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RESYNCHRONISATION DER TAGESPERIODIK VON VOGELN
NACH PHASENSPRUNG DES ZEITGEBERS

Von
JUrGEN AscHOFF und RUrerr WEVER

Mit 7 Textabbildungen
(Eingegangen am 4. Oktober 1962)

Mit Hilfe eines kiinstlichen Zeitgebers 148t sich die Phase der biologi-
schen 24 Std-Periodik um jeden beliebigen Betrag gegen die Ortszeit
verschieben. Wird die Phase des Zeitgebers plotzlich um einige Stunden
vor- oder riickverlegt, so folgt die biologische Periodik einem solchen
Phasensprung meist nicht unmittelbar. Organismen, deren endogene
Periodik als selbsterregt angenommen werden darf, sind im allgemeinen
erst nach 6 oder mehr Tagen mit dem um 12 Std phasenverschobenen
Zeitgeber resynchronisiert. Bei Phasenspriingen um weniger als 12 Std
ist es zudem nicht gleichgiltig fiir die Dauer der Resynchronisation,
ob die Periode des Zeitgebers um den entsprechenden Betrag verkiirzt
oder verlingert wird (AscHO¥F 1963). Diese und damit verbundene
Fragen sollen an Hand der unten mitgeteilten Befunde erortert werden.

Methodik

Die Aktivitdt von Buchfinken (Fringilla coelebs L.), die einzeln in Drahtkéfigen
untergebracht waren, wurde mittels beweglicher Sitzstangen und Federkontakte
fortlaufend gemessen. Jeder KontaktschluB bewirkte entweder eine Strichmarke auf
einem Zeitmarkenschreiber oder einen Zihlschritt eines Zidhlwerkes, dessen Werte
stiindlich automatisch gedruckt wurden. Je vier Kifige standen in vier schall-
isolierten, kiinstlich belichteten und klimatisierten Kammern. Als Zeitgeber diente
ein kiinstlicher Belichtungswechsel mit 12 Std Lichtzeit und 12 Std Dunkelzeit. In
der Lichtzeit herrschten rund 250 Lux, in der Dunkelzeit 0,5 Lux.

In der Versuchsreihe A wurden Licht- oder Dunkelzeit einmal um 6 Std ver-
kiirzt oder verldngert, in der Versuchsreihe B Licht- oder Dunkelzeit um 12 Std
verlingert. Die Aktivitdt wurde teils mit Zeitmarkenschreiber, teils mit Zahl-
druckern registriert. Als Bezugspunkt zur Bestimmung der Phasenlage der bio-
logischen Periodik diente der in allen Versuchen stark markierte Beginn der
Aktivitdt in jeder Periode.

Ergebnisse

1. Phasensprung wm 6 Std ( Versuchsreihe A)

Fiir die vier moglichen Arten sprunghafter Phasenverschiebungen
um 6 Std enthélt die Abb. 1 je ein Beispiel. Jede im linken und rechten
Diagramm horizontal durchlaufende diinne Linie entspricht einem vollen
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Tag. Rechtwinklig auf ihr stehen die Strichmarken der Aktivitit, zum
Teil einzeln erkennbar, zum Teil (bei hoherer Aktivitit) zu schwarzen
Biandern zusammenflieBend. Die Registrierstreifen der aufeinander-
folgenden Tage sind zeitgerecht untereinandergeklebt. Alle Zeiten mit
nur 0,5 Lux Beleuchtungsstidrke (Dunkelzeiten) sind senkrecht schraf-
fiert; die freigelassenen Flichen entsprechen einer Beleuchtungsstirke
von rund 250 Lux (Lichtzeiten).

Das linke Registrierbeispiel von Abb. 1 zeigt das Verhalten eines
Buchfinken bei plotzlicher einmaliger Verkiirzung (5. Tag) und einmaliger
Verlingerung (20. Tag) der Dunkelzeit. Das rechte Registrierbeispiel
bringt das Verhalten eines anderen Vogels bei einmaliger Verlingerung
und einmaliger Verkiirzung der Lichtzeit. In allen vier Fallen wird die
Phase der biologischen Periodik um 6 Std verschoben. Bei beiden Végeln
fillt der Beginn der Aktivitdt im synchronisierten Zustand nahezu mit
dem Beginn der Lichtzeit zusammen. Dal die Aktivitdt nicht grund-
sitzlich auf die Lichtzeit beschrinkt ist — etwa wegen zu geringer
Beleuchtungsstarke in der Dunkelzeit —, ergibt sich aus dem Verhalten
der Vogel bei Verlingerung der Zeitgeberperiode um 6 Std (2. Phasen-
sprung im linken, 1. Phasensprung im rechten Diagramm): In beiden
Fillen sind die Vogel wihrend einiger Perioden mehr oder minder lang
auch in der Dunkelzeit aktiv.

