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I. Einlei/ung 

Eine endogene Tagesperiodik steuert bekanntlich bei Tieren ~md 
Pflanzen zahlreiche wichtige Lebensvorg/s (Asct~o~F 1958; Bt~x~I~a 
1958; HA~KEa 1958; PITTEND~Ir und B~c~' 1957 u. a.). Auf dieser 
,,inneren Uhr" der Tiere beruht ihr Zeitged'~chtnis un4 ihre F~higkeit, 
sich tageszeitgerecht naeh Himmetsmarken zu orien~ieren und eine zu 
jeder Tageszei~ g/il~ige Komp~Briehtung einzuh~l~en (B:~L~qG 1929; 
WA~t~ 1932; KALMuS 1934; R ~  1957; v. F~Isct-I 1951; Lt~'DaUE~ 
1954; PAXDI und PA~I 1953 u. a.). Durc.h Ph~senversehiebung des tages- 
periodisahen HeI1-Dunket-}Vechsels 1/~13t sich die Uhr vers~elten (Ho~'~- 
~AN~ 1953; PAI~Dt 1953/54) und in Grenzen an kfinstliche, kiirzere oder 
l~ngere ttetl-Dtmkel-Perioden anpaxsen (BI~;:~(ow 1956; BI~u~ow 
und Buso~ 1957; EMms 1959 u.a.). Die zugruMe tiegenden physio- 
Iogischen Ablgufe sind jedoeh ebenso wie die T~xismech~nismen der 
Komp~Borient, iertmg im einzelnen noc.h ungekl~,r~; ers~ in j~ngster ZNg 
begann ma,n, a, nch die rhythmischen Ab|fi, tffe bei der Orientierung st/~rker 
zu beae, hten, Bei der Lieht- und SchwereoNentierung maneher Tiere 
ver~ndert sich der Orientierungswinl~el sponta:n in *24st/indigem l~hyt, h- 
mus, ohne dab eine Bindung a,n biologisch wic.h~ige oder erternge I~ieh- 
tungen erkennbar is~ (Bi~.uKow t956; Bi~t~xow nnd Os~aDo:a~r~ 1959). 
Diese spon~ane Oriengierungsrhythmik seheint ebenso wie die bisher 
meist untersnehte lokomogorisehe AktJvitgt Ausdruck der inneren 
Tagesperiodik zu sein. 

Ftir die Fr~ge naeh dem zentralnerv6sen Mechanism:us des inneren 
Uhr und der kompaBgreuen Orientierung ist d.aher ein Vergleich zwischen 
Aktivitgts~ und Orientierungsrhythmen besonders wie, htig, Ein soleher 
ist bisher nur in wenigen Fgllen versueht worden; I{~??r (1930) unter- 
suchte Laufaktivig~t und Phototaxis bei Asseln, Wmr~AgCg (1930) das 
gleiehe bei Hymenopteren, BIRUKOW (1954) bescbrieb die Wirkung 

............ *-Meinem verehrten Leh~r Prof. Dr. G. Bn~gow danke ich f/it die l~beflas~ 
sung des Themas uM seine Anregungen. 
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aktivitat .svermindernder Narkosen beim Mistkafer, H o r . r ~ a ~ r  (1954) 
und RAwso:s (1954) vergliehen die rhsSshmischen AbI~ufe in beiden 
Funkt, ionskreisen bei Starem Eine vergleiehende Untersuehung der 
Aktivit/~,tsperiodik beim Wgsserl/~ufer Velia curren, s F. erschien unter  
diesen Umst~nden  besonders aussichtsreich; zahlreiche Eigenschaften 
seiner Orientie~angsrh54hmik waxen dureh die Untersuehungen B~TJ- 
xows a n d  seiner Schiller bekannt .  Es kSnnen jedoeh bekanntl ieh ver- 
scd~iedene tagesrh~,hmische Vorg~nge bei ein und  demselben Tier ver- 
sehieden s tark  an  die ss~ehromsierenden ,Ze i tgeber"  ( A s c H o ~ )  gebun- 
den sein (HO~:~A~'~ 1954; R, awso~r 1954). Ziel der vorliegenden 
Arbei t  war es daher, die lokomo~orische Akt iv i tg t  yon Velia unte r  mSg- 
lichst vielen Bedingungen zu untersuchen m~d mit  den bisher vorliegen- 
den Daten  der Or ien t ie rungsrh~hmik  zu vergleiehen. 

1I. Material and Methoden 
Die Versuchstiere hielt ich in Aquarien mit stehendem Wasser (vgl. J3~vxow 

1956), verwendete jedoch zur Aktivitgtsregistrierung meist frisch gefangene Tiere, 
d~e w~hrend des ersten Jahres (1958) aus der Umgebung yon Freiburg i. Br., 
sparer (1959) yon GSttingen 
stammten, Einige verglei- 
chende Untersuehungen 
fiihrte ich auBerdem an 

Gersis lacustris L., G. gibbi- 
/era Sc~u-~. und Gerris 
ru~]as DE G~EI~ durch. 

Zur Registriernng der 
iokomotorischen Aktivit~t 
fiber 1/~gere Zeit diente 

Abb. I. t~egistrierungsappa~atur. I~ Liehtquelle; S 
Sohlitzblende; O Objektiv; V Versuchsgefiii3; St Licht- 
str~hl; R Rbhre; K Kymograph. N~l]ere Erkl~rm~g 

s. Text 

folgende Apparatur (Abb. 1). Die Tiere beweg~en sich einzeln oder zu mehreren auf 
der Wasseroberfli~che in einer GlassehMe (F) yon 11 cm Durchmesser. Eft1 sehmaler 
Lichtstra.hl (St) traf die Wasseroberflgche in mSglichst flachem Winkel, wnrde von 
ihr reflektiert und drench die Bewegungen der Versuchstiere in Schwingungen ver~ 
setzt. Als Lichtquetle diente eine Mikroskopierlampe (L) mit 6 V/5 Amp., die bis 
a, uf eine sehrnMe waagerechte Schlitzblende (Sl) abgesehirmt war. Ein Fotoobjek- 
tiv (O) bilde~ den Schlitz nach Spiegetung auf der ~u auf einem 
Xymographen (K) ab, der in 1 m Abst~nd veto Versuchsgef/~l~ aufgestellt war. 
Eine senkreehte SchIitzblende (St) unmittelbar darer deekte den waagerechten 
Liehtstreifen yon I mm Breit.e and 30--40 mm Lgnge bis auf einen Ideinen Licht- 
fleck yon 0,5 mme ab. Dieser schrieb auf dem liehtempfindlichen Papier bei unbe- 
weg~er Wasseroberfl~che die NulLLinie, jede Bewegung der Ve~.~uchstiere lieg 
aber den Wasserspiegel schwingen und lenkte den Lichtstraht naeh oben and unten 
ab. Der Lichtschreiber war durch einen Dankelkgsten und eine schwarze RShre (R) 
gegen Augenlicht abgeschirmt. Eine Umch'ehung der Kymographentrommel 
dauert)e meis~ 27 Std. 

Als Marl ffir die Aktivi~t der Tiere diente die Anzahl der senkreehten St~iche 
(Abb. 2). Die MeGwerte ~ibertrug ich ~uf Millimeterpapier, indem ich 3 mm tiber 
der Null-Linie ein Lineal mit ~iillimetereinteilung legte und die L~nge der ge- 
schw~rzten Streeke ausmag. StSrschwingungen lieBen sieh so ausschMten, da 
deren Amplitude kaum mehr als 3 mm betrug; die der Aktivita4szacken blieb 
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MlerdJngs unberiicksich~ig% doch hgngg diese ~IeBgr6Be ohnehin yon der Ober- 
fl~chenbeschgfenhei~ des Wa~se~ und yon der Schwingungsrich~ung des reflek- 
tiergen Lich~$rahls a.b. 

Als Zeiteinheig gMten 1, 2 oder 3 Std; dies entsprich~ bei einer Umdrehnng 
in 27 Std einer Strecke yon 14, 28 oder 42 ram. Bei hSchstm6glicher Akt.Ldg~t is~ 
z.B. im e~sten Fall w~ihrend 1 Std 14 mm Schw~rzung zu erwarten; auf einen 
dieser Werte wurden alle MeBergebnisse in Prozenten bezogen. Dieses Verfahren 
ersohien vorteilhafter sis die Dew, chining der A k t i v i ~  in relativen Einheiten; 
Ungenauigkei~en lassen sich allerdings in beiden F~llen nichg vermeiden: bei 
Mi~elung mehrerer Km'ven ergab sich in unserem Fall  eine gr6Bere Streuung der 
Werte, als bei der rela~iven Berechnung. Daher ist in den Aktivi~i~tskurven als 
MaB der St.renung meist der 3fache mi~tlere ~ehler des 3~ittelwertes a~ngegeben: 

Abb. 2. Beispiei einer Registrlernng liber 24 Std; Aktivi~/~t eines Vers~mhstieres im 
12:12 St4-Tag: 9--21 Uhr Lich~, 21---9 Uhr Dunkelhei~. Zeitanarkierung je Stunde 

er erscheint als senkrechter Strich, der in den ~Iaxima nach unten, in den Minima 
nach oben weist. Wenn eine Sicherung gegen a~dere Werte notwendig wax, wurde 
P na~h Tabellen yon PX~AV (1943) berechnet. Einige Fehlerquellen der l~egi- 
striermethode st,51~n nicht allzusehr: wi~hrend langdauernder Registrierung lieB 
sich auch bei Verwendnng yon destiUiertem Wasser und Zuga.be yon antisep~ischen 
Mit.teln eine allm/thliehe Verschmutzung der Wa, sseroberfli~che dutch Sta,ub und 
Ba, kterien nicht vermeiden. Bei langsamer Trommeldrehung konnte die ]L?ber- 
lagerung einzelner Sehwingungen nieh~ berficksiehtigt werden, atmh wurde ein 
Aktivit/~gsm~ximum raanchmal daduroh verwischt, dab es zuf~llig in zwei benach- 
barge Zeiteinheiten fiel. Diese Fehler lieBe~ sich dutch h6here Umdrehungs- 
geschwindigkeig und dutch Ni~teltmg za.hlreicher Kurven auf ein ertxggliehes MaB 
verrlngern. 

III. Be~unde 
1. Aktlvit~t im normalen 2~ St&Tag 

a) Fre i landheobachtungen.  I ra  F re i en  f inder  m a n  Vel ien- Imagines  
w/~hrend des Tages  meis t  an  scha t t igen  Stel len ihres Biotops ,  nn t e r  
d ich ten  Stri~uchern, f iberh~ngenden Ufern  usw. ; se l ten dagegen in der  
Sonne.  0 I t  v e r a n k e r n  sie sich mi~ e inem Bein  an Grasha lmen  oder  
/~hnlichem in eincr  A r t  Lauers te l lung,  wie sie EKBLO~ (1926) beschre ib t ,  
oder  sie gle i ten l angsam unf de r  l~'a~sseroberfl~che h in  u n d  her.  Wiev ie l  
Prozen~ der  Gesamtpopu la t i on  dabe i  akt, iv  is t ,  ls sich jedoch schwer 
beur te i len .  
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Nach Einbruch der D/~mmerung und bei beginnender Naeht sind 
durchweg mehr Tiere in lebhafter Bewegung zu sehen; sie verlassen dabei 
sogar die sonst bevorzugte Ufern~he. EKBLONS (1926) Feststellung: 
,, Ve l ia  passes the night on land in its usual resting places and moves 
about only by day",  scheint 
jedenfalls f/Jr die hiesigen 
Veliapopulationen nicht zu- 
zutreffen. Aueh eine eehte 
Winterruhe (vgl. BOLLW~G 
1914; EKBLO~I 1926) is~ bei 
Vel ia  nieht zu erkennen. 
Man finder die Tiere w/~h- 
rend des ganzen Winters 
selbst bei tie~en Tempera- 
turen hier und da auf dem 
Wasser und kann sie jeder- 
zeit aus ihrem Schlupfwinkel 
heraustreiben. JAlnliches ha- 
ben FALLEN (1826--1829) 
und WESEN]~ERG-LuND 
(1915) beobachtet. 

b) u s 
wie PA~K (1931) z~hlte ich 
jede Stunde die auf dem 
Wasser gleitenden Tiere w~h- 
rend 24 Std. Die Aquarien 
standen am Nord- oder Stid- 
fenster im nattirlichen tIell- 
Dunkel-Weehsel; im Wasser 
boten einige Steine Unter- 
schlupf, an deren Unter- 
oder Seitenfl~ehen sich die 
Velien wghrend der Ruhe- 
zeiten aufhielten. Wie 
Abb. 3a belegt, steigt die 
nach der D~mmerung yon 
20 Uhr an. Im Laufe der 

i 
l 

1, l# 18 20 22 2* 2 * 6 8 10hMfZ 

Abb. 3. a Anzah i  der Tiere auf  tier ~Vasser- 
oberfl~che in  P rozen t  fief Oesamtzah l  (Ordinate)  
wah rend  24 S td  (Abszisse) im  natf i r l ichen tIell-  
Dunkel -Weehsel .  ( . . . .  ) E inze lkurve  yon  38 Tieren  
(18.]19. 11. 57); ( ~ )  :~dittelwertskurve aus  
6 E inze lku rven  yon  je 31 Tieren  (2 . - -7 .  11. 57). 
b Lau fgesehwind igke i t  in  on / see  ( O r d i n a t e ) w ~ h -  
rend  24 S td  (Abszisse). J e d e r  P u n k t  der K m ' v e  
is t  Mi t te lwer t  aus  50- -80  N e s s u n g e n  (15 . - -30 .4 .58) .  
c Aktiv-iC~t hn nat t i r l ichen t le l l -Dunkel -Weehse l  
n i t  zus~tzl ieher Be leueh tung  yon 250 lx zwisehen 
83~ U h r  unti  173~ Uhr .  Mi t t ehver te  yon  13 Ein-  
ze lkurven  (5. 1 1 . - - 1 7 . 1 2 . 5 7 ) .  O r d i n a t e :  Ak t iv i -  
t a t  in  P rozen t  tier h6chs tm6gl ichen,  Abszisse:  Uhr -  
zeit,  senkreeh te  S t r iehe :  3facher  mi t t l e re r  Feh le r  

des Mit te lwertes  

Anzahl der lokomotorisch aktiven Tiere 
20% zwischen 16--17 Uhr auf 64% um 
Nacht sinkt sie etwas ab, bleibt jedoeh 

weitaus hbher als am Tage und erreicht zur Zeit der Morgend~mme- 
rung n i t  55 % ein zweites kleineres Maximum. Zur Mittagszeit halten 
sich h6chs~ens 10% der Tiere auf der Wasseroberfl~ehe auf. Ganz 
~hnlich verl~uft auch die Mittelwertskurve aus mehreren Tagen. 

