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Wie kommt der Geißelschlag von Spermien zustande? 

Welchen Eigenschaften verdanken wir den außer-

ordentlich großen dynamischen Bereich unseres 

 Gehörs? Methoden der theoretischen Physik zeigen, 

dass diese Phänomene auf kollektivem Verhalten ak-

tiver molekularer Prozesse beruhen, die zu spontanen 

Oszillationen führen.

E ine charakteristische Eigenschaft lebender Zellen 
ist ihre außerordentliche Dynamik, die zum Bei-
spiel bei der Zellteilung oder bei intrazellulären 

Transportprozessen deutlich wird. Viele Zellen können 
sich auch selbstständig fortbewegen. Diese und andere 
Vorgänge lassen sich unter dem Lichtmikroskop direkt 
beobachten. Viele der dabei sichtbaren Bewegungen 
zellulärer Komponenten verlaufen in einer bestimmten 
Richtung, d. h. sie sind offensichtlich nicht invariant 
unter Zeitumkehr und unterscheiden sich damit klar 
von passiven Diffusionsprozessen. Gerichtete Vor-
gänge müssen aktiv, das heißt fern vom thermischen 
Gleichgewicht stattfinden. Sie werden auf mikrosko-
pischer Skala von molekularen Prozessen angetrieben, 
die unter Umwandlung chemischer Energie von Treib-
stoffmolekülen ablaufen. Dieser Treibstoff wird durch 
den Stoffwechsel in der Zelle bereitgestellt [1, 2].

Ein Prototyp zellulärer Bewegungserzeugung sind 
molekulare Motoren als Bestandteile des Zytoskeletts. 
Alle eukaryotischen Zellen, d. h. Zellen mit einem Zell-
kern, besitzen ein solches Zytoskelett, ein von langen 
elastischen Proteinfilamenten gebildetes Netzwerk. 
Aktinfilamente und Mikrotubuli sind die wichtigsten 
Strukturelemente dieses Netzwerkes, das durch eine 
Vielzahl weiterer Komponenten ergänzt wird, die spe-
zifisch mit den Filamenten wechselwirken und zum 
Beispiel Verbindungen zwischen diesen herstellen. Das 
Zytoskelett als Gesamtheit besitzt damit Eigenschaften 
eines physikalischen Gels und bestimmt durch seine 
Struktur die Materialeigenschaften der Zelle [3, 4].

Aktinfilamente und Mikrotubuli besitzen zwei 
unterschiedliche Enden und weisen entlang ihrer 
Struktur eine Richtung auf. Molekulare Motoren wech-
selwirken spezifisch mit den Filamenten und sind in 
der Lage, Bewegungen entlang der ausgezeichneten 
Richtung zu erzeugen. Man unterscheidet drei wichtige 
Familien von Motorproteinen: Kinesine und Dyneine 

wechselwirken mit Mikrotubuli, während Myosine 
Bewegungen entlang Aktinfilamenten erzeugen und 
unter anderem auch für die Kontraktion von Muskeln 
verantwortlich sind. Motormoleküle verbrauchen 
als Treibstoff Adenosintriphosphat (ATP) und sind 
als mechanische „Maschinen“ in der Lage, Kräfte zu 
erzeugen und Arbeit zu leisten. Ihre molekularen 
 mechanischen Eigenschaften lassen sich experimentell 
an Einzelmolekülen untersuchen [2].

Das Zytoskelett bildet komplexe Strukturen, die von 
aktiven Prozessen getrieben und in der Zelle wichtige 
Funktionen übernehmen können. Im Zusammenspiel 
einer großen Zahl von Motoren, Filamenten und ande-
ren Komponenten können raumzeitliche Muster und 
dynamische Zustände entstehen [5]. Diese Dynamik 
komplexer Strukturen entsteht als emergentes kollek-
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tives Verhalten vieler wechselwirkender Freiheitsgrade 
fern vom thermodynamischen Gleichgewicht und lässt 
sich an Modellsystemen untersuchen [6–8]. Dabei wird 
auch der Bezug zwischen physikalischen Mechanismen 
und der biologischen Funktion für die Zelle sichtbar [9].

