berechnungen eine ent-
scheidende Rolle. Auch unsere Kalender beru-
hen darauf.

Die Bedeutung der Tageslänge für die Orga-
nismen wurde aber erst relativ spät zu Beginn
des 19. Jahrhunderts entdeckt, obwohl "Yo-
gai" Singvögel bereits im alten Japan durch
künstlichen Langtag vorzeitig zur Geschlechts-
reife und damit zum Singen gebracht wurden.

Im folgenden wird ein kurzer Überblick über
die Geschichte des Photoperiodismus gegeben
(Evans (1969), Chailakhyan (1968)):

• Henfrey (1852) vermutet, dass die Ta-
geslänge als Funktion der geographischen
Breite Bedeutung für die natürliche Ver-
breitung der Pflanzen und für ihre Ent-
wicklung haben kann.

• Kjellman (Kjellman (1878), Kjellman
(1879)) zeigt bei Versuchen am Polarkreis,
dass sich Pflanzen im Langtag schneller
entwickeln. Er hat aber die Photosynthese
als Ursache dafür nicht ausgeschlossen.

• Bailey (1892) benutzt ‘Elektrohortikultur’
für Untersuchungen und zeigt, dass be-
stimmte Pflanzen verfrüht blühen, wenn
der Tag durch elektrische Lampen künst-
lich verlängert wird. Voraussetzung dafür
war die Erfindung der elektrischen Lampe
durch Edison (1879).

• (Tournois (1911), Tournois (1912)) indu-
ziert Blühen bei Humulus und Cannabis
im Kurztag. 1911 findet er verfrühtes Blü-
hen bei im Winter gesäten Pflanzen. Er
zeigt, dass weder die Temperatur noch die
Feuchte oder die Samen-Herkunft dafür
verantwortlich sind. 1912 experimentiert
er mit natürlichem Tageslicht, Dauerlicht
(Glühlampen) und 6 h Lichtperioden. Un-
ter 6 h Lichtperioden wuchsen die Pflanzen
am langsamsten, blühten aber am frühes-
ten. Er zieht die Tageslänge in Betracht,
schließt aber auf Lichtmenge als Ursache.
1913 zeigt er, dass die Lichtintensität oh-
ne großen Einfluss ist, sondern der Kurz-
tag (=lange Nacht!) verantwortlich ist. Er
plante weitere Versuche, starb aber kurz
nach der Veröffentlichung seiner Arbeit im
ersten Weltkrieg an der Front.

• Klebs (1913) untersuchte zur gleichen Zeit
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Abbildung 20.21: Circadiane Änderungen der Transmission des Dictyota dichotoma Thallus.
Die Transmission des Lichtes wurde mit einem Mikrophotometer mit Licht von 10−4Wm−2

bei einer Wellenlänge von 439 nm gemessen. Die Transmission ist ein Maß für die Lage mehr
antikline oder perikline Lage der Chromatophoren. Die obere Kurve (rot) zeigt den Rhythmus
im Dauerlicht, die Kurve in der Mitte (blau) bei physiologischer Dunkelheit (schwaches blaues
Licht bei 10−4Wm−2) und die untere Kurve (grün) den Rhythmus einer isolierten corticalen
Zellschicht. Nach Nultsch et al. (1984). D286H /dictyota transmittance
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die Rosettenbildung bei Sempervivum fun-
kii. Er benutzte Glühlampen und zeigte,
dass die Pflanzen im Winter durch Lang-
tag zum Blühen gebracht werden können.
Licht war in diesem Fall ‘katalytischer’,
nicht Ernährungsfaktor.

• Garner und Allard entdeckten zwischen
1918 und 1920 den ‘Winterfaktor’ bei einer
Riesenform (‘Maryland Mammoth’) des
Tabaks (Garner and Allard (1920)). Die
Pflanzen wurden 3-5 m hoch, blieben aber
im Sommer vegetativ. Im Winter blüh-
ten sie dagegen schon bei 1 m Höhe. Auf
der Suche nach diesem ‘Winterfaktor’ wur-
den alle möglichen Hypothesen aufgestellt
wie beispielsweise die Intensität und Zu-
sammensetzung des Lichtes. Die Mutante
‘Maryland Mammoth’ wurde dann in ei-
ner ‘primitiven Hundehütte nach eigenem
Entwurf’ einer Tageslänge von nur 7 Stun-
den ausgesetzt. Sie kamen dadurch zum
Blühen. Damit war nachgewiesen, dass die
die Tageslänge der entscheidende Faktor
bei der Blühinduktion war. Es wurde fer-
ner gezeigt, dass Sojapflanzen unabhän-
gig vom Zeitpunkt der Aussaat mehr oder
weniger zur gleichen Jahreszeit zum Blü-
hen kamen. Auch Rettich, Karotten, Sa-
lat, Wintergerste reagierten mit Blühen
auf die Tageslänge. Die Autoren schlugen
für diesen Befund den Ausdruck ‘Photope-
riodismus’ vor. Die sehr lesenwerte Arbeit
wurde beinahe für eine Veröffentlichung
abgelehnt, da sie angeblich nicht genügend
Neues enthalte.

• Klippart (1857) untersuchte die Vernali-
sation von Getreide. Winterweizen blüht
nur, wenn er für einige Zeit niedriger
Temperatur ausgesetzt wird. Die Unter-
suchungen wurden später von Gassner
(1918) an Petkus-Roggen (Winterroggen)
fortgesetzt. Maksimov (1924) undLysen-

ko (1932) betonten, dass die reproduktive
Entwicklung und das Wachstum getrenn-
te Prozesse sind (was allerdings schon von
MacDougal (1903) gefunden worden war).
Gregory and Purvis (1936) setzten diese
Untersuchungen fort.

• Went (1959) entdeckt den Thermoperi-
odismus.

Der Photoperiodismus wurde auch als ein
Hauptfaktor für die jahreszeitliche Steuerung
tierischen Verhaltens entdeckt:

• Schäfer (1907) weist auf die Tageslänge
und ihre Bedeutung für den Vogelzug hin.

• Marcovitch (1924) untersuchte den Saison-
dimorphismus bei der Erdbeerwurzelblatt-
laus und bekam experimentelle Hinweise
für eine photoperiodische Reaktion.

• Rowan (1926) untersucht bei Vögeln (Jun-
co hyemalis) Zugverhalten und Gonaden-
reifung und fand photoperiodische Steue-
rung.

