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Einleitung

In der Natur kénnen wir viele Strukturen
beobachten, die einen periodischen Aufbau
haben. Sandflichen sind oft nicht struk-
turlos, sondern regelméfig geriffelt (Abbil-
dung 0.1). Die Schalen der Schnecken und
Muscheln (Abbildung 4.2), die Jahresrin-
ge von Béaumen (Abbildung 0.2, siehe Klein
and Eckstein (1988)), ringférmige Pilzspo-
ren auf reifem Obst (Abbildung 0.3) sind
Beispiele aus der belebten Natur. In der
Wiiste sind es Winde, die dem Sand ein
Muster verleihen'. Periodische Vorginge in
der Umwelt oder im Inneren bewirken bei
Lebewesen rhythmisch strukturierte Phé-
nomene. Sie sind sehr weit verbreitet, oft
auch sehr auffillig, aber viel haufiger ver-
borgen und erst bei genauerem Hinsehen
und mit Hilfe von Binokular und Mikro-
skop zu erkennen.

Einige dieser Zeit-Strukturen sollen in
diesem Buch beschrieben werden. Zunéchst
wird gezeigt, wie sich die Sehzellen der Wir-
beltiere taglich erneuern. Die meisten Kor-
perzellen werden ja in mehr oder weniger
langen Intervallen vollig erneuert. Bei den
Sehzellen beschrinkt sich die Erneuerung
aber auf die Teile, die die Pigmente zum
Absorbieren des Lichtes tragen. Die ver-
brauchten Elemente werden an der Spit-
ze der Sehzellen abgestossen und abgebaut.
Damit dabei die Sehfunktion nicht beein-
trachtigt wird, geschieht das zu Zeiten,
in denen die Sehzellen nicht dringend ge-

'Diinen entstehen durch Winde, die Sandkérn-
chen mit 100 bis 300um Durchmesser in einer
Hohe zwischen 5 und 20cm mitnehmen und ab-
lagern. Sie sind Fallen fiir Sand. Genaueres in
Herrmann (2006)

Abbildung 0.1: Grofie Sandflichen wie zum
Beispiel in der Wiiste sind oft nicht ein-
formig flach, sondern durch Winde wel-
lig geformt (siehe auch das Bild am An-
fang des Buches). Auch Diinen entste-
hen durch Winde: Hinter einer kleinen

Erhebung sammelt sich mehr Sand an,
die Erhebung wird dadurch gréffer und im
Schneeball-Prinzip bildet sich eine Diine,
Herrmann (2006). Dieses und das ers-
te Bild des Buches wurde freundlicherwei-
se von Hans-Ulrich Seitz, Tibingen, zur
Verfiigung gestellt. Erstes Bild: Algerien,
Grofler dstlicher Erg in der Nihe des Forts
Bir Djedid, Mdrz 2001; diese Bild: Ly-
bien, Erg Ubari zwischen Idri und Uba-
ri mit Wiistenlduferlerche Alaemon alau-
dipes, Mdrz 2000
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Abbildung 0.2: Jahresringe eines Baumes.
Aufen (oben) Bast und ganz auflen Kork,
innen Holz. Im Holz bildet grofflumiges
Friihholz und kleinlumiges Spdtholz jeweils
einen Jahresring. Unter der Lupe erkennt
man das Frihholz (groffe Zellen mit din-
nen Zellwanden) und das Spatholz (schma-
le Zellen mit dicken Winden) besser. Die
scharfe Grenze ist das Ende des Jahres-
ringes und spiegelt den Wachstumsstop im
Winter wieder

Abbildung 0.3: In der Mitte des ersten Spo-

renringes wurde der Apfel von einer Spore
des Pilzes Sclerodinia infiziert. Sie keim-
te und das Pilzmycel breitete sich in alle
Richtungen aus. Nach einer gewissen Zeit
bildeten sich synchron an den Enden des
Mycels Sporen, die man hier als weissli-
che Gebilde erkennt. Das Mycel wuchs wei-
ter und bildete nach dem gleichen Zeitab-
schnitt Sporen. Ein zweiter Ring und wei-
tere Ringe bildeten sich



braucht werden.

Griine Pflanzen leben vom Licht. Sie
miissen deshalb beim Keimen, Wachsen
und bei ihrer Verbreitung Strategien an-
wenden, um Licht fiir die Photosynthese zu
bekommen. Andererseits kann zu viel Licht
auch schaden. Wir werden einige dieser
Strategien kennenlernen, mit denen Pflan-
zen Licht optimal ernten kénnen. Manche
Pflanzen koénnen zum Beispiel ihre Bléat-
ter drehen. Andere verschieben die Chloro-
plasten in ihren Zellen so, daf} sie optimal
Licht bekommen. Bei zu wenig Licht wan-
dern diese Lichternte-Einrichtungen an die
Flachen der Zellen, auf die das Licht senk-
recht auftrifft. Bei zu viel Licht wandern sie
an die seitlichen Wénde.

Als néchstes werden die schichtférmi-
gen Ablagerungen in den Stérkekérnchen
der Chloroplasten und Amyloplasten von
Pflanzen vorgestellt. Wéhrend der Photo-
synthese werden Zucker hergestellt, die bei
Uberschuf in Form von Stiirke gespeichert
werden. Sie wird wihrend des Tages abgela-
gert, und die téglichen Ablagerungsschich-
ten sind in den Stérkekornchen zu erken-
nen.

Insekten sind von einem aufleren Pan-
zer umgeben, der dem Koérper Halt gibt
und die Tiere schiitzt. Allerdings miissen
nach einiger Zeit die alten Panzer abgewor-
fen und neue gebildet werden, weil sonst
das wachsende Insekt keinen Platz mehr
héitte. Die Chitinhiille wird von einer Epi-
dermis in téglichen Schichten produsziert,
bis sie die endgiiltige Dicke erreicht hat.
Schnitte durch die Auflenhiille zeigen die-
se Schichten. Thre Zahl gibt das Alter der
Tiere wieder. Als Beispiel wird ein Fuf-
glied von Kiichenschaben und eine Chi-
tinspange im Brustabschnitt von Frucht-
fliegen vorgestellt. Schichten kénnen auch
im Jahresrhythmus gebildet werden, wie
bei den Jahresringen der Baume. Sie ent-

stehen, weil die Wachstumsbedingungen in
unseren Breitengraden im Laufe des Jahres
stark schwanken. Auch bei Dinosaurieren
hat man solche Jahresringe im Knochen-
bau gefunden und durch sie herausgefun-
den, wieviele Jahre sie brauchten, bis sie
erwachsen waren.

Hexenringe von Fruchtkoérpern der Pil-
ze sieht man gelegentlich auf Wiesen und
in Waldern. Sie entstehen, wenn das Pilz-
mycel von der keimenden Spore aus in al-
le Richtungen sternférmig auswéchst und
nach einer bestimmten Zeit (oder durch
giinstige Umweltbedingungen hervorgeru-
fen) Fruchtkérpern (‘Pilze’) bildet. Oft fin-
det man auch im Herbst an Obst Pilzrin-
ge. Werden Sporen bestimmter Pilze auf
ein festes Nahrmedium in einer Schale ge-
impft, wachsen sie wie ein Hexenring radi-
al aus und bilden nach einer bestimmten
Zeit Sporentréiger aus, die einen Ring bil-
den. Danach wéchst das Mycel weiter, um
nach einiger Zeit wieder einen solchen Ring
zu formen. Schliefllich besteht die Scha-
le aus lauter konzentrischen Kreisen. Je
nach dem Pilz sind die Ringe genau einen
Tag, mehrere Tage oder Wochen voneinan-
der entfernt. Tagliche Ringe bildet der rote
Brotschimmel Neurospora crassa. Die inne-
re Tagesuhr, die dafiir verantwortlich ist,
wurde bei diesem Pilz besonders eingehend
untersucht. Man weifl heute auch, wie die
Uhr auf molekularbiologischer Ebene funk-
tioniert und wie der Rhythmus der Sporen-
bildung vom Licht-Dunkel-Wechsel des Ta-
ges getaktet wird.

Eine Meeresamobe von der Kiiste Aus-
traliens sucht Nahrung, indem sie auf dem
Untergrund im Wasser (meistens Steine)
wie ein Netz kriecht und dabei Algen auf-
nimmt und verdaut. Nach einiger Zeit zieht
sie sich zusammen, bildet eine Art Hut
und verdaut. Danach begibt sie sich wie-
der auf Nahrungssuche. Wir werden se-
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hen, dafl es sich dabei um ein ganz un-
gewOhnliches rhythmisches Verhalten han-
delt, das durch Kombination verschiedener
Zeitgeber an die rhythmische Struktur der
Umwelt (Tag-Nacht-Wechsel, Temperatur-
wechsel, Gezeiten) angepaf3t wird.

Einige Demonstrationen, Beobachtungs-
und Versuchsvorschlage sollen dazu an-
regen, sich ndher mit diesen interessan-
ten Themen zu beschéftigen. Auf Literatur
wird in den verschiedenen Kapiteln hinge-
wiesen. Folgende Biicher, die sich zum Teil
oder ausschliefSlich mit periodischen Struk-
turen beschéftigen, werden empfohlen:

Biinning (1965), Biinning (1983), Engel-
mann (2007), Engelmann (2004a), Engel-
mann and Klemke (1983), Grell (1987),
Meinhardt (2003), Neville (1975), Neville
(1967), Pannella (1972), Pannella and Mc-
Clintock (1968), Runcorn (1966), Smith
and Denyer (1992), Smith et al. (1997), Wa-
da et al. (2003), Winfree (1986)

10



1 Die tagliche Wartung der Augen

FE's wird kurz beschrieben, wie ein Wirbel-
tierauge und die Licht-empfindliche Netz-
haut aufgebaut ist. Die Struktur und Funk-
tion der Sehzellen und ihre Verschaltung
mit Ganglienzellen wird erwdhnt. Dann
wird dargestellt, wie sich die Sehzellen tag-
lich erneuern. Das betrifft zum einen die
Molekiile der Sehzellen insgesamt und zum
anderen die Membranscheiben, die die Pig-
mente zum Absorbieren des Lichtes tra-
gen. Die verbrauchten Elemente werden an
der Spitze der Sehzellen abgestossen und
durch Phagosomen abgebaut. Damit dabei
die Sehfunktion micht beeintrdchtigt wird,
geschieht die Erneuerung zu Zeiten, in de-
nen die Sehzellen nicht dringend gebraucht
werden. Die hohen Kosten der prdventi-
ven Sehzellen-Erneuerung werden mit ih-
rem Nutzen verglichen.

1.1 Bau des Wirbeltierauges

Die Augen der Wirbeltiere bestehen aus ei-
nem Glaskoérper, dem vorn eine Linse vor-
gelagert ist und der innen von der Netzhaut
(Retina) ausgekleidet ist (Abbildung 1.1).
Diese enthéalt die Licht-empfindlichen Zel-
len und eine Reihe weiterer Strukturen, die
in Abbildung 1.2 gezeigt und beschrieben
sind. Die Signale der Lichtsinneszellen wer-
den iiber spezielle Nervenzellen an das Ge-
hirn weitergeleitet und dort zu Sinnesein-
driicken verarbeitet. Die Sinneszellen sind
im Wirbeltierauge anders angeordnet, als
man zunéchst denken wiirde: Statt auf der
Innenseite des Glaskorpers ins Licht zu se-
hen, sind sie an der Auflenseite der Retina

angeordnet und das Licht muf} erst durch
die Nerven- und anderen Zellen und Struk-
turen dringen, um sie zu treffen.

1.2 Bau der Sehzellen

Die Sehzellen der Wirbeltiere bestehen aus
Stédbchen und Zéapfchen. Sie liegen in der
Netzhaut (Retina) des Auges. In Abbil-
dung 1.3 ist ein Stédbchen dargestellt. Es
besteht aus einem dufleren Segment, einem
inneren Segment mit Ellipsoid- und Myo-
id-Teil, einer Faser und Synapsen am En-
de. Der Ubergang vom Zellkérper zum #u-
Beren Segment erfolgt durch Zilien (Ab-
bildung 1.4). Eine elektronenmikroskopi-
sche Aufnahme und ein vergréflertes Mo-
dell zeigt Abbildung 1.5. Durch die Zilien
wird das Material aus dem Zellkorper in
das duflere Segment transportiert. Mit ihm
werden dort die Membranen der Scheiben
und ihre Pigmente und weitere Bestandtei-
le erneuert. Eine elektronenmikroskopische
Aufnahme von einem Teil des &ufleren Seg-
mentes mit den Membranscheiben und eine
solche vom Myoid ist in ( ) (dort
in Abbildung 3) dargestellt. Sie zeigen die
starken Unterschiede beider Strukturen im
Bau.

1.3 Sehzellen werden innerlich
erneuert

Die meisten Korperzellen werden nach eini-

ger Zeit (die je nach dem Zelltyp sehr un-
terschiedlich sein kann) durch neue ersetzt.

11



1 Die téagliche Wartung der Augen

Ciliarkdrper

Lederhaut
Aderhaut
Reg%nbo Netzhaut
genhaut

, R Zentralgrube
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(A 0 Sehnerv
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\
vordere
hintere
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Abbildung 1.1: Auge eines Wirbeltieres mit Hornhaut, vorderer Augenkammer, Regenbo-
genhaut, Linse, Ciliarkérper, Glaskérper, Netzhaut, Aderhaut, Lederhaut, Zentralgrube,
blindem Fleck und Sehnerv. Augenachse (rot) und Sehlinie (blau) sind eingezeichnet.

Pigmentzellen. Vom Autor gezeichnet nach einer Abbildung in Morike and Mergentha-
ler (1959)
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1.3 Sehzellen werden innerlich erneuert

Nervenfasern Pigment-

Ganglienzellen epithelzellen
Stitzzellen

Kornerschicht
] innere auere
Innere Kdrnerschicht Gl‘enzmembran b h
Grenzmembran Stabchen

Zapfchen

Abbildung 1.2: Netzhaut mit innerer Grenzmembran, Ganglienzellen mit Nervenfasern,
innere Kérnerschicht mit bipolaren und sonstigen Nervenzellen, Stiitzzellen, duflere Kor-
nerschicht mit Zellkernen der Stdbchen und Zdipfchen, duflere Grenzmembran, Stdbchen
und Zdapfchen, Pigmentepithel und Pigmentzellen. Glaskérper und Linse wiirden links
liegen, von dort kommt also das Licht. Vom Autor gezeichnet nach einer Abbildung in
Morike and Mergenthaler (1959)
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1 Die téagliche Wartung der Augen

synaptischer
Korper

inneres Segment

ausseres Segment

Myoid Ellipsoid

Abbildung 1.3: Aufbau eines Stibchens in der Netzhaut des Auges des Rhesus-Affen.
Lichteinfall (rote Pfeile) von links. Rechts duferes Segment mit Geldrollen-artig an-
geordneten zahlreichen Membranscheiben (elektronenmikroskopisches Bild in Abbildung
1.5), in denen die Sehpigmente liegen. Links daneben inneres Segment mit Ellipsoid
und Myoid. Cilien (rot) verbinden die beiden Segmente (das ist in Abbildung 1.4 genau-
er dargestellt). Das Ellipsoid besteht aus dicht beieinander liegenden Mitochondrien.
Das Myoid enthdlt den Golgi-Komplex (blau), freie und Membran-gebundene Riboso-
men, Vesikel und Vakuolen. Der Kern (braun) ist im unteren Teil des Myoids oder dem
Nervenfaser-artigen Fortsatz mit Synapsen, in dem zahlreiche Mikrotubuli vorherrschen.
Am Ende des synaptischen Korpers sind kleine Vesikel. Nach einer Aufnahme in

(1998) vom Autor gezeichnet

Die Sehzellen in den Augen bleiben jedoch
erhalten. Sie werden nur innerlich erneu-
ert. Das geschieht auf zweierlei Weise. Ein-
mal werden stdndig Molekiile erneuert, die
im Myoid-Teil des inneren Segmentes her-
gestellt und iiber den Ellipsoid-Teil in das
dulere Segment transportiert werden. Zum
anderen werden im unteren Teil des dufle-
ren Segmentes neue Membranscheiben ge-
bildet, indem sich die Aulenmembran ein-
stiilpt (Abbildung 1.5) und sich spéter zu
Scheiben umbildet. Am unteren Ende bil-
den sich also neue Scheiben. Damit die
auleren Segmente der Sehzellen sich da-
durch nicht immer mehr verldngern, wer-
den an der Spitze die alten Scheiben Paket-
weise abgegeben (Abbildung 1.6), in Pha-
gosomen gehiillt (rechtes Bild in Abbildung
1.6), abgebaut und entsorgt (Abbildung
1.8). Das Ablosen eines Membranscheiben-
Paketes ist in dem elektronenmikroskopi-
schen Bild in Abbildung 1.7 gezeigt.

Das geschieht aber nicht sténdig, son-
dern zu Zeiten, zu denen die entsprechen-
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den Sehzellen nicht gebraucht werden. Bei
den Stébchen, die nachts gebraucht wer-
den, werden die alten Scheibchen morgens
entsorgt, bei den Zépfchen, die zum Farb-
sehen am Tage benotigt werden, am Abend
(Abbildung 1.9).

Die Phagosomen sind nicht nur im Licht-
Dunkel-Wechsel rhythmisch aktiv,
dern auch unter konstanten Dauerdunkel-
Bedingungen, wie Abbildung 1.10 zeigt.
Demnach ist nicht der Lichtbeginn fiir die
hohe Phagozytose des Stdbchen-Miills ver-
antwortlich, sondern eine circadiane Uhr.