Bei h6heren Wassertemperaturen yon etwa 200 C aufwfirts sind die 
Tiere jedoch zu beliebiger Tageszeit gleich hanfig auf der Wasserober- 
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fl~ehe anzutreffen; nur wenige halten sieh an den Steinen auf. Offenbar 
werden ihre Bewegungen bei h6heren Temperaturen lebhafter (vgl. aueh 
welter unten S. 299). 

e) Laufgeschwindigkeit an Land. Ich setzte die Tiere einzeln in 
einem umgestfilpten GlasrShrehen auf eine Holzplatte yon 50 X 50 em 
und gab den Lauf in diffuser Beleuehtung frei, sobald das Tier unter 
dam R6hrchen ruhig saB. Nach einigen Zentimetern setzte ich einen 
Kurvenmesser auf die Spur des Tieres, lieB zugleich eine Stoppuhr laufen 
und verfolgte den Lauf in etwa 5 cm Abstand, was die Tiere keineswegs 
stSrte. Sobald das Tier den Rand der Lauffl/~ehe erreiehte oder vorher 
anhielt, stoppte ieh die Laufzeit und las die zurfiekgelegte Wegstreeke ab. 
Ein einzelnes Individuum lief 10- oder 20real; die fund 900 Einzel- 
messungen wurden dann zur Mittelwertskurve Abb. 3b zusammen- 
gefagt, wobei die Einzelwerte allerdings ziemlieh stark streuten. 

Der Kurvenverlauf 1/s sich mit  dem der Abb. 3 a vergleiehen; die 
Laufgesehwindigkeit ist im natiirlichen Hell-Dunkel-Wechsel um 19Uhr 
mit  6,6 em/see am hSchsten, verringert sich gegen Mitternaeht und 
erreieht um 5 Uhr mit  5,4 cm/see ein zweites Maximum, d e m u m  7 Uhr 
ein Minimum mit  3,5 era/see folgt. Die geringen Abweiehungen im Ver- 
lauf der beiden Kurven Abb. 3 a und b dtirften dureh die relativ un- 
natfirliehen Versuehsbedingungen im Laufversueh bedingt sein; man 
mul3te die Tiere immer wieder einfangen und laufen lassen. Trotzdem 
weist der I(urvenverlauf bemerkenswerte Ubereinstimmungen auf: often- 
bar treten in beiden Fallen w/s der Dunkelphase zwei Maxima auf. 

d) Aktivit~it au[ der Wasseroberfl~che. Wie oben S. 293 erl~utert, 
wurden 1--4  Tiere in die Versuehssehale gesetzt; entweder nur M~nn- 
ehen oder nur Weibchen. Die ersten Versuehe liefen im natfirliehen 
Hell-Dunkel-Weehsel; sparer gab ieh am Tage yon 9--18 Uhr zusatzlieh 
diffuses Licht yon etwa 250 lx. In  der Versuchssehale diente ein etwa 
reehteekiger Stein, der etwas aus dem Wasser herausragte, als Unter- 
sehlupf und ,,Ankerplatz", doeh zeigte sich sparer, dal~ Velien ansehei- 
nend ebenso gut aueh auf dem Wasser bewegungslos ruhen k6nnen. 

Wie die Mittelwertskurve Abb. 3 e zeigt, weist die Aktivit/tt wiederum 
ein t I aup tmax imum um 19 Uhr auf, wahrend die Minima bei 24 Uhr und 
l l - - 1 2 U h r  liegen. AuBerdem erscheinen mehrere kleinere Neben- 
maxima zwischen 2- -4  Uhr und 6- -8  Uhr;  diese pr/~gen sieh wegen der 
zeitlichen Unterschiede weniger aus. 

Die 3 Kurven Abb. 3 a - - e  lassen, obwohl die Registriermethoden ver- 
schieden waren, die wesentlichen MerkmMe der Aktivit/~tsperiodik yon 
Velia bereits klar erkennen : Wasserl~ufer sind naeht- bzw. d/~mmerungs- 
aktive Tiere; ihr Aktivitgtsverlauf weist 2 Gipfel auf: ein Hauptmaxi-  
mum w/~hrend und nach der abendlichen D/immerung und ein Neben- 
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maximum zur Zeit der Morgendgmmerung. Dazwisehen liegt jeweils ein 
mehr oder weniger ausgepr/~gtes Minimum. 

Urn die Zeitgeber dieser Periodik n~her kennenzulernen, hielt ieh 
Velien im Kunsttag von 9 Std Hell- und 15 Std Dunkelzeit bei konstan- 
ter Temperatur yon 150 C in einer sehall- und ersch/itterungsfreien 
Temperaturkammer. Die Beleuehtungsintensit~t betrug 50 Ix. Abb. 4 
zeigt, dab die Einzeltiere 
starke individnelle Unter- 
sehiede in der Form und in 
der Amplitude der Aktivit~ts- 
periodik aufweisen. Sie sind 
wahrschei~lieh ebenso durch 
niehtkontrol]ierbare innere 
Faktoren bedingt, wie auch 
durch die S. 294 er6rterten 
Grenzen der Registrierme- 
rhode. Man k6nnte unter die- 
sen Umst/~nden bezweifeln, ob 
es einen Sinn hat, Mittelwerts- 
kurven zu bilden, wenn die 
3faehe mittlere Streuung des 
Mittelwertes a~ im Grenzfall 
bis zu 27% nach oben und 
unten betragen kann (Abb. 4). 
Trotz dieser Bedenken erlaubte 
die Mittelwertsbfldung, wie 
welter unten gezeigt werden 
soll, reproduzierbare Befunde 
und Vergleiche. 

So zeigt die Mittelwerts- 
kurve yon 10 Tieren (Abb. 4, 

1r z 18 2o 22 2* 2 * $ 8 lohl~F/ 
Abb.  4. 1 - - 1 0 .  EinzeLkllrven tier A k t i v i t ~ t  i ra  
9 :15s t f ind igen  K u n s t t a f f  n n d  ihre  Mi t te lwer t s -  
k in ' r e .  B e l e u e h t u n g  50 Ix. Ord ina t e :  Ak t iv i t / i t  in 
Mil l imeter  Schw/~rzung pro  S t u n d e ;  Abszisse-  

Uhrze i t  (28. 1 . - - 9 . 2 . 5 9 )  

unten), dab der Hell-Dunkel-Wechsel als Zeitgeber die Aktivits ent- 
scheidend beeinflul]t: sie Jst am st~trksten am Anfang der Dunkelphase 
und der Hel!phase ;das eine Maximum ist steil, das andere flacher. Alle 
kleineren Maxima und Minima zwischen den Phasengrenzen treten 
dagegen regellos zu verschiedenen Uhrzeiten auf. 

e) Aktivit~it der Larven. Im Freiland beobaehtet man die jfingsten 
Larvenstadien meist auf ruhigem Wasser zwisehen Grashalmen nnd 
anderem Bewuehs. Die ~Iteren sind ebenfalls auf ruhigen, jedoch offenen 
Stellen des Gew/~ssers anzutreffen, h/~ufig sogar im Sonnenlicht auf 
relativ warmem Wasser. Im 2.--r der insgesamt 5 Larvenstadien ist 
die Tagesaktivit/~t tats/~chlich h6her als bei den Imagines; die einzelnen 
Stadien unterschieden sieh jedoeh nieht wesentlieh voneinander, so dab 



298 L v D G r a  RENSING : 

man die Werte aller zu einer Mitttlwertskurve (Abb. 5) zusammtn- 
fassen kann. Ihr  Verlauf stimmt zum Tell mit dem der Erwathstnen 
fiberein; so treten die beiden Maxima such hier zu Beginn der Dunkel- 
und  He]lphasen auf; das Nathtminimum ist jtdoch in die Morgen- 

I 
O I  , , : , i ~ , r / / t / I / v " / x ' X ~ / A / t / i / ]  I 

S2 1o /6 /8 2o 2z 2~ 2 , 6 8 1OkM~2 

Abb .  5. A k t i v i t ~ t  der  L a r v e n  (2 . - -4 .  S t a d i u m )  
i m  12 :12  S t d - K u n s t t a g .  B e l e u c h t n n g  250 ix. 
Mi t te lwer te  y o n  16 E i n z e l k u r v e n  (3uni  1959). 
Ordinate: Aktivitht in Prozent der h6ehstm6g- 

lichen; Abszisse: Uhrzeit 

stundtn versthoben, das Mor- 
genmaximumist susgtdehnttr,  
w/ihrend das darauffolgende 
Tagesminimum infolge der er- 
h6hten Aktivit~t kaum er- 
sthtint.  

Soweit bekannt, verhalten sich 
such andere hemimetabole Insek- 
ten ghnlieh; KALM~S (1938) land 
bei Larven yon Carausius  morosus 
weniger ausgepr~gte Aktivit~ts- 
untersehiede als bei Imagines; nach 

EIDMANN (1956) sind die Larven vor allem am Tage ~ktiver als Erwachsene, deren 
Nachtaktivitat starker ist. Im iibrigen jedoeh s~immte such hier der Aktivitats- 
verlauf yon Larven und Imagines in vielen Merkmalen iiberein. 

2. E i n / l u [3  der  A u f i e n f a k t o r e n  

a) u IIell-Dunkel-Zeitem Woh] bei allen bisher gepriiften 
Tieren h/ingt d t r  Aktivit/itsverlauf in unstren geographisthen Breiten 
yon der jahreszeitlich bedingten Tagts- und Nathtl~nge ab. So hot ich 
Hell-Dunkel-Zeiten yon 9 : 15, 12 : 12 und 15 : 9 Std. Die daraus ermittel- 
ten 3 Kurven (Abb. 6a - - t )  gl/~ttete ich fiber 3 Wtrte, um die I taupt-  
sthwingungen besser darzustellen; dadurth erscheinen allerdings die 
Werte vor den I-Iell-Dunktl-Weehseln etwas zu hoch. 

In  allen 3 F/~llen tritt  das Abendmaximum unabh~ngig yon der 
Ortszeit zu Btginn dtr  Dunktlphase tin; dies best/itigte sich auth in 
allen sp/iteren Versuthtn. Das morgtndliche Maximum h/ilt dagegtn 
anscheinend tin Interval1 yon 11--12 Std hath dem Abendmsximum 
tin ; in Kurve a ersthtint ts erst in der Hellphase um 8 Uhr, in b f~11t es 
genau mit dem Dunkel-I-Iell-Wethstl zusammen, in c entspricht ihm 
wahrscheinlich das kMne Maximum zwischen 4--5 Uhr, doch 1/~Bt es 
sich statistisch nicht gegen die andertn Werte sithern. Die Unabh/ingig- 
keit des Morgenmaximums vom Dunkel-Hell-Wechsel zeigtt sich sp/iter 
such bei Vtrsuthen im Dauerdunkei (vgl. welter unten, S. 309). Neben 
dieser anstheinend inneren Beziehung zwischen dem abendlichen I-Iaupt- 
maximum und dem morgtndlichen Nebenmaximum wirkt aber wohl 
auch der Beleuchtungsbeginn; diestr ,,Lieht-Ein-Effekt" macht sich 
vor allem in c bemerkbar. Auf diesen Effekt soil erst welter unten 
n~iher eingegangen werden (vgl. S. 318). Das Minimum der Tages- und 
Nathtaktivit/tt  hegt ungef/ihr in der Mitre zwischen den beiden Maxima, 
auBtr bei a, wo das Naehtminimum um 1--2 Std versp/~tet eintritt. 
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b) EinfluB der Temperatur. 
Ich registrierte die Ak t jv i t~  
yon Einzel~ieren in der Klima- 
kammer bei 5 ~ 15 ~ 25 ~ uncl 
300 C und mittelte f/Jr jede 
Temperatur 10 Einzelkm~ven. 
Die Hel]phase dauerte yon 
9- -18  Uhr bei einer Be- 
leuchtungsin~ensi~ yon 50 Ix. 

