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k o n n t e . 

Anlaß d i e a e r U n t e r s u c h u n g e n war d i e M ö g l i c h k e i t , a u f b e r e i t s 

e x i s t i e r e n d e G e h i r n m u t a n t e n v o n D. MELANOGASTER z u r ü c k g r e i f e n z u 

k ö n n e n . D i e s e M u t a n t e n w e i s e n R e d u k t i o n e n i n v e r s c h i e d e n e n B e r e i ­

c h e n d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n a u f . D i e s t ä r k s t e n R e d u k t i o n e n h a b e n 

d i e D o p p e l m u t a n t e n s m a l l o p t i c l o b e a ; a i n e o c u l i a und m i n i -

b r a i n ; a i n e o c u l l s , d e r e n o p t i 8 C h e G a n g l i e n a u f < 5 % v e r k l e i n e r t 

s i n d . 

D i e M u t a n t e n b i e t e n den V o r t e i l , d en E i n f l u ß von R e d u k t i o n e n im 

o p t i s c h e n B e r e i c h a u f d i e R h y t h m i k z u m e s s e n , ohne daß E i n g r i f f e 

am T i e r m i t m ö g l i c h e r u e i 8 e v e r f ö l a c h e n d e n N e b e n w i r k u n g e n nötig 

s i n d . A l s N a c h t e i l m u ß a n g e f ü h r t w e r d e n , daß e i n e r s e i t s n o c h 

g e r i n g e R e s t e d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n v o r h a n d e n s i n d , a n d e r e r a e i t s 

a b e r a u c h n i c h t völlig a u s g e s c h l o s s e n w e r d e n k a n n , daß b e s t i m m t e 

N e u r o n e im Z e n t r a l g e h i r n f e h l e n . Z u m i n d e s t s m a l l o p t i c l o b e a und 

m i n i b r a i n - und d a m i t a u c h d i e D o p p e l m u t a n t e n - h a b e n e i n l e i c h t 

v e r k l e i n e r t e s Z e n t r a l g e h i r n ( H e i d e n r e i c h , 1 9 8 2 ) . W e i t e r h i n k ö n n t e 

man e i n w e n d e n , daß d i e M u t a n t e n s o z u s a g e n sekundär e i n n e u e s , 

v e r ä n d e r t e s c i r c a d i a n e s S y s t e m b e n u t z t e n k ö n n t e n . 

Aus d i e s e m Grund wurden d i e N a c h t e i l e von o p e r a t i v e n E i n g r i f f e n i n 

K a u f genommen und z u s ä t z l i c h d i e A u a w i r k u n g e n d e r D u r c h t r e n n u n g 

b e i d e r o p t i s c h e r T r a k t e und t e i l w e i s e r L o b e k t o m i e a u f d i e R h y t h m i k 

v o n MUSCA DOMESTICA u n t e r s u c h t . 

A u f d a s P r o b l e m e i n e r m ö g l i c h e n B e t e i l i g u n g d e s n e u r o s e k r e t o r i -

s c h e n S y B t ema b e i d e r S t e u e r u n g d e r L a u f a k t i v i t ö t s r h y t h m i k k o n n t e 

n u r am Rande e i n g e g a n g e n w e r d e n . Da m ö g l i c h e r w e i s e d i e L a g e o d e r 

d a a F e h l e n v o n l a t e r a l e n n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n e i n e R o l l e 

s p i e l t ( K o n o p k a und W e l l s , 1 9 8 0 ) , w u r d e n d i e s e b e i den DROSOPHILA 

- D o p p e l m u t a n t e n u n t e r s u c h t . Von b e s o n d e r e m I n t e r e s s e war i n d i e ­

sem Zusammenhang, ob e i n e k l e i n e l s t e r s l e n e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l ­

g r u p p e (Köpf, 1 9 5 7 ) z w i s c h e n o p t i s c h e n G a n g l i e n und Z e n t r a l g e h i r n 

v o n d e r M u t a t i o n b e t r o f f e n w a r . 



B e i d e n M u t a n t e n w u r d e S c h l ü p f - und L a u f a k t i v i t ö t s r h y t h m i k gemes­

s e n und m i t dem W i l d t y p und d e r a r r h y t h m i s c h e n M u t a n t e per"- ( K o ­

n o p k a und B e n z e r , 1 9 7 1 ) v e r g l i c h e n . B e i MUSCA DOMESTICA wurde d i e 

L a u f a k t i v i t ö t s r h y t h m i k v o r und n a c h dem o p e r a t i v e n E i n g r i f f u n t e r ­

s u c h t . 

Nach M e s s u n g d e r R h y t h m i k von M u t a n t e n und o p e r i e r t e n F l i e g e n im, 

F r e i l a u f w u r d e n S y n c h r o n i s a t i o n s v e r s u c h e m i t LD-üJechsel bzw. Tem­

p e r a t u r z y k l e n d u r c h g e f ü h r t , um N ä h e r e s ü b e r s y n c h r o n i s i e r e n d e 

F a k t o r e n und e v e n t u e l l e e x t r a o c u l a r e F o t o r e z e p t o r e n b e i b l i n d e n 

F l i e g e n z u e r f a h r e n . 

D e r l e t z t e T e i l d e r A r b e i t b e s c h ä f t i g t s i c h m i t dem z u g r u n d e l i e ­

g e n d e n K o n t r o l l m e c h a n i s m u s d e r c i r c a d i a n e n L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k 

b e i F l i e g e n . E s w i r d a u f d i e m ö g l i c h e S t e u e r u n g d e r R h y t h m i k d u r c h 

z w e i G s z i I I a t o r p o p u l a t i o n e n e i n g e g a n g e n und v e r a u c h t , d i e s e n ä h e r 

z u c h a r a k t e r i s i e r e n . D a b e i w e rden a u c h an CALLIPHORA ERYTHROCE-

PHALA g e m a c h t e A k t i v i t ä t a u n t e r s u c h u n g e n m i t e i n b e z o g e n . 



B. VERSUCHE MIT MUTANTEN VON D. MELANOGASTER 

B.1. M a t e r i a l und M e t h o d e n 

B.1.1. V e r s u c h s t i e r e 

D i e L a u f a k t i v i t ä t und d i e S c h l ü p f r h y t h m i k wurde gemeasen b e i den 

D. MELANOGASTER-Mutanten: 

o p t o m o t o r b l i n d omb 

l o b u l a p l a t e l e a s l o p 

m l n i b r a i n mnb 

s m a l l o p t i c l o b e a a o l 

s i n e o c u l i a s o 

m l n i b r a i n ; a i n e o c u l i s mnb;ao 

s m a l l o p t i c l o b e a ; 
s i n e o c u l i s s o l ; s o 

a p e r i o d i s c h e M u t a n t e p e r 0 

M u t a n t e m i t k u r z e r 
P e r i o d e n l ä n g e p e r S 

und dem U J i l d t y p : 

W i l d s t a m m B e r l i n W T ß 

( L a b o r K. F i s c h b a c h ; 
U n i v e r a i t ä t W ü r z b u r g ) 

( L a b o r Ii). Z e h r i n g ; 
B r a n d e i s U n i v e r s i t y , 
M a s s a c h u s e t t s ) 

( L a b o r K.G. G ö t z ; 
MPI T ü b i n g e n ) 

A l l e Stämme wurden i m LD 12:12 (20°C ± 3° C) a u f e i n e m a e i t J a h r e n 

b e w ä h r t e n N ä h r m e d i u m i n M a a s e n h a l t u n g g e z ü c h t e t ( R e z e p t s i e h e 

A n h a n g ) . Für d i e V e r s u c h e wurden T i e r e b e i d e r l e i G e a c h l e c h t s v e r ­

w e n d e t , da i n V o r v e r a u c h e n k e i n e g e s c h l e c h t s s p e z i f i s c h e n U n t e r ­

s c h i e d e i n d e r R h y t h m i k g e f u n d e n w u r d e n . 



Phänotyp d e r M u t a n t e n 

omb : M u t a t i o n s o r t : I n v e r s i o n a u f dem X-Chromoaom m i t 
B r u c h s t e l l e n b e i und 12D2-E1; 

Ä u s s e r l i c h n i c h t vom üJildtyp zu u n t e r s c h e i d e n . 
D i e R i e s e n n e u r o n e n d e r L o b u l a p l a t t e f e h l e n o d e r s i n d 
s t a r k r e d u z i e r t ( H e i s e n b e r g e t . a l , 1 9 7 8 ) . 

l o p : M u t a t i o n s o r t : 2 -

Ä u s s e r l i c h n i c h t vom W i l d t y p z u u n t e r s c h e i d e n . 
D i e s e n k r e c h t e n K l e i n f e l d e l e m e n t e d e r L o b u l a p l a t t e 
f e h l e n ( F i s c h b a c h und H e i s e n b e r g , 1 9 8 1 ) . 

mnb : M u t a t i o n s o r t : X - C h r . 58,5 (± 0 , 8 ) . 

Ä u a s e r l i c h n i c h t vom W i l d t y p zu u n t e r s c h e i d e n . 
G e s a m t g e h i r n i s t a u f 52 % v e r k l e i n e r t ( H e i d e n r e i c h , 
1 9 8 2 ) . 

s o l : M u t a t i o n a o r t : X - C h r . 67,5 (± 2 ) . 

K u ß e r l i c h n i c h t vom W i l d t y p zu u n t e r 8 c h e i d e n . 
M e d u l l a und L o b u l a k o m p l e x s i n d um 50% r e d u z i e r t , d a s 
Z e n t r a l g e h i r n um 12 % ( F i s c h b a c h und H e i s e n b e r g , 1981; 
H e i d e n r e i c h , 1 9 8 2 ) . 

s o : M u t a t i o n a o r t : 2 - 57,1 ( M i l a n i , 1 9 5 1 ) . 

D i e O c e l l e n f e h l e n immer, d i e K o m p l e x a u g e n s i n d i n 
u n t e r s c h i e d l i c h e m Ausmaß r e d u z i e r t . B e i v o l l a t ä n d i g e r 
A u s p r ä g u n g d e r M u t a t i o n Bind d i e T i e r e v öllig a u g e n l o s . 
D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n s i n d a u f 20 % r e d u z i e r t . D i e 
L a m i n a f e h l t ganz ( F i s c h b a c h , 1983; Abb. 1 b ) . 

mnb;80 : D o p p e l m u t a n t e n m i t l i n e a r e r A d d i t i o n b e i d e r M u t a t i o n e n . 
und A u s s e h e n w i e s o . Für d i e V/erauche w u r d e n n u r a u g e n l o s e 
s o l ; s o T i e r e v e r w e n d e t . 

D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n 8ind a u f <5 % r e d u z i e r t und m i t ­
e i n a n d e r v e r s c h m o l z e n , ao daß d i e e i n z e l n e n G a n g l i e n 
n i c h t mehr u n t e r s c h e i d b a r s i n d ( A b b . 1 c . ) 

p e r 0 : M u t s t i o n s o r t : X - C h r . 3B1-2, z w i s c h e n z e s t e und w h i t e . 
A u s s e h e n n o r m a l . 

A k t i v i t ä t und S c h l u p f e n s i n d arrhythmi8ch ( K o n o p k a und 
B e n z e r , 1 9 8 1 ) . 



B.1.2. V e r s u c h s a u f b a u und R e g i B t r i e r u n g 

B. 1 . 2 . 1 . L a u f a k t i v i t ä t s v e r s u c h e 

D i e L a u f a k t i v i t ä t wurde m i t t e l 8 I n f r a r o t - L i c h t s c h r a n k e n r e g i s ­

t r i e r t . D i e U n t e r b r e c h u n g d e s L i c h t s t r a h l s d u r c h e i n T i e r e r z e u g t e 

e i n e n I m p u l s , d e r über e i n e n V e r s t ä r k e r zu e i n e m E r e i g n i s s c h r e i b e r 

( E s t e r l i n e A n g u s ) g e l e i t e t wurde und d o r t e i n e F e d e r au8lenkte 

( A b b . 2 ) . 

Später wurde daB S y s t e m u m g e s t e l l t : D i e I m p u l s e wurden über e i n e n 

M u l t i p l e x e r und M i c r o p r o c e s s o r ( A I M 6 5 ) a u f e i n e PDP 1 1 A 0 ü b e r ­

t r a g e n . G l e i c h z e i t i g w u r d e n d i e D a t e n m i t H i l f e e i n e a M i c r o c o m p u -

t e r 8 ( O r i o n ) d i r e k t a u f e i n e r D i s k e t t e g e s p e i c h e r t . 

D i e A b f r a g e d e r D a t e n d u r c h den M i c r o p r o c e s s o r e r f o l g t e s t ü n d l i c h . 

D a b e i w a r e n d i e D a t e n d i g i t a l s o v e r s c h l ü s s e l t , daß d e r S t u n d e n ­

w e r t i n 15 ^ - M i n u t e n - I n t e r v a l l e u n t e r t e i l t w a r . P a s s i e r t e d i e 

F l i e g e i n n e r h a l b e i n e a ' • - M i n u t e n - I n t e r v a l l a e i n o d e r m e h r m a l a d i e 

L i c h t s c h r s n k e , wurde d i e s a l 8 " a k t i v " g e w e r t e t , b e i k e i n e m D u r c h ­

gang a l a " i n a k t i v " . E i n S t u n d e n - I n t e r v a l l b e a t a n d a l s o a u s 15 " J s 

- N e i n - E n t s c h e i d u n g e n " . 

D i e F l i e g e n w u r d e n i n k l e i n e n P l e x i g l a 8 s c h ä l c h e n ( D u r c h m e s s e r : 

3 5 mm, H ö h e : 11 mm) g e h a l t e n , d u r c h d i e a n e i n e r S t e l l e d i e 

L i c h t s c h r a n k e g i n g . A l s N a h r u n g d i e n t e den F l i e g e n Z u c k e r und 

d e s t i l l i e r t e s W a s s e r . D i e W a s s e r v e r s o r g u n g wurde d u r c h D o c h t e 

g e w ä h r l e i s t e t , d i e von e i n e m W a a s e r f l ä a c h c h e n i n d i e V e r a u c h s -

8 c h ä l c h e n r a g t e n . 

i n s g e s a m t s t a n d e n 30 s o l c h e r M e ß s t e l l e n z u r Verfügung, g e g e n Ende 

d e r V e r s u c h e wurden s i e a u f 55 e r w e i t e r t . 
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«bb. 1; V e r g l e i c h des W i l d t y p g e h i r n s ( a ) m i t dem d e r M u t a n t e n s o 
( b ) und s a l ; s o (bzw. mnb;sa) ( c ) . 

L i n k e S e i t e : F o t o g r a f i e n von freipräparierten G e h i r n e n ; 
b eim U i l d t y p s i n d a u f d e r r e c h t e n Hälfte 
noch R e s t e von O m m a t i d i e n zu e r k e n n e n . 

R e c h t e S e i t e : Z e i c h n u n g e n nach den freipräparierten Ge­
h i r n e n z u r V e r d e u t l i c h u n g d e r U n t e r s c h i e d e 
i n den o p t i s c h e n G a n g l i e n . 
a) Lii l d t y pgeh i r n von v o r n e , h i n t e n , oben 
und u n t e n ; b ) , c ) G e h i r n van so und van 
s o l ; s o j e w e i l s von v o r n e und h i n t e n . 



Abb. 2: R e g i s t r i e r u n g d e r Laufaktivität von F l i e g e n . Anhand d e r 
A u f z e i c h n u n g e n e i n e r F l i e g e a u f dem E r e i g n i s s c h r e i b e r i s t 
d i e E n t s t e h u n g e i n e s Aktogramms g e z e i g t ; 
(verändert n a c h : Engelmann und Klemke, 1 9 8 3 ) . 



D i e A u f z e i c h n u n g d e r S c h l ü p f r h y t h m i k e r f o l g t e m i t t e l s d e r g l e i c h e n 

R e g i s t r i e r a n l a g e w i e d i e d e r L a u f a k t i v i t a t : D i e M e ß s t e l l e n wurden 

l e d i g l i c h Um 90° g e k i p p t , so daß d i e L i c h t s c h r a n k e n a u f Bewegungen 

i n d e r S e n k r e c h t e n a n s p r a c h e n (Abb. 3 ) . 

D i e Puppen d e r F l i e g e n w u r d e n m i t " G l u t o f i x " a u f e i n e G l a s p l s t t e 

( 1 1 0 mm x 110 mm) g e k l e b t und d i e s e u m g e k e h r t a u f e i n e n T r i c h t e r 

( 1 0 5 mm D u r c h m e s s e r ) g e l e g t . Der T r i c h t e r war i n n e n m i t T e f l o n 

( H o s t a f l o n TF 5 0 3 2 , H o e c h s t ) ü b e r z o g e n , um e i n F e s t h a l t e n d e r 
F ü e g e n am G l a s z u v e r m e i d e n . D i e f r i s c h g e schlüpften F l i e g e n 

f i e l e n d u r c h den T r i c h t e r d u r c h d i e L i c h t s c h r a n k e h i n d u r c h i n m i t 

W a s s e r gefüllte G e f ä ß e . D i e O b e r f l ä c h e n a p a n n u n g des W a B s e r s wurde 

* i t S pülmittel v e r r i n g e r t , so daß d i e F l i e g e n e r t r a n k e n . 

J e d e g e s c h l ü p f t e F l i e g e w urde a u f d i e s e W e i s e a u f dem E r e i g n i s -

S c h r e i b e r a l s S t r i c h m a r k i e r t . 

15 v e r s c h i e d e n e " S c h l ü p f p o p u l a t i o n e n " k o n n t e n g l e i c h z e i t i g r e g i s ­

t r i e r t w e r d e n . 

B e i s o und den D o p p e l m u t a n t e n wurde a u f d i e a u t o m a t i a c h e R e g i ­

s t r i e r u n g v e r z i c h t e t , da e i n e U n t e r t e i l u n g i n völlig a u g e n l o a e 
F l i e g e n und s o l c h e m i t A u g e n r e s t e n vorgenommen werden m u ß t e . D e s ­

h a l b w u r d e n d i e f r i s c h g e s c h l ü p f t e n T i e r e stündlich m i t e i n e m E x -

h a u s t e r d i r e k t a u s den G e f ä ß e n m i t Nährmedium a b g e s a m m e l t und 

u n t e r d e r S t e r e o l u p e g e t r e n n t n a c h a u g e n l o s e n und T i e r e n m i t 

A u g e n r e s t e n s u s g e z ä h l t . 



Glasplatten mit aufgeklebten Puppen Ereignisschrei b# 

AuffanggefaDe 

Verstärker 

Abb. 3 : R e g i s t r i e r u n g d e r Sch1üpfrhythmik. Schlüpfende F l i e g e n 
p a s s i e r e n beim F a l l e n d i e L i c h t s c h r a n k e und lösen e i n e n 
e l e k t r i s c h e n I m p u l s a u s , d e r verstärkt u i r d und das Re­
l a i s des b e t r e f f e n d e n K a n a l s auf dem E r e i g n i s s c h r e i b e r 
zum A n s p r e c h e n b r i n g t . D i e so e r z e u g t e n S t r i c h e können 
ausgezählt u e r d e n ( n a c h Engelmann und Klemke, 1983). 



B.1.3. V e r 8 u c h s d u r c h f ü h r u n g 

I n d e r V e r s u c h s k a m m e r h e r r s c h t e e i n e T e m p e r a t u r v o n 2 0 ° C ± 0,5° C 

und s c h w a c h e s R o t l i c h t (RR) ( R o t l i c h t l a m p e : L e u c h t s t o f f r ö h r e P h i ­

l i p s TL 20W/25A 032 und F i l t e r v on Rank S t r a n d , C i n e m o i d N r . 6 

" P r i m a r y R e d " ) . 

D i e L e u c h t s t o f f r ö h r e b e f a n d s i c h über d e r E i n g a n g s t ü r d e r K l i m a ­

kammer, w e s h a l b d i e A u s l e u c h t u n g d e r Kammer n i c h t gleichmäßig w a r . 

D i e d e r L i c h t q u e l l e am n ä c h s t e n l i e g e n d e n K anäle wurden m i t e i n e r 

L i c h t i n t e n s i t ä t v o n 9 x 1 0 * 0 U/cm2 b e l e u c h t e t , d i e am w e i t e s t e n 

e n t f e r n t e n m i t 6 x 1 0 ~ f l üJ/cm 2. 

D i e s e g r a d u e l l e n U n t e r s c h i e d e wurden b e i d e r B e s t i m m u n g von P e r i o ­

d e nlängen im F r e i l a u f n i c h t b e r ü c k s i c h t i g t . 

U n t e r d i e s e n B e d i n g u n g e n wurde d i e L a u f a k t i v i t ä t a r h y t h m i k im 

F r e i l a u f und d i e Schlüpfrhythmik a l l e r M u t a n t e n be8timmt. 

B.1.3.1. L a u f a k t i v i t ä t a r h y t h m i k 

D i e F l i e g e n w a r e n h ö c h s t e n s 5 Tsge a l t , a l s s i e i n den V e r s u c h 

genommen w u r d e n . D i e Übertragung i n d i e P l e x i g l a a s c h ä l c h e n e r ­

f o l g t e m i t e i n e r F e d e r s t a h l p i n z e t t e n a c h a e h r k u r z e r C h l o r o f o r m ­

b e t ä u b u n g , da b e i s o l ; s o und mnb;ao völlig a u g e n l o a e T i e r e u n t e r 

d e r S t e r e o l u p e h e r a u s g e s u c h t werden m u ß t e n . 

D i e V e r s u c h s d a u e r r i c h t e t e a i c h n a c h d e r L e b e n a d a u e r d e r F l i e g e n 

und b e t r u g m i n d e a t e n s s i e b e n T a g e . K ü r z e r l e b e n d e F l i e g e n wurden 

n i c h t b e r ü c k s i c h t i g t . 

Das V e r h a l t e n e i n i g e r a u g e n l o s e r M u t a n t e n wurde n a c h Measen d e s 

F r e i l a u f s a u c h im LD 12:12 u n t e r s u c h t . D a b e i wurde i n d e r L i c h t ­

p e r i o d e W e i ß l i c h t (Osram L 65UI/25A U n i v e r s a l w e i ß ) d e r f o l g e n d e n 

L i c h t i n t e n a i t ö t e n v e r w e n d e t : 300 l u x 

UQ l u x 

6 l u x 

1 l u x 

Außerdem wurde d a s V e r h a l t e n von s o l ; s o i n e i n e m 16tägigen Tempe-

raturzykluä 12:12 ( i m RR) u n t e r s u c h t . D i e T e m p e r a t u r i n d e r "üJarm-

p e r i o d e " b e t r u g 2 2 , 2 ° C , i n d e r " K a l t p e r i o d e " 2 0 , 2 ° C . 



Z u r A u f z u c h t d e r F l i e g e n für d i e S c h l ü p f r h y t h m i k wurde das N ä h r ­

medium i n P l a s t i k s c h ü s s e l n ( 2 2 cm D u r c h m e s s e r , 10 cm T i e f e ) g e­

f ü l l t , d i e m i t e i n e r G l a s p l a t t e a b g e d e c k t w u r d e n . Z u r Belüftung 

d i e n t e n z w e i k r e i s f ö r m i g e m i t Gaze b e s p a n n t e Löcher ( 3 cm D u r c h ­

m e s s e r ) . 

D i e F l i e g e n w u r d e n n a c h k u r z e r K ä l t e b e t ä u b u n g ü b e r i m p f t und 

u n t e r K o n s t s n t b e d i n g u n g e n von 2 0 ° C + 3° C und LD ( 1 2 : 1 2 ) g e h a l t e n 

( Weißlicht v o n 550 l u x (Osram L 65W/77R) i n d e r L i c h t p e r i o d e ) . 

Nach 15 Tagen w u r d e n d i e Puppen v o r s i c h t i g m i t e i n e m f e u c h t e n 

Schwamm von den W ä n d e n d e r P l a s t i k s c h ü s s e l und d e r G l a s p l a t t e i n 

2 0 ° C warmes W a s s e r geschwemmt, vo n d e r W a s s e r o b e r f l ä c h e abgesam­

m e l t , g e w a s c h e n , a u f F i l t e r p a p i e r g e t r o c k n e t und s c h l i e ß l i c h a u f 

d i e G l a s p l a t t e n a u f g e k l e b t . 

D i e Ü b e r f ü h r u n g i n V e r s u c h s b e d i n g u n g e n ( R R ) e r f o l g t e b e i L i c h t - a u s 

d e a LD. 

B e i ao und den D o p p e l m u t a n t e n w u r d e n d i e g a n z e n P l a s t i k s c h ü s s e l n , 

ohne v o r h e r i g e s A u s w a s c h e n d e r P u p p e n z u d i e s e m Z e i t p u n k t i n RR 

g e b r a c h t . 

D i e S c h l ü p f r h y t h m i k k o n n t e i n d e r R e g e l s i e b e n Tage l a n g gemessen 

w e r d e n . Dann s c h l ü p f t e n kaum n o c h T i e r e und d e r V e r s u c h wurde 

a b g e b r o c h e n . 

B.1.<». A u s w e r t u n g 

B.1.*».1. L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k 

D i e v o n jedem T i e r e r h a l t e n e n f o r t l a u f e n d e n A u f z e i c h n u n g e n a u f dem 

S c h r e i b e r p a p i e r w u r d e n i n A b s c h n i t t e v o n 2k S t u n d e n g e t e i l t und 

d i e s e u n t e r e i n a n d e r a u f g e k l e b t . A u f d i e s e W e i s e e n t s t s n d e i n A k t a -

gramm von j e d e m T i e r ( s i e h e Abb. 2 ) . 

D i e über den M i c r o p r o c e s s o r e r f a ß t e n D a t e n w u r d e n d u r c h e i n s p e ­

z i e l l e s Programm u m g e w a n d e l t und a u f e i n e m P u n k t d r u c k e r (NEC PC-

B023B-C) e b e n f a l l s a l s Aktogramm a u s g e d r u c k t . 

B e i d e A k t o g r a m m a r t e n u n t e r s c h i e d e n s i c h n i c h t s y s t e m a t i s c h . 



Z u r B e u r t e i l u n g d e r A k t i v i t ä t s m u s t e r wurden z w e i M e t h o d e n angewen­

d e t : 

A u s w e r t u n g m i t t e l s S c h a b l o n e 

D u r c h d i e a u f e i n a n d e r f o l g e n d e n A k t i v i t ä t s b e g i n n e d e r F l i e g e n wurde 

e i n e G e r a d e g e l e g t und n a c h d e r e n S t e i g u n g d i e P e r i o d e n l ä n g e m i t 

H i l f e e i n e r S c h a b l o n e b e s t i m m t (Wiedenmann, 1 9 7 8 ) , 

Waren d i e A k t i v i t ä t s b e g i n n e n i c h t g e n a u z u b e s t i m m e n , a b e r e i n e 

d e u t l i c h e , p e r i o d i s c h e H a u p t a k t i v i t ä t z u e r k e n n e n , s o wurde d i e 

G e r a d e d u r c h d i e s e g e l e g t . 

Gab e s n a c h A u g e n m a ß m e h r e r e Rhythmen n e b e n e i n a n d e r o d e r a u f e i ­

n a n d e r f o l g e n d , so wurde d i e P e r i o d e n l ä n g e von a l l e n b e s t i m m t . 

E i n l e s e n d e r D a t e n i n d e n C o m p u t e r 
und A u s w e r t u n g d u r c h Z e i t r e i h e n a n a l y s e 

D i e A n a l y s e m i t t e l s e l e k t r o n i s c h e r D a t e n v e r a r b e i t u n g e r f o l g t e m i t 

dem Programm " T i m e s d i a " z u r Z e i t r e i h e n a n a l y s e ( M a r t i n , 1978) am TR 

kkü - S y s t e m des T ü b i n g e r R e c h e n z e n t r u m s . 

M i t t e l s " P e r i o d o g r a m m a n a l y 8 e " w u r d e n d i e Periodenlängen d e r e i n ­

z e l n e n T i e r e b e s t i m m t . D i e V e r t r a u e n s w a h r s c h e i n l i c h k e i t wurde a u f 

95 % f e s t g e l e g t . 

Das V e r f s h r e n d e r " k o m p l e x e n D e m o d u l a t i o n " wurde a n g e w a n d t , um 

A u f s c h l u ß über d i e K o n s t a n z d e r P e r i o d e n l ä n g e und e v e n t u e l l e P h a ­

s e n s p r ü n g e zu bekommen. 

Dss V o r h a n d e n s e i n z w e i e r P e r i o d e n l ä n g e n n e b e n e i n a n d e r wurde g e ­

t e s t e t , i n d e m e i n e d e r b e i d e n e l i m i n i e r t wurde ( d u r c h " S i g n a l 

a v e r a g e " m i t B e s t i m m u n g d e r R e s i d u e n ) und von den ü b r i g g e b l i e b e n e n 

D a t e n n o c h m a l s e i n e P e r i o d o g r a m m a n a l y s e und e i n e " k o m p l e x e Demodu­

l a t i o n " g emacht w u r d e . 

A u f g r u n d a l l e r A u s w e r t u n g s m e t h o d e n k o n n t e n d i e F l i e g e n i n v e r ­

s c h i e d e n e Gruppen e i n g e t e i l t w e r d e n ( s i e h e E r g e b n i s s e B . 2 . 1 . 1 . ) . 



Zur B e s t i m m u n g d e r S c h l ü p f m a x i m a wurde d i e A n z a h l d e r p r o S t u n d e 

g e s c h l ü p f t e n F l i e g e n a u f dem S c h r e i b e r p a p i e r a u s g e z ä h l t und a l s 

H i s t o g r a m m i n S t u n d e n e i n h e i t e n a u f g e t r a g e n . 

B e g i n n und Ende d e r e i n z e l n e n S e h l ü p f m a x i m a wurden b e s t i m m t und 

d e r e n M e d i a n w e r t e b e r e c h n e t . A l s M e d i a n w e r t w i r d d e r Z e i t p u n k t 

e i n e s Sch 1 üpf max imuns b e z e i c h n e t , z u dem 50 % d e r F l i e g e n g e ­

s c h l ü p f t s i n d . 

D i e P e r i o d e n l ä n g e b e r e c h n e t s i c h a u s d e r d u r c h s c h n i t t l i c h e n Z e i t 

z w i s c h e n den M e d i a n w e r t e n . 

Zum b e s s e r e n V e r g l e i c h d e s S c h l ü p f m u s t e r s d e r v e r s c h i e d e n e n Mu­

t a n t e n w u r d e n d i e S e h l ü p f m a x i m a i n A b b i l d u n g e n a u f j e w e i l s 100 % 

g e s c h l ü p f t e F l i e g e n n o r m i e r t . 

B.1.5. S t a t i s t i k 

Zum T e s t e n d e r S i g n i f i k a n z d e r E r g e b n i s s e w u r d e n n i c h t p a r a m e t r i -

s c h e T e s t v e r f a h r e n w i e d e r x 2 - T e s t , Mann-üJhitney-U-Test , 

üJilcoxon-Test und S p e a r m a n - R a n g - K o r r e l a t i o n s t e s t v e r w e n d e t ( S i e ­

g e l , 1 9 5 6 ) . 

B.1.6. F ä r b u n g d e r n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n 

D i e F ärbung v o n n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n b e r u h t a u f d e r B i n d u n g 

von b a s i s c h e n F a r b s t o f f e n an s a u r e und von s a u r e n F a r b s t o f f e n an 

b a s i s c h e n e u r o s e k r e t o r i s c h e P r o d u k t e . 

N e u r o s e k r e t o r i s c h e P r o d u k t e s i n d i n d e r R e g e l b a s i s c h und w e r d e n 

d u r c h s a u r e F a r b a t o f f e a n g e f ä r b t . D u r c h s t a r k e O x i d a t i o n w e r d e n 

manche j e d o c h s a u e r und b i n d e n s o m i t b a s i s c h e F a r b s t o f f e . D i e 

Umwandlung i n s S a u r e i s t abhängig vom Typ d e r n e u r o s e k r e t o r i s c h e n 

Z e l l e n . N e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n vom Typ A z e i g e n d i e o b e n g e ­

n a n n t e R e a k t i o n i n s a u r e n pH, während s o l c h e vom Typ B v o r w i e g e n d 

b a s i s c h b l e i b e n . 

Der h i e r v e r w e n d e t e F a r b s t o f f P a r a l d e h y d f u c h s i n i s t b a s i s c h und 

färbt d e s h a l b n e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n vom Typ A b e s o n d e r s g u t 

a n . D u r c h g e e i g n e t e W a h l d e s p H - W e r t s d e r F ä r b e l ö s u n g war j e d o c h 



a u c h e i n e A nfärbung d e r Z e l l e n vom B-Typ m ö g l i c h . N i c h t a n g e f ä r b t 

wurden Z e l l e n vom Typ C. S i e b e n ö t i g e n n a c h Raabe ( 1 9 B 2 ) e i n e 

F i x i e r u n g i n H e l l y • s - F l ü 9 s i g k e i t und F ä r b u n g d u r c h A z o c a r m i n . 

B.1.6.1. P r ä p a r a t i o n und F i x i e r u n g d e r G e h i r n e 

G e h i r n e von F l i e g e n v e r s c h i e d e n e r A l t e r s s t u f e n wurden m i t H i l f e 

z w e i e r f e i n e r P i n z e t t e n f r e ipräpariert und n a c h Möglichkeit völlig 

v/on a n h a f t e n d e m F e t t k ö r p e r und T r a c h e e n b e f r e i t . D i e P r ä p a r a t i o n 

e r f o l g t e i n p h y 8 i o l o g i s c h e r K o c h s a l z l ö s u n g ( R e z e p t s i e h e A n h a n g ) 

u n t e r d e r S t e r e o l u p e und d a u e r t e u n g e f ä h r 10 M i n u t e n . D a n a c h 

wurden d i e G e h i r n e für d r e i S t u n d e n i n B o u i n ' s c h e r F l ü s s i g k e i t 

f i x i e r t ( Z u s a m m e n s e t z u n g s i e h e A n h a n g ) . 

B.1.6.2. Färbung und E i n b e t t u n g d e r G e h i r n e 

D i e f i x i e r t e n G e h i r n e w u r d e n a l s G a n z e s g e f ä r b t und e i n g e b e t t e t . 

Zunächst wurden s i e m e h r m a l s i n e i n e r g e s ä t t i g t e n Lösung v o n 

L i 2 C 0 3 a u s g e w a s c h e n , um a l l e R e s t e v o n B o u i n ' s c h e r L ö s u n g z u 

e n t f e r n e n . D i e O x i d a t i o n e r f o l g t e n a c h Übergang i n wässrige Lösung 

d u r c h e i n 1:1 G e m i s c h aus KMnOz* und H2S0/*. G e s t o p p t wurde s i e 

d u r c h Na2S205. Nach e r n e u t e m Übergang i n 70 % E t h a n o l e r f o l g t e d i e 

Färbung i n P a r a l d e h y d f u c h s i n . Nach A u s w a s c h e n wurden d i e G e h i r n e 

völlig e n t w ä s s e r t und über N a c h t i n Zedernöl a u f b e w a h r t , um s i e 

t r a n s p a r e n t z u machen. Das Zedernöl wurde m i t X y l o l e n t f e r n t und 

d i e G e h i r n e i n DePeX e i n g e b e t t e t . 

( G e n a u e s V o r g e h e n und R e z e p t e für d i e F ä r b e l ö s u n g s i e h e A n h a n g . ) 

B. 1.6.3. A u s w e r t u n g d e r Präparate 

D i e b e s t e Q u a l i t ä t h a t t e n d i e P r ä p a r a t e z e h n Tage b i s d r e i M o n a t e 

nach d e r E i n b e t t u n g . 

Z u r m i k r o s k o p i s c h e n A u s w e r t u n g s t a n d e i n F o t o m i k r o s k o p ( Z e i s s G 

^ 1 - 1 7 0 ) z u r V e r f ü g u n g . A l l e Aufnahmen w u r d e n z w e i Monate n a c h d e r 

E i n b e t t u n g g e m a c h t . ( Z u späteren Z e i t p u n k t e n wurde e i n e l e i c h t e 

Entfärbung d e r Präparate b e o b a c h t e t . ) 

Nur Z e l l e n , d i e e i n d e u t i g e i n s t a r k g e färbtes C y t o p l a s m a und e i n e 

u ngefärbte K e r n r e g i o n a u f w i e s e n , w u r d e n a l s n e u r o s e k r e t o r i s c h e 



Z e l l e n a n g e s e h e n und i h r e Lage und Z a h l b e s t i m m t ( v g l . Köpf, 1957; 

R e n s i n g , 1966 a ) . 



B.2. E r g e b n i s s e 

B .2.1. L a u f a k t i v i t ä t 

B.2.1.1. F r e i l a u f v e r s u c h e 

M i t H i l f e d e r C c m p u t e r a u s u j e r t u n g und d e r A u s w e r t u n g n a c h den 

A k t i v i t ä t s b e g i n n e n d u r c h S c h a b l o n e k o n n t e n d i e F l i e g e n i n d r e i 

G r u p p e n e i n g e t e i l t w e r d e n ( H e l f r i c h und E n g e l m a n n , 1 9 8 3 ) : 

1) T i e r e m i t e i n e r d e u t l i c h e n und d u r c h g e h e n d e n P e r i o d e . 

