STAATSINSTITUT FUR SCHULQUALITAT
UND BILDUNGSFORSCHUNG
MUNCHEN

Grundlagen der Biophysik

Handreichung fur den Unterricht
in der gymnasialen Oberstufe

Munchen 2009



Erarbeitet im Auftrag des Bayerischen Staatsministeriums fur Unterricht und Kultus

Herausgeber:
Staatsinstitut flr Schulqualitat und Bildungsforschung

Anschrift:

Staatsinstitut flr Schulqualitat und Bildungsforschung
Abteilung Gymnasium

Schellingstr. 155

80797 Munchen

Tel.: 089 2170-2160

Fax: 089 2170-2125

Internet: www.isb.bayern.de

E-Mail: andreas.thalmaier@isb.bayern.de

Herstellung und Vertrieb:

Brigg Padagogik Verlag GmbH

Zusamstr. 5

86165 Augsburg

Tel: 0821/45 54 94 17

Fax: 0821/45 54 94 19

Internet:  www.brigg-paedagogik.de
E-Mail: info@brigg-paedagogik.de

Bilder Umschlagseite:

Maria-Anna Haas (Papierchromatographie)
Alfred Eichinger (lris)

Dr. Melanine Nerding (Graphiken)

Andreas Ried (Graphiken)

Labelaufdruck CD: Alfred Eichinger (Iris)



Inhalt

Vorwort . . . . .. 4
1. Augeund Ohr . . . . . . . ... ... L 7
1.1 DasAuge . . . . . .. 8
1.2 Grenzen unserer Sehleistung . . . . . . .. ... ... 24
1.3 Physikalische Grundlagen der Hérempfindung . . . . . . . .. 37
1.4 DasOhr . . . . . . . . . . e 48
2. Typische Untersuchungsmethoden der Biophysik . . . . . . . .. 69
2.1 Das Lichtmikroskop . . . . . . ... ... ... 70
2.2 Das Elektronenmikroskop . . . . . ... ... L. 76
2.3 Spektroskopische Methoden . . . . . . . ... ... .. ... 91
3. Neuronale Signalleitung . . . . . . ... ... ... ........ 101
3.1 CZellulare Grundlagen . . . . . . ... o oL 102
3.2 Erregungsleitung im Nervensystem . . . . .. ... ... ... 117
3.3 Optische Tauschungen und deren Ursachen . . . . . . .. .. 154
4. Photosynthese . . . . . . ... ... ... . 169
4.1 Ortund Ablauf der Photosynthese . . . . . . .. ... ... .. 170
4.2 Der eindimensionale Potentialtopf als einfaches Atommodell . . . 185
4.3 Ubertragung des Orbitalmodells auf Molekile . . . . . . .. . .. 195
4.4  Vom Lichtquant zur Ladungstrennung . . . . . . . . ... ... 204

Literatur und Medien . . . . . . . . . ... 212



Vorwort

Biophysik — Neuland in der Schule

In beeindruckender Weise hat sich die Biophysik in den letzten Jahrzehnten zu einem Para-
debeispiel interdisziplindrer Forschung etabliert. An unzahligen Instituten und Universitaten
sind Arbeitsgruppen flir Biophysik entstanden und bilden dort einen zentralen Bestandteil der
Lehr- und Forschungstatigkeit.

Das Interesse an biophysikalischen Fragestellungen ist jedoch nicht nur unter Wissenschaft-
lern groR. Eine breite Offentlichkeit blickt mit Staunen und Respekt auf die faszinierenden
Entdeckungen dieser noch jungen Disziplin. Wohl das prominenteste Beispiel ist die moder-
ne Hirnforschung, die sich an vielen Stellen physikalischer Methoden bedient.

Doch nicht nur das Gehirn mit seiner kaum fassbaren Komplexitat zieht uns in seinen Bann.
An allen Prozessen und allen Systemen, die in ihrem ratselhaften Zusammenspiel das aus-
machen, was wir Leben nennen, haben die Menschen ein natlrliches Interesse. Und genau
hier setzt das neue Fach Biophysik an: Die Schilerinnen und Schiler sollen Gelegenheit
bekommen, mehr Uber diese Zusammenhange zu erfahren und einige fundamentale Pro-
zesse zu verstehen.

Aufbau und Verwendung der Handreichung

Um allen Lehrkraften als moglichst praxisnahe Hilfe bei der Unterrichtsgestaltung zur Verfu-
gung zu stehen, ist die Handreichung Biophysik besonders eng am Lehrplan orientiert und
umfasst neben allen verpflichtenden Lerninhalten des Kurses ein Kapitel zur Photosynthese.

Die Handreichung ist nicht als Lehrbuch, sondern als Leitfaden flir den Unterricht zu verste-
hen. Durch sie sollen zum einen Anregungen flr den Unterricht bereitgestellt werden, zum
anderen koénnen ihr viele weiterflihrende Hintergrundinformationen entnommen werden, die
jedoch teilweise erheblich Uber die Erfordernisse des Unterrichts hinausgehen. Dies gilt ins-
besondere fiir die grau hinterlegten Erganzungen, die in aller Regel nicht fiir den Unterricht
geeignet sind.

Durch die recht ausfiihrliche Ausarbeitung mancher Themenbereiche wird an vielen
Stellen die Mdglichkeit geschaffen, die zugehoérigen Unterrichtsinhalte in groRer Tiefe
zu bearbeiten. Die Lehrkrafte konnen und sollen dadurch aus einem breiten Spektrum
moglicher Schwerpunkte auswahlen und diese auch nach Interessenlage der Schiile-
rinnen und Schiiler setzen.

Das vertiefte Durchdringen bestimmter Themenbereiche an der einen Stelle erfordert
jedoch an anderen den Mut mitzuteilen statt zu messen, plausibel zu machen statt zu
beweisen, qualitativ statt quantitativ zu erfassen, an Diagrammen zu diskutieren statt
zu berechnen. Somit liegt es auf der Hand, dass nicht alle Themengebiete der Hand-
reichung in gleicher Tiefe unterrichtet und gepriift werden kénnen. Vielmehr sollen die
Schiilerinnen und Schiiler anhand geeigneter Beispiele erkennen, dass die Physik
vielseitige Werkzeuge bereitstellt, mit deren Hilfe man selbst komplexe biologische
Systeme mit bemerkenswerter Aussagekraft beschreiben kann. Einige dieser Werk-
zeuge sollen die Schiilerinnen und Schiiler kennenlernen und anwenden.

Aufgrund der Auswahl der Lerninhalte ergeben sich an manchen Stellen Uberschneidungen
mit den Inhalten des regularen Physikunterrichts, insbesondere im Kapitel 3 “Typische Un-
tersuchungsmethoden der Biophysik®. Da es in absehbarer Zeit wohl kein Lehrbuch zur Bio-
physik geben wird, sind der Vollstandigkeit wegen auch diese Inhalte ausgefuhrt, nicht
zuletzt um Kolleginnen und Kollegen mit geringer Unterrichtserfahrung in der Oberstufe die
gangigen Methoden und Experimente in einer Veroffentlichung anzubieten. Gegeniber ei-
nem Lehrbuch fur Schilerinnen und Schiler sind diese Lerninhalte jedoch knapper darge-
stellt.



Auf der Begleit-CD befinden sich Aufgaben, die jeweils den einzelnen Kapiteln zugeordnet
sind, Simulations- und Animationssoftware, die im Unterricht verwendet werden kann, sowie
samtliche Abbildungen der Handreichung. Darliber hinaus ist auf der Begleit-CD der gesam-
te Handreichungstext kapitelweise abgelegt, sodass bestimmte Passagen, Tabellen etc. zur
Erstellung eigener Unterrichtsmaterialien herangezogen werden kénnen. Die Ordnerstruktur
der Begleit-CD korrespondiert mit dem Aufbau der Handreichung und ist weitgehend selbst-
erklarend.

Im ,kleinen Kompendium der Biochemie®, das ebenfalls auf der Begleit-CD zu finden ist, wer-
den zwar keine Lehrplaninhalte behandelt, doch sollen Physiklehrkrafte durch das Kompen-
dium die Gelegenheit bekommen, in kurzer Form einen Uberblick Uber géngige chemische
Verbindungen sowie Uber den Aufbau biologischer Strukturen wie z. B. Membranen oder
Proteine zu gewinnen.

Wahrend sich die Kapitel 1 bis 3 auf den verpflichtenden Teil des Lehrplans beziehen, wird in
Kapitel 4 ein optionaler Lehrplaninhalt ausgeflihrt — die Photosynthese. Diese steht im Lehr-
plan gleichberechtigt neben den Abschnitten ,Biomechanik“ und ,Strahlenbiophysik und Me-
dizinphysik®. Es gibt aber Grinde, gerade die Photosynthese genauer auszuflihren: Die
Photosynthese ist nicht nur der fundamentale Prozess, der die Grundlage fir alles Leben
schafft, sondern sie stellt auch einen hochaktuellen Forschungsgegenstand dar. Zudem ist
die Photosynthese kein typischer Lehrinhalt eines Physikstudiums.

Wahl des Fachs Biophysik

Insbesondere Schiilerinnen und Schiler, deren Interesse biologischen und medizinischen
Fachthemen gilt, erwerben bei Wahl der Lehrplanalternative Biophysik nicht nur Kenntnisse
und Methoden aus einem modernen Forschungsgebiet, sie lernen auch, dass physikalische
Modelle universell einsetzbar sind und sich auch auf biologische Systeme anwenden lassen.
Wenngleich man sich im Unterricht vorwiegend biologischen Systemen widmet, so handelt
es sich bei Biophysik doch um einen Kurs, mit dem die Naturwissenschaft Physik in der Qua-
lifikationsstufe des Gymnasiums abgedeckt wird und bei dem klar die physikalischen Metho-
den im Vordergrund stehen. Daher ist fUr die unterrichtende Lehrkraft auch die Fakultas in
Physik unabdingbare Voraussetzung.

Biophysik stellt als einjahriger Kurs eine attraktive Vertiefung zu einem Kurs in Biologie oder
Chemie dar. Gleichzeitig kann sie, erganzt durch Astrophysik oder den regularen Physikkurs
in Jahrgangsstufe 12, Teil eines zweijahrigen Physikkurses sein und dann auch zur mindli-
chen Abiturpriifung fihren. Deshalb muss bei aller nétigen und erwilinschten Schwerpunkt-
setzung sichergestellt sein, dass im Biophysikkurs die Voraussetzungen flr einen problem-
losen Einstieg in einen Physikkurs der Jahrgangsstufe 12 geschaffen werden. Ein schrift-
liches Abitur in Physik ist mit der Lehrplanalternative Biophysik derzeit nicht mdglich.

Die Autorinnen und Autoren wiinschen allen Lehrkraften, die sich an das neue Fach Biophy-
sik heranwagen, viel Freude und Erfolg. Wir hoffen, dass sich diese Handreichung als wert-
volle Hilfe bei der Gestaltung eines spannenden Unterrichts erweist. All denjenigen, die
Biophysik (noch) nicht unterrichten, moge sie eine anregende Lektire sein. Uberdies kann
und soll die Handreichung auch Grundlage flir Seminare sein, in denen biophysikalische
Fragestellungen im Mittelpunkt stehen.

Munchen, im Dezember 2009

OStRin Maria-Anna Haas, Gymnasium Kdnigsbrunn

StRin Dr. Melanie Nerding, Friedrich-Alexander-Gymnasium Neustadt/Aisch
OStR Hans Peter, Gymnasium Neutraubling

StR Andreas Ried, Gregor-Mendel-Gymnasium Amberg

OStR Andreas Thalmaier, ISB
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1.1 Das Auge

Aufbau

Der schematische Aufbau des menschlichen Auges ist in Abb. 1.1 gezeigt:

cptische Achse

Ux_i“ﬂr]O
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Abb. 1.1 Aufbau des Auges

Um das Auge zu beschreiben, gibt es eine Vielzahl
von Mdglichkeiten mit unterschiedlichsten Komple-
xitdtsgraden. Das einfachste Modell besteht aus
einer dinnen Linse und einem ebenen Schirm. Das
nachfolgende, deutlich genauere Modell (vgl.
Abb. 1.3) beriicksichtigt die Tatsache, dass das
Auge aus einem System von Linsen mit unter-
schiedlicher Brechzahl besteht. Das in Abb. 1.3
vorgestellte Modell erfordert gegeniber dem einfa-
cheren Modell allerdings einen ungleich hdéheren
Aufwand, will man es quantitativ erfassen und be-

weilRe Hornhaut

durchsichtige Hornhaut (Cornea)

vordere Augenkammer

Iris mit Irismuskel zur Regulation der

Pupillenweite

Linse

Ziliarmuskel zur Regulation der Linsen-

krimmung

Zonulafasern

Glaskorper

9  blinder Fleck (Austrittstelle der Nervenfa-
sern, keine Sehzellen vorhanden)

10 Sehnerv

11 gelber Fleck, Fovea (Stelle scharfsten
Sehens, nur Zapfchen vorhanden)

12 Netzhaut (Retina)

13 Pigmentschicht

[e2Né)] A WN -

o N

Glas
n=1,33 n=1,45...2,14

Abb. 1.2 Veranschaulichung der Brechzahl

schreiben. So muss man in der Physik immer einen Kompromiss zwischen einer win-
schenswerten detailgetreuen Beschreibung der Natur und den vorhandenen mathema-

tischen und physikalischen Grundkenntnissen finden.

n, (fh ng

n, ‘\ \

12 3 4

Abb. 1.3 genaues, aber aufwandiges physikalisches Modell
fur das Auge

1 Cornea, Vorsatz-Linse

2 Iris, Blende

3 Linse, veranderbare dicke Linse

4 Retina, kugelschalenformiger
Schirm

nyBrechzahl von Luft, Hornhaut,
Kammerwasser, Linse, Glaskorper
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Bildentstehung auf der Netzhaut
Die nachfolgenden Uberlegungen werden an einem bereits bekannten Modell fiir das
Auge angestellt, das sich durch folgende vereinfachende Annahmen auszeichnet:

e Das Linsensystem wird durch eine einzige ,dlinne® Linse geeigneter Brennweite
ersetzt.

e Auf beiden Seiten der Linse liegt dasselbe optische Medium vor. Die Brennweite vor
und hinter der Linse soll demnach die gleiche sein.

e Die Strahlen treffen auf einen ebenen Schirm.

Mittelpunktstrahl

Brennstrahl

\18 Optische Achse

F ZA

f
[—————>
g - b

Abb. 1.4 Die drei Konstruktionsstrahlen; F; und F» bezeichnen die Brennpunkte, G den Gegenstand und B
sein Bild.

|t
¥

Unter diesen Annahmen |3sst sich das Bild eines Gegenstands auf dem Schirm mithilfe
der Konstruktionsstrahlen (Mittelpunktstrahl, Parallelstrahl und Brennpunktstrahl) kon-
struieren.

Linsengleichung

Um einen Gegenstand scharf abzubilden, muss das Licht, das von einem Punkt des
Gegenstandes ausgeht, wieder zu einem Punkt auf dem Schirm geblindelt werden.
Dies lasst in obigem Modell folgende mathematische Schlussfolgerungen zu:

Zwei Strahlensatzfiguren mit Zentren in F; bzw. in Z fihren zu nachfolgenden Verhalt-
nissen (vgl. Abb. 1.4):

B b B f
—=— bzw. —=——
G g G g-f
Gleichsetzen liefert die Linsengleichung
111 (1.1)
f b g

Entsteht ein scharfes Bild auf der Netzhaut, dann ist die Linsengleichung (1.1) erfullt
und umgekehrt.



10 1.1 Das Auge

Akkommodation

Soll im Auge ein Gegenstand scharf abgebildet werden, so missen Gegenstandsweite
g, Bildweite b und die Brennweite f so aufeinander abgestimmt sein, dass die Linsen-
gleichung erflllt ist. Fur einen Grolteil der fur ein scharfes Bild erforderlichen Brechung
ist die Hornhaut (Cornea) verantwortlich. Die dahinter liegende Linse hat die Aufgabe
der ,Feineinstellung®, um das betrachtete Bild scharf auf der Netzhaut abbilden zu kdén-
nen. Diese Einstellung funktioniert anders als bei einer Photokamera. Bei einer solchen
wird in der Regel die Bildweite so eingestellt, dass die Linsengleichung erfullt ist. Beim
menschlichen Auge hingegen ist die Bildweite durch den Augapfel und der darin integ-
rierten Linse fest vorgegeben. Es wird die Brennweite der Linse entsprechend veran-
dert, um ein scharfes Bild zu erhalten. Diesen Vorgang nennt man Akkommodation
(lat.: accomodare — anpassen, festmachen). Zu diesem Zweck ist die Linse im sog.
Ciliarmuskel aufgehangt. Seine Aufgabe besteht in der Regulierung der Linsenkrim-
mung. Bei angespanntem Muskel ist der Durchmesser des Ringmuskels klein und da-
her die Krimmung der Linse besonders grof3 (vgl. Abb. 1.5). Dies ist der Grund, warum
unsere Augen schmerzen, wenn man sehr nahe gelegene Gegenstande Uber langere
Zeit betrachtet.

Eidechse Mensch

kontrahierter kontrahierter Ringmuskel

Ringmuskel
entspannte Zonulafasern
gespannte Zonulafasern
entspannter
Ringmuskel entspannter Ringmuskel

Abb. 1.5 Akkomodation bei der Eidechse und beim menschlichen Auge (mit freundlicher Genehmigung
von Manuela Domanits)

Erganzung

Beim Menschen sind Linse und Ciliarmuskel durch die Zonulafasern verbunden. Im ent-
spannten Zustand des Muskels sind die Zonulafasern gespannt und die Linse wird durch
den Zug abgeflacht. Die Brennweite ist in diesem Zustand maximal. Wird der ringférmig das
Auge umschlieRende Ciliarmuskel hingegen angespannt, so verringert sich sein Durchmes-
ser, die Zonulafasern entspannen sich und die elastische Linse zieht sich zusammen; die
Brennweite wird kleiner. Die Weitsichtigkeit alterer Menschen begriindet sich darin, dass
deren Linse im Laufe der Zeit an Elastizitat verliert und sich daher im entspannten Zustand
nicht mehr so weit zusammenziehen kann wie bei jingeren Menschen.

Bei Tieren wird das Problem der Akkommodation oft ganz anders geldst als beim Men-
schen. Bei Eidechsen bt der Ciliarmuskel einen direkten Druck auf die Linse aus. Fische
und Amphibien hingegen andern nicht die Brechkraft der Linse, sondern verschieben ihre
Linse. Bei Froschen wird diese bei Naheinstellungen durch den Musculus protractor lentis
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nach vorne gezogen. Knochenfische hingegen besitzen einen Musculus retractor lentis, der

die Linse bei Ferneinstellung nach hinten zieht.

Quellen:

Penzlin, ,Lehrbuch der Tierphysiologie®, Spektrum Verlag, Minchen 2005, S. 750 — 752
Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1%, Springer Verlag, Berlin Heidelberg 2003,

S.375-377

Abbildungsfehler

Die Linse und die Cornea haben im Vergleich zu ihrem Durchmesser und ihrer Dicke
eine sehr kleine Brennweite. Man kann nicht mehr von dem physikalisch idealisierten
Modell einer diinnen Linse ausgehen. Bei einer dicken Linse verlauft der Lichtstrahl
durch eine nicht mehr zu vernachlassigende Strecke im Glas. Dicke Linsen sind haufig
mit verschiedenen Arten von Linsenfehlern behaftet. Beim Auge treten vor allem fol-

gende Fehler auf:

Spharische Aberration

Parallele Strahlen treffen sich nicht im
Brennpunkt (vgl. Abb. 1.6). Bei einem ein-
fallenden parallelen Lichtblindel treffen
sich Randstrahlen ndher an der Linse als
achsennahe Strahlen. Der Effekt tritt u. a.
bei spharisch geschliffenen Linsen auf.
Beim menschlichen Auge wird die sphéri-
sche Aberration durch eine Cornea mit
inhomogener Brechzahl etwas reduziert.
Des Weiteren werden Randstrahlen durch
die Pupille ausgeblendet.

Chromatische Aberration

Die verschiedenen Farben des Lichts wer-
den unterschiedlich stark gebrochen. Ein-
farbige Striche erhalten dadurch farbige
Rander (vgl. Abb. 1.7).

Astigmatismus

Astigmatismus liegt bei einer Linse vor,
wenn ihre Oberflache nicht in jeder Rich-
tung gleich stark gekrimmt ist. Ein Punkt
wird von so einer Linse nicht wieder auf
einen Punkt, sondern auf einen Strich ab-
gebildet. Beim Auge ist es meist nicht so
sehr die Linse, sondern die Hornhaut, die
verkrimmt ist. Man spricht in diesem Zu-
sammenhang von Hornhautverkrimmung
bzw. vom Stabsehen (vgl. Abb. 1.8).

Abb. 1.7 Chromatische Aberration (Quelle: Wikipedia)

\W/

Abb. 1.8 Astigmatismus
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Erganzung

Es gibt noch eine weitere Art von Astigmatismus,
den Astigmatismus schiefer Blindel, der auch bei
Linsen mit exakt spharischer Oberflache auftritt.
Dieser Linsenfehler ist darauf zurlickzufiihren,
dass die beiden in nebenstehender Abb. 1.9 dar-
gestellten Ebenen die Linse nicht im gleichen
Winkel durchschneiden.

Der Punkt P, der nicht auf der optischen Achse
QQ; liegt, wird am Schirm nicht wie erwiinscht
wieder auf einen Punkt abgebildet (vgl. Abb. 1.9),
sondern vielmehr auf eine Ellipse. In der Abbil-
dung treffen sich die vertikalen Konstruktions-
strahlen im Punkt S;, die in der dazu senkrechten
Ebene liegenden Strahlen im Punkt T,. Die ver-
schiedenen Lichtstrahlen, die vom Punkt P aus-
gehen, erzeugen also an unterschiedlichen Orten
scharfe Bilder. Wiirde z. B. der Schirm durch den
Punkt T; verlaufen, wirden dort die vertikalen
Konstruktionsstrahlen (blau eingezeichnet) einen
vertikalen Strich erzeugen. Die Gesamtheit aller
von P ausgehenden Lichtstrahlen wirde ein Oval
erzeugen.

Quellen:
Gerthsen, Vogel, ,Physik“, Springer Verlag, Berlin Heidelberg 1993, S. 463 — 464
Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1, Springer Verlag, Berlin Heidelberg 2003,

S.

351

http://de.wikipedia.org

Die Aufgabe der Iris

Abb. 1.9 Astigmatismus schiefer Biindel

(Quelle: Wikipedia)

F_

-
— 3

Abb. 1.10 Scharfentiefe
Links: kleine Blende (8)
Rechts: grolRe Blende (2,8)
(Quelle: Wikipedia)

Die Blende hat eine Vielfalt von Aufgaben beim Auge:

Sie reguliert den Lichteinfall auf die Netzhaut, sodass Zapfen oder Stabchen mit
maoglichst idealer Anregung arbeiten kdnnen. Um bei Nacht méglichst gut sehen zu
kénnen, ist eine grole Blende von Vorteil. Tagsiber hingegen muss eine Uberrei-
zung der Rezeptoren an der Netzhaut verhindert werden.

Je kleiner die Blende ist, umso mehr werden achsenferne Strahlen ausgeblendet
und somit die spharische Aberration verringert, allerdings auf Kosten der Lichtinten-

sitat.

Je kleiner die Blende ist, umso groler ist die Scharfentiefe. Mithilfe von Abb. 1.11
kann man erkennen, dass sich bei kleinerer Blende die Lichtstrahlen an der Netz-
haut unter geringerem Winkel schneiden. Die Punkte Q und R werden folglich als
kleinere Kreise auf der Netzhaut abgebildet. Das Bild wird scharfer.
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I'linse ILinse

B[end_e_

1 Film I . Film

Abb. 1.11 Programmausschnitt (Geogebra) zum Verstandnis der Schéarfentiefe bei unterschiedlich groRen
Blenden (mit freundlicher Genehmigung von Michael Authier, siehe Begleit-CD)

Sehen unter Wasser

Ohne Taucherbrille sehen Menschen unter Wasser alles
nur sehr verschwommen. Bei den Fischen ist es anders, sie
konnen unter Wasser durchaus scharf sehen.

Das menschliche Auge ist dem Sehen an Land angepasst.
Es findet bereits ein Grolteil der fir scharfes Sehen erfor-
derlichen Brechung an der Cornea statt. Unter Wasser tritt
die Brechung des Lichtstrahls an der Cornea kaum auf, da
Wasser, Cornea und das Kammerwasser hinter der Cornea
in etwa die gleiche optische Dichte (d. h. die gleiche Brech-
zahl) besitzen. Ihre Brechzahlen liegen etwa bei n ~ 1,3. Die
Brechkraft der Augenlinse alleine ist aber zu gering, um die
Lichtstrahlen trotzdem noch auf der Netzhaut biindeln zu  Abb. 1.12 Fischauge (Quelle:
kénnen. Es entsteht ein unscharfes Bild. Wikipedia)

Bei Fischen hat sich das Auge entsprechend an seine Umwelt angepasst. Da die
Brechkraft an der Hornhaut ohnehin zu vernachlassigen ist, ist sie bei Fischen oftmals
kaum gewolbt. Weil die Linse alleine fur die Brechung der Lichtstrahlen zustandig ist,
hat sie sich so entwickelt, dass ihre Brechkraft mdglichst grof ist. Ihre Form ist auf
maoglichst groRe Krimmung ausgelegt und daher meist kugelférmig. Die Linse der Fi-
sche ist optisch dichter als die des Menschen (Mensch: n~1,42, Fisch: n~1,5). Daflr
ist sie nicht elastisch und hat keine variable Brennweite. Die Akkommodation erfolgt
daher bei Fischen meist durch eine Veranderung des Abstands zwischen Linse und
Netzhaut, also ahnlich wie bei einer Kamera.
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>%
v D 4
inhomogene homogene
Kugellinse Kugellinse

Abb. 1.13 Matthiessenlinse

Die Kugelform der Linse wirde eine starke spharische Aberration nach sich ziehen.
Das Fischauge hat sich so angepasst, dass die Linse eine inhomogene, nach auf3en
hin abnehmende Brechzahl besitzt (vgl. Abb. 1.13). Dadurch wird die spharische Aber-
ration deutlich verringert; eine solche Linse nennt man Matthiessenlinse.

Netzhaut flr das
Sehen unter Wasser

Cornea Netzhaut fiir das
Sehen Uber Wasser

Abb. 1.14 Das Auge des Vierauges (Bei der Pupille fir das Sehen unter Wasser weisen Hornhaut und
Linse eine starkere Krimmung auf als bei der Pupille, die fir das Sehen Uber Wasser zustandig ist.)
(Zeichnungen mit freundlicher Genehmigung von Manuela Domanits, Foto: Wikipedia)
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Ergédnzung

Bei Tieren, die auf Land wie im Wasser leben, haben Ringmuskel u
sich recht spezielle Losungen entwickelt. Bei Pingui- U

nen zum Beispiel ist die Brechkraft der Hornhaut ex-

trem gering. Die Brechung erfolgt hauptsachlich

mittels einer stark verformbaren Linse. Deshalb kon-

nen sie sowohl im Wasser als auch an Land scharf

sehen. Beim Kormoran wird durch den Ringmuskel ‘
das Auge so stark gequetscht, dass sowohl Linse als ﬁ ‘__7

auch Cornea ihre Form verandern (vgl. Abb. 1.15).
TR : : Nahsicht unter Fernsicht an
Ungewdhnlich |st der Sehapparat be@ Vlera.uge" (val. Wasser Land
Abb. 1.14). Bei ihm sind die Augen in zwei Halften
geteilt. Die obere dient zum Sehen (lber, die untere Abb."1.15 Das Augg des qumorans unter
zum Sehen unter Wasser. Beim ,unteren Auge® ist und tber Wasser (mit freundlicher Genehmi-
L. . . . gung von Manuela Domanits)
die Linse deutlich starker gekrummt und der Abstand
zwischen Linse und Schirm gréRer.

Quellen:

Penzlin, ,Lehrbuch der Tierphysiologie®, Spektrum Verlag, Minchen 2005, S. 749 — 752

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1%, Springer Verlag, Berlin Heidelberg 2003,

S. 351, 382 — 384

Colicchia, Wiesner; ,Kénnen Fische unter Wasser besser sehen als Menschen? Akkommodation bei Tieren
und Menschen®, Unterricht Physik 16/85-86, S. 20 — 23

Wie gelangt das Bild von der Netzhaut ins Bewusstsein?

Der Aufbau der Retina

Die Retina ist im Wesentlichen in drei Schichten aufgebaut. Die hinterste Schicht (in
Abb. 1.16 unten) enthalt die lichtabsorbierenden Sehzellen (Photorezeptoren), die
Stabchen und Zapfen. Auffallig ist, dass die lichtsensiblen Zellen zur Pigmentschicht
zeigen bzw. in sie eintauchen, also den einfallenden Lichtstrahlen abgewandt sind. Die
mittlere Schicht besteht im Wesentlichen aus Bipolar- und Horizontalzellen. Bipolarzel-
len (hiervon besitzt der Mensch etwa zehn verschiedene Typen) und Sehzellen sind auf
komplizierte Art und Weise zusammengeschaltet. Jeder Zapfen kontaktiert mehrere
Bipolarzelltypen und jede Bipolarzelle ist wiederum mit mehreren Zapfen verbunden.
Dadurch und durch die Verschaltung Uber die Horizontalzellen wird eine erste Signal-
verarbeitung mdglich; sie dient vor allem der Kontrastverstarkung und Adaptation an
unterschiedliche Helligkeit. Insgesamt ist die Verschaltung zwischen Sehzellen und
Bipolarzellen konvergent, d. h. eine Bipolarzelle bundelt die Informationen aus einem
ganzen Ausschnitt des Sehfeldes (rezeptives Feld). Die Horizontalzellen sorgen auf der
Hohe der Kontaktstellen (Synapsen) zwischen Sehzellen und Bipolarzellen fur Quer-
verbindungen. Die Kontaktstelle zwischen Sehzellenende und den Fortsatzen der Hori-
zontalzellen und Bipolaren ist die komplexeste unseres ganzen Nervensystems. Die
dritte Schicht besteht aus Ganglienzellen. In jeder Ganglienzelle werden die Signale
aus verschiedenen Bipolarzellen nach Verrechnung mit den Signalen der Amakrine ein
weiteres Mal zusammengefasst. Die Amakrine sind auf dem Niveau der Bipolar-
Gangliensynapsen geschalten und haben dabei eine dhnliche Funktion wie die Horizon-
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talzellen, wirken jedoch immer hemmend auf die Nervenzellen ein. Jeder Ganglienzelle
kann man wieder ein ganz bestimmtes Sehzellenfeld zuordnen. Damit sind all jene
Sehzellen gemeint, deren — bereits vorweg verarbeitete — Informationen schlief3lich alle
in einer Ganglienzelle zusammenlaufen. Die Ganglienzellen erzeugen elektrische Sig-
nale, die Aktionspotentiale, die Uber den Sehnerv direkt zum Gehirn geleitet werden.
Dieses Netzwerk macht es moglich, dem Gehirn bereits ,verarbeitete” Informationen
Uber Kontrast, Bewegung, Farbnuancen usw. weiterzugeben. Es reduziert aulerdem
die in das Auge einfallende Informationsflut auf lebenswichtige Elemente.

Lichteinfall

i l i l Axone zum Sehnerv
..—..

Ganglienzelle

Amakrine

Bipolarzelle

Horizontalzelle

Zapfen

Stabchen

S

L
e

Abb. 1.16 Aufbau der Retina
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Photorezeptoren

Im Auge befinden sich zwei Arten von Innensegment AuRensegment
Photorezeptoren, die Stabchen und Zellkern lonenpumpe

die Zapfen. Die Stabchen sind ledig- \K*S‘v'f 'Na / \

lich helligkeitsempfindlich, wahrend ’\_i:\ L-DPI..‘_‘,\: == TS
die Zapfen fur das Farbsehen verant- (—(\ )\ el W 'w "-.l

| AR

Der Aufbau von Stabchen und Zapfen
ist &hnlich. Dieser ist in Abb. 1.17 Axon Membranscheibe mit

. . . . Rhodopsinmolekilen
schematisch gezeigt. Sie bestehen im

Wesentlichen aus einem Innen- und  Abb. 1.17 Aufbau der Stabchen (mit freundlicher Genehmi-
einem AuRensegment. gung von Manuela Domanits)

- : k 1 A
wortlich sind. = Tx ~/ \&

Im AuRensegment findet die Umwand-

lung eines Photonentreffers in ein elektrisches Signal mithilfe des Rhodopsins (Seh-
purpur) statt. Das Rhodopsin ist ein komplexes Eiweildmolekil. Es besteht aus einem
Opsin (Proteinanteil eines Sehpigments), in das ein photosensibler Teil, das Retinal,
eingebettet ist.

Das flr den Sehprozess so wichtige Rhodopsin ist in sogenannten Scheibchen
(,Discs®) eingelagert. Pro Tag werden ca. 30 Scheibchen an der Basis (in Abb. 1.17 an
der linken Seite des AuRensegments) aufgebaut. Sie entstehen durch eine Einstllpung
der AuRensegmentmembran. Bei den Stabchen I6sen sich diese Scheibchen schliel3-
lich vollstandig von der aufReren Membran, wahrend sie sich nach und nach an die
Spitze des Aullengliedes verschieben. Dort werden sie schliel3lich wieder abgebaut
(vgl. Abb. 1.17).

Das Innensegment enthalt den Stoffwechselapparat der Zelle (Mitochondrien, Organel-
le zur Energiegewinnung) und das endoplasmatische Retikulum; letzteres ist u. a. fur
die Proteinbiosynthese, d. h. flr die Herstellung notwendiger Proteine, verantwortlich.

Dem Innensegment folgt ein Abschnitt mit dem Zellkern und darauf das Axon, welches
die Verbindung zu den Bipolarzellen herstellt. Am Axon verldsst das eingegangene
Lichtsignal die Zelle als elektrisches Signal.

Die Zapfen sind deutlich kurzer als die Stébchen, haben weniger Scheibchen eingela-
gert und sind auch weniger empfindlich. In die Scheibchen der Zapfen sind Rhodopsine
eingelagert, die sich je nach Zapfentyp in ihrer spektralen Empfindlichkeit unterschei-
den. Dies ist auf die Unterschiede im Aufbau der Opsine zurlickzufuhren. Aber auch die
Umgebung beeinflusst das Absorptionsverhalten des Rhodopsins. Dies hat beispiels-
weise zur Folge, dass sich das Absorptionsverhalten auch andert, sobald das Molekil
in Losung untersucht wird. Die spektrale Empfindlichkeit kann also nicht ohne weiteres
gemessen werden.

Beim Menschen gibt es drei Zapfenarten, die je nach Art vorwiegend auf die Farben rot,
grun und blau reagieren. Dies ermdglicht bei richtiger Verarbeitung der Information das
Farbsehen.

Beim Menschen Ubertrifft die Anzahl der Stabchen jene der Zapfen. Obwohl eine ahnli-
che Verteilung auch bei anderen Tieren die Regel ist, gibt es aber auch Saugetiere, die
mehr Zapfen als Stdbchen besitzen, z. B. das Grauhérnchen mit 60 % und das Erd-
hérnchen mit 90 % Zapfenanteil.
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Erganzung

Es stellt sich die berechtigte Frage, wie es maoglich ist, dass die Photonen auf dem Weg
durch die Retina, vorbei an den Ganglienzellen und Bipolarzellen, erst an der ,Hinterseite*
der Stabchen und Zapfen absorbiert werden. Dies ist umso verwunderlicher, weil gerade die
zahlreichen Synapsen in diesem Bereich eine GroRe von zirka einem halben Mikrometer
haben, also im Wellenlangenbereich des sichtbaren Lichts liegen und demnach das Licht
streuen mussen. Erst relativ junge Forschungen haben ergeben, dass tatsachlich an den
plexiformen Schichten (dies sind die Schichten, an denen sich die Verbindungen, d. h. Sy-
napsen zwischen Bipolarzellen und Ganglienzellen bzw. zwischen Sehzellen und Bipolar-
zellen befinden) sehr viel Licht reflektiert wird. Allerdings gibt es in diesen Reflexions-
schichten zahlreiche regelmaRig angeordnete ,Locher. Dabei handelt es sich um die
Muller'schen Radialgliazellen, die als nicht bzw. schwach reflektierende ,Réhrchen” fungie-
ren und nach dem Prinzip einer faseroptischen Platte das Licht an den Ganglien-, Bipolar-
zellen und Amakrinen vorbei leiten und so die Sehzellen illuminieren. Eine faseroptische
Platte kann ein Bild Punkt fir Punkt Ubertragen und erlaubt bei etwas auseinander laufen-
den Fasern sogar eine Vergrofterung des Bildes. Die inneren und auferen Segmente der
Sehzellen sind ebenfalls als Lichtleiter zu verstehen. Die Photonen werden also im Innern
der Sehzelle bis zu den Discs geleitet, wo sie schlieRlich mit einer gewissen Wahrschein-
lichkeit durch das Rhodopsin absorbiert werden.

Die Tatsache, dass die Sehzellen gerade auf der lichtabgewandten Seite liegen, begriindet
sich darin, dass die ,extrem energiehungrigen“ Sehzellen so mit einer eigenen Blutversor-
gung (Uber die Choriokapillaris) versehen werden kénnen. Diese lasst sich hinter der Netz-
haut anordnen und stort folglich den Lichteinfall nicht. Die Nachteile einer inversen Netzhaut
konnten durch die oben erwahnten Lichtleiterstrukturen ausglichen werden.

Sehzellen
Netzhaut

Sehgrube

Hornhaut\

Glaskorper

Sehnerv

Abb. 1.18 Lichtleitereffekte in der Retina (mit freundlicher Genehmigung von Prof. Andreas Reichenbach)
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Abb. 1.19 Anordnung der Ganglienzellen (G), Bipolarzellen (ZB, SB), Amakrine (A) und der Lichtsinneszellen
(LZ) um die Miller'schen Gliazellen (M). Weitere Bezeichnungen: NFS Nervenfaserschicht, GS Ganglienzell-
schicht, IPS innere plexiforme Schicht, APS &uRere plexiforme Schicht

(mit freundlicher Genehmigung von Prof. Andreas Reichenbach)

Zum Farbsehen

Voraussetzung fur das Sehen in Farbe sind wellenlangenabhangige Photorezeptoren.
Der Mensch besitzt davon drei (trichromatisches Sehsystem), namlich die blauen (S-
Rezeptor), roten (L-Rezeptor) und grinen Zapfen (M-Rezeptor). Die Abklrzungen
stammen aus dem Englischen (Short, Long, Medium) und nehmen Bezug auf die Wel-
lenlange.

Mit dem trichromatischen Sehsystem, zusammen mit den nachgeschalteten Informati-
onsverarbeitungsprozessen, kann der Mensch ca. 160 bis 200 verschiedene Spektral-
farben (unterschiedliche Wellenlangen) unterscheiden. Berlcksichtigt man zusatzlich
verschiedene Helligkeits- und Sattigungsstufen, so kommt man auf eine sehr hohe An-
zahl von unterscheidbaren Farben; die Angaben in der Literatur schwanken zwischen
einigen Millionen. Der Mensch gehort damit neben bestimmten Affenarten zu den am
besten farbsehenden Saugetieren. Noch besser sehen wahrscheinlich Vogel, die ein
tetrachromatisches Sehsystem (vier Zapfentypen) haben und so auch im UV Bereich
sehen kénnen.

Die Wellenlangenempfindlichkeit der drei Zapfenarten ist in Abb. 1.20 gezeigt. Die Ma-
xima liegen etwa bei 430 nm, 540 nm und 570 nm. Interessant ist, dass der Anteil der
S-Rezeptoren beim Menschen nur bei 10 % liegt. Trotzdem nehmen wir aber auf bisher
weitgehend ungeklarte Art und Weise die Farbe blau genauso intensiv wahr wie die
anderen Farben.
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Empfincichkeit
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Wellenidnge fnm)

Abb. 1.20 Links: Empfindlichkeit der Sehzellen abhangig von der Wellenlange; Rechts: Farbdreieck.

Tragt man die drei Farben mit zunehmender Intensitat auf den drei Achsen eines Wiirfels auf, so erhalt man
alle nur erdenklichen Farbnuancen. Nimmt man nur die Farben, die alle den gleichen Abstand von der
,Schwarzen* Ecke des Wiirfels (Intensitat null) haben, so erhalt man das rechtsgezeigte Farbdreieck, das alle
Farben mit gleicher Intensitdt zeigt. (Mit freundlicher Genehmigung von Wikipedia und
http://www.didactronic.de/Farbcodierung/farbdreieck.htm)

Erganzung

Durch ihr tetrachromatisches Sehsystem kénnen Végel Mischfarben besser unterscheiden.
Ihre Farbwahrnehmungen kdénnen nicht wie bei uns in einem Farbdreieck (vgl. Abb. 1.20)
dargestellt werden, wenn der Helligkeitswert unberticksichtigt bleibt. Vielmehr ist ein Farb-
tetraeder notwendig. Es ist auch durchaus mdglich, dass Vogel neben Helligkeit, Sattigung
und Farbe noch eine vierte Qualitdt des Lichts wahrnehmen kénnen, die uns verborgen
bleibt.

Nachts sind alle Katzen grau

Wie bereits erwahnt sind die Zapfen wesentlich lichtunempfindlicher als die Stabchen.
Bei Tageslicht sehen wir Menschen hauptsachlich mit den Zapfen. Die Stabchen sind
bereits bei Dammerlicht und erst recht bei Tageslicht Gbersattigt. Bei hellen Lichtver-
haltnissen sind sie also relativ nutzlos. Bei Dunkelheit hingegen tragen die licht-
unempfindlichen Zapfen nur noch wenig zur Bildentstehung bei. Hier sehen wir nur
noch mit den Stabchen. Da diese aber nur die Helligkeit messen, sehen wir nachts
nicht in Farbe. Dies ist der Grund dafiir, warum nachts alle Katzen, bzw. alle Farben,
grau erscheinen. Die Stabchen sind so lichtempfindlich, dass bereits einzelne absor-
bierte Photonen im Gehirn registriert werden kénnen!

Vergleicht man die Anforderungen an das Auge bei Tag und bei Nacht, so wird deutlich,
dass es in Bezug auf die einfallenden Lichtintensitdten extrem anpassungsfahig sein
muss. Dazu haben sich verschiedene Mechanismen entwickelt. Der einfachste ist der
Pupillenreflex, der die Offnung der Pupille an die Helligkeitsverhéltnisse anpasst. Zu-
dem werden die Sehzellen bei langerem intensiven Lichteinfall unempfindlicher. Damit
lassen sich auch verschiedene optische Tauschungen erklaren (siehe Kapitel: Ursa-
chen optischer Tauschungen). Bei niederen Wirbeltieren (z. B. dem Frosch oder dem
Goldfisch) schieben sich zur Helligkeitsadaptation nachts die lichtempfindlichen Stab-
chen zum Licht, tagsuber die unempfindlicheren Zapfen (Retinomotorik). Katzen haben
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direkt hinter der Netzhaut eine reflektierende Schicht, welche diejenigen Lichtstrahlen,
die noch nicht von den Sehzellen absorbiert worden sind, wieder auf die Sehzellen zu-
rickreflektiert. Dadurch erreicht die Katze eine Intensitatsverdoppelung und kann daher
nachts besonders gut sehen. Die reflektierende Schicht ist auch der Grund dafir, wa-
rum Katzenaugen nachts ,leuchten®, wenn sie von einer Lichtquelle angestrahlt werden.

Quellen:

Penzlin, ,Lehrbuch der Tierphysiologie®, Spektrum Verlag, Miinchen 2005, S. 742 — 745, 764 — 767,

773 -776

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1, Springer Verlag, Berlin Heidelberg 2003,
S. 335 - 339, 388 — 391, 392 — 400

Reichenbach, ,Die Wirbeltiernetzhaut — ein merkwiirdiges Sinnesorgan®, Sitzungsberichte der Sachsischen
Akademie der Wissenschaften 130 (6) 2008, Verlag der Sachsischen Akademie der Wissenschaften (ISBN
978-3-7776-1588-2)

Franze, ,Miller cells are living optical fibres in the vertebrate retina“, PNAS 2007, S. 8287 — 8292
http://www.mpg.de/bilderBerichteDokumente/dokumentation/jahrbuch/2003/hirnforschung/forschungsSchw
erpunkt/pdf.pdf
http://www.medien.ifi.Imu.de/fileadmin/mimuc/mmi_ws0405/uebung/essays/maria.wagner/colouressay.html
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Das Auge*
(ca. 5 -6 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e konnen den Aufbau des Auges und die Bildentstehung an der Netzhaut erklaren,

e konnen den Strahlverlauf durch eine diinne Linse konstruieren, daraus die Linsen-
gleichung herleiten, sowie einfache Berechnungen mit ihr durchfiihren,

¢ sind sich um die Bedeutung der Iris fir das Sehen bewusst,

e gewinnen anhand einfacher Experimente einen Uberblick darliber, mit welchen Ab-
bildungsfehlern auch ein gesundes Auge behaftet ist,

e kdnnen nachvollziehen, wie die Natur das Auge an verschiedene Lebensbedingun-
gen angepasst hat,

e konnen den Aufbau der Retina erlautern und mit einer Grafik veranschaulichen,

e kdnnen den Aufbau der Stdbchen und Zapfen erklaren und sind sich der Bedeutung
des Rhodopsins flir das Sehen bewusst,

o erhalten grundlegende Einsichten in das Farbsehen.

Bei der Besprechung des Aufbaus des Auges kann auf das Grundwissen der Schile-
rinnen und Schiler sowie auf Augenmodelle aus der Biologiesammlung zurtickgegriffen
werden. Davon ausgehend wird man versuchen, das Auge als moglichst reales physi-
kalisches Modell zu beschreiben. Da ein solches Modell fir die Behandlung in der
Schule aber zu komplex ist, rechtfertigt sich die Auseinandersetzung mit dem Ublichen,
einfachen Linsenmodell. Den Schilerinnen und Schilern wird bei diesem Prozess klar,
dass Physik die Realitat mit Modellen beschreibt und die Qualitat von Aussagen immer
von der Qualitat eines Modells abhangt. Wahrend der Diskussion verschiedener physi-
kalischer Modelle fur das Auge sollte auch auf den Begriff der Brechzahl (qualitativ)
eingegangen werden, da dieser spater bei vergleichenden Uberlegungen zwischen
Fisch- und Menschenauge sehr hilfreich ist.

Bildet man einen Gegenstand mithilfe einer Linse auf einen Schirm ab, so stellt man
fest, dass nur unter ganz speziellen Bedingungen ein scharfes Bild entsteht. Um dies
erklaren zu konnen, konstruiert man zunachst den Strahlverlauf durch die Linse und
leitet mithilfe elementarer mathematischer Gesetze die Linsengleichung her. Die Schi-
lerinnen und Schiiler erkennen, dass diese mathematische Gleichung erflllt sein muss,
will man eine scharfe Abbildung des Gegenstandes erhalten. In diesem Zusammen-
hang wird im Anschluss auf die Akkommodation beim Auge eingegangen.

In diesem Kapitel bietet es sich auch an, den Schulerinnen und Schilern ein Bild davon
zu vermitteln, mit welchen Linsenfehlern auch ein gesundes Auge behaftet ist, aller-
dings ist es ratsam, hier nur einen qualitativen Uberblick zu geben. Im Folgenden wer-
den einige Versuche vorgestellt, aus denen eine Auswahl getroffen werden kann.

Mit einer Vielstrahlleuchte (Zubehor optische Tafel) oder mehreren parallelen Laser-
strahlen (Gerat ebenfalls fir optische Tafeln erhaltlich) wird eine zylinderférmige Glas-
schale, die mit Wasser gefillt ist, bestrahlt. Die Brechung der Lichtstrahlen beim Eintritt
in die Wasserschale entspricht dabei der Brechkraft der Cornea. Ideal ist es, wenn die
Brechkraft der Wasserschale nicht ausreicht, um das Licht an ihrem hinteren Rand zu
blndeln. Dann kann man mit einer zusatzlichen zylindrisch geschliffenen Linse, die
man ins Wasser stellt, die Strahlen weiter bliindeln, sodass sie sich am hinteren Rand
der Schale schneiden. Bei diesem Versuch ist die spharische Aberration ganz deutlich
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zu beobachten. Die Schilerinnen und Schiler erkennen, dass durch das Ausblenden
von Randstrahlen (— Iris) dieser Linsenfehler deutlich verringert wird. Weiterhin ist er-
kennbar, wie sich dadurch die Scharfentiefe erhoht und die Lichtintensitat abnimmit.

Die letzten beiden Effekte kdnnen die Schilerinnen und Schiler auch mit folgendem
Schulerexperiment eindrucksvoll erfahren: Zuerst geht man mit dem Auge so nahe an
einem Text heran, dass er nicht mehr scharf zu lesen ist. Halt man sich dann einen
Karton mit kleiner Lochblende (Stecknadelloch) vor das Auge, so wird die Schrift auf-
grund der dann vorliegenden sehr hohen Scharfentiefe wieder scharf.

Um zu diskutieren, wie sich die Pupillenéffnung auf das Bild an der Netzhaut auswirkt,
kann die auf der Begleit-CD mitgelieferte Animation von Michael Authier verwendet
werden (vgl. auch Abb. 1.11). Die Simulation ermdglicht ein grundlegendes Verstand-
nis, warum kleine Blenden die Scharfentiefe erhdhen.

Zur chromatischen Aberration bietet sich folgendes
Schilerexperiment an: Man betrachtet ein schwarz-
weilles Karomuster mit einem Auge und deckt mithilfe
eines schwarzen Kartons die Halfte der Pupille ab.
Dann treten an den Schwarz-WeiRk-Ubergangen plotz-
lich feine Farbrander hervor. Normalerweise wird die
chromatische Aberration neuronal ausgeglichen.
Durch Abdecken der halben Pupille wird dieser Pro-
zess aufgrund der fehlenden Information gestort und
die Farbréander werden sichtbar.

Um die Anpassung des Auges an verschiedene Le-

bensraume zu erértern, kann man darauf eingehen,

wieso wir Menschen unter Wasser ohne Taucherbrille

nicht scharf sehen kdnnen und wie bei Fischen dieses  app. 1.21

Problem geldst ist. Als experimentelle Hilfe zur Erkla-  Kontrastmuster zum Nachweis
rung der menschlichen Sehschwéche unter Wasser 96 chromatischen Aberration
kann man die Brechkraft einer Linse in Wasser und in

Luft untersuchen. Dieses Thema eignet sich auch, um die vorher besprochenen Inhalte
zu festigen, indem man sie auf diese neuen Fragestellungen anwendet.

Um der schwierigen Fragestellung ndher zu kommen, wie das Bild auf unserer Netz-
haut zu einem Eindruck in unserem Gehirn fiihrt, soll vorerst der Aufbau der Retina mit
ihren verschiedenen funktionellen Schichten sowie der Stadbchen und Zapfen genau
beschrieben werden. Die Rolle des Rhodopsins wird angesprochen. Wie es — ausge-
hend vom Rhodopsinzerfall — letztendlich aber zu einem elektrischen Signal kommt,
muss an dieser Stelle noch zurlickgestellt werden. Dies wird im Kapitel ,Neuronale Sig-
nalleitung“ naher beleuchtet, wenn das dazu notwendige Hintergrundwissen bereitge-
stellt sein wird.
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1.2 Grenzen unserer Sehleistung

Begrenzung der Sehleistung durch Beugung

Wie aus Jahrgangsstufe 10 bekannt, kann man Licht durch eine Welle beschreiben.
Schickt man Laserlicht durch einen Spalt, dessen Spaltbreite variabel ist, und bildet
den Spalt schliel3lich auf einen Schirm ab, so stellt man fest, dass das Bild aufgrund
der Beugung bei kleiner Spaltbreite einen deutlich verbreiterten Spalt zeigt.

Beugung bezeichnet allgemein das Eindringen einer Welle in Schattenbereiche hinter
einem geometrischen Hindernis. Desweiteren erkennt man, dass die Helligkeit des
abgebildeten Spalts stark schwankt. Es gibt sehr helle, aber auch dunkle Stellen da-
zwischen. Dieser Effekt ist auf die Interferenz der Elementarwellen, die nach dem
Huygens’schen Prinzip vom Spalt ausgehen, zurtckzufuhren. Interferenz bezeichnet
die ungestérte Uberlagerung von Wellen (gleicher Frequenz). Reine Beugung ohne
Interferenzeffekte wiirde man nur bei einem unendlich schmalen Spalt erhalten. Nach
dem Huygens’schen Prinzip wirde namlich von diesem nur eine einzige Elementarwel-
le ausgehen.

Das Huygens’sche Prinzip

Jeder Punkt einer Wellenfront kann als Ausgangspunkt einer Elementarwelle betrach-
tet werden. Diese haben alle gleiche Frequenz und Phase. Die Einhillende all dieser
Elementarwellen bildet die neue entstehende Wellenfront.

Abb. 1.22 Versuchsaufbau zur Abbildung eines Gitters unter Verwendung eines Spalts

Dass Beugung tatsachlich unsere Sehleistung beeintrachtigen kann, Iasst sich nach-
weisen, indem man ein Gitter (Spaltbreite ca. 1 mm — 3 mm, vgl. Abb. 1.22) mit einer
Linse auf einen Schirm scharf abbildet (vgl. Abb. 1.22) und man anschlielend einen
senkrechten vertikalen Spalt vor der Linse einbringt. Es zeigt sich neben einer geringen
Ausleuchtung, dass mit zunehmend kleinerem Spalt horizontale Linien weiterhin scharf
abgebildet werden, vertikale hingegen nicht mehr (vgl. Abb. 1.23). Ein vertikaler Spalt
fuhrt demnach aufgrund von Beugungseffekten zu einem — in horizontaler Richtung —
unscharfen Bild. Da beim Auge eine Lochblende das eindringende Licht begrenzt, ist
Ahnliches in jeder Richtung zu erwarten.
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Abb. 1.23 von links nach rechts: Je enger der vertikale Spalt, umso unscharfer die vertikalen Linien, bis sie
schlieRlich kaum mehr zu erkennen sind

Um Vorgange am Einfachspalt besser zu verstehen, ist es sinnvoll, sich mit den Vor-
gangen am Doppelspalt zu beschéaftigen.

Beugung und Interferenz am Doppelspalt

Ein Doppelspalt wird mit Laserlicht beleuchtet. Das Licht, das den Doppelspalt durch-
dringt, wird anschlieRend auf einem Schirm betrachtet. Statt zweier heller Streifen er-
halt man dort ein Interferenzmuster, bestehend aus Interferenzmaxima und -minima.
Bei der Betrachtung des Spaltbildes (vgl. Abb. 1.23 und Abb. 1.24) fallt zudem auf,
dass die Helligkeit der Maxima mit zunehmender Ordnung periodisch ab- und wieder
zunimmt. Dies liegt daran, dass sich das Doppelspaltinterferenzbild mit dem Beu-
gungsbild der beiden beteiligten Spalten berlagert. Dies wird aber zunachst noch nicht
betrachtet.

Abb. 1.24 Interferenz an einem Doppelspalt

Das Interferenzmuster entsteht aus der Uberlagerung des Lichts, das die beiden Spalte
durchdringt. Die beiden Spalte werden zuerst als punktférmige Lichtquellen betrachtet,
deren Licht sich in die Halbebene hinter dem Spalt ausbreitet.

Die Welle, die in Abb. 1.25 aus Spalt 1 kommt, hat gegentber der Welle aus Spalt 2
den Gangunterschied As. Bei einem Maximum Uberlagern sich die beiden Wellen

konstruktiv. Der Gangunterschied ist dann ein ganzzahliges Vielfaches der Wellenlan-
ge des Lichtes: As=kA mit keZ.
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L
:As =Dsina gi
9

Abb. 1.25 Uberlagerung der Wellen am Doppelspalt.

\ 4

Damit und mithilfe von Abb. 1.25 lassen sich diejenigen Winkel berechnen, unter de-
nen konstruktive Interferenz auftritt:

el Intensitat

Bogenmali

Abb. 1.26 Genaue Intensitatsverteilung beim Doppelspalt (blau). Die einhillenden Kurve (rot) entspricht der
Intensitatsverteilung eines Einfachspalts.

Bedingung fiir Maxima k-ter Ordnung

AS=k/1=DSinakzD%—>xk=% mit k=0,1 2,... (1.2 a)

Hier wurde bereits die Kleinwinkelnaherung tana ~ sina ~ a sowie a ~ o' verwendet.

Bedingung fiir Minima k-ter Ordnung

2k —1) b

As:(k—ljl:DsinakzDﬁexk:( mit k=12..  (1.2b)
2 b 2D

Auch hier wurden die oben angegebenen Naherungen gemacht.
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Beugung und Interferenz am Einfachspalt

Ein Einfachspalt wird mit Laserlicht beleuchtet. Das Licht, das den Spalt durchdringt,
wird anschlieRend auf einem Schirm betrachtet. Dort ist ein wesentlich verbreitertes
Bild des Spaltes zu erkennen (Hauptmaximum). Daneben erkennt man zusatzlich noch
weitere, wesentlich schwéchere Lichtstreifen (Nebenmaxima, vgl. Abb. 1.27).

Abb. 1.27 Beugungsbild eines Einfachspaltes

Die Beugung erklart sich wieder mithilfe des Huygens’schen Prinzips. Dazu geht man
wie Ublich von N, danach von unendlich vielen, nebeneinander liegenden Wellenzent-
ren im Spalt aus.

zum Minimum
erster Ordnung

Spalt Schirm B<<b

Abb. 1.28 Uberlagerung der Elementarwellen am Einfachspalt.

Wieder erlaubt die Annahme, dass der Abstand b zwischen Spalt und Schirm erheblich
grolier als die Spaltbreite B ist, die Betrachtung paralleler Lichtstrahlen hinter dem
Doppelspalt. Zur Vereinfachung geht man z.B. von zehn Wellenzentren aus
(Abb. 1.28). Besteht zwischen 1. und 6. Verbindungsstrahl ein Gangunterschied As;¢
von A2, so treffen von diesen beiden Zentren im Punkt P genau Maximum und Mini-
mum aufeinander. Die beiden Wellen I6schen sich gegenseitig aus. Gleiches passiert
mit den Wellen aus Zentrum zwei und sieben, bzw. drei und acht usw., sodass sich
immer zwei Strahlen paarweise ausldéschen. Mit dieser Uberlegung erhalt man unter
der Verwendung der Kleinwinkelndherung die Bedingung fur das Minimum erster Ord-
nung
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Die Minima héherer Ordnung erhalt man bei

X, :% mit k=2,3,...

Unter der Voraussetzung, dass die Kleinwinkel-
naherung erflllt ist, befinden sich die Maxima
hoherer Ordnung in der Mitte zwischen zwei Mi-
nima. Demnach liegen die Nebenmaxima bei

(2k+1) b A
X, =——-"F—

2
In Abb. 1.29 ist die Situation beim ersten Ne-
benmaximum gezeigt. Es ist ersichtlich, dass ein
Nebenmaximum eine wesentlich geringere In-

tensitat besitzt als das Hauptmaximum, weil sich
Strahlenblindel z. T. gegenseitig ausléschen.

mit k=1,2, ....

Quellen:

Abb. 1.29
Entstehung des Maximums 1. Ordnung
am Einfachspalt

Grehn, Krause, ,Metzler Physik“, Schrédel Verlag, Braunschweig 2007, S. 132 — 135, S. 300 — 312
Mdiller, Leitner, Dilg, Mraz, ,Physik Leistungskurs 2. Semester®, Ehrenwirth Verlag, Minchen 1990,

S. 124 — 127, 142 — 149

Ergénzung

Die Intensitétsverteilung am Einfachspalt kann man mit folgender Uberlegung ermitteln:
Nach dem Huygens’schen Prinzip kann man im Spalt von unendlich vielen Wellenzentren
ausgehen. Die Auslenkung der Welle, die von der Spaltmitte (Koordinatenursprung) aus-
geht, wird am Ort R durch die Funktion A e’/ beschrieben, wobei A, die Amplitude der
Elementarwelle ist. Der Ortsvektor, der vom Koordinatenursprung nach R zelgt werde mit
I bezeichnet, der Wellenvektor mit k . Das Skalarprodukt aus r und k ist gleich dem

Produkt der Betrage, da die beiden Vektoren als parallel angenommen werden kdnnen. Die

Welle, deren Zentrum am Ort y liegt, unterscheidet sich von der Welle mit Zentrum im Ur-
sprung am Ort R lediglich durch den Phasenunterschied ¢ =y sin« . Sie wird also durch

die Funktion A e'(“"*("vs"*) heschrieben (vgl. Abb. 1.30). Um die Amplitude am Ort R zu

erhalten, die von allen Elementarwellen des Spalts erzeugt wird, muss man nun uber alle

einlaufenden Elementarwellen integrieren:
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As = ysina 2 A

B “ - (7 ) IR
. X . X

A
\ 4

Spalt Schirm

Abb. 1.30 Die linke Abbildung zeigt die Situation des Strahlenverlaufs beim Einfachspalt. Der Schirm
sei relativ zur Spaltbreite weit vom Spalt entfernt, sodass die Strahlen als parallel aufgefasst werden
kénnen. Die rechte Abbildung erlautert, wie der Gangunterschied der einzelnen Elementarwellen ermit-
telt wird.

B
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An geeigneter Stelle wurde dabei die Beziehung k =7ﬂ verwendet. Wegen

und weil sich die Intensitat aus dem Quadrat der Amplitude errechnet, folgt fur das Intensi-
tatsverhaltnis
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Nimmt man eine Wellenlange A von 600 nm und eine Spaltbreite B von 0,1 mm an, so er-

halt man die Verteilung in Abb. 1.31. Das erste Nebenmaximum findet man unter einem
Winkel & von etwa einem halben Grad. Nebenmaxima erhalt man fir

2n +1
&Sina:(TJr)ﬂ mit n=1,23,...

Das Verhaltnis der maximalen Intensitat des ersten Nebenmaximums zur maximalen Inten-
sitdt des Hauptmaximums berechnet sich demnach zu

I (2.(3)T (2T
mad | —_sin| =z || =| —
1(0) \3x 2 3z

rel. Intensitat

of
gt \
prt \
J-'ID & I'.I
[0s \
[ 04 \
Iu'l 03 I'ul
Ila" 032 \
__—-—‘_—/Txﬁ_/‘f i . \\_,-f"._““x. —
— = _ 1=z 0.0e+0 1 s x Bogenmafl}
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Abb. 1.31 Berechnete Intensitatsverteilung am Einfachspalt

Beugung und Interferenz an der Lochblende

In unserem Auge wird Beugung nicht durch einen
Spalt, sondern durch eine Lochblende hervorgerufen,
namlich durch die Iris. Eine Intensitatsverteilung kann
im Wesentlichen auf ahnliche Art und Weise mithilfe
des Huygens’schen Prinzips errechnet werden. Die In-
tensitatsverteilung entspricht Abb. 1.32.

Die rechnerischen Ergebnisse fur die Minima unter-
scheiden sich von denen des Einfachspalts lediglich um
einen Korrekturfaktor:

Abb. 1.32 Beugung an der Lochblende
1. Minimum: As =Bsina =1,224 (1.3 a)
2. Minimum: As =Bsina =2,231 (1.3 b)
3. Minimum: As =Bsina =3,241 (1.3 ¢c)
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Auflosungsvermogen

Begrenzung der Sehleistung durch Beugungseffekte

Die gerade besprochenen Beugungsphanomene begrenzen das Auflésungsvermogen
des Auges. Ein Lichtpunkt, der eine kugelsymmetrische Wellenfront aussendet, er-
zeugt durch die Blende ein Beugungsscheibchen mit Radius R, das durch die Optik
des Auges auf die Netzhaut abgebildet wird. Zwei nebeneinander liegende Lichtpunkte
kénnen per definitionem aufgrund der Beugung dann nicht mehr unterschieden wer-
den, wenn der Abstand d der Beugungsscheibchen kleiner ist als ihr Radius R (vgl.
Abb. 1.33).

—
R=~d

Abb. 1.33 Intensitatsverteilung nahe beieinander liegender Punkte; die griine Verteilung stellt in beiden
Situationen die Summe der roten und der blauen Verteilung dar. Wenn der Abstand der Beugungs-
scheibchen kleiner ist als deren Radius, dann gelten die Punkte nicht mehr als unterscheidbar.

Bei einer Lochblende gilt fir das Minimum 1. Ordnung nach (1.3 a) As =Bsina =1,221,
wobei mit B der Linsendurchmesser bezeichnet wird. Sind zwei Punkte gerade noch
unterscheidbar, so fallt das Hauptmaximum des einen Punktes gerade in das erste
Minimum des Beugungsbildes des zweiten Punktes (vgl. Abb. 1.34). Da zwei gerade
noch zu unterscheidende Punkte nahe beieinander liegen, ist & sehr klein und es gilt
die Kleinwinkelnaherung: sina ~ a ~ tana . Damit folgt:

a=1222-R_D (1.4)
B b

g
Mithilfe von Gleichung (1.4) lasst sich nun sowohl der minimale Abstand D gerade
noch unterscheidbarer Lichtpunkte wie auch der Radius R eines Beugungsscheib-
chens ermitteln:

R=12222 pzw. D=12229 (1.5)
B B
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Zwei Lichtpunkte im Intensitatsverteilung des
Abstand D ersten und zweiten
Beugungsscheibchens

/ ‘.
e | /

a

»
»

‘Gegenstandsweite g " Bildweite b

e

Pupille

Abb. 1.34 Auflésung zweier gerade noch unterscheidbarer Bildpunkte

Beim menschlichen Auge liegt der Pupillendurchmesser B typischerweise zwischen
2mm und 7 mm. Um das maximale Auflosungsvermoégen des Auges zu ermitteln,
nimmt man eine sehr gute Ausleuchtung an und demnach einen Pupillendurchmesser
von ca. 2,5 mm. Weiterhin wahlt man fir 4 eine ,mittlere” Wellenlange von ca. 550 nm
(gelbes Licht). Die Bildweite b liegt bei ca. 1,7 cm.

Die Beugungseffekte fuhren so zu folgenden Limitierungen bei der Auflosung:

e kleinster aufldsbarer Winkel: a =27-10"~0,015°~1".
e Durchmesser des Beugungsscheibchens: R=4,5um

e Zwei nebeneinander liegende Punkte in einer Entfernung von 25 cm sind gerade
noch auflésbar, wenn sie einen Abstand D von ca. 0,07 mm haben.

Naturlich ist dies lediglich eine theoretische Grenze. Spharische und chromatische Ab-
beration verschlechtern das optische Aufldsungsvermogen ebenfalls, auch wenn diese
zum Teil durch Verarbeitungsprozesse im Gehirn wieder herausgerechnet werden.
Und auch im nachfolgenden Abschnitt wird ein weiterer Begrenzungsmechanismus
besprochen.

Quellen:

Grehn, Krause, ,Metzler Physik®, Schrédel Verlag, Braunschweig 2007, S. 132 — 135, S. 310 — 311
Penzlin, ,Lehrbuch der Tierphysiologie“, Spektrum Verlag, Minchen 2005, S. 756 — 760
http://www.matter.org.uk/tem/resolution.htm

Begrenzung der Sehleistung durch die Sehzellendichte

Die Auflésung des Auges wird neben Beugung und Linsenfehlern noch von einer wei-
teren GroRe begrenzt. Ahnlich wie bei einem CCD-Chip einer Digitalkamera, bei der
das Aufldsungsvermdgen immer durch die Pixelanzahl angegeben wird, begrenzt beim
Auge der Abstand der Sehzellen in der Fovea (gelber Fleck, Ort des besten Auflo-
sungsvermdgens im Auge) ebenfalls das Auflésungsvermaogen.

Zwei Punkte kénnen gerade noch unterschieden werden, wenn sich zwischen zwei
gereizten Sehzellen mindestens eine nicht gereizte befindet (vgl. Abb 1.35):
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Abb. 1.35 gerade noch unterscheidbar (gereizte Sehzellen schwarz) nicht mehr unterscheidbar

Der Abstand der Zapfen in der Fovea liegt bei ca. 2 um. Demnach missen die Bild-
punkte zweier gerade noch zu unterscheidender Punkte auf der Netzhaut einen Min-
destabstand von 4 um besitzen. Dies entspricht einem gerade noch auflosbaren
Winkel von 2,4-10™* ~0,014°. Zwei Punkte kdnnen in 25 cm Entfernung also gerade
noch wahrgenommen werden, wenn sie mindestens 0,06 mm auseinander liegen. Inte-
ressant ist, dass diese Werte annahernd mit der Begrenzung durch Beugungseffekte
zusammenfallen. Die Dichte der Sehzellen scheint also an die beugungstheoretische
Grenze des Aufldsungsvermogens angepasst zu sein. Dieses Prinzip der Okonomie ist
bei biologischen Systemen fundamental und von héchster Bedeutung.

Die Grenze des Auflésungsvermdgens aufgrund der Sehzellendichte I&sst sich durch
eine Erhdhung der Rezeptordichte verbessern. Dies ist einerseits durch einen kleine-
ren Sehzellendurchmesser oder auch durch ein groReres Auge mdglich, bei dem ein
groleres optisches Bild auf der Retina erzeugt wird.

Begrenzung unserer Sehleistung durch die Signalverarbeitung

Bereits im Auge werden die Signale verschiedener Sehzellen zu einem einzigen Signal
zusammengefihrt (Konvergenz). Dies geschieht in den sog. Bipolar- und Ganglienzel-
len. Auch dies begrenzt natirlich die Sehscharfe. Beim menschlichen Auge ist es so,
dass in der Fovea auf jede Sehzelle etwa eine Ganglienzelle kommt (nahezu keine
Konvergenz). AulRerhalb des gelben Flecks ist die Konvergenz hingegen recht grof3.
Das Verhaltnis zwischen der Anzahl der Ganglienzellen und der Anzahl der Sehzellen
im menschlichen Auge ist durchschnittlich ca 1 : 110. Ein hoher Konvergenzgrad fuhrt
zwar zu einer gewissen Sehunscharfe, erhoht aber auch die Empfindlichkeit, mit der
optische Reize wahrgenommen werden konnen (bei CCD Chips nennt man diesen
Effekt ,Binning®).

Verbesserung der Sehleistung

Die Grenzen der Sehleistung aufgrund von Beugungseffekten einerseits und aufgrund
der Sehzellendichte andererseits sind aufeinander abgestimmt. Die GréRe des Beu-
gungsscheibchens ist durch (1.5) festgelegt. Ein Beugungsscheibchen ist demnach
umso kleiner, je kleiner das Verhaltnis b/B ist. Dies kann man zunachst durch eine
kleinere Bildweite b als auch durch eine gréRere Pupille B erreichen. Allerdings fihrt
eine Verkleinerung von b auch zu einem kleineren Bild auf der Netzhaut, was wieder-
um eine Verschlechterung des Auflésungsvermogens — vorgegeben durch die Sehzel-
lendichte — nach sich zieht. Beugungseffekte werden also am besten durch eine
Vergrolierung der Augendffnung verringert. Diese Verbesserung ist aber nur dann
wirksam, wenn gleichzeitig die Sehzellendichte auf der Netzhaut entsprechend groRer
ist. Umgekehrt kann bei gleicher Sehzellendichte mit einem gréReren Auge ein besse-
res Auflésungsvermogen erzielt werden, da durch das auf der Netzhaut befindliche,
groliere Bild entsprechend mehr Sehzellen belichtet werden. Zwar ist bei einem grofie-
ren Auge das Verhaltnis b/B gleich, die GréRe der Beugungsscheibchen also unveran-
dert, doch ist der Abstand zweier Bildpunkte auf der Netzhaut gré3er, wodurch eine
Verbesserung der Auflésung erzielt werden kann. Weiteres Potential zur Verbesserung
der Sehleistung liegt zudem in der Verbesserung der Abbildungsqualitat.
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Vergleich von Adlerauge und Menschenauge

Das hohe Aufldsungsvermogen bei Greifvdgeln ist be-
kannt. So ist das Aufldésungsvermdgen eines Bussards
etwa viermal besser als das eines Menschen. Ein Bus-
sard kann aus 100 m Entfernung noch eine Heuschre-
cke erkennen. Die Griunde fur das héhere Auflésungs-
vermogen sind vielschichtig. So verfligt ein Bussard
tiber eine héhere Sehzellendichte (Bussard: 10°mm™2,
Mensch: 1,6 -10°mm™?), ein elongiertes (d. h. ein etwas
slanggezogenes®) Auge und einen deutlich besseren
dioptrischen Apparat. Auch das Verhaltnis zwischen —— e s
PupillengréRe B und Bildweite b ist bei VOgeln allge-  Abb. 1.36 Adlerauge
mein giinstiger. Dies fiihrt zu einer kleineren Beugung. ~ (Quelle: Wikipedia)
Darlber hinaus hat die Fovea bei Greifvogeln eine en-

ge trichterformige Einsenkung. Man nimmt an, dass diese als eine Art Streulinse fun-
giert, um das Bild zu vergréfRern (vgl. Abb. 1.37). Zudem kann die Pupille von solchen
Végeln sehr schnell auf Helligkeitsunterschiede reagieren. Als weiterer Vorteil erweist
sich, dass der Bussard auch im UV-Bereich sehen und damit zum Beispiel UV-
Reflexionen des Urins von Wihimausen wahrnehmen kann.

Abb. 1.37 Links: trichterférmige Habichtfovea in ihrer Funktion als ,VergréRerungslinse.”
Rechts: Rasterelektronenmikroskopaufnahme der menschlichen Fovea. Die gelbe Linie deutet die Informati-
onsweiterleitung an. (mit freundlicher Genehmigung von Prof. Andreas Reichenbach)

Erganzung

Beim Menschen gestaltet sich die Fovea nach einem anderen Prinzip. Um ein mdoglichst
hohes Auflésungsvermdgen zu erreichen, sind hier die Zapfen sehr dicht gepackt. Jeder
dieser Zapfen Ubertragt seine Information auf mehrere ,private® Bipolar- und Ganglienzel-
len. Damit das einfallende Licht direkt auf die Zapfen fallen kann, sind die dariiberliegenden
Netzhautschichten zur Seite geschoben. Deshalb hat die Fovea des Menschen die Form
einer Schiissel mit einem Durchmesser von ca. 500 um. Dies stellt eine extreme Speziali-
sierung dar. Sie kann nur auf einem sehr kleinen Bereich erfolgen und liegt wegen der not-
wendigen hohen lokalen Stoffwechselversorgung ohnehin an der Grenze des Machbaren.
Eine Folge davon ist die altersbedingte Makuladegeneration (AMD). Bei dieser Krankheit
wird der Ort des scharfsten Sehens durch eine Stoffwechselstérung geschadigt.

Quellen:

Reichenbach A. ,Die Wirbeltiernetzhaut — ein merkwiirdiges Sinnesorgan.” Sitzungsberichte der Sachsi-
schen Akademie der Wissenschaften 130 (6) 2008. Verlag der Sachsischen Akademie der Wissenschaf-
ten (ISBN 978-3-7776-1588-2)

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1%, Springer Verlag, Berlin Heidelberg 2003,
S. 351, 384ffPenzlin, ,Lehrbuch der Tierphysiologie®, Spektrum Verlag, Miinchen 2005, S. 744,
S. 756 — 760
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Grenzen unserer Seh-
leistung® (ca. 5 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e kodnnen Beugungs- und Interferenzphdnomene am Einfach- und am Doppelspalt
erklaren und einfache Berechungen durchfuhren,

e kennen verschiedene Faktoren, von denen das Auflosungsvermégen abhangt, und
kénnen deren Einfluss nach dem Prinzip des schwéachsten Glieds in der Kette ein-
ordnen,

o konnen die Grenzen des Auflésungsvermogens aufgrund von Beugung und auf-
grund der Sehzellendichte quantitativ abschatzen und vergleichen,

e konnen ein Experiment beschreiben, mit dem man das tatsadchliche Auflésungs-
vermogen messen kann,

e sind in der Lage zu argumentieren, wie sich das Aufldsungsvermodgen unseres Au-
ges verbessern liel3e.