• Kogure (1933) entdeckt die Insekten- Dia-
pause bei Bombyx, einem Kurztag-Tier.

• Sabrosky et al. (1933) findet im gleichen
Jahr bei Heuschrecken photoperiodische
Steuerung der xx.

• Baker (1935) beobachtet bei Stechmücken,
dass die Diapause photoperiodisch been-
det wird.

Damit waren eine ganze Reihe von Phäno-
menen zum Photoperiodismus und Thermope-
riodismus beschrieben und es kamen in den
folgenden Jahren viele weitere hinzu. Gleich-
zeitig begann die Suche nach den physiologi-
schen Grundlagen der photoperiodischen Re-
aktionen. Bei der Blühinduktion durch Verna-
lisation wurde gezeigt, dass dafür das Gewebe
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im Apex verantwortlich ist (Curtis and Chang
(1930)). Die Bildung von Kartoffelknollen (Ra-
zumov (1931)) und Blüten (Cosmos, Garner
(1948)) wird dagegen über die Blätter indu-
ziert. Offenbar wird durch geeignete Photope-
rioden eine Substanz gebildet, durch die Blü-
ten photoperiodisch induziert werden (Knott
(1934)). Sachs forderte schon 1865 ein Blühhor-
mon als Grundlage der photoperiodischen In-
duktion (Sachs (1865)). Nachdem Went (1928)
Auxin als Pflanzenhormon entdeckte, verfolg-
te man diese Vermutung intensiv.Chailakhyan
(1936b) schlug dafür den Namen ‘Florigen’
und später Anthesin vor (Chailakhyan (1970)).
Er, Moshkov und Psarev (Chailakhyan (1937),
Moshkov (1936), Psarev (1936)) zeigten, dass
die Blätter der Ort sind, an denen dieses Hor-
mon gebildet wird, bevor es zum Apex trans-
portiert wird, um dort die Umstimmung zur
Blüte zu bewirken. Mit Pfropfexperimenten
wurde die Hypothese weiter erhärtet (Kuijper
and Wiersum (1936), Chailakhyan (1937)). Der
photoperiodische Reiz zur Blütenbildung der
tagneutralen Sonnenblume Helianthus annuus
konnte auf die Kurztagpflanze Helianthus tu-
berosus (Artischocke) übertragen werden. Die
Kurztagpflanze Nicotiana tabacum Maryland
Mammoth wurde zum Blühen gebracht, indem
man sie auf die Langtagpflanze Nicotiana ta-
bacum aufpfropfte (Moshkov (1937)). Spätere
Versuchen ergaben, dass Kurz- und Langtag-
pflanzen das gleiche Blühhormon benutzen.

Weitere wichtige Stationen auf dem Weg pho-
toperiodischer Untersuchungen waren Arbeiten
von Lincoln et al. (1964) (Florigensäure), Gre-
gory (1936), Hamner and Bonner (1938) (Rolle
der Dunkelperiode, Störlicht in der Mitte der
Dunkelperiode macht einen Kurztag zum Lang-
tag), Denffer (1950) (kein Blühhormon, son-
dern Entfernung einer Hemmung zum Blühen,
?), Rolle der Dunkelperiode, Störlicht in der
Mitte der Dunkelperiode macht einen Kurztag
zum Langtag), Pfropfversuche (Lona (1959)).

Diese Versuche beschäftigten sich alle mit den
photoperiodisch gesteuerten Reaktionen und
ihren Mechanismen. Zwei weitere Fragen wa-
ren wichtig:

1. Welches Licht wirkt photoperiodisch und
welche Pigmente nehmen es auf?

2. Wie wird die Tageslänge gemessen?

Bei zahlreichen photomorphogenetischen Pro-
zessen spielt das hellrote und dunkelrote Licht
eine wichtige Rolle. Das zugrunde liegende Pig-
mentsystem wurde als Phytochrom bezeichnet
(Butler et al. (1959)). Es spielt unter ande-
rem bei der Etiolierung, Samenkeimung und
Blühinduktion eine Rolle. Seine Chemie wur-
de 1966 aufgeklärt (Siegelman et al. (1966)).
Inzwischen ist bekannt, dass es eine Reihe ver-
schiedener Phytochrome mit unterschiedlichen
Eigenschaften gibt (Unterabschnitt 20.13).

Die circadiane Rhythmik, die bereits 1729 von
Mairan (1729) entdeckt wird, soll nach Bün-
ning (1936) Grundlage der Zeitmessung pho-
toperiodischer Reaktionen sein: ‘Der Photope-
riodismus musste entdeckt werden, um einen
selektiven Vorteil für die circadiane Rhythmik
zu finden’. Carr (1952), Melchers (1956) und
zahlreiche andere Pflanzenphysiologen untersu-
chen die Zusammenhänge. Später arbeiten Pit-
tendrigh (1981), Hamner und Bonner (Hamner
and Bonner (1938)) und andere am Problem
der photoperiodischen Zeitmessung. Wie Kurz-
und Langtagpflanzen für photoperiodische Re-
aktionen die Zeit messen, wurde zunächst sehr
allgemein, später detailliert in Modellen dis-
kutiert. Die Bünning-Hypothese und neue Ide-
en und Modelle werden im nächsten Abschnitt
vorgestellt.
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20.18 Modelle für die photope-
riodische Steuerung

Photoperiodische Reaktionen sind unter Orga-
nismen weit verbreitet und Beispiel wurden be-
reits vorgestellt (siehe Kapitel 13). Wie letzt-
lich die Tageslänge zu einer photoperiodischen
Reaktion führt, wurde intensiv experimentell
untersucht. Da es sich dabei um komplizier-
te Verhältnisse handelt, wurden auch Model-
le vorgeschlagen, um die zu Grunde liegenden
formalen Prinzipien und Mechanismen zu be-
schreiben.

Eine der dringendsten Fragen ist, wie die pho-
toperiodische Information der Umwelt (das
heißt, die Tages- oder Nachtlänge oder beide)
zur photoperiodischen Reaktion führen (zum
Beispiel Blühinduktion). Im folgenden werden
Modelle zum Photoperiodismus vorgestellt:

• Die Sanduhr-Messung.

• Die Bünning-Hypothese, nach der cir-
cadiane Rhythmen die photoperiodische
Zeitmessung bewerkstelligen. Hinweise auf
Richtigkeit der Bünning-Hypothese und
kritische Tests, Ergebnisse, die gegen die
Bünning-Hypothese sprechen oder sie mo-
difizieren.