D e f i n i t i o n : D i e P e r i o d o g r a m m a n a l y a e z e i g t e n u r e i n e s i g n i f i ­

k a n t e P e r i o d e n l ä n g e . D i e s e k o n n t e d u r c h k o m p l e x e 

D e m o d u l a t i o n im u n t e r s u c h t e n B e r e i c h al8 k o n s t a n t ­

b l e i b e n d beatötigt w e r d e n . 

B e i d e r A u a w e r t u n g m i t t e l s S c h a b l o n e war e s m ö g ­

l i c h , e i n e g e r s d e L i n i e d u r c h d i e A k t i v i t ä t s b e g i n -

ne o d e r z u m i n d e s t d u r c h d i e H a u p t a k t i v i t ö t z u l e ­

g e n . 

2 ) T i e r e m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k . 

D e f i n i t i o n : D i e P e r i o d o g r a m m a n a l y s e z e i g t e m e h r e r e s i g n i f i k a n ­

t e P e r i o d e n l ä n g e n o d e r , wenn n u r e i n e g e f u n d e n 

w u r d e , e r w i e s s i c h d i e s e n a c h k o m p l e x e r D e m o d u l a -

t i o n a l s n i c h t s t a b i l . D a b e i b e t r u g e n d i e Schwan­

k u n g e n i n d e r P e r i o d e n l ä n g e m e i s t mehr a l s z w e i 

S t u n d e n . B e i d e r A u s w e r t u n g m i t t e l s S c h a b l o n e war 

ea e n t w e d e r unmöglich , im g a n z e n U n t e r s u c h u n g s -

z e i t r a u m d u r c h g e h e n d e L i n i e n d u r c h A k t i v i t ä t s b e -

g i n n e o d e r H a u p t a k t i v i t ä t e n z u l e g e n , o d e r e s 

k o n n t e n m e h r e r e d u r c h g e h e n d e , s i c h ü b e r k r e u z e n d e 

P e r i o d e n l ä n g e n a u s g e m e s s e n w e r d e n . 



3) A r r h y t h m i s c h e T i e r e . 

D e f i n i t i o n : D i e P e r i o d o g r a m m a n a l y s e e r g a b k e i n e s i g n i f i k a n t e 

P e r i o d e n l ä n g e . 

D i e o p t i s c h e B e u r t e i l u n g z e i g t e e i n e g l eichmäßige 

A k t i v i t ä t über den g e s a m t e n U n t e r s u c h u n g s z e i t r a u m 

h i n w e g . L e d i g l i c h e i n e U n t e r t e i l u n g i n h y p e r a k t i ­

v e , d u r c h s c h n i t t l i c h a k t i v e und f a s t i n a k t i v e 

F l i e g e n war m ö g l i c h . 

D i e s e G r u p p e n e i n t e i l u n g wurde b e i a l l e n Stämmen g e m a c h t . 

T a b e l l e 1 g i b t e i n e U b e r s i c h t über den p r o z e n t u a l e n A n t e i l d e r 

d r e i G r u p p e n i n j e d e m Stamm. Zum V / e r g l e i c h w u r d e n d i e W e r t e für 

d i e M u t a n t e n so und s o l a u s H e l f r i c h und E n g e l m a n n ( 1 9 8 3 ) ü b e r ­

nommen . 



P r o z e n t u a l e r A n t e i l v o n r h y t h m i s c h e n , a r r h y t h m i s c h e n und F l i e g e n 
m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k b e i m üJildtyp und den u n t e r s u c h t e n M u t a n t e n . 

n k l a r e R h y t h m i k k o m p l e x e R h y t h m i k A r r h y t h m i e 

WT B 66 6 0 , 3 % 13,6 % 6,1 % 

omb 19 8 4 , 2 X 0,0 % 15,8 % 

l o p • 26 9 2 , 3 % 1,1 % 0,0 % 

•nb 16 8 1 , 3 % 6,2 % 12,5 % 

s o l 36 8 3 , 3 % 13,9 % 2,8 % 

BO 109 6 7 , 9 % 25,7 % ° 6,4 % 

mnb;so 32 0,0 % 81,3 % * 18,7 % 

s o l ; s o 49 0,0 % 85,7 % * 14,3 % 

perO 54 0,0 % 40,7 % * 59,3 % • 

( p e r 8 9 7 7 , 8 % 1 1 , 1 % 1 1 , 1 % ) 

* s i g n i f i k s n t e r h ö h t e r P r o z e n t s a t z im V / e r g l e i c h zum W i l d t y p 
b e i <*' = 0,01 ( X 2 - T e s t ) 

o s i g n i f i k a n t b e i <*' = 0,1 



Nähere U n t e r s u c h u n g d e r F l i e g e n m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k 

üJie aus d e r D e f i n i t i o n ( s i e h e v o r i g e S e i t e ) z u e r s e h e n i s t , s i n d 

i n d i e s e r G r u p p e F l i e g e n m i t v e r s c h i e d e n a r t i g e n A k t i v i t ä t s m u s t e r n 

z u s a m m e n g e f a ß t . 

E i n m a l s i n d e s T i e r e , b e i d e n e n n u r z e i t w e i s e e i n e R h y t h m i k zu 

e r k e n n e n i s t , T i e r e , d e r e n R h y t h m i k n i c h t s e h r d e u t l i c h i s t , i h r e 

P e r i o d e n l ä n g e ä n d e r t , o d e r T i e r e , d e r e n A k t i v i t ä t n a c h k u r z e r Z e i t 

i n A r r h y t h m i e ü b e r g e h t . D i e s e A r t von k o m p l e x e r R h y t h m i k wurde b e i 

den m e i s t e n p e r G M u t a n t e n g e f u n d e n . Abb. 4 z e i g t B e i s p i e l e . 

Zum a n d e r e n g i b t e s F l i e g e n m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k , d e r e n A k t i v i ­

tätsmuster a u s m e h r e r e n v o n e i n a n d e r u n a b h ä n g i g e n K o m p o n e n t e n z u ­

s a m m e n g e s e t z t i s t ( A b b . 5 ) . D a b e i s i n d F l i e g e n , d i e g e n a u z w e i 

P e r i o d e n l ä n g e n g l e i c h z e i t i g z e i g e n , s e h r häufig ( A b b . 6 ) . B e i den 

D o p p e l m u t a n t e n mnb;so und s o l ; s o war d e r A n t e i l s o l c h e r F l i e g e n 

b e s o n d e r s h o c h , a b e r a u c h b e i den a n d e r e n M u t a n t e n und s e l b s t bei«' 

üJildtyp kamen s i e v o r . 

T a b e l l e 2 z e i g t für d i e v e r s c h i e d e n e n M u t a n t e n , w i e h o c h d e r 

A n t e i l an F l i e g e n m i t z w e i P e r i o d e n l ä n g e n b e i F l i e g e n m i t k o m p l e ­

x e r R h y t h m i k w a r . D i e B e u r t e i l u n g e r f o l g t e v i s u e l l n a c h den A k t o -

g r amme n. 
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Abb. 4: Aktogramme von per°-Mutanten m i t noch v o r h a n d e n e r " R e s t -
r h y t h m i k " im RR. S i e w u r d e n z u r Gruppe d e r F l i e g e n m i t 
k o m p l e x e r R h y t h m i k g e r e c h n e t . 



mnb; so 

Abb. 5: Aktogramme d e r M u t a n t e mnb;so, d e r e n A k t i v i t ö t s m u s t e r a u s 
m e h r e r e n Kampanenten z u s a m m e n g e s e t z t i s t . 



A n t e i l d e r T i e r e m i t z w e i P e r i o d e n l ä n g e n an d e r 
G e s a m t z a h l d e r T i e r e m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k ( n ) . 

n T i e r e m i t 2 T's 

Ü J T B 9 2 22,2 

l o p 2 1 5 0,0 

mnb 1 G 0,0 

s o l 5 2 4 0 , 0 

s o 28 14 50,0 

mnb;so 26 22 84,6 

s o l ; s o 42 38 90,5 

per"* 22 1 4,0 

p e r s 1 0 0,0 

L e i d e r k o n n t e n n i c h t a l l e F l i e g e n z u s ä t z l i c h d u r c h P e r i o d o g r a m m -

a n a l y s e b e u r t e i l t w e r d e n , da nach S t i l l e g u n g d e r TR 440 d u r c h das 

R e c h e n z e n t r u m d a s T i m e s d i a - P r o g r a m m n i c h t mehr z u r Verfügung 

s t a n d . D i e e r a t e n V/ersuche m i t den D o p p e l m u t a n t e n w u r d e n noch m i t 

dem Programm a n a l y s i e r t . D i e E r g e b n i s s e d e r P e r i o d o g r a m m a n a l y s e 

s t i m m t e n m i t den v i s u e l l e n B e o b a c h t u n g e n ü b e r e i n . 
J n Abb.7 s i n d z u r Ü b e r s i c h t d i e von den e i n z e l n e n T i e r e n e r h e i t e ­

r e n P e r i o d o g r a m m e für WTB , mnb;so und s o l ; s o ü b e r e i n a n d e r g e ­

z e i c h n e t . In d e r A b b i l d u n g i s t b e i den D o p p e l m u t a n t e n d i e A u f s p a l ­

t u n g d e r R h y t h m i k i n z w e i Komponenten e r k e n n b a r . 

B e i mnb;ao i s t s t e t s d i e längere Komponente d o m i n a n t , während b e i 
8 ° 1 ; S D b e i d e g l e i c h b e r e c h t i g t e r s c h e i n e n . D i e v i s u e l l e B e u r t e i l u n g 
n a c h den Aktogrammen e r g a b d a s s e l b e B i l d : D i e k ü r z e r e war b e i 
m n b ; s o manchmal n u r a n s a t z w e i s e z u e r k e n n e n und l i e f s e l t e n g anz 

ohne U n t e r b r e c h u n g d u r c h ( A b b . 6 b ) . 

B e i a o l j s o war e b e n f a l l s m e i s t e n s d i e längere Komponente stärker 



a u s g e p r ä g t . Es gab a b e r a u c h T i e r e , b e i d e n e n d i e kürzere d o m i ­

n i e r t e o d e r b e i d e g l e i c h s t a r k w a r e n (Abb. ß d ) . 

Weben F l i e g e n m i t z w e i s i c h ü b e r k r e u z e n d e n P e r i o d e n 1 ä n g e n , t r a t e n 

s o l c h e a u f , d i e " S p l i t t i n g " i n z w e i Komponenten z e i g t e n , w e l c h e 

e i n e P h a s e n b e z i e h u n g v o n 18G° b e i b e h i e l t e n ( A b b . 6 a ) . D i e s e s 

" S p l i t t i n g " war b e i mnb;so b e s o n d e r s häufig zu b e o b a c h t e n und g i n g 

s t e t s v o n d e r l ä n g e r e n P e r i o d e n l ä n g e a u s . I n w i e w e i t d i e kürzere 

m i t e i n b e z o g e n i s t , i s t u n k l a r . In Abb 6 a g i b t e s A n z e i c h e n 

dafür, daß s i e s i c h a u c h n a c h " S p l i t t i n g " i n d e r l a n g e n P e r i o d e n ­

länge noch a n d e u t u n g s w e i s e d u r c h das Aktogramm z i e h t . 

P e r i o d e n l ä n g e n d e r v e r s c h i e d e n e n M u t a n t e n 

D i e P e r i o d e n l ä n g e n w u r d e n b e i a l l e n T i e r e n m i t Ausnahme e i n i g e r 

D o p p e l m u t a n t e n d u r c h P e r i o d o g r a m m a n a l y s e b e s t i m m t . B e i d r e i T i e r e n 

d e r M u t a n t e mnb;so und 20 T i e r e n d e r M u t a n t e s o l ; s o k o n n t e d i e 

P e r i o d e n l ä n g e n u r m i t t e l s S c h a b l o n e b e s t i m m t w e r d e n , da das T i m e s ­

d i a p r o g r a m m zum Z e i t p u n k t d e r A u s w e r t u n g n i c h t z u r Verfügung 

s t a n d . Da es j e d o c h b e i den e r s t e n T i e r e n k e i n e n U n t e r s c h i e d 

z w i s c h e n P e r i o d e n länge n b e s t immung p e r P e r i o d o g r a m m a n a l y s e u n d 

d i r e k t n a c h dem Aktogramm gab, w u r d e n a l l e P e r i o d e n l ä n g e n z u r 

M i t t e l w e r t s b e r e c h n u n g h e r a n g e z o g e n . 

T a b e l l e 3 z e i g t d i e d u r c h s c h n i t t l i c h e n P e r i o d e n l ä n g e n d e r v e r ­

s c h i e d e n e n M u t a n t e n , s o w o h l b e i k l a r e r a l s a u c h b e i k o m p l e x e r 

R h y t h m i k . 

B e i perO wurde wegen d e r u n d e u t l i c h e n R h y t h m i k auf e i n e P e r i o d e n -

l ä ngenbeatimmung g a n z v e r z i c h t e t . 

Abb. 6: F l i e g e n , d e r e n A k t i v i t ä t s m u s t e r z w e i K o m p o n e n t e n g l e i c h - -
z e i t i g z e i g t : 

a) S p l i t t i n g 
• ) t 1 v o n 24 , 9 S t d . d o m i n i e r t . A n s a t z w e i s e i s t e i n e kür­

z e r e P e r i o d e n länge von 11 = 21,3 S t d . zu e r k e n n e n , d i e 
b e s o n d e r s an den K r e u z u n g s p u n k t e n m i t t* 1 i n E r s c h e i ­
nung t r i t t . 

c ) D i e längere P e r i o d e n l ä n g e ( t 1 = 25,2 S t d . i s t e t w a s 
d e u t l i c h e r a l s d i e k ü r z e r e ( ^ 2 = 21,4 S t d . ) . 

d ) K u r z e ( 2 1 , 2 S t d . ) und l a n g e ( 2 5 , 6 S t d . ) P e r i o d e n l ä n g e 
s i n d e t w a g l e i c h s t a r k a u s g e p r ä g t . 



Abb. 6. 
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Abb. 7: PeriOdogramme e i n z e l n e r T i e r e vom W i l d t y p und den D o p p e l ­
mutanten mnb;so und s o l ; s o ü b e r e i n a n d e r g e z e i c h n e t . 



D u r c h s c h n i t t l i c h e P e riüdenlängen d e r u n t e r s u c h t e n M u t a n t e n i n 
S t u n d e n m i t Angabe d e r S t a n d a r d f e h l e r . 

n k l a r e R h y t h m i k n k o m p l e x e R h y t h m i k 

WT B 53 23,6 ± G,D5 

omb 16 23,5 
I 

± 0,G9 

lop 24 23,6 ± 0,07 

mnb 13 23,5 ± 0,G5 

a o l 27 23,7 ± 0,05 

80 74 24 , 1 ± 0,05 * 14 22,9 ± 0,09 * / 25,2 ± 0, 10 * 

mnb;so 22 21,4 ± 0,19 * / 25,1 ± 0,09 * 

s o l ; s o 38 21,3 ± 0,14 * / 25,5 ± 0, 10 * 

p e r 8 7 19,6 ± 0 , 1 1 * 

* s i g n i f i k a n t l ängere ( b z w . kürzere) P e r i o d e n l ö n g e im V e r g l e i c h 
zum U l i l d t y p b e i <*'= 0,01 ( M a n n - W h i t n e y - U - T e a t ) . 

A r r h y t h m i s c h e F l i e g e n 

Der A k t i v i t ä t s s p i e g e l d e r F l i e g e n wurde aus den Aktogrammen e r m i t -
t e l t , i n d e m j e d e m 2 0 m i n . - I n t e r v a l l e i n " A k t i v i t ä t s w e r t " z u g e o r d ­

n e t w u r d e , d e r v o n n u l l ( k e i n e A k t i v i t ä t ) b i s v i e r ( H y p e r a k t i v i ­

tät) r e i c h t e . 

^ i n T i e r w u r d e a l s h y p e r a k t i v e i n g e s t u f t , wenn s e i n e m i t t l e r e 

Aktivität z w i s c h e n den w e r t e n 3 und 4 l a g , a l s f a s t i n a k t i v , wenn 
s i e u n t e r dem W e r t 0,5 l a g . Abb.8 z e i g t e n t s p r e c h e n d e Aktogramme. 

D a z w i s c h e n l i e g e n d e Werte wurden a l s d u r c h s c h n i t t l i c h a k t i v g e w e r ­

t e t . 



Abb. 8: A r r h y t h m i s c h e F l i e g e n , d i e a l s h y p e r a k t i v ( a ) und f a s t 
i n a k t i v ( b ) e i n g e s t u f t w u r d e n . 

T a b e l l e U g i b t d i e V e r t e i l u n g d e r d r e i A k t i v i t ä t s g r a d e für d i e 

v e r s c h i e d e n e n M u t a n t e n w i e d e r . 



V e r t e i l u n g von H y p e r a k t i v i t ä t , d u r c h s c h n i t t l i c h e r A ktivität und 
Inaktivität b e i a r r h y t h m i s c h e n F l i e g e n 

n f a s t i n a k t i v d u r c h s c h n . a k t i v h y p e r a k t i v 

UJT B 4 100,0 % 

omb 3 66,7 % 33,3 % 

mnb 2 100,0 % 

s o l 1 100,0 % 

s o 7 42,9 % 57, 1 % 

mnb;so 6 33,3 % 66,7 % 

s o l ; s o 7 14,3 % 71,4 % 14,3 % 

p e r O 32 28, 1 % 68,8 % 3,1 % 

B.2.1.2. S y n c h r o n i s a t i o n v o n s o l ; s o und p e r O d u r c h e i n e n L i c h t -
D u n k e l - W e c h s e l (LD 1 2 : 1 2 ) 

E r g e b n i s s e beim W i l d t y p und d e r M u t a n t e s o 

D i e S y n c h r o n i s s t i o n a u f LD e r f o l g t b e i W i l d t y p - F l i e g e n und s o s e h r 

s c h n e l l , ohne n e n n e n s w e r t e T r a n s i e n t s ( H e l f r i c h und E n g e l m a n n , 

19 8 3 ) . 

Im LD z e i g e n d i e m e i s t e n F l i e g e n e i n b i m o d a l e a A k t i v i t ä t s m u s t e r : 

D i e Aktivität b e g i n n t u n m i t t e l b a r m i t " L i c h t - a n " , läßt dann e t u a a 

n a c h und w i r d , d r e i S t u n d e n b e v o r d a s L i c h t a u s g e h t , w i e d e r s e h r 

s t a r k ( M a c k , 1 9 8 0 ) . I n d e r D u n k e l p e r i o d e a i n d d i e F l i e g e n n a h e z u 

i n a k t i v . D i e M u t a n t e s o z e i g t d a s s e l b e A k t i v i t ä t s m u s t e r w i e d e r 

W i l d t y p ( H e l f r i c h und E n g e l m a n n , 1 9 8 3 ) . D a b e i b e t r u g d i e z u r 

S y n c h r o n i s a t i o n v e r w e n d e t e L i c h t s t ä r k e b e i s o und den m e i s t e n 

W i l d t y p - F l i e g e n 400 l u x : e i n i g e W i l d t y p e n wurden b e i 40 l u x i n d e r 

L i c h t p e r i o d e r e g i s t r i e r t , was j e d o c h k e i n e n großen Einfluß a u f das 

A k t i v i t ä t s m u s t e r h a t t e . 



V e r s u c h e m i t s o l ; s o - M u t a n t e n 

B e i ZU s o l ; s o - M u t a n t e n wurde d i e A k t i v i t ä t im LD b e i 300 l u x 

a u f g e z e i c h n e t und 28 w u r d e n b e i 4D l u x r e g i s t r i e r t . B e i s e c h s 

F l i e g e n wurde d i e L i c h t i n t e n s i t ä t i n S t u f e n b i s zu 1G l u x bzw. 

1 l u x a b g e s e n k t . 

A l l e u n t e r s u c h t e n F l i e g e n w a r en b i s z u r L i c h t i n t e n s i t ä t von 1 l u x 

e i n d e u t i g s y n c h r o n i s i e r t . A l l e r d i n g s z e i g t e n s i e ( m i t d r e i A u s ­

nahmen) e i n zum U i l d t y p v e r ä n d e r t e s S y n c h r o n i s a t i o n s m u s t e r : 

B e i 30G l u x t r a t e n t y p i s c h e r w e i s e z w e i A k t i v i t ä t s b ä n d e r a u f . Das 

e r s t e begann k u r z v o r o d e r b e i L i c h t - a n , das z w e i t e 3 b i s 0 S t u n ­

den v o r L i c h t - a u s und e r s t r e c k t e s i c h 1 b i s 4 S t u n d e n i n d i e 

D u n k e l p e r i o d e ( A b b . 9, 14, 15 a ) . Das z w e i t e A k t i v i t ä t s b a n d war 

s t e t s d e u t l i c h e r . Z w i s c h e n den b e i d e n A k t i v i t ä t s b ä n d e r n waren d i e 

m e i s t e n F l i e g e n kaum a k t i v . D i e w e n i g e n Ausnahmen w a r e n e n t w e d e r 

b e v o r z u g t i n d e r L i c h t p e r i o d e o d e r a b e r n o c h häufiger i n d e r 

D u n k e l p e r i o d e a k t i v . 

B e i 40 l u x f e h l t e d a s e r s t e A k t i v i t ä t s b a n d und d a s z w e i t e war 

b r e i t e r und s c h w a n k t e i n t e r i n d i v i d u e l l s t ä r k e r i n d e r P h a s e n l a g e 

z u L i c h t - a u s ( A b b . 1 0 ) . 

T a b e l l e 5 g i b t e i n e n Überblick über d i e b e o b a c h t e t e n A k t i v i t ä t s ­

m u s t e r b e i den b e i d e n L i c h t i n t e n s i t ä t e n . 
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Abb. 9: V e r h a l t e n v o n s o l ; s o im LD ( 3 0 0 l u x ) und nach Übergang 
i n RR. 
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B e o b a c h t e t e A k t i v i t ä t s m u s t e r b e i s o l ; s o im LD 12:12 
b e i 3 D 0 1 u x und 40 l u x . 

n 

A k t i v i 
L i c h t -
w e n i g 
A k t i ­
v ität 
d a z w i ­
s c h e n 

Ltätsbär 
an u. L 

A k t i v i l 
zw is< 

i n d. 
L i c h t ­
p h a s e 

Tder b e i 
L c h t - a u s 

t a t d a ­
chen 

i n d. 
D u n k e 1 -
p h a s e 

n u r A k t i 
L i e h 

b r e i t e s 
A k t i v i ­
t ä t s -
band 

vität b e i 
t - a u s 

s c h m a l e s 
A k t i v i ­
t ä t s -
band 

A k t i v i t ä t s ­
m u s t e r w i e 

b e i m 
W i l d t y p 

300 
1 ux 

24 54,2 % 12,5 % 

83,4 % 

16,7 % 4,1 % 

12 

8,3 % 

,4 % 4,2 % 

40 
1 ux 

28 7, 1 % 

I 

0,0 % 

10,7 % 

3,6 % 35,7 % 

78 
I 

42,9 % 

,6 % 10,7 % 

B e i m w e i t e r e n A b s e n k e n d e r L i c h t i n t e n s i t ä t a u f 1 l u x b l i e b b e i 

d r e i v o n s e c h s T i e r e n d a s A k t i v i t ä t s m u s t e r w i e b e i 4 0 l u x 

( s c h m a l e a A k t i v i t ä t s b a n d um den Z e i t p u n k t L i c h t - a u s ) : b e i z w e i 

F l i e g e n , d i e b e i 40 l u x w i e d e r lüildtyp s y n c h r o n i s i e r t w a r e n , 

t r a t e n nun z w e i Aktivitätsbänder a u f : e i n schwächeres b e i L i c h t - a n 

und e i n d e u t l i c h e r e s b e i L i c h t - a u a . B e i e i n e m T i e r , w e l c h e s b e i 

40 l u x z w e i Aktivitätsbänder z e i g t e , v e r s c h w s n d d a s e r s t e und d a s 

zweite wurde e t w a s b r e i t e r . 

N ä h e r e C h a r a k t e r i s i e r u n g d e s e r s t e n Aktivitätsbandes 

Es wurde d i e P h a a e n l a g e dea e r s t e n Aktivitätsbsndes zu L i c h t - a n 

(A f L - a n ) a u s g e m e s s e n ( T a b . 6 ) . 

20 d e r 24 T i e r e , d i e b e i 300 l u x r e g i s t r i e r t wurden, z e i g t e n 

d i e s e s A k t i v i t ä t s b a n d . Davon b e g a n n e n 11 T i e r e m i t d e r Aktivität 

b e r e i t s v o r L - a n , s e c h s genau m i t L-an und d r e i e r s t nach L - a n . 

B e i 40 l u x z e i g t e n n u r d r e i F l i e g e n d a s e r s t e A k t i v i t ä t s b s n d . 



D i e B r e i t e d e s e r s t e n A k t i v i t ä t s b a n d e s ( <* 1) war s t e t s ungefähr 

g l e i c h , g a n z u n a b h ä n g i g vom A k t i v i t ä t s b e g i n n . D e s h a l b i s t i n T a ­

b e l l e 6 e i n g e m e i n s a m e r M i t t e l w e r t für <* -\ a n g e g e b e n . 

T a b e l l e 6 

P h a s e n b e z i e h u n g d e s e r s t e n A k t i v i t ä t s b a n d e s ( 4 ? L - a n ) v o n 
s y n c h r o n i s i e r t e n a o l ; s a - M u t a n t e n z u L i c h t - a n und B r e i t e d i e s e s 

A k t i v i t ä t s b a n d e s A l l e A n g aben i n S t u n d e n . 

n L-an a 1 <* -| g e s a m t 

3QG l u x 10 
6 
3 

+2,55 ± 0,32 
0,00 

-2,17 ± 1,01 

4,90 ± 0,16 
4,08 + 0,3 3 
4,50 ± 0,76 4,60 ± 0,21 

40 l u x 2 +2,50 ± 1,00 4,75 ± 1,75 

N ä h e r e C h a r a k t e r i s i e r u n g d e s z w e i t e n A k t i v i t ä t s b a n d e s 

D i e P h a s e n l a g e d e s z w e i t e n A k t i v i t ä t s b a n d e s z u L i c h t - a u s ( A f L-

a u s ) k o n n t e v o n 22 F l i e g e n b e i 300 l u x und v a n 25 F l i e g e n b e i 

40 l u x b e s t i m m t w e r d e n ( T a b e l l e 7 ) . 

B e i b e i d e n L i c h t i n t e n s i t ä t e n gab es k e i n e F l i e g e , d i e e r s t n a c h L-

aus a k t i v w u r d e . B e i 300 l u x b e g a n n e n d r e i F l i e g e n m i t i h r e r 

A k t i v i t ä t u n m i t t e l b a r b e i L - a u s , d i e übrigen d e u t l i c h v o r L - a u s . 

B e i 40 l u x war d i e P h a s e n b e z i e h u n g z u L-aus w e s e n t l i c h v a r i a b l e r 

a l s b e i 300 l u x . D e r A k t i v i t ä t s b e g i n n s c h w a n k t e v o n e i n e r S t u n d e 

v o r L-aus b i s z u 6 S t u n d e n v o r L - a u s . Im D u r c h s c h n i t t b e g a n n d i e 

A k t i v i t ä t s i g n i f i k a n t früher a l s b e i 300 l u x und d i e B r e i t e d e s 

A k t i v i t ä t s b a n d e s ( « 2 ) war größer (Mann-üJhi t n e y - U - T e s t , a'= 0 , 0 1 ) . 



P h a s e n b e z i e h u n g d e s z w e i t e n A k t i v i t ä t s b a n d e a (AW L - a u s ) v o n 
s y n c h r o n i s i e r t e n s o l ; s o - M u t a n t e n z u L-aus und B r e i t e d i e s e s 

A k t i v i t ä t s b a n d e s (~ö~2) i n S t u n d e n . 

n L - a u s a 2 <* 2 gesamt 

3G0 l u x 19 
3 

+1,66 ± 0,17 * 
0 ,00 

4,08 ± 0,27 
4,17 ± 0,17 4,10 ± 0,23 * 

40 l u x 25 +3,68 ± 0,24 * 6,00 ± 0,35 6,00 + 0,35 * 

* s i g n i f i k a n t v e r s c h i e d e n b e i = 0,01 

A b h ä n g i g k e i t d e r P h a s e n l a g e im LO v o n d e r v o r i g e n P h a s e n l a g e d e r 
F l i e g e n im RR 

Da d i e F l i e g e n im LD ( b e s o n d e r s b e i 40 l u x ) s e h r u n t e r s c h i e d l i c h e 

P h a s e n b e z i e h u n g e n z u L - a u s z e i g e n e r h e b t s i c h d i e F r s g e , ob d i e s e 

von i h r e r v o r h e r i g e n P h a s e n l a g e ( i m RR) a b h ä n g e n . 

B e i 15 F l i e g e n wurde d i e A k t i v i t ä t e i n i g e Tage v o r B e g i n n d e s LD 

(40 l u x ) im RR r e g i s t r i e r t . In k e i n e m F a l l ließ s i c h e i n V e r w e i l e n 

i n d e r u r s p r u n g l i c h e n P h a s e n l a g e des RR b e o b a c h t e n . 

Unabhängig d a v o n , w i e groß d i e dafür n o t w e n d i g e n P h a s e n v e r s c h i e ­

bungen w a r e n , g i n g e n d i e F l i e g e n i h r e c h a r a k t e r i s t i s c h e P h a s e n b e ­

z i e h u n g zum LD ohne n e n n e n s w e r t e T r a n s i e n t s (max. z w e i T a g e ) e i n 

( s i e h e Abb. 10, 14b und 1 5 ) . 

Nach z w e i Idochen wurde d e r L D - W e c h s e l b e i 6 F l i e g e n um 6 S t u n d e n 

n a c h v o r n e v e r s c h o b e n . D i e F l i e g e n f o l g t e n u n m i t t e l b a r und b e ­

h i e l t e n s o i h r e u r s p r ü n g l i c h e P h a s e n l a g e zum LD b e i ( A b b . 1 1 ) . 



Abb. 11: A k t i v i t ä t v o n B O 1 ; B O im LD ( 4 0 l u x ) . Am 15. Tag wurde 
d e r LD um 6 S t d . nach v o r n e v e r s c h o b e n . D i e F l i e g e f o l g ­
t e ohne n e n n e n s w e r t e T r a n s i e n t s . 

V e r h a l t e n n a c h Übergang vom LD i n RR 

B e i 11 F l i e g e n w urde d i e A k t i v i t ä t n a c h B e e n d i g u n g d e s LD ( 3 0 0 

l u x ) n o c h e i n i g e Tage im RR r e g i s t r i e r t . E i n e F l i e g e war f a s t 

i n a k t i v und muß v o n d e r B e u r t e i l u n g ausgenommen w e r d e n . E i n e 

w e i t e r e s t a r b n a c h 7 T a g e n , w e s h a l b n u r s c h w e r e i n e A u s s a g e g e ­

t r o f f e n w e r d e n k a n n . 

D i e ü b r i g e n neun F l i e g e n h a t t e n im LD d i e b e r e i t e b e s c h r i e b e n e n 

b e i d e n A k t i v i t ä t s b ä n d e r b e i L-an und L - a u s . B e i m Ü b e r g a n g zum RR 

v e r s c h w a n d i n den m e i s t e n F ä l l e n d i e L - a n - K o m p o n e n t e , w ä h r e n d s i c h 

d i e L - a u s - K o m p o n e n t e im RR m i t e i n e m T v o n 25 S t u n d e n f o r t z u s e t ­

z e n s c h i e n . B e i manchen T i e r e n s p a l t e t e s i c h von d i e s e r K omponente 

f r ü h e r o d e r s p ä t e r n o c h e i n e k u r z e m i t T = 21,5 S t u n d e n ab ( A b b . 

9 a ) . 

W e l c h e R o l l e d i e L-an-Komponente aus dem LD s p i e l t , i s t u n k l a r . I n 

a l l e n n e un F ä l l e n v e r s c h w a n d d i e s e n i c h t s o f o r t , s o n d e r n b l i e b 

n o c h e i n b i s z w e i Tage n a c h Übergang i n RR b e s t e h e n . B e i e i n e m 

T i e r war s i e länger zu b e o b a c h t e n . S i e l i e f m i t e i n e m V >24 S t d . 

f r e i ( A b b . 9 b ) . 

Auch b e i m W i l d t y p s e t z t e s i c h d i e L-an-Komponente b e i manchen 

T i e r e n n o c h im RR f o r t ( A b b . 1 2 ) . 



S y n c h r o n i s a t i o n von perO 

E i n i g e p e r O - M u t a n t e n ( n = 13) wurden neun Tage im LD 12:12 ( m i t 3 

l u x i n d e r L i c h t p e r i o d e ) r e g i s t r i e r t . A l l e w aren i n n e r h a l b van e i n 

b i s z w e i Tagen s y n c h r o n i s i e r t , w o b e i i h r e A k tivität w i e b e i m 

W i l d t y p f a s t a u s s c h l i e ß l i c h a u f d i e L i c h t p e r i o d e b e s c h r ä n k t war 

(Abb. 1 3 ) . 

Bimodalität wurde n u r v e r e i n z e l t b e o b a c h t e t ( A b b . 13a a n d e u t u n g s ­

w e i s e ) . 

Nach Übergang vom LD i n RR z e i g t e n a c h t T i e r e n i c h t s o f o r t w i e d e r 

A r r h y t h m i e , s o n d e r n w a r e n e i n b i s z e h n Tage r h y t h m i s c h , b i s das 

A k t i v i t ä t s m u s t e r s c h l i e ß l i c h w i e d e r d i f f u s e r wurde ( A b b . 1 3 b ) . D e r 

Aktivitätsbeginn s c h o b s i c h d a b e i m e i s t e n s l e i c h t n ach h i n t e n , was 

für e i n V > 2k S t d . s p r i c h t . E i n e genaue P e r i o d e n l ä n g e k o n n t e 

j e d o c h n i c h t b e s t i m m t w e r d e n . 

Abb. 12 ( s i e h e nächste S e i t e ) : V e r h a l t e n vom U i l d t y p im LD und 
a n s c h l i e ß e n d e m RR. 

a ) F l i e g e m i t u n i m o d a l e m A k t i v i t ä t s m u s t e r im LD. Im a n ­
s c h l i e ß e n d e n RR b l i e b das Aktivitätsband i n f a s t u r ­
s p r ü n g l i c h e r B r e i t e e r h a l t e n . 

b) F l i e g e m i t b i m o d a l e m Aktivitätsmuster im LD. B e i d e 
Komponenten b l e i b e n im RR e r h a l t e n und l a u f e n p a r a l l e l 
z u e i n a n d e r . 

c ) D i e L-an Komponente s c h e i n t s i c h n a c h Übergang i n RR 
a u f z u s p a l t e n . Auffällig i s t d i e P h a s e n l a g e im RR und 
das e t w a s u n r e g e l m ä ß i g e A k t i v i t ä t s m u s t e r . 

Abb. 13 ( s i e h e ü b e rnächste S e i t e ) : S y n c h r o n i s a t i o n von p e r O im LD 
12:12 ( 3 l u x ) und V e r h a l t e n v o r und nach dem LD. 

a) D i e F l i e g e w i r d k u r z n a c h Ende d e s LD w i e d e r a r r h y t h -
m i s c h . 

b ) B i s c a . 11 Tage n a c h Ende des LD i s t e i n e R h y t h m i k z u 
e r k e n n e n . S i e i s t b i p h a s i s c h und h a t e i n V >2k S t d . 
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Abb. 13 ( L e g e n d e s i e h e S. 3 9 ) . 



B.2.1.3. S y n c h r o n i s a t i o n von U i l d t y p - F 1 i e g e n und s o l ; s o - M u t a n t e n 
d u r c h T e m p e r a t u r z y k l e n ( 1 2 : 1 2 ) 

E i n i g e a o l ; s o - M u t a n t e n ( n = 15) und U l i l d t y p e n ( n = 9 ) wurden für 7 

b i s 16 Tage e i n e m T e m p e r a t u r w e c h s e l a u s g e s e t z t . Der T e m p e r a ­

t u r u n t e r s c h i e d b e t r u g 2°C (20,2°C ± 0 , 5°C / 22,2°C ± ü , 5 ° C ) . 

T a b e l l e 8 g i b t e i n e n Überblick über d i e s y n c h r o n i s i e r t e n und n i c h t 

s y n c h r o n i s i e r t e n F l i e g e n b e i d e r S t ä m m e . 

