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1. Einleitung

Eine endogene Tagesperiodik steuert bekanntlich bei Tieren und
Pflanzen zahlreiche wichtige Lebensvorgénge (Ascmorr 1958; BUNNING
1958; Harker 1958; Prerenprice und Bruor 1957 u. a.). Auf dieser
.inneren Uhr* der Tiere beruht ihr Zeitgeddchtnis und ibre Fihigkeit,
sich tageszeitgerecht nach Himmelsmarken zu orientieren und eine zu
jeder Tageszeit giiltige KompaBrichtung einzuhalten (Bmuive 1929
Wanr 1932; Kawmus 1934; Rexner 1957; v. Friscu 1951; LaNDAUER
1954; Parpr und Parr 1953 u. a.). Durch Phasenverschiebung des tages-
periodischen Hell-Dunkel-Wechsels 148t sich die Uhr verstellen (Howr-
MANN 1953; Parpt 1953/54) und in Grenzen an kimstliche, kiirzere oder
lingere Hell-Dunkel-Perioden anpassen (Bmuxow 1956; Bimukow
und Buscr 1957; Emws 1959 u.a.). Die zugrunde liegenden physio-
logischen Abldufe sind jedoch ebenso wie die Taxismechanismen der
KompaBorientierung im einzelnen noch ungekldrt; erst in jitngster Zeit
begann man, anch die rhythmischen Ablaufe bei der Orientierung stirker
zu beachten. Bei der Licht- und Schwereorientierung mancher Tiere
verdndert sich der Orientierungswinkel spontan in 24stindigem Rhyth-
nmus, ohne daB eine Bindung an biologiseh wichtige oder erlernte Rich-
tungen erkennbar ist (Birugow 1956 ; Biruxow und OpERDORFER 1959).
Diese sponbane Orientierungsrhythmik scheint ebenso wie die bisher
meist untersuchte lokomotorische Aktivitdt Ausdruck der inneren
Tagesperiodik zu sein.

Fiir die Frage nach dem zentralnervésen Mechanismus der inneren
Uhr und der kompaBtreuen Orientierung ist daher ein Vergleich zwischen
Aktivitits- und Orientierungsrhythmen besonders wichtig. Ein solcher
ist bisher nur in wenigen Fillen versucht worden; Henxr (1930) unter-
suchte Laufaktivitit und Phototaxis bei Asseln, WeyravcH (1930) das
gleiche bei Hymenopteren, Birurow (1954) beschrieb die Wirkung

* Meinem verehrten Lehrer Prof. Dr. (. Bisukow danke ich fiix die Uberlas-
sung des Themas und seine Anregungen.
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aktivitdtsvermindernder Narkosen beim Mistkéfer, Horrmany (1954)
und Rawson (1954) verglichen die rhythmischen Abliufe in beiden
Funktionskreisen bei Staren. Eine vergleichende Untersuchung der
Aktivitdtsperiodik beim Wasserlaufer Velia currens F. erschien unter
diesen Umsténden besonders aussichtsreich; zahlreiche Eigenschaften
seiner Orientierungsrhythmik waren durch die Untersuchungen Brru-
®ows und seiner Schiiler bekannt. Es kénnen jedoch bekanntlich ver-
schiedene tagesrhythmische Vorginge bei ein und demselben Tier ver-
schieden stark an die synchronisierenden , Zeitgeber™ (Ascmorr) gebun-
den sein (Howrmaww 1954; Rawson 1954). Ziel der vorliegenden
Arbeit war es daher, die lokomotorische Aktivitdt von Velia unter mog-
lichst vielen Bedingungen zu untersuchen und mit den bisher vorliegen-
den Daten der Orientierungsrhythmik zu vergleichen.

II. Material und Methoden
Die Versuchstiere hielt ich in Aquarien mit stehendem Wasser (vgl. Brrurow
1956), verwendete jedoch zur Aktivitdtsregistrierung meist frisch gefangene Tiere,
die wihrend des ersten Jahres {1958) aus der Umgebung von Freiburg i. Br,

spater (1959) von Gottingen .
stammben. Kinige verglei-

chende  Untersuchungen

fithrte ich auBerdem an 5 -

Gerris lacustris L., G. gibbi- V,,,

fera Scavm. und Gerris

najas pE GEER durch. Abb 1. TRegistrievungsapparatur. L Lichtquelle; &
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iber ldngere Zeit diente
folgende Apparatur (Abb. 1). Die Tiere bewegten sich einzeln oder zu mehreren auf
der Wasseroberfliche in einer Glasschale (V) von 11 e Durchmesser. Ein schmaler
Lichtstrahl (St) traf die Wasseroberfliche in méglichst flachem Winkel, wurde von
ihr reflektiert und durch die Bewegungen der Versuchstiere in Schwingungen ver-
setzt. Als Lichtquelle diente eine Mikroskopierlampe (L) mit 6 V/5 Amp., die bis
auf eine schmale waagerechte Schlitzblende (&) abgeschirmt war. Ein Fotoobjek-
tiv (0) bildete den Schlitz nach Spiegelung auf der Wasseroberfliche auf einem
Kymographen (K) ab, der in 1 m Abstand vom Versuchsgefal aufgestellt war.
Kine senkrechte Schlitzblende (8,) unmittelbar davor deckte den waagerechfen
Lichtstreifen von 1 mm Breite und 30—40 mm Linge bis auf einen kleinen Licht-
fleck von 0,5 mm? ab. Dieser schrieb auf dem lichtempfindlichen Papier bei unbe-
wegter Wasseroberfliche die Null-Linie, jede Bewegung der Versuchstiere liefl
aber den Wasserspiegel schwingen und lenkte den Lichtstrahl nach oben und unten
ab. Der Lichtschreiber war durch einen Dunkelkasten und eine schwarze Rohre (R)
gegen AuBenlicht abgeschirmt. Eine Umdrehung der Kymographentrommel
dauerte wmeist 27 Std.

Als MaB fiir die Aktivitat der Tiere diente die Anzahl der senkrechten Striche
{Abb. 2). Die MeBwerte tibertrug ich auf Millimeterpapier, indem ich 3 mm tber
der Null-Linie ein Lineal mit Millimetereinteilung legte und die Lénge der ge-
schwirzten Strecke ansmaB. Stérschwingungen lieBen sich so ausschalten, da
deren Amplitude kaum mehr als 3 mm betrug; die der Aktivititszacken blieb
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allerdings unberiicksichtigt, doch hingt diese MeBgrofle ohnehin von der Ober-
flachenbeschaffenheit des Wasgers und von der Schwingungsrichbtung des reflek-
tierten Lichtstrahls ab.

Als Zeiteinheit galten 1, 2 oder 3 Std; dies entspricht bei einer Umdrebung
in 27 Std einer Strecke von 14, 28 oder 42 mm. Bei hochstmoglicher Aktivitat ist
z. B. im ersten Fall wihrend 1 Std 14 mm Schwirzung zu erwarten; auf einen
dieser Werte wurden alle MeBergebnisse in Prozenten bezogen. Dieses Verfahren
erschien vorteilhafter als die Berechnung der Aktivitit in relativen Einheiten;
Ungenauigkeiten lassen sich allerdings in beiden Fillen nicht vermeiden: bei
Mittelung mebrerer Kurven ergab sich in unserem Fall eine grofere Streuung der
Werte, als bei der relativen Berechnung. Daher ist in den Aktivititskurven als
MaB der Streuung meist der 3fache mittlers Fehler des Mittelwertes angegeben:

L 10

Abb. 2. Beigpiel einer Registrierung Tber 24 Std; Aktivitdl eines Versuchstieres im
12:12 std-Tag: 9—=21 Ubr Licht, 21—9 Uhr Dunkelheit. Zeitmarkierung je Stunde

er erscheint als senkrechter Strich, der in den Maxima nach unten, in den Minima
nach oben weist. Wenn eine Sicherung gegen andere Werte notwendig war, wurde
P nach Tabellen von Pirav (1943) berechnet. Kinige Fehlerquellen der Regi-
striermethode storen nicht allzusehr: wahrend langdauernder Registrierung lieB
sich auch bei Verwendung von destilliertem Wasser und Zugabe von antiseptischen
Miftteln eine allmahliche Verschmutzung der Wasseroberfliche durch Staub und
Bakterien nicht vermeiden. Bei langsamer Trommeldrehung konnte die Uber-
lagerung einzelner Schwingungen nicht beriicksichtigt werden, auch wurde sin
Aktivitdtsmaximum manchmal dadurch verwischt, daB es zuféllig in zwei benach-
barte Zeiteinheiten fiel. Diese Fehler lieBen sich durch hohere Umdrehungs-
geschwindigkeit und durch Mittelung zahlreicher Kurven auf ein ertriagliches MaB
verringern.
III1. Befunde
1. Aktivitit vm normalen 24 Std-Tag

a) Freilandbeobachtungen. Im Freien findet man Velien-Tmagines
wahrend des Tages meist an schattigen Stellen ibres Biotops, unter
dichten Strauchern, tiberhingenden Ufern usw.; selten dagegen in der
Sonne, Oft verankern sie sich mit einem Bein an Grashalmen oder
ahnlichem in einer Art Lauerstellung, wie sie Exsrom (1926) beschreibt,
oder sie gleiten langsam auf der Wasseroberfliche hin und her. Wieviel
Prozent der Gesamtpopulation dabei aktiv ist, 1486 sich jedoch schwer
beurteilen.
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Nach Einbruch der Dammerung und bei beginnender Nacht sind
durchweg mehr Tiere in lebhafter Bewegung zu sehen; sie verlassen dabei
sogar die sonst bevorzugte Ufernihe. Exrsroms (1926) Feststellung:
., Velia passes the night on land in its usual resting places and moves
about only by day*, scheint o —
jedenfalls fiir die hiesigen
Veliapopulationen nicht zu-
zutreffen. Auch eine echte
Winterruhe (vgl. BorLwre
1914; Exsrom 1926) ist bei
Velia nicht zu erkennen.
Man findet die Tiere wih-
rend des ganzen Winters
selbst bei tiefen Tempera-
turen hier und da auf dem
Wasser und kann sie jeder-
zeit ausihrem Schlupfwinkel
heraustreiben. Ahnliches ha-
ben Farrfx (1826—1829)
und WESENBERG-LUND ]
(1915) beobachtet. »LL

b) Vorversuche. Ahnlich /
wie PaRk (1931) zihlte ich TR R TR R R R
jede Stunde die auf dem  Abb. 3. a Anzahl der Tiere auf der Wasser-

. . . oberfliche in Prozent der Gesamtzahl (Ordinate)
Wasser gleitendenTiere wih-  wihrend 24 Std (Abszisse) im natiirlichen Hell-
rend 24 Std. Die Aquarien Dunkel-Wechsel. (- - - -) Einzelkurve von 38 Tieren

(18./719, 11. 57); ¢ ) Mittelwertskurve aus

standen am Nord- oder Siid- 6 Binzelkurven von je 31 Tieren (2.—7. 11. 57).