Das Ziel dieser Unterrichtseinheit ist es, zu erforschen, wodurch das Auflésungsver-
mogen des Auges begrenzt wird. Hierzu kdnnen Vermutungen gesammelt werden, die
man ggf. notiert und fixiert. Im Anschluss daran kann man einen Versuch zeigen, der
das Aufldsungsvermdgen auf eine verbliffende Art und Weise begrenzt, wie es in der
Diskussion vorher wahrscheinlich noch nicht vorgekommen ist, namlich aufgrund von
Beugung und Interferenz. Ein geeigneter Versuch wird im fachlichen Teil aufgeflhrt
(vgl. Abb. 1.22 und 1.23). In diesem Zusammenhang lassen sich auch die aus Jahr-
gangsstufe 10 bekannten Begriffe Beugung und Interferenz aufgreifen und wiederho-
len.

Das obige Experiment lasst erkennen, dass Beugung und Interferenz beim Auge tat-
sachlich zu einer Begrenzung der Sehleistung filhren mussen. Es stellt sich nur die
Frage, inwiefern dieser Effekt tatsachlich der limitierende Faktor ist oder ob die zu Be-
ginn diskutierten Effekte viel starker zum Tragen kommen. Dazu muss der Einfachspalt
quantitativ verstanden werden. Um den Einstieg einfach zu halten, ist es sinnvoll, vor
dem Einfachspalt den Doppelspalt zu thematisieren. Haben die Schulerinnen und
Schuler schlieBlich den Einfachspalt verstanden, kann man die Grenzen der Sehleis-
tung aufgrund von Beugungsphdnomenen abschatzen. In diesem Zusammenhang
sollte auch der flir Lochblenden notwendige Korrekturfaktor erwahnt werden.

Nun koénnen die weiteren moglichen limitierenden Faktoren untersucht werden. Dabei
wird den Schilerinnen und Schillern immer wieder deutlich, dass letztendlich das
»Sschwachste Glied in der Kette* das Auflosungsvermégen des Auges begrenzt. Beson-
ders interessant ist in diesem Zusammenhang, dass die Sehzellendichte auf der Retina
auf die GréRRe der Beugungsscheibchen abgestimmt zu sein scheint.

Bei entsprechender Schwerpunktsetzung kénnen noch einige, weitere Faktoren disku-
tiert werden, z. B. welchen Einfluss die stark konvergente Schaltung von Sehzellen hat,
durch die erklart werden kann, warum wir nur mit dem gelben Fleck scharf sehen kon-
nen. SchlieBlich kann auch noch die Frage nach dem Einfluss von Linsenfehlern auf
die optische Qualitat unseres Sehapparats thematisiert werden.

Mdéchte man das Auflésungsvermégen des Auges experimentell bestimmen und mit
obigen Ergebnissen vergleichen, eignet sich folgender Versuch:
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Man bringt zwei schwarze Punkte im Abstand von ca. 3 mm — 6 mm an einer hellen
Wand oder Ture an. Danach stellt man sich davor und geht langsam ruckwarts, solan-
ge bis die beiden Punkte nicht mehr getrennt voneinander wahrnehmbar sind. Es sollte
darauf geachtet werden, dass man die Moglichkeit hat, von den beiden Punkten unge-
fahr einen Abstand von ca. 10 m einnehmen zu kénnen und dass der Raum gut ausge-
leuchtet ist. Aus dem Abstand der beiden Punkte voneinander und aus dem Abstand
des Betrachters zu den Punkten, wenn er diese gerade nicht mehr unterscheiden kann,
Iasst sich der kleinste auflésbare Winkel berechnen und so auch der Abstand der bei-
den Punkte auf der Netzhaut.

Zum Abschluss an dieses Kapitel kann wieder kurz ein vergleichender Blick ins Tier-
reich geworfen werden. Es bietet sich z. B. an, das Auflésungsvermégen bei Greifvo-
geln mit dem bei Menschen zu vergleichen. Hierzu eignet sich unter Umstanden auch
gut ein Schilerreferat.
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1.3 Physikalische Grundlagen der Héorempfindung

Schallwellen

Das Auge ist fir unsere Orientierung zweifelsfrei unerlasslich, doch ist das Ohr, mit
dessen Hilfe wir akustische Signale aufnehmen, fir unsere Kommunikation das bei
weitem bedeutsamste Organ. Das Schallerzeugungssystem Kehlkopf/Stimmbander
einerseits und Ohr andererseits erganzen sich in idealer Weise zum Senden und Emp-
fangen von Signalen unter Ausnutzung der physikalischen Eigenschaften der uns um-
gebenden Atmosphare. Damit diese Form der Kommunikation funktionieren kann,
muss das Ohr den physikalischen Gesetzen der Akustik angepasst sein; so kann es
die in Schallwellen befindliche Information herausfiltern.

Trifft auf das Trommelfell eine Schallwelle hoher Frequenz, so wird im Gehirn eine
Empfindung erzeugt, die wir einen ,hohen Ton“ nennen, bei niedriger Frequenz er-
scheint uns der Ton ,tief“. Musik und Sprache setzen sich aus Tonen unterschiedlicher
Frequenz, Lange und Intensitat bzw. Lautstdrke zusammen. Ziel des folgenden Ab-
schnitts ist es, zu verstehen, wie diese akustischen Signale im Ohr aufbereitet werden.
Dazu betrachten wir ein solches Signal: Der Ton a, gespielt auf einem Cello. Das
Schwingungsmuster links, das den Druckschwankungen der Luft entspricht, wurde
mithilfe eines Mikrophons aufgenommen und durch ein Oszilloskop sichtbar gemacht
(Abb. 1.38 a).

Amplitude

0 1.1 2,2 33 4.4
fikHz

Amplitude Frequenzspektrum

Abb. 1.38 a Cello

Untersucht man dieses Signal mittels der sog. Fourieranalyse, erhalt man das rechte
Diagramm. Das Schwingungsmuster links hat eine periodische Struktur; zu sehen sind
hier 6 Perioden. Es lasst sich durch Summation bestimmter periodischer Funktionen
erzeugen. Aus der Mathematik weild man, dass sinus- und kosinusformige Funktionen
einer Grundfrequenz f;, der doppelten, dreifachen, vierfachen... Frequenz genau die-
ses leisten. Addiert man nun diese Funktionen mit geeigneter Amplitude, entsteht das
Bild auf der linken Seite. Das a des Cello setzt sich zusammen aus einer ausgepragten
Grundschwingung mit 220 Hz, einer Schwingung von 440 Hz mit etwa halber Intensitat,
einer Schwingung von 660 Hz, deren Intensitat wieder etwas grofer ist usw. Die Inten-
sitat der jeweiligen Schwingung ist dem Diagramm rechts zu entnehmen. Alle Sinus-
und Kosinusténe, charakterisiert durch Frequenz und Amplitude, ergeben zusammen
das auf dem Cello gespielte a.

Im Bildpaar von Abb. 1.38 b wurde die gleiche Note gespielt, diesmal jedoch auf einer
Trompete. Die Grundschwingung liegt naturgemal wieder bei 220 Hz, allerdings ist
diese hier recht schwach ausgepragt. Die Schwingung bei 440 Hz und noch mehr die
bei 660 Hz sind hingegen besonders kraftig. Dies charakterisiert den Klang einer
Trompete.
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Amplitude
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Amplitude

Abb. 1.38 b Trompete

Man kann auch kinstlich durch Addition von
Sinus- und Kosinusschwingungen den
Klang von Musikinstrumenten simulieren. Im
Beispiel von Abb. 1.39 wird ein ,Ton® einer
Grundfrequenz f, (weill) und weiteren ,TO-
nen“ ganzzahlig-vielfacher Frequenzen mit
unterschiedlichen Amplituden zu einer Ge-
samtschwingung addiert. Die unterschiedli-
che Phasenlage der Obertdne erklart sich
durch die Addition von Sinus- und Kosinus-
ténen jeweils gleicher Frequenz unter Aus-
nutzung des Additionstheorems fur den
Sinus:

Asin ot + Bcos ot = Csin (ot + §)

Die Simulation Iasst sich leicht mit dem Pro-
gramm ,Overtone® (Begleit-CD) bewerkstel-
ligen.

Da wir mithilfe unseres Ohres den Klang
einer Trompete sehr wohl von dem eines
Cellos unterscheiden kdnnen, ist das Ohr
offenbar in der Lage, einen Ton, einen
Klang, Sprache und Gerausche nach Fre-
quenzen und Amplituden aufzulésen, denn
insbesondere auch die Sprache setzt sich
aus Schwingungen einzelner Frequenzen
zusammen, auch wenn die entsprechenden
Spektren dort nicht so regelmalfig aussehen
wie in der Musik.

Die bei der Fourieranalyse entstehenden
charakteristischen Spektren sind den Li-
nienspektren der Atomphysik ganz &ahnlich.
So wie die optischen Linienspektren zur
Identifikation von Atomen herangezogen
werden kdénnen, ist es moglich, mit Fou-
rierspektren der Akustik Klange und Stim-
men zu identifizieren. Die Ergebnisse von
analysierten Sprachmustern kénnen z. B.
Personen zugeordnet werden, was bei der
Stimmerkennung, einem wichtigen biometri-
schen Verfahren, eine grof3e Rolle spielt.

Frequenzspektrum

"f/kHz

+ o Time window

4 Frequency domain (Spectrum;

Abb. 1.39 Klangerzeugung mit ,Overtone*
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Erganzung

Bei der Fourieranalyse werden die Amplituden der Sinus- und der Kosinusschwingung einer
bestimmten Frequenz ermittelt. Unsere Spektren zeigen jedoch nur das Amplitudenquadrat,
das proportional zur Intensitat ist; die Phase ist unterdriickt: Es gibt also unterschiedliche
Schwingungsmuster, die das gleiche Frequenzspekirum haben. Die Intensitatsspektren ge-
ben demnach nicht die vollstdndige Information des akustischen Signals wieder.

Bei der Stimm- und vor allem bei der Spracherkennung gibt es zudem das prinzipielle Prob-
lem, dass manche Konsonanten, z. B. p und ¢, sehr kurz gesprochen werden und selbst
nicht als Ton in Erscheinung treten, sondern nur die Grenze zwischen zwei Vokalen definie-
ren. Zischlaute hingegen, z. B. s und f, erzeugen kein sauberes, diskretes Spektrum mit kla-
ren Linien, sondern ein akustisches Rauschen. Wie diese sehr komplexen Signale in Ohr
und Gehirn als Sprache mit entsprechendem Informationsgehalt aufbereitet werden, ist Ge-
genstand der aktuellen Forschung und in weiten Teilen bis heute unverstanden.

Mithilfe eines Mikrophons und eines Computers kann man ohne Aufwand Klange und
Gerausche aufnehmen und mittels eines digitalen Spektralanalysators untersuchen.
Solche werden im Internet angeboten und kénnen bequem heruntergeladen werden.
Ein leistungsfahiges Programm, welches als freeware zur Verfigung steht, ist ,audaci-
ty“, das auch beiliegt (Begleit-CD).

Es ist sehr interessant und motivierend, die Stimmen von Schulerinnen und Schilern
aufzunehmen, ihr Spektrum zu analysieren und zu vergleichen. In Abb. 1.40 sind die
Fourierspektren der Vokale ,A“ ,O“ und ,/* des gleichen Sprechers im Vergleich zu
sehen. Dabei wurden mithilfe von ,audacity” jeweils die Grundschwingung bei 90 Hz
und die ersten 15 Obertone aufgezeichnet.

Lautstarke

60 dB 1

50 dB :

40 dB

30 dB

20 dB

10 dB

lIAI! !IO.I ll|‘l

0dB 4 4 [ 4 TTI+I(TR # 4 T F TTIATIINIE 4 4 1 4 TTIAITTIITA
90 180 360 720 1440 90 180 360 720 1440 90 180 360 720 1440
Frequenz / Hz

Abb. 1.40 Spektren von Vokalen

Die ,Lautstarke” der Grundschwingung ist in allen drei Fallen gleich und betragt 50 dB,
was normaler Sprachlautstarke entspricht. Die dB-Skala gibt in etwa unser Lautstarke-
empfinden wieder, sodass man im Allgemeinen sagen kann, dass Téne Uber 50 dB
lauter sind als die Grundschwingung, solche unter 50 dB leiser. Wie man an den
Spektren erkennen kann, lassen sich Vokale Uber die Lautstarke der Obertone klassifi-
zieren.

Quellen:

Vogel, ,Gerthsen Physik“, 20. Auflage, Springer Verlag, Berlin, Heidelberg 1999, S. 141 ff.
Schell, ,Unendliche Reihen®, Harri Deutsch, Frankfurt 1978, S. 82 ff.
http://www.clab.unibe.ch/overtone/

http://audacity.sourceforge.net/
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Welleneigenschaft von Schall

Beugung

Beugungserscheinungen kann man sehr einfach bei Tiren demonstrieren, die nur ei-
nen wenige Zentimeter breiten Spalt gedéffnet sind. Wahrend sich tiefe Tone, d. h.
langwellige Schallwellen dahinter recht gleichmafig ausbreiten, ist dies bei kurzwelli-
gen Toénen im hoheren kHz-Bereich nicht der Fall. Abseits der akustischen Achse fin-
det man hinter dem Turspalt stets Bereiche, wo diese Tone erheblich abgeschwacht
sind. Analoges kennt man von der Ausbreitung von Wasserwellen, die durch eine Off-
nung treten (Wellenwanne). Ist die Offnung deutlich schmaler als die Wellenlénge, tre-
ten die Wasserwellen annahernd halbkreisformig aus, im umgekehrten Fall beobachtet
man abseits der direkten Ausbreitungsrichtung stets Bereiche geringer Intensitat.

Interferenz

Um die Interferenzfahigkeit von Schallwellen zu demonstrieren, kann man zwei identi-
sche Stimmgabeln mit einem gegenseitigen Abstand d > A/2 anstof3en. Auch hier kann
man mit einem Messmikrophon oder auch dem Ohr Bereiche geringerer und solche
grolerer Intensitat registrieren. Da die Phasenlage der Stimmgabeln stets unterschied-
lich ist, variiert auch die Position der Orte mit maximal destruktiver Interferenz. Bei ei-
nem Mindestabstand von halber Wellenlange ist jedoch die Existenz von Interferenz-
minima gewahrleistet.

Die Experimente zeigen, dass Schall sich offenbar wellenartig ausbreitet. Schallwellen
sind der Idealtypus mechanischer Longitudinalwellen. Bei mechanischen Longitudinal-
wellen schwingen die Teilchen (Luft oder Flissigkeitsmolekule) in Ausbreitungsrich-
tung. Im Fall periodischer Schwingungen, auf die wir uns beschranken, fihren die
Teilchen eine gedampfte harmonische Schwingung in Ausbreitungsrichtung der Welle
aus. Dabei entstehen Zonen unterschiedlichen Drucks, die sich mit einer charakteristi-
schen Geschwindigkeit in Luft ausbreiten: Dies ist die Schallgeschwindigkeit
c=343 ms™' (bei Normaldruck p, = 1013 hPa und einer Temperatur von 20 °C). Eine
Longitudinalwelle 1asst sich sehr gut mithilfe eines weichen Federwurms veranschauli-
chen, auch gibt es viele geeignete Simulationen. Der bereits aus der Jahrgangsstu-
fe 10 bekannte Zusammenhang zwischen Ausbreitungsgeschwindigkeit, Wellenlange
und Frequenz lautet:

c=Af (1.6)

Die Schallortung erfolgt beim Menschen und vielen Saugetieren u. a. durch den Ver-
gleich von akustischem Reiz im linken und im rechten Ohr. Zum einen ist bei unglei-
chem Schallpegel in den Ohren die betreffende Schallquelle ndher an dem Ohr, auf
dem lauter gehort wird. Dazu kommt aber noch ein zweiter Effekt: Die Ohren kénnen
minimale Laufzeitunterschiede wahrnehmen. Demonstrieren lasst sich das mithilfe ei-
nes 2 m— 3 m langen Schlauchs, dessen Enden an die beiden Ohren einer Schilerin
bzw. eines Schiilers gehalten werden (vgl. Abb. 1.41). Nun wird mit einem Hammer-
chen auf den Schlauch geklopft. Wird nicht genau die Mitte des Schlauchs getroffen,
kann man bereits eine Wegdifferenz von wenigen Zentimetern wahrnehmen, was mit-
tels (1.6) zu einer Laufzeitdifferenz im Bereich einiger hundert us flhrt.



1.3 Physikalische Grundlagen der Hérempfindung 41

Um zu zeigen, dass zur Schalllber-
tragung ein geeignetes Medium von-
noten ist, kann man ein einfaches und
bekanntes, aber eindrucksvolles Ex-
periment durchfiihren: Ein Wecker
wird unter die Vakuumglocke gestellt,
die Glocke wird evakuiert. Sobald der
Druck abnimmt, wird der Klingelton
leise und verstummt sogar. Es ist dar-
auf zu achten, den Wecker auf ein
stark dampfendes Material, z. B. einen
Schwamm, zu stellen, um Ubertra-
gungen des Schalls auf Metall oder
Glasteile zu vermeiden.

Abb. 1.41 Wahrnehmbarkeit der Laufzeitunterschiede

Ergédnzung

Die Schallgeschwindigkeit in Luft kann mit Stoppuhr

einem einfachen Laufzeitexperiment be- - ,
stimmt werden (vgl. Abb. 1.42). Mittels ei-

ner Glocke wird ein Ton erzeugt,

gleichzeitig wird der Kontakt zwischen

Schlegel und Glocke geschlossen und die

Uhr gestartet. Kommt das Schallsignal bei

dem Mikrophon an, wird die Uhr gestoppt < s=65m R
und man erhélt die Laufzeit. Uber ¢ =s/t  Abb. 1.42 Messung der Schallgeschwindigkeit
erhalt man den Wert der Schallgeschwin-

digkeit.

U Stopp

In Wasser wird die Schallgeschwindigkeit meist ahnlich gemessen. Man kann aber auch
Reflexionen an der Gehausewand dazu benutzen, um stehende Schallwellen in der Flus-
sigkeit zu erzeugen. Uber den Abstand zweier benachbarter Knoten I&sst sich die Wellen-
lange und uUber die Frequenz die Schallgeschwindigkeit in Wasser bestimmen. Man erhalt
bei 20 °C in destilliertem Wasser die Geschwindigkeit 1484 m s™'. Die Schallgeschwindig-
keit und damit die Wellenlangen sind also recht groR3, weshalb bei Versuchen meist sehr
hochfrequenter oder gar Ultraschall zum Einsatz kommt. Wahrend die Schallgeschwindig-
keit in Gasen stark druck- und temperaturabhangig ist, ist diese Abhangigkeit in Flussigkei-
ten nur schwach ausgepragt.

Schallwellen in Gasen und Flissigkeiten sind, aulRer an der Oberflache einer Flissigkeit,
stets Longitudinalwellen, da die Moleklle senkrecht zu ihrer Ausbreitungsrichtung keine
Krafte auf benachbarte Molekiile austiben. Die Teilchenschwingungen parallel zur Ausbrei-
tungsrichtung der Welle werden durch StoRe weitergeleitet, woraus Druckschwankungen
resultieren. Im Gegensatz zu elektromagnetischen Wellen sind Schallwellen demnach auch
nicht polarisierbar. In Festkérpern hingegen existieren bereits nach dem einfachen Feder-
modell Scherkrafte, sodass Schallwellen dort eine Transversalkomponente besitzen.

Eine Druckwelle breitet sich in einem elastischen Medium umso schneller aus, je steifer das
Medium, d. h. je geringer die Kompressibilitat « und je geringer die mittlere Dichte p sind.
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Es gilt der Zusammenhang:

b= L g g LOY (1.7)

N “Vop
Die Kompressibilitat x gibt an, wie grof3 die Volumenanderung im Bezug zum Gesamtvolu-

men bei Druckerhdéhung ist; sie stellt innerhalb bestimmter Grenzen eine Materialkonstante
dar. Bei idealen Gasen erhalt man unter der Annahme isothermer Kompression:

. NkT
1 p 1( NkT] 1
K= =""——"| —"——|=—

vV op vi p* ) p

Die Kompressibilitat ist demnach einfach der Kehrwert des Drucks. In Luft kann fir p der als
konstant angenommene Normaldruck p, eingesetzt werden. Die Druckschwankungen von
Schallwellen ,normaler® Lautstarke haben mit Maximalwerten von 60 Pa einen vernachlas-
sigbaren Einfluss auf die Schallgeschwindigkeit. Setzt man dieses Ergebnis in (1.7) ein, er-
halt man den Zusammenhang

Bei p, = 1013 hPa und p= 1,29 kg m* erhdlt man damit fiir die Schallgeschwindigkeit in
Luft allerdings nur einen Wert von 280 m s”. Dies liegt daran, dass die isotherme Kompres-
sion eine recht ungenaue Beschreibung liefert. Tatsachlich verlauft die Kompression bei der
Schallausbreitung so schnell ab, dass eine anndhernd adiabatische Zustandsénderung vor-
liegt. Beruicksichtigt man dieses, ergibt sich mit dem Adiabatenexponenten y = 7/5 fir zwei-

atomige Molekiile
7 m
Cogia = \/g Cisoth = 343 : ’

was sehr gut mit den Messdaten Ubereinstimmt. Prinzipiell lassen sich diese Zusammen-
hange auch direkt fir die adiabatische Kompression herleiten, doch sind die zugrunde lie-
genden Gleichungen etwas unanschaulicher als die Grundgleichung fir ideale Gase.

Quellen:

Vogel, ,Gerthsen Physik“, 20. Auflage, Springer Verlag, Berlin, Heidelberg 1999, S. 160 ff.

Gobrecht, ,Bergmann Schéafer — Lehrbuch der Experimentalphysik®, de Gruyter, Berlin 1975, S. 441 ff.
http://www.schulphysik.de/java/physlet/applets/welle01.html
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Die Horkurve des Menschen

Mithilfe eines Sinusgenerators kann die Empfindlichkeit des menschlichen Gehdrs in
Abhangigkeit von der Frequenz deutlich gemacht werden. Allerdings ist die Erzeugung
sehr tiefer Téne unterhalb von etwa 50 Hz und sehr hoher Tdéne Uber 10 kHz etwas
problematisch, da die meisten Lautsprecher dazu nicht geeignet sind.

Schall ist wie oben dargelegt eine Ausbreitung von Druckschwankungen. Der Schall-
druck p ist demnach eine GroRe, die in der Druckeinheit Pa gemessen wird. Da sich
Tone nach Fourier in harmonische Wellen bzw. Schwingungen zerlegen lassen, ist
klar, dass es sich beim Schalldruck nicht um eine statische Grofke, sondern um eine
WechselgroRe handelt. Als Schalldruck p an einem festen Ort wird die Amplitude der
Druckschwankungen gegentber Normaldruck p, definiert. Bei einer sinusférmigen
Schwingung wird der Druck an einem festen Ort in Abhangigkeit von der Zeit durch
folgenden Zusammenhang beschrieben:

Pges = Pn + P Sinwt

dabei ist f = w/2x die Frequenz des Sinustons. Da die menschliche Horempfindung
keineswegs proportional zum Schalldruck ist, wurde die GroRe Schalldruckpegel L,
eingefluhrt. Sie ist wie folgt definiert:

L, =20 log [EJ (1.8)

0

Der Schalldruckpegel wird in dB (Dezibel) gemessen. Das dB ist keine echte Einheit,
sondern das logarithmierte Verhaltnis des Schalldrucks p zu der willkurlich festgelegten
BezugsgroRe po =20 pyPa. Das ist der Schalldruck, der geringfluigig Uber der Hor-
schwelle bei 1 kHz eines gesunden Menschen mit durchschnittichem Gehdr liegt. Die
logarithmierte Skala ist dem Horempfinden des Menschen deutlich besser angeglichen
als eine lineare. Ein Ton mit dem Schalldruckpegel 60 dB bei 1 kHz wird also in etwa
doppelt so laut empfunden wie einer mit 30 dB bei gleicher Frequenz, der Schalldruck
ist jedoch in etwa dreilRig Mal so hoch. Eine Verdoppelung des Schalldrucks entspricht
einem ,geflhlten Lautstarkezuwachs®, d. h. einer Schalldruckpegelzunahme, von 6 dB.

In der Tabelle sind unterschiedliche Situationen mit typischen Schalldricken und
Schalldruckpegeln aufgelistet. Es handelt sich dabei um Richtwerte:

Schalldruck | Schalldruckpegel

Situation und Schallquelle

in Pa in dB
Disenflugzeug in 30 m Entfernung 2-10° 140
Gehorschaden bei kurzer Einwirkung, Schmerzschwelle 60 130
lautes Rockkonzert 20 120
Gehdorschaden bei dauerhafter Einwirkung 0,6 90
starker Strallenverkehr 0,2 80
normales Gesprach 6-107° 50
Flistern 6-10" 30
ruhiges Atmen in unmittelbarer Nahe des Ohrs 6-107° 10
Hérschwelle 2-10° 0




44 1.3 Physikalische Grundlagen der Horempfindung

Die Schmerzgrenze liegt durchschnittlich bei etwa 130 dB, was einem Schalldruck von
60 Pa entspricht. Das menschliche Gehor ist demnach ein ,Messinstrument®, das fur
Schallwellen geeignet ist, deren Schalldruck Uber sechs bis sieben Zehnerpotenzen
variieren kann.

Frequenzabhangigkeit

Der Schalldruckpegel ist zwar frequenzunabhangig definiert, jedoch auf die Wahr-
nehmbarkeitsschwelle bei 1 kHz bezogen. Bei sehr hohen und sehr tiefen Frequenzen
liegt die Wahrnehmbarkeitsgrenze bei erheblich hdheren Schalldriicken. Dies hat zur
Folge, dass beispielweise ein Ton von 60 dB bei 1 kHz als deutlich lauter empfunden
wird als ein Ton von 60 dB bei 50 Hz. Die Tatsache, dass der Mensch Toéne gleichen
Schalldrucks, aber unterschiedlicher Frequenz unterschiedlich laut wahrnimmt, findet
beim Schalldruckpegel also noch keine Berucksichtigung.

Ergédnzung

. . . . . Schalldruckpegel/dB
Die Einheit Phon bezieht die Fre-

quenzabhangigkeit der Horempfin- 0

dung ein. So wird ein Ton von 30 dB Lo /
bei 1 kHz etwa gleichlaut empfunden 80 N\ - /
wie ein Ton von 65 dB bei 50 Hz. o \\Nﬁ’mﬁ /l]
Diese beiden Téne liegen auf einer A\ - 1] f#f’
Isophonen. Das sind Kurven, die 40 >O SO IB-A Tt E7"-/
nach Befragung vieler Probanden 56 E%\‘O’? i O e o
einen empirischen ermittelten Durch- \ﬁ«-_____________’/
schnittswert ausdriicken. Die beiden 02650 700 200 500 1k 2k 5k 10k 20k
0. g. Téne erzeugen in etwa die glei- Fiagushe:he
che psychoakustische Lautstarke- Abb. 1.43 Isophonen und dB-A-Filter

empfindung von 30 Phon. Bei 1 kHz
stimmen die Zahlenwerte in dB und
Phon Uberein.

Um die frequenzunabhangige dB-Skala den Gegebenheiten des menschlichen Ohrs besser
anzupassen, kann diese mit einem zusatzlichen Korrekturfaktor versehen werden. Uber-
wiegend wird daflir das sog. dB-A-Filter verwendet. Die Kurve des dB-A-Filters (rote Linie)
ist grob den Isophonen zwischen 20 dB und 40 dB angepasst, bei 1 kHz stimmt der dB-A-
Wert eines Tons mit dem dB-Wert Uberein. Um auch messtechnisch die physiologische
Lautstarkeempfindung erfassen zu kdnnen, ist eine Frequenzanalyse notig, wobei die ein-
zelnen Frequenzen gemal der dB-A-Skala zu gewichten sind. In der Praxis ist die Angabe
von ungewichteten dB-Angaben jedoch oft ausreichend, zumal das Frequenzspektrum
meist nicht bekannt ist.

Eine sog. Horkurve entsteht, wenn man Tonsignale unterschiedlicher Frequenz, die
von 0 dB beginnend lauter werden, einem Probanden Uber Kopfhorer vorgibt und der
Proband per Knopfdruck zu erkennen gibt, ab welcher Lautstarke er den Ton héren
kann. Abb. 1.44 kann man entnehmen, dass sehr hohe und sehr tiefe Tone bis zu
60 dB lauter sein missen, um Uberhaupt wahrgenommen zu werden, als solche im
Bereich zwischen 200 Hz und 4 kHz. In diesem Bereich, dem Bereich des besten
Horens, ist die Empfindlichkeit des menschlichen Ohres besonders gro}; er fallt genau
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mit dem Frequenzbereich zusammen, in dem die menschliche Sprache ihre grofite

Relevanz hat, Stimme und Ohr sind also bestens aufeinander abgestimmit.

Eine exakte Horkurve kann mit schuli-
schen Mitteln zwar nicht aufgenom-
men werden, aber es ist recht ein-
drucksvoll mitzuerleben, dass bei
Tonen oberhalb von etwa 10 kHz im-
mer weniger Schilerinnen und Schu-
ler Uberhaupt noch eine Ho6rwahr-
nehmung haben. Im Internet gibt es
einige sehr ansprechende Seiten,
mithilfe derer einfache Hortests durch-
gefuhrt werden kénnen (siehe Quel-
lenangaben).
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Abb. 1.44 Horkurve

Die Aufgabe des Ohrs ist es, die in einem akustischen Signal befindlichen Informatio-
nen herauszufiltern. Dazu muss es ein akustisches Signal, ahnlich wie ein Spektralana-
lysator, lautstarke- und frequenzselektiv verarbeiten. Von besonderem Interesse ist es
demnach, zu verstehen, auf welche Weise Sinustone verschiedener Frequenz und
Amplitude Nervenimpulse verursachen, die unser Gehirn unterscheiden kann. Aus die-
sem Grund wollen wir uns im folgenden Abschnitt auf die Verarbeitung einzelner Si-
nustone im Ohr beschranken, wohl wissend, dass sich Klange stets aus einer Vielzahl
von sinusférmigen Signalen unterschiedlicher Frequenz, Amplitude und Phase zu-

sammensetzen.

Quellen:

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1%, Springer Verlag, Berlin Heidelberg 2003,

S. 234
http://de.wikipedia.org

Hortests:
http://www.auricilla.de/hoertest.htm
http://www.earaction.de

www.digitalefolien.de/biologie/mensch/sinne/schall.html
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Physikalische
Grundlagen der Hérempfindung“ (ca. 4 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e gewinnen durch Klangexperimente die Erkenntnis, dass ein Klang durch eine Viel-
zahl sinusartiger Schwingungen unterschiedlicher Frequenz, Amplitude und Phase
charakterisiert werden kann,

e kennen die grundlegenden Eigenschaften von Schallwellen und kdnnen die allge-
mein geltenden Gesetze der Wellenlehre auf einfache Fragestellungen der Akustik
anwenden,

e sind mit den Begriffen Druck und Dichte vertraut,

e sind in der Lage, diese Begriffe bei der Definition und Berechnung von Schalldruck
und Schalldruckpegel richtig anzuwenden,

o erfahren moglichst in Experimenten die Eigenschaften des menschlichen Gehors
bezuglich Frequenzumfang, frequenzabhangiger Empfindlichkeit und Schallortung,

e wissen, dass haufiges Horen lauter Musik das Gehor nachhaltig schadigen kann.

Als Einstieg kann mithife des Programms ,audacity® (Download unter
http://audacity.sourceforge.net/ oder auf der Begleit-CD) der Klang von Musikinstru-
menten und gesprochenen Vokalen untersucht werden. Durch die Analyse wird den
Schilerinnen und Schilern klar, dass Kléange durch eine Grundschwingung und ihr
Obertonspektrum charakterisiert sind und dass hohe Tone eine hohere Frequenz ha-
ben als tiefe. Anschliefend wird der Ton einer Stimmgabel untersucht, deren Oszil-
loskopbild eine Sinuskurve ist. Die Schilerinnen und Schiler erkennen, dass dieser
keine Oberténe besitzt. Sog. Sinustone sind demnach Klange von genau einer Fre-
quenz. Die Gestalt diskreter Klangspektren legt nahe, dass sich Klange stets aus vie-
len Sinustdnen unterschiedlicher Amplitude zusammensetzen. Diese Vermutung
untermauern die Schiilerinnen und Schiiler experimentell, indem z. B. gleichzeitig drei
Schilerinnen und Schiler unterschiedliche Téne pfeifen, die annahernd sinusférmig
sind. Das zugehdrige Klangspektrum enthalt ausschliel3lich drei scharfe Peaks. Mithilfe
des Programms ,overtone“ (Download unter http://www.clab.unibe.ch/overtone/ oder
auf der Begleit-CD) kann man zusatzlich kinstliche Klangspektren zusammenmischen.

Im weiteren Unterrichtsverlauf werden die typischen Eigenschaften wie Beugung und
Interferenz bei Schallwellen durch einfache Experimente nachgewiesen, sodass der
Wellencharakter von Schall nachvollzogen werden kann. Ein besonders einfaches In-
terferenzexperiment ist die Uberlagerung von Schall aus zwei baugleichen Stimmga-
beln, die den Mindestabstand einer halben Wellenlange haben. Halten sich die
Schulerinnen und Schiler ein Ohr zu, finden sie durch Umhergehen immer wieder Or-
te, wo sich die Schallanteile fast vollstandig ausléschen. An diesen Stellen ist auch mit
dem gedffneten Ohr praktisch nichts zu hoéren. Auch mithilfe eines Messmikrophons
sind solche Stellen auszumachen. Weitere Experimente zu Beugung und zur Messung
der Schallgeschwindigkeit sind zwar ansprechend, doch ist es aus Grinden der Zeiter-
sparnis evtl. ratsam, auf diese zu verzichten.

Auf keinen Fall sollte man jedoch auf ein einfaches Experiment zur Schallortung ver-
zichten: Eine Schilerin oder ein Schiler muss mit geschlossenen Augen angeben, aus
welcher Richtung ein Klatschgerausch kommt, was mit erstaunlicher Genauigkeit ge-
lingt. Der Grund hierfir liegt in der Fahigkeit unseres Gehdrs, geringe Laufzeitunter-
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schiede von einer Schallquelle zum linken bzw. zum rechten Ohr wahrzunehmen. Wie
gut diese Fahigkeit ausgepragt ist, kann Uber Schallereignisse mit definiertem Lauf-
zeitunterschied bestimmt werden: Einem Schiler / einer Schilerin werden zunachst die
Augen verbunden. Im Anschluss halt sich die Versuchsperson jeweils die Enden eines
Schlauchs einer Lange von 2,5 m bis 3 m an die Ohren, die Mitte des Schlauches wird
markiert. Klopft nun eine weitere Person mit einem Hammerchen auf den Schlauch,
gibt die Versuchsperson an, ob rechts oder links von der Markierung geklopft wurde.
Noch ein Abstand von einigen Zentimetern von der Mitte kann wahrgenommen wer-
den, was Uber ¢ = x/t zu Laufzeitunterschieden im Bereich einiger hundert us fuhrt.

Druck und Dichte sind wichtige physikalische GréRRen bei der Beschreibung von Schall,
sodass diese definiert werden missen. Wahrend die Definitionsgleichungen unserer
Alltagsvorstellung von Druck und Dichte durchaus entsprechen, wirkt die Tatsache,
dass Druck im Gegensatz zur Kraft keine Richtung hat, etwas befremdlich. Um diesen
physikalischen Sachverhalt zu untermauern, bietet sich ein geeignetes Demonstra-
tionsexperiment (z. B. die drehbare Druckdose unter Wasser) an. Der hydrostatische
Druck sollte an dieser Stelle aber nicht tiefer thematisiert werden.

Da Schallwellen Druckschwankungen sind, die sich im Raum bei Umgebungsdruck
ausbreiten, liegt die Vermutung nahe, dass die Druckverhaltnisse an einem festen Ort,
an dem ein sinusférmiger Ton zu hdren ist, durch pges = p, + p sin ot beschrieben wer-
den, wobei p die Amplitude der Druckschwankung, der Schalldruck, ist und f = o/2r die
Frequenz des Tons.

Fir die Schuilerinnen und Schiiler ist zwar unmittelbar einsichtig, dass die Lautstarke
eines Tons mit dem Schalldruck wachst, doch dass der logarithmisch skalierte Schall-
druckpegel L, = 20 Ig p/po, unserem Gehor deutlich besser angepasst ist als eine linea-
re Schalldruckskala, muss ihnen mitgeteilt werden. Ein sicherer Umgang mit
Schalldruck und Schalldruckpegel ist anzustreben, da im Weiteren darauf stets Bezug
genommen wird. Zur Vertiefung des bisher Erlernten und zur Motivation kdnnen die
Schilerinnen und Schuler Hortests durchfihren und das Zustandekommen von Hor-
kurven verstehen. Im Internet werden hierzu viele Online-Hoértests angeboten (Such-
begriffe: Online, Hoértest). Besonders empfehlenswert ist der Hortest unter
http://www.auricilla.de/hoertest.htm.

In diesem Zusammenhang ist ein Eingehen auf Gehoérschadigungen durch gesund-
heitsgefahrdenden Musikkonsum dringend anzuraten.
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Das menschliche Ohr Iasst sich grob in drei Teile untergliedern: Aulen-, Mittel- und

Innenohr:

Aullenohr

Mittelohr

Innenohr

L

Abb. 1.45 Ohr (Quelle: Wikipedia)

Das AuBenohr

Trommelfell

Steigbugel

Bogengéange

Hérnerv

Hérschnecke

Eustachische Réhre

Eine Offnung im Schadelknochen bildet den duleren Gehérgang, der sich nach aulRen
Uber die Ohrmuschel 6ffnet und der auf der Innenseite durch das Trommelfell abge-
schlossen wird, das Trommelfell markiert die Grenze zwischen Aufden- und Mittelohr.

Eine Schallwelle wird durch den &u-
Reren Gehodrgang an das Trommel-
fell geleitet. Die Formgebung von
Ohrmuschel und Gehdérgang ist so
gestaltet, dass sie einerseits die Lo-
kalisierung von Schallquellen unter-
stltzt und andererseits bestimmte
Frequenzen durch Resonanz ver-
starkt. Wahrend die Bedeutsamkeit
des AulRenohrs beim Menschen un-
ter Fachleuten kontrovers einge-
schatzt wird, ist seine aufRerordent-
lich wichtige Rolle beim Ohr der
Fledermaus unumstritten. In Abb.
1.46 ist die Verstarkung durch die
Ohrmuschel bei der Fledermaus
Macroderma gigas (Australische
Gespenstfledermaus) aufgezeichnet.

Verstarkung in dB

30 F

20F

10F

-10

Verstérkung durch Ohr-
muschel und Gehdérgang

Verstarkung durch
den Gehdrgang

keine Verstarkung

2 4 8 16 32 64
Frequenz in kHz

Abb. 1.46 Verstarkung durch Ohrmuschel und Hérgang
(Quelle: Heldmaier, Neuweiler,Vergleichende Tierphy-
siologie, Bd. 1%, Springer, Berlin 2003, S. 254)
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Wahrend die untere Kurve die frequenzabhangige Verstarkung durch den Gehdérgang
ohne aufere Ohrmuschel wiedergibt, ist aus der oberen Kurve die auflerordentlich
grolde Verstarkung im Bereich zwischen 4 kHz und etwa 30 kHz durch die Ohrmuschel
gut erkennbar. Die Form der Ohrmuschel ist hier den Lebensumstanden der Gespenst-
fledermaus angepasst, da der Frequenzbereich, der hier durch die Ohrmuschel eine
besonders grofde Verstarkung erfahrt, relevant ist, um feine Raschelgerdusche wahr-
nehmen zu kénnen. Potentielle Beutetiere der Gespenstfledermaus verursachen typi-
scherweise genau solche.

Die Verstarkungseffekte sind auf Beugung und Interferenz zuriickzufihren. Die Form
der Ohrmuschel kann deswegen erst in einem Frequenzbereich effektiv sein, dessen
Wellenlangen in der Grofienordnung der Abmessungen der Ohrmuschel liegen, beim
Menschen also erst im kHz-Bereich. Aus diesem Grund lassen sich niederfrequente
Tone, also solche mit Wellenlangen, die deutlich grofler sind als die Abmessungen in
der Ohrmuschel, nur mithilfe von Laufzeit- und Lautstarkeunterschieden zwischen bei-
den Ohren orten.

Experimente zur Wirkung des AuRenohrs

Der Einfluss eines Trichters bzw. einer sonstigen trichterartigen Form kann mithilfe des
Programms ,Audacity“ recht leicht demonstriert werden: Mit einem Mikrophon nimmt
man den Klang eines Instruments oder einer Stimme einmal mit und einmal ohne vor-
gesetzten Trichter auf. Der Trichter wird direkt vor das Mikrophon gesetzt, wobei der
Trichterhals den Gehdrgang simuliert und der Trichter selbst die Hormuschel. Schallan-
teile, die nicht durch den Trichterhals treten, miissen dabei durch geeignete Malinah-
men (im einfachsten Fall durch Umschlie3en des Trichterhalses durch die Hand bei
gleichzeitiger Abdeckung der restlichen Mikrophonkapsel durch Textilien, kleine Kissen
etc.) gedampft werden. Der Einfluss des Trichters auf das Frequenzspektrum ist unmit-
telbar ersichtlich.

Lautstarke
50 dB

40 dB

30 dB

20dB

10 dB

"A" (ohne aufgesetzten Trichter) “A" (mit aufgesetzem Trichter)
0dB 2 % [ ATTIANNA 2 & [ ATTIANA
90 180 360 720 1440 80 180 360 720 1440

Frequenz / Hz

Abb. 1.47 Frequenzanalyse ohne und mit Trichter

In Abb. 1.47 sind jeweils die Spektren des gesprochenen Buchstabens ,A“, einmal oh-
ne und einmal mit vorgesetztem Trichter, aufgezeichnet. Wahrend die Grund- und die
ersten Oberschwingungen durch Aufsetzen des Trichters erheblich schwacher ausge-
pragt sind (ein groRRer Schallanteil dringt ja nun nicht mehr bis zur Mikrophonmembran
durch), ist dies ab der sechsten Oberschwingung keineswegs mehr der Fall. Die Form
des hier benutzten Trichters ist demnach geeignet, Frequenzen um 800 Hz gegenuber
anderen Frequenzen verstarkt zu transmittieren; Grund dafir kbnnen Resonanzen im
Trichterhals sein. Im Gehdérgang des Menschen wird eine schwache Resonanz bei
etwa 2,5 kHz und in der Muschel bei 5,5 kHz angeregt.
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Beim Experiment ist es auch mdglich, einen Sinusgenerator und einen Lautsprecher
als Schallquelle heranzuziehen. In diesem Fall lassen sich die verstarkten bzw. die
unterdriickten Frequenzen besonders gut ausmachen.

Tritt ein akustisches Signal an die Hormuschel, wird durch die komplizierte Formge-
bung der Ohrmuschel ein richtungsabhangiges Interferenzmuster erzeugt. D. h. be-
stimmte Frequenzen eines Gerduschs oder Klangs werden je nach Auftreffwinkel
unterschiedlich stark ans Mittel- und Innenohr weitergeleitet. Grund hierflr ist, dass
sich der direkt an das Trommelfell gelangende Schall und der von der Ohrmuschel
reflektierte Schall Gberlagern. Ist ein Gerausch bekannt, kann durch die richtungsab-
hangige Unterdrickung bzw. Verstarkung bestimmter Frequenzen die Richtung des
Gerauschs ausfindig gemacht werden. Da jede Ohrform individuelle Eigenheiten auf-
weist, muss diese Fahigkeit erlernt werden.

Quellen:

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1, Springer Verlag, Berlin, Heidelberg 2003,
S. 252 ff.

http://audacity.sourceforge.net/

Das Mittelohr

Landsdugetiere und Menschen leben in Luft, einem gasférmigen Medium der Dichte
p.=1,29 kg m™> mit der Schallgeschwindigkeit ¢, =343 ms™. Die in den Druck-
schwankungen der Luft kodierten Signale missen an das Innenohr Ubertragen werden,
wo die Sinneszellen liegen. Diese sind von Lésungen umgeben, die, ahnlich wie das
sie umgebende Koérpergewebe, im Wesentlichen die gleichen akustischen Eigenschaf-
ten wie Wasser besitzen (pw = 1000 kg m=>, cw=1484 m s‘“). Befande sich die FlUs-
sigkeit des Innenohrs unmittelbar hinter dem Trommelfell, entstiinde eine Grenzflache
zwischen zwei akustischen Medien mit sehr unterschiedlichen Schallimpedanzen. Die
Schallimpedanz Z ist das Produkt aus Dichte p und Schallgeschwindigkeit c. Man kann
zeigen, dass die Schallimpedanz in akustischen Medien ohne nennenswerte Verluste
auch gleich dem Quotienten aus der Schalldruckamplitude p und der Amplitude der
Teilchengeschwindigkeit v ist (siehe Erganzungen).

Z=pc bzw. Z=€ (1.9)
Mit den gangigen Daten fiir Luft und Wasser erhalt man: Z, =442 kgm?s™ und
Zw=1,48 - 10° kg m™?s™". Trifft Schall auf eine Grenzfliche zweier akustisch unter-
schiedlicher Medien, wird ein Teil der auf das Trommelfell fallenden Schallenergie
transmittiert, der andere wird reflektiert. Das Phanomen der Schallreflexion kann leicht
demonstriert werden und ist aus dem Alltag bekannt: Taucht ein Mensch mit dem Kopf
unter Wasser, sind fur ihn die Gerausche Uber der Wasseroberflache kaum wahr-
nehmbar, ebenso sind die von einem Taucher abgegebenen Laute Uber der Wasser-
oberflache nur in geringem Mal} zu registrieren. Der Grund ist der groflte Unterschied
der Schallimpedanzen der beteiligten Medien. Um zu verhindern, dass genau dieser
Effekt am Trommelfell auftritt und der allergroRte Teil der Schallintensitat reflektiert
wird, ist zwischen das Innenohr mit den Sinneszellen und das AulRenohr das Mittelohr
als sog. Impedanzwandler geschaltet.
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Ergdnzungen

In der Darstellung Z = p/v wird die Bedeutung der Schallimpedanz als eine Art ,Widerstand®
in Analogie zur Elektrizitatslehre deutlich: In der Elektrizitdtslehre hangen Widerstand R,
Spannung U und Stromstarke / GUber die bekannte Beziehung R = U/l zusammen. Der elekt-
rische Widerstand eines Bauteils ist demnach gro3, wenn bei einer bestimmten Spannung
nur ein geringer Stromfluss ermdglicht wird. Anschaulich kann die elektrische Spannung mit
einem Druckunterschied zwischen zwei Punkten identifiziert werden, wahrend der Strom-
fluss [ freier Ladungen Q durch die Beziehung /= A n Q v bei konstanter Ladungstrager-
dichte n und konstanter Querschnittsflache A proportional zur Teilchengeschwindigkeit v ist.
So wie der Wert der Schallimpedanz Z groR ist bei groRem Druckunterschied p und kleiner
Teilchengeschwindigkeit v, ist dies genauso der Fall beim elektrischen Widerstand R. Aller-
dings wird beim Durchgang einer Welle durch ein Medium mit vernachlassigbarer innerer
Reibung, anders als beim elektrischen Widerstand, keine Energie an die Umgebung abge-
geben. Der ebenfalls gebrauchliche Begriff ,Wellenwiderstand® ist also etwas irrefiihrend.

Das Innenohr ist entstehungsgeschichtlich betrachtet der alteste Teil unseres Gehdrs und
liegt von Knochen umgeben im Felsenbein, einem der hartesten Knochengebilde des
menschlichen Korpers. Mit der differenzierten Tonerzeugung durch den Stimmapparat der
Saugetiere musste auf kleinstem Raum ein Empfangsorgan entstehen, welches ein grofies
Frequenzspektrum auflésen und in Nervensignale umwandeln konnte: die Hérschnecke. An
der Basis der Bogengange entstand zunachst eine Aussackung mit Haarzellen, welche, wie
jene in den Bogengangen, auf Scherkrafte (z. B. durch Erschitterung hervorgerufen) rea-
gieren und die Funktion als Schallrezeptoren ibernahmen. Mit dem Auswachsen der Hor-
schnecke zu einem langen Gang, in dessen Mitte sich die Sinneszellen befinden, wurde
eine raumliche Abbildung der unterschiedlichen Frequenzen mdglich. Um dieses Gebilde
Platz sparend unterzubringen, bildete sich bei den Saugetieren die Horschnecke heraus.
Bei ausgestorbenen Reptilien, die bereits z. T. Merkmale von S&ugetieren aufwiesen, dien-
ten die Kieferknochen u. a. dazu, mechanische Schwingungen des Untergrundes aufzu-
nehmen, wobei der Unterkiefer den Boden beriihrte. Derartige Schwingungen werden z. B.
durch gréRere Beutetiere oder Rauber verursacht. Bei der Aufnahme von Schwingungen di-
rekt Uber die Knochen ist der transmittierte Intensitatsanteil recht grof3, denn Knochensub-
stanz besitzt die Schallimpedanz Zx=4,6 - 10° kg m2s™", ein Wert von gleicher Grofen-
ordnung wie der Impedanzwert von Wasser. Aus diesem Grund war fir das primitive Héren
kein Impedanzwandler nétig. Die Gehorkndchelchen hdher entwickelter Tiere haben sich
aus den Kieferknochen dieser einfachen Reptilien entwickelt. Im Lauf der Evolution trennten
sich diese Knochen vollstandig vom Kiefer ab und spezialisierten sich auf die effektive
Ubertragung von Luftschwingungen an eine Flissigkeit. Im Tierreich sind Hebelsysteme mit
drei, zwei und auch nur einem Gehorknéchelchen anzutreffen. Bei den Saugetieren haben
sich drei Knéchelchen herausgebildet.

Auch fir uns spielt die Schallleitung Gber den Schadelknochen nach wie vor eine wichtige
Rolle. Beispielsweise kann durch direkten Kontakt des Schadelknochens mit einer Eisen-
bahnschiene ein noch weit entfernter Zug wahrgenommen werden — das weil man z. B.
aus alten Westernfilmen. Ein ahnlicher Effekt, allerdings bei erheblich geringerem Risiko,
tritt ein, wenn man den Kopf seitlich auf eine Tischplatte legt und dabei noch erstaunlich
schwache Klopfgerausche gut wahrnahmen kann. Uberdies ist die Knochenschallleitung
u. a. dafiir verantwortlich, dass sich unsere eigene Stimme bei der Wiedergabe durch einen
Lautsprecher so ungewohnt anhort.
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Die Notwendigkeit eines Impedanzwandlers

Durch eine Schallwelle wird Energie transportiert. Je mehr Energie in einem bestimm-
ten Zeitintervall auf eine bestimmte Flache, z. B. die des Trommelfells, trifft, desto ho-
her ist die Intensitat einer Schallwelle, d. h. desto lauter werden wir einen Ton
empfinden. Die Intensitat ist deshalb durch folgenden Ausdruck definiert:

_ AE
AAt

Die Einheit der Intensitat ist J m?s™ = W m™, AE ist die in der Zeit

At auf die Flache A treffende Energie. Die im Volumen V=A - Ax
befindlichen Teilchen haben die Gesamtmasse m, die darin befindli- A
che Gesamtenergie AE ist die Schwingungsenergie aller Teilchen im
Volumen. Die Gesamtenergie ist gegeben durch die Summe der ABR—
Maximalwerte der kinetischen Energie aller Teilchen, also oAt \

2
AE =MV
2

Dabei ist v die Geschwindigkeitsamplitude der Teilchenschwingung,
die nicht identisch mit der Ausbreitungsgeschwindigkeit ¢ der
Schallwelle ist (in der Literatur wird v auch als Teilchenschnelle
bezeichnet). Die Intensitat ist deshalb

2
= 2Mv Abb. 1.48
AAt

Im Zeitintervall At legt das Volumen die Strecke Ax mit der Schallgeschwindigkeit ¢
zurtick. Erweitert man diesen Bruch mit Ax, erhalt man unter Verwendung von

=8 M und V=A-Ax
At v

die folgende Formel fiir die Intensitat der Welle

:%mvax:pvzc (1.10)
AAxAt 2

wobei p die (Massen-)Dichte des Mediums ist.

Erganzung

Genauso wie mit der kinetischen kann man mit der po- _—
tentiellen Energie argumentieren, wobei p wieder den N
Schalldruck bezeichnet, also die maximale Abwei- A % :' i
chung vom Umgebungsdruck p,. Dazu betrachten wir \ "
die Luft, die in einen Zylinder mit Volumen V und e
Querschnittsflache A eingeschlossen ist. Bei Kompres- Abb. 1.49

sion um das Volumen A - s wird dem Volumen V die

Arbeit W= F -s zugefuhrt. Dabei ist F die durchschnittliche Kraft, mit der das Volumen
komprimiert wird. Der Druck und damit die Kraft wachsen wahrend der Kompression an,
sodass zur Bestimmung der Arbeit der Durchschnittswert F zugrunde gelegt werden muss.
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In linearer Naherung unter der Annahme isothermer Kompression gilt fiir die Druckande-
rung p(s) eines idealen Gases

4 pl(s) = NKT _NKT( A_,  PA¢ mit > _NkT
Pt S = " As T v ve)Th Ty ARV
Also gilt:
p,A
S)=-_-s
p(s)="

Der wahrend der Kompression durchschnittliche Druck p ist nur halb so groft wie p(s), da
er von 0 auf seinen Maximalwert linear ansteigt. Fir die durchschnittliche Kraft gilt demnach

2 2.2
F-pA=tPAS 1y fir die zugefilhrte Arbeit W = L2 S”
2 Vv Y

Die nun im Volumen V vorhandene Erhéhung potentieller Energie AE ist identisch mit der
zugefuhrten Arbeit. Im Moment maximaler Kompression um sp.x berechnet sich die Intensi-
tat analog zur Vorgehensweise wie bei der kinetischen Energie durch

1 pnAZSZ

max

/:AE:2 "4 :1p(smax)
AAt AAt 2 p,AAt

2

%

Der bei maximaler Kompression auftretende Druck p(smax) ist identisch mit dem Schalldruck
p. Ist zudem das Volumen V wie bei der vorangegangenen Betrachtung A - Ax, wobei sich
dieses im Zeitintervall At um mit der Geschwindigkeit c um Ax vorwarts bewegt, gilt:

11 PV _1p*AAx _1p’c
2p AAt 2 p AAt 2 p,

Wie bereits gezeigt, gilt im Spezialfall isothermer Kompression idealer Gase die Beziehung

b
Yo,

C= bzw. p. = pc?

Damit kann die Intensitat auch folgendermafen ausgedriickt werden:

2

1P _1p

2p, 2pc

Die Energie im Volumen V liegt bei Erreichen maximaler Kompression ausschlieRlich in

Form potentieller Energie vor und ist demnach genauso grofl3 wie der Wert der maximalen

kinetischen Energie. Durch Gleichsetzen der Intensitaten, einmal ausgedriickt durch die

Geschwindigkeitsamplitude v der Schwingung und einmal durch den Schalldruck p, ergibt

sich die unterschiedliche Darstellung der Impedanz
1p?

1 2
—L —_—pvic bzw. c=—
2pc 27 P

< |©

Auch der Schalldruckpegel kann damit Gber die Intensitat ausgedrickt werden:

2

p 26 /
L, =20lg2- = 101922 1019
0 ZPTOC /o

Da wir bei 1 kHz Tone eines Schalldrucks von 20 yPa gerade noch wahrnehmen koénnen,
liegt die Wahrnehmbarkeitsgrenze bei einer Intensitat von 4,5 - 107" Wm™. Zum Vergleich:
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Die durch eine 60-W-Glihbirne verursachte Lichtintensitat (Wirkungsgrad 5 %) hat in einer
Entfernung von etwa 730 km einen Wert von 4,5 - 10" wm?

Alle angegebenen Beziehungen lassen in analoger Weise fir den realistischeren, adiabati-
schen Fall herleiten, wobei statt des Drucks die unanschauliche GroRe ' zu verwenden
ist; der Faktor 7/5 kurzt sich bei der Herleitung heraus, sodass die Beziehungen fir die In-
tensitdten und die Impedanzen in gleicher Weise gelten.

Betrachtet man den Fall einer senkrecht auf die Grenzschicht Luft/\WWasser auftreffende
Schallwelle, so gilt nach dem Energieerhaltungssatz

+1

I ein = I trans refl

bzw. nach Gleichung (1.10)

2 1 2 1 2
EpL VeinCL = Epw ViransCw + EIOL VienCL
Die nun folgende Rechnung gilt fur jede Grenzflache zwischen zwei akustischen Me-
dien, weshalb wir an dieser Stelle die allgemeinen Indizes 1 und 2 statt W und L ver-
wenden. Unter Einbeziehung der Impedanzdefinition (1.9), erhalt man dann:

%Z1 Vgin = %ZZ Vtzrans + %21 Vrzeﬂ bZW' Z1 (Vezin - Vrzeﬂ) = ZZ Vt2rans

Damit an der Grenzflache kein Riss zwischen den Medien entsteht, missen die Teil-
chengeschwindigkeiten an der Grenzflache in jedem Moment auf beiden Seiten gleich
sein. Die Teilchen an der einen Seite der Grenzflache sind Teil einer einfallenden und
einer reflektierten Welle. Ihre Gesamtgeschwindigkeit ve;,+ v, ist demnach gleich der
Teilchengeschwindigkeit auf der anderen Seite Vyans. Zerlegt man v2 —v2  mithilfe

ein refl
einer binomischen Formel und ersetzt vy.,s durch ve,+ Ve vereinfacht sich obiger
Ausdruck zu

Z-2,

Z1 (Vein ~Vien ) = ZZ (V +Vien ) bzw. Vet =Vein 5 5
Z,+2,

Setzt man dieses wiederum in die Definitionsgleichung der Intensitat der reflektierten
Welle ein, bekommt man fir die reflektierte bzw. transmittierte Intensitat

2 2
/ =1Z1v2 12(\/ 21_ZZJ =/e,n(ﬁJ bzw. |

=— . =l -1
refl 2 refl 2 1 ein Z1 + 22 Z1 + 22

477,
trans ein refl — "ein 2
(Z,+Z,)

Mithilfe des Impedanzverhaltnisses k = Z;/Z; der beteiligten Medien lassen sich die
Anteile der transmittierten bzw. reflektierten Intensitat leicht ausdriicken:

2
/I’Lﬂ: k_1 bZW /mﬂziz (111)
I, \k+1 ln  (k+1)

Setzt man fiir die beiden Medien die Impedanzwerte fiir Luft Z; = Z, =442 kg m™? s~
bzw. Wasser Z, =Zy=1,48 - 10° kg m?s™' ein, erhdlt man als Impedanzverhaltnis
k=2Z4/Z,=2,99 107 und als Folge das Intensitatsverhaltnis fans/lein = 0,0012. Ware
die Flussigkeit des Innenohrs direkt hinter dem Trommelfell, wirden demnach 99,88 %
der einfallenden Intensitat schlicht reflektiert. Der Schalldruckpegel ware dramatisch
abgesenkt.
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Beispielsweise erzeugt ein Gerausch der Intensitét 4,5 - 107 W m2 einen Schalldruck-
pegel von 60 dB. Trifft dieses Gerdusch auf eine Luft-Wasser-Grenzschicht, verringert
sich die Intensitat bei der Transmission auf 5,4 - 107'° W m™, was einer Absenkung
des Schalldruckpegels um mehr als 30 dB entspricht. Mithilfe der Logarithmengesetze
kann man zeigen, dass die Pegelabsenkung um 30 dB unabhéngig vom Schalldruck-
pegel des Gerauschs ist.

In Abb. 1.50 ist der relative

Anteil der reflektierten relati- lret/lein

ven Intensitdt angetragen. 1—e | °
Dabei wurde fur das Verhalt-

nis der Impedanzen eine lo- 0,8/ ' ' \
garithmische Skala gewahilt.

Demnach wird die gesamte 08/

Intensitat transmittiert, falls

die Medien die gleiche Impe- Q4

danz besitzen. Bei stark un- \
terschiedlichen Medien wird 0.2 \
der Groldteil reflektiert. Die ; \

roten Markierungen zeigen 104 10 102 10-' 1 10 102 10° 104
den reflektierten Intensitats- k=2Z4Z;
anteil bei der Grenzflache  app 150 Anteil der reflektierten Intensitét

Luft-Wasser, bzw. symmet- Rote Punkte: ohne Impedanzanpassung durch das Mittelohr
risch dazu fur Wasser-Luft. Grlne Punkte: mit Impedanzanpassung durch das Mittelohr

Gut zu erkennen, ist, dass der

Anteil der transmittierten Intensitat unabhangig davon ist, ob sich die Schallquelle im
akustischen Medium mit der hdheren oder der niedrigeren Impedanz befindet.

Aufgrund der stark unterschiedlichen Impedanzen von Luft und Wasser muss die an
das Innenohr weitergereichte Intensitat dringend erhdht werden — es muss eine sog.
Impedanzanpassung stattfinden. Dies wurde durch die ,Erfindung” des Mittelohres
bewerkstelligt. Aus Abb. 1.50 ist ersichtlich, dass durch Zwischenschaltung des Mittel-
ohrs der transmittierte Intensitatsanteil von 1,2 %0 auf etwa 13 % ansteigt.

Aufbau des Mittelohrs Ammboss

Das Mittelohr stellt die Schnittstelle zwischen
Trommelfell und Innenohr dar. Im Innenohr befin- {
den sich drei Gehdrkndchelchen, die die kleinsten Y [ Steioblgel
Knochen des Menschen sind: Hammer, Amboss
und Steigbtigel. Sie sind in Art eines Hebelsys-
tems drehbar gelagert, greifen ineinander und
Ubertragen die Bewegung des Trommelfells auf
das Innenohr. Der Hammer ist fest mit dem
Trommelfell  verbunden, wodurch  dessen
Schwingungen direkt auf ihn Ubertragen werden.
Die Bewegungen des Hammers werden Uber den
Amboss an den Steigblgel weitergeleitet, dessen
FuBplatte auf dem ovalen Fenster sitzt. Eustachische

Réhre

ovales
Fenster

rundes
Fenster

Abb. 1.51 Mittelohr
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Die Eustachische Roéhre, eine Verbindung zum Nasen-Rachenraum, ist notwendig, um
auf beiden Seiten des Trommelfells gleiche Druckverhaltnisse einzustellen. Sie ist
normalerweise geschlossen, 6ffnet sich jedoch beim Schlucken und Gahnen kurzzeitig,
sodass aulere Luftdruckschwankungen praktisch dauernd ausgeglichen werden. Ohne
die eustachische Rohre ware das Luftvolumen im Mittelohr konstant. AuRere Luft-
druckschwankungen, z. B. durch unterschiedliche Meereshéhe und unterschiedliches
Wetter, denen wir standig ausgesetzt sind, hatten zur Folge, dass das Trommelfell
praktisch immer unterschiedlich vorgespannt ware, wir wirden stets ,dumpf* héren, so
als ob wir mit verschnupfter Nase auf einer Passstral3e fahren wirden.

Impedanzanpassung durch das Mittelohr

Wie bereits dargestellt, wirde der aul3erordentlich grol’e Impedanzunterschied zwi-
schen der Luft und der wéassrigen Lésung im Innenohr dazu filhren, dass praktisch die
gesamte Schallleistung an der Grenzflache Luft-Wasser reflektiert wiirde. Eine geringe-
re Reflexion wird erreicht, wenn die Impedanz durch das Mittelohr vergrof3ert wird. Wie
man an der Formel fiir die Impedanz (1.9) erkennt, muss durch den Mechanismus im
Mittelohr die Druckschwankung p erhéht und die maximale Teilchengeschwindigkeit v
reduziert werden. Diesen Vorgang nennt man Impedanzanpassung. Im folgenden Ab-
schnitt schatzen wir ab, um welchen Faktor die Impedanz durch das Mittelohr angeho-
ben wird, wobei wir einen verlustfreien Bewegungsablauf annehmen. Zur Impedanzan-
passung tragen drei Mechanismen bei:

1. Am Trommelfell herrscht die Druckschwankung pr, seine Flache betragt Ar. Es
erfahrt demnach die Kraft Fr, = pr. - A7, wenn man annimmt, dass das Trommelfell
eine nahezu kolbenférmige Bewegung ausfuhrt. Die Druckschwankungen werden
an das ovale Fenster mit der Flache Aor weitergegeben, wobei wir die Hebelwir-
kung der Gehdrkndchelchen an dieser Stelle noch nicht mit einbeziehen. Nehmen
wir zunachst an, die Gehdérknéchelchen verhielten sich wie ein steifes Gestange, so
sind die Auslenkungen des Trommelfells und des ovalen Fensters identisch. Auf-
grund der Energieerhaltung ist die am Trommelfell verrichtete Arbeit gleich der zum
ovalen Fenster Ubertragenen Arbeit, weshalb wegen gleicher Auslenkung auch die
jeweils wirkenden Kréafte gleich sind

Tr

AOF

Fre=For — prA, = porAor DZW. Por = Py,

Dieses Flachenverhaltnis betragt beim Menschen etwa 17, d. h. durch diese Mal3-
nahme allein ist der Druck am ovalen Fenster etwa 17 Mal so grof3 wie am Trom-
melfell, sodass die Impedanz um den Faktor 17 vergrof3ert wird. Bei Fledermausen
kann dieses Verhaltnis einen Wert von bis zu 56 annehmen.

2. Tatsachlich ist das
System der Kndchel-
chen keineswegs steif,
sondern es gibt zwei . I -z

Gelenke und unter- F.
schiedliche Hebellan- AXrr Loz
gen. An der dem _zzET
Trommelfell zuge-
wandten Seite des Mit-
telohrs herrscht die
Kraft F7, mit dem He-

Abb. 1.52



1.4 Das Ohr 57

belarm /, am ovalen Fenster die Kraft For mit dem Hebelarm Ioe. In einem stark
reduzierten Hebelmodell kann die Hebelwirkung der Gehdrkndchelchen wie in
Abb. 1.52 dargestellt werden. Nach dem Hebelgesetz gilt

Frltr = For lor  bzw. Fo/: = FTr lTr
OF

Die Kraft auf das ovale Fenster erhoht sich durch diesen Umstand etwa um den
Faktor 1,3. Dies ist das Verhaltnis der Hebelarme. Im gleichen Mal} wie die Kraft
erhoht sich Uber por = Fo/Aor auch der Druck, da dieser proportional zur Kraft ist.
Gleichzeitig gilt fur die Teilchengeschwindigkeit am Trommelfell bzw. am ovalen
Fenster

Nach dem Strahlensatz ist also die Geschwindigkeitsamplitude (Teilchenschnelle)
am ovalen Fenster um den Faktor 1,3 reduziert, sodass sich eine weitere Impe-
danzerhdhung um den Faktor 1,3 ergibt.

3. Das Trommelfell ist kein flaches Gebilde, sondern konisch geformt, was nicht etwa
zu einer kolbenférmigen, sondern zu einer recht komplizierten Kipp- bzw. Biege-
schwingung fuhrt. Ursache dafir ist der asymmetrische Aufbau des Trommelfells
sowie die Tatsache, dass der Hammer als Knochen fest mit dem Trommelfell ver-
wachsen ist. Eine Folge dieser physiologischen Besonderheiten, die physikalisch
nur schwer zu modellieren sind, ist eine weitere Impedanzerhéhung, die experimen-
tell ermittelt wurde und bei ca. 4 liegt. Allerdings ist dies nur ein Richtwert, weil der
Faktor stark frequenzabhangig ist.

Insgesamt erhalt man eine Impedanzerhdéhung von etwa 17 - 1,3%2-4 =115, das Impe-
danzverhéltnis andert sich um den gleichen Faktor; es steigt von 2,99 - 10 auf
3,44 - 1072 Das Verhdltnis von transmittierter zu eingehender Intensitit nimmt nach
(1.11) auf 0,129 zu. Der Schalldruckpegel wird nicht mehr um 30 dB, sondern nur noch
um 9 dB abgesenkt.

Mittelohrmuskeln

Im Mittelohr befinden sich neben den Knéchelchen zwei kleine Muskeln: der Trommel-
fellspanner und der Steigbigelmuskel (sie sind in Abb. 1.51 nicht zu sehen, da sie ver-
deckt sind). Beide dienen dazu, die Schwingungseigenschaften des Mittelohrs der
momentanen Horsituation anzupassen. Durch die Muskeln kann die Steifigkeit des
Trommelfells und der Gehdérknéchelchenmechanik verandert werden, wodurch sich die
Eigenfrequenz des Mittelohrs verschiebt. Im entspannten Zustand liegt die Eigenfre-
quenz des Mittelohrs zwischen 800 Hz und 1,5 kHz, also im Bereich optimalen Hérens.
Die schwingungsmechanischen Eigenschaften des Mittelohrapparats durch Muskelta-
tigkeit zu verandern, bezeichnet man auch als ,Anpassung der Ubertragungsfunktion®.

Da die Trommelfellmasse bei kleineren Saugern naturgemaf geringer ist als bei groRe-
ren, ist der Bereich optimalen Horens i. d. R. umso tiefer, je grolRer die Tiere sind. Ele-
fanten horen noch sehr tiefe Frequenzen bis unter 20 Hz, Fledermause hinauf bis
200 kHz.
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Eine weitere, aulerst wichtige Aufgabe der Mittelohrmuskeln besteht in ihrer Schutz-
funktion: Bei sehr lauten Gerauschen wird ein allzu heftiges Schwingen des Mittelohrs
durch die Muskulatur unterdriickt, sodass Schaden vom Innenohr abgewendet wird.

Quellen:

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie Band 1%, Springer Verlag, Berlin, Heidelberg 2003,
S. 250 ff.

Vogel, ,Gerthsen Physik“, 20. Auflage, Springer Verlag, Berlin, Heidelberg 1999, S. 169 ff., S. 194 ff.
http://www.cochlee.org/ (Seite der medizinischen Fakultat der Universitat Montpellier)

Das Innenohr

Aufbau des Innenohrs

Corti'sches Organ
(Abb. 1.59)

Scala vestibuli
(Perilymphe)

Hérnerv

a) Horschnecke “ausgerollt’ b) Horschnecke im Querschnitt
Abb. 1.53 Horschnecke

Das Innenohr besteht aus den Bogengangen, in denen das Gleichgewichtsorgan un-
tergebracht ist, sowie der charakteristisch geformten Horschnecke (lat. Cochlea), auch
kurz Schnecke. Da die Bogengange nach derzeitigem Kenntnisstand flir das Horen
nicht von Relevanz sind, betrachten wir sie an dieser Stelle nicht weiter.

Die Aufgabe des Innenohrs ist es, die an die FlUssigkeit in der Schnecke Ubertragenen
Druckschwankungen frequenz- und amplitudenselektiv in Nervenimpulse zu verwan-
deln. Durch den Hornerv, der aus vielen Nervenfasern besteht, werden die Impulse ans
zentrale Nervensystem (ZNS) weitergeleitet. Allerdings ist der Hérnerv keine Einbahn-
strale; es werden durch ihn auch Informationen vom Gehirn ans Ohr geleitet, sodass
sich dieses auf die jeweilige Horsituation einstellen und sogar selbst als Schallquelle
dienen kann. Der durch das Ohr erzeugte Schall kann gehort (z. B. als Pfeifen im Ohr)
oder durch geeignete Messinstrumente aulRerhalb des Ohrs registriert werden.

Betrachtet man die Schnecke im ,ausgeroliten und aufgeschnittenen® Zustand
(Abb. 1.53 a) oder im Querschnitt (Abb. 1.53 b), erkennt man, dass sich durch sie ein
spiraliger Gang zieht, der im Wesentlichen dreigeteilt ist. Aus der Mitte jedes Gangs
kommen Nervenfasern, die in der Mitte der Schnecke den Hornerv bilden, der zum
ZNS fihrt. Die Schnecke selbst ist ein weichhautiges Gebilde, das fest mit dem sie
umgebenden Knochen verwachsen ist.
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Der Gang der Schnecke ist in drei schlauchartige Strukturen unterteilt, wobei der obere
Schlauch (Scala vestibuli, blau) und der untere Schlauch (Scala tympani, rot) mit
einer Na'-reichen Flissigkeit, der Perilymphe, gefiillt sind. Im mittleren Schlauch
(Scala media, gelb) befindet sich eine Flissigkeit mit hoher K*-Konzentration: die En-
dolymphe.

Die Scala media ist gegenlber den beiden anderen Gangen durch Membranen abge-
grenzt, gegen die Scala vestibuli mit der ReiBnermembran, gegen die Scala tympani
mit der Basilarmembran. Die Haarzellen, die mechanische Reize in elektrochemische
verwandelt, sitzen im sog. Corti’schen Organ (benannt nach dem italienischen Ana-
tomen Alfonso Corti, 1822 — 1876) auf der Basilarmembran.

In der ,ausgerollten“ Darstellung der Schnecke erkennt man, dass die Scala vestibuli
und die Scala tympani an der Spitze der Schnecke ineinander tbergehen; es handelt
sich also beim oberen und unteren Schlauch eigentlich nur um ein einziges Gefal, das
am ovalen Fenster beginnt, sich zu seiner Mitte hin verjungt, dort scharf abknickt und
dann zurick zum runden Fenster fiihrt. So erklart sich auch der etwas komplizierte
Bewegungsverlauf, der in Abb. 1.53 b angedeutet ist: Wird das ovale Fenster durch
den Steigbuigel nach innen gedruckt, erfahrt die Perilymphe der Scala vestibuli eine
Bewegung in die Zeichenebene hinein (1& ). Nach Durchlaufen eines halben Gangs ist
ihre Bewegungsrichtung aus der Zeichenebene heraus gerichtet (2®), dann wieder
nach innen usw., bis die Perilymphe an der Spitze von der Scala vestibuli um die Scala
media herum in die Scala tympani hinein gedruckt wird. Im Anschluss verlauft die Be-
wegung der Perilymphe die Schnecke abwarts, bis sie schliellich das runde Fenster
nach aufRen druckt. Das runde Fenster bildet den Abschluss des Innenohrs zum Mittel-
ohr. Es wird mit der Flussigkeitssaule in der Scala vestibuli bzw. Scala tympani nach
aufden und innen gedriickt und dampft die Schwingung in der Fllssigkeitssaule, sodass
Reflexionen dort weitgehend vermieden werden.

Funktionsweise des Innenohrs — Wanderwellentheorie

Driickt die Steigbugelplatte periodisch gegen das ovale Fenster, lauft nach dem oben
beschriebenen Ablauf eine Druckwelle durch die Perilymphe. Allein dieses System ist
bereits strdmungs- und schwingungsmechanisch keineswegs trivial, da die Perilymphe
eine gewisse Viskositat aufweist und der Kanal sich zur Spitze hin verjlingt.

Hinzu kommt jedoch eine weitere, sehr 1
wichtige Eigenschaft des Innenohrs:
Die Scala media ist zusammen mit
ihren beiden Membranen ein elasti- ¢
sches und damit schwingungsfahiges

Gebilde. Da wir uns insbesondere fiir 04
die Schwingungen der Basilarmembran

0.8

. . R . 0,2

interessieren, wird im Weiteren von

den Eigenschaften und den Schwin- 0

gungen der Basilarmembran die Rede Base Spitze

sein, obwohl eigentlich das gesamte

. C Abb. 1.54 relative Steifigkeit der Basilarmembran
0. g. Gebilde gemeint ist. 9

Die Basilarmembran ist nahe am ovalen Fenster (Basis) relativ schmal und leicht, zur
Spitze der Hérschnecke hin wird sie breiter und schwerer. Uberdies besitzt sie nahe
der Basis eine hohe Steifigkeit, nahe der Spitze eine geringe. In Abb 1.54 ist die relati-
ve Steifigkeit in Abhangigkeit von der Entfernung vom ovalen Fenster aufgetragen.
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Schwingungsfahige Systeme sind, wie wir bereits am Mittelohr gesehen haben, durch
ihre Masse und ihre Steifigkeit charakterisiert. Im einfachen Fall des Federpendels lau-
tet der Zusammenhang:

o1 P

27 \'m

Dabei ist f die Eigenfrequenz des Pendels, D die Harte der Feder und m die schwin-
gende Masse. An der Formel erkennt man leicht, dass die Eigenfrequenz eines Sys-
tems umso groRer ist, je steifer das Material und je kleiner die Masse ist. Durch die
oben beschriebenen Eigenschaften besitzt die Basilarmembran Bereiche unterschiedli-
cher Eigenfrequenz: je naher der Basis, desto hoher die Eigenfrequenz.