T a b e l l e 8 

P r o z e n t u a l e r A n t e i l von a u f e i n e n T e m p e r a t u r w e c h s e l 
s y n c h r o n i s i e r t e n und n i c h t s y n c h r o n i s i e r t e n F l i e g e n 

b e i UlTg U n d s o l ; s o 

n s y n c h r o n i s i e r t n i c h t s y n c h r o n i s i e r t Z w e i f e l s f ä l l e 

WTB 9 55,6 % 1 1 , 1 % 33,3 % 

s o l ; s o 15 40,0 % 33,3 % 26,7 % 

S y n c h r o n i s i e r t e F l i e g e n 

U T b : D i e f l i e g e n waren i n d e r " I i i a r m p e r i o d e 1 1 d e s T e m p e r a t u r w e c h ­

s e l s a k t i v , j e d o c h war d i e A b g r e n z u n g z u r " K a l t p e r i o d e " 

n i c h t s o d e u t l i c h w i e b e i m LD. O f t w a r e n d i e F l i e g e n über 

d i e üiarmperiode h i n a u s a k t i v . ( S i e b e g a n n e n m i t v e r m e h r t e r 

A k t i v i t ä t , b e v o r d i e T e m p e r a t u r e r h ö h u n g e r f o l g t e , und w a r e n 

a u c h n a c h d e r T e m p e r a t u r a b s e n k u n g n o c h s e h r a k t i v . ) 

Auch w ä h r e n d d e r K a l t p e r i o d e t r a t n o c h Aktivität a u f . 

B i m o d a l i t ä t wurde n i e b e o b a c h t e t . 

Ob d i e S y n c h r o n i s a t i o n s o f o r t n a c h E i n s e t z e n d e s T e m p e r a t u r ­

z y k l u s e r f o l g t e , k a n n n i c h t g e s a g t w e r d e n , da a l l e s y n ­

c h r o n i s i e r t e n T i e r e v o r h e r b e r e i t s i n Phase m i t dem Tempe­

r a t u r z y k l u s w a r e n . 



s o l : s o : D i e S y n c h r o n i s a t i o n war s e h r verschwommen , und es k a n n 

n i c h t a u s g e s c h l o s s e n w e r d e n , daß im A k t i v i t ä t s m u s t e r 

u n t e r s c h w e l l i g n o c h f r e i l a u f e n d e Komponenten v o r h a n d e n 

s i n d (Abb. 1 4 a ) . 

D i e A k t i v i t ä t t r a t n i c h t i n d e r " I d a r m p e r i o d e " a u f , s o n ­

d e r n war n a c h h i n t e n v e r s c h o b e n : I n z w e i Fällen s o w e i t , 

daß d i e T i e r e i h r e H a u p t a k t i v i t ä t i n d e r K a l t p e r i o d e h a t ­

t e n . 

D i e a n d e r e n h a t t e n s i e am Ende d e r ÜJarmperiode b i s w e i t 

i n d i e K a l t p e r i o d e h i n e i n . D a m i t l a g i h r e P h a s e zum Tem­

p e r a t u r a b f a l l e t w a s o , w i e d i e d e r L i c h t - a u s - K o m p o n e n t e 

d e r d u r c h LD s y n c h r o n i s i e r t e n F l i e g e n zum L i c h t - s u s 

( A b b . 1 4 ) . 

E s b e s t a n d e n j e d o c h m e h r e r e U n t e r s c h i e d e : 

- n i e war e i n e b i p h a s i s c h e Aktivität zu b e o b a c h t e n , 

- d a s A k t i v i t ä t s b a n d im T e m p e r a t u r w e c h s e l war w e s e n t l i c h 
b r e i t e r a l s im LD, 

- d i e F l i e g e n w a r e n n i c h t u n m i t t e l b a r s y n c h r o n i s i e r t , 
s o n d e r n b r a u c h t e n 5 b i s 10 Tage z u r S y n c h r o n i s a t i o n , j e 
n a c h v o r h e r i g e r P h a s e n l a g e . 

Abb. 14 a, b ( s i e h e nächste S e i t e ) : 
S y n c h r o n i s a t i o n v o n s o l ; s o d u r c h e i n e n T e m p e r a t u r z y k l u s 
( T t * ) und d u r c h e i n e n L i e h t-Dunke 1-üJechse 1 (LD; 300 l u x ) . 
üJarmperiode d e s T t J und L i c h t p e r i o d e des LD s i n d d u r c h weiße 
B a l k e n g e k e n n z e i c h n e t . Im T U s i n d a n d e u t u n g s w e i s e n o c h 
f r e i l a u f e n d e Komponenten z u e r k e n n e n . 

Abb. 15 a, b ( s i e h e übernächste S e i t e ) : 
F l i e g e n , d i e d u r c h e i n e n T e m p e r s t u r w e c h s e l ( T t J ) n i c h t 
s y n c h r o n i s i e r t w u r d e n , a b e r im LD (300 l u x ) d e u t l i c h e 
S y n c h r o n i s a t i o n z e i g e n . 
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N i c h t s y n c h r o n i s i e r t e F l i e g e n und u n k l a r e F ä l l e : 

WTg: B i s a u f e i n e F l i e g e l e b t e n d i e s e F l i e g e n n u r 7 b i s 10 Tage. 

A u f z e i c h n u n g e n d e r A k t i v i t ä t v o r den T e m p e r a t u r w e c h s e l l a g e n 

n u r b e i e i n e r F l i e g e v o r . D i e s e war m i t dem T e m p e r a t u r w e c h -

s e l s t a r k a u B e r P h a s e . 

s o l ; s o : A b b . 15 z e i g t z w e i B e i s p i e l e für F l i e g e n , d i e zwar im LD 

s y n c h r o n i s i e r t w a r e n , im T e m p e r a t u r w e c h s e l a b e r F r e i l a u f 

z e i g t e n . V i e l e d e r n i c h t s y n c h r o n i s i e r t e n F l i e g e n h a t t e n 

v o r dem T e m p e r a t u r w e c h s e l e i n e u n g ü n s t i g e P h a s e n l a g e . S i e 

g l i c h e n d i e s e dann allmählich an und h a t t e n i h r e t y p i s c h e 

P h a s e n l a g e zum T e m p e r a t u r w e c h s e l g e g e n Ende d e s s e l b e n g e ­

r a d e e r r e i c h t ( v g l . Abb. 15 a ) . I n d i e a e n F ä l l e n war es 

s c h w e r z u b e u r t e i l e n , ob s i e s y n c h r o n i s e r t w a r e n o d e r 

n i c h t . 

A n d e r e F l i e g e n w a r e n w ä h r e n d d e s T e m p e r a t u r w e c h s e l s f a s t 

i n a k t i v o d e r h y p e r a k t i v , s o daß a u s d i e s e n Gründen e i n e 

B e u r t e i l u n g s c h w e r f i e l . 

B.2.2. S c h l ü p f r h y t h m i k 

D i e S c h l ü p f r h y t h m i k e r g e b n i s s e für d i e v e r s c h i e d e n e n M u t a n t e n w u r ­

den a u s m e h r e r e n E i n z e l v e r s u c h e n gewonnen. A l l e w u r d e n u n t e r den 

g l e i c h e n B e d i n g u n g e n d u r c h g e f ü h r t und d e s h a l b d i e a u s den e i n z e l ­

nen V e r s u c h e n gewonnenen S c h l ü p f k u r v e n j e w e i l s für j e d e n Stamm 

a u f a d d i e r t . Abb. 16 z e i g t d i e n o r m a l i s i e r t e n Summenkurven für a l l e 

S t ä m m e . Nur b e i p e r O wurden d i e A b s o l u t w e r t e e i n g e t r a g e n , da k e i n e 

S c h l ü p f m a x i m a b e s t i m m t werden k o n n t e n . 

B e i s o und den D o p p e l m u t a n t e n war d a s V o r h a n d e n s e i n d e r S c h l ü p f ­

r h y t h m i k g a n z u n a b h ä n g i g v o n d e r G r ö ß e d e r A u g e n r e s t e . Völlig 

a u g e n l o s e T i e r e s c h l ü p f t e n g e n a u s o r h y t h m i s c h w i e s o l c h e m i t A u ­

g e n r e s t e n . A u c h i n d e r P e r i o d e n l ä n g e war k e i n U n t e r s c h i e d z u 

s e h e n . D e s h a l b wurden d i e s e M u t a n t e n s p ä t e r e b e n f a l l s a u t o m a t i s c h 

r e g i s t r i e r t . ( I n Abb. 16 i s t d i e Summe a u s a u g e n l o s e n F l i e g e n und 

s o l c h e n m i t A u g e n r e s t e n e i n g e t r a g e n . ) 
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Stunden noch Übergang in RR 

Abb. 16: Schlüpfrhythmik des ÜJildstamms und d e r v e r s c h i e d e n e n Mu­
t a n t e n ( n o r m a l i s i e r t e K u r v e n ) . Am r e c h t e n Rand i s t j e ­
w e i l s d i e P e r i o d e n l ä n g e a n g e g e b e n . 



Stunden noch Übergang in RR 

Abb. 16 ( F o r t s e t z u n g ) : 
S c h l ü p f r h y t h m i k d e r p e r - M u t a n t e n . B e i p e r O i s t d i e K u r v e 
n i c h t n o r m a l i s i e r t . 

T a b e l l e 9 g i b t d i e A n z a h l d e r V/ersuche, d i e G e s a m t z a h l d e r g e ­

s c h l ü p f t e n T i e r e und d i e e r r e c h n e t e n P e r i o d e n l ä n g e n für d i e v e r ­

s c h i e d e n e n S t ä m m e w i e d e r . Zum V e r g l e i c h s i n d d i e P e r i o d e n l ä n g e n 

d e r L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k m i t e i n g e t r a g e n . 



T a b e l l e 9 

A n z a h l d e r S c h l ü p f r h y t h m i k v e r s u c h e ( x ) , Z a h l d e r i n s g e a a m t 
g e s c h l ü p f t e n T i e r e ( n ) und P e r i o d e n l ä n g e n d e r v e r s c h i e d e n e n 

Stämme für S c h l ü p f - und L s u f s k t i v i t ä t s r h y t h m i k . 

X n S c h l ü p f r h y t h m i k L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k 

ÜJTB 5 10 197 22,7 + 0,44 * 23,6 ± 0,05 

omb 4 7 • 31 24,2 ± 0,44 23,5 ± 0,09 

lop 2 17 506 24,2 ± 0,33 23,6 ± 0,07 

mnb 5 5 331 2 4 , 1 ± 0,32 23,5 ± 0,07 

s o l 5 7 019 24,5 ± 0,54 23.7 ± 0,05 

so 7 4 898 2 3 , 5 ± 0,79 24,1 ± 0,05 

mnb;so 5 2 164 24,1 ± 0,20 
21,4 
2 5 , 1 

± 
± 

0,18 
0,08 

s o l ; s o 8 3 054 23,9 ± 0,35 
21.4 
25.5 

± 
± 

0,14 
0,09 

p e r 8 1 2 450 20,5 ± 0,34 * 19,6 ± 0,11 

perO 1 - -

* i m V e r g l e i c h zu den übrigen Stämmen s i g n i f i k a n t kürzer 
b e i a'= 0,01 ( M a n n - W h i t n e y - U - T e s t ) 

A u f f a l l e n d i s t d i e r e l a t i v g e r i n g e Sehlüpfausbeute b e i so, mnb und 

b e s o n d e r s b e i den D o p p e l m u t s n t e n . A u s z ä h l u n g e n e r g a b e n , da8 b e i 

den D o p p e l m u t a n t e n n u r e t w a 30 56 d e r v e r p u p p t e n F l i e g e n s c h l ü p f ­

t e n . D i e übrigen e n t w i c k e l t e n s i c h z w a r n o r m a l , w a ren a b e r a n ­

s c h e i n e n d unfähig, a u s d e r P u p p e n h ü l l e z u kommen urv e r t r o c k n e t e n 

s c h l i e ß l i c h . K ü n s t l i c h aus d e r Puppe b e f r e i t e F l i e g e n ü b e r l e b t e n 

und u n t e r s c h i e d e n s i c h n i c h t von n o r m a l g e s c h l ü p f t e n . 
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D i e P e riodenlänge von p e r s u a r s i g n i f i k a n t kürzer a l s d i e a l l e r 

a n d e r e n Stämme, b e i perO war k e i n e R hythmik zu e r k e n n e n . 

WTg h a t t e e b e n f a l l s e i n e s i g n i f i k a n t kürzere Periodenlänge a l s d i e 

übrigen G e h i r n m u t a n t e n . D e r e n Periodenlängen l a g e n a l l e d i c h t b e i 

2U S t u n d e n und u n t e r s c h i e d e n s i c h n i c h t s i g n i f i k a n t v o n e i n a n d e r . 

M i t Ausnahme von p e r s wurde k e i n e K o r r e l a t i o n z w i s c h e n den P e r i o ­

denlängen von S c h l ü p f - und Laufaktivitätsrhythmik g e f u n d e n . 

B.2.3. N e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n 

B.2.3.1. A l l g e m e i n e B e o b a c h t u n g e n 

D i e Anfärbung d e r n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n m i t P a r a l d e h y d f u c h s i n 

war b e i den gewählten Färbebedingungen n u r b e i älteren F l i e g e n 

m ö g l i c h : 

B e i s e h r j u n g e n F l i e g e n ( w e n i g e r a l s 7 Tage a l t ) färbten s i c h d i e 

n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n n i c h t , b e i m i t t e l a l t e n (~ 1 4 Tage) waren 

d i e Z e l l e n d e r P a r s i n t e r c e r e b r a l i s angefärbt und e r s t b e i älteren 

( > 2 0 Tage) färbten s i c h a u c h d i e l a t e r a l e n n e u r o s e k r e t o r i s c h e n 

Z e l l g r u p p e n a n . D i e Färbung war um so d e u t l i c h e r , j e älter d i e 

F l i e g e n w a r e n . 

S e h r störend w i r k t e n s i c h R e s t e vom Fettkörper und von größeren 

T r a c h e e n a u f das Färbeergebnis a u s . Der Fettkörper mußte d e s h a l b 

vollständig e n t f e r n t w e r d e n . Das b r a c h t e e i n i g e S c h w i e r i g k e i t e n 

m i t s i c h , da e r t e i l w e i s e s e h r f e s t am P e r i l e m m d e s G e h i r n s s a ß . 

B e i Beschädigung des P e r i l e m m s wurden d i e n e u r o s e k r e t o r i s c h e n 

Z e l l e n o f t v e r s c h o b e n , da s i e s e h r nahe an d e r Oberfläche d e s 

G e h i r n s s i t z e n . S e l b s t e i n e l e i c h t e Q u e t s c h u n g des G e h i r n s k o n n t e 

d i e s b e w i r k e n . Aus d i e s e m Grund wurden n u r G e h i r n e i n B e t r a c h t 

g e z o g e n , d e r e n äußere Form v o r d e r Färbung und F i x i e r u n g i n k e i n e r 

W e i s e verändert war. L e i c h t e S c h r u m p f u n g e n während d e r F i x i e r u n g 

m ußten i n K a u f genommen w e r d e n . 



B.2.3.2. B e s c h r e i b u n g d e r g e f u n d e n e n n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l ­
g r u p p e n b e i m d J i l d t y p 

Es wurden v i e r G r u p p e n von n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n g e f u n d e n . 

E i n e U n t e r s c h e i d u n g z w i s c h e n Z e l l e n vom Typ A und Typ B war n i c h t 

m ö g l i c h . 

D i e größte n e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l g r u p p e war d i e d e r P a r s i n t e r c e -

r e b r s l i s . Es wurden 20 b i s 32 angefärbte Z e l l e n g e z ä h l t . 

K l e i n e r e n e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l g r u p p e n b e f a n d e n s i c h a u f d e r 

" H i n t e r s e i t e d e s G e h i r n s . Sehr gut zu s e h e n waren f a s t immer z w e i 

P a a r Z e l l e n nahe den C a l y c e s d e r Pilzkörper (Ab b . 17 c ) . 

A u f d e r F r o n t s e i t e d e s G e h i r n s g a b e s e b e n f a l l s e i n e p a a r i g 

v o r h a n d e n e Z e l l g r u p p e . S i e b e s t a n d aus z w e i b i s v i e r Z e l l e n und 

l a g genau z w i s c h e n P r o t o c e r e b r u m und den o p t i s c h e n G a n g l i e n (Abb. 

17 b ) . 

B.2.3.3. N e u r o a e k r e t o r i a c h e Z e l l g r u p p p e n b e i den M u t a n t e n 

In Bezug a u f i h r e n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n u n t e r s c h i e d e n s i c h 

d i e M u t a n t e n i n k e i n e r W e i s e vom W i l d t y p : Z a h l und L age der Z e l l e n 

war g l e i c h . Auch d i e n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n z w i s c h e n P r o t o c e -

r ebrum und o p t i s c h e n G s n g l i e n waren b e i so ( A b b . 18) und s o l ; s o 

bzw. mnb;so (Abb. 19) v o r h a n d e n . 

Abb. 20 g i b t e i n e n Überblick über d i e g e f u n d e n e n n e u r o s e k r e t o r i ­

s c h e n Z e l l e n b e i W i l d t y p und M u t a n t e n . 

Abb. 17 ( s i e h e nächste S e i t e ) : N e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n beim WT. 

a) Übersicht über das G e h i r n b e i s t a r k a b g e b l e n d e t e m M i ­
k r o s k o p k o n d e n s o r ( •» große T i e f e n s c h ä r f e ) . 

b) , c ) G l e i c h e s G e h i r n , a u f d i e V o r d e r f r o n t ( b ) bzw. 
H i n t e r f r o n t ( c ) s c h a r f g e s t e l l t . 
D i e P f e i l e k e n n z e i c h n e n d i e n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l -
1 en. 





Abb. 18: N e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n z w i s c h e n Z e n t r a l g e h i r n und 
t i s c h e n G a n g l i e n h e i s o . 





Abb. 20: Übersicht über d i e n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n beim 
t y p ( a ) und den M u t a n t e n so ( b ) und a o l ; » ( b z u . • n b . B o ) 
( c ) . R e c h t s : F r o n t a l a n s i c h t ; l i n k s : O o r s a l a n s i c h t . 



B.3 D i s k u s s i o n 

B.3.1. B e d e u t u n g d e r o p t i s c h e n G s n g l i e n für d i e L a u f a k t i v i t ä t s -
r h y t h m i k von DROSOPHILA MELANOGASTER 

B e i k e i n e r d e r u n t e r s u c h t e n G e h i r n m u t a n t e n i s t d e r A n t e i l a r -

r h y t h m i s c h e r F l i e g e n s i g n i f i k a n t e r h ö h t . D e s h a l b b e s t e h t k e i n 

Grund z u r Annahme, daß b e i e i n e r von i h n e n das c i r c a d i a n e S y s t e m 

v e r l o r e n gegangen i s t . 

A d d i e r t man d i e A u s w i r k u n g e n a l l e r M u t a t i o n e n , s o z e i g t s i c h , daß 

es n u r s e h r w e n i g e N e u r o n e n i n den o p t i s c h e n G a n g l i e n g i b t , d i e 

von k e i n e r M u t a t i o n b e t r o f f e n s i n d : 

1) so hat k e i n e L a m i n a . • D i e L a m i n a s c h e i d e t a l s S i t z f ü r 

P a c e m a k e r aus. 

2) l o p und omb f e h l e n v e r s c h i e d e n e N e u r o n e n g r u p p e n i n d e r L o b u l a ­

p l a t t e . B e i l i n e a r e r A d d i t i o n b e i d e r M u t a t i o n e n würde von d e r 

L o b u l a p l a t t e n i c h t s mehr übrig b l e i b e n ( F i s c h b a c h , persönliche 

M i t t e i l u n g ) . » D i e L o b u l a p l a t t e s c h e i d e t a u s . 

3) s o l und mnb s i n d im A u s m a ß d e r R e d u k t i o n d e r o p t i s c h e n 

G a n g l i e n z w a r v e r g l e i c h b a r , a b e r von b e i d e n M u t a t i o n e n s i n d 

u n t e r s c h i e d l i c h e Neuron e n k 1 a s s e n b e t r o f f e n ( H e i d e n r e i c h , 

1 9 B 2 ) . F o l g l i c h s i n d d i e R u d i m e n t e d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n b e i 

s o l ; s o und mnb;so w a h r s c h e i n l i c h aus v e r s c h i e d e n e n N e u r o n e n -

s t r u k t u r e n z u s a m m e n g e s e t z t . 

k) D i e e i n z i g e n b i s h e r s i c h e r e n gemeinsamen S t r u k t u r e n von so und 

s o l (bzw. mnb) s i n d d i e großen T a n g e n t i a l n e u r o n e n d e r M e d u l l a 

und des L o b u l a k o m p l e x es ( F i s c h b a c h , persönliche M i t t e i l u n g ) . 

5 ) B e i den D o p p e l m u t a n t e n k o n n t e n b i s h e r l e d i g l i c h d i e R i e s e n -

n e u r o n e n d e r L o b u l a p l a t t e (= große T a n g e n t i a l n e u r o n e n ) s i c h e r 

i d e n t i f i z i e r t w e r d e n . Genau d i e s e Neuronen f e h l e n j e d o c h omb. 

I n s g e s a m t s i n d d i e T a n g e n t i a l n e u r o n e n d e r M e d u l l a und d e r L o b u l a 

d i e e i n z i g e n N e u r o n e n , d i e e v e n t u e l l b e i a l l e n M u t a n t e n v o r h a n d e n 

s e i n k ö nnten. A l l e r d i n g s k o n n t e n s i e b e i den D o p p e l m u t a n t e n b i s h e r 

n i c h t n a c h g e w i e s e n w e r d e n . 



D a m i t w e r d e n d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n a l s a l l e i n i g e r S i t z von P a c e -

makern für d i e Laufaktivitätsrhythmik höchst u n w a h r s c h e i n l i c h . 

D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n s c h e i n e n für d i e Ausprägung d e r A k t i v i ­

t ä t s rhythmik j e d o c h B e d e u t u n g zu h a b e n . Dafür s p r i c h t d e r s i g n i ­

f i k a n t erhöhte A n t e i l von F l i e g e n m i t z w e i o d e r mehr c i r c a d i a n e n 

Komponenten b e i den D o p p e l m u t a n t e n . Des w e i t e r n s p r i c h t d i e s i g ­

n i f i k a n t e V e rlängerung d e r P e r i o d e n l ä n g e b e i s o und s o l ; s o ( b z w . 

mnb;sa) für e i n e B e t e i l i g u n g d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n am c i r c a d i a n e n 

S y s t e m . 

Da d i e R h y t h m i k m i t zunehmender V e r k l e i n e r u n g d e s Volumens d e r 

o p t i s c h e n G a n g l i e n k o m p l e x e r und d i e P e r i o d e n länge länger w i r d 

( R e i h e : l i i T g — • s o • s o l ; s o (bzw. m n b ; s o ) ) , s c h e i n t e h e r d i e Summe 

von i n t a k t e n N e u r o n e n , a l s e i n eng b e g r e n z t e r N e u r o n e n b e r e i c h für 

daB A u f r e c h t e r h a l t e n e i n e r n o r m a l e n R h y t h m i k und P e r i o d e n l ä n g e 

v e r a n t w o r t l i c h zu s e i n . DaB so e t w a s möglich i s t , z e i g t e n V e r s u c h e 

am i s o l i e r t e n Auge v o n A p l y s i a : G e w e b e r e d u k t i o n e n verkürzten d i e 

F r e i l a u f p e r i o d e n l ä n g e d e s "Compound a c t i o n p o t e n t i a l " ( C A P ) , und 

b e i R e d u k t i o n d e s Gewebes um BO % war d i e b l e i b e n d e Aktivität im 

o p t i s c h e n N e r v e n a r r h y t h m i s c h ( J a c k l e t und G e r o n i m o , 1 9 7 1 ) . D a r a u s 

wurde g e s c h l o s s e n , daß d e r CAP-Rhythmus von e i n e r P o p u l a t i o n v o n 

g e g e n s e i t i g g e k o p p e l t e n O s z i l l a t o r e n m i t h o c h f r e q u e n t e r n i c h t 

c i r c a d i a n e r F r e q u e n z e r z e u g t w i r d . D i e s e Erklärung b e r u h t a u f 

e i n e m M o d e l l von P a v l i d i s ( 1 9 6 9 ) , b e i dem c i r c a d i a n e Pacemaker a l s 

e i n e P o p u l a t i o n von b i o c h e m i s c h e n O s z i l l a t o r e n erklärt w e r d e n . D i e 

F r e q u e n z hängt d a b e i von d e r A n z a h l d e r E i n z e l o s z i l l a t o r e n a b . 

A n d e r e r s e i t s k ö nnten d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n a l s K o p p l u n g s f a k t o r 

für v e r s c h i e d e n e im Z e n t r a l g e h i r n l o k a l i s i e r t e L a u f a k t i v i t ä t s o s -

z i l l a t o r e n w i r k e n . E i n e V e r r i n g e r u n g d e r Kopplungsstärke w ü r d e 

zunächst e i n e P eriodenverlängerung b e w i r k e n und im E x t r e m f a l l zum 

E n t k o p p e l n v e r s c h i e d e n e r Komponenten führen. 

B e i d e H y p o t h e s e n s e t z e n v o r s u s , daß d i e Laufaktivitätsrhythmik b e i 

DROSOPHILA ganz a l l g e m e i n von m e h r e r e n O s z i l l a t o r e n ( e v t l . z w e i 

G s z i l l a t o r e n g r u p p e n ) g e s t e u e r t w i r d . D i e T a t s a c h e , daß a u c h d e r 

W i l d t y p manchmal z w e i o d e r m e h r e r e Rhythmen n e b e n e i n a n d e r z e i g t 

( v g l . H e l f r i c h und Engelmann, 1983) unterstützt d i e s e H y p o t h e s e . 



B.3.2. M ö g l i c h e Erklärung d e r A r r h y t h m i e b e i p e r 0 

A u f v i e l e n d e r Aktogramme von perO i s t z u m i n d e s t z e i t w e i s e n o ch 

e i n e R h y t h m i k zu e r k e n n e n . D i e s macht d e u t l i c h , daß A r r h y t h m i e 

n i c h t u n b e d i n g t m i t e i n e m F e h l e n d e r " i n n e r e n U h r " (bzw. d e r 

" i n n e r e n U h r e n " ) g l e i c h z u s e t z e n i s t . 

O f t m a l s läßt s i c h d i e A r r h y t h m i e g e n a u s o g u t d u r c h e i n A u s e i n a n ­

d e r l a u f e n ( a s y n c h r o n w e rden o d e r e n t k o p p e l n ) von m e h r e r e n E i n z e l ­

o s z i l l a t o r e n e r k l ä r e n . Dafür s p r i c h t a u c h d i e T a t s a c h e , daß s i c h 

p e r 0 d u r c h e i n e n LD s y n c h r o n i s i e r e n läßt und daß n a c h Ende des LD 

v i e l e F l i e g e n für w e n i g e Tage r h y t h m i s c h b l e i b e n und e r s t a l l m ä h ­

l i c h w i e d e r i n A r r h y t h m i e ü b e r g e h e n . D i e s würde b e d e u t e n , daß d e r 

ä ußere Z e i t g e b e r ( h i e r d e r LD) s t a r k g enug i s t , um d i e E i n z e l o s ­

z i l l a t o r e n z u s y n c h r o n i s i e r e n , d i e i n n e r e K o p p l u n g z w i s c h e n d e n 

E i n z e l o s z i l l a t o r e n j e d o c h a l l e i n e n i c h t a u a r e i c h t , um i h r e i n t e r n e 

S y n c h r o n i s a t i o n a u f r e c h t z u e r h a l t e n , w e s h a l b s i e u n t e r K o n s t a n t b e ­

d i n g u n g e n mehr o d e r w e n i g e r s c h n e l l w i e d e r a u s e i n a n d e r l a u f e n . 

U n t e r s u c h u n g e n a n S p e i c h e l d r ü s e n v o n p e r 0 ( W e i t z e l u n d R e n s i n g , 

1981) z e i g t e n , daß d i e E i n z e l z e l l e n d e r D r ü s e n o c h r h y t h m i s c h 

w a r e n , d i e Drüse a l s Ganzes j e d o c h kaum n o c h R h y t h m i z i t ä t z e i g t e . 

D i e s k ö n n t e e b e n f a l l s a u f e i n a s y n c h r o n e s S c h w i n g e n d e r E i n z e l ­

z e l l e n z u r ü c k z u f ü h r e n s e i n . 

D i e A r r h y t h m i e von p e r 0 w i e auch d i e P e r i o d e n l ä n g e n v e r ä n d e r u n g von 

p e r 9 und p e r 1 k o n n t e a u f V e r ä n d e r u n g e n i n n e r h a l b e i n e r s p e z i ­

f i s c h e n R e g i o n a u f dem X-Chromosom z u r ü c k g e f ü h r t werden ( Y o u n g und 

J u d d , 1978; B a r g i e l l o und Young, 1 9 8 4 ) . K ü r z l i c h g e l a n g e s s o g a r 

d u r c h T r a n s f e r e i n e s 7,1 kb D N A - S t ü c k s , w e l c h e s für e i n e 4,5 kb 

p o l y ( A ) + RNA k o d i e r t , e i n e a r r h y t h m i s c h e M u t a n t e w i e d e r 

r h y t h m i s c h zu machen ( B a r g i e l l o , J a c k s o n und Y o u n g , 1 9 8 4 ) . Das von 

d i e s e r 4,5 kb p o l y ( A ) + RNA t r a n s l a t i e r t e P r o t e i n s c h e i n t große 

B e d e u t u n g für d i e p h y s i o l o g i s c h e Uhr z u h a b e n . So i s t e s i n d e r 

L a g e , a b h ä n g i g v o n s e i n e r D o s i s o d e r W i r k s a m k e i t , d i e P e r i o ­

d e n l ä n g e zu b e s c h l e u n i g e n o d e r zu v e r l a n g s a m e n ( S m i t h und K o n o p k a , 

1982) . F e h l t es ganz o d e r i s t es i n a k t i v , w i e f ü r perO angenommen 

w i r d , s o können d i e T i e r e k e i n e R h y t h m i k mehr a u f r e c h t e r h a l t e n . 

D i e s e r B e f u n d i m p l i z i e r t j e d o c h n i c h t , daß p e r 0 k e i n e i n n e r e Uhr 

mehr h a t , s o n d e r n l e d i g l i c h , daß d e r M u t a n t e e i n e s s e n t i e l l e r 



S t o f f zum n o r m a l e n F u n k t i o n i e r e n d e r U h r f e h l t . G e h t man nun davon 

a u s , daß d i e i n n e r e Uhr aus v i e l e n E i n z e l o s z i l l a t o r e n b e s t e h t , s o 

könnte d i e s e s P r o t e i n i n d e r L a g e s e i n d i e K o p p l u n g z w i s c h e n den 

E i n z e l o s z i l l a t o r e n o d e r d i e Stärke d e r E i n z e l o s z i 1 1 a t o r e n s e l b s t 

z u v e r ä n d e r n . B e i d e s verändert w i e d e r u m d i e Periodenlänge ( E n -

r i g h t , 1 9 8 0 ) . 

B e i DROSOPHILA würde b e i s p i e l s w e i s e e i n e s t a r k e K o p p l u n g , h e r v o r ­

g e r u f e n d u r c h e i n e große Menge o d e r s e h r a k t i v e s P r o t e i n , e i n e 

k u r z e P e r i o d e n l ä n g e b e w i r k e n . B e i h e r a b g e s e t z t e r K o p p l u n g d u r c h 

w e n i g e r a k t i v e s P r o t e i n würde s i c h d i e Peri o d e n l ä n g e verlängern 

und b e i n o c h s c h w ä c h e r e r K o p p l u n g i n A r r h y t h m i e ü b e rgehen. I n d e r 

T a t wurde e i n e M u t a n t e g e f u n d e n ( T ( 1 ; 4 ) J C 4 3 ) , d i e e n t w e d e r e i n e 

s e h r l a n g e P e r i o d e n l ä n g e h a t o d e r a r r h y t h m i s c h i s t , o d e r a b e r im 

L a u f e i h r e s L e b e n s von e i n e r s e h r l a n g e n P eriodenlänge i n A r ­

r h y t h m i e übergeht ( S m i t h und K o n o p k a , 1 9 8 1 ) . 

Es e r s c h e i n t u n w a h r s c h e i n l i c h , daß d u r c h R e d u k t i o n von Gewebe i n 

den o p t i s c h e n G a n g l i e n d i e K o n z e n t r a t i o n des f r a g l i c h e n P r o t e i n s 

h e r a b g e s e t z t w i r d . Sowohl d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n a l s a u c h das P r o ­

t e i n k ö n n t e n j e d o c h d i e K o p p l u n g z w i s c h e n E i n z e l o s z i l l a t o r e n b e ­

e i n f l u s s e n . 

B.3.3. V e r h a l t e n d e r b l i n d e n F l i e g e n im LD und V e r g l e i c h m i t dem 
U i l d t y p 

E r a t a u n l i c h e r w e i s e ließen s i c h d i e b l i n d e n D o p p e l m u t a n t e n d u r c h 

L D - Z y k l e n b i s z u r Lichtintensität v o n 1 l u x s y n c h r o n i s i e r e n . D i e 

S y n c h r o n i s a t i o n e r f o l g t e ohne n e n n e n s w e r t e T r a n s i e n t s , und d i e 

F l i e g e n f o l g t e n a u c h P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n d e s LD s o f o r t . 

D i e s d e u t e t a u f e i n e n s e h r l i c h t e m p f i n d l i c h e n e x t r a o c u l a r e n 

F o t o r e z e p t o r für d i e La u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k h i n , denn den D o p p e l ­

m u t a n t e n f e h l e n s o w o h l K o m p l e x a u g e n a l s auch O c e l l e n . 

E i n e S y n c h r o n i s a t i o n d u r c h b e i L i c h t e i n f a l l e n t s t e h e n d e A b s o r p ­

tionswärme a u f d e r C u t i c u l a kann wegen d e r g e r i n g e n L i c h t i n t e n s i ­

tät w e i t g e h e n d a u s g e s c h l o s s e n w e r d e n . Um ganz s i c h e r zu g e h e n , 

wurden i n e i n e m w e i t e r e n V e r s u c h T e r r p e r a t u r z y k l e n m i t 2° C Tempe-



r a t u r u n t e r s c h i e d a n g e b o t e n . Es i s t n i c h t a n z unehmen, daß d i e e v e n ­

t u e l l d u r c h L i c h t a b s o r p t i o n e n t s t a n d e n e W ä rme b e i den v e r w e n d e t e n 

L i c h t i n t e n s i t ä t e n 2° C b e t r u g , i n s b e s o n d e r e n i c h t , da d i e C u t i c u l a 

v on DROSOPHILA n i c h t s c h w a r z i s t . 

B e i d i e s e m T e m p e r a t u r u n t e r s c h i e d l ießen s i c h j e d o c h n u r 50 % d e r 

F l i e g e n s y n c h r o n i s i e r e n . S i e b r a u c h t e n z u r S y n c h r o n i s a t i o n fünf 

b i s z e h n Tage und h a t t e n e i n u n d e u t l i c h e r e s S y n c h r o n i s a t i o n s m u s t e r 

a l s im LD. 

Demnach i s t d i e im LD b e o b a c h t e t e S y n c h r o n i s a t i o n a u f d a s L i c h t 

und n i c h t a u f d i e T e m p e r a t u r z u r ü c k z u f ü h r e n . 

E x t r a o c u l a r e F o t o r e z e p t o r e n a i n d b e i I n v e r t e b r a t e n s e h r häufig 

(Truman, 1 9 7 6 ; Page, 19B2 b ) . 

So i s t b e i DROSOPHILA s c h o n länger b e k a n n t , daß d i e K o m p l e x a u g e n 

(und O c e l l e n ) für d i e S y n c h r o n i s a t i o n d e r S c h l ü p f r h y t h m i k k e i n e 

R o l l e s p i e l e n (Zimmermann und I v e s , 1 9 7 1 ; Zimmermann und G o l d ­

s m i t h , 1 971; E n g e l m a n n und H o n n e g g e r , 1 9 6 6 ) . 

D e r e r s t e H i n w e i s , daß K o m p l e x a u g e n und O c e l l e n a u c h für d i e 

S y n c h r o n i s a t i o n d e r L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k u n b e d e u t e n d s i n d , w s r 

d i e F ä h i g k e i t d e r a u g e n l o s e n M u t a n t e s o , s i c h a u f e i n e n LD ( 1 2 : 1 2 ) 

zu s y n c h r o n i s i e r e n ( H e l f r i c h und E n g e l m a n n , 1 9 8 3 ) . 

M e r k w ü r d i g e r w e i s e war i h r A k t i v i t ä t s m u s t e r im LD j e d o c h v e r s c h i e ­

den v o n dem d e r D o p p e l m u t a n t e n , s o z e i g t e w i e d e r W i l d t y p im LD 

e i n e n M o r g e n - und A b e n d g i p f e l d e r L a u f a k t i v i t ä t . E i n s o l c h e s b i m o ­

d a l e s M u s t e r wurde b e r e i t s von a n d e r e n A u t o r e n für d i e R h y t h m i k 

d e r L a u f a k t i v i t ä t und d e s S a u e r s t o f f V e r b r a u c h s b e i DROSOPHILA 

b e s c h r i e b e n ( H a r d e l a n d und S t a n g e , 1971; Mack, 1980; R e n s i n g 1966 

b; R e n s i n g e t a l . , 1 9 6 8 ) . 

