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N etzwerke gekoppelter nichtlinearer Oszillatoren zeigen
oftmals synchronisiertes Verhalten und komplexe dynami-
sche Muster, von Oszillatorclustern und partiell synchroni-
sierten Zustidnden bis hin zu Wellenmustern und rdumlich-
zeitlichem Chaos. Das resultierende Verhalten hédngt ganz
entscheidend von der Art und Stdrke der Kopplung, der
Netzwerktopologie und der Frequenzverteilung der Oszilla-
toren im Netzwerk ab. Viele wichtige biologische Funktionen
sind mit Synchronisationsphdnomenen verbunden, was be-
ginnend mit den bahnbrechenden Arbeiten von Winfree und
Kuramoto ein anspruchsvolles Gebiet mathematischer und
theoretischer Studien begriindete.!!

Chemische Systeme wie die Belousov-Zhabotinskii(BZ)-
Reaktion oder gekoppelte elektrochemische Oszillatoren
wurden hiufig verwendet, um Synchronisationsverhalten und
verwandte Phidnomene, wie z. B. die Bildung von oszillieren-
den Clustern, experimentell zu untersuchen. Im BZ-System
sind die Oszillatoren — z.B. in Form von Katalysatorteilchen
in einem katalysatorfreien Hintergrund®' oder von mikro-
fluidischen Wassertropfchen in einer nichtreaktiven Olpha-
se® _ diffus gekoppelt, wihrend in elektrochemischen Sys-
temen®~ eine globale Kopplung (,jeder mit jedem®) der
beteiligten Oszillatoren realisiert ist. Diese Systeme erwiesen
sich als flexible Experimentierfelder fiir Synchronisations-
studien, da die Zahl der Oszillatoren (10-100000) sowie ihre
geometrische Anordnung leicht variiert werden kann.

Ein weiteres Kapitel in dieser Erfolgsgeschichte wurde
kiirzlich von Horvath et al.®! aufgeschlagen, die ein Paar von
zeitverzogerten pulsgekoppelten Oszillatoren untersuchten.
Die Zeitverzogerung wurde mittels kontinuierlich gespeister
Riihrreaktoren (CSTRs) realisiert, die mit einer oszillieren-
den BZ-Reaktionslosung gefiillt und an eine kontrollierte
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plotzliche Freisetzung eines chemischen Aktivators (AgNO;)
oder Inhibitors (Br~) der BZ-Reaktion gekoppelt waren. Die
Reaktoren werden in einem Regime anharmonischer Oszil-
lationen mit steilen Spitzen betrieben, und die Kopplung er-
folgt in der Weise, dass nur dann ein chemisches Agens in
einen der CSTRs eingespeist wird, wenn im anderen CSTR
eine Impulsspitze registriert wird. Indem sie die Konzentra-
tion an eingespeister Substanz variierten, konnten Horvath
et al. die Kopplungsstiarke verdndern, und durch Steuerung
der Injektionsdauer (= Dauer der Pulskopplung) waren sie in
der Lage, eine willkiirliche Zeitverzogerung einzufiihren.
Zusitzlich zu den Experimenten wurde ein detailliertes ki-
netisches Modell entwickelt, das eine mechanistische Erkla-
rung des beobachteten Verhaltens gibt."!