Wird ein schwingungsfahi- , i

. Experimentiermotor
ges System von auflen peri- Experimentierwagen mit Exzenter
odisch angeregt, so nimmt -—
es besonders viel Energie
auf, wenn die anregende
Frequenz in der Nahe der Spiralfedern
Eigenfrequenz des Systems
liegt. Zur Demonstration bie-
tet sich hierzu ein einfaches
Analogie-Experiment an: Ein Experimentierwagen wird an zwei Spiralfedern befestigt.
Wahrend eine Feder fixiert ist, ist die andere mit einem Exzenter verbunden, der auf
einem Experimentiermotor sitzt; dessen Geschwindigkeit ist regulierbar. Liegt die anre-
gende Frequenz weit oberhalb oder weit unterhalb der Eigenfrequenz, bleibt die Ampli-
tude des Wagens gering. Liegt die Anregungsfrequenz hingegen in der Nahe der
Eigenfrequenz des Feder-Wagen-Systems, wachst die Amplitude rasch an.

Abb. 1.55 periodische Anregung

Wird die Basilarmembran zum Schwingen angeregt, schwingt sie besonders heftig in
den Bereichen mit, deren Eigenfrequenz in der Nahe der Anregungsfrequenz liegt.

Entwicklung der Wanderwellentheorie

Sobald der Steigbligel am ovalen Fenster schwingt, entsteht auf der Basilarmembran
eine sog. Wanderwelle. Der Entstehungsort jeder Wanderwelle ist stets die Basis,
unabhangig von der Anregungsfrequenz. Die Wanderwelle einer bestimmten Frequenz
lauft zunachst mit sehr geringer Amplitude auf der Basilarmembran in Richtung Spitze,
bis sie sich einer Stelle ndhert, an der ihre Amplitude rapide ansteigt. An der Stelle
maximaler Amplitude ist die Frequenz der Welle praktisch identisch mit der Eigenfre-
quenz des entsprechenden Bereichs der Basilarmembran. Gleichzeitig wird die Welle
in diesem Bereich ,zusammengeschoben®, d. h. ihre Wellenladnge wird bei gleichblei-
bender Frequenz deutlich geringer (dieses Phanomen kennt man auch von Wasser-
wellen, deren Ausbreitungsgeschwindigkeit von der Wassertiefe abhangt, sodass
Wellenberge in Uferndhe massiv anwachsen). Hinter dem Bereich maximaler Amplitu-
de verebbt die Welle auf der Basilarmembran rasch. Die komplexe Schwingung hat
folgende Ursachen:

e Die Druckverhaltnisse in der Scala vestibuli bzw. der Scala tympani erzeugen an
jeder Stelle der Basilarmembran Krafte, die in Betrag und Richtung zeitabhangig
sind.
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e Die Basilarmembran reagiert in bestimmter Weise auf diese Krafte, wobei die Reak-
tion an jedem Ort von den mechanischen und geometrischen Eigenschaften des
betroffenen Bereichs abhangt; es kommt zu Bewegungen der Basilarmembran. In
Bereichen gréRerer Amplituden wirken diese wiederum zurlck auf die Geschwin-
digkeits- und Druckverhaltnisse in der Scala vestibuli und der Scala tympani.

In Abb. 1.56 ist eine Moment-
aufnahme der Geschwindigkeits- ovales

und Druckverhaltnisse in der Fenster ' — —
,,aysgerollten Horschnecke bei rundes‘_{ — — =
mittlerer Anregungsfrequenz (um Fenster | «— =

1 kHz) stark vereinfacht dar- Abb. 1.56

gestellt. Aufgrund der Ver-  Geschwindigkeitsfeld und Krafte in der Hérschnecke
jungung der Horschnecke und

der Inkompressibilitdt der Flussigkeit nimmt die Teilchengeschwindigkeit in Richtung
der Spitze zu (griine Pfeile). Die Wellenlange liegt bei der angegebenen Anregungsfre-
quenz aufgrund der hohen Schallgeschwindigkeit in Wasser (cw = 1484 m s™) in der
Grolenordnung von Metern, sodass sich alle Teilchen praktisch in eine Richtung be-
wegen. Die durch das Zusammenspiel von Basilarmembran und Fllssigkeit hervorge-
rufenen Druckschwankungen verursachen Krafte, die durch blaue Pfeile dargestellt
sind.

Den Begriff der Wanderwelle pragte
Georg von Békésy, ein ungarisch-US-
amerikanischer Physiker und Physiolo-

o o O ge, der praktisch sein gesamtes wis-
S=a s == <=

senschaftliches Interesse dem mensch-

O O lichen Ohr widmete. Fiir diese Leistung

erhielt er im Jahr 1961 den Nobelpreis

fur Medizin. Békésy machte ab 1928

Abb. 1.57 Nachbildung der Horschnecke Versuche, die mit Apparaturen ausge-

fuhrt wurden, die der in Abb. 1.57 ge-

zeigten ahnlich waren. Es handelte sich dabei um einfache mechanische Modelle des
Innenohrs, mit deren Hilfe er die Wanderwellentheorie entwickelte.

Die Apparatur besteht aus einen keilformigen Metallbehalter mit durchsichtigen Sei-
tenwanden, in dem eine Membran (rot), die zur Spitze hin dicker wird, eingespannt ist.
Den Abschluss des Behélters bilden an der Stirnseite zwei Offnungen, eine oberhalb,
eine unterhalb der Membran. Die obere kann Uber einen Stempel zu periodischen
Schwingungen angeregt werden; sie stellt das Modell des ovalen Fensters mit dem
Steigbligel dar. Die untere Offnung ist elastisch abgeschlossen; sie ist ein Modell fiir
das runde Fenster. Im Behalter befindet sich eine FlUssigkeit, in der kleine Schwebe-
teilchen sind, die man beobachten kann. Wird nun der Stempel periodisch hin- und
herbewegt, kdnnen bei hohen Frequenzen gegenlaufige Wirbel nahe dem Stempel
beobachtet werden. Werden die Frequenzen niedriger, wandern die Wirbel in Richtung
der Spitze der Apparatur. Diese Beobachtungen fiihrten zur oben beschriebenen Wan-
derwellentheorie.

Ergdnzungen

Seit den neunziger Jahren des vergangenen Jahrhunderts bestehen komplexe mathemati-
sche Modelle, die sehr viele mechanische und hydrodynamische Parameter des menschli-
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chen Ohrs einbeziehen. Unter http://147.162.36.50/cochleal/index.htm sind die Ergebnisse
der wichtigen Arbeiten von Mammano und Nobili zusammengefasst, einen Einblick gibt
auch die Antrittsvorlesung von Prof. Groote (Uni Mainz) unter http://wwwthep.physik.uni-
mainz.de/~groote/ps/schnecke.pdf oder auf der Begleit-CD. Die sich hier ergebenden Glei-
chungen sind zwar nicht geschlossen lIésbar, doch wurde durch die Nutzbarkeit von Com-
putern die Mdglichkeit geschaffen, zu berechnen, wie das Innenohr auf mechanische Reize
reagiert. Ein typischer derartiger Reiz ist die periodische Bewegung des Steigbigels. Die
berechneten Bewegungen stimmen sehr gut mit den durch die Wanderwellentheorie vor-
hergesagten Bewegungsablaufen tberein.

Die Wanderwellen messtechnisch am realen Ohr zu erfassen und zu Uberprifen ist
extrem schwierig, wofir folgende Griinde verantwortlich sind:

¢ Die Horschnecke ist von aulten sehr schwer zuganglich.

e Die Schwingungsamplituden der Basilarmembran, die bereits im Bereich einiger
Angstrém horbare Reize verursachen, sind extrem gering.

e Messungen an isolierten Organen toter Saugetiere liefern unter Umstanden andere
Ergebnisse, als dies bei lebenden Tieren der Fall ware.

¢ Im Ohr lebender Saugetiere wird die Bewegung der Basilarmembran durch die Ver-
starkungsmechanismen der aulleren Haarzellen Uberlagert (siehe Abschnitt ,Die
Rolle der aul3eren Haarzellen®).

Gemal der Wanderwellentheorie regt ein Klang, der sich beispielsweise aus drei si-
nusartigen Toénen der Frequenzen 80 Hz, 600 Hz und 5 kHz zusammensetzt, die Flus-
sigkeitssaule bzw. die Basilarmembran zu Schwingungen an. Es entstehen gleichzeitig
an drei verschiedenen Stellen in einem relativ schmal begrenzten Bereich ausgepragte
Amplituden auf der Basilarmembran. Deren Hoéhe ist annahernd gleich, wenn die anre-
genden Amplituden gleich sind. Die gestrichelt gezeichneten Einhullenden in Abb. 1.58
deuten dies an, allerdings haben diese in Wirklichkeit eine deutlich gréRere Flanken-
steilheit als in der Zeichnung. In unserem Beispiel ist der Ton bei 600 Hz etwas leiser
als die beiden anderen. Anschaulich und stark vereinfacht kénnte man die Basilar-
membran mit einer Harfe vergleichen, bei der zwei benachbarte Saiten nur geringfugig
unterschiedliche Eigenfrequenzen haben, die aber das gesamte hoérbare Frequenz-
spektrum abdeckt. Die Saiten entsprechen Zonen von der Breite einer Sinneszelle auf
der Basilarmembran, die typischerweise eine Ausdehnung von etwa 10 yum haben.

oF v

20k 10k 5k 2,5k 1,2k 600 320 160 80 40 20
Eigenfrequenz in Hz

Abb. 1.58 Resonanzfrequenz des Membranelements

Eine Arbeitsgruppe der Universitat Bochum, die sich intensiv mit der Dynamik des In-
nenohrs auseinandersetzt, erstellte mithilfe der Methode der finiten Elemente animierte
Graphiken, die die Bewegung der Basilarmembran bei verschiedenen Frequenzen zeigt.
Zu finden sind die Graphiken unter www.uni-bochum.de oder auf der Begleit-CD.
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Bei tieferen Frequenzen findet das Anwachsen der Amplitude naher an der Spitze statt,
bei hdheren ndher an der Basis. Fur jede der etwa zehn vom Menschen wahrnehmba-
ren Oktaven ist auf der Membran ein etwa gleich langer Bereich fiir die Resonanz be-
reitgestellt, d. h. Téne zwischen 20 Hz und 40 Hz werden auf dem hintersten Zehntel
(ca. 3,5 mm) der Membran wahrgenommen, Téne zwischen 40 Hz und 80 Hz im vor-
letzten Zehntel usw.

Quellen:

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende Tierphysiologie, Bd 1%, Springer Verlag, Berlin, Heidelberg 2003, S.
255 ff

Keidel (Hrsg.), ,Physiologie des Gehdrs®, Georg Thieme Verlag, Stuttgart 1975, S. 6 ff

Gobrecht, ,Bergmann Schéfer, Lehrbuch der Experimentalphysik, Bd. 1%, de Gruyter, Berlin 1975, S. 558 ff
http://147.162.36.50/cochlea/index.htm

http://wwwthep.physik.uni-mainz.de/~groote/ps/schnecke.pdf (Theorie der Dynamik der Basilarmembran)
http://www.cochlee.org/ (Seite der medizinischen Fakultat der Universitat Montpellier)

Verarbeitung der Schwingungen und Erzeugung von Nervenimpulsen

Endolymphe Bisher hatten wir die Scala media mit ih-

OHCs ren beiden begrenzenden Membranen als
Stutzzellen

ein einziges, schwingungsfahiges Obijekt
betrachtet. Trotzdem war immer nur die
Rede von den Schwingungen der Basi-
_ - Wiy 0N larmembran. Der Grund hierfir liegt darin,
ﬁ dass fiur das Funktionieren des Ohrs die
. Pfeilerzelle  Stutzzellen Basilarmembran Schwingungen der Basilarmembran und
> Nerenfasen  Perilymphe die dabei erfolgende Verschiebung der
Abb. 1.59 a Corti'sches Organ im Querschnitt Deckmembran relativ zur Basilarmembran
entscheidend sind. Die Sinneszellen un-
seres Gehors, die inneren Haarzellen
(,inner hair cells“ IHCs) und aul3eren
Haarzellen (,outer hair cells® OHCs),
sind auf der Basilarmembran unterge-
bracht. Von der Basis bis zur Spitze rei-
hen sich etwa 3500 innere und 12000
aulere Haarzellen aneinander. Da die
Basilarmembran etwa eine Lange von
35 mm hat, steht fir jede IHC etwa eine
Breite von 10 um zur Verfligung. Das von
den Haarzellen bedeckte Gebiet und sei-
ne nahere Umgebung bezeichnet man
zusammen mit der Deckmembran als
Corti'sches Organ. Abb. 1.59 a zeigt das
Nervenfasern Pfeilerzellen Basilarmembran Corti'sche Organ im Querschnitt,

Perilymphe Abb. 1.59 b ohne Deckmembran schrag
Abb. 1.59 b Corti'sches Organ ohne Deckmembran
von oben.

Deiter-
Stutzzellen  Stutzzellen

Die IHCs liegen, wie der Name schon sagt, weiter innen, also ndher am Hérnerv als die
Dreierreihe von OHCs. lhre in geschwungenen Linien angeordneten Harchen ragen in
den Raum unter der Deckmembran hinein, der mit Endolymphe gefiillt ist. Die Dreier-
reihe der OHCs liegt etwas weiter vom Hornerv entfernt. Diese Sinneszellen sind Uber
die sog. Deiter-Stitzzellen fest mit der Basilarmembran verbunden. |hre Harchen sind
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V-férmig angeordnet und ragen nicht nur in den mit Endolymphe gefillten Bereich hin-
ein, sondern berlhren teilweise auch die Deckmembran. Die beiden Sinneszellentypen
sind durch Pfeilerzellen und den sog. Corti-Tunnel voneinander getrennt.

Die Oberflachen der OHCs und IHCs bilden zusammen mit den Pfeiler- und Stitzzellen
eine plane und ionendichte Oberflache, die im Ruhezustand durch die Deckmembran
Uberdeckt wird. Wahrend die Harchen der IHCs und OHCs in die an K'-lonen reiche
Endolymphe hineinragen, wird der untere Teil der Haarzellen von der Na*-haltigen Pe-
rilymphe der Scala tympani umspult.

Erganzung

Die Zellkorper der auflersten OHCs sind etwas langer als die inneren OHCs, sodass vor al-
lem sie mit ihren Harchen die Deckmembran beriihren; die Harchen der IHCs beriihren die
Deckmembran nicht. Uberdies sind die Haarzellen an der Basis der Basilarmembran deut-
lich kirzer als an der Spitze, ansonsten in ihrem Aufbau aber gleich: Die annahernd zylind-
risch geformten OHCs sind an der Basis etwa 20 ym lang, an der Spitze der Horschnecke
dagegen etwa 100 um. Fir die insgesamt etwas kirzer und bauchiger gebauten IHCs gilt
Vergleichbares. Messungen an isolierten Haarzellen, IHCs wie OHCs, haben ergeben, dass
sie entsprechend ihrer Lage auf der Basilarmembran in ,ihrem* Frequenzfenster besonders
empfindlich sind.

Die Frequenzintervalle auf der Basilarmembran sind nicht linear verteilt, sondern logarith-
misch. Nach einem einfachen mathematischen Modell, das die unterschiedlichen Empfind-
lichkeiten des Ohrs fiir bestimmte Frequenzen nicht berlcksichtigt, ist jede IHC fiir ein
Frequenzintervall zustandig, dessen Breite sich gemaf einer geometrischen Reihe berech-
net. In jeder Oktave teilen sich etwa 350 IHCs die Arbeit, sodass die erste IHC eines Inter-
valls ihre Arbeitsfrequenz bei f, hat, die zweite bei a - fy, die dritte bei a’- fp usw., wobei a
ein bestimmter Zahlenfaktor ist. Die 351-ste IHC ist nach unserem Modell die erste der fol-
genden Oktave und hat demnach ihre Arbeitsfrequenz bei a*°f, =2 f, sodass sich fiir
a= %92 ~1,002 ergibt. Die Arbeitsfrequenzen benachbarter IHCs haben also etwa einen

relativen Abstand von 2 %e..

Die Rolle der duBeren Haarzellen

Mehr als 90 % der Uber den Hornerv in Richtung Gehirn abgegebenen Signale stam-
men von den IHCs, womit sich die Frage aufdrangt, wozu wir tGberhaupt OHCs brau-
chen und warum sie auch noch in dieser grolen Anzahl vorhanden sind, wenn
praktisch die gesamte
Information zum Gehirn
durch die IHCs erfolgt.
Man begann dieses
Phanomen zu verste-
hen, als durch sehr Abb. 1.60 a Wanderwelle auf der Basilarmembran ochne OHC-Verstarkung
empfindliche Messun-
gen festgestellt werden
konnte, dass das be-
schallte Innenohr nicht
nur Toéne aufnimmt,
sondern auch aktiv
solche erzeugt.

Abb. 1.60 b Wanderwelle auf der Basilarmembran mit OHC-Verstarkung
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Die OHCs haben eine erstaunliche und fir die Hérempfindung unerlassliche Eigen-
schaft: Werden ihre Harchen durch die mit kleiner Amplitude (A-Bereich geniigt be-
reits!) schwingende Basilarmembran geschert, beginnen sie sich im Takt der Scherung
zusammenzuziehen und wieder auszudehnen, ganz ahnlich wie Muskelfasern dies tun.
Experimente an isolierten OHCs belegen dies eindrucksvoll.

Ein schones Beispiel daflr lieferte das University College Londen (UCL), auf dessen
Internetseite eine OHC zu sehen ist, die im Takt von ,Rock around the clock® gereizt
wird und ,tanzt“ (http://www.ucl.ac.uk/ear/training/undergraduate/undergraduate/hair-
cell oder Begleit-CD). Da die OHCs fest mit der Basilarmembran verbunden sind,
schwingt nun auch diese bedeutend starker, sodass die Endolymphe zwischen Deck-
und Basilarmembran hin und her zu strémen beginnt. Dies fiihrt zu einer Scherung der
Harchen der IHCs, sodass letztendlich auch dort Nervensignale erzeugt werden, die an
das ZNS weitergegeben werden.

Bei einem reinen Sinuston von 1 kHz sorgt die Wanderwelle dafir, dass die Basilar-
membran in einem recht schmalen Bereich nennenswert zu schwingen beginnt. Dort
nehmen dann etwa 200 OHCs ihre Arbeit auf. Dabei wird zum einen die Amplitude der
Welle an manchen Stellen bis zu einem Faktor 100 vergréf3ert, zum andern werden
aber auch Teile der Wanderwelle stark gedampft, sodass die Flankensteilheit der
Schwingung auf der Basilarmembran massiv vergroert wird. Die Funktionsweise und
Verschaltung der IHCs und OHCs sorgen dann zusammen mit der erhéhten Flanken-
steilheit der Wanderwelle daflir, dass beispielsweise bei einem akustischen Reiz von
exakt 1000 Hz die benachbarte Haarzelle, die flir etwa 1002 Hz ,zustandig” ist, eine
registrierbar schwéachere Reizung erfahrt und ein entsprechendes Signal ans ZNS wei-
terleitet. Dies konnte durch Messungen bestatigt werden, bei denen Probanden Tdne
mit einer relativen Frequenzabweichung von etwa 3 %o noch unterscheiden konnten.

Die Rolle der OHCs ist also hauptsachlich die eines Verstarkers, der insbesondere bei
sehr leisen Ténen aktiv ist, also keineswegs linear arbeitet. Uberdies ist man heute der
Ansicht, dass Uber den Hornerv eine Rickkopplung mit dem ZNS stattfindet und Infor-
mationen vom Gehirn zu den OHCs gelangen. Diese werden genutzt, um die mechani-
schen Eigenschaften des Innenohrs Gber die OHC-Motoren der jeweiligen Horsituation
optimal anzupassen. Das kann z. B. bei der Spracherkennung trotz Hintergrundgerau-
schen oder ahnlich komplexen Hérsituationen eine Rolle spielen.

Die Rolle der IHCs

Keine Nervenfaser des Hornervs, die Information zum ZNS tragt, ist mit mehreren IHCs
in Kontakt. Umgekehrt ist jede IHC mit mindestens 10, im Bereich des besten Horens
sogar mit bis zu 30 Nervenfasern verbunden. Jede dieser Nervenfasern lasst sich
demnach eindeutig mit einer bestimmten IHC und somit mit einer ganz bestimmten
Stelle des Corti’'schen Organs in Verbindung bringen. Je nachdem, welche Nervenfa-
sern Information ans ZNS liefern, kann dieses ermitteln, welche Frequenzen im Spekt-
rum des akustischen Signals vorhanden sind. Damit ist aber noch nichts Uber deren
Intensitat ausgesagt. Den IHCs kommt also noch die Aufgabe zu, die Lautstarke eines
Tons zu kodieren.

Die Scherung der Harchen der IHCs filhrt zu einer Offnung von lonenkanélen und in
der Folge zu einem Einstrdmen von K*-lonen der Endolymphe in den Zellkrper der
IHCs, sodass die Ladung innerhalb einer gereizten IHC ,positiver® wird. Je starker die
Scherung, desto mehr K*-lonen strémen innerhalb eines Zeitintervalls ein, sodass der
Grad der Ladungsanderung in der Zelle mit der Lautstarke eines Tons korreliert. Die
Weiterleitung der Information Uber nachgeschaltete Nervenfasern erfolgt allerdings
durch Nervenimpulse, die stets die gleiche Signalhdhe besitzen, weshalb die
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Information Uber die Lautstarke
nicht mehr durch den Grad der La-
dungsumkehr Ubertragen werden
kann. Es handelt sich dabei um
sog. Aktionspotentiale. Dies sind
lokale Spannungséanderungen zwi-
schen Membraninnen- und -
aullenseite, die sich entlang einer
Nervenleitung ausbreiten (siehe
Kapitel ,Neuronale Signalleitung®).
Eine starke Ladungsanderung (lau-
ter Ton) in einer IHC fihrt in den
nachgeschalteten Nervenfasern zu
einer grof3en Anzahl von Aktionspo-

Spannungsanderung zwischen
Membraninnen- und aullenseite

WA A A A A

lauter Ton
leiser Ton /k/ \/
M /
Y
Zeitintervall At
Abb. 1.61

tentialen innerhalb eines Zeitintervalls, eine schwache Ladungsanderung (leiser Ton)

hingegen nur zu einer geringen.

Somit ist das Innenohr nicht nur in der Lage, ein Signal frequenz- und amplitudenselek-
tiv aufzunehmen und zu verarbeiten, sondern auch, die darin enthaltenen Informatio-
nen ans ZNS weiterzugeben. Genau diese Forderung hatten wir zu Beginn gestellt.

Quellen:

http://www.medizin.uni-koeln.de/kliniken/hno/ - Ohr > Anatomie und Physiologie

http://www.sinnesphysiologie.de/hvsinne/hoeren/audioin.htm (Universitat Heidelberg)

http://www.cochlee.org/ (Seite der medizinischen Fakultat der Universitat Montpellier)
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Das Ohr*
(ca. 6 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e kennen den Aufbau des menschlichen Ohrs und kénnen die Funktionen der einzel-
nen Bereiche beschreiben,

e wissen, dass das Frequenzspektrum durch Ohrmuschel und Gehoérgang beeinflusst
wird,

¢ kennen den Begriff der akustischen Impedanz und kénnen einen Zusammenhang
zwischen Schallreflexion an einer Grenzflache und den Impedanzen der beteiligten
Medien herstellen,

o verstehen die Mechanismen der Impedanzanpassung im Mittelohr und dass das
Mittelohr eine physiologische Notwendigkeit zur Schalllibertragung ans Innenohr
darstellt,

e konnen die Vorgange im Innenohr mithilfe der Wanderwellentheorie qualitativ be-
schreiben,

o verstehen, wie mit der Wanderwellentheorie amplituden- und frequenzselektives
Horen erklart werden kann,

¢ kennen den Aufbau des Corti’'schen Organs und die Aufgabenbereiche der inneren
und aulieren Haarzellen.

Die Schiilerinnen und Schiler lernen anhand von Anschauungsmodellen der Biologie
und Bildern zunachst den Aufbau des Ohrs kennen. Dass bereits die Gestalt des Au-
Renohrs einen Einfluss auf unser Hérempfinden hat, kdnnen die Schulerinnen und
Schiiler durch ein einfaches Experiment nachvollziehen: Der Klang eines Musikinstru-
ments oder eines gesprochenen Vokals wird mittels ,audacity“ analysiert, wobei der
Klang zunachst in gewohnter Weise aufgezeichnet wird. In einem zweiten Versuch wird
bei gleichem Klang dem Mikrophon ein Trichter oder eine trichterahnliche Form vorge-
schaltet. Durch diese Mallnahme werden die einzelnen Obertdne im Vergleich zur
Grundschwingung sehr unterschiedlich geschwacht. Es ist zu erkennen, dass durch
den Trichter manche Frequenzen gegenuber anderen verstarkt wiedergegeben wer-
den. Man erhalt zudem unterschiedliche Spektren, wenn ein asymmetrischer Trichter
aus unterschiedlichen Richtungen und Winkeln beschallt wird; dies ist neben den oben
erwahnten Laufzeitunterschieden fir das Richtungshéren von Bedeutung, v. a. bei ho-
heren Frequenzen.

Aus dem Alltag wissen die Schilerinnen und Schiler, dass akustische Signale, die
unter Wasser erzeugt wurden, oberhalb der Wasseroberflache kaum wahrnehmbar
sind. Ggf. kann diese Tatsache auch im Unterricht experimentell durch einen freiwilli-
gen Probanden nachvollzogen werden. Da sich andererseits Schallwellen unter Was-
ser sehr gut fortpflanzen, drangt sich die Frage auf, was an der Grenzflache zwischen
Wasser und Luft geschieht. Die Erklarung kann im Rahmen eines mathematisch-
theoretisch orientierten Unterrichtsabschnitts gegeben werden, es ist jedoch auch mog-
lich, den Zusammenhang zwischen Impedanzverhaltnis und reflektierter Schallintensi-
tat anhand einer Graphik zu erlautern. Die Notwendigkeit, die Impedanz von Luft, in der
sich die flr uns relevanten Schallwellen ausbreiten, der von Wasser anzupassen, wird
in jedem Fall deutlich, denn die reizaufnehmende Struktur unseres Hororgans befindet
sich in wassriger Umgebung.
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Der Gegenstand der darauf folgenden Unterrichtssequenz sind die Mechanismen der
Impedanzanpassung im Mittelohr, die allesamt auf vergleichsweise einfachen physika-
lischen Gesetzen beruhen. Hierbei kommt den Gesetzen des Drucks, dem Hebelge-
setz sowie dem Gesetz der Energieerhaltung besondere Bedeutung zu. Falls den
Schulerinnen und Schilern das Hebelgesetz nicht gelaufig ist, muss dieses eigens
kurz thematisiert werden. Analogieexperimente zu Druck und Hebel unterstitzen in
jedem Fall die theoretischen Betrachtungen.

Im Weiteren lernen die Schilerinnen und Schiler den komplizierten Aufbau des Innen-
ohrs anhand geeigneter Modelle oder Abbildungen kennen. Da selbst stark vereinfa-
chende mathematische Modelle der Dynamik des Innenohrs weit Uber die Mdglich-
keiten der Schulmathematik hinausgehen, wird diese Dynamik weitestgehend qualitativ
behandelt. Durch Resonanz-Experimente mit unterschiedlichen Masse-Feder-Sys-
temen oder Saiten unterschiedlicher Lange und Dicke, sowie durch Diagramme,
Schaubilder und Animationen erarbeiten sich die Schilerinnen und Schiler eine Vor-
stellung der Wanderwellentheorie, die alle wesentlichen Aussagen beinhaltet. So ver-
stehen sie, dass die aullerordentlich fein abgestimmte Mechanik im Innenohr dazu
fuhrt, dass Tone frequenz- und amplitudenselektiv aufbereitet werden kénnen.

Nachdem die Schilerinnen und Schuler die mechanischen Eigenschaften des Innen-
ohrs kennengelernt haben, beschaftigen sie sich abschlielfend mit dem Aufbau des
Corti'schen Organs sowie den unterschiedlichen Aufgabenbereichen der inneren und
der aul3eren Haarzellen beim Horprozess. Dabei verstehen sie, dass die Hauptaufgabe
der auleren Haarzellen darin besteht, die Bewegung der Basilarmembran so zu ver-
starken, dass die inneren Haarzellen Nervensignale erzeugen kénnen, die im Gehirn
als akustische Information aufbereitet werden. Die Anderung von Membranpotentialen
sowie die Entstehung von Aktionspotentialen werden an dieser Stelle nur am Rande
erwahnt.



2. Typische Untersuchungsmethoden
der Biophysik

Auge in Auge stehen sich zwei Fruchtfliegen der Art Drosophilia melanogaster gegentiber. Die kolo-
rierte Aufnahme zeigt rechts einen normale Fliege und links eine Mutante. Im Erbgut der Mutante ist
ein einziges Gen defekt, das bei der Bildung der Sehorgane eine wichtige Rolle spielt — deshalb feh-
len der Mutante die Augen. Dieses Gen (pax6) ist bei vielen Arten — auch beim Menschen — wichtig
fur die Entstehung der Augen.

Credit: MPI fir Entwicklungsbiologie — Jirgen Berger, Stefan Luschnig

Mit freundlicher Genehmigung der Max Planck Gesellschaft
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2.1 Das Lichtmikroskop
VergroRertes Sehen

Weit entfernte Objekte erzeugen
kleinere Bilder auf der Netzhaut
als nahe. Entscheidend dafir ist
der Sehwinkel, dessen Grole
von der Entfernung und der Gro-
Re des Gegenstands abhangt.
Sehwinkeldnderungen kann man
durch die Anderung der Entfer-
nung zu den Gegenstanden oder
— bei konstantem Abstand -
durch optische Geréate erreichen.

Abb. 2.1 VergréRerung des Sehwinkels durch Annaherung

Die VergroRRerung V eines optischen Instruments ist folgendermafen definiert:

_ tana,,
tang,

ohne

ohne Gerst Omit DZW. Olonne Sind die Sehwinkel
mit und ohne Instrument. Da das
Bild auf der Netzhaut gekrimmt
ist, die Strahlenséatze aber fir ge-
rade Strecken definiert sind, be-
schranken wir uns im Weiteren auf
mit VergroRerungsgerat den Fall kleiner Winkel, bei denen
die Bildkrimmung vernachlassig-
bar ist. Man erhalt dann in guter
Naherung:

a, V= tana”mit ~ amit ~ Bmit (21)

Abb. 2.2 VergréRerung durch ein optisches Gerat tandg,,e  Aope  Bomne

SehwinkelvergrofRerungen durch Verringern des Abstands Gegenstand — Auge haben
eine natlrliche Grenze bei etwa 25 cm (deutliche Sehweite s). Verringert man diesen
Abstand, ist das Auge nicht mehr in der Lage, ein scharfes Bild auf der Netzhaut zu er-
zeugen. Eine Sammellinse vor dem Auge (Lupe) erlaubt jedoch eine zusatzliche Ver-
grélRerung des Sehwinkels, unter dem man das virtuelle Bild sieht.
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ohne Lupe fern: klein, scharf

| |
| a | s=25¢cm

mit Lupe nah: grof3, scharf

Abb. 2.3 VergrdlRerung mit einer Lupe

Bringt man einen Gegenstand in den Bereich der deutlichen Sehweite s, gilt fir die
GroRe des Netzhautbildes ohne Lupe:
Bwe .G . B, -C2

ohne

a S S

Bringt man eine Sammellinse in den Strahlenverlauf ein und setzt den Gegenstand
zwischen Brennebene und Linse, fungiert diese als Lupe. Geht man davon aus, dass
sich der Gegenstand fast im Brennpunkt der Linse befindet, sodass man das Bild mit
entspanntem Auge betrachten kann, ergibt sich fir die BildgréRe mit Lupe:

!?HHL =;£§. t)ZMV. Egmﬁ ==£§_;fl
a f f
Damit erhalt man die Vergréf3erung einer Lupe:
B, s 25cm
\/ — mit _ 2 _ :2_:2
Lupe B f f ( )

Der Strahlengang

Beim Mikroskop vergrofert man den Sehwinkel durch zwei Sammellinsen. Die beim
Gegenstand (Objekt) befindliche Linse heilt Objektiv, die dem Auge zugewandte Lin-
se ist das Okular.

Den Aufbau eines Modellversuchs zum Lichtmikroskop zeigt Abb. 2.4. Auf den Ful ei-
nes Stativstanders wird ein Stlck Millimeterpapier gelegt, das von schrag oben be-
leuchtet wird. Zwischen den Linsen (Objektiv f; =5 cm, Okular f, = 10 cm) befindet sich
eine Mattscheibe, die so lange verschoben wird, bis auf ihr ein scharfes Bild entsteht.
Dieses Bild wird durch das Okular wie durch eine Lupe betrachtet. Nun verschiebt man
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das Okular so lange, bis das beobachtete Zwischenbild scharf erscheint. Jetzt kann die
Mattscheibe entfernt werden, das Bild erscheint dadurch nochmals sehr viel heller.

Netzhautbild \

Auge —

Okular

Zwischenbild —

Objektiv

Objekt -

Objekttrager aus Glas e L

Beleuchtung

Abb. 2.5 Schematischer Aufbau des Lichtmikro-
skops

Abb. 2.4 Modellversuch zum Mikroskop

Abb. 2.5 zeigt den schematischen Aufbau eines Mikroskops. Die Vergrof3erung im Mik-
roskop erfolgt dabei in zwei Stufen:

e Erzeugung eines vergrofRerten Zwischenbildes durch das Objektiv
e Betrachtung des reellen Zwischenbildes durch das Okular

Den Abstand zwischen dem Brennpunkt des Oku-
lars und dem Brennpunkt des Objektivs im Mikro- ,@

skop bezeichnet man als Tubuslange t. Das zu be- <~ okular
trachtende Objekt wird etwas aulerhalb der For
Brennweite des Objektivs positioniert, wodurch ein |
vergroRertes, reelles Bild im Abstand f,, +t vom
Objektiv entsteht.

Abb. 2.6 entnimmt man:

G
fob fob

Da sowohl der Gegenstand als auch dessen reelles
Bild in die deutliche Sehweite gebracht werden

tanoa =

~
~

B
t

> Objektiv

kénnen, erhalt man fir die VergroRerung des Ob- G
jektivs unter Verwendung von (2.1):
Abb. 2.6 VergroRerung des Mikroskops
ob G fob

Fuar die VergrofRerung durch das Okular gilt nach (2.2):
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S
ok f;k .
Als GesamtvergrélRerung Vges ergibt sich:

t-s

V... =V, V, = 2.3
Ges ob ok fob . fok ( )
Angaben Uber die Vergroflerungen findet man auf den Linsenfassungen:
Zum Beispiel:. Objektiv: 1:25
Okular: 6 x

Gesamtvergroflerung Vges = 6 - 25 = 150

Theoretisch kann die VergréRerung des Mikroskops damit beliebig grol3 gemacht wer-
den. In der Praxis erreicht man mit Lichtmikroskopen allerdings nur VergroRerungen
bis ca. 1500, da sich bei noch starkeren VergréRerungen keine scharfen Bilder mehr
ergeben.

Das Auflosungsvermogen

Beugungserscheinungen sind eine Ursache fiir die begrenzte Leistungsfahigkeit opti-
scher Instrumente, da in den meisten Geraten Blenden vorhanden sind. Selbst die un-
vermeidlichen Linsenfassungen sind als Blenden zu betrachten, deshalb entstehen —
wie bereits am Auge demonstriert — selbst bei der Abbildung von Punkten keine punkt-
formigen Bilder, sondern Beugungsscheibchen.

Fir den Mindestabstand D zweier gerade noch voneinander getrennt wahrnehmbarer
Gegenstandspunkte ergibt sich fir eine Linse mit Durchmesser d und Brennweite f
nach den im Kapitel 1 durchgefuhrten Betrachtungen:

D- 1,22 A

(2.4)

Den nur durch die Linse bestimmten Quotienten d/f bezeichnet man dabei als Off-
nungsverhaltnis der Linse.

Bei groBem Offnungsverhaltnis lassen sich sehr nahe beieinander liegende Gegens-
tandspunkte auflésen. Um das Offnungsverhaltnis méglichst gro® zu machen, benétigt
man Linsen mit méglichst groflen Durchmessern. In der Praxis erreicht man wegen un-
vermeidlicher Linsenfehler allerdings nur Offnungsverhéltnisse kleiner als 2.

Erganzung

Die Brennweite einer Linse ist umso kleiner, je kleiner die Kriimmungsradien der Oberfla-
chen und je grofer die Brechzahl des Glases sind. Fir eine symmetrisch-bikonvexe Linse
mit Krimmungsradius R, Durchmesser d und Brechzahl n gilt:

RZ
2(n-1N)R+(n-1)d

Um die spharische Aberration in einem ertraglichen Rahmen zu halten, muss der Linsen-
durchmesser erheblich kleiner sein als der doppelte Krimmungsradius der Linse. Fur stark
brechende Glassorten (n = 2,0) erhalt man mit d = 0,7 R das Offnungsverhéltnis 1,9.



74 2.1 Das Lichtmikroskop

Betrachtet man ein Objekt im Mikroskop mit Licht der Wellenlange 500 nm, lassen sich
bei einem Offnungsverhaltnis des Objektivs von 2 folglich noch Punkte im Bereich von
310 nm Abstand auflésen.

Das menschliche Auge kann normalerweise zwei Striche, die einen Abstand von
0,3 mm besitzen, noch gut voneinander unterscheiden. Zusammen mit dem Okular
mussen die beiden Gegenstandspunkte auf diesen Abstand vergrélert werden. Es er-
gibt sich:
-4
V= M ~1000
310-107°m

Bei dieser Vergrofierung wird das Bild vom Beobachter gerade noch scharf gesehen.
Jede weitere Vergrélierung Uber dieses Mald hinaus ist nutzlos.

Erganzung

Eine Moglichkeit, das Aufldsungsvermdgen zu steigern, besteht darin, eine Flissigkeit (Im-
mersionsflissigkeit, z. B. das Ol Monobromnaphtalin) zwischen Objekt und Objektiv einzu-
bringen. Durch die veranderte Brechzahl ist eine Steigerung des Auflosungsvermégens um
ca. 60 % mdglich.

Die wichtigste Moglichkeit zur Erhdhung des Auflosungsvermogens ergibt sich durch
eine Verringerung der Wellenlange der verwendeten Strahlung. In der Ultraviolettmik-
roskopie wird mit Wellenlangen von ca. 0,2 um gearbeitet. Damit erhalt man bei zu-
satzlicher Verwendung von Immersionsflissigkeiten fur den auflésbaren Mindestab-
stand ungefahr 0,1 um und eine Vergroflerung von V ~ 3000.

Allerdings lassen sich mit UV-Licht keine Beobachtungen mit dem Auge mehr durch-
fuhren, sondern man ist auf die Photographie angewiesen. Da normales Glas fur UV-
Licht undurchlassig ist, missen die Linsen aus UV-durchlassigem Material (z. B.
Quarz) hergestellt werden. Generell wird es fur kleinere Wellenlangen zunehmend
schwieriger, funktionsfahige Linsensysteme zu entwickeln.

Quellen:

Bergmann Schéfer, ,Lehrbuch der Experimentalphysik, Band Il Optik, Walter de Gruyter, Berlin 1978,
S. 102 -159

Gerthsen, Kneser, Vogel, ,Physik®, Springer Verlag, Berlin 1982, S. 438 — 440, 472 — 475

Alfred Recknagel, ,Physik Optik“, VEB Verlag Technik, Berlin 1980, S. 84 — 87
http://www.biologie.uni-hamburg.de/b-online/d03/03.htm
http://www.matter.org.uk/tem/diffraction_at_aperture.htm
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Das Lichtmikro-
skop*“ (ca. 3 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e verstehen das Prinzip der Bildvergroferung in der Strahlenoptik und kénnen es bei
der Lupe und beim Mikroskop anwenden,

e konnen den grundlegenden Aufbau eines Lichtmikroskops beschreiben,

e kdénnen das Prinzip, das beim Auge das Auflésungsvermdgen aufgrund von Beu-
gung begrenzt, auf das Mikroskop Ubertragen und so folgern, das das Auflésungs-
vermogen eines Mikroskops beschrankt ist,

e sind in der Lage, Moglichkeiten anzugeben, die das Auflésungsvermdgen des Mik-
roskops verbessern, und kdnnen diese Mallnahmen auch begrinden.

Ausgehend von der Fragestellung, warum man einen Gegenstand in groRer Entfer-
nung als kleiner wahrnimmt als aus der Nahe, wird herausgearbeitet, was man unter
dem Begriff VergroRerung im eigentlichen Sinne versteht. Die so gewonnene Definition
wird auf die Lupe angewandt. Bei der Bildkonstruktion vertiefen die Schilerinnen und
Schiler die im Abschnitt ,1.1 Das Auge“ erarbeiteten Grundkenntnisse der Strahlenop-
tik.

Im Anschluss wird der Aufbau und das Prinzip eines Lichtmikroskops besprochen und
die Formel fur die VergroRerung eines Mikroskops hergeleitet. Es ist moglich, die
Schiulerinnen und Schiler in Form einer Schileriibung selbst ein Mikroskop (siehe
Abb. 2.4) aufbauen zu lassen, um das Grundprinzip des Mikroskops besser verstehen
zu koénnen. Hier bietet sich ein aufrechter Aufbau des Mikroskops an, weil man damit in
der Regel die gangigen Lichtmikroskope besser modelliert. Sollte Zeit und eine ausrei-
chende Anzahl von Mikroskopen zur Verfiigung stehen, kann auch eine Ubung zum
Mikroskopieren durchgefihrt werden. Eine Anleitung zu einer solchen Ubung mit ent-
sprechenden Arbeitsblattern findet man auf dem Bildungsserver Baden-Wirttemberg
unter

http://www.schule-bw.de/unterricht/faecher/biologie/medik/mikro/html/unter-
richtsgang.html.

Das Thema ,Aufldsungsvermdgen des Lichtmikroskops® schlie3t sich eng an die Aus-
fuhrungen Gber das Auge an und man kann vergleichsweise schnell zu den entschei-
denden Gesetzen Uberleiten, die das Auflosungsvermégen bestimmen und die wesent-
lichen EinflussgroRen festlegen. Eine fur das Verstandnis sehr hilfreiche Animation
zum Auflésungsvermaogen findet man auf der folgenden Internetseite:
http://www.matter.org.uk/tem/diffraction_at_aperture.htm.

Im Hinblick auf das Elektronenmikroskop sollte an dieser Stelle nicht versaumt werden,
zu diskutieren, wie sich das Auflésungsvermogen eines Mikroskops verbessern lief3e.
Die beim Auge besprochenen Mechanismen kénnen hier wieder aufgegriffen und ihre
Relevanz fur das Mikroskop diskutiert werden. Anders als beim Auge hat man hier die
Moglichkeit, die Wellenlange des Lichts zu variieren.
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2.2 Das Elektronenmikroskop

Die de-Broglie-Wellenléange

Ein entscheidender Durchbruch bei der Steigerung des Aufldsungsvermdgens ergab
sich durch die Konstruktion des Elektronenmikroskops durch Ernst Ruska. Er griff die
1924 von Louis de Broglie in seiner Dissertation aufgestellte Vermutung auf, dass
Elektronen auch Welleneigenschaften besitzen. Fur die Wellenlange 4 des Elektrons
postulierte de Broglie in Anlehnung an die von Einstein flir Photonen angegebenen
Gleichungen:

A=— (2.5)
p
Dabei ist p der Impuls der Elektronen und h=6,63-10>'Js das Planck’'sche Wir-

kungsquantum. Fur nichtrelativistische Elektronen mit der kinetischen Energie E und
dem Impuls p gilt der Zusammenhang:

2

E- ;; bzw. p=~/2mE (2.6)
m

Mit (2.5) und (2.6) erhalt man fur die Materiewellenlange freier Elektronen in Abhangig-
keit von der Energie:
h
2mE

Besitzen die Elektronen eine kinetische Energie von 10 eV, erhalt man fir sie eine
Wellenlange von 1=3,9-10""m. Dies entspricht ungefahr dem Gitterabstand von
Atomen in Kristallen. Elektronen missten also, wenn diese Uberlegungen richtig sein
sollten, bei der Streuung an Kiristallen Interferenzeffekte zeigen.

Diese Vermutungen wurden 1927 in den
Versuchen von Davisson und Germer und
G. P. Thomson experimentell bestatigt.
Schon kurz darauf kam die Idee auf, dass
man statt Licht auch Elektronen zur Ab-
bildung von Objekten benutzen kann. Be-
reits flr die recht kleine Elektronenener-
gie von 10 eV erhalt man nach (2.4) fur
den gerade noch aufzulésenden Mindest-
abstand zweier Punkte D=2,4-10"m.
Hierbei ist das gleiche maximale Off-
nungsverhaltnis vorausgesetzt wie bei op-
tischen Linsen.

Der Wellencharakter der Elektronen lasst
sich im Experiment mit der Elektronen-
beugungsréhre auch im Schulversuch
schon zeigen.

Abb. 2.7 Elektronenbeugung an Graphit
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Die relativistische Massenzunahme

Um 1900 untersuchten die Physiker Bucherer und Kaufmann unabhangig voneinander
die spezifische Ladung von Elektronen, die sehr hohe Geschwindigkeiten besitzen. Sie
stellten fest, dass mit zunehmender Geschwindigkeit der Elektronen der Wert der spe-
zifischen Ladung abnahm. Die Erklarung dieses Effekts lieferte im Jahr 1905 Albert
Einstein. Fir die Geschwindigkeitsabhangigkeit der Masse gab er die folgende Formel
an:

Merkliche Abweichungen von der Ruhemasse ergeben sich bei Geschwindigkeiten
Uber 10 % der Lichtgeschwindigkeit. Dies ist bei Elektronen bereits bei Beschleuni-
gungsspannungen von wenigen kV der Fall. Spannungen im kV-Bereich werden bei
Elektronenmikroskopen verwendet.

Fur die Berechnung der de-Broglie-Wellenlange muss dann der Impuls mithilfe der re-
lativistischen Masse mit der Formel p=m(v)v berechnet werden.

Die Zunahme der Masse bei hohen Geschwindigkeiten hat zur Folge, dass auch fur die
kinetische Energie eine andere Formel verwendet werden muss. Hierflr gab Einstein
ebenfalls 1905 den folgenden Zusammenhang zwischen der Gesamtenergie m c? der
Ruheenergie m, ¢® und der kinetischen Energie E;, an:

E=(m-m,)c?

Der Aufbau des Elektronenmikroskops

Mit den im vorherigen Abschnitt erarbeiteten physikalischen Grundlagen, Iasst sich der
prinzipielle Aufbau eines Transmissionselektronenmikroskops (TEM) verstehen. Der
Aufbau erfolgt dabei in weitgehender Analogie zum Lichtmikroskop, lediglich im spater
noch zu besprechenden Aufbau der Linsen unterscheiden sich beide.

Beleuchtung

i Der Lichtquelle entspricht die Elektro-
nenquelle, die aus einer Glihkathode
¥ besteht, welche am negativen Pol ei-
ner Hochspannungsquelle (Spannung

ca. 100 kV bis 300 kV, fur hoch auflo-

)i Obiek o). | - sende Aufnahmen bis zu 3 MV) liegt.
- o b Der positive Pol ist mit dem geerdeten
Mikroskopgehduse verbunden. Die

/ = Elektronenquelle ist von einem sog.

| Zwischenbild

M e ol = Wehnelt-Zylinder umgeben, mit des-

L Y A e sen negativer Vorspannung gegen die
A | P Kathode die Elektronen zu einem
\ e Strahl gebiindelt werden kénnen. Auf-
grund der hohen Beschleunigungs-
spannungen besitzen die Elektronen

eine sehr hohe kinetische Energie und

Q)bstl)(.oi.s Strahlengang im Elektronen- und Lichtmik- damit eine kleine de-Broglie-

Endbild

Wellenlange.
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Die bei beiden Mikroskopen eingebaute Kondensorlinse hat die Aufgabe, die Probe
gleichmaRig auszuleuchten und die Bildhelligkeit zu steuern. Auch beim Elek-
tronenmikroskop befindet sich das zu untersuchende Objekt knapp aufderhalb der
Brennweite des Obijektivs. Durch dieses wird ein reelles Zwischenbild erzeugt, das au-
Rerhalb der Brennweite der Projektionslinse des Elektronenmikroskops liegt. Im Ge-
gensatz zum herkdmmlichen Lichtmikroskop, bei dem die Okularlinse als Lupe fungiert,
erzeugt die Projektionslinse des Elektronenmikroskops ein reelles Bild, das wiederum
durch ein Beobachtungsmikroskop betrachtet wird.

Leider ist die Abbildungsqualitat der Elektronenlinsen nicht besonders gut. Daher kann
man den Vorteil der im Vergleich zu Licht ca. 10 000 Mal kleineren Wellenlange nur
teilweise fur das Auflésungsvermogen ausnutzen. Bei einer Auflésung von 0,1 nm —
0,3 nm, bei biologischen Systemen 1 nm, kénnen feine Strukturen sichtbar gemacht
werden. Aufierdem sind durch die Bestrahlung mit den Elektronen Strahlenschaden
unvermeidbar, was sehr spezielle und komplizierte Praparationsverfahren fiir die Pro-
ben erfordert.

Fur die Linsensysteme in der Elektronenoptik muss man allerdings vollig neue Wege
beschreiten. Da die Glaslinsen der Lichtoptik nicht zu gebrauchen sind und sich Elekt-
ronen nur durch elektrische und magnetische Felder kontrolliert ablenken lassen, ist es
fur das Verstandnis des Elektronenmikroskops unerlasslich, sich mit der Bewegung ge-
ladener Teilchen in diesen Feldern genauer zu beschéaftigen.

Quellen:

Gerthsen, Kneser, Vogel, ,Physik®, Springer Verlag, Berlin 1982, S. 444 — 452

Bergmann Schéfer, ,Lehrbuch der Experimentalphysik, Band Il Optik“, Walter de Gruyter, Berlin 1978, S.
352 -371

Hofling, ,Physik, Band II*, Dimmlers Verlag, Bonn 1983, S. 659 — 663
http://www.uni-mainz.de/FB/Medizin/Anatomie/workshop/EM/EMAlles.html
http://www.smt.zeiss.com/C1256E4600305472?0pen

Geladene Teilchen in elektrischen Feldern

Die elektrische Feldstirke

In der Nahe elektrisch geladener Korper wirken auf andere geladene Koérper Krafte.
Sind in einem bestimmten Raumbereich derartige Kraftwirkungen nachweisbar, ist er
von einem elektrischen Feld durchsetzt.

Da elektrische Felder mit den menschlichen
Sinnen nicht wahrnehmbar sind, muss man
jeweils die Kraftwirkung auf geladene Kdorper
(,Probeladungen®) betrachten, bzw. elektri-
sche Felder durch Feldlinien veranschauli-
chen. Annahernd homogene elektrische Fel-
der, auf die wir uns beschranken, erreicht man
im Plattenkondensator. Da sowohl ein tiefer-
gehendes Verstandnis des Elektronenmikros-
kops als auch der Signalleitung in Nervenzel-
Abb. 2.9 Feld zwischen zwei parallelen, gela- len angestrebt wird, missen die Schilerinnen
denen Metallplatten (Plattenkondensator) und Schiler das Feld des Plattenkondensa-
tors auch quantitativ verstehen.
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Der Zusammenhang zwischen der Kraft und der Probeladung in einem homogenen
elektrischen Feld I&sst sich mit einer ,Spannungswaage” untersuchen. Das elektrische
Feld wird dabei von einer Hochspannungsquelle erzeugt.

Spiegel
| +
Laserstrahl = +
o+
+ O =
GegeraERiEDt A *-

Waage
Abb. 2.10 Versuchsaufbau zur Bestimmung der Kraft auf eine Probeladung im elektrischen Feld

Ergédnzung

Der Ladungsloffel wird mit der Ladung Q aufgeladen. Nach jeder Messung wird jeweils die
Halfte der Ladung mit einem identischen zweiten, ungeladenen Loéffel durch Beriihrung ab-
genommen. Wahrend des ,Loéffelns muss die Hochspannungsquelle abgeschaltet sein und
der Kondensator entladen werden, um stérende Einflisse durch Influenz zu unterbinden.
Leider ist auch eine Entladung des Loffels tber die Umgebungsluft nicht auszuschlief3en,
weshalb der Versuch bei ungunstiger Wetterlage keine idealen Ergebnisse liefert.
Alternativ kann statt der Waage auch ein empfindlicher Kraftsensor verwendet werden.

Fur verschiedene Werte der Ladung auf dem Ladungsloffel im Kondensator ergibt sich,
dass die Grofe der Kraft F im vorgegebenen Feld direkt proportional zur Probeladung
Q ist. Man definiert die elektrische Feldstarke

E= (2.7)

o™

Das elektrische Potential

Bewegt man einen positiv geladenen Koérper in einem elektrischen Feld nicht aus-
schlieBlich senkrecht zu den Feldlinien, so wird mechanische Arbeit verrichtet. Die po-
tentielle Energie des Korpers im Feld vergrofiert sich um genau diesen Wert. Es gilt:

AE,. =W =QEs

Wobei s die parallel zu den Feldlinien verlaufende Wegstrecke ist, entlang derer die
Probeladung verschoben wird. Bei einer Bewegung in Feldlinienrichtung nimmt seine
potentielle Energie ab und wird in kinetische Energie umgewandelt.

Jeder positiven Ladung Q kann im elektrischen Feld eine potentielle Energie E,. zuge-
ordnet werden, die davon abhangt, wie weit die Ladung von der negativ geladenen
Platte entfernt ist. Man wahlt dazu einen Punkt P, der negativ geladenen Kondensator-
platte als Bezugspunkt mit E,,; = 0 und gibt als potentielle Energie der Ladung Q im
Punkt P des Feldes die Arbeit EQs an, die fur die Verschiebung der Ladung von P

nach P, notig ist. Damit ist jeder Punkt P des Feldes durch die Arbeit W, . gekenn-

zeichnet, die aufgebracht werden muss, um die Ladung Q von P, nach P zu transpor-
tieren.
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Teilt man E,. durch die Ladung Q, erhalt man eine von der Probeladung unabhangige
GroRe: das elektrische Potential ¢.
_ Epot J

= it der Einheit =1—=1V.
) q mit der Einheit [¢] s

Der Absolutwert des Potentials ist von der
Wahl des Bezugspunkts abhangig, doch fur
die Berechnung der Arbeit bzw. der potentiel-
- len Energie ist nur die Potentialdifferenz
+ zwischen zwei Punkten des elektrischen Fel-

T des interessant. Ublicherweise weist man der
Erde das Potential 0 zu. Die Potentialdiffe-
Abb. 2.11 Uberfiihrungsarbeit der positiven renz A¢ zwischen zwei Punkten ist die
Ladung Q

Spannung U.

|
+ +|++

U=Ap=4,~4¢

Mithilfe des neu eingeflihrten Begriffs der Spannung erhalt man fiir die Arbeit W;_,,, die
aufgebracht werden muss, um eine Probeladung vom Ort P, an den Ort P, zu bringen:

M/]HZ = AEpot = Epot2 _Epot1 =Q¢2 _Q¢1 ZQA¢= QU

Um die positive Probeladung Q von der negativ geladenen Platte zur positiv geladenen
Platte (Plattenabstand d) zu transportieren, bringt man die Arbeit

W,,=QEd=QU
auf. Daraus folgt fur die Feldstarke im Inneren eines Plattenkondensators:

Ed=U bzw. E:%

Messungen des Potentials

Zur Vertiefung des Potentialbegriffs kann man

O S O & beispielsweise auch Messungen an einer Schal-
tung mit vier gleich grol’en Widerstanden vor-

'ﬁ_@:__ nehmen.
Bei Beruhrung der Punkte 1 bis 4 zeigt das
%/\ Spannungsmessgerat jeweils vier verschiedene
(] Werte an. Verandert man nun den Bezugspunkt

des Potentials, indem man statt des Minuspols
Abb. 2.12 den Pluspol als Bezugspunkt verwendet, so ver-
Messung des Potentials bei Verwendung rlngert' man zwar alle POter‘_t'aIYverte um 6 \_/’
verschiedener Bezugspunkte aber die gemessenen Potentialdifferenzen blei-
ben gleich.
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Erganzung r

In biologischen Systemen erfolgt der

Stromfluss nicht durch Elektronen in Drah-
ten wie im obigen Versuch, sondern fast g
immer durch lonenwanderung in Elektroly-
ten. Orte mit veranderlichem elektrischen |+
Potential (z. B. der Sinusknoten, ein weit- ||

gehend autark arbeitender Nervenknoten,

der den Herzschlag steuert) lassen sich =

eher mit einem Pol einer Batterie verglei-  Abb. 2.13 Elektrolytischer Trog

chen, der sich in einem mit Salzwasser ge-

fullten Gefald befindet. Als extrem vereinfachtes Modell fur ein solch kompliziertes System
kann der elektrolytische Trog dienen. Die elektrische Energiequelle baut zwischen den Me-
tallplatten ein elektrisches Feld auf. Mithilfe eines hochohmigen Spannungsmessers und ei-
ner Potentialsonde lassen sich die Potentialdifferenzen zwischen der geerdeten Elektrode
und jedem Punkt im Trog messen. Verbindet man Punkte gleichen Potentials miteinander,
erhalt man die sog. Aquipotentialflachen.

In der Medizin besitzt die Messung von Potentialdifferenzen gro3e Bedeutung: Ein Elektro-
kardiogramm (EKG) zeigt den Herzzyklus mithilfe des vom Herzen erzeugten elektrischen
Feldes. Beim EKG wird das vom Herz erzeugte elektrische Feld an der Korperoberflache
vermessen — genauer gesagt misst man die durch das elektrische Herzfeld erzeugte Poten-
tialdifferenz zwischen zwei ,Ableitungspunkten“ an der Hautoberflache.

Im Detail sind die Vorgange sehr kompliziert. Das elektrische Feld des Herzens entsteht
durch eine Uberlagerung vieler Dipolfelder, die von den einzelnen Herzmuskelzellen herriih-
ren. Jede solche wirkt beim Ubergang vom Ruhezustand zur Vollerregung und umgekehrt
als Dipol, weil eine erregte Stelle der Membranauf3enseite negativ gegenuber einer uner-
regten Stelle geladen ist. Wahrend der Erregung des Herzens bilden mehrere Milliarden von
Einzelfasern entsprechend viele elementare Dipole, die ein dreidimensionales elektrisches
Feld erzeugen. Dieses verandert entsprechend dem Erregungszustand des Herzens perio-
disch seine Starke und seine Ausrichtung. Stark vereinfachend kann man das EKG-Signal
als eine Projektion des dreidimensionalen Feldes auf die Verbindungslinie der beiden Ablei-
tungselektroden auffassen. Durch eine Messung von Potentialdifferenzen zwischen mehre-
ren, geschickt gewahlten Stellen des Kdrpers, kann man das dreidimensionale elektrische
Feld in seiner momentanen Lage und Starke rekonstruieren. Im einfachsten Fall wird dafir
das EKG-Dreieck nach Einthoven benutzt (Ableitung | zwischen rechtem und linkem Arm,
Ableitung Il zwischen rechtem Arm und linkem Bein, Ableitung IIl zwischen linkem Arm und
linkem Bein).

Der Plattenkondensator

In biologischen Systemen, wie z. B. Zellmembranen, begegnet man sehr haufig Anord-
nungen, bei denen Ladungen voneinander getrennt angeordnet sind. Ahnlich wie beim
sehr viel einfacher gebauten Plattenkondensator erzeugen diese Ladungsanordnungen
elektrische Felder und Kraftwirkungen auf andere Ladungen. Um diese komplizierten
Anordnungen besser verstehen zu kdonnen, werden im Folgenden die Eigenschaften
des Plattenkondensators genauer untersucht. Im ersten Versuchsteil wird der Zusam-
menhang zwischen der am Plattenkondensator anliegenden Spannung U und der auf
den Platten befindlichen Ladung Q untersucht.
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Abb. 2.14 Versuchsaufbau zum Plattenkondensator
Als Versuchsergebnis erhalt man:
Q
— = konst.
)

Dieser Quotient ist die Kapazitat C mit der Einheit Farad 1 % =1F

Die Kapazitat des Kondensators hangt von seinem Aufbau (Plattenflache A, Plattenab-
stand d) ab. Mit dem vorher verwendeten Versuchsaufbau lassen sich auch diese Ab-
hangigkeiten untersuchen, wobei sich Folgendes ergibt:

e C~A beid-=const.
e C~d"' beiA=const.

Fur die Kapazitat gilt damit:

C=50§ mit 2, —8,85-10 2 A

In biologischen Systemen, die durch Kondensatoren beschrieben werden kénnen, ist
der Raum zwischen den getrennt angeordneten Ladungen i. d. R. nicht luftgefullt, son-
dern wird von isolierenden Schichten gebildet. Bringt man beim Versuchsaufbau aus
Abb. 2.14 zwischen die Kondensatorplatten verschiedene Isolatoren (wie zum Beispiel
Glas, Kunststoff,...) ein, beobachtet man eine z. T. erhebliche Zunahme der Kapazitat.
Die Kapazitat eines Kondensators mit Isolator (Dielektrikum) erhdht sich also um einen
Zahlenfaktor &, den man Permittivitat nennt. Die Kapazitat eines Kondensators mit
Dielektrikum berechnet sich damit durch:

C=ce =
grgod

Die Bewegung im elektrischen Langsfeld

Bei Verwendung kleiner Wellenlangen ergibt sich bei Mikroskopen ein hohes Auflo-
sungsvermogen. Da die de-Broglie-Wellenlange des Elektrons durch Erhéhung der
Beschleunigungsspannung beliebig klein gemacht werden kann, ist das Auflosungsver-
mdgen keinen prinzipiellen Grenzen unterworfen. Durchlauft das Elektron die Span-
nung U, erhalt man im nichtrelativistischen Fall fir die Geschwindigkeit bzw. fiir die de-

Broglie-Wellenlange:
/ZeU h
v=,—— bzw. 1=—-—
m J2emU
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Um Linsensysteme flir das Elektronenmikroskop zu entwickeln, kbnnte man die Ablen-
kung der Elektronen in elektrischen Langs- und Querfeldern benltzen. Bei der techni-
schen Entwicklung des Elektronenmikroskops hat sich aber herausgestellt, dass Ab-
lenksysteme, die mit Magnetfeldern arbeiten, technisch einfacher und zuverlassiger zu
realisieren sind.

Quellen:

Metzler, ,Physik“, Metzlersche Verlagsbuchhandlung, Stuttgart 1991, S. 179 — 200

Kuhn, ,Physik“, Westermann Schulbuch Verlag GmbH, Braunschweig 1993, S. 200 — 228
Harten, ,Physik fiir Mediziner, Springer Verlag, Berlin 1974, S. 160 — 170

Geladene Teilchen im magnetischen Feld

Die magnetische Flussdichte

Um die Bewegung geladener Teilchen im Magnetfeld quantitativ untersuchen zu kén-
nen, wird eine Grofle bendtigt, mit deren Hilfe man die Starke eines Magnetfeldes an-
geben kann. Zur Ermittlung einer geeigneten GroRe verwendet man einen stromdurch-
flossenen Leiter definierter Lange, der sich im Magnetfeld senkrecht zu den Feldlinien
befindet. Wird der Leiter von einem Strom der Starke / durchflossen, wirkt auf ihn bei
geeignet gewahlter Strom- und Magnetfeldrichtung eine Kraft F, die z. B. von einem
Kraftsensor registriert und angezeigt wird. Es werden zwei verschiedene Messreihen
durchgefiihrt. Zuerst wird der Zusammenhang zwischen Kraft F und Stromstarke / bei
konstanter Leiterlange / untersucht, anschlielfiend der Zusammenhang zwischen F und
[ bei konstantem Strom /. Die Auswertung der Zusammenhange im homogenen Feld
ergibt:

o Bei konstanter Leiterlange [ gilt: F~/
e Bei konstanter Stromstarke / gilt: F~1/

Fasst man beide Teilergebnisse zusammen, erhalt man:

F
— =const.
1l

Dieser Quotient ist die magnetische Flussdichte B (Einheit Tesla): 1Ai =1—=1T
m

Die Lorentzkraft

Bewegen sich Ladungen senkrecht zum Magnetfeld, so erfahren sie die Lorentz-
kraft F,, die senkrecht zur Bewegungsrichtung und senkrecht zur Magnetfeldrichtung
wirkt. Die Richtung der Lorentzkraft l1asst sich mit der Drei-Finger-Regel der rechten
Hand leicht bestimmen.

Um die Lorentzkraft F, auf einen Ladungstrager quantitativ zu erfassen, geht man von
der Kraft auf einen stromdurchflossenen Leiter im Magnetfeld aus. Diese magnetische
Kraft F,, wird durch die Summe aller Lorentzkrafte auf die im Leiter bewegten Ladun-
gen erzeugt. Bewegen sich N Elektronen in der Zeit t mit konstanter Geschwindigkeit v
senkrecht zu den magnetischen Feldlinien durch den Leiter der Lange /, ergibt sich:

F, =11B=NF, (2.8)
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Mit der Definition der konstanten Stromstarke / = Q/f folgt
_NeBI

F

m

=NeBv (2.9)

Durch Vergleich von (2.8) und (2.9) erhalt man den Betrag der Lorentzkraft auf ein be-
wegtes Elektron im Magnetfeld

F =evB, fallsv LB

Da die Lorentzkraft stets senkrecht auf der Bewegungsrichtung der Elektronen steht,
wird an ihnen keine Arbeit verrichtet. Die Lorentzkraft bewirkt also keine Anderung des
Betrags der Geschwindigkeit, sondern éndert nur die momentane Bewegungsrichtung.
Da dies zu jedem Zeitpunkt der Bewegung der Fall ist, ergibt sich eine Kreisbahn, wie
sich durch den Versuch mit dem Fadenstrahlrohr zeigen lasst.

Um die Umlaufdauer T der Elektronen mit der Geschwindigkeit v auf einer Kreisbahn
mit Radius r zu berechnen, benutzt man den Umstand, dass die Lorentzkraft in diesem
Fall die Zentripetalkraft darstellt. Es gilt :

2

F, =F, bzw. evB= mv
r m

eBr
VvV =

Die Geschwindigkeit der Elektronen kann aber auch folgendermaflen ausgedriickt
werden:

_2nr
T
Durch Gleichsetzen erhalt man nach kurzer Umformung fir die Umlaufdauer
T_2zm (2.10)
eB

T ist weder von der Bahngeschwindigkeit noch vom Radius
der Kreisbahn abhangig. Diese Eigenschaft macht man

i v sich beim Bau magnetischer Linsensysteme zunutze. Tre-
ten die Elektronen nicht senkrecht, sondern unter einem
Winkel o in ein Magnetfeld ein, so ist nur die Geschwindig-
keitskomponente senkrecht zu den Feldlinien fir die Kraft-
wirkung verantwortlich.
Abb. 2.15

Zerlegung der Geschwin-
digkeit zur Berechnung der
Lorentzkraft
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- b=

Das Elektron bewegt sich in Feldrichtung mit konstan-
ter Geschwindigkeit v, =vcosa weiter, die senk-
rechte Komponente ist v, =vsina. Die Lorentzkraft

wird nur Uber die senkrechte Komponente
F, =eBv, =eBvsina bestimmt.

Ist die Ausdehnung des Magnetfelds grold genug, be-
schreiben die Elektronen Schraubenbahnen, die auf
dem Mantel eines Kreiszylinders verlaufen. In der
Projektion ergibt sich also eine Kreisbewegung.

Wie bei der Kreisbewegung ergibt sich fir die Um-
laufdauer:

.,_:27rm

Abb. 2.16
Schraubenbahn der Elektronen

Magnetische Linsen

Elektronen eines Blndels, die sich mit der Geschwin-
digkeit v unter kleinen Winkeln o (d. h. cosa =1, was
bei a <5° zu Fehlern kleiner als 0,5 % fuhrt) gegen
die Feldlinienrichtung von einem Punkt P der Objekt-
ebene bewegen, haben wegen v, =vcosa =v in gu-

ter Naherung die gleiche Geschwindigkeitskomponen-
te parallel zum Feld, d. h. sie legen in der Zeit T prak-
tisch die gleiche Strecke L=vT zuriick. Gleichzeitig
vollziehen sie alle gemaf den vorigen Betrachtungen
genau einen Umlauf auf unterschiedlichen Zylinder-
manteln. In der senkrechten Projektion liegen sie des-
halb wieder auf ihrem Startpunkt. Da sie alle die Stre-
cke L in Feldrichtung zuriuckgelegt haben, werden sie
wieder in einem Punkt P’ geblndelt. Jeder Punkt P
der Ebene wird so eindeutig auf einen Punkt P’ einer
Bildebene abgebildet. Ein ausgedehntes, homogenes
magnetisches Feld verhalt sich damit wie eine Linse
mit dem Abbildungsmafstab 1:1.

eB

e

\

/

P
Abb. 2.17
Das vom Punkt P ausgehende Elekt-
ronenbuindel wird durch das homoge-
ne Magnetfeld im Punkt P’ fokussiert.
Jede der Bahnen stellt die Projektion
einer Spiralbahn mit gemeinsamem
Start- und Endpunkt dar. Die Achsen
der Spiralbahnen sind dabei jedoch
nicht identlisch.
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Erganzung

Dieses Abbildungsverfahren mithilfe eines ho-
mogenen Magnetfelds wurde 1926 von H.
Busch verwirklicht, der damit die erste magne-
tische Linse der Elektronenoptik schuf.

Der Vergleich mit einer optischen Sammellin-
se, die dieses Abbildungsverhalten zeigt, lie-
fert fir die Brennweite f einer langen magneti-
schen Linse

FeL YT mit@10) F=ZMY
4 4 2eB

Je stérker das Magnetfeld gewahlt wird, desto 2f f
lﬂemer ist demnach auch die Brennweite der  ,, . 5 48 Sammeliinse bei g=2fundb=2f
inse.

Da das Magnetfeld bei dieser Abbildung eine so gro’e Ausdehnung besitzen muss,
dass mindestens ein Umlauf auf der Schraubenbahn stattfinden kann, spricht man von
einer langen magnetischen Linse. Da der Abbildungsmalstab stets 1:1 ist, kann mit
dieser Art magnetischer Linsen keine Vergrofierung erzielt werden.

/
c A [/
&1 /=
U,
L e ?_' N
M [/
Abb. 2.19 a) Beschaltung der Schattenkreuzréhre 2.19 b) ,gedrehter Schatten® im

magnetischen Langsfeld

Die bindelnde Wirkung magnetischer Felder lasst sich mit einer Schattenkreuzrohre
veranschaulichen. Das aus der Elektronenkanone austretende divergente Elektronen-
blndel verursacht auf dem Schirm ein Leuchten. Liegen das undurchdringliche Hinder-
nis (,Malteserkreuz®) und die Anode auf gleichem Potential, so ist der Raum im Inneren
der Roéhre feldfrei und die Elektronen breiten sich geradlinig aus. Der Elektronenschat-
ten des Malteserkreuzes fallt dann mit dem Lichtschatten, der auf das durch die Glih-
kathode emittierte Licht zurlickzufiihren ist, zusammen. Bei einer Stérung der geradli-
nigen Ausbreitung der Elektronen durch elektrische oder magnetische Felder bleibt der
Lichtschatten an der gleichen Stelle, wahrend sich die Lage des Elektronenschattens
verandert. Bringt man die Schattenkreuzrohre so in ein Helmholtzspulenpaar, dass die
Magnetfeldlinien parallel zur Achse der Rohre verlaufen, werden die Elektronen auf-
grund der senkrechten Geschwindigkeitskomponente auf Spiralbahnen abgelenkt. Da-
bei hangt die GroRRe der ablenkenden Lorentzkraft zum einen von der Geschwindigkeit
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der Elektronen und damit von der an der Anode anliegenden Hochspannung, zum an-
deren vom Magnetfeld und damit von der Stromstarke durch das Helmholtzspulenpaar
ab. Erhéht man bei konstanter Beschleunigungsspannung den Spulenstrom, so kann
man eine Drehung und Verkleinerung des Kreuzes beobachten, bis das Kreuz beinahe
punktférmig fokussiert ist. Eine weitere Stromerhdhung vergréRert das Kreuz wieder.
Das homogene rotationssymmetrische Magnetfeld wirkt als lange magnetische Linse,
welche die annahernd punktférmige Elektronenquelle im Extremfall auf einen Punkt auf

dem Schirm fokussiert.

Abb. 2.20 Einfache kurze magnetische Linse

Abb. 2.21

Eisengepanzerte kurze magnetische Linse im
Querschnitt fir kleine Brennweiten. Die Mag-
netfeldlinien sind rot eingezeichnet.

Quellen:

Um vergrofRerte Abbildungen zu erhalten,
werden rotationssymmetrische inhomoge-
ne Felder verwendet. Im einfachsten Fall
kann dazu das Feld einer Leiterschleife
oder einer flachen Spule verwendet wer-
den. FUr die Anwendung magnetischer
Linsen im Elektronenmikroskop bendétigt
man Linsen mit sehr kurzen Brennweiten.
Um dies zu erreichen, mussen die raumli-
che Ausdehnung des inhomogenen Feldes
moglichst klein und die Magnetfeldstarke
moglichst grof3 sein. Man spricht deshalb
von kurzen magnetischen Linsen. Die
mathematische Beschreibung fiir diese
Linsen ist aufwandig und Ubersteigt die
Moglichkeiten der Schulmathematik bei
weitem.

Kurze magnetische Linsen werden mit Ei-
senkernen aufgebaut, weil damit die Star-
ke des Magnetfeldes um mehr als eine
Grolenordnung gesteigert werden kann
und somit Linsen mit extrem Kkurzen
Brennweiten entstehen.

Wie bereits erwahnt, lasst sich bei magne-
tischen Linsen die Brennweite im Gegen-
satz zu optischen Linsen durch Verande-
rung des Magnetfelds kontinuierlich an-
dern. Dies wird sowohl zur Scharfeinstel-
lung des Bildes als auch fur einen Wech-
sel der Vergrolierung benitzt.

Metzler, ,Physik®, Metzlersche Verlagsbuchhandlung, Stuttgart 1991, S. 222 —238

Kuhn, ,Physik“, Westermann Schulbuch Verlag GmbH, Braunschweig 1993, S. 237 — 255

Gerthsen, Kneser, Vogel, ,Physik, Springer Verlag, Berlin 1982, S. 444 - 452

Bergmann Schéfer, ,Lehrbuch der Experimentalphysik, Band Il Optik®, Walter de Gruyter, Berlin 1978,

S. 352 - 371

http://wwwex.physik.uni-ulm.de/lehre/physikalischeelektronik/phys_elektr/node265.html
http://www.matter.org.uk/tem/lenses/electromagnetic_lenses.htm
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Das Elektronenmikro-
skop* (ca. 15 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e konnen mithilfe der de-Broglie-Beziehung die Wellenlange von Elektronen berech-
nen,

e verstehen den prinzipiellen Aufbau des Transmissionselektronenmikroskops und
sind in der Lage eine Analogie zum Lichtmikroskop herzustellen,

e erhalten Einblick in die relativistische Massenzunahme und kdnnen bei Berechnun-
gen in einfachen Fallen relativistische Effekte berticksichtigen,

¢ kennen die Definitionen der elektrischen Feldstarke und des elektrischen Potentials
und kénnen diese insbesondere auf den Fall homogener Felder anwenden,

¢ lernen die magnetische Flussdichte als Mal fir die Starke des Magnetfeldes ken-
nen,

e koénnen einfache Berechnungen zur Bewegung geladener Teilchen in homogenen
magnetischen und elektrischen Feldern durchflihren,

e erhalten Einblick in das Grundprinzip magnetischer Linsen.

Ausgehend von der Erkenntnis, dass die Wellenlange des Lichts das Auflésungsver-
mogen eines Mikroskops begrenzt, wird der Wellencharakter von Elektronen ange-
sprochen. Da den Schilerinnen und Schilern die Welleneigenschaften der Elektronen
und die Elektronenbeugungsréhre aus Jahrgangsstufe 10 bekannt sind, ist es méglich,
den von de Broglie postulierten Zusammenhang direkt anzugeben und ihn fur Berech-
nungen der Wellenlange und des damit verbundenen Auflésungsvermdgens zu ver-
wenden. Die Schilerinnen und Schuler verstehen dadurch, warum sich mithilfe von E-
lektronenstrahlen das Auflosungsvermogen eines Mikroskops nochmals verbessern
lasst. Es ist sinnvoll, bereits an dieser Stelle die relativistische Massenzunahme und
ihre Auswirkungen auf Energie und Impuls zu thematisieren, da die typischen Be-
schleunigungsspannungen bei Elektronenmikroskopen im kV-Bereich liegen.