• Das Modell der externen Koinzidenz.

• Rückkopplungsmodelle.

• Das Modell der internen Koinzidenz.

• Resonanz Modell.

• Amplitudenmodelle.

• Der photoperiodische Zähler von Saunders
und Lewis.

20.18.1 Sanduhrmodell

Eine Sanduhr wurde in früheren Zeiten be-
nutzt, um einen bestimmten Zeitabschnitt zu
messen, zum Beispiel eine Stunde für eine
Schiffswache oder 4 Minuten, um ein Ei zu
kochen. Sie besteht aus zwei Glasblasen, die
mit einem engen Hals miteinander verbunden
sind. Ein der Blasen ist mit feinem Sand ge-
füllt. Wird die Sanduhr umgedreht, läuft der
Sand durch den Hals. Das dauert eine bestimm-
te Zeit, die vom Durchmesser des Halses und
der Sandmenge abhängt.

Wenn ein Organismus die Dunkelperiode misst,
könnte er dazu einen Sanduhr-Mechanismus
verwenden. Mit Beginn der Dunkelheit könnte
ein Prozess in Gang gesetzt werden, der dann
durch das Ende der Dunkelperiode (Beginn der
Lichtperiode) beendet wird. Wird während die-
ses Vorgangs eine Substanz produziert, dann
würde ihre Menge proportional zur Länge der
Dunkelperiode sein. Erreicht die Konzentrati-
on eine bestimmte Schwelle (zum Beispiel nach
12.5 Stunden), könnte in diesem Fall eine pho-
toperiodische Reaktion (wahrscheinlich über
eine Reihe anderer Prozesse) induziert werden.

Die photoperiodische Reaktion würde dann
durch alle Dunkelperioden induziert werden,
die länger als die Schwelle sind. Dunkelperi-
oden kürzer als diese kritische Dunkelperiode
würden unwirksam sein. Ein Beispiel ist in Ab-
bildung 20.22 gezeigt. In ihr ist die photope-
riodische Induktion von Morphen bei Megoura
illustriert (Lees (1973)).

Wird eine ziemlich lange Dunkelperiode ge-
geben, und Gruppen von Blattläusen zu be-
stimmten Zeiten während der Dunkelperiode
für eine Stunde belichtet, würde der Denk-
prozess durch den Lichtpuls beendet werden.
Käme das Licht zu früh, würde die kritische
Dunkelperiode noch nicht erreicht sein. Die
photoperiodische Reaktion würde nicht statt-
finden. Alle Lichtpulse nach dieser kritischen
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Zeit würden dagegen die photoperiodische Re-
aktion nicht unterbinden (unterer Teil der Ab-
bildung 20.22). Mit diesem Experiment könnte
getestet werden, ob eine Sanduhr beteiligt ist.
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Abbildung 20.22: Sanduhrmodell der photope-
riodischen Zeitmessung: Mit Beginn der Dun-
kelheit beginnt eine Sanduhr zu laufen. Ihre
Funktion ist durch die rote ansteigende Li-
nie dargestellt. Ist die Dunkelperiode lang ge-
nug, erreicht die Funktion einen Schwellenwert
(schwarze Linie durch 0) und ein Prozess wird
in Gang gesetzt (grüne Linie), der zu einer pho-
toperiodischen Reaktion führt. Am Ende der
Dunkelperiode wird die Sanduhr-Funktion zu-
rückgesetzt und kann wieder neu starten mit ei-
ner neuen Dunkelperiode. Nach Rensing et al.
(2001); siehe auch die experimentellen Daten
von Lees (1973). E190X/hourglassmodel

20.18.2 Bünning-Hypothese, exter-
nes Koinzidenzmodell

Bünning (1936) schlug vor, dass bei der
Zeitmessung photoperiodischer Reaktionen ei-
ne circadiane Uhr verwendet wird. Wie die
Blühinduktion nach dieser Vorstellung ge-
schieht, ist in Abbildung 20.23 erklärt. Licht
hat demnach zwei Funktionen: Es synchro-
nisiert die circadiane Uhr, und, je nach der

photoperiodischen Konstellation der Jahreszeit
(Langtage oder Kurztage) und der photoperi-
odisch Situation des Organismus (zum Beispiel
Langtagpflanze oder Kurztagpflanze) induziert
es die photoperiodische Reaktion oder nicht.

Die interne Oszillation mit ihren verschiedenen
circadianen Phasen (photophil und skotophil)
fällt mit dem externen Rhythmus des Licht-
Dunkel-Zyklus je nach der Tageslänge in ver-
schiedener Weise zusammen. Wie der äußere
Licht-Dunkel-Zyklus die innere Uhr synchroni-
siert, kann unterschiedlich sein. Es hängt da-
von ab, ob der Lichtbeginn oder das ende der
Lichtperiode die Phase stärker beeinflusst. Im
Beispiel der Abbildung 20.23 ist es der Beginn
der Lichtperiode, der die Phase im Langtag und
im Kurztag bestimmt. Es ist aber realistischer,
dass sowohl Licht-an als auch Licht-aus beim
Setzen der Phase eine Rolle spielt. Das wird
im nächsten Unterabschnitt erklärt.

Bünnings Hypothese wurde so modifiziert, dass
nur ein kurzer Abschnitt der Oszillation Licht-
empfindlich ist (so genannte Licht induzierbare
Phase Φi) und dass der externe Licht-Dunkel-
Zyklus mitΦi in der richtigen Art koinzidie-
ren muss (siehe Abbildung 20.24 und Pitten-
drigh (1964)). Dieses Modell wurde externes
Koinzidenzmodell im Gegensatz zu dem inter-
nen Koinzidenzmodell genannt (siehe Unter-
abschnitt 20.18.3). Es gibt jedoch keinen fun-
damentalen Unterschied zwischen den beiden
Modellen: Der externe Licht-Dunkel-Zyklus
könnte durchaus einen inneren Licht-Dunkel-
Rhythmus im Organismus hervorrufen, der mit
der kritischen Phase der circadianen Uhr in-
teragiert. Das ist die Situation im Rückkopp-
lungsmodell, welches in Unterabschnitt 20.18.4
diskutiert wird.