Die Studie ist nicht nur fiir die nichtlineare chemische
Dynamik von grofler Bedeutung, sondern hat auch starke
Beziige zu wichtigen Bereichen der biologischen Forschung.
Tatséchlich sind die meisten biologischen Oszillatoren — von
Herzschrittmachern bis hin zum Leuchten von Glithwiirm-
chen — pulsgekoppelt. Diese Tatsache motivierte eine Viel-
zahl mathematischer Studien zum Verhalten biologischer
Oszillatoren, wie etwa den Beweis von Mirollo und Strogatz,
dass eine willkiirliche Zahl von Oszillatoren mit exzitatori-
scher globaler Pulskopplung synchronisieren.!! Die Bedeu-
tung einer Zeitverzogerung in der Kopplung wurde kiirzlich
in einer Reihe von experimentellen biologischen Studien er-
kannt, z. B. in Untersuchungen von synthetischen genetischen
Oszillatoren™ und der Segmentationsuhr in der embryona-
len Entwicklung von Wirbeltieren.”! Ein wichtiges Gebiet, in
dem pulsgekoppelte Oszillatoren mit Zeitverzogerung breit
diskutiert werden, ist die Neurowissenschaft. In diesem Zu-
sammenhang wurden diverse Systeme experimentell unter-
sucht, z.B. zwei gekoppelte Neuronen,® die synchrone Ak-
tivitit verschiedener Hirnregionen!®! und das Entstehen von
- oder y-Oszillationen in groBen neuronalen Populationen,
die oft mittels Elektroenzephalographie nachgewiesen wer-
den.'*! Aufgrund der Bedeutung solcher Experimente wurden
zahlreiche neurowissenschaftliche Computerstudien an ver-
zogerten pulsgekoppelten Oszillatoren durchgefiihrt. Fiir
Paare von Oszillatoren wurde entdeckt, dass eine verzogerte
inhibitorische Kopplung zu einer verlésslicheren Synchroni-
sation fiihrt als eine exzitatorische Kopplung.™ Andere
Forscher fanden, dass bei einer inhibitorischen Kopplung mit
Zeitverzogerung eine optimale Synchronisation realisiert
werden kann, wéhrend exzitatorische Kopplung bestenfalls
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eine Synchronisation mit finiter Phasenverschiebung ermog-
licht."™ Des Weiteren wurde gezeigt, dass synchronisiertes
Verhalten durch Oszillatorunterdriickung oder komplexe
neuronale Aktivitdtsmuster (,,bursting®) verdrangt werden
kann.™ Szenarien mit phasengleicher oder gegenphasiger
Synchronisation, Salvenereignissen oder Oszillatorunterdrii-
ckung wurden auch in Modellen zweier Neuronen mit ver-
zogerter diffusiver Kopplung und verzogerter Riickkopplung
gefunden.¥l Experimente zum synchronen Verhalten ver-
schiedener Hirnregionen zeigen oftmals eine Nullphasenver-
schiebung, selbst wenn betrichtliche Laufzeitverzogerungen
beteiligt sind. Ahnliche Untersuchungen mit verzogerungs-
gekoppelten Einheiten haben gezeigt, dass man fiir die Be-
obachtung einer Nullphasensynchronisation zweier exzitato-
risch gekoppelter Oszillatoren einen dritten Oszillator be-
notigt, der als ein dynamisches Relais fungiert.’! Neuere
Studien befassen sich mit dem Wechselspiel von Topologie,
Verzogerung und Synchronisation in Oszillatornetzwerken
komplexer Topologie.”! Einige allgemeingiiltige Ergebnisse
zur Stabilitdt der Synchronisation periodischer und chaoti-
scher Oszillatoren wurden dabei erhalten.

Horvath et al®) beobachteten fiir eine inhibitorische
Kopplung und schwache Kopplungsstirke gegenphasige Os-
zillationen mit kurzen Verzogerungen, wéihrend bei mittleren
Kopplungsstarken und langer Verzogerung perfekt synchro-
nisierte phasengleiche Oszillationen resultierten. Komplexes
Verhalten und letztlich die Unterdriickung eines der Oszil-
latoren wurden entdeckt, wenn die Kopplungsstiarke grof3 war
(Abbildung 1). Im Falle exzitatorischer Kopplung wurden bei
kurzen Verzogerungen und schwacher Kopplung nahezu
phasengleiche Oszillationen gefunden (d.h. nahezu synchro-
ne Oszillationen mit einer kleinen Phasenverschiebung zwi-
schen den beiden Oszillatoren). Gegenphasige Oszillationen
und synchronisierte salvenartige Oszillationen treten bei
groleren Kopplungsstirken und ldngeren Verzogerungen auf
(Abbildung 1). Interessanterweise bestitigen die experimen-
tellen Beobachtungen, die in Abbildung 1 zusammengefasst
sind, viele der Vorhersagen neurowissenschaftlicher Compu-
terstudien'’! und zeigen zudem eine Vielfalt neuer komplexer
Verhaltensweisen auf. Fiir zukiinftige Studien wire es inter-
essant, die Arbeit von Horvath et al.’! auf komplexere To-
pologien auszudehnen. Wihrend Studien mit groen Zahlen
gekoppelter chemischer Reaktoren aus praktischer Sicht un-
ausfithrbar scheinen, konnten kleine Netzwerkmotive, wie

inhibitorische Kopplung ,exzitatorische Kopplung
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Abbildung 1. Links: Beispiele fiir das dynamische Verhalten von Paaren
pulsgekoppelter Oszillatoren mit gegenphasigen (AP, antiphase), pha-
sengleichen (IP, in-phase) oder fast phasengleichen (AIP, almost in-
plane) Oszillationen, komplexen salvenartigen Dynamiken (C) und Os-
zillatorsuppression (OS). Mitte und rechts: Schematische experimen-
telle Phasendiagramme fiir verschiedenartig gekoppelte Oszillatoren.
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das mit theoretischen Methoden!™ untersuchte System dreier
gekoppelter Oszillatoren, experimentell erforscht werden,
um so zu einem besseren Verstindnis der komplexen Dyna-
miken verzogerungsgekoppelter Oszillatoren zu gelangen.
Insgesamt hat die Studie von Horvath et al. aufgezeigt, dass
einfache nichtlineare chemische Systeme ein iiberraschend
komplexes Verhalten aufweisen und fiir systematische Stu-
dien genutzt werden konnen, indem man zentrale Parameter
wie Kopplungsstarke und Zeitverzogerung, auf die man in
vergleichbaren biologischen Systemen keinen Zugriff hat,
variiert.
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