Die komplexe Dynamik des Geißelschlags

Ein wichtiges Beispiel sind Geißeln, die viele Zellen als 
bewegungserzeugende Elemente besitzen [1]. Diese lan-
gen dünnen Fortsätze schlagen in schneller Folge und 
erzeugen hydrodynamische Strömungsfelder [1, 10]. 
Viele Mikroorganismen und einzelne Zellen wie Sper-
mien nutzen Geißeln zum Schwimmen in einer Flüs-
sigkeit.1) Die Wände unser Bronchien sind mit Zellen 
ausgekleidet, auf deren Oberfläche viele Geißeln durch 
kollektives Schlagen einen Flüssigkeitstransport erzeu-
gen. Geißeln sind Strukturen des Zytoskeletts, deren 
Grundgerüst aus neun zylindrisch angeordneten Mi-
krotubuli-Doublets besteht. Das sind Paare aus einem 
vollständigen und einem unvollständigen Mikrotubulus 
(Abb. 1a) . Diese lange Struktur enthält Motormoleküle 
der Dyneinfamilie in großer Dichte. Motoren sind zwi-
schen benachbarten Mikrotubuli-Doublets angebracht 
und erzeugen Scherspannungen in der Geißel. Diese 
internen Kräfte führen zu relativen Verschiebungen der 
Mikrotubuli und in Folge zu Biege- und Torsionsdefor-
mationen der Geißel.

Um die Diskussion einfach zu gestalten, beschrän-
ken wir uns auf eine planare Bewegung in zwei Di-
mensionen, wie sie beim Geißelschlag von Spermien 
auftritt [11]. Die Form der Geißel lässt sich durch den 
Winkel ψ(s) als Funktion des Bogenlänge 0 < s < L 
entlang der Geißel beschreiben, mit der Gesamtlän-

ge L  �  50 μm (Abb. 1b). Die Dynamik der Geißelform 
ψ(s,t) ergibt sich aus der Bewegungsgleichung

ξ   ∂ψ 
 ___ ∂t    = –κ   ∂

ψ
 ___ ∂s   + a   ∂

 f
 ___ ∂s    .                             (1)

Dabei ist f(s,t) die interne Kraft der Motorproteine, die 
in der Geißel pro Längeneinheit am Ort s zur Zeit t 
ausgeübt wird. Die Längenskala a  �  100 nm entspricht 
in etwa dem Radius der Geißel. Da die Dynamik bei 
sehr kleinen Reynolds-Zahlen stattfindet, sind alle 
Inertialkräfte gegenüber den viskosen Reibungskräften 
zu vernachlässigen. Das passive System (in Abwesen-
heit von Motoren, d. h. f  =  0) entspricht damit einem 
elastischen Stab mit Biegesteifigkeit κ, dessen Relaxa-
tion zu einem gestreckten Zustand mit ψ(s) = 0 führt. 
Während dieser Relaxation wird er durch die viskose 
Reibung mit Koeffizienten ξ in der umgebenden Flüs-
sigkeit gebremst. Wegen der Dominanz viskoser Kräf-
te entspricht diese Relaxation einem überdämpften 
Grenzfall und besitzt somit keine Resonanzfrequenz, 
bei der Schwingungen auftreten können.

Die durch f(s,t) beschriebene Dynamik der Kraft-
erzeugung führt zu komplexen Bewegungsmustern. 
Bei Spermien erzeugt die Geißel regelmäßige Biege-
wellen, die vom Kopf zum hinteren Ende propagieren. 
Diese Wellenbewegung führt durch viskose Reibung 
mit der umgebenden Flüssigkeit zur Vorwärtsbewe-
gung. Da Motoren nur interne Kräfte im System erzeu-
gen, muss die Summe aller Reibungskräfte, welche die 
Geißel auf die Flüssigkeit ausübt, verschwinden. Wenn 
die Reibung zwischen der Geißel und der Flüssigkeit 
anisotrop ist, ist diese kräftefreie Situation für eine 
propagierende Biegewelle nur dann möglich, wenn das 
System sich relativ zur Flüssigkeit bewegt und damit 
schwimmt [12].