Im Anschluss wird diskutiert, wie der Aufbau eines Lichtmikroskops abzuandern ist, um
ein Transmissionselektronenmikroskop zu erhalten. Die Schilerinnen und Schiler sol-
len an dieser Stelle erkennen, dass man fir den Bau von Elektronenlinsen Kenntnisse
Uber elektrische und magnetische Felder bendtigt. Daraus ergibt sich in den folgenden
Kapiteln der daran anschlieliende Unterrichtsverlauf, der die dazugehdérige Physik flr
die notwendigen Veranderungen bereitstellen soll. Der Aufbau und der Strahlengang
im Elektronenmikroskop lasst sich mit der Animation anschaulich nachvollziehen, die
auf der Webseite http://www.smt.zeiss.com/C1256E460030547270pen zu finden ist.
Auf die Problematik der Probenpraparation kann kurz eingegangen werden. Viele e-
lektronenmikroskopische Aufnahmen von Zellstrukturen findet man auf der folgenden
Webseite: http://www.uni-mainz.de/FB/Medizin/Anatomie/workshop/EM/EMAlles.html.
Auch vergleichende Bilder zwischen Elektronen- und Lichtmikroskopaufnahmen bieten
sich an, um die Unterschiede im Auflésungsvermdgen deutlich zu machen. Auf der Sei-
te http://micro.magnet.fsu.edu/primer/java/electronmicroscopy/magnify1/index.html ist
eine Mdglichkeit bereitgestellt, mit verschiedenen Einstellungen eines Elektronenmik-
roskops Bilder von biologischen Objekten bei unterschiedlichen VergroRerungen und
Einstellungen zu betrachten.

Um in einem Elektronenmikroskop die Elektronen auf hohe Geschwindigkeiten be-
schleunigen zu kdnnen, bendtigt man elektrische Felder. Den Schilerinnen und Schu-
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lern sind aus dem Unterricht der Mittelstufe grundlegende Eigenschaften des elektri-
schen Feldes bereits bekannt. Daher kann der Begriff des elektrischen Feldes unter
diesen Voraussetzungen recht ziigig eingefihrt und unter Zuhilfenahme von Feldli-
nienbildern erldutert werden. Aufgrund seiner grolten Bedeutung ist es ratsam, ein Ex-
periment zur elektrischen Feldstarke durchzufihren, das die Proportionalitat zwischen
der Kraft auf einen Probekdrper und seiner Ladung zeigt, zumal die elektrische Feld-
starke die grundlegende GroRe fiir die nachfolgenden, quantitativen Uberlegungen ist.

Auf eine sorgfaltige EinflUhrung des Potentialbegriffs sollte im Hinblick auf Kapitel 3
Wert gelegt werden. Allerdings genugt es, wenn man sich bei den Betrachtungen wie-
der auf homogene Felder beschrankt. In jedem Fall sollten die Schilerinnen und Schi-
ler den Spannungsbegriff als Potentialunterschied verstanden haben. Falls Zeit zur
Verfugung steht, kbnnen zu diesem Zwecke auch Potentialmessungen durchgefuhrt
werden. Dabei ist die Potentialmessung an der in Abb. 2.12 vorgestellten Schaltung
auch in Form einer Schuleribung madglich.

Da Kondensatoren auch in Kapitel 3 eine grol’e Rolle spielen, kann auf die grundle-
genden Gesetze nicht verzichtet werden. Nicht vorgesehen ist es aber, auf gewohnte
Problemstellungen wie das Verhalten bei abgetrennter Stromquelle, Schaltungen von
Kondensatoren oder die Vorgange im Inneren des Dielektrikums einzugehen. Dies
spielt fur die spater erorterten Sachverhalte keine Rolle.

Die Beschleunigung der Elektronen in einem Elektronenmikroskop lasst sich nun ein-
fach als Bewegung im Langsfeld eines Kondensators beschreiben. Die Bewegung der
Elektronen im elektrischen Querfeld ist fir diese Uberlegung nicht notwendig. Daher
sollte man im Hinblick auf die fur diesen Abschnitt vorgeschlagene Unterrichtszeit auf
jeden Fall darauf verzichten. Auch fir die im Rahmen des Biophysiklehrplans auftre-
tenden Problemstellungen reicht die Berechnung der Elektronengeschwindigkeit bei
der Beschleunigung im Langsfeld vollig aus. Die grundlegenden Ansatze und Rechen-
prinzipien sollten nur an einfachen Beispielen dargelegt werden.

Den Schiilerinnen und Schilern sind aus dem Physikunterricht der Jahrgangsstufe 9
bereits die grundlegenden Begriffe Magnetfeld und Lorentzkraft bekannt. Sie kénnen
mithilfe der Drei-Finger-Regel die Richtung der Kraft auf bewegte Ladungstrager ermit-
teln. In diesem Abschnitt lernen Sie nun, wie sich die Bewegung geladener Teilchen in
magnetischen Feldern quantitativ beschreiben lasst. In Analogie zur Vorgehensweise
beim elektrischen Feld, beginnt man mit dem Grundexperiment zur Einflihrung der
magnetischen Flussdichte, das man mithilfe eines Kraftsensors oder der Stromwaage
durchfiihren kann. Hierbei sollte man den erhaltenen Zusammenhang nicht dazu nut-
zen, um umfangreichere Berechnungen uber die Kraft auf stromdurchflossene Leiter-
sticke im Magnetfeld durchzufiihren, sondern sich auf die Bestimmung der magneti-
schen Flussdichte als Mal fur die Starke des Magnetfelds beschranken.

Im folgenden Abschnitt sollte das erhaltene Ergebnis dazu genutzt werden, die Formel
fur den Betrag der Lorentzkraft fur den Fall herzuleiten, dass die Bewegungsrichtung
der Elektronen senkrecht zur Magnetfeldrichtung ist. In Verbindung damit wird der fir
das Verstandnis der magnetischen Linsen wichtige Zusammenhang gezeigt, dass die
Umlaufdauer der Elektronen auf der Kreisbahn unabhangig von ihrer Geschwindigkeit
ist. Auf die Entstehung der Schraubenbahn bei schragem Einschuss in ein homogenes
Magnetfeld sollte im Hinblick auf die Diskussion bei der langen magnetischen Linse
ebenfalls schon an dieser Stelle eingegangen werden. Als Anwendung der erhaltenen
Ergebnisse kann in diesem Abschnitt die e/m-Bestimmung des Elektrons am Faden-
strahlrohr zwar durchgefihrt werden, doch wird sie fir die folgenden Abschnitte nicht
bendtigt.
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Die bisher erhaltenen Gesetze lber die Bewegung von Ladungen in magnetischen Fel-
dern legen die Grundlagen dafir, ein einfaches Verstandnis fur die Bildentstehung bei
magnetischen Linsen zu entwickeln. Falls eine Schattenkreuzrohre zur Verfigung
steht, kann das im fachlichen Teil beschriebene Experiment zur Demonstration der
bindelnden Wirkung magnetischer Felder durchgefuhrt werden. Auf eine genauere Er-
klarung der Funktionsweise kurzer magnetischer Linsen kann aufgrund ihrer Komplexi-
tat nicht eingegangen werden. Hierfir waren tiefere Kenntnisse auf dem Gebiet der
Vektoranalysis vonndten.

Da im Lehrplan Biophysik fiir die Themenbereiche elektrische und magnetische
Felder deutlich weniger Zeit zur Verfigung steht als im regularen Physiklehrplan,
ist es notwendig, sich auf homogene Felder zu beschrianken und nicht alle még-
lichen Messreihen im Detail durchzufiihren. Eine vollstindige Untermauerung al-
ler benétigten Ergebnisse durch Experimente ist im vorgegebenen Zeitrahmen
kaum moglich. Um geniigend Raum fiir die Behandlung biologischer Systeme
zur Verfliigung zu haben, ist es nicht zielfiihrend, samtliche in diesem Zusam-
menhang relevanten, physikalischen Sachverhalte deduktiv oder induktiv herzu-
leiten.
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2.3 Spektroskopische Methoden

Absorptionsspektroskopie

Atome und Molekille absorbieren in charakteristischer Weise elektromagnetische
Strahlung verschiedener Wellenlangen. Dies lasst sich dazu nutzen, vielfaltige Informa-
tionen Uber Molekile zu erhalten. Die einfachste Art Spekiren aufzunehmen besteht
darin, das durch eine Probe transmittierte Licht zu untersuchen. Die folgende Abbil-
dung zeigt den prinzipiellen Aufbau eines Spektrometers. Auf der Hochwertachse des
Spektrums wird haufig nicht der Absolutwert der Intensitat aufgetragen, den man meis-
tens nicht kennt, sondern der Relativwert, der auch als Durchlassigkeit T bezeichnet
wird.

Spektrometer I I ‘ ‘ ‘
A y-Achse
x-Achse /
— Messkammer Detektor
elektro- A
magnetische Monochromator - . registriert
Strahlung | absorbierende Intensitat der
Substanz Strahlung

Abb. 2.22 Prinzip der Absorptionsspektroskopie

Mit dem Monochromator kénnen aus der Strahlung Wellen einer bestimmten Wellen-
lange herausgefiltert werden. Am Beispiel des sichtbaren Lichts kann man die Funkiti-
onsweise eines Monochromators erklaren. Eine Lichtquelle, z. B. eine Glihbirne, sen-
det Licht Gber den gesamten sichtbaren Spektralbereich aus. Mithilfe eines Spalts und
eines Prismas oder eines Transmissionsgitters wird ein kontinuierliches Spektrum er-
zeugt. Aus diesem Spektrum wird der gewlinschte Spektralbereich mithilfe einer Loch-
blende ausgeblendet.

Fur spektroskopische Untersuchungen lassen sich alle Wellenlangenbereiche nitzen.
Je nach Energie der eingestrahlten Strahlung erhalt man dabei Informationen Uber ver-
schiedene Eigenschaften der untersuchten Substanz. In umfangreichen Nachschlage-
werken sind die Spektren zahlloser Substanzen gesammelt. Sie stehen als Hilfsmittel
fur die Identifikation unbekannter Proben zur Verfugung.

Die folgende Tabelle gibt einen Uberblick tiber die unterschiedlichen Wellenlangenbe-
reiche.
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Tabelle: Verwendbare Wellenlangen und Anregungsmechanismen

Strahlungsart Physikalischer Effekt Wellenlangenbereich
Rl GEnSTERRg Anregung der inneren Elektronen 10"m-10%m
(X-Ray)

Sétéaggglhﬁga(% i)s) Anregung der Valenzelektronen 10°m—-10°m
Infrarot (IR) Anregungen von Schwingungen des Molekilgertists 10°m-10"*m
Mikrowellen (MW) | Anregung von Molekulrotationen 10" m-10%m

Man definiert die (wellenlangenabhangige) Absorption o als

o absorbierte Intensitat
einfallende Intensitat

und die (wellenldangenabhangige) Durchlassigkeit T (Transmission) als

_ durchgelassene Intensitat
einfallende Intensitat

Absorptionsgrad und Transmissionsgrad bei gleicher Wellenlange ergénzen sich im-
mer zu 100 %.

In der Schule verfigt man im Normalfall nicht Uber Detektoren, die die Intensitat der
durchgelassenen Strahlung in Abhangigkeit von der Wellenlange registrieren kénnen.
Meist wird das komplette Spektrum auf einen Beobachtungsschirm abgebildet.
Abb. 2.23 zeigt den Strahlengang in einem Prismenspektrographen.

x| T - Z
ol | § /f’
AT —

( Q

Linse 1 Linse 2 Prisma - /

Spalt f

Lichtquelle |
Probe Beobachtungsschirm —~~

Abb. 2.23 Strahlengang im Prismenspektrographen

Eine Lichtquelle strahlt weilles Licht aus, in den Strahlengang des Spektrographen
wird eine Glaskivette eingebracht, welche die zu untersuchende Probe enthalt.

Die Absorption durch die L6sung hangt von folgenden Faktoren ab:

e der Art der gelosten Substanz,

e der Art es Losemittels,

o der Wellenlange des eingestrahlten Lichts,

e der Anzahl der absorbierenden Teilchen pro Volumen, das heif3t von der Konzent-
ration ¢ der Loésung,

o der Weglange d des Lichts in der Lésung.
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Mit einem solch einfachen Spektrographen kann man optische Spektren biologisch re-
levanter Molekile wie B-Carotin oder Chlorophyll untersuchen.

Zur Aufnahme des Spektrums von B-Carotin benétigt man dieses in geléster Form. Da-
zu wird eine geschalte Karotte moglichst fein geraspelt. Da B-Carotin fettldslich ist, gibt
man die entstandene Masse zusammen mit etwas Salatdl in einen Mérser und zer-
quetscht sie méglichst fein. Um daraus das in Ol geldste p-Carotin zu erhalten, trennt
man zuerst mit einem feinen Sieb die groben Reste ab. Die Losung schittet man in ei-
nen Kaffeefilter, um auch noch die feinen Schwebstoffe zu entfernen. Anschliellend
fullt man die Lésung so in eine Kivette, dass diese ungefahr zur Halfte gefullt ist.

Der optische Aufbau entspricht Abb. 2.23, abgesehen von der Verwendung eines Beu-
gungsgitters anstelle eines Prismas. Vor dem Lampengehause befindet sich eine Lin-
se, daran anschlieflend die Kivette mit Flllung und der Rahmen des Eintrittsspaltes.
Die Kivette ragt nur halb von unten in den Strahlengang hinein, damit unter dem
Spektrum des p-Carotins auch das vollstdndige Spektrum der Lichtquelle aufgenom-
men werden kann. Die Linse hat die Aufgabe, das Licht der Lichtquelle auf den Spalt
zu fokussieren. Das vom Spalt ausgehende Licht verlauft nach der zweiten Linse an-
nahernd parallel, leuchtet das Gitter aus und bildet das Licht des Spalts auf den Beo-
bachtungsschirm ab, wobei dieses durch das Beugungsgitter in seine Bestandteile zer-
legt wurde. In Abb. 2.24 ist der vollstandige Aufbau nochmals dargestellt, das Absorp-
tionsspektrum (oben) und das Spektrum der Lichtquelle (unten) sind zu erkennen. -
Carotin absorbiert den blauen Anteil des Lichts, daher erscheint es gelb-rot. Abb. 2.25
zeigt das genaue Absorptionsspektrum von B-Carotin.
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Abb. 2.24 Vollstandiger Versuchsaufbau zur Aufnahme Abb. 2.25 Absorptionsspektrum
des B-Carotin-Spektrums von B-Carotin

Ein einfacheres Experiment zum Absorptionsverhalten von Farbstofflésungen kann
mithilfe eines Overhead-Projektors durchgefuhrt werden. Soll beispielsweise der Farb-
stoff Chlorophyll untersucht werden, wird dieses mittels einer Acetonlésung (z. B. aus
Spinat) extrahiert und in eine flache Schale gegossen. Am Projektor wird ein rechtecki-
ger Spalt aus Karton aufgelegt. Das Spektrum des die Lésung durchdringenden Lichts
wird mit einem Prisma oder Gitter zerlegt und auf einen Schirm oder an die Wand pro-
jiziert. Im Spektrum fehlen die blauen und roten Anteile, da diese Wellenlangen vom
Molekul absorbiert werden.
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Abb. 2.26 zeigt das Absorptionsspektrum
Soret Py von Chlorophyll. Darin sind die Absorptions-
iy banden im blauen und roten Bereich des
sichtbaren Lichts gut erkennbar. Dies erklart
die grine Farbe des Blattfarbstoffs, da nur
grines Licht transmittiert und gestreut wird.
Im Herbst werden die Blatter rot/orange, weil
das Chlorophyll zerstért wird und nur Caroti-
f f f — noide Ubrig bleiben, welche blaues Licht ab-
400 500 600 700 i i . . .
Wellenlsnge / nm sorbieren. Eine mogliche Erklarung daflr,
warum die Blattfarbstoffe nicht im gesamten
Abb. 2.26 : : , L
Absorptionsspektrum von Chlorophyll in Lo- Spektralbereich absorbieren, findet sich in
sung Gerthsen, ,Physik® (22. Auflage, S. 594 —
596).

Weitere Erlauterungen zur Bedeutung des Chlorophylls werden im Abschnitt ber die
Photosynthese gegeben.

Soret

Chlorophyll b
O.

Absorption

Ergédnzung

Die meisten organischen Verbindungen besitzen eine hohere Anregungsenergie und ab-
sorbieren daher Licht nur im UV-Bereich des Spekirums; sie sind also farblos. Die Energie-
niveaus von Doppelbindungen in Molekiilen (siehe Begleit-CD ,Kurzes Kompendium der
Biochemie®) liegen etwas naher beieinander, weshalb diese bereits haufig schon Licht im
violetten und blauen Spektralbereich absorbieren konnen. Daher erscheinen solche Verbin-
dungen gelb. Konjugierte Doppelbindungen kénnen noch leichter angeregt werden und
zwar umso leichter, je mehr solcher Doppelbindungen vorhanden sind. Je groRRer also ein
solches System wird, desto mehr verschiebt sich die Lichtabsorption vom blauen Uber den
grunen in den roten Bereich des Spektrums. Entsprechend verschiebt sich der Farbeindruck
von gelb Uber purpur hin zu cyan (blau-griin). Ein sog. Chromophor ist der farbgebende
Teil eines Molekiils und zeichnet sich durch ein Absorptionsspektrum mit einem oder meh-
reren deutlichen Maxima aus. Etwas genauere Aussagen fir langgestreckte Molekdle las-
sen sich mit dem Potentialtopfmodell treffen, das in Kapitel 4 besprochen wird.

Fir die bei Biomolekllen wichtigen Bindungsarten erhalt man je nach Bindungsenergie
ganz unterschiedliche Wellenlangenbereiche flr die absorbierte Strahlung.

Chemische Bindung Bindungsenergie in eV Wellenldnge in um
Van-der-Waals-Bindung 0,04 — 0,08 15-30
Wasserstoffbindungen 1-3 0,4-1
lonenbindung 2-4 0,3-0,6
Kovalente Bindung 2-8 0,15-0,6
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Ergédnzung

Mithilfe der Absorptionsspektroskopie lassen sich auch Konzentrationsbestimmungen bei
I6slichen Substanzen durchfiihren. Fir die Transmission gilt das Lambert-Beer'sche Gesetz

r= I(d) — 10—scd
IO

c ist dabei die Konzentration der Losung und d die Dicke der Probe; € ist der dekadische
molare Extinktionskoeffizient. Sein Zahlenwert ist stoffspezifisch und hangt von der Wel-
lenlange A ab. Zur Konzentrationsbestimmung wird am besten bei einer Wellenlange ge-
messen, bei der die Substanz eine grof’e Absorption besitzt. Aus der Grole des Intensi-
tatsverhaltnisses und den anderen Daten kann auf die Konzentration des Stoffes geschlos-
sen werden. Fir die Konzentration ¢ erhalt man:
c=—. lg i
ed I(d

In der Praxis trifft man jedoch oft auf das Problem, dass die Konzentration einer Substanz
ermittelt werden soll, die im sichtbaren Wellenlangenbereich nicht absorbiert. Hier kann
man sich mit einem Trick behelfen. Man Iasst die gewiinschte Substanz vollstandig mit ei-
ner weiteren Substanz reagieren, sodass ein Produkt entsteht, welches im sichtbaren Be-
reich absorbiert. Nun kann dieses Produkt, wie oben beschrieben wurde, untersucht wer-
den. Dies sei am Beispiel einer Bestimmung des Blutzuckergehalts erlautert:

Einem Patienten wird Blut abgenommen. Eine genau abgemessene Menge Blut wird mit
Reagenzien versetzt, sodass jedes Zuckermolekil ein anderes, an seiner Absorption sicher
erkennbares Molekill bildet. Diese Losung wird in eine genormte Kivette gefiillt und in ein
Spektrometer eingesetzt, das auf die Wellenldnge der charakteristischen Absorption der
Zuckermolekiile eingestellt ist. Aus den bekannten Grofen lasst sich dann die Konzentrati-
on des Blutzuckers berechnen.

Quellen:

Gerthsen, Kneser, Vogel, ,Physik, Springer Verlag, Berlin 1982, S. 487 — 488
Gerthsen, Kneser, ,Physik“, Springer Verlag, Berlin 2004, S. 594 — 596

Harten, ,Physik fiir Mediziner, Springer Verlag, Berlin 1974, S. 280 — 283

Kuhn, ,Handbuch der experimentellen Physik, Band 8¢, Aulis Verlag, Kéln 1996, S. 180

Das Massenspektrometer

Eine wichtige Kenngrofie zur Identifizierung
von Biomolekiilen ist deren Masse. Zu ihrer

X x

Messung kann das Massenspektrometer Foloplatte PRl o “\g¢
verwendet werden. & B + X X
U, x b 4

Abb. 2.27 zeigt das Funktionsprinzip. Zuerst —i— x )x¥
werden die zu untersuchenden Teilchen io- . il S £
nisiert. Anschlie®end werden die lonen in lonen- X X x| X X
i lektrischen Feld mi Beschleuni- e x X
einem elektrischen Feld mit der Beschleuni _r o

gungsspannung Ug beschleunigt, bevor sie
in das Geschwindigkeitsfilter eintreten. Die-
ses lasst nur Teilchen mit einheitlicher Ge-
schwindigkeit durch. Nach Austritt aus dem

Abb. 2.27 Prinzip des Massenspektrometers
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Filter befinden sich die Teilchen in einem Raum, der nur noch von einem Magnetfeld
durchsetzt ist. Deshalb beschreiben die lonen halbkreisformige Bahnen mit unter-
schiedlichen Radien, die mittels der Photoplatte bestimmt werden kénnen. Unter Ver-
wendung von

QvB=mV und v=E
r B

erhalt man:

QB?r
m=
E

Im klassischen Massenspektrometer wird die Probe als Molekdlstrahl in eine evakuier-
te lonisierungskammer eingeleitet. Dort wird der Molekilstrahl mit Elektronen (Ener-
gien zwischen 10 eV — 70 eV) beschossen. Ein grof3er Teil der Molekule wird einfach,
ein kleinerer Bruchteil auch mehrfach positiv aufgeladen. Die ionisierten Molekule wer-
den durch eine negative Spannung in x-Richtung beschleunigt, die neutralen Molekiile
werden mittels einer Vakuumpumpe abgesaugt. Die praktische Anwendbarkeit der
klassischen Massenspektrometrie ist allerdings auf Molekille mit Massen bis zu ca.
2000 u beschrankt.

Ergdnzungen

Der Einsatz der Massenspektroskopie bei der Messung der Massen grofser Biomolekile
war lange Zeit mit den herkdbmmlichen lonisationsmethoden sehr schwierig, da bei der loni-
sation zu viele unspezifische Molekulbruchsticke gebildet wurden. Erst in den letzten Jah-
ren wurden verschiedene, geeignete lonisationstechniken entwickelt, mit denen man auch
die Massen sehr grofRer Biomolekiile untersuchen kann. Genauere Informationen und weit-
gehende Erklarungen zur Technik der Massenspektroskopie findet man unter:

www.chemgapedia.de/vsengine/topics/de/viu/index.html — Enzyklopadie — Chemie —
analytische Chemie — Massenspektroskopie

Mit Massenspektrometern versucht man im Rahmen der ,Human Proteom Initiative®, die
sich zum Ziel gesetzt hat, einen Gesamtkatalog aller Proteine des menschlichen Korpers
(das menschliche ,Proteom*) aufzustellen, die Entschliisselung der Aminosauresequenzen
zu automatisieren. Dabei werden die Proteine durch ein Enzym in viele Bruchstiicke zerlegt
und in Massenspektrometern nach ihrem Molekllgewicht getrennt. Durch Abgleich mit Da-
tenbanken versucht man unter Zuhilfenahme von Hochleistungsrechnern, die Sequenz der
Bruchsticke und daraus die Aminosaureabfolge zu bestimmen.

Quellen:

Gerthsen, Kneser, Vogel, ,Physik“, Springer Verlag, Berlin 1982, S. 394 — 404

Helmut Pflitzner, ,Angewandte Biophysik®, Springer-Verlag, Wien 2003, S. 105 — 109
http://www.chemgapedia.de/vsengine/topics/de/viu/index.html — Enzyklopadie — Chemie — analytische
Chemie — Massenspektroskopie
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Das Rasterkraftmikroskop

Das Rasterkraftmikroskop hat
Laser N7 s Spiegel sich in den letzten Jahren zu
( Photodiode einer wertvollen  Untersu-

Ty chungsmethode mit vielfalti-
4

. gen Einsatzbereichen in der

Oberflachen- . K . .

Topografie Biologie entwickelt. Da auch in

i Spize P Flissigkeiten gearbeitet wer-
Probe T’ | den kann, ist es moglich, Pro-
s =< g teine unter fast physiologi-

schen Bedingungen zu unter-

suchen. In Abb. 2.28 ist das

Prinzip des Rasterkraftmikro-
skops wiedergegeben. Eine feine Spitze wird an einer Blattfeder mit kleiner Federkon-
stante befestigt ist. Die Probe sitzt auf einem Piezoelement, das in alle drei Raumrich-
tungen genau definiert bewegt werden kann. Auf diese Weise kann die Probe in klei-
nem Abstand unter der Spitze ausgerichtet werden.

Abb. 2.28 Prinzip des Rasterkraftmikroskops

Treten Atome der Spitze mit Oberflachenatomen der Probe in Wechselwirkung, so
kommt es zu anziehenden oder abstoRenden Kraften, durch die die Blattfeder ausge-
lenkt wird. Die Auslenkung kann Uber einen Laser, der auf die Spitze fokussiert ist und
auf eine Diode reflektiert wird, bestimmt werden. Da die Kraft zwischen Probe und
Spitze direkt proportional zum Abstand zwischen Spitze und Probenoberflache ist,
kann ein Bild der Oberflache errechnet werden. Beispiele fir entsprechende Bilder fin-
det man auf der folgenden Internetseite:

http://www.chembio.uoguelph.ca/educmat/chm729/afm/firstpag.htm.

Eine Messung mit dem Kraftmikroskop kann auf unterschiedliche Arten erfolgen: Im
Kontaktmodus befindet sich die Spitze wahrend der gesamten Messung in Kontakt mit
der Oberflache. Wenn die Sonde uber das Oberflachenrelief einer Probe rastert, wer-
den die winzigen Auslenkungen der Feder mit einem Laserstrahls detektiert. Aus der
Auslenkung der Feder werden die mikroskopischen Bilder der Oberflache rekonstruiert.

Misst man hingegen bei konstanter
Kraft, werden die Krafte zwischen
Spitze Oberflache und Spitze, also die Aus-
I i lenkung der Blattfeder konstant gehal-

4 ten. Dabei wird der Abstand in der z-
Richtung nachreguliert. Man erhalt ein
Hohenprofil der Probenoberflache.
Abb. 2.29 zeigt die prinzipielle Vorge-

x: Abstand zur Probe bei konstanter Kraft

Weg der Spitze =
Bild der Oberflache

Vertiefung hensweise und auch, welche Abbil-
Verkleinerung und VergréRerung dungsfehler durch die GrofRe der Na-
Verformung

Abb. 2.29 delspitze entstehen.

Messung bei konstanter Kraft zwischen
Probe und Spitze
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Mit der Rasterkraftmikroskopie hat man zudem eine Methode zur prazisen Messung
extrem kleiner Krafte zur Verfugung, die in einzelnen Makromolekulen auftreten. Diese
Krafte werden mithilfe der Apparatur durch Bewegungen in z-Richtung bestimmt.

Auf diese Weise lassen sich Bindungskrafte

zwischen biologisch wichtigen Liganden und

Rezeptoren, beispielsweise bei Enzym-

Y ' Substrat-Komplexen, direkt bestimmen. Ein-

Ve zelne Polymerketten lassen sich zwischen der
Spitze und der Substratoberflache einspan-
nen und dehnen. Aus den Kraft-Dehnungs-
kurven lassen sich Informationen zu Elastizi-
tat, Bindungsstarke und Konformationsande-
| rung einzelner grofer Molekile ermitteln. So
Trennung eines  Dehnung eines kann beispielsweise mithilfe des Kraftmikro-

R i
S Ligand

Rezeptor-Ligand- Folymers . . . T
Komplexes skops die Kraft bestimmt werden, die nétig ist,
Abb. 2.30

um ein Molekll zu zerreillen. Vergleichbare
Experimente erlauben die Messung der che-
mischen Bindungsenergie an einem einzelnen Molekul. Einzelne DNA-Molekule kon-
nen auf diese Weise gestreckt werden, sodass sich die Doppelhelix entfaltet, bis sie in
zwei einzelne Strange auseinander bricht.

Kraftmikroskopie an Biomolekilen

Quellen:

Helmut Pfitzner, ,Angewandte Biophysik®, Springer Verlag, Wien 2003, S. 70 — 75
Volker Schiinemann, ,Biophysik®, Springer Verlag, Berlin 2005, S. 88 - 102
http://www.chembio.uoguelph.ca/educmat/chm729/afm/firstpag.htm
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Spektroskopi-
sche Methoden* (ca. 4 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e kennen das Prinzip der Absorptionsspektroskopie,

e konnen einen Uberblick iber verwendbare Wellenldngen und Absorptionsmecha-
nismen geben,

¢ sind in der Lage, einfache optische Spekiren zu interpretieren,

e kdnnen Aufbau und Funktionsprinzip eines Massenspektrometers erklaren,

e verstehen den grundsatzlichen Aufbau und die Funktionsweise des Rasterkraftmik-
roskops.

In Jahrgangsstufe 9 wurden bereits einige einfache Experimente zur Emission und Ab-
sorption bei Atomen und Molekilen durchgefihrt. Daran anknipfend kann als Einstieg
das Experiment zur Absorption in einer Na-Flamme gezeigt werden. Da flir genauere
Untersuchungen der Struktur von Atomen und Molekilen bessere Untersuchungsgera-
te nétig sind, kann sich hieran die Grundidee der Absorptionsspektroskopie, die Dis-
kussion der Verwendung verschiedener Wellenlangen und eine Diskussion des grund-
legenden Aufbaus und des Strahlengangs im optischen Spektrometer anschlielen. Da
die theoretischen Grundlagen der Absorption von Strahlung in Materie sehr kompliziert
sind, kann auf die zugrunde liegenden physikalischen Prozesse in dieser Unterrichts-
einheit kaum eingegangen werden. Ein einfaches Modell, das die Existenz diskreter
Energieniveaus in Atomen und Molekulen erklart, wird in Kapitel 4 vorgestellt. Ein Ab-
sorptionsexperiment an einer biologisch interessanten Substanz wie Carotin oder Chlo-
rophyll (Versuchsbeschreibung im fachlichen Teil), sollte auf jeden Fall ausgefiihrt wer-
den. Die Erlauterung der Absorptionsspektren wichtiger Biomolekile ist fir den Ab-
schnitt Uber die Photosynthese bedeutsam. Falls Zeit zur Verfligung steht, kénnte auch
die Konzentrationsbestimmung als wichtiges und haufig eingesetztes Anwendungsge-
biet besprochen werden.

Als weiteres Analyseinstrument wird das Massenspektrometer besprochen. Es wird
empfohlen, sich auf einen Typ eines Massenspektrometers, wie z. B. den Aufbau nach
Bainbridge, zu beschranken. Anhand des Programms ,Bucherer® (unter
http://www.physiksimulation.de) kann man jedoch bei Bedarf auch die Funktionsweise
weiterer Massenspektrometer diskutieren. Nicht fehlen sollte eine Aufgabe zum Mas-
senspektrometer, in der die prinzipielle Auswertung von Messungen genauer diskutiert
wird. Weitere Informationen lber den Aufbau des Massenspektrometers und verschie-
dene lonisationsmethoden fir Biomolekile findet man auf der Internetseite
http://www.chemgapedia.de/vsengine/topics/de/viu/index.ntml — Enzyklopadie —
Chemie — analytische Chemie — Massenspektroskopie. Interessantes zur Geschichte
der Massenspektrometrie findet sich unter http://masspec.scripps.edu/index.php.

In den letzten Jahren wurde in der Biophysik verstarkt auch das Rasterkraftmikroskop
eingesetzt. Dabei haben sich viele interessante Anwendungsmadglichkeiten zur Unter-
suchung von Biomolekilen ergeben, von denen nur zwei im Text beschrieben werden.
Der fiir die Funktionsweise des Rasterkraftmikroskops unverzichtbare Piezoeffekt sollte
kurz erlautert werden. Da den Schulen ein Rasterkraftmikroskop nicht zur Verfigung
steht, kann man nur die grundsétzliche Funktionsweise am Beispiel des Kontaktimodus
demonstrieren.



Elektronenmikroskopische Aufnahme eines Netzwerks von Nervenzellen.

Credit: MPI fir Entwicklungsbiologie — Jirgen Berger
Mit freundlicher Genehmigung der Max Planck Gesellschaft
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3.1 Zellulare Grundlagen

Aufbau von Nervenzellen

Synaptischer Spalt

Synapse
Dendritgl___
\ Endkopfchen—
Axonhiigel Axon
—— ——— —
Soma— | -
Myelinscheide  Ranvier'sche
Zellkern

Schniirringe

Kollateralen

Abb. 3.1 Vereinfachter Aufbau einer Nervenzelle

Eine Nervenzelle (Neuron) ist eine auf elektrische Erregungsleitung spezialisierte Zel-
le. Die Gesamtheit aller Nervenzellen eines Organismus bildet das Nervensystem. Eine
typische Saugetier-Nervenzelle hat folgende Bestandteile:

o Dendriten

) Zellkdrper (Soma) und dessen Zellorganellen
o Axonhugel

o Axon

o Kollateralen (Abzweigungen) des Axons

o Endkoépfchen

Dendriten sind feine Verastelungen des Zellkérpers, die Gber Synapsen den Kontakt
zu anderen Nervenzellen herstellen und von diesen Erregungen empfangen. Der
Dendritenbaum einer einzigen (menschlichen) Nervenzelle kann mit 100 000 bis
200 000 Fasern anderer Neuronen im Kontakt stehen. Die Dendriten sind damit der
Teil der Nervenzelle, mit denen diese Informationen aus ihrer Umwelt aufnimmt. Sie
leiten elektrische Erregungen tber den Zellkdrper zum Axonhlgel weiter.

Jede Nervenzelle besitzt einen Zellkérper, der als Soma bezeichnet wird. Der Zellkor-
per enthalt neben dem Zellkern verschiedene Zellorganelle. Hierbei sind vor allem die
Mitochondrien fur die Funktion der Nervenzelle von Bedeutung, da sie fur die Herstel-
lung des Energietragers ATP (siehe Begleit-CD ,Kleines Kompendium der Biochemie*
und S. 181 ff.) verantwortlich sind. Der Zellkorper hat in Abhangigkeit vom Nervenzell-
typus eine GroéfRe von 5 um bis mehr als 100 um.

An das Soma schlie3t sich der Axonhiigel an, der die Verrechnungsstelle fiir einge-
hende elektrische Signale darstellt. Von hier aus werden elektrische Impulse an das
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Axon weitergeleitet. Das Axon ist ein langer Zellfortsatz. Es erméglicht eine elektrische
Signalleitung Uber weite Strecken. Hierfur 1auft ein elektrisches Signal Uber das Axon,
welches erzeugt wird, indem bestimmte lonen gezielt durch die Zellmembran ge-
schleust werden. Ein Axon kann je nach Typ der Nervenzelle von 1 yum bis 1 m und
langer sein. Die Axone von Saugetier-Nervenzellen weisen etwa eine Dicke von
0,5 um bis 10 yum auf. Das Axon ist bei ,héheren Tieren (Saugern) in der Regel von
mehreren aufeinander folgenden Myelinscheiden umhdillt. Diese Isolationsschicht, die
im Wesentlichen aus Phospholipiden, Cholesterin (also Fetten) und Membranproteinen
besteht, entsteht dadurch, dass sich spezielle Stitzzellen, sog. Gliazellen, um das
Axon wickeln. Zwischen diesen Myelinscheiden befinden sich jeweils kleine Licken
(Ranvier’sche Schnurringe). Axon und Myelinhllle zusammen bilden die Nervenfa-
ser. Man spricht hier von einer markhaltigen Nervenfaser (mit Myelinscheide) im Ge-
gensatz zu den marklosen Nervenfasern (vor allem bei wirbellosen Tieren), bei denen
die Axone keine Myelinscheide haben.

Erganzung

Auch Sauglinge und Kleinkinder haben in weiten Bereichen des Gehirns zunachst noch
marklose Nervenfasern. Erst im Laufe der Kindheit/Jugend bis ins frihe Erwachsenenalter
werden alle Nervenfasern im Gehirn myelinisiert. Die schrittweise Myelinisierung und das
damit verbundene GréRenwachstum einzelner Hirnregionen (zusammen mit der Ausbildung
neuer Synapsen und der Bereinigung bestehender, aber nicht bendtigter Synapsen) fuhrt
zum Phanomen der Reifung des Gehirns. Diese ist dafiir verantwortlich, dass es zum Erler-
nen bestimmter Fahigkeiten sogenannte sensible Phasen gibt. Vor Erreichen der sensiblen
Phase kann die zu erlernende Fahigkeit nicht erworben werden (die dafir bendtigte Hirnre-
gion ist noch nicht vollstandig myelinisiert), in der sensiblen Phase kann die Fahigkeit leicht
erworben werden, nach der sensiblen Phase nur noch mit Mihe oder gar nicht mehr. Als
letztes (frihes Erwachsenenalter) werden die Nervenfasern im prafrontalen Kortex, einer
Hirnregion, die flir moralische Entscheidungen und Zukunftsplanung wichtig ist, myelinisiert.
Die schrittweise Gehirnreifung flihrt dazu, dass das Gehirn automatisch Fahigkeiten in der
richtigen Reihenfolge lernt: zunachst einfache Fahigkeiten, spater komplexe Fahigkeiten.

Quellen:
Spitzer, ,Geist & Gehirn 3%, TRV, 2006, Folge: Gehirnentwicklung
Spitzer, ,Geist & Gehirn 3%, TRV, 2006, Folge: Entwicklung und Lernen

Das Axonende steht Gber viele Verzweigungen (Kollateralen), welche mit einem End-
kdpfchen enden, mit anderen Nervenzellen in Verbindung. Zwischen dem Endkodpfchen
und der Zellmembran der Folgezelle befindet sich ein flussigkeitsgefullter Spalt, in dem
ein elektrisches Signal chemisch oder elektrisch auf eine andere Zelle Ubertragen wer-
den kann. Diese Verbindung ist die Synapse. Ein Neuron hat bis zu 10 000 Synapsen,
das menschliche Gehirn insgesamt etwa sieben Billiarden.
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Aufbau von Zellmembranen

Zellmembranen bestehen aus einer

G
Fettsaure] | Phospholipid-Doppelschicht. Wie der
ﬁ Name bereits andeutet, setzen sich
? Phospholipide aus zwei Baustelllnen z_u-
i sammen. An das Grundmolekdl (beim
n| Phosphat Rest Beispiel Phosphoglycerid das Glycerin)

sind zwei Fettsduren gebunden, welche
die unpolare und damit hydrophobe
(wasserabweisende) ,Schwanzgruppe®
bilden. AuBerdem ist als ,Kopf‘ (in den folgenden Abbildungen gelb dargestellt) eine
Phosphatgruppe gebunden, die polar und daher hydrophil (wasserliebend) ist. Die
Phosphatgruppe kann zusatzlich noch kleine geladene Molekile ankoppeln, weshalb
sehr viele unterschiedliche Phospholipide gebildet werden kdnnen. Abb. 3.2 zeigt den
schematisierten, allgemeinen Aufbau von Phospholipiden (siehe ,Kleines Kompendium
der Biochemie* auf der Begleit-CD).

Abb. 3.2 Komponenten eines Phosphoglycerids

Der gegensatzliche Charakter von Schwanzgruppe und Kopf der Phospholipide fuhrt
zur Bildung von Lipid-Doppelschichten, bei denen die hydrophoben Teile der
Membranlipide nach innen und der hydrophile Teil nach auRen zeigen. Durch diese
Anordnung treffen an der Grenzflache Wasser/Membran somit ausschlief3lich die
hydrophilen Kopfgruppen auf die Wassermolekile. Dabei darf man sich die Membran
nicht als starres Gebilde vorstellen. Biomembranen sind zweidimensionale Lésungen
von Phospholipiden und darin eingebetteten Proteinen. Die Phospholipid-
Doppelschicht erflllt dabei zwei Aufgaben: Sie ist so
; _ gut wie undurchlassig fur alle lonen (Permeabilitaits-
: IJ barriere). Zusatzlich dient sie als Losungsmittel fur
\ Membranproteine, die z. B. lonenkanale oder die Natri-
)P )‘j;ljﬂg ﬂlj)j ' ( um-Kalium-Pumpe bilden und die innerhalb der Memb-
ran in gewissem Umfang beweglich sind. Die in der
H(('{ H( H((‘(fe Lipid-Doppelschicht befindlichen lonenkanéle (Kanal-
proteine) ermoglichen einen selektiven lonenaus-

Abb. 3.3 Zellmembran aus

tausch (Na*, K*, Ca®" und CI") (iber die Zellmembran.
Dieser lonenaustausch lasst sich Gber die tertiare Pro-

Phospholipid-Doppelschicht teinstruktur (siehe ,Kleines Kompendium der Bioche-
mie“ auf der Begleit-CD) gezielt steuern.

Erganzung

Die Gefrierbruch-Elektronenmikroskopie ist eine wichtige Technik zur Aufklarung der Struk-
tur von Zellmembranen. Zellen oder Membranfragmente werden dazu schnell in flissigem
Stickstoff eingefroren und dann mit dem Messer eines Mikrotoms getrennt. Dabei verlauft
die Spaltungsebene meist mitten durch die Lipid-Doppelschicht. In einem Elektronen-
mikroskop (siehe Kapitel ,Typische Untersuchungsmethoden der Biophysik®) kdnnen die
freigelegten Strukturen dann mit hoher Auflésung untersucht werden.

Die lonenkanale besitzen drei Zustande:

e geschlossen und aktivierbar (geschlossener Zustand)
o offen und aktiv (offener Zustand)
e geschlossen und nicht aktivierbar (inaktivierter Zustand)
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Der Ubergang vom geschlossenen in den offenen Zustand oder umgekehrt kann iber
verschiedene Mechanismen ausgeldst werden. Die beiden Folgenden sind fur die
Funktionsweise von Nervenzellen am bedeutsamsten:

Abb. 3.4 Verschiedene Typen von lonenkanalen

Abb. 3.5 Selektivitatsfilter innerhalb des lonenkanals

Das Kanalprotein andert seine rdumliche Struktur bei Anderung des elektrischen
Feldes, welches das Protein umgibt (spannungsgesteuertes Gating). Dabei be-
einflusst das elektrische Feld die polaren Bindungen sowie die lonenbindungen, die
die Struktur des Kanalproteins stabilisieren. Andert sich die Spannung, die tber ei-
nem Kanalprotein abfallt, so wirkt sich dies auf dessen raumliche Struktur aus. Die-
ser Mechanismus wird vor allem bei der aktiven Signallbertragung (Auslésen eines
Aktionspotentials) entlang einem Axon verwendet.

Das Offnen bzw. SchlieBen kann auch (iber chemische Botenstoffe (liganden-
gesteuertes Gating) ausgelost werden. Dabei lagert sich der Botenstoff an den lo-
nenkanal an (Abb. 3.4), was zu einer Veranderung der Tertiarstruktur des Kanal-
proteins fiihrt. Die Licke in der Mitte des Kanals verbreitert sich. Dieser Mecha-
nismus wird vor allem bei der chemischen Signallibermittlung zwischen verschie-
denen Nervenzellen eingesetzt.

SpannUngagesieitert Die chemische Selektivitit der lo-
nenkandle lasst sich nach einer

il = e —— Theorie von Bertil Hille (US-
amerikanischer Biologe, geb. 1940)

= — + o folgendermallen erklaren: Die lo-
nenkanale besitzen jeweils eine

ligandengesteuert Engstelle, die oft nur einen Durch-
messer von wenigen Angstrém hat.
Grofere Molekile und lonen wer-
den daher an der Diffusion durch
den Kanal schon aufgrund ihrer
Ausmalde gehindert. Im Bereich der
Engstelle weisen die Seitenketten
des Kanalproteins elektrisch gela-
dene Bereiche auf, die wie eine
elektrostatische Barriere wirken. So
kdnnen — je nach Ladungsvorzei-
chen der Seitenketten — positive
oder negative lonen einen Kanal
bevorzugt durchqueren. In der
Engstelle befindet sich zusatzlich
noch ein Selektivitatsfilter, der es
i.d.R. nur jeweils einer Art von
lonen ermdglicht, voriibergehend in
der Engstelle mit dem Kanalprotein
eine Bindung einzugehen. In wass-
riger LOsung sind lonen in der Re-
gel von einer Hydrathille umgeben,
die umso grolRer ist, je kleiner das
lon bei gleicher Ladung ist. Da-
durch erhoéht sich die effektive Gro-
Re des lons betrachtlich. Bindet das
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lon nun an das Protein, so verliert es kurzfristig seine Hydrathiille. Es ist nun klein ge-
nug, um die Engstelle passieren zu kénnen. Auf diese Weise ist es mdglich, dass ein
Kanal beispielsweise fur Kaliumionen durchlassig ist, fur die wesentlich kleineren
Natriumionen jedoch nicht, weil diese aufgrund ihrer groReren Hydrathille nicht an die
Engstelle gelangen kdnnen.

Die Lipid-Doppelschicht enthalt auler den lonenkanalen eine sog. Natrium-Kalium-
Pumpe. Dies ist eine Eiweilistruktur, welche unter Energieaufwand (ATP) drei Na*-
lonen vom Zellinneren nach auRen und zwei K*-lonen von auBen nach innen pumpt.
Die Funktionsfahigkeit einer Nervenzelle beruht darauf, dass zwischen dem Zellinnen-
raum und dem ZellauRenraum ein Konzentrationsgefélle fur K*-lonen und Na'-lonen
besteht. Die Natrium-Kalium-Pumpe sorgt dafur, dass dieses Konzentrationsgefélle
aufrechterhalten wird. Dies wird im Abschnitt ,Membranpotential® genauer ausgeflhrt.

Quelle:
Stryer, ,Biochemie®, Spektrum Akademischer Verlag, Heidelberg 1994

Diffusion

Diffusion ist ein physikalischer Prozess, der zu einer gleichmaRigen Verteilung von
Teilchen und somit zur Durchmischung zweier Stoffe flhrt. Sie beruht auf der thermi-
schen Eigenbewegung von Teilchen. Bei inhomogener Verteilung bewegen sich statis-
tisch mehr Teilchen aus Bereichen hoher in Bereiche geringer Konzentration als um-
gekehrt. Dadurch wird netto ein makroskopischer Stofftransport bewirkt. Die Bewe-
gungsrichtung eines einzelnen Teilchens ist dabei vollkommen zufallig. Aufgrund der
Wechselwirkung mit anderen Teilchen (StéRe) erfolgen stéandige Richtungsanderun-
gen. Uber einen langeren Zeitraum bzw. tber viele Teilchen gemittelt, kann sich den-
noch ein Stofftransport in eine bestimmte Richtung ergeben, z. B. wenn es eine — viel-
leicht nur geringfiigig — erhdhte Wahrscheinlichkeit fiir eine bestimmte ,Sprungrichtung®
gibt. Dies ist der Fall, wenn ein Konzentrationsunterschied vorhanden ist. Es entsteht
dann ein Nettofluss an Teilchen, bis sich ein Gleichgewichtszustand einstellt. In der
Regel ist der Gleichgewichtszustand die Gleichverteilung, bei der die Konzentration
aller Teilchen an jedem Punkt im Raum gleich hoch ist.

In einem abgeschlossenen System be-
wirkt Diffusion den Abbau von Konzentra-
tionsunterschieden bis zum vdlligen Kon-
zentrationsgleichgewicht. Die Zeit, die
daflr bendtigt wird, wachst mit dem Qua-
drat des Abstands. Diffusion ist daher vor
allem auf Nano- bis Millimeter-Skalen
wirksam; auf gréfieren Skalen dominiert in
Flissigkeiten und Gasen in der Regel
Abb. 3.6 Diffusion von Teilchen in einem Konzen- Stofftransport durch Strémung (Konvek-
trationsgefalle tion). Diffusion kann auch durch eine po-
rése Wand oder semipermeable Membran
hindurch erfolgen.
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Erganzung

Der Spezialfall der Osmose ist die Diffusion vom Lésungsmittel (i. d. R. Wasser) durch eine
fur den geldésten Stoff undurchdringbare (semipermeable) Membran. Osmose ist vor allem
in biologischen Systemen von Bedeutung.

Membranpotential

Im Sprachgebrauch der Biologie wird zwischen den Begriffen Spannung (Potentialdiffe-
renz) und Potential haufig nicht unterschieden. Wir folgen bei den Fachbegriffen dem
historisch bedingten Sprachgebrauch der Biologie. In den Formelsymbolen wird aber
konsequent zwischen Spannung (Symbol U) und Potential (Symbol ®) unterschieden.
Ein Membranpotential (eigentlich Membranspannung) Uy ist in der Zellbiologie die elek-
trische Spannung, die zwischen der Innen- und AufRenseite einer Biomembran anliegt

U, =0, -, (3.1)

Vereinbarungsgemaf wird das elektrische Potential im Zellaufienraum auf Null festge-
legt; es ergeben sich fir die Potentialdifferenz Giber einer Membran und das elektrische
Potential im Zellinneren deshalb gleiche Werte. Im Ruhezustand (wenn also keine Sig-
nale weitergeleitet werden) hat eine Nervenzelle einen Uberschuss an positiven La-
dungen an der MembranaulRenseite und einen negativen Ladungstiberschuss an der
Innenseite. Diese Ladungstrennung wird aufrechterhalten, weil sich die lonen nicht frei
durch die Lipid-Doppelschicht bewegen kénnen. Das Membranpotential einer Zelle im
Ruhezustand wird Ruhepotential (eigentlich Ruhespannung) genannt. Das Ruhepo-
tential besitzt einen festen Wert U,. Es hangt unter anderem von der Durchlassigkeit
der Membran fiir bestimmte lonen (in der Regel K* oder Na*) ab. Da das Potential auf
der AulRenseite @, der Zelle zu Null definiert wird, ist das Ruhepotential Uy~—-70 mV
negativ. Ein Membranpotential bildet sich, sobald Innen- und AuRenraum der Nerven-
zelle unterschiedliche Konzentrationen geladener Teilchen aufweisen und Uber die
lonenkanale in der Zellmembran ein Konzentrationsausgleich dieser Teilchen erfolgen
kann. Liegen verschiedene lonen in unterschiedlichen Konzentrationen im ZellauRen-
und Zellinnenraum vor, ist das Membranpotential ein Mischpotential aus den Potentia-
len der einzelnen lonen.

Beim Membranpotential sind insbesondere die folgenden drei Falle von biologischer
Bedeutung:

e Die Nervenzelle Ubertragt keine Signale. In diesem Fall nimmt das Membranpoten-
tial den Wert des Ruhepotentials an.

e Die Nervenzelle Ubertragt die Signale passiv. Das Membranpotential weicht vom
Ruhepotential ab, ohne dass sich die Durchlassigkeit der Membran fiir die lonen
andert.

¢ Die Nervenzelle Ubertragt die Signale aktiv. Das Membranpotential weicht vom Ru-
hepotential ab. Der Hauptanteil dieser Potentialdnderung beruht auf einer Anderung
der Durchlassigkeit der Membran fir Na™.
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Fur eine Abweichung des Mem-
branpotentials vom Ruhepoten-
tial gibt es zwei Mdoglichkeiten:
Durch das Einstrdmen positiv
geladener lonen in die Zelle
kann die Potentialdifferenz zwi-
schen Zellinnen- und ZellaufRen-
raum abgebaut werden. Strémen
sehr viele positive lonen ein,
kann es sogar zu einer Umkehr
der Polaritdt kommen. Eine der-
artige Abweichung vom Ruhepo-
tential nennt man Depolarisati-
on. Das Ausstromen positiv ge-
ladener lonen hat den gegen-
teiligen Effekt, die Potentialdif-
ferenz zwischen Zellinnen- und
Zellaulenraum wird vergroRert.

Entstehung des Membranpo-
tentials

Wir betrachten zunachst ein ein-
faches Beispiel: Zwei elektrisch
neutrale KCI-Losungen unter-
schiedlicher Konzentration
werden durch eine Membran
getrennt, die fir K*-lonen immer
und fir ClI"-lonen nie durchlassig
ist. Aufgrund des Konzentrati-
onsunterschiedes entsteht ein
diffusionsbedingter Strom von
K*-lonen, der dem Konzentrati-
onsunterschied entgegen gerich-
tet ist. Da die Cl-lonen nicht
durch die Membran hindurch
diffundieren kénnen, ist der K'-
lonenstrom mit einem Netto-
Ladungstransport verbunden. Es
baut sich eine elektrische Span-
nung auf, die dem Diffusions-
strom entgegen wirkt. Die Span-
nung wird solange zunehmen,
bis dem Diffusionsstrom ein
gleich groRer Strom, bedingt
durch die elektrostatische Ab-
stoBung, entgegenwirkt. Ein
Gleichgewichtszustand ist er-
reicht. Die elektrische Spannung,
die sich bei diesem Gleichge-

A
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wicht einstellt, wird als Gleichgewichtspotential fiir K*-lonen Uy bezeichnet.
Ui=D, -, (3.2)

Ergédnzung
Das Gleichgewichtspotential Iasst sich mithilfe der Nernst-Gleichung berechnen

O L s e LS N e .

(k] ze [k] T ze N[k
Hierbei stehen [K'], und [K]ifiir die Innen- bzw. AuRenkonzentration der K*-lonen, R fiir die
universelle Gaskonstante, F fir die Faraday-Konstante und T fir die absolute Temperatur.
I. A. muss die Faraday-Konstante noch mit der Wertigkeit des lons (bei Kalium gilt z= 1)
multipliziert werden. Diese Gleichung kann vereinfacht werden, indem man T auf 298 K
festsetzt, RT/F als Konstante in Millivolt darstellt und den natirlichen Logarithmus in den
dekadischen Logarithmus umwandelt. Dann ergibt sich

s8mV. (K],
= g
z K]

Diese Festlegung hat historische Griinde, denn sinnvoller ware es, mindestens im Zusam-
menhang mit Lebewesen die Korpertemperatur von 37 °C (also T = 310 K) zugrunde zu le-
gen. Die Nernst-Gleichung stammt jedoch urspriinglich aus der Elektrochemie, wo als
Normtemperatur 25 °C verwendet wird. Setzt man T =310 K ein, erhalt man statt 58 mV
61,5 mV. In einigen Lehrbichern wird mit diesem Wert gerechnet. Die Nernst-Gleichung
beschreibt das Membranpotential Uy, einer Zelle, die ausschlieRlich fiir K*-lonen durchlssig
ist, exakt. Dies ist z. B. bei Gliazellen der Fall (Gliazellen bilden ein Stiitzgerust fur die Ner-
venzellen und sorgen fur die gegenseitige elektrische Isolation der Nervenzellen). Bei die-
sen gilt Uk = Uy,.

UK

Ein Zahlenbeispiel: Wir betrachten zwei elektrisch neutrale KCI-Losungen unterschiedli-
cher Konzentration, die durch eine Membran getrennt sind, welche nur K*-lonen durchlésst.
Ein K'-Konzentrationsverhaltnis von 1:10 auBen gegen innen fiihrt gemaR der Nernst-
Gleichung zu

sy [K],
z K]
Das Membranpotential einer realen Nervenzelle kann jedoch mit der Nernst-Gleichung nur

néherungsweise beschrieben werden, da die Zellmembran auch fiir andere lonen (Na®, CI-
und Ca®" u. a.) durchlassig ist.

U, =-58mV

In realen Nervenzellen spielen sowohl das Konzentrationsgefalle der K*-lonen als auch
das der Na*-lonen eine Rolle bei der Signalentstehung. Daher betrachten wir nun die
fur Nervenzellen realistischere Situation mit KCI- und NaCl-Lésungen unterschiedlicher
Konzentration, die zunachst elektrisch neutral sind. Auf der Zellinnenseite sei die Kon-
zentration fur Kalium hoher als im Zellaufienraum, bei Natrium sei die Situation umge-
kehrt. Zunachst sei die Membran lediglich fir K*-lonen durchlassig. Das Membranpo-
tential stellt sich dann auf den Gleichgewichtswert flr Kalium ein. Es sei darauf
hingewiesen, dass bei realen Zellen die Anionen nicht ausschlieRlich Cl™-lonen sind.
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Membran nur fiir Kalium durchldssig

Konzentrationsgefalle }
Mangel an positiven Uberschuss an positiven
Ladungstragern Ladunggunterschied Ladungstragern
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Abb. 3.9

Nun wird die Membran zusatzlich auch fiir Na*-lonen durchlassig. Es kommt zu einem
Einstrom von Natriumionen entlang dem Konzentrationsgefalle. Dieser Einstrom wird
bei Natrium, im Gegensatz zum Kalium, durch die Polaritdt des Membranpotentials
unterstitzt. Die Nervenzelle depolarisiert, d. h. der Potentialunterschied wird abgebaut.

Membran fiir Kalium und Natrium durchldssig

Mangel an positiven 4+ Uberschuss an positiven

Ladungstragern Ladungsunterschied Ladungstragern

(\) K cr O Na Konzentrationsgefalle Kalium

—
4—
Konzentrationsgefalle Natrium
Abb. 3.10

Sobald das Membranpotential jedoch vom K*-Gleichgewichtspotential abweicht, be-
ginnt sich ein K*-lonen-Strom aus der Zelle heraus zu bilden, der das Membranpoten-
tial repolarisiert. Schlie3lich bildet sich eine Art Gleichgewichtszustand zwischen Na-
triumeinstrom und Kaliumausstrom.

Bei der hier beschriebenen Situation handelt es sich um kein thermodynamisches
Gleichgewicht, weshalb es bei hinreichend langer Wartezeit sowohl bei Kalium als
auch bei Natrium zu einem Konzentrationsausgleich kommt. Daher wird das Gleichge-
wichtspotential fir beide lonen mit der Zeit immer geringer. Im Extremfall kann es so-
gar zu einem vollstandigen Konzentrations- und Ladungsausgleich kommen. Um den
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urspriinglichen Konzentrationsunterschied aufrechtzuerhalten, besitzen Nervenzellen
die Natrium-Kalium-Pumpen. Diese Na/K-Pumpen transportieren Kalium aktiv gegen
das Konzentrationsgefalle in die Zelle hinein und Natrium aktiv gegen das Konzentrati-
onsgefalle aus der Zelle heraus. Dadurch bildet sich ein FlieRgleichgewicht, woflir die
Zelle Energie in Form von ATP aufwenden muss, und es stellt sich ein stabiles Memb-
ranpotential ein, das Ruhepotential genannt wird. Fur die Funktion der Nervenzelle ist
von zentraler Bedeutung, dass das Ruhepotential keinen thermodynamischen Gleich-
gewichtszustand darstellt, sondern sich im Gegenteil sehr weit weg von diesem befin-
det. Soll zur aktiven Signalleitung namlich ein Aktionspotential ausgebildet werden,
stromen Na’-lonen rasch und in groRer Anzahl durch sich 6ffnende lonenkanale ins
Zellinnere. Dies kann nur funktionieren, wenn die Zelle quasi ,vorgespannt® ist. Dies ist
sie aufgrund der Anionen im Zellinneren, die aufgrund ihrer Gré3e (z. T. grof3e negativ
geladene Proteine) nicht nach aufRen diffundieren kénnen.

An der Ausbildung des Ruhepotentials sind die folgenden Faktoren beteiligt:

o Konzentrationsgefille: Tendenz der Teilchen zu gleichmafiger Verteilung
e Ladungsunterschiede: Tendenz zum Ladungsausgleich

o Selektive Durchldssigkeit der Zellmembran

¢ Natrium-Kalium-Pumpe (ATP-abhangig)

Modellierung des Neurons als elektrischer Ersatzschaltkreis

Mit einem biologischen Modell der Vorgange in der Nervenzelle kann man die Beo-
bachtungen sehr gut qualitativ beschreiben und verstehen. Doch mit Ausnahme des
Ruhepotentials kdnnen kaum quantitative Aussagen gemacht werden. Quantitative
Aussagen werden jedoch bendtigt, wenn man im Detail verstehen méchte, wie Lebe-
wesen im Lauf der Evolution die Signalleitungsgeschwindigkeit in ihrem Nervensystem
optimiert haben. Hier kommt die Biophysik ins Spiel. Man kann ein relativ einfaches
mathematisches Modell, abgeleitet aus elektrischen Schaltkreisen, verwenden, um die
drei grundlegenden Faktoren zu beschreiben, die einer Nervenzelle die Weiterleitung
elektrischer Signale ermdglichen: lonenkanale, lonen-Konzentrationsgeféalle und die
Fahigkeit der Membran, Ladung zu speichern.

Zellmembran

BiOIOQiSChe Membranen trennen Membran Plattenkondensator mit Dielektrikum
Bereiche mit unterschiedlicher lo- oy
nenkonzentration voneinander ab.

g ,“R\; Na®

= L " +
Sie verhalten sich dabei wie ein gut @_ N ¢
isolierender  Plattenkondensator. = ¥
Zu beiden Seiten der Zellmembran kj = e +
sammeln sich Ladungen (lonen) — = &
Biologisches System Physikalisches Modell

an; diese Ladungen kénnen aber
nicht durch die Zellmembran ge-  Abb. 3.11 Physikalisches Modell fiir eine Zellmembran
langen. Es liegt daher nahe, die

ladungstrennenden und ladungsspeichernden Eigenschaften der Zellmembran in ei-
nem elektrischen Ersatzschaltkreis durch einen Plattenkondensator mit Kapazitat C zu
beschreiben (siehe ,Typische Untersuchungsmethoden der Biophysik“). Bei einem
Plattenkondensator qilt:
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C= Q bzw. C = g,¢, A (3.3)
U d

Dabei ist & die Dielektrizitatskonstante des Vakuums dT A
und & die Permittivitdtszahl. Diese ist charakteristisch

far das isolierende Material zwischen den Kondensa- b

torplatten. Betrachtet man 1 cm? einer Membran, hat \I

dieses Flachenstick typischerweise eine Membran-

kapazitat von 1 uf. Abb. 3.12 Geometrie eines Plattenkon-
densators

€

Ersatzschaltbild einer Zellmembran mit lonenkanalen und einer Natrium-

Kalium-Pumpe
ZellauReres @,

FMW (e

Die reine Phospholipid-Doppelschicht

Eine Axonmembran hat Isolatoreigen- )J
schaften. Im Ersatzschaltbild entspricht sie HH
einem Kondensator mit Kapazitat C,. Ohne
lonenkanale befinden sich auf beiden Seiten
der Membran neutrale Ldésungen, sodass
die Spannung den Wert 0 annimmt.

Zellinneres @,

Abb. 3.13 Ersatzschaltbild einer Zellmembran ohne
lonenkanale

Zelldulieres

Phospholipid-Doppelschicht mit lonenkanalen

Stellen einen Ladungsaustausch, d. h. einen lonenaustausch. Im
Ersatzschaltbild entspricht daher die Lipid-Doppelschicht bei
geoffneten lonenkanilen einer Kombination aus einem Kon-
densator und einem Widerstand. lonen kénnen sich entweder an Zellinneres
der Membran anlagern (Kondensator) und das Membranpotenti-
al erhdhen oder durch die lonenkanale (Widerstand) flief3en.

Gedffnete lonenkanéle ermoglichen an der Membran an einigen I
Ry CW___:@,UH

Abb. 3.14

Wir betrachten das Beispiel eines K'-lonenkanals: Die Konzentration von K* sei im
Zellinneren zehnmal so hoch wie im ZellauRenraum. Zunachst sei der lonenkanal noch
geschlossen (Rx ist also unendlich gro3), auf beiden Seiten der Membran werden die
K*-lonen durch eine entsprechende Anzahl negativer Ladungen kompensiert, das
Membranpotential ist daher Null. Wird nun der lonenkanal durchlassig fur K*-lonen,
werden diese solange entlang dem Konzentrationsgefalle durch den lonenkanal nach
aullen flieRen, bis das Membranpotential (die Kondensatorspannung im Ersatzschalt-
kreis) das Gleichgewichtspotential Ux der K*-lonen erreicht hat (der Kondensator also
voll aufgeladen ist). Da positive lonen ausstromen, ist nach diesem Vorgang das Zell-
innere im Vergleich zum ZellauReren negativ geladen. Den Antrieb fiir den K*-lonen-
strom durch die lonenkanale liefert in einer realen Nervenzelle der Konzentrationsgra-
dient, in unserem Ersatzschaltbild hingegen eine Batterie. Diese Batterie flhrt in dem
Ersatzschaltbild solange zu einem Strom uber den Widerstand, bis der Kondensator
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vollstandig aufgeladen ist und die Spannung Uy das Gleichgewichtspotential Ux an-
nimmt. Da das Gleichgewichtspotential in diesem Beispiel negativ ist, muss die Polung
der Batterie entsprechend so gewahlt werden, dass der negative Pol mit dem Zellinne-
ren verbunden ist.

Mehrere  lonenkanale

Na’ der gleichen Sorte wer-
den dabei zu einem

= ZellauReres  einzigen Widerstand in

der Ersatzschaltung zu-

sammengefasst. Der
@1"*‘-: P-®,  Kehrwert des Wider-
U standes (die Leit-
= - ® ® = Zellinneres féhigkelit g) im E.rsatz-
schaltbild ist dabei pro-

- ®© portional zur Anzahl der
geodffneten lonenkanale.

Abb. 3.15 Ersatzschaltbild eines lonenkanals in einer Neuronmembran
mit Kapazitat Cp,, dessen lonentransport durch das Gleichgewichtspo-
tential Uk angetrieben wird.

Membran mit lonenkanalen und Natrium-Kalium-Pumpe

Zellaulleres

TERK l szf; G

Na

i

Zellinneres

Abb. 3.16 Membran mit lonenkandlen und Na/K-Pumpe im Ersatzschaltbild

Jede Sorte von lonenkanalen, selektiv fiir Na* oder K*, kann als Batterie (Uy Gleichge-
wichtspotential, X lonensorte) in Serie mit einem Widerstand Ry dargestellt werden. Im
linken Teil der oberen Abbildung ist die Axonmembran mit lonenkanalen und Na/K-
Pumpe zu sehen. Im Ruhezustand ist das Zellinnere relativ zum Auf3enraum der Ner-
venfaser negativ geladen. Das Potential des ZellauReren ist vereinbarungsgemaf Null,
daher ist das ZellauRere mit einer Erdung versehen. Die negativ geladenenen lonen
spielen fur Vorgange bei der Signalerzeugung und -weiterleitung nur eine untergeord-
nete Rolle und werden daher vernachlassigt. Die lonenpumpe fiir Na* und K" wird
durch zwei Konstant-Stromquellen (Kaliumionenstrom und Natriumionenstrom, Schalt-
symbol: Doppelring) modelliert. Dieses Ersatzschaltbild ist bereits recht kompliziert und
eine exakte Analyse ist aufwandig. Glicklicherweise ist es, wie wir in den folgenden
Abschnitten sehen werden, nicht nétig, alle Bestandteile der Ersatzschaltung in jedem
Arbeitszustand der Nervenzelle zu bertcksichtigen.
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Zellulare Grund-
lagen“ (ca. 7 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e konnen den Aufbau und die wesentlichen Bestandteile einer Nervenzelle beschrei-
ben,

e konnen die prinzipielle Funktionsweise von lonenkanalen erklaren,

e konnen anschaulich erlautern, wie die chemische Selektivitdt von lonenkanalen
erzeugt wird,

¢ lernen die Diffusion als Ursache fir ein Membranpotential kennen und sind so in
der Lage, seine Entstehung zu erklaren,

e konnen die Eigenschaften der Zellmembran mithilfe eines physikalischen Ersatz-
schaltkreises beschreiben und verstehen dessen Aufbau und Struktur.

Im ersten Themenblock sollen die biologischen Grundlagen flur die Signalleitung im
Nervensystem erlautert werden. Die hier eingefiihrten Begriffe und Mechanismen die-
nen als Grundwissen, das im gesamten Themenkomplex ,Neuronale Signalleitung*
immer wieder aufgegriffen, erganzt und vertieft wird.

Als moglicher motivierender Einstieg koénnten folgende Daten (Durchschnittswerte)
zum Nervensystem des Menschen dienen:

Gewicht des Gehirns 1,5 kg

Gewicht des GroRhirns 1,25 kg

Zahl der Nervenzellen im Gehirn 14 000 000 000
Zahl der Verknipfungen untereinander 7 000 000 000 000
Lange der Nervenfasern im Grof3hirn 500 000 km

Lange der Nervenfasern au3erhalb des Gehirns 480 000 km
Taglicher Verlust an Nervenzellen 50 000 — 100 000
Anteil des Gehirns am Gesamtgewicht 2,5%

Anteil des Gehirns am Gesamtenergieverbrauch des Koérpers Ca. 20 %

Quellen:

Flindt, ,Biologie in Zahlen®, Spektrum Akademischer Verlag, Heidelberg 2002
Spitzer, ,Lernen®, Spektrum Akademischer Verlag, Heidelberg 2007

Eine weitere Moglichkeit fur einen Einstieg in das Themengebiet ,Neuronale Signallei-
tung“ bietet die Tatsache, dass das GroRenwachstum des Gehirns von der Geburt bis
zum Erwachsenenalter nicht auf einer Zunahme der Zahl der Nervenzellen (da ist eine
Abnahme zu verzeichnen!) beruht, sondern Uberraschenderweise Uberwiegend auf
Fetteinlagerung (Myelinscheiden bestehen im Wesentlichen aus Fett).

Wichtig flr das weitere Verstandnis ist die Einfuhrung der Begriffe der Diffusion und
des Membranpotentials. Es bietet sich an, in dieser Unterrichtseinheit Gber Versuche
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einzusteigen, da die Unterrichtseinheiten davor und danach eher theorielastig sind.
Man fullt z. B. ein Reagenzglas mit Wasser und gibt anschlie3end ein oder zwei Kris-
talle Kaliumpermanganat in das Reagenzglas. Da die Kristalle ziemlich schwer sind,
sinken sie auf den Reagenzglasboden.

Wartet man einige Zeit, so hat sich der Farbstoff gleichmaRig im Wasser verteilt. Zu
Beginn des Versuchs herrschte ein Konzentrationsunterschied im Reagenzglas: unten
war die Farbstoffkonzentration wesentlich héher als weiter oben. Am Ende des Ver-
suchs aber haben wir einen Konzentrationsausgleich. Im gesamten Reagenzglas
herrscht die gleiche Kaliumpermanganat-Konzentration.

Variante: Wenn man nicht mit Chemikalien arbeiten mochte, funktioniert dieser Ver-
such auch mit einem Teebeutel, der sich in kaltem, warmem und heilem Wasser be-
findet und langsam seine Inhaltsstoffe an das Wasser abgibt.

Zur quantitativen Erfassung der Diffusion eignet sich der folgende Modellversuch, der
durchgefiihrt werden kann, wenn noch Zeit zur Verfigung steht: Man stelle sich ein
Gefal} vor, das man durch eine dinne Membran in zwei Halften unterteilt hat. Auf der
linken Seite befindet sich eine Zuckerlésung, auf der rechten Seite reines Wasser. Die
Membran ist durchlassig flir Wassermolekiile und fiir Zuckermolekiile, sie soll lediglich
ein sofortiges Durchmischen der beiden Flissigkeiten verhindern. Man nimmt an, dass
sich am Anfang des Versuchs genau 1000 Zuckerteilchen auf der linken Seite der
Membran befinden. Nun bewegen sich alle Zuckerteilchen mit einer sehr grolten Ge-
schwindigkeit. Mit der Zeit werden einige Zuckerteilchen per Zufall auf die rechte Seite
der Membran gelangen. Die Wahrscheinlichkeit daflir ist umso gréRRer, je mehr Zucker-
teilchen sich auf der linken Seite befinden. Wenn links zehnmal mehr Teilchen vorhan-
den sind, ist auch die Wahrscheinlichkeit zehnmal gro3er, dass eines dieser Teilchen
nach rechts gelangt. In vielen biologisch-chemischen Sammlungen finden sich zu den
Themen Diffusion und Osmose geeignete Versuchsaufbauten.

Angenommen, in einer Sekunde gelangen genau 10 % aller Zuckerteilchen auf die
rechte Seite. Dann hat man nach einer Sekunde auf der linken Seite nur noch 900 Zu-
ckermolekule, auf der rechten 100. Die Gesamtzahl ist immer konstant 1000.

In der nachsten Sekunde gelangen weniger Zuckerteilchen nach rechts, denn links
befinden sich ja nun weniger Zuckerteilchen als vorher. In der nachsten Sekunde ge-
langen von den 900 verbliebenen Zuckerteilchen 10 % nach rechts, also 90. Umge-
kehrt befinden sich nach der ersten Sekunde bereits 100 Teilchen auf der rechten Sei-
te. Und von diesen Teilchen wandern ebenfalls 10% auf die andere Seite, also nach
links.
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Das Ganze in einer Tabelle dargestellt:

Sekunde 1: Von 1000 Zuckerteilchen links gelangen 10 %  [Kaskabaai iy

(also 100) auf die rechte Seite. Links Rechts
Sekunde 2: Von 900 Zuckerteilchen links gelangen 10 % (also 1000 0
90) auf die rechte Seite..Vo'n 100 Z'uckert"eilchen rechts gelan- 900 100
gen 10 % (also 10) auf die linke Seite zurick.
Ende von Sekunde 2: 820 Zuckerteilchen (900 — 90 + 10) be- | 2 190
finden sich links, 180 (100 + 90 — 10) dagegen rechts. 756 244
Dieses Gedankenexperiment kann auch sehr schon mithilfe 704 296
einer Tabellenkalkulation durchgeflhrt werden. 664 336
632 368
606 394
584 416
568 432
554 446
544 456
536 464
528 472
522 478
518 482
514 486
512 488
510 490
508 492

Nachdem grundlegende Begrifflichkeiten bereitgestellt sind und die Schilerinnen und
Schiler sich ein biologisches Modell von der Nervenzellmembran erarbeitet haben,
wird dieses nun durch ein physikalisches Modell ergénzt. Die verschiedenen Bestand-
teile einer Zellmembran verhalten sich in weiten Teilen wie elektrische Bauelemente
bzw. Schaltungen. An dieser Stelle sollten die bereits bekannten Eigenschaften eines
Kondensators bzw. eines Widerstandes ausfihrlich wiederholt werden, da sie fir den
weiteren Verlauf wesentlich sind. Die Eigenschaften von lonenkanalen, lonenpumpe
und Zellmembran sollten genau untersucht und mit den Eigenschaften von Kondensa-
toren und Widerstanden verglichen werden. Dabei sollten sich Parallelen ergeben, die
die Modellierung Uber einen Ersatzschaltkreis nahe legen. Der Antrieb fur den real auf-
tretenden lonenstrom resultiert aus einem lonenkonzentrationsgefalle. Dies wird im
Ersatzschaltkreis durch den typischen Antrieb in einem elektrischen Schaltkreis (die
Batterie) ersetzt.
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3.2 Erregungsleitung im Nervensystem

Fir jeden Organismus ist es Uberlebenswichtig, dass er sein Verhalten mdglichst
schnell den aktuellen Umweltbedingungen und den Ereignissen in seiner Umgebung
anpassen kann. Daher ist klar, dass eine moéglichst schnelle Weiterleitung von Signa-
len im Nervensystem von zentraler Bedeutung ist. Auf der anderen Seite hat ein Orga-
nismus nicht beliebig viel Energie zur Verfugung, um die Signalleitung aufrecht zu er-
halten (Das menschliche Gehirn verbraucht ca. 20 % der Energie des ganzen
Korpers!). Dies stellt die Organismen vor ein Optimierungsproblem: mdéglichst schnelle
Signalleitung bei mdglichst geringem Energieaufwand. Welcher der beiden Punkte die
groliere Gewichtung erhalt, hangt vom jeweiligen Organismus ab. Kleinere Tiere sind
nicht so stark auf eine schnelle Signalleitung angewiesen, da die flr ein Signal zu
Uberwindenden Strecken kurz sind. Bei groReren Tieren sind die Strecken unter Um-
stdnden mehrere Meter lang (man denke z. B. an den Blauwal). Hier spielt die Ge-
schwindigkeit der Signalweiterleitung eine starkere Rolle fir das Uberleben.
Die folgende Tabelle bzw. Grafik zeigt typische Werte der Signalleitungsgeschwindig-
keit fur verschiedene Lebewesen und den dazugehdrigen Axonradius. Wie man sieht,
haben sich im Laufe der Evolution zwei verschiedene Moglichkeiten zur Steigerung der

Signalleitungsgeschwindigkeit herauskristallisiert:
Die Ausbildung von Axonen mit einem grof3en Radius (ohne Myelinscheide) haupt-

sachlich bei wirbellosen Tieren (blau in der Grafik)
Die Ausbildung einer Isolierschicht (Myelinscheide) um Bereiche des Axons haupt-

sachlich bei Wirbeltieren (griin in der Grafik).

