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Pupillenfl~che auf die retinale Beleuchtungssti~rke 
kann z.B. dureh Anwendung schmaler Liehtstrahlen 
ausgeschaltet werden (vgl. oben). Damit  ist auch der 
Einflu[~ des Stiles-Crawford-Effektes beseitigt, wenn 
zusi~tzlich noch die GrS~e der beleuchteten Fliiche auf 
der t~etina konstant  gehalten wird. Die Isolierung der 
restlichen Nichtlinearits bereitet dagegen erheb- 
liche Sehwierigkeiten, nicht zuletzt deshalb, weil sie 
im Reflexbogen kaum zn lokalisieren sind. Es kann 
nieht mit  Sicherheit behauptet  werden, dal] der einen 
oder der anderen Nichtlinearit~t nur retinale Vorgiinge, 
oder solche in den Kernen zwischen der Retina und 
der iris, die Aktivierung des Sphincters, die Wechsel- 
wirkung des Sympathieus und des Parasympathicus,  
oder sogar eorticale Einfliisse zugrunde liegen. Es 
bleibt auch fraglieh, ob und welche zus~tzliehen Nicht- 
linearit~ten bei der Wechselwirkung der beiderseitigen 
Erregungen auftreten. 

Die in den Abb. 2 - - 4 a  dargestellten Ergebnisse 
zeigen, dal~ die mittlere Kontrakt ion der mensch- 
lichen Pupflle bei sinusf5rmiger Modulation der Be- 
leuchtungsst~rke yon der relativen Phasenlage der 
binocularen Lichtreize nicht beeinflu[~t wird. Bei 
Modulationsfrequenzen, die noch zu einem periodi- 
schen Lichtreflex ffihren, n immt dagegen die Ampli- 
tude der periodischen Pupillenreaktion stark ab, wenn 
der relative Phasenwinkel yon 0 ~ auf 1800 erhSht 
wird (Abb. 1). Die Abnahme der Amplitude ist auf 
eine (niehtlineare) Addition der beiderseitigen Erre- 
gung im Reflexbogen zuriickzufiihren. Hieraus ist zu 
folgern, dal] die frequenzabhiingige Ver~nderung der 
mittleren Pupillenweite durch Nichtlinearit~ten ver- 
ursaeht werden mu~, welche den mittleren SignalfluI~ 
beeinflussen, bevor die beiderseitigen Erregungen mit- 
einander verrechnet werden. 

BAKER (1963) hat  jedoeh nachgewiesen, daI3 nieht- 
lineare Vorgs sieh auch an der Additionsstelle im 
Reflexbogen abspielen. Er  hat die Antwort der Pupille 
auf Lichtimpulse untersucht, die einem vorangehenden 
Liehtreiz gleieher Helligkeit und Dauer in verschie- 
denen Zeitabst~nden folgten, entweder homo- oder 
kontralateral. Er hat  festgestellt, da~ der zweite 
Liehtreiz in beiden Fiillen eine bedeutend geringere 
Pupillenreaktion verursaeht als der erste, solange der 
Zeitabstand zwischen ihnen klein genug ist. Auch 
quanti ta t iv  wird die Wirkung des zweiten, homo- oder 
kontralateralen Lichtreizes dureh den ersten Reiz 
etwa gleieh stark vermindert. Daraus folgt: 1. da~ 
nicht die retinale Adaptat ion (bei homolateraler Reiz- 
folge) fiir die gewogene Integrat ion der zeitlich nach- 
einander folgenden Erregungen mal~gebend ist, und 
2. da[t dieser niehtlineare Vorgang sich erst nach dem 
Zusammentrelfen der beiderseitigen Erregungen ab- 
spielen kann. Die retinale Adaptation kann lediglich 

ffir geringffigige quanti tat ive Untersehiede in der Wir- 
kung der homo- bzw. kontralateralen Reizfolge ver- 
antwortlich gemacht werden. 