Um zu zeigen, wie neue Membranschei-
ben am unteren Teil des &dufleren Seg-
mentes gebildet werden, wurden radioak-
tiv markierte Aminosduren in Tiere inji-
ziert und verschieden lange Zeiten gewar-
tet. Dann wurden die Tiere getotet und
Schnitte durch die Netzhaut der Augen an-
gefertigt. Mit der autoradiografischen Me-
thode (siehe Abbildung 1.12) ergaben sich
Bilder, wie sie in Abbildung 1.11 als Zeich-
nungen dargestellt sind. Bei den am frii-

son-



1.3 Sehzellen werden innerlich erneuert

Abbildung 1.5: Links: Zeichnung nach einem elektronenmikroskopischen Bild vom Uber-
gang des Zellkorpers einer Sehzelle zum duferen Segment. Rechts: Teil aus Abbildung
1.4, der dem linken Bild entspricht. Der Strang mit den Zilien ist in dem rechten Modell
zu erkenmen. In ihm ist der untere Teil des dufSeren Segmentes aufgeschnitten, um zu
zeigen, wie sich die dufsere Membran einstilpt, um Zickzack-férmige Membranen zu bil-
den. Spdter (weiter oben) bilden sich aus diesen Einstilpungen Scheiben, die nicht mehr
mit der Hilllmembran des dufleren Segmentes in Verbindung stehen. In den Membranen
dieser Scheiben liegen die Sehpigmente. Nach einer Aufnahme in Young (1998) vom
Autor gezeichnet

Abbildung 1.6: Netzhautschicht eines Auges mit dufieren Segmenten (oberer Teil), inne-
ren Segmenten (unterer Teil) und Kernen (ganz unten, ovale Gebilde). Rechter Teil zu
einer Zeit prapariert, in der die Membranscheiben von der Spitze der dufleren Segment-
schicht abgestofien werden und von Phagozyten abgebaut werden. Nach einer Aufnahme
in Young (1995) vom Autor gezeichnet
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1 Die téagliche Wartung der Augen

Abbildung 1.8: Die an den Spitzen der Stidbchen abgegebenen Scheiben werden von Mem-
branen (Mondsichel-artiges Gebilde) umhiillt. Der innere Teil der Doppelmembran ver-
schwindet zusammen mit den umhdillten alten Scheiben in diesen Phagosomen. Nach
Young (1998)

250 — ————m 75

g 200 L Stébchen S
= Zapfchen o]
o) Ik
3 4150 &
& 150 CFD
A 2
g 100 o
s 4 25 2
= g
Ho

£ 50t g

O 1 1 L L 1 L L 1 L L 0
6 12 18 24 6
Tageszeit

Abbildung 1.9: Die Membranscheiben der Sehzellen werden am Ende des dujfSeren Seg-
mentes Paket-weise abgestossen, wahrend gleichzeitig in der Nihe der Zilien neue Mem-
branscheiben gebildet werden. Das geschieht aber nicht stindig, sondern zu Zeiten, zu de-
nen die entsprechenden Sehzellen nicht gebraucht werden. Bei den Stibchen, die nachts
gebraucht werden, werden die alten Scheibchen morgens entsorgt (grine Kurve), bei den
Zapfchen, die zum Farbsehen am Tage benotigt werden, am Abend (rote Kurve). Nach
Herman (1983)
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1.3 Sehzellen werden innerlich erneuert
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Abbildung 1.10: Abbau der verbrauchten Membranscheiben (RPE, retinales Pigment-
Epithel) der Stibchen durch Phagosomen im Licht-Dunkel-Wechsel (oben) und im Dau-
erdunkel (zweieinhalb Tage gemessen, unten. Beachte die unterschiedlichen Langen der
x-Achsen!). Demnach ist nicht der Lichtbeginn fir die hohe Phagozytose verantwortlich
(oben), sondern eine circadiane Uhr (unten). Aus (1998)
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1 Die téagliche Wartung der Augen

Abbildung 1.4: Ubergang vom Zellkorper
einer Sehzelle zum dufseren Segment. Der
Strang mit den Zilien ist rechts zu er-
kennen. Er entspringt dem Basalkérper,
an dem wunten ein gestreifter Wurzelteil
hangt. Die Zilien sind die einzige Ver-
bindung zwischen Zellkorper (unten) und
duflerem Segment (oben) und dienen der
Versorgung der dicht gepackten Scheiben
mit den Sehpigmenten. Fin Teil des dufle-
ren Segmentes ist aufgeschnitten, um die
Anordnung der Membranen zu zeigen. Im
Ellipsoid wm die Basis der Cilien herum
befinden sich mehrere Mitochondrien und
drei nach oben ragende Fortsitze mit un-
bekannter Funktion. Nach einer Aufnahme
in Young (1995) vom Autor gezeichnet
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Abbildung 1.7: Dieses elektronenmikrosko-
pische Bild zeigt, wie sich ein Paket von
Membranscheibchen des dufSeren Segmen-
tes eines Stibchens abldst. Nach einer Auf-
nahme in Young (1995) vom Autor ge-
zeichnet

hesten untersuchten Sehzellen ist die Ra-
dioaktivitdt im Myoid-Teil des Zellkérpers
nachweisbar (dunkle Punkte im Plasma,
A). Die Proteine sind dann (B) gehauft
am Golgi-Komplex zu finden. Dort werden
sie mit Kohlehydraten verbunden und da-
durch modifiziert. Viele dieser Verbindun-
gen passieren nun den engen Hals mit den
Cilien und werden in einige der neu ge-
bildeten Membraneinstiilpungen eingebaut
(C). Wenn sich dann diese Einstiilpungen
zu Membranscheiben umwandeln, bleiben
die markierten Proteine in ihnen und rut-
schen mit der Scheibe allméhlich weiter
nach oben (D), wihrend neue Membran-
scheiben gebildet werden. Schlieflich gelan-
gen sie ans Ende des dufieren Segmentes (E)
und werden in kleinen Paketen abgeworfen

(F).



1.4 Kosten und Nutzen der Sehzellen-Erneuerung

Abbildung 1.13: Im Gegensatz zu vielen anderen Kérperzellen werden die Sehzellen in-
nerlich erneuert. Nur die DNA (dunkle Strukturen) im Kern bleibt erhalten. Alle an-
deren Teile der Zelle werden in unterschiedlichen Zeitrdumen und zu unterschiedlichen
Zeitpunkten erneuert (punktiert gezeichnet). Aus (1998)

1.4 Kosten und Nutzen der
Sehzellen-Erneuerung

Die Sehzellen werden also stdndig inner-
lich erneuert. Das ist sehr viel aufwéandiger
als die Kosten des Sehens selbst. Immerhin
koénnen sich auch die am meisten benutzten
Sehzellen in der Fovea wahrend des Schlafes
mehrere Stunden des Tages ausruhen. Die
Prozesse zum Erneuern laufen aber sténdig
ab, 24 Stunden pro Tag. Ohne Ruhepau-
se wird Material hergestellt, transportiert,
eingebaut und abgebaut. Es ist eine enor-
me Aufgabe. Taglich werden allein im &u-
Beren Segment im Auge des Rhesusaffen 80
bis 90 Scheiben der Stédbchen erneuert. Es
dauert also bei 900 Scheiben pro Stdbchen
9 bis 12 Tagen, bis die Sehzelle erneuert ist.
Das passiert 35 mal pro Jahr. Beim Men-
schen diirfte das ahnlich sein. Bei einem 80-
jahrigen héatten sich die Stédbchen dreitau-
send mal erneuert. Das entspricht 90 Mil-
lionen Membranen der Scheiben.'

Warum wird so viel in das Erneuern der
Sehzellen gesteckt? Kigentlich wére es ja
garnicht notig, noch funktionierende Tei-
le dauernd auszutauschen. Offenbar ist es
von grossem Vorteil bei der Evolution der
Wirbeltiere gewesen, standig die Bestand-

'Diese Erneuerungen finden auch bei anderen
Vorgéngen statt. Im Verdauungstrakt der Rat-
te werden in 20 bis 30 Tagen so viele Zel-
len ersetzt, wie die Ratte Korperzellen besitzt

( (1969)).

teile der Sehzellen zu erneuern, noch bevor
sie tiberhaupt abgenutzt sind. Dieses pri-
ventive Erneuern kann man mit dem Aus-
tausch von Verschleifiteilen bei wichtigen
technischen Geradten und Fahrzeugen ver-
gleichen. Beim Flugzeug wartet man nicht,
bis die Reifen bereits abgenutzt sind, son-
dern tauscht sie in regelméfigen Intervallen
vorher aus.

Dabei werden zum einen neue Membran-
scheiben gebildet. Zum anderen werden in
der gesamten Sehzelle einschliefllich des &u-
Beren Segmentes stindig Molekiile ausge-
tauscht. Diese beiden Erneuerungsvorgén-
ge sind in Abbildung 1.14 schematisch dar-
gestellt.

Unabhéngig vom Alter des Tieres be-

steht eine Sehzelle durch dieses Erneue-
rungsprogramm dauernd aus neuen Tei-
len. Es schiitzt die Sehzellen auch bei al-
ten Tieren davor, dafl sich ihre Funkti-
on verschlechtert oder dal sie verloren
geht. Die Funktionstiichtigkeit der Sehzel-
len tberschreitet bei weitem die Lebens-
erwartung eines Wirbeltieres (
( )). Das ist verstdndlich, wenn man
daran denkt, dafl bei Wirbeltieren (und vie-
len anderen Tieren) der Gesichtssinn ganz
besonders wichtig ist, und zwar auch im Al-
ter. Sehzellen werden also alt, ohne zu al-
tern.

Wenn Material fiir die Erneuerung der
Sehzellen fehlt oder knapp ist, kommt es
allerdings zu Problemen. Fettsduren, Vit-
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1 Die téagliche Wartung der Augen

Abbildung 1.11: Radioaktiv markierte Ami-

nosauren wurden in Tiere injiziert und
verschieden lange Zeiten gewartet. Dann
wurden die Tiere getdtet und Schnitte
durch die Netzhaut der Augen angefertigt.
Mit der autoradiografischen Methode (sie-
he Abbildung 1.12) ergaben sich Bilder, wie
sie hier als Zeichnungen dargestellt sind.
Bei den am frithesten untersuchten Seh-
zellen ist die Radioaktivitdt im Myoid-Teil
des Zellkorpers nachweisbar (dunkle Punk-
te im Plasma, A). Die Proteine sind dann
(B) gehauft am Golgi-Komplex zu finden.
Dort werden sie mit Kohlehydraten wver-
bunden und dadurch modifiziert. Viele die-
ser Verbindungen passieren nun den en-
gen Hals mit den Clilien und werden in ei-
nige der neu gebildeten Membraneinstil-
pungen eingebaut (C). Wenn sich dann
diese FEinstilpungen zu Membranscheiben
umwandeln, bleiben die markierten Prote-
ine in thnen und rutschen mit der Schei-
be allmdhlich weiter nach oben (D), wdih-
rend neue Membranscheiben gebildet wer-
den. Schliefilich gelangen sie ans Ende des
dufSeren Segmentes und werden in klei-
nen Paketen abgeworfen (E). Aus

(1998)

Filrrusmulsion radioaktive
chni

Gewebes Quelle
Deckgla:

Objekttrager Gewebeschnitt  Silberkérncher

Abbildung 1.12: Die Markierungen in Ab-
bildung 1.11 wurden autoradiografisch her-
gestellt und nachgewiesen. Dazu wird ein
radioaktiv markiertes Priparat auf einen
Objekttriger gelegt, mit einer diinnen Fil-
memulsion bedeckt und im Dunklen fiir
eine gewisse Zeit den radioaktiven (-
Strahlen ausgesetzt. Der Film wird entwi-
ckelt und die Silberkérner liegen tiber den
radioaktiven Stellen. Aus (1998)

amin A und Taurin kénnen nicht vom Kor-
per hergestellt werden. Fehlen sie in der
Nahrung, degenerieren die Sehzellen. Bei
dem RCS-Stamm von Ratten ist ein Er-
neuerungsweg gestort: Das Pigmentepithel
kann die abgeworfenen oberen Teile der &u-
Beren Segmente nicht vernichten. Sie sam-
meln sich an der Spitze der Stébchen an
und diese degenerien.

Beim ‘Refsums-Syndrom’ ist die Erneue-
rung der Fettsduren in den Sehzellen ge-
stort und sie sterben ab. Beim ‘Bassen-
Kornzweig-Syndrom’ wird in der Leber kein
B-Lipoprotein hergestellt. Dadurch kénnen
keine Fettsduren transportiert werden und
die Sehzellen sterben ab. Bei der Retinitis
pigmentosa wird die Lebensdauer der Seh-
zellen herabgesetzt. Offenbar wird bei die-
ser Mutation das Erneuerungssystem der
Sehzellen beeintrachtigt.



1.4 Kosten und Nutzen der Sehzellen-Erneuerung

Abbildung 1.14: Das Schema zeigt den Un-

terschied zwischen Erneuerung der Mem-
branen (rot) und Ersatz der Molekile in
den Sehzellen. Radioaktive Markierung mit
Aminosduren und Autoradiografie zeigen,
wie die Substanzen im Myoid gebildet (A),
zum dufleren Segment transportiert (B)
und dort fir neue Membranscheiben ver-
wendet werden (C, rote Punkte), die dann
allmdhlich zum Ende des Segmentes gelan-
gen (D, roter Pfeil). Wie die Molekiile in
der gesamten Zelle ersetzt werden, sieht
man an den verteilten schwarzen Punkten
der markierten Aminosduren. Aus

(1998)
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2 Licht ernten

Licht ist fir grine Pflanzen lebensnot-
wendig. Es kann aber auch zu Schédden fiih-
ren, wenn es zu stark ist. Verschiedene
Mechanismen wverhindern das. So kénnen
Chloroplasten, in denen die Photosynthe-
se ablduft, von stark bestrahlten Stellen in
der Zelle an die Seitenwdinde wandern. Das
wurde am Bdrlapp Selaginella untersucht,
kommt aber auch bei vielen hoheren Pflan-
zen und zahlreichen Algen vor.

Griine Pflanzen leben vom Licht. Sie
miissen deshalb beim Keimen, Wachsen
und Verbreiten Strategien anwenden, um
optimal Licht zu bekommen. Es dient
als Energiequelle, um aus Kohlensdure
in der Luft und aus dem Wasser des
Bodens Zuckerverbindungen herzustellen.
Diese Photosynthese lauft in besonde-
ren Organellen der Pflanzenzellen ab, den
Chloroplasten.

Pflanzen, die wenig Licht bekommen,
weil sie zum Beispiel im Schatten von Béu-
men wachsen, kénnen ihre Bléatter so ein-
stellen, daf} sie optimal Licht ernten kon-
nen. Beim Sauerklee kannst Du das gut
beobachten. Mit einer Lupe erkennst Du
auch die Gelenke zwischen den Enden der
Blattchen und dem Blattstiel. Sie kénnen
die Blattchen in die richtige Lage drehen,
um viel Licht aufzutanken.

Eine Pflanze kann aber auch durch zu
viel Licht geschéidigt werden. Um das zu
verhindern, senkt ein Sauerklee seine Blatt-
chen ab. Dann trifft weniger Licht auf die
Blattchen. Andere Pflanzen benutzen einen
anderen Trick, um Lichtschaden zu vermei-
den. Bei ihnen werden die Chloroplasten
von den Stellen der Zellen, auf die das Licht

senkrecht einstrahlt, an die Seiten der Zel-
len transportiert, die parallel zum einge-
strahlten Licht stehen. Auflerdem verén-
dern sie ihre Form. Statt flichig werden sie
kugelig. Das kannst Du an dem Moosfarn
Selaginella serpens beobachten (Abbildung
2.1).

Abbildung 2.1: Moosfarn Selaginella ser-
pens. Botanischer Garten Tibingen

Auch bei Algen kénnen Chloroplasten ih-
re Form dndern oder an andere Stellen der
Zelle wandern. Dafiir werden einige Bei-
spiele angefiihrt.

2.1 Chloroplasten von Selagi-
nella bei Tag und Nacht

Zahlreiche Pflanzen veréindern die Gestalt
der Chloroplasten in ihren Zellen tages-
periodisch. Am Morgen sind sie flach,
abends kugelig. Dazu gehort auch der Béar-
lapp Selaginella serpens. Er ist eine west-
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2 Licht ernten

Abbildung 2.2: Die Chloroplasten in den Epidermiszellen eines Selaginella-Blattes sind
am Tage flach ausgebreitet (links) und in der Nacht kugelig (rechts). Jede Zelle hat
nur einen Chloroplasten, der grof ist. Zeichnung vom Autor nach einer Fotografie von
Busch (1953)

Forméanderung

Uhrzeit

Abbildung 2.5: Formdnderung der Chlorplasten von Selaginella zu verschiedenen Tages-
zeiten im 12:12 stindigen Licht-Dunkel-Wechsel (Licht von 6 bis 18 Uhr, Dunkelheit
von 18 bis 6 Uhr, schwarze Balken). Auf der senkrechten Achse ist als Maf fir die
Formdnderung der Chloroplasten der Ldingen-Breiten-Index aufgetragen. Nach Busch
(1953)

24



2.1 Chloroplasten von Selaginella bei Tag und Nacht

indische Schattenpflanze. Seine Trichter-
formigen Epidermiszellen in den Bléattern
besitzen jeweils nur einen Chloroplasten.!
Er ist grof§ und kann seine Form und Lage
tageszeitlich stark verdndern (Abbildung
2.2). ( ) hat diese Formanderun-
gen und Verschiebungen der Chloroplasten
untersucht. Dazu hat sie die Chloroplasten
der oberen Epidermiszellen von Blattern
an jeweils gleichen Stellen (rot markiert
in Abbildung 2.3) zu verschiedenen Tages-
zeiten ausgemessen und die Ergebnisse als
Bild (Abbildung 2.4) und als Diagramm
dargestellt (Abbildung 2.5). Am Tage sind

Abbildung 2.3: Die Chloroplasten in den
Epidermiszellen eines Selaginella-Blattes
andern thre Form nicht gleichzeitig in al-
len Regionen des Blattes (1-6) zu den ver-
schiedenen Tageszeiten. Der Ubergang von
der Tag- in die Nachtform und von der
Nacht- in die Tagform beginnt vielmehr
von unten her und setzt sich zur Spit-
ze fort. Deshalb wurde dafiir immer die
rot markierte Untersuchungsregion in Ab-
schnitt 3 gewdhlt. Nach (1953)

die Chloroplasten flach und breit, in der
Nacht kugelig. Die Zwischenform ist Ei-

!Auch die Epidermiszellen der Unterseite haben
diese Besonderheit. Die Chloroplasten der Zel-
len, die im Inneren des Blattes (Mesophyll) lie-
gen, verdndern sich dagegen im Laufe des Tages
nicht.

formig (Abbildung 2.4).

Tagform

Ubergangs
form

Nachtform

Abbildung 2.4: Chloroplasten von Selagi-
nella zu wverschiedenen Tageszeiten. Am
Tage sind die Chloroplasten flach und
breit, in der Nacht kugelig. Die Zwischen-
form ist Ei-formig. Nach ( )

Mift man den pH-Wert des Cytoplas-
mas zu den verschiedenen Tageszeiten,
schwankt dieser. Er ist nachts niedriger (pH
5.6, also saurer) als am Tage (pH 5.9, Ab-
bildung 2.6). Gibt man einen Saurepuffer
zum Blattpréaparat, kann man die Chloro-
plastenform &ndern. Puffer mit einem pH
von 5 bis 6 bewirken die flache Tagform,
Puffer mit niedrigerem (pH 4-5) oder hohe-
rem (6.5 bis7) pH-Wert die Tagform. Extre-
mere Werte denaturieren die Chloroplasten
oder bringen sie zum platzen (Abbildung
2.7).