D i e D o p p e l m u t a n t e n haben i n U n a b h ä n g i g k e i t von d e r L i c h t i n t e n s i t a t 

e n t w e d e r b e i d e G i p f e l ( L - a n - und L - a u s - K o m p o n e n t e ) o d e r n u r den 

A b e n d g i p f e l ( L - a u s - K a m p o n e n t e ) . 

B e i d e G i p f e l h a b e n j e d o c h e i n e v e r ä n d e r t e P h a s e n b e z i e h u n g zu L-an 

und L - a u s . Der M o r g e n g i p f e l b e g i n n t d e u t l i c h v o r L-an und d e r 

A b e n d g i p f e l e r s t r e c k t s i c h i n d i e D u n k e l p e r i o d e h i n e i n . 

D i e s e r U n t e r s c h i e d z u s o kann n u r a u f d i e w e i t e r e V e r k l e i n e r u n g 



d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n b e i den D o p p e l m u t a n t e n zurückgeführt w e r ­

den, denn K o m p l e x a u g e n und O c e l l e n f e h l e n i n b e i d e n F ä l l e n . 

Es g i b t z w e i mögliche E r k l ä r u n g e n : 

E n t w e d e r können d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n s e l b s t L i c h t wahrnehmen und 

z u r S y n c h r o n i s a t i o n b e i t r a g e n . Oder das c i r c a d i a n e S y s t e m i s t 

d u r c h d i e V e r k l e i n e r u n g d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n v e r ä n d e r t , und 

d i e s e V e r ä n d e r u n g w i r k t s i c h a u c h a u f das S y n c h r o n i s a t i o n s v e r h a l ­

t e n a u s . 

E i n e L i c h t e m p f i n d l i c h k e i t d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n i s t s c h w e r v o r ­

s t e l l b a r , da d a z u a b s o r b i e r e n d e P i g m e n t e v o r h a n d e n s e i n m ü s s t e n , 

s o l c h e a b e r b i s h e r d o r t n i c h t n a c h g e w i e s e n w u r d e n . 

Für d i e z w e i t e Erklärung s p r i c h t , daB d i e w e n i g e n d u r c h T e m p e r a ­

t u r z y k l e n d e u t l i c h s y n c h r o n i s i e r t e n F l i e g e n zum T e m p e r s t u r z y k l u s 

d i e g l e i c h e , v e r ä n d e r t e P h a s e n b e z i e h u n g h a b e n w i e zum LD b e i kO 

l u x . D e r l i i i l d t y p z e i g t dagegen im LD und im T e m p e r a t u r w e c h s e l d i e 

n o r m a l e P h a s e n b e z i e h u n g . B e i so wurde d a s Aktivitätsmuster l e i d e r 

n i c h t im T e m p e r a t u r w e c h s e l a u f g e z e i c h n e t . 

Wach den R e g e l n d e r S c h w i n g u n g s l e h r e i s t d i e P h a s e n b e z i e h u n g 

e i n e r S c h w i n g u n g z u e i n e m f e s t e n ä u ß e r e n Z e i t g e b e r ( h i e r T = 2k 

S t d . ) abhängig von d e r E i g e n f r e q u e n z d e r S c h w i n g u n g und d e r Stärke 

des Z e i t g e b e r s . 

Nimmt man nun e i n e n LD ( 1 2 : 1 2 ) a l s äußeren Z e i t g e b e r und d i e 

L a u f a k t i v i t ä t e i n e s t a g a k t i v e n T i e r s a l s Z e i g e r für e i n e endogene 

R h y t h m i k m i t d e r Periodenlänge X , s o w i r d s i c h d i e Aktivität ans 

Ende d e r L i c h t p e r i o d e s c h i e b e n , wenn X s e h r l a n g i s t und an den 

A n f a n g d e r L i c h t p e r i o d e , wenn X s e h r k u r z i s t . 

B e i den D o p p e l m u t a n t e n f i n d e t man b e i d e s , und d i e s i s t a u c h z u 

e r w a r t e n , da im F r e i l a u f z w e i Komponenten a u f t r e t e n ; e i n e m i t 

e i n e m t v o n 22 S t d . und d i e a n d e r e m i t e i n e m X von 25 S t d . 

Danach könnte d i e veränderte P h a s e n b e z i e h u n g zum LD a u f d i e im 

F r e i l a u f b e o b a c h t e t e n e x t r e m e n P e r i o d e n l ä n g e n zurückgeführt w e r ­

den. I s t d i e s e H y p o t h e s e r i c h t i g , s o m ü ß t e n d i e P h a s e n w i n k e l 

z w i s c h e n A ktivität und L-an (bzw. L - a u s ) b e i H e r a b s e n k e n d e r 

L i c h t i n t e n s i t ä t n o c h größer w e r d e n und im anschließenden RR vom 

M o r g e n g i p f e l d i e Komponente m i t k u r z e r P eriodenlänge und vom 



A b e n d g i p f e l d i e m i t l a n g e r P e r i o d e n länge a u s g e h e n . 

K e i n e d i e s e r V o r a u s s e t z u n g e n wurde j e d o c h e r f ü l l t : 

- B e i H e r a b s e t z e n d e r L i c h t I n t e n s i t ä t von 300 l u x a u f 40 l u x 

s c h i e n d i e L - a n - K o m p o n e n t e m i t d e r L - a u s - K o m p o n e n t e z u e i n e m v e r ­

b r e i t e r t e n A b e n d g i p f e l zu v e r s c h m e l z e n : D e r M o r g e n g i p f e l v e r ­

s c h w a n d und d e r A b e n d g i p f e l begann e t w a s früher und wurde b r e i t e r . 

D i e D u r c h s c h n i t t s a k t i v i t ä t b l i e b etwa g l e i c h . 

- S i c h dem LD a n s c h 1 i e B e n d e A u f z e i c h n u n g e n im RR z e i g t e n n u r i n 

e i n e m F a l l , daß e i n e Komponente m i t k u r z e r P e r i o d e n l ä n g e v o n L-an 

a u s g e h e n d w e i t e r l i e f . I n a l l e n a n d e r e n F ä l l e n v e r s c h w a n d d e r MD T -

g e n g i p f e l n a c h w e n i g e n T a g e n , und vom A b e n d g i p f e l s p a l t e t e n s i c h 

b e i d e K o m p o n e n t e n ab, d i e m i t l a n g e r und d i e m i t k u r z e r P e r i o d e n ­

l ä n g e . 

D a m i t s c h e i n e n M o r g e n - und A b e n d g i p f e l des LD n i c h t m i t den b e i d e n 

im F r e i l a u f b e o b a c h t e t e n Komponenten i d e n t i s c h zu s e i n . 

T r o t z d e s V e r s c h w i n d e n s d e r L-an-Komponente b e i n i e d r i g e n L i c h t ­

i n t e n s i t ä t e n und im RR h a n d e l t e s s i c h b e i i h r w a h r a c h e i n l i c h 

n i c h t um e i n e e x o g e n e R e a k t i o n a u f L - a n ( M a s k i e r e f f e k t d e s 

L i c h t s ) . A n s o n s t e n m ü ß t e s i e m i t Ende d e s LD s c h l a g a r t i g v e r ­

s c h w i n d e n und s i e d ü r f t e im LD e r s t g e n a u b e i L-an b e g i n n e n und 

n i c h t s c h o n d e u t l i c h v o r h e r . D i e L - a n - K o m p o n e n t e s c h e i n t v i e l m e h r 

e i n T e i l d e s O s z i l l a t o r s y s t e m s z u s e i n , d e s s e n A u f t r e t e n v o n d e r 

L i c h t i n t e n s i t ä t abhängig i s t . B e i n i e d r i g e r L i e h t I n t e n s i t ä t f o r m e n 

L - a n - und L - a u a - K o m p o n e n t e e i n e n g e m e i n s a m e n A b e n d g i p f e l i n d e r 

L a u f a k t i v i t ä t . 

Wie s c h o n e r w ä h n t , f i n d e t man d i e L - a n - und L - a u s - K o m p o n e n t e a u c h 

im b i m o d a l e n A k t i v i t ä t s m u s t e r d e s W i l d t y p s , l e d i g l i c h i n a n d e r e r 

P h a s e n l a g e zum LD. 

A u c h b e i m W i l d t y p s c h e i n t d i e L-an-Komponente n i c h t r e i n e x o g e n zu 

s e i n , o b w o h l s i e s t e t s g e n a u m i t L-an b e g i n n t . S i e s e t z t s i c h im 

RR f o r t : t e i l s p a r a l l e l z u r L - a u s - K o m p o n e n t e , t e i l s g e g e n l ä u f i g zu 

i h r , t e i l s s p l i t t e t s i e i n e i n e l a n g e und k u r z e Komponente a u f . 

D i e s e B e o b a c h t u n g e n d e u t e n w i e d e r u m d a r a u f h i n , daß s i c h d i e 



M u t a n t e n m i t s t a r k v e r k l e i n e r t e n o p t i s c h e n G a n g l i e n im p r i n z i ­

p i e l l e n A u f b a u d e s D s z i 1 1 a t o r s y s t e m s n i c h t vom WT u n t e r s c h e i d e n . 

B.3.4. S c h l ü p f r h y t h m i k 

Das c i r c a d i a n e M u s t e r d e r S c h lüpfrhythmik s c h e i n t b e i a l l e n Mu­

t a n t e n u n v e r ä n d e r t z u s e i n . D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n s i n d a l s o 

o f f e n s i c h t l i c h n i c h t i n d i e K o n t r o l l e d e r S c h l ü p f r h y t h m i k v e r w i k -

k e l t . 

M i t Ausnahme d e r p e r s _ M u t a n t e g i b t es k e i n e K o r r e l a t i o n z w i s c h e n 

d e r P e r i o d e n l ä n g e d e r S c h l ü p f - und L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k für d i e 

v e r s c h i e d e n e n M u t a n t e n . D i e s i s t e i n w e i t e r e r H i n w e i s d a f ü r , daß 

b e i d e Rhythmen v o n v e r s c h i e d e n e n O s z i l l a t o r e n ( b z w . O s z i l l a t o r p o ­

p u l a t i o n e n ) g e s t e u e r t w e r d e n ( v g l . E n g e l m a n n und Mack, 1978) und 

d i e R e d u k t i o n d e r o p t i s c h e n G s n g l i e n n u r a u f d i e L a u f a k t i v i t ä t s -

r h y t h m i k w i r k t . Das d u r c h d i e p e r - M u t s t i o n e n v e r ä n d e r t e P r o t e i n 

könnte d s g e g e n a l l g e m e i n a u f d i e K o p p l u n g z w i s c h e n E i n z e l o s z i l l a ­

t o r e n a l l e r O s z i l l a t o r p o p u l a t i o n e n w i r k e n . 

A l l e r d i n g s m u ß d a r a u f h i n g e w i e s e n w e r d e n , daß e i n e ganz genaue 

P e r i o d e n l ä n g e n b e s t i m m u n g b e i d e r S c h l ü p f r h y t h m i k p r o b l e m a t i s c h 

i s t . Es wurde e i n e g r o ß e V a r i a t i o n i n den A b s t ä n d e n z w i s c h e n den 

e i n z e l n e n S c h l ü p f m a x i m a e i n e s V e r s u c h e s und a u c h i n d e r P e r i o d e n ­

länge z w i s c h e n v e r a c h i e d e n e n V e r s u c h e n g e f u n d e n . D i e s e U n g e n a u i g -

k e i t e n s i n d u n t e r a n d e r e m a u f den k u r z e n Z e i t r a u m z u r ü c k z u f ü h r e n , 

i n dem d i e S c h l ü p f r h y t h m i k gemessen w e r d e n k a n n . Dazu kommen w i e 

b e i j e d e r P o p u l a t i o n s r h y t h m i k d i e i n d i v i d u e l l e n U n t e r s c h i e d e z w i ­

s c h e n den E i n z e l t i e r e n . So e r s c h e i n t es f r a g l i c h , ob e i n e e v e n t u ­

e l l e A u f s p a l t u n g i n z w e i Rhythmen b e i den D o p p e l m u t a n t e n i n n e r h a l b 

von n u r a c h t Z y k l e n e r k e n n b a r s e i n k a n n . J e d o c h müßte d i e R h y t h m i k 

z u m i n d e s t s c h n e l l e r a u s d ä m p f e n , f a l l s i n t e r i n d i v i d u e l l e U n t e r ­

s c h i e d e i n V v o n z w e i b i s d r e i S t u n d e n a u f t r ä t e n . Da d i e s 

j e d o c h n i c h t b e o b a c h t e t w u r d e , i s t anzunehmen, daß S c h l ü p f - und 

L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k v o n e i n a n d e r unabhängig g e s t e u e r t w e r d e n . 

Ä h n l i c h e s g i l t a u c h für CALLIPHORA STYGIA. H i e r v e r kürzt s i c h 

V d e r S e h l ü p f r h y t h m i k b e i zunehmender L i c h t i n t e n s i t ä t , während 

s i c h V für d i e L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k v e r l ä n g e r t ( W a d d e l , 1 9 8 ^ ) . 



Der b e i s o , mnb und den D o p p e l m u t a n t e n b e o b a c h t e t e S c h l ü p f d e f e k t 

wurde b e r e i t s v o n H e i d e n r e i c h ( 1 9 8 0 ) b e s c h r i e b e n und auf m a n g e l n d e 

B e i n b e w e g u n g e n b e i m S c h l ü p f v o r g a n g z u r ü c k g e f ü h r t . 

E r s t s u n l i c h und n i c h t e r k l ä r b a r i s t d i e s e h r k u r z e Periöden länge 

d e s üJildtyps. N o r m a l e r w e i s e l i e g t r für d i e S c h l ü p f r h y t h m i k nahe 

b e i 2k S t d . (Mack , 1 9 8 0 ) . Da j e d o c h s e c h s E i n z e l v e r s u c h e m i t 

j e w e i l s d e m s e l b e n E r g e b n i s gemacht w u r d e n , e r s c h e i n t e s u n w a h r ­

s c h e i n l i c h , daß das g e f u n d e n k u r z e t e i n Z u f a l l s e r g e b n i s i s t . 

B.3.5. N e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n 

D i e E r g e b n i s s e , d i e m i t d e r P a r a l d e h y d f u c h s i n f ä r b u n g e r z i e l t wur­

de n , s t i m m e n r e c h t g u t m i t f r ü h e r e n B e f u n d e n O b e r e i n : 

D i e A n f ä r b b a r k e i t h ä n g t vom A l t e r d e r F l i e g e n ab (Köpf, 1957; 

Thomsen, 1 9 6 5 ) und e i n e U n t e r s c h e i d u n g i n A- und B - Z e l l e n s c h e i n t 

b e i d e r P a r a l d e h y d f ä r b u n g f r a g l i c h ( Thomsen, 1965; R e n s i n g , 1966a),. 

D i e b e s c h r i e b e n e n n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l g r u p p e n e n t s p r e c h e n ganz 

g u t den b e r e i t s f ü r D. FUNEBRIS (Köpf, 1 9 5 7 ) und D. MELANOGASTER 

( R e n s i n g , 1966 a ) b e s c h r i e b e n e n G r u p p e n . N u r d a s v o n R e n s i n g 

(1966 a) b e s c h r i e b e n e Z e l l p a a r i n d e r F r o n t a l r e g i o n v o r dem m i t t ­

l e r e n F a s e r b ü n d e l w u r d e n i c h t g e f u n d e n . A l l e r d i n g a färbte es s i c h 

b e i ihm a u c h n u r ab und z u a n , und e s i s t d e s h a l b n i c h t a n z u n e h ­

men, daß es b e i den h i e r u n t e r s u c h t e n F l i e g e n f e h l t . 

D i e U n t e r s u c h u n g d e r n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n b e i den M u t a n t e n 

war i n s o f e r n i n t e r e s s a n t , a l s N e u r o h o r m o n e Rhythmen v e r m i t t e l n 

( H a n d l e r und K o n o p k a , 1979) und e i n Zuaammenhang z w i s c h e n Z a h l und 

Lage n e u r o s e k r e t o r i s c h e r Z e l l e n und Ausprägung d e r R h y t h m i k g e f u n ­

den wurde ( K o n o p k a und W e l l s , 1 9 8 0 ) . 

D i e b e o b a c h t e t e n Ä n d e r u n g e n im A k t i v i t ä t s m u s t e r d e r D o p p e l m u t a n t e n 

hätten a l s o a u c h a u f dem F e h l e n n e u r o s e k r e t o r i s c h e r Z e l l g r u p p e n 

b e r u h e n k ö n n e n . D a b e i war i n s b e s o n d e r e an d i e Z e l l g r u p p e z w i s c h e n 

P r o t o c e r e b r u m und o p t i s c h e n G a n g l i e n z u d e n k e n , da u n b e k a n n t war, 

ob d i e s e von d e r M u t a t i o n b e t r o f f e n w a r . 

I n t e r e s s a n t e r w e i s e w ar d a s n e u r o s e k r e t o r i s c h e S y s t e m d e r M u t a n t e n 

Sk 



völlig i d e n t i s c h m i t dem des W i l d t y p s und a u c h d i e A n f ä r b b a r k e i t 

d e r Z e l l e n i n B e z u g a u f daa E n t w i c k l u n g s s t a d i u m u n t e r s c h i e d s i c h 

n i c h t v o n i h m . D a m i t i s t d a s v e r ä n d e r t e V e r h a l t e n d e r M u t a n t e n 

n i c h t a u f f e h l e n d e n e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n z u r ü c k z u f ü h r e n . 

Höchst f r a g w ü r d i g e r s c h e i n e n d i e U n t e r s u c h u n g e n von K o n o p k a und 

W e l l s ( 1 9 8 0 ) , d i e d i e A r r h y t h m i e von p e r 0 a u f e i n e g e ä n d e r t e 

P o s i t i o n d e r a u f d e r H i n t e r s e i t e d e s G e h i r n s g e l e g e n e n n e u r o s e ­

k r e t o r i s c h e n Z e l l e n z u r ü c k f ü h r t e n . 

D i e Z e l l e n k ö n n t e n d u r c h d i e P r ä p a r a t i o n v e r s c h o b e n w o r d e n s e i n . 

D i e h i e r g e m a c h t e n U n t e r s u c h u n g e n z e i g e n , daß d i e s s e h r l e i c h t b e i 

V e r l e t z e n d e s P e r i l e m m s o d e r Q u e t s c h e n d e s g a n z e n G e h i r n s p a s s i e ­

r e n k a n n . I n d e r T a t z e i g t daa i n e i n e r A b b i l d u n g a l s B e i s p i e l 

e n g e f ü h r t e G e h i r n aus K o n o p k a und W e l l s ( 1 9 8 0 ) e i n e abnorme äußere 

Form. 

Der g e l u n g e n e N a c h w e i s d e r n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n läßt n o c h 

k e i n e r l e i A u s s a g e über i h r e F u n k t i o n s f ä h i g k e i t und über e i n e e v e n ­

t u e l l e B e t e i l i g u n g v o n n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n am c i r c a d i a n e n 

S y s t e m d e r F l i e g e n z u . E i n e g e n a u e r e U n t e r s u c h u n g s t e h t noch a u s . 

Es i s t w a h r s c h e i n l i c h , daß N e u r o s e k r e t i o n e i n e R o l l e im c i r c a d i a ­

nen S y s t e m B p i e l t : 

Nach B e s c h ä d i g u n g o d e r E n t f e r n e n d e r P s r s i n t e r c e r e b r a l i s v e r ­

s c h w i n d e t d i e L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k b e i S c h a b e n ( R o b e r t s , 1966; 

N i s h i i t s u t s u j i - U w o e t a l . , 1967) und G r i l l e n ( C y m b D r o w s k i , 1 9 7 3 ) . 

B e i S c h a b e n k ö n n t e n h o r m o n a l e F a k t o r e n d i e R h y t h m i k v o n T i e r z u 

T i e r ü b e r t r a g e n ( C y m b o r o w s k i und B r a d y , 1 9 7 2 ) ; b e i DROSOPHILA 

m ü s s e n N e u r o h o r m o n e für d i e s e Ü bertragung v e r a n t w o r t l i c h s e i n 

( H a n d l e r und K o n o p k s , 1 9 7 9 ) . B e i G r i l l e n g e l a n g d i e Ü b e r t r a g u n g 

d e r R h y t h m i k d u r c h T r a n s p l a n t a t i o n d e r P a r s i n t e r c e r e b r a l i s (Cym­

b o r o w s k i , 1 9 8 1 ) . T a g e s r h y t h m i s c h e S c h w a n k u n g e n im Z e l l k e r n v o l u m e n 

d e r n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n d e r P a r s i n t e r c e r e b r a l i a wurden b e i 

DROSOPHILA g e m e s s e n ( R e n s i n g , 1966 s ) . Dss Z e l l k e r n v o l u m e n i s t e i n 

i n d i r e k t e s Maß für d i e e i g e n t l i c h e H o r m o n s y n t h e s e ( K l u g , 1 958/59; 

Bünning und J o e r r e n s , 1 9 6 2 ) . I n t e r e s s a n t e r w e i s e gab es e i n e hohe 

und s t e l l e Zunahme d e s Z e l l k e r n v o l u m e n s d r e i S t u n d e n v o r B e g i n n 

d e r L i c h t p e r i o d e und e i n e n i e d r i g e r e und b r e i t e r e d r e i b i s s e c h s 

S t u n d e n v o r B e g i n n d e r D u n k e l z e i t . D i e s e s M u s t e r s t i m m t g e n a u m i t 



dem A k t i v i t ä t s m u s t e r d e r D o p p e l m u t a n t e n im LD ü b e r e i n , und d i e 

F r a g e e r h e b t s i c h , ab d a s L i c h t über d i e n e u r o s e k r e t c r i s c h e n 

Z e l l e n a u f d i e L a u f a k t i v i t ä t w i r k t . I m m e r h i n k a n n L i c h t a l s Z e i t ­

g e b e r d i r e k t vom G e h i r n o d e r den n e u r o s e k r e t o r i s c h e n wahrgenommen 

w e r d e n ( K a l m u s , 1938; G o r f , 1963; L e e s , 1964; S t e e l und L e e s , 

1 9 7 7 ) und d a m i t rückt d i e s i n den B e r e i c h d e s M ö g l i c h e n . E n d g ü l ­

t i g e K l ä r u n g k a n n j e d o c h n u r d u r c h w e i t e r e V e r s u c h e e r z i e l t w e r ­

den . 



C. V/ERSUCHE MIT MUSCA DOMESTICA 

C.1. M a t e r i a l und Methoden 

C.1.1. V e r s u c h s t i e r e 

A l s V e r s u c h s t i e r e d i e n t e n S t u b e n f l i e g e n (MUSCA DOMESTICA). S i e 

stammten aus d e r Umgebung Tübingens und wurden s e i t e i n i g e n J a h r e n 

im LD 16:8 b e i 2 5 ° C g e z ü c h t e t . D i e F l i e g e n waren n i c h t ä lter a l s 

10 Tage, a l s s i e i n den V/ersuch genommen w u r d e n . Es wu r d e n w i e d e ­

rum T i e r e b e i d e r l e i G e s c h l e c h t s v e r w e n d e t . 

C.1.2. V e r s u c h s a u f b a u , R e g i s t r i e r u n g und A u s w e r t u n g 

D i e L a u f a k t i v i t ä t v o n MUSCA wurde m i t d e r g l e i c h e n A n l a g e r e g i s ­

t r i e r t w i e d i e von DROSOPHILA. L e d i g l i c h d i e V e r s u c h s s c h ä l c h e n 

w a r e n g r ö ß e r : S i e h a t t e n e i n e n D u r c h m e s s e r von 9 cm und e i n e H ö h e 

von 1,5 cm. 

D i e A u s w e r t u n g e r f o l g t e w i e b e i DROSOPHILA m i t t e l s S c h a b l o n e und 

T i m e s d i a-Programmen. 

C.1.3. V e r s u c h s b e d i n g u n g e n 

Um Au f s c h l u ß über d a s r h y t h m i s c h e V e r h a l t e n d e r F l i e g e n z u bekom­

men, w u r d e n d i e s e zunächst im RR, im DD, im LL und im LD r e g i s ­

t r i e r t . 

Es wurden f o l g e n d e L i c h t i n t e n s i t ä t e n v e r w e n d e t : 

im RR: 9 x 1 0 - 8 W/cm2 im L L : 1,80 l u x im LD: 40,00 l u x 
6 x 1 0 - 8 W/cm2 0,50 l u x 8,00 l u x 
3x1 0 - 8 W/cm2 0,04 l u x 3,00 l u x 

1,00 l u x 
3 x 1 0 - 3 l u x 

W e i t e r h i n wurde v e r s u c h t , d i e F l i e g e n d u r c h T e m p e r a t u r z y k l e n z u 

s y n c h r o n i s i e r e n ( B e d i n g u n g e n w i e b e i DROSOPHILA, v g l . B. 1.3.1.) 



C.1.4. O p e r a t i v e M e t h o d e n 

V o r dem o p e r a t i v e n E i n g r i f f w u r d e n d i e F l i e g e n für e t w a 10 Tage im 

RR r e g i s t r i e r t . Nur F l i e g e n m i t k l a r e r R h y t h m i k d i e n t e n a l s V e r ­

s u c h s t i e r e . 

B e i d e r O p e r a t i o n wurde e n t w e d e r e i n o p t i s c h e r T r a k t o d e r b e i d e 

o p t i s c h e n T r a k t e d u r c h t r e n n t o d e r v e r s u c h t , d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n 

g a n z z u e n t f e r n e n ( L o b e k t o m i e ) . W ä h r e n d d e r O p e r a t i o n w a r e n d i e 

F l i e g e n etwa fünf b i s z e h n M i n u t e n e i n e r L i c h t i n t e n s i t ä t von 6x10** 

l u x a u s g e s e t z t ( K a l t l i c h t q u e l l e ; G o s s e n GKL 3 1 5 ) . K o n t r o l l t i e r e 

w u rden e n t w e d e r s c h e i n o p e r i e r t o d e r n u r b e l e u c h t e t . 

C. 1 . 4 . 1 . D u r c h t r e n n u n g der o p t i s c h e n T r a k t e und L o b e k t o m i e 

Für d i e O p e r a t i o n w u r d e n d i e T i e r e z u n ä c h s t d u r c h E i n b e t t e n i n 

g e s c h m e i d i g g e m a c h t e s P l a s t i l i n f e a t g e l e g t . D e r K o p f w u r d e v o r ­

s i c h t i g n a c h v o r n e g e b o g e n und m i t P l a s t i l i n f i x i e r t , um den 

Z u g a n g z u den o p t i s c h e n T r a k t e n von d e r H i n t e r s e i t e d e r K o p f k a p s e l 

z u e r m ö g l i c h e n . A l s O p e r a t i o n s m e s s e r d i e n t e e i n R a s i e r k l i n g e n ­

s p l i t t e r , d e r i n e i n e n P r ä p a r i e r n a d e l h a l t e r e i n g e k l e m m t w u r d e . 

G e s c h n i t t e n w u r d e e n t l a n g z w e i von a u ß e n s i c h t b a r e n C u t i c u l a v e r -

s t e i f u n g e n , u n t e r denen d i e o p t i s c h e n T r a k t e v e r l i e f e n ( A b b . 2 1 ) . 

B e i S c h e i n o p e r a t i o n e n wurden d i e g l e i c h e n S c h n i t t e g e m a c h t , j e d o c h 

w e n i g e r t i e f , s o daß d i e o p t i s c h e n T r a k t e n i c h t g e t r o f f e n w u r d e n . 

Für d i e L o b e k t o m i e wurde n a c h D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n T r a k t e 

j e e i n k l e i n e s d r e i e c k i g e s F e n s t e r i n d i e C u t i c u l s d e s H i n t e r k o p ­

f e s g e s c h n i t t e n und d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n z u n ä c h s t m i t e i n e r 

P r ä p a r i e r n a d e l v a n d e r I n n e n s e i t e d e r A u g e n k a p p e g e l ö s t und denn 

m i t e i n e r f e i n e n P i n z e t t e e n t f e r n t . 

D i e Wunden w u r d e n m i t Wachs v e r s c h l o s s e n ( S c h m e l z p u n k t 3 0 ° C ) . 

Nach d e r O p e r a t i o n w urde d i e A k t i v i t ä t d e r F l i e g e n für z w e i b i s 

d r e i Wochen im RR g e m e s s e n . B e i manchen n o c h z u s ä t z l i c h e i n e Woche 

im LD b e i 40 l u x . 



Abb. 21: H i n t e r s e i t e des K o p f e s von MUSCA DOMESTICA. Beim D u r c h ­
t r e n n e n d e r o p t i s c h e n T r a k t e wurden z u r O r i e n t i e r u n g d e r 
S c h n i t t e v o n auBen s i c h t b a r e C u t i k u l a v e r s t e i f u n g e n z u r 
H i l f e genommen. D i e Lage d e s G e h i r n s und d e r S c h n i t t e 
i s t i n d e r u n t e r e n Z e i c h n u n g g e z e i g t (verändert nac h 
S t r a u s s f e l d , 1 9 7 6 ) . 



C.1.4.2. A b d e c k e n v o n K o m p l e x a u g e n und O c e l l e n m i t s c h w a r z e m 
Wachs 

Um z u t e s t e n , ob s i c h n i c h t o p e r i e r t e , a b e r b l i n d e F l i e g e n n o c h 

von L D - Z y k l e n s y n c h r o n i s i e r e n l a s s e n , w u r d e n im LD b e i e i n i g e n 

F l i e g e n d i e K o m p l e x a u g e n und O c e l l e n m i t s c h w a r z e m Wachs a b g e ­

d e c k t . B e i a n d e r e n n u r d i e K o m p l e x a u g e n o d e r n u r d i e O c e l l e n . Das 

zum S c h l i e ß e n d e r O p e r a t i o n s w u n d e n v e r w e n d e t e Wachs w u r d e d a z u 

m i t Ruß v e r m i s c h t . 

C.1.5. H i s t o l o g i s c h e K a n t r o l l e 

D i e g e n a u e L a g e d e s S c h n i t t e s und d i e V/ollständigkeit d e r L o b e k t o ­

mie wurde n a c h Ende d e s V e r s u c h s h i s t o l o g i s c h u n t e r s u c h t . 

D azu w u r d e d e r K o p f m i t d e r F r o n t a u f e i n P a r a f f i n b l ö c k c h e n g e ­

k l e b t und d i e h i n t e r e Wand d e r K o p f k a p s e l e n t f e r n t , o h n e d a s 

G e h i r n z u b e s c h ä d i g e n . D i e s e s w u r d e dann i n s i t u für 10 M i n u t e n 

m i t " C h i c a g o - B l u e " g e f ä r b t und m i t C a s e - P u f f e r g e s p ü l t . C h i c a g a -

B l u e d r i n g t n u r l a n g s a m i n i n t a k t e s Gewebe e i n und f ä r b t d e s h a l b 

v o r a l l e m d i e G e h i r n o b e r f l ä c h e . An den b e s c h ä d i g t e n S t e l l e n k a n n 

d e r F a r b s t o f f j e d o c h s c h n e l l e r i n s G e h i r n e i n d r i n g e n , w o d u r c h d i e 

Lage des o p e r a t i v e n S c h n i t t e s l e i c h t e r k e n n b a r w i r d . A n s c h l i e ß e n d 

w u r d e n d i e K ö p f e m i t C a r n o y - F i x i e r l ö s u n g f i x i e r t , m i t I s o p r o p a n o l 

e n t w ä s s e r t und i n P a r a p l a s t e i n g e b e t t e t . ( R e z e p t e und g e n a u e s 

V o r g e h e n s i e h e A n h a n g . ) 

M i t e i n e m Z e i s s W e t z l a r S e r i e n s c h n i t t m i k r o t o m w u r d e n 10 um d i c k e 

S e r i e n s c h n i t t e a n g e f e r t i g t und d i e s e l i c h t m i k r o s k o p i s c h u n t e r ­

s u c h t . 



C.2. E r g e b n i s s e 

C.2.1. C h a r a k t e r i s t i k a d e r L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k v o n MUSCA 
DOMESTICA 

C.2.1.1. V e r h a l t e n i n RR und DD 

D i e F l i e g e n w u r d e n z u Ende d e r L i c h t p e r i o d e d es LD d e r A n z u c h t b e ­

d i n g u n g e n i n RR g e b r a c h t und m i n d e s t e n s 2 Wochen r e g i s t r i e r t . D i e 

längste R e g i s t r i e r d a u e r b e t r u g 12 Wochen. I n s g e s a m t wurde d i e 

Aktivität von 2 5 8 F l i e g e n im RR a u f g e z e i c h n e t : 

8 1 , 4 % d e r T i e r e z e i g t e n d e u t l i c h e 
f r e i l a u f e n d e Rhythmen, 

1 4 , 7 % h a t t e n e i n e k o m p l e x e R h y t h m i k m i t 
mehr a l s e i n e r K o m p o n e n t e , 

3,9 % w a r e n a r r h y t h m i a c h . 

Es b e s t a n d k e i n U n t e r s c h i e d im V e r h a l t e n und i n d e r P e r l o d e n l ä n g e 

z w i s c h e n den F l i e g e n , d i e b e i v e r s c h i e d e n e n L i c h t i n t e n s i t ä t e n d e s 

R o t l i c h t s r e g i s t r i e r t w u r d e n . 

F l i e g e n m i t d e u t l i c h e r R h y t h m i k 

D i e R h y t h m i k d i e s e r T i e r e war s e h r a u s g e p r ä g t . A k t i v i t ä t s - und 

R u h e z e i t w a r e n d e u t l i c h v o n e i n a n d e r g e t r e n n t : W ä h r e n d d e r A k t i v i ­

t ä t szeit w a r e n d i e T i e r e s e h r a k t i v , d a g e g e n war i n d e r R u h e z e i t 

f a s t k e i n e A k t i v i t ä t z u b e o b a c h t e n . 

Im hohen A l t e r wurde d a s Aktivitätsmuster manchmal verschwommener, 

und z w e i b i s d r e i Tage v o r Tod d e r T i e r e t r a t f a s t immer H y p e r a k -

tivität a u f . 

Abb. 22 z e i g t d i e g e f u n d e n e n A k t i v i t ä t s m u s t e r v o n F l i e g e n m i t 

d e u t l i c h e r R h y t h m i k i m RR n a c h Übergang vom LD. Während d e r e r s t e n 

3 b i s 14 Tage im RR h a t t e d i e M e h r z a h l d e r T i e r e ( 5 9 , 0 % ) e i n e 

P e r i o d e n l ä n g e v o n 23,2 (±0,04) S t u n d e n , d i e s i c h d a n n a u f 24,7 

(±0,04) S t u n d e n v e r l ä n g e r t e und im w e i t e r e n k o n s t a n t b l i e b . B e i 

e i n e m T i e r ( 0 , 5 56) war e s u m g e k e h r t : D i e P e r i o d e n l ä n g e war e r s t 

l a n g ( 2 4 , 8 S t d . ) und dann k u r z ( 2 3 , 3 5 S t d . ) . E i n T e i l d e r F l i e g e n 

( 2 9 , 5 % ) h a t t e v o n A n f a n g an e i n e l a n g e P e r i o d e n l ä n g e ( 2 5 , 0 ± 0,08 

S t d . ) , manche ( 4 , 3 % ) b e h i e l t e n Z e i t i h r e s L e b e n s e i n e k u r z e 

P e r i o d e n l ä n g e ( 2 3 , 3 ± 0,15 S t d . ) b e i . Der R e s t ( 6 , 7 % ) h a t t e von 

A n f a n g an e i n e P e r i o d e n l ä n g e von genau 24,0 S t d . 
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Abb. 22: V e r s c h i e d e n e A k t i v i t ä t s m u s t e r v a n MUSCA DOMESTICA n a c h 
Übergang von LD i n RR. 

a ) B i s zum n e u n t e n Tag i s t T <Zk S t d . , dann v e r l ä n g e r t 
es s i c h p l ö t z l i c h a u f 25,5 S t d . 

b ) V w i r d k o n t i n u i e r l i c h l ä nger. 
c ) T i s t >2U S t d . , a b e r A k t i v i t ä t s a n f a n g und -ende h a ­

ben e i n u n t e r s c h i e d l i c h e s TT . 
d) t i s t von A n f a n g an > ZU S t d . 
e ) V b l e i b t < ZU S t d . 



Nur 6 F l i e g e n wurden a u c h im DD r e g i s t r i e r t ( A b b . 2 3 ) . D i e m i t t ­

l e r e P eriodenlänge d i e s e r F l i e g e n l a g b e i 24,5 (±0,06) S t u n d e n und 

war d a m i t e t w a s kürzer a l s im RR ( 2 4 , 8 ± 0,10 S t d . ) . D e r U n t e r ­

s c h i e d war b e i et'- 0,01 g e r a d e n i c h t mehr s i g n i f i k a n t ( W i l c o x o n -

T e s t ) . 