. T b Laufgeschwindigkeit in cm/sec (Ordinate) wih-

f‘?nSter im natirlichen Hell- rend 24 Std (Abszisse). Jeder Punkt der Kurve

Dunkel-Wechsel; im Wasser ist Mittelwert aus 50—80 Messungen (15.—30. 4. 58).

bot soe Stei Unt ¢ Aktivitdt im natirlichen Hell-Dunkel-Wechsel

oten einige cine nter- mit zusdtzlicher Beleuchtung von 250 Ix zwischen

schlupf, an deren Unter- 8% Uhr und 17% Uhr. Mittelwerte von 13 Ein-

. . . . zelkurven (5. 11.—17.12,57). Ordinate: AXktivi-

oder Seitenflichen sich die 4t in Prozent der hochstmoglichen, Abszisse: Uhr-

Velien wahrend der Ruhe- zeit, senkrechte (SitriCMh?t:t i’;faclger mittlerer Fehler
es Mittelwertes

Ak tivitdt
8

%)
<[>

zeiten  aufhielten.  Wie
Abb. 3a belegt, steigt die Anzahl der lokomotorisch aktiven Tiere
nach der Diémmerung von 20% zwischen 16—17 Uhr auf 64% um
20 Uhr an. Im Laufe der Nacht sinkt sie etwas ab, bleibt jedoch
weitaus hoéher als am Tage und erreicht zur Zeit der Morgendimme-
rung mit 55% ein zweites kleineres Maximum. Zur Mittagszeit halten
sich hochstens 10% der Tiere auf der Wasseroberfliche auf. Ganz
ahnlich verlduft auch die Mittelwertskurve aus mehreren Tagen.

Bei hoheren Wassertemperaturen von etwa 20° C aufwérts sind die
Tiere jedoch zu belichiger Tageszeit gleich héufig auf der Wasserober-
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flache anzutreffen ; nur wenige halten sich an den Steinen auf. Offenbar
werden ihre Bewegungen bei hoheren Temperaturen lebhafter (vgl. auch
weiter unten 8. 299).

¢) Laufgeschwindigkeit an Land. Ich setzte die Tiere einzeln in
cinem umgestiilpten Glasréhrchen auf eine Holzplatte von 50 x50 em
und gab den Lauf in diffuser Beleuchtung frei, sobald das Tier unter
dem Rohrchen ruhig saf. 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
storte. Sobald das Tier den Rand der Lauffliche erreichte oder vorher
anhielt, stoppte ich die Laufzeit und las die zuriickgelegte Wegstrecke ab.
Ein einzelnes Individuum lief 10- oder 20mal; die rund 900 Einzel-
messungen. wurden dann zur Mittelwertskurve Abb.3b zusammen-
gefalit, wobei die Einzelwerte allerdings ziemlich stark streuten.

Der Kurvenverlauf 148t sich mit dem der Abb. 3a vergleichen; die
Laufgeschwindigkeit ist im natiirlichen Hell-Dunkel-Wechsel um 19 Uhr
mit 6,6 cm/sec am hochsten, verringert sich gegen Mitternacht und
erreicht um 5 Uhr mit 5,4 cm/sec ein zweites Maximum, dem um 7 Ubr
ein Minimum mit 3,5 cm/sec folgt. Die geringen Abweichungen im Ver-
lauf der beiden Kurven Abb.3a und b dirften durch die relativ un-
natiirlichen Versuchsbedingungen im Laufversuch bedingt sein; man
mubte die Tiere immer wieder einfangen und laufen lassen. Trotzdem
weist der Kurvenverlauf bemerkenswerte Ubereinstimmungen auf : offen-
bar treten in beiden Fallen wihrend der Dunkelphase zwei Maxima auf.

d) Aktivitit ant der Wasseroberfliiche. Wie oben S. 293 erliutert,
wurden 1-—4 Tiere in die Versuchsschale gesetzt; entweder nur Ménn-
chen oder nur Weibchen. Die ersten Versuche liefen im natirlichen
Hell-Dunkel-Wechsel; spater gab ich am Tage von 9—18 Uhr zusétzlich
diffuses Licht von etwa 250 1x. In der Versuchsschale diente ein etwa
rechteckiger Stein, der etwas aus dem Wasser herausragte, als Unter-
schlupf und ,,Ankerplatz®, doch zeigte sich spéter, daB Velien anschei-
nend ebenso gut auch auf dem Wasser bewegungslos ruhen konnen.

Wie die Mittelwertskurve Abb. 3¢ zeigt, weist die Aktivitit wiederum
ein Hauptmaximum um 19 Uhr auf, wihrend die Minima bei 24 Uhr und
11—12 Uhr liegen. Auflerdem erscheinen mehrere kleinere Neben-
maxima zwischen 2—4 Uhr und 6—8 Uhr; diese priagen sich wegen der
zeitlichen Unterschiede weniger aus.

Die 3 Kurven Abb. 3a—c lassen, obwohl die Registriermethoden ver-
schieden waren, die wesentlichen Merkmale der Aktivitdtsperiodik von
Velia bereits klar erkennen : Wasserldufer sind nacht- bzw. ddmmerungs-
aktive Tiere; ihr Aktivitatsverlauf weist 2 Gipfel auf: ein Hauptmaxi-
mum wihrend und nach der abendlichen Diammerung und ein Neben-
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maximum zur Zeit der Morgenddmmerung. Dazwischen liegt jeweils ein
mehr oder weniger ausgeprigtes Minimum.

Um die Zeitgeber dieser Periodik ndher kennenzulernen, hielt ich
Velien im Kunsttag von 9 Std Hell- und 15 Std Dunkelzeit bei konstan-
ter Temperatur von 15°C in einer schall- und erschiitterungsfreien
Temperaturkammer. Die Beleuchtungsintensitdt betrug 50 1x. Abb. 4
zeigh, daBl die Einzeltiere
starke individuelle Unter- 7 M
schiede in der Form und in ) 24
der Amplitude der Aktivitits- 12@WF
periodik aufweisen. Sie sind I W 1
wahrscheinlich ebenso durch & il ]
nichtkontrollierbare  innere % Mééﬁ%ﬁil
Faktoren bedingt, wie auch J
durch die 8. 294 erorterten
Grenzen der Registrierme-
thode. Man kénnte unter die-
gsen Umstianden bezweifeln, ob
es einen Sinn hat, Mittelwerts-
kurven zu bilden, wenn die
3fache mittlere Streuung des
Mittelwertes o, im Grenzfall
bis zu 27% mnach oben und e %j
unten betragen kann (Abb. 4). g
Trotzdieser Bedenkenerlaubte &9
die Mittelwertsbildung, wie 4", —, L .
weiter unten gezeigt werden ROtk 18202 N 2 4 & 8 1M

. Abb. 4. 1-—10. Rinzelkurven der Aktivitdt im
soll, reproduzierbare Befunde g:15stiindigen Kunsttag und ihre Mittelwerts-

Aktivitdrt

SHAY DO Vo Vo Dyt

-

und. Vergleiche‘ kurve. Beleuchtung 50 1x. Ordinate: Aktivitdt in
B . ) Millimeter Schwérzung pro Stunde; Abszisse:
So zeigt die Mittelwerts- Uhrzeit (28. 1.—9. 2. 59)

kurve von 10 Tieren (Abb. 4,

unten), daB der Hell-Dunkel-Wechsel als Zeitgeber die Aktivitit ent-
scheidend beeinflulit: sie ist am stérksten am Anfang der Dunkelphase
und der Hellphase; das eine Maximum ist steil, das andere flacher. Alle
kleineren Maxima und Minima zwischen den Phasengrenzen treten
dagegen regellos zu verschiedenen Uhrzeiten auf.

e) Aktivitit der Larven. Im Freiland beobachtet man die jingsten
Larvenstadien meist auf ruhigem Wasser zwischen Grashalmen und
anderem Bewuchs. Die dlteren sind ebenfalls auf ruhigen, jedoch offenen
Stellen des Gewdssers anzutreffen, héufig sogar im Sonnenlicht auf
relativ warmem Wasser. Im 2.—4. der insgesamt 5 Larvenstadien ist
die Tagesaktivitdt tatsdchlich hoher als bei den Imagines; die einzelnen
Stadien unterschieden sich jedoch nicht wesentlich voneinander, so daf3
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man die Werte aller zu einer Mittelwertskurve (Abb.5) zusammen-
fassen kann. Thr Verlauf stimmt zum Teil mit dem der Erwachsenen
iberein; so treten die beiden Maxima auch hier zu Beginn der Dunkel-
und. Hellphasen auf; das Nachtminimum ist jedoch in die Morgen-
[ stunden verschoben, das Mor-
Y genmaximumistausgedehnter,
wihrend das darauffolgende
Tagesminimum infolge der er-
héhten Aktivitdt kaum er-
R B e i A

e . Soweit bekannt, verhalten sich
Abb. 5. Aktivitdt der Larven (2.—4. Stadium) h d hemimetabole Tnsek
fm 12:12 Std-Kunsttag. Beleuchtung 250 Ix.  2UCH andere nemimetabole Insek-

Mittelwerte von 16 Einzelkurven (Juni 1959). ten dhnlich; Karmus (1938) fand
Ordinate: Aktivitdt in Prozent der hochstmdg-  bei Larven von Carausius morosus

lichen; Abszisse: Uhrzeit weniger ausgeprigte Aktivitats-

unterschiede alsbei Imagines;nach

EinMaxy (1956) sind die Larven vor allem am Tage aktiver als Erwachsene, deren

Nachtaktivitat stirker ist. Im ibrigen jedoch stimmte auch hier der Aktivitats-
verlauf von Larven und Imagines in vielen Merkmalen iiberein.

2. Binfluf der Aufenfaktoren

a) Verschiedene Hell-Dunkel-Zeiten. Wohl bei allen bisher gepriiften
Tieren hingt der Aktivitdtsverlauf in unseren geographischen Breiten
von der jahreszeitlich bedingten Tages- und Nachtlinge ab. So bot ich
Hell-Dunkel-Zeiten von 9:15, 12:12 und 15:9 Std. Die daraus ermittel-
ten 3 Kurven (Abb. 6a—c) glittete ich iiber 3 Werte, um die Haupt-
schwingungen besser darzustellen; dadurch erscheinen allerdings die
Werte vor den Hell-Dunkel-Wechseln etwas zu hoch.

In allen 3 Fallen tritt das Abendmaximum unabhéngig von der
Ortszeit zu Beginn der Dunkelphase ein; dies bestétigte sich auch in
allen spiteren Versuchen. Das morgendliche Maximum hélt dagegen
anscheinend ein Intervall von 11—12 Std nach dem Abendmaximum
ein; in Kurve a erscheint es erst in der Hellphase um 8 Uhr, in b fillt es
genau mit dem Dunkel-Hell-Wechsel zusammen, in ¢ entspricht ihm
wahrscheinlich das kleine Maximum zwischen 4-—5 Uhr, doch 146t es
sich statistisch nicht gegen die anderen Werte sichern. Die Unabhéngig-
keit des Morgenmaximums vom Dunkel-Hell-Wechsel zeigte sich spéter
auch bei Versuchen im Dauerdunkel (vgl. weiter unten, S. 309). Neben
dieser anscheinend inneren Beziehung zwischen dem abendlichen Haupt-
maximum und dem morgendlichen Nebenmaximum wirkt aber wohl
auch der Beleuchtungsbeginn; dieser ,,Licht-Ein-Effekt* macht sich
vor allem in ¢ bemerkbar. Auf diesen Effekt soll erst weiter unten
niher eingegangen werden (vgl. S. 318). Das Minimum der Tages- und
Nachtaktivitdt liegt ungeféhr in der Mitte zwischen den beiden Maxima,
auBer bei a, wo das Nachtminimum um 1—2 Std verspitet eintritt.