Die in Abb. 1 wiedergegebenen Phasenspriinge lassen die schrittweise
Resynchronisation der Vogel mit dem um 6 Std verschobenen Zeitgeber
erkennen. Bei einmaliger Verlingerung der Zeitgeber-Periode ist die
urspriingliche Phasenlage nach 3 Perioden (Verlingerung einer Dunkel-
zeit um 6 Std= -6 D) bzw. nach 4 Perioden (Verlingerung einer Licht-
zeit ==-+6 L) wieder erreicht. Betréchtlich schuneller wird die Phase nach
einmaligem Verkiirzen der Zeitgeber-Periode um 6 Std verschoben:
Sowohl nach Halbieren einer Dunkelzeit (—6 D) wie nach Halbieren
einer Lichtzeit (—6 L) ist die Resynchronisation nach zwei vollen
Perioden beendet.

Um einen Eindruck von den interindividuellen Unterschieden im
Verhalten der Tiere zu ermitteln, sind in Abb. 2 die Messungen an acht
Voégeln bei einmaliger Verlingerung der Dunkelzeit (oben) und von neun
Vogeln bei einmaliger Verlingerung der Lichtzeit (unten) dargestelit.
Die Kurven lassen die Verschiebung der Phase um 6 Std innerhalb einer
Reihe von Tagen erkennen. Jeder Punkt entspricht dem Aktivitats-
beginn eines Tieres, eingezeichnet in bezug auf die Licht- und Dunkel-
zeiten; die Ordinate gibt die an jedem Tag erreichte Phasenverschiebung
in Stunden wieder, jeweils bezogen auf die Ausgangs-Phasenlage.
[0 = Zeitpunkt des Beginns der Lichtzeit vor dem Phasensprung = ur-
spriinglicher Aktivitdtsbeginn. In der Darstellung sind die individuellen
Unterschiede der Phasenlage bei Versuchsbeginn nicht beriicksichtigt
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(vgl. weiter unten)]. In ihrem allgemeinen Verlauf dhneln sich die beiden
Kurvenscharen, die Tiere sind nach annéhernd gleichen Zeiten wieder
synchronisiert. In dem Versuch, in dem die Phasenverschiebung durch
einmalige Verlingerung der Lichtzeit erreicht wird (unteres Diagramm
der Abb. 2}, haben die Voégel nach Resynchronisation im Mittel dieselbe
Phasenlage wie bei Versuchsbeginn (volle Verschiebung um 6 Std).
Wird dagegen die Phasenverschiebung durch einmalige Verldngerung der
Dunkelzeit erreicht, so sind die Phasen einiger Vogel nach Resynchronisa-
tion bis zu maximal 1 Std gegenitber Versuchsbeginn vorverlegt (Ver-
schiebung um nur 5 Std in einem Fall; oberes Diagramm der Abb. 2).
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Abb. 2. Phasenverschiebung bei Buchfinken wihrend der Resynchronisation nach einem
Phagensprung des Zeitgebers um 6 Std, erreicht durch einmaliges Verléingern der Dunkel-
zeit (oben) bzw. der Lichtzeit (unten). Aufeinanderfolgende Aktivitétsanfinge (Punkte)
fiir je ein Tier durch Striche verbunden. Ordinate: Verschiebung der Phase ( = Aktivitits-
anfang) gegen die Ausgangslage vor dem Phasensprung. Beleuchtungsstirken: schraffiert
0,5 Lux, freie Flachen 250 Lux

In diesem Versuch streuen auch die Werte interindividuell starker als im
Versuch mit Verlingerung der Lichtzeit. Die Ergebnisse beider Versuche
stimmen darin iiberein, dal} die endgiiltige Phasenlage mit zunéchst
groferen, spiter kleineren Schritten erreicht wird. In der ersten Dunkel-
zeit nach dem Phasensprung betrigt die Phasenverschiebung aller Tiere
beider Versuche im Mittel weniger als 2 Std.