Signal- H
geschwindigkeit :
L}
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Hummer2 e Krebs1
- L]
Krebs?2
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Abb. 3.17 Signalleitungsgeschwindigkeit fur verschiedene Lebewesen
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Tierart Nervenfasertyp Axonradius ajum Signalgeschwindigkeit v/ms™
Kalmar Riesenfaser 200 20
Hummer1/2 | Beinnerv 30-40 14 -18
Krebs1/2 Riesenfaser 50 — 125 15-20
Katze1 A-Faser (myelinisiert) 6,6 —8.5 78 — 102
Katze2 Spinalnerv (myelinisiert) 5,5 50
Mensch1 Aa-Faser (myelinisiert) 20 120
Mensch2 AB-Faser (myelinisiert) 15 90
Mensch3 Ay-Faser (myelinisiert) 2 30
Mensch4 Ad-Faser (myelinisiert) 2,5 25
Mensch5 marklose Schmerzfasern 0,5 1

Quelle:

Flindt, ,Biologie in Zahlen®, Spektrum Akademischer Verlag, Heidelberg 2002

Warum flhrt eine VergroRerung des Axonradius zu einer Erhéhung der Signalge-
schwindigkeit? Wie bewirkt eine Isolierschicht eine VergroRerung der Signalgeschwin-
digkeit um etwa einen Faktor 10? Warum sind in diesem Fall nur relativ kleine Axonra-
dien bis 20 um zu finden? Mit diesen Fragen werden wir uns in diesem Kapitel
beschaftigen.

Abgrenzung aktiver und passiver Signalleitung

Unter einer passiven (elektrotonischen)
Signalleitung versteht man die Anderung des
Membranpotentials als Antwort auf eine depo-
larisierende Reizung (Injektion positiver La-
dungen in das Zellinnere), die unterhalb eines
bestimmten Schwellenwertes bleibt oder auf
eine hyperpolarisierende Reizung (Injektion
negativer Ladungen in das Zellinnere). Die
Signalleitung wird als passiv bezeichnet, da
sich der Widerstand der lonenkanale bei die-
sem Vorgang nicht andert. Messungen am 5
Riesenaxon des Tintenfisches zeigen, dass ' JJAJR

passive Signale typischerweise den in ¥ Hh&\_r--—I .

Abb. 3.19 gezeigten zeitlichen Verlauf auf- /./""’gx;muga
weisen. Nach einem zunachst steilen Anstieg A

des Membranpotentials nahert sich das Po-
tential langsam seinem Maximalwert. Nach
Ausschalten des Reizes erfolgt ein zunachst
steiles Abklingen des Membranpotentials ge-
folgt von einer langsamen Annadherung an
das Ruhepotential.

— A
Axonhiigel

Signal unter
Schwellenpotential

Signal Gber
Schwellenpotential

Abb. 3.18 Membranpotential bei aktiver und
passiver Signalleitung
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Membranpotential-
anderung in mV . . .

¢ depolarisierender Reiz Passive Slgnale unterllegen
(2hnlich wie dies bei einem Kabel
der Fall ist) einer Dampfung, d. h.

20

oK . das Signal wird mit zunehmender

el ) tinms Entfernung von seinem Ur-

i 7 : sprungsort schwacher. Daher ist
Ausschalten . . . .

hyperpolarisierender Reiz in biologischen Systemen eine

aktive Signalleitung zur Uber-

Abb. 3.19 Zeitlicher Verlauf eines passiven Nervensignals tragung von Information Uber

weite Strecken notig. Die aktive
Signalleitung ist selbst regenerierend, d. h. ihre Signalamplitude nimmt nicht mit der
Entfernung ab. Um eine aktive Signalleitung auszuldsen, muss zunachst bei einer de-
polarisierenden Reizung ein Schwellenwert Uberschritten werden. Dadurch andert
sich der Widerstand der lonenkanéle und ein sogenanntes Aktionspotential wird ausge-
I6st (siehe Abschnitt ,Aktive Signalleitung®).

Ruhepotential

Bevor wir uns mit der Signalleitung, also der durch eine Strominjektion ausgeldsten
Abweichung des Membranpotentials vom Ruhepotential, beschaftigen, muss noch ge-
nauer untersucht werden, wie das Ruhepotential im Ersatzschaltkreismodell zustande
kommt.

ZellaulReres ZellauReres

el E
l T R T@T——Cm ’l R, T R, T }I

RN« Na
g o g O

Zellinneres Zellinneres

Abb. 3.20

Das Ruhepotential kann mit einem vereinfachten Ersatzschaltbild beschrieben werden.
Da es sich bei dem Ruhepotential um einen Gleichgewichtszustand handelt, kann man
davon ausgehen, dass der Kondensator im Ersatzschaltbild bereits voll aufgeladen ist.
Biologisch gesehen heiltt dies, dass sich das Membranpotential stabil auf dem Niveau
des Ruhepotentials eingependelt hat. Der voll aufgeladene Kondensator wirkt wie ein
unendlich hoher Widerstand. Da Uber ihn im vollstandig geladenen Zustand kein Strom
flieRt, kann er zunachst weggelassen werden. Somit bleibt das oben gezeigte, verein-
fachte Ersatzschaltbild Gbrig (vgl. Abb. 3.20)

Das Ruhepotential wird durch zwei entgegengerichtete lonenstréme aufrechterhalten.
Uber die Natriumkanéle erfolgt entlang des Konzentrationsgefélles ein geringer Na'-
Strom (in Abb. 3.21 griin) in die Zelle hinein. Diese lonen werden Uber die Na/K-Pumpe
wieder aus der Zelle transportiert. Gleichzeitig werden K*-lonen (orange), die entlang
dem Konzentrationsgefalle aus der Zelle hinausstromen, durch die lonenpumpe wieder
nach innen transportiert. Die Polaritdt der Batterien ergibt sich wie folgt: Im Zellinneren
befinden sich mehr K*-lonen als im ZellauReren, daher bewirkt der Konzentrationsgra-
dient einen Ausstrom positiver K*-lonen, das K-Gleichgewichtspotential ist negativ. Bei
Na® sind die Verhaltnisse genau umgekehrt.
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ZellaulReres ZellauReres
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Abb. 3.21
Ergédnzung

Das im Ruhezustand der Zelle herrschende Membranpotential Uy, berechnet sich wie folgt
(siehe Abb. 3.21): Im Ruhezustand gilt fir die Membranwiderstéande typischerweise ein Wi-
derstand pro Flacheneinheit ry, =2 - 10° Q@ cm™ und rg = 10° Q cm™. Betrachtet man eine
Membran der Flache 1 cm?, ergeben sich Werte von Ry, =2 - 10° Q und Rx= 10° Q. Ix und
Ina bezeichnen Stréme von Na*- bzw. K*-lonen, die (iber die Widerstédnde Rx und Ry, flie-
Ren. Die Na/K-Pumpe pumpt nun die stindig (iber den Widerstand einstrémenden Na'-
lonen wieder aus der Zelle und die aus der Zelle ausstrdmenden K'-lonen in die Zelle hin-
ein. Dabei werden fiir jeweils 3 Na’-lonen, die nach auRen gepumpt werden, 2 K*-lonen
nach innen gepumpt. Da das Membranpotential im Ruhezustand konstant ist, andert sich
die Nettoladung auf der Membraninnen- und -aufenseite nicht; deshalb muss der Netto-
strom Uber die Membran Null sein, d. h. alle ausstromenden bzw. einstromenden lonen
mussen in der Bilanz wieder zurtiickgepumpt werden. Daher gilt:

2l =3I, (34)

Das negative Vorzeichen ergibt sich dadurch, dass die Strome entgegengesetzt gerichtet
sind. Ik und Iy, konnen in zwei Schritten berechnet werden. Die Potentialdifferenz zwischen
ZellauRBen- und Zellinnenraum ergibt sich als Summe aus Gleichgewichtspotential (Batterie)
und Potentialdifferenz, die Uber dem Widerstand abfallt. Typische Werte fiir die Gleichge-
wichtspotentiale sind: Uy, = +55 mV und Uk = =75 mV (Un, und Uk lassen sich beispiels-
weise Uber die Nernst-Gleichung berechnen oder experimentell bestimmen). Es folgt:

U, =U,, +Ryly, bzw. U, =U, +R.l,

Durch Auflésen nach /I bzw. Iy, und Einsetzen von (3.4) folgt
_3U\.R¢ +2UR,,

U
M R, + Ry«

Damit ergibt sich fiir das Membranpotential Uy, = — 65,8 mV. In vielen Lehrblchern wird na-
herungsweise mit einer elektrisch-neutralen Na/K-Pumpe gerechnet, die fir jedes Natriumi-
on, das nach aufien gepumpt wird, genau ein Kaliumion nach innen pumpt. Dann gilt:
UNaRK + UKRNa

R.. +R.

Iy =—l, und U, =

Einsetzen liefert U, = — 68,8 mV.
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Passive Erregungsleitung
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Abb. 3.22 Ladungstragerverteilung bei einer Injektion von K*-lonen in ein Axon

Ein elektrisches Signal an einem Axon wird durch eine Ladungstragerinjektion ausge-
I6st. Diese kann auf verschiedene Arten zustande kommen: Bei der Signaltibertragung
in Nervenzellen stromen lonen (Na*) entweder durch die lonenkanéle ein oder lonen
flieRen Uber die Zellflussigkeit aus entfernten Bereichen des Axons zu. Wird die Sig-
nallbertragung bei Nervenzellen gemessen, kénnen auch kinstlich elektrische Signale
erzeugt werden (siehe Abb. 3.22). Dazu werden Glaskapillarelektroden (Reizelektro-
den), die z. B. mit KCI-Losung gefullt sind, in die Nervenfaser gestochen. Bei passiver
Erregungsleitung entfernen sich die Ladungstrager vom Ort der Ladungstragerinjekti-
on auf unterschiedlichen Wegen:

e Uber die Zellflissigkeit im Axon innerhalb der Zelle

e Uber im Ruhezustand gedffnete lonenkanale in der Zellmembran

Innerhalb des Axons kdnnen sich die Ladungstrager entweder in der Nahe der Injekti-
onsstelle an der Membran ansammeln (dies filhrt zu einer Anderung des Membran-
potentials an der Injektionsstelle) oder Uber die Zellflissigkeit in weiter entfernte Be-
reiche des Axons abflieen. Dort kdnnen sie sich ebenfalls an der Membran
ansammeln oder Uber lonenkanale nach auf3en transportiert werden. Zu beachten ist,
dass bei passiver Signalleitung tber die lonenkanéle im Wesentlichen nur K*-lonen
flieRen, da die Kanale fir Na’- und alle weiteren lonen im Ruhezustand geschlossen
sind. Werden andere Ladungstrager injiziert, ergibt sich zwar auch ein entsprechender
Ladungstransport durch die lonenkanale, doch erfolgt dieser stets Uber Kaliumionen.
Werden also positive Ladungstrager injiziert (Depolarisation), kommt es zu einem Aus-
strom von Kalium durch die lonenkanale. Werden negative Ladungstrager injiziert (Hy-
perpolarisation), so kommt es zum Einstrom von Kalium durch die lonenkanéle.

Da durch Nervenzellen Informationen méglichst schnell und zuverlassig transportiert
werden mussen, sind aus biologischer Sicht vor allem die folgenden Fragestellungen
relevant:

¢ Wie stark andert sich das Membranpotential bei einer Ladungstragerinjektion?
e Wie weit reicht der Einfluss der Ladungstragerinjektion?
e Wie schnell erfolgt eine Anderung des Membranpotentials?

Durch geeignete Modellierung der Nervenzelle kann man verstehen, wie einige Orga-
nismen durch Optimierung bestimmter Kriterien im Laufe der Evolution eine schnellere
Signalausbreitungsgeschwindigkeit erzielen konnten.
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Die Amplitude elektrischer Signale: Der Membranwiderstand
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Abb. 3.23 Unterteilung des Axons in einzelne Segmente

Zunachst betrachten wir lediglich einen kleinen Bereich um die Injektionsstelle. Dazu
wird das Axon in Segmente der Lange / unterteilt und wir beschranken uns zunachst
auf dasjenige Axonsegment, in dem sich die Injektionsstelle befindet. Ein bestimmter,
fester Anteil des insgesamt injizierten Stromes fuhrt zum Aufladen des ,Membrankon-
densators® oder fliel3t als Leckstrom Uiber die lonenkanale dieses Segments ab. Dieser
Anteil wird im Folgenden mit /,.s bezeichnet. Der Rest des injizierten Stromes, der in
die benachbarten Axonsegmente abflie3t, spielt in unserer Bilanz zunachst keine Rolle;
er wird an dieser Stelle nicht weiter betrachtet. Zur Vereinfachung der Ersatzschaltung
gehen wir davon aus, dass eine Strominjektion bereits so lange anhalt, dass sich ein
neues stabiles Membranpotential eingestellt hat. Diese Annahme ist bei Experimenten,
die prinzipiell einen unbeschrankten loneneinstrom ermdglichen, gerechtfertigt. Daher
ist der Kondensator in der Ersatzschaltung bereits voll geladen und bleibt in genau
diesem Zustand. Die lonenpumpe spielt fur kurzfristige Membranpotentialanderungen
keine Rolle, sie ist lediglich fur die langfristige Aufrechterhaltung des Ruhepotentials Uy
zustandig. Des Weiteren wird nur die Héhe der Anderung des Membranpotentials
betrachtet, die wir im Folgenden mit U bezeichnen. Den absoluten Wert des Membran-
potentials Uy erhalt man, indem das Ruhepotential nachtraglich addiert wird, also
Uu = Uy + U. Deswegen kénnen die Batterien (Gleichgewichtsspannungen fiir Na* bzw.
K*) bei unserer vereinfachten Betrachtung ebenfalls vernachlassigt werden, denn sie
bestimmen lediglich die Hohe des Ruhepotentials. Der lonenstrom Uber die Membran
wird ausschlieRlich von K*-lonen getragen. Daher ist der Widerstand fir die Na*-lonen
unendlich hoch, sodass die Na-Leitung ebenfalls weggelassen werden kann; der Wi-
derstand Rk wird durch den allgemeinen Membranwiderstand R, ersetzt. Durch diese
Annahmen erreichen wir eine erhebliche Vereinfachung der Verhaltnisse. Es ergibt
sich die folgende, stark vereinfachte Ersatzschaltung flir ein Axonsegment.

ZellauReres ZellauReres

El =

lRNa TRK @ia@i——cm > R,
"'-FJNa TUK

Zellinneres Zellinneres

Abb. 3.24
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Ergédnzung

Die etwas gewohnungsbedurftige Darstellung mit einer Konstant-Stromquelle anstelle einer
Konstant-Spannungsquelle ist nétig, da die Ausbildung eines Signals (Anderung des Memb-
ranpotentials) in einer Nervenzelle durch einen nahezu konstanten Zustrom an lonen her-
vorgerufen wird. Stromkreise mit Parallelschaltung von Widerstand und Kondensator be-
schreiben das Verhalten des Membranpotentials nicht korrekt. Gelegentlich wird in der
Fachliteratur zur Nervenphysiologie die Parallelschaltung von Widerstand und Kondensator
als RC-Glied bezeichnet, ein Ausdruck, der in der Physik Ublicherweise fir eine Reihen-
schaltung der entsprechenden Bauteile verwendet wird.

Bei der passiven Signalleitung liefert eine externe Konstant-Stromquelle (Einstrom von
lonen in die Zelle oder Reizelekirode) eine Strominjektion. Wie oben erlautert, kbnnen
die injizierten Ladungen durch die lonenkanale abflieRen, was den Leckstrom Ig ver-
ursacht. Sie konnen aber auch den ,Membrankondensator” laden, was zum Konden-
satorstrom /¢ flhrt. Fir jeden Zeitpunkt gilt nach der Knotenregel:

erheblich groRer ist, als die Ladezeit des
Kondensators, konnen wir annehmen, dieser f
sei vollstandig geladen. Es gilt dann /=0
und somit /ges = Iz. Der Membranwiderstand |ges@ R"[]TIR le ::@‘U
R, (Gesamtwiderstand aller lonenkanale des k’

Da die Dauer der Strominjektion in der Praxis E

Segments) eines Axonabschnitts der Lange /
bestimmt Uber das Ohm’sche Gesetz die
Grolde der Depolarisation bzw. Hyperpolarisa-
tion, die als Reaktion auf eine Strominjektion
in dieses Segment entsteht:

Abb. 3.25

U = lyos R (3.6)

Je groRRer der Membranwiderstand ist, desto kleiner kann also die Strominjektion in das
Axonsegment ausfallen, um ein bestimmtes Membranpotential (Signal) zu erzeugen.
Der Membranwiderstand hangt sowohl von der Dichte und der Leitfahigkeit der lonen-
kanale als auch von der Grofe der Oberflache des Neurons ab. Er Iasst sich in guter
Naherung wie der Widerstand eines Drahtes bestimmen, der durch folgenden Zusam-
menhang beschrieben wird:

pl
= 3.7
" (3.7)
Dabei sind p der spezifische Widerstand des Materials, / die Lange und A die Quer-
schnittflache des Drahtes. Analog lasst sich der Membranwiderstand eines zylinder-
formigen Axonabschnittes der Lange / und des Radius a mit der Mantelflache (Mem-
branflache) 2n a / und der Membrandicke d,, schreiben als:
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R, _Puln (3.8)
2nal

Die GroRe pp ist nach unserem Modell

d ¥ / indirekt proportional zur Anzahl der Kana-
m Ia le pro Flacheneinheit, die Membrandicke
dp, ist mit etwa 8 nm durch die Lange der

Fettsauremolekiile festgelegt und kon-
stant. Um eine GroéRe zu erhalten, die von
der willkirlichen Wahl eines Wertes von /
unabhangig ist, fasst man den Quotienten

Abb. 3.26

r,=Pnn (3.9)
2na

zum Membranwiderstand einer Langeneinheit zusammen. Seine Einheit ist Q - mm.
Der Membranwiderstand R, ist indirekt proportional zur Lange ! eines Axonabschnitts
und berechnet sich damit zu

Der Kehrwert des Membranwiderstands — die Membranleitfahigkeit — nimmt hingegen
proportional zur Lange / eines Axonsegments zu. Aus diesem Grund kann es an dieser
Stelle sinnvoll sein die Leitfahigkeit bzw. die Leitfahigkeit pro Langeneinheit zu definie-
ren.

Um Membranwiderstande verschiedener Organismen mit unterschiedlicher Axongeo-
metrie besser vergleichen zu kénnen, werden Membranwiderstande oft auf eine Stan-
dardflache bezogen. Dabei entfallt die Abhangigkeit von der Axongeometrie (Axonradi-
us) und man kann die reinen Materialeigenschaften vergleichen.

R, /kQ) der Flache 1 mm? Axonradius a/jum

Tintenfischnerv 70 250 45
Hummernerv 200 38 850
Krabbennerv 500 15 5300

Wie man in der Tabelle sieht, kann der Membranwiderstand bei verschiedenen Tierar-
ten variieren. Dies ist aber nur innerhalb bestimmter Grenzen mdglich, da eine Min-
destanzahl von lonenkanalen zur Ausbildung eines aktiven Signals bendtigt wird. Eine
Erhdhung der Zahl der lonenkanale ist stets mit einem erhdhten Energieverbrauch ver-
bunden, da nun auch mehr Na/K-Pumpen bendtigt werden. Auch dies setzt dem
Membranwiderstand Grenzen.
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Die Effizienz der Signalleitung: Das Kabelmodell

Bisher haben wir nur die lokale Spannungsantwort auf einen elektrischen Reiz betrach-
tet, die in einem Axonsegment erfolgt. Soll das Signal aber weitergeleitet werden, muis-
sen auch Entfernungseffekte berlicksichtigt werden. Der Strom kann nun nicht nur tber
die Membran, sondern auch im Inneren des Zellfortsatzes flieRen, bevor er an einer
anderen Stelle durch die Membran austritt. Fir den Transport im Inneren des Zellfort-
satzes ist der Axialwiderstand R, malRgeblich. Um quantitative Aussagen machen zu
konnen, wird der Zellfortsatz wieder in Langseinheiten unterteilt. Jede Langseinheit
wird wie oben als Parallelschaltung von Membranwiderstand und Membrankapazitat
betrachtet, wobei die einzelnen Langseinheiten nun Uber Axialwiderstande miteinander
verbunden sind. Der elektrische AuRenwiderstand der Zellfortsatze ist so klein (im Ver-
gleich zum Axoninneren hat die Extrazellularflissigkeit ein riesiges Volumen bzw. ei-
nen sehr grof’en ,Durchmesser, der Widerstand ist daher klein), dass er in unserem
Modell den Wert 0 hat.

Transport entlang eines Nervenzellfortsatzes

| | I

TLT
l 1
R, R, R R, R,

Zellinneres

~

J/

DUU?

Abb. 3.27 Einteilung von Nervenzellfortsatzen in Langseinheiten.

Ausgehend von Gleichung (3.7) lasst sich der Axialwiderstand eines Axonab-
schnitts der Lange / und der Querschnittflache na® schreiben als:
R =L!

a 2
ra

wobei p der spezifische Widerstand der Zellflissigkeit ist. Um auch hier eine von der
willkirlichen Wahl von / unabhangige Grélie zu erhalten, definiert man den Quotienten
r=_P_ (3.10)

a
ra’

als Axialwiderstand pro Lingeneinheit mit der Einheit Q mm™. Zur Beschreibung
des Spannungsverlaufs entlang des Axons zwischen Auf3en- und Innenseite (Memb-
ranpotential) betrachten wir das System wieder zu einem Zeitpunkt, wo die Kondensa-
toren vollstandig geladen sind, also lange Zeit nach Beginn der Strominjektion. Die
Kondensatoren fungieren dann als unendlich hohe Widerstande, sodass sie nicht wei-
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ter betrachtet werden missen. Das Axon kann dann ausschlieRlich Gber Widerstande
beschrieben werden. In diesem Fall hat sich bereits eine stabile Membranspannung
eingestellt. Eine typische Anderung des Membranpotentials gegeniiber dem Ruhepo-
tential, z. B. bei der Erzeugung eines Aktionspotentials, betragt an der Injektionsstelle
etwa U= 100 mV, mit groRerer Entfernung von der Injektionsstelle nimmt diese Span-
nung ab.

Abb. 3.28 Vereinfachtes Modell eines Zellfortsatzes

Der injizierte Strom flieRt in den aufeinanderfolgenden Membranzylindern auf mehreren
Wegen durch die Membran nach aufen. Im ersten Membranzylinder fliet ein be-
stimmter Anteil des Stromes, z. B. 50 %, direkt durch die Membran nach auf3en ab. Der
Rest fliel3t als Axialstrom in den benachbarten Membranzylinder. Dort geschieht das
Gleiche: 50 % des Stromes flieRen durch die Membran nach aufen, der Rest flief3t in
den dritten Membranzylinder usw. In jedem Axonsegment kommt es somit zu einem
prozentual gleich hohen Ladungsabfluss. Aus diesen Griinden erwarten wir eine expo-
nentielle Abnahme des innerhalb des Axons flieRenden Axialstromes [/, mit der Entfer-
nung von der externen Stromquelle. Da in jedem Segment 50 % dieses Stromes Uber
die lonenkanale abflieRen, nimmt
auch der Leckstrom [r Uber die lo-
nenkandle mit der Entfernung von
der Injektionsstelle ab. Wegen
U=1.R_ gilt dies auch fir die Ande-

rung des Membranpotentials.

Den Verlauf des Membranpotentials
entlang einem Axon kann man mit-
tels eines Analogieexperiments gut
nachvollziehen. Eine Kette von ,Axi-
alwiderstanden® (z. B. je 100 Q) und
,Membranwiderstanden® (z.B. je
300 Q) sind gemaly den Experimen-
ten in Abb. 3.28 und 3.29 geschaltet.  Abb. 3.29 Versuchsaufbau
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Liegt eine konstante Gesamtspannung an (In unserem Experiment z. B. Uy =6,3 V),
kann man an den ,Membranwiderstanden® die Spannungen Us, U,, Us; usw. abgreifen.

S
—
=

M

L nuzcxb ] u® |

3100 ©Q
1300 Q

Abb. 3.30 Analogieexperiment zur Signalausbreitung, das ,ZellduRRere” ist geerdet.

Die folgende Tabelle zeigt Werte einer Messung:

— {1 1 1 |—

Messstelle n 0 1 2 3 4 5
u,/lv 6,3 3,55 2,05 1,10 0,66 0,375
Ui U1 1,77 1,73 1,86 1,67 1,76

Die angegeben Spannungen sind annahernd unabhangig davon, ob das Axonmodell
aus 7, 8 oder auch unendlich vielen Zellen bestehen. Der Grund hierfir liegt darin,
dass der Gesamtwiderstand dieser Schaltung ab etwa dem 6. Segment kaum noch
abnimmt. Dies belegt die folgende Betrachtung: Erhdht man die Zellenzahl sukzessive,
erhalt man jeweils einfache Widerstandschaltungen, deren Gesamtwert nach folgen-
dem Schema berechnet:

eine Zelle: R, =300Q+100Q2=400Q

zwei Zellen: R, =~ R 4000 -2710
300Q+ R,

drei Zellen: R, =~ R 1000-2430 usw.
3000+ R,

Dies flihrt zu folgender Tabelle:

Anzahl der Zellen n 1 2 3 4 5 6 7 8

Gesamtwiderstand R,/QQ | 400 271 243 234 231 231 230 230

Diese Tabellenwerte kann man auch experimentell bestimmen, indem man die Seg-
mente sukzessive aufbaut und aus Spannung und Gesamtstromstarke jeweils der Ge-
samtwiderstand berechnet wird.
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Ergédnzung
Fihrt man das Schema sinngemag fort, erhalt man die lterationsformel

JS00Q-R, 4600
300Q+R,

Da sich R, und R4 fr groe n nicht mehr unterscheiden ist bei unendlicher Zellenzahl
R, = R,+1= R, was zu einer quadratischen Gleichung fihrt:

(R-100Q)(300Q+R)=300QR
Diese hat die L6sung

R=50(1+J§) Q=2300

Wie anhand der Messreihe fir den Spannungsverlauf zu sehen ist, ist das Verhaltnis
zweier aufeinander folgender Spannungen annahernd konstant und betragt im arithme-
tischen wie im geometrischen Mittel etwa 1,76. Das bedeutet fir unser Modell, dass
alle 60 mm (die ,Segmentlange” in unserem Experiment) die Spannung zwischen ,Zel-
linnen- und ZellauRenraum®, also die Membranspannung um einen Faktor 1,76 sinkt.
Es gilt also fur die n-te Messstelle

Un) = Uy -1,76™"

Um ein Signal, das durch ein Axon geleitet wird, ohne Verstarkung moglichst weit
transportieren zu konnen, ist entscheidend, dass die Spannung zwischen Zellinnen-
und -auflenraum mit der Entfernung von der Injektionsstelle méglichst wenig abnimmt,
denn sinkt die Spannung unter einen bestimmten Schwellenwert, muss das Signal
durch Auslosen eines Aktionspotentials verstarkt werden, was mit Energie- und Zeit-
aufwand verknUpft ist. Eine entscheidende, fiir ein Axon charakteristische GrofRe ist
also offensichtlich die Entfernung von einer Injektionsstelle, bei der die urspriingliche
Spannung auf einen bestimmten Anteil, z. B. auf die Halfte, des Ursprungswerts abge-
sunken ist. Den Wert, bei dem sich die Spannung halbiert, bezeichnen wir als Halb-
wertslange L.

Um aus unserer diskreten Messung an sechs Stellen einen kontinuierlichen Span-
nungsverlauf U(x) zu erhalten, machen wir folgenden Ansatz, wobei x den Abstand von
der Injektionsstelle bezeichnet:

U(x)=U, @“/

Dieser liefert fir x = L4, offensichtlich genau die halbe Spannung, fur 2 L, ein Viertel
der urspriinglichen Spannung usw. Aus dem Experiment wissen wir, dass bei
Xx =60 mm der Wert um einen Faktor 1,76 absinkt, d. h.

60mm

U (60 mm) = 20 =U0(1j e
176 °\2

Durch Logarithmieren erhalt man fir die Halbwertslange L, = 74 mm.
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Abb. 3.31

Die Halbwertslange hangt vom Verhaltnis Membranwiderstand zu Axialwiderstand ab,
da diese GroRen festlegen, welcher Anteil des Stromes Uber die Membran abflie3t und
welcher Anteil des Stromes in das nachste Segment weiterflie3t. Genauere Betrach-
tungen, die sich aus der sog. Kabelgleichung ergeben, die wir hier aber nicht genauer
erlautern konnen, fihren auf:

L1/2= ln2\/§z0,69\/£
I, I,

Nach der vorigen Definition des axialen Widerstands pro Langeneinheit ergibt sich in
unserem Modellversuch:

_ 100Q
60 mm

bzw. r,=300Q -60 mm

a

Berechnet man L, nach obiger Formel fir die in unserem Experiment verwendeten
Widerstande, erhalt man:
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Ly, = 0,69 =72 mm

Die Ubereinstimmung ist im Rahmen einer Abweichung von weniger als 3 % gegeben,
sodass unser Axonmodell eine zufriedenstellende experimentelle Bestatigung der The-
orie liefert. Damit sind wir bei Kenntnis von Membranwiderstédnden fur eine Langenein-
heit und Axialwiderstanden pro Langeneinheit in der Lage, die zugehoérige Halbwerts-
lange L4, eines Axons zu bestimmen.

Zur Beschreibung der Abnahme des Membranpotentials wird in der Biophysik aller-
dings Ublicherweise nicht die recht anschauliche GroRe Halbwertslange verwendet,
sondern die sog. Langskonstante A. Die Langskonstante gibt an, bei welchem Ab-
stand von der Injektionsstelle das Membranpotential auf 37% (genauer auf den 1/e-ten
Anteil) der urspringlichen Spannung abgesunken ist. Der Spannungsabfall wird damit
durch die folgende Formel beschrieben:

Ux)=U, e * mit A= \/E
ra

Setzen wir die oben hergeleiteten Formeln fir den Axialwiderstand pro Lange und den
Membranwiderstand fur die Lange ein, erhalten wir

P,
g |m | 278 =\/pmdma (3.11)
o P 2p
ra’

Abgesehen von den Materialkonstanten wie spezifischem Membranwiderstand pg,
Membrandicke d,, und spezifischem Axialwiderstand p nimmt die Langskonstante mit
der Wurzel aus dem Axonradius a zu. Das heif3t, in dickeren Axonen ist der Span-
nungsabfall Uber eine bestimmte Lange geringer als bei diinneren, sodass Uber weitere
Strecken keine Verstarkung stattfinden muss. Dies vermeidet Zeitverzégerungen durch
den Aufbau von Aktionspotentialen. Je besser zudem die Isolierung der Membran ist,
d. h. je groRer p, ist und je besser die Leitungseigenschaften des Zellinneren sind,
d. h. je niedriger p ist, desto weiter kann sich die Potentialanderung im Axon ohne Ver-
starkung ausbreiten. Die folgende Tabelle zeigt einige typische Werte fir die Langs-
konstante bei verschiedenen Tierarten:

Axonradius alum  rpkQ mm*  r,/kQ mm™* Langskonst. A/mm
Tintenfischnerv 250 45 1,5 5,0
Hummernerv 38 850 140 2,5
Krabbennerv 15 5300 850 2,5
Quelle:

Cotterill, ,Biophysik®, Wiley-VCH, Weinheim 2008, S. 266 (* aus Daten errechnet)
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Abb. 3.32 zeigt den Spannungsabfall in Abhangigkeit von der Injektionsstelle fir ver-
schiedene typische Langskonstanten. Axone von Krebstieren haben typischerweise
eine Langskonstante von etwa 2,5 mm.

Umax
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Entfernung von der Injektionsstelle/mm

Abb. 3.32

Die uberwiegende Zahl der Krebsarten sind klein gewachsene Lebewesen. Daher ist
eine Langskonstante von 2,5 mm véllig ausreichend, um in ausreichend geringer Zeit
Informationen ans zentrale Nervensystem (ZNS) zu Ubertragen. Im menschlichen Kor-
per sind die langsten Axone etwa 1 m lang. Um eine Langskonstante in dieser Gro-
Renordnung zu bekommen, brauchte man Axondurchmesser in der GréRRenordnung
von Metern! Daher bildete sich fur die SignalUbermittiung Uber weite Strecken im Laufe
der Evolution als Alternative die aktive Signalleitung (siehe Abschnitt ,Aktive Signallei-
tung®).
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Die Zeitkonstante

Fur die Ubertragungsgeschwindigkeit eines Nervensignals ist auRer der Entfernung,
bis zu der sich ein splrbarer Potentialunterschied aufbaut, auch relevant, wieviel Zeit
bendtigt wird, diesen Potentialunterschied aufzubauen. Fur eine schnelle Signalverar-
beitung ist bei Injektion von Ladungen eine sich méglichst schnell einstellende Ande-
rung des Membranpotentials erwiinscht.

Interessiert man sich fir den Zeitverlauf des Membranpotentials als Antwort auf die
Strominjektion, so gelten fast alle bei der Betrachtung der Signalamplitude gemachten
Vereinfachungen ebenfalls (Vernachlassigung der Na/K-Pumpe, der Batterien und der
Na’-lonen). Allerdings betrachten wir nun den zeitlichen Verlauf der Membranpotential-
anderung ab Beginn der Strominjektion. Zu diesem Zeitpunkt besteht noch kein stabi-
les Membranpotential.

In unserem Modell fliel3t ein Teil des injizierten Stromes entweder als Leckstrom I
durch die lonenkanale (Widerstadnde) nach auflen ab oder sorgt als Kondensatorstrom
Ic, der in diesem Fall nicht Null ist, fir die Anreicherung von Ladungen an der Mem-
bran. Da der Axialwiderstand eines Segments viel kleiner ist als der entsprechende
Membranwiderstand, verteilen sich die Ladungen entlang dem Axon vergleichsweise
schnell, sodass wir in unserem einfachen Modell annehmen, alle ,Kondensatoren® la-
den sich gleichzeitig auf. Gleichzeitig betrachten wir so viele Axonsegmente, dass der
bei Weitem Uberwiegende Teil der Ladungen Uber die Mantelfliche des Axons nach
aullen abfliet; die darlber hinaus axial abflieRenden Ladungen vernachlassigen wir.
Damit kénnen wir im Ersatzschaltkreis wieder nur ein einziges Segment betrachten,
doch muss nun der zeitabhangige Ladevorgang eines Kondensators bericksichtigt
werden. Der nach unserem Modell konstante Ladestrom /g fUr ein bestimmtes Axon-
segment ist dabei umso groRer, je naher das betrachtete Segment an der Injektions-
stelle liegt.

externe
Stromquelle

externe
Stromquelle

Abb. 3.33
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GemalR unseren Betrachtungen zur Langskonstante kdnnen wir annehmen, der Lade-
strom nehme mit dem Abstand von der Injektionsstelle exponentiell ab.

Unterteilt man das Axon z. B. eines Tintenfischnervs in Segmente der Lange 0,5 mm
(etwa 10 % der Langskonstanten), so ergibt sich fiur den zugehdrigen Axialwiderstand
ein Wert von R, = 0,75 kQ und fur den Membranwiderstand ein Wert von R,,= 90 kQ.
Der Axialwiderstand jedes Segments ist also etwa um zwei Grofienordnungen kleiner
als der Membranwiderstand. Daher flieRen bereits Ladungen in das benachbarte Seg-
ment, wenn die Ladung auf dem Kondensator des urspriinglichen Segments noch sehr
gering ist. Dieser Prozess setzt sich in den sich anschlieRenden Segmenten fort, so-
dass sich die injizierten Ladungen bis zu einer Entfernung einer Langskonstanten in
akzeptabler Naherung instantan ausbreiten. Fir grofiere Entfernungen wird unser Mo-
dell zusehends ungenauer.

Beim Laden des ,Axonsegmentkondensators® ist Folgendes zu beachten: Wahrend ein
Widerstand den Stromfluss stets hemmt — er antwortet im Gegensatz zum Kondensa-
tor quasi sofort auf eine plétzliche Stromanderung — stellt ein ungeladener Kondensator
hingegen zunachst gar keinen Widerstand dar, denn die Ladungen kénnen zu Beginn
des Ladeprozesses ungehindert auf die Kondensatorflache flieRen. Ladt sich der Kon-
densator aber nach und nach, stellt sich allmahlich eine Gegenspannung ein, die den
Stromfluss auf den Kondensator umso starker hemmt, je starker dieser geladen ist.
Dies hat Konsequenzen flir den Zeitverlauf des Membranpotentials.

Zeitverlauf der Anderung des Membranpotentials

Der Gesamtstrom Uber die Membran /g setzt sich aus dem Kondensatorstrom und
dem Leckstrom /c durch die lonenkanale zusammen:

Iges= /R+ /C (312)

Da Kondensator und Widerstand parallel geschaltet sind, liegt an ihnen zu jedem Zeit-
punkt die gleiche Spannung U an. Es gilt stets:

U=U=Ug (3.13)

Vor dem Zeitpunkt t =0 befinden wir uns im Ruhezustand der Zelle. Fur das Mem-
branpotential gilt also: Uy = U,. Flr die Abweichung vom Ruhepotential gilt U = 0. Wird
nun bei t = 0 der konstante Membranstrom /4 eingeschaltet, 1adt sich zunachst nur der
Kondensator auf. Bei t = 0 gilt gemaR (3.12) lges =Ic und Ig=0.

Durch die Ladung auf dem Kondensator stellt sich dort die Spannung Uc = Q/C,, ein.
Als Folge steigt gemall (3.13) U an, sodass auch am Membranwiderstand R, eine
Spannung anliegt und der Leckstrom /g Uber den Widerstand zu flieRen beginnt. In
dem Male, wie der Leckstrom Iz zunimmt, muss wegen der Konstanz von /g der
Kondensatorstrom /c abnehmen. Das Aufladen des Kondensators verlangsamt sich
daher. SchlielYlich erreicht das Membranpotential einen Wert, bei dem der gesamte
Strom uber den Widerstand abfliet. An diesem Punkt gilt: Iges = U/R,,. Das Membran-
potential steigt nun nicht mehr, der Kondensator |1adt sich nicht weiter auf. Der zeitliche
Verlauf von U zeigt also zunachst einen schnellen Anstieg, der immer langsamer er-
folgt und schlielllich den Maximalwert U.x annimmt. Analog dazu zeigt /c zunachst
einen schnellen Abfall, der immer langsamer wird.
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Wie wirken sich nun
die Grolke der Ka- u(t)
pazitdt C,, und des U
Widerstands R,, auf /
die Zeitspanne aus, U
die bendétigt wird,
um einen bestimm-
ten  prozentualen I(t) T 2t 3t 4t 5t
Anteil der maxima-

len Membranpoten-  ** I, /
tialanderung (z. B.

63 %) zu erzeugen? \
Je groler der Wi- i , : - . = t
derstand R, ist, T 2t 3t 4z 5t

desto hoher ist ge-  Apb. 3.34 Zeitlicher Verlauf von Membranspannung, Kondensatorstrom und
malk U=I/-R, die Strom Uber die lonenkanéle

maximal erreichba-

re Spannung Upa. Da die Spannung mit der Ladung des Kondensators wachst, der
Stromfluss aber konstant ist, dauert es also umso langer, je groRer der Widerstand R,
ist, um 63 % der Maximalspannung zu erreichen,.

Fir den Kondensator gilt: Je groRRer die Kapazitat C,, ist, desto mehr Ladungen werden
bendtigt, um den Kondensator zu laden. Es dauert also umso langer, einen Kondensa-
tor zu laden, je groRer seine Kapazitat ist. Das Produkt aus Widerstand und Kapazitat
hat die Einheit einer Zeit (die Kapazitit hat die Einheit As V', der Widerstand V A™):
Diese Zeitspanne ist charakteristisch flir den Aufbau der Membranpotentialdnderung U.
Man nennt sie Zeitkonstante 7.

1= R,Cm (3.14)

Die genauere Theorie (Erganzungen) liefert, dass nach Verstreichen der Zeitkonstan-
ten in unserem Modell die Membranpotentialanderung etwa 63% (genau 1 — e™") ihres
Maximalwertes erreicht.

In Abb. 3.35 ist der Aufbau der Membranpotentialanderung fiir vier verschiedene Zeit-
konstanten aufgetragen. Um in moglichst kurzer Zeit eine deutliche Membranpotential-
anderung zu erhalten, sollten Membranwiderstand und -kapazitat also mdglichst klein
sein.
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Uma}e

0,63 Unad- 7/-/-74 ---------------------------------------

t/ms

Abb. 3.35
Zusammenhang zwischen Zeitkonstante (jeweils angegeben) und Zeitverlauf der Membranspannung

Dir folgende Tabelle zeigt den Membranwiderstand und die Membrankapazitat bei ei-
ner Flache von 1 mm*:

Zeitkonstante t/ms

Tintenfischnerv 70 10 0,7

Hummernerv 200 10 2

Krabbennerv 500 10 5
Quelle:

Cotterill, ,Biophysik®, Wiley-VCH, Weinheim 2008, S. 266

Erganzung

Fir das Laden eines Kondensators bei parallel geschaltetem Widerstand und konstantem
Stromfluss gelten die folgenden Gleichungen:

U=U, = CE bzw. nach Ableiten U =U, = CI,‘L

m m

zudem gilt:

U
lges = Ir +Ic  bzw. ¢ = lges — Ir mit /g = =

m

Setzt man die Gleichungen ineinander ein, erhalt man die Differentialgleichung

S - ges . /
U=-29_R_ Rn bzw. U+ L U=
C C R C C

m m m=m m
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Deren Lésung lautet:

t

U = lges Rm(1 — efJ mit t=R,Cn

Der Verlauf der Kondensatorstromstarke /c bzw. der lonenstromstarke /r wird durch folgen-
den Zusammenhang beschrieben:

t t
IC=Iges e’ bzw. IRzlges [1—6 TJ

Da die Schilerinnen und Schiiler keine Differentialgleichungen I6sen konnen, bietet es sich
hier an, mit der Methode der kleinen Schritte das Verhalten der Kondensatorspannung bei
Variation und von R, und C,, zu studieren. Fur geniigend kleine Zeitintervalle At gilt in guter
Naherung:

AQ 1At (les—1r)At U
AR _ Al mit [, = —
c C C

m m m m

AU =AU, =

Definiert man mit den Indizes alt bzw. neu jeweils die Spannungswerte vor bzw. nach Ver-
streichen des Zeitintervalls Af, gilt AU = U, — U und man erhalt

(- )
R
U, =U,+~——m/

neu — “alt
C,

Mithilfe eines geeigneten Tabellenkalkulationsprogramms lasst sich so der Einfluss von R,
und C,, auf die Zeitkonstante t studieren.

Die angegebene Schaltung kann als Ana-
logieexperiment aufgebaut werden. Wird

&
der RC-Parallelschaltung ein RL-Parallel- l_GWIJ_WTI
glied mit gleichem Widerstand und der In- U|_° T m R [ CH—

duktivitat L vorgeschaltet, erreicht man bei
konstanter Spannung U, einen konstanten
Strom [, wenn L = R’C. Je mehr L von

diesem Wert abweicht, desto grof3er ist die  Abb. 3.36 Analogie-Experiment

Welligkeit des Stromverlaufs. Die Variation

von R und C (und damit auch des Korrekturglieds mit R und L) fihrt dann zu verschiede-
nen, experimentell nachvollziehbaren Zeitkonstanten. Steht eine Konstant-Strom-Quelle zur
Verfligung, erlbrigt sich die Induktivitat.

Bei Verwendung eines aufwandigen, diskreten Kabelmodells (in seiner kontinuierlichen
Form eine als Kabelgleichung bekannte partielle Differentialgleichung 2. Ordnung), kann der
Ladevorgang in den einzelnen Axonsegmenten noch genauer studiert werden. Diesem Mo-
dell liegt Abb. 3.27 zugrunde. Das Axon ist in Segmente aufgeteilt, wobei jedes Segment
durch einen Axialwiderstand, einen Membranwiderstand und einen Membrankondensator
reprasentiert wird. Die konsequente Anwendung der Kirchhoff'schen Gesetze liefert fir die
Kondensatorstrome das folgende Gleichungssystem:

iln = —iln +i(ln—1 —2/n +In+1) m|t Tm =] RmCm und Ta — RaCm
dt T T

m a

Dabei ist /, die auf den Membrankondensator des n-ten Axonsegments fliekende Strom-
starke, R, und R, sind der Membran- bzw. der Axialwiderstand eines Segments und C,, die
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zugehorige Membrankapazitat. Beim ersten bzw. beim letzten Segment sind /,.; bzw. /,./
durch [, zu ersetzen. Auf der Begleit-CD befindet sich die Excel-Tabelle ,Membranmodell,
in der eine Unterteilung in 50 Segmente vorgenommen wurde und das Tintenfischaxon mo-
delliert ist.

In Abb. 3.37 sind die Ladevorgange im Tintenfischaxon mit t = 0,7 ys und A = 5,0 mm bei
Verwendung der beiden Modelle gegeniubergestellt. Die Graphen mit den gestrichelten Li-
nien geben die Sachlage bei Verwendung unseres einfachen Modells wieder, in welchem
die Kondensatoren gleichzeitig aufgeladen werden: Unabhangig von der Entfernung von der
Injektionsstelle liegt in jedem Axonsegment am jeweils zugehdrigen Membrankondensator
nach 0,7 ms 63 % der jeweiligen Maximalspannung an. Die Héhe des Injektionsstroms ist
dabei so gewahlt, dass an der Injektionsstelle eine Spannung von 100 mV erreicht wird.

Bei Verwendung des aufwandigen Kabelmodells (durchgezogene Linien) ist zu erkennen,
dass in unmittelbarer Nahe der Injektionsstelle bereits nach etwa einer halben Zeitkonstan-
ten schon 63 % der Maximalspannung erreicht sind. In der Entfernung 2 A macht sich der
Axialwiderstand in der Weise bemerkbar, dass die zum Erreichen von 63 % der Maximal-
spannung bendtigte Zeit nun sogar knapp zwei Zeitkonstanten in Anspruch nimmt.

Erstaunlich ist, dass die Abweichung der Modelle voneinander in der Entfernung A ver-
gleichsweise klein ist. Lediglich unmittelbar zum Zeitpunkt der Injektion hinkt der reale
Spannungsverlauf dem nach dem einfachen Modell berechneten hinterher — bereits zum
Zeitpunkt t stimmen jedoch beide Kurven praktisch wieder Uberein. Dies rechtfertigt die
spater gegebene Definition fur die Signalleitungsgeschwindigkeit.

Spannung in mV

Entfernung von der Injektionsstelle: 0
100 —

80

60

40 Entfernung von der Injektionsstelle: 2

20
Entfernung von der Injektionsstelle: 25

——

T 2t 3t 4t 5t Zeit

Abb. 3.37 Vergleich der Spannungsverlaufe im Kabelmodell (durchgezogene Linien) und im Modell des
einfachen exponentiellen Anstiegs (gestrichelt)
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Modellierung der Membrankapazitat

Um die Kapazitat zu beschreiben, modellieren wir die Membran als Plattenkondensa-
tor. Die Kapazitat eines Kondensators lasst sich allgemein schreiben als:

g8 A
d

C

wobei A die Flache und d der Abstand der Kondensatorplatten sind. Ubertragen wir
dieses auf die ,Kondensatorplatten® des Axons, hangt die Kapazitat von der Geometrie
des Axonabschnitts (Radius a, Lange /, Membrandicke d,,) sowie der Permittivitat ¢, der
Membran ab. Ahnliche Uberlegungen wie beim Membranwiderstand liefern

_g¢,.2rral

C,=—""— 3.15
n = (3.15)

m

Aus der bei allen nicht myelinisierten Membranen gleichen Membrankapazitat von
10 nF pro mm? ergibt sich ein rechnerischer Wert von ¢, = 9.

Ergédnzung

Um auch hier eine GréRe zu erhalten, die von der willktrlichen Wahl eines Wertes von / un-
abhangig ist, kann man den Quotienten
2
Cm:M mit Cm:le
dm
als Membrankapazitat pro Langeneinheit mit der Einheit nF mm™ definieren. Im weiteren
Verlauf wird diese GréRe jedoch nicht zwingend bendétigt.

Um Membrankapazitaten verschiedener Organismen mit unterschiedlicher Axongeo-
metrie besser vergleichen zu kénnen, werden Membrankapazitadten analog zu den
Membranwiderstdnden meist auf eine bestimmte Flache bezogen (1 mm?). Bei nicht-
myelinisierten Nervenfasern ergibt sich flr alle Tierarten der oben angegebene Wert
von etwa 10 nF. Der Grund liegt darin, dass sowohl ¢, wie auch d,, nicht variabel sind,
denn beide sind durch die Struktur und Material der Doppel-Lipidschicht festgelegt. Fur
die Zeitkonstante t, die mit der Zeitkonstanten t,, des aufwandigen Kabelmodells zu-
sammenfallt, gilt damit bei passiver Signalleitung
_Pnd,, &€ 2rral

T=R,Cp= 2 al m = PnEo, (3.16)

m

Dies ist ein erstaunliches Ergebnis. Nach unserem einfachen Modell ist die Zeitkon-
stante vollig unabhangig von der Geometrie des Axons. Zwar spielen beim zeitlichen
Verlauf des Signals sowohl die Membrankapazitat als der Membranwiderstand eine
Rolle, doch heben sich die entgegenlaufenden Effekte der Axongeometrie genau auf.
Eine Optimierung der Zeitkonstanten im Hinblick auf eine hohe Signalgeschwindigkeit
z. B. durch eine Vergrélerung des Axonradius ist daher nicht moglich. Ein méglichst
kleiner spezifischer Membranwiderstand p,, hingegen fiihrt zwar zu einer kleinen Zeit-
konstanten, jedoch gleichzeitig auch zu einer kleinen Langskonstanten, was uner-
wulnscht ist.
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Die Signalleitungsgeschwindigkeit

Was kann man sich bei einer Nervenfaser unter einer passiven Signalleitungsge-
schwindigkeit vorstellen? Wie kann man sie messen? Naiv kdnnte man sich vorstellen,
dass man an einer bestimmten Stelle des Axons Ladungen injiziert und an einer weiter
entfernten Stelle eine Messelektrode plaziert. Nun misst man die Zeit bis das Signal an
der Messelektrode ,ankommt®. Doch wann ist das Signal angekommen?

Hat sich bei der Injektionsstelle eine Membranpotentialdnderung von 100 mV (typische
Signalamplitude) eingestellt, registriert man im Abstand einer Langskonstanten lange
Zeit nach Injektionsbeginn eine Maximalspannung von 37 mV. Demnach kann man die
Langskonstante experimentell ermitteln. Doch wie bestimmt man die Zeit, die das Sig-
nal braucht, um von der Injektionsstelle die Entfernung A zurtickzulegen? Wann gilt das
Signal als ,angekommen“? Diese Frage ist nicht eindeutig zu beantworten, da die Sig-
nalamplitude standig ansteigt, aber erst nach unendlich langer Zeit ihren Maximalwert
erreicht. Aus diesem Grund muss man sich (willkirlich) auf einen bestimmten Anteil
der Maximalamplitude festlegen, nach dessen Erreichen man von einem ,angekom-
menen Signal“ spricht.

Ein ganz pragmatischer Ansatz ist die folgende Festlegung: das Signal gilt in der Ent-
fernung A als angekommen, wenn dort 63 % (genau 1 —e™") der dort erreichbaren ma-
ximalen Signalamplitude (also z. B. 63 % von 37 mV = 23 mV) erreicht sind. Dann soll-
te nach der Theorie genau eine Zeitkonstante t seit Beginn der Strominjektion
vergangen sein (wie oben gezeigt stimmt ja das aufwandige Kabelmodell hier mit unse-
rem einfachen Modell gut Uberein). Signalamplituden in der Gréfienordnung von 23 mV
liegen gerade am Schwellenwert zum Ausldsen eines Aktionspotentials, verursachen in
der Zelle also einen merklichen Effekt. Damit kann man die Signalleitungsgeschwindig-
keit folgendermalen sinnvoll festlegen:

A
V=—
T

(3.17)

Einsetzen der Abhangigkeiten von Membranwiderstand, Membrankapazitat und Axial-

widerstand liefert:
I d,a
\j \/ 2
V= ra = pmp (3 1 8)
Rm Cm gOgr

Prinzipiell gibt es vier Moglichkeiten, um diese Geschwindigkeit zu optimieren:

e Verringerung des spezifischen Langswiderstands p
Eine Verringerung des spezifischen Langswiderstandes fihrt zwar gemal (3.18) zu
einer Erhdhung der Signalleitungsgeschwindigkeit. Der spezifische Langswiderstand
ist jedoch eine Materialeigenschaft der Zellflissigkeit im Inneren des Axons. Die Zu-
sammensetzung dieser Zellflissigkeit ist nicht variabel, da sie nicht nur fir die Sig-
nalleitung zustandig ist, sondern auch am Zellstoffwechsel beteiligt ist. Hier besteht
also keine echte Optimierungsmadglichkeit.

e Verringerung des spezifischen Membranwiderstands p,,
Der spezifische Membranwiderstand ist umgekehrt proportional zur Dichte der lo-
nenkanale. Um eine kleine Zeitkonstante zu erhalten, sollte der Membranwiderstand
bzw. der spezifische Membranwiderstand gemaf (3.16) klein sein, was eine hohe
lonenkanaldichte erfordert. Gleichzeitig sollte fir eine schnelle Signalleitung die
Langskonstante mdglichst gro3 sein. Die Langskonstante wachst jedoch nach (3.11)
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mit dem Membranwiderstand. Um die Langskonstante zu maximieren ist daher eine
niedrige lonenkanaldichte erforderlich. Wie (3.18) zeigt, heben sich diese gegenlau-
figen Effekte nicht exakt auf. Durch eine Erhéhung der Kanaldichte (kleiner spezifi-
scher Membranwiderstand) kann netto eine Erhéhung der Signalleitungsgeschwin-
digkeit erzielt werden. Allerdings sind der Erhéhung der lonenkanaldichte Grenzen
gesetzt. Mehr lonenkanale erfordern mehr Na/K-Pumpen, um das Ruhepotential
aufrecht zu erhalten. Dies erhoht den Energieverbrauch des Organismus, da die
Na/K-Pumpen zum Betrieb ATP verbrauchen. Auch bei dieser Méglichkeit sind die
Optimierungsmadglichkeiten also eingeschrankt. Vergleicht man die Signalleitungs-
geschwindigkeiten bei wirbellosen Tieren (Abb. 3.17 und zugehdrige Tabelle), sieht
man, dass bei gleichem Axonradius die Werte bei verschiedenen Tierarten stark
streuen. Dies ist u. a. auf je nach Tierart unterschiedliche lonenkanaldichten zurlick-
zuftihren.

o VergroBRerung des Axonradius

Wie aus Gleichung (3.18) ersichtlich ist, steigt die Geschwindigkeit mit der Wurzel
aus dem Radius. Wie wir in den vorangegangenen Abschnitten gesehen haben, ist
die Zeitkonstante unabhangig vom Axondurchmesser. Die Erhdhung der Leitungs-
geschwindigkeit resultiert also aus einer Erhéhung der Langskonstanten. Durch eine
VergrdlRerung des Axonradius bleiben die Materialkonstanten der Axonmembran
(spezifischer Membranwiderstand, spezifischer Langswiderstand, Permittivitat) un-
beeinflusst.

e Myelinisierung des Axons
Um die Membrankapazitat zu reduzieren, wird die Axonmembran mit einer Myelin-
scheide umgeben. Dadurch nimmt bei Sdugetieren die Membrandicke d,, etwa um
den Faktor 100 zu, was nach (3.15) die Membrankapazitat verringert. Gleichzeitig
erhoht dies gemal (3.9) den Membranwiderstand. Die beiden Effekte heben sich
bei der Zeitkonstanten exakt auf. Allerdings nimmt auch die Langskonstante mit der
Membrandicke zu, da der Membranwiderstand wachst. Insgesamt fuhrt eine Erho-
hung der Membrandicke um den Faktor 100 gemaf (3.18) zu einer Verzehnfachung
der Signalleitungsgeschwindigkeit.
Die Myelinscheide besteht im Wesentlichen aus Phospholipiden, Cholesterin und
Membranproteinen, also den gleichen Bausteinen wie die Axonmembran selbst.
Daher bleibt die Permittivitdt der Axonmembran unbeeinflusst. Ein zusatzlicher Ef-
fekt spielt hier aber eine Rolle: Zwischen den myelinisierten Bereichen der Axon-
membran befinden sich myelinfreie Bereiche, die sog. Ranvier'schen Schnurringe.
Nur dort werden aufgrund der dort stark erhdhten lonenkanaldichte (vor allem der
Na’-Kanale) Aktionspotentiale ausgel6st. Dies spart Zeit und Energie, denn bei Or-
ganismen ohne Myelinscheide werden Aktionspotentiale entlang dem gesamten
Axon ausgeldst. Zwischen den Schnirringen erfolgt die schnelle und energiespa-
rende passive Signalleitung.
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Aktive Signalleitung

Vorgange in der Zelle bei Ausbildung eines Aktionspotentials

Ein Aktionspotential wird
ausgelést, wenn an der
Axonmembran ein depola-
risierendes Signal einen
bestimmten Schwellenwert
Uberschreitet  (,Alles-oder-
Nichts“-Reaktion). Bei die-
sem Schwellenwert werden
die spannungsabhangi-

»

Depolarisation

P
T
+— Repolarisation

passive
\ Antwort

Schwellenpotential

Membranpotential in mV é
o

+ .
ggn Na. -Ionen.kz.male la- N >=———— Runhepotential
winenartig  aktiviert und = -807 v\
Natriumionen stromen in 100 Hyperpolarisation
das Zellinnere. Das Ausl6- 0 1 - -
Zeitin ms

sen eines Aktionspotentials

ist zeit- und energieauf-  Abb. 3.38 Verlauf eines Aktionspotentials
wandig. Soll ein Signal

aber Uber weite Strecken transportiert werden, ist die passive Signalleitung wegen der
unvermeidlichen Signalabschwachung nicht ausreichend. Daher wird daftr die sich
selbst regenerierende, aktive Signalleitung tber Aktionspotentiale verwendet.

Das wiederholte Ausldsen eines Aktionspotentials fihrt an der Synapse zu einem Vor-
gang, der mit der Bezeichnung Feuern anschaulich beschrieben wird. Erreicht ein Akti-
onspotential die Synapse, werden Neurotransmitter (chemische Botenstoffe z. B. Ace-
tylcholin, Glutamat, Adrenalin) in den synaptischen Spalt abgegeben. Je mehr
Aktionspotentiale hintereinander die Synapse erreichen, desto mehr Neurotransmit-
terstoffe werden ausgeschittet. Auf diese Weise wird die Starke eines Reizes kodiert:
eine hohe Frequenz der einlaufenden Aktionspotentiale bedeutet, dass der Reiz stark
war. Die Aussage ,Neurone feuern“ wird sowohl popularwissenschaftlich als auch in
wissenschaftlichen Beitragen benutzt.

Ablauf des Aktionspotentials (lonentheorie des Aktionspotentials)

Ausgangslage

In der Ausgangslage weist die Zelle ihr Ruhepotential auf. Die Natriumkanale sind ge-
schlossen, einige Kaliumkanale sind gedffnet. Die Kaliumionen bestimmen das Ruhe-
potential.

Abb. 3.39 Ruhepotential
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Initiationsphase

Wahrend der Initiationsphase muss durch einen Reiz das Membranpotential bis zum
Schwellenwert depolarisiert werden. Das kann durch die Offnung von lonenkanalen
(Na®) oder durch ein passiv weitergeleitetes Aktionspotential aus einer nahen Mem-
branregion geschehen. Ist das Membranpotential um ca. 20 mV Uber das Ruhepotenti-
al angestiegen, schlieRen die K*-Kanéle (spannungsgesteuert) und wenige Na*-Kanale
offnen. Dies ermoglicht eine nachfolgende sehr schnelle Depolarisation und das Errei-
chen des Schwellenwerts fir die Natriumkanale.

Aufstieg

Bei ca. -40 mV fangen die spannungsabhangigen Natriumkanale schlagartig an, in
den offenen Zustand Uberzugehen. Natriumionen, deren Konzentration sehr weit von
ihrem Gleichgewichtspotential entfernt ist, strdmen in die Zelle. Die Zelle depolarisiert.
Dadurch werden weitere Natriumkanale geoffnet, noch mehr lonen kénnen einstrémen.

Na Na @

’ C\®
Wi a8
s 8 & I

® |

e J

Abb. 3.40 Offnen spannungsabhangiger Natriumkanéle

Beginn der Repolarisation

+60 1 Kurz bevor das Potentialmaxi-
mum erreicht ist, beginnen sich
Aktionspotential die spannungsabhangigen Natri-
um-Kanale zu schlieRen. Sie
gehen dabei in einen nicht-
aktivierbaren Zustand (siehe Ab-
schnitt 3.1) Uber. Dies kann da-
durch erfolgen, dass ein bewegli-
| cher Teil des Kanalproteins
S kurzzeitig den Kanal quasi ver-
- : . . stopft. Zugleich 6ffnen die span-
0 1 2 Zeitin ms nungsabhangigen K*-Kanale. K-
Abb. 341 Zeitverzégertes Offnen von Na'- und K'- lonen stromen aus der Zelle her-
Kanélen. aus. Die Kaliumkanale haben fur
das  Wiederdffnen ahnliche
Schwellenwerte wie die Natriumkanale, aber sie bendtigen wesentlich mehr Zeit fur
das Offnen. Wahrend des Maximums der Na-Leitfahigkeit sind die Kaliumkanale daher
gerade erst zur Halfte gedffnet und erreichen ihr Maximum, wenn fast alle Na-Kanale
schon inaktiviert sind. Dadurch liegt das Na-Maximum etwas vor dem Spannungsma-

ximum, wahrend das K-Maximum in die Phase der steilsten Repolarisation fallt.

Membranpotential in mV

-8

o
Anzahl offener Kanale
pro um® Membran
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Abb. 3.42 Aktive Signalleitung mit Inaktivierung der Na-Kanéle

Abb. 3.43 Offnen spannungsabhangiger Kaliumkanale

Repolarisation: Wahrend der Repolarisation nahert sich das Potential wieder dem
Ruhepotential an. Die spannungsabhangigen Kaliumkanale beginnen sich zu schlie-
Ren.

Hyperpolarisation: Bei Neuronen ist noch eine Hyperpolarisation zu beobachten. Sie
erklart sich durch eine auch weiterhin noch erhéhte Kaliumleitfahigkeit, da noch nicht
alle spannungsabhangigen K*-Kanéle geschlossen sind. Dadurch liegt das Potential
naher am Kaliumgleichgewichtspotential als im Ruhezustand.

Refraktarzeit: Nach dem Abklingen des Aktionspotentials ist das Axon fur eine kurze
Zeit nicht mehr erregbar, da sich die Natriumkanale in einem inaktiven Zustand befin-
den. Diese sog. Refraktarzeit ist bestimmt durch die Zeit, die die spannungsabhangi-
gen Natriumkanale zur Wiederaktivierung bendétigen.
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Na-Kanéle geschlossen Na-Kanale offen Na-Kanéle inaktiv
(Ruhepotential) (Depolarisierung) (Refraktarphase)

Abb. 3.44 Zustande eines lonenkanals

Das Auftreten der Refraktarzeit ist notwendig, um zu gewahrleisten, dass Aktionspo-
tentiale stets nur in eine Richtung entlang dem Axon laufen. Gabe es sie nicht, wirden
Uber passive Signalleitung, die in beide Richtungen verlauft, Teile des Axons, die be-
reits erregt waren, erneut tber den Schwellenwert depolarisiert. Dies wiirde nachfol-
gende Signale erheblich storen.

Potentialmaximum
Aktionspotential

Auslosen eines FL l Auslosen eines
Aktionspotentials / Aktionspotentials

Y
v

v

____________________________________________ Schwelle fur
passive Offnen der Na'-Kanale
Signalausbreitung

Abb. 3.45 Aktive Signalausbreitung ohne Inaktivierung der Na-Kanale

Erganzung: Das Hodgkin-Huxley-Modell

Unser Verstandnis der Vorgange bei der Signalleitung in Nervenzellen beruht auf
den Arbeiten von A. L. Hodgkin und A. F. Huxley. Hodgkin und Huxley entdeckten,
dass das Verhalten von Neuronen durch Stréme von lonen durch die Zellmembra-
nen der Neuronen bestimmt ist. Weiterhin fiel ihnen auf, dass diese Strome durch
das Spannungspotential der Zellmembran gesteuert werden. Sie bauten aus diesen
Erkenntnissen ein mathematisches Modell, welches das Verhalten der von ihnen
beobachteten Riesenaxone von Tintenfischen modellieren sollte. Das Hodgkin-
Huxley-Modell beschreibt die elektrischen Eigenschaften der aktiven Signalleitung
mittels veranderbarer elektrischer Widerstande:

ZellauReres

e =
l 5 T B @Ja@izz Cm —P» TR, R. @T @T:: Cm

K + Na
+_’[JNE

K
Ju. oo u
Abb. 3.46 Hodgkin-Huxley-Modell

Zellinneres
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Im Gegensatz zum Kabelmodell der elektrotonischen Signalleitung sind nun die
Widerstande Rk und Ry, ihrerseits vom Membranpotential anhangig. Dieses physi-
kalische Modell ist analytisch nicht mehr I6sbar. Hier kommen Methoden der nume-
rischen Mathematik zum Einsatz.

Saltatorische Signalleitung entlang myelinisierter Axone

Die kontinuierliche Signalleitung Uber Aktionspotentiale entlang nicht-myelinisierter
Axone ist selbstregeneriend, aber im Vergleich zur passiven Signalleitung langsam. Da
aber die passive Signalleitung einer Signaldampfung unterliegt, miissen praktisch alle
Lebewesen, die ein Nervensystem besitzen, Signalleitung UGber langere Strecken durch
das Ausldsen von Aktionspotentialen bewerkstelligen. Die Geschwindigkeit der konti-
nuierlichen Signalleitung kann analog zur passiven Signalleitung durch eine grol3e
Langskonstante erhoht werden. Dadurch werden Axonbereiche, die relativ weit vom
Maximum des Aktionspotentials entfernt sind, Gber den Schwellenwert zum Auslésen
eines Aktionspotentials depolarisiert (Abb. 3.47). Daher kann sich das Signal schneller
fortpflanzen.

Potentialmaximum
Aktionspotential

Auslosen eines
Aktionspotentials
TR EI L .

0 u u inaktiv‘

~ Schwelle fur
Offnen der Na'-Kanale

Tpassive | ~——__
Signalausbreitung

Potentialmaximum ) )
Aktionspotential ~ Auslosen eines
Aktionspotentials

Voo

0 \ u U ¥ Il N M

inaktiv

grofle Langskonstante

~ Schwelle fir
Offnen der Na'-Kanale

passive
Signalausbreitung

Abb. 3.47
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Eine kleine Zeitkonstante sorgt daflir, dass der Schwellenwert zum Auslosen eines
Aktionspotentials schnell erreicht wird. Dies fiuhrt ebenfalls zu einer Erhéhung der Sig-
nalleitungsgeschwindigkeit.

Potentialmaximum
Aktionspotential

Vo

L S ¥ W
inaktiv )

passive kleine Zeitkonstante, Aktionspotential wird ausgelost

Signalausbreitung
________________________________________ N o R P oy P e Y AP D Schwelle fir
Offnen der Na'-Kanale

grofte Zeitkonstante, Aktionspotential wird noch nicht ausgelost

Abb. 3.48

Bei der saltatorischen (sprunghaften) Impulsleitung entlang myelinisierter Axone kann
das Aktionspotential nur an den Ranvier'schen Schnirringen entstehen, wo die Dichte
der Na-Kanale hoch ist. Die Myelinscheide umgibt das Axon und isoliert es. In diesem
Bereich gibt es kaum Na'-lonenkanale. Daher kann — selbst bei Uberschreitung des
Membranpotential-Schwellenwertes flir die Entstehung eines Aktionspotentials — kein
aktives Signal ausgebildet werden. Im Bereich zwischen den Ranvier'schen Schndrrin-
gen wird das Signal daher passiv und damit schnell weitergeleitet. Zudem ist die passi-
ve Signalausbreitung bei einem myelinisierten Axon schneller als bei einem nicht-
myelinisierten Axon (vgl. passive Signalleitung). Allerdings unterliegt sie einer starken
Dampfung. Daher muss das Signal in regelmaligen Abstanden (an den Ranvier'schen
Schnirringen) wieder verstarkt werden.

Bei saltatorischer Signalleitung kdnnen

_L Reizleitungsgeschwindigkeiten von bis zu
. 120 ms™" erreicht werden, und das bei ei-
Oj ]:] E} D nem kleinen Axonradius von ca. 10 um

(zum Vergleich: am Riesenaxon des Tinten-
fisches kénnen bei kontinuierlicher Reizlei-
tung und einem Axonradius von ca. 200 um
Geschwindigkeiten von maximal 20 ms’”’
erreicht werden).

Abb. 3.49 saltatorische Reizleitung

Die saltatorische Signalleitung hat neben der schnellen Reizweiterleitung aus biologi-
scher Sicht noch einen zweiten Vorteil. Sie reduziert den Energieverbrauch des Orga-
nismus. An den Ranvier'schen Schnlrringen sitzen viele Natriumkanale, unter der My-
elinscheide gibt es kaum Natriumkanale. Daher sind nur an den Ranvier'schen
Schnirringen Na/K-Pumpen erforderlich. Na/K-Pumpen konsumieren ca. 70 % des
Gesamtenergieverbrauchs einer aktiven Nervenzelle. Das Einsparpotential ist daher
sehr grof3.

Quelle:
Reichert, ,Neurobiologie®, Thieme, Stuttgart 2000
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Signaliibertragung zwischen Nervenzellen

Die Synapse ist der Ort,

an dem die SignalUber-
tragung zwischen zwei
Nervenzellen stattfindet.

Sie besteht aus drei Ele-
menten: der prasynap-
tischen Endigung, einer ,,
Kontaktzone und der
postsynaptischen  Zelle.

Je nach Organisation ihrer S
Kontaktzonen werden
Synapsen in zwei grofe
Gruppen unterteilt: in e-
lektrische und chemische
Synapsen.

Vesikel 1

«_Neurotransmitter

ot (—I—I—H—D

Elektrische Synapse Chemische Synapse

Abb. 3.50 Elektrische und chemische Synapsen

Elektrische Synapsen

Obwohl die Mehrzahl der Synapsen mit einer chemischen Informationstbertragung
arbeitet, gibt es in einigen Fallen eine direkte elektrische Weiterleitung. In elektrischen
Synapsen wird das Aktionspotential direkt auf die nachfolgende Zelle weitergeleitet.
Sie haben Verbindungskanale, sog. Gap junctions, Uber welche die Zellinnenraume
unmittelbar aneinander grenzender Zellen miteinander gekoppelt sind.

Gap junctions sind Poren in der Zellmembran, die durch bestimmte Proteine, die Con-
nexine, gebildet werden. Sechs Connexin-Molekiile kleiden die Poren aus, zusammen
bilden sie ein Connexon. Durch den Kontakt zwischen zwei Connexonen benachbarter
Zellen entsteht ein Kanal, der beide Membranen durchquert. Bei den elektrischen Sy-
napsen erfolgt eine direkte Ausbreitung von Anderungen des Membranpotentials tiber
einen relativ geringen Ohm’schen Widerstand. Sie ermoéglichen eine verzdgerungsfreie
Signallbertragung, eine Signalverstarkung ist aber nicht mdglich.

Chemische Synapsen

Die meisten Synapsen sind chemische Synapsen. In der Regel sind deswegen chemi-
sche Synapsen gemeint, wenn die Rede von ,Synapsen ist. Grundsatzlich durchlauft
ein elektrisches Signal die chemische Synapse in einer Richtung und zwar vom pra-
zum postsynaptischen Teil. An chemischen Synapsen wird ein elektrisches Signal zu-
nachst in ein chemisches Signal umgewandelt. Eine in der signalgebenden Nervenzel-
le erzeugte elektrische Potentialanderung fihrt dazu, dass an der prasynaptischen
Membran chemische Botenstoffe (Neurotransmitter) ausgeschuttet werden. Die Frei-
setzung von Neurotransmittern wird dabei durch einen Anstieg der Calcium-
Konzentration im Zellinneren ausgeldst. Dies geschieht durch die Offnung spannungs-
aktivierter Calciumkanale. Voraussetzung daflr ist ein ankommendes Aktionspotential.
Die Neurotransmittermolekule befinden sich in Blaschen (Vesikeln), die in Gruppen
direkt an der prasynaptischen Membran andocken. Diese Vesikel kdnnen mit der pra-
synaptischen Membran verschmelzen. Dabei wird der Inhalt der Vesikel in den synap-
tischen Spalt freigesetzt. Der synaptische Spalt hat typischerweise eine Breite von
20 nm — 40 nm.
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An der postsynaptischen Membran, die auf der anderen Seite des synaptischen Spal-
tes liegt, werden die freigesetzten Neurotransmitter an Rezeptoren gebunden. Dadurch
kann es zu einer Offnung von ligandenabhangigen lonenkanalen und damit zu einer
Anderung des Membranpotentials der postsynaptischen Nervenzelle kommen. Chemi-
sche Synapsen ermoglichen eine Signalverstarkung, sie Ubertragen die Signale aber
nur langsam (1 ms — 5 ms).

Signalverrechnung

An den Synapsen einer Nervenzelle
gehen Signale von verschiedenen

\ U benachbarten Nervenzellen ein.
B Einige Signale sind hemmend (inhi-
=P Saal ;_ — bitierendes postsynaptisches

,_9/ So— ) Potential, Hyperpolarisation) an-
SNy xomhige SSonalatin dere anregend (exzitatorisches
f L Schwellenpotential postsynaptisches Potential, De-

k polarisation). Die Erregung, die an

Dol

einer einzelnen Synapse ubertra-
gen wird, ruft Potentialveranderun-
gen im Bereich von typischerweise
1TmV-2mV hervor. Dies kann

\ Uu nicht zum Auslosen eines Aktions-
J\J\J\ potentials flihren. Erst das Zu-

—-' \\
=_ —= )
sammenwirken mehrerer Erregun-

D
/// Axonhiigel gen fuhrt zu einem Aktionspotential.

Signal tber ¥ _

P SEhwelenpotaiital Auf dem VYeg zum Axonhugel wer:

f den alle Uber die Synapsen der

f Dendriten eingehenden Signale

passiv weitergeleitet und dabei

Abb. 3.51 Signalverrechnung am Axonhiigel verschiedene eingehende Signale

Rot: hemmende Signale, Griin: erregende Signale miteinander am AxonhiJgeI Ver-
rechnet".