Aktivitdt
% T §I
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b) Einflu# der Temperatur.
Ich registrierte die Aktivitdt
von Einzeltieren in der Klima-
kammer bei 5°, 15° 25° und
300 C und mittelte fiir jede
Temperatur 10 Einzelkurven.
Die Hellphase dauerte von
9-—18 Uhr bei einer Be-
leuchtungsintensitdt von501x.

Der Aktivitdtsverlauf bei
59C (Abb. 7) weist die schon
bekannten  Maxima nach
18 Uhr und 9 Uhr auf. Beson-
ders das Nachtminimuom ist
sehr ausgedehnt; das Tages-
minimum  liegt  zwischen
12—13 Uhr. Bei 15°C sind
die tageszeitlichen Aktivitdts-
unterschiede besonders stark
ausgepragt: das 18 Uhr-Maxi-
mum erreicht 58 %, das 9 Uhr-
Maximum sogar 64% der
hochstmoglichen Aktivitat ge-
geniiber 19% um 12 Uhr und
30% um 3 Uhr. Bei 25° er-
niedrigt sich die Aktivitdt in
den Morgen- und Abendstun-
den und erhoht sich dafiir in
den Nacht- und Mittagsstun-
den, so daf insgesamt ihr
Verlauf ausgeglichener ist.
Dennoch bleibt auch hier der
BinfluB des Hell-Dunkel-
Wechsels durchaus bestehen,
obwohl sich die Temperatur-
wirkung  stirker  geltend
macht, Bei 30° C endlich
steigh die Aktivitdt tberall
stark an; die Werte schwan-
ken nur noch im Bereich zwi-
schen 60—90% ; auch hier ist
jedochnoch ein Licht-aus- bzw.
-an-Maximum erkennbar. Ob
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das Maximum zwischen 4 und 6 Uhr dem vermutlich endogenen zweiten
Gipfel entspricht (vgl. Abb.6c), ist fraglich. Im ganzen zeigte sich
jedenfalls, dafl die verschiedenen Temperaturen die Grundformen des
vom Hell-Dunkel-Wechsel gesteuerten Aktivitdtsverlaufes wenig ver-

dndern. Eine Erhohung der Temperatur bewirkt lediglich einen stér-
16 keren Ausgleich der Aktivitats-

e
%r-a 1  unterschiede, die bei 30° am
o N N ]” kleinsten sind.
o/ \ A 72 ¢) Temperaturoptimum und
' 1" \ ,,:' “\‘ i o Alkfivititsverlauf;  Gkologische
A ! \ | Vergleiche. Um den Zusammen-
2 [ / \ 44 hang zwischen Temperaturein-
SN oD ], B, Ativititsverlauf und all-
b | gemeinen dkologischen Bedingun-
pe 1 gen niher kennenzulernen, unter-
- . suchte ich vergleichend das
& 1 Temperaturoptimum wund die
P/ i N Aktivitdt von Velia currens F.
0 4 6 u %6 2 % 283 Fbad  ynd von Vertretern der nah ver-

Abb. 8. a Temperaturoptimum und Schreck-
reaktionen von Velia currens F. Linke
Ordinate: Prozente der Tiere ( ) je Grad
C der Abszisse; Mittelwertskurve aus 1000

wandten Gattung Gerris, die ge-
legentlich im selben Biotop

Einzelwerten von 30 Tieren. Rechte Ordi-
nate: Anzahl der Schreckreaktionen (----)
zum kalten und zum heifen Bereich (Ja-
nuar—~Februar 1958); b Temperaturopti-
mum von Gerris lacusiris L. Mittelwerts-

vorkommt. Die gepriiften Arten
Gerris lacusiris L., G. gibbifera
ScruM. und @G. nejes DE GEER
sind im allgemeinen auf gro-

kurve aus 400 Einzelwerten (Mai 1958)
Beren Wasserldufen oder Teichen

anzutreffen. Ihr Vorkommen kann sich jedoch mit dem der Velien, die
meist kleinere, schnell flieBende Gewdsser bevorzugen, tiberschneiden.

Die Vorzugstemperaturen. Als Temperaturorgel diente eine 85 cm X 35 cm grofie
Metallschiene, auf der eine cm-Einteilung eingeritzt war. Die umgebogenen Enden
tauchten auf der einen Seite in ein Gefal3 mit festen Kohlensiurestiickchen, auf der
anderen in kochendes Wasser. Léngs der Schiene stieg die Temperatur ungefahr
linear an, bei lingerer Versuchsdauer fiir je 2 ecm um 1° C. Die ganze Apparatur
war mit (lasscheiben iiberdeckt; am warmen und kalten Ende befand sich je ein
Schalchen mit Siliciumgel, um die Feuchtigkeit einigermalfen gleichmaBig zu halten,
sowie je ein Bodenthermometer. Diese einfache Methode bewédhrte sich trotz
mancher Méangel; die auf dem Trockenen laufenden Tiere richten sich augenschein-
lich vorwiegend nach der Bodentemperatur, sie betasten die Laufflache oft mit den
Antennen. Amputierte man nach und nach die Antennenglieder, so verschob sich
die Grenze der Schreckreaktionen stirker zum heifilen bzw. kalten Ende hin. Zur
Bestimmung des Optimums setzte ich jeweils 5—10 Tiere in die Apparatur und
bestimmte alle 3 min den Ort der rubhenden Tiere; laufende wurden nicht registriert,
doch reizte ich langere Zeit an einem Platz sitzende Tiere leicht mit einem Pinsel,
um sie zum Laufen anzuregen, ebenso solche, die in zu heiBle oder zu kalte Bereiche

gerieten.
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Abb. 8a belegt, daf Velien Temperaturen zwischen 4—16°C ein-
deutig bevorzugen; die Verteilungskurve steigt steil von 0° auf 6° C an
und fallt langsam zum wirmeren Ende hin ab. Vergleicht man damit
die Haufigkeit der Schreckreaktionen (Herter 1924), die die Tiere in
bestimmten Temperaturbereichen zeigten (Abb. 8a, unterbrochene
Linie), so zeigt sich, daB ihr 4,

. . . AR / ) 7 T T
Maximum im warmen Gebiet g 1+ / 9, 1

bei 30—32° C, im kalten aber 11
bei 1—2°C liegt. Im ,,Tole- o |
ranzbereich® zwischen diesen
beiden Extremen liegt, wie
erwartet, das Temperatur- i
optimum.

Die Verteilungskurve von
Glerris lacustris L. (Abb. 8b)
verlduft ganz anders; sie weist
2 Maxima auf, ndmlich bei b
16—17°Cund 28—30°C. Der
bevorzugteTemperaturbereich
ist ausgedehnter als bei Velia,
er reicht von 12—31° C. Offen-
bar ist Gerris weit weniger
als Velia an einen bestimmten
g:;?@i ellz;g?::zd;ﬁ;bmu?ii Ve % % B ooz a2 4§ § W

Abb. 9. a Aktivitdt von Gerris lacusiris L.

sdchlich sowohl auf wiarmeren in einem 12:12 Std-Kunsttag, Mittelwerte aus

. 13 Einzelkurven (Mai 1958): b Aktivitdt von Gerris
stehenden Gew assern, als auch gibbifera ScuoM, Mittelwerte aus 7 Binzelkurven
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auf kilteren Béichen vor. (Mai 1958). ¢ Aktivitst von Gerris najas
. < . DE GEER. Mittelwerte aus 5 Einzelkurve:
Die ALtivitit der Gerrisarien. (Oktober 1958) pesurven

In Abb. 9a sind die mit der
gleichen Methode wie bei Velien gewonnenen Aktivitdtswerte von Gerris
lacustris L. dargestellt. Hier zeigt sich weder in den Einzelkurven noch in
der Mittelwertskurve eine Abhingigkeit vom Hell-Dunkel-Wechsel oder
von der Beleuchtung. Die Einzelkurven streuen allerdings noch stirker
als bei Velien und die Mittelwertskurve verlduft daher ohne ausgepragte
Maxima und Minima. Vergleicht man jedoch die Einzelkurven genauer,
so finden sich hiufig Maxima zwischen 1215 Uhr, 0—3 Uhr oder
3—=6 Uhr; Aktivitdtsminima konnen zwischen 21—24 Uhr und 9—12 Uhr
liegen. Glerris lacustris L. kann also sowohl am Tage als auch in
der Nacht aktiv sein. StEINIGER (1933) beobachtete dagegen nachts bei
Gerriden nur selten Bewegungen.

Die Aktivitit von Gerris lacustris L. hingt also weit weniger als bei
Velien von den Hell-Dunkel-Phasen und von der Temperatur ab. Velien

Z. vergl. Physiol. Bd. 44 21
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sind dagegen nachtaktiv, was gut zu ihrem scharf begrenzten Optimum
bei tieferen Temperaturen pafit. Die unterschiedliche Aktivitatsver-
teilung und die verschiedenen Temperatur-Optima sorgen wohl dafir,
daBl die beiden verwandten, auf die gleichen Beutetiere angewiesenen
Gattungen nebeneinander im gleichen Biotop bestehen kénnen. Eine
dhnliche physiologische Abgrenzung hatte Park (1940) bei der nicht-
lichen Aktivitdt und Okologie waldbewohnender Tiere vermutet. Bei
Velia und Gerris sorgt auflerdem auch die Beschaffenheit des Gewdssers
fir eine raumliche Trennung der beiden Gattungen.

Gerris gibbifera ScHUM., die ich selten mit Velia vergesellschaftet
fand, ist dagegen vorwiegend nachtaktiv (Abb. 9b). Bei Gerris najas
DE (GEER, eine der groflen Gerrisarten, findet sich je ein Maximum zur
Nachtzeit und am Tage (Abb. 9c).

Die Befunde zu Gerris lacustris L. stimmen gut mit den Beobachtungen von
StEINIGER (1933) tiberein, der bei dieser Art ebenfalls keinen Zusammenhang
zwischen der Auslosung und Dauver der Katalepsie und dem Tag-Nacht-Wechsel
feststellen konnte. Dagegen besteht eine solche Abhéngigkeit bei Dixippus moro-
sus L. (Eripmaxn 1955; Srrinierr 1933), deren Aktivititsverlauf mit dem von
Velia gut vergleichbar ist.

d) Der EinfluB der Lichtintensitit. Aus den bisherigen Befunden geht
nicht hervor, ob Velia ein Démmerungs- bzw. ein Nachttier ist oder
vielleicht einen bestimmten Intensitétsbereich der absoluten Dunkelheit
vorzieht. Auch ist zu fragen, ob die Aktivitatsunterschiede am Tage
und in der Nacht auf absoluten oder relativen Helligkeitsdifferenzen
beruhen bzw. welchen Schwellenwert die Intensitdtsverminderung
haben muf3, um ein abendliches Maximum hervorzurufen.