Der Aktivit~tsverlaui bei 
50 C (Abb. 7) welst die sc~ma 
bekannten Maxima nach 
18Uhr and 9 Uhr auf. Beson- 
ders das Nachtminimum ist 
sehr ausgedehnt; das Tages- 
minimum liegt zwisehen 
12--13 Uhr. Bei 15~ sind 
die tageszei~lichen Aktivit~ts. 
nnterschiede besonders stark 
ausgepr~gt: das 18 Uhr-t~faxi- 
mum erreich~ 58%, das 9 Ubr- 
N[aximum sogar 64% der 
h6chstmSglichen ~kktivitgt ge- 
geniiber 19% am 12 Uhr und 
30% um 3 Uhr. Bei 25 ~ er- 
niedrigt sieh die Aktivitgt in 
den Morgen- und Abendstun- 
den und erhSht, sieh daf/ir in 
den Naeh{- nnd Mittagsstun- 
den, so dag insgesamt ihr 
Verlauf ausgegliehener ist. 
Dennoeh Meibt auch hier der 
EinfluB des Hetl-Dunkel- 
Wechsets durehaus bestehen, 
obwohl sich die Temperatur- 
wirkung stfi,rker geltend 
macht. Bei 300 C endlieh 
steigt die Aktivit/~t iiberall 
stark an; die Werte schwan- 
ken nur noeh im Bereich zwi- 
sehen 60--90% ; aueh bier isg 
jedoch noch ein Lich~-aus- bzw. 
-an-Maximum erkennbar. Ob 

*0 

2 

N N 18 20 22 2~ 2 * g 8 lOki2 
Abb, 6a---c. Aktivitfi,t bei tteI1-Dtmkel-Zeitml 
vort a 15:9 Std;  b 12:12 St4; o 9:15 St4 im 
Kunst tag .  Zur  besseren ~bers icht  wurden die 
gegl~itteten ~'[ittelwertskurven u m  1--2 S~d 

ge~en:fiber tier N[EZ verschoben 

Abb. 7: A~kti'vit~ beA verschiedenen Tempera~ 
tm'en im 9:15 Std-Ktmsttag.  Gegl~ttete Mittel- 
wer~sklrcven yon je 10 Einzelkurven; bei 30 o you 

3 Einzelkurven (29,1.--16, 3.59) 
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das M a x i m u m  zwischen 4 und  6 U h r  dem vermut l i ch  endogenen zwei ten  
Gipfel  en t sp r i ch t  (vgl. Abb.6e) ,  i s t  Iraglieh.  I m  ganzen zeigte sieh 
jedenfal ls ,  dab  die versehiedenen T e m p e r a t u r e n  die Grundformen  des 
v o m  Hel l -Dunke l -Weehse l  ges teuer ten  Akt iv i t s  wenig ver-  
/~ndern. Eine  ErhShung  der  T e m p e r a t u r  bewi rk t  lediglieh einen st/ir- 
10 
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A b b .  8. a T e m p e r a t u r o p t i m u m  u n d  S c h r e c k -  
r e a k t i o n e n  y o n  Vel ia  cu~rens F .  L i n k e  
O r d i n a t e :  P r o z e n t e  t ier  T i e r e  ( ) j e  G r a d  
C d e r  A b s z i s s e ;  lVHt t e lwer t sku rve  a u s  1000 
E i n z e l w e r t e n  y o n  30 T i e r en .  R e c h t e  Ord i -  
n a t e :  A n z a h l  d e r  S c h r e c k r e a k t i o n e n  ( . . . .  ) 
z u m  k a l t e n  n n d  z u m  h e i 2 e n  B e r e i c h  ( J a -  
n u a r - - F e b r u a r  1958);  b T e m p e r a t u r o ! o t i -  
m u m  y o n  Gerris lacustris  L.  M i t t e l w e r t s -  

k u r v e  a u s  400 E i n z e l w e r t e n  (Mai  1958) 

16 

12 

keren  Ausgleich der  Aktivit /~ts- 
nntersehiede ,  die be i  300 a m  
k le ins ten  sind. 

c) Temperaturoptimum und 
Aktivit~itsverlaui;  i ikologische 
Yergleiche. U m  den Zusammen-  
hang  zwischen Tempera tu re in -  
ring, Akt iv i t i~ tsver lauf  und  all- 

gemeinen 6kologischen Bedingun-  
gen ngher  kennenzulernen,  unter -  
snchte  ich v e r g M c h e n d  das  
T e m p e r a t u r o p t i m u m  nnd  die  
Aktivit /~t  yon  Velia currens F. 
und  yon  Ver t r e t e rn  de r  nail  ver-  
wand t e n  G a t t u n g  Gerris, die  ge- 
legent l ich im selben Bio top  
v o r k o m m t .  Die geprfif ten Ar t en  
Gerris lacustris L., G. gibbi/era 
Sc~IU~. und  G. na]as ])E G]~]~ 
sind im a l lgemeinen auf gr6- 
geren Wasser l~ufen  oder  Teichen 

anzutreffen.  I h r  V o r k o m m e n  k a n n  sich jedoch mi t  dem der  Ve]ien, die  
meis t  kleinere,  schnell  fliel3ende Gews bevorzugen,  i iberschneiden.  

Die Vorzugstem2oeraturen. Als Temperaturorgel diente eine 85 cm • 35 em groBe 
l~etallschiene, auf der eine cm-Einteilung eingeritzt war. Die umgebogenen Enden 
tauchten auf der einen SeRe in ein Gdi~B mit festen Kohlens~urestiickehen, auf der 
anderen in kochendes Wasser. L/~ngs der Schiene stieg die Temperatur ungefhhr 
linear an, bei l~ngerer Versuchsdauer flit je 2 em um 1 ~ C. Die ganze Apparatur 
war mit Glasscheiben fiberdeckt; am warmen und kMten Ende befand sich je ein 
Schalchen mit Siliciumgel, um die Feuchtigkeit einigermal~en gleichm~gig zu halten, 
sowie je ein Bodenthermometer. Diese einfache Methode bewiihrte sich trotz 
mancher Mi~ngel; die auf dem Trockenen laufenden Tiere richten sich ~ugenschein- 
]ich volweiegend nach der Bodentemperatur, sie bet~sten die Lauffl~che oft mit den 
Antennen. Amputierte man nach und nach die Antennenglieder, so verschob sich 
die Grenze der Schreokreaktionen stiirker zum heil3en bzw. kalten Ende bin. Zur 
Bestimmung des Optimums setzte ich jeweils 5--10 Tiere in die Apparatur and 
bestiInmte Mle 3 rain den Ort der ruhenden Tiere; laufende wurden nicht registriert, 
doch reizte ich li~ngere Zeit an einem Platz sitzende Tiere leicht mit einem Pinsel, 
um sie zum Laufen anzuregen, ebenso solche, die in zu heige oder zu kalte Bel'eiche 
gerieten. 
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Abb. 8a belegt, dab Velien Temperaturen zwisehen 4--160 C ein- 
deutig bevorzugen; die Verteihmgskurve steigt steil yon 00 auf 60 C an 
und fgllt langsam zum wgrmeren Ende bin ab. Vergleicht man damit 
die tIgufigkeit der Sehreekreaktionen (H~TEP~ 1924), die die Tiere in 
bestimmten Tempera~m-bereiehen zeigten (Abb. 8a, unterbroehene 
Linie), so zeigt slob, da6 ihr 
Maximum im warmen Gebie~ 
bei 30--320 C, im kalt~n aber 
bei 1--20 C liegt. Im .Tole- 
ranzbereich" zwisehen diesen 
beiden Extremen liegt, wie 
erwartet, das Temperatur- 
optimum. 

Die Verteilungskurve yon 
Gerris lacustris L. (Abb. 8b) 
verl~uft ganz anders; sie weist 
2 Maxima auf, ngmlich bei 
16--17~ 28--30~ Der 
bevorzugteTemperaturbereich 
ist ausgedehnter als boi Velia, 
er reicht yon 12--310 C. Often- 
bar ist Gerris welt weniger 
als Velia a.n einen best, immten 
Temperaturbereieh gebunden. 
Ge,rris lacustris L. kommt tat- 
sgchlich sowoht auf w/~rmeren 
stehenden Gews als aueh 
auf kglteren Bgehen vor. 

Die A ktivit~it der Gerrisarten. 
In Abb. 9a sind die mit der 
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1, 6 1 8  2o 22 2, 2 , e 
A b b .  9. a A k t i v i t i t  v m l  Gerris lacustris L. 
in  e i n e m  1 2 : 1 2  S t d - K u n s t t u g ,  M i t t e l w e r t e  a u s  
13 E i n z e l k u r v m l  (M~i 1958 ) ; b A k t i v i t ~ t  y o n  Gerris 
gibbi]era Sc~ tp~ .  5 I i t t o l w e r t e  a u s  7 E L n z e l k u r v e n  
(l~Iai 1958).  c A k t i v i t ~ t  vo l t  Gvrris nayas 

DE GEEP.. i~I i t te lwer te  a u s  5 E i n z e l k u r v e n  
( O k t o b e r  1958) 

gleichen Methode wie bei Vdien gewonnenen Aktivitg~swerte yon Gerris 
lacustri8 L. dargestellt. Hier zeigt sich weder in den Einzelkurven noch in 
der Mittelwertskurve eine Abhgngigkeit yore tIell-Dunkd-Wechsel oder 
yon der Beleuchtung. Die Einzelknrven streuen allerdings noch starker 
als bei Velien und die Mittelwertskurve verlguft daher ohne ausgeprggte 
Maxima und Minima. Vergleicht man jedoch die Einzelkurven genauer, 
so linden sieh hgufig Maxima zwischen 12--15 Uhr, 0---3 Uhr oder 
3--6 Uhr; Aktivitgtsminima k6nnen zwischen 21--24Uhr und 9--12 Uhr 
liegen. Gerris lacustris L. kann also sowohl am ':Page als auch in 
der Nacht aktiv sein. ST~Iz~m~ (1933) beobachtete dagegen nachts bei 
Gerriden nut  se]ten Bewegungem 

Die Aktivit~t yon Gerris lacustris L. hgngt also welt weniger als bei 
Velien yon den Hell-Dunkel-Phasen nnd yon der Temperatur ab. Velien 

Z. vergl .  :Physiol. 13d. 44 21  



302 LUDGER ~ E N S I N G  : 

siad dagegen nachtaktiv,  was gut zu ihrem scharf begrenzten Opt imum 
bei tieferen Temperaturen pM~t. Die ml~erschiedliche Aktivit/~tsver- 
teilung und die verschiedenen Temperatur-Optima sorgen wohl daftir, 
alas die beiden verwandten, auf die gleichen Beutetiere angewiesenen 
Gattungen nebeneinander im gleichen Biotop bestehen kSnnen. Eine 
~hnliche physiologische Abgrenzung hat te  PAI~K (1940) bei der n/~cht- 
lichen Aktivit/~t und 0kologie wMdbewohnender Tiere vermutet .  Bei 
Velia und Gsrris sorgt aul~erdem auch die Beschaffenheit des Gew/~ssers 
ftir eine r~umliche Trennung tier beiden Gattungen. 

Gerris gibbi/era ScI~v~., die ich selten mit  Velia vergesellschaftet 
fand, ist dagegen vorwiegend nachtakt iv  (Abb. 9b). Bei Gerris najas 
DE GEEI~, eine der groBen Gerrisarten, findet sich je ein Maximum zur 
Nachtzeit  und am Tage (Abb. 9c). 

Die Befunde zu Gerris lacustris L. stimmen gut mit den Beobachtungen yon 
STE~:NIGE~ (1933) iiberein, der bei dieser Art ebenfMls keinen Zusammenhang 
zwischen der AuslSsung und Dauer der KatMepsie und dem Tag-Nacht-Wechsel 
feststellen konnte. Dagegen besteht eiae solche Abh~ngigkeit bei Dixippus moro- 
sus L. (EIDMAN~ 1955; STEI~CmE~ 1933), deren Aktivit~tsverlauf mit dem yon 
Velia gut vergleichbar ist. 

fl) Der Einflul~ der Lichtintensit~it. Aus den bisherigen Befunden geht 
nicht hervor~ ob Velia ein Ds bzw. ein Nacht~er  ist oder 
vielleicht einen best immten Intensit/~tsbereich der absoluten Dunkelheit  
vorzieht. Auch ist zu fragen, ob die Aktivit/~tsunterschiede am Tage 
und ir~ der Nacht auf absoluten oder relativen Hel]igkeitsdifferenzen 
beruhen bzw. welchen Schwellenwert die Intensit~tsverminderung 
haben mu$, um ein aben.dliches Maximum hervorzurufen. 