Die Signale an den Dendriten kénnen gleichzeitig von zwei oder mehreren verschiede-
nen Nervenzellen (rdumliche Summation) oder nacheinander von ein und derselben
Nervenzelle (zeitliche Summation) eintreffen. Die Summe der Signale am Axonhugel
entscheidet dariber, ob der Schwellenwert flir das Auslosen eines Aktionspotentials
Uberschritten wird. Die zeitliche Summation ist nur mdglich, da passive Signale eine
Zeitkonstante von einigen Millisekunden aufweisen. Die Zeitkonstante beim Abbau des
Signals ist dabei die gleiche wie beim Aufbau. Die Depolarisierung (oder Hyperpolari-
sierung) wird daher nur langsam abgebaut. Erreicht ein zweites oder drittes Signal den
Axonhlgel, bevor die Depolarisierung abgebaut ist, so besteht die Mdglichkeit, dass
die Depolarisierung den Schwellenwert flr das Auslésen eines Aktionspotentials Uber-
schreitet.
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Abb. 3.52 Erregende (E) und inhibitierende (I) Signale werden verrechnet
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Erregungsleitung
im Nervensystem* (ca. 12 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e kennen den Unterschied zwischen passiver und aktiver Signalleitung,

e koénnen die Bedeutung von Langskonstante und Zeitkonstante bei passiver Signal-
leitung erklaren und abschatzen, wie sich eine Anderung dieser Konstanten auf die
passive Signalleitung auswirkt,

e wissen, wie man die passive Signalleitung im Ersatzschaltkreismodell darstellt und
konnen daraus folgern, wie sich die Signalleitungsgeschwindigkeit optimieren liel3e,

e sind in der Lage, die biologischen Grundlagen der aktiven Signalleitung zu erkla-
ren,

¢ kennen den Unterschied zwischen kontinuierlicher und saltatorischer Signalleitung,

e kennen den Unterschied zwischen chemischen und elektrischen Synapsen und
sind damit in der Lage, die Signallibertragung zwischen den Nervenzellen zu be-
schreiben.

Dieser Themenbereich ist sehr umfangreich und anspruchsvoll. Um mit dem im
Lehrplan veranschlagten Stundenbudget auszukommen, ist es unerlasslich, in
diesem Kapitel je nach Interessenlage der Schiilerinnen und Schiiler deutlich
Schwerpunkte zu setzen. Die Handreichung stellt das Themengebiet in aller Aus-
fuhrlichkeit dar, um die Lehrkraft in die Lage zu versetzen, an beliebiger Stelle
vertiefen zu kénnen, es ist nicht daran gedacht, alle Inhalte in gleicher Tiefe zu
besprechen.

Bei der Besprechung der passiven Signalleitung verstehen die Schilerinnen und Schi-
ler zunachst, dass die Signale im Nervensystem als elektrischer Impuls weitergeleitet
werden. Besonders anschaulich kann dies mit einem handelsiblichen Reizstromgerat
demonstriert werden. Bei diesem Versuch werden einer Versuchsperson Klebeelektro-
den an Arm- oder Beinmuskulatur angesetzt. An die Elektroden werden gesundheitlich
unbedenkliche Spannungen angelegt. Daraufhin kommt es bei der Versuchsperson zur
Muskelkontraktion.

Dies kann als Ausgangspunkt genommen werden, um zu klaren, was gemeint ist,
wenn man von einem Signal im Nervensystem spricht: eine Abweichung des Memb-
ranpotentials vom Ruhepotential. Als Motivation, sich mit der Signalleitung genauer zu
beschaftigen, kann die Frage dienen, wie man die Signalleitungsgeschwindigkeit in
Organismen vergréRern kann, um die Uberlebenschancen eines Organismus zu erho-
hen, da er z. B. schneller auf den Angriff eines Raubtiers reagieren kann. Die Signallei-
tungsgeschwindigkeit kann durch zwei Malinahmen vergroRert werden: Myelinisierung
von Nervenfasern und Ausbildung sog. Riesenfasern. Die Analyse von Ersatzschaltun-
gen zur passiven Signalleitung soll ein Verstandnis dafiir schaffen, wie diese beiden
Malnahmen wirken.

Dazu werden drei Aspekte der passiven Signalleitung naher beleuchtet:

¢ Wovon hangt die Signalamplitude ab?
e Wovon hangt es ab, wie weit sich ein Signal passiv ausbreitet? (Ldngskonstante)
¢ Wovon hangt die Geschwindigkeit des Signalaufbaus ab? (Zeitkonstante)

Es empfiehlt sich, diese drei Aspekte in der vorgeschlagenen Reihenfolge zu bearbei-
ten. FUr die Signalamplitude und die Langskonstante kdnnen Ersatzschaltungen he-
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rangezogen werden, die lediglich aus Widerstanden bestehen. Eine Analyse der Ei-
genschaften dieser Ersatzschaltungen kann im Prinzip mit Grundwissen aus der Jahr-
gangsstufe 8 Gber Reihen- und Parallelschaltungen erfolgen. Allerdings sind die hier
betrachteten Schaltungen komplexer. Daher missen die Schilerinnen und Schiiler
sicher in der Anwendung der Kirchhoff'schen Regeln und des Ohm’schen Gesetzes
sein. Um genau zu verstehen, warum bestimmte Anderungen am Bau einer Nervenzel-
le zu einer Erhéhung der Signalleitungsgeschwindigkeit fihren, ist es nétig, sich an
dieser Stelle ausfiuihrlich mit dem spezifischen Widerstand eines Drahtes bzw. einer
Nervenzellmembran auseinanderzusetzen. Einfache Versuche machen die theoreti-
schen Uberlegungen an den Ersatzschaltkreisen anschaulicher.

Die Signalamplitude hangt lediglich vom Membranwiderstand ab. Ein Strompuls fuhrt
bei einem Widerstand sofort zu einer Spannungsantwort, deren Hohe bei konstanter
Stromstarke proportional zum Widerstand ist. Dieser Aspekt kann mit dem folgenden
Versuch gut veranschaulicht werden:

Stromquelle /] @ RU T—JD Oszilloskop

Abb. 3.53 Versuch zum Membranwiderstand

Steht nur eine Konstant-Spannungs-Quelle zur Verfigung, kann bei Variation des
Membranwiderstands R eine konstante Stromstarke durch geeignete, in Reihe ge-
schaltete Vorwiderstdnde R,,, konstant gehalten werden. Dabei muss gelten
R + R, = konstant.

Der Membranwiderstand lasst sich Uber das Modell des spezifischen Widerstandes
eines Drahtes gut beschreiben. Dazu kann jeweils der Widerstand von Drahten ver-
schiedener Dicke und Lange gemessen werden. Das Auftragen der Messwerte in ei-
nem Langen-Widerstands-Diagramm bzw. einem Querschnitt-Widerstands-Diagramm
zeigt, dass der Widerstand proportional zur Ladnge des Drahtes und indirekt proportio-
nal zur Querschnittflache des Drahtes ist.

Ein geeigneter Versuch zur Einfihrung der Langskonstanten wird in Kapitel 3.2 (vgl.
Abb. 3.29) vorgestellt. An dieser Stelle wird eigentlich die natlrliche Exponentialfunkti-
on bendtigt. Diese wird gemaf Lehrplan aber erst zu einem spateren Zeitpunkt einge-
fuhrt und steht somit nicht zur Verfigung. Daher empfiehlt es sich, mit einer Exponen-
tialfunktion zur Basis 7z zu arbeiten und zunachst die anschaulichere Halbwertslénge
einzufGhren.

Die Geschwindigkeit des Signalaufbaus bei einer Nervenzelle wird Uber die kapazitiven
Eigenschaften der Zellmembran festgelegt, die bis jetzt vernachlassigt wurden. An die-
ser Stelle sollte die Modellierung der Zellmembran als Plattenkondensator wiederholt
werden, da ohne Kenntnisse lUber Kapazitaten die Strategien der Natur zur Maximie-
rung der Signalleitungsgeschwindigkeit nicht verstanden werden kénnen. Méchte man
in der folgenden Unterrichtssequenz Uber den zeitlichen Aufbau des Membranpotenti-
als samtliche Argumentationsschritte ausfiihren, sind hierfir mehrere Unterrichtsstun-
den anzusetzen; es spricht jedoch nichts dagegen, das Zustandekommen der Signal-
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spannungen qualitativ zu diskutieren, auf die Herleitung einiger Formeln zu verzichten
und diese stattdessen mitzuteilen und ggf. plausibel zu machen.

Auf der anderen Seite kann den Schilerinnen und Schilern durchaus lediglich mitge-
teilt werden, dass das Zeitverhalten der Signale analog zum Abstandsverhalten Uber
eine Zeitkonstante beschrieben werden kann, die vom Membranwiderstand und der
Membrankapazitat abhangt.

Betrachtet man ein einzelnes Segment des Axons, worauf wir uns im Unterricht be-
schranken, hangt die Zeit, in der sich ein Signal aufbaut, sowohl von der Membranka-
pazitat als auch vom Membranwiderstand ab. Der Langswiderstand R hat hierauf kei-
nen Einfluss. Die Schaltung zu einem geeigneten Versuch zur Veranschaulichung
dieses Sachverhaltes kdnnte wie folgt aussehen:

R

| —
|

Stromquelleﬂﬂ@ RNDT'R 'CT:C*" @L- Oszilloskop

|

Abb. 3.54 Versuch zur Zeitkonstanten

Falls keine Konstant-Strom-Quelle zur Verfigung steht, kann dem R,,C,-Parallelglied
gemaR Abb. 3.36 ein RL-Parallelglied mit R = R, und L = R*C vorgeschaltet werden,
wodurch sich ein konstanter Gesamtstrom ergibt.

In biologischen Systemen liegt der Membranwiderstand in der GréRenordnung 700 Q —
5000 Q pro cm? Flache und die Membrankapazitat bei 1 pF pro cm? Flache. Am Expe-
riment zeigt sich, dass die Zeitkonstante t = R,,C,, eine geeignete GroRRe ist, um den
zeitlichen Verlauf von Signalen zu charakterisieren.

An dieser Stelle sollten die Erkenntnisse
zur Signalamplitude, Langskonstante und
Zeitkonstante nochmals gegenubergestellt
und geblndelt werden. Mit den bisherigen
Erkenntnissen ist es nun mdglich zu erkla-
ren, warum durch Ausbildung von Riesen-
fasern eine Erhéhung der Signalleitungs-
Abb. 3.55 Zeitkonstante geschwindigkeit erzielt werden kann und
welchen Einfluss die Myelinisierung hat.
Die verschiedenen Mdglichkeiten zur Erhdhung der Signalleitungsgeschwindigkeit soll-
ten ausflhrlich besprochen und der Einfluss von lonenkanaldichte, Membrandicke
(Myelinschicht) und Axondurchmesser genau beleuchtet werden. Die gleichen Mecha-
nismen fihren auch zu einer Erhéhung der aktiven Signalleitungsgeschwindigkeit.

Zur aktiven Signalleitung und zur saltatorischen Erregungsleitung kénnen mittels eines
Neurosimulators (im Programm gangiger Lehrmittelfirmen) vielfaltige Versuche zum
Aktionspotential durchgefiihrt werden. Die Firma Lectron hat einen ganzen Experimen-
tierkasten zur Neurophysiologie entwickelt, mit dem sich bis zu 66 verschiedene Expe-
rimente durchflihren lassen. Mit diesem Experimentierkasten kann man eindrucksvoll
zeigen, dass sich Nervenzellen Uber elektrische Schaltkreise nachbilden lassen.
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Eine exakte mathematische Beschreibung der aktiven Signalleitung auf Basis eines
Ersatzschaltkreises ist moglich, erfordert aber Mathematikkenntnisse, die weit Uber das
Schulniveau hinausgehen. Daher ist es ratsam, sich auf die Modellierungen der biolo-
gischen Systeme zu konzentrieren und Plausibilitdtsargumente anstelle exakter ma-
thematischer Herleitungen in den Vordergrund zu stellen. Dies ist auch vor dem Hin-
tergrund eines beschrankten Zeitbudgets zu betrachten. Die oben erwahnten Versuche
konnen dazu dienen, zu zeigen, dass die aktive Signalleitung prinzipiell durch das Er-
satzschaltkreismodell nachgebildet werden kann. Sehr gut 1asst sich damit klaren, wie
die passive Signalleitungsgeschwindigkeit (Langskonstante und Zeitkonstante) Einfluss
auf die aktive Signalleitungsgeschwindigkeit nimmt.

Ein Schwerpunkt in diesem Abschnitt sollte die saltatorische Signalleitung sein. Sie ist
Ergebnis eines Optimierungsprozesses: sie verbindet die Vorteile der passiven Signal-
leitung (Schnelligkeit) mit den Vorteilen der aktiven Signalleitung (Verlustfreie Signallei-
tung) bei gleichzeitig hoher Energieeffizienz, da die Anzahl der Na/K-Pumpen relativ
gering gehalten werden kann.

Im Anschluss daran wird die Signallibertragung zwischen den Nervenzellen bespro-
chen. Dies stellt das Bindeglied zwischen dem Kapitel ,Erregungsleitung im Nerven-
system” und dem Kapitel , Optische Tauschungen® dar. Je nach geplantem weiterem
Verlauf (das Thema ,optische Tauschungen® ist fakultativ) kann dieses Thema sehr
kurz gehalten werden. Wird der Themenkomplex ,Optische Tauschungen® im Wesent-
lichen ausgelassen, kann man zur Abrundung der Signallibertragung die Signalver-
schaltung im Nervensystem ansprechen. Die Informationsverarbeitung im Nervensys-
tem dient als Vorlage fur die Struktur selbstlernender Computersysteme (sog.
Neuronaler Netze).
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3.3 Optische Tauschungen und deren Ursachen

Die Erzeugung elektrischer Signale durch den Sehprozess

Beim Sehprozess treffen Photonen auf die Netzhaut und erzeugen dabei ein elektri-
sches Signal. Dieser Prozess wird Phototransduktion genannt. Die Ablaufe sind im
Detail sehr komplex und kénnen hier nur kurz beschrieben werden.

Signalerzeugung

Sinneszellen arbeiten nach

ahnlichen  Prinzipien  wie Ducketalt  Siahden
Nervenzellen. Der Sinnesreiz r. E
fihrt zu einer Anderung des I 1=
Membranpotentials (Signal), Depolarisation Na’ T E
die sich in den meisten Sin- , P
neszellen passiv ausbreitet. T ¥ ;—‘
Bei Sinneszellen, die Uber —

ein langes Axon verfligen,

reicht die paSSive Signal- Hyperpolansatlon

ibertragung nicht aus. Das ‘ \
passive Ausgangssignal wird -

bei diesen Sinneszellen am

Axonhugel in Aktionspotenti-

ale umkodiert. Erreicht das
Signal (passiv oder aktiv) die
Synapse der Sinneszelle,
bewirkt es dort eine Anderung der Transmitterfreisetzung. Dies fiihrt in der benachbar-
ten Nervenzelle zu einer Anderung der postsynaptischen Potentiale. Auf diese Weise
wird das Signal an eine sich anschlieRende Nervenzelle tbertragen. Im Gegensatz zu
Nervenzellen weisen die Photorezeptoren (Zapfen und Stabchen) des Auges nicht-
gesteuerte K*-Kanale auf, d. h. in den Photorezeptoren sind alle K*-Kanéle stets of-
fen. Bei Abwesenheit des Lichtreizes (Dunkelheit) sind zusatzlich die Na*-Kanale ge-
offnet. Daher ist das Membranpotential der Photorezeptoren bei Dunkelheit depolari-
siert (Membranpotential ca. —40 mV). Durch den Lichtreiz kommt es Uber mehrere
Zwischenschritte, die im Folgenden genauer erlautert werden, zum Schlieen der Nat-
riumkanale. Daher hyperpolarisiert der Photorezeptor auf das Gleichgewichtspotential
von K* (etwa —=70 mV). Diese Potentialdnderung wird als Rezeptorpotential bezeich-
net.

Abb. 3.56 Antwort eines Stabchens auf einen Lichtreiz

r
Photorezeptoren, die bei Abwesenheit des Lichtreizes

depolarisiert sind, haben den Vorteil, dass sich bereits
geringe Anderungen des Membranpotentials auf die
Transmitterfreisetzung an der Synapse auswirken und
somit im Nervensystem ein Signal auslésen. Die Trans-
mitterfreisetzung an der Synapse weist, wie das Ausl6- i
sen eines Aktionspotentials, einen Schwellenwert auf. : —
Dieser Schwellenwert ist ahnlich hoch wie der Schwel- Degoiansation
lenwert der Aktionspotentiale. Waren die Photorezepto- ~ “C=ggnimeroen

ren bei Dunkelheit auf dem Gleichgewichtspotential 5., 357 Transmitterfreisetzung
von K' (ca. =70 mV), misste das Rezeptorpotential  abhangig von der Depolarisation
zum Erzeugen eines Signals erst den Schwellenwert des Membranpotentials

1004

Schwelle
-40 mv

Transmitterfreisetzung in %
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von —40 mV erreichen bzw. Ubersteigen. Geringe Lichtmengen konnten entweder nicht
detektiert werden oder das Ausgangssignal musste erheblich verstarkt werden. Dies
wirde bei hoher Belichtung aber schnell zur Blendung (Séattigung des Signals) fihren.
Stattdessen ist das Membranpotential des Photorezeptors auf Werte knapp oberhalb
des Schwellenwertes fur die Transmitterfreisetzung depolarisiert (Abb. 3.58). In diesem
Bereich hangt die Hohe der Transmitterfreisetzung direkt vom Grad der Depolarisation
ab, d. h. auch die Starke des Reizes kann Ubertragen werden.

Das Licht wird in den Stabchen und Zapfen,
Disk den Photorezeptoren des Auges, detektiert.
Die folgende Abbildung zeigt den vereinfach-
AuBensegment ten Aufbau eines Stdbchens. Ein Stabchen
besteht aus einem AufRen- und einem Innen-
segment. An den Disks im Aulensegment
des Stabchens finden die Prozesse statt, die
fur die Lichtdetektion relevant sind. In der
Zellmembran des Aufliensegments befinden
sich die lonenkanédle, die fur die Erzeugung
des Rezeptorpotentials verantwortlich sind.
Abb. 3.58 Aufbau eines Stabchens (verein- An den Endkopfchen im Innensegment wird
facht) das Signal uber die Freisetzung von Transmit-
terstoffen auf eine benachbarte Nervenzelle

Ubertragen.

Zellkern

Endkdpfchen Innensegment

Transmitter-

—_— Rezeptorpotentials ——p freisetzung

Dunketheit Helligkeit

Lichtdetektion Erzeugung eines Signal
l

I

Absorption in MNa’ Na®
einem Disk

Abb. 3.59 Vereinfachter Ablauf bei der Phototransduktion

Lichtdetektion und Signalverstarkung

Die zentrale Rolle bei ~
diesem Prozess spielt
das Molekill Rhodopsin, =
das sich aus zwei Teilen

zusammensetzt  Der it i d
Proteinteil, das Opsin (in

Abb. 3.60 grau), ist in die

Diskmembran eingebet-

tet und absorbiert selbst Abb. 3.60 Rhodopsin in der Membran, Rot: Retinal, Blaugrau: Opsin
kein Licht. 11-cis-Retinal

(in Abb. 3.60 rot) ist der lichtabsorbierende Teil, der vorliegt, wenn das Molekdl keiner
Belichtung ausgesetzt ist.
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Durch Absorption nur eines
Photons wandelt sich das
11-cis-Retinal im Rhodopsin
in ein all-trans-Retinal um.
Als Folge dieser Konforma-
tionsanderung (Formande-
rung) passt das Retinal
nicht mehr in die Bindungs-
stelle des Opsins. Das
Rhodopsin zerféllt nun im Folgenden in all-trans-Retinal und Opsin (gebleichtes Rho-
dopsin). Wahrend des Zerfalls, der Uber sehr viele Zwischenschritte verlauft und insge-
samt etwa eine Minute dauert, entsteht als instabiles Zwischenprodukt das sogenannte
photoerregte Rhodopsin Rh* (Metarhodopsin Il). Rh* entsteht ganz am Anfang der Zer-
fallskette (ca. nach 1 ms), seine Lebensdauer betragt etwa eine Sekunde.

Abb. 3.61 Umwandlung von 11-cis-Retinal in all-trans-Retinal

Das Rh* |8st eine biochemische Kaskade aus, die die Wirkung des Lichtreizes ver-
starkt. Wirde die Absorption eines Photons zu Strukturanderungen an nur einem Bo-
tenstoffmolekdl flhren, kdnnte damit maximal ein einziger lonenkanal geschlossen
werden, da der Botenstoff dauerhaft an den entsprechenden lonenkanal ankoppeln
muss. Das resultierende Signal bei einem solchen Vorgang ware zu klein um die
Transmitterfreisetzung merklich beeinflussen zu konnen. Daher wird beim Sehprozess
eine biochemische Kaskade zwischen Lichtdetektion und Offnen des lonenkanals ge-
schaltet, die ahnlich funktioniert, wie eine Elektronenlawine in einem Geiger-Miiller-
Zahlrohr oder in einem Kanalelektronenvervielfacher: ein Photon kann damit zur Struk-
turdnderung an vielen Botenstoffmolekilen fiihren und viele lonenkanale steuern.

biochemische Kaskade

Rezeptormolekiil [ ] Rezeptormolekiil

= inaktiver Botenstoff

/ / l Ehoton
| )éﬁlalymlﬁ inaktiver Botenstoff

Rezeptormolekil
nach
Konformationsanderung

l Photon

Rezeptormolekill nach Konformationsénderung aktivierter Botenstoff
= aktivierter Botenstoff

WAk whnnne

links: Ohne Kaskade fiihrt die Absorption eines Photons zur Offnung eines lonenkanals.

rechts: Prinzip einer biochemischen Kaskade. Die Absorption eines Photons fiihrt zu einer Konformati-
onsanderung eines Rezeptormolekiils, das in seinem veranderten Zustand viele Botenstoffmolekiile
aktivieren kann.

Rh* bindet das Molekll Transducin, welches dadurch aktiviert wird. Das aktivierte
Transducin trennt sich nun wieder vom Rh*. Dadurch steht das Rh* wieder zur Verfu-
gung, um weitere Transducinmolekiile zu aktivieren (bis zu seinem Zerfall etwa 500
Stuck). Das aktivierte Transducin kann nun seinerseits ein Enzym, die sog. cGMP-
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Phosphodiesterase aktivieren. Deren Aufgabe ist es, einen Teil des sog. cGMP-
Molekuls abzuspalten, wodurch 5'-GMP entsteht. Das Botenstoffmolekiul cGMP sorgt
dafiir, dass die Na*-Kanile offen gehalten werden. Eine Reduzierung der cGMP-

Konzentration fuhrt zum SchlieRen der Na*-Kanale.

Rhodopsin
cGMP-Phosphodiesterase

Aktivierung Aktivierung

5-GMP cGMP

cGMP-gesteuerter
Kanal

ERNNRNNNy

Abb. 3.63 Vereinfachte Enzymkaskade im AuRensegment eines Stébchens

250 Na’'-lonenkanale
schliefien
Antwort der
10° - 10’ Na “-lonen pro Sekunde lonenkanile
werden fiir ca. 1 Sekunde daran
gehindert, in die Zelle einzudringen

'

Die Zelle hyperpolarisiert um
ca. 1 mV

Abb. 3.63
Enzymkaskade im Stédbchen bei Absorption nur eines Photons

Quellen:
Alberts et al., ,Molecular Biology of the Cell*, Garland, New York 1994
Kandel et al., ,Neurowissenschaften®, Spektrum, Heidelberg 1996

Dabei zerlegt ein einziges
cGMP-Phosphodiesterase-
molekll  durchschnittlich
etwa 2000 cGMP-Mole-
kile. Bei dem Prozess
wird nun insgesamt eine
ca. 10°fache Verstarkung
erreicht, d. h. ein Photon
fuhrt zur Spaltung von 10°
cGMP-Molektilen, was zur
SchlieBung von mehreren
hundert lonenkanalen
flhrt.

Das zerfallene Rhodopsin
durch den Rhodopsin-
zyklus mithilfe von Vitamin
A wieder in den urspring-
lichen Zustand (11-cis-
Form) zurtickverwandelt.
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Optische Tauschungen I: Nachbilder

Sieht man ca. 30 Se-
kunden auf das griine
.F‘, und schaut an-
schlieBend auf eine
weille Flache, so
sieht man ein Nach-
bild in den Komple-
mentarfarben.

Abb. 3.64 a

Sehen Sie 30 Sekun-
den auf die linke Half-
te der Abbildung,
dann auf den schwar-
® zen Punkt rechts. Sie
sollten nun das Foto-
positiv sehen.

Abb. 3.64 b

Erklarung fur Nachbilder

Bei langer andauernden Lichtreizen vermindert sich die Sensitivitat der Lichtsinneszel-
len (Adaptation, lat. adaptare: anpassen). Die Lichtsinneszellen, die z. B. flr Rot zu-
standig sind, adaptieren durch das Starren auf die rote Flache. Nun wird auf eine wei-
Re Flache geschaut. Da bei der additiven Farbmischung alle Farben zusammen Weil}
ergeben, hier aber Rot durch die Adaption schwacher erscheint, sieht man Grin (die
Komplementarfarbe). Dies gilt natlrlich entsprechend auch fiir alle anderen Farben.
Bei dem zweiten Beispiel fir Nachbilder werden die Lichtsinneszellen durch das Star-
ren auf die hellen Flachen erschopft, bei den dunklen Flachen wird kaum adaptiert.
Nun wird auf eine weilte Flache geschaut. Die adaptierten Sinneszellen vermitteln ei-
nen im Vergleich dunkleren Seheindruck, obwohl die Helligkeit objektiv gleich ist.

Die Adaptation

Als Adaptation wird die Einstellung des Organismus auf die jeweiligen Umwelt- oder
Reizbedingungen bezeichnet. Im engeren Sinn soll im Folgenden unter Adaptation die
Anpassung der Sinneszellen an die jeweiligen Reizgroflen verstanden werden. In diese
Rubrik gehdren u. a.:

e Anpassung des Auges an die Lichtintensitat
¢ Anpassung des Auges an die Lichtfarbe
¢ Anpassung der Horempfindlichkeit an das Schallsignal
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Nun soll die Adaptation in den Sinneszellen des Auges naher betrachtet werden. Diese
Adaptation kann verschiedene Ursachen haben:

e Lichtflussadaptation (Pupillenreflex)
¢ Pigmentadaptation (Bleichung des Rhodopsins)

e Membranadaptation (Abnahme der Ca**-Konzentration)

Schnelle Adaptation durch Lichtflussadaptation — der Pupillenreflex

Beim Pupillenreflex wird die Weite der Iris (Regenbogenhaut) verandert, was eine
schnelle Anpassung der relativen Lichtmenge bewirkt, die in das Auge eintritt.

Afferenz (lat. afferre herbeitragen) bezeichnet die Gesamtheit aller von den Sinnes-
organen (Rezeptor) zum Zentralnervensystem laufenden Nervenfasern. Das Gegen-
stuck bildet die Efferenz (lat. efferre hinaustragen): Nervenfasern, die Aktions-
potentiale vom Zentralnervensystem zu den Erfolgsorganen (Effektoren), also zu
einem Muskel, einer Driise oder zu Pigmentzellen leitet. Das Erfolgsorgan ist das End-
ziel einer efferenten Erregung. Afferenz und Efferenz sind Bestandteil des
Reflexbogens eines Reflexes. Monosynaptische Reflexbdgen verlaufen tber nur eine
einzige Synapse direkt vom Rezeptor zum Effektor. Beim polysynaptischen Reflexbo-
gen hingegen sind zwischen Rezeptor und Effektor noch sog. Interneurone geschaltet.
In der Regel verlauft ein Reflexbogen tUber das Ruckenmark und es findet keine Verar-
beitung des Reizes durch das Gehirn statt.

Sensorisches
Neuron Zentral-

, nervensystem
Re|z A /

Antwort )———"\)

Motorisches Interneuron
Driise, Muskel Neuron

Abb. 3.65 Grundbestandteile eines Reflexbogens

Afferenz: Die Information Uber den erhdhten Lichteinfall wird von lichtempfindlichen
Photorezeptoren in der Netzhaut liber den Sehnerv zu den sog. pratektalen Kernen
geleitet. Diese leiten die Helligkeitsinformation beidseitig in die Edinger-Westphal-
Kerne.

Efferenz: Dort findet dann eine Verschaltung auf den Augenbewegungsnerv statt.
Uber das Ciliarganglion wird der Irismuskel (Pupillenverenger) zur Kontraktion ange-
regt und damit die Pupille verengt. Da einerseits beide pratektalen Kerne Uber eine
Querverbindung (Sehbahn) verbunden sind und zusatzlich von jedem Auge eine Ver-
knipfung zu beiden pratektalen Kernen besteht, wird der Reflex von beiden Augen
gleichzeitig durchgefuhrt, auch wenn nur ein Auge plétzlich beleuchtet wird.
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Der Pupillenreflex weist ein flr Reflexe untypisches Merkmal auf: die Interneurone des
Reflexbogens befinden sich, im Gegensatz zur sonst Ublichen Verschaltung Uber das
Rickenmark, im Gehirn.

Sehnerv Pratektaler Sehbahn
. Kern

Ciliar- Augen- Edinger-Westphalsche
Ganglion bewegungs- Kerne
Nerv

Abb. 3.66 Pupillenverengung

Langsame Adaptation: Vorgédnge in der Netzhaut

In einem zweiten Schritt &ndern die lichtempfindlichen Photorezeptoren der Netzhaut
ihre Empfindlichkeit. Ein sehr offensichtliches Beispiel der Adaptation kann beobachtet
werden, wenn eine Person sich aus der vollen Sonne in ein Gebaude hinein bewegt.
Die visuelle Umgebung im Gebaude wird zuerst nahezu schwarz erscheinen. Nach
einigen Minuten ist die Person dann wieder in der Lage, Details zu erkennen. Aller-
dings ist der Blick aus dem Fenster dann wieder unangenehm, da die grof3en Leucht-
dichten drauf®en nun starke Blendung verursachen.

1. Ursache fiir Nachbilder: Die Pigmentadaptation

Rhodopsin ist das zentrale Molekll der Lichtabsorption in der Rezeptorzelle. Durch
Absorption eines Photons geht es in einen angeregten Zustand Rh* tiber. Uber mehre-
re Zwischenstufen wird das angeregte Rhodopsin wieder in Rhodopsin umgewandelt.
Die Spaltung und Resynthese von Rhodopsin lauft dabei zyklisch ab und verbraucht
Energie in Form von ATP. Dies ist der Rhodopsinzyklus. Das Durchlaufen des Rho-
dopsinzyklus ist zeitaufwandig. Daher kann es bei andauernder hoher Reizintensitat
zur Anhaufung von Rh* kommen (Bleichung von Rhodopsin). Auf neue Lichtreize kann
nicht mehr reagiert werden, da kurzfristig kein Rhodopsin mehr zur Verfligung steht,
um den Lichtreiz zu detektieren.

2. Ursache fiir Nachbilder: Membranadaptation

Eine langer andauernde Belichtung fihrt in den Rezeptorzellen zu einer Abnahme der
Ca?*-Konzentration. Sehr helles Licht schlieRt alle cGMP-gesteuerten Na*-Kanéle. Bei
andauernder Belichtung kommt es zu einer langsamen Abnahme der Ca?-
Konzentration im AuRensegment der Zapfen, da normalerweise auch Ca?* durch die
cGMP-gesteuerten Na*-Kanale einstromt. Durch die geschlossenen cGMP-gesteuerten
Kanale wird der Einstrom von Ca?* unterbunden, eine in der Zapfenmembran befindli-
che Ca?-Pumpe schleust das Ca®" aber weiterhin aus der Zelle aus. Die Ca*-
Konzentration nimmt also ab. Dies hat zwei Konsequenzen:

e Calcium hemmt die Herstellung von cGMP. Eine Abnahme der Calciumkonzentra-
tion hebt diesen hemmenden Effekt auf. Als Folge wird mehr cGMP synthetisiert.
Hierdurch 6ffnen sich einige cGMP-gesteuerte Kanale erneut und der Zapfen depo-
larisiert langsam. Nach erfolgter Depolarisation kdbnnen wieder Lichtreize verarbei-
tet werden. Dieser Effekt steuert einen Regelkreis, der dafiir sorgt, dass man wah-
rend einer andauernden hohen Belichtung relativ schnell wieder neue Lichtreize
verarbeiten kann. Dieser Regelkreis bendtigt trotzdem eine gewisse Zeit, die Reiz-
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empfindlichkeit des Zapfens ist wahrend dieser Zeit vermindert. Der Effekt ist ahn-
lich wie bei der Bleichung des Rhodopsins.

e Calcium wirkt auf mehrere Proteine der Phototransduktion ein. Eine Abnahme der
Ca**-Konzentration beschleunigt die Inaktivierung des Rhodopsins und verringert
die Empfindlichkeit der cGMP-gesteuerten Kanale auf Anderungen der cGMP-
Konzentration. Um die gleiche Anzahl cGMP-gesteuerter Kanale zu schlieRen, ist
nun ein starkerer Lichtreiz notig. Bei anhaltender Beleuchtung nimmt daher die
kleinste Intensitatserhdhung, die eine messbare Anderung des Rezeptorpotentials
bewirkt, ab.

Hell-Dunkel-Adaptation

Photopisches Sehen (Tagsehen) bezeichnet das Sehen des Menschen bei ausrei-
chender Helligkeit, wobei Farben wahrgenommen werden. Im Gegensatz dazu steht
das skotopische Sehen bei geringer Helligkeit (Nachtsehen) das keine Farbwahrneh-
mung ermdglicht (,Nachts sind alle Katzen grau“). Dazwischen gibt es einen Uber-
gangsbereich, das mesopische Sehen (Dammerungssehen). Die Photorezeptoren fir
das Tagsehen sind die Zapfen der Netzhaut, die wesentlich lichtempfindlicheren Stab-
chen sind hingegen fur das Nachtsehen zusténdig. Im mesopischen Bereich tragen
sowohl Zapfen als auch Stabchen zur Bildwahrnehmung bei.

Da die Stabchen blauempfindlicher als die Zapfen sind und daher einen anderen Ein-
druck der Helligkeit verschiedener Farben als die Zapfen vermitteln, kommt es zu einer
geanderten Farbwahrnehmung, die vor allem in der Dammerung merkbar ist, sobald
die Dunkeladaptation einsetzt. Vor allem einige Blautone erscheinen wesentlich leuch-
tender. Daher wird oft in kiinstlerischen Darstellungen oder auch bei der Beleuchtung
fur Film- und Fernsehaufnahmen, die Nachtstimmung hervorrufen sollen, ein hoher
Anteil blauer Farbschattierungen verwendet. Dieser Trick wird "amerikanische Nacht"
genannt. Aus demselben Grund erscheint Mondlicht "kalter" (blaulicher) als Sonnen-
licht, obwohl es eigentlich geringfligig rétlicher ist.
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Optische Tauschungen lI: Kontrasttauschungen

Hermann-Gitter

Die Kreuzungspunkte erscheinen
grau.

Abb 3.67 a
Grauvergleich
Die grauen Flachen in der Mitte
erscheinen unterschiedlich hell,
: sind aber identisch.
Abb 3.67 b

Mach’sche Bander

An den Randern erscheinen die
Kanten heller bzw. dunkler.
Wenn man alles bis auf eine Fla-
che abdeckt, sind die Teilflachen
homogen.

Abb 3.67 ¢

Erklarung fiir die Kontrastverstarkung

Die Uberbetonung der Kontraste riihrt aus einer speziellen Verschaltung der Rezepto-
ren im Auge her (laterale Hemmung). Sie bewirkt eine verstarkte Wahrnehmung von
Kanten und |asst Bilder scharfer erscheinen.

Signalverschaltung und Laterale Hemmung

Die Signalverarbeitung erfolgt nicht erst im Gehirn, sondern beginnt bereits im Nerven-
system. Die Signale der Rezeptorzellen werden auf vielfaltige Weise zusammengefasst
und verschaltet. Die beiden grundlegendsten Verschaltungsmaoglichkeiten sind die Di-
vergenz und die Konvergenz. Bei konvergenter Verschaltung werden die Signale vie-
ler Rezeptorzellen in einer nachgeschalteten Nervenzelle gebindelt. Bei divergenter
Verschaltung sendet eine Rezeptorzelle Signale an viele nachgeschaltete Nervenzel-
len.
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Abb. 3.68

Als laterale Hemmung bezeichnet man in der Neurobiologie ein Verschaltungsprinzip
von Nervenzellen, das der neurophysiologischen Reizverarbeitung dient. Abb. 3.69
vereinfacht das Verstandnis dieses Prinzips. Zu sehen sind drei Rezeptoren beispiels-
weise auf der Oberflache der Haut. Die beiden aufleren werden starker erregt als der
innere Rezeptor. Die nebenstehenden Zahlen sind beliebige relative Einheiten, die
Auskunft Gber die Starke geben sollen. Je grofier die Zahl, desto groRer die Erregung.
Rote Zahlen sind erregend, griine Zahlen sind hemmend. Die Starke der Erregung wird
+10 +5 +10 nun in der Frequenz der

Reiz Aktionspotentiale kodiert

U J 8 N und weitergeleitet. Das ab-

10 g +5 +10 gebildete  Verschaltungs-
schema zeigt hemmende

+10 +5 +10 Interneurone, die ein erre-
gendes ankommendes Sig-
4 \ 2 nal in ein hemmendes fort-
5 -10 -10 -5 fuhrendes Signal umwan-
deln. Die Umwandlung von

y Y v einer Erregung in eine
Kontrast Hemmung geschieht mittels
nach Verarbeitung . .
unterschiedlicher Neuro-
+5 -15 +5 AN transmitter. Durch die hem-
menden Interneurone wird
Abb. 3.69

die Ubertragung auf das
mittlere Neuron abgeschwacht. Diese Abschwachung erfolgt proportional zur Erregung
des Interneurons. Durch einfaches Summieren der erregenden und hemmenden Ein-
flusse auf das zweite Neuron ergibt sich eine als Ergebnis der lateralen Hemmung eine
Kontrastverstarkung. Damit werden Gestaltgrenzen herausgebildet, was bedeutsam flr
die Orientierung sein kann. Eine mdgliche Folge ist aber auch die Uberbetonung von
Kontrasten.
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Optische Tauschungen lll: Geometrische Tauschungen
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Ebbinghaus-Tauschung bzw. GroRen-
kontrast-Tauschungen

Der Eindruck der GrofRRe eines Objekts wird
stark durch die GrofRe benachbarter Objekte
beeinflusst. Die zentralen Kreise in beiden
Figuren sind gleich groR.

Abb. 3.70 a
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Abb. 3.70 b
Abb. 3.70 c

Miiller-Lyer-lllusion

Das Phanomen: Eine Linie zwischen zwei
spitzen Winkeln erscheint deutlich kiirzer
als eine gleich lange Linie, bei der die Pfeil-
spitzen umgekehrt sind.

Eine mogliche Erklarung (nach R. Gregory)
ist, dass die Linien unbewusst als raumliche
Objekte interpretiert werden, etwa als In-
nen- und Aufllenecken einer Wand (Abb.
3.20 c). Ein Indiz hierfir ist, dass Afrikaner,
die in runden Hitten aufgewachsen sind,
nicht der Muller-Lyer-Tauschung unterlie-
gen.

Da wir visuelle Reize stets mit uns schon
bekannten Dingen vergleichen, kommt es
zu solchen Fehlinterpretationen. Tauschun-
gen wie die Muller-Lyer-lllusion sind im All-
tag in zweidimensionalen Darstellungen
(also auch im Netzhautbild) dreidimensiona-
ler Szenen enthalten. Die Vertreter dieser
Theorie vermuten, dass unser Wahrneh-
mungssystem aus der bekannten Linien-
konfiguration auf die Lage der Linie im
Raum schliet und die NetzhautbildgréfRe
mit der scheinbaren Entfernung verrechnet.
Nach dem Emmert’'schen Gesetz er-
scheint darum die Linie mit den zur Gera-
den hin zeigenden Pfeilspitzen langer als
dieselbe Linie mit umgekehrt orientierten
Pfeilspitzen.
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Ponzo-lllusion oder Railway-Lines-
lllusion

Wie kommt es zu der Tauschung? Unser
Gehirn fasst die zusammenlaufenden ,Ei-
senbahnschienen® als eigentlich parallele
Linien auf, die in groRRer Tiefe ihren Flucht-
punkt haben. So entsteht der Eindruck
raumlicher Tiefe. Dadurch ordnet unser
Gehirn auch die horizontalen Strecken
raumlich an. Aufgrund der Streckenfluhrung
erscheint die obere Strecke weiter entfernt,
denn sie ist dem Fluchtpunkt ndher. Die von
uns wahrgenommene Grolle eines Gegen-
stands bezieht die vermeintliche Entfernung
und die tatsachliche GroRe des Netzhaut-

Abb. 3.70 d bilds ein und verrechnet diese. Bei der
Railway-Lines-lllusion ist das Netzhautbild
der beiden Linien gleich grof3, die (vermeint-
liche) Entfernung aber unterschiedlich, so-
dass die obere Linie als grélter wahrge-
nommen wird.

Ursachen fiir geometrische optische Tauschungen

Geometrische Tauschungen resultieren aus einem Interpretationsfehler unseres Ge-
hirns. Sie sind erfahrungsabhangig. Sie entstehen oft (nicht immer) aus einer fehlerhaf-
ten Anwendung des Emmert‘schen Gesetzes. Das Emmert'sche Gesetz beschreibt
einen quantitativen Zusammenhang zwischen der Gréfe eines Objektes auf der Netz-
haut G, der wahrgenommenen Distanz Dy, und der wahrgenommenen Groflie Gy. Es

gilt
Gw=c G Dy mit c als multiplikativer Konstante

Der ,schwéachste Faktor” bei der Berechnung der GroRRe eines Objektes ist die wahrge-
nommene Distanz. Mangelnde Tiefen- oder Entfernungsinformation kann zu GréfRen-
fehleinschatzungen fiihren. Beispielsweise kann ein weiter entferntes Objekt auf glei-
cher Hohe eines zweiten Objekts erscheinen und doch aufgrund der falsch
wahrgenommenen Entfernung wesentlich kleiner eingeschatzt werden, als es in Wahr-
heit ist.
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Optische Tauschungen IV: Der Stroboskop-Effekt

Als stroboskopischen Effekt bezeichnet man den scheinbar verlangsamten oder umge-
kehrten Ablauf von periodischen Prozessen, die nur zu bestimmten, regelmaRig auf-
einander folgenden Zeitintervallen beobachtet werden, zum Beispiel mittels Lichtblitzen
(Stroboskop) oder durch eine rotierende Scheibe mit Fenstern, die den Blick nur zeit-
weise freigeben. Wenn die Frequenz, mit der die Bilder aufeinanderfolgen etwa 16 Hz
oder mehr betragt, verschmelzen die beobachteten Phasen des Prozesses wegen der
Nachbildwirkung zu einem scheinbar kontinuierlichen Ablauf. Wenn der Abstand der
Zeitintervalle gleich der Periodendauer des Prozesses (oder ein Vielfaches davon) ist,
dann wird der Prozess immer in derselben Phase des periodischen Ablaufs beobach-
tet, und er scheint still zu stehen. Ist der Abstand der Zeitintervalle ein wenig gréf3er,
dann wird der Prozess immer in einer etwas spateren Phase beobachtet als im vorher-
gehenden Zeitintervall, und der Prozess scheint langsam vorwarts abzulaufen. Ist hin-
gegen der Abstand der Zeitintervalle ein wenig kleiner als die Periodendauer, dann ist
die Phase immer etwas fruher, und der Prozess lauft scheinbar langsam riuckwarts.

Bildverarbeitung im Gehirn

Die Nachbildwirkung beruht auf einem mangelhaften zeitlichen Auflésungsvermoégen
des menschlichen Auges. Sie wird erzeugt durch das Abklingen des Lichtreizes auf der
Netzhaut, der fiir eine kurze Zeit nach seinem Ende nachwirkt. Bilder, die in gentigend
schneller Bildfrequenz aufeinanderfolgen, verschmelzen im Gehirn zu einer durchge-
henden Bewegung. Der Nachbildeffekt bewirkt jedoch lediglich eine Verschmelzung
durch Uberlagerung dieser Einzelbilder, was das Filmempfinden — vereinfacht darge-
stellt — ,glattet®. Erst durch die Nachbildwirkung wird Bewegungswahrnehmung im Film
maoglich. Sie flhrt dazu, dass eine Reihe von Bildern, die in ihren raumlichen Anord-
nung wenig voneinander abweichen, vom Gehirn nicht einzeln, sondern als bewegtes
Ganzes wahr genommen werden. Diese Bilder missen in rascher Folge gezeigt wer-
den (etwa 12 Einzelbilder pro Sekunde), damit sie nicht als Reihe verschiedener Bilder
identifiziert werden. Im Film wird dieser Effekt durch die Dunkelphasen zwischen zwei
Einzelbildern verstarkt.

Darum rollen Rader im Film riickwarts

Der Effekt der Ruckwartsbewegung entsteht durch den Stroboskopeffekt, weil bei ei-
nem Film 25 Bilder pro Sekunde aufgenommen werden. Die Kamera belichtet dabei
also 25 Einzelbilder, die unser Gehirn zu einer Bewegung zusammensetzt. Dabei geht
unser Hirn folgendermalien vor: Es nimmt quasi ein Vorher- und ein Nachher-Bild und
"berechnet" daraus die Bewegung. Das Auge sucht sichaber, wenn es zwei Bilder
sieht, immer die Bewegung aus, die am kirzesten ist. Bei einem Speichenrad bei-
spielsweise folgen die Augen nicht Bild fur Bild dem Verlauf einer Speiche im Uhrzei-
gersinn, sondern sie suchen sich die Speiche aus, die am nachsten vom Ausgangs-
punkt der beobachteten Speiche weg ist. So ergibt sich daraus bei einer gewissen
Geschwindigkeit eine Rickwartsbewegung. Dreht sich ein Rad aber in einer Flinfund-
zwanzigstelsekunde einmal komplett herum, scheint es uns, als stehe das Rad still.
Denn auf den aufgenommenen Einzelbildern ist die Bewegung nicht zu erkennen.
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Optische Tau-
schungen® (ca. 4 Std)

Die Schilerinnen und Schiler...

e konnen nachvollziehen, wie in den Photorezeptoren des Auges Nervensignale er-
zeugt werden,

e kennen verschiedene Arten optischer Tauschungen und kénnen deren Ursachen
benennen,

¢ sind in der Lage zu beschreiben, wie die Anpassung der Empfindlichkeit von Sin-
neszellen funktioniert,

e kennen verschiedene Verschaltungsprinzipien bei Nervenzellen und kénnen Aus-
wirkungen auf die Reizverarbeitung beschreiben.

Dieses Kapitel ist im Lehrplan als fakultativ ausgewiesen. Die Inhalte in diesem Kapitel
kniipfen an die Kapitel ,Erregungsleitung im Nervensystem® und ,Das Auge*“ an.

In der ersten Unterrichtseinheit wird auf Vorwissen aus dem Lehrplankapitel 1.1 (Das
Auge, Aufbau der Retina, Photorezeptoren, Farbsehen) zurtckgegriffen. Nachdem
man sich in Kapitel 3.2 mit der Weiterleitung von Nervenimpulsen beschaftigt hat, stellt
sich die Frage, wie diese Nervenimpulse Uberhaupt entstehen. Dies wird am Beispiel
des Sinnesorganes Auge erlautert. Dieser Abschnitt ist grundlegend fir die Anpassung
der Empfindlichkeit der Photorezeptoren.

Im Anschluss daran lernen die Schilerinnen und Schuler verschiedene Arten der opti-
schen Tauschung kennen. Als motivierender Einstieg kann ein Lernzirkel dienen, bei
dem sie verschiedene Arten optischer Tauschungen betrachten und klassifizieren. Auf
der mitgelieferten CD sind einige Beispiele zu optischen Tauschungen zu finden. Im
Internet gibt es weitere Abbildungen sehr vieler optischer Tauschungen, z. B. auf:

http://de.wikipedia.org/wiki/Optische T%C3%A4uschung
http://www.michaelbach.de/ot/
http://www.fh-jena.de/contrib/fb/et/cbt/dbv/opt t/opt taeuschung.html
http://www.biovbk.de/40725.html

Im weiteren Verlauf kdnnen die Ursachen der verschiedenen optischen Tauschungen
(Nachbilder, Kontrasttduschungen) auf Basis des bereits Gelernten Uber Entstehung,
Weiterleitung und Verrechnung von Nervenimpulsen geklart werden. Es besteht hier
die Mdglichkeit, nur eine dieser optischen Tauschungen vertieft zu behandeln. Die geo-
metrischen Tauschungen fallen aus dem Rahmen, denn ihre Ursache liegt in der erfah-
rungsabhangigen Signalverarbeitung.
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4.1 Ort und Ablauf der Photosynthese

Alles Leben auf der Erde wird direkt oder indirekt durch die Photosynthese ermdglicht.
In der Photosynthese wird die Energie des Sonnenlichts in biologisch nutzbare Energie
umgewandelt. Auch bestimmte Bakterien betreiben Photosynthese, doch vor allem die
Photosynthese der grinen Pflanzen liefert den Sauerstoff, ohne den tierisches Leben
und auch unsere Existenz nicht méglich ware. Photosynthetische Organismen missen
keine organischen Stoffe als Nahrung aufnehmen, sie bauen diese aus anorganischen
Stoffen mithilfe von Licht auf und bilden damit die Basis der Nahrungspyramide. Somit
beziehen alle Tiere, die diese Organismen fressen und auch allen weiteren Glieder der
Nahrungskette, bis hin zum Menschen, ihre Lebensenergie aus dem Sonnenlicht.

Die Leistungsfahigkeit der Photosynthese ist gewaltig: Eine hundertjdhrige Buche, mit
ca. 200 g Chlorophyll in ihren Blattern, assimiliert an einem Sonnentag ca. 19 kg Koh-
lendioxid. Dabei werden 12 kg Kohlehydrate und rund 14 kg Sauerstoff gebildet. Die
jahrliche Produktion an Biomasse durch die Photosynthese der griinen Pflanzen, Algen
und Bakterien betragt derzeit etwa 2 - 10" kg; in dieser Biomasse ist eine Energie von
etwa 13 - 10%° J. gespeichert. Im Vergleich dazu wird der Energiebedarf der Weltbevdl-
kerung im Jahre 2030 nach seridsen Hochrechnungen bei ca. 7 - 10%° J liegen. Aller-
dings kann man Biomasse nicht beliebig in Energie umwandeln, ohne unsere Lebens-
grundlage zu vernichten. Doch kénnten wir von der Natur lernen, wie die Energie des
Sonnenlichts noch besser zur Energiegewinnung genutzt werden kann.

1886 hatte Ludwig Boltzmann, der Begriinder der atomistischen Interpretation der
Thermodynamik, geschrieben: ,Der allgemeine Daseinskampf der Lebewesen ist daher
nicht ein Kampf um die Grundstoffe [...], sondern ein Kampf um die Entropie, welche
durch den Ubergang der Energie von der heilen Sonne zur kalten Erde disponibel
wird. Diesen Ubergang mdglichst auszunutzen, breiten die Pflanzen die unermessliche
Flache ihrer Blatter aus und zwingen die Sonnenenergie in noch unerforschter Weise,
ehe sie auf das Temperaturniveau der Erdoberflache herabsinkt, chemische Synthesen
auszufliihren, von denen man in unseren Laboratorien noch keine Ahnung hat.”

Die durch Photosynthese produzierte Biomasse der Pflanzen und Walder hat sich im
Laufe der Jahrmillionen als Kohle, Erddl und Erdgas abgelagert. Sie stellt somit eine
gespeicherte Form der Sonnenenergie dar, welche die Grundlage unseres zivilisatori-
schen Energiebedarfs bildet. Die ,regenerativen“ Energieformen, wie z. B. Photovoltaik
und Solarthermie, vermeiden den Umweg Uber die photosynthetische Erzeugung von
Biomasse und sind unter dem Aspekt der Nutzung der Solarenergie zu einem aktuellen
Gegenstand von Forschung und Entwicklung geworden. Dass wir bei der Optimierung
der Photovoltaik, d. h. bei der direkten Umwandlung der Energie des Lichts in elektri-
sche Energie, von der im Laufe der Evolution optimierten Photosynthese lernen kon-
nen, liegt nahe. So ist es inzwischen nicht langer nur ein Ziel der Biologie und Chemie,
die Photosynthese vollstandig zu verstehen, auch in der Physik und der Technik be-
fasst man sich inzwischen ebenfalls sehr intensiv damit.
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Quellen:

Pfaffenberger, ,Anforderungen an den Energietragermix der Zukunft®, International University, Bremen
2006 (folgender Link ist auf der CD z. B. Uber strg + Linksklick zu nutzen: (http:/www.um.baden-
wuerttemberg.de/serviet/is/31291/3 Prof. Pfaffenberger.pdf?command=downloadContent&filename=3 Prof. Pfaffenberqer.pdf)
Mobius, ,Licht und Photosynthese®, Wissenschaft fundiert, Freie Universitat Berlin, 2008
(www.fu-berlin.de/presse/publikationen/fundiert/ — Licht und Finsternis — Leben — Licht und Photosyn-
these

Boltzmann, ,Populare Schriften®, Barth-Verlag, Leipzig 1905, S. 40
www.stmwivt.bayern.de/energie-und-rohstoffe/energiespartipps/frames/02ener.html#04)

Definition und Uberblick

Mit Photosynthese bezeichnet man allgemein jene Vorgange, bei denen aus energie-
armen, anorganischen Stoffen energiereiche, organische Verbindungen aufgebaut
werden, wobei der Energiezuwachs letztendlich daraus resultiert, dass geeignete
Farbstoffe (Pigmente) Lichtquanten absorbieren. Organische Verbindungen bestehen
im Wesentlichen aus Kohlenstoff, Wasserstoff und Sauerstoff, wobei noch weitere
Elemente wie Stickstoff, Schwefel oder Phosphor enthalten sein kénnen (siehe auch
.Kleines Kompendium der Biochemie® auf der Begleit-CD).

Bei den griinen Pflanzen, die den Hauptanteil der Produzenten energiereicher organi-
scher Substanz darstellen, sind die energiearmen, anorganischen Ausgangsstoffe Koh-
lenstoffdioxid (CO,) und Wasser (H,0), das energiereiche, organische Endprodukt ist
Traubenzucker (CsH120g). Der absorbierende Farbstoff ist in erster Linie das griine
Chlorophyll. Aulerdem entsteht bei der Photosynthese Sauerstoff, der zum grofl3en Teil
an die Umgebung abgegeben wird. Man fasst diese Vorgange in der Summenglei-
chung der Photosynthese zusammen

6 CO2 + 6 Hzo Licht, Chlorophyll C6H1zoe + 6 02

So einfach diese Gleichung aussieht, so komplex sind die Vorgange, welche sich da-
hinter verbergen. Im 20. Jahrhundert lernte man, dass sich die Photosynthese in zwei
Reaktionen aufteilen Iasst: In eine von Absorptionsprozessen abhangige Primarreakti-
on (Lichtreaktion) und eine weitgehend lichtunabhangige Sekundarreaktion (Dunkel-
reaktion).

Ergédnzung

Bei Pflanzen gibt es mehrere Stoffwechselvorgange, die durch Licht gesteuert werden. So
sind auch an der Dunkelreaktion Enzyme beteiligt, welche durch Lichteinwirkung aktiviert
bzw. deaktiviert werden konnen. Die Bezeichnung ,Dunkelreaktion” ist daher nicht ganz ex-
akt, jedoch gebrauchlich. Uberdies muss die Pflanze fiir ihre lebenswichtigen Stoffwechsel-
vorgange die gebildete Glukose auch wieder abbauen, wozu Sauerstoff nétig ist; insgesamt
produziert die Pflanze jedoch mehr Sauerstoff als sie verbraucht.

Der Ablauf der Dunkelreaktion konnte zuerst entschlisselt werden und ist als Calvin-
Zyklus bekannt geworden. Melvin Calvin erhielt dafur 1961 den Nobelpreis fur Che-
mie. In der Dunkelreaktion wird aus CO, Zucker aufgebaut. Dazu werden zwei chemi-
sche Stoffe gebraucht, die in der Lichtreaktion gebildet werden: die Biomolekiile ATP
und NADPH. ATP kann in Zellen Energie chemisch speichern und ubertragen, NADPH
kann Elektronen Ubertragen, es stellt damit ein Reduktionsmittel dar. Im Folgenden soll
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nur die Lichtreaktion genauer betrachtet werden, der Prozess also, bei dem die Ener-
gie des Sonnenlichts in chemisch verwertbare Energie umgewandelt wird.

Chloroplasten als Ort der Photosynthese

Die Photosynthese findet in den sog. Chlo-
roplasten statt. Betrachtet man ein griines Laub-
blatt unter dem Lichtmikroskop, so erkennt man in
den Zellen kleine, grine, meist linsenférmige Ge-
bilde, dies sind die Chloroplasten (Abb. 4.1). Im
Unterricht eignen sich hierfir Blatter der leicht
verfugbaren Aquarienpflanze ,Wasserpest® oder
groBere Blatter von Moospflanzchen sehr gut,
weil sie sehr dinn sind und als Ganzes unter dem (] ' v " ¥\ P4
Mikroskop (ca. 100-fache VergréRerung) betrach- AbD. 4.1 Chlorolasten i einem BIattchen

tet werden konnen. des Laubmoses Plagiomnium affine
(Quelle: wikipedia)

Ein Chloroplast ist eine abgeschlossene Funktionseinheit mit der Aufgabe, organisches
Material als Nahrung fir die Pflanze zu produzieren. Wahrend in unserem Kérper Or-
gane bestimmte Funktionen Ubernehmen, tun dies im Korper der Zelle die sog. Zellor-
ganelle; ein Chloroplast ist ein solches. Abb. 4.2 zeigt das Modell eines Chloroplasten.

AuBenraum
doppelte Membranhiille: (Zellplasma)

aulere Membranhiille
innere Membranhiille \

inneres Membransystem
aus einer durchgehenden
Membran

Innenraum

DNS des
Chloroplasten

Starkekorn

Membranstapel des
inneren Membransystems

Abb. 4.2 Modell eines Chloroplasten

In Wirklichkeit sind die beiden Membranen eines Chloroplasten nicht griin sondern
farblos, er erscheint jedoch griin, weil in seinem inneren Membransystem griner Blatt-
farbstoff (Chlorophyll) eingelagert ist. Die dunkelgriinen Flecken auf der Hille des Mo-
dells deuten an, dass sich an dieser Stelle Membranstapel unter der Hillmembran be-
finden. Da hier der Blattfarbstoff in héherer Konzentration vorliegt, erscheinen diese
Stellen auch in der Realitat dunkler als die Umgebung.

Ein elektronenmikroskopisches Bild von einem nahezu vollstandigen Schnitt durch ei-
nen Chloroplasten zeigt Abb. 4.3 (leichte Deformationen, v. a. der aulteren Membra-
nen, sind Folge des Ultradiinnschnitts). Deutlich ist zu erkennen, dass ein Chloroplast
zwei duldere Membranhillen besitzt.
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Aulere Membran

innere Membran

Hulle aus zwel Membranen
(legen sehr nah beieinanderl]

AuBenraum

Membranstapel

LS L™ Innenraum
e
DT

Strasburger, ,Lehrbuch der Botanik®, Gustav Fischer Verlag, Stuttgart 1978, S. 62
(mit freundlicher Genehmigung)

Wie sich ein Chloroplast entwickelt, zeigt Abb. 4.4:

Innenraum (hellgrin)

aulere Membran

Innere Membran L7
Starkekorn

Membran

(dunkelgriin)
A B C D

Abb. 4.4 Entwicklung eines Chloroplasten aus einer unregelmaRigen, farblosen Vorstufe bis zum ausgewach-
senen, ergriinten Chloroplasten.

Die innere Membranhiille bildet Einstllpungen, aus denen sich ein geschlossenes,
inneres Membransystem entwickelt, das sich spater abldst. An vielen Stellen bildet das
Membransystem dabei flache, scheibenférmige Gebilde aus, die sich in Stapeln Uber-
einander lagern (Membranstapel), sie sind der Hauptort der Lichtreaktion.

Erganzung

Chloroplasten enthalten eigene DNS und alle Zellstrukturen, die zu einer eigenen Vermeh-
rung notwendig sind. Diese eigenstandige Vermehrung und ihre doppelte Membranhiille
fuhrten zu der Ansicht, dass es sich bei diesen Zellorganellen um ehemals frei lebende Bak-
terien handelte, die von der Pflanzenzelle aufgenommen wurden und dann mit ihr eine
Symbiose, also eine Lebensgemeinschaft zum gegenseitigen Nutzen, eingegangen sind.
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Das innere Membransystem der Chloroplasten

i

Abb. 4.5 Zellmembran (Bilipidschicht) mit inneren, eintauchenden

Protelne

gttt

3 2

2 Fettsduren l
b + Phospholipid
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und durchsetzenden Proteinmolektlen.

'z“"gzzfz P .
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In Kapitel 3 wurde im Zu-
sammenhang mit den Ner-
venzellen der prinzipielle
Aufbau einer Zellmembran
dargestellt. Die Zellmem-
branen aller Lebewesen
haben den gleichen Auf-
bau, daher besteht auch
die Membran einer Pflan-
zenzelle aus einer doppel-
ten Schicht von Phospho-
lipiden, die fir Wasser und
lonen undurchlassig ist.

Wie bei den Nervenzellen bilden bestimmte Proteine lonenkanale aus. Es gibt aber
noch weitere grofRe Proteine, die ebenfalls in der Membran ,schwimmen®, d. h. sie sind
nicht starr eingebaut, sondern kénnen sich darin bewegen. Dabei bleiben sie jedoch
immer in ihrer urspringlichen Ebene, wobei sie in die obere oder untere Schicht ein-
tauchen, dazwischen liegen oder beide Schichten durchdringen kénnen (Abb. 4.5).

Abb. 4.6 Vereinfachtes Modell zur Verteilung der Photosysteme

' ATP-Synthase o Plastochinon f'_.JI Redox-Komplex

. Photosystem | [ ]
y i g

Photosystem Il mit Mangan-Komplex

und Redox-Systeme in der Membran der Membranstapel

Der Protein-Komplex ATP-Synthase (blau):

Betrachtet man die Memb-
ranteile des inneren Memb-
ransystems genauer, so
kann man Unterschiede
erkennen, je nachdem ob
es sich um ein Membran-
stick in einem Stapel, an
dessen Rand oder auler-
halb desselben handelt
(Abb. 4.6). Grollere Sym-
bole stehen im Membran-
modell fir ,Komplexe®,
damit werden mehr oder
weniger grolRe Molekulag-
gregate bezeichnet, die
sich aus verschiedenen
grol’en und/oder kleinen
Molekilen zusammenset-
zen:

Er besteht aus mehreren, unterschiedlichen EiweiRmolekilen, die sich auch relativ
zueinander bewegen kénnen. Teile davon kénnen ihre raumliche Struktur veran-
dern. An sie bindende Reaktionspartner werden so in eine gunstige Lage zueinan-
der gebracht, wodurch eine Reaktion erst moglich wird und welche ohne Bindung
an die EiweiBmolekile aus energetischen Grinden nicht ablaufen wirde. Der Pro-
tein-Komplex hat somit eine Katalysatorfunktion, man bezeichnet ihn daher als Bio-
katalysator. ,Bio®“, weil er aus organischem Eiweil3, einem Biomoleklil, besteht.
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Der Redox-Komplex (gelb):

Er besteht aus Eiweild und speziellen Molekllen, welche gekoppelte Reduktions-
und Oxidationsvorgange ausflihren. Kleinere Redox-Komplexe bezeichnet man
auch als Redox-Enzyme (z. B. das Plastochinon).

Der Protein-Pigment-Komplex der Photosysteme | und Il (grin, violett):

Die Photosysteme sind aus mehreren Eiweillmolekilen aufgebaut, an und zwi-
schen denen die Pigmente der Photosynthese (insbesondere die griinen Blattfarb-
stoffe Chlorophyll a und Chlorophyll b) sowie Redox-Enzyme eingelagert sind.

Der Protein-Mangan-Komplex (rosa):

Er ist Bestandteil des Photosystems Il und besteht aus Eiweilimolekilen und vier
Mangan-lonen, die in unterschiedlich oxidiertem Zustand (Mn?**, Mn**, Mn**) vorlie-
gen kdnnen.

Das innere Membransystem der Chloroplasten hat mehrere Funktionen

Es dient der OberflachenvergréRerung (grofde Produktion auf kleinstem Raum).

Es enthalt in groRer Zahl fir die Photosynthese wichtige Enzyme (Eiweil’e mit Ka-
talysatorfunktion) und Pigment-Enzymkomplexe (Photosysteme).

Es trennt zwei Reaktionsraume voneinander ab, den Raum innerhalb des Mem-
bransystems von dem Raum aufierhalb des Membransystems.

Uberblick iiber den Ablauf der Lichtreaktion

Fur die Lichtreaktion missen Lichtquanten absorbiert werden; diese Aufgabe hat der
grune Blattfarbstoff Chlorophyll. Die Blattfarbstoffe lassen sich sehr leicht aus Blattern
extrahieren. Gut geeignet sind Brennnessel-, Spinat oder Thujenblatter. Die Blatter
sind dazu mit einem Messer klein zu schneiden und in einem Moérser mit wenig Vogel-
sand und Spiritus zu zerreiben. Die griune Flussigkeit wird in ein kleines Becherglas
filtriert oder der klare Uberstand vorsichtig abgegossen. Stellt man einen Streifen Fil-
terpapier in diese Losung, so wandert der Spiritus hoch und nimmt die Blattfarbstoffe
mit. Kleinere Moleklle werden dabei schneller und weiter transportiert als gro3e. Man
sieht sehr schon, dass mindestens drei Blattfarbstoffe enthalten sind: Chlorophyll a,

a)
Abb. 4.7 blaue Fluoreszenz des Blattfarbstoffs Carotin nach Bestrahlung mit UV-Licht

a)
b)
c)

b) c)

Papierchromatogramm nach ca. 10 Minuten Laufzeit
Nach ca. 20 Minuten
Nach ca. 3 Stunden

Chlorophyll b und Carotin. Carotin lasst sich bei normalem Licht zu Beginn nur schlecht
erkennen, durch Bestrahlen mit einer UV-Lampe wird es jedoch deutlich nhachweisbar
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(blaue Fluoreszenz, Chlorophyll fluoresziert rot). Nach gentigend langer Laufzeit sieht
man Carotin auch bei normaler Beleuchtung deutlich. Fir die Lichtreaktion sind die
beiden Chlorophylle entscheidend. Carotin hat eine Schutzfunktion, auf die im letzten
Teil dieses Kapitels noch eingegangen wird.

Ergédnzung

Duinnschichtchromatogramme liefern eine deutliche Auftrennung in noch weitere Blattfarb-
stoffe. Ihr groRer Nachteil liegt darin, dass sie bereits nach wenigen Minuten wieder verblas-
sen. Papierchromatogramme, wie oben beschrieben, halten mehrere Monate.

Die Lichtreaktion (besser: Primarreaktion) beginnt mit der Absorption von Lichtquan-
ten durch den griinen Blattfarbstoff Chlorophyll. Die Blattfarbstoffe schwimmen nicht
einfach in der Membran, sie sind, wie oben angesprochen, an Eiweillkérper gebunden
und bilden mit ihnen zusammen die Photosysteme. Jedes Photosystem besitzt ein Re-
aktionszentrum. Beim Reaktionszentrum des Photosystems |l startet der Elektronen-
transport in der Membran (Abb. 4.8). Das Reaktionszentrum P 680 besteht aus einem
Doppelmolekil (Dimer) des Chlorophyll a, das Licht der Wellenlange 680 nm maximal
absorbiert. Es geht dadurch in einen angeregten Zustand Uber, d. h. eines seiner Elekt-
ronen nimmt die Energie eines Lichtquants auf und kann nun das Molekiil relativ leicht
verlassen, damit wird das Reaktionszentrum oxidiert.

Erganzung

Die Wellenlangenangaben zur Absorption von Farbstoffen beziehen sich immer auf Mes-
sungen an Farbstoffen in Lésungsmittel. Das Absorptionsverhalten eines Farbstoffs in sei-
ner natirlichen Umgebung weicht von dem in Losungsmittel teilweise betrachtlich ab.

Betrachtet man nun noch einmal die Summengleichung der Photosynthese, so sieht
man, dass sich die Mengen von aufgenommenem CO, und abgegebenem O, wie 1:1
verhalten. Damit liegt die Vermutung nahe, dass der Sauerstoff vom Kohlendioxid ab-
gespalten wird. Dies galt auch in der Forschung lange Zeit als gesicherte Tatsache.

6CO, +6H,0 —LeChoreohvl_, ¢ H O, +60, 4.1)

Da CO, jedoch eine aullerst stabile Verbindung darstellt, duBerte J. M. Schleiden be-
reits 1842 Bedenken. Die Klarung erfolgte erstmals 1937 durch Hill iber eine chemi-
sche Reaktion. Sie wurde 1941, nach Entwicklung der Isotopentechnik, auch physika-
lisch durch die "®O-Tracermethode belegt. Dabei verwendet man fiir die Photosynthese
einmal H,O, das mit dem schweren Sauerstoffisotop 80 markiert wurde, ein anderes
Mal wird CO,. mit "0 markiert. Sauerstoff besitzt iiberwiegend die Massenzahl 16, der
Nachweis von 0 kann mithilfe der Massenspektroskopie erfolgen. Es zeigt sich, dass
'®0 nur dann im gebildeten Sauerstoff auftritt, wenn das schwere Sauerstoffisotop in
den Wassermolekulen eingebaut ist. Bei Verwendung von schwerem Sauerstoff muss
(4.1) daher korrekt lauten:

6 CO, + 12 H,'°0 Lot chool_y, CoH,06 + 6 °0,+ 6H,0  (4.2)
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Das bedeutet, dass bei der Photosynthese Wasser gespalten wird. Die Spaltung erfolgt
im Innenraum des Membransystems (ber den so genannten Mangan-Komplex. Der
Mangan-Komplex besitzt vier Mangan-lonen, er kann Wasser nur spalten, wenn seine
lonen im oxidierten Zustand vorliegen (Mn**, Mn** oder Mn*"). Die Oxidation erfolgt
durch Abgabe von Elektronen an das Reaktionszentrum. Dies setzt jedoch voraus,
dass vom Reaktionszentrum des Protein-Pigment-Komplexes zuvor Lichtquanten ab-
sorbiert und Elektronen abgegeben wurden. Der entstandene Elektronenmangel wird
dann Uber den Mangankomplex wieder gedeckt, indem ihm vom Reaktionszentrum
Elektronen entzogen werden. Im oxidierten Zustand kann nun der Mangankomplex
seinerseits dem Wasser Elektronen entziehen und es dadurch spalten. Die dabei ent-
stehenden Protonen bleiben im Innenraum, Uberschussiger Sauerstoff wird an die At-
mosphare abgegeben.

Das Reaktionszentrum muss

zweimal angeregt werden, da- Aubenraum Fesisin ¥ gwnk nmplar

. . ’ des Photosystems |l
mit zwei Elektronen auf Plasto-
chinon B Ubertragen werden OO0

\!‘oooooo.oo.oo

konnen. Den beschriebenen OO0 1
Vorgang zeigt Abb. 4.8. Inner- gggg%gg‘&‘«&(& "‘,3

halb des  Protein-Pigment-

Plastochinon B

komplexes wandern die Elekt- q

|
ronen Uber eine mterng Elek-  AEE KA KL LK A HSEEESELLKES
tronentransportkette  bis zu Elektron S ok o
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nem Redox-Enzym. Eine Elekt-  “assef Mangan-iomplex
ronentransportkette besteht aus
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aufnehmen und untereinender  Abb. 4.8 Start der Lichtreaktion am Photosystem Il durch Ab-
weitergeben koénnen, da sie sorption von zwei Lichtquanten: Anregung zweier Elektronen
und Transfer der Elektronen auf das Redox-Enzym Plastochi-

z.B. in unterschiedlichen Oxi- non B, Aufnahme von zwei Protonen aus dem Aulienraum

dationsstufen (lonisierungsgra-
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Redox-
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duktions- und Oxidationsvorgange (Elektronenaufnahme und Elektronenabgabe) ab-
laufen kdnnen.

Man sieht, dass bei diesen ersten Schritten der Photosynthese ein Protonen-
Gradient, d. h. ein H'-Konzentrationsunterschied zwischen Innen- und Aufen-
raum aufgebaut wird. Da mit jedem Proton auch ein C/ -lon in den Innenraum mit auf-
genommen wird (vermutlich Gber einen Chloridkanal), entsteht kein elektrisches Poten-

tial zwischen Innen- und AuRenraum.

Protein-Pigment-Komplex
des Photosystems |

2 Lichtquanten RO ok

Ferredoxin

)
\Meakﬁonszemmm P700
mit Chlorophyll a

e o Hastowgnin

O o ©

Abb. 4.10 Elektronentransport zum Photosystem | und
Ubertragung der Elektronen auf Ferredoxin in Folge der
Absorption von Lichtquanten.

Kopfteil der
ATP-Synthase

Das Plastocyanin transportiert die
Elektronen zum Photosystem |
(Abb. 4.10). Ist das Reaktions-
zentrum P 700 des Photosys-
tems | (ebenfalls ein Chlorophyll-a-
Doppelmolekil) durch Absorption
eines Lichtquants angeregt, so
kann es ein Elektron Uber eine
Elektronentransportkette auf Fer-
redoxin Ubertragen. Das Reakti-
onszentrum P 700 ergénzt seinen
Elektronenmangel Uber die Elekt-
ronen des Plastocyanins. Auch
hier werden letztlich zwei Licht-
quanten absorbiert, damit Plasto-
cyanin beide Elektronen abgeben
und zu einem Redox-Komplex

Ferredaxin

zuruckkehren kann.

Ferredoxin ist ein losliches, ver-
gleichsweise kleines Protein, das
an den Redox-Komplex des Pho-
tosystems | binden kann
(Abb. 4.11). Ferredoxin bildet ein
Ein-Elektronen-Redoxsystem, es
kann also nur ein Elektron auf-
nehmen und wird dadurch redu-
ziert. In diesem Zustand geht es in
Lésung und Ubertragt das Elektron
mithilfe des Enzyms FNR (Ferredoxin-NADP-Reduktase) auf das einfach positiv gela-
dene Molekil NADP'. Dieser Vorgang erfolgt zweimal nacheinander. Da gleichzeitig
noch ein Proton gebunden wird, entsteht NADPH (das Proton stammt dabei letztlich
aus dem Innenraum).

Abb. 4.11 Elektronen und Protonen werden lber das En-
zym FNR auf das Molekiil NADP" (ibertragen

Zusammenfassung

Bei der Photosynthese erfolgt zunachst eine Ladungstrennung: Protonen werden in
den Innenraum transportiert und Elektronen werden innerhalb und durch die Membran
hindurch zum AuRenraum transportiert. SchlieRlich werden Protonen und Elektronen
auf das Biomolekil NADP" Ubertragen, es entsteht NADPH als erstes wichtiges Pro-
dukt der Photosynthese. NADPH ist ein Molekiil, das in der Lage ist, bei der Dunkelre-
aktion Elektronen zu Ubertragen, d. h. Stoffe zu reduzieren.
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Erganzung o "
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N\ (H=0-@-@—0-H, NN
NADPH durch FNR U ifl |
erfordert Energie in o Ribose

o]

Form von ATP. Dieses '@ Phosporsaurerest

wird durch den Abbau  Abb. 4.12 Strukturformel des NADP"

des Protonengradien-

ten iber die ATP- Substrat 1 Kikge® Pkt2
Synthase bereitge- /

stellt. In  manchen \ / ‘\

Lehrblichern der Bio- T ﬂ*
logie wird die Bildung

von ,NADPH,“ ange- Apo Enzym 1 \‘ /A ‘\ Apo Enzym 2
geben; dies ist nicht

korrekt. In der Summe Produkt 1 NADPH Substrat 2

gesehen (vgl. 4.4) ent-

stehen bei der Licht- Abb4.13 Funktionszusgmmenhang zwischen Co-Enzym und Apo-Enzym
reaktion zwar NADPH am Beispiel des NADP

und H" doch handelt es sich dabei nicht etwa um ein Molekiil, was die Schreibweise
NADPH, vermuten liel3e.

Der vollstéandige chemische Name von NADP" ist Nicotinamid-Adenin-Dinucleotid-Phosphat
und tragt am Stickstoff des Nicotinamids eine positive Ladung. NADP" ist ein sogenanntes
Co-Enzym. Co-Enzyme bilden erst zusammen mit einem bestimmten Eiweillmolekil, dem
Apo-Enzym, ein funktionstiichtiges Enzym (Holoenzym). Die Abbildung zeigt die Struktur-
formel des NADP®. An jeder nicht weiter bezeichneten Ecke sitzt ein Kohlenstoffatom. Zur
besseren Ubersicht sind die H- und OH-Gruppen nicht eingezeichnet.