Ein deutlich anderes Bild bieten die Versuche, in denen Licht- oder
Dunkelzeit einmal verkiirzt werden (kurz: Beschleunigungsversuche).
Die iiber alle Tiere gemittelten Ergebnisse sind in Abb. 3 denen der Ver-
suche mit einmaliger Verlingerung der Zeitgeber-Periode (,,Verzogerungs-
Versuche®) gegeniibergestellt. Sowohl bei einmaligem Halbieren der
Dunkelzeit (oberstes Diagramm) wie bei einmaligem Halbieren der Licht-
zeit (zweitoberstes Diagramm) betrigt die erste meBbare Phasenver-
schiebung (in der ersten verschobenen Lichtzeit) mehr als 3 Std; die
endgiiltigen Phasenlagen sind wesentlich frither erreicht als bei den
darunter dargestellten Verzogerungsversuchen. Auch im Beschleuni-
gungsversuch verschiebt nur eine Gruppe von Vogeln die Phase um
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volle 6 Std (—6 D); bei der anderen Gruppe (— 6 L) liegt der Aktivitéts-
beginn nach Resynchronisation etwas spiter als vor dem Phasensprung
(d.h.: Phasenverschiebung um etwas weniger als 6 Std). Diese Tatsache

sowie die Kleinheit der letzten Schritite
der Phasenverschiebung machen es schwer,
eindeutig festzustellen, wann ein Vogel die
endgiiltige Phasenlage erreicht hat. Die
volle Resynchronisationszeit bistet des-
halb nicht immer das geeignete Mal} zum
Vergleich verschiedener Versuche. Aus
diesem Grund ist in Abb.3 durch einen
schriagen Pfeil jeweils der Zeitpunkt ge-
kennzeichnet, an dem 2/; der theoretisch
zu erwartenden Phasenverschiebung er-
reicht sind. Dieser Punkt liegt bei den
Beschleunigungsversuchen 30 Std (— 6 D)
bzw. 32 Std (—6 L) nach dem Beginn der
letzten, vor dem Phasensprung gelegenen
Lichtzeit. Bei den Verzogerungsversuchen
ist der gleiche Grad wvon Phasenverschie-
bung erst 76 Std (+6 D) bzw. 60 Std
(+6 L) nach dem Beginn der letzten vor
dem Phasensprung gelegenen Dunkelzeit
erreicht (oder 58 Std bzw. 48 Std nach
dem Ende dieser Dunkelzeit). Die 2/,-
Resynchronisationzeit ist demnach bei
den Verzogerungsversuchen rund doppelt
so lang wie bei den Beschleunigungsver.
suchen (vgl. Abb. 1).

In den beiden Diagrammen der Abb. 2
ist fir den Aktivitdtsbeginn vor dem
Phasensprung jeweils nur 1 Punkt fir alle
Vogel eingezeichnet. Dieses ,,Normieren*
auf gleiche Ausgangs-Phasenlage erleich-
tert den interindividuellen Vergleich der
Kurvenverldufe wihrend der Resynchro-
nisation. Tatséchlich beginnen die Végel
jedoch mit ihrer lAktivitit keineswegs
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Abb. 3. Phasenverschiecbung bei
BuchfinkennachPhasensprung des
Zeitgebers um 6 Std. Obere zwei
Diagramme: Xinmalige Verkiir-
zung der Zeitgeber-Periode, untere
zwei Diagramme: Hinmalige Ver-
léngerung der Zeitgeber-Periode.
L Lichtstunden, (250 Lux, freie
Flachen), D Dunkelstunden (0,5
Lux, schraffiert), Ordinate: Ver-
schiebung der Phase (= Aktivi-
tétsanfang) gegen Ausgangslage.
n Zahl der Versuchstiere. 4 pmitt-
lere Phasenwinkel-Differenz der
n Tiere vor dem Phasensprung.
(Linie im MeBpunkt: Mittlerer
Fehler des Mittelwertes. Der
schriige Pfeil markiert den Zeit-
punkt, an dem 2/, der theoretisch zu
erwartenden Phasenverschiebung
erreicht sind

genau bei ,Licht an, sondern meist verschieden lange vor diesem

Zeitpunkt.