Abb. 23: A k t i v i t ä t von MUSCA DOMESTICA im LD, RR und DD. 
Nach Ende des LD i s t d i e F l i e g e w e n i g a k t i v und T i s t 
< 24 S t d . Am 2 0 . Tag w i r d f v e r l ä n g e r t und b l e i b t b e i 
24,55 S t d . k o n s t a n t . Im DD b e t r ä g t T 24,35 S t d . und d a s 
A k t i v i t ä t s m u s t e r w i r d u n d e u t l i c h e r . 



F l i e g e n z w i s c h e n d e u t l i c h e r und k o m p l e x e r R h y t h m i k 

E i n e k l e i n e G r u p p e v o n F l i e g e n m u ß t e n a c h P e r i o d o g r a m m a n a l y s e z u 

d e n F l i e g e n m i t d e u t l i c h e r R h y t h m i k g e r e c h n e t w e r d e n , da n u r e i n e 

s i g n i f i k a n t e P e r i o d e n l ä n g e g e f u n d e n w u r d e , s i e h a t t e n j e d o c h e i n e 

b i p h a s i s c h e A k t i v i t ä t ( A b b . 2 4 ) : P a r a l l e l z u r H a u p t a k t i v i t ä t l i e f 

e i n z w e i t e r k l e i n e r e r A k t i v i t ä t s g i p f e l . 

V £ 
-*» • f—, 

5 -

. . . . . . . . 
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Abb. 24: F l i e g e n m i t b i p h a s i s c h e r A k t i v i t ä t im RR. 

F l i e g e n m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k 

Nach P e r i o d o g r a m m a n a l y s e und o p t i s c h e r B e u r t e i l u n g h a t t e n 52,7 % 

d i e s e r F l i e g e n mehr a l s z w e i K o m p o n e n t e n , d e r e n P e r i o d e n l ä n g e n 

j e d o c h n i c h t g e n a u z u b e s t i m m e n w a r e n ( A b b . 25 b ) . B e i 47,4 % 

z e i g t e n s i c h genau z w e i Komponenten m i t t"1 = 21,9 (±0,36) S t u n d e n 

und ^ 2 = 25,4 (±0,14) S t u n d e n ( A b b . 25 a, c ) . 
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Abb. 25: Aktogramme von MUSCA DOMESTICA m i t m e h r e r e n , f r e i l a u f e n ­
den K o m p o n e n t e n . 

a ) n = 23,0 S t d . und t 2 = 24,7 S t d . a l t e r n i e r e n m i t e i ­
n a n d e r . A n f a n g s i s t das A k t i v i t ä t s m u s t e r l e i c h t b i -
p h a s i s c h . 

b ) mehr a l s z w e i Komponenten. 
c ) "tr-| = 2 1 , 5 S t d . und **2 = 24,7 S t d . prägen s i c h g l e i c h ­

z e i t i g a u s . 1*2 d o m i n i e r t s t a r k 



A r r h y t h m i s c h e F l i e g e n 

Der Aktivitätsspiegel von BD % d e r F l i e g e n war n o r m a l , 10 % u a r e n 

h y p e r a k t i v und 10 % f a s t i n a k t i v . 

C.2.1.2. V e r h a l t e n im LL 

Das V / e r h a l t e n im LL u u r d e b e i d r e i L i c h t i n t e n s i t ä t e n r e g i s t r i e r t : 

B e i 1,6 l u x u a r e n d i e m e i s t e n F l i e g e n a r r h y t h m i s c h und v i e l e 

g l e i c h z e i t i g h y p e r a k t i v ( A b b . 2 7 ) . B e i 0,5 l u x und 0,04 l u x s t i e g 

d e r A n t e i l d e r F l i e g e n m i t d e u t l i c h e r R h y t h m i k ( A b b . 2 8 ) , s e h r 

v i e l e h a t t e n j e d o c h e i n e k o m p l e x e R h y t h m i k ( A b b . 2 9 ) . Abb. 26 

z e i g t d i e p r o z e n t u a l e V e r t e i l u n g d e r v e r s c h i e d e n e n A k t i v i t ä t s m u s ­

t e r b e i den d r e i L i c h t i n t e n s i t ä t e n . 

100% 

80% -

n= 258 n=35 n = 36 n= 16 

60% 

40% -

20% -

•
arrhythmisch 
+ hyperaktiv 

arrhythmisch 

f l i komplexe 
H Rhythmik 

| rhythmisch 

RR 0,04 lux 0,50 lux 1,80 lux 

Abb. 2 6 : P r o z e n t u a l e r A n t e i l von r h y t h m i s c h e n F l i e g e n , a r r h y t h -
m i s c h e n F l i e g e n und F l i e g e n m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k b e i 
MUSCA DOMESTICA u n t e r v e r s c h i e d e n e n L i c h t b e d i n g u n g e n . 



A ° b . 27: A k t i v i t ä t von MUSCA DOMESTICA im RR, L L v o n 1,8 l u x und 
LD (3 l u x ) . 
Im L L i 9 t d i e F l i e g e a r r h y t h m i s c h und h y p e r a k t i v . 

°ie U n t e r t e i l u n g i n F l i e g e n m i t k l a r e r R h y t h m i k und s o l c h e m i t 

k o m p l e x e r R h y t h m i k war o f t p r o b l e m a t i s c h : B e i d e Z u stände g i n g e n 

Manchmal i n e i n a n d e r über, T i e r e m i t an s i c h k l a r e r R h y t h m i k ä n d e r ­

t e n h äufig i h r e P e r i o d e n l ä n g e ( A b b . 2 8 ) und b e i T i e r e n m i t mehre­

r e n Komponenten h e r r s c h t e o f t e i n e v o r (Abb. 2 9 b ) . 
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Abb. 28: MUSCA OQMESTICA m i t k l a r e r R h y t h m i k im L L v o n G,5 l u x . 
Obwohl d i e R h y t h m i k a e h r d e u t l i c h i a t , i s t d i e P e r i o d e n ­
länge n i c h t so s t a b i l w i e n o r m a l e r w e i s e im RR. 
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V e r g l e i c h d e r P e r i o d e n l ä n g e n v o n T i e r e n m i t d e u t l i c h e r R h y t h m i k 
im RR und im LL 

E i n V e r g l e i c h war b e i T i e r e n m ö g l i c h , d i e s o w o h l im RR a l s a u c h im 

LL l a n g e genug r e g i s t r i e r t w orden waren ( n = 1 9 ) : 

7 8 , 9 % v e r längerten i h r e P e r i o d e n l ö n g e im L L um d u r c h s c h n i t t l i c h 
0,74 (±0,12) S t u n d e n i m V e r g l e i c h zum RR; 

21,1 % v erkürzten s i e um d u r c h s c h n i t t l i c h 1,75 (±0,65) S t u n d e n . 

In b e i d e n R i c h t u n g e n war d i e P e r i o d e n v e r ä n d e r u n g s i g n i f i k a n t (Uli 1 -

c o x o n - T e s t , a*= 0 , 0 1 ) . Es b e s t s n d k e i n U n t e r s c h i e d i n d e r P e r i o ­

d e nveränderung z w i s c h e n T i e r e n i n 0,5 l u x und 0,04 l u x L L . 

Ü b e r g a n g v o n L L n a c h RR 

B e i r h y t h m i s c h e n T i e r e n war v o n I n t e r e s s e , ob d e r Ü b e r g a n g v o n L L 

n a c h RR e i n e P h a s e n v e r s c h i e b u n g i n d e r R h y t h m i k b e w i r k t . B e i 

k e i n e m d e r 20 T i e r e m i t k l a r e r R h y t h m i k wurde e i n e P h a a e n v e r -

s c h i e b u n g b e o b a c h t e t , o b w o h l d e r Übergang z u v e r s c h i e d e n e n c i r c a ­

d i a n e n Z e i t e n e r f o l g t e (CT 0 b i a CT 23,5) ( v g l . Abb. 2 8 ) . 

B e i den a r r h y t h m i s e h e n F l i e g e n wurde d i e P h a s e n l a g e d e r R h y t h m i k 

im RR zum Ende d e s L L b e s t i m m t . D i e s war n u r b e i s e c h s T i e r e n 

m ö g l i c h . D i e ü b r i g e n w u r d e n n i c h t l a n g e g e n u g im RR r e g i s t r i e r t , 

o d e r w a r e n a u c h im RR a r r h y t h m i s c h . B e i d e n s e c h s u n t e r s u c h t e n 

F l i e g e n war d i e P h a s e n l a g e zum Übergang v o n L L n a c h RR s e h r ä h n ­

l i c h : Der A k t i v i t ä t B b e g i n n l a g 8 b i s 10 S t u n d e n v o r dem Übergsng 

und daa A k t i v i t ä t s e n d e f i e l m i t ihm zusammen ( A b b . 3 0 ) . 
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A b b . 30: Übergang e i n e r im LL a r r h y t h m i s c h e n F l i e g e vom L L (D,Q5 
l u x ) i n RR. D e r Z e i t p u n k t d e s Übergangs s c h e i n t d i e Pha­
s e n l a g e d e r R h y t h m i k im RR z u b e s t i m m e n . 

C.2.1.3. V e r h a l t e n im LD 

D i e z u r S y n c h r a n i s a t i o n v o n MUSCA v e r w e n d e t e m a x i m a l e L i c h t i n t e n ­

sität b e t r u g 40 l u x , d i e g e r i n g s t e 3 x 1 0 ~ 3 l u x . 

D i e m e i s t e n F l i e g e n w a r e n s o f o r t n a c h E i n s e t z e n des LD s y n c h r o n i ­

s i e r t . B e i a n d e r e n w u r d e n T r a n s i e n t s v o n m a x i m a l z w e i Tagen b e ­

o b a c h t e t . A u c h P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n d e s LD f o l g t e n d i e F l i e g e n 

s o f o r t o d e r m i t s e h r g e r i n g e n T r a n s i e n t s ( v g l . Abb. 4 4 ) . 

Von 40 b i s 1 l u x w a r e n n u r geringfügige Änderungen im S y n c h r o n i ­

s a t i o n s m u s t e r z u b e o b a c h t e n (Tab. 1 0 ) : 

D i e Aktivität w a r a u s s c h l i e ß l i c h a u f d i e L i c h t p e r i o d e b e s c h r ä n k t , 

begann b e i den m e i s t e n T i e r e n u n m i t t e l b a r m i t L i c h t - a n und e n d e t e 

s c h l a g a r t i g n a c h L i c h t - a u s ( v g l . Abb. 27, 31b, 3 4 ) . Manche T i e r e 

z e i g t e n k e i n e A k t i v i t ä t d i r e k t n a c h L i c h t - a n ( v g l . Abb. 4 6 b ) . 

S e l t e n e r hörte d i e Ak t i v i t ä t a u f , b e v o r das L i c h t a u s g i n g . Wenige 

T i e r e z e i g t e n e i n b i m o d a l e s A k t i v i t ä t s m u s t e r . 



Aktivitätsmuster von MUSCA DGMESTICA 
b e i v e r s c h i e d e n e n L i c h t i n t e n s i t ä t e n im LD. 

u n i m o d a l e Aktivität b i m o d a l e unregelmäßi g 
A k t i v i t ä t s y n c h r o ­

n A k t i v i - A k t i v i - A k t i v i ­ n i s i e r t 
t ä t s b e g . tätsbeg. tätsende 
u. -ende e t w a s e t w a s i nv e r s 
m i t L-an später f r u h e r 
u. L-aua 

40 l u x 60,0 % 20,0 % 0,0 % 15,0 % 5,0 % 0,0 % 

8 l u x 12 67,0 % 16,5 % 0,0 % 16, 5 % 0,0 % 0,0 % 

3 l u x 36 55,5 % 19,5 % 3,0 % 8,0 % 8,0 % 6,0 % 

1 l u x 20 60,0 % 20,0 % 10,0 % 10, 0 % 0,0 % 0,0 % 

3 x 1 0 - 3 16 0,0 % 81,3 % 12,5 % 0,0 % 6,2 % 0,0 % 
l u x 

B e i A b s e n k e n d e r L i c h t i n t e n s i t ä t s u f 3 x 1 0 - 3 i u x änderte s i c h d a s 

A k t i v i t ä t s m u s t e r : 

Daa A k t i v i t ä t s b B n d wurde zunächst s c h m a l e r ( A b b . 3 1 ) . B e i 13 

T i e r e n ( 8 1 , 3 % ) beachränkte e s s i c h a u f d i e z w e i t e Hälfte d e r 

L i c h t p e r i o d e , b e i 2 T i e r e n ( 1 2 , 5 % ) v e r l a g e r t e es s i c h n a c h v o r n e 

und b e i e i n e m T i e r ( 6 , 2 % ) z u e r s t ans Ende, dann an den A n f a n g und 

s c h l i e ß l i c h w i e d e r a n s Ende d e r L i c h t p e r i o d e . Es wurde z u den 

T i e r e n m i t u n r e g e l m ä ß i g e r S y n c h r o n i s a t i o n g e r e c h n e t ( T a b . 1 0 ) . 

E i n e F l i e g e z e i g t e k u r z n a c h V e r l a g e r u n g d e r A k t i v i t ä t n a c h h i n t e n 

F r e i l a u f , e i n e a n d e r e n a c h 11-tägiger S y n c h r o n i s a t i o n (Abb. 3 1 a ) . 

B e i den a n d e r e n , d e r e n Aktivität s i c h z u n ä c h s t a u f d i e z w e i t e 

Hälfte d e r L i c h t p e r i o d e b e s c h r ä n k t e , b l i e b e i n T e i l d e r Aktivität 

mehr o d e r w e n i g e r g u t s y n c h r o n i s i e r t , w ä h r e n d s i c h e i n e z w e i t e 

Komponente ( z u m e i s t m i t l a n g e r Periöden länge) a b s p a l t e t e ( A b b . 



3 1 b ) . I n e i n e m F a l l w u rde d i e v o r w i e g e n d a u f a L i c h t b e s c h r ä n k t e 

A k t i v i t ä t von s c h r ä g l a u f e n d e n Bändern v o n IMichtak t i v i tä t d u r c h z o ­

gen ( A b b . 3 2 a ) . E i n e a n d e r e F l i e g e z e i g t e n a c h V e r l u s t d e r S y n ­

c h r o n i s a t i o n v o r ü b e r g e h e n d S p l i t t i n g (Abb. 3 2 b ) . 

Abb. 31 ( s i e h e nächste S e i t e ) : 
A k t i v i t ä t s m u s t e r von MUSCA DOMESTICA im LD b e i A b s e n k e n 
d e r L i c h t i n t e n s i t ä t . B i s z u r Lichtintensität von 1 l u x 
b e g i n n t d i e A k t i v i t ä t m i t L-an und e n d e t m i t L - a u s . B e i 
3x10*3 l u x beschränkt s i e s i c h a uf d i e z w e i t e Hälfte d e r 
L i c h t p e r i o d e . 

a ) D i e F l i e g e z e i g t n a c h 11 Tagen LD m i t 3x10-3 i u x 

F r e i l a u f . 
b ) E i n T e i l d e r Aktivität b l e i b t s y n c h r o n i s i e r t , d e r an­

d e r e läuft m i t r = 26,0 S t d . f r e i . 



Abb. 31 ( L e g e n d e s i e h e S. 83) 





Abb. 32 ( s i e h e v o r i g e S e i t e ) : 
A k t i v i t ä t s m u s t e r v o n MUSCA DOMESTICA im LD b e i 3 x 1 0 " " 
l u x . 

a ) D i e F l i e g e b l e i b t s y n c h r o n i s i e r t . D i e schräg d u r c h 
d i e A k t i v i t ä t s z e i t d u r c h l a u f e n d e n Bänder von N i c h t -
a k tivität könnten j e d o c h A u s d r u c k e i n e r u n t e r s c h w e l ­
l i g f r e i l a u f e n d e n Komponente s e i n . 

b) D i e F l i e g e i s t n u r während d e r e r s t e n Tage s y n c h r o n i ­
s i e r t . Dann läuft s i e zunächst m i t Z= 25,6 S t d . f r e i 
und k u r z d a n a c h s p a l t e t s i c h e i n e z w e i t e Komponente 
m i t T = 21,2 S t d . ab. Ab dem 3 2 . Tag s i n d b e i d e v e r ­
e i n i g t , und d i e F l i e g e läuft m i t V = 25,3 S t d . f r e i . 

C.2.1.'». V / e r h a l t e n i n T e m p e r a t u r z y k l e n ( 1 2 : 1 2 ) 

Von 28 F l i e g e n l ießen s i c h 17 ( 6 0 , 7 % ) d u r c h e i n e n 16tägigen 

T e m p e r a t u r z y k l u s s y n c h r o n i s i e r e n , s e c h s ( 2 1 , 4 % ) wurden n i c h t s y n ­

c h r o n i s i e r t und b e i fünf ( 1 7 , 9 % ) k o n n t e k e i n e k l s r e A u s s a g e 

g e t r o f f e n w e r d e n , da s i e n a c h 7 b i a 10 Tagen s t a r b e n . 

S y n c h r o n i s i e r t e F l i e g e n 

D i e F l i e g e n h s t t e n i h r e Haupt ak t i v i tä t i n d e r ÜJarmperiode d e s 

T e m p e r a t u r w e c h a e l 8 . B e i s i e b e n F l i e g e n f i e l d e r e r s t e T e m p e r s t u r ­

a n s t i e g f a s t g e n a u i n CT 0 d e s F r e i l a u f s ; ea war a l s o k e i n e P h a ­

s e n v e r s c h i e b u n g zum E r r e i c h e n d e r S y n c h r o n i s a t i o n nötig ( A b b . 33)» 

B e i 10 F l i e g e n war d e r T e m p e r a t u r z y k l u s g egen d i e u r a p r ü n g l i c h e 

R h y t h m i k v e r s c h o b e n . E i n e d i e s e r F l i e g e n s y n c h r o n i s i e r t e s i c h 

t r o t z d e m i n n e r h a l b von w e n i g e n T a g e n . D i e a n d e r e n 9 b r a u c h t e n b i s 

zu 10 T a g e , b i s s i e m i t dem T e m p e r a t u r z y k l u s s y n c h r o n w a r e n . B e i 4 

von i h n e n gab es neben d e r s y n c h r o n i s i e r t e n A k tivität u n t e r ­

s c h w e l l i g f r e i l a u f e n d e Komponenten ( A b b . 3 4 ) . 
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Abb. 33: S y n c h r o n i s a t i o n von MUSCA DOMESTICA d u r c h e i n e n Tempera-
t u r w e c h s e l m i t e i n e m T e m p e r a t u r u n t e r s c h i e d von 2°C. Zur 
S y n c h r o n i s a t i o n war k e i n e P h a s e n v e r s c h i e b u n g nötig. 
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Abb. 34: S y n c h r o n i s a t i o n von MUSCA DOMESTICA d u r c h e i n e n Tempera-
t u r u e c h s e l und d u r c h e i n e n LD (3 l u x ) . Zur S y n c h r o n i s a ­
t i o n m i t dem T e m p e r a t u r u e c h s e l wurden e i n i g e Tage benö­
t i g t und u n t e r s c h w e l l i g k o n n t e n auch n a c h S y n c h r o n i s a ­
t i o n noch f r e i l a u f e n d e Komponenten v o r h a n d e n s e i n . D i e 
S y n c h r o n i s a t i o n d u r c h LD e r f o l g t e s o f o r t und das A k t i v i ­
tätsmuster war w e s e n t l i c h k l a r e r a l s im T e m p e r a t u r w e c h -
se 1. 

N i c h t s y n c h r o n i s i e r t e F l i e g e n 

Zu B e g i n n des T e m p e r a t u r w e c h s e l s waren z w e i F l i e g e n i n Phase m i t 

d e m s e l b e n , z e i g t e n a b e r t r o t z d e m e i n e n f r e i l a u f e n d e n Rhythmus m i t 

f >Zk S t u n d e n . D i e übrigen 4 waren zu B e g i n n des T e m p e r a t u r w e c h ­

s e l s außer P h a s e m i t d i e s e m ; a l l e F l i e g e n bewegten s i c h i n R i c h ­

t u n g d e r UJärmephase des T e m p e r a t u r w e c h s e l s . D r e i F l i e g e n h a t t e n 
s i e gegen Ende des T e m p e r a t u r w e c h s e l s e r r e i c h t . Möglicherweise 

wären s i e danach s y n c h r o n i s i e r t g e w e sen. 

^ • 2 . 2 . Laufaktivität von o p e r i e r t e n F l i e g e n im RR 

C.2.2.1. A u a w i r k u n g d e r O p e r a t i o n e n a u f d i e L a u f a k t i v i t ä t s -
r h y t h m i k 

u i e m e i s t e n F l i e g e n h a t t e n n a c h d e r O p e r a t i o n e i n e w e n i g e r d e u t ­

l i c h e R h y t h m i k a l s v o r h e r . D i e s war e i n e r s e i t s a u f e i n e n erhöhten 

Aktivitätsspiegel ( i n 75 % a l l e r o p e r i e r t e n F l i e g e n ) und a n d e r e r ­

s e i t s a u f den V e r l u s t k l a r e r R u h e p e r i o d e n ( ? ) zurückzuführen 

( T a b e l l e 1 1 ) . 

Veränderungen wurden a u c h im Aktivitätsmuster d e r F l i e g e n b e­

o b a c h t e t . Es k o n n t e n w i e d e r u m d r e i Aktivitäts t y p e n u n t e r s c h i e d e n 

w erden: F l i e g e n m i t d e u t l i c h e r R h y t h m i k (Abb. 3 5 ) , F l i e g e n m i t 

k o m p l e x e r R h y t h m i k ( s i e h e Abb. 4 3 b ) und a r r h y t h m i s c h e F l i e g e n 

( s i e h e Abb. 4 3 c ) . T a b e l l e 12 g i b t d i e V e r t e i l u n g d i e s e r d r e i 

Typen für d i e u n t e r s c h i e d l i c h e n O p e r a t i o n e n w i e d e r . Nur b e i den 

K o n t r o l l e n waren a l l e F l i e g e n r h y t h m i s c h . 



T a b e l l e 11 

A k t i v i t ä t s s p i e g e l , Änderung des Aktivitätsspiegels 
und Verhältnis von Aktivitätszeit zu R u h e z e i t (<*:^) 

b e i o p e r i e r t e n F l i e g e n und K o n t r o l l e n 

n 
A k t i v i t ä t s ­

s p i e g e l 
m i t t l . A n s t i e g 
des A k t i v i t ä t s ­

s p i e g e l s 
n a: o 

v o r O p e r a t i o n 

n a c h " 
53 

1,64 ± 0,08 

2,31 ± 0,10 
0,70 ± 0,12 * 20 

0,774 ± 0,094 
* 

2,428 ± 0,407 

v o r S c h e i n o p . 

n a c h " 
20 

1,53 ± 0,10 

1,62 ± 0,17 
0,09 ± 0.16 20 

0,708 ± 0,096 

0,721 ± 0,060 

v o r L i c h t p u l s 

n a c h 11 

15 
1,61 ± 0,16 

1,75 ± 0,17 
0,27 ± 0,13 15 

0,727 ± 0,045 

0,940 ± 0,148 

* s i g n i f i k a n t b e i et' = 0,005 (Wi l c o x o n - T e s t ) 



Aktivitäts t y p e n von MUSCA DOMESTICA nach 
b e i d - und e i n s e i t i g e r D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n T r a k t e , 

L o b e k t o m i e , S c h e i n o p e r a t i o n und L i c h t p u l s e n 

n 
k l a r e 

Rh y t h m i k 
k o m p l e x e 
R h y t h m i k 

A r r h y t h m i e davon 
h y p e r ­
a k t i v 

e i n s e i t i g e 
D u r c h t r e n n u n g 
d • o p t . T r a k t e 

14 35,7 % 21,4 % 42,9 % 100 % 

b e i d s e i t i g e 
D u r c h t r e n n u n g 
0 . o p t . T r a k t e 

53 52,8 % 18,9 % 28,3 % 67 % 

L o b e k t o m i e 10 50,0 % 30,0 % 20,0 % 100 % 

S c h e i n o p . 20 100,0 % 0,0 % 0,0 % 

L i c h t p u l s 15 100,0 % 0,0 % 0,0 % 



Abb. 35: A k t i v i t ä t s m u s t e r von MUSCA DOMESTICA im RR n a c h S c h e i n ­
o p e r a t i o n ( a ) und D u r c h t r e n n e n b e i d e r o p t i s c h e r T r a k t e 
( b ) . I n b e i d e n Fällen b l e i b t d i e R h y t h m i k e r h a l t e n und 
verlängert i h r f nach dem E i n g r i f f . B e i b w i r d z u s ä t z ­
l i c h d e r A k t i v i t ä t s s p i e g e l erhöht und a : ̂  v e r g r ö ß e r t . 

C.2.2.2. H i s t o l o g i s c h e U n t e r s u c h u n g 

B e i a l l e n e i n s e i t i g o p e r i e r t e n F l i e g e n war d i e D u r c h t r e n n u n g des 

o p t i s c h e n T r a k t e s vollständig. Von den 53 F l i e g e n m i t b e i d s e i t i g e r 

O p e r a t i o n h a t t e n 28 v o l l s t ä n d i g e , r i c h t i g p l a z i e r t e S c h n i t t e a u f 

b e i d e n S e i t e n . B e i 9 F l i e g e n war d i e O p e r a t i o n a u f e i n e r S e i t e 

g e l u n g e n , a b e r a u f d e r a n d e r e n S e i t e l a g d e r S c h n i t t mehr d i s t a l . 

D i e übrigen 16 F l i e g e n h a t t e n a u f e i n e r S e i t e S c h n i t t e d u r c h den 

o p t i s c h e n T r a k t o d e r d u r c h den L o b u l a k o m p l e x , a u f d e r a n d e r e n 

S e i t e war d i e D u r c h t r e n n u n g n i c h t v o l l s t ä n d i g . 



N e u r a l e V e r b i n d u n g e n z w i s c h e n G e h i r n und o p t i s c h e n G a n g l i e n wurden 

nach g e l u n g e n e r O p e r a t i o n i n k e i n e m d e r u n t e r s u c h t e n Fälle w i e d e r 

h e r g e s t e l l t . 

S e i d e r M e h r z a h l d e r F l i e g e n waren d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n degene­

r i e r t , was am V o r h a n d e n s e i n von v i e l e n k l e i n e n " V a k u o l e n " im 

Gewebe zu e r k e n n e n war ( A b b . 36, 3 7 ) . D i e s e d e g e n e r i e r t e n R e g i o n e n 

wurden n o r m a l e r w e i s e v i e l stärker angefärbt a l s d e r R e s t des 

H i r n g e w e b e s ( A b b . 3 6 a , b , 3 7 a ) . Auch d i s t a l e T e i l e des P r o t o c e r e -

brums waren i n u n t e r s c h i e d l i c h e m Ausmaß von d e r D e g e n e r a t i o n b e ­

t r o f f e n ( A b b . 3 6 c , 3 7 c , d ) , a b e r n i e m a l s wurden " V a k u o l e n " i n den 

P i l z k ö r p e r n , im Z e n t r a l k o m p l e x o d e r i n den A n t e n n e n l o b e n g e f u n d e n . 

D e g e n e r a t i o n e n i n den o p t i s c h e n G a n g l i e n und manchmal a u c h im 
p r o t o c e r e b r u m wurden a u c h b e i F l i e g e n m i t S c h n i t t e n d u r c h den 
L ° b u l a k o m p l e x ( A b b . 3 6 b ) und b e i F l i e g e n m i t unvollständiger 

D u r c h t r e n n u n g des o p t i s c h e n T r a k t e s g e f u n d e n (Abb. 3 6 c ) . 

D i e v e r s u c h t e L o b e k t o m i e war i n k e i n e m F a l l vollständig. T e i l e d e r 

Lamina und manchmal Stücke d e s L o b u l a k o m p l e x e s waren n o c h v o r h a n ­

den. A l l e r d i n g s h a t t e n s i e m e i s t k e i n e V e r b i n d u n g m i t dem G e h i r n 

und waren s t a r k d e g e n e r i e r t (Abb. 3 7 b ) . 

Abb. 36 ( s i e h e nächste S e i t e ) : B e i s p i e l e für v a k u o l i s i e r t e R e g i o ­
nen i n den o p t i s c h e n G a n g l i e n ( a , b ) und im d i s t a l e n Be­
r e i c h des Z e n t r a l g e h i r n s ( c ) . 

a ) S c h n i t t z w i s c h e n G e h i r n und L o b u l a k o m p l e x m i t t i e f g e­
färbten o p t i s c h e n G a n g l i e n . ( T i e r b l i e b r h y t h m i s c h . ; 

b ) S c h n i t t d u r c h den L o b u l a k o m p l e x . D i e t i e f gefärbten 
o p t i s c h e n G a n g l i e n s i n d a u f b e i d e n S e i t e n d e s S c h n i t ­
t e s d e g e n e r i e r t . ( T i e r b l i e b r h y t h m i s c h . ) 

c ) U n v ollständiger S c h n i t t m i t D e g e n e r a t i o n e n i n T e i l e n 
d es Z e n t r a l g e h i r n s und d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n . ( T i e r 
wurde a r r h y t h m i s c h ) . 



Abb. 36 (L e g e n d e s i e h e S. 9 3 ) . 





Abb. 37 ( s i e h e v o r i g e S e i t e ) : H i s t o l o g i s c h e B e i s p i e l e , d i e d i e 
K o r r e l a t i o n z w i s c h e n Lage von d e g e n e r i e r t e m Gewebe und 
r h y t h m i s c h e m V e r h a l t e n i l l u s t r i e r e n . 

a ) V o l l s t ä n d i g e r S c h n i t t . D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n s i n d 
d e g e n e r i e r t , w ä h r e n d d a s Z e n t r a l g e h i r n n o r m a l e r ­
s c h e i n t . Das T i e r war r h y t h m i s c h . 

b ) L o b e k t o m i e . T e i l e d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n s i n d n o ch 
v o r h a n d e n , a b e r d e g e n e r i e r t . Es g i b t k e i n e d e g e n e ­
r i e r t e n R e g i o n e n im Z e n t r a l g e h i r n . Das T i e r war 
r h y t h m i s c h . 

c ) W e n i g e große V a k u o l e n nahe d e r g r o ß e n K o m m i s s u r . Das 
T i e r war r h y t h m i s c h . 

d ) V o l l s t ä n d i g e r S c h n i t t . D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n s i n d de­
g e n e r i e r t und a u c h im Z e n t r a l g e h i r n g i b t es a u s g e d e h n ­
t e d e g e n e r i e r t e R e g i o n e n im v e n t r o l a t e r a l e n und h i n ­
t e r e n P r o t o c e r e b r u m . Das T i e r war a r r h y t h m i s c h . 

e ) K o n t r o l l f l i e g e . F ärbung und F i x i e r u n g e r f o l g t e n s o f o r t 
n a c h d e r O p e r a t i o n . K e i n e s i c h t b a r e V a k u o l e n b i l d u n g . 

C . 2 . 2 . 3 . K o r r e l a t i o n z w i s c h e n p a s t o p e r a t i v e m V e r h a l t e n und 
h i s t o l o g i s c h e m Befund 

E s wurde k e i n e r l e i K o r r e l a t i o n g e f u n d e n z w i s c h e n d e r L a g e d e r 

o p e r a t i v e n S c h n i t t e und dem A u f t r e t e n v o n R h y t h m i z i t ä t ( k l a r e und 

k o m p l e x e R h y t h m i k ) und A r r h y t h m i e ( A b b . 3 ß a ) . J e d o c h w a r e n d i e s e 

A ktivitäts t y p e n m i t dem V o r h a n d e n s e i n v o n V a k u o l e n im Z e n t r a l g e ­

h i r n k o r r e l i e r t ( A b b . 3 8 b ) : 

I n d e r G r u p p e ( l ) ( A b b 3 8 b) m i t V a k u o l e n i n b e i d e n l a t e r a l e n H ä l f t e n 

de s Z e n t r a l g e h i r n s war d e r A n t e i l a r r h y t h m i s c h e r F l i e g e n s i g n i f i ­

k a n t höher a l s i n d e n a n d e r e n G r u p p e n . D a g e g e n waren a l l e F l i e g e n 

ohne V a k u o l e n im G e h i r n g e w e b e ( G r u p p e @ t Abb. 3 8 b ) r h y t h m i s c h . 
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Abb. 38: P r o z e n t u a l e r A n t e i l v o n r h y t h m i s c h e n , a r r h y t h m i s c h e n 
F l i e g e n und a o l c h e n m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k i n A b h ä n g i g ­
k e i t v o n : 

a ) Oer L a g e d e s S c h n i t t e s ( u n t e r h a l b d e s Diagramms g e ­
z e i g t : © b i s © S c h n i t t e , © L o b e k t o m i e ) . 

b ) Dem G r a a d e r D e g e n e r a t i o n ( d i e d e g e n e r i e r t e n R e g i o n e n 
s i n d s c h w a r z m a r k i e r t ) . 

D i e A n z a h l d e r V e r s u c h s t i e r e i s t j e w e i l s über den S ä u l e n 
a n g e g e b e n . D i e Säule ganz r e c h t s z e i g t d i e Summe a l l e r 
T i e r e . 

B e t r a c h t e t man a l l e a r r h y t h m i s c h e n F l i e g e n für s i c h , s o z e i g t 

s i c h , d s 8 65 % v o n i h n e n D e g e n e r a t i o n e n a u f b e i d e n S e i t e n d e s 

Z e n t r a l g e h i r n s h a b e n . 30 % d e r a r r h y t h m i s c h e n F l i e g e n haben k e i n e 

d e g e n e r i e r t e n B e r e i c h e im Z e n t r a l g e h i r n . J e d o c h w a r e n a l l e d i e s e 

F l i e g e n e x t r e m h y p e r a k t i v ( v g l . Abb. <»3d), was das E r k e n n e n e i n e r 

e v e n t u e l l v o r h a n d e n e n R h y t h m i k s c h w i e r i g m a c h t . 

A u c h e i n i g e n a c h d e r O p e r a t i o n r h y t h m i s c h e F l i e g e n h a t t e n v a k u o -

l i s i e r t e B e r e i c h e im Z e n t r a l g e h i r n . J e d o c h waren d i e d e g e n e r i e r t e n 

R e g i o n e n k l e i n e r a l s b e i a r r h y t h m i s c h e n F l i e g e n und kamen n i e i n 

b e i d e n G e h i r n h ä l f t e n g l e i c h z e i t i g v o r . M e i s t e n s l a g e n s i e g e n a u 

z w i s c h e n v e n t r o l a t e r a l e m und h i n t e r e m P r o t o c e r e b r u m ( A b b . 3 7 c ) . 



C.2.2.**. C h a r a k t e r i s t i k a d e r p o s t o p e r a t i v e n Rhythmen 

Nach D u r c h t r e n n e n d e r o p t i s c h e n T r a k t e w u r d e n 25 d e r r h y t h m i s c h e n 

F l i e g e n l a n g genug r e g i s t r i e r t , um i h r e p o s t o p e r a t i v e n Rhythmen 

g e n a u e r z u u n t e r s u c h e n . D i e s b e i n h a l t e t e d i e B e s t i m m u n g und den 

V e r g l e i c h v a n p r ä - und p o s t o p e r a t i v e n P e r i o d e n l ä n g e n ( T a b e l l e 13) 

und d e r P h a s e d e r R h y t h m e n . 

F a s t a l l e F l i e g e n v e r l ä n g e r t e n i h r e P e r i o d e n a c h d e r O p e r a t i o n 

(Abb 3 9 ) . Das wurde a l l e r d i n g s a u c h b e i s c h e i n o p e r i e r t e n o d e r n u r 

" b e l i c h t e t e n " F l i e g e n g e f u n d e n ( A b b . kO). D i e P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g 

war s i g n i f i k a n t ( «'= 0 , 0 1 ; U i l c o x o n - T e s t ) . 

T a b e l l e 13 

Ä nderungen i n d e r P e r i o d e n länge n a c h D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n 
T r a k t e , L o b e k t o m i e , S c h e i n o p e r a t i o n und L i c h t p u l s e n . 

n 
v o r 

B e h a n d l u n g 
( S t u n d e n ) 

n a c h 
B e h a n d l u n g 
( S t u n d e n ) 

D i f f e r e n z 

( S t u n d e n ) 

D u r c h t r e n n u n g 
d e r o p t i s c h e n 
T r a k t e 

20 2^,9 ± 0,16 25,6 ± 0 , U 0,66 ± 0,11 

L o b e k t o m i e 3 2<*,8 ± 0,<*8 26,0 ± 0,1*5 1,23 ± 0,07 

S c h e i n o p . 20 25,3 ± 0,18 25,6 ± 0,10 0,31 ± 0,13 

L i c h t p u l s 15 2 5 , 0 ± 0,23 25,3 ± 0,23 0,32 ± 0,05 



Periodenlange [Std] 

Abb. 39: Ü b e r e i n a n d e r g e z e i c h n e t e P e r i o d o g r a m m e a l l e r F l i e g e n m i t 
d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n v o r und nach d e r O p e r a ­
t i o n . D i e g e f u n d e n e n P e r i o d e n l ä n g e n s i n d am o b e r e n Rand 
d e r Diagramme m i t S t r i c h e n m a r k i e r t . 