Der Komplex aus NADP" und seinem Apo-Enzym kann von einem Substrat Wasserstoff,
genauer Protonen und Elektronen, aufnehmen und I6st sich danach als NADPH von diesem
Apo-Enzym. NADPH kann nun mit einem anderen Apo-Enzym wiederum einen Komplex
bilden und dient dann dem Ubertragen von Wasserstoffatomen und Elektronen auf ein an-
deres Substrat. Das Substrat wird dabei jeweils mit an das Apo-Enzym gebunden.

NADP" kommt ausschlieRlich in den Chloroplasten der Pflanzen vor, in allen anderen Teilen
der Pflanzen und im tierischen Organismus libernimmt NAD® genau die gleiche Funktion.
Es handelt sich dabei um das gleiche Molekiil, nur ohne Phosphorsaurerest an der Ribose.

Die ATP-Bildung

Wie bereits dargelegt wird im Zuge der Lichtreaktion ein Protonengradient zwischen
Innen- und AulRenraum der Membran aufgebaut. Beim Ausgleich dieses Protonengra-
dienten durch die ATP-Synthase erfolgt die ATP-Bildung (Abb. 4.14). ATP ist ein Mole-
kul, das Energie in chemischer Form (als gebundenen Phosphorsaurerest) speichern
und so fur Stoffwechselvorgdnge bereitstellen kann. Wo genau sich der Protonenkanal
in der ATP-Synthase befindet, ist noch nicht vollstandig geklart, doch wird der untere
Teil des Proteinkomplexes beim Durchtritt der Protonen in Rotation versetzt. Er rotiert
mit bis zu 100 Hz, wobei pro Umdrehung 12 Protonen durch den Kanal treten.
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AuRenraum

’ Rotor
0000/ | 7000

(

{

OOOOWN POOOD

O
© O
020 0 ©8
O Oo OO o O
O O O “Protonen

Abb. 4.14 a) ATP-Synthase (vereinfachte ~ Abb. 4.14 b) ATP-Synthase in Oberflachendarstellung
Darstellung) (Fo FuBteil, F1 Kopfteil, Quelle: Wikipedia)

Die Rotation bewirkt, dass drei der sechs oberen, ruhenden Proteineinheiten des Kopf-
teils, abwechselnd ihre Form verandern und jede davon bei einer Umdrehung des zwi-
schen ihnen liegenden Rotors jeweils drei Zustande durchlauft:

1. Freier Zustand: Die Bindungsstelle ist nicht besetzt.

2. Bindungszustand: ADP und anorganisches Phosphat sind gebunden.

3. Reaktionszustand: Phosphat wird an ADP gebunden; es entsteht ATP; dieses wird
nach seiner Bildung vom Enzym entlassen.

R, wm

X zZustand 2

Zustand 3

Zustand 2

&P ate
Zustand 3

Zustand 3 Zustand 2 Zustand 1 Zustand 1

Abb. 4.15 Aufsicht auf die sechs Proteineinheiten des unbeweglichen Kopfteils der ATP-Synthase. Drei
davon andern ihre Struktur je nach Lage relativ zu dem sich drehenden Mittelteil. Der Mittelteil ist mit dem
in der Membran rotierenden FuBteil der ATP-Synthase fest verbunden. Die Abbildung zeigt drei aufeinan-
der folgende Momentaufnahmen, in denen jede der drei Untereinheiten alle drei Zustéande durchlauft.
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Die drei in ihrer Form variablen Kopfteile sind Biokatalysatoren und ermdglichen den
Aufbau von ATP, d. h. die Bindung der Phosphatgruppe an das ADP. Die entstehende
Bindung ist eine energiereiche, kovalente Bindung (also eine Atombindung), d. h. die
Atome bilden zwischen sich mindestens ein Elektronenpaar aus, das die beiden Atome
zusammenhalt; es wird daher bindendes Elektronenpaar genannt.

Damit diese Bindung entsteht, muss Energie zugefiihrt werden, denn freies ADP und
freie Phosphorsaure (P;) reagieren nicht miteinander. Die Anlagerung der Phosphor-
saure kann erst erfolgen, wenn die dazu nétige Aktivierungsenergie aufgebracht wird;
diese wird durch die Mitwirkung des Enzyms im Kopfteil heruntergesetzt (Abb. 4.15).
Die Energie fir die Strukturanderungen im Kopfteil der ATP-Synthase stammt aus dem
Abbau des Protonengradienten. Die ATP-Synthase rotiert nur bei Anwesenheit von
Licht, im Dunkeln wird sie gestoppt.

Der bei der Lichtreaktion aufgebaute Protonengradient dient dazu, im AuRenraum das
energiereiche Molekul ATP zu bilden. Im ATP ist die Energie der Lichtquanten als
chemische Energie gespeichert und steht nun fur die Dunkelreaktion zur Verfigung. In
der Dunkelreaktion wird aus energiearmem CO, der energiereiche Zucker Glukose
aufgebaut, sie findet im AulRenraum statt.

Ergénzung

Adenosintriphosphat. Es besteht aus der organi-

Der vollstandige chemische Name von ATP lautet NH,
2 N
schen, stickstoffhaltigen Base Adenin, dem Zucker N N

Ribose und drei Phophorsaureresten. Das ATP- Adenin "*@’”’@
Molekl ist die universelle Speicher- und Transport- Ribose

form fir chemische Energie in allen Zellen. So wie @ ~——r—

NADPH Protonen bzw. Elektronen (bertragt, wird Adenosin

durch ATP Energie Ubertragen. Auch hier ist die AdenoMosphat
Kopplung an ein Apo-Enzym notwendig, damit der ATP
Phosphorsaurerest bei Zelltemperatur wieder ab-

gespalten werden kann. Abb. 4.16 Strukturformel des ATP

Die Dunkelreaktion

ATP ist metastabil, d. h. es stellt keinen langfristigen Energiespeicher dar. Daher baut
die Pflanze energiereiche, stabile Glukose auf, um die Energie aus dem absorbierten
Licht langfristig zu speichern. Glukose kann oxidiert werden, wobei CO, entsteht.
Demzufolge muss umgekehrt CO, wahrend der Glukosebildung reduziert werden. Fir
Reduktionsvorgange sind Energie und ein Reduktionsmittel erforderlich. Beides wurde
bei der Lichtreaktion gebildet: ATP als Energietrager und NADPH als Reduktionsmittel.
Die chemische Gleichung fir die Lichtreaktion lautet:

2H,0+2NADP" +3ADP + 3P, —tdt.Chooelyl_, O, + 2NADPH +2H" +3ATP (4.4)

wobei P, fur Phosphorsaure steht. Bei der Dunkelreaktion wird CO, reduziert, die che-
mische Gleichung dafiir lautet:

6 CO, + 12 NADPH +12 H" + 18 ATP — CgH1,06 + 6 H,O + 12 NADP' + 18 ADP + 18 P,
Erweitert man (4.4) mit 6 so erhalt man
12 H,O + 12 NADP" + 18 ADP + 18 p; —teit.chiorool_y, 5 O, + 12 NADPH + 12 H" + 18 ATP
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Vergleicht man diese Gleichung mit der Gleichung der Dunkelreaktion, so erkennt man,
dass sich die markierten Terme gegeneinander aufheben. Bei Addition erhalt man also
die Bilanzgleichung der Photosynthese unter Berucksichtigung der Herkunft des Sau-
erstoffs aus dem Wasser

6 CO, +12 H,O Licht, Chiorophyll s, CeH1206+ 6 O, + 6 H,O

Da fir die Dunkelreaktion ATP und NADPH bendétigt werden, besteht die Aufgabe der
Lichtreaktion darin, diese Stoffe zu erzeugen und in der bendtigten Menge bereitzustel-
len. Auf die Regulationsmechanismen, d. h. wie die Lichtreaktion dem Bedarf der
Pflanze angepasst wird, wird spater noch eingegangen.

Quellen:

Strasburger, ,Lehrbuch der Botanik®, Gustaf-Fischer-Verlag 2008;

Held, ,Pflanzenbiochemie®, Spektrum Akademischer Verlag, Heidelberg Berlin 2003

Daumer, , Stoffwechsel, Okologie und Umweltschutz®, Bayerischer Schulbuch-Verlag, Miinchen 1998
Karlson, ,Kurzes Lehrbuch der Biochemie®, Georg Thieme Verlag, Stuttgart 1974

Hoppe, ,Biophysik®, Springer-Verlag, Berlin Heidelberg New York 1978

http://www.uni-duesseldorf.de/WWW/MathNat/Biologie/Didaktik/Fotosynthese/dateien/
http://www.lehrer-online.de/331357.php?sid=90924381830022401822098259825540
http://www.staff.uni-

marburg.de/~p phys/BATSCHAU.DIR/documents/Neu/PfIPhysVorlBatschauer2006 Teil%201.pdf
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Umwandlung von Licht
in chemische Energie“ (ca. 6 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e sind in der Lage zu erklaren, was man unter Photosynthese versteht,

e kdénnen den Aufbau eines Chloroplasten erldutern,

e erkennen, dass die Lichtreaktion aus Absorptionsprozessen und Redox-Vorgangen
besteht, und kdnnen die wesentlichen Schritte nachvollziehen,

e erhalten einen Einblick, wie der Energietrager (ATP) gebildet wird,

e erkennen, dass Wasser ein Elektronen-Donor (auch Elektronen-Donator) ist und
aus ihm O, freigesetzt wird,

e wissen, dass in der Lichtreaktion alle Stoffe gebildet werden, die in der Dunkelreak-
tion zum Aufbau des langfristigen Energiespeichers Glukose nétig sind.

Den Schilerinnen und Schilern ist die Photosynthese aus dem Biologieunterricht als
jene biologische Reaktion bekannt, bei der Pflanzen aus Kohlenstoffdioxid und Wasser
mithilfe von Licht und dem grinem Blattfarbstoff Chlorophyll, Zucker und Sauerstoff
herstellen. Dass dabei aul3erdem noch der chemische Energietrdger ATP und das Re-
duktionsaquivalent NADPH gebildet wird ist bisher noch nicht weiter bekannt, aller-
dings kennen die Schilerinnen und Schiler ATP als Energietrager fir Stoffwechsel-
vorgange im Korper. Die Funktion von Enzymen als Biokatalysator ist ebenfalls
bekannt. Als Ort der Photosynthese sind die Chloroplasten als Organelle bekannt, ihr
genauer Aufbau jedoch noch nicht.

In einer einfuhrenden Stunde sollte die Bedeutung der Photosynthese fir uns Men-
schen noch einmal verdeutlicht werden, wobei das Vorwissen der Schilerinnen und
Schiler gesammelt und geordnet werden kann. Um den Chlorplasten als Ort der Pho-
tosynthese zu besprechen, sollte neben den hier vorliegenden Abbildungen auf der
Begleit-CD mdglichst ein Modell aus der Biologiesammlung zum Einsatz kommen. We-
sentlich ist, dass durch die innere Membran zwei Reaktionsrdume voneinander ge-
trennt werden, welche Uber die ATP-Synthase miteinander in Verbindung stehen, und
dass die innere Membran unterschiedliche Eiweillkomplexe (Redoxkomplexe und Pho-
tosysteme) eingelagert hat, die den Ablauf der Photosynthese ermdglichen.

Als Einstieg flr den Ablauf der Lichtreaktion bieten sich die vier Kurzfilme (36 00469
bis 36 00472) zur Photosynthese an. Sie sind als DVD-Video (16 min, 2008/1982) bei
den Bildstellen erhaltlich oder kdnnen fir ca. 40 € Unterrichtslizenz angeschafft wer-
den. Hier werden die grundlegenden Experimente zu Ort der Photosynthese, Abhan-
gigkeit von Licht und CO, sowie der Sauerstoffproduktion gezeigt. Der heutige Stand
der wissenschaftlichen Kenntnisse wird vereinfacht wiedergegeben. Danach bietet sich
ein Schilerexperiment zur Extraktion der Blattfarbstoffe an. Der beschriebene Versuch
wurde daher bewusst sehr einfach gehalten und liefert bessere Ergebnisse als die in
der Literatur oft beschriebene, aufwandige Dunnschichtchromatographie, bei der die
Reihenfolge der Blattfarbstoffe auf dem Chromatogramm genau umgekehrt ist. Durch
die Beleuchtung der Chromatogramme mit der UV-Lampe (ist in der Chemiesammlung
normalerweise vorhanden) oder mittels eines UV-Filters, kann man Carotin als dritten
Farbstoff sehr schnell nachweisen und auch schon an dieser Stelle auf die Rotfluores-
zenz der Chlorophylle hinweisen. Somit kann man spater auf dieses Experiment ver-
weisen, wenn es um die Absorption und Emission von Licht durch die Blattfarbstoffe
geht. Der gesamte Versuch lasst sich auch mit grofleren Klassen in einer Stunde gut
durchflhren.
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Die Schiilerinnen und Schiler kénnen die Summengleichung der Photosynthese selbst
angeben, CO, und Wasser sind als Ausgangsprodukte bekannt. Die Frage nach der
Herkunft des Sauerstoffs ermdglicht einen Riickblick auf Kapitel 2 (Massenspektograph
zur Ildentifikation von Isotopen). Die Summengleichung lasst zunachst vermuten, dass
der bei der Photosynthese gebildete Sauerstoff aus dem CO, stammt. Wissenschaftli-
che Untersuchungen (Tracermethode) zeigen, dass diese Annahme falsch ist. Wasser
kann damit als Elektronen-Donor und Ursprung des gebildeten Sauerstoffs identifiziert
werden und fuhrt zu der Notwendigkeit der Wasserspaltung, welche Energie bendtigt.
Nun kann mithilfe einer Folie zu Abb. 4.8 der Mangan-Komplex vorgestellt und dessen
~LZusammenarbeit* mit dem Photosystem Il erklart werden. Der weitere Weg der Elekt-
ronen in und durch die Membran wird verfolgt. Der Sinn dieser Reaktionen wird klar,
wenn man zur Bildung des Reduktionsaquivalents NADPH gelangt, einem Produkt, das
fur die Dunkelreaktion bendétigt wird.

Protonen befinden sich im Innen- und Au3enraum, jedoch innen in wesentlich héherer
Konzentration. Die an NADP" bindenden Protonen werden aus dem Innenraum er-
ganzt, stammen also letztlich von diesem. An dieser Stelle wird nun auch klar, warum
parallel zur NADPH-Bildung ein Protonengradient aufgebaut wurde, da dessen Abbau
den Energietrager ATP erzeugt. Wichtig sind bei der Besprechung der Lichtreaktion die
wesentlichen Vorgange (Anregung, Elektronentransport zum NADP* und Aufbau eines
Protonengradienten zur Bildung von ATP) und nicht die Benennung aller einzelnen
Enzyme. Es ist vollig ausreichend, sich bei den zu lernenden Begriffen auf die Photo-
systeme, den Mangankomplex, Plastochinon, Plastocyanin und die ATP-Synthase zu
beschranken.

Da ATP die aus dem Licht aufgenommene Energie jedoch nur mittelfristig speichern
kann, wird in der Dunkelreaktion Zucker als langfristiger Energiespeicher aufgebaut.
Hier kann man bereits darauf hinweisen, dass einerseits ATP und NADPH mithilfe des
Sonnenlichts nicht nur in ausreichender, sondern in der genau nétigen Menge aufge-
baut werden mussen, d.h. es missen auch Regulationsmechanismen existieren, die
die Produktion dem Bedarf der Pflanze anpassen. Sie werden am Ende von Kapitel 4
besprochen.

Auf der Seite http://www.lehrer-online.de - Unterricht - Biologie - Biochemie finden
sich sehr gute Materialien zum Unterricht.

- ,ATP-Synthase — Synthese von Energiedquivalenten” bietet dynamische Arbeitsblat-
ter flr einen aktiv-entdeckenden Zugang zu Aufbau und Funktion der ATP-Synthase
und ein Konzept fur zwei Unterrichtsstunden. Der hier auch angeflihrte Download ,atp
synthase rotarymech mrc dun.move*® fuhrt zu einer Animation, welche sich gut als Ein-
stieg zum Thema ATP-Synthase eignet.

- ,Nanomotoren in Natur und Technik” bietet einen vierstiindigen Unterrichtsvorschlag
zur ATP-Synthase in dem die Funktion der Synthase erarbeitet und die Anwendungs-
mdglichkeit von Proteinen als Nanomotoren untersucht wird.

Die Rotation des isolierten Rotors der ATP-Synthase kann man sich auf folgender Sei-
te ansehen: http://www.res.titech.ac.jp = English & Activity of each Division - Bio-
Recourses Division > Homepage - Flashversion > Projects >"ATP synthase - the
rotary engine in the cell" (dritter link unter ,ATP-Synthase®). Am Ende der Seite
befinden sich Links zu den Videos.

Unter YOUTUBE und dem Suchbegriff ,Photosynthesis® findet sich ein sehenswerter
Lehrfilm (englisch), bei dem die Vorgange der Photosynthese animiert dargestellt sind.
(Link: http://www.youtube.com/watch?v=hj WKgnL6MI). Der Film findet sich auch un-
ter http://vcell.ndsu.nodak.edu/animations/, einem interaktiven Lernprojekt der North
Dakota State University.
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4.2 Der eindimensionale Potentialtopf als einfaches Atommodell

Die aus Jahrgangsstufe 9 bekannten Versuche zur Resonanzfluoreszenz des Natriums
(Abb. 4.17) und zur Flammenfarbung (Abb. 4.18) zeigen stofftypisches Absorptions-
und Emissionsverhalten, bzw. die entsprechenden Absorptions- und Emissionslinien
(als Spektroskop kann hierbei das ,Schuhkartonspektroskop® dienen (ISB-Hand-
reichung ,Atome-Wellen-Quanten®, S. 21). Diese Versuche legen die diskreten Ener-
gieniveaus von Atomen nahe, die qualitativ durch das Potentialtopfmodell erklart wer-
den kénnen.

Abb. 4.17 Resonanzfluoreszenz von Natrium
Links: Eine Gasflamme wirft keinen Schatten, wenn sie mit einer Natriumdampflampe beleuchtet wird.
Mitte/rechts: Flammenschatten nach Beschickung der Flamme mit Kochsalz

Flammenfarbung und Linienspektren
beruhen auf der Emission von Licht
durch angeregte lonen bzw. Atome. Die
Anregung kann durch StéRe oder durch
Absorption von Licht erfolgen. Die Ab-
sorption von Lichtquanten spielt bei der
Photosynthese eine zentrale Rolle. Um
zu verstehen, warum Atome, lonen und
Molekule nur Licht bestimmter Wellen-

langen absorbieren kénnen, missen die
Abb. 4.18 Flammenfarbung (Quelle: Wikipedia) Schilerinnen und Schiler verstehen,

dass das chemische Verhalten von
Atomen und Molekulen durch deren Elektronenhille bestimmt wird, ebenso das Ab-
sorptions- und Emissionsverhalten. Im einfachsten Fall besitzt die Hulle nur ein Elekt-
ron, es ist dabei auf den Raum des Atoms begrenzt. Da die Schilerinnen und Schiiler
bereits wissen, dass Elektronen wellenartigen Charakter zeigen kénnen, stellt sich die
Frage, wie sich eine Welle verhalt, wenn man sie in ihrer Ausbreitung auf einen be-
stimmten Raum begrenzt.

Natrium  Lithium Kupfersulfat Kalium

Elektronen haben Wellencharakter

In Jahrgangsstufe 10 zeigte das Doppelspaltexperiment mit Elektronen, dass ein Elekt-
ronenstrahl gebeugt werden kann und Interferenzmuster entstehen, Elektronen also
Eigenschaften aufweisen, die fir Wellen charakteristisch sind. In Kapitel 2 wurde ge-
zeigt, dass man Elektronen, die sich mit der Geschwindigkeit v bewegen, eine Wellen-
lange zuordnen kann, die de-Broglie-Wellenlange:

A=—" (4.5)
mv



186 4.2 Der eindimensionale Potentialtopf als einfaches Atommodell

Wie sich Elektronen in einem Atom verhalten, Iasst sich leichter verstehen, wenn man
zunachst eindimensionale, mechanische Wellen auf einem rdumlich begrenzten Wel-
lentrager untersucht. Hierzu dient ein beidseitig eingespanntes Gummiband. Regt man
dieses Gummiband mithilfe eines Experimentiermotors mit Exzenter zum Schwingen
an, bilden sich bei ganz bestimmten Frequenzen stehende Wellen aus. Abb. 4.19
zeigt stehende Wellen auf einer Wellenmaschine.

Betragt die Lange a des Wellentragers gerade eine halbe Wellenlange, so schwingt er
in der Grundschwingung. Dann gilt a = A/2 wobei sich die maximale Amplitude in der
Mitte des Wellentragers ausbildet. Die Teilchen an diesem Ort erreichen bei ihrer
Schwingung von allen Teilchen die grofite Auslenkung, die gréfite Geschwindigkeit und
die gréRte kinetische Energie. Da E ~ v? ~ A?, ist die Energie pro Flachen- und Zeitein-
heit, also die Intensitat / proportional zu A%

A A A
E =a Grundschwingung 2. E =a 1. Oberschwingung 3- E =a 2. Oberschwingung
Abb. 4.19 stehende Welle bei zwei festen Enden mit Abstand a, erzeugt an der Wellenmaschine

Eine stehende Welle bildet sich genau dann aus, wenn auf den Wellentrager ein ganz-
zahliges Vielfaches von A/2 ,passt”. Dann gilt:

azng mit n=1,2,3, ... (4.6)

Abb. 4.20 zeigt stehende Wellen zu
n=1,2,3 und die jeweilige Intensi-

& ) AVAVA tatsverteilung. Da hier die normier-
S— 02 Gk ten Werte A/Amax bzw.

N_"

——

relative Amplitude A/A, .. relative Intensitat AYA.

e Wlnax = AYAmax’ aufgetragen wurden,
haben alle Kurven den Maximal-

N wert 1. Den Maxima der Intensitat
Y entsprechen Stellen, an denen die
Bewegungsenergie der Teilchen des
Wellentragers maximal wird; dies ist

n=2 O ™

a=2n2

)

— =1 — ~— . . .
a— A= a2 in den Bauchen der Fall. Die Null-
M2 stellen entsprechen den Minima der
Abb. 4.20 Momentaufnahme einer stehenden Seilwelle Bewegungsenergie und damit den
bei zwei festen Enden; rechts daneben die entsprechen- Knoten.

den Intensitaten.

Der eindimensionale Potentialtopf

Als Modell fiir ein Atom mit nur einem Elektron soll der eindimensionale Potentialtopf
(Abb. 4.21) dienen. Die ,Wande des Topfs* sind unendlich hohe Energiebarrieren, so-
dass ein Elektron mit endlicher Energie den Topf nicht verlassen kann. Die Breite des
Potentialtopfes entspricht dem Durchmesser des Atoms. Betrachtet man das Elektron
als Materiewelle in diesem Potentialtopf, so wird diese an den Randern vollstandig re-
flektiert. Wie bei der mechanischen Seilwelle bilden sich bei bestimmten Wellenlangen
stehende Wellen aus. Diese stehenden Wellen entsprechen stabilen Zustidnden des
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Elektrons im Atom. Setzt man die de-Broglie-Beziehung in die Formel fiir die kinetische
Energie ein, so ergibt sich:
h2

= 4.7
2mA? (4.7)

Ubertragt man die Bedingung (4.6) fiir stehende mechanische Wellen auf die Materie-
welle des Elektrons und ersetzt A entsprechend in (4.7), so erhalt man

o, h?

E, = >n° mit der Grundzustandsenergie E, = 5 (4.8)
8ma 8ma
. Mit (4.8) kann man die mogli-
chen Energiestufen im ein-
A . E=16E, dimensionalen  Potentialtopf
LW berechnen. Besonders er-
staunlich durfte fur die Schu-
_ lerinnen und Schiler sein,
n=3 E=9 E, i
L4 dass die Grundzustands-
s _— E=4E, ene'rgie einen von Nu.II ver-
” o schiedenen Wert besitzt. In
s E=hima Apb.4.21 sind die Energie-
o . x stufen mit den entsprechen-

den ,stehenden Materiewel-
Abb. 4.21 Energiestufen im Potentialtopf und die entsprechenden len“ des Elektrons gezeich-

stehenden Materiewellen . .
net. Aufgrund seiner Einfach-

heit ist es zwar nicht mdglich,
mit dem Potentialtopfmodell die Energieniveaus in einem realen Atom zu berechnen,
doch zum einen kann man das prinzipielle Auftreten diskreter Niveaus erklaren und
zum anderen liefert es bei lang gestreckten Farbstoffmolekilen verninftige Grofien-
ordnungen, wie wir spater sehen werden.

Auf eine hohere Energiestufe gelangt ein Atom durch Energiezufuhr, also z. B. durch
Absorption eines Lichtquants. Die Ubertragene Energie muss dabei genau der Diffe-
renz zwischen zwei méglichen Energiestufen entsprechen.

Die Wellenfunktion

So wie die makroskopische Mecha-
nik durch die Newton’schen Gesetze
beschrieben wird, werden die Objek-
¥ L te des Mikrokosmos quantenme-
/ W chanisch beschrieben. Doch wah-
/ rend in der Newton’schen Mechanik
Ort und Geschwindigkeit von Teil-
/ s chen exakt angegeben werden kon-
X nen, sind in der Quantenmechanik
nur noch Wahrscheinlichkeitssaus-

Abb. 4.22 Wahrscheinlichkeitsdichte sagen moglich.
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Der Zustand eines quantenmechanischen Teilchens wird dabei durch eine ortsabhan-
gige Wellenfunktion ¥ beschrieben, die sich aus den Eigenschaften des Teilchens
und des Potentials (also z. B. unser Potentialtopf) berechnet. Mithilfe der Wellenfunkti-
on kann beispielsweise bestimmt werden, wie wahrscheinlich es ist, das Teilchen im
Intervall Ax um den Ort x herum anzutreffen. Diese Aufenthaltswahrscheinlichkeit P
errechnet sich durch P = W2Ax.

Ergédnzung

Exakt ist eigentlich die Darstellung P = |¥|?Ax, da die Wellenfunktion ¥ i. A. kom-
plexwertig ist. Durch die Betragsstriche ist gewahrleistet, dass die Aufenthaltswahr-
scheinlichkeit positive, reelle Werte zwischen 0 und 1 annimmt. Da wir hier nur den
reellwertigen, zeitunabhangigen Teil einfacher Wellenfunktionen betrachten, lassen
wir die Betragsstriche in unseren Beispielen weg.

Eindimensionale Orbitale

Die Graphen der Wellenfunktionen ¥ und die daraus resultierenden Wahrscheinlich-
keitsdichten W2 fiir ein Elektron im Potentialtopf sind identisch mit den Graphen, die
man bei den stehenden Seilwellen erhalt (Abb. 4.20 und 4.23) Die Gestalt der Wellen-
funktion ist dabei im Wesentlichen durch Lage und Anzahl ihrer Knotenpunkte charak-
terisiert, wobei bei x = 0 und bei x = a immer Knoten sind.

Symmetrieline Symmetrielinie Symmetrielinie Syrmre trielinie

a 0 a 0 a 0 a
WWellenfunktion ¥ a) ¥ b) als Dichteverteilung c) im Crbital (30%)

Abb. 4.23 Wellenfunktionen und drei verschiedene Darstellungen der Aufenthaltswahrscheinlichkeit

Die Wahrscheinlichkeit, das Elektron anzutreffen, ist in der Nahe der Maxima von ¥?
besonders grof}, innerhalb der rot markierten Gebiete in Abb. 2.23 a betragt sie bei
jedem der Zustande 90 %, denn die rot markierten Flachen machen 90 % der Flache
unter den Graphen von ¥? aus. Um die Wahrscheinlichkeit, ein Elektron anzutreffen,
zu veranschaulichen, kann man auch eine Punkteverteilung angeben (Abb. 4.23 b). Je
wahrscheinlicher es ist, das Teilchen in einem bestimmten Bereich anzutreffen, umso
grofer ist die Punktdichte und umgekehrt. Markiert man den Bereich einheitlich, inner-
halb dessen man das Teilchen mit einer Wahrscheinlichkeit von 90 % antrifft, so erhalt
man die in Abb. 4.23 ¢ angegebenen, eindimensionalen Orbitale des Elektrons im
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Potentialtopf. Sie sind identisch mit dem Intervall unter der rot markierten Flache in
Abb. 4.23 a.

Obwohl z. B. bei 4.23 c fur n = 3 drei Bereiche gekennzeichnet sind, handelt es sich
dabei nur um ein einziges Orbital. Die Abbildung zeigt auch, dass die Aufenthaltswahr-
scheinlichkeit fir das Elektron innerhalb des Potentialtopfes von seinem Anregungszu-
stand abhangt. AulRerhalb des Topfes, an den Randern und an den Knoten ist die
Amplitude der Wellenfunktion Null, d. h. auch innerhalb des Potentialtopfs gibt es Be-
reiche, wo das Elektron nie anzutreffen ist.

Zweidimensionale Orbitale

Betrachtet man einen zweidimensionalen Wellentrager, so gelangt man zu zweidimen-
sionalen stehenden Wellen und damit auch zu zweidimensionalen Orbitalen. Als me-
chanisches Analogon kann dazu eine eingespannte Membran dienen. In Abb. 4.24
wurde eine Plastikfolie, die in einen Stickrahmen eingespannt wurde, von unten mit
einem Lautsprecher beschallt. Auch Gummihaute (z. B. Teichfolie) eignen sich. Die
Knotenlinien sind durch den aufgebrachten Sand deutlich zu erkennen.

Abb. 4.24 Zweidimensionale stehende Wellen bei einer weichen Plastikmembrane (Grundschwingung
und 1. Oberschwingung)

Im Potentialtopfmodell blickt man im Fall zweidimensionaler stehender Wellen gewis-
sermalden von oben in den Topf hinein. An Stelle der Knotenpunkte erhalt man nun
Knotenlinien (Abb. 4.24). Zwischen den Knotenlinien liegen die Bereiche maximaler
Schwingung. Zu beachten ist hierbei, dass man die zweidimensionalen Orbitale nicht
dadurch erhélt, dass man die eindimensionalen Orbitale aus Abb. 4.23 einfach um die
Symmetrieachse rotieren lasst! Vielmehr muss man je nach Anzahl und Art der Kno-
tenlinien zwischen den verschiedenen Orbitaltypen unterscheiden:
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e s-Orbitale:
Die Knotenlinien bilden ausschlief3lich konzentrische Kreislinien, die Bereiche da-
zwischen bilden die s-Orbitale. Man bezeichnet sie mit 1s, 2s, 3s usw., die Zahl
entspricht der Energiestufe des Orbitals bzw. der Anzahl der Knotenlinien. Da die
Membran eingespannt ist, gibt es immer mindestens eine Knotenlinie am Rand.

b) c)

Abb. 4.25 Momentaufnahmen zweidimensionaler stehender Wellen und zweidimensionale 2s-Orbitale

a) oben: stehende Welle auf einer virtuellen, sehr weichen Membran (Knotenlinien rot)
unten: stehende Welle auf einer rundum eingespannten Gummifolie (Anregung der Membran
durch Lautsprecher von unten, Knotenlinien entstehen durch aufgestreuten, weilRen Sand)

b) Aufenthaltswahrscheinlichkeit des Elektrons im zweidimensionalen Potentialtopf als Punktdichte-
verteilung (hohe Punktdichte entspricht hoher Aufenthaltswahrscheinlichkeit, Knotenlinien rot)

c) Orbitale fir den ein- und den zweidimensionalen Potentialtopf im Vergleich (Knotenlinien rot)

e p-Orbitale:
Bei einem p-Orbital gibt es genau eine Knotenlinie, die geradlinig durch den Mittel-
punkt verlauft, alle weiteren Knotenlinien sind wieder konzentrische Kreise. Da die
Membran am Rand eingespannt ist, haben p-Orbitale mindestens zwei Knotenli-
nien, der Grundzustand kann demnach kein p-Zustand sein. Man bezeichnet sie je
nach Anzahl der Knotenlinien bzw. Energiestufen mit 2p, 3p, 4p usw.

. Y 5

Abb. 4.26 Momentaufnahmen zweidimensionaler stehender Wellen und zweidimensionale 2p-Orbitale

a) oben: stehende Welle auf einer sehr elastischen, virtuellen Membran (Knotenlinien rot)
unten: stehende Welle auf einer rundum eingespannten Gummimembran (Knotenlinien durch weilRen
Sand verdeutlicht)

b) Aufenthaltswahrscheinlichkeit des Elektrons im zweidimensionalen Potentialtopf als Punktdichtevertei-
lung (hohe Punktdichte entspricht hoher Aufenthaltswahrscheinlichkeit, Knotenlinien rot)

c) Orbital fur den zweidimensionalen Potentialtopf (Knotenlinien rot)
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Kommen weitere Linien als Knotenlinien hinzu, so ergeben sich komplexere Bilder.

Dreidimensionale Orbitale

Wenn man auf drei Dimensionen erweitert, erhalt

.
N

man raumliche Orbitale. Knotenlinien werden zu X \'\\
Knotenflachen. Aus zweidimensionalen kreisférmi- \ "-\ '\H
gen Knotenlinien werden dann Kugelflachen. Das in & '| '1 |
Abb. 4.27 als Beispiel dargestellte s-Orbital besteht e\
aus einer Kugel, die von zwei Kugelschalen umge- “\\ /’

ben ist. Es gibt also offensichtlich drei konzentri- R

sghe Kugelschalen als Kngtenﬂachen, die jeweils Abb. 4.27 Das dreidimensionale 3s-
eine Kugelschale bzw. die innere Kugel umgeben,  Orbital fir den dreidimensionalen
sodass es sich hier um ein 3s-Orbital handelt. Potentialtopf

Bei den weiteren Orbitalen kommen zu den Kugelflachen ebene Flachen durch den
Koordinatenursprung oder auch Doppelkegelmantel als Knotenflachen hinzu. Es erge-
ben sich hantel-, keulen- und ringférmige Orbitalstrukturen, wie sie in Abb. 4.28 gezeigt
sind. Allgemein gilt, dass hohere Orbitale auch weiter in den Raum hineinreichen. Je
nachdem, welche Ebene die Knotenebene ist, kdnnen die Orbitale weiter charakteri-
siert werden

]
™
M

px py pZ

a)

b)

Abb. 4.28 Dreidimensionale Orbital-Darstellungen mit den zugehdrigen Knotenebenen
a) p-Orbitale, die je eine Knotenebene durch den Koordinatenursprung besitzen.
b) d-Orbitale mit je zwei Knotenebenen durch den Ursprung

Die Absorption und Emission von Licht im Potentialtopfmodell

Charakteristische Flammenfarbungen sowie die Existenz von Absorptions- und Emis-
sionslinien lassen sich mit dem Potentialtopfmodell gut erklaren. Die Elektronen eines
Atoms besetzen im Grundzustand die niedrigsten Energieniveaus, wobei sich nach
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dem Pauliprinzip in jedem Orbital maximal zwei Elektronen aufhalten kénnen. Wird
einem Elektron durch ein Lichtquant gerade jene Energiemenge Ubertragen, die es
bendtigt, um auf ein hdheres Energieniveau bzw. in ein anderes Orbital zu gelangen,
so wird das Lichtquant absorbiert

hf = E*- E4

E, ist die Energie des Grundzustands, E der angeregte Zustand des Atoms, hf die
Energie des Lichtquants. Wenn die Energie des Lichtquants grol genug ist, kann das
Elektron das Atom verlassen, das Atom wird dabei ionisiert. Bei Molekllen und Fest-
korpern gilt fir die Absorption das Gleiche, ein Elektron nimmt die gesamte Energie
eines Lichtquants auf, gelangt auf ein hoheres Energieniveau bzw. in ein hdheres Orbi-
tal oder kann bei genligend hohem Energieubertrag das Molekul bzw. den Festkorper
verlassen (Fotoeffekt!).

n=4 E=16E,

T n_l N=2 E=4E,

v vV n= E=h"8ma’

a)

Abb. 4.29 Entstehung von Linienspekiren

a) links: Absorptionsprozesse (schematisch) im Potentialtopfmodell
rechts: Emission (schematisch) im Potentialtopfmodell

b) Absorptions und Emissionsspektrum von Quecksilber

Fir jeden angeregten Zustand gibt es nur eine begrenzte Lebensdauer 1. Geht das
Atom vom angeregten Zustand wieder in einen niedrigeren Zustand Uber, wird die
Energiedifferenz als Lichtquant (Fluoreszenzlicht) emittiert.

Aus dem Potentialtopfmodell ergibt sich eine gréRere Anzahl an mdglichen Ubergén-
gen zwischen den verschiedenen Energieniveaus. In Abb. 4.29 sind diese Ubergénge
durch Absorptions- und Emissionsprozesse im Potentialtopf wiedergegeben, darunter
sind die Absorptionslinien und Emissionslinien (Linienspektren) fiir Quecksilber ange-
geben.
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Alonso-Finn, ,Physik Il Quantenphysik und statistische Physik®, Inter European Edition B. V., Spanien
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Strasburger, ,Lehrbuch der Botanik®, Gustaf-Fischer-Verlag, Stuttgart 2008
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Der eindimensio-
nale Potentialtopf als einfaches Atommodell* (6 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e sind in der Lage, die Bedingungen fur das Entstehen mechanischer stehender Wel-
len herzuleiten,

e koénnen die Uberlegungen zu mechanischen stehenden Wellen auf Materiewellen
im eindimensionalen Potentialtopf Ubertragen und so auf diskrete Energiestufen in
einem Atom schliel3en,

¢ kennen den Begriff der Wellenfunktion und wissen, dass ihr Amplitudenquadrat ein
Maf fur die Aufenthaltswahrscheinlichkeit des Elektrons an einem bestimmten Ort
ist,

e wissen, was unter dem Begriff eines Orbitals im eindimensionalen Raum zu verste-
hen ist, und kénnen diese Definition auf zwei und drei Dimensionen Ubertragen,

e Interpretieren den Absorptionsvorgang von Photonen als Ubergang zwischen ver-
schiedenen Energieniveaus und begreifen, dass ein Elektron dabei von einem Orbi-
tal niedriger Energie in ein anderes mit héherer Energie wechselt.

Die Schiilerinnen und Schiiler wissen, dass die Absorption von Lichtquanten notwendig
ist, um Protonen und Elektronen voneinander zu trennen, damit die Stoffe NADPH und
ATP gebildet werden kdnnen. In diesem Abschnitt wird, ausgehend von mechanischen
Wellen, das Potentialtopfmodell als einfachstes Modell fiir ein Atom vorgestellt, um die
Emission und Absorption von Lichtquanten erklaren zu kénnen.

Die einfuhrenden Experimente sollen die Schilerinnen und Schiler dazu motivieren,
sich mit der Entstehung der Absorptions- und Emissionsspektren genauer auseinan-
derzusetzen. Man kann an dieser Stelle den Bau eines Schuhkartonspektrometers im
Rahmen einer experimentellen Hausaufgabe anregen (Anleitung in der ISB-
Handreichung “Atome-Wellen-Quanten®) und damit unterschiedliche Lichtquellen un-
tersuchen lassen. Welche Lichtquellen hier untersucht werden sollen, hangt u. a. da-
von ab, welche Experimente bereits im Verlauf der Unterrichtssequenz ,Typische Un-
tersuchungsmethoden der Biophysik® durchgefiihrt wurden. Da sich die Schilerinnen
und Schiler in Kapitel 2 bereits mit dem Wellencharakter der Elektronen befasst ha-
ben, bietet es sich an, sich zum Einstieg mit mechanischen Wellen zu beschaftigen, die
auf einen begrenzten, zunachst eindimensionalen Raum beschrankt sind. Freihand-
Experimente mit Seilwellen und Auslenkung eines eingespannten Gummibandes mit-
tels eines Exzenters lassen stehende Wellen als reproduzierbare, stabile Zustande
eines schwingenden Wellentragers erkennen. Die Bedingung fir stehende Wellen er-
gibt sich anschaulich aus den Experimenten.

Auf dieser Grundlage kann man Elektronen in Atomen als Materiewellen betrachten,
welche auf die rdumliche Ausdehnung des Atoms begrenzt sind. Mit dem eindimensio-
nalen Potentialtopf wird das einfachste Modell fiir ein auf einen Aufenthaltsbereich be-
grenztes Elektron eingefiihrt. Die stabilen Zustdnde, stehende Materiewellen, fihren zu
diskreten Energieniveaus und einer von Null verschiedenen Nullpunktsenergie. Die
Schilerinnen und Schilern erfahren dabei auch, dass mit der Quantenmechanik ein
mathematischer Formalismus zur Verfligung steht, der es erlaubt Aussagen tber Elekt-
ronen in Atomen zu machen, und dass dies nur in Form von Wahrscheinlichkeitsanga-
ben mdglich ist. Die Wellenfunktion beschreibt dabei Eigenschaften eines gebundenen
Elektrons und ermdglicht die Berechnung von Wahrscheinlichkeitsdichten flr dessen
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Aufenthalt im Atom. Wichtig ist an dieser Stelle, dass den Schilerinnen und Schiilern
bewusst wird, dass das einfache Potentialtopfmodell keine Berechnung realer Ener-
giewerte eines Atoms zuldsst. Die Berechnung von Wellenfunktionen ist nicht vorgese-
hen.

Der Begriff des Orbitals ist aus dem Chemieunterricht nur oberflachlich bekannt und
wird nun Uber die Wellenfunktion und deren Betragsquadrat anschaulich in Grafiken
definiert.

Durch die angefuhrten Experimente zu zweidimensionalen mechanischen Wellen er-
folgt der Ubergang von Knotenpunkten zu Knotenlinien und zweidimensionalen Orbita-
len. Knotenflachen flihren zu den dreidimensionalen Orbitalen. Auf die Bezeichnungen
von s-, p- und d-Orbitalen soll nicht zu tief eingegangen werden, da dies zum einen fur
den weiteren Unterrichtsverlauf nicht bendtigt wird und zum anderen recht spezielles
Wissen darstellt.

Dreidimensionale Orbitaldarstellungen findet man fir Atome auf folgender Internetsei-
te: http://www.orbitals.com/orb/orbtable.htm. Auf die Schrédingergleichung und ihre
Ldsungen soll im Unterricht nicht weiter eingegangen werden.

Mit dem Potentialtopfmodell kann zum Abschluss das Auftreten der Linienspektren
erklart werden. Die Schilerinnen und Schiiler kdnnen den Absorptionsvorgang als U-
bergang zwischen Energieniveaus begreifen und erkennen, dass ein Elektron dabei
von einem Orbital niedriger Energie in eine anderes, energetisch hdheres wechselt.
Danach befindet sich das gesamte Atom in einem angeregten Zustand.
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4.3 Ubertragung des Orbitalmodells auf Molekiile

Von den Atomorbitalen zu den Molekiilorbitalen organischer Farbstoffe

Mit dem folgenden Versuch lasst sich das Absorptionsverhalten der Blattfarbstoffe zei-
gen. Fur Carotin wurde bereits ein Bandenspektrum vorgestellt (siehe Abschnitt 2.3
~spektroskopische Methoden®). Extrahiert man die Blattfarbstoffe, wie in Abschnitt 4.1
(Abb. 4.7) beschrieben, fiillt die Lésung in eine Kivette und bringt diese in den Strah-

Absorption

Chisrophyll b

Chigraphyll &

\\

T T T T T T 1
400 450 500 550 600 650 70O

a

Abb. 4.30 Absorptionsspektren

a) Versuchsaufbau (Kohlebogenlampe, Spalt, Linse, Kivette, Gitter)

b) Oben: Gitterspektrum der Lichtquelle, unten: Spektrum der Blattfarbstofflésung
c) Absorptionsspektren der beiden griinen Blattfarbstoffe Chlorophyll a und b

lengang einer Kohlebogenlampe vor einem Rowland-Gitter, so beobachtet man zwei
breite Absorptionsbanden an beiden Enden des sichtbaren Spektrums (Abb. 4.30).
Dies deutet darauf hin, dass sowohl Chlorophyll a als auch Chlorophyll b zwei Gruppen
von angeregten Zustanden besitzt, die sich aus vielen, sehr nahe beieinander liegen-
den Absorptionslinien zusammensetzen.

Atome zeigen aufgrund der bereits beschriebenen Ubergénge relativ scharfe, deutlich
voneinander getrennte Absorptions- und Emissionslinien in ihren Spektren. Die breiten
Absorptionsbanden der Chlorophylimolekile und anderer organischer Farbstoffe han-
gen unter anderem mit der Molekulstruktur zusammen. Daneben wird das Absorpti-
onsverhalten sehr stark von der Umgebung des Molekiils bestimmt. Das Spektrum bei
gereinigten Chlorophyllldsungen hangt u. a. von der Art des Ldsungsmittels ab, bei
einfachen Extrakten aulRerdem von der Bindung des Farbstoffs an Proteine und im
intakten Protein von der Lage innerhalb des Proteins sowie der relativen Lage der ein-
zelnen Chlorophylle zueinander.

Wie alle organischen Molekile, haben die Blattfarbstoffe ein Grundgerist, das auf dem
Element Kohlenstoff aufbaut. Abb. 4.31 zeigt die chemischen Strukturformeln der Blatt-
farbstoffe Chlorophyll a und b, des Farbstoffs Carotin und des roten Blutfarbstoffs, des
Ham.
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Abb. 4.31 Strukturformeln des roten Blutfarbstoffs Hdm und der Blattpigmente Chlorophyll a und b sowie
des B-Carotins.

Beim Ham sind die Doppelbindungen rot, die Einfachbindungen blau gezeichnet. Die sich abwechseln-
den Doppel- und Einfachbindungen sind als sog. konjugierte Doppelbindungen ausgebildet, d. h. ihre
Orbitale Gberlappen sich. Die beiden Blattfarbstoffe Chlorophyll a und b unterscheiden sich nur in der
grin markierten Gruppe voneinander.

Um die Besonderheit dieser Strukturformeln zu erkennen und den Absorptionsvorgang
bei diesen grolRen Molekilen verstehen zu kdnnen, muss man etwas mehr Gber Mole-
kulorbitale wissen. Wenn sich Atome verbinden, entstehen durch die Uberlagerung der
Atomorbitale die Molekilorbitale. Ob und wie sich die Atomorbitale Uberlagern, hangt
dabei von der raumlichen Anordnung zueinander ab.

In jedem Orbital kdnnen sich

2 hochstens zwei Elektronen
4 aufhalten (Pauliprinzip). Im
Q Grundzustand sind das 1s-
P w Orbital und das 2s-Orbital

des Kohlenstoffs vollbesetzt,
die beiden verbleibenden

:>< sp° Elektronen besetzen zwei p-

@ Orbitale, da diese energe-

- % _ _ tisch tiefer liegen als das 3s-

y X 2, L Orbital. 1931 zeigte Linus

sp” Hybridorbitale Pauling, dass ein s-Orbital

Abb. 4.32 Bildung von Hybridorbitalen beim Kohlenstoff und drei p-Orbitale kombi-
Rot: s-Orbital  Griin: p-Orbital ~ Blau: sp>-Hybridorbital niert (hybridisiert) werden

kénnen; es entsteht dann je
eine asymmetrische Doppelkeule, ein sog. Hybridorbital (Abb. 4.32). Das Kohlen-
stoffatom bildet auf diese Weise vier gleichwertige Atomorbitale aus, deren grélere
Keule jeweils eine Ecke eines Tetraeders bildet. Hybridorbitale kdnnen starkere Bin-
dungen bilden als unhybridisierte s- und p-Orbitale, da die Uberlappung mit den Orbita-
len anderer Atome besser wird. Die raumliche Struktur hat auch Auswirkungen auf die
moglichen Verbindungen mit weiteren Kohlenstoffatomen.

Eine Einfachbindung zwischen zwei Kohlenstoffatomen erfolgt durch Uberlagerung
von zwei Hybridorbitalen, es entsteht eine o-Bindung mit zwei Elektronen im so ge-
nannten bindenden Orbital (Abb. 4.33 oben).
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Bildet das Kohlenstoffatom nicht

vier, sondern nur drei Hybrid- GERIIN

orbitale aus, so liegen diese alle Q & A

in einer Ebene senkrecht zum O_0 g

verbleibenden p-Orbital. Zwi- CX C;Q

schen zwei derartigen Atomen v v

kann eine Doppelbindung zu- 6H+2C H.C-CH,

stande kommen. Sie entsteht (Ethan)

dadurch, dass sich einerseits o-Bindung _, m-Bindung

zwei Hybridorbitale Uberlagern

und eine o-Bindung ausbilden (:Z{lj C{ . O
und sich andererseits die bei- () &) \Oo

den p-Orbitale Uberlagern und
eine so genannte =n-Bindung
ausbilden (Abb. 4.33 unten). In
einer Doppelbindung erhalten Abb. 4.33 Einfach- und Doppelbindung zwischen Kohlen-

die Kohlenstoffatome einen ge- stoffatomen

ringeren Abstand voneinander als in einer Einfachbindung. Die ¢-Bindung ist sehr fest
und die beiden Elektronen halten sich vor allem zwischen den beiden Atomkernen auf.
Die n-Bindung stabilisiert das Molekul in der Ebene, da sie eine Verdrehung um die
Langsachse verhindert. Die Elektronen kdnnen sich im gesamten Bereich der =n-
Bindung aufhalten, man bezeichnet sie daher auch als delokalisierte Elektronen. Bei
den organischen Farbstoffmolekilen wechseln sich Einfach- und Doppelbindungen
zwischen Kohlenstoffatomen mehrfach hintereinander ab. Aufgrund der rdumlichen
Anordnung der Hybridorbitale ergibt sich dabei zwischen den Kohlenstoffatomen eine
Zick-Zack-Struktur in der Ebene (Abb. 4.34).

4H + 2C Hz(_‘,:c, H,
(Ethen)

Die senkrecht zu dieser Ebene stehenden p-Orbitale
bilden, wie oben besprochen, n-Bindungen aus. Die
Zick-Zackstruktur bewirkt, dass sich die Orbitale der
einzelnen n-Bindungen nun so nahe kommen, dass sie
sich zu einem groflen Orbital-Ensemble (berlagern
kénnen. Diese Uberlagerung ist in Abb. 4.35 am Bei-  Apb. 4.34 Kohlenstoffketten
spiel eines Kohlenstoffrings, dem Benzol, gezeigt. Das  haben eine ,Zick-Zack-Struktur”.
rechte, vereinfacht dargestellte Orbital-Ensemble in thfk%':jizri‘gﬁ” sind hier noch
Abb. 4.35d zeigt eine mdgliche Uberlagerung, die sich

fr das nichtangelegte n-System ergibt. Beim Benzolring

gibt es genau drei Mdglichkeiten, wie sich die p-Orbitale zu einem Ensemble Uberla-
gern konnen, diese sind in Abb. 4.35e als kissenformige Orbitale gezeichnet. Da die
Doppelbindungen auf diese Weise Uber die Einfachbindungen hinweg miteinander ver-
bunden (konjugiert) sind, bezeichnet man derartige Systeme aus sich abwechselnden
Doppel- und Einfachbindungen als sog. konjugierte Doppelbindungen. Der Abstand
der beteiligten Atome liegt dabei zwischen dem bei einer Einfachbindung und dem bei
einer Doppelbindung.

Bei konjugierten Doppelbindungen von Kohlenstoffringen und Ketten zeigen die Elekt-
ronen in den n-Bindungen ein besonderes Verhalten. Die n-Bindungs-Elektronen, eines
fur jedes Kohlenstoffatom, sind wie bei der Doppelbindung nicht so stark lokalisiert wie
die Elektronen in einer s-Bindung. lhre Aufenthaltswahrscheinlichkeit erstreckt sich
Uber den gesamten Molekilring bzw. die gesamte Molekllkette, erreicht jedoch im Be-
reich der urspriinglichen p-Orbitale jeweils ein Maximum.
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Abb. 4.35 Konjugierte Doppelbindungen beim Benzolring

a) Die Strukturformel des Benzols mit abwechselnden Einfach- und Doppelbindungen

b) Die o-Bindungen zwischen den ebenen Hybridorbitalen

c) Die bei b) noch fehlenden P-Orbitale der C-Atome

d) Entstehung der konjugierte Doppelbindung: Aufgrund der raumlichen Nahe Uberlappt nicht nur
jedes zweite p-Orbital-Paar zu einer n-Bindung, sondern es lberlappen alle p-Orbitale (d) und bil-
den ein groRes Orbital-Ensemble, das den gesamten Benzolring auf beiden Seiten bedeckt.

e) Die drei méglichen Orbitale des nicht angeregten n-Systems

Erganzung

Die Molekulorbitale des Benzols und anderer organischer Molekile Gberlagern sich im Be-
reich der Doppelbindungen zu sehr komplizierten Orbitalformationen. Beispiele dazu sind

auf der folgenden Internetseite zu finden:
http://www.leichssenring.de/andreas/chemie/lcac/aromaten/index.htm

Konjugierte Doppelbindungen kénnen nicht nur zwischen Kohlenstoffatomen ausgebildet
werden, in den Kohlenstoffringen organischer Verbindungen sind oft auch Stickstoff- oder
Schwefelatome enthalten. Siehe dazu z. B. Seite 3 von:
http://www.oci.uni-hannover.de/ak-duddeck/pdf/pdf-inhalte/aromaten.pdf

Entstehung der Absorptionsbanden

Farbstoffmolekile bestehen aus vielen Atomen, die relativ zueinander mehr oder weni-
ger heftig schwingen kdnnen. Diese Schwingungen sind wie die Schwingungszustéande
der Elektronen in den Atomen bzw. Molekulen gequantelt, d. h. sie kdnnen nur be-
stimmte, diskrete Energiewerte annehmen, wobei die Energiedifferenz zwischen zwei
benachbarten Vibrationsniveaus im meV-Bereich liegt. Eine weitere Mdglichkeit, Ener-
gie aufzunehmen, besteht fur ein Farbstoffmolekul darin, dass bestimmte Molekulteile
in Rotation versetzt werden. Die dabei angeregten Rotationsniveaus sind ebenfalls
quantisiert und besitzen Energiestufen im meV-Bereich. Die Vibrations- und Rotations-
niveaus Uberlagern sich mit den Energieniveaus der Orbitale, sodass ehemals scharfe
Einzellinien in Gruppen energetisch eng benachbarter Linien aufspalten. Die Energie-
differenz zweier solcher Linien liegt im Bereich eines thermischen Quants bei 300 K,
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denn bei dieser Temperatur gilt kT ~25 meV. Damit kann ein solcher Zustand durch
Absorption eines thermischen Quants angeregt werden. Zusammen mit der Doppler-
verbreiterung verschmelzen die vielen, dicht nebeneinander liegenden Absorptionsli-
nien zu einer Absorptionsbande. Farbstoffmolekile absorbieren somit nicht nur bei
einer einzigen Wellenlange, sondern in einen bestimmten Wellenlangenbereich. Das
Fehlen eines breiten Farbintervalls im Spektrum &ufert sich in der intensiven Farbung
des Pigments.

Bei der Absorption durch membrangebundenes Chlorophyll ergeben sich noch breitere
Absorptionsbanden mit mehreren Gipfeln. Die Farbstoffe sind hier an Proteine gebun-
den, die das Absorptionsverhalten der Farbstoffe verandern. Aufierdem beeinflussen
sich die Farbstoffmolekule in ihrem Absorptionsverhalten auch gegenseitig, je nach
ihrer Stellung zueinander. Durch die Bindung an Proteine wird erreicht, dass die Chlo-
rophylle unterschiedliche, jedoch nahe beieinander liegende Energieniveaus sowohl flir
den ersten als auch zweiten angeregten Zustand besitzen (siehe Abschnitt 4.4 ,Vom
Lichtquant zur Ladungstrennung®). Der Vorteil fur die Photosynthese liegt darin, dass
Photonen eines ganzen Spektralbereichs absorbiert werden kdonnen, obwohl es nur
zwei verschiedene Chlorophylimolekile (a und b) gibt. Dadurch wird die Quantenaus-
beute fur die Photosynthese deutlich erhéht. Uberdies spielt dieses unterschiedliche,
aber sehr ahnliche Absorptionsverhalten, neben der erh6hten Quantenausbeute auch
noch eine wichtige Rolle bei der Weiterleitung der Energie zwischen den Chlorophyllen
eines Photosystems hin zum Chlorophyll-Dimer des Reaktionszentrums.

Die Absorption sowohl im langwelligen (erster angeregter Zustand) als auch im kurz-
welligen Bereich (zweiter angeregter Zustand) des Spektrums erhoht die Quantenaus-
beute fur die Photosynthese nochmals deutlich, da beide Anregungsprozesse in den
Zustand munden, aus welchem die Abgabe von Elektronen an das Redoxsystem er-
folgt.
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Abb. 4.36 Aufspaltung der Hauptenergieniveaus und mégliche Ubergénge am Beispiel des Chlorophyll a
(Quelle: Mohr, Schopfer in Strasburger, ,Lehrbuch der Botanik®, Gustaf-Fischer-Verlag 2008)

Eo Grundzustand, E1, E» durch Absorption erreichbare angeregte Zusténde, E;sc nur indirekt erreichba-
rer angeregter Zustand
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In Abb. 4.36 sind die Aufspaltung der Hauptenergieniveaus fir Chlorophyll a, die még-
lichen Absorptions- und Emissionsvorgange, sowie Ubergédnge zwischen verschiede-
nen Niveaus dargestellt. Der Absorptionsbande im Kurzwelligen entsprechen Uber-
gange in den zweiten angeregten Zustand E,, Ubergange in den ersten angeregten

Zustand E, entsprechen der Absorptionsbande im Langwelligen. Der zweite angeregte

Zustand ist sehr kurzlebig (10 ps), da dessen Elektronen ihre Energie schnell wieder
durch Warme (thermische Quanten, violette Pfeile) an die Umgebung abgeben. Der
erste angeregte Zustand kann entweder direkt durch Absorption erreicht werden oder
indirekt aus einem der Niveaus des zweiten angeregten Zustands, durch Abgabe ther-
mischer Quanten. Dieser Zustand E; ist langlebig (15 us). Ab einer Lebensdauer von

10 ns kann von hier aus der Ubergang in einen weiteren, geringfiigig niedrigeren ange-
regten Zustand erfolgen, der nicht durch Absorption, sondern nur auf diesem indirekten
Weg erreicht werden kann. Man bezeichnet diesen Vorgang auch als Intersystem
Crossing oder kurz ISC. In diesem besonderen angeregten Zustand reagiert Chloro-
phyll sehr stark mit Sauerstoff, indem es diesen anregt. Der angeregte Sauerstoff ist
sehr reaktiv und wirkt stark zellschadigend. Bringt man kleine Mengen Chlorophyll un-
ter die Haut und belichtet diese, so sind schwere Hautschaden die Folge. Man nutzt
dieses sog. photodynamische Prinzip in der Medizin zur selektiven Krebstherapie u. a.
in Hautbereichen. Damit die Pflanzenzellen nicht auf diese Weise geschadigt werden,
muss dieser Ubergang vermieden werden. Diese Aufgabe iibernehmen sog. Schutz-
pigmente, in erster Linie das Pigment pB-Carotin. Es 16scht diesen besonderen ange-
regten Zustand, indem es dessen Energie Ubernimmt und das Molekil wieder in den
Grundzustand Uberfuhrt.

Chlorophyll in Lésung oder auf einem Papierchromatogramm kann durch ultraviolettes
Licht angeregt werden und sendet dann rotes Fluoreszenzlicht aus, wenn es in den
Grundzustand zurtickkehrt. Dies kann man sehr schén durch entsprechende Beleuch-
tung einer Chlorophyllésung oder von Papierchromatogrammen zeigen (Abb. 4.37).

a)
Abb. 4.37 Fluoreszenz von Chlorophyll nach Bestrahlung mit UV-Licht

a) Papierchromatogramm mit und ohne UV-Bestrahlung (blaue Fluoreszenz durch Carotin)
b) Beleuchtung frischer Chlorophylllésung durch ein UV-Filter

c) Beleuchtung alterer Chlorophylliésung durch ein UV-Filter

Anwendung des Potentialtopfmodells auf Blattfarbstoffe

Mit dem Wissen Uber konjugierte Doppelbindungen und die rdumliche Anordnung der
Atome kann man das langgestreckte Molekll des Farbstoffs Carotin naherungsweise
mit dem Potentialtopfmodell beschreiben.

Bei Carotin sind 22 C-Atome uber konjugierte Doppelbindungen miteinander verbun-
den. In dieser Kette befinden sich demnach 11 mal 2 n-Elektronen, welche die 11 ener-
getisch tiefsten Molekdlorbitale voll besetzen (nach dem Pauliprinzip halten sich in je-
dem Orbital maximal zwei Elektronen auf). Die Anregung erfolgt damit vom
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Energieniveau mit n = 11 auf jenes mit n = 12. Die Carotinoide absorbieren in einem
Bereich zwischen etwa 400 nm und 540 nm, was Photonenenergien zwischen 2,3 eV
und 3,1 eV entspricht. Nimmt man eine durchschnittliche Anregungsenergie von 2,7 eV
an, kann man uber
h2 2 2
AE == — (122 -11)

die Lange des Potentialtopfs abschatzen. Man erhalt a = 1,8 nm
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Abb. 4.38 Strukturformel des Carotin

Der Abstand zweier Atome bei einer konjugierten Doppelbindung betragt rund 0,14 nm.
Der Bindungswinkel in der Kette betragt 120°, was gemaf Abb 4.38 die Bindungslange
um den Faktor \/5/2 auf eine effektive Bindungslange verkulrzt. Die ,effektive Ketten-
lange“ zwischen dem ersten und dem letzten C-Atom in der Kette konjugierter Bindun-
gen ware demnach 19 - 0,14 nm -\/5/2 = 2,3 nm. Das sehr einfache Potentialtopfmo-
dell liefert also bei diesem lang gestreckten Molekdl die richtige Grélkenordnung.

Die stark delokalisierten Elektronen sind der Grund dafir, warum sichtbares Licht mit
einer Energie von rund 2,3 eV ausreicht, um dieses Molekil anzuregen, wogegen die
niedrigste Anregung z. B. eines Wasserstoffatoms 10,2 eV bendtigt, was einer Wellen-
lange von 122 nm entspricht.

Erganzung

Experimente, die den Einfluss der Lange einer Kette aus konjugierten Doppelbindungen auf
die Farbe und damit auf die Absorption organischer Farbstoffe zeigen, finden sich auf fol-
gender Internetseite:

http://www.thomasmusolf.de - Suche: Struktur von Farbstoffmolekiilen - 4. Struktur von
Farbstoffmolekulen

Auf die Blattfarbstoffe Chlorophyll a und b, mit ihnren komplizierten Ringsystemen, kann
man das Potentialtopfmodell nicht ohne weiteres anwenden. Die grol3e Zahl konjugier-
ter Doppelbindungen ist jedoch ein Hinweis auf das starke Absorptionsverhalten.
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Abb. 4.39 Konjugierte Doppelbindungen von Chlorophyll a und b
(der Phytolschwanz ist ohne Bedeutung und daher abgeschnitten)

Quellen:

Die beiden Moleklle unter-
scheiden sich in ihrer Seitenket-
te oben links in Abb. 4.39. Die
zusatzliche Doppelbindung des
Chlorophyll b wirkt sich auf das
Absorptionsverhalten aus. Wie
stets bei konjugierten Doppel-
bindungen sind die Doppelbin-
dungen in Abb. 4.39 nicht exakt
an der eingezeichneten Stelle
fixiert. Wie beim langkettigen
Carotin bildet sich auch hier ein
n-Orbital-Ensemble aus, wo-
durch die Elektronen stark delo-
kalisiert sind und eine Absorpti-
on im sichtbaren Bereich des
Spektrums moglich wird

Carlson, ,Kurzes Lehrbuch der Biochemie®, Thieme-Verlag, Stuttgart 1974
Hoppe, ,Biophysik®, Springer-Verlag, Berlin Heidelberg New York 1978
Strasburger, ,Lehrbuch der Botanik®, Gustaf-Fischer-Verlag, Stuttgart 2008

www.fsbio-hannover.de/oftheweek/120.htm
http://edoc.hu-berlin.de/docviews/abstract.php?id=10081
http://www.tgs-chemie.de/photosynthese.htm
http://www.chemie-abc.de/organik/bindungsarten.php
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Ubertragung des
Orbitalmodells auf Molekiile“ (ca. 6 Std.)

Die Schiilerinnen und Schiiler...

e wissen, dass sich bei organischen Farbstoffmolekilen n-Orbitale ausbilden,

e koénnen das Potentialtopfmodell auf Carotin anwenden und zeigen, dass dieses
Modell trotz seiner Einfachheit eine brauchbare Abschatzung liefert,

e konnen das Potentialtopfmodell auf langgestreckte Farbstoffmolekile anwenden
und die Ergebnisse bezliglich der Kettenlange bzw. der Farbigkeit interpretieren,

e kdénnen Grinde fur die Entstehung von Absorptionsbanden angeben,

¢ konnen experimentell ein Absorptionsspektrum der Blattfarbstoffe erstellen und es
interpretieren.

In diesem Abschnitt werden die Besonderheiten der organischen Farbstoffe Carotin
und Chlorophyll bezlglich ihrer Struktur und Orbitale herausgearbeitet. Die Griinde flr
die Entstehung von Absorptionsbanden anstelle von Absorptionslinien werden aufge-
zeigt.

Der einfuhrende Demonstrationsversuch kann unter Mitwirkung der Schilerinnen und
Schuler vorbereitet werden, indem man den Blattfarbstoffextrakt herstellen Iasst. Auf
diese Weise bekommt man geniigend frische Farbstofflésung, um evtl. weitere Expe-
rimente durchzufiihren. Denkbar ware es beispielsweise, verschiedene Methoden zur
Erzeugung eines Absorptionsspektrums durchzuflihren oder durch Befiillen eines
Rundkolbens zu zeigen, dass Chlorophyll in dicker Schicht rot erscheint, weil auch im
grinen Teil des Spektrums eine — wenn auch geringe — Absorption erfolgt und ange-
regtes Chlorophyll rotes Fluoreszenzlicht abgibt. Bei der Darstellung des Absorptions-
spektrums der Blattfarbstoffe ist ein Verweis auf das Absorptionsspektrum der Carotine
in Abschnitt 2.3 sinnvoll; sofern dieser Versuch dort nicht durchgeflihrt wurde, sollte er
an dieser Stelle nachgeholt werden.

Die Versuche fiuihren zu der Frage, warum sich bei den Farbstoffmolekiilen anstelle der
Linien Absorptionsbanden ergeben. Die Schulerinnen und Schiler erkennen, dass sich
alle Farbstoffe durch viele, sich abwechselnde Doppel- und Einfachbindungen zwi-
schen den Kohlenstoffatomen auszeichnen. Die Entstehung der n-Orbitale macht ein-
sichtig, dass hier ein Orbital-Ensemble vorliegt, dessen Elektronen Uber die gesamte
Lange der konjugierten Doppelbindungen Aufenthaltswahrscheinlichkeiten besitzen.

Zur Erklarung der Absorptionsbanden empfiehlt es sich, das anfangs aufgenommene
Bandenspektrum zunachst mit Abb. 4.30 ¢ zu vergleichen und damit auf das Energie-
niveauschema in Abb. 4.36 hinzuarbeiten. Die beiden Hauptniveaus ergeben sich aus
der Lage der beiden Maxima im Absorptionsspektrum, die Notwendigkeit der Aufspal-
tung resultiert aus der Breite der Banden und kann durch Rotation und Vibration erklart
werden. Der Ubergang vom ersten angeregten (Singulett-)Zustand E. in den besonde-

ren angeregten (Triplett-)Zustand E,. muss vorgegeben werden. Der Ubergang ange-

regter, extrahierter Chlorophylle in den Grundzustand durch Fluoreszenz kann sehr
schon anhand der beiden Experimente mit UV-Lampe oder Filter gezeigt werden. Auf
die Carotinfluoreszenz sollte erst bei den Antennenpigmenten naher eingegangen wer-
den.

Die Anwendung des Potentialtopfmodells auf den Farbstoff Carotin lasst die Schulerin-
nen und Schuler erkennen, dass das in den ersten Stunden entwickelte Modell geeig-
net ist, die Lange eines lang gestreckten Blattfarbstoffs abzuschatzen. Bei gegebener
Molekiilkettenlange lasst sich entsprechend eine Aussage Uber den Wellenlangenbe-
reich des absorbierten Lichtes machen.
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4.4 Vom Lichtquant bis zur Ladungstrennung

Der wichtigste Anregungszustand fur die Photosynthese ist der erste angeregte Zu-
stand E, des Reaktionszentrums, d. h. des Chlorophyll-a-Dimers. Nur von ihm aus

kann ein Elektron an die Redoxenzyme der Lichtreaktion weitergegeben werden. Damit
die Photosynthese effektiv ablaufen kann, muss den beiden Reaktionszentren P680
des Photosystems Il und P700 des Photosystems | immer genau dann Energie zuge-
fuhrt werden, wenn sie sich im Grundzustand befinden und das angeregte Elektron
anschlief’end von einem Redoxenzym (Plastochinon B bzw. Ferredoxin) aufgenommen
werden kann. Dies ware nicht moglich, wenn die Reaktionszentren direkt, durch Ab-
sorption eines Lichtquants, angeregt wirden, weil es sich dabei um zufallige Ereignisse
handelt. Ferner bestiinde dann auch keine Méglichkeit, die Quantenausbeute an ver-
anderte Lichtverhaltnisse anzupassen. Jedes Photosystem steht daher mit einem so-
genannten Antennensystem in Verbindung. Es wird im nachsten Abschnitt vorgestellit.

Wie aus Abb. 4.6 ersichtlich ist, sind die beiden Photosysteme in der Membran nicht
gleichmaRig verteilt, sondern kommen in bestimmten Bereichen konzentriert vor
(Abb. 4.40). ATP-Synthase und Photosystem | befinden sich im Randbereich. Die ATP-
Synthase muss aus der Membran herausragen kénnen und fir ADP und Phosphorsau-
re frei zuganglich sein. Das Photosystem | hingegen muss fur Ferredoxin zuganglich
sein, welches die Elektronen auf NADP" Ubertragt. Die Photosystem ll-Komplexe be-
finden sich dagegen hauptsachlich in den Membranstapeln und ragen nicht so stark

AulRenraum

<i F Ci FAntennensysteme © LHC lI-Komplexe n Core-Antenne

' ATP-Synthase o Plastochinon C Redox-Komplex

. Photosystem | g Photosystem Il mit Mangankomplex

Abb. 4.40 vereinfachtes Modell zur Verteilung der Photosysteme und Redox-Systeme in der Thyla-
koidmembran. Jedes Photosystem besitzt ein Antennensystem aus LHC II-Komplex und Core-Antenne.

aus der Membranoberflache heraus. Dabei scheinen die Antennesysteme des Photo-
systems |l eine entscheidende Rolle bei der Entstehung der engen Membranstapel zu
spielen. Die Antennensysteme sind in Abb. 4.40 symbolisch eingezeichnet. Es handelt
sich dabei um Proteinstrukturen, in denen eine groRe Zahl an Chlorophylimolekilen
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sehr regelmafig eingelagert ist. Sie haben die Aufgabe, den jeweiligen Reaktionszent-
ren Energie zuzufuhren und bestehen aus zwei Anteilen: Den lichtabsorbierenden
LHC lI-Komplexen und der Core-Antenne, die dem Reaktionszentrum die Energie zu-
fuhrt.

Damit die Elektronen vom Photosystem |l zum entfernten Photosystem | gelangen kon-
nen, gibt es innerhalb der Membran ein Elektronensammel- und -transportsystem
(Plastochinonpool). Kommt es durch zu viele Absorptionsprozesse im Photosystem Il
zu einem ,Stau®, so wird die Quantenausbeute des Photosystems | erhdht und die des
Photosystems Il erniedrigt, indem z. B. Teile des Antennensystems vom Photosystem
Il abgekoppelt und an das Photosystem | angekoppelt werden. Bei geringen Lichtinten-
sitdten (< 10° W cm?) muss dagegen praktisch jedes einfallende Quant den Reakti-
onszentren zugeleitet werden; auch dies wird durch das Antennensystem gewahrleis-
tet, da sie die Energie aller absorbierten Lichtquanten Uber die Core-Antenne zum
Reaktionszentrum fiihren kénnen.

Das Antennensystem

Die Existenz eines Antennensystems wurde 1932 durch Emerson und Arnold entdeckt,
als diese bei Algen die Sauerstoffbildung in Abhangigkeit von eingestrahlten Lichtblit-
zen untersuchten. Im Jahr 1963 schlossen Gaffron und Wohl, dass zu jedem Reakti-
onszentrum ein Antennensystem aus 250 bis 300 Chlorophylimolekilen existiert.

O.-Molekiile
Erganzung 10° Chlorophylimolekille  Blitz
Emerson und Arnold fiihrten blitzlicht-
manometrische Messungen durch, in- 4
dem sie Algen mit kurzen Lichtblitzen 3
(10 us) in einem Abstand von 2
500 ms belichteten. Die Blitzdauer
wurde so kurz gewahlt, dass ein Pho-
tosystem, genauer dessen Reaktions- 0
zentrum, nur einmal pro Blitz oxidiert
wurde. Die Sauerstoffausbeute pro
Blitz stieg zundchst mit der Blitzintensi-  APP- 4.41 Bestimmung der Antennengrofie
tdt an, erreichte dann jedoch einen
Sattigungswert (Abb. 4.41). Sattigung
bedeutet, dass der Photosyntheseapparat mit Photonen gesattigt ist, d. h. alle Photosyste-
me werden bei einem Lichtblitz einmal angeregt. Arnold und Emerson untersuchten den
Chlorophyligehalt der Algensuspension und stellten unter Sattigungsbedingungen fest, dass
zur Bildung eines einzigen Sauerstoffmolekiils etwa 2500 Chlorophylimolekiile nétig sind.
Ferner konnten sie zeigen, dass der minimale Quantenbedarf pro Sauerstoffmolekul bei
acht Quanten liegt. 1963 schlossen daher Gaffron und Wohl auf die Existenz von Funkti-
onseinheiten, die aus ca. 300 Absorberchlorophylimolekiilen (Antennensystem) mit einem
gemeinsamen, photochemisch aktiven Zentrum bestehen.

2500 Chl.-Molekiile/O,

1

0 0,5 1 1,5 2
relative Blitzintensitat

Inzwischen hat man die molekulare Struktur der Photosysteme und ihrer Antennen
durch Roéntgenstrukturanalyse, Mdsbauerspektroskopie und Elektronenspin-Resonanz-
Messungen zu einem grofien Teil aufgeklart. Das Photosystem der Bakterien ist dem
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Photosystem | der griinen Pflanzen sehr ahnlich und wurde als erstes naher erforscht.
Abb. 4.42 zeigt die Rontgenstruktur des Photosystems | von Purpurbakterien. In dieser
Aufsicht auf die Bakterienmembran erkennt man, dass das Reaktionszentrum RC von
regelmafigen Ring-Strukturen umgeben ist, sie sind mit LH-1 und LH-2 bezeichnet, es
sind sog. Lichtsammelkomplexe (light-harvesting complexes). Sie bestehen aus ei-
nem Proteingerust, in das vor allem Bakterienchlorophylle sowie weitere Farbstoffe
sehr regelmaRig eingelagert sind. Durch das Proteingeriist werden die Pigmente in
eine ganz bestimmte Lage und Entfernung zueinander gebracht. Das Protein beein-
flusst die Absorptionseigenschaften, d. h. die Energien der angeregten Zustande der
Chlorophylle. AuBerdem wirkt sich groRere raumliche Nahe der Pigmentmolekile auf
deren Anregungszustande aus; da sie dann zunehmend gekoppelt werden, nimmt die
Anregungsenergie ab. Auf diese Weise entsteht eine Art ,Energietrichter”, bei dem die
Anregungsenergie zunachst im LH-1-Komplex konzentriert wird, bevor sie auf das Re-
aktionszentrum Ubergeht.

Die Energielbertragung erfolgt ohne Strahlung und ohne Wanderung von Elektronen
zwischen den Chlorophylimolekilen. Diese strahlungsfreie Weitergabe von Energie
wird auch als Exzitonentransfer bezeichnet. Dabei wandert ein Energiepaket in Form
eines ,Quasiteilchens® (Exziton), das durch einen gebundenen Elektronen-Loch-
Zustand beschrieben wird, von einem angeregten Chlorophylimolekil zu einem be-
nachbarten mit einem etwas niedrigeren Anregungsniveau. Dass Chlorophylimolekule
mit unterschiedlichen Anregungsniveaus vorliegen, beruht, wie oben bereits erwahnt,
darauf, wo und wie sie an die EiweiBmolekile gebunden sind. Die Bindung an die Ei-
weillmolekile stellt auch sicher, dass die nétige raumliche Nahe fir einen strahlungs-
freien Energietransport gegeben ist.