Welche physikalischen Mechanismen liegen der 
Entstehung der komplexen Dynamik der Krafterzeu-
gung und dem Auftreten von Oszillationen in den 
Geißeln zugrunde? Die Dynamik der Motorkraft f 
am Ort s entlang der Geißel wird durch die physika-
lischen Eigenschaften kollektiv arbeitender Motoren 
bestimmt. Wie sich zeigen lässt, kann das Wechselspiel 
vieler Motoren mit elastischen Elementen zu spon-
tanen Oszillationen führen [6]. Dieser physikalische 
Mechanismus erlaubt es, mechanische Oszillationen 
durch das Zusammenspiel vieler Dyneinmotoren 
in unterschiedlichen Teilen der Geißel zu erzeugen. 
 Diese sind dabei durch die Mechanik der Mikrotubuli 
und auch die hydrodynamischen Reibungskräfte in 
der Flüssigkeit gekoppelt. Das System besteht somit 
effektiv aus gekoppelten Oszillatoren, die wellenartige 
 Aktivitätsmuster erzeugen, welche zur Propagation 
von Biegewellen führen [13].

Die Entstehung dieser Biegewellen lässt sich theo-
retisch untersuchen, indem man die kollektive Dyna-
mik der Motoren phänomenologisch beschreibt. Die 
Krafterzeugung und das aktive Verhalten der Motoren 
lässt sich durch eine frequenzabhängige Suszeptibilität 
α charakterisieren [6, 11]. Die mittlere Geschwindigkeit, 
mit der sich ein einzelner Motor entlang eines Fila-

1) Geißeln sollten nicht 
mit Flagellen verwechselt 
werden, mit deren Hilfe 
viele Bakterien schwim-
men und die von einem 
rotierenden Motor in der 
Zellmembran des Bakte-
rium in schnelle Dreh-
bewegung versetzt wer-
den. Bakterien besitzen 
weder Mikrotubuli noch 
Dyneinmotoren und da-
her auch keine der hier 
beschriebenen Geißeln.
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Abb. 1 a) Geißeln sind Strukturen des 
 Zytoskeletts, die aus neun Paaren von 
Mikrotubuli bestehen. Sie haben einen 
Durchmesser von ca. 300 nm und sind ca. 
50 μm lang. Eine Vielzahl von Motorpro-
teinen erzeugen interne Kräfte, welche 
die Mikrotubuli relativ zueinander ver-
schieben und damit zu Biegedeformati-
onen führen. Biegewellen entstehen als 
kollektive Anregungen vieler Motoren 
durch Selbstorganisationsphänomene. 

(M: Mikrotubulipaare, D: Dyneinmotoren, 
N: elastische Nexin Elemente) b) In einer 
vereinfachten zweidimensionalen Geo-
metrie wird die Form der Biegewellen 
durch den Winkel ψ bezüglich der Hori-
zontalen als Funktion der Bogenlänge s 
beschrieben. 
c) Beispiel einer Biege welle eines frei 
schwimmenden Spermiums, die vom 
Kopf zum hinteren Ende wandert.
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ments bewegt, ist eine Funktion der Kraft, die dabei auf 
ihn einwirkt. Dieses Konzept lässt sich verallgemeinern 
und erlaubt die Definition von linearen und nichtline-
aren Antwortfunktionen von Gruppen von Motoren 
oder ganz allgemein von aktiven Strukturen des Zyto-
skeletts. Diese Antwortfunktionen beschreiben die 
Bewegungen, die im aktiven System auftreten, wenn 
eine zeitabhängige Kraft f(t)  =  f̃  e–iωt+ f̃ * eiωt mit Fourier-
Amplitude f̃  einwirkt. Die lineare Antwortfunktion ist 
eine Suszeptibilität, die durch

x̃  �  α(ω) f̃                                                                      (2)

definiert werden kann. Hier bezeichnet x̃ die Fourier -
Amplitude der periodischen Auslenkung x(t) des 
Systems, mit Winkelgeschwindigkeit ω. Im Falle von 
Motoren entspricht x(t) der zur Zeit t zurückgelegten 
Wegstrecke.