20.18.3 Interne Koinzidenz

Experimente mit Blütenblattbewegungen von
Kalanchoe (Engelmann (1960)) brachten uns
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Abbildung 20.23: Bünning-Modell der pho-
toperiodischen Induktion des Blühens (oder an-
derer Prozesse). Licht hat zwei Funktionen: Es
synchronisiert die circadiane Uhr auf den Licht-
Dunkel-Zyklus. Die obere Kurve zeigt eine frei-
laufende Oszillation unter konstanten Bedin-
gungen ohne Zeitgeber (Licht-Dunkel-Zyklus
oder Temperatur-Zyklus). Die beiden unteren
Kurven sind durch Licht-Dunkel-Zyklen (Lang-
tag, Mitte, Kurztag, unten) auf den 24 Stunden
Tag synchronisiert. Zweitens beeinflusst Licht
das photoperiodische System unterschiedlich,
je nachdem, ob Kurztag oder Langtag herrscht.
Im Langtag fällt die lange Lichtperiode (weiße
Fläche über der x-Achse) nicht nur mit der so
genannten ‘photophilen Phase´ (Licht-lieben,
roter Teil der Kurve) zusammen, sondern teil-
weise auch mit der skotophilen Phase (‘Dunkel-
liebend´, grauer Teil der Kurve). In diesem
Fall wird in einer Langtagpflanze Blühen in-
duziert, aber in einer Kurztagpflanze verhin-
dert. Unter Kurztag wird die skotophile Phase
nicht beleuchtet und eine Langtagpflanze wird
nicht blühen. Kurztagpflanzen würden dagegen
zum Blühen induziert. Nach Bünning (1983).
D190B/externe-koinzidenz
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Abbildung 20.24: Externes Koinzidenzmodell
für photoperiodische Reaktionen. Licht syn-
chronisiert die circadiane Uhr auf den äußeren
Licht-Dunkel-Zyklus. Die Phase der Oszillati-
on ist hier nicht auf Licht-an festgelegt. Obere
Kurve (rot): Unter 14:10 Stunden Langtag. Un-
ter Kurve (blau): Unter 3:21 Stunden Kurztag.
Eine Licht-empfindliche Phase θi des Oszilla-
tors über einem Schwellenwert muss mit Licht
zusammenfallen, wenn es zu einer photoperi-
odischen Reaktion kommen soll. Nach Pitten-
drigh (1964). D190BB/phisubi
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dazu, ein Modell der photoperiodischen Zeit-
messung vorzuschlagen, in dem ein interner
Rhythmus in einem Organismus durch den
Beginn des Lichtes und ein anderer interner
Rhythmus durch den Beginn der Dunkelheit
induziert wird (Engelmann (1966), Engelmann
(1967)). Die Überlagerung der beiden Rhyth-
men erhöht oder verringert die Amplitude der
sich ergebenden Oszillation. Oszillationen mit
hoher Amplitude führen zu photoperiodischer
Reaktion. Um dieses interne Koinzidenzmodell
zu erklären, wird die Blühinduktion von Ka-
lanchoe im folgenden benutzt und die Blüten-
blattbewegung dient als Zeiger für die beiden
unterschiedlichen Oszillatoren.

Wenn blühende Kalanchoe Pflanzen für mehr
als 14 Tage im Dauerdunkel gehalten wer-
den (was bei diesem Dickblattgewächs mög-
lich ist; grünes Licht als physiologische Dun-
kelheit erleichtert das Wässern der Pflanzen
und das Hantieren), zeigen die Blütenblätter
keine Bewegung mehr und sind maximal geöff-
net. Überträgt man die Blüten in Dauerlicht-
Bedingungen, wird eine circadiane Blütenblatt-
Bewegung in Gang gesetzt, die wir ‘Licht an
Rhythmus ´ genannt haben (Abbildung 20.25).
Werden blühende Kalanchoe Pflanzen für ei-
nige Tage im Dauerlicht gehalten, hören die
Blüten auf, sich zu bewegen und sind fast völ-
lig geschlossen. Überträgt man diese Blüten in
Dauerdunkel-Bedingungen, wird ein circadia-
ner Rhythmus der Blütenblatt-Bewegung gest-
artet, den wir ‘Licht-aus Rhythmus ´ nannten
(Abbildung 20.25). Die Abbildung zeigt, dass
das erste Maximum des Licht-an-Rhythmus 5
Stunden nach Übergang ins Licht auftritt, und
das erste Maximum des Licht-aus Rhythmus 15
Stunden nach Übergang in Dunkelheit. Wird
den Blüten eine Lichtperiode von 10 Stunden
angeboten, überlagern sich die beiden Rhyth-
men so, dass das erste Licht-aus Maximum und
das erste Licht-an-Maximum zusammenfallen.
Das ist überraschenderweise die kritische Ta-

geslänge der photoperiodischen Blühinduktion
von Kalanchoe. Wir schlugen deshalb vor, dass
die Überlagerung eines ‘Licht-an-Rhythmus ´
und eines ‘Licht-aus-Rhythmus ´ für die pho-
toperiodische Reaktion (hier: Blühinduktion)
verantwortlich ist.

20.18.4 Rückkopplungsmodell und
Photoperiodismus

Der wichtigste Punkt von Bünning´s Idee, dass
eine circadiane Uhr für die photoperiodischen
Reaktionen benutzt wird, ist, dass ein inter-
ner Oszillator in einem Organismus (1) durch
den externen Licht-Dunkel-Zyklus synchroni-
siert wird und (2) je nachdem, ob die skotophile
Phase in Dunkelheit fällt oder teilweise belich-
tet wird, eine Kette von Ereignissen induziert,
zu einer photoperiodischen Reaktion führt oder
nicht. Es gibt aber eine Reihe von Punkten, die
nicht ganz klar sind und auf die teilweise schon
beim Besprechen des externen Koinzidenzmo-
dells zur Sprache kamen.

Einer dieser Punkte ist, wie der Oszillator
durch den Licht-Dunkel-Zyklus synchronisiert
wird. Im Beispiel der Kurztagpflanzen, wie es
in Abbildung 20.23 gezeigt ist, nahm Bünning
an, dass der Übergang von Dunkelheit nach
Licht die Phase der Uhr setzt (die photophile
Phase, rot in der Abbildung, fällt mit Licht-
an des Langtages und des Kurztages zusam-
men). Das muss aber nicht so sein. Noch muss
das Licht-aus die Phase setzen. Es ist viel-
mehr wahrscheinlicher, dass die Synchronisa-
tion komplizierter ist. Wir werden darauf zu-
rückkommen (siehe Abbildung 20.26).