Die Chloroplasten sind negativ geladen.
Man kann sie durch ein elektrisches Feld
dazu bringen, zur Kathode (negativ gela-
dene Elektrode des elektrischen Feldes) zu
wandern. Es ist interessant, dafl alle Chlo-
roplasten mit ihrer konvexen (gekriimm-
ten) Seite zum Sprofl des Zweiges hin aus-
gerichtet sind.
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2 Licht ernten

Héaufigkeit des pH

— Nacht |
Tag

5.4

Abbildung 2.6: Um 12 Uhr und um Mitternacht wurden die pH-Werte im Cytoplas-
ma der oberen Selaginella-FEpidermiszellen gemessen und aufgetragen. Die Werte sind
Nachts (blau) niedriger (saurer; sie schwanken um pH 5.6) als am Tage (rot, die Werte

schwanken um 5.9). Nach (1953)
I soel ektrischer
nkt
% 10 -—e %

pH

1 2 3 4 5 6 7 8 9

Abbildung 2.7: Anderung der Chloroplas-
tenform durch Sdurepuffer. Puffer mit ei-
nem pH von 5 bis 6 bewirken die flache
Tagform, Puffer mit niedrigerem (pH 4-5)
oder héherem (6.5 bis 7) pH-Wert die Tag-
form. Extremere Werte denaturieren die
Chloroplasten oder bringen sie zum plat-

zen. Aus (1953)

26

2.2 Chloroplastenbewegungen
und -formdnderungen bei
anderen Pflanzen

Auch bei anderen Pflanzen &ndert sich die
Form der Chloroplasten im Laufe des Ta-
ges. Das wurde zum Beispiel von

( ) fiir Seerosen, Tabak und Bohnen be-
schrieben. Bei anderen Pflanzen und Al-
gen bewegen sich die Chloroplasten je nach
der Lichtintensitdt oder der Tageszeit an
die beleuchtete Seite der Zelle (perikline
Wand) oder an die seitlichen Winde, die
nur von oben vom Licht getroffen werden
(antikline Wande).

Diese Photobewegung ist beim Farn Adi-
antum, bei der hoheren Pflanze Arabidop-
sts und beim Moos Physcomitrella néher
untersucht worden. Abbildung 2.8 zeigt
ein Beispiel fir die Akkumulations- und
die Vermeide-Reaktion der Chloroplasten
von Adiantum. Im Schatten erleichtert die
Akkumulationsreaktion die Photosynthe-
se, weil die flachen Chloroplasten direkt



2.2 Chloroplastenbewegungen und -forménderungen bei anderen Pflanzen

Bewegung

starkes Blaulicht

Abbildung 2.8: Lichtreaktion der Chloroplasten von einem Prothallus des Farnes Adi-
antum. Im Dunklen wandern die Chloroplasten an die Seitenwdnde (antikline Winde,
oberes linkes Bild ‘0°). Die Zelle wurde mit einem starken blauen Mikro-Lichtstrahl be-
leuchtet (weifler Fleck). Daraufhin beginnen die Chloroplasten zum bestrahlten Teil zu
wandern (ganz rechts oben und Bild ‘45 min’). Sie kénnen aber nicht in den Lichtkreis
wandern, weil das Licht zu stark ist ((Bild ‘90 min’). Wird das Licht ausgeschaltet, be-
wegen sich die Chloroplasten in das vorher beleuchtete Gebiet (‘120 min‘). Das Signal
‘Akkumulieren’ (mittlere senkrechte Reihe) kann demnach lange Strecken wandern, das
Vermeide-Signal aber nicht. Aus Wada et al. (2003)
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2 Licht ernten

vom Licht getroffen werden. Im starken
Licht wird Lichtschaden vermieden, weil
die Chloroplasten an den seitlichen Wén-
den liegen, die weniger vom Licht getrof-
fen werden. Solche Reaktionen sind beson-
ders wichtig fiir Pflanzen, die an Stellen mit
starken Lichtunterschieden wachsen (zum

Beispiel unter Badumen).

Als Lichtrezeptoren dienen Phototropine. Das
sind Proteinkinasen, die durch blaues Licht ange-
regt werden. Flavin-Mononukleotid FMN dient als
Chromophor (Farbstofftrager). Phototropin 1 be-
wirkt eine Akkumulation bei niedrigen Lichtinten-
sitaten. Phototropin 2 bewirkt ebenfalls eine Akku-
mulation bei niedrigen Lichtintensitdten, aber zu-
sétzlich eine Vermeidereaktion bei hohen Lichtin-
tensitdten. Phototropine sind auch bei der Reakti-
on von Spaltéffnungen als Photorezeptoren betei-
ligt.

Die Geschwindigkeit, mit der sich die
Chloroplasten bewegen, liegt bei 0.3 pum
pro Minute. Die Chloroplasten scheinen
sich an Aktinfilamenten zu bewegen. Auch

Calcium-Ionen spielen eine Rolle.

2.3 Chloroplastenbewegung
bei Algen

Bei vielen Algen kénnen sich die Chloro-
plasten bewegen. Auch hier wird dadurch,
wie bei den hoéheren Pflanzen, die Lichtaus-
beute optimiert und Lichtschaden vermie-
den.

Bei einigen Ulva-Arten wurde die Licht-
absorption des Thallus zu verschiedenen
Zeiten des Tages gemessen. Die Unterschie-
de zwischen Tag und Nacht sind ziemlich
grof3. Blaues und rotes Licht wird absor-
biert ( ( )). Der Thal-
lus von Ulva besteht nur aus zwei Zell-
schichten. Jede Zelle besitzt einen einzigen
groflen becherférmigen Chloroplasten. Am
Tag ist der Chloroplast an der Auflenseite
der Zelle ausgebreitet, sodafl er viel Licht
aufnehmen kann. Nachts bewegt er sich an
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die Profilseite der Zelle. Dadurch kommen
die Absorptionsunterschiede zustande.

Parallel dazu wurde auch die Photosyn-
these registriert. Beide Messungen ergaben
grofle Unterschiede zwischen der Tag- und
Nachtphase, aber auch unter konstanten
Bedingungen. Das zeigt, dafl dabei eine cir-
cadiane Uhr beteiligt ist (

(1976), (1976)).

Auch bei der Braunalge Dictyota di-
chotoma bewegen sich die Chromatopho-
ren ( ( ), Abbildung
2.10). Hier besteht der Thallus aus drei
Zellschichten, der oberen und unteren
Epidermis und einer farblosen Zwischen-
schicht. Die Phaeoplasten (mehrere pro
Zelle) sind am Tage anders angeordnet als
in der Nacht. Dieser Wechsel setzt sich
auch in konstanter Dunkelheit als circadia-
ner Rhythmus fort (Abbildung 3.9). Der
Rhythmus lasst sich auch in der ésolier-
ten oberen oder unteren corticalen Zell-
schicht noch beobachten. Es wird vermu-
tet, dass die Algen auf diese Weise vor
hohen Lichtintensitédten wiahrend der Ebbe
geschiitzt werden.

Bei grofien siphonophoren Griinalgen wie
Caulerpa ( ( )
und Halimeda ( ( )
schwankt die Verteilung der Chloroplasten
besonders stark. Bei diesen Algen sind die
einzelnen Zellen zu einem Gesamtkorper
ohne Zwischenzellwénde verschmolzen. Sie
stecken in einer Calciumkarbonat-Struktur
und haben an der Oberflache primére Utri-
kel (Abbildung 2.11). Am Tage sammeln
sich die Chloroplasten in diesen Utrikeln,
um Licht fiir die Photosynthese zu absor-
bieren. Im Dunklen ziehen sie sich in die
Medullar-Filamente im Inneren des Kalk-
gebildes zuriick. Die Algen sehen dann vol-
lig weil aus, wahrend sie am Tage eine
kréftige griine Farbe haben. Auch hier wer-
den die Verschiebungen der Chloroplasten



2.3 Chloroplastenbewegung bei Algen

Abbildung 2.9: Tag- und Nachtstellung der Phaeoplasten im Thallus von Dictyota. Links
in der Tagstellung mit Phdoplasten auf der beleuchteten Fldche, rechts in der Nachit-
stellung mit Phdoplasten vor allem an den Seitenwdanden. Vom Autor gezeichnet nach

Abildungen in Nultsch et al. (198])

durch einen circadianen Rhythmus gesteu-
ert. Die Periodenlénge ist bei verschiede-
nen Wassertemperaturen gleich (Drew and
Abel (1995), Abbildung 2.12).

FEine weitere Alge, bei der sich die Chlo-
roplasten im Tagesrhythmus bewegen, ist
Acetabularia (Koop et al. (1978)). Die
Chloroplasten wandern in der Nacht zum
Rhizoid am Fufl der Alge und am Tage zu
den oberen Teilen (Abbildung 2.13). Die-
se Bewegung wird circadian gesteuert. Sie
lasst sich unter dem Mikroskop beobach-
ten und mit Hilfe von Lichtschranken pho-
toelektrisch automatisch registrieren (I<o-
op et al. (1978), Broda et al. (1979)). Auch
die Zahl, Form und Ultrastruktur der Chlo-
roplasten dndert sich tagesperiodisch (rund
in der Dunkelperiode, oval in der Lichtperi-
ode, siehe Vanden Driessche et al. (1976)).

Tag Nacht

Abbildung 2.13: Circadiane Chloroplasten-
wanderung einer Acetabularia mediterra-
nea Zelle. Am Tage im Hut und oberen
Stiel angereichert (links), nachts im Rhi-
zoid und unteren Teil des Stiels. Nach
Schweiger (1984)
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2 Licht ernten

0.8 . . T . - T - .

0.6 | T
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0.6 —— DD (corticale Zellschicht)
0.4 F J

02 b N

Tage

Abbildung 2.10: Circadiane Anderungen der Transmission des Dictyota dichotoma Thal-

lus. Die Transmission des Lichtes wurde mit einem Mikrophotometer mit Licht von
10~*Wm™2 bei einer Wellenlinge von 439 nm gemessen. Die Transmission ist ein Maf
fir die 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~*Wm™2) und die untere Kurve (griin) den
Rhythmus einer isolierten corticalen Zellschicht. Nach Nultsch et al. (1957)
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2.3 Chloroplastenbewegung bei Algen

priméare
Utrikel

Chloro-
plasten

- Medulla—
karbonat Filament

100 um

1cm

Abbildung 2.11: Halimeda ist eine siphonophore Griinalge, bei der die einzelnen Zellen
zu einem Gesamtkorper ohne Zwischenzellwinde verschmolzen sind (linkes Bild). Sie
stecken in einer Struktur aus Calciumkarbonat und haben an der Oberfldche primdre
Utrikel. Die Verteilung der Chloroplasten schwankt sehr stark zwischen Tag (linker Teil
der rechten Skizze) und Nacht (rechter Teil der rechten Skizze), sodafi die Algen am
Tage grin und in der Nacht weiff aussehen. Nach Drew and Abel (1992)
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2 Licht ernten
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Tage
Abbildung 2.12: Die Chloroplastenwanderung von Halimeda schwankt zwar stirker bei

hoheren Wassertemperaturen (vergleiche oberes Bild, 25° C, mit dem mittleren Bild bei
20°), aber die Periodenlinge dndert sich nur wenig. Nach Drew and Abel (1995)
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3 Starke-Ablagerungen in Zeit-Schichten

Wéhrend der Photosynthese der Pflan-
zen werden Zucker hergestellt, die bei
Uberschuff in Form von Stirke nachts in
den Stdrkekérnchen der Chloroplasten und
Amyloplasten gespeichert werden. Die tdg-
lichen Ablagerungsschichten sind in den
Starkekérnchen zu erkennen.

Licht ist die Quelle der Energie gri-
ner Pflanzen. Sie haben dafiir in den Zel-
len spezielle Organellen, die Chloroplasten.
In ihnen wird wéhrend der Photosynthese
Zucker und ATP hergestellt. ATP ist die
Energiewadhrung der Zelle, Zucker die Aus-
gangssubstanz fiir Verbindungen, die zum
Leben, Wachsen und Vermehren der Pflan-
zen benotigt werden.

Im Laufe eines Tages wird in der Re-
gel mehr Zucker produziert als verbraucht.
Der Uberschufl wird als Stéirke gespeichert.
Das hat zwei entscheidende Vorteile: Ein-
mal nimmt Stérke sehr viel weniger Platz
ein als Zucker, da die Zuckermolekiile sehr
dicht gepackt sind. Zum anderen hat Stérke
eine sehr geringe Saugkraft: Im Gegensatz
zum Zucker zieht sie viel weniger Wasser
an.

Abgelagert wird die Stérke in Starkekor-
nern, die sich entweder in den Chloroplas-
ten befinden, oder in den Amyloplasten von
Knollen und anderen Speicherorganen. Bei
einer ganzen Reihe von Pflanzen sind in
den Stédrkekoérnchen tégliche Ablagerungs-
schichten zu erkennen.

Wir wollen in diesem Kapitel zunéchst
die Stérke etwas unter die Lupe nehmen,
aus was sie besteht, wie sie aufgebaut
ist und wie sie von den Pflanzen pro-

duziert und wieder abgebaut wird. Als
néchstes werden wir die Starkekoérnchen
der Chloroplasten und Amyloplasten mit
ihren schichtférmigen Stérke-Ablagerungen
genauer ansehen. Schliellich lernen wir, wie
Pflanzen mit Hilfe von Starkekoérnchen die
Senkrechte im Raum finden kénnen.

Uber die Schichtung der Stirkekorner
siehe ( ). Detaillierte Ubersich-
ten geben ( ) und

(2003).

3.1 Starkebildung und Star-
keabbau

Starkekoérner bestehen hauptséchlich aus
Starke. Daneben enthalten sie noch etwa
1% Eiweif3 in Form von Enzymen, 3% Phor-
phorséaure, 1% Mineralstoffe und 20% Was-
ser. Die Starke besteht je nach Pflanze und
Organ aus 15 bis 30% Amylose' und 70 bis
85% Amylopektin®. Der Gehalt an Amylose
und Amylopektin kann sich bei verschiede-
nen Arten stark unterscheiden. Rotalgen-
Stérke besteht zum Beispiel nur aus Amy-
lopektin. Andererseits gibt es neue Erb-
senziichtungen, deren Amylosegehalt bis zu
85% betragen kann.

Wie der wiahrend der Photosynthe-
se gebildete Zucker zu Starke umge-
baut wird, zeigt Abbildung 3.1. Die-

! Amylon ist das griechische Wort fiir Stérke und
bedeutet, dass sie ohne Miihle (a-mylon) gewon-
nen wird

ZPektin ist vom lateinischen Wort fiir Kamm ab-
geleitet. Es deutet auf die Seitenzweige des Mo-
lekiils hin
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3 Stérke-Ablagerungen in Zeit-Schichten

Sucrose Starke

\

\ Amylose Amylopektin
)

Y,
1/
// UDP—\GIukose \8 %

Fruktose "2 ADP-Glukose| /- ADP-Glukose
. PR 3
Glukose-1-ph 6 Glukose-1-ph
Fruktose—-6-ph I 4 I

o Glukose—6—9h5—» Glukose-6-ph

Cytosol Plastid

Abbildung 3.1: Die Starke wird von Pflanzen in Chloroplasten oder Amyloplasten (Plas-
tiden) gebildet. Sie besteht aus Amylose und Amylopektin. Ausgang der Synthese ist
Rohrzucker (Sucrose), der bei der Photosynthese entsteht. Drei verschiedene Zucker-
phosphate kénnen mit speziellen Transportern (5 und 6: Hexose-Phosphat-Transporter;
7: ADP-Glukose-Transporter) vom Cytoplasma in die Plastiden transportiert werden:
Glukose-6-Phosphat, Glukose-1-Phosphat und ADP-Glukose. Aus ihnen wird im Plastid
mit Stdarke-Synthase (8) Amylose und mit Starke-Synthase und Starke-verzweigendem
Enzym (9) Amylopektin synthetisiert. Weitere beteiligte Enzyme bei der Umwandlung
von Zucker im Cytosol sind Sucrose-Synthase (1), UDP-Sucrose-Pyrophosphorylase (2),
ADP-Sucrose-Pyrophosphorylase (3), Phosphoglukomutase (3). Aus ( )
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ses Dimer wird durch UDP-Sucrose-
Pyrophosphorylase zu den monomeren Zu-
ckern abgebaut. Nach Phosphorylierung
werden die drei entstandenen Zucker-
phosphate Glukose-6-Phosphat, Glukose-1-
Phosphat und ADP-Glukose mit speziellen
Transportern vom Cytoplasma (Cytosol)
in die Plastiden transportiert. Aus ihnen
wird im Plastid mit Starke-Synthase Amy-
lose und mit Starke-Synthase und Stérke-
verzweigendem Enzym Amylopektin syn-
thetisiert.