Die Differenz zwischen Aktivitdtsbeginn und Beginn

der Lichtzeit, die Phasenwinkel-Differenz, ist Ausdruck der auch im
synchronisierten Zustand sich auswirkenden Eigenfrequenz jedes Einzel-
tieres. Je grofier die Eigenfrequenz eines Vogels ist, desto stirker negativ
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ist die Phasenwinkel-Differenz. (Beziiglich der hier giltigen Gesetz-
mafigkeiten vgl. AscHorF und WEVER 1962a.) Diese individuell ver-
schiedenen, an den Phasenwinkel-Differenzen erkennbaren Rigen-
frequenzen wirken sich offenbar auch auf die Dauer der Resynchronisa-
tion aus. Um das zu zeigen, sind in Abb. 4 die Kurven des oberen Dia-
grammes von Abb. 2 in drei Gruppen je nach GroBe der urspriinglichen
Phasenwinkel Differenz zusammengefalit. Bei zwei Vogeln, die bei
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Abb. 4. Phasenverschiebung bei Buchfinken nach Phasensprung des Zeitgebers um 6 Std

durch einmalige Verldngerung der Dunkelzeit. Acht Tiere, in Gruppen zu » Tieren zusam-

mengefaBt je nach Gréfe der Phasenwinkel-Differenz ( 4 ¢) vor dem Phasensprung. Ordinate:

Verschiebung der Phase ( = Aktivitétsbeginn) gegen die Ausgangslage. Schraffiert: 0,5 Lux,
freigelassen 250 Lux Beleuchtungsstirke

Versuchsbeginn iiber 3 Std vor dem Beginn der Lichtzeit aktiv werden
(Phasenwinkel-Differenz A ¢ im Mittel — 3,1 Std), verschiebtsich die Phase
nur sehr langsam; 24 Std nach dem Phasensprung weicht sie erst um
0,6 Std vom Ausgangswert ab. Dementgegen haben drei andere Vogel,
bei denen Aktivititsbeginn und Beginn der Lichtzeit urspriinglich fast
zusammenfallen (Ag=- 0), schon in der ersten verschobenen Dunkelzeit
iber 50% der endgiltigen Phasenverschicbung bewiltigt. Zwischen
diesen beiden Extremen bewegt sich die Mittelwertskurve von drei
weiteren Tieren, deren urspriingliche Phasenwinkel-Differenz mit
—1,3 Std etwa die Mitte zwischen denen der beiden anderen Gruppen
hélt. Der Befund sagt: Je grofer die Eigenfrequenz eines Tieres, desto
langsamer verschiebt es im Verzogerungsversuch nach dem Phasen-
sprung des Zeitgebers seine Phase. Die Ergebnisse des Versuches mit
Verlingerung der Lichtzeit enthalten entsprechende Hinweise; die Werte
lassen sich jedoch schlecht zu Gruppen zusammenfassen, und die Unter-
schiede sind weniger klar. Bei den Beschleunigungsversuchen sollte man
das Gegenteil erwarten, d.h. schnellere Resynchronisation bei den Tieren
mit hoherer Eigenfrequenz; die Unterlagen reichen nicht aus, das zu
priifen.

2. Phasensprung wm 12 Std (Versuchsreihe B)
Bei einmaliger Verdoppelung der Dunkelzeit verhalten sich die Vogel

ghnlich wie bei Verlingerung der Dunkel- oder der Lichtzeit um 6 Std.
Die Aktivitit beginnt mit jeder folgenden Periode etwas spéter, bis nach
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etwa 6 Tagen die urspriingliche Phasenlage wieder erreicht ist. In all
diesen Versuchen sind also wihrend der Resynchronisation die Perioden
verlingert. Nicht so eindeutig ist das Bild bei Verdoppelung der Licht-
zeit. Auch in diesen Versuchen sind zwar oft die Perioden fiir die Dauner
der Resynchronisation linger als 24 Std; zuweilen aber treten zu Beginn
der Verschiebung zwei ganz kurze Perioden auf. Die Abb. 5 bringt zwei
Beispiele, gezeichnet nach den mit Zahldruckern gewonnenen Werten.

e % = =2 0 ~
|
= o= = =
22l =2 2na 2 2 2
o | 2 = ~ =
W= = = ZRN= ==
= = ‘ 2 g
“§ 0_" Z | — L1
3
T
NG g
[ o i | ol [t -
ydlEda 2 2 2 = EEIEEl
Sl 2l 2 = = = = - 2l 4
= = ! ] == =
QE&O: % Z o ﬁ ; 2 ; = ;/ /: =
< 7 = Z = = ‘ = == = £ =
1 Ell = EEll== i ENE=hE== 0=
800 % = 9= B == = | E5 Zn=
- :/ 3 \ [ ]
1N E] = ElZE IR
w | = | = =l el g 2= B =2 2 B
shilE=l= EElEZ eI CE R ECRE=R
7 = == ZZ|it== ZIRE= =
== = = = = == =
23 25 27 1 28 7 7
Januor , Februar