Diese mechanische Suszeptilität lässt sich sowohl in 
passiven also auch in aktiven Systemen definieren und 
messen. In passiven Systemen beschreibt der Real- und 
der Imaginärteil von α  =  α'+iα'' die frequenzabhän-
gigen reaktiven und die dissipativen (viskosen) Eigen-
schaften eines Materials. In konventioneller Materie 
muss insbesondere der Imaginärteil α'' positiv sein, 
da sich sonst eine Situation erzeugen ließe, in der das 
System bei periodischer Anregung im Mittel Arbeit 
an seiner Umgebung leisten würde, während es an nur 
ein Wärmebad gekoppelt ist. Die dazugehörige Energie 
müsste dabei dem Wärmebad entzogen werden, was 
der zweite Hauptsatz der Thermodynamik nicht er-
laubt. In einem aktiven System, in dem Motoren Kräfte 
erzeugen und Arbeit leisten, gibt es keine Einschrän-
kung an α'', da die von den Motoren geleistete Arbeit 
durch die Umwandlung chemischer Energie getrieben 
ist und es dem System erlaubt, im Mittel mechanische 
Arbeit an seiner Umgebung zu leisten.

Diese aktiven Eigenschaften können dazu führen, 
dass ein zunächst unbewegliches System aus Motoren 
und Filamenten instabil wird bezüglich einer oszillie-
renden Bewegung, die einer propagierenden Biege-
welle entspricht. Bei dieser dynamischen Instabilität 
entsteht eine kollektive Mode im System, an der alle 
Motoren teilhaben und die sich in dem wellenförmigen 
Bewegungsmuster der Geißel zeigt.

Die Bewegung der Motoren über eine Distanz x 
führt zu einer relativen Verschiebung von Mikrotu-
buli und damit zu einer Formänderung der Geißel: 
x(s)  =  x(0) + a(ψ(s) – ψ(0)) [13]. Diese geometrische 
Bedingung zusammen mit der Beschreibung der Bewe-
gungserzeugung der Motoren (2) bringt Gl. (1) in die 
Form einer Wellengleichung für die Bewegungsmode 
der Geißel mit der Form ψ(s, t) �  ψ̃(s) e–iωt+ ψ̃ *(s) eiωt. 
Hierbei wurden höhere Harmonische vernachlässigt. 
Die Wellenform der oszillierenden Mode ergibt sich als 
Lösung der linearen Differentialgleichung

–iω ξ ψ̃  =  –κ ψ̃'''' + a α– ψ̃''                                           (3)

(die Striche bedeuten Ableitungen nach s) unter geeig-
neten Randbedingungen an beiden Enden. Bei dieser 
Beschreibung haben wir nichtlineare Terme in den 

Gl. (1) und (2) ignoriert. Gl. (3) beschreibt die Form 
der instabilen Mode bei kleinen Amplituden und legt 
wegen ihrer Linearität keine Amplitude der Bewegung 
fest. Nichtlinearitäten stabilisieren das System bei einer 
bestimmten Amplitude und führen zusätzlich zum 
Auftreten höherer Harmonischer in dem Bewegungs-
muster (Abb. 1c). 

Kritisches Verhalten mechanischer Oszillatoren

Spontane mechanische Oszillationen treten in Zellen 
in einer Vielzahl unterschiedlicher Situationen auf [9]. 
Sie zeigen eine Reihe von Eigenschaften, die generisch 
sind und nicht von den meisten mikroskopischen 
Details der aktiven Prozesse abhängen, welche den Os-
zillationen zugrunde liegen. Diese generischen Eigen-
schaften und insbesondere die Rolle von Nichtlineari-
täten bei der Entstehung von Oszillationen lassen sich 
insbesondere in der Nähe einer kontinuierlichen oszil-
lierenden Instabilität, einer Hopf-Bifurkation, diskutie-
ren. Diese Bifurkation entspricht einer Situation, in der 
ein nichtoszillierender Zustand seine Stabilität verliert, 
wenn ein Kontrollparameter C variiert wird. Wird das 
System durch diese Änderung des Kontrollparame-
ters vom stabilen Bereich wegbewegt, so entsteht eine 
oszillierende Bewegung mit periodischer Auslenkung 
x(t)  =  x̃ e–iωt+ c.c. und Frequenz ω, deren Amplitude 
unter Variation von C kontinuierlich wächst [14]. Die 
Hopf-Bifurkation ist ein dynamischer Phasenübergang 
eines Systems fern vom thermischen Gleichgewicht, 
der Ähnlichkeiten mit kritischen Punkten thermody-
namischer Systeme hat (Abb. 2). Die Fourier-Amplitude 
x̃ spielt die Rolle eines komplexen Ordnungsparame-
ters. Das kritische Verhalten zeigt sich insbesondere in 
den Eigenschaften der Suszeptibilität α(ω), die gemäß 
Gleichung (2) die lineare Antwort der Auslenkungs-
amplitude x̃ auf eine periodische Kraft beschreibt. Am 
kritischen Punkt zeigt α(ω) eine Divergenz bei der 