Angesichts dieser experimentellen Befunde erhi~lt 
die Frage Bedeutung, an welchen Orten im Reflex- 
bogen die Integrat ion der beiderseitigen Erregungen 
stattfindet. Die Anhaltspunkte reichen nicht aus, um 
sie mit  Sicherheit beantworten zu k6nnen. Die pu- 
pillomotorischen Fasern aus beiden Retinae treffen 
zuerst zum Tell in der pr/~tectalen Area, zum Tell ira 
Edinger-Westphal-Kern zusammen. Ffir eine Ver- 
rechnung bereits in der pr/~tectalen Area spricht eine 
(indirekte) Feststellung yon LOWENSTEIN (1954b, 
S. 754/55). Danach geht dort die Punkt-zu-Punkt-  
Ubertragung verloren und eine neue (r/~umliche) Ver- 
teilung der Nervenimpulse kommt  zustande. Die Ent-  
stehung einer neuen r~umlichen Verteilung der Ner- 
venimpulse in einem Kern ist aber hSchstens eine 
Voraussetzung, keinesfalls ein Beweis ffir eine Ver- 
rechnung. Deshalb kann die M6glichkeit nicht ganz 
ausgeschlossen werden, dab eine Verreehnung erst, 
oder auch im Ganglion ciliare, oder sogar in der Iris- 
muskulatur  selbst stattfindet. Auch BAKER (1963) 
riiumt die M5glichkeit einer gewogenen Integrat ion im 
Irismuskel ein. Unter  ,,Berfieksichtigung der Antwort  
neuromuskularen Strukturen auf doppelte Impuls-  
reize" kommt  er jedoch zum SehluB, dai~ eine Ver- 
rechnung beim Zusammentreffen der pupitlomotori- 
schen Fasern aus beiden Retinae wahrseheinlieher ist. 
Sollte sich dieser Standpunkt  als richtig erweisen, so 
mfissen fiir die ffequenzabhi~ngige Ver~nderung der 
mittleren Pupillenweite retinale Ereignisse, hSehstens 
aber Vorgi~nge an der Integrationsstelle verantwortlich 
gemacht werden. 
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Summary. 
given in two foregoing papers, a differential equation is pro- 
posed for a model of the biological 24-hour-periodicity. This 
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Using the physical and mathematical basis oscillation equation contains two characteristic non-linearities 
describing the se]Lsustaining property and the "circadian 
rule". The right side of the equation ("external force") 
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represents the controlling environmental conditions, mainly 
the intensity of illumination. Solutions were obtained for 
different environmental conditions using a digital computer. 

Under "constant conditions" the solution of the equation 
describes oscillations self-sustained within a certain range of 
environmental conditions. In this range the oscillations fulfil 
the circadian rule, e.g. for light-active organisms: The fre- 
quency and the mean value of the oscillation increase with 
increasing light intensity; with an additional (arbitrary) 
threshold separating activity time and rest time for describing 
an activity rhythm, the ~ : ~ (activity time : rest time) ratio 
and the total amount of activity also increase. 

Under periodically changing environmental conditions five 
properties of the "Zeitgeber" used (two distinct intensities 
with twilight transitions) are variable and varied: The range 
of oscillation of the Zeitgeber, its frequency, its mean value, 
its L :  D ratio (time relation of light time and dark time), 
and the duration of the twilights. The most important of the 
examined properties was the phase angle difference between 
the (forced) oscillation and the (forcing) Zeitgeber. The general 
result for light-active organisms was: The phase of the oscilla- 
tion advances relative to the Zeitgeber (in solar as the oscilla- 
tion is synchronized) if the period of the Zeitgeber, or its mean 
value, or its L :  D ratio, or the duration of the twilights 
increase. In dark-active organisms, the relation between phase 
angle difference and the mean value or the L :  D ratio is 
reversed. Exceptions to this general rule exist in the relation 
between phase angle difference and L :  D ratio if the "free 
running" period of the oscillation deviates too much from the 
period of a "weak" Zeitgeber (mainly in dark-active organisms) 
or if the duration of the twilights is too short (especially if the 
transitions are rectangular). 