Abb. 5, Aktivitdtsperiodik zweier Buchfinken, registriert mit stiindlich druckenden Zihl-

werken, im kiinstlichen Licht-Dunkel-Wechsel bei einmaliger Verdoppelung der Lichtzeit

(= Phagensprung um. 12 Std). Beleuchtungsstirken: schraffierte Flichen 0,5 Lux, freie
Flachen 250 Lux

Im unteren Diagramm setzt die Aktivitdt im letzten Drittel der ver-
doppelten Lichtzeit ein und steigert sich bei deren Ende zu einem Maxi-
mum, das den drei folgenden Maxima gleichkommt. Es scheint deshalb
gerechtfertigt, die beiden ersten Maxima als Ausdruck zweier voller,
allerdings sehr kurzer Perioden zu bewerten. Im oberen Diagramm kann
dagegen die kleine Aktivititszacke am Ende der verdoppelten Lichtzeit
kaum als echtes Maximum gerechnet werden; hier beginnt die Aktivitit
in der Mitte der Dunkelzeit und erreicht erst in der folgenden Lichtzeit
das erste Resynchronisations-Maximum. In beiden Versuchen ist die
gesamte Alktivitét je Periode fir die Dauwer der Resynchronisation
verringert,.

Das untere Diagramm der Abb. 5 stellt in doppelter Hinsicht einen Extremfall
dar: Einmal ist das erste Maximum der Aktivitit nach dem Phasensprung besonders

groB, und zum anderen fillt der nichste Aktivititsanfang mit dem Beginn der
Lichtzeit zusammen. Indiesem einzigen Fallist also die Phase bereitsnach 1Y/, Tagen
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vollstindig verschoben. Im dritten, mit Druckern registrierten Fall ist das Maximum
nur wenig grofler als das im oberen Diagramm von Abb. 5, und der folgende Akti-
vitdtsanfang liegt mitten in der Dunkelzeit. Dasselbe gilt fiir die Registrierungen
mit Zeitmarkenschreiber, von denen nur zwei einen deutlichen Aktivitdtsschub in
der verdoppelten Lichtzeit zeigen.

Das Urteil dariiber, ob bei Verdoppelung der Lichtzeit die Phasen-
verschiebung mit einer besonders langen oder mit zwei sehr kurzen
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Abb. 6. Phagenverschiebung bei Buchfinken nach Phasensprung des Zeitgebers um 12 Std,

erreicht durch Verdoppeln der Dunkelzeit (oben) bzw. der Lichtzeit (unten). Ordinate:

Verschiebung der Phage ( = Aktivitdtsanfang)gegen Ausgangslage. Mittelwerte iiber jeweils

7 Tiere mit der mittleren Phasenwinkel-Differenz 4¢ vor dem Phasensprung. Schraffierte

Flichen 0,5 Lux, freie Flichen 250 Lux Beleuchtungsstirke. Gestrichelte Kurve: Mittel-

werte der Kurven n =3 und n = 2, unter Vernachlassigung des ersten Aktivitdtsanfanges
nach dem TPhasensprung