Ich hie]t die Tiere ira normMen 12:12 Std-Kunsttag bei einer Beleuchtungs- 
intensit/~t yon 50 lx. 1--2 Std vor dem AusschMten der Lampe verringerte ich die 
Beleuchtungsintensit~t durch Wegrficken der Lichtquelle um bestimmte Betr/~ge 
oder durch einen Schiebewiderstand und las sp/~ter im Aktogramm ab, wie sich die 
Intensit~tsverminderung ausgewirkt hatte. Dabei wertete ich nur den unmittelbar 
auf die Intensit~tsveranderung folgenden Aktivit/~tsschub aus. 

Erniedrigt man die Intensit/~t von 50 auf 2- -5  lx (Abb. 10), so 
reagieren die Tiere mi$ einem deutlichen, Mlerdings kurzen Aktivits 
schub; 1--2 Std sp/~ter wiederholt er sieh nach totaler Verdunkelung, 
dauert dana abet ]/s Verdunkelt man um einen geringeren Betrag, 
z. B. yon 50 auf 20 oder 30 lx, dann bleibt das E~gebnis ungef~hr gleich; 
betr/~gt aber der Unterschied nut  10 lx, so bleibt die Reaktion aus oc[er 
wird undeutlich. Der ,Aus-Effekt"  1/~l~t sich also in Grenzen auch durch 
Intensit/~tsverminderung auslSsen; quanti tat ive Beziehungen zwischen 
dem Ausma6 der Beschattung und der St/~rke des Effektes ]ieSen sich 
jedoch nicht ermitteln. Auch im Freiland diirfte ein oberschwelliger 
Intensit/~tsabfM1 in der Abendds bereits ausreichen; vermut-  
lich stellt sich das Abendmaximum der Aktivit/~t mit  zunehmender 
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Dunkelheit allms ein. Man kann daher Velien den dgmmerungs- 
u n d  naehtaktiven Tieren zureehnen. 

Xhnlieh wie bei der Orientierungsperiodik der Velien (E~IE~S 1959) 
kommt  es aueh beina Aktivitgtsverlauf auf relative ttelligkeitsunter- 
sehiede zwisehen den beiden 
Phasen an; bietet man als 
Tagesintensitgt 50 lx, in der 
Naeht 3 lx, danaeh am Tage 
3 lx und zur Naehtzeit v611ige 
Dunkelheit, so s t immt der 
Aktivits wie Abb. 11 
zeigb, in beiden F~llen weit- 
gehend fiberei~]. Vermntlieh 
d/irfte dabei aueh der Adapta- 
t ionszustand des Auges eine 
I~olle spielen. 

e) Inversion der Hell-Dun- 
kel-Phasen. Die Aktivit/it tier 
Versuehstiere wurde zuers~ im 
Kunst tag  yon 15 Std hell zu 
9 Std dunkel registriert, da 
die Versuehe im Juni  statt- 
fanden. In  der ersten Ver- 
suehsreihe verl~ngerte ich die 
D-Phase um 12 Std and  hot 
anschlieBend den inversen Tag 
mit  den gleiehen Hell-Dunkel- 
Zeiten; in der zweiten Ver- 
suehsreihe verl/~ngerte ich die 
H-Phase nm 12 Std; in der 
dri t ten unterbraeh ieh die 
]ange Dunkel- bzw. Hellphase 
dutch je eine Nell- bzw. 
Dunkelzeit yon 3 Std. 

Wie Abb. 12 zeigt, t ra t  in 
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Abb.  10. A k t i v i t g t  i m  12:12 S t d - K u n s t t a g .  U m  
20 U h r  wi rd  die Be lcuchtungs in tens i t~ t  yon  50 
auf  2 - -5  Ix ve rminde r t ,  u m  21 U h r  wi rd  voll- 

s t i indig v c r d u n k c l t  (6./7. 7 .59)  

/~ /8 18 20122 2~ 2 ~ 6 8 10 

0 , , i , i r , i , r 

10 12 I0 IG 18 20 22 B* 2 * 8hMEZ 
Abb. 11. a Akt iv i t~t  hn 12 :12  Std-ICunsY~- 
ta~ bei  e inem Tag-:Nactlt-Lich?Gverh~ltnis yon  
5 0 : 3 1 x  (Einzelkm've  18./19.9.  59); b A k t i v i t h t  
ira 12:12 S t d - K u n s t t a g  bei  e inem T a g - N a c h t -  

L ieh tverh~l tn i s  yon 3 : 0 lx (Einzelkurve  
der ersten Versuchsreihe zu 12./13.9.59) 

Beginn der langen D-Phase 
zungehst da.s normale hohe Abendmaximum auf, danach ein zweites 
zwischen 6- -9  Uhr, das dem normalen Morgenmaximum en~- 
sprieht. Die erste inverse Hellphase beginnt mit  sehr niedriger 
Aktivit~t, die dann aber sehnell zu einem Gipfel um 24 Uhr ansteig~. 
Nach Verdunkelung um 9 Uhr trit~ t rotzdem noeh ein hohes Lieh~- 
aus-Maximum auf, das bis zum Anfang der ngehsten Hell-Phase 

21" 
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wieder  abkl ingt .  In  dieser  erscheint  nach  24 S td  nu t  noch ein kleines 
M a x i m u m ;  in  der  nachfo lgenden  inversen  D-Phase  erhSht  sich die  
Akt iv i t a~  abermals .  N i m m t  m a n  6 U h r  der  ve r langer ten  Dunke lphase  
als den Beginn der  Invers ion  an, so h a t  sich der  Akt iv i t i~ t s rhy thmus  
schon naeh 15 S td  merkl ich  umges te l l t  ; das  frfihere A b e n d m a x i m u m  is t  
um 3 S td  versehoben und  kleiner  als sonst.  Naeh  39 S td  is t  die Anpas-  
sung noch deut l icher ,  naeh  51 S td  vo l lkommen;  w~hrend dieser  Zei t  
ve r schwinde t  das  urspr i ingl iche A b e n d m a x i m u m  naeh und  nach.  

8g 

2g 

~ g  

4~ 

5 
18 24 6 72 78 24 G 72 78 24 g 12 /8 24 g 12I~M[ 

Abb. 12. a Aktivit~t nach Inversion des 15:9 Std-Kunsttages (lurch Verl~ngerung tier 
Dunkelphase. (Einzelkurve 17.--21.6.58); b Ebenso dureh Verl~ngerung der Hellphase 

(Einzelkurve 1.--5. 7. 58) 

Ver ls  man  zu Beginn der  Invers ion  die Hel lphase  (Abb. 12b), 
so erscheint  n m  21 Uhr  ein kleines Maximum,  das  dem Licht -aus-  
M a x i m u m  im normalen  Phasenwechsel  en tspr icht .  Die ers te  inverse  
D-Phase  u m  9 U h r  beginnt  mi t  e inem s t a rken  Max imum,  das  rasch  
abk l ing t .  I n  de r  daranf fo lgenden Hel lzei t  erscheint  wieder  zwischen 
3 - - 6  Uhr  ein kleineres Max imum vor  dem inversen  Lich t -aus-Gipfe l  u m  
9 Uhr .  Sehlie~lich setzt  sieh die neue l~hy thmik  durch,  und  naeh  dem 
d r i t t e n  Durehgang  is t  die Tagesak t iv i t s  nu t  noch gering.  Auch bier  
beg inn t  die Anpassung  an den ve rkehr t en  Tag p rak t i seh  sofor t ;  nach 
e twa  52 S td  i s t  sie vo l lkommen.  

Die d r i t t e  Versnehsreihe b rach te  gegenfiber den oben geschi]derten 
keine  wesent l iehen Unte rsch iede ;  die vol ls t~ndige Invers ion  verl ief  
e twas  rascher.  

Nach Asc~o~  (1958) betr~gt die Inversionszeit flit die meisten Rhythmen im 
Mittel 3,8--8,5 Tuge, Vel ia  br~ueh~e n~ch BIRU~OW u. Busc~ (1957) ffir die Um- 
stimmung der Orientierungsrhythmik 36--54 Std, wobei die endgfiltige Inversion 
nach 54 Std eintrat. Die lfir die Aktivit~t gefundenen Umstimmungszeiten yon 
51--52 Std stimmen damit gut iiberein und bestatigen die starke AuBenbedingtheit 
tier Velienrhythmik. 
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~) EiniluB versehiedener Hell-Dunkel-Zeiten. 8: 8 Std. Die einzelnen 
Hell-Dunke]-Phasen lagen in der Zeit yon 2--10 Uhr, 10--18 Uhr und 
1 8 - - 2 U h r ;  die Hell- bzw. Dunkel-Phasen wiederholten sich alle zur 
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Abb. 13. a Akt iv i tg t  im 8stfindigen Phasemvechsel .  Einzelkurve  2 : - 6 . 2 . 5 9 ) .  

b Ak t iv i t g t  im 16stfindigen Phasenwechsel .  E inze lkurve  7.--12.  3. 59) 

gleichen Uhrzeit. Der Versuch begann meist um 10 Uhr zu Anfang einer 
Hell-Phase und dauerte mehrere Tage bis zu sieben, stets mit  einem 
Einzeltier. Die Temperatur  sehwankte in einigen Versuchen um wenige 
Grade (3--4 o C) g e m ~  dem Temperatllrgang des Versuehsraumes. Die 
Beleuehtungsintensitgt betrug 
in den Sommerversuchen etwa 8a / /  / T % 
250 lx,  in den Friihjahrsver- . ~ a ~ r V / / ~ I V / [ / / A Y / [ / / A ~ . / / / / , ~  ~)~'~/'~ [~'~./~ 

Wie Abb. l a a  als Beispiel .~a  
fiir eine Einzelkurve zeigt, ~ z a o ~  ~ 
sind yon Anfang an die Dun- 
kelmaxima hSher als die der 

Hellzeiten, nn~bhgngig davon, Abb.  14. Ak t iv i t a t  im  8stiindigen Phasenwechsr 
ob die Verdunkdung in die Mittelwerte ans 17 Einzelkurven (Juli--August 
Zeit des natfirlichen Hell- 1958, ~arz 1959) 
Dunkel-Wechsels fgllt oder 
nieht. Dies ist yore ersten bis zum letzten 8 Std-Phasenweehsel der 
Fall; niehts deutet darauf bin, dab die Tiere sich erst allmghlich an 
den neuen Rhy~hmus anpassen. Nich~ ganz so regelmgltig folgen die 
Lieht-an-Maxima ~ufeinander: am s~grksten prggen sie sieh aus, wenn 
die He!lphase um 8 Uhr beginnt, d .h .  zur Zei~ des ,,natfirlichen" 
Abendmaximums. VerhgltnismgBig klein sind sie, wenn die Hellzeit 
um 2 Uhr  oder um 10 Uhr beginnt. Dasselbe zeigb sich aueh in der 
~[it~elwertskurve (Abb. 14). 



306 LsDsE~ l ~ s ~ :  

So scheint also im 8stitndigen Phasenweehsel eine endogene Kompo- 
nente des Aktivit~tsrhythmus mitzuwirken, die die neuen Maxima und 
Minim~ im Sinne des ,,natiirlichen" 24stiindigen Aktivitgtsverlanfes 
beeinflul3t. Die MSglichkeit, dal~ nieht alle Zeitgeber ausgeschaltet 
waren, glaube ich ausschliel3en zu kSnnen. 

16:16 8td. Die Hell- bzw. Dunkelzeiten liegen jetzt yon 18--10 Uhr, 
10--2 Uhr und 2--18 Uhr und wiederholen sich alle 4 Tage. Im iibrigen 
gelten die gleiehen Bedingungen wie oben; aueh hier sell eine EinzeL 
kurve als Beispiel dienen (Abb. 13b). Ebenso wie ira 8 Std-Weehsel 
sind die Maxima bei Verdunkelung stets hSher als in jeder tIellphase; 
wenn die D-Phase urn 18 Uhr beginnt, ist das Maximum besonders aus- 
gepr~gt. Aueh w~hrend der Hellzeit erhSht sich die Aktivit~t um 18 Uhr, 
sogar such dann, wenn kein DunkeLHell-Weehsel voranging. Aueh dies 
spricht ffir das Fortbes~ehen eines endogenen Rhythmus, der sich gegen 
die starke Wirkung des Au3enfaktors dnrchsetzt. 