Ein zweiter vager Punkt ist, welcher Teil des
Zyklus des internen Oszillators in welcher Wei-
se mit dem Licht-Dunkel-Zyklus interagiert.
Auch das wurde im externen Koinzidenzmodell
bereits angesprochen, aber nicht ausreichend.

Wir (Bollig et al. (1976)) haben ein Rück-
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Abbildung 20.26: Simulationen von Oszillationen mit einem Rückkopplungsmodell (siehe Ab-
bildung 8.10, wo ‘Störungen´ Licht sein würden). Es wurden verschiedene Licht-Dunkel-Zyklen
verwendet, wie an der y-Achse gezeigt (LD 12:6, 12:18, 12:30, 12:42 Stunden). Der Modell-
Oszillator wird durch einen Licht-Dunkel-Zyklus getrieben (auf einem Analogcomputer durch-
geführt, bei dem verschiedene Licht-Dunkel-Zyklen in das Programm gefüttert wurden) und die
sich ergebenden Werte wurden als Kurven dargestellt. Der Abstand ψ zwischen Licht-an (Ände-
rungen zwischen grauer und weißer Fläche) zum nächsten Minimum erwiesen sich als Indikator
der photoperiodischen Induktion (siehe Abbildung 20.28 und 20.27). Nach Bollig et al. (1976).
D190Cm/pp-simulation
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Abbildung 20.25: Internes Koinzidenzmodell
der photoperiodischen Induktion des Blühens.
Licht-an Rhythmus (rote Kurve) von Kalan-
choe-Blüten (Kapitel 8) nach Übergang von 2
Wochen Dunkelheit DD (graue Schattierung,
Blüten fast völlig geöffnet) in Dauerlicht LL
(helle Fläche, Blüten öffnen sich weiter). Maxi-
ma des Licht-an Rhythmus 6 und 27 Stunden
nach Lichtbeginn. Licht-aus Rhythmus (blaue
Kurve, mittlerer Teil der Abbildung, Blüten
maximal geschlossen) nach Übergang von ei-
nigen Tagen LL (hell) in DD (grau). Nächstes
Maximum 18 Stunden nach DD-Beginn. Grü-
ne Kurve: Blüten für einige Tage in DD, dann
in 9 Stunden Licht und zurück ins Dunkle.
Beide Rhythmen überlagern sich, Amplitude
wird verstärkt. Längere und kürzere Lichtpe-
rioden ergäben kleinere Amplituden (nicht ge-
zeigt). Kalanchoe wird durch 9:15 Stunden LD
(hier gezeigt) maximal Blüh-induziert. Über-
lagerung eines Licht-an- und eines Licht-aus
Rhythmus spiegeln die Stärken photoperiodi-
scher Induktion in verschiedenen LD-Zyklen
wider. D190BA/externe-koinzidenz

kopplungsmodell benutzt, das erst für die Be-
schreibung ultradianer Rhythmen und später
für die von circadianen Rhythmen entwickelt
wurde (Johnsson and Karlsson (1972), Karls-
son and Johnsson (1972)), um diese Fragen zu
beantworten. Der Modell-Oszillator wird durch
den Licht-Dunkel-Zyklus getrieben (mit einem
Analog-Computer simuliert, bei dem die ver-
schiedenen Licht-Dunkel-Zyklen in das Pro-
gramm gefüttert wurden) und die sich ergeben-
den Daten als Kurven dargestellt (siehe Ab-
bildung 20.26). Eine Reihe von Experimenten
zur Blühinduktion von Chenopodium rubrum
wurden parallel zu den Simulationen durchge-
führt, wobei die gleichen Kombinationen von
Licht-Dunkel-Zyklen verwendet wurden. Wir
versuchten, aus den Simulationen einen Indika-
tor der photoperiodischen Induktion zu finden.
Der Abstand zwischen Licht-an des LD-Zyklus
und dem nächsten Minimum der Oszillation
(das Zeichen wurde nicht beachtet) wurde ψ
genannt und der Mittelwert aller ψ´s ergab ei-
ne ziemlich gute Voraussage der photoperiodi-
schen Induktion (siehe Abbildung 20.27 und
Abbildung 20.28).

20.19 Duftrhythmen

Blüten sind Organe der Pflanzen, die in vie-
len Fällen dazu dienen, Bestäuber wie Insek-
ten oder Vögel oder Fledermäuse anzulocken.
Düfte werden von Blüten oft nur zu bestimm-
ten Tageszeiten abgegeben. Blüten, die durch
nichtaktive Motten bestäubt werden, öffnen
daher ihre Blüten in der Nacht und geben Düf-
te ab.

In einigen Untersuchungen wurde nachgewie-
sen werden, dass die Duftabgabe durch einen
endogenen Rhythmus gesteuert wird. Zu die-
sen Pflanzen gehören vor allem Nachtblüher.
In Pflanzen, die während des Tages blühen,
wird der Rhythmus durch den Licht-Dunkel-
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Abbildung 20.28: Simulationen (rote Kurve) und Experimente (blaue Kurve) zur Blühinduk-
tion von Chenopodium rubrum Pflanzen Ökotyp 374 unter LD-Zyklen mit 6 Stunden Lichtpe-
riode und verschiedenen Dunkelperioden (Abszisse). Die Blühinduktion (rechte y-Achse) und
die ψ Werte (linke y-Achse) zeigen ein ähnliches Muster. Nach Bollig et al. (1976). D190E/pp-
simulation-24h

Zyklus getrieben und nicht durch einen endo-
genen Rhythmus. Zu den Nachtblühern gehö-
ren auch eine Reihe von Caryophyllaceae. Die
Blütenökologie und die Bestäubungsmechanis-
men bei Caryophyllaceen werden zur Zeit in-
tensiv von Jürgens et al. (1996) untersucht. Die
Duftabgabe vom echten Seifenkraut Saponaria
officinalis hat Neugebauer (1997) im Rahmen
einer Diplomarbeit mit Headspace-Methoden
gaschromatografisch nachgewiesen. Die Pflan-
ze wächst an Ruderalstellen besonders in Au-
enlandschaften in ganz Europa (nicht in den
Alpen). Sie blüht vom Spätsommer bis weit
in den Herbst hinein. Sie duftet sehr stark am
Abend und in der Nacht. Die Anthese beginnt
zwischen 20 Uhr und 22 Uhr Uhr. Die Blüten
bleiben auch am Tage geöffnet (im Gegensatz
zu Silene nocturnum, bei der sich die Blüten
Tags schließen).