Die chemische Struktur von Glukose,
Fruktose und Sucrose ist in Abbildung 3.2
zu sehen. Rohrzucker besteht also aus Fruk-
tose und Glukose. Die Abbildung zeigt
auch, wie Glukose zu Stérke (oder bei
B-Bindung zu Zellulose) verkniipft wird.
Abbildung 3.3 zeigt, wie Glukosemolekii-
le zu Amylose und Amylopektin verbun-
den werden. Amylose besteht aus etwa tau-
send bis dreitausend Glukosemolekiilen, die
durch a-1,4-Bindungen verkniipft sind und
eine Helix bilden. Im Amylopektin sind
zusétzlich noch 1,6-Bindungen. Sie erlau-
ben, dass sich das Molekiil verzweigt. Mit
6000 bis 50000 Monomeren (also einzel-
nen Glukose-Molekiilen) gehort Amylopek-
tin zu den gréfiten Polymeren. Ein Modell
des Amylopektins stammt von Robin 1974.
Es ist in Abbildung 3.4 dargestellt und er-
klart auch, wie Stérkeschichten entstehen
kénnten.o Amylopektin wird durch 16sli-
che und an die Stérkekérnchen gebunde-
ne Stérke-Synthase hergestellt. Dazu kom-
men noch mehrere Verzweigungs-Enzyme
(branching enzymes) und Verzweigungs-
auflosende Enzyme (debranching enzymes,
zum Beispiel die Pullulanase). Ndheres in

( ). Es entstehen so
stark kristalline und dicht verpackte, os-
motisch unwirksame Kohlehydratspeicher,
die aber jederzeit als Lieferant von Koh-
lenstoffverbindungen und als Treibstoff fiir

3.1 Stéarkebildung und Stirkeabbau

CH,OH

CH,OH

H oH 2 o
OH

H

OH

Lo|-| + H™O
OH

CH,OH

D-Glukose

D-Fruktose

CH,0H
O,

CH,OH
. H H e
on )
H (¢} CH,OH
H OH OH

Saccharose

Starke c H2 OH

CHZOH
o) (0]
H H H/H H
OH L OH <
o— (6]
H  OH H OH

a -Bindung

n

Zellulose
H on CH,OH
_0 OH H H H/H © AN
H L OH HL
el |
CHOH B—Bin(li-iungOH n

Abbildung 3.2: Saccharose (Rohrzucker)
wird aus Glukose und Fruktose gebildet
(oben). Starke wird wie Zellulose aus
zahlreichen Glukose-Molekiilen syntheti-
siert (unten). Bei der Stirke werden die
Glukose-Molekiile mit a-Bindungen ver-
kniipft, bei der Zellulose mit 3-Bindungen.
Durch die unterschiedliche raumliche An-
ordnung entstehen dadurch Heliz-férmig
gedrehte, bei der Zellulose fadenférmige
Polymere
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3 Stérke-Ablagerungen in Zeit-Schichten

Ketten
| von 12-16
'—L . Glukose
| ‘ | Ketten
|- = von etwa
‘-L . 40 Glukose
=] 3
L] e
U=
| ‘ kristalline Lamellen
‘ u ‘amorphe Lamellen

Abbildung 3.3: Struktur des Amylopektins. Aus (
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3.1 Stéarkebildung und Stérkeabbau

15um

semikristalliner
Wachstumsring

Wachstumsring

Abbildung 3.4: Aufbau des Amylopektins. Aus Smith et al. (1997)
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3 Stérke-Ablagerungen in Zeit-Schichten

den Stoffwechsel der Pflanzen verfiigbar
sind.

Unbekannt ist bisher noch, wie die
Polysaccharid-Synthese gestartet wird. Bei
Tieren, die Glykogen statt Stérke spei-
chern, dient ein Glycogenin als Starter.
Ein entsprechendes Amylogenin wurde ver-
mutet, aber nicht gefunden. Es ist auch
noch unbekannt, wie das Stérkekorn initi-
iert wird.

Zahl, Grofie und Form der Starkekorner
stehen unter genetischer Kontrolle. Es ist
noch nicht bekannt, durch welche Gene die-
se bestimmt werden.

3.2 Die Schichten der Starke-
korner

Mehl besteht aus Stdrkekérnern. Beim Ge-
treide sind sie etwa 50um dick, bei Kar-
toffelknollen bis 100pum. Besonders klein
sind die Stérkekorner im Pollen (0.5um).
Im Licht-, Polarisations- oder Elektronen-
mikroskop kann man im Starkekorn Schich-
ten erkennen (Abbildung 3.6 und 3.5). Sie
werden beim Weize und bei der Kartoffel
jeden Tag gebildet. Halt man die Pflanzen
statt im Licht-Dunkel-Wechsel im Dauer-
licht und untersucht dann die Starkekorner,
gibt es beim Weizen keine Schichten mehr,
wohl aber noch bei der Kartoffel (Abbil-
dung 3.5). Bei dieser scheint also eine inne-
re Tagesuhr die Schichten zu kontrollieren

( (1962)).

3.3 Starkekorner zeigen Pflan-
zen, wo oben und unten ist

Starkekorner sind nicht nur eine Speicher-
form von Kohlehydraten der Pflanzen. Sie
kénnen auch Signale erzeugen, die den
Pflanzen helfen, sich im Raum zu orientie-
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ren. Ein Sproff wichst in der Regel senk-
recht nach oben, eine Hauptwurzel senk-
recht in den Boden. Kippt man eine Pflanze
zur Seite, kann man beobachten, wie nach
einiger Zeit in den Zellen der Wurzelspitze
die Amyloplasten mit den Stérkekdérner von
der urspriinglichen Spitzenlage auf die seit-
lichen Winde fallen (Abbildung 3.7). Sie
bewirken iiber eine Reihe von Folgereaktio-
nen, dafl die Wurzelspitze sich wieder nach
unten kriimmt.

Dazu mufl zunéchst der Schwerkraft-
Reiz von der Pflanze aufgenommen werden.
Nach der Statolithentheorie sind dafiir spe-
zifische Zellen, die Statozyten, verantwort-
lich (Abbildung 3.8). Sie enthalten Amylo-
plasten mit Stirkekérnern® (‘Statolithen ).
Die Statolithen haben eine gréflere Dichte
als das Cytoplasma. Sie betragt fiir Stérke
1.3, wahrend die Dichte des Cytosols und
des Kernes nur 1.0 ist. Aber auch die Gro-
Be der Partikel ist wichtig. Zu kleine und
zu leichte Partikel zeigen Brownsche Bewe-
gung und eignen sich nicht als Schwerkraft-
Rezeptoren. Fur die Statolithen-Hypothese
sprechen eine Reihe von Argumenten, die
von ( ) diskutiert werden.

Man hat eingewendet, daff auch Mutanten, die
keine Stérkekorner mehr produzieren kénnen, noch
auf die Schwerkraft reagieren. Aber diese Mutan-
ten besitzen noch Amyloplasten. Und diese konnen
auch ohne Stérkekérner noch wirken (

( )), da ihre Dichte groer als 1 ist.

Ein detaillierteres Modell
Statolithen-Hypothese ist von
( ) (Tensegrity-based Model).

Es ist in Abbildung 3.9 schematisch dar-
gestellt. Die Schwerkraft-empfindlichen
Zellen sollen nach diesem Modell aus
einem Aktin-Netzwerk im Cytoplasma
bestehen. Es ist im Inneren der Zelle
dichter als am Rande. Es steht mit Signal-

der

3 oder bei der Armleuchteralge Chara Vesikel mit
BaSOy4



3.3 Starkekorner zeigen Pflanzen, wo oben und unten ist

Abbildung 3.5: Links: Lichtmikroskopische Aufnahme eines Stdarkekornes der Kartoffel.
Man erkennt tdgliche Ablagerungsschichten, obwohl die Kartoffelpflanze wdihrend der
Knollenbildung in konstanter Temperatur und im Dauerlicht gehalten wurde. Rechts ein
Starkekorn aus gleichen Bedingungen wie im linken Bild, aber im Elektronenmikroskop
fotografiert. Vom Autor gezeichnet nach Bildern in Buttrose (1962)

Abbildung 3.6: Links Rasterelektronenmikroskopische und rechts elektronenmikroskopi-
sche Aufnahme eines Stirkekornes der Gerste. Im rechten Bild wurde mit Amylase an-
gedaut, um den Schichtenbau besser erkennen zu kénnen. Vom Autor gezeichnet nach
Abbildungen in Ball and Morell (2003)
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3 Stérke-Ablagerungen in Zeit-Schichten
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Abbildung 3.7: In der Wurzelspitze sind Zellen (Statozyten), die mit Hilfe von Amylo-
plasten (dunkle Kornchen) die Schwerkraft wahrnehmen kénnen. Das linke Bild wurde
aufgenommen, nachdem die Wurzelspitze gerade auf die Seite gelegt worden war (O
Min). 10 Minuten spdter bewegen sich die Amyloplasten bereits auf die neue Untersei-
te (mittleres Bild). Nach 60 Minuten haben sie sich auf der Unterseite angesammelt
(rechtes Bild). Sie bewirken, daf8 die Wurzelspitze sich wieder nach unten krimmt. Vom

Autor gezeichnet nach Abbildungen in

Rezeptoren in der Plasma-Membran in
Verbindung. Diese Rezeptoren sind auf
Zug-Krafte empfindlich. Die Statolithen
(Amyloplasten) sind nicht direkt mit
dem Cytoskelett-Netzwerk verbunden. Sie
konnen die Rezeptoren lokal aktivieren
oder inaktivieren, indem sie das Netzwerk
lokal zerstéren und damit die Zugkrafte
im Netzwerk beeinflussen. Assymetrisch
organisertes endoplasmatisches
Retikulum kénnte das System mit einem
Richtungsvektor versorgen, indem es
bestimmte Stellen der Plasmamembran
vor direktem Kontakt mit den Statolithen
schiitzt. Dass Aktin-Filamente in den
Statocyten vorkommen, zeigt Abbildung
3.10.

nodales

Nachdem der Schwerkraft-Reiz aufge-
nommen wurde, mufl er in ein Signal
umgewandelt werden, welches das Wachs-
tum so steuert, dafl die gewiinschte Re-
aktion (senkrechtes Wachsen nach oben
beim Spross, nach unten bei der Wur-
zel) stattfindet (siehe Abbildung 3.9). Ei-
ne laterale Umverteilung von Auxin durch
die Schwerkraftreizung ( ( ),

( )) oder Anderungen in der

40

(1999)

Empfindlichkeit auf Auxin (

( ) ( )) konnten zu dieser
Reaktion fithren. Gravitrope Experimente
an Koleoptilen von ( ) spre-
chen fiir ein anderes Modell: Auf der Sei-
te, die das Organ zum Aufkriimmen bringt,
wird ein Faktor abgegeben, der die Zell-
wande aufweicht. Auf der Gegenseite wird
dieser Faktor von den Zellen zuriickgehal-
ten. Dadurch kriimmt sich ein Stangel nach
oben.



3.3 Starkekorner zeigen Pflanzen, wo oben und unten ist
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indem es bestimmte Stellen der Plas-

mamembran vor direktem Kontakt mit den Statolithen schiitzt. Kern braun. Das oberste
Bild zeigt die Situation in der Statocyste einer senkrecht wachsenden Wurzelspitze. Wird

die Pflanze gekippt, sodaf die Wurzel horizontal liegt (linke Bildreihe), sinken die Amy-

t al. (2001)

von Amyloplasten (hier:1-5, blau) die Schwerkraft wahrnehmen konnen. Fin Aktin-Netz

(netzformig markiert) ist im Inneren des Cytoplasmas dichter als am Rande.
mit Signal-Rezeptoren (rot) in der Plasmamembran (braun) in Verbindung. Diese Re-

zeptoren sind auf Zug-Krifte empfindlich. Die Amyloplasten sind nicht direkt mit dem
ren, indem sie das Netz lokal zerstoren und damit die Zugkrifte im Netz beeinflussen.

Asymetrisch organisiertes nodales endoplasmatisches Retikulum (ER, magenta) kionnte
teilweise die Zug-Rezeptoren. Dreht man die Wurzel um (rechte Bildreihe), gelangen
die Amyloplasten an die obere Seite und sinken nun durch die Schwerkraft zur unteren
Seite, indem sie sich einen Kanal durch das Aktinnetz bahnen. Auch hier werden die

loplasten auf Grund ihrer héheren Dichte im Cytoplasma nach unten und inaktivieren
Zug-Rezeptoren teilweise inaktiviert. Nach Yoder ¢

Abbildung 3.9: In der Wurzelspitze (Columella) sind Zellen (Statozyten), die mit Hilfe
Cytoskelett-Netz verbunden. Sie kénnen die Rezeptoren lokal aktivieren oder inaktivie-

das System mit einem Richtungsvektor versorgen,



3 Stéarke-Ablagerungen in Zeit-Schichten

Abbildung 3.8: Schema der Wirkung der
Amyloplasten (kugelige Gebilde im unteren
Teil, rot) in einer Statozyte. Sie interagie-
ren mit einem Netz aus Aktin-Filamenten
(braun), Zug-Rezeptoren im Plasmalemma
(blau) und dem endoplasmatischen Retiku-
lum (rote Fiden, siehe Abbildung 3.9). Sie
kénnen die Schwerkraft (senkrecht nach
unten) wahrnehmen und bewirken, daf$ die
Wurzelspitze in die FErde wdchst. Kern
braun. Vom Autor skizziert nach einer Ab-
bildung in Driss-Feole et al. (2003)

Abbildung 3.10: Statozyte der Wurzelspit-
ze mit Amyloplasten (oben) und Aktinfi-
lamenten (unten). Vom Autor gezeichnet
nach Abbildungen in Collings et al. (2001)
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4 Wie Schnecken sich in Schale werfen

Durch den Mantel der Schnecken und
Muscheln werden die Gehduse und Schalen
gebildet. Unterschiede zwischen Tag und
Nacht dufSern sich als Schichten. Sie kon-
nen durch die Gezeiten, Spring- und Nipp-
tiden und Unterschiede im Wachstum wdh-
rend eines Jahres beeinflufst werden. Die
Muster kénnen erfolgreich durch Modelle
simuliert werden.

Meinhardt hat ein Buch geschrieben,

dessen deutschen Titel ich als Uberschrift
flir dieses Kapitel iibernommen habe. Ich
empfehle es wirmstens. Eine neuere Auf-
lage liegt auf Englisch vor (
( )). In diesem Buch wird beschrieben,
wie die Muster der Schalen von Schnecken
und Muscheln zustande kommen. Es ent-
hélt eine grofle Zahl von Simulation und
auch Programme, die man selbst &ndern
kann.

Muscheln und Schnecken haben oft ei-
ne auffallige Struktur ihrer Schalen (Abbil-
dung 4.2). Beim Wachsen wird das Gehau-
se vergroflert, indem am Rand durch den
Mantel des Tieres neues Schalenmaterial
abgelagert wird. Das ist in Abbildung 4.1
gezeigt. Da sich die Ablagerungen am Ta-
ge und in der Nacht unterscheiden, gibt es
ringférmige Schichten. Auch die Gezeiten
und die Springtiden kénnen sich bei Mee-
resschnecken und -muscheln im Schalenbau
widerspiegeln. Schliellich werden auch Jah-
resrhythmen, die sich zum Beispiel durch
unterschiedliche Temperaturen des Meer-
wassers im Sommer und Winter ergeben,
in den Schalen permanent in den Schich-
ten verewigt. Schalentiere spiegeln also im
Muster ihrer Schalen ldngst vergangene FEr-

.
i
2
P22

Abbildung 4.1: Muschelschalen werden vom
Mantelsaum gebildet. Er kriimmt sich nach
oben, scheidet das Schalenmaterial (vor
allem Calciumkarbonat) aus und es ent-
steht eine weitere Schalenkammer (unters-

tes Bild)

eignisse wieder.

Wie diese Strukturen und die zuséatzli-
chen Muster und Farbungen der Muscheln
entstehen konnen, hat Meinhardt in seinem
Buch und in Verdéffentlichungen beschrie-
ben. Wir wollen uns hier ein solches Modell
ansehen. Es beruht auf dem Prinzip der po-
sitiven und negativen Riickkopplung.

4.1 Musterbildung durch po-
sitive und negative Riick-
kopplung

Um die Musterbildung bei einer Muschel-

schale (oder bei anderen Objekten) zu ver-

stehen, miissen die Prozesse beschrieben
werden, die zu den Ablagerungen fithren.
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4 Wie Schnecken sich in Schale werfen

Abbildung 4.2: Struktur einer Muschel Ma-
coma baltica. Die unterschiedlichen Ringe
und Sub-Ringe kommen durch tidale, tdg-
liche und monatliche Unterschiede in der
Ablagerung des Calciumkarbonates zustan-
de. Aus Rensing and Deutsch (1988)

Solche Ablagerungen konnen zu einer Far-
bung der Schale fithren oder zu einer Struk-
turdnderung (verschiedene Dicken, Ringe),
oder zu beidem. Wir wollen uns hier auf die
Farbung beschrianken. Fiir die beteiligten
Substanzen spielen drei Faktoren eine wich-
tige Rolle: Die Produktionsrate des Farb-
stoffes in einer Zelle des Mantelsaumes, die
Abbaurate, und die Interaktion mit den be-
nachbarten Zellen. Alle Zellen des Mantel-
saumes bilden im Laufe des Wachstums die
Muster der Muschelschale.

Gierer and Meinhardt (1972) zeigten,
daf in einem zun&chst homogenen Zustand
durch eine lokale Selbstverstarkung zusam-
men mit einem fern-wirkenden antagonis-
tischen Effekt ein Muster entstehen kann.
Die lokale Selbstverstdrkung bewirkt eine
immer stiarkere Abweichung vom homoge-
nen Ausgangszustand. Man nennt das posi-
tive Riickkopplung. Der fern-wirkende ant-
agonistische Effekt beschrinkt die positi-
ve Riickkopplung und begrenzt sie auf eine
Stelle. Das Prinzip dieses Aktivator- Inhibi-
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tor-System ist in Abbildung 4.3 dargestellt.

(+) _
Aktivator

Inhibitor

*)

Abbildung 4.3: Musterbildung durch Auto-
katalyse eines Aktivators (grin mit gri-
nem (+) und Pfeil) und fern-wirkendem
Inhibitor (rote Zickzack-Linie mit kurz-
em Strich (-) als Zeichen fir Hemmung).
Nach Meinhardt (2003)

Wie sich lokal ein Muster bilden kann,
ist in den vier Bildern von Abbildung 4.4
gezeigt.

Durch eine kleine lokale Stérung erhoht
sich die Konzentration des Aktivators spon-
tan. Durch Autokatalyse verstarkt sich die-
ser Effekt. Etwas verzogert wird auch der
Inhibitor stérker gebildet, da (siehe Ab-
bildung 4.3) der Aktivator nicht nur sich
selbst, sondern auch den Inhibitor ver-
starkt. Es entsteht eine Wolke von Hemm-
substanz um den Aktivator. Der Hemm-
stoff breitet sich aber schneller seitlich aus
(mindestens 7 mal schneller als der Akti-
vator). AuBerdem wird der Hemmstoff ra-
scher abgebaut als der Aktivator. Dadurch
wird der Aktivator nur lokal verstarkt.