6:6 Std. Es wurden 2 Versuehsreihen dnrehgefiihrt; in der ersten 
dauerte die Dunkelperiode yon 6--12 Uhr und yon 18--24 Uhr; in der 
zweiten yon 0--6 Uhr nnd yon 12--18 Uhr. Die Versuehe der ersten 
Reihe begannen meist um 18 Uhr, die der zweiten meist um 12 Uhr, 
doch wnrde die erste 6 : 6 Std-Periode bei der Auswertung nieht beraek- 
sichtigt, da sie haufig zu hohe Aktivitgtswerte ergsb. Die Beleuchtung 
war im ersten Fall 500 ]x, im zweiten etwa 250 lx. 

Aueh hier sind die Einzelkurven keineswegs einheitlieh; es gibt Tiere, 
die eine nahezu ideale 6:6 Std-Rhythmik zeigen, w~hrend andere dem 
neuen Rhythmns nur sehwaeh folgen. In der ersten Versuehsreihe 
(Abb. 15 a) liegen die Dnnkelmaxima um 18 Uhr bzw. 6 Uhr; die Licht-an- 
Maxima sind zwar an sich niedrig, doch yon den iibrigen Werten der 
Hellphase gut zu unterseheiden. In den Versnchen der zweiten Reihe 
(Abb. 15b) liegen die Dunkelm~xima entsprechend der verschobenen 
Dunkelph~se um ]2 Uhr und 24 Uhr; ira iibrigen verl~Luf~ die Aktivits 
~thnlich wie in Abb. 15a. 

In beiden F~llen p~Bt sich also der Aktivit~tsverl~uf dem 6 Std- 
Phasenwechsel sehr gut an; bei den Einzelversuchen war die Umstellung 
sehon in der ersten Periode zu erkelmen. Diesem Wechsel folgen die 
Velien sogar besser als dem 8stiindigen, vermutlieh well er dem normalen 
diphasisehen Ablauf besser entsprieht und keine Interferellzen mit dem 
24 Std-Rhythmus aufweist (vgl. B t ~ I S C  1958). Eine merldiehe Ampli- 
tudenverringerung der Dunkelmaxima, wie sie bei Annahme eines Kipp- 
sehwingungssystems zu fordern w~Lre, war ]edoch noeh nieht festzustellen ; 
da.her priifte ieh dell Einflul~ noeh kiirzerer Hell-Dunkel-Weehsel. 

4:sI Std. Die Dunkelzeiten lagen yon 4~--8 Uhr, 12--16 Uhr und 
20--24 Uhr; die Versnehe begannen meist um 20 Uhr. Es wurden 
jeweils ] - -2  Tiere registriert bei einer Beleuehtung yon 500 lx. 
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Die Einzelkurven waren wiedernm uneinheitlich; in einigen war die 
Umste]tung fas~ vollkommen, in anderen kaum zu erkennen. In einem 
Versuch vom 20. bis 23 .2 .59  waren z .B.  die Dunkelmaxima naeh 
4, 12 und 20 Uhr wghrend 56 Std nngef~hr gMch hoch, und m~r der aus- 
gedehntere GipM des 20 Uhr-Maximums lieB anf einen for~taufenden 
endogenen 24st/indigen t~hythmns 
sehlieBen. Dieser w~gt, sieh in anderen 
Kurven ganz deut,lieh aus; znweilen 
trat, nur das 20 I~7~r-SIaximum auf, 
wghrend das 12 LThr4~{aximum fast, 
v611ig versehwand, Die Mit,tehvert,s- 
kurve (Abb. 15e) 1/~Bt sieh daher als 
eine normale 24st,iindige Aktivitgt,s- 
kurve anffassen, der sich eine 4:4st/in- 
dige Periodik/iberlagert,; das 20 Uhr- 
Maximum dominiert, Nndeut,ig, und 
aueh die Verteilung der Hellminima "~ 
paBt, gut, dazu : das Minimum zwisehen 
3 und 4 l[H-tr ist am sehw~ehst,en ans- 
gew~ogt, jenes zwisehen 11--12 Uhr 
am st,/h'kst,en. Lieht,-ein-Effekt,e t,ret,en 
iiberhaupt, nieht, mehr auf, abet aueh 
die auf die vorangegangene Hellphase 
bezogene Amplit,ude des Licht-aus- 
Effekt,s verringert sieh deutlieh, o , 8 12 16 ~a 20 , 8hM~7 

Die Akt,ivit,fit,srhythmik yon Velien _4_bb. 15. a Aktivit'~t im 6stiindigen 
Phasenwechse l .  Mi t te lwer te  y o n  11 1s sieh also ebenso raseh auf andere, Einze lku rven  ( J a n u a r  1959). b E b e n s o ;  

y o n  normalen abweichende Hell- gegenf iber  a u m  6 S t d  ve rschoben .  
lVfittelwerte y o n  18 E inze lk~rven  (SeD- 

Dunket-Rhyt,hmen umstelien, w i e  i h r e  t e m b e r / O k t o b e r  1958). e Aktivit~,t  i m  

Orient, ierungsrhythmik ( B I t ~ U K O W  u .  4s t i ind tgen  PhasemvechseL  ~{itteI- 
w e r t e  vo~  15 Einzelkvg 'ven ( F e b r u a r  

BcscI~ 1957). Dort, lag die Grenze 1959). zm, Verdeutlieh~g des  Ab- 
wohl bei 5:5 St,d, denn in diesem ~,fes ~mrden die Aktivit~tswerte 

zwischen  0 - - 1 ~  U h r  zweimM 
Rhyt,hmus wechselten die Tiere nieht, daxgcstellt 
mehr zwisehen Reeht,s- und Linkswin- 
keln ab. Ebenso verl/~uft, aueh der 4: 4 Std-Akt,ivit,gt,srhythmus nieht, mehr 
,,diph asiseh", d. h. mit Lir and Licht,-a,n-Effekt,en, sondern ,,mono- 
phasiseh", d. h. aI1Nn mat, Dunkelmaxima. In allen F~llen gritt aber die 
Umstelhmg auf den nenen Rhythmus praktiseh sofort ein und erliseht 
ebenso raseh unter kons~anten Bedingungen. Dies spricht fiir eine direkt,e 
Wirkung des AuBenfakt,ors, w/thrend die endogene Komponente hiervon 
unbeeinflugt, bleibt,; ihr EinfluB maeht sieh besonders bei kurzen ttelL 
Dunkel-Weehseln bemefkbar, hnmerhin ist, eine so starke Modulierbar- 
keit, der Aktivit~i~speriodik dutch gnBere Zeit,geber nieht, allzu h/iufig. 
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Eine vor~%gend augenbedingte Rhythmik wird fiir Affen (Rhesus und Mantel- 
pavian) angegeben (STsc~Et~BAKOWA 1954); die Umstellung auf 6:6 Std soll bei 
der Aktivitat 3 T~ge, bei der KSrpertemperatur 3--8 Tage dauern. Bemerkenswert 
ist, dal3 aueh die Riiekumstellung au:f Normalbedingungen bis zu 2 Tagen dauerte; 
der Augenfaktor mug also bier einen inneren Meehanismus naehhaltig verandert 
haben. Im iibrigen scb ein~ jedoch aueh bei diesen Versuchen, wie aus den Kurven 
der KSrper~emperatur hervorgeht, ein 24 Std-Rhythmus fortzubestehen, den der 
neue t~hythmus lediglich moduliert. 

Ffir Insekten konnte CLOUDSLEY-THoMFsON (1956) einen starken Eir~]uB 
~uBerer ~aktoren bei dem Carabiden Anthea venabsr naehweisen, tier seine Aktivi- 
t ~  raseh an einen 9"9 S~d-R.h:~hmus anpaBte; zum Tell erfolgreieh war ~uch 
BROW~A:~ (1952) bei Ums~immungen yon Ratten auf einen 8:8 Std-Rhythmus. 
SCHA~K (1942) konnte bei Carabao'us sogar einen 4:4 Std-Aktivitit~srh3~hmus 
induzieren, dem jedoeh ebenfa]]s ein 24 Std-Rhythmus fiberlagert war. 

In manchen ]~?a.llen beobaehte~e man bei den verkiirzten Rh3~hmen abnormes 
oder inverses Verhalten, ~de es Vella ge]egen~Iieh aueh zeig~v. Bei Tguben (Scm~rDT- 
KOENm 1958) bewirkt ein 10:10stfindiger Pha~enwechsel naeh 3 Tagen Umkehr 
der Rollen beider Partner wahrend der periodisehen Brutab]Ssung; das Mgnnchen 
brii~et fiber Naeht, das Weibehen am Tage. Offenbar spie]t aueh bier der 2~ Std~ 
R, h3r~hmus noch mi~, delm die Anpassung an die neue Frequenz bleibt unro l l  
kommen. Euglena (PoHL 1948) ist normalerweise wi~hrend des Tages am st~rksten 
photopositiv; im 8:8 Std-Tag erseheint dieses Maximum stets kurz naeh der Ver- 
dunkelung. KLEIT~AN (1940) erhielt ebenfalls einen inversen Rh3~hmus, wenn er 
Ligict baudiniana einen 10:8 Std-Rhythmus bo~: die Konzentra~ion des Pigmentes 
tritt d~nn nieht wie gewShnlieh w~hrend der Dunkelheit, sondern zur Hellzei~ ein. 
Xhnliehes beriehtet auch C4~OUDSnEu (1953) yon Periplaneta, deren 
Aktivitgt durch einen 15:3 Std-Hell-Dunkel-Wechsel aus der Dunkd~ in die Hell- 
Phase versehoben wird. 

Diesen Ergebnissen stehen andere gegeniiber, in denen der endogene 24 Std- 
Rhythmus dominiert und nur wenig dureh ~uBere Einflfisse zu vergndern ist. So 
fanden Blzow~ u. WEBS (1949) bei dem Farbweehsel yon Uea, dull dnreh einen 
6:6 Std-Phasenweehsel nur die Xontraktionsphase der Melanophoren am 6 Std 
versehoben und unter konstanten Bedingungen der Mte Rhythmus rasch wieder- 
hergestdlt wird. Bei 16:16 S~d zeigte sich ein Wechsel yon rhyghmischen und 
arrythmisehen Pigmentbewegungen, je naehdem ob die kfnstliehen I~[ell-Dunkel- 
Zeiten mit den natfirliehen fibereinstimmten oder nieht (WEBB 1950). Vbl]ig effolg- 
los waren Versuehe mit gleieher Periodenlgnge, die Hm~pE~ n. BREH~.~ (1952) bei 
Ptsrostichus durchfiihr~en; hier wu~le der alte Rh)~hmus anseheinend unbeirr~ 
beibehMten, w~hrend Carausiu~ mc~vsus ( K ~ c s  1938) ranter 8:8 und 14:14 Std- 
Rh3Cchmen vSllig arrhythm~sche Aktivit~t zeigte. 

So lgl]~ sieh eine ganze Skala versehiedener Anpassungen zusammenstellen, 
deren Bereieh auf der einen Seite d~xrch die Dominanz der AuBenfaktoren, au~ d_er 
anderen durch die der innei~n Periodik begTenzt wird. 

Auf diese Zusammenh~nge soil welter ~mten n~i.her ehlgega.~en werden. Velia. 
w~re einer Gruppe zuzuordnen, deren endogene Tagesperiodik zwar raseh und 
s~ark yore Zei~geber Lieh~-Dunkel-Weehsel modutiert, jedoeh nicht nach|~ltig 
vefformt wird, Eine s~f~rkere Nachwirkm~g der au~gezwungenen Periodik ist bisher 
nur bei Affen, B~:ieftauben, der Alge Hydrodictyon (PmsoN u. Mitarb. 1954) und bei 
dem Pilz Pilobotus ($2B~L~IESSm~, 1954) naehgewiesen worden. Znr entgegen- 
gesetz*en Gruppe wiirde Uca, Pterostichus u. a. gehSren, bei denen die endogene 
Komponente iiberwiegg. Zwisehen diesen Extremen dtiffte es ~dele I~berg~nge 
geben. 
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3. Die Aktiviti~t in konstanten Lichtbedingungen 

Die Versuehe fanden in einer Temperaturkammer bei 15 o C start; sie war 
gegen Schall und Erschiitterungen gut isoliert. Zum Auswechseln des Registrier- 
papierstreifens in den Dauerdunkel-Versuehen sehaltete ieh anfangs ffir kurze 
Zeit tlotlieht ein, arbeitete jedoeh sp&ter in vSlliger Dunkelheit. In Versuehen bei 
Beleuehtungsintensit~ten unter 0,5 lx wirkte nut das sehwaehe Lieht ein, das seit- 
w/~rts aus der Versuehsapparatur drang und sieh mit dem Luxmeter nieht mehr 
messen liel3. Die Beleuehtungsintensit~t von 0,5--1 lx lieferte eine 15 W-Birne, 
die das Versuchsgef~13 indirekt anstrahlte. Bei 20 und 40 lx wurde dieselbe Lieht- 
quelle direkt auf das Gef&13 geriehtet und dureh einen Sehiebewiderstand geregelt, 
bei 700 lx brannte eine 100 W-Lampe. Bei den Dauerdunkel-Versuchen diehtete 
ieh die Apparatur sorgfiiltig ab und laekierte aul]erdem meist die Augen der Velien, 
um den Einflug des registrierenden Lichtstrahls auszusehMten. Da dies bei den 
Dauerhdl-Versuehen natiirlieh unm6glieh war, ist er dort als m6gliehe Fehlerquelle 
nieht auszusehliegen. Exakt lassen sieh daher nur die I)auerdunkel- gegen die 
Dauerhell-Versuehe, nicht so gut dagegen ]ene mit versehiedenen Intensit/~ten 
gegeneinander siehern. 

a) Dauerdunkel.  Lal3t man  den Versueh mit  dem normalen abend- 
lichen Hell-Dunkel-Weehsel beginnen, so t r i t t  zun&ehst das zu erwar- 
tende Abendmax imum der Akt iv i ta t  auf. Naeh etwa 12--15 Std, also 
zur Zeit des natiirliehen Tagesbeginns, folgt ein zweites Maximum;  es 
entspriehL dem zweiten Gipfel des normalen Bigeminus. Abermals zeigt 
sieh dabei, dab das Morgenmaximum nieht unmit te lbar  yon  einem 
Dunkel-t tell-Weehsel abh&ngt, obsehon es h&ufig damit  zusammen-  
fallt;  vielmehr s teht  es in bes t immter  Beziehung zum vorangegangenen 
Abendmax imum;  diese soll erst weiter un ten  er6rterg werden. 