Ich hielt die Tiere im normalen 12:12 Std-Kunsttag bei einer Beleuchtungs-
intensitat von 50 Ix. 1-—2 Std vor dem Ausschalten der Lampe verringerte ich die
Beleuchtungsintensitdt durch Wegriicken der Lichtquelle um bestimmte Betrage
oder durch einen Schiebewiderstand und las spéter im Aktogramm ab, wie sich die
Intensitdtsverminderung ausgewirkt hatte.. Dabei wertete ich nur den unmittelbar
suf die Intensitédtsveranderung folgenden Aktivitédtsschub aus.

Erniedrigt man die Intensitdt von 50 auf 2—51x (Abb. 10), so
reagieren die Tiere mit einem deutlichen, allerdings kurzen Aktivitéts-
schub; 1-—2 Std spater wiederholt er sich nach totaler Verdunkelung,
dauert dann aber linger. Verdunkelt man um einen geringeren Betrag,
z. B. von 50 auf 20 oder 30 lx, dann bleibt das Ergebnis ungeféhr gleich;
betriagt aber der Unterschied nur 10 Ix, so bleibt die Reaktion aus oder
wird undeutlich. Der ,,Aus-Effekt* 1484 sich also in Grenzen auch durch
Intensitidtsverminderung auslosen; quantitative Beziehungen zwischen
dem Awsmall der Beschattung und der Starke des Effektes lieBen sich
jedoch nicht ermitteln. Auch im Freiland diirfte ein oberschwelliger
Intensititsabfall in der Abendddmmerung bereits ausreichen; vermut-
lich stellt sich das Abendmaximum der Aktivitdt mit zunehmender
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Dunkelheit allméhlich ein. Man kann daher Velien den démmerungs-
und nachtaktiven Tieren zurechnen.

Ahnlich wie bei der Orientierungsperiodik der Velien (Emurs 1959)
kommt es auch beim Aktivitdtsverlauf auf relative Helligkeitsunter-

Schiede ZWiSChen den beiden .
/
/

-

Phasen an; bietet man als 7{77/0
Tagesintensitdt 50 1x, in der ;
Nacht 3 Ix, danach am Tage

80

i %
Fq 1
3 Ix und zur Nachtzeit vollige 3560 i i d
Dunkelheit, so stimmt der 3 ! g o
Aktivitatsverlauf, wie Abb.11 3% 77 /)
zeigh, in beiden Fillen weit- P
gehend tberein. Vermutlich lE

diirfte dabei auch der Adapta. — fg——r gy =g L0,

ionszustand des Auges eine  app.10. Aktivitat im 12:12 Std-Kunsttag. Um

Rolle spielen. 20 Uhr wird die Beleuchtungsintensitit von 50
. auf 2—5 Ix vermindert, um 21 Uhr wird voll-
e) Inversion der Hell-Dun- standig verdunkelt (6./7. 7. 59)

kel-Phasen. Die Aktivitdat der g [T

Versuchstiere wurde zuerst im  ggl- @ jf ﬁ// .

Kunsttag von 15 Std hell zu

9 Std dunkel registriert, da [

die Versuche im Juni statt- wh

fanden. In der ersten Ver- L "
suchsreihe verldngerte ich die . /

D-Phase um 12 Std und bot § T

anschliefend den inversen Tag Wk B |2k 2 b 6 8|
mit den gleichen Hell-Dunkel- b
Zeiten; in der zweiten Ver-
suchsreihe verliangerte ich die L i
H-Phase um 12 Std; in der 2} —L_'
dritten unterbrach ich die _|—’_|_|—|_J"—'— f / . 7
lange Dunkel- bzw. Hellphase R R R TR I 11157

durch je eine Hell- bzw. Abb. 11. a Aktivitat im 12 : 12 Std-Kunst-
. tag bei einem Tag-Nacht-Lichtverhdltnis von
Dunkelzeit von 3 Std. 50:31x (Binzelkurve 18./19.9. 59); b Aktivitat

Wie Abb, 12 segt, tra in i 102 Siianitas o e e N
der ersten Versuchsreihe zu 12./13. 9. 59)
Beginn der langen D-Phase
zunichst das normale hohe Abendmaximum auf, danach ein zweites
zwischen 6—9 Uhr, das dem normalen Morgenmaximum ent-
spricht. Die erste inverse Hellphase beginnt mit sehr niedriger
Aktivitdt, die dann aber schnell zu einem Gipfel um 24 Uhr ansteigt.
Nach Verdunkelung um 9 Uhr tritt trotzdem noch ein hohes Licht-
aus-Maximom auf, das bis zum Anfang der nédchsten Hell-Phase
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wieder abklingt. In dieser erscheint nach 24 Std nur noch ein kleines
Maximum; in der nachfolgenden inversen D-Phase erhéht sich die
Aktivitdt abermals. Nimmt man 6 Uhr der verlingerten Dunkelphase
als den Beginn der Inversion an, so hat sich der Aktivitdtsrhythmus
schon nach 15 Std merklich umgestellt; das frithere Abendmaximum ist
um 3 Std verschoben und kleiner als sonst. Nach 39 Std ist die Anpas-
sung noch deutlicher, nach 51 Std vollkommen; wihrend dieser Zeit
verschwindet das urspriingliche Abendmaximum nach und nach.

iR R R
50:‘ . /
_ Z
0 /F /

ésazi/ / ]

40:_ %

“ar / -LL‘—P—u —ﬂ_n_
0 L L i - f
18 2 6 1218 2% 6 128 2% & 1218 24 & BIWME
Abb. 12. a Aktivitidt nach Inversion des 15:9 Std-Kunsttages durch Verlingerung der

Dunkelphasge. (Binzelkurve 17.—21. 6. 58); b Ebenso durch Verlingerung der Hellphase
(Einzelkurve 1.—5. 7. 58)

RN

Verlingert man zu Beginn der Inversion die Hellphase (Abb. 12b),
so erscheint um 21 Uhr ein kleines Maximum, das dem Licht-aus-
Maximum im normalen Phasenwechsel entspricht. Die erste inverse
D-Phase um 9 Uhr beginnt mit einem starken Maximum, das rasch
abklingt. In der darauffolgenden Hellzeit erscheint wieder zwischen
3—6 Uhr ein kleineres Maximum vor dem inversen Licht-aus-Gipfel um
9 Uhr. Schlieilich setzt sich die neue Rhythmik durch, und nach dem
dritten Durchgang ist die Tagesaktivitdt nur noch gering. Auch hier
beginnt die Anpassung an den verkehrten Tag praktisch sofort; nach
etwa 52 Std ist sie vollkommen.

Die dritte Versuchsreihe brachte gegeniiber den oben geschilderten
keine wesentlichen Unterschiede; die vollstindige Inversion verlief
etwas rascher.

Nach AscuoOFF (1958) betragt die Inversionszeit fiir die meisten Rhythmen im
Mittel 3,8-—8,5 Tage, Velia brauchte nach Brrvrkow u. Busca (1957) fiir die Um-
stimmung der Orientierungsrhythmik 3654 Std, wobei die endgiiltige Inversion
nach 54 Std eintrat. Die fiir die Aktivitdt gefundenen Umstimmungszeiten von
51—52 Std stimmen damit gut iiberein und bestitigen die starke AuBenbedingtheit
der Velienrhythmik.
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1) EinfluB verschiedener Hell-Dunkel-Zeiten. §:8 Sid. Die einzelnen
Hell-Dunkel-Phasen lagen in der Zeit von 2—10 Uhr, 10-—18 Uhr und
182 Uhr; die Hell- bzw. Dunkel-Phasen wiederholten sich alle zur
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Abb. 13. a Aktivitdt im S8stindigen Phasenwechsel. Rinzelkurve 2.—8. 2. 59).
b Aktivitdt im 16stiindigen Phasenwechsel. Einzelkurve 7.—12. 3. 59)

gleichen Uhrzeit. Der Versuch begann meist um 10 Ubr zu Anfang einer
Hell-Phase und dauerte mehrere Tage bis zu sieben, stets mit einem
Einzeltier. Die Temperatur schwankte in einigen Versuchen um wenige
Grade (3—4° C) geméfl dem Temperaturgang des Versuchsraumes. Die
Beleuchtungsintensitit betrng

in den Sommerversuchen etwa, 7 17 v '

7
%L
250 1x, in den Frithjahrsver- 5;~ g /
suchen 200 Ix. 5t 4
Wie Abb. 13a als Beispiel |

Aktivitdt
3

fir eine Einzelkurve zeigt, “_LLQd —Lx_r‘
sind von Anfang an die Dun- | j "
kelma}‘nma. hoherﬂ al§ die der W w2 6 0 8 2
Heﬂzfﬂten’ unabhingig (‘1avor.1, Abb. 14. Akbivitat im 8stiindigen Phasenwechsel.
ob die Verdunkelung in die  Mittelwerte aus 17 Rinzelkurven (Juli—August
Zeit des naturlichen Hell- 1958, Marz 1959)
Dunkel-Wechsels fallt oder

nicht. Dies ist vom ersten bis zum letzten 8 Std-Phasenwechsel der
Fall; nichts deutet darauf hin, daB die Tiere sich erst allméhlich an
den neuen Rhythmus anpassen. Nicht ganz so regelmiBig folgen die
Licht-an-Maxima aufeinander: am stirksten prégen sie sich aus, wenn
die Hellphase um 8 Uhr beginnt, d.h. zur Zeit des ,natiirlichen®
Abendmaximums. VerhédltnismiBig klein sind sie, wenn die Hellzeit
um 2 Uhr oder um 10 Uhr beginnt. Dasselbe zeigh sich auch in der
Mittelwertskurve (Abb. 14).
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So scheint also im 8stiindigen Phasenwechsel eine endogene Kompo-
nente des Aktivitdtsrhythmus mitzuwirken, die die nenen Maxima und
Minima im Sinne des ,natiirlichen’ 24stiindigen Aktivititsverlaufes
beeinflulit. Die Moglichkeit, daB nicht alle Zeitgeber ausgeschaltet
waren, glaube ich ausschliefen zu konnen.

16:16 Std. Die Hell- bzw. Dunkelzeiten liegen jetzt von 18—10 Uhzr,
10—2 Uhr und 2—18 Uhr und wiederholen sich alle 4 Tage. Im iibrigen
gelten die gleichen Bedingungen wie oben; auch hier soll eine Einzel-
kurve als Beispiel dienen (Abb.13b). Ebenso wie im 8 Std-Wechsel
sind die Maxima bei Verdunkelung stets hoher als in jeder Hellphase;
wenn die D-Phase um 18 Uhr beginnt, ist das Maximum besonders aus-
gepragt. Auch wahrend der Hellzeit erh6ht sich die Aktivitdt um 18 Uhr,
sogar auch dann, wenn kein Dunkel-Hell-Wechsel voranging. Auch dies
spricht fiir das Fortbestehen eines endogenen Rhythmus, der sich gegen
die starke Wirkung des AuBenfaktors durchsetzt.

6:6 Std. Es wurden 2 Versuchsreihen durchgefithrt; in der ersten
dauerte die Dunkelperiode von 6—12 Uhr und von 18-—24 Uhr; in der
zweiten von 0—6 Ubr und von 12—18 Uhr. Die Versuche der ersten
Reihe begannen meist um 18 Uhr, die der zweiten meist um 12 Ubr,
doch wurde die erste 6: 6 Std-Periode bei der Auswertung nicht beriick-
sichtigt, da sie haufig zu hohe Aktivititswerte ergab. Die Beleuchtung
war im ersten Fall 500 Ix, im zweiten etwa 250 Ix.