Abb. UQ ( s i e h e nächste S e i t e ) : Ü b e r e i n a n d e r g e z e i c h n e t e P e r i o d o ­
gramme ( j e w e i l s v o r und n a c h B e h a n d l u n g ) von s c h e i n o p e ­
r i e r t e n T i e r e n ( a ) und T i e r e n , denen e i n fünfminütiger 
L i c h t p u l s (6x10** l u x ) gegeben wurde ( b ) . 



Abb. 40 ( L e g e n d e s i e h e S. 9 9 ) . 



Z u s ä t z l i c h b e w i r k t e n a l l e B e h a n d l u n g e n e i n e b e t r ä c h t l i c h e P h a s e n ­

v e r s c h i e b u n g . 

D i e Ä n d e r u n g i n d e r P e r i o d e n l ä n g e war weder m i t d e r c i r c a d i a n e n 

Z e i t , zu d e r d e r E i n g r i f f d urchgeführt w u r d e , k o r r e l i e r t n o c h m i t 

R i c h t u n g ( d e l a y o d e r a d v a n c e ) o d e r B e t r a g d e r P h a s e n v e r s c h i e b u n g , 

d i e d u r c h d i e B e h a n d l u n g b e w i r k t w u r d e n . Es gab e i n e l e i c h t e 

T e ndenz b e i F l i e g e n m i t k ü r z e r e n P e r i o d e n l ä n g e n , d i e s e n a c h den 

O p e r a t i o n e n stärker zu v e r l ä n g e r n a l s s o l c h e m i t längeren f f s 

( S p e a r m a n - R a n k - K o r r e l a t i o n s - K o e f f i z i e n t r s = 0 , 5 ) . 

D i e b e o b a c h t e t e n P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n w a r e n abhängig von d e r c i r ­

c a d i a n e n Z e i t , z u d e r d i e Störung e r f o l g t e ( A b b . 1 ) . Es wurde 

k e i n U n t e r s c h i e d z w i s c h e n o p e r i e r t e n , s c h e i n o p e r i e r t e n und n u r 

b e l i c h t e t e n F l i e g e n g e f u n d e n . Da L i c h t d e r e i n z i g e gemeinsame 

F a k t o r b e i a l l e n B e h a n d l u n g e n war, s i n d d i e b e o b a c h t e t e n P h a s e n ­

v e r s c h i e b u n g e n R e a k t i o n e n a u f d a s L i c h t . Abb. *»1 s t e l l t f o l g l i c h 

e i n e P h a s e n r e s p o n s e k u r v e v o n MUSCA D O M E S T I C A a u f 5 M i n u t e n 

S t ö r l i c h t von 6x10** l u x t j a r . 
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Abb. **1: P h a s e n r e s p o n s e a u f fünfminütiges W e i B l i c h t ( 6 x 1 0 ^ l u x ) . 
O p e r i e r t e ( D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n T r a k t e o d e r L o b ­
e k t o m i e ) , s c h e i n o p e r i e r t e und n i c h t o p e r i e r t e Fälle s i n d 
d u r c h v e r s c h i e d e n e S y m b o l e w i e d e r g e g e b e n . 



C.2.3. L a u f a k t i v i t ä t v a n o p e r i e r t e n F l i e g e n im LD 

Um zu t e s t e n , ob F l i e g e n m i t d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n n o c h 

a u f e i n e n L i c h t - D u n k e l - U e c h s e l r e a g i e r e n k ö n n e n , w u r d e d i e L a u f ­

aktivität im LD 12:12 b e i ^0 l u x i n d e r L i c h t p h a s e r e g i s t r i e r t . 

A l l e F l i e g e n w u r d e n s y n c h r o n i s i e r t ( A b b . **2). J e d o c h war b e i den 

F l i e g e n , d e r e n o p t i s c h e T r a k t e vollständig d u r c h t r e n n t w a r e n , d i e 

Aktivität m i t dem LD a u ß e r P h a s e . S i e begann w ä h r e n d d e r z w e i t e n 

Hälfte d e r L i c h t p h a s e und d a u e r t e b i s " M i t t e r n a c h t " an ( A b b . , 

Der P h a s e n w i n k e l z w i s c h e n L i c h t - a n und A k t i v i t ä t s b e g i n n b e ­

t r u g i n v i e l e n F ä l l e n g e n a u 6 S t u n d e n . Abb. z e i g t e i n e F l i e g e , 

b e i d e r d e r Licht-Dunkel-üJechsel v o r d e r O p e r a t i o n um 6 S t u n d e n 

v o r v e r s c h o b e n w u r d e . Nach d e r O p e r a t i o n v e r l a g e r t e s i c h d i e A k t i ­

v i tät n a c h h i n t e n , a l s ob d e r LD w i e d e r um 6 S t u n d e n n a c h h i n t e n 

v e r s c h o b e n w orden w ä r e . 

A n d e r e F l i e g e n w a r e n n a c h d e r O p e r a t i o n i n v e r s a k t i v , d . h. d u n ­

k e l a k t i v . 

B e m e r k e n s w e r t i s t , daß a l l e F l i e g e n s y n c h r o n i s i e r t w u r d e n , a u c h 

s o l c h e , d i e v o r h e r im RR a r r h y t h m i s c h ( A b b . *f3c) o d e r h y p e r a k t i v 

( A b b . **3d) w a r e n . E i n i g e d e r h y p e r a k t i v e n F l i e g e n w a r e n n a c h Ende 

des LD im f o l g e n d e n RR w i e d e r r h y t h m i s c h ( A b b . *»5). 



vor Op. im RR 

Abb. UZ: S y n c h r o n i s a t i o n von b l i n d e n F l i e g e n im LD (UQ l u x ) . D i e 
P e r i o d o g r a m m e d e r E i n z e l t i e r e w u r d e n übereinander g e ­
z e i c h n e t . Das m i t t l e r e Diagramm z e i g t d i e P e r i o d e n l ä n g e n 
nach d e r O p e r a t i o n im RR. Im u n t e r e n Diagramm l i e g e n s i e 
a l l e b e i 2k S t d , was S y n c h r o n i s a t i o n a u f den LD a n z e i g t . 



Abb. 43: P r ä - und p o s t o p e r a t i v e A k t i v i t ä t s m u s t e r von i n d i v i d u e l ­
l e n F l i e g e n im RR und im L L ( 1 2 : 1 2 ) . Z e i t p u n k t und A r t 
d e r O p e r a t i o n i s t d u r c h +c ( D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n 
T r a k t e ) und ® ( L o b e k t o m i e ) a n g e g e b e n . 

a ) K l a r e R h y t h m i k n a c h L o b e k t o m i e ( ® ) . S y n c h r o n i s a t i o n 
d u r c h LD ab dem 2 0 . Tag m i t Aktivitätsbeginn i n d e r 
M i t t e d e r L i c h t p h a s e und A k t i v i t ä t s e n d e nach M i t t e r ­
n a c h t . 

b ) K o m p l e x e R h y t h m i k n a c h D u r c h t r e n n e n d e r o p t i s c h e n 
T r a k t e ( * ) . S y n c h r o n i s a t i o n d u r c h LD ab dem 2 8 . Tag 
m i t ähnlicher P h a s e n l a g e u i e a ) . 

c ) A r r h y t h m i e n a c h D u r c h t r e n n e n d e r o p t i s c h e n T r a k t e ( * ) 
S y n c h r o n i s a t i o n d u r c h LD ab dem 2 3 . T a g . Der A k t i v i ­
t ä t s b e g i n n i s t w i e d e r u m v e r z ö g e r t . 

d ) H y p e r a k t i v i t ä t n a c h L o b e k t o m i e ( ® ) . S y n c h r o n i s a t i o n 
d u r c h LD ab dem 18. T a g . 
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Abb. kk: P h a s e n v e r s c h i e b u n g d u r c h V o r v e r l e g u n g d e s LD um 6 S t d . 
(am 7. T a g ) . D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n T r a k t e (am 15. 
T a g ) v e r s c h o b d i e A k t i v i t ä t um g e n a u 6 S t d . n a c h h i n t e n . 

Abb. : H y p e r a k t i v i t ä t n a c h D u r c h t r e n n u n g e i n e s o p t i s c h e n IraK-
t e s . D u r c h LD w i r d d i e F l i e g e s y n c h r o n i s i e r t und z e i g t 
im a n s c h l i e ß e n d e n RR e i n e d e u t l i c h e , f r e i l a u f e n d e R h y t h ­
m i k . 



C.2.4. V e r h a l t e n im LD n a c h A b d e c k e n v o n K o m p l e x a u g e n , O c e l l e n 
o d e r b e i d e m 

D u r c h A b d e c k e n d e r O c e l l e n wurde d i e A k t i v i t ä t d e r F l i e g e n i n 

k e i n e r Weise b e e i n f l u ß t . S i e b l i e b w i e v o r h e r s y n c h r o n i s i e r t ( A b b . 

4 6 a ) . 

Nach A b d e c k e n d e r K o m p l e x a u g e n wurden d i e F l i e g e n e r s t i n d e r 

z w e i t e n Hälfte d e r L i c h t p h a s e a k t i v . Im G e g e n s a t z z u den F l i e g e n 

m i t d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n s t o p p t e d i e Aktivität b e i 40 

l u x j e d o c h s o f o r t m i t L i c h t - a u s . Wurde d i e L i c h t i n t e n s i t ä t a u f 1 

l u x h e r a b g e s e t z t , d e h n t e n d i e F l i e g e n i h r e A k t i v i t ä t s z e i t i n d i e 

D u n k e l p h a s e h i n e i n aus und v e r h i e l t e n s i c h d a m i t w i e d i e o p e r i e r ­

t e n F l i e g e n b e i 40 l u x ( A b b . 4 6 b ) . 

B e i 14 F l i e g e n w urde v e r s u c h t , K o m p l e x a u g e n und O c e l l e n a b z u d e k -

k e n . D i e s p ä t e r e K o n t r o l l e a u f D i c h t h e i t d e r A b d e c k u n g e r g a b , daß 

n u r b e i v i e r F l i e g e n d i e A b d e c k u n g v o l l s t ä n d i g w a r . Von i h n e n 

z e i g t e n d r e i F r e i l a u f ( A b b . 4 7 ) . A l l e a n d e r e n waren ao s y n c h r o n i ­

s i e r t w i e n a c h A b d e c k u n g d e r Komplexaugen a l l e i n . 
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Abb. 46: a ) F l i e g e , d e r e n G c e l l e n (am 7. T a g ) m i t s c h w a r z e m ülacha 
a b g e d e c k t wurden ( • ) , ohne E i n f l u ß a u f d a s A k t i v i ­
t ä t s m u s t e r z u h a b e n , 

b ) F l i e g e , d e r e n K o m p l e x a u g e n (am 9. T a g ) m i t s c h w a r z e m 
Illachs a b g e d e c k t wurden ( O ) . B e i 40 l u x b e g i n n t d i e 
A k t i v i t ä t e i n i g e S t u n d e n n a c h L - a n , e n d e t a b e r w i e 
z u v o r m i t L-aus. B e i Absenken d e r L i c h t i n t e n s i tat a u f 
8 lux d e h n t s i e s i c h i n d i e D u n k e l p h a s e aua, was b e i 
1 l u x nach verstärkt w i r d . 
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Abb. kl: F r e i l a u f im LD n a c h A b d e c k e n von K c m p l e x a u g e n und O c e l -
l e n • 



C.3 D i s k u s s i o n 

C.3.1. C h a r a k t e r i s t i k a d e r L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k v o n 
MUSCA DOMESTICA 

C.3.1.1. V e r h a l t e n im RR 

Im V e r g l e i c h zu DROSOPHILA ( H e l f r i c h und E n g e l m a n n , 1983) z e i c h n e t 

s i c h MUSCA im a l l g e m e i n e n d u r c h e i n e s e h r a u s g e p r ä g t e R h y t h m i k 

a u s . A k t i v i t ä t s - und R u h e p h a s e n s i n d d e u t l i c h g e g e n e i n a n d e r a b g e ­

s e t z t und machen d i e B e u r t e i l u n g d es A k t i v i t ä t s m u s t e r s l e i c h t . 

L e d i g l i c h n a c h s e h r l a n g e r R e g i s t r i e r z e i t (über s e c h s Wochen) und 

k u r z v o r dem Tod d e r T i e r e wurde das A k t i v i t ä t s m u s t e r manchmal 

verschwommener, und e s t r a t H y p e r a k t i v i t ä t a u f . D i e s e E r s c h e i n u n ­

gen s i n d a l a A l t e r s e f f e k t e a n z u s e h e n . Ähnliche B e o b a c h t u n g e n wur­

den neben v e r s c h i e d e n e n S ä u g e r n b e i DROSOPHILA ( M a c k , 1 9 8 0 ) und 

AEDES ( N a y a r und Sauermann, 1 9 7 1 ) ge m a c h t . 

Der A n t e i l r h y t h m i s c h e r , bzw. a r r h y t h m i s c h e r F l i e g e n und s o l c h e r 

m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k i s t b e i MUSCA ähnlich w i e b e i m Lüildtyp von 

DROSOPHILA. 

Ungefäh r d i e H ä l f t e d e r T i e r e m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k z e i g t z w e i 

Komponenten g l e i c h z e i t i g . D a m i t l i e g t d e r A n t e i l d i e s e r F l i e g e n 

e t w a s höher a l s b e i DROSOPHILA ( W T b ) . 

Auffällig i s t , daß d i e m e i s t e n F l i e g e n m i t d e u t l i c h e r R h y t h m i k 

s t r e n g genommen e b e n f a l l s z w e i Komponenten z e i g e n , d i e z e i t l i c h 

a u f e i n a n d e r f o l g e n . Z unächst war d i e Perio d e n l ä n g e < 2 4 S t d . , dann 

verlängerte s i e s i c h und war > 24 S t d . D i e a i 8 t e i n H i n w e i a für 

e i n e B e t e i l i g u n g v o n z w e i Komponenten, s e l b s t b e i F l i e g e n m i t 

d e u t l i c h e r R h y t h m i k . 

D i e P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g könnte a b e r a u c h vom A l t e r d e r F l i e g e n 

a b h ä n g e n . A l t e r s e f f e k t e d i e s e r A r t wurden für N a g e r b e a c h r i e b e n 

( P i t t e n d r i g h und Daan, 1976 a ) . H i e r nahm f a y s t e m a t i s c h im A l t e r 

a b, j e d o c h b e t r u g d e r m a x i m a l e U n t e r s c h i e d i n d e r P e r i ö d e n länge 

0,6 S t d . B e i MUSCA bet r ä g t d e r U n t e r s c h i e d d u r c h s c h n i t t l i c h 

1,5 S t d . 

Wenn d e r Übergang von k u r z e r zu l a n g e r P e r i o d e n l ä n g e b e i MUSCA vom 

L e b e n s a l t e r a b h i n g e , m ü ß t e n a l l e älteren T i e r e , d i e i n den V e r s u c h 



genommen w u r d e n , b e r e i t s von A n f a n g an d i e längere Periodenlänge 

z e i g e n . D i e s war j e d o c h n i c h t d e r F a l l . D i e Änderung i n d e r P e r i o ­

d e nlänge e r f o l g t e immer e i n e g e w i s s e Z e i t nach dem Übergang i n RR. 

D e s h a l b l i e g t d e r Perio d e n v e r l ä n g e r u n g e h e r e i n e Änderung im c i r -

c a d i a n e n S y s t e m z u g r u n d e , d i e von d e r Z e i t d e s V / e r w e i l e n s i n 

D a u e r b e d i n g u n g e n abhängt und ganz unabhängig vom L e b e n s a l t e r i s t . 

Ä h n l i c h e B e o b a c h t u n g e n wurden b e i den F l i e g e n PHORMIA TERRAENOVAE 

( S a i n t - P a u l und Aschoff,1 9 7 9 ; A s c h o f f und S a i n t - P a u l , 1 9 8 2 ) und 

CALLIPHORA STYGIA ( W a d d e l , 198<») g e m a c h t . 

D i e P e r i o d e n längen d e r b e i d e n z e i t l i c h a u f e i n a n d e r f o l g e n d e n Kom­

p o n e n t e n s i n d m i t r 1 = 23,1 S t d . und T2 = 2k ,7 S t d . e t w a s v e r ­

s c h i e d e n v o n r-| = 21,9 S t d . und T 2 = 25,4 S t d . d e r F l i e g e n , d i e 

z w e i K o m ponenten g l e i c h z e i t i g z e i g e n . D i e D i f f e r e n z z w i s c h e n d e r 

k u r z e n und l a n g e n Periodenlänge i s t b e i den l e t z t e r e n g r ö ß e r . 

D i e s i s t z u e r w a r t e n , wenn man annimmt, daß b e i den F l i e g e n m i t 

k o m p l e x e r R h y t h m i k b e i d e Komponenten v o n e i n a n d e r e n t k o p p e l t s i n d 

und j e w e i l s i h r e s p e z i f i s c h e P e r i o d e n l ä n g e a u s p r ä g e n . B e i den 

F l i e g e n , d i e b e i d e Komponenten z e i t l i c h g e t r e n n t v o n e i n a n d e r a u s ­

p r ä g e n , b l e i b e n s i e dagegen s t e t s g e k o p p e l t . Das S y s t e m i s t j e d o c h 

so v a r i a b e l , daß e i n m a l d i e e i n e und e i n m a l d i e a n d e r e d o m i n i e r t . 

Da b e i d e m i t e i n a n d e r i n W e c h s e l w i r k u n g s t e h e n , kommt n i e d i e 

Pe r i o d e n l ä n g e e i n e r Komponente v o l l z u r A u s p r ä g u n g . 

D i e Ä n d e r u n g d e r Periodenlänge k a n n a l s o , a u f d i e g e g e n s e i t i g e 

W e c h s e l w i r k u n g e i n e s Z w e i - K o m p o n e n t e n s y s t e m s , w e l c h e s d i e L a u f a k ­

t ivität k o n t r o l l i e r t , z urückgeführt w e r d e n . 

Auch d i e b i p h a s i s c h e Aktivität von F l i e g e n kann so erklärt w e r d e n . 

H i e r w ä r e n d i e b e i d e n Komponenten g e k o p p e l t , a b e r l e i c h t außer 

P h a s e ( v g l . Z w e i - O s z i l l a t o r e n m o d e l l von Uiedenmann, 1980). 

Da es b e i MUSCA neben F l i e g e n m i t z w e i Komponenten a u c h s o l c h e m i t 

m e h r e r e n Komponenten g i b t , i s t anzunehmen, daß das c i r c a d i a n e 

S y s t e m w i e b e i DROSOPHILA ( H e l f r i c h und E n g e l m a n n , 1983) aus 

v i e l e n E i n z e l o s z i l l a t o r e n b e s t e h t , d i e j e d o c h z u z w e i ü b e r g e o r d ­

n e t e n G r u p p e n zusammengefaßt s i n d . Ganz ähnliche Überlegungen 

w u r d e n z u r Erklärung d e s MUSCA ähnelnden A k t i v i t ä t s m u s t e r s von 



CALLIPHGRA STYGIA h e r a n g e z o g e n ( W a d d e l , 1 9 8 4 ) . 

C.3.1.2. V / e r h a l t e n im DD und L L 

Im DD war T e t w a s kürzer a l s im RR. D i e s s t e h t im E i n k l a n g m i t 

B e o b a c h t u n g e n v o n Mack ( 1 9 8 0 ) an DROSOPHILA und v o n üJaddel ( 1 9 8 4 ) 

an CALLIPHORA. 

Das V e r h a l t e n v o n MUSCA im L L i s t ähnlich dem a n d e r e r D i p t e r e n 

(Mack, 1980; üJaddel, 1 9 8 4) und u n t e r s c h e i d e t s i c h d a m i t v o n dem 

a n d e r e r I n s e k t e n . W ä h r e n d b e i d i e s e n d i e c i r c s d i a n e R h y t h m i k b e i 

hö h e r e n I n t e n s i t ä t e n allmählich a u s d ä m p f t , w i r d MUSCA b e r e i t s b e i 

s e h r n i e d r i g e n L i c h t i n t e n s i t ä t e n a r r h y t h m i a c h und h y p e r a k t i v . So 

waren b e i 1,8 l u x b e r e i t s 81,3 % d e r F l i e g e n a r r h y t h m i s c h . Gut d i e 

Hälfte d a v o n w a r h y p e r a k t i v . D i e s s t i m m t m i t B e o b a c h t u n g e n v o n 

T s u t s u m i ( 1 9 7 3 ) ü b e r e i n . 

E s s c h e i n t e i n e k a u a a l e V e r b i n d u n g z w i s c h e n L i c h t und A k t i v i t ä t zu 

b e s t e h e n . Man könnte f a s t v e r m u t e n , daß L i c h t e i n e n M a s k i e r e f f e k t 

a u f d i e L a u f a k t i v i t ä t a r h y t h m i k ausübt ( T r u m a n , 1 9 7 2 ) , w ä h r e n d das 

z u g r u n d e l i e g e n d e c i r c a d i a n e S y s t e m f r e i l ä u f t : Im L i c h t w i r d immer 

d i e M ö g l i c h k e i t , a k t i v z u s e i n , wahrgenommen. 

Um d i e s z u t e s t e n , w u rden V e r s u c h e m i t n o c h n i e d r i g e r e n L i c h t i n ­

t e n s i t ä t e n g e m a c h t . D e r M a s k i e r e f f e k t s o l l t e b e i e i n e r k r i t i s c h e n 

I n t e nsität v e r s c h w i n d e n und d i e tatsächliche R h y t h m i k e r k e n n b a r 

s e i n . D i e s w ar a u c h d e r F a l l , j e d o c h war d i e R h y t h m i k n i c h t , w i e 

e r w a r t e t , d e u t l i c h , s o n d e r n e s t r a t e n s i g n i f i k a n t mehr T i e r e m i t 

k o m p l e x e r R h y t h m i k a u f a l s im RR. 

Das c i r c a d i a n e S y s t e m v o n MUSCA s c h e i n t s l s o im L L w e n i g e r s t a b i l 

z u s e i n a l s im RR und häufiger i n s e i n e E i n z e l k o m p o n e n t e n a u f z u ­

s p a l t e n . D i e s e b e o b a c h t e t e n Änderungen im A k t i v i t ä t s m u s t e r können 

n i c h t a l l e i n a u f e i n e n M a s k i e r e f f e k t d e s L i c h t e s z u r ü c k g e f ü h r t 

w e r d e n . D i e s e r mag s i c h e r b e i d e r erhöhten A k t i v i t ä t d e r T i e r e 

m i t s p i e l e n , a b e r d a s A u f t r e t e n von m e h r e r e n Komponenten l i e g t e h e r 

im c i r c a d i a n e n S y s t e m s e l b s t . 

Das L i c h t h a t demnach z w e i v o n e i n a n d e r u n a b h ä n g i g e W i r k u n g e n : 

E r s t e n s e r h ö h t e s den Aktiv i t ä t s s p i e g e l und z w e i t e n s h a t e s e i n e 

d e s t a b i l i a i e r e n d e W i r k u n g a u f das c i r c a d i a n e S y s t e m . 



D i e d e s t a b i l i s i e r e n d e W i r k u n g könnte a u f e i n e r S c h w ä c h u n g d e r 

K o p p l u n g z w i s c h e n den ü s z i l l a t o r g r u p p e n ( b z w . E i n z e l o s z i l l a t o r e n ) 

b e r u h e n . 

B e i h e r a b g e s e t z t e r K o p p l u n g s o l l t e e s zunächst ( b e v o r d i e E i n z e l ­

o s z i l l a t o r e n e n t k o p p e l n ) z u P e r i o d e n l ä n g e n v e r ä n d e r u n g e n kommen 

( E n r i g h t , 1980: C h r i s t e n s e n und L e w i s , 1982; 1 9 8 3 ) . D i e s wurde 

tatsächlich b e o b a c h t e t : War im LL n o c h e i n e d e u t l i c h e R h y t h m i k z u 

e r k e n n e n , s o s c h w a n k t e deren X i n d e r R e g e l , a u ß e r d e m u n t e r s c h i e d 

s i c h t l l s i g n i f i k a n t v o n T R R . D i e m e i s t e n F l i e g e n v e r l ä n g e r t e n 

T i m L L . D i e s s t e h t im E i n k l a n g m i t B e f u n d e n an D RGSOPHILA (Mack, 

1980) und CALLIPHORA ( W a d d e l , 1984) und w i d e r s p r i c h t d e r A s c h o f f -

R e g e l . 

E i n i g e F l i e g e n v e r k ü r z t e n X j e d o c h im L L . 

E i n e h e r a b g e s e t z t e K o p p l u n g z w i s c h e n E i n z e l o s z i l l a t o r e n würde 

demnach b e i den m e i s t e n F l i e g e n e i n e P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g b e w i r ­

ken und b e i w e n i g e n e i n e P e r i o d e n v e r k ü r z u n g z u r F o l g e h a b e n . Das 

L i c h t könnte natürlich a u c h d i e Stärke d e r O s z i l l a t o r g r u p p e n ( o d e r 

E i n z e l o s z i l l a t o r e n ) ä n d e r n . B e i d e n m e i s t e n T i e r e n würde dann im 

LL d i e Komponente m i t l a n g e m X v e r s t ä r k t , b e i den a n d e r e n d i e mit 

k u r z e m T. 

Läßt man a l l e S p e k u l a t i o n e n b e i s e i t e , b l e i b t e i n e s : 

D i e B e o b a c h t u n g e n l a s s e n s i c h l e i c h t e r m i t e i n e m O s z i l l a t o r s y s t e m , 

das a u s m e h r e r e n E i n z e l k o m p o n e n t e n b e s t e h t , e r k l ä r e n , a l s m i t 

einem e i n z i g e n P a c e m a k e r , d e r d i e L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k s t e u e r t . 

D i e im LL gehäuft a u f t r e t e n d e A r r h y t h m i e w äre dann d i e F o l g e von 

e n t k o p p e l t e n , a s y n c h r o n s c h w i n g e n d e n E i n z e l o s z i l l a t o r e n und n i c h t 

a u f e i n e n e i n z i g e n s t i l l s t e h e n d e n P a c e m a k e r z u r ü c k z u f ü h r e n . 

Di e e x p e r i m e n t e l l e U n t e r s c h e i d u n g e r s c h e i n t j e d o c h s c h w i e r i g , denn 

b e i d e S y s t e m e würden s i c h n a c h dem Übergang v o n L L i n RR g l e i c h 

v e r h a l t e n : 

- Der P a c e m a k e r w i r d d u r c h L-aus w i e d e r i n Bang g e s e t z t unc h a t 

s t e t s d i e g l e i c h e c h a r a k t e r i s t i s c h e P h a s e n b e z i e h u n g zum L - a u s . 

- D i e a s y n c h r o n s c h w i n g e n d e n E i n z e l o s z i l l a t o r e n w e r d e n d u r c h L-

aus w i e d e r s y n c h r o n i s i e r t und d e r d a r a u s r e s u l t i e r e n d e Rhythmus 



s o l l t e w i e d e r u m b e i a l l e n F l i e g e n d i e g l e i c h e P h a s e n b e z i e h u n g 

zum L-aus h a b e n . 

T a t s ä c h l i c h h a t t e d i e R h y t h m i k a l l e r im LL a r r h y t h m i s c h e n F l i e g e n 

im f o l g e n d e n RR d i e g l e i c h e P h a s e n b e z i e h u n g z u L - a u s . 

Dagegen v e r u r s a c h t e d e r W e c h s e l von LL i n RR b e i F l i e g e n m i t 

d e u t l i c h e r R h y t h m i k im LL k e i n e P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n . Nur d i e 

P e r i o d e n l ä n g e und e v e n t u e l l d a s A k t i v i t ä t s m u s t e r wurden v e r ä n d e r t . 

C . 3 . 1 . 3 . V e r h a l t e n im LD und i n T e m p e r a t u r z y k l e n 

MUSCA DOMESTICA i s t t a g a k t i v und frühere B e o b a c h t u n g e n z e i g t e n im 

LD e n t w e d e r e i n u n i m o d a l e a o d e r e i n b i m o d a l e s A k t i v i t ä t s m u s t e r 

( P a r k e r , 1962; T s u t s u m i , 1 9 7 3 ) . B e i den F r e i l a n d v e r s u c h e n v o n 

P a r k e r h a t t e n n u r d i e m ä n n l i c h e n T i e r e e i n b i m o d a l e s A k t i v i t ä t s ­

m u s t e r , d i e w e i b l i c h e n z e i g t e n e i n e n e i n z i g e n A k t i v i t ä t s g i p f e l . 

E i n s o l c h e r g e s c h l e c h t s b e d i n g t e r U n t e r s c h i e d wurde i n den h i e r g e ­

m a c h t e n V e r s u c h e n n i c h t g e f u n d e n . D i e s könnte an den u n t e r s c h i e d -

l i c h e n V e r s u c h s b e d i n g u n g e n l i e g e n . 

D i e m e i s t e n F l i e g e n ( - 8 5 % ) h a t t e n im LD e i n u n i m o d a l e a A k t i v i ­

t ä t s m u s t e r , w o b e i d i e A k t i v i t ä t i n d e r R e g e l m i t L-an begann und 

m i t L - a u s s t o p p t e . D i e ü b r i g e n F l i e g e n ( ~ 1 5 % ) z e i g t e n B i m o d a l i -

t ä t , j e d o c h n i e so ausgeprägt w i e DROSOPHILA. 

D i e s g i l t für L i c h t i n t e n s i t ä t e n v o n 40 b i s 1 l u x . B e i H e r a b a e n k e n 

d e r L i c h t i n t e n s i t ä t a u f 3 x 1 0 - 3 l u x w a r e n a l l e F l i e g e n u n i m o d a l 

a k t i v , w o b e i d a a A k t i v i t ä t a b a n d s c h m s l e r w u r d e . M e i s t e n s f e h l t e 

d i e A k t i v i t ä t n a c h L-an. A u ß e r d e m war häufig n u r e i n T e i l d e r 

A k t i v i t ä t s y n c h r o n i s i e r t , w ä h r e n d d e r a n d e r e f r e i l i e f . D i e s könnte 

w i e d e r a u f d i e B e t e i l i g u n g v on z w e i Komponenten am c i r c a d i a n e n 

S y s t e m h i n d e u t e n : 

E i n e s e h r l i c h t e m p f i n d l i c h e K o m p o n e n t e , d i e für d i e A k t i v i t ä t 

g e g e n Ende d e r L i c h t p e r i o d e v e r a n t w o r t l i c h i s t und w a h r s c h e i n l i c h 

e i n X <24 S t d . h a t und e i n e w e n i g e r l i c h t e m p f i n d l i c h e K omponente, 

d i e d i e A k t i v i t ä t u n m i t t e l b a r n a c h L-an s t e u e r t und s i c h b e i 

n i e d r i g e r L i c h t I n t e n s i t ä t n a c h h i n t e n v e r s c h i e b t , w o b e i s i e m i t 

d e r A b e n d k o m p o n e n t e v e r s c h m i l z t und s c h l i e ß l i c h m i t V > ZU S t d . 

f r e i l a u f t . 



D a m i t e r g e b e n s i c h g e w i s s e P a r a l l e l i t ä t e n m i t dem " m o r n i n g " und 

" e v e n i n g " - O s z i l l a t o r m o d e l l für n a c h t a k t i v e Säuger ( P i t t e n d r i g h 

und Daan , 1976 b) : 

" M o r n i n g " und " e v e n i n g " - O s z i l l a t o r r e a g i e r e n u n t e r s c h i e d l i c h a u f 

L i c h t ; D i e Periodenlänge d e s " m o r n i n g " - O s z i l l a t o r s (= A b e n d -

O s z i l l a t o r e i n e s t a g a k t i v e n T i e r e s ) i s t u 2k S t d . und w i r d b e i 

zunehmender Lichtintensität v e r k ü r z t , d i e des " e v e n i n g " - O s z i l l a ­

t o r s (= M o r g e n - O s z i l l a t o r e i n e s t a g a k t i v e n T i e r e s ) i s t d a g e g e n 

>2k S t d . und w i r d im L L v e r l ä n g e r t . 

Ä h n l i c h e s könnte b e i MUSCA g e l t e n . Im LD würde d e r A b e n d - O s z i l l a ­

t o r d o m i n i e r e n , während u n t e r F r e i l a u f b e d i n g u n g e n n o r m a l e r w e i s e 

d e r M o r g e n - O s z i l l a t o r d i e O b e r h a n d b e h ä l t . E r w i r d im L L v e r l ä n ­

g e r t , was b e i den m e i s t e n T i e r e n b e o b a c h t e t w u r d e . I n den s e l t e ­

n e r e n F ä l l e n , b e i denen V im L L ve r k ü r z t w i r d , könnte d i e s a u f 

e i n e n s t ä r k e r e n A b e n d o s z i l l a t o r z u r ü c k z u f ü h r e n s e i n , d e r s i c h i m 

LL v e r k ü r z t . 

V e r g l e i c h t man d i e S y n c h r o n i s a t i o n im LD (1 - kü l u x ) m i t d e r 

d u r c h T e m p e r a t u r z y k l e n , s o fällt a u f , daß d i e T e m p e r a t u r k e i n s o 

s t a r k e r Z e i t g e b e r z u s e i n s c h e i n t w i e das L i c h t . 

D i e T i e r e waren zwar b e v o r z u g t i n d e r l i i a r m p e r i o d e a k t i v , a b e r a u c h 

i n d e r K a l t p e r i o d e t r a t n o c h v i e l A k t i v i t ä t a u f . Außerdem gab e s 

manchmal u n t e r s c h w e l l i g f r e i l a u f e n d e Komponenten, und e s d a u e r t e 

s e h r l a n g e , b i s S y n c h r o n i s a t i o n e i n t r a t , wenn d i e F l i e g e n a n f a n g s 

außer Phase m i t dem T e m p e r a t u r z y k l u s w a r e n . Manche F l i e g e n w u r d e n 

ü b e r h a u p t n i c h t s y n c h r o n i s i e r t . Dagegen e r f o l g t e d i e S y n c h r o n i s a ­

t i o n a u f e i n e n LD w i e b e i DROSOPHILA ohne n e n n e n s w e r t e T r a n s i e n t s 

und s e l b s t b e i 3 x 1 0 - 3 i u x w a r e n a l l e F l i e g e n z u m i n d e s t z e i t w e i s e 

s y n c h r o n i s i e r t . 

C.3.2. L a u f a k t i v i t ä t von o p e r i e r t e n F l i e g e n 

C . 3 . 2 . 1 . B e d e u t u n g d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n für d i e L a u f a k t i v i t ä t s -
r h y t h m i k von MUSCA DOMESTICA 

B e i DROSOPHILA s c h e i n e n d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n für d i e R h y t h m i k 

e n t b e h r l i c h zu s e i n . Da d i e M u t a n t e n j e d o c h noch g e r i n g e R e s t e d e r 

o p t i s c h e n G a n g l i e n b e s i t z e n , i s t d i e s e A u s s age n i c h t ganz s i c h e r . 



D i e O p e r a t i o n e n b e i MUSCA w u r d e n d u r c h g e f ü h r t , um e n d g ü l t i g z u 

k l ä r e n , ob d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n n o t w e n d i g zum A u f r e c h t e r h a l t e n 

d e r L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k s i n d . 

D i e s i s t s i c h e r l i c h n i c h t d e r F a l l . Da 50 % d e r F l i e g e n m i t v o l l ­

ständig d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n k l a r e p o s t o p e r a t i v e R h y t h ­

men h a b e n , i s t es s e h r u n w a h r s c h e i n l i c h , daß d i e P a c e m a k e r für d i e 

L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k i n den o p t i s c h e n G a n g l i e n l i e g e n . M i t S i ­

c h e r h e i t i a t d i e R h y t h m i z i t ä t n i c h t a u f n e u r a l e V e r b i n d u n g e n z w i ­

s c h e n den o p t i s c h e n G a n g l i e n und dem Z e n t r a l g e h i r n a n g e w i e s e n , w i e 

e s b e i S c h a b e n ( P a g e , 1983) und G r i l l e n ( T o m i o k a und C h i b a , 1984) 

d e r F a l l i s t . 

Da d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n n e u r o s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n e n t h s l t e n 

(Köpf, 1957; Thomsen, 1965; R e n s i n g , 1966 a ; v g l . m i t E r g e b n i s s e n 

b e i DROSOPHILA), k a n n e i n e h u m o r a l e V e r b i n d u n g n i c h t a u a g e s c h l o s ­

s e n w e r d e n . D e s h a l b wurde L o b e k t o m i e v e r s u c h t . Wiederum waren 50 % 

d e r T i e r e n a c h d e r O p e r a t i o n n o c h r h y t h m i s c h . L e i d e r war d i e 

L o b e k t o m i e n i e v o l l s t ä n d i g . T e i l e d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n w a r e n 

s t e t s n o c h v o r h a n d e n . A l l e r d i n g a w a r e n d i e s e s t a r k d e g e n e r i e r t , 

und e s i s t kaum v o r s t e l l b a r , daß s i e n o c h f u n k t i o n s f ä h i g e n e u r o ­

s e k r e t o r i s c h e Z e l l e n e n t h i e l t e n . So k o n n t e n d i e b e t r e f f e n d e n n e u ­

r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n n a c h D u r c h t r e n n e n d e r o p t i s c h e n T r a k t e m i t 

P a r a l d e h y d f u c h s i n n i c h t n a c h g e w i e s e n w e r d e n , w ä h r e n d d i e s b e i 

n i c h t o p e r i e r t e n F l i e g e n g e l a n g ( H e l f r i c h und C y m b o r o w s k i , u n v e r ­

ö f f e n t l i c h t ) . Es i s t a nzunehmen, daß s i e d u r c h d i e O p e r a t i o n 

zeratört w u r d e n . 