Um Duftproben zu sammeln, wurde eine beson-
dere Apparatur verwendet (Matile and Alten-

burger (1988)), die in Abbildung 20.29 gezeigt
und erklärt ist. Parallel zur Duftmessung wer-
den die Blüten in der Küvette mit einer Video-
kamera registriert. und dann gaschromatogra-
fisch analysiert. Aus den Chromatogrammen
konnten die Art und Mengen der abgegebenen
Duftstoffe in den verschiedenen Zeitabschnit-
ten bestimmt werden. Ein Gaschromatogramm
des Headspaces von Saponaria officinalis ist in
Abbildung 20.30 dargestellt. Daneben gibt es
noch in geringer Menge etwa 40 weitere Sub-
stanzen, die nicht identifiziert wurden. Sapo-
naria officinalis gibt sowohl im Licht-Dunkel-
Wechsel als auch unter Dauerlicht Methylben-
zoat und Benzaldehyd rhythmisch ab (Abbil-
dung 20.31). Benzylcyanid war nicht zu al-
len Zeiten nachweisbar. Die Hauptkomponente
Methylbenzoat hat ihr Maximum in der Dun-
kelperiode gegen 24 Uhr. Im Dauerlicht liegt
das zweite Maximum später (bei 3 Uhr). Die
Freilaufperiode wäre demnach etwa 27 Stun-
den. In der Arbeit sind Einzelheiten beschrie-
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Abbildung 20.29: Apparatur zum Sammeln von Duftproben zu verschiedenen Zeiten. Die Blü-
ten befinden sich in einer Küvette. Durch sie wird Luft gesaugt, die vor ihrem Eintritt in die
Küvette über ein Aktivkohle-Filter gereinigt wird. Sie nimmt Duftstoffe der Blüte mit und
gibt sie wieder an Aktivkohle in Filterröhrchen ab. Zwölf Filterröhrchen sind sternförmig über
der Küvette angeordnet. Eine Ventilwalze gibt jeweils für eine bestimmte Zeit (Zeitschaltuhr,
Relais) einen der Silikonschläuche frei. Dadurch wird in einem Filterröhrchen der Duft eines
bestimmten Zeitabschnitts (zum Beispiel 3 Stunden) gesammelt. Danach wird das nächste Fil-
terröhrchen geöffnet und sammelt die Duftstoffe des nächsten Zeitabschnitts. Wenn alle Filter
beladen sind, wird ein neuer Satz Filter eingesetzt und die Messung fortgesetzt. Hinter der Wal-
ze werden die Schläuche wieder durch einen sternförmigen Sammler vereinigt. Der Luftstrom
gelangt in einen Strömungsmesser, der die Geschwindigkeit des Luftstromes misst und konstant
hält. E286/duftapparatur
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Abbildung 20.31: Rhythmische Abgabe von Methylbenzoat und Benzaldehyd durch Blüten von
Saponaria officinalis im Licht-Dunkel-Wechsel (erstes Maximum, Dunkelperiode durch dunklen
Balken, Lichtperiode durch hellen Balken über der Kurve markiert) und im Dauerlicht (rechter
Teil der Abbildung). Nach Neugebauer (1997). E288n/duftrhythm

ben und einige interessante Beobachtungen, für
die es sich lohnen würde, weitere Untersuchun-
gen an dieser Pflanze durchzuführen. So könn-
te der Rhythmus des Benzaldehyds eine etwas
andere Freilaufperiode haben als der des Me-
thylbenzoats. Vielleicht haben die beiden Sub-
stanzen auch unterschiedliche Aufgaben beim
Anlocken der Bestäuber.

20.20 Arrhythmie

Oszillationen können durch äußere Einflüsse
wie zum Beispiel einen Anstoß einer schwin-
genden Schaukel beeinflusst werden. Die Wir-
kung hängt von der Phase ab, zu der ange-
stoßen wurde. Bei biologischen Rhythmen wie
zum Beispiel circadianen Uhren sind solche äu-
ßeren Einflüsse zum Beispiel Temperaturpulse,
und einige Beispiele wurden gegeben. Die Wir-
kung solcher Pulse auf den Rhythmus als Funk-
tion des Zeitpunktes (Phase) der Applikation
wird normalerweise in Phasenresponsekurven
(siehe zum Beispiel Abbildung 4.9, 6.10, 8.7,
8.4, 14.5, und 16.4) dargestellt.

Es wurde zuerst im Fall des Schlüpfrhyth-
mus von Drosophila pseudoobscura und spä-
ter bei Rhythmen anderer Organismen wie der
Blütenblattbewegung von Kalanchoe gefunden,
dass ein starker Störpuls vor einem bestimmten
Phasenpunkt in der Nacht (subjektive Mitter-
nacht) gegeben den Rhythmus verzögert, wenn
er danach gegeben wird, verfrüht. Wird die-
ser Puls genau zu diesem Zeitpunkt mit einer
ganz bestimmten Stärke gegeben, verschwindet
der Rhythmus. Dieser kritische Puls liegt am
untersten Ende der stark wirkenden und am
obersten Ende der schwach wirkenden Pulse.
Der Unterschied zwischen einem starken und
einem schwachen Puls ist in Abbildung 14.5
für den Schlüpfrhythmus von Drosophila er-
klärt (Winfree (1986)).

20.21 Genetik circadianer
Rhythmen

Bereits 1935 zeigte Bünning, dass die circadia-
nen Blattbewegungen zweier Varianten einer
Bohnen-Population sich in ihrer Periodenlän-
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Abbildung 20.27: Simulation von Oszillationen
und Ergebnisse photoperiodischer Experimente
mit verschiedenen Lichtperioden (x-Achse) und
entsprechenden Dunkelperioden in 24 Stunden-
Zyklen. Pflanzen des Ökotyp 374 von Chenopo-
dium rubrum wurden im Dauerlicht angezogen
und in drei Zyklen mit verschiedenen LD Zeiten
gebracht. Der Prozentsatz blühender Pflanzen
(grüne Kurve) ist zusammen mit dem ψ Wert
der Simulationen (rote Kurve) gezeigt. Hohe
Blühinduktion bis zu 12 Stunden, keine Induk-
tion über 16 Stunden. Die ψ Kurve zeigt Ähn-
lichkeiten in ihrem Zeitverlauf. Einzelheiten in
Bollig et al. (1976). D190D/pp-simulation-12h

Abbildung 20.30: Gaschromatogramm einer
Headspace-Probe von Saponaria officinalis mit
drei Hauptkomponenten: Benzaldehyd, Me-
thylbenzoat und Benzylcyanid. Als Referenz
diente n-Dodecan. Die Ausheizphase ist mar-
kiert. 287/chromatogramm
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ge um 3 Stunden unterschied. Diese Differenzen
blieben erhalten, wenn die jeweiligen Varianten
für vier Generationen mit sich selbst gekreuzt
wurden. Bei Kreuzungen zwischen den Varian-
ten blieb die jeweilige Verteilung der Perioden-
längen normal. Bünning schloss daraus auf eine
polygene Vererbung (Bünning (1932)).