Auch hier sind die Einzelkurven keineswegs einheitlich ; es gibt Tiere,
die eine nahezu ideale 6:6 Std-Rhythmik zeigen, wihrend andere dem
neuen Rhythmus nur schwach folgen. In der ersten Versuchsreihe
{Abb.15a) liegen die Dunkelmaxima um 18 Uhr bzw. 6 Uhr; die Licht-an-
Maxima sind zwar an sich niedrig, doch von den ibrigen Werten der
Hellphase gut zu unterscheiden. In den Versuchen der zweiten Reihe
(Abb. 15b) liegen die Dunkelmaxima entsprechend der verschobenen
Dunkelphase um 12 Uhr und 24 Uhr; im dbrigen verlduft die Aktivitit
dhnlich wie in Abb. 15a.

In beiden Fallen pafit sich also der Aktivititsverlauf dem 6 Std-
Phasenwechsel sehr gut an; bei den Einzelversuchen war die Umstellung
schon in der ersten Periode zu erkennen. Diesemm Wechsel folgen die
Velien sogar besser als dem 8stiindigen, vermutlich weil er dem normalen
diphasischen Ablauf besser entspricht und keine Interferenzen mit dem
24 Std-Rhythmus aufweist (vgl. BoxNing 1958). Eine merkliche Ampli-
tudenverringerung der Dunkelmaxima, wie sie bei Annahme eines Kipp-
schwingungssystems zu fordern wire, war jedoch noch nicht festzustellen;
daher prifte ich den EinfluBl noch kiirzerer Hell-Dunkel-Wechsel.

4:4 Std. Die Dunkelzeiten lagen von 4—8 Uhr, 12—16 Uhr und
20-—24 Uhr; die Versuche begannen meist um 20 Uhr. Hs wurden
jeweils 1—2 Tiere registriert bei einer Beleuchtung von 500 Ix.
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Die Hinzelkurven waren wiederum uneinheitlich; in einigen war die
Umstellung fast vollkommen, in anderen kaum zu erkennen. In einem
Versuch vom 20. bis 23.2.59 waren z. B. die Dunkelmaxima nach
4, 12 und 20 Uhr wihrend 56 Std ungefahr gleich hoch, und nur der aus-
gedehntere Gipfel des 20 Ubr-Maximums liel auf einen fortlaufenden
endogenen  24stindigen Rhythmus : . I
schliefien. Dieser prigt sich in anderen ggi’ 7 2 /
Kurven ganz deutlich aus; zuweilen /
trat nur das 20 Uhr-Maximum auf, @
wihrend das 12 Uhr-Maximum fast
vollig verschwand. Die Mittelwerts- ]
kurve (Abb. 15¢) 148t sich daher als
eine normale 24stiindige Aktivitats.
kurve suffassen, der sich eine 4 :4stiin-
dige Periodik tiberlagert; das 20 Uhr- :
Maximum dominiert eindeutig, und
auch die Verteilung der Hellminima
pafit gut dazu: das Minimum zwischen
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Die Aktivitdtsrhythmik von Velien
148t sich also ebenso rasch auf andere,
von normalen abweichende Hell-
Dunkel-Rhythmen umstellen, wie ihre
Orientierungsrhythmik (Biruxow u.
Buscu 1957). Dort lag die Grenze
wohl bei 5:5 Std, denn in diesem
Rhythmus wechselten die Tiere nicht

Abb. 15. a Aktivitdt im Bstindigen
Phasenwechsel. Mittelwerte von 11
Einzelkurven (Januar1959). b Ebenso;
gegeniiber a um 6 Std verschoben.
Mittelwerte von 18 Einzelkurven (Sep-
tember/Oktober 1958). ¢ Aktivitdt im
dstiindigen Phasenwechsel, Mittel-
werte von 15 Einzelkurven (Februar
1959). Zur Verdeutlichung des Ab-
laufes wurden die Aktivitdtswerte
zwischen 0-—12 Uhr zweimal
dargestellt

mehr zwischen Rechts- und Linkswin-

keln ab. Ebenso verlduft auch der 4:4 Std- Aktivitdtsthythmus nicht mehr
.diphasisch, d.h. mit Licht-aus- und Licht-an-Effekten, sondern ,,mono-
phasisch®, d. h. allein mit Dunkelmaxima. In allen Fillen tritt aber die
Umnstellung anf den neuen Rhythmus praktisch sofort ein und erlischt
ebenso rasch unter konstanten Bedingungen. Dies spricht fiir eine direkte
Wirkung des AuBenfaktors, wihrend die endogene Komponente hiervon
unbeeinfluflt bleibt; ihr Einflul macht sich besonders bei kurzen Hell-
Dunkel-Weechseln bemerkbar. Immerhin ist eine so starke Modulierbar-
keit der Akfivitétsperiodik durch duBere Zeifgeber nicht allzu héufig.
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Bine vorwiegend auBenbedingte Rhythmik wird fir Affen (Rhesus und Mantel-
pavian) angegeben (STSCHERBAKOWA 1954); die Umstellung auf 6:6 Std soll bei
der Aktivitat 3 Tage, bei der Kérpertemperatur 3—8 Tage dauern. Bemerkenswert
ist, daB auch die Riickumstellung auf Normalbedingungen bis zu 2 Tagen dauerte;
der AuBenfaktor mufl also hier einen inneren Mechanismus nachhaltig verdndert
haben. Tm tbrigen scheint jedoch auch bei diesen Versuchen, wie aus den Kurven
der Korpertemperatur hervorgeht, ein 24 Std-Rhythmus fortzubestehen, den der
neue Rhythmus lediglich moduliert.

Fiir Insekten konnte Croupsney-Tmompson (1956) einen starken Einfluf
dulBerer Faktoren bei dem Carabiden Anthea venator nachweisen, der seine Aktivi-
t46 rasch an einen 9:9 Std-Rhythmus anpafBite; zum Teil erfolgreich war auch
Browmax (1952} bei Umstimmungen von Ratten auf einen 8:8 Std-Rhythmus.
Scmavrex {1942) konnte bei Cambarus sogar einen 4:4 Std-Aktivitdtsrhythmus
induzieren, dem jedoch ebenfalls ein 24 Std-Rhythmus iiberlagert war.

In manchen Féllen beobachtete man bei den verkiirzten Rhythmen abnormes
oder inverses Verhalten, wie es Velia gelegentlich auch zeigte. Bei Tauben (SceminT-
Korwre 1958) bewirkt ein 10:10stiindiger Phasenwechsel nach 3 Tagen Umbkehr
der Rollen beider Partner wihrend der periodischen Brutablosung; das Mannchen
briitet itber Nacht, das Weibchen am Tage. Offenbar spielt auch hier der 24 Std-
Rhythmus noch mit, denn die Anpassung an die neue Frequenz bleibt unvoll-
kommen. Fuglena (Porn 1948) ist normalerweise wihrend des Tages am stirksten
photopositiv; im §:8 Std-Tag erscheint dieses Maximum stets kurz nach der Ver-
dunkelung. Krrrrmax (1940) erhielt ebenfalls einen inversen Rhythmus, wenn er
Ligic boudiniona einen 10:8 Std-Rhythmus bot: die Konzentration des Pigmentes
trité dann nicht wie gewodhnlich wihrend der Dunkelheit, sondern zur Hellzeit ein.
Ahnliches berichtet auch Croupsnmv-Tuomesox (1953) von Periploneta, deren
Aktivitit durch einen 15:3 Std-Hell-Dunkel-Wechsel aus der Dunkel- in die Hell-
Phase verschoben wird.

Diesen Ergebnissen stehen andere gegeniiber, in denen der endogene 24 Std-
Rhythmus dominiert und nur wenig durch duflere Einfliisse zu verandern ist. So
fanden Brown u. WEBB (1949) bei dem Farbwechsel von Uca, daBl durch einen
6:6 Std-Phasenwechsel nur die Kontraktionsphase der Melanophoren um 6 Std
verschoben und unter konstanten Bedingungen der alte Rhythmus rasch wieder-
hergestellt wird, Bei 16:16 Std zeigte sich ein Wechsel von rhythmischen und
arrythmischen Pigmentbewegungen, je nachdem ob die kiinstlichen Hell-Dunlkel-
Zeiten mit den natiirlichen iibereinstimmten oder nicht (Wrss 1950). Vollig erfolg-
los waren Versuche mit gleicher Periodenlénge, die HeEMPEL u. BrEHEM (1952) bei
Pierostichus durchfithrten; hier wurde der alte Rhythmus anscheinend unbeirrt
beibehalten, wihrend Corausius morosus (Karyos 1938) unter 8:8 und 14:14 Std-
Rhythmen vollig arrhythmische Aktivitdt zeigte.

So 148t sich eine ganze Skala verschiedener Anpassungen zusammenstellen,
deren Bereich auf der einen Seite durch die Dominanz der Auflenfaktoren, auf der
anderen durch die der inneren Periodik begrenzt wird.

Auf diese Zusammenhinge soll weiter unten naher eingegangen werden. Velia
wire einer Gruppe zuzuordnen, deren endogene Tagesperiodik zwar rasch und
stark vom Zeitgeber Licht-Dunkel-Wechsel moduliert, jedoch nicht nachhaltig
verformt wird. Fine stdrkere Nachwirkung der aufgezwungenen Periodik ist bisher
nur bei Affen, Brieftauben, der Alge Hydrodictyon (PIrsox u. Mitarb. 1954) und bei
dem Pilz Pilobolus (UsrrMesser 1954) nachgewiesen worden. Zur entgegen-
gesetzten Gruppe wiirde Uca, Plerostichus u. a. gehbren, bei denen die endogene
Komponente iiberwiegt. Zwischen diesen Extremen diirfte es viele Uberginge
geben.
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3. Die Aktivitdt in konstanten Lichtbedingungen

Die Versuche fanden in einer Temperaturkammer bei 15° C statt; sie war
gegen Schall und Erschiitterungen gut isoliert. Zum Auswechseln des Registrier-
papierstreifens in den Dauerdunkel-Versuchen schaltete ich anfangs fiir kurze
Zeit Rotlicht ein, arbeitete jedoch spéter in volliger Dunkelheit. In Versuchen bei
Beleuchtungsintensititen unter 0,5 Ix wirkte nur das schwache Licht ein, das seit-
warts aus der Versuchsapparatur drang und sich mit dem Luxmeter nicht mehr
messen lieB. Die Beleuchtungsintensitit von 0,51 1x lieferte eine 15 W-Birne,
die das Versuchsgefal indirekt anstrahlte. Bei 20 und 40 1x wurde dieselbe Licht-
quelle direkt auf das Gefall gerichtet und durch einen Schiebewiderstand geregelt,
bei 700 1x brannte eine 100 W-Lampe. Bei den Dauerdunkel-Versuchen dichtete
ich die Apparatur sorgfiltig ab und lackierte auBerdem meist die Augen der Velien,
um den Einflul des registrierenden Lichtstrahls auszuschalten. Da dies bei den
Dauerhell-Versuchen natiirlich unmoglich war, ist er dort als mogliche Fehlerquelle
nicht auszuschlieBen. Exakt lassen sich daher nur die Dauerdunkel- gegen die
Dauerhell-Versuche, nicht so gut dagegen jene mit verschiedenen Intensititen
gegeneinander sichern.

a) Dauerdunkel. LéBt man den Versuch mit dem normalen abend-
lichen Hell-Dunkel-Wechsel beginnen, so tritt zunichst das zu erwar-
tende Abendmaximum der Aktivitit auf. Nach etwa 12—15 Std, also
zur Zeit des natiirlichen Tagesbeginns, folgt ein zweites Maximum; es
entspricht dem zweiten Gipfel des normalen Bigeminus. Abermals zeigt
sich dabei, daB das Morgenmaximum nicht unmittelbar von einem
Dunkel-Hell-Wechsel abhingt, obschon es hdufig damit zusammen-
fallt; vielmehr steht es in bestimmter Bezichung zum vorangegangenen

Abendmaximum ; diese soll erst weiter unten erértert werden.