Perioden einsetzt, scheitert oft schon an der Frage, ob eine Aktivitéts-
zacke in der verdoppelten Lichtzeit als Periode zu rechnen ist oder nicht.
Aber auch dann, wenn (wie im unteren Diagramm von Abb. 5) zwei
gleich groBe und einwandfreie Maxima aufeinanderfolgen, ist der
Schluf} auf zwei kurze Perioden nicht zwingend. Es kdnnte sein, daB die
bekannten, aktivititsfordernden Wirkungen der Lichtzeit und die
hemmenden Wirkungen der Dunkelzeit (,,positives und negatives
Magkieren®, vgl. WEvER und AscHOFF 1962a und weiter unten) zwei
Maxima und damit zwei Perioden vortduschen. Fir diese Deutung
spricht die Tatsache, daB die gesamte Dauer der Resynchronisation in
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diesen Versuchen immer die gleiche ist, unabhingig davon, ob ein oder
zwel Maxima registriert sind und wie sie bewertet werden. Dies geht
iibersichtlich aus der zusammenfassenden Darstellung in Abb. 6 hervor.
Im oberen Diagraram sind alle Versuche mit Verdoppelung der Dunkel-
zeit in zwei Mittelwertskurven dargestellt, deren eine aus den Strich-
registrierungen, die andere aus den Zihldruckwerten gewonnen ist. In
beiden Versuchsgruppen wird die um 12 Std verschobene Phasenlage mit
6 bzw. mit 7 eindeutig verlingerten Perioden erreicht. Das untere
Diagramm enthélt die Ergebnisse der Versuche mit doppelter Lichtzeit.
In insgesamt vier Fallen beginnt die Phasenverschiebung einwandfrei
mit einer sehr langen Periode; der Kurvenverlauf entspricht dem der
beiden Kurven im oberen Diagramm. In finf weiteren Fallen (3 mit
Zihldruckwerten, 2 mit Strichmarkenregistrierung) sind zwei aufeinander-
folgende Maxima ausgebildet. Als volle Perioden gezéhlt, erscheinen sie
in der Darstellung des unteren Diagrammes als Beschleunigung mit einem
nach unten gerichteten Kurvenverlauf, der iiber die angestrebte Phasen-
lage (—12 Std) hinausfithrt; erst mit den folgenden, nunmehr verldnger-
ten Perioden wird die volle Resynchronisation erreicht. Bildet man von
diesen beiden Kurven das Mittel und berechnet fiir den Anfang der
Phasenverschiebung statt zweier kurzer nur eine lange Periode, so erhélt
man die gestrichelt eingezeichnete Kurve. Sie gleicht in ihrem Verlauf
vollig jener, deren Werte keinen Zweifel tiber nur eine lange Anfangs-
periode zulassen. Diese Ubereinstimmung und der Umstand, daB auch
bei Annahme einer anfinglichen Beschleunigung die gesamte Resyn-
chronisationszeit gar nicht kiirzer wird, sprechen dafiir, dall im Versuch
mit verdoppelter Lichtzeit ebenso wie bei Verdoppeln der Dunkelzeit
die Phasenverschiebung durch Verzoégerung erreicht wird. In beiden
Versuchen sind die ?/,-Resynchronisationszeiten etwa gleich lang (Ver-
schiebung der Phase um 8 Std innerhalb rund 2!/, Perioden nach dem
Phasensprung).

Besprechung

Die mitgeteilten Befunde enthalten zusammengefait folgende, fiir
Buchfinken und vermutlich fiir andere lichtaktive Arten ebenso giiltige
Ergebnisse:

1. Nach einem Phasensprung des Zeitgebers erreicht die biologische
Phase ihre Ausgangslage mit mehreren, unterschiedlich grofien Schritten.

2. Wahrend der Resynchronisation ist die gesamte Aktivitdtsmenge
je Periode geringer als bei voller Synchronisation (Abb. 5).

3. Die Dauer der Resynchronisation hangt unter anderem davon ab,
ob die Zeitgeberperiode einmal um einen bestimmten Betrag verlingert
wird (Verzégerungsversuch) oder ob sie verkiirzt wird (Beschleunigungs-
versuch). Bei gleich groBem Phasensprung dauert die Resynchronisation
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im Verzdgerungsversuch etwa doppelt so lang wie im Beschleunigungs-
versuch (Abb. 3).

4. Die Eigenfrequenz des Tieres, im synchronisierten Zustand indirekt
erkennbar an der Phasenwinkel-Differenz, bestimmt die Geschwindigkeit
der Schritte, mit denen die Phase verschoben wird (Abb. 4).

Der letzte Punkt (4) ist der am schwichsten gesicherte. Es bedarf
einer groferen Zahl von Versuchen an weit mehr Individuen, bevor

quantitative Aussagen ge-

g% Reite B macht werden kénnen.
__:%’70— dg n Die bisherigen Ergebnisse
S +7Zf —107,5 f deuten jedoch darauf hin,
E’ - °*EL -4 daB die in einer Versuchs.
2 ] gruppe gefundene Gesetz-
g ¢ miBigkeit allgemein giil-
S Reihe A
S 5 ene tig ist. Diese auch theo-
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Stunden Verschiedenheiten  der