CCc

|x|~

Abb. 2 Eine Hopf-Bifurkation beschreibt das Auftreten spon-
taner Oszillationen ausgehend von einem nichtoszilierenden 
stabilen Zustand. Sie wird durch Variation eines Kontrollpara-
meters C ausgelöst. Diess Situation kann als ein dynamischer 
Phasenübergang aufgefasst werden, der Ähnlichkeiten mit kri-
tischen Punkten in thermodynamischen Systemen aufweist. 
Der komplexe Ordnungsparameter x̃ charakterisiert die Phase 
und die Amplitude der spontanen Oszillationen. Am kritischen 
Punkt C = Cc nimmt sein Betrag | x̃ | kontinuierlich einen von null 
verschiedenen Wert an.
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charakteristischen Frequenz ω = ω. In der Nähe des 
kritischen Punktes lässt sich dieses Szenario durch eine 
generische Entwicklung beschreiben, die mit einer 
Landau-Entwicklung des Ordnungsparameters am 
 kritischen Punkt eines Magneten verwandt ist [11]:

f̃   �  A x̃ + B |x̃|x̃                                                          (4)

Hier spielt f̃  die Rolle des äußeren Feldes.2) Die beiden 
Koeffizienten A und B dieser Entwicklung sind kom-
plex. In Abwesenheit äußerer Kräfte (f̃  = 0) entstehen 
spontane Oszillationen mit Amplitude |x̃| = –A/B und 
Frequenz ω. Die Frequenz wird durch die Bedingung 
Im(A(ω)/B) = 0 bestimmt. Wenn A(ω)/B positiv ist, ist 
das System stabil und oszilliert nicht. Die lineare Ant-
wortfunktion ist gegeben durch α(ω) = 1/A(ω). Genau 
am kritischen Punkt verschwindet A bei der Frequenz 
ω. Dies führt zu der Divergenz der Suszeptibilität 
α(ω). Die Amplitude der Antwort ist in diesem Fall 
rein nichtlinear und zeigt ein Potenzgesetz:

|x̃|  �  |f̃ |/                                                                       (5)

Die hier dargestellten Eigenschaften entsprechen einer 
Mittleren-Feld-Näherung der oszillierenden Instabili-
tät und gelten, wenn Fluktuationen vernachlässigt wer-
den können oder im Fall global gekoppelter Oszilla-
toren. In räumlich ausgedehnten Systemen mit lokaler 
Kopplung lassen sich die Effekte von Fluktuationen 
durch Methoden der statistischen Physik untersuchen. 
Solche Studien zeigen, dass unterhalb von vier Raum-
dimensionen Fluktuationen eine wichtige Rolle spielen 
und das kritische Verhalten beeinflussen [15]. Dies ist 
analog zum Falle kritischer Punkte von Systemen im 
thermischen Gleichgewicht.

Aktive nichtlineare Signalwandlung im Gehör

Aktive Prozesse und spontane Oszillationen spielen ei-
ne wichtige Rolle bei der Signalaufnahme mechanisch 
empfindlicher Sinneszellen des Gehörs. Diese sog. 

Haarzellen besitzen Haarbündel aus fingerförmigen 
Fortsätzen, den Stereozilien (Abb. 3). Diese Strukturen 
aus Aktinfilamenten und weiteren Komponenten ent-
halten als aktive Elemente Myosinmotoren. Das von 
Stereozilien gebildete Haarbündel ist ein hochemp-
findlicher Mechanosensor, da Bewegungen der Bündel-
spitze von nur ca. einem Nanometer zur Öffnung von 
Ionenkanälen führen. Der Einstrom von Kalium- und 
Kalziumionen ändert das elektrische Membranpoten-
tial der Zelle. Dieses elektrische Signal wird dann über 
das Nervensystem zum Gehirn weitergeleitet.