Single exposures to light (or darkness) during constant 
conditions result in phase shifts depending in direction and 
amount on the phase of the oscillation at which the disturb- 
ance occured. The resulting response curves depend in range 
and form on the one hand on the time of measuring the phase 
shifts (either immediately or after several periods - -  in the 
steady state - -  following the disturbance) and, on the other 
hand, on the intensity of the initial illumination, on the dura- 
tion, and on the intensity of the exposures, each in a different 
manner. Moreover, response curves effective in LD conditions 
deviate from those measured under constant conditions; the 
reason being the difference in the energy state of the oscillations 
in the two conditions. Therefore, it is impossible to derive 
the phase angle difference between the oscillation and a Zeit- 
geber in self-sustained oscillations from the measurement of 
response curves alone. 

The oscillation equation used contains only one free 
parameter, the frequency coefficient. If this coefficient is 
changed, the equation describes other biological rhythms. 
For instance, with a high value it describes the behaviour of 
single nerve cells, and that not only in cases of spontaneous 
rhythmicity (e.g. receptor cells) but also in cases of reactions 
to single or rhythmic stimuli. Moreover, the derived charac- 
teristics of the equation - -  especially the non-linearities - -  
seem to be significant for other biological problems such as 
control mechanisms. 

1. Einleitung 
I n  einer  e rs ten  Mit te i lung (WxvxR 1962, im folgen- 

den als I z i t ier t )  waren  an  H a n d  eines e infachen physi-  
kal ischen Modells die Gesetzm~Bigkei ten aufgezeigt ,  
die der  24 -S tunden-Per iod ik  zugrunde  liegen. Ins-  
besondere  war  un te r such t ,  welche P a r a m e t e r  der  
Pe r iod ik  dem s teuernden  Einflul~ der  Umwel t -  
Bed ingungen  - - i n  ers ter  Linie der  her rschenden  
Beleuch tungss t~rke  - -  unter l iegen.  A|s  Ergebnis  
zeigte sich, daI~ die Umwel t  gleichzeit ig s/ imtliche 
Schwingungs -Pa ramete r  beeinf lu6t ,  mindes tens  die 
F requenz  und  den Gleichwert  der  Schwingung,  der  sich 
dabe i  als besonders  wicht iger  P a r a m e t e r  erwies, und  
wahrscheinl ich  auch die Schwingungsbrei te .  Das  be- 
deu te t ,  dab  das  biologische Sys tem zwar  se lbs ter regt  
ist,  dab  es bei  per iodischem Lichtwechsel  aber  zus/s 
lich yon  der  Umwel t  zu erzwungenen und  gleichzeit ig 
zu pa r ame t r i s ch  ges teuer ten  Schwingungen erregt  

wird.  Bei  dem d i sku t le r t en  einfachen Modell  erwies es 
sich wegen der  nur  schwer ve rmeidbaren  Nicht-  
Lineari t /s  als leichter ,  die verschiedenen Schwin- 
gungs -Pa rame te r  n ich t  durch  gleichzeit ige Steuerung 
verschiedener  Schwingkre is -Elemente  unabh/ ingig von- 
e inander  zu beeinflussen,  sondern nur  fiber ein 
einziges E lement ,  und  dann  die gegenseit ige K o p p e l u n g  
der  einzelnen P a r a m e t e r  auszunutzen.  