Die Vorgénge lassen sich durch die bei-
den folgenden Differentialgleichungen be-
schreiben:

da /0t = s(a®/b+ by) — rq + Dy0%a/0x?

b/ 0t = sa® — ryb + Dy0?b/0x?

t ist dabei die Zeit, x die rdumliche Ko-



4.1 Musterbildung durch positive und negative Riickkopplung
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Abbildung 4.4: Simulation der Musterbil-
dung durch Aktivator (grin) und Inhibitor
(rot). Auf der horizontalen Achse ist die
Zellrethe aufgetragen, die fir die Muster-
bildung verantwortlich ist (Randzellen im
Mantel). Auf der senkrechten Achse ist die
Konzentration des Aktivators und des In-
hibitors abgetragen. Im Bild 1 erhoht sich
die Konzentration des Aktivators spontan
(durch grinen Pfeil markiert). Durch Au-
tokatalyse verstarkt sich dieser Effekt (Bil-
der 2-4, der griine Pfeil wird dicker). Et-
was verzogert wird auch der Inhibitor stdr-
ker gebildet (Bild 3), da der Aktivator
nicht nur sich selbst, sondern auch den
Inhibitor verstdarkt. Der Hemmstoff breitet
sich aber schneller seitlich aus und bewirkt
dadurch, daf$ der Aktivator sich nur lokal
verstarkt. Nach (2003)

ordinate (die Zellen sind nebeneinander an-
geordnet), D,und D, die Diffusionskoeffizi-
enten, und r, und r, die Abbau-Raten von
a und b. Die einzelnen Terme bedeuten:

sa? /b Produktionsrate. Der Aktivator a
beeinflult das System nicht-linear au-
tokatalytisch. Durch den Inhibitor b
wird die Produktion verlangsamt. s be-
schreibt die Fahigkeit der Zellen, auto-
katalytisch zu wirken.

—rqea Abbaurate. Sie ist proportional zur
Zahl der vorhandenen Molekiile

D,0%a/0x? Austausch durch Diffusion

be urspriingliche Produktion des Aktiva-
tors. Notig fiir Start des Systems bei
niedriger Konzentration des Aktiva-
tors, fiir dieRegeneration des Musters,
fiir neue Maxima wahrend des Wachs-
tums und fiir selbsterregte Schwingun-
gen

by urspriingliche Produktion des Inhibi-
tors.

In der Natur kann das dann zu einem
Streifenmuster bei Schnecken fiihren, wie
sie zum Beispiel in (2005) mit
der gestreiften Schale der Meeresschne-
cke Lyria planicostata taiwanica dargestellt
ist. Ein solches Streifenmuster sieht man
auch auf den Wulsten der Davidsharfe
Harpa ventricosa, die allerdings zwischen
den Wulsten noch Pigment-Muster anderer
Zeit-abhéngiger Prozesse zeigt (Abbildung
4.5). Wie sich so ein Streifenmuster zeit-
lich entwickelt, ist in Abbildung 4.6 dar-
gestellt. Streifen parallel zum Mantelrand
entstehen, wenn der Aktivator periodisch
in allen Saumzellen aktiv ist. Naheres im
Buch von ( ).

45



4 Wie Schnecken sich in Schale werfen

Abbildung 4.5: Gestreifte Wulste in der
Schale der indo-pazifischen Meeresschne-
cke Harpa ventricosa. Sie zeigen ein sta-
biles rdaumliches Muster. Zwischen den
Wulsten werden die Pigmentmuster von
anderen Zeit-abhdngigen Prozessen be-
stimmt. Aufnahme von Hans Meinhardt,
Tiibingen
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Abbildung 4.6: Simulation der Musterbil-
dung der Meeresschnecke Lyria planicosta-
ta taiwanica in Abbildung 4.5 durch das im
Text und Abbildung 4./ beschriebene Mo-
dell. Aus Meinhardt (2003)
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5 Korallenuhren und Tageslange

Die Ablagerung von Calcium-Karbonat
im Fuf$ der Korallen ist ein weiteres Bei-
spiel fiir Schichtenbildung. Fossile Korallen
zeigen, dass vor 400 Millionen Jahren ein
Jahr 400 Tage hatte.

Korallen sind in den warmen Meeren weit
verbreitet. Sie gehoren zum Stamm der
Nesseltiere (Cnidaria) und zur Klasse der
Blumentiere (Anthozoa). Hartkorallen son-
dern einen FuB} (FEpithek) aus Kalk (Calci-
umkarbonat CaCOs3) ab. Jede Nacht wird
eine neue Schicht gebildet (Abbildung 5.1).
Es sind 20 bis 30 Schichten pro Millime-
ter, und man kann sie mit einem Mikro-
densitometer messen. Die Gezeiten modu-
lieren die Ablagerungsschichten. Auflerdem
kann man jahrliche Veranderungen erken-
nen. Sie werden durch die unterschiedlichen
Meerwasser-Temperaturen im Sommer und
Winter verursacht. Wenn man die taglichen
Ablagerungsschichten innerhalb eines Jah-
res bestimmt, kommt man bei heute leben-
den Korallen auf 365; sie spiegeln also die
Zahl der Tage pro Jahr wieder.

Auch fossile Korallen zeigen diese Schich-
ten (Abbildung 5.3). Erstaunlicherweise
findet man aber 400 Tagesschichten pro
Jahr bei Korallen, die vor 400 Millionen
Jahren im Devon lebten. Demnach hatte
das damalige Jahr 400 statt 365 Tage (

(1968)).

Wie kann das sein? Es ist bekannt,
dass sich der Mond wegen der Gezeiten-
reibung immer mehr von der Erde ent-
fernt. Wenn eine Schlittschuhlduferin ei-
ne Pirouette dreht, kann sie ihre Umdre-
hung verlangsamen, wenn sie die Arme aus-

.....

/ q
/ Hart-
skelett

FuRR

D279/koralle/210604

Abbildung 5.1: Koralle mit Hartskelett-
Fuf$ (Epithek). Er besteht aus tages-
periodisch abgelagertem Calciumkarbonat
CaCOs. Auf dem Fuf sitzt die Koralle. Mit
Tentakeln fingt sie Nahrung, nimmt sie
tber einen Schlund auf und verdaut sie in
einer Verdauungshohle mit Septen. Nach

(1966)
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Abbildung 5.2: Zahl der in einem Jahr abgelegten tagesperiodischen CaCQg-Schichten

(linke y-Achse) im Fuf (Epithek) von fossilen Korallen aus unterschiedlichen Perioden
der Erdgeschichte (obere x-Achse: Alter der Erde. Untere z-Achse: Bezeichnung des
Erdalters). Die y-Achse gibt die Lange des Tages an, die in den jeweiligen Erdzeiten
herrschte. Nach Rosenberg and Runcorn (1975)
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Abbildung 5.3: Jahres- (links) und tagesperiodische (rechts) Schichtenbildung im Fufs
(Epithek) einer fossilen Koralle. Vom Autor gezeichnet nach Abbildungen in Runcorn
(1966)
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streckt. So ist es auch mit dem Erde-Mond-
System: Wenn der Mond sich von der Er-
de entfernt, wird die Umdrehung der Erde
verlangsamt. Berechnungen und Hochrech-
nungen aus Beobachtungen zeigen, dass ein
Tag in 10 000 Jahren um 2 Sekunden lénger
wird. Vor 400 Millionen Jahren hatte also
ein Tag nur 22 Stunden. Da sich aber der
Umlauf der Erde um die Sonne nicht gedn-
dert hat, bestand das Erdjahr damals aus
400 Tagen. So findet man tatséchlich bei
fossilen Korallen am Epithek mehr Schich-
ten pro Jahr als bei rezenten'.

Auch Gezeitenthythmen und Monats-
rhythmen lassen sich an Fossilien erkennen.
Vergleicht man diese ‘Abdriicke’ fossiler
Korallen mit den physiologischen Vorgén-
gen rezenter Organismen, die zu den zeitli-
chen Strukturen der Schichtenbildung fiih-
ren, findet man bei Korallen aus dem mitt-
leren Devon 13 Monatsbanden pro Jahr
statt 12 bei rezenten Korallen. Ein Monat
ist also heute langer als vor 400 Millionen
Jahren.

Solche Geochronometer wurden bereits
von Whitfield (189%8) beschrieben und in-
tensiv von Wells (1963) untersucht. Es
gibt einen interessanten Artikel (Runcorn
(1966)) und ein Buch (Rosenberg and Run-
corn (1975)) tiber dieses Thema. Muscheln,
Cephalopoden und Stromatolithen (Algen,
Conophyton) zeigen ebenfalls solche Abla-
gerungen. Kiirzlich wurden jahresperiodi-
sche Ablagerungen auch in Knochen fossi-
ler Dinosaurier gefunden (jéhrliche: Curry
(1999), tégliche: Ricqles (1983)), die vor et-
wa 150 Millionen Jahren lebten. Dariiber
mehr im néchsten Kapitel.

! Die lunare Gezeitenreibung verlangsamt die Erd-
umdrehung um 18.1 Sekunde pro eine Millionen
Jahre, die tidale Sonnen-Erde-Interaktion um 5
Sekunden. Das sind also 23 Sekunden pro eine
Millionen Jahre Johnson (1975)

Fossile  Stromatolithen
Hamada du Guir sid-

Abbildung 5.4:
aus Marokko,
stiddstliches Erfoud; freundlicherweise zur
Verfiigung gestellt von Hans-Ulrich Seitz,
Tiibingen
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6 Wie alt ist eine Fliege und wann war ein

Dino erwachsen?

Schichten werden bei verschiedenen In-
sekten als tagliche Ablagerungen beim Auf-
bau des Chitinpanzers gebildet. So fii-
gen Schaben taglich ihrem Hautskelett ei-
ne neue Chitinschicht zu und verstdrken
es damit. Bei Fruchtfliegen hat man Chi-
tinschichten an den Spangen im Brustteil
gefunden, an denen die Fligelmuskel an-
setzen. Zdhlt man die Chitinlamellen aus,
kann man das Alter der Tiere bis zum Fer-
tigstellen der Chitinstruktur bestimmen.

Insekten sind von einem dufleren Panzer
umgeben, der dem Korper Halt gibt und
die Tiere schiitzt. Allerdings muf3 nach eini-
ger Zeit der alte Panzer abgeworfen und ein
neuer gebildet werden, weil sonst das wach-
sende Insekt keinen Platz mehr hétte. Die
Chitinhiille wird von einer Epidermis pro-
duziert, bis sie die endgiiltige Dicke erreicht
hat. Bei einigen Insekten wurde gefunden,
dal diese Chitinlagen im Laufe eines Ta-
ges ihre Struktur dndern. Das kann man
dann zum Beispiel in Querschnitten im Po-
larisationsmikroskop als helle und dunkle
Schichten erkennen. Die Zahl dieser Dop-
pelschichten gibt also das Alter der Tie-
re wieder. Als Beispiel wird ein Fuflteil
von Kiichenschaben und eine Chitinspange
im Brustabschnitt von Fruchtfliegen vorge-
stellt.

Kiichenschaben sind bei uns als lastige
Ungeziefer verschrieen. In der Zoologie wer-
den sie aber oft als Versuchstiere benutzt,
weil sie leicht zu ziichten sind. Wegen ih-
rer Grofle lernen Studenten an ihnen den
Bau und die Anatomie von Insekten ken-

nen. Selten zeigt man ihnen dabei aller-
dings eine Struktur-Uhr, die man verwen-
den kann, um das Alter des geschlechtsrei-
fen Tieres (Imago) zu bestimmen (Abbil-
dung 6.1). Im folgen Abschnitt wird dar-
iiber berichtet.

Abbildung 6.1: Wird der Femur wvom
Hinterbein einer Kiichenschabe mit einer
Rasierklinge quer geschnitten (siehe den
Strich), lassen sich im Polarisationsmi-
kroskop helle und dunkle Schichten in der
Chitinhiille erkennen (Abbildung 6.3). Sie
spiegeln das Alter der adulten Tiere seit
der Hdautung wieder. Nach

(1983)

6.1 Rhythmische Kutikula-
Ablagerungen im  Aus-
senskelett

Unmittelbar nach der Hautung eines In-
sekts ist die Kutikula noch farblos, weich
und diinn. Nachdem sie sich auf die end-
giiltige Grofle ausgedehnt hat, farbt sie sich
aus und hértet innerhalb weniger Stunden.
Sie kann sich aber noch viele Tage lang ver-
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6 Wie alt ist eine Fliege und wann war ein Dino erwachsen?

Epikutikula

Exokutikula

Schlipfen f
= isotrop
>
=
5
X
3
g Mikrovilli
Ablagerung .
Epidermis [ & -\
10mu . \@ 09/9\0‘(\
Polarisationsmikroskop-Sicht .?Ro"\(\
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Abbildung 6.2: Die Epidermiszellen (Zellreihe unten, jede Zelle etwa 10 pm breit) bil-
den das Chitin-Auflenskelett der Insekten durch Sekretion. Die polygonalen Teile der
Epikutikula (ganz oben) und die Schichten der Exokutikula und Endokutikula (darun-
ter) stammen jeweils von einer Epidermiszelle ab. Der vordere Anschnitt zeigt das Bild
unter dem Polarisationsmikroskop, der rechte schrige Schnitt das elektronenmikrosko-
pische Bild. Hier erkennt man die wechselnden Orientierungen der Chitin-Kistallite in
den aufeinanderliegenden Schichten. Die Kristallite sind in einer Fiweifl-Matrix ein-
gebettet. Ihre Orientierung verursacht die schwarzen und weiflen Schichten im polari-
sterten Licht. Laufen sie nach vorn, sieht die Schicht schwarz aus, laufen sie parallel
zur Schnittfliche, sehen sie weif$ aus. Zuerst wird die Epikutikula und die Exokutikula
gebildet. Dann schlipft das Tier (emergence line). Danach wird die Endokutikula gebil-
det, oft in taglichen Ablagerungen. Jeweils eine helle und eine dunkle Schicht werden an
einem Tag gebildet. Das Beispiel zeigt also die Kutikula (eines Mehlwurmes) eineinhalb
Tage nach dem Schlipfen (1 und 2 vom ersten Tag, 3 ist die helle Schicht vom zweiten
Tag und 4 der Beginn der dunklen Schicht vom zweiten Tag. Nach Neville (1975) vom
Autor skizziert
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6.1 Rhythmische Kutikula-Ablagerungen im Aussenskelett

dicken. Die epidermalen Zellen der Endo-
kutikula sekretieren die Kutikula oft nicht
gleichméfig iiber den Tag verteilt ab, son-
dern tagesrhythmisch (Abbildung 6.2 und
6.3).0 Nachts wird Chitin in speziell or-
ganisierten Lamellen als Kristallite abgela-
gert. Am Tage wird zwar Chitin in glei-
cher Menge sekretiert, aber nicht in La-
mellen. So entstehen pro Tag zwei Schich-
ten, die unter dem Polarisationsmikroskop
unterschiedlich aussehen: eine doppelbre-
chende (lamellierte) und eine dunkle (nicht-
lamellierte) Wachstumsschicht (Abbildung

6.3, (1975)).

Abbildung 6.3: Chitinlamellen im Au-
Benskelett der Tibia vom Bein einer Kii-
chenschabe (Leucophaea maderae). FEs
sind acht helle (und eine neunte schwd-
chere) Schichten mit dunklen Zwischen-
raumen zu erkennen. Sie kommen zustan-
de, weil die Epidermiszellen der Endoku-
tikula nachts das Chitin in anders orga-
nisterten Lamellen ablagert als am Tage.
So entstehen pro Tag zwei Wachstums-
schichten, die unter dem Polarisationsmi-
kroskop unterschiedlich aussehen: eine hel-
le doppelbrechende (lamellierte) und eine
dunkle (nicht-lamellierte). Nach

(1975)

Diese rhythmische Schichtenbildung
kann auch unter konstanten Bedingungen

stattfinden. Sie ist also nicht eine direkte
Reaktion auf den Licht-Dunkel-Wechsel
oder andere tagesperiodisch sich &ndernde
Umweltfaktoren (zum Beispiel Tempera-
turunterschiede zwischen Tag und Nacht),
sondern ein Vorgang, der von einer inneren
Uhr getrieben wird ( ( )). Halt
man Wanderheuschrecken im Dauerdunkel,
wird Chitin iiber 2 Wochen rhythmisch in
die Kutikula abgelagert.

Die Periode betragt 23 Stunden. Sie wird kaum
von der Temperatur beeinflusst (zwischen 22 und

30° C betragt der Qlol 1.04). In Dauerlicht von 100
Lux dampft der Rhythmus in einem Tag aus. Die
Lamellenbildung des Chitins ist dann von der inne-
ren Uhr entkoppelt. Dieser Rhythmus kann durch
einen Licht-Dunkel-Wechsel synchronisiert werden.
Dazu werden aber nicht normale Photorezeptoren
verwendet und zur Weiterleitung des Signals auch
nicht das neuroendokrine System: Ein verdunkeltes
Bein lagert ndmlich im Dauerlicht weiterhin endo-
gen rhythmisch Chitin ab. Die Epidermiszellen sind
also direkt auf Licht empfindlich. Die Schwelle der
Empfindlichkeit liegt zwischen 1 und 10 Lux, die
maximal wirkenden Wellenléngen sind 435-520 nm.

Ein Rhythmus der Chitinablagerung
wurde im Dauerdunkel bei 13°C auch bei
der Hohlen-Laubheuschrecke Dolichopoda
hinderi gefunden ( ( )). Bei ho-
herer Temperatur waren die Schichten di-
cker, aber die Enddicke gleich. Bei hoherer

Temperatur gab es also weniger Schichten.
Ein weiteres Beispiel ist die Weta Hemi-
deina thoracica, eine Heuschrecke (Ortho-
ptera: Stenopelmatidae) aus Neuseeland.
Die Schichtenbildung wird von einem Oszil-
lator gesteuert, der nicht identisch ist mit
dem, von dem die lokomotorische Aktivitat
kontrolliert wird ( ( ).

lder Q10 gibt an, um wieviel schneller oder lang-
samer eine Reaktion bei einer um 10° hoheren
Temperatur verlauft. Bei einem (10 von 2 ver-
lauft die Reaktion bei einer 10°C hoheren Tem-
peratur doppelt so schnell, bei einem Q10 von 1
verlduft sie genauso schnell. Bei einem Q10 klei-
ner als 1 verlauft die Reaktion bei der héheren
Temperatur langsamer.
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6 Wie alt ist eine Fliege und wann war ein Dino erwachsen?

6.2 Rhythmische Ablagerun-
gen in Brustspangen von
Fliegen

Tagliche Wachstumsschichten wurden auch
an den inneren Anheftungsstellen (Apode-
me) der Muskeln von Fliegen und Miicken
gefunden (Abbildung 6.4). Sie kénnen dazu
benutzt werden, das Alter von Drosophila
Fliegen zu bestimmen, die im Freien gefan-
gen wurden ( ( )
und Abbildung 6.5).

6.3 Uber das Alter junger Di-
nos

Schichten kénnen auch im Jahresrhythmus
gebildet werden, wie uns die Jahresringe
der Baume zeigen (Abbildung 0.2). Sie ent-
stehen, weil die Wachstumsbedingungen in
unseren Breitengraden im Laufe des Jahres
stark schwanken.