Bruce (1970) untersuchte in den siebziger Jah-
ren den circadianen Rhythmus phototaktischer
Reaktionen bei Chlamydomonas. Für geneti-
sche Untersuchungen sind diese Algen günstig,
weil sie haploid sind, nur ein kleines Genom
von etwa 100 Mb besitzen und weil es zahl-
reiche Mutanten gibt (neuere Übersicht:Harris
(1989)). Schon im Wildtyp zeigten sich Vari-
anten der Periodenlänge. Bei Mutagenese wur-
de in 0.5 bis 2% der Fälle die Periodenlän-
ge verändert. Meistens waren sie länger als im
Wildtyp.Bruce (1972) isolierte vier Mutanten,
per-1, per-2, per-3 und per-4. Ihre Perioden-
länge war länger als die des Wildtyp (zwischen
26 und 28 Stunden. Die Mutationen lagen auf
vier verschiedenen Loci und Kreuzungen zeig-
ten, dass per-1 dominant, per-2 rezessiv und
per-4 semi-dominant waren (Bruce and Bru-
ce (1978)). Semi-dominant sind auch alle Mu-
tanten von Drosophila und Neurospora crassa.
Es gab bei Kreuzungen zwischen den Mutan-
ten Periodenlängen bis zu 40 Stunden. Die Ef-
fekte sollten nach Bruce (1974) additiv sein 17

(wenn A eine Periodenlänge von τWT + n hat
und B eine Periodenlänge von τWT + m, dann
hat die Doppelmutante AB eine Periodenlänge
von τWT +(n+m)). Demnach müssten die vier
Mutanten das gleiche circadiane System beein-
flussen. Nach Lakin-Thomas and Brody (1985)
ist es aber wahrscheinlicher, dass die Effekte
multiplikativ sind (τA ∗ τA/τWT ). Es gibt keine
epistatische Interaktion.

Stoffwechselmutanten wurden bei Neurospora
crassa auf ihre Periodenlänge hin untersucht

17wie auch Neurospora crassa (Dunlap (1993), Feld-
man and Hoyle (1976))

und in 10-15% der Fälle gefunden (Cote and
X. (1997), Lakin-Thomas et al. (1990)). Inter-
essant waren vor allem Mutanten, die den Fett-
säurestoffwechsel betrafen, weil diese für Mem-
branen und ihre Eigenschaften wichtig sind.
Dazu gehören zum Beispiel die Lipid-Mutanten
fat1, alt1 und fad4-7.

Eine neuere Zusammenstellung der genetischen
Untersuchungen circadianer Rhythmen geben
Somers et al. (1998). Arabidopsis thaliana wur-
de und wird genetisch intensiv untersucht
(Übersicht Meierowitz and X (1994)). Seit man
in diese Pflanze einen circadianen Zeiger einge-
fügt hat (cab2::luc), lässt sich der circadiane
Rhythmus der Amplitude der cab2 Transkrip-
tionsrate und der Menge an RNA nicht-invasiv
als Lumineszenz mit einer empfindlichen Vi-
deokamera messen. Die Periodenlänge beträgt
im Dauerlicht 24.5 und im Dauerdunkel 30-36
Stunden.

Diese Unterschiede in der Periodenlänge konn-
ten benutzt werden, um blinde Mutanten zu
isolieren, weil diese trotz Dauerlicht eine län-
gere Periodenlänge hatten. Die Mutante hy1,
die kein Chromophor für Phytochrom ausbil-
det, zeigt im Dauerlicht die Periodenlänge des
Wildtyp von 24.5 Stunden. Das spricht für
Lichteingänge zur Uhr über multiple Photore-
zeptoren (siehe Seite 20.13). Im blauen Dauer-
licht ist die Periodenlänge kürzer als im Wild-
typ. Phytochrom und Photorezeptoren müss-
ten also interagieren, damit sich die längere Pe-
riode des Wildtyp ergibt. Die det1-1 Mutanten
verhalten sich im Dauerdunkel, wie wenn sie
sich im Dauerlicht befänden. Das betrifft nicht
nur die Photomorphose, sondern auch das Ver-
halten der circadianen Uhr. Bei dieser Mutante
ist also etwas beseitigt, was die Uhr schneller
laufen lassen würde. Es zeigte sich, dass die-
ser Faktor im Lichteingangsweg ist und DET1
keine zentrale Komponente der Uhr ist. Die
Mutante cop1-6 verhält sich ähnlich. Die Mu-
tante det2 dagegen zeigt ein circadianen Ver-
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halten wie der Wildtyp. Bei ihr ist ein En-
zym des Blaulicht-Rezeptor- Weges betroffen
(Li (1998)); dieser Rezeptor-Weg ist also kein
essentieller Bestandteil der Uhr.

Schließlich wurden auch Mutanten benutzt, die
sich in ihrer Blühzeit vom Wildtyp unterschie-
den. Da die photoperiodische Zeitmessung über
die circadiane Uhr geht (Bünning (1936)), sind
solche Mutanten Anwärter für Unterschiede im
circadianen System. Solche Mutanten sind elf
(früher blühend), tagneutrale Mutanten (esd4,
Periodenlänge kürzer als der Wildtyp), toc1
und spät blühende Mutanten (CO). Bei elf ist
allerdings nur der Eingang zur Uhr betroffen,
bei CO der Ausgang von der Uhr.

20.22 Sonnenkompass-
Orientierung eines
Strandflohkrebses

Küsten haben Zonen mit unterschiedlichen
physikalischen und biologischen Eigenschaften
(‘Ökotonales System’, Abb). Sie verschieben
sich periodisch durch die Gezeiten und aperi-
odisch durch Stürme. In diesen Zonen lebt eine
spezifische Fauna. Sie muss sich an diese stän-
dig wechselnden Lebensbedingungen anpassen.
Manche Organismen halten sich in spezifischen
Zonen auf oder versuchen, diese zu erreichen.
Andere dagegen durchwandern die Zonen und
zeigen dabei unterschiedliches Verhalten.