Abb. 7. Phasenverschiebung bei Buchfinken nach

Phasensprung des Zeitgebers nm 12 Std (Reihe B) bzw. Spontanfrequenzen be-

um + 6 Std (Reihe A). Mittelwerte fiir jeweils n Tiere
mit der mittleren Phasenwinkel-Differenz 4¢ bei Ver-
suchsbeginn. D Dunkelstunden (0,5 Lux), L Licht-
stunden (250 Lux), Ordinate: Verschiebung der Phase
(= Aktivititsanfang) gegen Ausgangslage. Uber dem
Abszissenmafstab Schemata der Licht-Dunkel-Folgen

merkbar macht, muf sich
mit folgendem Versuch
prifen lassen: Bei Anhe-
ben der mittleren Beleuch-

in beiden Versuchsreihen tungsstirke eines kiinstli-

chen Licht-Dunkel-Wech-
sels wiichst die Eigenfrequenz lichtaktiver Végel an, was in Anderungen
der Phasenwinkel-Differenz zum Ausdruck kommt (AscEOFF und WEVER
1962a); es ist demnach zu erwarten, dafl mit zunehmender Beleuchtungs-
stdrke die Resynchronisationszeiten lichtaktiver Vogel im Beschleuni-
gungsversuch kiirzer, im Verzogerungsversuch langer werden. Als Stiitze
fiir die Richtigkeit dieser Uberlegung kann ein Befund von HOFFMANN
(1954) gelten: Die Orientierungsperiodik von Staren folgt einem beschleu-
nigenden Phasensprung um — 6 Std bei Verwendung von Kunstlicht in
4—6 Tagen, bei natiirlicher Belichtung (d.h. bei Ubergang von einem
um —+ 6 Std verschobenen Kunsttag auf den sehr viel helleren Naturtag)
in etwa 2 Tagen. Allerdings sind diese beiden Phasenspriinge wegen der
Vielfalt moglichenfalls wirksamer Faktoren im Naturtag nur bedingt
vergleichbar. Versuche zur Priifung der Hypothese unter ausschlieflich
kiinstlicher Beleuchtung sind eingeleitet.
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Ein Umstand, der die Klirung dieser Frage erschwert, ist kurz zu erortern.
Sichere Anssagen iiber die Phasenwinkel-Differenz sind unter den hier gewdhlten
Bedingungen (rechteckiger Licht-Dunkel-Wechsel, relativ grofle Beleuchtungs-
stéirke in der Lichtzeit) nur moglich, wenn die Aktivitédt der Vogel mehr oder weniger
lange vor Beginn der Lichtzeit einsetzt. Positive Phasenwinkel-Differenzen (d.h.
Beginn der Aktivitdt nach dem Beginn der Lichtzeit) lassen sich wegen der starken
Maskierwirkung des Lichtes meist nicht messen: Bei Vigeln mit niedriger Eigen-
frequenz, die eigentlich nach Beginn der Lichtzeit aktiv werden sollten, kann das
plotzliche Hellwerden unmittelbar Aktivitdt auslosen; diese exogene Aktivitét
tiberdeckt den endogenen Aktivitdtsbeginn. Mit anderen Worten: Negative
Phasenwinkel-Differenzen sind eindeutig; positive Phasenwinkel-Differenzen sind
hiufig verdeckt und werden dann als Phasenwinkel-Differenz Null gemessen.
(Einzelheiten hierzu bei AscHOFF und WavER 1962a; vgl. die dort wiedergegebene
Abb. 2.

Der Einfluf der Eigenfrequenz (bzw. der Phasenwinkel Differenz)
auf Dauer und Verlauf der Resynchronisation bedingt es, dall die Ver-
haltensweisen von Vogeln bei verschiedenartigen Phasenspriingen nur
dann sinnvoll miteinander verglichen werden konnen, wenn die Ausgangs-
Phasenlagen im Mittel tibereinstimmen. Bei den Versuchen mit ein-
maliger Verkiirzung oder Verlingerung der Zeitgeberperiode um 6 Std
ist diese Bedingung anndhernd erfiillt: Die Phasenwinkel-Differenzen
der vier Gruppen von Vogeln liegen innerhalb der Grenzen von — 0,6 Std
und —1,3 Std (vgl. Abb. 3). Diese Mittelwerte enthalten nur wenige
Einzelmessungen mit dem Wert Null. Die unterschiedlichen Geschwin-
digkeiten der Phasenverschiebungen und die unterschiedlich langen
Resynchronisationszeiten im Beschleunigungs- und im Verzégerungs-
versuch lassen sich demnach nicht mit Unterschieden in den Eigen-
frequenzen erklaren; sie sind vielmehr Folge der verschiedenen Versuchs-
bedingungen.