Beginnt  der Versueh morgens um 9 Uhr, d. h. naeh einer tIellzeit  yon  
etwa 2 - - 3  Std, so resultiert naeh Verdunkelung und ebenso aueh unter  
dem Einflug der takt i len und meehanisehen Reizung ein neues Haupt -  
maximum,  dem naeh ebenfalls 12--15 Std ein hohes Nebenmaximum 
folgt (Abb. 16a). Aueh dies beweist die sehnelle Umst immbarke i t  der 
Velienaktivitat .  Nu t  in wenigen Fallen setzt sieh das tageszeitgemal?e 
abendliehe Maximum als H a u p t m a x i m u m  dutch.  

Wie Abb. 16a weiterhin zeigt, folgen im Dauerdunkel  dem ersten 
t I a u p t m a x i m u m  die weiteren H a u p t m a x i m a  im Abstand yon  ungef&hr 
2r Std;  e twa ebenso grog ist der Abs tand  yon  einem Nebenmax imum 
zum naehsten. I m  Mittel der Abstande yon 24 Maxima erhalt  man  
2r Std mit  Ext remwer ten  yon 21 und 27 Std, die allerdings selten 
sind (Tabelle 1). KMnere  Abwe~ehungen liegen augerhalb der Regi- 
strierungsgenauigkeit,  zumal  die Tiere selten langer als 5 Tage v611ig 
ungest6rt  bleiben konnten.  So m6gen kleinere Abweiehungen yon  etwa 
1/2 Std ( %  = 0,5 Std) bestehen, die sieh innerhalb dieser 5 Tage nieht  
durehsetzen konnten.  Diese endogene 24 Std-Periodik lieg sieh bis zu 
15 Tagen verfolgen (Abb. 17 a), wobei die Tiere erst naeh etwa 10 Tagen 
Dunkelhaf t  in  die Versuehsapparatur  gesetzt  wurden. 
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T ~ b e l l e  1. Mitttere Periodenliinge F der Aktivitiit in Dauerdun~el (0 lx) und Dauer- 
hell bei verschiedenen Lichtintensitiiten 

G e m e s s e n  w u r d e  d e r  A b s t ~ n d  z w e i e r  H a u p t m a x i m ~ .  n Z a h l  d e r  a d d i e r t e n  

P e r i o d e n ;  a m e i n f ~ e h e r  m i t b l e r e r  F e h l e r  d e s  M i t t e l w e r t s .  
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Abb .  1 6 a - - f .  A k t i v i t h t  ~e eines Tieres u n t e r  k o n s t a n t c n  Bed ingungen .  Ve rmu t l i ch  z u s a m -  
mengehSr ige  ~r s ind m i t  e inem • beze ichnet  (Apr i l /Ok tober  1959). a D a u e r d u n k e l  
1 . - -5 .  T a g ;  b Dauerhe l l  bei  e iner  Gmmdin tens i t~ t  v o n  0,5 lx, 1 . - -5 .  T a g ;  a Dauerhe l l  bci  

e iner  G r u n d i n t e n s i t ~ t  y o n  1 Ix, 1 . - -4 .  Tag.  d Dauerhe l l  bei  20 lx, 1 . - -5 .  Tag.  
e Dauerhe l l  bei  40 ix, 1 . - -6 .  Tag .  f ebenso  bei 700 lx,  1 . - -5 .  T a g  

b) Dauerhell .  Die Versuche begannen  meis t  um 9 Uhr  ; auch hierbei  
konn te  die t ak t i l e  und  mech~nische Reizung ein so hohes M~ximum 
induzieren,  dal~ die Velien das  Max imum der  A k t i v i t s  zwischen 9 bis 
12 Uhr  ~ls H ~ u p t m a x i m n m  beibehiel ten.  I n  der  Zei t  yon  18- -24  U h r  
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kann dann ein weiteres Maximum folgen (Abb. 16e). Unter  Dauerlicht- 
bedingungen treten die Aktivi t~tsmaxima stets mit  einem Intervall  
auf, das 1/~nger als 2~ Std ist (Abb. 16b--f) ;  bei allen untersuehten 
Liehtintensit~ten yon 0,5 lx bis zu 700 lx zeigte sieh eine Periodenl~nge 
yon 26--27 Std (Tabelle 1). Die Mittelwerte liegen relativ el~g beisam- 
men und sind statistiseh nieht gegeneinander zu sieheru, was allerdings 
an der st6renden Wirkung des registrierenden Liehtstrahls liegen mag. 
Gut gegeneinander gesiehert ist dagegen die Periodenl~nge yon Dauer- 
dunkel- und Da.uerhell-Aktivitgt. Diese 27 Std-Perioden liegen sieh 

o I . . . . . . . . . . . . . .  ! 

o l c . . . .  ~ _ a _ _ r = t  . . . . . .  
IZ 20 lg 29 I2 2* 12 20 12 20 12}~MEZ 

Abb.  17. a Daue rdunke t  11.--16.  Tag.  b Dauerhel l  bei  einer Grund in tens i t~ t  yon 0,5 1~, 
8 . - -12 .  Tag.  e Ebenso  bei  0,5 Ix, 26.--28.  T a g  

ebenfalls, wenigstens bei der niedrigsten Lichtintensitgt, bis zu 15 Tagen 
verfolgen (Abb. 17b); bei einigen Tiereu allerdings konute ich naeh 
2- -3  Tagen oder bei Stichproben naeh 3- -4  Woehen Dauerlicht keineu 
oder nur einen sehr schwaehen Rhythmns feststellen (Abb. 17 c). 

Es fgllt auf, dab die Amplitude der Aktivi tgt  in Dauerdnnkel und 
Dauerhell zu Beginn des Versuehes stets anl h6chsten ist, dann aber im 
Verlanf yon 3--6  Tagen auf Werte nahe der Null-Linie absinkt. Zu- 
weilen beobachtet  man nach diesem Minimum wieder ein leiehtes An- 
steigen der Aktivitgt.  Diese Amplitudenverringerung lggt sich nicht 
allein auf die Versehmutzung der Wasseroberflgehe zur/iekffihren, 
obschon sich diese immer etwas st6rend bemerkbar  machte. Teilt man 
nun die tI6he des ersten Aktivi tgtsmaximums durch die des vierten, so 
kann man den Quotienten als Mal~ der Amplitudenverringerung f/Jr 
diesen Zeitraum betrachten. Er betr~gt im Mittel yon 5 Dauerdunkel- 
Versuchen 2 und yon 9 Dauerhell-Versuchen 3,7 ; im Dauerhell n immt 
also die Akt ivi ta t  rascher ab (Abb. 18). Lange Zeit in Dauerhell gehal- 
tene Tiere zeigen naeh anfangtieh hoher Aktivitgt  h/tufig eine sehnelle 
Verringerung der Amplitude innerhalb yon 2- -3  Tagen (Abb. 17 e). 



312 L v ~  l ~ s ~ :  

~ , O 0 1 L . , , ~ _  ' . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

1. ~ 2 .  3 . ~ e r / o d e  

Abb.  18. NIitttere A b n a h m e  der  Akt,ivit~ts- 
a,mplitude in kons t an ten  Bedinguugen w~h- 
r end  der  ersten 3 Perioden.  Ordinate :  Aktivi-  

t~i,t in P rozen t  des ersten Ma, x immns .  
Abszisse: Per iodenzahl  

Die I~egistriermethode erlaubt, ~de schon erw~hnt, leider keine unge- 
st6rte Aufzeichmmg der Aktivit/~t fiber l~ngere Zeitr~nme; sp~testens 
naeh 6 Tagen mug das Wasser geweehselt werden. Dieser Eingriff kann 
ein neues Maximum induzieren und den vielleicht ausklingenden Akfivi- 
tg~srhythmus wieder zum Sehwingen bringen. Als gesiehert kann nur 
gelten, dab der Rhythmus w~hrend 6 Tagen Dauerdunkel bzw. Dauer- 
hell mit. e~wa kons~anter Frequenz wei~erl/~uf~; dasselbe i/~Bt sieh noeh 
nach 14 Tagen und 3 Woehen naehweisen bzw. induzieren. 

Die Ergebnisse der Dauerdunkel.  und Danerhell-Versuehe ent- 
spreehen im ganzen der Regel Asc~o~'ss (1958), wonaeh bei dunkel- 

akt iven Tieren die Periode im 
Dauerdunket k~ze r ,  im Dauerhell 
ls als 24 Std ist. Wenn man  
den mitt leren Fehler des Mittel- 
wert~es miteinbezieht, seheint es 
mSglieh, dab sieh ~ueh der Velien- 
Rhythmus  in Dauerdunkel ver- 
kiirz~, zumal in den meisten yon 
A s c g o r s  (1958) angeffihrtert l)~/~llen 
die Verl/~ngerung im D~uerlieh~ 
wesentlieh ausgepr/~gter isg als die 

Verkfirzung im DauerdnnkeI (im Migtel 1,2 S~d in Dauerlichg u M  0,5 Std 
in Dauerdunkel). AuBerdem sehwankg bei jedem Versuehstier die Pe- 
riodenl~nge aueh under gleichen Bedingungen (vgl. H o r r ~ a ~  1960). 

c) Aktivit~itsperiodik nach 0ptieusdurehtrennung. Um den Einflug 
der Sinneszallen, bzw. der optischen Ga,nglien auf den Verluuf des Akfi- 
vitgtsrJay~hmus zu pr/ifen, durchschnit~ ieh i~ einer Versnehsserie den 
Tieren den Optieus auf beiden Seitem Ffir solehe Versuche eigne~ sich 
Velia besonders; ebenso wie bei Gerriden Iieg~ hier das Pro~oeerebrum 
nieh$ in der Kopfkapsel, sondern innerhalb der Brus~segmente; es is~ 
mi~ dem Suboesophagialgaag]ion und den 3 Thoraka]ganglien ver- 
sehmolzen. Vom Pro~ocerebrum ziehen die beiden Sehnerven naeh vora  
zu den Facet~enangen; nach Absehneiden des Kopfes werden nur die 
Augen, ihre Nerver~ und ein oder zwei optische Ganglien en~fern~, 

Da ich den 0perationssctmit,~ an Versuchsfieren nicht, nachpriifen konnte, 
untersuch~e ich parallele Schnit~serien an ebenso operierten Tieren. Vor dem 
Eingriff ktihlte ich die Tiere a,uf etwa, 0 ~ Cab, bet~ubte sie dann mit J~ther und 
schnitt unter dem Binokula~ die Kopfkapsel ab. Sobald die ausgetretene Hamo- 
lymphe etavas einge~rockneg war, kleb~e ich darauf ein passendes Sttickchen Deck- 
glas mit einem Gel (Tyrocid X mit 2 Ant.ibiotica) und befestig~e es mit einem schnell 
trocknendea Kuns~harz am Thorax - -  anderen~alls s~arben die Tiere durch Aus- 
trocknen inuerhalb yon 12 Std. Nach der Operation kamen sie wieder fiir 1 Std in 
den Eisschrank, da~n fiir einige Zeit in einem feuchten 8chglchen in die Versuchs- 
kammer. Nach 2--3 St.d setzten norma.le Geh- und Schwimmbewegungen, 
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U m d r e h r e a k t i o n e n ,  P u t z b e w e g u n g e n  usw. ein. F / inf  der  i n s g e s a m t  20 oper ie r t en  

Tiere  l eb ten  bis  zu 60 Std  n a e h  der  Opera t ion  u n d  k o m l t e n  zur  l~eg is t r i e rung  der  

A k t i v i t g t  v e r w a n d t  werden.  