D i e P a c e m a k e r für d i e L a u f a k t i v i t ä t 8 r h y t h m i k s c h e i n e n a l s o im 

Z e n t r a l g e h i r n zu l i e g e n . 

Um s i e näher z u l o k a l i s i e r e n , w u rde v e r s u c h t , daa p o s t o p e r a t i v e 

V e r h a l t e n d e r F l i e g e n m i t d e r H i s t o l o g i e d e s G e h i r n s z u k o r r e l i e ­

r e n . D i e m e i s t e n a r r h y t h m i a c h e n F l i e g e n h a t t e n " v a k u o l i s i e r t e " 

R e g i o n e n im Z e n t r a l g e h i r n . J e d o c h war e i n e g e n a u e r e E i n e n g u n g d e r 

für d i e R h y t h m i k w i c h t i g e n R e g i o n e n n i c h t m ö g l i c h , da d i e D e g e n e ­

r a t i o n e n i n i h r e r L a ge s e h r v a r i a b e l w a r e n . W a h r s c h e i n l i c h s i n d 

s i e e h e r a u f e i n e Z e r s t ö r u n g de s T r a c h e e n s y s t e m s z u r ü c k z u f ü h r e n 

a l s a u f d i e D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i a c h e n T r a k t e a e l b s t . Je n s chdem, 

w e l c h e T r a c h e e n g e t r o f f e n w u r d e n , k o n n t e n u n t e r s c h i e d l i c h e Ge-



h i r n b e r e i c h e n i c h t mehr m i t S a u e r s t o f f v e r s o r g t w e r d e n und d e g e n e ­

r i e r t e n . Das könnte a u c h e r k l ä r e n , warum manche F l i e g e n m i t u n ­

v o l l s t ä n d i g e n S c h n i t t e n und s o g a r e i n s c h e i n o p e r i e r t e s T i e r d e g e ­

n e r i e r t e R e g i o n e n a u f w i e s e n . Ebenso kann d i e Zerstörung von T e i l e n 

d es T r a c h e e n s y s t e m s R e g e n e r a t i o n e n d e r o p t i s c h e n T r a k t e v e r h i n d e r t 

h a b e n . R e g e n e r a t i o n d e r V e r b i n d u n g e n z w i s c h e n o p t i s c h e n G a n g l i e n 

und dem Z e n t r a l g e h i r n wurden b e i Sc h a b e n ( P a g e , 1983) und G r i l l e n 

( T o m i o k a und C h i b a , 1984) b e o b a c h t e t , b e i MUSCA j e d o c h n i e . 

Um s i c h e r z u g e h e n , daß d i e F ä r b e - und F i x i e r p r o z e d u r e n n i c h t d i e 

U r s a c h e d e r b e o b a c h t e t e n V a k u o l e n w a r e n , w u r d e n G e h i r n e s o f o r t 

n a c h d e r D u r c h t r e n n u n g b e i d e r o p t i s c h e r T r a k t e d e r g l e i c h e n B e ­

h a n d l u n g u n t e r z o g e n . V a k u o l i s i e r t e R e g i o n e n w u r d e n b e i i h n e n 

n i c h t b e o b a c h t e t . D e s h a l b d u r f t e n d i e V a k u o l e n t a t s ä c h l i c h a u f 

D e g e n e r a t i o n e n zurückzufuhren s e i n , d i e im L a u f e d e r Z e i t nach d e r 

O p e r a t i o n e r f o l g t e n . 

Ä h n l ich w i e b e i DROSOPHILA s i n d d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n b e i MUSCA 

n i c h t d e r S i t z v o n P a c e m a k e r n , a b e r a n s c h e i n e n d s p i e l e n s i e d e n ­

n o c h e i n e R o l l e im C i r c a d i a n e n S y s t e m d e r F l i e g e n . D i e s e S c h l u ß ­

f o l g e r u n g b a s i e r t a u f p o s t o p e r a t i v e n V e r ä n d e r u n g e n im V e r h a l t e n 

von o p e r i e r t e n S t u b e n f l i e g e n : 

- Es t r i t t k o m p l e x e R h y t h m i k a u f , 

- d i e P e r i o d e w i r d länger, 

- d e r A k t i v i t ä t s s p i e g e l w i r d e r h ö h t . 

A u f t r e t e n v on k o m p l e x e r R h y t h m i k n a c h d e r O p e r a t i o n 

Das p o s t o p e r a t i v e A k t ivitätsmuster e i n i g e r F l i e g e n war aus mehre­

r e n K omponenten z u s a m m e n g e s e t z t . Im G e g e n s a t z zu DROSOPHILA waren 

j e d o c h n u r s e l t e n g enau z w e i Komponenten - e i n e m i t l a n g e r und 

e i n e m i t k u r z e r P e r i o d e n l ä n g e - z u e r k e n n e n . D i e P e r i o d o g r a m m a n a -

l y s e e r g a b z w e i b i s v i e r Rhythmen und d i e o p t i s c h e B e u r t e i l u n g war 

w e s e n t l i c h s c h w i e r i g e r a l s b e i DROSOPHILA. Das l a g zum T e i l an d e r 

hohen p a s t o p e r a t i v e n A k t ivität, d i e d i e v o r h a n d e n e R h y t h m i k v e r ­

s c h l e i e r t e . 

T r o t z a l l d e m u n t e r s t ü t z t das A u f t r e t e n m e h r e r e r Komponenten d i e 

H y p o t h e s e , daß d i e L a u f a k t i v i t a t von mehren O s z i l l a t o r e n g e s t e u e r t 



w i r d und daß d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n e i n e R o l l e i n d e r K o p p l u n g 

z w i s c h e n i h n e n s p i e l e n . 

P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g 

P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g e n wurden n a c h a l l e n o p e r a t i v e n E i n g r i f f e n 

g e f u n d e n . 

B e i l o b e k t o m i e r t e n F l i e g e n war d i e P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g (+ 1,23 

S t d . ) f a s t d o p p e l t s o groß w i e b e i F l i e g e n m i t d u r c h t r e n n t e n 

o p t i s c h e n T r a k t e n , und d i e s e war w i e d e r u m d o p p e l t s o groß w i e d i e 

d u r c h S c h e i n o p e r a t i o n e n h e r v o r g e r u f e n e P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g ( + 

0,66 S t d . ) . Es s c h e i n t a l s o e i n e l e i c h t e K o r r e l a t i o n z w i s c h e n dem 

Ausmaß d e r Zers t ö r u n g und d e r P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g z u b e s t e h e n . 

J e d o c h w a r e n d i e s e U n t e r s c h i e d e s t a t i s t i s c h n i c h t s i g n i f i k a n t . 

A u ß e r d e m w u r d e n P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g e n s o g a r n a c h L i c h t p u l s e n 

b e o b a c h t e t (+ 0,32 S t d . ) . 

A s c h o f f ( 1 9 7 9 ) f a n d b e i V e r t e b r a t e n P e r i o d e n v e r ä n d e r u n g e n n a c h 

L i c h t p u l s e n . D i e P e r i o d e wurde n a c h L i c h t p u l s e n , d i e " d e l a y s " 

h e r v o r r i e f e n , v e r l ä n g e r t , und b e i s o l c h e n , d i e " a d v a n c e s " b e w i r k ­

t e n , v e r k ü r z t . Im F a l l e v on MUSCA wurde d i e P e r i o d e u n a b h ä n g i g 

d a v o n , ob d i e S t ö r u n g e n " d e l a y s " o d e r " a d v a n c e s " b e w i r k t e n , s t e t s 

v e r l ä n g e r t . 

Page e t a l . ( 1 9 7 7 ) f a n d e n P e r i o d e n v e r l ä n g e r u n g n a c h Z e r s t ö r u n g 

e i n e r L o b u l a . S i e e r k l ä r t e n d i e s m i t d e r g e g e n s e i t i g e n K o p p l u n g 

b e i d e r i n den L o b u l a e l i e g e n d e n P a c e m a k e r . D i e P e r i o d e n l ä n g e d e r 

b e i d e n g e k o p p e l t e n P a c e m a k e r s o l l t e k ürzer s e i n , a l s d i e d e r 

b e i d e n E i n z e l p a c e m a k e r . 

D i e o p t i a c h e n G a n g l i e n könnten e i n e R o l l e i n d e r K o p p l u n g v o n 

O s z i l l a t o r e n s p i e l e n , d i e im G e h i r n l i e g e n , w i e b e r e i t s für DROSO­

PHILA d i s k u t i e r t w u r d e . A l l e r d i n g s m üßte dann d i e K o p p l u n g b e r e i t s 

d u r c h L i c h t p u l s e g e s c h w ä c h t w e r d e n , da a u c h n a c h L i c h t p u l a e n P e ­

r i o d e n v e r l ä n g e r u n g e n a u f t r a t e n . 



A n s t i e g d es A k t i v i t ä t s s p i e g e l s 

Der A k t i v i t ä t s s p i e g e l war b e i o p e r i e r t e n F l i e g e n s i g n i f i k a n t 

e r h ö h t , während n a c h S c h e i n o p e r a t i o n e n k e i n e erhöhten A k t i v i t ä t s ­

s p i e g e l a u f t r a t e n . 

E i n A k t i v i t ä t s a n s t i e g wurde b e i m e h r e r e n I n s e k t e n a r t e n n a c h v e r ­

s c h i e d e n e n o p e r a t i v e n E i n g r i f f e n b e o b a c h t e t ( B r a d y , 1 9 6 7 a , b; 

N i s h i i t s u t s u j i - U w o und P i t t e n d r i g h , 1968 b; C y m b o r o w s k i , 1 9 7 3 ) . 

B e i G r i l l e n s c h i e n e i n e Störung d e r n o r m a l e n F u n k t i o n von n e u r o -

s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n dafür v e r a n t w o r t l i c h z u s e i n ( C y m b o r o w s k i , 

1 9 8 3 ) . N e u r o s e k r e t o r i s c h e P r o d u k t e haben a u c h b e i a n d e r e n A r t e n 

e i n e n e n t s c h e i d e n d e n Einfluß a u f den A k t i v i t ä t s s p i e g e l ( H a s k e i l 

und M o o r h o u s e , 1963; B r a d y 1967 a ) . B e i PER IPLANET A AMERICAIMA 

v e r m i n d e r n E x t r a k t e a u s d e r C o r p o r a c a r d i a c a n i c h t n u r d i e L a u f ­

a k t i v i t ä t , s o n d e r n es k o n n t e d u r c h s i e a u c h d e u t l i c h d i e s p o n t a n e 

e l e k t r i s c h e A k t i v i t ä t i s o l i e r t e r N e r v e n s t r ä n g e i n v i t r o h e r a b g e ­

s e t z t w erden (Özbas und H o d g s o n , 1 9 5 8 ) . D i e C o r p o r a c a r d i a c a 

g e l t e n a l s S p e i c h e r o r g a n e für N e u r o s e k r e t e aus d e r P a r s i n t e r c e -

r e b r a l i s ( S c h a r r e r , 1 9 5 2 ) . 

Es i s t m ö g l i c h , daß b e i MUSCA d i e D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n 

T r a k t e e i n e Störung im n e u r o s e k r e t o r i s c h e n S y s t e m b e w i r k t e , wo­

d u r c h d e r hemmende Einfluß d e r N e u r o s e k r e t e w e g f i e l . 

A n d e r e r s e i t s haben d i e o p t i s c h e n G a n g l i e n V e r b i n d u n g zu den P i l z ­

k ö r p e r n ( B r a d y , 1 9 7 1 ) : Von d e r M e d u l l a z i e h e n N e r v e n z u r C a l y x und 

vom L o b u l a k o m p l e x zum - und - L o b u s d e r P i l z k ö r p e r . D i e P i l z k ö r ­

p e r w i e d e r u m i n n e r v i e r e n U n t e r s c h l u n d g a n g l i o n und Z e n t r a l k o m p l e x . 

Nach R o e d e r ( 1 9 6 7 ) und H u b e r ( 1 9 6 5 ) haben U n t e r s c h l u n d g a n g l i o n und 

Z e n t r a l k a m p l e x e i n e n e r r e g e n d e n Einfluß a u f d i e B e w e g u n g s a k t i v i ­

t ä t . B e i d e w e r d e n von den P i l z k ö r p e r n gehemmt. D i e o p t i s c h e n 

G a n g l i e n könnten a l s o d i e A k t i v i t ä t über d i e Pilzkörper s t e u e r n 

( B r a d y , 1 9 7 1 ) . Fällt d i e I n n e r v a t i o n d e r Pilzkörper d u r c h d i e 

o p t i s c h e n G a n g l i e n ( n a c h D u r c h t r e n n u n g d e r o p t i s c h e n T r a k t e ) weg, 

haben d i e s e k e i n e n hemmenden Einfluß mehr a u f U n t e r s c h l u n d g a n g l i o n 

und Z e n t r a l k o m p l e x . D i e T i e r e w ä r e n f o l g l i c h h y p e r a k t i v . 

Ob e i n e d i e s e r b e i d e n E r k l ä r u n g s m ö g l i c h k e i t e n für d i e H y p e r a k t i ­

vität r i c h t i g i s t , und wenn j a , w e l c h e , k a n n n u r d u r c h w e i t e r e 



E x p e r i m e n t e geklärt w e r d e n . 

H y p e r a k t i v i t ä t i s t n i c h t m i t A r r h y t h m i e g l e i c h z u s e t z e n . In v i e l e n 

Fällen h a t es den A n s c h e i n , a l s ob e i n e v o r h a n d e n e R h y t h m i k d u r c h 

d i e H y p e r a k t i v i t ä t v e r d e c k t w i r d . H i n w e i s e d a r a u f h i n geben h y p e r ­

a k t i v e T i e r e , d i e d u r c h e i n e n LD s y n c h r o n i s i e r t wurden und a n ­

s c h l i e ß e n d e i n e d e u t l i c h e R h y t h m i k z e i g t e n . Es i s t d u r c h a u s 

m ö g l i c h , daß nach längerer Z e i t d i e P i l z k ö r p e r o d e r d i e n e u r o a e k -

r e t o r i a c h e n Z e l l e n i h r e hemmende F u n k t i o n w i e d e r aufnehmen. S i c h e r 

zu e r w a r t e n i s t d i e s b e i den e i n s e i t i g o p e r i e r t e n T i e r e n , da h i e r 

e i n e G e h i r n h ä l f t e n o c h f u n k t i o n a f ä h i g i s t . B e i d i e s e n wurde e i n e 

Abnahme d e r Aktivität nach längerer Z e i t a uch am häufigsten b e o b a ­

c h t e t . 

C . 3 . 2 . 2 . F o t o r e z e p t i o n und S y n c h r o n i s a t i o n b e i b l i n d e n F l i e g e n 

Im G e g e n s a t z z u DROSOPHILA PSEUDOOBSCURA ( M a c k , 1 9 8 0 ) s c h e i n t d a s 

c i r c a d i a n e S y s t e m von MUSCA s e h r l i c h t e m p f i n d l i c h z u s e i n : 

Nach e i n e m f ü n f m i n ü t i g e n W e i B l i c h t p u l s w u r d e n P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n 

v o n b i s z u 12 S t u n d e n g e f u n d e n , s o w o h l " d e l a y s " a l a a u c h " a d v a n -

c e s " . E i n e v o r l ä u f i g e P h a s e n r e s p o n s e k u r v e i s t i n Abb. 40 d a r g e ­

s t e l l t . 

D i e b e r e i t s b e s c h r i e b e n , s i n d d i e T i e r e im LD w ä h r e n d d e r L i c h t ­

p h a s e a k t i v und i h r A k t i v i t ä t s b a n d könnte a u s z w e i Komponenten 

z u s a m m e n g e s e t z t s e i n : e i n e r w e n i g e r l i c h t e m p f i n d l i c h e n Komponente, 

d i e den e r s t e n T e i l d e r Aktivität b i l d e t , und e i n e r s e h r l i c h t e m ­

p f i n d l i c h e n Komponente, d i e den z w e i t e n T e i l d e r Akti v i t ä t b i l d e t 

( v g l . " V e r h a l t e n im LD" C . 3 . 1 . 3 . ) . 

Um A u f s c h l u ß über d i e F o t o r e z e p t o r e n für d i e L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h -

mik z u bekommen, wu r d e n O c e l l e n , K o m p l e x a u g e n o d e r b e i d e s m i t 

s c h w a r z e m Wache a b g e d e c k t . B e i A b d e c k e n v o n O c e l l e n und K o m p l e x ­

augen z e i g t e n d i e T i e r e , d e r e n A b d e c k u n g v o l l s t ä n d i g und d i c k 

genug w a r , F r e i l a u f . D i e s z e i g t e r s t e n s , daß d i e S y n c h r o n i s a t i o n 

n i c h t d u r c h Strahlungswärme d e s L i c h t e s e r f o l g t e und z w e i t e n s , daß 

d i e F o t o r e z e p t o r e n im K o p f l i e g e n . 



B e i A b d e c k e n d e r O c e l l e n änderte s i c h d a s S y n c h r a n i s a t i o n s m u s t e r 

n i c h t . D amit s i n d d i e C c e l l e n w i e b e i DROSOPHILA für d i e S y n c h r o ­

n i s a t i o n u n b e d e u t e n d . 

B e i A b d e c k e n d e r K o m p l e x a u g e n v e r s c h w a n d d e r Aktivitätsteil n a c h 

L-an, d e r z w e i t e Aktivitätsteil b l i e b s y n c h r o n i s i e r t . Das V e r h a l ­

t e n d e r F l i e g e n s t i m m t s o m i t m i t dem von n o r m a l e n F l i e g e n i n s e h r 

schwachem LD ü b e r e i n : D i e w e n i g e r l i c h t e m p f i n d l i c h e Kompo­

n e n t e v e r s c h w i n d e t , d i e a n d e r e b l e i b t . 

G l e i c h z e i t i g b e d e u t e t d i e s , daß d i e K o m p l e x a u g e n n i c h t d i e e n t ­

s c h e i d e n d e n F o t o r e z e p t o r e n für d i e L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k s i n d . 

S i e s c h e i n e n j e d o c h L i c h t z u e i n e m F o t o r e z e p t o r im Z e n t r a l g e h i r n 

zu l e i t e n und so d i e L i c h t m e n g e , d i e a u f i h n t r i f f t , z u erhöhen. 

D i e für den A k t i v i t ä t s t e i l n a c h L-an v e r a n t w o r t l i c h e Komponente 

s c h e i n t d i e s e s z u s ä t z l i c h e L i c h t z u r S y n c h r o n i s a t i o n z u benötigen. 

Das V e r h a l t e n v on o p e r i e r t e n F l i e g e n im LD führt zum g l e i c h e n 

E r g e b n i s . 

O p e r i e r t e F l i e g e n m i t v o l l s t ä n d i g d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n 

b e gannen m i t i h r e r A k t i v i t ä t um d i e M i t t a g s z e i t , w i e d i e F l i e g e n 

m i t a b g e d e c k t e n K o m p l e x a u g e n . S i e d e h n t e n d i e Aktiv i t ä t j e d o c h i n 

d i e D u n k e l p e r i o d e aus ( v g l . m i t DROSOPHILA). Damit h a t t e n s i e e i n 

b r e i t e r e s A k t i v i t ä t s b a n d a l s d i e F l i e g e n m i t a b g e d e c k t e n K o m p l e x -

a u g e n . D i e s mag s e i n e n G r u n d i n e i n e r g e s c h w ä c h t e n K o p p l u n g z w i ­

s c h e n n o r m a l e r w e i s e eng g e k o p p e l t e n O s z i l l a t o r e n h a b e n . E i n e enge 

K o p p l u n g r e s u l t i e r t i n e i n e m s c h m a l e n A k t i v i t ä t s b a n d . B e i L o c k e ­

r u n g d e r K o p p l u n g s o l l t e d a s A k t i v i t ä t s b a n d b r e i t e r w e r d e n . B e i 

noc h stärkerer A b s c h w ä c h u n g d e r K o p p l u n g s o l l t e n s i c h e i n z e l n e 

Komponenten a b s p a l t e n . 

G enauso k a n n a u c h d a a S y n c h r o n i s a t i o n s m u s t e r d e r b l i n d e n D o p p e l ­

m u t a n t e n v o n DROSOPHILA erklärt w e r d e n . Da d i e C u t i c u l a von DROSO­

PHILA w e s e n t l i c h l i c h t d u r c h l ä s s i g e r i s t a l s d i e von MUSCA, s p i e l e n 

e r w a r t u n g s g e m ä ß d i e K a m p l e x s u g e n k e i n e s o große R o l l e i n d e r 

Erhöhung d e r L i c h t m e n g e , d i e s u f den F o t o r e z e p t o r t r i f f t . Aus 

d i e s e m G r u n d z e i g t s o s t e t s d i e Aktivität b e i L-an und d i e Dop­

p e l m u t a n t e n prägen s i e b e i höheren L i c h t i n t e n s i t ä t e n a u s . 

E i n B r e i t e r w e r d e n d e s A k t i v i t ä t s b a n d e s wurde a u c h b e i e i n i g e n 

S t u b e n f l i e g e n m i t a b g e d e c k t e n K o m p l e x a u g e n g e f u n d e n , a l s d i e 



L i c h t i n t e n s i t a t v e r m i n d e r t w u r d e . U n t e r d i e s e n U m s t ä n d e n i s t d e r 

Z e i t g e b e r a n s c h e i n e n d n i c h t s t a r k g e n u g , a l l e Komponenten d e s 

• s z i l l a t o r s y s t e m s z u s y n c h r o n i s i e r e n . A h n l i c h e s und s o g a r i n t e r n e 

D e s y n c h r o n i s a t i o n ( A b s p a l t u n g e i n e r Komponente ) wurde b e r e i t s für 

n o r m a l e F l i e g e n b e i e x t r e m s c h w a c h e r L i c h t s t ä r k e b e s c h r i e b e n . 

Das w i c h t i g s t e E r g e b n i s d e r S y n c h r o n i s a t i o n s v e r s u c h e b l e i b t j e ­

d o c h , daß s i c h a l l e F l i e g e n m i t d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n 

s y n c h r o n i s i e r e n l i e ß e n , was für e i n e n e x t r a o c u l a r e n F o t o r e z e p t o r 

s p r i c h t . 

I n t e r e s s a n t i s t , daß a u c h p o s t o p e r a t i v h y p e r a k t i v e und a r r h y t h m i -

s c h e F l i e g e n s y n c h r o n i s i e r t w u r d e n . Da auch h i e r d i e Aktivität d a s 

oben b e s c h r i e b e n e c h a r a k t e r i s t i s c h e A k t i v i t ä t s m u s t e r im LD h a t t e , 

i s t es u n w a h r s c h e i n l i c h , daß es s i c h um e i n e e x o g e n e R e a k t i o n a u f 

L i c h t h a n d e l t e , s o n d e r n d e u t e t a u f e i n e endogene U h r h i n . Uenn d a s 

r i c h t i g i s t , besäßen a u c h a r r h y t h m i s c h e F l i e g e n n o c h e i n e " i n n e r e 

U h r " . J e d o c h wäre i h r e A m p l i t u d e n i c h t groß g e n u g , um im RR e i n e 

k l a r e R h y t h m i k z u z e i g e n . Oder d i e i n n e r e K o p p l u n g z w i s c h e n den 

O s z i l l a t o r e n i s t n i c h t s t a r k g e n u g , um u n t e r D a u e r b e d i n g u n g e n e i n e 

R h y t h m i k a u f r e c h t z u e r h a l t e n ( v g l . A r r h y t h m i e b e i p e r 0 ) -



D. V/ERSUCHE MIT CALLIPHORA ERYTHROCEPHALA 

D.1. M a t e r i a l und M e t h o d e n 

Es wurde d i e L a u f a k t i v i t a t v o n CALLIPHORA ERYTHROCEPHALA n a c h d e r 

b e r e i t s für MUSCA b e s c h r i e b e n e n Methode im RR b e i 20° C a u f g e -

z e i c h n e t . 

D i e V e r s u c h s t i e r e w urden im LD 16:8 b e i 2 5 ° C gezüchtet und w a r e n 

fünf Tage a l t , a l s d e r V e r s u c h b e g a n n . 

D.2. E r g e b n i s s e 

CALLIPHORA e r w i e s s i c h a l s w e s e n t l i c h träger a l s MUSCA, und v i e l e 

F l i e g e n w a r e n f a s t g a n z i n a k t i v , s o daß über i h r e R h y t h m i k k e i n e 

A u s s a g e gemacht w e r d e n k o n n t e . I n s g e s a m t k o n n t e d i e R h y t h m i k von 

25 F l i e g e n b e u r t e i l t w e r d e n . 

Davon h a t t e n 32 % e i n e R h y t h m i k m i t k o n s t a n t b l e i b e n d e r P e r i o d e n ­

l änge, 64 % h a t t e n e i n e k o m p l e x e R h y t h m i k und 4 % w a r e n a r r h y t h -

m i s c h . 

F l i e g e n m i t k l a r e r R h y t h m i k 

87,5 % h a t t e n e i n e R h y t h m i k m i t k u r z e m V ( 2 3 , 0 ± 0,15 S t d . ) ( A b b . 

48 a ) ; 

1 2 , 5 % h a t t e n e i n e R h y t h m i k m i t l a n g e m T ( 2 6 , 0 ± 0,00 S t d . ) ( A b b . 

48 b ) . 

F l i e g e n m i t k o m p l e x e r R h y t h m i k 

B e i 31,3 % d e r F l i e g e n s c h w a n k t e d i e Periodenlänge um 24 S t d . 

herum, 68,7 % z e i g t e n 2 K o m p o n e n t e n : d a b e i überwog m e i s t e n s d i e 

k u r z e P e r i o d e n l ä n g e ( 5 4 , 5 % ) , s e l t e n d i e l a n g e ( 9 , 1 % ) und manch­

mal t r a t e n b e i d e i n a l t e r n i e r e n d e r R e i h e n f o l g e a u f ( 2 7 , 3 % ) . 

Wenige T i e r e z e i g t e n S p l i t t i n g i n z w e i Komponenten, d i e z u e i n a n d e r 

e i n e P h a s e n b e z i e h u n g von 180° e i n h i e l t e n ( 9 , 1 % ) . Abb. 49 z e i g t 

B e i s p i e l e für k o m p l e x e Rhythmen. 



D i e a r r h y t h m i s c h e n 

A r r h y t h m i s c h e F l i e g e n 

F l i e g e n z e i g t e n d u r c h s c h n i t t l i c h e A ktivität 



Abb. US: B e i s p i e l e für d a s A u f t r e t e n v o n z w e i Komponenten b e i 
CALLIPHGRA ERYTHROCEPHALA. 

a ) , b ) D i e Komponente m i t kürzerem T d o m i n i e r t ; d i e l ä n ­
g e r e kommt u n t e r s c h w e l l i g an den S c h n i t t p u n k t e n b e i ­
d e r Komponenten z u r A u s p r ä g u n g . 

c ) B e i d e Komponenten a l t e r n i e r e n m i t e i n a n d e r . 
d ) Es t r i t t v o r ü b e r g e h e n d " S p l i t t i n g " a u f . 



D.3. D i s k u s s i o n 

D i e E r g e b n i s s e z e i g e n , daß auch b e i CALLIPHORA ERYTHRDCEPHALA z w e i 

K o m p onenten m i t u n t e r s c h i e d l i c h e r P e r i o d e n l ä n g e e i n e e n t s c h e i d e n e 

R o l l e im c i r c a d i a n e n S y s t e m z u s p i e l e n s c h e i n e n . Ä h n l i c h e s wurde 

für C A L L I P H Ü R A STYGIA b e o b a c h t e t ( t i l a d d e l , 1 9 8 4 ) . 

In d e r f o l g e n d e n " A l l g e m e i n e n D i s k u s s i o n " s o l l u n t e r anderem e t w a s 

näher a u f d i e s e B e o b a c h t u n g e n e i n g e g a n g e n w e r d e n . 



E. ALLGEMEINE DISKUSSION 

E.1. L o k a l i s a t i o n d e a L a u f a k t i v i t ä t s o s z i l l a t o r s 

D i e T a t s a c h e , daß e i n z e l n e e u k a r y o t i s c h e Z e l l e n autonome c i r c a ­

d i a n e P a c e m a k e r b e i n h a l t e n k ö n n e n , w i r f t F r a g e n über d i e z e i t l i c h e 

O r g a n i s a t i o n von V i e l z e l l e r n a u f : 

- I s t i h r e R h y t h m i z i t ä t a u f e i n e o d e r w e n i g e Z e l l e n z u r ü c k z u f ü h ­

r e n , d i e a l s Pacemaker a g i e r e n und d i e Rhythmizität auf a n d e r e 

Gewebe übertragen? 

- Oder i s t d e r O r g a n i s m u s e i n e P o p u l a t i o n aus autonomen z e l l u l ä ­

r e n P a c e m a k e r n ? 

D i e L ö s u n g d i e s e r F r a g e n h ä n g t von d e r a n a t o m i s c h e n L o k a l i s a t i o n 

s p e z i f i s c h e r P a c e m a k e r a b . 

E i n i g e P a c e m a k e r w u r d e n b e r e i t s im N e r v e n s y s t e m v e r s c h i e d e n e r 

T i e r e g e f u n d e n : 

Im s u p r a c h i a s m a t i s c h e n N u c l e u s (SCN) b e i Säugern ( S t e p h a n und 

Z u c k e r , 1972; S t e t a o n und W a t a o n - W h i t m y r e , 1976; Moore und E i c h ­

l e r , 1 9 7 2 ) , im Auge von A P L Y S I A ( J a c k l e t , 1969) und BULLA ( B l o c k 

und U l a l l a c e , 1 982) und i n den o p t i s c h e n G s n g l i e n von manchen 

I n s e k t e n ( N i s h i i t s u t s u j i - U w o und P i t t e n d r i g h , 1968 a, b; R o b e r t s , 

1974; S o k o l o v e , 1975; P a g e , 1978, 1983; L u k a t und Weber, 1979; 

L o h e r , 1972; S o k o l o v e und L o h e r , 1975; Idiedenmann, 1985; T o m i o k a 

und C h i b a , 1982, 1984; B a l k e n o h l und Weber, 1981; F l e i a a n e r , 1982; 

K o e h l e r und F l e i a s n e r , 1 978) o d e r im Z e n t r a l g e h i r n v o n a n d e r e n 

( A z a r y a n und T y s h c h e n k o , 1970; T y s h c h e n k o , 1973; C y m b o r o w s k i , 

1973, 1981; Truman, 1974; C h i b a und K a a a i , 1984; H a n d l e r und 

Konopka, 1 9 7 9 ) . 

Das Z i e l d i e s e r A r b e i t w a r , z u k l ä r e n , ob d i e o p t i a c h e n G a n g l i e n 

d e r D i p t e r e n DROSOPHILA MELANOGASTER und MUSCA DOMESTICA P a c e m a k e r 

für d i e L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k e n t h a l t e n . 

D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n e r w i e s e n s i c h i n b e i d e n Fällen s l s e n t ­

b e h r l i c h für daa V o r h a n d e n s e i n d e r R h y t h m i k . 



J e d o c h z e i g t e s i c h im L a u f e d e r U n t e r s u c h u n g e n , daß das c i r c a d i a n e 

S y s t e m d i e s e r D i p t e r e n n i c h t s o e i n f a c h a u f g e b a u t w a r , w i e z u ­

n ä c h s t angenommen: 

Neben T i e r e n m i t k l a r e r R h y t h m i k und k o n s t a n t e r P e r i o d e n l ä n g e gab 

es auch s o l c h e , d i e s i m u l t a n z w e i oder m e h r e r e f r e i l a u f e n d e Kompo­

n e n t e n im A k t i v i t ä t s m u s t e r z e i g t e n . S p l i t t i n g i n z w e i Komponenten 

wurde b e o b a c h t e t und b e t r ä c h t l i c h e P e r i o d e n l ä n g e n v e r ä n d e r u n g e n 

t r a t e n s p o n t a n o d e r n a c h S t ö r u n g e n a u f . 

D i e s e E r s c h e i n u n g e n w a r e n e i n f a c h e r d u r c h d i e B e t e i l i g u n g von 

m e h r e r e n O s z i l l a t o r e n an d e r S t e u e r u n g d e r L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k 

zu e r k l ä r e n a l s d u r c h e i n e n e i n z i g e n z e n t r a l e n P a c e m a k e r . 

I n d a s Z u s a m m e n s p i e l d i e s e r O s z i l l a t o r e n s c h i e n e n d i e o p t i s c h e n 

G a n g l i e n e i n z u g r e i f e n : 

B e i den D R O S O P H I L A - M u t a n t e n m i t s t a r k r e d u z i e r t e n o p t i s c h e n Gang­

l i e n und den S t u b e n f l i e g e n m i t d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n war 

d e r A n t e i l d e r F l i e g e n m i t m e h r e r e n s i m u l t a n e n Rhythmen s i g n i f i ­

k a n t e r h ö h t . D i e Stabilität d e s G e s a m t s y s t e m s s c h i e n a l s o h e r a b g e ­

s e t z t z u s e i n . A l s p l a u s i b e l s t e Erklärung h i e r f ü r w u r d e angenom­

men, daß d i e K o p p l u n g z w i s c h e n den E i n z e l o s z i l l a t o r e n g e s c h w ä c h t 

w a r . D a b e i i s t u n k l a r , ob d a s S y s t e m g e s t ö r t i s t , w e i l d i e o p t i ­

s c h e n G a n g l i e n e i n e e n t s c h e i d e n d e R o l l e b e i d e r K o p p l u n g v o n 

E i n z e l o s z i l l a t o r e n s p i e l e n o d e r w e i l das G e h i r n duch d i e f e h l e n d e n 

o p t i s c h e n G a n g l i e n v e r k l e i n e r t i s t . 

D i e z w e i t e E r k l ä r u n g i m p l i z i e r t , daß d a s G e h i r n a l s G e s a m t h e i t 

d i e L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k s t e u e r t . D i e A u s p r ä g u n g d e r R h y t h m i k 

h i n g e s o m i t vom V o l u m e n d e s n o c h v o r h a n d e n e n u n b e s c h ä d i g t e n Ge­

h i r n s a b . D i e s könnte e r k l ä r e n , warum k o m p l e x e Rhythmen m i t z u n e h ­

mender R e d u k t i o n d e s Gewebes d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n h ä u f i g e r wur­

d e n . 

A l l e r d i n g s m ü ß t e man d a n n ähnliche E f f e k t e b e i E n t f e r n u n g b e l i e ­

b i g e r a n d e r e r G e h i r n t e i l e bekommen. 

D i e e x i s t i e r e n d e L i t e r a t u r über o p e r a t i v e E i n g r i f f e b e l e g t d i e s 

j e d o c h kaum. Über V e r ä n d e r u n g e n im r h y t h m i s c h e n M u s t e r w u r d e n u r 

n a c h Z e r s t ö r u n g b e s t i m m t e r G e h i r n b e r e i c h e b e r i c h t e t , w ä h r e n d a n ­

d e r e g e n a u s o g r a v i e r e n d e E i n g r i f f e d i e R h y t h m i k u n b e e i n f l u ß t 

ließen ( F l e i s s n e r , 1982; R o b e r t s , 1966; T y s h c h e n k o , 1973; B r a d y , 

1 9 7 1) . 



Es b e s t e h t a l s o k e i n Z w e i f e l , daß es G e h i r n b e r e i c h e g i b t , d i e 

a b s o l u t n o t w e n d i g zum A u f r e c h t e r h a l t e n e i n e r R h y t h m i k s i n d , o d e r 

s o g a r P a c e m a k e r r e g i o n e n , d i e e i n e P o p u l a t i o n von zellulären Os­

z i l l a t o r e n d u r c h Hormone ( R e n s i n g , 1969, 1971; B r a d y , 1974) o d e r 

d u r c h N e u r o n e ( E s k i n , 1979; T a k a h a s h i und M e n a k e r , 1979) s y n c h r o ­

n i s i e r e n . Das wären d i e P a r s i n t e r c e r e b r a l i s ( N i s h i i t s u t s u j i - U w o 

e t a l . , 1967; C y m b o r o w s k i , 1973) und d i e L o b u l a ( S o k o l o v e , 1975; 

R o b e r t s , 1974; Page, 1978) v i e l e r I n s e k t e n . 