Abb. 442 zeigt das Antennensystem der
Purpurbakterien. Die LH-2-Komplexe leiten
die Absorptionsenergie weiter zum LH-1-
Komplex und dieser leitet sie weiter zum
Reaktionszentrum RC in seiner Mitte. Von
dort wird die Energie innerhalb von Pikose-
kunden auf das Chlorophyll-Doppelmolekidil
Ubertragen. Dieses ist der primare Elektro-
nen-Donor. Alle LH-Komplexe zusammen
bilden das Antennensystem. Auf diese Wei-
se stellen die Antennenpigmente immer ge-
nigend Energie fir das Reaktionszentrum
zur Verfligung.

Srary

A Das Antennensystem der grinen Pflanzen
Abb 4.42 Rontgenstruktur des Photosystems |

. . ) besitzt zwar eine andere Struktur, besteht
von Purpur-Bakterien (mit freundlicher Geneh- . . . .
migung von Prof. Dr. Klaus Mébius, freie Uni- jedoch ebenfalls aus Proteinen mit eingela-
versitat Berlin) gerten Pigmenten. Der auldere, bei den gru-
nen Pflanzen mit LHC Il bezeichnete Anten-
nenteil enthalt Chlorophylle und ist nur teilweise fest mit dem jeweiligen Photosystem
verbunden. Der innere Antennenteil wird Core-Antenne oder CP genannt, sie enthalt
ebenfalls Chlorophylle, aber auch wenige Carotinoide und umgibt das Reaktionszentrum
(siehe Abb. 4.40). Beide Antennenanteile fihren dem Reaktionszentrum die Anregungs-
energie nach dem oben erklarten Prinzip durch Exzitonenwanderung zu. Die rdumliche
Trennung der beiden Photosysteme und ihrer Antennensysteme verhindert eine unkon-
trollierte Ubertragung der Anregungsenergie vom Photosystem Il auf das Photosystem I.
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Das Antennensystem ermdglicht die hohe Effizienz der Lichtreaktion aus drei Griinden:

e Nahezu alle Lichtquanten werden dem Reaktionszentrum zugeleitet.
e Durch begleitende Pigmente und unterschiedliche Anregungsniveaus der Anten-
nenpigmente kann der eingestrahlte Spektralbereich in einem weiten Bereich aus-

genutzt werden.

e Bei grinen Pflanzen, mit zwei in Serie geschalteten, unterschiedlichen Photosys-
temen, werden beide Systeme optimal mit Anregungsenergie versorgt.

Quellen:
http://deposit.ddb.de/cqi-

bin/dokserv?idn=960987193&dok var=d1&dok ext=pdf&filename=960987193.pdf

http://docserv.uni-duesseldorf.de/serviets/DocumentServiet?id=10227

Das Schutzsystem

In Blattern kommen neben
den Chlorophyllen noch wei-
tere Blattfarbstoffe vor. Ein
wichtiger Farbstoff ist dabei
das B-Carotin. Es absorbiert
im kurzwelligen Spektrum
und nahen UV. Trotz seiner
hohen Absorptionsrate tragt
es jedoch weit weniger zur
Photosyntheseaktivitat  der
Pflanzen bei als Chlorophyll.
Daher stellt sich die Frage,
welche wesentliche Aufgabe
dieser Farbstoff in den Blat-
tern erfullt.

Bevor diese Frage beantwor-
tet wird, soll das Absorpti-
onsverhalten der Blattfarb-
stoffe experimentell unter-
sucht werden:

rel. Absorption
Carotin

Chlorophyll a

|

N

400 450 500 550 600 650 700

Abb. 4.43 relatives Absorptionsspektrum von Carotin und Chloro-
phyll a in organischem Lésungsmittel

Betrachtet man die Papierchromatogramme aus Abschnitt 4.1 unter der UV-Lampe, so
stellt man fest, dass Carotin blaues Fluoreszenzlicht emittiert. Die Fluoreszenz ist deut-
lich sichtbar, lange bevor sich gentugend Farbstoff gesammelt hat, um auch bei norma-
ler Beleuchtung erkennbar zu sein. Carotin wird durch flr uns unsichtbares UV-Licht
stark angeregt und emittiert deutlich im sichtbaren Bereich (Abb. 4.44 a). Die beiden
Chlorophylle werden ebenfalls angeregt und emittieren kurzwelligeres bzw. langwelli-

geres rotes Fluoreszenzlicht.
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a) b) c)

Abb. 4.44 (identisch mit Abb. 7.7)

blaue Fluoreszenz des Blattfarbstoffs Carotin nach Bestrahlung mit UV-Licht
a) Papierchromatogramm nach ca. 10 Minuten Laufzeit

b) Nach ca. 20 Minuten

¢) Nach ca. 3 Stunden

Wenn Chlorophylle im UV-Bereich absorbieren, gelangen sie dadurch in den zweiten
angeregten Zustand. Sie gehen von dort aus, unter Abstrahlung von Warme, in den
ersten angeregten Zustand Uber. Erfolgt keine Elektronenabgabe des Reaktionszent-
rums an die Redoxenzyme, so wird rotes Fluoreszenzlicht emittiert und das Molekdil
geht wieder in den Grundzustand Uber oder es erfolgt ein Ubergang in den fiir die
Pflanze unginstigen Triplettzustand. p-Carotin, das besonders gut mit dem Triplett-
zustand des Chlorophylls reagiert, iGbernimmt dann dessen Energie und verhindert so
die Bildung von Sauerstoffradikalen. Damit erklart sich die hohe Absorptionsrate der
Carotinoide, ohne dass diese wesentlich zur Photosynthese beitragen. Ganz allgemein
besteht die Aufgabe der Carotinoide im Wesentlichen darin, zuviel absorbierte Energie
in Warme umzuwandeln und schadliche Triplettzustadnde zu l6schen. Die Vermeidung
von Sauerstoffradikalen durch Carotinoide stellt auch im menschlichen Kdrper eine
wesentliche Schutzfunktion dar.

In der Natur kann die Lichtintensitat sehr schnell wechseln, z. B. durch unterschiedliche
Bewdlkung. Auf derartige Veranderungen muss die Pflanze mdglichst schnell reagie-
ren. Bei zu hoher Lichtintensitat wird ein Teil der LHC-II-Komplexe des Antennensys-
tems durch ein Enzym abgekoppelt. Das Enzym wird aktiviert, sobald das Photosys-
tem Il einen Protonentberschuss erzeugt. Damit wird die Antenne zunachst verkleinert.
Die abgekoppelten Komplexe schlieRen sich nun zu Aggregaten zusammen, wobei die
Anregungsenergie der Chlorophylle auf noch unbekannte Weise ,geldscht®, d. h. in
Warme umgewandelt wird. Diese Reaktion erfolgt im Sekundenbereich und kann e-
benso schnell wieder riickgangig gemacht werden. Die Abkoppelung der LHC-II-
Komplexe flhrt auRerdem zur Entkoppelung der Membranstapel, d. h. die Membran-
stapel I6sen sich voneinander. Die abgekoppelten LHC-lI-Komplexe kdnnen nun die
Quantenausbeute des Photosystems | erhéhen, indem sie an dessen Antenne ankop-
peln und diese damit vergrof3ern. Dadurch wird das Ungleichgewicht zwischen beiden
Systemen wieder ausgeglichen.

Ist die Pflanze sehr grof3en Lichtintensitaten ausgesetzt, reicht dieser Mechanismus
alleine nicht mehr aus. Bei Starklicht wird sehr viel Wasser gespalten. Wenn dadurch
der pH-Wert im Membraninnenraum von 7,6 auf 5 fallt, wird durch die starke pH-
Anderung die Bildung des Carotin-Farbstoffs Zeaxanthin aus dem Carotinfarbstoff Vio-
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laxanthin aktiviert. Carotinoide (Carotinfarbstoffe) kdbnnen durch ihre lange Kette mit
konjugierten Doppelbindungen sehr leicht angeregt werden und damit die Anregungs-
energie der Chlorophylle zwar sehr effektiv aufnehmen, die Energie jedoch nur
schlecht weiterleiten. Die strahlungsfrei aufgenommene Energie wird dann in Form von
Warme wieder abgegeben. Die Umwandlung von Violaxanthin in Zeaxanthin bendtigt
ca. 30 Minuten. Bei vollem Sonnenlicht werden 50 % — 70 % aller absorbierten Licht-
quanten in Warme umgewandelt!

Die optimale ,Arbeitstemperatur” einer grinen Pflanze liegt etwa bei 20 °C — 25 °C. Ist
sie deutlich héheren Temperaturen ausgesetzt, schrankt sie die Verdunstung Uber ihre
Spaltéffnungen in den Blattern ein, indem sie diese schliet. Da sie dann auch kein
CO; mehr aufnehmen kann, wird die Photosynthese auf Seiten der Dunkelreaktion
stark heruntergefahren und es wird weniger NADPH bendtigt.

Bei zu tiefen Temperaturen wird ebenfalls weniger NADPH bendtigt, weil dann die En-
zymaktivitat herabgesetzt ist. Beides hat zur Folge, dass weniger Protonen bendtigt
werden, wodurch der pH-Wert im Membraninnenraum steigt. Hier tritt der gleiche
Schutzmechanismus wie bei Starklicht in Kraft.

Quellen:

Raven, Evert, Eichhorn, ,Biologie der Pflanzen®, De Gruyter Verlag, Berlin 2006
Hoppe, ,Biophysik®, Springer-Verlag, Berlin Heidelberg 1978

Schiinemann, ,Biophysik, eine Einflihrung®“, Springer-Verlag, Berlin Heidelberg 2005
Strasburger, ,Lehrbuch der Botanik®, Gustaf-Fischer-Verlag, Stuttgart 2008

http://www.mpg.de/bilderBerichte Dokumente/dokumentation/jahrbuch/2008/bioanorganische chemie/forsc
hungsSchwerpunkt/index.html

http://www.fu-berlin.de/presse/publikationen/fundiert/2007 01/index.html
http://www.uni-duesseldorf.de/WWW/MathNat/Biologie/Didaktik/Fotosynthese/dateien/
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Vorschlag zum Unterrichtsverlauf beim Themenbereich ,,Vom Lichtquant
zur Ladungstrennung“ (ca. 2 Std.)

Die Schilerinnen und Schiiler...

e wissen, dass Absorption ein statistisches Ereignis darstellt,

o erkennen, dass Wasserspaltung, NADPH- und ATP-Bildung raumlich getrennt er-
folgen, jedoch funktional gekoppelt sind,

e konnen erlautern, warum das Antennensystem geeignet ist, eine geregelte Quan-
tenversorgung der beiden Photosysteme sicherzustellen,

e konnen aus der Erfahrung sich wechselnder Umweltbedingungen ableiten, dass die
Quantenversorgung geregelt werden muss und kdnnen die Regulationsmechanis-
men des Antennensystems benennen,

e wissen, dass die Carotinoide zwar kaum zur Photosynthese beitragen, aber eine
wichtige Schutzfunktion erfullen.

In der Natur werden alle Systeme im Laufe der Evolution optimiert, dies gilt auch fir die
Quantenausbeute der Photosynthese. Die Analyse von Abb. 4.6 lasst die ungleiche
Verteilung der Photosysteme und der ATP-Synthase im Bereich der Membranstapel
erkennen. Fir die ATP-Synthase ist einsichtig, dass sie aufgrund der herausragenden
Komponente nicht innerhalb der Membranstapel sitzen kann. Aul3erdem erklart sich die
Randlage dieser Systeme, da die ATP-Synthase fir Phosphate, ADP und Protonen frei
zuganglich sein muss. Analoges gilt beim Photosystem |, das flir Ferredoxin aus dem
MembranauRenraum frei zuganglich sein muss. In Abb. 4.40 wird das Antennensystem
erstmals vorgestellt. Es ist den Schulerinnen und Schulern einsichtig, dass die Dunkel-
reaktion mit ihren Produkten auf die Lichtreaktion zurlickwirkt. Der Protonengradient
wird nur abgebaut, wenn ATP bendétigt, d. h. ADP von der Dunkelreaktion ,angeliefert®
wird, ebenso verhalt es sich mit der NADPH-Bildung und NADP*. Damit beeinflussen
Licht- und Dunkelreaktion den pH-Wert des Membraninnenraums. Dieser kann daher
zur Regulation genutzt werden. Wegen der Kopplung der Prozesse muss den Reakti-
onszentren zur rechten Zeit genug, aber auch nicht zu viel Energie, zugefuhrt werden.
Dieses Problem wird durch das Antennensystem geldst. Hier wird der Zusammenhang
zwischen Struktur (Anordnung der Chlorophylle in den Proteinen und relativ zueinan-
der, Anordnung der Lichtsammelkomplexe zueinander und zum Reaktionszentrum)
und Funktion (Energie sammeln und dem Reaktionszentrum zuleiten) klar erkennbar.
Die hochsymmetrische Struktur der Protein-Chlorophyll-Komplexe entstand bereits
sehr frih in der Evolutionsgeschichte bei den Bakterien. Dieses System wurde von
hoheren Zellen im Prinzip beibehalten und durch Ankopplung des Photosystems Il wei-
terentwickelt und optimiert. Die Ahnlichkeit erlaubt die Interaktion der beiden Anten-
nensysteme und Photosysteme.

Dass alle Lebewesen sich — manchmal sehr kurzfristig — andernden Umweltbedingun-
gen ausgesetzt sind, gehdort zur Erlebenswelt der Schilerinnen und Schiler. Beziglich
des Lichts spielen hierbei Qualitdt und Quantitat eine Rolle. Die Notwendigkeit, dass
die Quantenausbeute reguliert und bei Starklicht reduziert werden muss, ist einsichtig.
Auch hier liefert das Antennensystem eine Losung. Bei der Extraktion der Blattfarbstof-
fe wurde bereits festgestellt, dass Carotinoide in groflerer Menge vorhanden sind. Aus
Abb. 4.43 Iasst sich ableiten, dass diese zwar stark absorbieren, jedoch nur einen ge-
ringen Beitrag zur Photosyntheserate (Glukoseproduktion, gemessen uber die Sauer-
stoffproduktion) leisten. Die Bestrahlung mit UV-Licht zeigt durch ihre blaue Fluores-
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zenz, dass Carotinoide im Kurzwelligen stark absorbieren. lhr Vorhandensein wird ein-
sichtig, wenn ihre Eigenschaft, Anregungsenergie der Chlorophylle zu Ubernehmen,
vorgestellt wird. Die Entkopplung der Membranstapel und Bildung bestimmter Caroti-
noide unter Mitwirkung pH-sensibler Enzyme zeigt die optimale Anpassung der Regu-
lationsmechanismen an Umweltbedingungen und Stoffwechselbedarf auf.

Folgende Internetseiten mit Experimenten, Animationen und Infos kdénnen sehr ge-
winnbringend in den Unterricht eingearbeitet werden:

http://www.thomasmusolf.de > Suche: Struktur von Farbstoffmolekilen - 4. Struktur
von Farbstoffmolekiilen

Auf dieser Seite ist der chemische Hintergrund zur Absorption von organischen Farb-
stoffen sehr schon nachzulesen; es finden sich hier auch Experimente, die zeigen, wie
die Lange der delokalisierten n-Elektronenwolke verandert werden kann und wie dies
das Absorptionsverhalten beeinflusst.

http://www.chemiedidaktik.uni-wuppertal.de/chemie-interaktiv. — ein fall fuer zwei/ —»
effz ein fall fuer zwei

Hier finden sich interaktive Seiten zur Photosynthese, Selbstlerneinheiten, Animatio-
nen, Modelle der Molekiile, Photosysteme usw.

http://www.uni-duesseldorf.de/MathNat/Biologie/Didaktik/Fotosynthese/ > Uberblick-
seite zur Photosynthese




212 Literatur und Medien

Literatur und Medien

Gute Lehrblicher zur Biophysik sind rar und insbesondere auf Schulniveau gibt es
tiberhaupt kein Lehrbuch. Uberdies setzen viele Lehrblicher auf Universitatsniveau
recht weit gehende Spezialkenntnisse voraus, sodass diese nur eingeschrankt zu
empfehlen sind. Die Literaturliste ,Grundlagen® enthdlt deshalb neben wenigen
Biophysiklehrblchern auch Klassiker unter den Physiklehrblchern, in denen bio-
logische Systeme haufig thematisiert werden und in denen die physikalischen
Grundlagen flir samtliche Kapitel dieser Handreichung nach Meinung der Autoren gut
nachvollzogen werden kénnen. Ein Teil dieser Grundlagen, insbesondere zur Optik
und zum Themenbereich Elektrizitat/Magnetismus kann aber auch mit den gangigen
Physik-Schulblichern der Oberstufe erarbeitet werden.

Grundlagen

Titel Kurzbeschreibung
Bergmann Schéfer, ,Lehrbuch der umfassendes Hochschullehrwerk, biophysika-
Experimentalphysik®, de Gruyter, Berlin, laufend neu lisch relevant sind insbesondere die Bande |
aufgelegt (Akustik = Ohr) u. 1l (Optik > Auge, Mikroskop)

Standardlehrbuch zu allen Bereichen der
Physik, viele interessante ,Ausfliige” zu
biologischen Anwendungen

Gerthsen, ,Physik“, Springer-Verlag, Berlin, laufend
neu aufgelegt

alteres Hochschullehrbuch, trotzdem vielfach
fundierte Informationen zur Biophysik
(Sinnesorgane, Photosynthese, Biomechanik)

Hoppe, ,Biophysik®, Springer-Verlag, Berlin Heidelberg
New York, 1978

Pfutzner, ,Angewandte Biophysik“, Springer-Verlag, Lehrbuch mit einer gelungenen kurzen
Wien 2003 Einfihrung in die Biochemie

Harten, ,Physik flir Mediziner®, Springer-Verlag, Berlin | Physiklehrbuch mit Anwendungsbeispielen aus
1974 Medizin und Biologie

1. Auge und Ohr

Titel Kurzbeschreibung

umfassender Klassiker der Tierphysiologie mit
ausfuhrlichen Kapiteln zu Auge und Ohr, gut
verstandliches Uni-Lehrbuch fiir Biologen

Penzlin, ,Lehrbuch der Tierphysiologie®, Spektrum
Verlag, Miinchen, 2005

Heldmaier, Neuweiler, ,Vergleichende sehr umfassendes und verstandliches Lehrbuch,
Tierphysiologie*, Springer Verlag, Berlin, Heidelberg, Alternative zum Penzlin, fir Auge und Ohr ist
2003 vor allem Band 1 interessant

Colicchia, Wiesner, ,Kénnen Fische unter Wasser
besser sehen als Menschen? Akkommodation bei
Tieren und Menschen®, Unterricht Physik 16/85-86

Veroffentlichung zu besagtem Thema auf
Mittelstufenniveau

Miiller cells are living optical fibres in the vertebrate wissenschaftliche Veroffentlichung tber die
retina, K. Franze, S. 8287 — 8292, PNAS 2007 Untersuchungen der Lichtleitereffekte im Auge
Reichenbach, ,Die Wirbeltiernetzhaut — ein merkwtir- unbedingt zu empfehlendes Blichlein mit

diges Sinnesorgan®, Verlag d. Sachs. Akad. d. interessanten Informationen zum Auge, die man

Wissensch., Sitzungsber. 130 (6) 2008 sonst nur schwer findet
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Keidel (Hrsg.), ,Physiologie des Gehors®, Georg
Thieme Verlag, Stuttgart 1975

http://www.mpg.de/bilderBerichteDokute/dokumentatio
n/jahrbuch/2003/hirnforschung/forschungsSchwerpunk
t/pdf.pdf

http://www.medien.ifi.Imu.de/fileadmin/mimuc/mmi_ws
0405/uebung/essays/maria.wagner/colouressay.html

http://www.matter.org.uk/tem/resolution.htm

http://www.sinnesphysiologie.de/hvsinne/hoeren/audioi
n.htm

http://www.cochlee.org

http://147.162.36.50/cochlea/index.htm

http://wwwthep.physik.uni-
mainz.de/~groote/ps/schnecke.pdf

schwer verstandliches, duRerst umfassendes
Werk zum Ohr, fiir Spezialisten

Wissenschaftliche Abhandlung von Wassle und
Heinz (Max Planck Institut fur Hirnforschung) zu
synaptischen Verschaltungen an der Netzhaut

Artikel zu Farben und Farbwahrnehmung; bietet
ein umfangreiches Literaturverzeichnis zum
Stobern.

Animation zur Begrenzung des
Auflésungsvermogens aufgrund von Beugung.

gut verstandliche, graphisch ansprechende
Seite zu allen Belangen des Ohrs und des
Hérens der Uni Heidelberg

Lehrgang durch das komplette Ohr, pro-
fessionell gestaltet, Seite der medizin. Fakultat
der Uni Montpellier (englisch u. franzdsisch)

hervorragende Internetseite mit allen wesentli-
chen Informationen zum Ohr, reicht von an-
schaulichen Bildern bis zu mod. Theorien, engl.

Vortrag von Prof. Groote, in dem die Ergebnisse
von Mammano und Nobili in deutscher Sprache
zusammengefasst sind, sehr anspruchsvoll

2. Typische Untersuchungsmethoden der Biophysik

Titel Kurzbeschreibung

Kuhn, ,Handbuch der experimentellen Physik, Band
8%, Aulis Verlag, KdéIn 1996

http://www.chemgapedia.de/vsengine/topics/de/vlu/ind
ex.html

http://www.uni-
mainz.de/FB/Medizin/Anatomie/workshop/EM/EMAlles.
html

http://www.smt.zeiss.com/C1256E4600305472?0pen

http://www.biologie.uni-hamburg.de/b-
online/d03/03.htm

http://wwwex.physik.uni-
ulm.de/lehre/physikalischeelektronik/phys_elektr/node
263.html

http://www.chembio.uoguelph.ca/educmat/chm729/afm
[firstpag.htm

http://www.matter.org.uk/tem/default.htm

enthalt viele hilfreiche Tipps zur Spektroskopie

Internetseite des Fachinformationszentrums fiir
Chemie in Berlin, viele Beitrage zur Anwendung
physikalischer Messmethoden in der Biochemie

elektronenmikroskopischer Atlas der Universitat
Mainz von Zellen, Geweben und Organen

Internetseite der Firma Zeiss - Animation zum
Strahlenverlauf im Elektronenmikroskop

Internetseite der Uni Hamburg, ausfiihrliche
Darst. der Licht- und Elektronenmikroskopie mit
Erlduterungen zur Probenpraparation

Internetseite der Uni UIm, detaillierte Erkl. zu
den Grundlagen von elektrischen und magne-
tischen Linsen und Elektronenmikroskop

Internetseite der Firma Chembio Diagnostic
Systems (englisch), ausfiihrliche und bildreiche
Darstellung der Rasterkraftmikroskopie

Internetseite der Uni Liverpool (englisch), sehr
ausfuhrliche Darstellung des Elektronen-
mikroskops mit vielen hilfreichen Animationen




214

Literatur und Medien

3. Neuronale Signalleitung

Titel Kurzbeschreibung

Stryer, ,Biochemie®, Spektrum Akademischer Verlag,
Heidelberg 1994

Alberts et al., ,Molecular Biology of the Cell*, Garland,
New York 1994

Kandel et al., ,Neurowissenschaften®, Spektrum
Akademischer Verlag, Heidelberg 1996

Cotterill, ,Biophysik®, Wiley-VCH, Weinheim 2008

Reichert, ,Neurobiologie*, Thieme, Stuttgart 2000

Flindt, ,Biologie in Zahlen®, Spektrum Akademischer
Verlag, Heidelberg 2002

Spitzer, ,Lernen®, Spektrum Akademischer Verlag,
Heidelberg 2007

Spitzer, ,Geist & Gehirn 3%, TRV, 2006, Folgen:
»Gehirnentwicklung® und ,Entwicklung und Lernen®

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC1392413
/pdf/jphysiol01442-0106.pdf

http://www.weltderphysik.de/de/1604.php

http://www.zum.de/Faecher/Bio/BW/bio/neuron/neuro1
0.htm

http://www.michaelbach.de/ot/index-de.html

http://www.fh-
jena.de/contrib/fb/et/cbt/dbv/opt_t/opt_taeuschung.html

Gute Ubersicht tiber den Aufbau von
Zellmembranen, Proteinstrukturen und die
chemischen Prozesse beim Sehvorgang

englischsprachige Alternative zum Stryer

Standardwerk, das den gesamten Bereich ,Neu-
ronale Signalleitung® abdeckt (auch Adaptation,
optische Tauschungen), gut verstandlich

Hochschullehrbuch, in dem u. a. die
mathematischen und physikalischen Grundlagen
der Kabelgleichungen dargestellt sind

Alternative zu Kandel und Cotterill, Schwerpunkt
hier allerdings eher auf der Biologie.

Tabellenwerk, in dem reichhaltiges Zahlen-
material zu finden ist, z. B. Signalleitungs-
geschwindigkeiten verschiedener Tierarten

Hintergrundwissen zur Funktionsweise des
Gehirns, populédrwissenschaftliche Darstellung

Hintergrundwissen zur Rolle der Myelinisierung
bei der Gehirnentwicklung

Originalverdéffentlichung von Hodgekin und
Huxley

interessanter Artikel zur Kombination von
Computerchips und Nervenzellen, geeignet als
Einstieg in das Themengebiet

Selbstlernkurs zur Nervenzelle

sehr gute Internetseite, die sich mit optischen
Tauschungen beschéftigt

sehr gute Internetseite, die sich mit optischen
Tauschungen beschaftigt

4. Photosynthese

Titel Kurzbeschreibung

Strasburger, ,Lehrbuch der Botanik®, Gustaf-Fischer-
Verlag, Stuttgart 2008

Held, ,Pflanzenbiochemie®, Spektrum Akademischer
Verlag, Heidelberg Berlin 2003

Standardwerk der Botanik, zahlreiche Inform. zu
Pflanzenzellen, Chloroplasten etc., Uberblick
Uber Photosynthese auf aktuellem Stand.

Schwerpunkt auf biochemischer Seite der
Photosynthese, trotzdem gut lesbar, Skizzen
zum molekularen Aufbau der Photosysteme
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Weber, ,Fokus Biologie 11, Cornelsen-Verlag, Berlin,
2009

http://www.uni-
duesseldorf.de/WWW/MathNat/Biologie/Didaktik/ >
Projekte > Photosynthese (Aufbaumodul)

www.lehrer-online.de (Suchbeg.: Photosynthese) >
Biologie: Nanomotoren..., Leaflab...
-> Physik: Bionik: elektrochem. Farbstoffsolarzelle

http://photoscience.la.asu.edu:16080/photosyn/photow
eb/index.html

http://www.mpg.de/bilderBerichteDokumente/
- Dokumentat. = Jahrbuch = Jahrbuch 2008
- MPI fir bioanorganische Chemie ,warum
bekommen Pflanzen keinen Sonnenbrand?*

http://www.orbitals.com/orb/index.html

anschauliche Zusammenfassung biolog. u.
biochem. Grundlagen, zeigt, was im Biologie-
unterricht Giber Photosynthese vermittelt wird

sehr gute Internetseite rund um die
Photosynthese, auf aktuellem Stand, Glossar
beachten

sehr gute Seite mit Hintergrundinformationen,
Unterrichtseinheiten, Ideen fir den Unterricht
und vielen interessanten Links

reichhaltige Internetseite der Arizona State
Univ., unzahlige Links, die sehr ausfiihrliche
Informationen zur Photosynthese liefern, engl.

molekulare Hintergriinde zur Umwandlung von

absorbierter Energie in Warme als Schutz bei zu
starker Bestrahlung

alles Uber Orbitale (englisch)

Bildnachweise

Die Bildquellen sind jeweils an den entsprechenden Stellen im Text angegeben. Bilder
ohne Quellenangabe stammen von den Autoren.

Die Bilder aus Wikipedia unterliegen der GNU-Lizenz fiir freie Dokumentation.
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Kleines Kompendium der Biochemie

Was ist Biochemie?

Im Rahmen der Biochemie versucht man mit den Methoden und Modellen der Chemie Le-
bensvorgange zu erforschen und zu verstehen. Dazu beschaftigt man sich mit den in der Na-
tur vorkommenden chemischen Verbindungen und im Rahmen des Stoffwechsels mit dem
Auf-, Um- und Abbau dieser Verbindungen. Da ohne einige grundlegende Kenntnisse des
Aufbaus und Zusammenwirkens von Biomolekulen viele Gebiete der Biophysik nur schwer
zu verstehen sind, werden im Folgenden einige ausgewahlte Sachverhalte kurz erlautert.

Die raumliche Gestalt vieler der im Folgenden besprochenen — teilweise sehr komplexen —
chemischen Verbindungen wird oft alleine mit den Valenzformeln nicht sehr deutlich, deshalb
wird bereits hier auf eine sehr hilfreiche Sammlung von dreidimensionalen Molekilmodellen
im Internet verwiesen: http://www.bioc.uzh.ch/blexon/, wo die meisten der im Text vorgestell-
ten Verbindungen zu finden sind.

Die Energetik biochemischer Reaktionen
Fir chemische Reaktionen gibt es zwei , Triebkrafte*:

e Die Enthalpie H (der Energieinhalt, der in Warme umgesetzt werden kann) des Systems
verringert sich.

¢ Die Entropie S des Systems wachst.

Beide werden in der freien Enthalpie G zusammengefasst, die in der Biochemie meist fur
die Angabe von Reaktionsenergien verwendet wird. Dabei werden die Reaktionsverlaufe
haufig unter den sog. biochemischen Standardbedingungen betrachtet. Hierflr gilt: eine
Stoffmengekonzentration von 1 mol/l, ein Druck von 1013 hPa, einer Temperatur von 298 K
und ein pH-Wert von 7.

Fir die Anderung der freien Enthalpie gilt folgender Zusammenhang:

AG =AH -TAS (K.1)

AH ist dabei die Enthalpiedifferenz des Systems nach und vor der Reaktion, AS die Differenz
der entsprechenden Entropien und T die absolute Temperatur. Negatives AG bedeutet, dass
das System bei der Reaktion einen thermodynamisch giinstigeren Zustand erreicht, die Re-
aktion also freiwillig ablauft.

Man unterscheidet nun folgende Falle:
e AG<0: Die Reaktion lauft spontan ab, sie ist exergonisch.
e AG=0: Die Reaktion befindet sich im Gleichgewicht.

e AG>0: Die Reaktion lauft nicht freiwillig ab und muss durch Zufuhr von Energie
erzwungen werden. Sie ist endergonisch.

Die Begriffe exergonisch und exotherm, beziehungsweise endergonisch und endotherm sind
nicht gleichbedeutend, da die Ausdricke exotherm und endotherm nur etwas Uber die Auf-
nahme oder Abgabe von Warme bei der Reaktion aussagen, ohne die Entropie zu berick-
sichtigen. So lauft zum Beispiel das Losen bestimmter Salze (z. B. Ammoniumnitrat NH;NO3)
in Wasser spontan ab, obwohl bei der Trennung der lonen dem Wasser die dazu bendtigte
Energie entzogen wird und es sich merklich abkihlt. Die Entropiezunahme des Systems
durch das Losen sorgt aber gemaR (1) dafiir, dass AG negativ ist.
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Verschiedene Darstellungsweisen fur Molekile

Die Summenformel einer chemischen Verbindung gibt lediglich die Anzahl der am Molekdil-
aufbau beteiligten Atome wieder. Sie enthalt aber keinerlei Informationen darlber, welche
Atome miteinander verknupft sind, welche Bindungen vorliegen oder wie die Atome innerhalb
des Molekuls raumlich orientiert sind. Strukturformeln geben Auskunft Uber die Verknlpfung
und die Art der Bindungen. Haufig wird weitgehend darauf verzichtet, die realen dreidimensi-
onalen Verhaltnisse im Molekul exakt darzustellen. In Halbstrukturformeln werden Teilberei-
che des Molekuls als Summenformeln abgekurzt. Haufig werden bei der Darstellung organi-
scher Molekiile die Kohlenstoff- und Wasserstoffatome nicht mit dem Elementsymbol einge-
zeichnet. Diese Art der Darstellung nennt man Skelett- oder Gerustformel. Jede Ecke steht
dann fur ein Kohlenstoffatom, die davon ausgehenden Striche symbolisieren die Bindungen
zu den benachbarten C-Atomen, jedes C-Atom bindet noch so viele H-Atome wie Bindungen
bis zur Vierbindigkeit fehlen. So wird die Darstellung der haufig komplizierten Molekule we-
sentlich Ubersichtlicher. Die folgende Tabelle zeigt verschiedene Moglichkeiten der Darstel-
lung von Molekilen:

Summenformel Strukturformel Halbstrukturformel Skelettformel

H H H H
Cattro H—C|:—C|)—C|)—C|)—H bzw. N
n-Butan IL IL IL IL CHa/CHz\CF{CHB

|

H—C—H CH,

C4H1o

, )\
H H CH
/
2-Methypropan | | CH; \CH3

Die wichtigsten Elemente und ihre Verbindungen

Zum weitaus grofdten Teil sind die in Organismen vorkommenden Molekile aus Wasserstoff-
, Sauerstoff-, Kohlenstoff- und Stickstoffatomen aufgebaut. Sehr viel seltener kommen die
Elemente Phosphor und Schwefel vor. Von wesentlicher Bedeutung sind auch die Elemente
Natrium, Kalium, Calcium, Magnesium und Chlor, die in ionisierter Form vorliegen. Weitere
Elemente, die der Korper nur in sehr geringer Menge bendétigt, bezeichnet man als Spuren-
elemente. Dazu gehdren Eisen, Zink, Kobalt, Kupfer, Mangan, lod und Selen.

Die folgende Tabelle gibt einen Uberblick tber wichtige Stoffklassen, die im Organismus vor-
kommen, und die am Aufbau ihrer Molekile beteiligten Elemente.
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wichtigste Elemente

Kohlenhydrate C,HO nm (bis um)
Lipide C,HO,P einige nm
Proteine C,H,O,N,S <100 nm
Nukleinsauren C,H,ON,P nm (bis cm)
Wasser H, O <nm
Mineralien Na, K, CI <nm
Wasserstoff

Das Wasserstoffatom ist das einfachste aller Atome.
Wasserstoffatome sind einwertig, d. h. sie besitzen nur ei-

@\‘:‘ ne einzige Bindungsstelle. Der Strich neben dem als
Abb. K.1 Symbol H dargestellten Wasserstoffatom kennzeichnet die

Wasserstoffatom mit Bindungsstelle  mggliche Bindungsstelle mit einem anderen Atom.

Kohlenstoff und Kohlenwasserstoffe

Kohlenstoffatome sind in organischen Verbindungen stets vierwertig und kénnen sich zu Ket-
ten und Ringen verbinden. Die Kohlenwasserstoffe (C,H,) sind eine Stoffgruppe von Verbin-
dungen, die nur aus Kohlenstoff- und Wasserstoffatomen bestehen. Sie bilden das Grundge-
rust aller organischen Molekile. Dabei kénnen Kohlenstoffatome neben Einfachbindungen

(gesittigte Kohlenwasserstoffe, Al-

1 N kane) auch Doppel- und Dreifachbin-
‘="-.ET3.'=' {c = =C B dungen ausbilden, man spricht dann

von ungesittigten Kohlenwasser-
H stoffen (Alkene, Alkine). Einige Bei-
He | | M spiele fur Kettenbildungen werden in
TC=C\y HC=CH  4er Abbildung dargestellt. Aufgrund
T _ " der vier Valenzen kann das C-Atom
Abb. K.2 gesattigte (links) und ungesattigte Kohlenwasser- . . .
stoffe (Mitte und rechts) also maximal vier Substituenten
(Bindungspartner) binden. Diese lie-
gen aber anders als es die Valenzschreibweise nahe legt nicht in einer Ebene, sondern an
den Ecken eines Tetraeders, in dessen Mitte das Kohlenstoffatom sitzt. Deswegen werden
lange Kohlenstoffwasserstoffketten, wie bei den Fettsauren, oft ,gezackt* dargestellit.

H—

I—T—I
I—T—I
I—O—I
I—T—I
T
I
\
(@]
I

AuRer zu Ketten konnen sich Kohlenstoffatome

auch zu Ringen verbinden. Ein besonders wichtiges

O - @ Beispiel fur ein ringférmiges Molekulen ist das Ben-

zol (CgHs). Man bezeichnet alle Kohlenwasserstof-

Abb. K.3 Benzolmolekiil fe, die sich vom Benzol ableiten, als aromatische

Kohlenwasserstoffe oder kurz Aromaten. In die-
sen liegen besondere Bindungsverhaltnisse vor: Eine gewisse Anzahl an Elektronen ist delo-
kalisiert, d. h. diese Elektronen kénnen nicht einer Bindung exakt zugewiesen werden. Diese
Verhaltnisse werden wie in Abb. K.3 entweder durch einen Kreis in der Molekilformel darge-
stellt oder, indem zwischen eckigen Klammern mehrere Grenzformeln gezeichnet werden,
von denen aber keine die realen Verhaltnisse wiedergibt.

4
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Enthalten aromatische Molekule aulder
Kohlenstoffatomen noch andere Atome |
im Ring, bezeichnet man sie als aroma- /C\C/H NZ N
tische Heterozyklen. Beim Pyrimidin, || k ‘ @
das beim Aufbau der Nukleinsauren eine C N

Pt VN
wichtige Rolle spielt, sind zwei Stick- H N H N

stoffatome in den Ring eingebaut. Abb. K.4 Verschiedene Darstellungen
des Pyrimidinmolekiils

oOo—=2

Sauerstoff und sauerstoffhaltige organische Verbindungen

Sauerstoffatome verfugen Uber zwei Bindungsstellen. In

Biomolekilen kommen sie haufig in so genannten funk-  —¢ -
tionellen Gruppen vor. Unter funktionellen Gruppen ver- =4
steht man Atomgruppen, welche fir die Funktion einer
biochemischen Verbindung kennzeichnend sind. Die /
nicht an Reaktionen teilnehmenden Teile des Molekils © 0—o0
bezeichnet man oft einfach als Rest (abgekurzt durch \
—R). Der Einbau von funktionellen Gruppen hat zur Fol-  App k 5 Bindungen des
ge, dass sich die physikalischen und chemischen Eigen-  Sauerstoffs

schaften des Stoffes (stark) verandern.

Alkohole

Kohlenwasserstoffketten mit einer oder mehrerer T
Hydroxy-Gruppen (OH-Gruppe, R-OH) bezeichnet H*‘C*OH
man als Alkohole. Die Wertigkeit gibt die Anzahl der H H H—C—OH

OH-Gruppen an. Zwei Beispiele fur Alkohole mit un- |
terschiedlicher Wertigkeit sind in Abb. K.6 darge- H*f*f*OH H*‘C*OH
stellt.

Ethanol Glycerin

Abb. K.6 Ein- und dreiwertiger

Alkohol
Aldehyde und Ketone y
Die Carbonylgruppe ist die kennzeichnende funktionelle |
Gruppe der Aldehyde (endstdndige Carbonylgruppe, (R- Hi(‘ziH
CO-H)) und Ketone (R-CO-R). Aldehyde und Ketone sind H c—o0
das Oxidationsprodukt der Alkohole. Aldehyde kénnen H—CN:—C/O H—(‘J—H
noch weiteroxidiert werden zu Carbonsauren. Diese Ver- | \ |
bindungen kommen im Stoffwechsel z. B. als Zwischen- H H
produkte VOr. Ethanal Aceton

Abb. K.7 Ethanal ein Aldehyd,
Aceton ein Keton
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Carbonsauren

/o Die kennzeichnende funktionelle
VW\/\N\A/\C{H Gruppe der Carbonséauren ist die
Abb. K.8 Stearinsaure, eine gesattigte Fettsdure Carboxy-Gruppe (~COQH).

Diese organischen Sauren wer-

/0 den durch die vereinfachte For-

mel R—-COOH beschrieben. Be-

oH steht der Rest R aus einer langen

Kohlenwasserstoffkette mit gera-

der Anzahl von C-Atomen,

— spricht man von einer Fettsaure.

Abb. K.9 Olsaure, eine einfach ungeséttigte Fettsaure Sind in der langen Kohlenwas-

serstoffkette nur Einfachbindun-

gen zwischen den Kohlenstoffatomen, spricht man von einer gesattigten Fettsaure, kom-

men eine oder mehrere Doppelbindungen vor bezeichnet man die Verbindung als ungesat-
tigte Fettsaure.

Stickstoff und stickstoffhaltige organische Verbindungen

Stickstoffatome besitzen drei Bindungsstellen

:,Q] —N)= I’NE und kénnen die funktionelle Gruppe —NH,
. — - (Amino-Gruppe) bilden. Die Amino-Gruppe

Abb. K.10 Stickstoff mit seinen drei Bindungsstellen ~ kommt zusammen mit der —COOH-Gruppe
(Carboxy-Gruppe) der Carbonsauren bei den

Aminosauren vor. Aminosauren sind die Grundbausteine der Proteine. Eine weitere wichti-

ge stickstoffhaltige Verbindungsklasse sind die Nukleinsauren.

Phosphor und phosphorhaltige organische Verbindungen

Da Phosphorverbindungen im Energiestoffwechsel der Organismen (z. B. bei der Photosyn-
these und der Zellatmung) eine zentrale Rolle spielen, werden kurz die Bindungsmaoglichkei-
ten des Phosphors erlautert.

In biochemischen Molekilen besitzt Phosphor flinf
) ) Bindungsmoglichkeiten. Das von der Phosphorsau-
HO—P—OH O—P—0 @ P. re abgeleitete, dreifach negativ geladene anorgani-

OH o sche Phosphat entsteht aus der Phosphorsaure
Abb. K.11 Phosphorsaure und dreifach nega-  durch Abgabe von drei Protonen. In biochemischen
tiv geladenes Phosphat Formeln wird die Phosphatgruppe zur Vereinfa-

chung haufig symbolisch als P; (anorganisches
Phosphat) oder als ein von einem Kreis eingerahmtes P dargestellt: @

Die Phosphatgruppe ist u. a. Bestandteil der Nukleinsduren und des Energiedquiva-
lents ATP.
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Wichtige Stoffklassen der organischen Chemie

Kohlenhydrate

Kohlenhydrate (zum Beispiel Haushaltszucker (Saccharose), Starke, Zellulose) sind aus den
Elementen Kohlenstoff, Wasserstoff und Sauerstoff aufgebaut. Sie gehdren zu den wichtigs-
ten Nahrungsmitteln. Im Kdrper spielen sie eine wichtige Rolle als Energietrager, Baumateri-
al und Markierungssubstanzen (z. B. A-B-0-System der Blutgruppen). Die Lange der Kohlen-
stoffkette variiert, als funktionelle Gruppen treten in Kohlenhydraten die Carbonyl- und die
Hydroxygruppe auf.

Kohlenhydratmolekiile konnen aus einer Baueinheit (Monosaccharide), zwei (Disaccharide)
usw. bis hin zu tausenden Baueinheiten (Polysaccharide) aufgebaut sein.

HQC/OH
o H
OH
H,Cw
OH
H OH H OH OH H
a) Glucose, ein Monosaccharid b) Saccharose, ein Disaccharid
_OH _-OH H,c— O
HZC/OH H,C H,C o
H OH H O H H b oH H H H
H
OHH 9y oH H OH H OH H
- o
pe] (¢} o} (0]
H  OH H  OH H  OH nooon
c) Starke, ein Polysaccharid
Abb. K.12

Ublicherweise liegen die einzelnen Bausteine als Ring vor. Daneben tritt auch in geringer
Konzentration die offenkettige Form auf. Ubliche Darstellungen fiir Kohlenhydrate sind die
Fischer-Projektion fur die offenkettige Form und die Haworth-Projektion fur die Ringform. Die
Ringform ergibt sich aus der offenkettigen durch eine Reaktion der Carbonyl-Gruppe mit ei-
ner Hydroxy-Gruppe innerhalb des Molekiils. In Abb. K.13 ist dies am Beispiel von Glucose
(Summenformel:

CsH1206) dargestellt. 1 H\c40
Die Reaktion zwischen | < CH,OH CH,OH
der OH-Gruppe des C5- 2 H—?—OH H c—OH O H o OH
5N

Atoms _gnd dem'C1- 3 OH-C—H | (|:/ H EL | H
Atom fihrt zu einem | 4INOH  Hyg| OH H

. 4 H—C—OH OH C====C, H4 OH H
Sechser-Ring, der aus | 12 |
funf Kohlenstoffatomen  ° H_?_OH H  OH H  OH
und einem Sauerstoff- 6 CH,OH
atom besteht. Abb. K.13 offenkettige Form und Ringform kénnen sich ineinander um-

wandeln.
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Monosaccharide

Kohlenhydrat-Molekule aus nur einer Baueinheit bezeichnet man als Monosaccha-
ride.

Neben der bereits erwahnten Glucose sind Fructose, Ribose (als Baustein der Ribonuklein-
saure RNA) und Desoxyribose (als Baustein der Desoxyribonukleinsdure DNA) in der Bio-
chemie von Bedeutung. Sie sind in Abb. K.14 dargestellt.

CH,OH
CH20H CH,OH OH
O
H
H
OH OH H
Glucose Fructose Ribose Desoxyribose

Abb. K.14 Strukturformeln verschiedener wichtiger Sechser- und Flinfer-Ringe

Disaccharide

Durch die Verknlipfung zweier Monosaccharide entstehen unter Wasserabspaltung Disac-
charide. Die Abbildung zeigt dies am Beispiel der Reaktion zwischen einem Glucose- und
einem Fructosemolekile zum Disaccharid Saccharose (Haushaltszucker). Die dabei aufge-
baute Bindung nennt man glykosidische Bindung.

H,c— O H,c—OH

(o]
OH > OHA + H0
H,C
~ H,C—
H OH OH H OH ) 2 OH
Glucose + Fructose — Saccharose + Wasser

Abb. K.15 Bildung eines Disaccarids

Polysaccharide

Durch die VerknlUpfung vieler Monosaccharide entstehen Polysaccharide. Diese haben sehr
unterschiedliche Funktionen:

e Cellulose ist ein wesentlicher Bestandteil der Pflanzenzellwande.

e Glycogen und Starke sind Speicherformen der Glucose. Sie dienen in Lebewesen als
Energiereserve.

Kohlenhydrate als Bestandteil weiterer Stoffklassen

Glycoproteine (Verbindungen von Zuckern und Proteinen) sind zusammen mit den Glycolipi-
den (Verbindungen von Zuckern und Lipiden) wichtige Bestandteile der Zellmembranen.
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Nukleinsauren

Nukleotide

Nukleotide sind die NH2

Bausteine der Nuklein- o </N ‘ \J\l

auren, di ispiels- I Z

sauren, die ?e Spie’s HO=P=0— o NN organische Base
weise als Trager der OH

Erbsubstanz eine her- Phosphat Zucker
ausragende  Bedeu- OH

tung in  Organismen Strukturformel Symbolhafte Schreibweise

besitzen.  AulRerdem
haben sie als Trager Abb. K.16 DNA-Baustein mit Adenin als organischer Base
chemischer  Energie
eine wichtige Funktion bei der Biosynthese und sind zudem wichtige Bestandteile von Coen-
zymen wie NAD*, NADP* und FAD, von denen noch die Rede sein wird. Nukleotide bestehen
stets aus einem Zucker, einer organischen Base und einer oder mehreren Phosphatgruppen.
Als Zucker kommen die bereits bei den Kohlenhydraten aufgefiihrten Monosaccharide Ribo-
se und Desoxyribose vor. In der DNA tre-
ten die organischen Basen Adenin, Gua- H,
nin, Cytosin und Thymin auf. In der RNA, \ \ \ Il
die Beispielsweise bei der Transkription </ | NN </ | NN </ | NH
der Information als messanger-RNA NH /J NH /J NH /)\

: : : N N N NH
(mRNA) eine entscheidende Rolle spielt,

. . . Puri Adenin Guanin
tritt Uracil an Stelle von Thymin. urn '

Abb. K.17 ist zu entnehmen, dass sich || Q

die Basen Adenin und Guanin vom H NH
Grundgertist des Purins, die Basen Thy- J\ | &
min, Cytosin und Uracil vom Grundgerist NH H\O NH ~O

des Pyrimidins ableiten. Pynmldm Cytosin Thymin Uracil

Abb. K.17 Strukturformeln von Purin und Pyrimidin sowie
die bei den Nukleinsduren vorkommende Basen, deren
Struktur sich von Purin und Pyrimidin ableitet

Adenosintriphosphat als Energielieferant des Organismus

Fir den Energiestoffwechsel NH,
von herausragender Bedeutung N
ist das Nukleotid Adeno- N ‘ \>
smtrlpho_sphat (ATP). ATP |__st o o o K \
der wichtigste unmittelbare U- I Il I N
bertrager freier Energie in biolo- 0'—F|’—0—'|°—0—F|’—O—|CH2 o
gischen Systemen. o & T i N

i

OH OH

Strukturformel symbolhafte

Schreibweise

Abb. K.18 das Nukleotid Adenosintriphosphat (ATP)
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Beim Abbau energiereicher Stoffe wird ATP als Zwischenenergietrager aufgebaut. Bei Vor-
gangen (u. a. Bewegung, Transport, Stoffaufbau), zu deren Ablauf Energie bendtigt wird,
wird ATP zu ADP (Adenosindiphosphat) abgebaut, was bei lebendigen Organismen stan-

dig geschieht. ATP kann

E"ﬁfgie unter  Energieaufwand
energiereiche Stoffe (z. B. Kohlen- . . durch Addition von Phos-
hydrate aus der Nahrung) kdrpereigene Stoffe phat an ADP wieder re-
(z. B. Muskeln) .

ATP generiert werden. Den
Stoffabbau Stoffaufbau standigen Auf- und Ab-
exergonisch endergonisch bau von ATP, der ener-
gieliefernde mit energie-
energiearme Ausgangsstoffe (z. B. verbrauchenden Vorgén-

energiearme Abbauprodukte (z. B. Aminoséure)
Kohlenstoffdioxid) gen kOppeIt’ nennt man
ATP-ADP-Zyklus
Abb. K.19 ATP-ADP-Zyklus beim Stoffab- und -aufbau (Abb. K.19). Das Tempo

dieses Zyklus ist beein-
druckend. Eine Muskelzelle setzt ihren gesamten ATP-Vorrat in ca. einer Minute um. Pro
Zelle und Sekunde werden dadurch etwa zehn Millionen ATP-Molekiile abgebaut und wieder
hergestellt. Ein ruhender Mensch setzt pro Tag ungefahr 40 kg ATP um. Bei starker korperli-
cher Anstrengung kann dieser Wert aber noch sehr viel hdher liegen.

Die fir den Anbau von Phosphat an ADP (Phosphorylierung) benétigte freie Enthalpie
stammt aus Abbaureaktionen in der Zelle (z. B. aus der Zellatmung). Pflanzen bauen ATP
bei der Photosynthese auf. Der Abbau von ATP erfolgt in einer sog. Hydrolyse (Spaltung
unter Wasseranlagerung):

ATP +H,0 — ADP +P,

Diese Hydrolyse ist stark exergonisch. Wenn die Reaktion unter Standardbedingungen ab-
lauft, betragt AG = —30,5 kJ/mol. Die Zelle zapft die Energiequelle ATP z. B. dadurch an,
dass sie endergonische Reaktionen mit der exergonischen ATP-Spaltung koppelt. Wenn die
Gesamtanderung der freien Energie der gekoppelten Reaktionen einen negativen Wert er-
halt, laufen die gekoppelten Reaktionen freiwillig ab. Eine Md&glichkeit hierbei ist es, dass
mithilfe von Enzymen Phosphatgruppen von ATP auf andere Molekile Ubertragen werden.
Die so entstehenden phosphorylierten Molekile reagieren dann zum entsprechenden Pro-

dukt weiter.
®
A* —'A »
= H‘A + @

Glutamin- Ammoniak Glutamin
saure

a) Glutaminbildung ohne ATP (wird nicht beobachtet)  b) Glutaminbildung mit ATP

Abb. K.20

10
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Als Beispiel fur die Kopplung einer endergonischen Reaktion mit der ATP-Hydrolyse wird die
Synthese der Aminosaure Glutamin aus der Aminosaure Glutaminsdure und Ammoniak be-
trachtet. Glutaminsaure bindet das beim Amminosaureabbau freiwerdende Zellgift
Ammoniak unter Bildung von Glutamin. Diese Reaktion ist zum Uberleben des Organismus
notwendig aber endergonisch und lauft daher nicht freiwillig ab.

Erst die Kopplung der Glutaminbildung mit der Hydrolyse des ATP (Abb. K.20) fihrt zur ge-
wlnschten Reaktion.

Glutaminsaure + Ammoniak — Glutamin + H,O AG = +14,2 kdJ/mol
ATP + H,O — ADP + P, AG =-30,5 kJ/mol
Gesamtbilanz: AG =-16,3 kd/mol

Indem man die Anderungen der freien Enthalpien AG fiir die Aminosdureumwandlung und
die Hydrolyse des ATP addiert, Iasst sich AG flir die Gesamtreaktion berechnen.

Nicotinamidadenindinukleotid (NAD")

NAD® ist ein Coenzym (s.u.), das bei Redoxreaktionen als Ubertragermolekil fiir
Elektronen fungiert. Elektronen werden bei den Reaktionen in einer Zelle nur selten direkt
transferiert. Meist Ubertragen die Stoffe, die oxidiert werden, die von ihnen abgegebenen E-
lektronen (Oxidation = Elektronenabgabe) auf NAD". Es entsteht NADH und H*. Das NADH
und H" dient als Elektronenspeicher und kann, wenn fiir eine Reduktion (= Elektronenauf-
nahme) an anderer Stelle Elektronen benétigt werden, diese zu Verfiigung stellen. NADP*
(Nicotinamidadenindinukleotidphosphat) ist dem NAD™ sehr ahnlich und fungiert ebenfalls als
Ubertragermolekiil fiir Elektronen. Beide kommen aber an unterschiedlichen Stellen im
Stoffwechsel vor.

Die Nukleinsauren (DNA und RNA)

Werden die Zucker benachbarter Nukleotide Uiber die Phosphatgruppe miteinander verknlpft
kdnnen lange Ketten (Polynukleotide) entstehen.

Die Polynukleotide Desoxyribonukleinsaure
! (DNA) und Ribonukleinsaure (RNA) unter-

NH, N o scheiden sich durch folgende Merkmale:
N/
Sy « Bei der RNA wird als Zucker Ribose ver-
NH, wendet, bei der DNA Desoxyribose.
ﬁ%\l[ e RNA enthalt statt der Base Thymin die
NH, N Base Uracil.
NN ¢ RNA liegt fast immer als Einzelstrang vor,
Q‘N ! N DNA als Doppelstrang.

Die DNA enthalt den Bauplan zur Synthese
i der Proteine und kommt im Zellkern als Be-
standteil der Chromosomen vor. Sie wird bei
der Zellteilung nach vorheriger Verdopplung
an die Tochterzellen weitergegeben. Die ge-

11

Abb. K.21 Prinzipieller Aufbau der Polynukleotide
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netische Information ist in der Reihenfolge der Nukleotide codiert. Da die Proteinsynthese an
den Ribosomen auflerhalb des Zellkerns stattfindet, muss die in der DNA codierte Informati-
on transportiert werden. Dies geschieht mithilfe der mMRNA. Am DNA-Doppelstrang wird eine
mRNA-Einzelstrangsequenz geschrieben (Transkription), wobei statt Thymin stets die Base
Uracil eingebaut wird. Die mRNA verlasst den Zellkern und Gberbringt die Information zu den
Ribosomen. Dort werden entsprechend der Reihenfolge der Nukleotide Aminosauren zu ei-
ner Aminosaurekette (Polypeptid, s. u.) aneinandergeknilpft. Der DNA-Code wird sozusa-
gen in den Aminosaure-Code Ubersetzt (Translation).

Lipide und Biomembranen

Als Lipide bezeichnet man eine Gruppe von Substanzen, die im Organismus als Bausteine
von Membranen, als intrazellulare Botenstoffe oder als Speicherstoffe vielgestaltige Funktio-
nen wahrnehmen. Lipide lassen sich nach ihrem chemischen Aufbau in vollig unterschiedli-
che Gruppen einteilen und besitzen im Wesentlichen nur die Gemeinsamkeit, dass sie in
Wasser kaum oder gar nicht, in organischen Losungsmitteln hingegen sehr gut I8slich sind.

Fir den im Folgenden genauer beschriebenen Aufbau von Biomembranen spielen die sog.
Phospholipide eine entscheidende Rolle. In Phospholipiden ist der dreiwertige Alkohol Gly-
cerin mit zwei Fettsduren und Uber eine Phosphatgruppe mit einem polaren Rest verbunden.

Phospholipide bestehen demnach aus zwei unterschiedlich strukturierten Teilen, dem hyd-
rophoben (wasserabweisenden) Schwanzteil, der aus zwei Kohlenwasserstoffketten be-
steht, und dem hydrophilen (wasserliebenden) Kopfteil, der polares Verhalten zeigt und
daher mit Wassermolekilen wechselwirken kann. Abb. 25 zeigt den typischen Aufbau eines
Phospholipids.

0O

/\/\/\/\/\/\/\//4

O—CH,

0

/\/\/\/\/\/\/\//4 ‘

O—CH

hyrophober Schwanz
H,C—O
Glycerin

Abb. K.22 Phospholipid: Strukturformel schematische Darstellung

Bringt man Lipide in Wasser, so ordnen sie sich spontan zu ganz spezifischen Strukturen an.

Die Anordnung in Abb. K 23 a) zeigt eine energetisch glinstige Kugelanordnung, bei der die
hydrophoben Schwanzteile ins Kugelinnere und die hydrophilen Képfe nach aufden gerichtet
sind. So kdnnen die hydrophoben Schwanzteile im Inneren untereinander Wechselwirkungen
aufbauen und an der Aullenseite Wechselwirkungen zwischen den polaren Képfen und den
polaren Wassermolekilen ausgebildet werden. Eine solche Struktur nennt man Micelle. Mi-
cellen werden v. a. von einfach gebauten Lipiden, z. B. von Fettsaureanionen, gebildet.

Die bevorzugte Anordnung komplexerer Lipide, z. B. der Phospholipide, in wassrigem Medi-
um ist die Lipiddoppelschicht. Bei diesen Lipiden sind die hydrophoben Schwanze zu sper-
rig, um in das Innere einer Micelle zu passen. Diese Lipiddoppelschichten besitzen besonde-
re Bedeutung in der Biologie. Sie stellen die Grundstruktur einer Biomembran dar. Einen von
einer Lipiddoppelsicht umhlliten Wassertropfen kann man als einfaches Modell einer Zelle
betrachten, in der intrazelluldre von der extrazellularen Flussigkeit durch eine Membran
(Schichtdicke = 8 nm) getrennt ist.

12
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a) Beispiel einer energetisch b) Von Lipiden in Wasser ¢) Grundstruktur einer Zelle
glnstigen Kugelanordnung ausgebildete Doppelschicht
XX SXXX
1 L\E@éﬁ{;: DOCCC SO0 2009 Soooa
MO e pOCLs $0000
st X SORXX
i XS SOXK el SR
DL 25004 o0l SRR
XCCC SOXK
intrazelluldre Flissigkeit Membran

Abb. K.23 Anordnungen von Lipiden in Wasser

Biomembranen bestehen nicht nur aus einer Lipiddoppelschicht. Sie sind — wie in Abb. K.24
dargestellt — durch Ein- und Anlagerung von Proteinen gekennzeichnet. Je nach Proteinaus-
stattung und -zusammensetzung kdnnen von den Biomembranen unterschiedlichste Funkti-
onen erfullt werden.

E 5 Ein Membranprotein ist ein in die Lipiddop-
xtrazellulares

Wassermolekﬂl pelschicht eingelagertes oder an der Ober-
Protein flache angeheftetes Protein (s. u). Eingela-

gerte Proteine kdnnen z. B. als eine Art Tun-
nel oder als Transporter dienen, an eine Sei-

te der Lipiddoppelschicht angelagerte Prote-

ine kénnen z. B. eine Art Erkennungsmerk-

ﬁ ?% };é ?& ﬁ ;Qi g% g mal zwischen Zellen sein. Zu den Aufgaben
' U

von Biomembranen gehoren:
A A e Zellverbindung

+

8nm

e Abgrenzung

e Transport

e Signalubertragung

Membranpore
Intrazellulares

Wassermolekdil o Enzymaktivitat

Abb. K.24 Mdglichkeiten der Einlagerung von Protei- o Zell-Zell-Erkennung
nen in die Lipiddoppelschicht
e Stabilisierung des Zellskeletts

Die Lipiddoppelschicht bildet keine mechanisch starre Struktur, sondern ein gelartiges
Grundgertst, in dem die Membranproteine in der Schicht frei beweglich sind, wie z. B. Eis-
berge im Meer (Fluid-Mosaic-Konzept von Singer und Nicolson 1972).

Eine schone Darstellung dieses Verhaltens und des Aufbaus von Membranen zeigen die un-
ter www.cells.de und www.johnkyrk.com/cellmembrane.html zu findenden Animationen.

Experimentelle Untersuchungen der beschriebenen Vorgange kénnen beispielsweise mit E-
lektronen-Spin-Resonanz-Messungen vorgenommen werden. Auch die Bestandteile im Inne-
ren der Zelle (Organellen wie zum Beispiel die Mitochondrien) sind durch Membranen vom
Cytoplasma abgegrenzt.

13
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Proteine

Proteine gehéren zu den wichtigsten hochmolekularen Bestandteilen der Zelle und zeigen
strukturell eine fast unbegrenzte Vielfalt. Inr Name wurde bereits 1838 von J. J. Berzelius
eingefiihrt und leitet sich vom griechischen Wort proteios (erstrangig) ab.

Bausteine (Monomere) der Proteine sind Aminosduren, deren

H
Ho | /P grundsatzlicher Aufbau in Abb. K.25 gezeigt wird. Alle Proteine, egal
H/N_(I:_C\OH ob sie von Bakterien oder vom Mensch gebildet wurden, sind aus
R demselben Satz von 20 Aminosauren aufgebaut. Die Aminosauren

Abb K.25 Grundstruktur unterscheiden sich durch die Seitenketten, in Abb. K.25 mit R be-
einer Aminosaure ZeiChnet

Die einzelnen Aminosauren kénnen sich miteinander unter Wasserabspaltung zu makromo-
lekularen Ketten verbinden. Die dabei entstehende Bindung heif3t Peptidbindung, die ent-
stehenden Verbindungen Peptide (ab einer Kettenlange von 11 Aminosaurebausteinen
spricht man von Polypeptiden). Eine animierte Darstellung dieses Bindungsvorgangs findet
man unter http://www.johnkyrk.com/aminoacid.de.html. Um die vier Atome der Peptidbin-
dung, die praktisch starr in einer Ebene liegen, ist die Rotationsfahigkeit des Molekiils einge-
schrankt.

H |0 H| H
N AN e
N—C—C + N—C—C —= :N—(|3—— —NC—C + HO
7 H
H OH H OH H
Ry Rz Ri  Peptid- R2 °

bindung
Abb. K.26 Peptidbindung

An einem Ende der Polypeptidkette befindet sich immer eine freie COOH-Gruppe (C-
Terminus), am anderen Ende eine freie Amino-Gruppe (N-Terminus). Zwischen dem N-
und dem C-Ende wiederholt sich stets die gleiche Abfolge von Atomen (N-C-C-), die als Po-
lypeptidriickgrat bezeichnet wird, und an das die Seitenketten R; der Aminosauren ange-
heftet sind. FUr die sehr unterschiedlichen Eigenschaften der Proteine sind die Seitenketten
entscheidend. Sie kénnen unpolar, polar oder geladen sein.

H O H H O H H O H H O H H
AN O O O O O e
N—C—C—N—C—C—N—C—C—N—C—C—N—C—CT__

| | | | |

R1 2 R3 4 R5

Abb. K.37 Peptid

Ein funktionsfahiges Protein besteht aus einem oder mehreren Polypeptiden. Die Aminosau-
resequenz eines Polypeptids bestimmt dabei, welche dreidimensionale Gestalt (Konforma-
tion) das Protein annimmt, ob es also eher lang gestreckt (filamentds), kugelférmig (globu-
lar) oder anders geformt ist. Die rdumliche Form des Proteins ist entscheidend fur seine bio-
logische Wirksamkeit.
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Man unterscheidet bei Proteinen vier verschiedene ,Strukturebenen®.

"]

Primarstruktur Sekundarstruktur Tertidrstruktur Quartarstruktur
(Aminosaurenfolge)  (a-Helizes und p-Faltblatter)  (Struktur eines Polypeptids) (Gesamtstruktur aus mehreren Polypeptiden)

Abb. K.31: Verschiedene Strukturebenen eines Proteins (nach Wikipedia)

Primarstruktur

Darunter versteht man die Abfolge der
Aminosauren im Polypeptid. Die Primar-
struktur ist fur jedes Protein einzigartig /
und genetisch bestimmt. Bereits gering- i
fligige Anderungen der Primarstruktur ,""k\,
“d

kénnen die Konformation und somit die
Funktionsfahigkeit eines Proteins beein-

flussen. Abb K.26 Primarstruktur
(Quelle: Wikipedia)

Sekundarstruktur

Zwischen den positiv polarisierten Wasserstoffatomen an den Stickstoffatomen und den ne-
gativ polarisieren Sauerstoffatomen nahe gelegener Peptidbindungen gibt es anziehende
Krafte — es entstehen Wasserstoffbriickenbindungen, die einzeln betrachtet zwar relativ
schwach sind, die jedoch durch ihre grofl3e Zahl in der Polypetidkette Abschnitte der Polypep-
tids zu einer bestimmten Gestalt formen kénnen. Die Seitenketten R; sind an der Ausbildung
der Sekundarstruktur nicht beteiligt. Durch die Wasserstoffbriicken entstehen im Wesentli-
chen zwei wichtige Sekundarstrukturtypen: die in Abb. K.27 a dargestellte a-Helix, die aus
einer fortlaufenden rechtsgangigen Schraube besteht, sowie das B-Faltblatt (Abb. K.27 b).
Bei der B-Faltblatt-Sekundarstruktur ordnen sich die Aminosaure zu einer Art ,Ziehharmoni-
ka“ an, wie man sie durch Falten eines Blatt Papiers herstellen kann.

15



Kleines Kompendium der Biochemie

A S B 1
e AN

© O-Atome (_ N-Atome
© H-Atome @ C-Atome
L Reste H-Briicken

a) a-Helix b) p-Faltblatt

Abb. K.27 Sekundarstruktur

Tertiarstruktur

Auch zwischen den Seitenketten R; eines Polypeptids treten Wechselwirkungen auf, die die
raumliche Gestalt des Proteins mitbestimmen. Diese Ubergeordnete Strukturbildung be-
zeichnet man als Tertiarstruktur. Dabei handelt es sich um die Gesamtstruktur einer einzigen
Polypeptidkette. Die folgenden Bindungsarten sind dafur verantwortlich, dass die Polypeptid-
kette seine charakteristische Gestalt einnimmt.

(1) Kovalente Bindung (Disulfidbriicken)

(2) lonenbindung

(3) Dipol-Dipol-Wechselwirkungen, Wasserstoffbriickenbindungen
(4) Van-der-Waals-Krafte

Die schematische Abbildung zeigt, wie die
genannten Krafte zur Stabilisierung einer S-
formigen Struktur beitragen kénnen.

Abb. K.28 Stabilisierung der Tertiarstruktur
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Quartarstruktur

Nur wenige Proteine bestehen aus einer einzigen Polypeptidkette. Ein Beispiel hierfur ist das
aus einer Polypeptidkette mit 153 Aminosauren aufgebaute Myoglobin. Es war das erste,
dessen Tertidrstruktur aufgeklart wurde. I. d. R. bestehen Proteine aber aus mehreren Poly-
peptidketten (Untereinheiten), die zu einem funktionsfahigen Molekul zusammengesetzt sind.
Der Zusammenhalt der Untereinheiten erfolg wie bei der Tertiarstuktur iber Wechselwirkun-
gen zwischen den Seitenketten. Die Gesamtstruktur, die sich aus der Zusammenlagerung
aller am Protein beteiligten Polypeptidketten ergibt, nennt man Quartarstruktur. Sie charak-
terisiert das gesamte Protein. Proteine, die nur aus einer Polypeptidkette bestehen haben
keine Quartarstruktur, bzw. dort sind Quartarstruktur und Tertiarstruktur identisch.

Das Hamoglobin der roten Blutzellen besteht z. B. aus vier Polypeptidketten, von denen je-
weils zwei identisch sind und aus 146 bzw. 141 Aminosduren bestehen. Das besonders
komplex aufgebaute Protein Ribulose-1,5-bisphosphat-carboxylase/-oxygenase (RuBisCO)
ist dafur verantwortlich, dass alle photosynthetisch aktiven Pflanzen und Bakterien
Kohlenstoffdioxid aufnehmen kénnen. Es besteht aus acht grofReren Polypeptidketten mit ei-
nem Molekulargewicht von ca. 55000 u und acht kleineren mit je ca. 14000 u. Seine Abmes-
sungen in die drei Raumrichtungen betragen etwa 14 nm. Titin, das groRte bekannte
menschliche Protein, kommt in der quergestreiften Muskulatur vor und besteht aus etwa
30000 Aminosaurebausteinen.

Die Aufklarung der dreidimensionalen Struktur von Proteinen ist Uberaus kompliziert. Die
wichtigste Methode zur Untersuchung der Zusammenhange ist die Rontgenbeugung. Ein
weiteres Verfahren, das bei groflen Proteinen eingesetzt werden kann, benutzt eine Vielzahl
elektronenmikroskopischer Bilder des Proteins, die aus verschiedenen Winkeln aufgenom-
men werden. Aus diesen Bildern wird mit aufwandigen Rechenverfahren die dreidimensiona-
le Struktur des Proteins rekonstruiert.

Aufgabenfelder der Proteine

Die beachtliche Bandbreite der Beteiligung von Proteinen an biologischen Prozessen ver-
deutlicht die folgende Ubersicht wichtiger Einsatzgebiete:

e Enzyme: Nahezu samtliche chemischen Reaktionen im Zellstoffwechsel werden von
Proteinen katalysiert, die man Enzyme nennt.

e Speicherproteine: Das Casein der Milch dient als Aminosaurequelle fur junge Saugetie-
re. Pflanzen speichern Proteine in den Samen.

¢ Transportproteine: Spezialisierte Proteine transportieren kleinere Molekiile entweder
durch Membranen oder auch Uber Iangere Distanzen, z. B. im Blut. Ein Beispiel ist der
Sauerstofftransport im Hamoglobin der roten Blutzellen.

o Rezeptorproteine: Rezeptorproteine befinden sich auf der Oberflache von Zellen.
Chemische Signalstoffe binden an fir sie spezifische Rezeptoren. Durch die Bindung
wird dann eine spezifische Reaktion der Zelle ausgeldst.

¢ Bewegungsproteine: Zwei verschiedene Arten von Proteinen (Actin und Myosin) ver-
mitteln durch gleitende Bewegung aneinander vorbei die Kontraktion von Muskeln.
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e Stiitz- und Strukturproteine: Im Protein Kollagen sind drei Helices zu einer Superhelix
verdrillt und sorgen fiir die bemerkenswerte Zugfestigkeit von Haut, Sehnen und Kno-
chen.

e Abwehrproteine: Als Komponenten der Immunabwehr erkennen Antikdrper Viren, Bak-
terien und Fremdzellen und binden diese.

¢ Kontrollproteine: Zum geregelten Wachstum und der Differenzierung von Zellen gehort
die genau abgestimmte Expression genetischer Information. Durch Stilllegung bestimm-
ter Bereiche der DNA liefern sog. Repressorproteine dazu wichtige Steuerungselemen-
te. Manche Hormone, z. B. Insulin, gehéren zu den Proteinen.

Enzyme

Enzyme sind die Katalysatoren in biologischen Systemen. Ohne sie konnten die meisten
Reaktionen in Lebewesen nicht oder in unzureichendem MaR stattfinden. Enzyme erhalten
ihre Namen in der Regel von der Substanz, die sie umsetzen, und von der katalysierten Re-
aktion. Als Endung wird schlie3lich die Silbe -ase angefligt. So bewirkt beispielsweise das
Enzym Lactatdehydrogenase die Oxidation (Dehydrogenierung) von Lactat. Allerdings sind
fur viele Enzyme auch Trivialnamen gebrauchlich. Eine laufend fortgeschriebene Liste aller
bisher benannten ca. 10000 Enzyme findet sich unter www.biochem.ucl.ac.uk.

Enzyme sind hochspezifisch, was die katalysierte Reaktion und die Auswahl der Reaktions-
teilnehmer, der Substrate, betrifft. Normalerweise katalysiert ein Enzym nur eine einzige o-
der eine Serie eng verknupfter chemischer Reaktionen. Nebenreaktionen, in denen unnitze
Nebenprodukte gebildet werden kénnten, laufen kaum ab. Die Spezifitdt eines Enzyms flr
ein Substrat ist sehr hoch und in vielen Fallen absolut; das Substrat passt also in das En-
zymmolekil wie ein Schlissel in sein Schloss.

Um auf das Substrat wirken zu kdnnen, mussen Enzyme das Substrat binden. Durch Bin-
dung des Substrats an das Enzym bildet sich der so genannte Enzym-Substrat-Komplex,
der erste Schritt bei der enzymatischen Katalyse. Das Substrat bindet dabei an das aktive
Zentrum des Enzymmolekills.

Im aktiven Zentrum des Enzyms findet eine enge raumliche Zusammenlagerung der reakti-
ven Gruppen des Enzyms und des Substrats statt. Wasserstoffbriickenbindungen, Van-der-
Waals-Krafte und andere nicht-kovalente Bindungen tragen zur vorubergehenden stabilen
Bindung des Substrats an das Enzyms bei. Es bildet sich ein Ubergangszustand. Dadurch
wird die katalytische Reaktion ermoglicht.
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aktives Zentrum
/

Enzym
(Saccharase)
1. H,0
2. OO 3. 4 O e
Enzym- ; ;
Substrat Reaktionsprodukte:
Substrat-
(Saccharose) Komplex Glucose, Fructose

Abb. K.29 Zerlegung von Saccharose in Glucose und Fructose durch das Enzym Saccharase

Es gibt zwei gangige Modelle, die die Interaktion von Enzym und Substrat beschreiben: das
klassische Schliissel-Schloss-Prinzip und das neuere Modell des induced fit.

Die Schlissel-Schloss-Hypothese wurde 1894 von Emil F

ischer formuliert und verdeutlicht

bildlich, wie in der Biochemie zwei Reaktionspartner spezifisch miteinander interagieren.
Wahrend das Schlissel-Schloss-Prinzip einen eher starren Bindungsmechanismus be-
schreibt, bei dem die Substratbindungsstelle auch ohne Ligand (Bindungspartner) ihre end-

Schliissel-Schloss- induced-fit-Modell
Prinzip

Enzym

Substrat

Enzym-Substrat-
Komplex

r -3
r3-8:3

Produkte
Abb. K.30 Enzym-Substrat-Wechselwirkungen

gultige Konformation einnimmt,
steht beim induced-fit-Modell die
flexible Anpassung der beiden
Bindungspartner im Vordergrund.
Untersuchungen der Molekdil-
struktur von Enzym und Substra-
ten durch Roéntgenstrukturanaly-
se haben dagegen ergeben,
dass die dynamischen Vorgange
bei der Bindung von Enzym und
Substrat eher dem Modell des
induced fit entsprechen.

Manche Enzyme bendtigen einen zusatzlichen Partner, damit sie ihre katalytische Funktion
ausuben kénnen. Diesen bezeichnet man als Cofaktor oder Coenzym. Wichtige Cofaktoren
und Coenzyme sind beispielsweise ATP oder NADP*, aber auch Lipide und Metallionen.

Quellen:
Campell, ,Biologie®, Spektrum Akademischer Verlag, Heidelberg 2003, S

.31-103

Rehm, Hammar, ,Biochemie light*, Verlag Harry Deutsch, Frankfurt am Main 2008, S. 1 — 29
Pfutzner, ,Angewandte Biophysik®, Springer-Verlag, Wien 2003, S. 1 — 40

http://www.biorama.ch/biblio/b20gfach/b35bchem/bch000.htm
http://www.chemgapedia.de/vsengine/topics/de/vlu/Biochemie/index.html
http://www.johnkyrk.com/index.de.html
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