D i e  M i t t e l w e r t s k u r v e  ( A b b .  19),  b e i  d e r  d a s  e r s t e  a u f t r e t e n d e  M a x i -  

m u m  a l s  N n l l - P u n k t  d e r  Z e i t s k a l a  g i l t ,  z e ig~  i m  g a n z e n  e i n e  2 4  S t d -  

P e r i o d i z i t g t .  D e m  e r s t e n  M a x i m u m  f o l g t  y o n  9 - - 1 2  U h r  e i n  s e h w a c h e s  

12 0 I2 2, 3g 488fd 
Abb. 19 

Abb. 19. Aktivi tgt  naeh Durehtrennung des Opticus. 
Mittelwerte yon 5 Einzelknrven (November 1959). 
Ordinate: Aktivitfit in Prozent tier hSehstu16glichen ; 
Abszisse: Zeit in Stunden bezogen auf das erste 

l~{axiulum als Null-Zeit 

Abb. 20. a Aktivi tgt  in Dauerhell. Mittelwerte yon 
18 Einzelperioden yon einer L~inge yon 27 St4 bei 
einer Beleuehtungsintensitht yon 1--7001:~. b Akti- 
vi tgt  in Dauerdunkel. Mittelwerte yon 18 Einzel- 
perioden mi t  einer L~tnge yon 24 Std. c Aktivi tgt  
naeh Durehtrennnng des Optieus. Mittelwerte yon 
10 Einzelperioden ulit  einer L/inge yon 2t Std. 
d Aktivi tgt  in Dauerhell. Mittelwerte yon 20 Einzel- 
perioden mit  einer L~nge yon 24 Std (gleiche Werte 
wie in 20a). e Akt ivi tg t  in Dauerdunkel. Mittel- 
werte vo~ 17 Einzelperioden ulit einer Lgnge yon 
27 Std (gleiche ~Verte ~ie in Abb. 20b). Zur Ver- 
deutlichung des Verlaufes wurden alle Werte zwei- 
ulal hintereinander aufgezeichnet. Ordinate : Aktivi- 
t~t  in Prozent; Abszisse: Zeit in Stunden bezogen 

auf das erste Maximum als Nlfll-Zeit 

Nebenmaximum, das yon 2 Einzelkurven 
s tammt,  die ein solehes erkennen lieBen. 
Der Aktivitgtsverlauf ist vorwiegend mo- 
nophasiseh, was sieh aueh in einer wei- 
teren Mittelwertskurve (Abb. 20 c) zeigt. 
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Abb. 20 

Vergleieht man alle Ergebnisse in Dauerdunkel und Dauerhell yon 
1 lx an anfwgrts miteinander, indem man alle Einzelperioden addiert 
und migtelt, so ergibt sich folgendes: zun~ehst lggt sieh abermals der 
Untersehied in der Periodenlgnge siehern. Mittelt man die Dauerdunkel- 
Versuehe dutch Addition yon 24 Std-Perioden, so erhglt man ausgeprggte 
Maxima and  Milxima, deren Werte auBerhalb des 3faehen mittleren 
Fehlers %~ liegen (Abb. 20b). Addiert man dagegen die 27 Std-Perioden, 
so lassen sieh die Maxima und= Minima nieht gegeneinander siehern 
(Abb. 20@ Ffir die Dauerhell-Versuehe gilt aber das Umgekehrte:  bier 
sind nnr  die Werte bei der Addition yon 27 Std-Perioden statistiseh 
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gesiehert (Abb. 20a und 21d). Weiterhin zeigt sich, dal3 nur im Dauer- 
dunkel ein Nebenmaximum etwa 12--15 Std nach dam Hauptmaximum 
auftri t t  (Abb. 20b). 

Gegen die Annahme eines monophasischen, sinusfSrmigen Verlaufs 
der Aktivitgtskurve ist das Nebenmaximum an dieser Stelle statistisch 
gut gesiehert: sein 3facher mittlerer Fehler liegt auBerhalb einer ange- 
nommenen Sinussehwingung (P = 0,008). Dagegen ist der Aktivitgts- 
verlauf sowohl im Dauerhell (Abb. 20a) als auch bei gekSpften Tieren 
monophasisch (Abb. 20c). Vor allem in dan Versuchen mit hSherer 
Beleuehtungsintensitgt fehlte ein Nebenmaximum stets. Bei den 
operierten Tieren t ra t  es so selten auf, dag es den Mittelwert nieht 
beeinfluBte. 

IV. Er5rterung der Befunde 

1. Die endogenen Anteile der Alctivitiitsperiodilr 

Wie aus den bisherigen Versuehen hervorgeht, liegt aueh der Aktivi- 
t/~tsrhythmik yon Velien ein endogener 24 Std-Rhythmus zngrunde. Im 
normalen Tag-Nacht-Weehsel ist er diphasiseh; dam Hauptmaximum 
folgt in etwa 12 Std Abstand ein Nebenmaximum. Dies entsprieht dem 
,,Bigeminus"-Typ, den AscI~oss (1957) als Grundmuster der Aktivitgt 
bei vielen Tierarten ansieht. 

Bei Velia bleibt nun der Bigeminus aueh in Dauerdunke] bestehel~, 
was bei anderen Arten bisher selten beschrieben worden ist. Die beiden 
Aktivitgtsgipfel des Bigeminus sind jedoch nieht gleiehwertig; sehon 
Asc~IO]r~" (1957) wies auf den labileren Charakter des Nebenmaximums 
hin, was aueh fiir Velia zutrifft: in Dauerhell bleibt n~imlich ein stabiler 
monophasiseher Rhythmns bestehen, dessen Frequenz nnd Amplitnde 
sieh allm/~hlieh verringern; das Nebenmaximum versehwindet dabei 
vSllig. Unerwarteterweise bleibt das Nebenmaximnm auch nach der 
Opticusdurehtrennung aus. Der Aktivits nach Opticus- 
durehtrennung ist also nieht ohne weiteres mit demjenigen in Dauer- 
dunkel zu vergleiehen. Wenn andererseits auch Dauerlieht das Neben- 
maximum nnterdriiekt, so w/ire vielleieht an eine hemmendeWirkung der 
optisehen Ganglien im Licht zu d enken; nmgekehrt mtiBten sie den 
zweiten Gipfel im Dnnkeln f6rdern, denn naeh ihrer Ausschaltung bleibg 
er aueh in Dauerdunkel aus. Die wenigen Fglle, wo das Nebenmaximum 
aueh bei operierten Tieren auftrat, sind vermutlieh auf unvollst/~ndige 
Aussehaltnng der verantwortliehen zentralnervSsen Strukturen zur/iek- 
zuf/ihren. Znr K1/~rung ihrer Einfliisse sind weitere Versuelae abzu- 
warren. ~hnlich hemmend seheinen auch tiefe Temperaturen zu wirken; 
bei 50 C (vgl. Abb. 7) stieg die Aktivitgt im normalen Tag-Naeht- 
Weehsel w/~hrend der Naeht nieht nochmals an. Der monophasisehe 
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24 S t d - R h y t h m u s  d/ i rf te  jedenfal ls  der  s tab i le re  sein, er seheint  einen 
zwei ten rhy thmi sehen  ProzeB zu s teuern,  der  weir  s t / i rker  als de r  ers te  
yon Augen fak to r en  abhs  

Die Bigeminusform eines endogenen Rhythmus l~Bt sieh mit den neueren 
Modellvorstellungen fiber die Oszillatoreigensehaften der endogenen Rhythmen 
(BET~E 1941; PITTENDRIGI-I 1957; Bii~ING 1958; PITTE~DRm~ U. B~UeE 1959) 
in Einklang bringen, wenn man einige zus~tzliehe Regelmeehanismen, die der Ab- 
h~ngigkeit des Nebenmaximums yore Hauptmaximum Beehnung tragen, einffihrt. 
Bei Velia kommt noeh hinzu, dab die hSehste Spannung des Oszillators nieht in- 
mitten einer der beiden Phasen, sondern unmittelbar a.n den Liehtphasengrenzen 
erreieht wird. Der Aul~enreiz ffihrt die in der vorhergegangenen Phase begonnene 
Spannung raseh zu Ende und bewirkt irmerhMb kurzer Zeit die Entsparmung. Die 
,,Eigenfrequenz" (KAL~US 1938) ist jedoeh 24stfindig; sie behauptet sich in kon- 
stanten Bedingungen ebenso wie in sehr kurzen Hell-Dunkel-Weehseln, obwohI sie 
innerhalb bestimmter Grenzen dureh den Augenfaktor sehr stark modulierbar ist. 

2. Untereinheiten der A]ctivitiit und ihre Integration 

Physiologisch be t r aeh t e t  i s t  jeder  A k t i v i t s  das  Ergebnis  
e iner  Summat ion  und  I n t e g r a t i o n  yon  einzelnen Bewegungsimpulsen,  
bis zu den Ak t ionen  einzelner  Motoneurone herab.  So l iegt  es nahe  zu 
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Abb. 21. Aktivit~tsmuster im 9:15 Std-Kunsttag bei Registrierung in Abstfi.nden yon 
15 rain (20./21. 11. 59) 

fragen, bus welchen r~umlich und  zei theh def in ier ten  fnnkt ionel len  
Unte re inhe i t en  sieh die lokomotor isehe  A k t i v i t g t  der  Velien aufbau t .  

Ver~nderg m a n  das  Ze i t r as te r  der  geg i s t r i e rnng ,  i ndem m a n  die 
Umdrehungsgesehwind igke i t  der  g e g i s t r i e r t r o m m e l  erh6ht  und  bei  
der  Auswer tung  en tspreehend  k M n e r e  Zeiteinheigen wiihlt,  so erg ib t  sieh 
naturgem~l? e in  anderes  Ak t iv i t~ t smus te r .  Jewei ls  fiber 15 min  zu- 
sammengefaBt ,  zerfi~llt der  24 S t d - R h y t h m u s  in  viele kleine Max ima  
und  Minima yon  versehiedener  Dauer  (Abb. 21). Die Sehubfolgen 
der  A k t i v i t s  s ind versehieden lang und  yon  versehiedener  Frequenz .  
Beide Gr6Ben var i ie ren  anscheinend wghrend  24 S td  gemeinsam;  in  
de r  e rs ten  Naeh thg l f t e  s ind die Akt iv i t s  1/inger und  folgen 
sehneller  aufe inander  als in der  zweiten H~lf te  und  wghrend  des Tages  
(Tabelle 2). 
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Tabe]le 2. Durchschnittliche Lgnge der A ]ctivitStszeit .A und der Ruhezeit -~ 
yon Versueh Abb. 21 

1. Nachth/~lfte 2. Nachth/ilfte Tag 

15 rain 4 min 6 rain 
12,3 rain 20,5 rain 21,8 rain 

Die einzelnen Werte ffir Dauer und Frequenz der Sehfibe sehwanken sehr stark 
je nach augeren und inneren Bedingungen; eine allgemeine Regel lgl~t sieh hier 
nieht aufstellen. Kfirzere l~hythmen yon etwa 2 Std Dauer, wie sic AsoIzoFF 
(1957) ftir einige Miiusearten besehrieb, konnte ich nicht beobaehten. Auch deft 
4 

~ 0 2D 30 ~8 50 2oo ~o 28 30 40 50 3o0 

G 

# 

2 

0 13o *o 50 2o0 ~' 2o 3o ~ ~ NEZ 

Abb. 22 an. b. Beginn der Aktivit~tsseh/ibe n~eh Ver- 
dlmkelung ; Registrierung mit einem Tarachometer 
(Oktober 1958 ). a Summation tier Aktivitgt fiber 5 rain; 
b Summation der Aktivit/s fiber I rain. Ordinate: 
Aktivit/~t in willkfirliehen Einheiten; Abszisse : Uhrzeit 

folgten die Sehfibe in den 
Dunkelstunden dichter und mit 
l~ngerer Zeitdauer aufeinander 
als in den Liehtstunden. 

Genauer lieilen sieh die ein- 
zelnen Aktivit/itsschfibe mit 
einer ~egistriermethodik auf- 
10sen, die yon COl~TI, WEBEI~ 
u.a. (1950 ff.) entwickelt wurdel. 
Dabei mi$t manfeinste Sehwin- 
gungen mit Hilfe einer Taueh- 
spule fiber Verst~rker und Ka- 
thodenstrahloszillograph; die 
Aussehl~ge des MeBgergtes 
kSnnen fiber beliebige Zeit- 
r~ume integriert und abgelesen 
werden. Die Tiere untersuehte 
ieh einzeln in einem Kunststoff~ 
sch/~lehen yon etwa 4 cm Dureh- 
messer bei einer Wasserh6he 

yon 0,5 cm. Wegen der starken akustisehen StSrungen muBten die Versuehe nachts 
laufen; die Beleuchtung wmrde gegen 1 Uhr ausgesehaltet und danaeh der Verlauf 
der Sehwingungen auf dem Oszillographensehirm beobachtet und wiihrend 5 oder 
1 min registriert. 