Die Empfindlichkeit des Haarbündels lässt sich ex-
perimentell untersuchen, indem durch Mikromanipu-
lationsmethoden Kräfte verschiedener Amplituden an-
gelegt werden und die Antworteigenschaften bestimmt 
werden. Die mechanischen Antworteigenschaften wer-
den durch die oben definierte Suszeptibilität α(ω) cha-
rakterisiert. Durch Messungen an einer einzelnen Sin-
neszelle des Frosches gelang es so direkt zu zeigen, dass 
das Haarbündel die größte Empfindlichkeit für me-
chanische Anregung bei einer bevorzugten Frequenz 
zeigt und nichtlineare Verstärkereigenschaften besitzt 
[16, 17]. Eine weitere Größe, die sich in solchen Experi-
menten messen lässt, ist die Autokorrelationsfunktion 
spontaner Haarbündelbewegungen. Sie charakterisiert 
die statistischen Eigenschaften spontaner Bewegungen 
und schließt sowohl thermische Fluktuationen ein als 
auch Eigenschaften aktiver Prozesse. In einem System 
im thermischen Gleichgewicht ist die Autokorrelations-
funktion C(ω) streng mit dem dissipativen Teil α'' der 
linearen Antwortfunktion durch ein Fluktuations-
 Dissipationstheorem verknüpft. Die experimentellen 
Resultate für das Haarbündel zeigen klar, dass in 
diesem Fall eine solche Beziehung nicht erfüllt ist [18]. 
Dies macht deutlich, dass das Haarbündel aktiv ist und 
somit mechanische Arbeit leisten kann.

Diese Experimente und die Beobachtung, dass 
Haarbündel unter bestimmten Bedingungen spontan 
oszillieren [19], legen nahe, dass das Haarbündel ein ak-
tives dynamisches System ist, welches in der Nähe ei-
ner Hopf-Bifurkation operiert [11, 20]. Dabei treten die 
generischen Eigenschaften eines kritischen Punktes 
in dem Systemverhalten zutage. Daher zeigt das Haar-
bündel eine hohe Empfindlichkeit, wenn es bei der 
Frequenz ω stimuliert wird. Die dabei auftretenden 
nichtlinearen Antworteigenschaften machen es der 
Zelle möglich, oszillierende Kräfte über einen großen 
Amplitudenbereich aufzunehmen.

Dynamische Oszillatoren und aktive, nichtlineare 
Verstärkereigenschaften spielen in den Gehörorganen 
aller Wirbeltiere eine wichtige Rolle [21–24]. Jüngste 
Ergebnisse zeigen, dass nichtlineare Oszillatoren 
auch in manchen Insekten vorkommen [25]. Die ge-
nerischen Eigenschaften nichtlinearer Oszillatoren 
ermöglichen die zuverlässige nichtlineare Verstär-
kung von Signalen. Dieses Funktionsprinzip aktiver 
Signalverstärkung erfordert eine Selbstregulierung 
des dynamischen Systems in den kritischen Bereich. 
Dies kann durch Rückkopplungssysteme, die den 
Kontrollparameter einstellen, realisiert werden [11]. 

K+ Ca2+

a b

Abb. 3: a) Elektronenmikroskopische 
Aufnahme eines Haarbündels, dem 
 mechanisch empfindlichen Element der 
Sinneszellen im Gehör von Wirbeltieren. 
Jedes fingerartige „Stereozilium“ des 
sichtbaren Bündels besitzt einen Durch-
messer von ca. 250 nm und ist mehrere 
Mikrometer lang. (Quelle a: A. J. Huds-

peth, Rockefeller University, New York)
b) Die Signaltransduktion beruht auf der 
Scherdeformation der Stereozilien bei 
einer mechanischen Anregung. Auf-
grund der entstehenden mechanischen 
Spannung öffnen sich Ionenkanäle und 
Kalium- und Kalziumionen strömen in 
die Zelle ein. 