Beginnt der Versuch morgens um 9 Uhr, d. h. nach einer Hellzeit von
etwa 2—3 Std, so resultiert nach Verdunkelung und ebenso auch unter
dem Einfluf der taktilen und mechanischen Reizung ein neues Haupt-
maximum, dem nach ebenfalls 12—15 Std ein hohes Nebenmaximum
folgt (Abb. 16a). Auch dies beweist die schnelle Umstimmbarkeit der
Velienaktivitit. Nur in wenigen Fillen setzt sich das tageszeitgemile
abendliche Maximum als Hauptmaximum durch.

Wie Abb. 16a weiterhin zeigt, folgen im Dauerdunkel dem ersten
Hauptmaximum die weiteren Hauptmaxima im Abstand von ungefihr
24 Std; etwa ebenso grof} ist der Abstand von einem Nebenmaximum
zum néichsten. Im Mittel der Abstinde von 24 Maxima erhilt man
24,2 Std mit Extremwerten von 21 und 27 Std, die allerdings selten
sind (Tabelle 1). Kleinere Abweichungen liegen auBerhalb der Regi-
strierungsgenauigkeit, zumal die Tiere selten ldnger als 5 Tage vollig
ungestort bleiben konnten. So mégen kleinere Abweichungen von etwa
1, Std (o, = 0,5 Std) bestehen, die sich innerhalb dieser 5 Tage nicht
durchsetzen konnten. Diese endogene 24 Std-Periodik lieB sich bis zu
15 Tagen verfolgen (Abb. 17a), wobei die Tiere erst nach etwa 10 Tagen
Dunkelhaft in die Versuchsapparatur gesetzt wurden.
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Tabelle 1. Mittlere Periodenlinge F der Aktivitdt in Dauerdunkel (0 lx) und Dauer-
hell bei verschiedenen Lichtintensitifen
Gemessen wurde der Abstand zweier Hauptmaxima. 7 Zahl der addierten
Perioden; o, einfacher mittlerer Fehler des Mittelwerts.

1

0lx 0,5 1x 0,6—1 Ix 20 Ix 40 Ix 700 1x
F 1/24,2 1/26,2 1/27 1/26,1 1/26 1/27,5
n 24 18 3 9 8 3
om| 0,5 0,76 |
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Abb. 16a—F, Aktivitit je eines Tieres unter konstanten Bedingungen. Vermutlich zusam-
mengehdrige Maxima sind mit einem x bezeichnet (April/Oktober 1959). a Dauerduunkel
1.—5. Tag: b Dauerhell bei einer Grundintensitit von 0,5 1x, 1.—5. Tag; ¢ Dauerhell bei
einer Grundintensitdt von 1 1x, 1.—4. Tag. d Dauerhell bei 20 1x, 1.—5. Tag.
e Dauerhell bei 40 1x, 1.—6. Tag. f ebenso bei 700 Ix, 1.—5. Tag

b) Dauerhell. Die Versuche begannen meist um 9 Uhr; auch hierbei
konnte die taktile und mechanische Reizung ein so hohes Maximum
induzieren, daB die Velien das Maximum der Aktivitdt zwischen 9 bis
12 Ubr als Hauptmaximum beibehielten. In der Zeit von 18—24 Uhr
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kann dann ein weiteres Maximum folgen (Abb. 16e). Unter Dauerlicht-
bedingungen treten die Aktivitdtsmaxima stets mit einem Intervall
auf, das linger als 24 Std ist (Abb.16b—1); bei allen untersuchten
Lichtintensititen von 0,5 Ix bis zu 700 Ix zeigte sich eine Periodenlinge
von 2627 Std (Tabelle 1). Die Mittelwerte liegen relativ eng beisam-
men und sind statistisch nicht gegeneinander zu sichern, was allerdings
an der storenden Wirkung des registrierenden Lichtstrahls liegen mag.
Gut gegeneinander gesichert ist dagegen die Periodenléinge von Dauer-
dunkel- und Dauerhell-Aktivitdt. Diese 27 Std-Perioden lieBen sich
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ADbb. 17. a Daucrdunkel 11.—16. Tag. b Dauerhell bei einer Grundintensitdat von 0,5 ix,
8.—12. Tag. ¢ Ebenso bei 0,5 Ix, 26.—28. Tag

ebenfalls, wenigstens bei der niedrigsten Lichtintensitét, bis zu 15 Tagen
verfolgen (Abb.17Db); bei einigen Tieren allerdings konnte ich nach
2—3 Tagen oder bei Stichproben nach 3—4 Wochen Dauerlicht keinen
oder nur einen sehr schwachen Rhythmus feststellen (Abb. 17¢).

Es {fallt auf, daB die Amplitude der Aktivitit in Dauerdunkel und
Dauerhell zu Beginn des Versuches stets am hochsten ist, dann aber im
Verlauf von 3—6 Tagen auf Werte nahe der Null-Linie absinkt. Zu-
weilen beobachtet man nach diesem Minimum wieder ein leichtes An-
steigen der Aktivitdt. Diese Amplitudenverringerung 148t sich nicht
allein auf die Verschmutzung der Wasseroberfliche zuriickfiihren,
obschon sich diese immer etwas storend bemerkbar machte. Teilt man
nun die Hohe des ersten Aktivitdtsmaximums durch die des vierten, so
kann man den Quotienten als Maf3 der Amplitudenverringerung fiir
diesen Zeitraum betrachten. Er betriagt im Mittel von 5 Dauverdunkel-
Versuchen 2 und von 9 Dauerhell-Versuchen 3,7; im Dauerhell nimmt
also die Aktivitdt rascher ab (Abb. 18). Lange Zeit in Dauerhell gehal-
tene Tiere zeigen nach anfinglich hoher Aktivitdt haufig eine schnelle
Verringerung der Amplitude innerhalb von 2-—3 Tagen (Abb. 17¢).
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Die Registriermethode erlaubt, wie schon erwihnt, leider keine unge-
storte Aufzeichnung der Aktivitit iiber lingere Zeitrdume; spitestens
nach 6 Tagen mull das Wasser gewechselt werden. Dieser Eingriff kann
ein neues Maximum induzieren und den vielleicht ausklingenden Aktivi-
tdtsrhythmus wieder zum Schwingen bringen. Als gesichert kann nur
gelten, daB der Rhythmus wihrend 6 Tagen Dauerdunkel bzw. Dauer-
hell mit etwa konstanter Frequenz weiterlauft; dasselbe 1883t sich noch
nach 14 Tagen und 3 Wochen nachweisen bzw. induzieren.

Die Ergebnisse der Dauerdunkel- und Dauerhell-Versuche ent-
sprechen im ganzen der Regel Ascmowrrs (1958), wonach bei dunkel-

0 aktiven Tieren die Periode im
%
S

Dauerdunkel kiirzer, im Dauerhell

an .
R | i . g
S %M linger als 24 Std ist, Wenn man

den mittleren Fehler des Mittel-

Vi

Y 17° . . .

= 0 Lewme->  werbtes miteinbezieht, scheint es
g i moglich, daB sich auch der Velien-
1 2. 3Periode

Rhythmus in Dauerdunkel ver-

Abb. 18, Mittlere Abnahme der Aktivitdts- " . .
amplitude in konstanten Bedingungen wib- kiirzt, zumal in den meisten von
ren("i der ersten 3 Perioden. Ordinate: Aktivi-  AgomoFrrF (1958) angefﬁh:rten Fiallen

tat in Prozent des ersten Maximums, . . . .

Abszisse: Periodenzahl die Verlingerung im Dauerlicht
wesentlich ausgeprigter ist als die
Verktirzung im Dauerdunkel (im Mittel 1,2 8td in Dauerlicht und 0,5 Std
in Dauerdunkel). Aulerdem schwankt bei jedem Versuchstier die Pe-

riodenlinge auch unter gleichen Bedingungen (vgl. HoFrmany 1960).

¢) Aktivititsperiodik nach Opticusdurchtrennung. Um den EinfluB
der Sinneszellen, bzw. der optischen Ganglien auf den Verlauf des Akti-
vitdtsrhythmus zu prifen, durchschnitt ich in einer Versuchsserie den
Tieren den Opticus auf beiden Seiten: Fiir solche Versuche eignet sich
Velia besonders; ebenso wie bei Gerriden liegt hier das Protocerebrum
nicht in der Kopfkapsel, sondern innerhalb der Brustsegmente; es ist
mit dem Suboesophagialganglion und den 3 Thorakalganglien ver-
schmolzen. Vom Protocerebrum ziehen die beiden Sehnerven nach vorn
zu den Facettenaugen; nach Abschueiden des Kopfes werden nur die
Awugen, ihre Nerven und ein oder zwei optische Ganglien entfernt.

Da ich den Operationsschnitt an Versuchstieren nicht nachpriifen konnte,
untersuchte ich parallele Schnitiserien an ebenso operierten Tieren. Vor dem
Bingriff kithlte ich die Tiere auf etwa 0°C ab, betdubte sie dann mit Ather und
schnitt unter dem Binokular die Kopfkapsel ab. Sobald dic ausgetretene Himo-
lymphe etwas eingetrocknet war, klebte ich darauf ein passendes Stiickehen Deck-
glas mit einem Gel (Tyrocid X mit 2 Antibiotica) und befestigte es mit einem schnell
trocknenden Kunstharz am Thorax — anderenfalls starben die Tiere durch Aus-
trocknen innerhalb von 12 Std. Nach der Operation kamen sie wieder fiir 1 Std in

den Eisschrank, dann fiir einige Zeit in einem feuchten Schilchen in die Versuchs-
kammer., Naech 2—3 Std setzten normale Geh- und Schwimmbewegungen,
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Umdrehreaktionen, Putzbewegungen usw. ein. Finf der insgesamt 20 operierten
Tiere lebten bis zu 60 Std nach der Operation und konnten zur Registrierung der
Aktivitat verwandt werden.