Abb.  22a, b zeigt, dab die Akt ivi t~tssch/ ibe von  15--30 rain Dauer  

der K u r v e  Abb. 21 sich in noeh kleinere Schtibe yon 3 - - 4  rain Dauer  

aufte~len lassen. Als kleinste Akt iv i ta t sze ichen  e rkennt  man  au~ dem 

Oscil lographenschirm kurze Schwingungen von einigen Sekunden Dauer.  

Diese Befunde zeigten aul3erdem, dab dig A k t i v i t a t  nicht  unmi t t e lba r  

naeh dem Verdunkeln  eiusetzt ,  sondern erst naeh einer l~ngeren Latenz-  

zeit  yon einigen Minuten .  Dies beweist,  dab man  den , ,Aus-Effekt"  nicht  

e twa mi t  dem , ,Sehat tenref lex"  vieler  Tiere verg]eichen kann.  

Die kleinsten lokomotorJsehen Einhei ten,  bei Velien mehrere  l~uder- 

bewegungen des mi t t l e ren  Beinloaares yon einigen Sekunden Dauer ,  

folgen je nach dem zentra len Er regungsniveau  in ki irzeren 0der  l~ingeren 

1 Fiir die Uberlassung des Ger/~tes ffir die Dauer meiner Versuehe sei hier Herrn 
Dr. Co~Tz und Herrn DIETIKEI~, Zfirieh, gedankt. 
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Abs~i~nden anfeinander. Diese Meinsten Sehiibe kann man wieder zu 
efluer Gruppe yon einigen Minuten I)al~er zusammeI~fassen; die ngehs~e 
folg~ nach einem l~ngeren Intervall. Dutch weitere Zusammenfassung 
erhatt  man Aktivit/itssehiibe yon I/a Std und lfi.nger; doeh sind die 
Pausen zwisehen den einzelnen Un~ereinheiten keineswegs gleieh lang. 
]~ian gewinnt den Eindruek, dab es sich bei den motorischen Zentren um 
unselbstiindige Systeme handelt, die yon einem dominangen Rh)~hmus 
,,angestot3en" werden ( B ] ~ E  1941). ~;Tber den Meehanismns dieser 
Koordination laBt sieh vorerst wenig aussagen; man kSnn~e z. B. eine 
salvenartige Antworg der motorischen Zentren a~f rhy~hmische Impulse 
des ZentrMnervensys~ems nach Art der v. Holstsehen Au~omagismen 
annehmen (v. HOLST 1938). 

D~ d~s Zen~ralnervensystem der Arthropoden zweifellos an ihrer endogenen 
ghythmik betefligt ist (H~K]~ 1958 u. a.), k6nnte ein zentralnervSser automa~i- 
scher Rhyt, hmus Ursache des lokomotorisehen sein. Nach J ~ x  (1940), Wo~]rF 
und JA]~N (1943) seheinen solche endogenen zentrMen Rhy~hmen im Gehirn yon 
Insekten aueh die AHerenzen der Lichtrezeptoren zu beeinflussen; das EI%G ver- 
schiedener Kafer verandert sich rhythmisch am Tage und in der Nacht. Ein 
gemeinsamer ~u~omatischer ,,Grundrhythmus" kSnnte auf diese Weise efferente 
und ~fferente Regelsys~eme modulieren; so bes~ehen offenbar aueh zwischen dem 
Aktivitatszustand und der Orientierungsweise yon Insekten geset, zm~Bige Bezie- 
hungen (RENsINa, Om~RDORFE]~, Bm~KOW 1959; ]3r~U~OW 1960). 

3. Die exogenen A~teite. 

t temmende und f6rdernde ]u yon Aut3erffaktoren auf 
autorhythmisehe Vorgange sind bei biologischen l~hy~hmen (z. B. Itirn- 
rhythmen naeh AD~I~- u. M~TTttEWS 1934) ebenso wie bei physikaliseh- 
ehemisehen Modelten (BE~I~]~ 1948 ~. a.) bekannt. Unsere .BefuMe an 
Vega zeigen eindeutig, dab ihre lokomotorisehe Akgi,dt/i~ sich in k/irze- 
st~r Zeit neuen tIelt-Dunkel-Ehy~hmen yon verschiedener Frequenz und 
PhaseMage a.npassen kann. Dabei setzt das Licht offenbar eine IIem- 
mung in Gang, ahnlieh wie bei den Hirnrh)~hmert yon Insekten trod 
den ~-Welten befl~a NIenschen ( ~ -  u. ~i~T~g~WS 1934). ])unkelheit 
wirkt bei Velien entgegengesetzt; dutch dJesen Antagonismus kann der 
endogene Rh2~hmus in Grenzen jederzei~ d urch den Hell-Dunkel- 
Wechsel , ,verformt" werden. Die Wirkung des AuBenfaktors hfi, ngt 
jedoch mit davon ab, in welcher Phase des endogenen I~hy~hm~s er 
einwirkt; bei niedriger endogener Akgivi~g wirk~ z. B. Verdunkelung 
weniger stark nnd naehhaNg als bei hoher (vgl. Abb. 14). In sehr 
raschen ttell-Dunkel-Wechseln (4 :4Std ,  Abb. 150) zeigen sieh die 
Grenzen der AuBenbedingtheit: der endogene 24 Std-Rhy~hmus maeht 
sich yore Auflenfaktor mehr und mehr unabhgngig (vgl. aueh SCt~AL- 
~]~K 1942). 

Gelegentlich beobaehte~ man aber auch eine ,,Licht.an-Reaktion", 
d. h. eine kMne Akgivits beim t~bergang zur I~[ellphase. Bei 

Z. vergl. Physiol. Bd. 4~ ~ 
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ngherer Betraehtung zeigt sieh, dag diese Aktivitatssteigerung vor allem 
naeh 1/~ngeren Dunkelzeiten eintritt. Reehnet man als ,,Lieht-an-Reak- 
tion" einen Aktivitgtsanstieg um das 1,5faehe des letzten Dunkelwertes, 
so tritt sic in versehiedenen Itell-Dunkel-Weehseln in folgender prozen- 
tualer I-I/iufigkeit auf: bei 4:4 Std 21%, 6:6 Std 16%, 8:8 Std 36%, 
12:12 Std 43% und 9:15 Std 75%. Diese Abhangigkeit yon der Lange 

der Dunkelphase ls ver- 

Abb .  23. Theore t i sches  F u n k t i o n s s c h e m a  fitr  
den  Z u s a m m e n h a n g  zwischen pe r iphe ren  Ein-  
w i r k u n g e n  m i d  e n d o g e n e m  R h y t h m u s .  A en- 
dogene r  R h y t t m a u s  ( A u t o m a t i s m u s ) i n  Dauc r -  
d tmkel ;  B pc r iphe re  t I e l l - n tmke l -Re i zc  t rod 
ihre m u t m a g l i c h e  h e m m e n d e  bzw.  e n t h e m m e n d e  
E i n w i r k t m g  au f  den  endogenen  R h y t h m u s  A ;  
Z koord in ie rende  Z e n t r e n ;  M motor i sche  Un te r -  
z e n t r e n ;  O Or ien t i e rungszen t ren .  Der  ~mtcre 
Teil des Schemas  s tel l t  den  re su l t i e renden  Ver-  
lauf  der  A k t i v i t i t s r h y t h m i k  (Ak) nncl die r h y t h -  
mi schen  ~ m d e r u n g c n  des Or ien t i e rungswinke l s  

(W) im 8st i indigen Phasenwechse l  d a r  

mnten, dal~ ein Liehtreiz erst 
dann wirksam werden kann, 
wenn eine geniigend lange 
Dunkelzeit vorangegangen 
war. Diese Beziehungen be- 
darien jedoeh noeh ngherer 
Analyse. 

Sowohl der Lieht-an- als 
aueh der Lieht-ans-Effekt 
klingen mehr oder weniger 
sehnell ab; bier sind wahr- 
scheinlieh Adaptationsvor- 
ginge beteiligt, die sieh noeh 
nieht niher lokalisieren lassen. 
Aueh Intensit ~t sverminderun- 
gen sind wirksam; zuerst wird 
die innere Sehwelle Iiir die 
Motorik offenbar gesenkt, da- 
naeh steigt sie allm/ihlieh 
wieder an. ]4hnlieh ist aueh die 
Wirkung relativer Lielitinten- 
sit/iten bei Vega zu verstehen. 
Der Effekt eines tIelligkeits- 
untersehiedes h~ngt wohl vor 
allem vomAdaptationszustand 
ab. Insgesamt maeht die Akti- 

vit~tsperiodik der Velien das Zusammenwirken endogener und exogener 
Faktoren besonders ansehaulich. - -  So lassen sich die bisherigen Befunde 
zu einem theoretischen Schema vereinigen (Abb. 23), in dem die bisher 
bekannten Faktoren wie folgt zusammenwirken. Der Automatismus (A), 
der bier den endogenen Rhythmus veranschanlicht, ist ftir die Erregungs- 
bildnng verantwortlich, deren Entladungsfrequenz w~ihrend 24 Std in 
Form eines ,,Bigeminus" periodisch schwankt. Er wird dutch periphere 
Ilell-Dunkel-l~eize (P) gehemmt oder enthemmt; im Schema sind diese 
Wirknngen far einen 8standigen Phasenwechsel dargestellt. Licht- 
Dunkel-Wechsel haben die stirkste enthemmende, 1/~ngere Lichtphasen 
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die starkste hemmende Wirkung. Aus dem Zusammenwirken von A 
lind P entsteht das Muster der Aktivitats(M)- und Orientierungsrhyth- 
mik (0) im 8stfindigen Phasenweehsel (vgl. BIRUKOW und Busch 1957). 
Die Beziehungen zwischen der Aktivitatsperiodik und den rh3~hmisehen 
Jmderungen des Orientierungswinkels der Velien (vgl. RENSlNG, OBER- 
DOI~FEI~, BII~U~:OW 1959; BII~UKOW 1960) sind jedoeh zur Zeit noeh 
Gegenstand laufender Untersuehungen. 

Zusammenfassung 
1. Der Wasserl~ufer Velia currens F. ist nachtaktiv und zeigt abends 

ein Hanpt-,  morgens ein Nebenmaximum der Aktivitat  naeh Art eines 
,,Bigeminus"; ersteres erseheint immer zu Beginn einer Dunkelphase 
eines 24stfindigen Hell-Dunkel-Weehsels. Larven des 2.--4. Stadiums 
verhalten sieh ebenso; ihre Tagesaktivitat ist jedoeh hSher. 

2. Erh6hung der Temperatur bis auf 25--30 ~ C bewirkt in einem 
15:9 Std-Kunsttag eine relative Aktivitatssteigerung vor allem um 
Mittag und Mitternacht, doch bleibt der EinfluB des Zeitgebers weiterhin 
erkennbar. 

3. In der Temperaturorgel erweist sieh Velia ~ls stenotherm kalte- 
liebend, mit einem Vorzugsbereich yon 4 - - ]6  ~ C, wahl'end Gerris lacu- 
stris L. in einem Bereich yon 12--31 ~ C eury~herm ist. Die Aktivitat  
yon Gerris lacustris L., G. gibbi/era SOHUM. und G. na]as DE GEEI~ wird 
dureh den Hell-Dunkel-Weehsel weniger als bei Velien beeinflni3t. 

4. Vermindernng der Liehtintensitiit und nachfolgende Verdunkelung 
15sen jedesmal Aktivitatsschiibe aus. Der Tag-~Naeht-l%hythmus der 
Aktivitat  wird durch relative Intensitatsuntersehiede gesteuert. 

5. An einen inversen Tag-Naeht-Rhy~hmus passen sieh Velien binnen 
etwa 52 Std an; ihre Aktivitat  lal3t sich leicht dutch kfinstliehe Hell- 
Dunkel-l%hythmen yon 16 : 16, 8 : 8, 6 : 6 und ~ :4 Std Dauer modulieren, 
doeh bleibt dalleben der Einflul3 eiiles endogenen 24 Std-Rhythmus 
erkennbar. 

6. In Dauerdunkel bleibt der Aktivitatsrhythmus bis zu 15 Tagen mit 
einer Periodendauer von etwa 24 Std bestehen; in Dauerhell bei ver- 
sehiedenen Liehtintensitaten betragt die Periodendauer 26--27 Std. Die 
Amplitude der Aktivitat  nimmt wahrend des Aufenthaltes in Dauer- 
dunkel und Dalmrhell laufend ab, in Da~erhell besonders stark. 

7. Der Bigeminus bleibt auch in Dauerdunkel bestehen, in Dauerhell 
entfallt dagegen sein Nebengipfel. Naeh Blendung dureh Opticussehnitt 
andert sich der Verlauf der Aktivitat  ebenso : nur der I-Iauptgipfel bleibt 
erhalten. 

8. Die Velienrhythmik wird dureh endogene mid exogene •aktoren 
reguliert, deren Wirkung an Hand einiger Modellvorstellungen disku- 
tiert und mit der Orientierungsrhythmik vergliehen wird. 

Z. vergl. Physiol. Bd. 44 22a 
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