Der Strandflohkrebs Talitrus saltator Monta-
gu gehört zu den Amphipoden (Malacostra-
cae). Er lebt am Strand in der Nähe der Hoch-
wasserlinie. Tags vergräbt er sich im feuchten
(nicht zu nassen) Sand. Er macht nachts bis
zu 100 Meter Wanderungen ins Inland. Wird
es zu trocken, flieht er zum Wasser. Dabei
kann er die Sonne als Kompass benutzen, wie
Spiegel-Versuche und Versuche mit künstlichen
Sonnen (Lichtquellen) zeigen (Pardi and Papi

(1952)). Dabei dient nur der Azimut und nicht
die Höhe der Sonne zur Orientierung. Unter-
schiede im Azimut (geographische Breite, Jah-
reszeit, Nord- oder Südhalbkugel) werden mit
einkalkuliert. Sie müssen nicht, wie bei Amei-
sen (Jander (1975)), erst erlernt werden.

Die Fluchtrichtung hängt von der Küstenrich-
tung ab und ist für die speziellen Populatio-
nen genetisch festgelegt. Die Sonnenwanderung
wird einkalkuliert. Statt der Sonne kann auch
das Muster des polarisierten Lichtes am Him-
mel zur Orientierung benutzt werden. Weitere
Orientierungshilfen sind die Neigung des Stran-
des, Landmarken, ein Magnetkompass. Ohne
diese zusätzlichen Hilfen ist die astronomische
Richtungsweisung schlechter.

In der Nacht wird der Mond zur Orientierung
benutzt. Das funktioniert auch noch nach ei-
nigen Tagen Dauerdunkel vor dem Test (Pa-
pi (1960)). Dabei wird zum Zeitmessen kei-
ne ‘Sanduhr’ benutzt, sondern ein Oszillator
mit einer Periodenlänge von 24h50m (Enright
(1972)).

20.22.1 Sonnen- und Mondorientie-
rung am Äquator

Wie sich Talorchestia martensii orientiert,
wurde am indischen Ozean in Somalia und Ke-
nia untersucht. Die Tiere leben zwischen dem
oberen Supralitoral und dem unteren Eulito-
ral. Sie sind an die dortigen Gezeiten mit einer
tidalen und einer diurnalen Komponente ange-
passt. In Äquatornähe läuft die Sonne je nach
Jahreszeit südlich oder nördlich. Somit gibt es
starke Unterschiede im Azimut. Trotzdem kön-
nen sich die Tiere nach einem Sonnenkompass
orientieren. Zusätzlich wird eine Magnetorien-
tierung benutzt.
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20.23 Zeitreihen-Analyse

Um Rhythmen zu analysieren, werden so ge-
nannte Zeitreihen-Analysen verwendet. Leider
ist die Literatur dazu oft ziemlich speziell und
für den Laien nicht leicht zu verstehen. Visu-
elle Inspektion der Daten ist gewöhnlich der
erste Schritt (Refinetti (1991)), aber oft sind
die Rhythmen in den Daten versteckt und
spezielle Methoden müssen angewendet wer-
den. Gorton et al. (1989) untersuchten zum
Beispiel Stomata-Rhythmen von Vicia faba
Epidermis-Stücken und zeigten, wie man aus
diesen ziemlich verwaschenen Daten Informa-
tionen über einen circadianen Rhythmus ziehen
kann. Sie verwendeten dazu verschiedene Me-
thoden wie gleitende Mittelwertbildung zum
Glätten der Werte und Trendbereinigung. Ma-
ximum Entropie-Spektralanalyse (MESA, Ul-
rych and Bishop (1975)) wurde in dieser Ar-
beit und in neueren Publikationen statt der
üblichen Fourier- und Periodogramm-Analyse-
Methoden verwendet. Oft wird auch das chi-
Quadrat Periodogramm von Sokolove and Bus-
hell (1978) verwendet. Für neuere Metho-
den der Zeitreihen-Analyse siehe Ruf (1999).
Empfohlen werden die folgenden Publikatio-
nen, um mit den verschiedenen Methoden der
Zeitreihen-Analyse vertraut zu werden: Mor-
gan et al. (1992), Enright (1981).

Praktische Beispiele zur Zeitreihen-Analyse
biologischer Rhythmen geben Dowse and Rin-
go (1989), Aldrich (1990), A26 (n.d.).

Das Registrieren der lokomotorischen Aktivität
von Tieren wird häufig verwendet, um Daten
zur rhythmischen Kontrolle zu erhalten (sie-
he zum Beispiel Abbildung 3.1). Hier werden
spezielle Methoden benutzt (Dowse and Ringo
(1994)). Klemfuss and Clopton (1993) verglich
sechs verschiedene Methoden, um die Periode
circadianer Rhythmen zu bestimmen.

Die meisten Zeitreihen-Analyse-Programme
funktionieren nur bei stationären Rhythmen:

Ihre Periodenlänge darf nicht mit der Zeit va-
riieren. Das ist aber bei biologischen Rhyth-
men oft nicht der Fall. Hier wird die Methode
der komplexen Demodulation empfohlen (Sing
and Hegge (n.d.)). Sie zeigt die sich ändernden
Perioden und eventuell vorhandene Phasenver-
schiebungen in einem Diagramm, das einem
Aktogramm ähnelt, bei dem der Aktivitätsbe-
ginn jeden Tages durch eine Gerade (wenn die
Periode konstant bleibt), durch zwei Geraden
(wenn Phasenverschiebungen vorhanden sind)
oder durch eine Kurve repräsentiert, die die
sich ändernde Periode wiedergibt.

Spezielle Methoden werden verwendet, um die
Sonnen- oder Mondorientierung von Tieren
zu analysieren (Batschelet (1965), Schmidt-
Koenig (1975))

Es gibt Programmpakete zur Zeitreihen-
Analyse für Computer (Martin and Brinkmann
(1976b), Martin and Brinkmann (1976a), Mar-
tin et al. (1977), Diez-Noguera (2000), Mattes
et al. (1991)). Das Buch von Press et al. (1989)
enthält kurze Beschreibungen und Programme
zur Zeitreihen-Analyse.

Zur Literatur über Zeitreihen-Analyse siehe
Enright (1981), Pavlidis (1973).
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