I n  einer zwei ten Mit te i lung (WEvER 1963a, im 
fo]genden als I I  zi t ier t)  waren  die ma thema t i s chen  
Grundlagen  ffir die schwingungstheoret ische  Behand-  
lung des Problems  gelegt.  Dabe i  h a t  sich gezeigt,  
dab  die einfache Schwingungs-Gle ichung zweiter  Ord- 
nung durch  zwei Nich t -Linear i t / i t en  modif iz ier t  werden 
mul~, u m  die beiden wicht igs ten  Genera l i sa t ionen 
biologischer Ergebnisse  r icht ig  zu beschreiben.  Die 
erste Genera l i sa t ion  besagt ,  dab  die 24-Stunden-  
Per iod ik  un te r  kons t a n t e n  Umgebungs-Bed ingungen  
se lbs ter regt  fo r tbes t eh t ;  sie wird  durch eine spezifische 
Nich t -L inear i t / i t  der  D/~mpfung befr iedigt .  Um auch 
der  zweiten General isa t ion,  der  c i rcadianen Regel,  zu 
genfigen, mul~ darf iber  h inaus  auch der  Koeff iz ient  
der  Rf icks te l lkraf t  n ich t - l inear  sein. Ffir  beide Nicht-  
Linearit /~ten genfigen die jeweils e infachst  m6glichen 
Ans/itze, um wei tgehende ~ b e r e i n s t i m m u n g  mi t  den 
Ergebnissen biologischer E x p e r i m e n t e  zu erzielen; die 
Vorzeichen der  beiden n icht - l inearen  Glieder  s ind dabei  
durch  ma thema t i s che  S tab i l i t / i t s -Bedingungen  fest- 
gelegt.  Um fiber den al lgemeinen Schwingungs-Verlauf  
h inaus  auch Einzelhe i ten  des Schwingungs-Musters  wie 
vor  a l lem den h/iufig b iphas ischen Verlauf  r icht ig  
beschreiben zu k6nnen,  gen/igt  eine Erg/ inzung der  
abge le i te ten  Schwingungs-Gleichung zwei ter  Ordnung 
durch  ein einfaches Glied d r i t t e r  Ordnung.  

I n  der  vor l iegenden d r i t t en  Mit te i lung sollen die 
Konsequenzen  der  vorhergehenden  Unte rsuchungen  
gezogen werden.  Dazu  sind die bisher  einzeln disku- 
t i e r t en  Nich t -Linear i t / i t en  mi t e inande r  zu kombi-  
nieren und  die Zahlenwer te  der  verb le ibenden  Koeffi-  
z ienten zu bes t immen.  Die resul t ie rende Different ial-  
Gleichung is t  dann  auf ihre Brauchba rke i t  als Modell 
ffir die biologische 24-S tunden-Per iod ik  zu priifen. 
Dazu s ind die L6sungen der  Gleichung n icht  nur  un te r  
kons t a n t e n  Umwel t -Bed ingungen  zu untersuchen,  
sondern  - -  en t sprechend  den  natf i r l ichen Gegeben- 
hei ten  - - i n s b e s o n d e r e  auch un te r  per iodisch wechseln- 
den Bedingungen.  Von besonderem In teresse  s ind 
dabe i  solche Ergebnisse,  die fiber die bisher  bekann ten  
biologischen Ergebnisse  h inausgehen und  d a m i t  Vor- 
aussagen ffir kfinft ige E x p e r i m e n t e  er lauben.  Die im 
folgenden zu d i sku t ie renden  L6sungen sind wiederum 
auf einer d ig i ta len  Rechenmasch ine  errechnet .  

Bei  der  I ) iskussion der  verschiedenen L6sungen 
muB untersch ieden  werden zwischen einem Verhal ten,  
das  a l lgemein ffir Schwingungen des hier  behande l t en  
Typs  charak te r i s t i sch  ist ,  und  solchem Verhal ten,  das  
auf  speziellen Eigent f iml ichkei ten  der  benu tz t en  
Schwingungs-Gle ichung - -  vor  a l lem deren Nicht -  
L inea r i t~ t  - -  beruht .  Die hier ve r t r e t ene  Hypo these  
besag t  n ieht  mehr,  als dab  die e i rcadiane Per iod ik  
einfachen ma thema t i s chen  Gesetzen der  Schwingungs- 
lehre gehorcht ;  die spezielle F o r m  der  ma thema t i s ehen  
Gleichung,  die zur  Beschre ibung der  c i rcadianen 
Per iod ik  geeignet  ist,  mu6  wei terhin  Gegens tand  
exper imente l le r  Forschung  bleiben.  Es is t  deshalb  
fiir die B ra uc hba rke i t  der  hier  ve r t r e t enen  Hypo these  