Auch bei Dinosaurieren hat man sol-
che Jahresringe gefunden. Sie zeigen sich
wahrend des Wachstums im Knochenbau.
Man hatte bisher oft angenommen, daf} ein
Riesen-Dinosaurier wie zum Beispiel der
Apatosaurus (Abbildung 6.6) viele Jahre
braucht, bis er erwachsen ist. Nun hat

( ) aber an Schulterknochen jahr-
liche Ablagerungen gefunden, die zeigen,
dafl so ein Koloss bereits nach 8 Jahren
ausgewachsen war. Sicher war das auch
ganz sinnvoll, denn ein junger Dinosauri-
er war immer in Gefahr, von seiner Mut-
ter zertrampelt zu werden, wenn sie oder
er nicht aufpafiten. Auch physiologisch ist
so ein schnelles Wachstum durchaus mog-
lich. Wenn eine heute lebende Gans ihre
Knochen nicht nur ein Jahr wachsen lassen
wiirde, bis sie erwachsen ist, sondern acht
Jahre lang im gleichen Tempo, wiirde auch
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Abbildung 6.4: A: Aufsicht auf die Brust
etner Drosophila-Fliege von unten. Die
Muskelspangen 1 bis 3 sind bezeichnet
(Furka 1 bis 3) und Furka 3 in den unte-
ren Bildern B und C herausprdpariert ge-
zeigt. In Bild B ist Furka 3 eines frisch ge-
schliipften Tieres abgebildet. Der Ansatz-
punkt der Muskeln (Apodem) ist noch nicht
gewachsen. Deshalb ist die Endodermis-
schicht E noch am Rand. Das daneben
liegende Bild C stammt von der Furka 3
einer 8 Tage alten Fliege. Das Apodem
(Pfeil) ist dber der Endodermis gewach-
sen und zeigt Schichten, die in Abbildung
6.5 vergroflert dargestellt sind. Vom Autor
gezeichnet nach Abbildungen in

(1982)
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6.3 Uber das Alter junger Dinos

Abbildung 6.6: Skelett und Umrisse eines Riesen-Dinosauriers Apatosaurus. In den Kno-
chen der Schulterbldtter wurden Wachstumsschichten gefunden, die zeigen, daf diese
Tiere in 8 bis 11 Jahren erwachsen waren. Die erwachsenen Tiere lebten dann wahr-
scheinlich einige hundert Jahre und wogen 30 Tonnen. Vom Autor gezeichnet nach Ab-
bildungen in Curry (1999)
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Abbildung 6.5: Chitinlamellen an der An-
satzstelle der Muskeln (Apodem) in der
Brustspange 3 (Furka, siehe Abbildung
6.4) von Fruchtfliegen (Drosophila merca-
torum). E ist die Schicht beim Schliipfen
der Fliege, die darunter liegenden Schich-
ten (weify markiert) wurden jeden Tag da-
nach angelegt. Der weifle Balken rechts un-
ten entspricht 10 um. FEs sind acht Dop-
pelschichten zu erkennen. Sie kommen zu-
stande, weil die Epidermiszellen der Endo-
kutikula nachts das Chitin in anders orga-
nisierten Lamellen abgelagert als am Tage.
Im Polarisationsmikroskop erkennt man
je eine helle doppelbrechende (lamellierte)
und eine dunkle (nicht-lamellierte) Lage.
Vom Autor gezeichnet nach Abbildungen in

(1982)
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ein Dinosaurier-grofles Tier entstehen.

Warum die Dinosauriere so grof3 gewor-
den sind und was das fiir Vorteile hatte,
wird gerade stark diskutiert. Vermutlich
waren zur Zeit der Dinosauriere die klima-
tischen Bedingungen so, daf3 die Tiere zu
den verschiedenen Jahreszeiten grofie Stre-
cken wandern muflten, um das ganze Jahr
iiber genug zum Fressen zu haben. Aus dem
Korperbau weifl man, daf sie nicht beson-
ders schnell laufen konnten. Aber durch ih-
re Grofle kamen sie trotzdem schnell voran,
weil jeder Schritt sie eine tiichtige Strecke
voranbrachte.



7 Von Hexenringen und Sporenstreifen: Pil-
ze beim Wachsen und Vermehren

Hezenringe der Pilze entstehen, wenn
Pilzmycel radial auswdchst und nach ei-
ner bestimmten Zeit Fruchtkorper ausbil-
det. Auch an Obst findet man Pilzringe.
Tagliche Ringe bildet der rote Brotschim-
mel Neurospora crassa. Sie werden durch
eine innere Tagesuhr gesteuert. Es ist un-
tersucht worden, wie diese Uhr auf mo-
lekularbiologischer Ebene funktioniert und
wie der Rhythmus der Sporenbildung vom
Licht-Dunkel- Wechsel des Tages getaktet
wird. Bei anderen Pilzen sind die Ringe ge-
nau einen Tag, mehrere Tage oder Wochen
voneinander entfernt.

Hexenringe von Fruchtkoérpern der Pil-
ze sieht man gelegentlich auf Wiesen und
in Wéldern (Abbildung 7.1). Sie entste-
hen durch radiales Wachstum des Pilzmy-
cels und die Ausbildung von Fruchtkérpern
(‘Pilze’) nach einer bestimmten Zeit (oder
werden durch giinstige Umweltbedingun-
gen hervorgerufen).

Ofter findet man auch im Herbst an Obst
Pilzringe (Abbildung 0.3). Werden Sporen
bestimmter Pilze auf ein festes Nahrmedi-
um in einer Schale geimpft, wachsen sie
wie ein Hexenring radial aus und bilden
nach einer bestimmten Zeit Sporentriger
aus, die einen Ring bilden. Danach wachst
das Mycel weiter, um nach einiger Zeit wie-
der einen solchen Ring zu formen. Schlie3-
lich besteht die Schale aus lauter konzen-
trischen Kreisen. Je nach dem Pilz sind die
Ringe genau einen Tag, mehrere Tage oder
Wochen voneinander entfernt.

Téagliche Ringe bildet der rote Brot-

schimmel Neurospora crassa (Abbildung
7.5). Die innere Tagesuhr, die dafiir verant-
wortlich ist, wurde bei diesem Pilz beson-
ders eingehend untersucht. Man weifl heu-
te auch, wie diese Uhr auf molekularbio-
logischer Ebene funktioniert und wie der
Rhythmus der Sporenbildung vom Licht-
Dunkel-Wechsel des Tages getaktet wird.
Fiir diese Untersuchungen hat man Wachs-
tumsrohrchen benutzt, in die ein heisses
Medium aus Agar und Nahrlosung gegos-
sen wird. Nach dem FErkalten kann man
dann einige Sporen an den Anfang des
Rohrchens impfen (Abbildung 7.2). Sie kei-
men und wachsen im Wachstumsrohrchen
in die Richtung mit frischem Medium. Da-
bei werden in Tagesabsténden Konidien-
banden gebildet. Markiert man die Wachs-
tumsfront jeden Tag um zum Beispiel 12
Uhr mit einem Strich auf dem Glasrohr,
kann man die Zeit zwischen zwei Koni-
dienbanden mit einem Zentimetermafstab
messen. Da das Wachstum gleichméfig ist,
kann die Entfernung in ‘Zeit’ geeicht und
die Periodenlénge des Rhythmus berechnet
werden.

Im Licht wird dieser Rhythmus unter-
driickt. Schon 4.2 erg/cm?sec geniigen da-
fiir (Abbildung 7.3).

Die Periodenlédnge des Rhythmus ist bei
verschiedenen Temperaturen gleich, obwohl
die Wachstumsgeschwindigkeit sehr stark
von ihr abhéngt (bei 10°C hoherer Tempe-
ratur wichst das Mycel doppelt so schnell,
Abbildung 7.4). Diese Eigenschaft ist ty-
pisch fiir echte circadiane Rhythmen.
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7 Von Hexenringen und Sporenstreifen: Pilze beim Wachsen und Vermehren

Abbildung 7.1: Hexenring eines Egerlings auf einer Lichtung. Gemalt vom Autor

Nmit Sporen beimpft

Mycel Konidienbande Wachstumsfront N&hrmediur

Abbildung 7.2: Sporen von Neurospora crassa werden auf Agar mit Néihrstoffen geimpft

(links). Ste keimen und wachsen im Wachstumsrchrchen (roter Pfeil). Dabei werden
in Tagesabstinden Konidienbanden gebildet (siehe Abbildung 7.6). Markiert man die
Wachstumsfront jeden Tag um zum Beispiel 12 Uhr mit einem Strich auf dem Glas-
rohr, kann man die Zeit zwischen zwei Konidienbanden mit einem Zentimetermajstab
messen. Da das Wachstum gleichmdfig ist, kann die Entfernung in ‘Zeit’ geeicht und
die Periodenlinge des Rhythmus berechnet werden
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Abbildung 7.3: Wachstumsrohrchen mit Mycelien von Neurospora wurden aus dem
Dunklen fir 72 Stunden (gelber Hintergrund) in Dauerlicht verschiedener Intensitdten
(auf der y-Achse angegeben) tibertragen. Die rhythmische Konidienbildung wird bereits
bei Intensititen von 4.2 erg/cm?®sec unterdriickt. Nach Paictia and Sargent (1953)
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Abbildung 7.4: Die Periodenlinge der cir-
cadianen Konidienbildung von Neurospora
crassa ist zwischen 18° und 30° unabhdngig
von der Temperatur (rote Kurve, rechte y-
Achse), wihrend die Wachstumsrate stark

von der Temperatur abhdngt (grine Kurve,
linke y-Achse). Nach (Gardner and Feld-

man (1981))
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7.1 Die Zeitgeschichte vom
Schimmelpilz Neurospora

Wenn eine Spore an den Rand einer Pe-
trischale gelegt wird, in der ein geeigne-
tes Agar-Medium sich befindet, keimt sie
aus und das Mycel wachst von dort iiber
die Schale zum Rand. Téglich werden da-
bei in Ringen Sporen gebildet, die durch ih-
re gelbliche Farbe stéirker auffallen als das
Mycel (Abbildung 7.5). Von der Seite ge-

Abbildung 7.5: Konidiosporen von Neuro-
spora crassa wurden auf einem Agarme-
dium inokuliert und begannen von die-
ser Stelle aus zundchst im Dauerdun-
kel zu keimen. Synchronisation des cir-
cadianen Rhythmus der Konidienbinder-
Bildung durch danach gegebenen 12:12h
Licht-Dunkel-Wechsel. Kurz vor Licht-an
beginnt die Bildung der Konidienbander
und st einige Stunden danach abgeschlos-
sen

sehen wéchst das Mycel nach dem Auskei-
men der Spore zunéchst im Mycel. Dann
bilden sich Lufthyphen, indem das Mycel
an die Oberfliche wéchst. An den Luft-
hyphen werden Konidiophoren mit Konidi-
en (Makrosporen) gebildet. Téaglich wieder-
holt sich dieser Vorgang (Abbildung 7.6).
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Abbildung 7.6: Von oben nach unten: Ko-
nidiosporen von Neurospora crassa kei-
men. Sie wachsen als Hyphen auf einem
Substrat zu einem Mycel aus. Nach ei-
niger Zeit werden Lufthyphen produziert,
die aus dem Substrat als Konidiophoren
heraus wachsen und Konidiosporen bilden.
Danach wachsen sie wieder mit norma-
lem Mycel auf dem Substrat, bis die ndchs-
ten Konidienbdnder gebildet werden. Nach
Rensing (1993)

Die Zeitgeschichte vom Schimmelpilz Neurospora

o
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Abbildung 7.7: Entwicklungszyklus und
Generationswechsel von Neurospora. Se-
zueller (oben) wund asexueller (unten)
Fortpflanzungs-Zyklus von Neurospora.
Oben: Nach der Keimung bilden Ascospo-
ren ein Mycelium (coenocytisch, das heifit,
viele Kerne im gemeinsamen Cytoplasma).
Aus Protoperithecien werden Perithecien.
In einem Perithecium werden Asci ge-
bildet, in denen wieder Ascosporen ent-
stehen. Damit ist der sexuelle Fortpflan-
zungszyklus abgeschlossen. Unten: Im ase-
zuellen Fortpflanzungs-Zyklus bilden sich
Luft-Hyphen, die spiter Konidien (‘Ma-
krokonidien *) produzieren. Sie keimen und
bilden neues Mycel. Das Umschalten zwi-
schen undifferenziertem Mycel und Luft-
Hyphen wird von einer circadianen Uhr be-
werkstelligt. Nach Russo (1950)
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7 Von Hexenringen und Sporenstreifen: Pilze beim Wachsen und Vermehren

7.2 Wie die circadianen Uhr
von Neurospora funktio-
niert

Neurospora eignet sich besonders gut da-
zu, den Uhr-Mechanismus aufzukléren, der
die Konidienbildung zeitlich steuert. Der
Pilz ist leicht zu ziichten, zu kreuzen, es
gibt sehr viele Mutanten und der tagesperi-
odische Rhythmus der Konidienbildung ist
einfach zu registrieren.

Um aufzukldren, wie die Uhr funktio-
niert, hat man zunéchst versucht, Substan-
zen und Hemmstoffe zuzugeben, die mit be-
stimmten Teilen des Stoffwechsels interfe-
rieren. Es wurde dann nachgesehen, ob die
circadiane Uhr durch diese Behandlung be-
einflusst wird: Hat sich ihre Periode geén-
dert oder lauft sie nicht mehr? Werden die
Substanzen nur fiir eine bestimmte Zeit ge-
geben, konnen sie den Rhythmus verschie-
ben. Solche Versuche zeigten, dal Mem-
branen und Fettsduren wichtig sind. Auch
Hemmstoffe der Proteinsynthese wirken auf
die Uhr.

Wirkungsvoller war es allerdings, mit
Mutanten zu arbeiten. Bekannte biochemi-
sche Mutanten kénnen zum Beispiel unter-
sucht werden, um herauszufinden, ob bei
ihnen der Rhythmus gedndert ist. Wenn
das nicht der Fall ist, ist der betroffene
Stoffwechselweg fiir die Uhr nicht essenti-
ell. Auflerdem kénnen Mutanten benutzt
werden, die Eigenschaften der Uhr dndern.
Dann muf} herausgefunden werden, was bei
diesen Mutanten anders ist als im Wildtyp.

Von Neurospora crassa sind weit mehr
als 5000 Mutanten bekannt. Bei einigen
ist die rhythmische Konidienbildung be-
einflusst (Ubersicht
( )). Einige dieser Uhr-Mutanten haben
die Temperaturkompensation verloren und
in einigen weiteren Féllen ist die Empfind-
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lichkeit gegeniiber Licht betroffen (

(1956), (1956),
(1931),

( )). Bei anderen Mutationen ist die
Periodenlénge verandert. Diese Mutanten
sind besonders interessant, weil dabei die
Eigenschaft der Uhr verdndert ist.

Besonders intensiv wurden die frq Mu-
Sie haben schnellere
oder langsamere circadiane Uhren als der
Wildtyp, aber eine normale Wachstumsra-
te. Das frq Gen befinden sich auf dem Chro-
mosom IV R. Dieses Gen und sein Produkt
spielt eine entscheidende Rolle fiir den cir-
cadianen Rhythmus (Ubersichten der ge-
netischen Untersuchungen:

( ); Ubersichten der molekular-
biologischen Untersuchungen geben

( )7 ( )7

tanten untersucht.

(2001)).

Beim Neurospora-System interagieren
circadiane Kontrolle, Kontrolle durch
Licht, Stoffwechsel-Kontrollen und Kon-

trollen der Entwicklung miteinander.
Deshalb ist der Mechanismus ziemlich
kompliziert.

Hier sollen die circadiane Kontrolle, die
Kontrolle durch Licht und die Funktion auf
molekularer Ebene sehr kurz besprochen
werden. Zunéchst werden wir die Spieler
kennen lernen, dann das Spiel (die Interak-
tionen zwischen den Spielern), und schlie-
lich die Regeln und Ziele des Spiels.

7.2.1 Die Spieler und die Biihne

Das Produkt FRQ der fr¢-mRNA des frq-
Gens ist eins der Hauptspieler im circa-
dianen Spiel von Neurospora crassa. Das
frq Gen wurde kloniert und sequenziert. Es
ist eine 7.7 kb DNA mit zwei Transkrip-
ten (4 und 4.5kb). Alle frg-Mutationen sind
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Punktmutationen: Es ist nur eine einzige
Aminosdure im Protein gedndert.

Zwei weitere Spieler sind wichtig, White
Color WC-1 und WC-2. Sie werden durch
die we-1 und we-2 Gene exprimiert. Auch
sie wurden kloniert. Es handelt sich um
Transkriptionsfaktoren, die bei der Signal-
iibertragung und Wahrnehmung des Lich-
tes eine Rolle spielen.

Ein weiterer Spieler im circadianen Sys-
tem von Neurospora ist das vivid Gen
(vvd). Es transkribiert VVD, ein neu ent-
decktes Mitglied der PAS Proteine. Es
wurde geklont und charakterisiert (

( )). Es beeinflusst Eingang
und Ausgang der Uhr, ohne Teil des Uhr-
Mechanismus zu sein (vvd Null-Mutanten
sind noch rhythmisch).

Andere Spieler miissen am circadianen
System von Neurospora beteiligt sein, da
frg-Null Mutanten noch rhythmisch sind
(allerdings nicht circadian). Diese Spieler
sind bisher noch nicht bekannt (siehe Un-
terabschnitt 7.2.2).

7.2.2 Das Spiel

Vor allem durch molekularbiologische Un-
tersuchungen der Gruppe von Dunlap wur-
de ein Modell fiir die circadiane Uhr von
Neurospora entwickelt (Abbildung 7.8).
Danach ist das Produkt FRQ des frq Gens
eine wesentliche Komponente des circadia-
nen Oszillators. Die mRNA und das FRQ
Protein des frq Gens sind Teile des Riick-
kopplungssystems. In ihm regelt FRQ sei-
ne eigene Expression Uber den white color
Komplex WCC ( ( ),

( )). Die Proteinsynthese ist
fir die Ubertragung des Blaulicht-Signals
auf die circadiane Uhr wichtig. FRQ wird
mit der Zeit immer stérker phosphoryliert,
vor allem durch eine Calcium/Calmodulin-
abhéngige Phosphokinase. Phosphorylier-

tes FRQ wird aber abgebaut, sodafl mit
zunehmender Phosphorylierung seine Kon-
zentration sinkt ( ( ))-

Licht beeinflusst das circadiane Sys-
tem, indem es das fr¢ Gen zum arbeiten
bringt: Es wird {iber den WCC-Komplex
aktiviert (Abbildung 7.8, und Abbildung
7.9). Es schaltet die negative Riickkopp-
lung des FRQ auf seine eigene Synthese
aus. Das Modell erklart die Wirkung einzel-
ner Lichtpulse auf den Rhythmus der Koni-
dienbildung im Dauerdunkel, das Verhalten
im Licht-Dunkel-Wechsel und in Photope-
rioden mit nur zwei kurzen Lichtperioden
pro Tag. Es erklart auch, wie ein Lichtsi-
gnal den Rhythmus verfriiht oder verzogert
je nach der Phase, zu der es gegeben wurde.
Unabhéngig vom Effekt auf die Uhr iiber-
tragt WCC Lichtsignale auch auf Licht-
empfindliche und Uhr-kontrollierte Gene.
Es gibt weitere Gene, die sowohl durch die
Uhr als auch direkt durch Licht kontrolliert
werden.