2) Für den kritischen 
Punkt eines magne-
tischen Systems gilt h  �  
A m + B m, mit reellen 
Koeffizienten A und B, 
wobei h die magnetische 
Feldstärke des äußeren 
Feldes ist und m der 
Ordnungsparameter, der 
die Magnetisierung be-
schreibt. Bei der kri-
tischen Temperatur Tc 
verschwindet A  ~  T – Tc.



 © 2006 Wiley-VCH Verlags GmbH & Co. KGaA, Weinheim Physik Journal 5 (2006) Nr. 8/9 63

P R E I S T R Ä G E R

Damit bildet das Konzept der Signalverstärkung durch 
selbstregulierte kritische Oszillatoren die theoretische 
Grundlage der Signalverstärkung im Gehör. Die mole-
kularen Mechanismen der aktiven Prozesse, die in den 
Gehörorganen verschiedener Tiergruppen auftreten, 
sind Thema der gegenwärtigen Forschung.

In der Schnecke, dem Gehörorgan von Säugetieren 
und Menschen, sind ca. 16000 Haarzellen zweier ver-
schiedener Typen in vier Reihen angeordnet. Sie neh-
men Schallfrequenzen zwischen 20 Hz und 20 kHz auf. 
Jede Zelle hat ihre eigene charakteristische Frequenz, 
bei der sie optimal arbeiten kann. Die Haarzellen liegen 
in einer elastischen Membran, der Basilarmembran, die 
durch einfallenden Schall zu Vibrationen angeregt wird. 
In den Resonanzeigenschaften der Basilarmembran 
lassen sich Nichtlinearitäten erkennen, die Potenzge-
setzcharakter besitzen. Diese Nichtlinearitäten können 
durch die charakteristischen kritischen Eigenschaften 
nichtlinearer Oszillatoren verstanden werden. Sie er-
möglichen den außerordentlich großen dynamischen 
Bereich unseres Gehörs, der 120 dB oder sechs Grö-
ßenordnungen der Schalldruckamplitude umfasst. In 
einem linearen System müsste auch die Amplitude der 
Vibrationen über diese sechs Größenordnungen variie-
ren. Die Antwort kritischer Oszillatoren, die durch Gl. 
(5) beschrieben wird, komprimiert diesen Amplituden-
bereich des Druckes auf einen dynamischen Bereich 
der Vibrationsamplituden von nur zwei Größenord-
nungen. Unser Gehörorgan ist allerdings außerordent-
lich komplex und lässt sich nicht durch einen einzelnen 
kritischen Oszillator beschreiben. Die mechanische 
und hydrodynamische Kopplung einer großen Zahl 
von Oszillatoren führt zu einem reichhaltigen System-
verhalten mit vielen neuen Eigenschaften, insbesondere 
dem Auftreten nichtlinearer Wellenphänomene [26, 27].

Vom Gen zur Zelldynamik

Aktive Prozesse im Zytoskelett führen zu komplexen 
raumzeitlichen  Zuständen, die eine wichtige Rolle für 
viele zelluläre Funktionen spielen. Solche dynamischen 
Prozesse werden daher von zellulären Signal- und Regu-
lationssystemen kontrolliert. Organisationszentrum der 
zellulären Informations verarbeitung ist der Zellkern, 
der die genetische Information beherbergt. Die Aktivie-
rung von Genen im Zellkern folgt komplexen Mustern, 
da jede Genaktivierung von anderen Genen kontrolliert 
wird. Auf diese Weise wird in der Zelle ein komplexes 
dynamisches Netzwerk zur Steuerung zellulärer Funk-
tionen und Eigenschaften realisiert [28]. Konzepte der 
Physik zur Analyse komplexer Systeme werden in Zu-
kunft eine wichtige Rolle einnehmen, um das Verständ-
nis der Funktions- und Organisationsprinzipien von 
Zellen weiter zu vertiefen. Insbesondere das Zusam-
menspiel aus nichtlinearer Dynamik und statistischer 
Physik kann dazu beitragen, raumzeitliche Dynamik in 
Zellen unter Einfluss von Fluktuationen quantitativ zu 
beschreiben und dabei helfen, grundlegende Funktions-
prinzipien in Zellen zu charakterisieren.
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