Die Mittelwertskurve (Abb. 19), bei der das erste auftretende Maxi-
mum als Null-Punkt der Zeitskala gilt, zeigt im ganzen eine 24 Std-
Periodizitit. Dem ersten Maximum folgt von 9—12 Uhr ein schwaches
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Abb. 19. Aktivitit nach Durchtrennung des Opticus.
Mittelwerte von 5 Einzelkurven (November 1959). 20r
QOrdinate : Aktivitit in Prozent der hochstmoglichen ;
Abszisse: Zeit in Stunden bezogen auf das erste 0r

Maximum als Null-Zeit

U L i 1 ! 1 e
Abb. 20, a Aktivitat in Dauerhell. Mittelwertevon 0 6 2 B 2 & & % Std
18 Rinzelperioden von einer Lénge von 27 Std bei # T T
ciner Beleuchtungsintensitdt von 1-—700 1x. b Akti-

vitdt in Dauerdunkel. Mittelwerte von 18 Einzel-
perioden mit einer Lénge von 24 Std. ¢ Aktivitiat
nach Durchtrennung des Opticus. Mittelwerte von
10 Einzelperioden mit einer Lénge von 24 Std.
@ Aktivitdt in Dauerhell, Mittelwerte von 20 Einzel-
perioden mit einer Lange von 24 Std (gleiche Werte
wie in 20a). e Aktivitdt in Dauerdunkel, Mittel-
werte von 17 Einzelperioden mit einer Lénge von 2td
27 Std (gleiche Werte wie in Abb. 20b). Zur Ver-
deutlichung des Verlaufes wurden alle Werte zwei- 10 /\\/
mal hintereinander aufgezeichnet. Ordinate: Aktivi- )
tét in Prozent; Abszisse: Zeit in Stunden bezogen 4 ['] f 7'2 ] 5 o #H
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stammt, die ein solches erkennen lieBen. 4|
Der Aktivitdtsverlauf ist vorwiegend mo- ¢ b PRV T
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nophasisch, was sich auch in einer wei- Abb. 20
teren Mittelwertskurve (Abb. 20¢) zeigt.

Vergleicht man alle Ergebnisse in Dauerdunkel und Dauerhell von
11x an aufwirts miteinander, indem man alle Einzelperioden addiert
und mittelt, so ergibt sich folgendes: zunichst 1aBt sich abermals der
Unterschied in der Periodenldnge sichern. Mittelt man die Dauerdunkel-
Versuche durch Addition von 24 Std-Perioden, so erhalt man ausgeprigte
Maxima und Minima, deren Werte auBerhalb des 3fachen mittleren
Fehlers o, liegen (Abb. 20b). Addiert man dagegen die 27 Std-Perioden,
80 lassen sich die Maxima und. Minima nicht gegeneinander sichern
{Abb. 20e). Fir die Dauerhell-Versuche gilt aber das Umgekehrte: hier
sind nur die Werte bel der Addition von 27 Std-Perioden statistisch
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gesichert (Abb. 20a und 21d). Weiterhin zeigt sich, daf nur im Dauer-
dunkel ein Nebenmaximum etwa 12-—15 Std nach dem Hauptmaximum
auftritt (Abb. 20b).

Gegen die Annabhme eines monophasischen, sinusférmigen Verlaufs
der Aktivitdtskurve ist das Nebenmaximum an dieser Stelle statistisch
gut gesichert: sein 3facher mittlerer Fehler liegt auBerhalb einer ange-
nommenen Sinusschwingung (P = 0,008). Dagegen ist der Aktivitdts-
verlauf sowohl im Dauerhell (Abb. 20a) als auch bei gekopiten Tieren
monophasisch (Abb. 20¢). Vor allem in den Versuchen mit hoherer
Beleuchtungsintensitdt fehlte ein Nebenmaximum stets. Bei den
operierten Tieren trat es so selten auf, daB es den Mittelwert nicht
beeinflufte.

IV. Erorterung der Befunde

1. Die endogenen Anteile der Aktivititsperiodik

Wie aus den bisherigen Versuchen hervorgeht, liegt auch der Aktivi-
tatsrhythmik von Velien ein endogener 24 Std-Rhythmus zugrunde. Im
normalen Tag-Nacht-Wechsel ist er diphasisch; dem Hauptmazimum
folgt in etwa 12 Std Abstand ein Nebenmaximum. Dies entspricht dem
., Bigeminus*-Typ, den Ascuorr (1957) als Grundmuster der Aktivitat
bei vielen Tierarten ansieht. '

Bei Velia bleibt nun der Bigeminus auch in Dauerdunkel bestehen,
was bei anderen Arten bisher selten beschrieben worden ist. Die beiden
Aktivitatsgipfel des Bigeminus sind jedoch mnicht gleichwertig; schon
AscHOFF (1957) wies auf den labileren Charakter des Nebenmaximums
hin, was auch fiir Velig zutrifft: in Dauerhell bleibt ndmlich ein stabiler
monophasischer Rhythmus bestehen, dessen Frequenz und Amplitude
sich allméhlich verringern; das Nebenmaximum verschwindet dabei
vollig. Unerwarteterweise bleibt das Nebenmaximum auch nach der
Ovpticusdurchtrennung aus. Der Aktivitdtsrhythmus nach Opticus-
durchtrennung ist also nicht ohne weiteres mit demjenigen in Dauer-
dunkel zu vergleichen. Wenn andererseits auch Dauverlicht das Neben-
maximum unterdriickt, so wire vielleicht an eine hemmende Wirkung der
optischen Ganglien im Licht zu denken; umgekehrt miiten sie den
zweiten (ipfel im Dunkeln férdern, denn nach ihrer Ausschaltung bleibt
er auch in Dauerdunkel aus. Die wenigen Félle, wo das Nebenmaximum
auch bei operierten Tieren auftrat, sind vermutlich auf unvollstindige
Ausschaltung der verantwortlichen zentralnervosen Strukturen zurick-
zufithren. Zur Klirung ihrer Einfliisse sind weitere Versuche abzu-
warten. Ahnlich hemmend scheinen auch tiefe Temperaturen zu wirken;
bei 5°C (vgl. Abb.7) stieg die Aktivitdt im normalen Tag-Nacht-
Wechsel wihrend der Nacht nicht nochmals an. Der monophasische
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24 Std-Rhythmus diirfte jedenfalls der stabilere sein, er scheint einen
zweiten rhythmischen Prozefl zu steuern, der weit stérker als der erste
von AuBenfaktoren abhingt.

Die Bigeminusform eines endogenen Rhythmus 146t sich mit den neueren
Modellvorstellungen iiber die Oszillatoreigenschaften der endogenen Rhythmen
{BETHE 1941; PrrTeNDRIGH 1957; BiinNiNg 1958; PrrrexDrIcH u. BrUCE 1959)
in Einklang bringen, wenn man einige zusitzliche Regelmechanismen, die der Ab-
héngigkeit des Nebenmaximums vom Hauptmaximum Rechnung tragen, einfiihrt.
Bei Velia kommt noch hinzu, daf} die hochste Spannung des Oszillators nicht in-
mitten einer der beiden Phasen, sondern unmittelbar an den Lichtphasengrenzen
erreicht wird. Der Auflenreiz filhrt die in der vorhergegangenen Phase begonnene
Spannung rasch zu Ende und bewirkt innerhalb kurzer Zeit die Entspannung. Die
,sEigenfrequenz‘ (Karmus 1938) ist jedoch 24stiindig; sie behauptet sich in kon-
stanten Bedingungen ebenso wie in sehr kurzen Hell-Dunkel-Wechseln, obwohl sie
innerhalb bestimmter Grenzen durch den AuBenfaktor sehr stark modulierbar ist.

2. Untereinheiten der Akbwitit und thre Integration
Physiologisch betrachtet ist jeder Aktivitdtsrhythmus das Ergebnis
einer Summation und Integration von einzelnen Bewegungsimpulsen,
bis zu den Aktionen einzelner Motoneurone herab. So liegt es nahe zu
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Abb. 21. Aktivitdtsmuster im 9:15 Std-Kunsttag bei Registrierung in Abstinden von
15 min (20./21. 11. 59)

Akfivitdt
S

3

fragen, aus welchen rdumlich und zeitlich definierten funktionellen
Untereinheiten sich die lokomotorische Aktivitdt der Velien aufbaut.

Veréndert man das Zeitraster der Registrierung, indem man die
Umdrehungsgeschwindigkeit der Registriertrommel erhoht und bei
der Auswertung entsprechend kleinere Zeiteinheiten wihlt, so ergibt sich
naturgemdl ein anderes Aktivitdtsmuster. Jeweils @ber 15 min zu-
sammengefalit, zerfallt der 24 Std-Rhythmus in viele kleine Maxima
und Minima von verschiedener Dauer (Abb.21). Die Schubfolgen
der Aktivitit sind verschieden lang und von verschiedener Frequenz.
Beide GroBen variieren anscheinend wihrend 24 Std gemeinsam; in
der ersten Nachthédlfte sind die Aktivitétsschiibe linger und folgen
schneller aufeinander als in der zweiten Hélfte und wihrend des Tages
(Tabelle 2).
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Tabelle 2. Durchschnittliche Linge der Aktivititszeit 4 und der Ruhezeit B
von Versuch Abb. 21

1. Nachthilfte | 2. Nachthalfte Tag
A 15 min 4 min 6 min
® 12,3 min 20,5 min 21,8 min

Die einzelnen Werte tiir Dauer und Frequenz der Schiibe schwanken sehr stark
je nach duBeren und inneren Bedingungen; eine allgemeine Regel 148t sich hier
nicht aufstellen. Kiirzere Rhythmen von etwa 2 Std Dauer, wie sie AscHOFF
(1957) fur einige Mausearten beschrieb, konnte ich nicht beobachten. Auch dort
- folgten die Schiibe in den

a W 47 Dunkelstunden dichter und mit
i A lingerer Zeitdauer aufeinander
als in den Lichtstunden.

Genauer lieflen sich die ein-
zelnen Aktivitdtsschiilbe mit
einer Registriermethodik auf-
16sen, die von Corrti, WEBER
u.a. (1950£f.) entwickelt wurdel.
Dabei mifit man feinste Schwin-
gungen mit Hilfe einer Tauch-
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4 spule iiber Verstirker und Ka-
2+ / thodenstrahloszillograph; die
P) A| A Tt THii Ausschlage des Melgerates

P R R kénnen {ber beliebige Zeit-
Abb. 22au.b. Beginn der Aktivitdtsschiibe nach Ver-  rdume integriert und abgelesen
dunkelung; Registrierung mit einem Tarachometer  werden. Die Tiere untersuchte
{Oktober 1958). a Summation der Aktivitat iber 5 min; . . o
b Summation der Aktivitit Gber 1 min. Ordinate: 10D einzeln ineinem Kunststoft-
Aktivitst in willkirlichen Einheiten; Abszisse: Uhrzeit  schilchen von etwa 4 cm Durch-

messer bei einer Wasserhohe
von 0,5 cm. Wegen der starken akustischen Stérungen muBten die Versuche nachts
laufen; die Beleuchtung wurde gegen 1 Uhr ausgeschaltet und danach der Verlauf
der Schwingungen auf dem Oszillographenschirm beobachtet und wéihrend 5 oder
1 min registriert.

Abb. 22a, b zeigt, daB die Aktivitdtsschiibe von 15—30 min Dauer
der Kurve Abb. 21 sich in noch kleinere Schiibe von 3—4 min Dauer
aufteilen lassen. Als kleinste Aktivitdtszeichen erkennt man auf dem
Oscillographenschirm kurze Schwingungen von einigen Sekunden Dauer.
Diese Befunde zeigten auBerdem, dafi die Aktivitit nicht unmittelbar
nach dem Verdunkeln einsetzt, sondern erst nach einer lingeren Latenz-
zeit von einigen Minuten. Dies beweist, daB man den ,,Aus-Effekt* nicht
etwa mit dem ,,Schattenreflex vieler Tiere vergleichen kann.