SchlieBlich ist das vivid Gen (vvd) am
Spiel beteiligt. Es beeinflusst Eingénge und
Ausgénge der Uhr. Es wird durch Licht in-
duziert, aber unabhéngig davon durch die
circadiane Uhr kontrolliert, ohne Teil des
Uhr-Mechanismus zu sein.

Temperatur

Wie Lichtpulse sind auch Temperatur-
pulse in der Lage, den circadianen Rhyth-
mus von Neurospora zu verschieben (

(1979), (1998),

( )). Innerhalb bestimm-

ter Grenzen wird die Periodenlinge nur

geringfligig von der Umgebungstempera-

tur beeinflusst. Sowohl Temperaturpuls-

Wirkungen als auch Temperaturkompensa-

tion der Uhr kénnen durch das molekular-
biologische Modell erklart werden.

Temperaturkompensation kommt zu-
stande, weil je nach der Temperatur unter-
schiedliche Mengen von zwei verschiedenen
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Abbildung 7.8: Modell des Riickkopplungs-Oszillators von Neurospora crassa. Die Pro-
duktion der mRNA und des FRQ Proteins des frq-Gens sind Teile des Rickkopplungs-
Systems im circadianen Uhrwerk. FRQ spielt mehrere Rollen. Es requliert die frqg-mRNA
tber trans-wirkende Faktoren circadian regulierter Elemente (CCRE’s) und bewirkt auf
diese Weise eine spezifische Transkription zu bestimmten Tageszeiten. Es aktiviert wei-
terhin direkt oder indirekt Gene, die auf diese Weise durch die circadiane Uhr kontrol-
liert und deshalb ‘clock controlled genes’ (ccg’s) genannt werden.

Lichts beeinflusst die Transkription des frq-Gens. Das Protein WC-1 leitet das Lichtsi-
gnals weiter. Licht beeinflusst auflerdem die Uhr-kontrollierten Gene (ccg’s) auch direkt.
Auch das we-1-Gen wird vom Licht direkt beeinflufit. (Nach Dunlap et al. (1998))
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Abbildung 7.9: Wie Licht auf den molekularen Riickkopplungs-Oszillator von Neurospo-
ra wirkt: WC-1 (magenta) und WC-2 (braun) spielen 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 Dunkeln durch Kinasen phosphoryliert (P) und dadurch inaktiviert
und abgebaut. Licht wird dber einen Flavin-Rezeptor aufgenommen und aktiviert (rote
Pfeile vom Flavin- Rezeptor) die Kinasen stirker. Das verstarkt die frq-Transkription
(frg-Gen gelb, gelb umrandeter Pfeil, fr-mRNA im Kasten oben rechts). Dadurch wird
die Phosphorylierung des WC-1 im WCC erhoht (viertes von unten). Es wird mehr
FRQ (griines Oval) gebildet. FRQ erzeugt einen Transkriptionsfaktor (Kasten), der die
Bildung des schwach phosphorylierten WCC' (drittes von unten) im Dunklen hemmt
(Blockierzeichen). Im Licht ist der Transkriptionsfaktor nicht mehr in der Lage, das
phosphorylierte WCC' zu hemmen.

Fazit: Das Uhr-Protein FRQ hemmt also seine eigene Transkription, aber durch Licht
wird diese Hemmung unterdriickt. Nach Ruoff et al. (1999)
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Arten von FRQ gebildet werden (

( )). Bei hoherer Temperatur wird mehr
sFRQ gemacht, bei niedrigerer Temperatur
mehr IFRQ. Somit hingt das Verhéltnis der
beiden FRQ’s zueinander von der Tempe-
ratur ab. Die beiden FRQ-Arten bestim-
men die Periodenlénge in unterschiedlicher
Weise. Bei viel sFRQ ist die Periodenlange
kiirzer, bei viel IFRQ léanger.

FLO Oszillator Die Rolle des FRQ wur-
de kiirzlich in zweierlei Weise neu inter-
pretiert: Eine Gruppe zieht in Zweifel, ob
es wirklich ein essentieller Bestandteil des
circadianen Uhrwerks ist (also ein Réd-
chen im Uhrwerk). Sie behauptet, dass
FRQ nur an Prozessen beteiligt ist, die
vor dem eigentlichen Oszillator liegen und
(iber Lipid-Signale?) auf den richtigen Os-
zillator einwirken (
(1998), (
de vorgeschlagen (
( )), Transkription und Feedback des
Proteins auf seine eigene mRNA-Bildung
aus dem eigentlichen Oszillator herauszu-
nehmen (Abbildung 7.10).

Die andere Gruppe fiigt einen weite-
ren Oszillator (oder vielleicht auch meh-
rere?) zum FRQ-Oszillator hinzu (so ge-
nannter FRQ-less Oszillator FLO). Obwohl
der FRQ Oszillator fiir den circadianen
Rhythmus benoétigt wird, ist er wahrschein-
lich nicht ausreichend (

(2000)).

Griinde dafiir, einen zusédtzlichen Oszil-
lator anzunehmen, sind frithere Berichte
iiber die frq9 Mutante (

( ), ( )). Danach
zeigt diese Mutante noch einen Rhythmus,
auch wenn ihm mehrere Charakteristika ei-
nes echten circadianen Rhythmus fehlen.
So taucht der Rhythmus nur in einem Teil
der Kulturen in den Wachstumsréhrchen

)). Es wur-
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auf, die Periodenlange ist ziemlich variabel
(12 bis 35 Stunden), der Rhythmus kann
nicht durch Lichtzyklen synchronisiert wer-
den, und er besitzt keine Temperatur- und
Nahrmedium-Kompensation. Sie erinnert
uns an den eigentiimlichen Rhythmus von
Thalassomyza australis (siche Abschnitt 8)
und stellt vielleicht einen Entwicklungs-
rhythmus dar.

7.2.3 Ziele des Spiels

Wir haben eben in groben Ziigen den mole-
kularbiologischen Mechanismus der Neuro-
spora-Uhr kennengelernt. Es ist nun an der
Zeit, nach dem Sinn des Spieles zu fragen.
Das Spiel hat folgende Ziele:

Eine zuverldssige Uhr: Der Mechanismus
eines circadianen Oszillators, der aus
miteinander verkniipften positiv und
negativ wirkenden Riickkopplungs-
schleifen besteht, bestimmt nicht nur
die Periodenlange der circadianen Uhr,
sondern verleiht ihr auch Robustheit
und Zuverlassigkeit. Die Stérke der
FRQ Ostzillation und damit die Ro-
bustheit des Rhythmus nehmen mit
der Menge an WC-1 und WC-2 zu

( (2001)).

Synchronisation durch Licht: Eine circa-
diane Uhr ist in der Lage, auch un-
ter Dauerlicht (oder Dauerdunkel) und
konstanten Temperatur-Bedingungen
zu laufen und von ihr abhéngige Ereig-
nisse zu steuern. In der Natur muss sie
aber auf den 24 Stunden Tag synchro-
nisiert werden. Sonst wiirde sie rasch
auler Takt kommen mit dem Tag-
Nacht-Zyklus und koénnte nicht mehr
als zuverladssige Uhr dienen. Wir sa-
hen, dass dafiir Photorezeptoren und
Transduktions-Wege zur Uhr vorhan-
den sind.



7.2 Wie die circadianen Uhr von Neurospora funktioniert
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Abbildung 7.10: Nach Lakin-Thomas ist FRQ nicht direkt ein Bestandteil des circadia-
nen Oszillators, sondern vielmehr ein Teil vor dem Oszillator. Licht wirkt {iber WC-1
und WC-2 auf FRQ (Temperatur und Signale der Entwicklung beeinflussen ebenfalls
FRQ). FRQ beeinflusst den circadianen Oszillator iber Lipid-Signale. Experimente mit
der Mutante cel und chol-1 sprechen fiir diese Interpretation. CEL und CHOL-1 be-
einflussen die Lipid-Zusammensetzung und damit das Lipid- Signal und den Oszillator.
Der circadiane Oszillator kontrolliert ‘clock controlled genes’ (ccg’s), die Konidienbil-
dung und andere Prozesse beeinflussen. Der circadiane Oszillator hat Ausginge und
etner von ihnen koppelt auf die Lipid-Zusammensetzung zuriick. Nach

(1998)

67
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Synchronisation durch Temperatur:
Temperaturzyklen sind bei Neuro-
spora mnoch stéarkere Zeitgeber als
Licht-Dunkel-Zyklen. Das konnte fiir
einen Pilz wichtig sein, der oft auf
Substraten wéchst, die nicht dem
Tageslicht ausgesetzt sind.

Temperaturkompensation: Zuséatzlich lie-
fert der circadiane Uhr-Mechanismus
von Neurospora eine Temperaturkom-
pensation, die fiir eine zuverlassige
Uhr wichtig ist.

Photoperiodismus bei Neurospora? Es
kiirzlich diskutiert, ob die
jahresperiodische Sporenabgabe, die
man oft bei Pilzen findet, auch bei
Neurospora vorhanden ist und ob
sie photoperiodisch kontrolliert wird
( (2001)).
Wenn das so wére, ist anzunehmen,
dafl die Tagesldnge durch eine circa-
diane Uhr gemessen wird, wie es von
anderen photoperiodisch reagierenden
Organismen bekannt ist.

wurde

7.3 Ausgange der Uhr und

Kontrolle der Zeiger

Das circadiane System von Neurospora und
wahrscheinlich das anderer Organismen ist
also sehr viel komplizierter als urspriinglich
gedacht. Im vorletzten Abschnitt haben wir
uns mit dem Uhrwerk beschaftigt und wie
man es untersuchen kann. Da der Mecha-
nismus bisher nicht gut bekannt ist, miissen
wir die Zeiger der Uhr benutzen, um auf die
Eigenschaften der Uhr zu schliefen, oder
Mutanten verwenden, die die Uhr beein-
flussen. Die Ausgénge der Uhr und die Art,
wie die beobachteten Rhythmen hervorge-
bracht werden, sind aber ebenfalls wichtige
Teile des circadianen Systems und es lohnt
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sich, sie zu untersuchen. Auflerdem sollte
es auch helfen, den zu Grunde liegenden
Mechanismus zu verstehen, wenn man die
Wege der dufleren Rhythmen bis zur Uhr
zuriickverfolgt.

Am besten ist bei Neurospora unter-
sucht, wie ein circadianer Rhythmus das
Wachstum auf und unter der Oberflache
periodisch umschaltet, sodafl die Hyphen
jetzt in die Luft wachsen und danach Koni-
dien bilden. Rhythmische Konidienbildung
zeigt sich nur an der Wachstumsfront des
Myceliums, wéihrend es iiber das Agar- Me-
dium wéchst. Dort wird entschieden, ob
Lufthyphen oder normale Hyphen gebildet
werden.

Viele biochemische Rhythmen sind mit
diesem Umschalten in der Entwicklung ver-
bunden: Wieviel normale Hyphen, Lufthy-
phen, Hyphenverzweigungen gebildet wer-
den, was passiert, wenn in den Lufthyphen
Querwénde gebildet werden (Septen), wenn
reife Konidien abgegeben werden, die Ker-
ne sich teilen. Glykolyse, Lipidstoffwechsel,
der Glyoxalatzyklus, der Tricarbonsaurezy-
klus, die Ablagerung von Lipiden sind be-
troffen. Kohlenhydrate, COs-Produktion,
die Aktivitét einer Reihe von Enzymen sind
rhythmisch.

Es muss natiirlich erst einmal gepriift
werden, ob diese Vorgdnge nur deshalb
rhythmisch sind, weil sie von der Koni-
dienbildung abhéngen. Das ist nicht der
Fall. Vielmehr scheint die circadiane Uhr
vor allem Enzyme an entscheidenden Punk-
ten des Stoffwechsels zu kontrollieren. Das
wurde nicht nur bei Neurospora, sondern
auch bei anderen Organismen gefunden
und scheint ein allgemeines Prinzip circa-
dianer Kontrolle zu sein.



7.3 Ausgédnge der Uhr und Kontrolle der Zeiger

7.3.1 Uhr-kontrollierte Gene Kontrolle, sondern zusétzlich direkt durch

Licht kontrolliert.
Gene, die auch unter konstanten Bedingun- ! ontrotier

gen tagesrhythmisch exprimiert werden,
nennt man clock-controlled Genes (‘ccgs”).
Funktionieren diese Gene nicht mehr, wird
die Uhr nicht beeinflusst, sondern nur der
Ausgang der Uhr iiber diese Gene. Wie wer-
den diese Gene von der Uhr kontrolliert?
Das geschieht iiber Faktoren, die Phasen-
spezifische Zeit-Informationen der Uhr an
die Ziel-Gene weitergeben (Einzelheiten bei
( )). Inzwischen sind
eine ganze Reihe von ccgs bekannt und vie-
le werden durch neue Methoden hinzukom-
men (differentielles Screening, Mikroarray-
Analyse).
Wie diese Zeit von der Uhr abgelesen
wird, ist noch nicht richtig verstanden. Wie
bereits erwahnt, sind dabei transkriptiona-

le und translationale Schritte beteiligt.

Eine wirksame Methode, das zu untersuchen,
ist die subtraktive Hybridisierung von Morgen- ge-
gen Abend-mRNA mit Tages-spezifischen cDNA-
Bibliotheken (siehe ( )
und das Neurospora cDNA Sequenzierungsprojekt
http://www.genome.ou.edu/fungal.html).

Im néchsten Schritt wiirde man die Promotoren
der ccgs charakterisieren. Diese clock control regu-
latory elements (CCRE’s) definieren Uhr-Boxen.
Trans-wirkende Faktoren, die CCRE “s binden und
kontrollieren, miissen isoliert werden. Folgt man
dieser Kaskade riickwérts, kann man schliellich
Faktoren isolieren, die mit Komponenten des Uhr-
Mechanismus interagieren. Einige dieser Schritte
konnten fiir die einzelnen Organismen spezifisch
sein, andere sind vielleicht konservativ und bei vie-
len Organismen zu finden.

ccgs werden oft zusétzlich durch Licht und durch
Entwicklungsschritte kontrolliert (siehe Tabelle 2 in

( )). Es miissen also neben
den von der Uhr kontrollierten noch andere spezi-
fische Regionen vorhanden sein. Sie geben Regula-
tionen durch Entwicklung und durch Licht an die
Genexpression weiter.

Ob man wirklich zwischen ccgs und Ge-
nen der Uhr strikt unterscheiden muf, ist
etwas fraglich geworden. So ist die Ex-
pression des frq gens nicht nur unter Uhr-
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8 Das Hut-Spiel einer Ur-Uhr

FEine Meeresamdobe von der Kiiste Aus-
traliens sucht Nahrung, indem sie wie ein
Netz dber die Umgebung kriecht und die
Algen aufnimmt und verdaut. Nach eini-
ger Zeit zieht sie sich zusammen, bildet ei-
ne Art Hut und verdaut. Danach beginnt
wieder die Nahrungssuche. Wir werden se-
hen, daff es sich dabei um ein ganz un-
gewdohnliches rhythmisches Verhalten han-
delt, das durch Kombination verschiedener
Zeitgeber an die rhythmische Struktur der
Umwelt (Tag-Nacht-Wechsel, Temperatur-
wechsel, Gezeiten) angepafSt wird.

1987 wurde von Grell® ( ( )) an
der Westkiiste Australiens eine neue marine
Amobenart entdeckt, die er Thalassomyza
australis nannte. Sie lebt in felsigen Aus-
hohlungen in der Brandungszone des Mee-
res und wechselt rhythmisch zwischen einer
Ruhephase und einer aktiven Phase (Ab-
bildung 8.1). Wahrend der Ruhe sieht sie
wie ein flacher Hut aus. Dann bilden sich
viele Pseudopodien, die iiber das Substrat
kriechen und dabei einzellige Meeresalgen
aufnehmen und verdauen. Von diesem Tier
wurde vom Institut fiir den wissenschaftli-
chen Film in Gottingen ein Film gedreht,
den man ausleihen kann ( ( )). Er
zeigt die Lebensweise dieser Amobe und ih-
ren Wechsel zwischen Ruhe und Bewegung.

Urspriinglich glaubte Grell, dafl dieser
rhythmische Ubergang von einer unbeweg-
lichen Form in eine netzférmige aktive
Form im Gezeitenwechsel stattfindet. Wir
haben dann aber in einer Reihe von Ver-

'Professor Grell war ab 1957 Ordinarius fiir Pro-
tozoologie an der Universitdt Tiibingen

suchen gefunden, dafl der Wechsel zwi-
schen Ruhe und Bewegung bei 22°C alle
25 Stunden erfolgt. Das ist beinahe die Lé-
ge eines Tages und wir dachten deshalb,
es wire ein Tagesrhythmus. Organismen
mit einem echten Tagesrhythmus zeigen
sehr &dhnliche Periodenléngen, wenn man
sie bei verschiedenen Umgebungstempera-
turen untersucht. Man sagt, ihr Rhythmus
ist Temperatur-kompensiert.

Um das zu priifen, haben wir den Form-
wechsel bei 10, 15, 20 und 26°C mit ei-
ner Videokamera aufgenommen und als
Zeitrafferfilm ausgewertet. Wir notierten,
zu welchen Zeiten die Ruhephase beendet
und begonnen wurde und bestimmten dar-
aus die Periodenléingen. Zu unserer Uber-
raschung handelte es sich um einen Rhyth-
mus, der nicht Temperatur-kompensiert
war. Bei hoheren Temperaturen (26°C) be-
trug die Periodenldnge des Formwechsels
nur 19 Stunden, bei 10°C wurde sie auf fast
90 Stunden verlangsamt (Abbildung 8.2).