S o l c h e Z e n t r e n mag e s a u c h b e i DROSOPHILA und MUSCA g e b e n . U n t e r ­

s c h i e d e z w i s c h e n v e r s c h i e d e n e n A r t e n könnten i n d e r Stärke d e r 

Z e n t r e n b e s t e h e n und i n d e r Fähigkeit a n d e r e r Z e l l e n , d i e z e r ­

störten Z e n t r e n zu e r s e t z e n und d e r e n F u n k t i o n zu ü b e r n e h m e n . 

B e i S c h a b e n k a n n d i e L o b u l a n i c h t von a n d e r e n T e i l e n des gesamten 

O s z i l l a t o r s y s t e m s e r s e t z t w e r d e n , und d e s h a l b v e r s c h w i n d e t d i e 

R h y t h m i k a u f D a u e r , w e n i g s t e n s u n t e r F r e i l a u f b e d i n g u n g e n . A b e r 

s e l b s t b e i S c h a b e n u n d G r i l l e n s c h e i n t e i n e s t a r k g e d ä m p f t e 

S c h w i n g u n g d i e L o b e k t o m i e z u überleben: 

D i e S i n g r h y t h m i k v o n G r i l l e n kann d u r c h T e m p e r a t u r z y k l e n s y n c h r o ­

n i s i e r t w e r d e n , j e d o c h n u r m i t Z e i t g e b e r p e r i o d e n , d i e im M i t n a h ­

m e b e r e i c h l i e g e n ( R e n c e und L o h e r , 1 9 7 5 ) . 

Ähnliches wurde b e i 1 o b e k t o m i e r t e n S c h a b e n b e o b a c h t e t ( L u k a t und 

Weber, 1 9 7 9 ) . Zwar w u r d e n s i e auch d u r c h T e m p e r a t u r z y k l e n a u ß e r ­

h a l b i h r e s M i t n a h m e b e r e i c h s s y n c h r o n i s i e r t , a b e r Page (unveröf­

f e n t l i c h t ) k o n n t e z e i g e n , daß d e r Aktivitätsbeginn von d e r P e r i o d e 

des Z e i t g e b e r s a b h ä n g t . 

B e i d e s k a n n n u r s c h w e r a l s e i n e e x o g e n g e s t e u e r t e R e a k t i o n a u f 

L i c h t a n g e s e h e n w e r d e n . 

D i e L o b u l a s c h e i n t demnach z w a r e i n e ü b e r g e o r d n e t e R o l l e z u s p i e ­

l e n , a b e r s i e i s t v i e l l e i c h t n i c h t das e i n z i g e r h y t h m i s c h e Z e n t r u m 

im S y s t e m d e r S c h a b e n . M i t S i c h e r h e i t i s t s i e n i c h t d a s e i n z i g e 

r h y t h m i s c h e G e b i e t . So i s t z.B. d i e C u t i c u l a r h y t h m i k d e r S c h a b e n 

völlig a u t o n o m , d . h . u n a b h ä n g i g v a n z e n t r a l e r S t e u e r u n g . S i e 

b l e i b t i n l o b e k t o m i e r t e n S c h a b e n e r h a l t e n ( L u k a t , 1978) und f u n k ­

t i o n i e r t a u c h n o c h i n i s o l i e r t e n B e i n s t ü c k e n i n v i t r o (Weber, 1985 

a, b) . 



I i i e i t e r e R h y t hmen w u r d e n i n z a h l r e i c h e n i s o l i e r t e n Geweben n a c h g e ­

w i e s e n : Im Auge v o n A P L Y S I A ( E s k i n , 1 9 7 1 ) , i n K u l t u r e n von R a t t e n -

l e b e r z e l l e n ( H a r d e l a n d 1973, R e n s i n g e t a l . 1974) und - D a r m e p i ­

t h e l z e l l e n ( S u g i y a m a und Y a s u m o t o , 1 9 8 1 ) , b e i D a r m s t ü c k e n von 

MESOCRICETUS AURATUS ( B ü n n i n g , 1958) und b e i S p e i c h e l d r ü s e n v o n 

DROSOPHILA ( R e n s i n g , 1969: N a g e l und R e n s i n g , 1974; W e i t z e l und 

R e n s i n g , 1 9 8 1 ) , um n u r w e n i g e zu n e n n e n . 

A l l e d i e s e E r g e b n i s s e z e i g e n , daß v i e l e Z e l l e n e i n e s V i e l z e l l e r s 

z u autonomen c i r c a d i a n e n Rhythmen befähigt s i n d . 

S e l b s t b e i S ä u g e r n , d e r e n SCN n a c h g e w i e s e n e r m a ß e n z e n t r a l e Pacema­

k e r e n t h ä l t , w e r d e n i n l e t z t e r Z e i t mehr und mehr zelluläre R h y t h ­

men g e f u n d e n , d i e n a c h Z e r s t ö r u n g d e s SCN u n g e s t ö r t w e i t e r l a u f e n 

( A l b e r s e t a l . , 1 9 83; M o o r e - E d e , 1 9 8 3 ) . 

I n w i e w e i t Z e l l e n i n den o p t i a c h e n G a n g l i e n O s z i l l a t o r e n e n t h a l t e n , 

k a n n n a c h den h i e r g e m a c h t e n V e r s u c h e n n i c h t g e s a g t w e r d e n . 

Es s o l l t e l e d i g l i c h d e u t l i c h gemacht w e r d e n , daß e s e v e n t u e l l 

k e i n e eng u m g r e n z t e n B e r e i c h e g i b t , d i e g a n z a l l e i n P a c e m a k e r 

e n t h a l t e n und n a c h d e r e n A u s s c h a l t e n d i e R h y t h m i k u n w i e d e r b r i n g ­

l i c h v e r s c h w i n d e t . M ö g l i c h e r w e i s e t r s g e n v i e l e Z e l l e n i h r e n T e i l 

z u r R h y t h m i k b e i . 

E.2. M ö g l i c h e r A u f b a u d e s O s z i l l a t o r s y s t e m s 

V e r s c h i e d e n e M o d e l l e w u r d e n a u f g e s t e l l t , b e i d e n e n P o p u l a t i o n e n 

v on O s z i l l a t o r e n d i e c i r c a d i a n e R h y t h m i k k o n t r o l l i e r e n . D i e s e 

M o d e l l e g e h e n g e w ö h n l i c h e r w e i s e von e i n e r G r u p p e v o n O s z i l l a t o r e n 

m i t c i r c a d i a n e n P e r i o d e n l ä n g e n a u s , d i e m i t e i n a n d e r g e k o p p e l t s i n d 

und d e r e n P e r i o d e n l ä n g e n um e i n e M i t t e l w e r t von 24 S t d . s c h w a n k e n 

( C h r i s t e n s e n und L e w i s , 1982; P a v l i d i s , 1969, 1 9 7 1 ) . 

Nach C h r i s t e n s e n und L e w i s g i b t es e i n e " i n n e r e G r u p p e " v o n O s z i l ­

l a t o r e n , d i e d i e R h y t h m i k s t e u e r n . O s z i l l a t o r e n m i t e x t r e m a b w e i ­

c h e n d e n P e r i o d e n l ä n g e n b i l d e n s o g e n a n n t e " s p l i n t e r - G r u p p e n " , d i e 

n o r m a l e r w e i s e n i c h t s i g n i f i k a n t z u r a u s g e ü b t e n R h y t h m i k b e i t r a g e n , 

a b e r s p o n t a n m i t d e r Z e n t r a l g r u p p e a g i e r e n . S i e können b e i S t ö r u n -



gen i r g e n d w e l c h e r A r t ( e x o g e n e und e n d o g e n e S t ö r u n g e n ) mehr Ge­

w i c h t bekommen und s o Einfluß a u f d i e P e r i o d e n l ä n g e h a b e n . Auch 

d i e Z u s a m m e n s e t z u n g d e r i n n e r e n G r u p p e i s t n i c h t s t a r r , s o n d e r n 

ä n d e r t s i c h j e n a c h äußeren B e d i n g u n g e n . So k a n n man d i e u n t e r ­

s c h i e d l i c h e n P e r i • d e n 1 ä n g e n i n v e r s c h i e d e n e n L i c h t b e d i n g u n g e n 

e r k l ä r e n . 

G e h t man d a v o n a u s , daß das gesamte G e h i r n a l s Z e l l p o p u l a t i o n d i e 

L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k von DROSOPHILA und MUSCA k o n t r o l l i e r t , s o 

e r s c h e i n t e s p l a u s i b e l , daß s i c h A k t i v i t ä t s m u s t e r und P e r i o d e n ­

länge n a c h V e r l u s t o d e r A b t r e n n u n g v o n T e i l e n d e s G e h i r n s ä n d e r n , 

s e l b s t wenn d i e s e T e i l e k e i n e ü b e r g e o r d n e t e n O s z i l l a t o r e n e n t h a l ­

t e n . 

B e i DROSOPHILA, MUSCA und CALLIPHORA h e r r s c h t e i n e g e w i s s e H i e ­

r a r c h i e u n t e r den E i n z e l o s z i l l a t o r e n . Das häufige A u f t r e t e n von 

g e n a u z w e i K o m p o n e n t e n läßt v e r m u t e n , daß e s z w e i ü b e r g e o r d n e t e 

Gruppen g i b t : 

E i n e O s z i l l a t o r p o p u l a t i o n , d i e e i n e m i t t l e r e P e r i o d e n l ä n g e von 

-25 S t d . h a t und b e i DROSOPHILA und MUSCA im F r e i l a u f m e i s t e n s 

d o m i n i e r t , und e i n e z w e i t e O s z i l l a t o r p o p u l a t i o n m i t e i n e r m i t t l e ­

r e n P e r i o d e n l ä n g e v o n - 2 2 S t d , d i e b e i CALLIPHORA d o m i n i e r t . 

D i e N a t u r d i e s e r b e i d e n P o p u l a t i o n e n i s t j e d o c h n o c h völlig u n ­

k l a r . 

Z w e i K o m p o n e n t e n i n d e r R h y t h m i k wurden a u c h b e i a n d e r e n T i e r a r t e n 

b e o b a c h t e t . 

P a r a l l e l e n z u den h i e r b e s c h r i e b e n e n E r g e b n i s s e n f i n d e n s i c h v o r 

a l l e m b e i d e r Flugaktivität von CULISETA INCIDENS ( C l a p t o n , 1984) 

und d e r L a u f a k t i v i t a t von CALLIPHORA STYGIA ( W a d d e l , 1 9 8 4 ) . 

E i n w e i t e r e r H i n w e i s für e i n e K o n t r o l l e a u f d e r B a s i s v o n z w e i 

Komponenten k a n n S p l i t t i n g i n z w e i Komponenten s e i n . 

S p l i t t i n g wurde m e i s t b e i V e r t e b r a t e n b e o b a c h t e t ( P i t t e n d r i g h , 

1960; H o f f m a n n , 1971; P o h l , 1972; G w i n n e r , 1974; P i t t e n d r i g h und 

Daan, 1976 b; Underwood, 1977; 1 9 8 1 ; E a r n e s t und T u r e k , 1 9 8 2 ) . 

U n t e r b e s t i m m t e n B e d i n g u n g e n t r i t t e s j e d o c h a u c h b e i I n s e k t e n 

a u f : So i n d e r L a u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k von LEUCOPHAEA MADERAE ( U i e -



denmann, 1 9 7 7 ) und HEMIDEINA THORACICA ( C h r i s t e n s e n und L e w i s , 

1 9 8 2 ) , im S i n g r h y t h m u s von TELEOGRYLLUS COMMODUS (Wiedenmann, 

1983; 1985; lüiedenmann und L o h e r , 1 984) und i n d e r ERG-Rhythmik 

v o n BLAPS GIGAS ( K o e h l e r und F l e i s s n e r , 1 9 7 8 ) . 

B e i I n s e k t e n k o n n t e n d i e b e i d e n Komponenten i n v i e l e n F ä l l e n a u f 

d i e b i l a t e r a l e O r g a n i s a t i o n d e s G e h i r n s z u r ü c k g e f ü h r t w e r d e n ( W i e -

denmann, 1983; K o e h l e r und F l e i s s n e r , 1 9 7 8 ) . 

Im F a l l e v o n DROSOPHILA, MUSCA und CALLIPHORA i s t d i e s u n w a h r ­

s c h e i n l i c h , d a d i e P e r i o d e n l ä n g e n b e i d e r K o m p o n e n t e n s e h r u n t e r ­

s c h i e d l i c h s i n d und ( m i t Ausnahme d e r u n i l a t e r a l e n T r e n n u n g d e s 

o p t i s c h e n T r a k t e s b e i MUSCA) k e i n e M a n i p u l a t i o n e n unternommen 

w u r d e n , d i e n u r e i n e G e h i r n h ä l f t e b e t r a f e n . 

üJiedenmann ( 1 9 8 3 ) e r k l ä r t e d i e b e i d e n g e f u n d e n e n K o m p o n e n t e n b e i 

G r i l l e n m i t L i c h t - und D u n k e l p a c e m a k e r n i n den o p t i a c h e n G a n g l i e n . 

B e i d e s i n d n o r m a l e r w e i s e g e k o p p e l t . Im L i c h t d o m i n i e r t d i e L i c h t ­

k omponente m i t e i n e r P e r i o d e n länge von e s . 25 S t d . und im D u n k e l n 

d i e D u n k e l k o m p o n e n t e m i t TT = 22,8 S t d . B e i d e K o m p o n e n t e n s i n d i n 

den o p t i s c h e n G a n g l i e n l o k a l i s i e r t . U n t e r b i n d e t man im L L d i e 

L i c h t z u f u h r z u e i n e m o p t i a c h e n L o b u a , i n d e m man d i e R e t i n a e n t ­

f e r n t , ao w i r d i n ihm d i e DD-Komponente a u s g e p r ä g t . Im i n t a k t e n 

L o b u s b l e i b t d i e L L - K o m p o n e n t e d o m i n i e r e n d . F o l g l i c h p r ägen s i c h 

b e i d e Rhythmen g l e i c h z e i t i g a u a . 

Die8e E r k l ä r u n g k a n n für DROSOPHILA und MUSCA n i c h t a t i m m e n , da 

a u c h im RR z w e i K o m p o n e n t e n a u f t r e t e n und d i e o p t i a c h e n G a n g l i e n 

e n t w e d e r f e h l e n o d e r a b g e t r e n n t a i n d . Ü b e r e i n s t i m m u n g e n b e s t e h e n 

j e d o c h i n den b e o b a c h t e t e n P e r i o d e n l ä n g e n . 

Für W e r t e b r a t e n w u r d e d a s " m o r n i n g " - und " e v e n i n g " - O s z i l l a t o r -

M o d e l l ( P i t t e n d r i g h , 1 974; P i t t e n d r i g h und Daan, 1976 b) e n t w o r ­

f e n . B e i d e O s z i l l a t o r e n v e r h a l t e n a i c h w i e b e i U i e d e n m a n n a M o d e l l 

u n t e r v e r s c h i e d e n e n L i c h t b e d i n g u n g e n u n t e r s c h i e d l i c h . Außerdem 

k a n n man m i t i h n e n d a s b i p h a s i s c h e V / e r h a l t e n d e r T i e r e im LD 

e r k l ä r e n . A u f Ü b e r e i n s t i m m u n g e n m i t MUSCA und DROSOPHILA wurde 

b e r e i t s im K a p i t e l C . 3 . 1 . 3 . e i n g e g a n g e n . 



B e i d e M o d e l l e können T e i l e d e r h i e r b e o b a c h t e t e n Phänomene erklä­

r e n , k e i n e s i s t j e d o c h v o l l k o m p a t i b e l . D i e H e r k u n f t d e r b e i d e n 

Komponenten b e i MUSCA, DRDSOPHILA und CALLIPHORA b l e i b t d a m i t 

s p e k u l a t i v und kann nur d u r c h w e i t e r e V e r s u c h e geklärt w e r d e n . 

E.3. E x t r a o c u l a r e F o t o r e z e p t o r e n b e i MUSCA und DROSOPHILA 

Komplexaugen und O c e l l e n s i n d b e i b e i d e n A r t e n n i c h t n o t w e n d i g z u r 

S y n c h r o n i s a t i o n a u f e i n e n LD. D i e s i m p l i z i e r t e x t r a o c u l a r e F o t o r e ­

z e p t o r e n . 

D i e K o m p l e x a u g e n könnten j e d o c h an d e r S y n c h r o n i s a t i o n b e t e i l i g t 

s e i n . So s c h e i n e n s i e b e s o n d e r s b e i MUSCA für d i e Aktivität n a c h 

L-an v e r a n t w o r t l i c h z u s e i n . F o l g e n d e Gründe s p r e c h e n a l l e r d i n g s 

gegen e i n e B e t e i l i g u n g d e r Komplexaugen an d e r S y n c h r o n i s a t i o n : 

1) B e i s e h r n i e d r i g e n L ichtintensitäten v e r s c h w i n d e t b e i MUSCA d i e 

Aktivität n a c h L-an, obwohl d i e K o m p l e x a u g e n i n t a k t s i n d . D i e 

b l i n d e n D o p p e l m u t a n t e n z e i g e n d i e L-an Komponente b e i hohen L i c h t ­

i ntensitäten, obwohl d i e Komplexaugen f e h l e n . D i e s e Funde s p r e c h e n 

e h e r für e i n e L i c h t i n t e n s i t ä t s a b h ä n g i g k e i t d e r L-an Komponente. 

2) Obwohl manchmal o c u l a r e F o t o r e z e p t o r e n nachgewiesenermaßen 

n i c h t w i c h t i g für d i e Mitnahme s i n d , können s i e M a s k i e r e f f e k t e 

h e r v o r r u f e n : B e i PROCAMBARUS C L A R K I I v e r s c h w i n d e t d i e L a u f a k t i v i ­

tätsrhythmik u n m i t t e l b a r n a c h L-an n a c h E n t f e r n u n g von R e t i n a und 

L a m i n a (Page und L a r i m e r , 1 9 7 2 ) . B e i HYALOPHORA CECROPIA v e r ­

s c h w i n d e t d i e k u r z e F l ugaktivitätsphase b e i L-an (Truman, 1 9 7 4 ) . 

B e i d e r Schlüpfrhythmik d e r g l e i c h e n A r t f e h l t n a c h D u r c h t r e n n u n g 

d e r o p t i s c h e n T r a k t e e b e n f a l l s d e r G i p f e l d i r e k t nach L-an. 

3) E x t r a r e t i n a l e F o t o r e z e p t o r e n z e i c h n e n s i c h d u r c h e i n e Unem-

p f i n d l i c h k e i t im l a n g w e l l i g e n B e r e i c h des L i c h t e s aus (ab 550 nm) . 

Sehr e m p f i n d l i c h s i n d s i e dagegen im B l a u l i c h t b e r e i c h (Maximum um 

450 nm) (Truman, 1976; F r a n k und Zimmermann, 1969; Klemm und 

Ninnemann, 1 9 7 6 ) . Vorläufige V e r s u c h e b e i MUSCA P h a s e n v e r s c h i e b u n ­

gen d u r c h f a r b i g e s L i c h t zu v e r u s a c h e n , e r g a b e n , daß d u r c h G e l b -

Rot 1 i ch t -Pu l s e k e i n e P h a s e n v e r s c h i e b u n g e n zu e r z i e l e n w a r e n , wo­

h i n g e g e n B l a u l i c h t und Ueißlicht v e r g l e i c h b a r s t a r k e P h a s e n v e r -



Schiebungen bewirkten. B e i DROSOPHILA s t e h e n s o l c h e V e r s u c h e noch 

a u s . H i e r ließen s i c h b l i n d e F l i e g e n n i c h t d u r c h e i n e n RD ( 1 2 : 1 2 ) 

s y n c h r o n i s i e r e n ( M a c k , 1 9 6 0 ) . D i e s p e k t r a l e E m p f i n d l i c h k e i t i s t 

b e i b e i d e n A r t e n a l s o i n Übereinstimmung m i t d e r von e x t r a o c u l a r e n 

F o t o re ze p t o r e n . 

Nach d i e s e n Ü b e r l e g u n g e n s i n d e x t r a o c u l a r e F o t o r e z e p t o r e n a l l e i n 

v e r a n t w o r t l i c h für d i e S y n c h r o n i s a t i o n d e r F l i e g e n . 

Noch v ö l l i g u n k l a r i s t d i e B e s c h a f f e n h e i t und L a g e d e r e x t r a o c u ­

l a r e n F o t o r e z e p t o r e n . D u r c h A b d e c k u n g s e x p e r i m e n t e k o n n t e n s i e a u f 

d a s Z e n t r a l g e h i r n e i n g e g r e n z t w e r d e n ( P a g e , 1982 b ) ; m i t Ausnahme 

vo n MEGOURA WICIAE wu r d e j e d o c h n o c h k e i n e x t r a o c u l a r e r F o t o r e ­

z e p t o r a i c h e r i d e n t i f i z i e r t . B e i MEGOURA k o n n t e d i e L i c h t r e z e p t i o n 

m i t H i l f e f e i n e r L i c h t l e i t e r a u f d i e P a r a i n t e r c e r e b r a l i s e i n g e ­

e n g t w e r d e n ( L e e s , 1964; S t e e l und L e e s , 1 9 7 7 ) . I n H i n b l i c k a u f 

DROSOPHILA i s t d i e s i n s o f e r n i n t e r e s s a n t , a l a d i e A k t i v i t ä t d e r 

n e u r o s e k r e t o r i s c h e n Z e l l e n im LD z e i t l i c h m i t dem A k t i v i t ä t s m u s t e r 

d e r D o p p e l m u t a n t e n ü b e r e i n a t i m m t ( R e n s i n g , 1966 a ) . 



F. ZUSAMMENFASSUNG 

In der v o r l i e g e n d e n A r b e i t w i r d das c i r c a d i a n e System d e r D i p t e r e n 

DROSOPHILA MELANOGASTER, MUSCA DOMESTICA und CALLIPHORA ERYTHROCE-

PHALA näher a n a l y s i e r t . 

Im S c h w e r p u n k t befaßt s i c h d i e A r b e i t m i t d e r B e d e u t u n g d e r o p t i ­

s c h e n G a n g l i e n für d i e Laufaktivitätsrhythmik von D. MELANOGASTER 

und M. DOMESTICA und für d i e Schlüpfrhythmik von D. MELANOGASTER. 

Außerdem w i r d d i e B e t e i l i g u n g d e r Komplexaugen an d e r S y n c h r o n i s a ­

t i o n d e r Laufaktivitätsrhythmik b e i d e r D i p t e r e n näher u n t e r s u c h t . 

Am Rande w i r d das n e u r o s e k r e t o r i s c h e S y s t e m von D. MELANOGASTER 

und i h r e n a u g e n l o s e n M u t a n t e n s i n e o c u l i a und s m a l l o p t i c l o b e s ; 

s i n e o c u l i s bzw. m i n i b r a i n ; s i n e o c u l i a b e t r a c h t e t und a u f d e s s e n 

mögliche B e d e u t u n g für d i e Laufaktivitätsrhythmik e i n g e g a n g e n . 

1. Das c i r c a d i a n e S y s t e m d e r D i p t e r e n D. MELANOGASTER, M. DOMES­

TICA und C. ERYTHROCEPHALA, das d i e Laufaktivitätsrhythmik 

k o n t r o l l i e r t , i s t aus z w e i O s z i l l a t o r p o p u l a t i o n e n a u f g e b a u t , 

d i e m i t e i n a n d e r g e k o p p e l t s i n d : 

- Neben T i e r e n m i t d e u t l i c h e r R h y t h m i k und a r r h y t h m i s c h e n T i e ­

r e n t r e t e n b e i den d r e i D i p t e r e n a r t e n s o l c h e a u f , d i e 

m e h r e r e r h y t h m i s c h e Komponenten g l e i c h z e i t i g z e i g e n : B e i D. 

MELANOGASTER s i n d es 14 %, b e i M. DOMESTICA 15 % und b e i C. 

ERYTHROCEPHALA 64 %. 

- Von d i e s e n F l i e g e n h a t e i n großer T e i l z w e i Komponenten; e i ­

ne m i t e i n e r Periodenlänge von c a . 22 S t d . und e i n e z w e i t e 

m i t c a . 25 S t d P e r i o d e n l ä n g e . 

- S p o n t a n e s E n t k o p p e l n b e i d e r Komponenten kommt i n s e h r s c h w a ­

chem LD und im D a u e r l i c h t ( L L ) v o r . 

- Im LL e n t k o p p e l n auch d i e E i n z e l o s z i l l a t o r e n b e i d e r O s z i l l a ­

t o r p o p u l a t i o n e n : D i e R h y t h m i k von M. DOMESTICA w i r d m i t 

s t e i g e n d e r L i c h t intensität zunehmend u n d e u t l i c h e r . B e i 0,5 

l u x haben 50 % d e r F l i e g e n m e h r e r e Komponenten, b e i 1,8 l u x 

s i n d 81 % a r r h y t h m i s c h . 



D i e o p t i s c h e n G a n g l i e n e n t h a l t e n b e i D. MELAIMOGASTER und M. 

DDMESTICA k e i n e e n t s c h e i d e n d e n Pacemaker für d i e L a u f a k t i v i ­

t ä tsrhythmik. S i e b e e i n f l u s s e n j e d o c h d i e K o p p l u n g z w i s c h e n 

b e i d e n G s z i l l a t o r p o p u l a t i o n e n und z w i s c h e n E i n z e l o s z i l l a t o r e n : 

- Der A n t e i l a r r h y t h m i s c h e r F l i e g e n i s t b e i den D. MELAIMGGAS-

T E R - G e h i r n m u t a n t e n o p t o m o t o r b l i n d , l o b u l a p l a t e l e s s , m i n i -

b r a i n , s m a l l o p t i c l o b e s , s i n e o c u l i s und den D o p p e l m u t a n t e n 

s m a l l o p t i c l o b e s ; s i n e o c u l i s und m i n i b r a i n ; s i n e o c u l i s m i t 

v e r k l e i n e r t e n o p t i s c h e n G a n g l i e n ähnlich w i e beim U i l d t y p . 

- M i t zunehmender V e r k l e i n e r u n g d er o p t i s c h e n G a n g l i e n w i r d 

d i e P e r i o d e d e r La u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k länger und es t r e t e n 

s i g n i f i k a n t häufiger F l i e g e n a u f , d i e m e h r e r e Komponenten 

g l e i c h z e i t i g z e i g e n . 

- B e i M. DGMESTICA b l e i b t d i e Laufaktivitätsrhythmik n a c h 

D u r c h t r e n n u n g b e i d e r o p t i s c h e r T r a k t e und nach w e i t g e h e n d e r 

E n t f e r n u n g d e r o p t i s c h e n G a n g l i e n b e i 50 % d e r F l i e g e n e r ­

h a l t e n . Ca. 25 % z e i g e n nach d e r O p e r a t i o n m e h r e r e Komponen­

t e n g l e i c h z e i t i g und 25 % s i n d a r r h y t h m i s c h . 

- D i e A r r h y t h m i e k o n n t e i n der m e i s t e n Fällen a u f D e g e n e r a t i o ­

nen im Z e n t r a l g e h i r n zurückgeführt w e r d e n . 

- D i e p o s t o p e r a t i v e n Rhythmen z e i c h n e n s i c h d u r c h e i n e l e i c h t 

verlängerte P e r i o d e und e i n e s i g n i f i k a n t e V erlängerung d e r 

Aktivitätszeit a u s . 

Schlüpf- und Laufa k t i v i t ä t s r h y t h m i k werden von v e r s c h i e d e n e n Os­

z i l l a t o r s y s t e m e n g e s t e u e r t . Für d i e Sch1üpfrhythmik haben d i e 

o p t i s c h e n G a n g l i e n k e i n e r l e i B e d e u t u n g : 

- D i e Schlüpfrhythmik i s t b e i den M u t a n t e n d e u t l i c h a usgeprägt 

und i h r e P e r i o d e i s t unabhängig von d e r Größe d e r o p t i s c h e n 

G a n g l i e n . 

M. DDMESTICA und D. MELANDGASTER b e s i t z e n e i n e n e x t r a o c u 1 a r e n 

F o t o r e z e p t o r für d i e La u f a k t i v i t ä t s r h y t h m i k . D i e K o m p l e x a u g e n 



erhöhen l e d i g l i c h d i e L i c h t m e n g e , d i e a u f d i e s e n e x t r a o c u l a r e n 

F o t o r e z e p t o r t r i f f t . S t a r k von d i e s e r z u s ä t z l i c h e n L i c h t m e n g e 

abhängig i s t d i e A k t i v i t ä t d i r e k t n a c h L - a n . 

- D i e b l i n d e n DROSGPHILA-Mutanten und d i e S t u b e n f l i e g e n m i t 

d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n T r a k t e n l a s s e n s i c h v o n einem LD 

( 1 2 : 1 2 ) s y n c h r o n i s i e r e n . E i n e S y n c h r o n i s a t i o n d u r c h S t r a h ­

l u n g s w ä r m e d e s L i c h t s k a n n a u s g e s c h l o s s e n w e r d e n , da e i n 

T e m p e r a t u r w e c h s e l (2°C T e m p e r a t u r u n t e r s c h i e d ) e i n e n w e s e n t ­

l i c h s c h w ä c h e r e n Z e i t g e b e r d a r s t e l l t . 

- Der lüildtyp von DRGSGPHILA und d i e a u g e n l o s e M u t a n t e s i n e 

o c u l i s , d e r e n o p t i s c h e G a n g l i e n a u f c a . 20 % v e r k l e i n e r t 

s i n d , z e i g e n im LD (300 und 40 l u x ) e i n b i m o d a l e s A k t i v i ­

t ä t s m u s t e r . D i e D o p p e l m u t a n t e s m a l l o p t i c l o b e s ; s i n e o c u l i a , 

d e r e n o p t i s c h e G a n g l i e n a u f 5 % v e r k l e i n e r t s i n d , z e i g t n u r 

b e i 300 l u x B i m o d a l i t ä t . B e i 40 l u x v e r s c h w i n d e t d i e L-an 

Komponente, d i e L-aus Komponente b l e i b t . 

- M. DOMESTICA z e i g t im LD m e i s t e i n u n i m o d a l e a A k t i v i t ä t s m u s -

t e r : D i e A k t i v i t ä t b e g i n n t u n m i t t e l b a r m i t L-an und e n d e t 

s c h l a g a r t i g m i t L - a u s . F l i e g e n m i t d u r c h t r e n n t e n o p t i s c h e n 

T r a k t e n b e g i n n e n e r s t c a . 6 S t d . n a c h L-an a k t i v zu w e r d e n 

und s i n d n o c h i n d e r D u n k e l p e r i o d e a k t i v . F l i e g e n m i t a b g e ­

d e c k t e n K o m p l e x a u g e n o d e r n o r m a l e F l i e g e n b e i s e h r n i e d r i g e n 

L i c h t i n t e n s i t ä t e n ( 3 x 1 0 - 4 i u x ) z e i g e n e i n ähnliches V / e r h a l ­

t e n . 

D i e A r r h y t h m i e d e r D. MELANOGASTER-Mutante p e r 0 k a n n d u r c h e i n 

a s y n c h r o n e s S c h w i n g e n v i e l e r E i n z e l o s z i l l a t o r e n erklärt w e r ­

den : 

- perO läßt a i c h d u r c h e i n e n LD s y n c h r o n i s i e r e n und b l e i b t 

n a c h Ende d e s s e l b e n noch für e i n i g e Tage r h y t h m i s c h . 

Das n e u r o s e k r e t o r i s c h e S y s t e m d e r a u g e n l o s e n M u t a n t e n a i n e 

o c u l i s , s m a l l o p t i c l o b e s ; s i n e o c u l i s und m l n i b r a i n ; s i n e ocu­

l i s u n t e r s c h e i d e t s i c h n i c h t vom U i l d t y p . 



G. ANHANG 

G.1. Z u c h t m e d i u » für DROSOPHILA 

1 1 W a s s e r 
100 g W e i z e n g r i e ß 
100 g Z u c k e r r ü b e n s i r u p 
15 g S a t I s a b g o l ( a l s A g a r e r s a t z ; S a p r a e t a l . , 1982) 
8 g H e f e f l o c k e n 

A l s F u n g i z i d e w e r d e n h i n z u g e f ü g t : 

5,0 ml 4 - H y d r o x i - B e n z o e s ä u r e - M e t h y l e s t e r ( N i p a g i n ) 
1,5 ml P r o p i o n s ä u r e 

G.2. N ä h e r e Angaben zur h i s t o l o g i s c h e n Technik 

G.2.1. P h y s i o l o g i s c h e K o c h s a l z l ö s u n g e n 

Z u r P r ä p a r a t i o n von D R O S O P H I L A - G e h i r n e n 

7,5 
0,1 
•,2 
0,2 

10,0 

N a C l 
K C l 
N a H C 0 3 

C a C l 2 

G l u c o s e 

> p r o 1 d e s t i l l i e r t e s W a s s e r 

d e r pH-Wert e r g i b t s i c h z u 7,2; 

C a s e - P u f f e r für MUSCA-Gehirne 

7,50 g N a C l 
0,35 g K C l 
0 , U g N a H C 0 3 

0,21 g C a C l 2 

2 , 50 g G l u c o s e 

d e r pH-Wert wurde m i t H C l a u f 7,0 e i n g e s t e l l t ; 

zum S t a b i l i s i e r e n w u rde S o r e n s e n - P u f f e r (19 m l KH^O^ • 
31 ml N a 2 H P 0 ^ ) z u g e g e b e n . 

p r o 1 d e s t i l l i e r t e s W a s s e r 



G.2.2. F i x a t i v / e 

B o u i n ' s c h e s F i x a t i v 

75 ml g e s ä t t i g t e L ö s u n g von P i k r i n s ä u r e ( i n Aqua d e s t . ) 
22 ml F o r m a l d e h y d 
5 ml E i s e s s i g 

C a r n o y - F i x a t i v 

12 ml E t h a n o l a b s o l u t 
6 m l C h l o r o f o r m 
2 ml E i s e s s i g 

G.2.3. F a r b a t o f f e 

H e r s t e l l u n g von P a r a l d e h y d f u c h a i n l ö a u n g 

1 g B a a i c F u c h s i n ( A l l i e d C h e m i c a l C a . C . I . 4 2 5 0 0 ) w i r d i n 
2 0 0 ml kochendem W a s s e r gelöst, d i e Lösung f i l t r i e r t und 

2 m l E i s e s s i g und 
2 ml P a r a l d e h y d d a z u g e g e b e n ; 

A l l e a w i r d für d r e i b i s v i e r Tsge im D u n k e l n b e i Raumtem­
p e r a t u r a u f b e w a h r t , dann f i l t r i e r t und daa S e d i m e n t b e i 
50°C g e t r o c k n e t , b i s es a u s k r i s t s l l i s i e r t . 

125 mg P a r a l d e h y d f u c h a i n k r i s t a l l e werden i n 
50 m l 70 % E t h a n o l gelöat und 

1 ml E i s e s s i g d a z u g e g e b e n . 

Der pH-ülert d e r f e r t i g e n Färbelöaung l i e g t b e i ~ 2 , 5 

C h i c a g o - B l u e 

2 % Löaung von C h i c a g o - B l u e i n C a s e - P u f f e r . 



G.2.4. S c h r i t t e v o n F i x i e r u n g b i s E i n b e t t u n g 

B e i D R O S O P H I L A - G e h i r n e n 

B o u i n ' s c h e s F i x a t i v : 3 S t d . 
g e s ä t t i g t e L ö s u n g von 
L i 2 C 0 3 i n 70 % E t h a n o l : 3 x 10 M i n . 
50 % E t h a n o l : 10 M i n . 
30 % E t h a n o l : 10 M i n . 

aqua d e s t . : 10 M i n . 
0 , 6 % H 2 S 0 ^ / 0,6 % KMnO^ 

1 : 1 8 M i n . 
4 , 0 % N a 2 S 2 0 ^ : 30 S e k . 
aqua d e s t . : 2 x 10 M i n . 
30 % E t h a n o l : 10 M i n . 
50 % E t h a n o l : 10 M i n . 
70 % E t h a n o l : 10 M i n . 

P a r a l d e h y d f u c h s i n : 30 M i n . 
70 % E t h a n o l : 2-3 M i n . 
90 % E t h a n o l : 10 M i n . 
95 % E t h a n o l : 10 M i n . 

100 % E t h a n o l : 5 M i n . 
Z e d e r n ö l : über N a c h t 
X y l o l : 10 M i n . 

E i n d e c k e i n i n DePeX 

B e i F l i e g e n k ö p f e n 

C h i c a g o - B l u e : 
C a s e - P u f f e r : 
C a r n o y - F i x a t i v : 
100 % E t h a n o l : 
I s a p r o p a n o l : 

10 M i n . 
A u s w a s c h e n 

3 S t d . 
x 15 M i n . 

3 S t d . 
6 

I s o p r o p a n o l / P a r a f f i n 1:1 
P a r a f f i n (SM 4 8 ° C ) : 

n 
P a r a f f i n (SM 5 8 ° C ) : 

S t d . 
12 S t d . 
24 S t d . b e i 60°C 
1 S t d . " 
5 S t d . " 

24 S t d . 

E i n b l o c k e n i n u n g e b r a u c h t e m P a r a f f i n ( P a r a p l a s t , SM 5 8 ° C ) 
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