Die kleinsten lokomotorischen Einheiten, bei Velien mehrere Ruder-
bewegungen des mittleren Beinpaares von einigen Sekunden Dauer,
folgen je nach dem zentralen Erregungsniveau in kiirzeren oder lingeren

1 Fiir die Uberlassung des Geriites fiir die Dauer meiner Versuche sei hier Herrn
Dr. Cortr und Herrn DieTIikER, Ziirich, gedankt.



Aktivitdtsperiodik des Wasserldufers 317

Absténden aufeinander. Diese kleinsten Schiibe kann man wieder zu
einer Gruppe von einigen Minuten Dauer zusammenfassen; die nichste
folgt nach einem lingeren Intervall. Durch weitere Zusammenfassung
erhélt man Aktivitdtsschiibe von ¥, Std und linger; doch sind die
Pausen zwischen den einzelnen Untereinheiten keineswegs gleich lang.
Man gewinnt den Eindruck, dall es sich bei den motorischen Zentren um
unselbstindige Systeme handelt, die von einem dominanten Rhythmus
,.angestoBen’ werden (Brrue 1941). Uber den Mechanismus dieser
Koordination 1456t sich vorerst wenig aussagen; man konnte z. B. eine
salvenartige Antwort der moborischen Zentren auf rhythmische Impulse
des Zeuntralnervensystems nach Art der v. Holstschen Automatismen
annehmen (v. Horst 1938).

Da das Zentralnervensystem der Arthropoden zweifellos an ihrer endogenen
Rhythmik beteiligt ist (HARKER 1958 u. a.), konnte ein zentralnervoser automati-
scher Rhythmus Ursache des lokomotorischen sein, Nach Jamn (1940), Worrr
und Jamy (1943) scheinen solche endogenen zentralen Rhythmen im Gehirn von
Insekten auch die Afferenzen der Lichtrezeptoren zu beeinflussen; das ERG ver-
aschiedener Kifer verindert sich rhythmisch am Tage und in der Nacht. Ein
gemeinsamer automatischer ,,Grundrhythmus® konnte auf diese Weise efferente
und afferente Regelsysteme modulieren; so bestehen offenbar auch zwischen dem
Aktivitdtszustand und der Orientierungsweise von Insekten gesetzmifiige Bezie-
hungen (ReNsiNg, OBERDORFER, BIrvrow 1859; Birurow 1960).

3. Die exogenen Anteile

Hemmende und férdernde Wirkungen von Auflenfaktoren auf
autorhythmische Vorginge sind bei biologischen Rhythmen (z. B. Hirn-
rhythmen nach Aprian u. MaTTEEWS 1934) ebenso wie bei physikalisch-
chemischen Modellen (BETHE 1948 u. a.) bekannt. Unsere Befunde an
Velio zeigen eindeutig, daf ihre lokomotorische Aktivitdt sich in kiirze-
ster Zeit neuen Hell-Dunkel-Rhythmen von verschiedener Frequenz und
Phasenlage anpassen kann. Dabei setzt das Licht offenbar eine Hem-
mung in Gang, dhnlich wie bei den Hirnrhythmen von Insekten und
den o-Wellen beim Menschen (ADRIaN u. MarraEWs 1934). Dunkelheit
wirkt bei Velien entgegengesetzt; durch diesen Antagonismus kann der
endogene Rhythmus in Grenzen jederzeit durch den Hell-Dunkel-
Wechsel ,,verformt werden. Die Wirkung des AuBlenfaktors héngt
jedoch mit davon ab, in welcher Phase des endogenen Rhythmus er
einwirkt; bei niedriger endogener Aktivitdt wirkt z. B. Verdunkelung
weniger stark und nachhaltig als bei hoher (vgl. Abb. 14). In sehr
raschen Hell-Dunkel-Wechseln (4:4 Std, Abb. 150) zeigen sich die
Grenzen der AuBenbedingtheit: der endogene 24 Std-Rhythmus macht
sich vom AuBenfaktor mehr und mehr unabhingig (vgl. anch ScHAL-
LEK 1942),

Gelegentlich beobachtet man aber auch eine , Licht-an-Reaktion®,
d. h. eine kleine Aktivititserhohung beim Ubergang zur Hellphase. Bei

Z. vergl. Physiol, Bd. 44 22
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niherer Betrachtung zeigt sich, daf diese Aktivitétssteigerung vor allem
nach lingeren Dunkelzeiten eintritt. Rechnet man als ,,Licht-an-Reak-
tion einen Aktivitdtsanstieg um das 1,5fache des letzten Dunkelwertes,
so tritt sie in verschiedenen Hell-Dunkel-Wechseln in folgender prozen-
tualer Héaufigkeit anf: bei 4:4 Std 21%, 6:6 Std 16%, 8:8 Std 36%,
12:12 Std 43% und 9:15 Std 75%. Diese Abhingigkeit von der Linge

der Dunkelphase 148t ver-

T T T T T muten, dal ein Lichtreiz erst
A /\__\ dann wirksam werden kann,
~

R wenn eine geniigend lange
v » , ¢ v # I ¢ " Dunkelzeit vorangegangen
poLo . A war. Diese Beziehungen be-
dilrfen jedoch noch néherer
Analyse.
z Sowobl der Licht-an- als

auch der Licht-aus-Effekt
klingen mehr oder weniger
W 7 schnell ab; hier sind wahr-

scheinlich  Adaptationsvor-

ginge beteiligt, die sich noch
1 nicht naher lokalisieren lassen.
'i” S Auch Intensitétsverminderun-

6
1 f

X

60

: | A . L [R—

0 . . .
(7 ] 2 7 % 7 7. gensind wirksam; zuerst wird
Abb. 23. Theoretisches Funktionsschema far die innere Schwelle fiir die

den Zusammenhang zwischen peripheren Ein- .
wirkungen und endogenem Rhythmus. 4 en- Motorik offenbar gesenkt’ da-

dogener Rhythmus (Automatismus) in Dauer- nach steigt sie allméhlich
dunkel; P periphere Heill-Dunkel-Reize und sod Ahnlich i hdi
ihre mutmafliche hemmende bzw. enthemmende  W1CO€I an. nlich st ajuc 16
Einwirkung auf den endogenen Rhythmus 4; Wirkung relativer Lichtinten-
Z koordinierende Zentren; M motorische Unter- ey . .
zentren; O Orientierungszentren. Der untere Sitdten bei Velia zu verstehen.
Teil des Schemas stellt den resultierenden Ver- i : e
laut der Aktivitdtsrhythmik (4k) und die rhyth- Der Eﬁe_kt elnens Helhgkelts
mischen Anderungen des Orientierungswinkels unterschiedes hang‘o wohl vor
(W) im 8stlindigen Phasenwechsel dar allemvom Ada,pta,tionszustand
ab. Insgesamt macht die Akti-
vitdtsperiodik der Velien das Zusammenwirken endogener und exogener
Faktoren besonders anschaulich. — So lassen sich die bisherigen Befunde
zu einem theoretischen Schema vereinigen (Abb. 23), in dem die bisher
bekannten Faktoren wie folgt zusammenwirken. Der Automatismus (4),
der hier den endogenen Rhythmus veranschaulicht, ist fiir die Erregungs-
bildung verantwortlich, deren Entladungsfrequenz wihrend 24 Std in
Form eines ,,Bigeminus‘‘ periodisch schwankt. Er wird durch periphere
Hell-Dunkel-Reize (P) gehemmt oder enthemmt; im Schema sind diese
Wirkungen fiir einen S8stiindigen Phasenwechsel dargestellt. Licht-
Dunkel-Wechsel haben die stirkste enthemmende, lingere Lichtphasen
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die starkste hemmende Wirkung. Aus dem Zusammenwirken von 4
und P entsteht das Muster der Aktivitdts(M)- und Orientierungsrhyth-
mik (0) im 8stiindigen Phasenwechsel (vgl. BiRurkow und Busca 1957).
Die Beziehungen zwischen der Aktivitdtsperiodik und den rhythmischen
Anderungen des Orientierungswinkels der Velien (vgl. RensiNg, OBER-
DORFER, BIrRurow 1959; Brrurow 1960) sind jedoch zur Zeit noch
Gegenstand laufender Untersuchungen.

Zusammenfassung

1. Der Wasserldufer Velia currens F. ist nachtaktiv und zeigt abends
ein Haupt-, morgens ein Nebenmaximum der Aktivitit nach Art eines
,»Bigeminus‘; ersteres erscheint immer zu Beginn einer Dunkelphase
eines 24stindigen Hell-Dunkel-Wechsels. Larven des 2.—4. Stadiums
verhalten sich ebenso; ihre Tagesaktivitit ist jedoch hoéher.

2. Erhohung der Temperatur bis auf 25—30°C bewirkt in einem
15:9 Std-Kunsttag eine relative Aktivitidtssteigerung vor allem um
Mittag und Mitternacht, doch bleibt der Einflu} des Zeitgebers weiterhin
erkennbar.

3. In der Temperaturorgel erweist sich Velia als stenotherm kilte-
liebend, mit einem Vorzugsbereich von 4-—16° C, wihrend Gerris lacu-
stris L. in einem Bereich von 12—31°C eurytherm ist. Die Aktivitat
von Gerris lacustris L., G. gibbifera ScauM. und G. najes DE GEER wird
durch den Hell-Dunkel-Wechsel weniger als bei Velien beeinfluBt.

4. Verminderung der Lichtintensitét und nachfolgende Verdunkelung
losen jedesmal Aktivitdtsschitbe aus. Der Tag-Nacht-Rhythmus der
Aktivitdt wird durch relative Intensitdtsunterschiede gesteuert.

5. An einen inversen Tag-Nacht-Rhythmus passen sich Velien binnen
etwa 52 Std an; ihre Aktivitdt 148t sich leicht durch kiinstliche Hell-
Dunkel-Rhythmen von 16:16, 8:8, 6:6 und 4:4 Std Dauer modulieren,
doch bleibt daneben der EinfluB eines endogenen 24 Std-Rhythmus
erkennbar.

6. In Daverdunkel bleibt der Aktivitdtsrhythmus bis zu 15 Tagen mit
einer Periodendauer von etwa 24 Std bestehen; in Dauerhell bei ver-
schiedenen Lichtintensitdten betragt die Periodendauer 26—27 Std. Die
Amplitude der Aktivitdt nimmt wihrend des Aufenthaltes in Dauer-
dunkel und Dauerhell laufend ab, in Dauerhell besonders stark.

7. Der Bigeminus bleibt auch in Dauerdunkel bestehen, in Dauerhell
entfillt dagegen sein Nebengipfel. Nach Blendung durch Opticusschnitt
dndert sich der Verlauf der Aktivitat ebenso: nur der Hauptgipfel bleibt
erhalten.

8. Die Velienthythmik wird durch endogene und exogene Faktoren
reguliert, deren Wirkung an Hand einiger Modellvorstellungen disku-
tiert und mit der Orientierungsrhythmik verglichen wird.

Z. vergl. Physiol. Bd. 44 22a
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