Organismen mit einem circadianen
Rhythmus lassen sich ferner auf den 24-
Stunden-Takt der Umwelt synchronisieren.
Meistens dient dazu der Licht-Dunkel-
Wechsel. Wir haben deshalb in einigen
weiteren Versuchen diese typische Eigen-
schaft nachweisen wollen. Aber auch hier
gab es eine Uberraschung: Die Amdben
liessen sich damit nicht synchronisieren

(Abbildung 8.3).

Als néchstes probierten wir, den Form-
wechsel der Amoben mit einem Tempera-
turwechsel zwischen 15 und 23°C zu syn-
chronisieren. Auch das gelang nicht. Da die
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8 Das Hut-Spiel einer Ur-Uhr

Abbildung 8.1: Gestaltwechsel einer Meeresamébe: Links in der Hut-férmigen Ruhephase
beim Verdauen von einzelligen Algen, rechts in der aktiven Phase, in der die Amdbe mit
einem Netz aus Pseudopodien tber das Substrat kriecht und Nahrung aufnimmt. Bilder
von Grell (Ttibingen)
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Abbildung 8.3: Circadiane Rhythmen werden normalerweise durch einen Licht-Dunkel-

Wechsel synchronisiert (‘getaktet’). Das ist aber bei der Amobe Thallasomyxa australis
nicht der Fall, wie das Diagramm zeigt. Im linken Bild ist der Prozentsatz von aktiven
Amében der beobachteten Amoben-Populationen im Verlauf von acht Tagen im 12:12-
stiindigen Licht-Dunkel-Wechsel (weiss: Lichtzeit, grau: Dunkelzeit) als rote Kurve auf-
getragen. Die héchsten Werte dieser Kurve kommen jeden Tag einige Stunden spdter.
Das lafst sich im rechten Diagramm besser erkennen. Hier wurden nur die Hochstwerte
(Mazima) als rote Dreiecke Tage-weise untereinander eingetragen und mit einer schwar-
zen Kurve verbunden. Wdre der Rhythmus des Gestaltwechsels der Amdben mit dem
Licht-Dunkel- Wechsel synchronisiert, mifiten die Maxima untereinander liegen. Statt-
dessen treten sie jeweils 7 Stunden spdter auf. Die Periodenldnge des Gestaltwechsels
betrigt also 24+7= 81 Stunden. Trotz Licht-Dunkel-Wechsel zeigen die Amdben einen
‘Freilauf’
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Abbildung 8.2: Gestaltwechsel einer Mee-
resamobe bei wverschiedenen Umgebung-
stemperaturen. Auf der senkrechten Ach-
se ist die Zeit in Stunden aufgetragen, in
der die Amdben wieder die urspriingliche
Gestalt (zum Beispiel die Hutform) ange-
nommen haben (man nennt diese Zeit Pe-
riodenlénge)

Amodben an der Meereskiiste leben, die von
Ebbe und Flut beeinflufit wird, versuch-
ten wir als néchstes die Flut zu simulieren,
indem wir die Kulturen im Abstand von
6 Stunden periodisch schiittelten. Wieder

Fehlanzeige.

Erst als wir verschiedene Zeitgeber
(Temperaturwechsel, Licht-Dunkel-
Wechsel, periodisches Schiitteln) kom-

binierten, konnten wir den Formwechsel
der Amoben synchronisieren (Abbildung
8.4).

Dieser Organismus besitzt also eine sehr
ausgefallene Art eines Rhythmus bei sei-
nem Formwechsel. Er ist im Gegensatz
zu normalen Tagesrhythmen Temperatur-
abhédngig und nicht durch einen Licht-
Dunkel-Wechsel synchronisierbar. Auch ein
Temperaturwechsel kann ihn nicht auf 24
Stunden synchronisieren. Schiitteln im Ge-
zeitentakt synchronisiert ebensowenig. Erst
die Kombination der verschiedenen Um-
weltrhythmen taktet den Rhythmus.

Moglicherweise handelt es sich also hier
um einen Vorlaufer circadianer Uhren, eine
Art Ur-Uhr, die noch nicht alle charakteris-
tischen Eigenschaften ‘moderner’ circadia-
ner Uhren besitzt. Das Schema in Abbil-
dung 8.5 soll zeigen, wie sich vielleicht cir-
cadiane Uhren mit Temperaturkompensati-
on und Synchronisationsfahigkeit aus Vor-
laufern entwickelten, die noch keine Tempe-
raturkompensation besassen und nicht syn-
chronisiert werden konnten. Die meisten
‘schnellen Uhren’ (man nennt sie ultradiane
Uhren, also Uhren, die schneller laufen als
die circadianen Uhren) haben Periodenlén-
gen, die stark von der Temperatur abhén-
gen. Es gibt aber unter diesen auch eini-
ge Fille, bei denen der ultradiane Rhyth-
mus nicht mehr durch die Umgebungstem-
peratur beeinflufit wird. In dem Schema ist
angedeutet, wie sich typische moderne cir-
cadiane Uhren mit Temperaturkompensa-
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Abbildung 8.4: Meeresamdben Thallasomyxa australis wurden im 12:12-stindigen Licht-
Dunkel-Wechsel und einem Wechsel zwischen 12 Stunden hoherer Temperatur und 12
Stunden niedrigerer Temperatur gehalten. Zusdtzlich wurden die Kulturen alle 6 Stunden
fiir 15 Minuten geschiittelt, womit der Beginn und das Ende der Flut simuliert werden
sollte. In den zwanzig Tagen mit dieser Behandlung waren die Amoben an den meisten
Tagen auf 24 Stunden synchronisiert. Fin Licht-Dunkel-Wechsel kombiniert mit einem
Wechsel zwischen 12 Stunden héherer Temperatur und niedrigerer Temperatur geniigte
nicht, den Gestaltwechsel zu synchronisieren (Tag 20 bis 27). Aus der Abbildung 8.3
wissen wir bereits, daf$ ein Licht-Dunkel- Wechsel allein nicht synchronisiert. Das zeigte
sich auch hier wieder (Tag 28 bis 31). Ein Licht-Dunkel-Wechsel kombiniert mit Schiit-
teln nach jeweils 6 Stunden synchronisiert den Gestaltwechsel hingegen
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Abbildung 8.5: Wie circadiane Uhren entstanden sein konnten

tion und Synchronisierbarkeit aus solchen
Vorlaufer-Uhren entwickelt haben kénnten.
Das ist aber reine Spekulation.

Jedenfalls scheinen sich circadiane
Rhythmen sehr viel frither entwickelt zu
haben, als bisher angenommen wurde,
da sie inzwischen auch bei Cyanobak-
terien (blaugriine Algen), die zu den
Prokaryonten gehéren, gefunden wurden.
Cyanobakterien wurden als Fossilien im
Gunflint in Ontario gefunden und haben
schon vor 2 Milliarden Jahren gelebt. Sie
kénnen Luftstickstoff fixieren und verwer-
ten, haben dabei aber eine Schwierigkeit:
Der bei der Photosynthese entstehende
Sauerstoff hemmt das Enzym fiir die Stick-
stofffixierung. Zwei verschiedene Strategien
wurden eingesetzt, um diesem Dilemma zu
entgehen: Manche Cyanobakterien trennen
Photosynthese und  Stickstofffixierung
rdumlich, indem letztere in speziellen

Zellen ablauft, die Heterocysten genannt
werden und besonders dicke, Sauerstoff-
undurchlissige Wéande haben. Andere
Cyanobakterien benutzen eine zeitliche
Trennung: Nachts wird Stickstoff fixiert,
am Tage Photosynthese betrieben. Die
Steuerung iibernimmt dabei eine circa-
diane Uhr, die auch unter konstanten
Bedingungen (schwaches Dauerlicht) noch
erfolgreich beide inkompatiblen Vorgénge
voneinander trennt.
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9 Demonstrationen, Simulationen und Ver-

suche

Wie ein Schimmelpilz Bdander bildet,
der Sauerklee seine Bldttchen hebt und
senkt, die Chloroplasten in den Bldattern
eines Moosfarnes ihre Gestalt dndern und
Kartoffelstarke-Kornchen Schichten bilden,
kann untersucht werden. Sitmulationen er-
geben Muster, die auch bei bestimmten che-
mischen Reaktionen beobachtet werden.

Einige Demonstrationen, Beobachtungs-
und Versuchsvorschliage sollen dazu anre-
gen, sich ndher mit diesem interessanten
Thema zu beschéftigen. Genauere Anlei-
tungen fir Versuche sind bei

(1983) und (2007)

nachzulesen.

9.1 Demonstrationen

Neurospora-Konidienbanden: Wenige
Sporen von Neurospora crassa wer-
den auf eine Agar-Nahrlosung in
einer Schale geimpft. Die Sporen
keimen und bilden jeden Tag einen
Ring aus Konidientridgern mit zahl-
reichen orangenen Konidiosporen
(sieche Abbildung 7.5). Einen kurzen
Zeitraffer-Film vom Wachstum und
der Konidien-Bénder-Bildung
Neurospora crassa kann man sich
unter J. Dunlap’s Internet-Adresse
ansehen oder herunterladen:
http://www.dartmouth.edu/~biochem-
/dunlap/
oder auch bei V. Gooch
http://www.northwestern.edu/ccbm

von

Sauerklee Oxalis acetosella: In Nadelwél-
dern findet man oft den Sauerklee
Ozalis acetosella. Im Lichtschatten
drehen sich die dreiteiligen Fieder-
blattchen so, daB sie moglichst viel
Licht aufnehmen koénnen. Ist das Licht
sehr stark, senken sich die Blattchen
ab. Auch in der Nacht sind die Fieder-
blattchen abgesenkt. Dazu nimmst Du
am besten eine Pflanze mit Erde in ei-
nem Topf nach Hause und beobachtest
sie dort.

Moosfarn Selaginella: Forménderungen
der Chloroplasten in den Epidermis-
zellen konnen unter dem Préaparier-
mikroskop beobachtet werden. Siehe
Abbildung 2.2.

Stadrkekorner der Kartoffel: Die Schichten
der Starkekorner einer Kartoffelknolle
lassen sich unter einem Mikroskop be-
obachten.

0.2 Simulationen

Zellulare Automaten werden in Physik,
Mathematik, Lebenswissenschaften und
Wirtschaftswissenschaften — haufig
gewendet, um bestimmte Vorgadnge zu
simulieren. Ein solches Modell wurde von
Martin Gerhardt und Heike Schuster von
der Universitdt Bielefeld (siehe

( )) vorgeschlagen. Es heifit die
Mischmasch-Machine. Néheres dazu un-
ter http://surf.de.uu.net/zooland!htm.

an-
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eine Demons-
finden (http://
www.geocities.com/SiliconValley /Ridge-
/2628 /mischmasch/maschine.html)  und
das C-Programm fiir die Simulation zum
herunterladen.

auch
zu

Dort
tration

ist

9.2.1 Die Mischmasch-Machine

Es benutzt eine Matrix von Zellen, zum
Beispiel 500*500 (Zahl der Spalten w, Zahl
der Zeilen h). Jede Zelle ist zur Zeit t in
einem bestimmten Zustand. Im Zustand 0
ist die Zelle gesund, im Zustand n krank.
In Zwischenzustédnden zwischen 0 und n ist
die Zelle infiziert. Je ndher dieser Zwischen-
zustand an n ist, umso stéarker ist die Zelle
infiziert.

Der Zustand der Zellen einen Zeitschritt
t+1 (ein ‘Tick’) spéater hiangt vom eigenen
Zustand und vom Zustand der benachbar-
ten Zellen ab.! Dazu gibt es folgende Spiel-
regeln: Ist die Zelle gesund (Zustand 0),
héngt sein Zustand einen Tick spéater von
der Zahl der infizierten (A) und der kran-
ken Nachbarzellen (B) ab. AuBerdem spie-
len noch zwei Parameter k1 und k2 eine
Rolle. Sie gewichten die gesunden Zellen.
Der Zustand jeder Zelle wird durch die fol-
gende Gleichung bestimmt:

[A/k1] + [B/k2]

Dabei bedeuten die eckigen Klammern,
dal die Werte abgerundet werden. Wenn
also A/k1 = 2.34 ist, wird daraus 2. Wie
stark eine Zelle zu einer bestimmten Zeit
infiziert ist, hingt von zwei Groflen ab:
Wie stark die Nachbarzellen infiziert sind
und wie schnell sich die Infektion ausbrei-
tet (durch g bestimmt). Der Infektions-
grad wird berechnet, indem man die Sum-

!'Nachbarn kénnen entweder die voll anschlie-
Benden Zellen sein (‘Neumann Nachbarschaft’)
oder zusétzlich noch die Zellen an den vier
Ecken (‘Moore-Nachbarschaft’).
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me S der Zustandszahlen der Zelle und ih-
rer Nachbarn durch die Zahl A der infizier-
ten Nachbarzellen teilt. Dazu wird noch der
Wert g, also wie schnell sich die Infektion
ausbreitet, addiert. Der Zustand einer Zelle
ist also im néchsten Zeitschritt t+1

1S/A] + g

Eine Zelle kann aber nicht krénker als n
werden. Schliellich ist noch eine Spielregel,
dafl eine kranke Zelle (also mit dem Zu-
stand n) einen Tick spéter wieder gesund
wird (die Infektion ist sozusagen durch das
Immunsystem iiberwunden).

In einem Simulationsversuch kann zum
Beispiel die Matrix aus 2020 = 400 Zellen
bestehen, n kann 100, k1 2 und k2 3 sein.
Dann wird noch die Geschwindigkeit der
Infektion g festgelegt und die Zahl der Re-
chenschritte (=Ticks, zum Beispiel t, t+1,
t+2 ... t-+10000).

Je nach dem gewihlten g ergeben sich
vier verschiedene Typen, die eindimensio-
nal in Abhéngigkeit von der Spielzeit in Ab-
bildung 9.1 dargestellt sind. Bei sehr nied-
rigen Werten von g passiert nicht viel. Die
meisten Zellen bleiben langweilig gesund.
Wird g etwas erhoht, werden die meisten
Zellen infiziert und bleiben infiziert, obwohl
gesunde Zellen unregelméflig und zufalls-
verteilt auftauchen. Das ist Typ 1.

Bei noch hoherem g ergibt sich eine re-
gelméfige Folge von Infektionsringen, die
etwa 30 Zyklen lang anhalten. Gelegentlich
werden sogar alle 400 Zellen gesund, be-
vor dann eine neue Infektionswelle beginnt.
Das ist Typ 2.

Bei Typ 3 wird g weiter erhoht. Etwa al-
le zwanzig Zyklen wechseln infizierte Zellen
mit gesunden ab.

SchlieBlich ergibt sich bei noch héherem
g der Typ 4. Wenige Zyklen nach Spielbe-
ginn schwankt die Zahl der infizierten Zel-
len mit ziemlicher RegelméBigkeit um einen
Sattigungswert von etwa 75%.



9.2 Simulationen
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Abbildung 9.1: Je nach der gewdhlten Infektionsgeschwindigkeit g ergeben sich vier ver-
schiedene Typen, die hier eindimensional in Abhdngigkeit von der Spielzeit dargestellt
sind.

Typ 1 ergibt sich bei niedrigen Werten von g: Die meisten Zellen werden infiziert und
bleiben infiziert, obwohl gesunde Zellen unregelmdf$ig und zufallsverteilt auftauchen.
Typ 2 ergibt sich bei hoherem g: FEs tritt eine regelmdf$ige Folge von Infektionsringen
auf, die etwa 30 Zyklen lang anhalten. Gelegentlich werden sogar alle Zellen gesund,
bevor dann eine neue Infektionswelle beginnt.

Typ 3 mit noch héherem g: Ftwa alle zwanzig Zyklen wechseln infizierte Zellen mit ge-
sunden ab.

Typ 4 bei sehr hohem g: Wenige Zyklen nach Spielbeginn schwankt die Zahl der infizier-
ten Zellen mit ziemlicher Regelmdfigkeit um einen Sdttigungswert von etwa 75%. Aus
Dewdney (1988)
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9 Demonstrationen, Simulationen und Versuche

A=) 6

Abbildung 9.2: Je ein Beispiel fir die vier wverschiedenen Typen der Mischmasch-
Machine. Hier wurden 100 % 100 bis 500 % 500 Zellen benutzt und die Ergebnisse Farb-
kodiert. Von links nach rechts: Typ 1: Wellen breiten sich nur kurze Strecken aus, be-
vor sie verschwinden. Typ 2: Wellen wandern kreisformig nach auflen. Die Breite der
Bdnder schwankt stark. Typ 3: Die Wellen sind kreisformig, aber regelmdfiger als beim
vorigen Typ. Sie spiegeln das regelmdfsige Kommen und Gehen infizierter Zellen wieder.
Typ 4: Die Wellen folgen einem spiraligen Muster, daf$ sich vom Zentrum der Matriz
ausbreitet. Vom Autor gemalt nach einer Abbildung aus Dewdney (1958)

Je ein Beispiel fiir die vier verschiedenen
Typen ist in Abbildung 9.2 zu finden. Hier
wurden 100 * 100 oder 500 * 500 Matritzen
benutzt und die Ergebnisse Farb-kodiert.
Wellen im Typ 1 breiten sich nur kurze
Strecken aus, bevor sie verschwinden. Beim
Typ 2 wandern Wellen kreisférmig nach au-
Ben. Die Breite der Wellen schwankt stark.
Auch beim Typ 3 sind die Wellen kreisfor-
mig, aber regelméBiger. Sie spiegeln das re-
gelméaflige Kommen und Gehen infizierter
Zellen wieder. Beim Typ 4 folgen die Wel-
len einem spiraligen Muster, daf} sich vom
Zentrum der Matrix ausbreitet.

9.3 Versuche

Versuche zu den in diesem Buch behandel-
ten Themen finden sich in den folgenden
Biichern: Engelmann and Klemke (1983)
und Engelmann (2004a). Ich habe einige
weitere Biicher geschrieben oder bin noch
dabei, sie zu schreiben. Sie befassen sich
ebenfalls mit Themen, die mit rhythmi-
schen Vorgidngen bei Lebewesen zu tun
haben - mein Spezialgebiet als Wissen-
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schaftler (Engelmann (2007), Engelmann
(2004a), Engelmann (2009a), Engelmann
(2009¢), Engelmann (2009b), Engelmann
(2008b), Engelmann (2008a), Engelmann
(2004c), Engelmann (2009b), Engelmann
(2004Db)). Auch dort sind zum Teil Versu-
che beschrieben.

Es wird sehr empfohlen, die Simu-
lation selbst durchzufithren. Dazu auf
http://surf.de.uu.net/zooland /#H ge-
hen und dort die Hodgepodge machine
von Jorg Heitkotter oder alternativ die
Mischmasch-Maschine von Claus Claves
anklicken.
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