Nicht so klar liegen die Dinge bei den Versuchen mit Verdoppelung
der Lichtzeit oder der Dunkelzeit. Die hierbei verwendeten Vogel
haben bei Versuchsbeginn im Mittel Phasenwinkel-Differenzen von nur
— 0,3 bzw. — 0,4 Std; iiber die Hilfte von ihnen hat den Wert Null. Es
ist also damit zu rechnen, dal in diesen beiden Tiergruppen der Ver-
suchsreihe B eine betrdchtliche Anzahl von Végeln mit relativ niedriger
Eigenfrequenz (d.h. mit eigentlich positiver Phasenwinkel-Differenz),
enthalten sind; sie beeinflussen den mittleren Verlauf der Resynchroni-
sation, dndern jedoch nicht in entsprechender Weise den Mittelwert der
Phasenwinkel-Differenz. Das ist zu beriicksichtigen, wenn man diese
Versuche mit denen der Versuchsreihe A vergleicht. Nach den in Abb. 7
eingezeichneten Kurvenziigen scheinen die Resynchronisationszeiten
nach einem Phasensprung um 12 Std ebenso lang zu sein wie nach einem
Sprung um 6 Std. Dieser Schluf wire nur bei gleicher Ausgangs-Phasen-
lage beider Tiergruppen in beiden Versuchen zulédssig. In den Versuchen
der Reihe B sind aber die Phasenwinkel Differenzen nicht nur weniger

Z. vergl. Physiol. Bd. 46 23a,



332 JURGEN AscHOFF und RifTcER WEVER:

negativ, sondern diese Werte driicken vermutlich die zugrunde liegenden
mittleren Eigenfrequenzen nicht richtig aus, da die positiven Phasen-
winkel-Differenzen nur mit Null erscheinen. Insgesamt liegt also die
mittlere Eigenfrequenz der Tiere der Gruppe B betrichtlich unter der der
Tiere von Gruppe A. Dies ist, wie man in Analogie zu den in Abb. 4
dargestellten Versuchen vermuten darf, der Grund fir den steilen
anfinglichen Kurvenanstieg in Gruppe B und fiir die im Vergleich zur
Gruppe A relativ kurze Resynchronisationszeit. Hétten die Vogel im
Versuch B im Mittel eine hohere Eigenfrequenz gehabt (also stérker
negative Phasenwinkel-Differenzen), so héitten sie nach dem Phasen-
sprung um 12 Std ihre Phase anfangs langsamer verschoben — etwa
entsprechend dem Verhalten der Vogel von Gruppe A — und wéren
somit erst nach einer entsprechend ldngeren Zeit resynchronisiert
worden.

Vereinzelte Angaben in der Literatur deuten darauf hin, daf die Resynchroni-
sationszeiten — zumindest bei Végeln, Sdugetieren und Reptilien — nach einem
Phasensprung um 12 Std etwa doppelt so lang sind wie nach einem verzdgernden
Phasensprung um -6 Std. Das heillt: Die mittlere Verschiebungsgeschwindigkeit
ist in beiden Fillen anndhernd dieselbe; sie liegt zwischen 1,0 und 2,0 Std/Tag.
Werte in dieser GroBlenordnung sind in neuerer Zeit an folgenden Funktionen und
Arten gemessen worden: An der Aktivitdit von Affen (STscHERBARKOWA 1954;
TSCHERKOWITSCH 1953) und Ratten (HoLMerEN und SwexNssow 1953 ; Fork 1955);
bei Méusen an der Mitosenperiodik im Ohrepithel (HALBERG, BITTNER u. Mitarb.
1957), an der Aktivitdt (BrRUss u. Mitarb. 1958) und am Leberglykogengehalt (unter
Hinweis auf verschiedene Verschiebungsgeschwindigkeiten wihrend der 1. und 2.
Hilfte der Resynchronisation; HaLBERG, ALBRECHT u. Mitarb. 1960); an der
Orientierungsperiodik von Tauben (Horrmaww 1954) und von Talitrus saltator
(ParDI 1953/54; PARDI und. Grassi 1955); an der Periodik der Brutabldsung und
der Richtungswahl von Brieftauben (ScEMIDT-KoENIG 1958); an zeitdressierten
Bienen (RENNER 1960); schlieBlich an der Aktivitdts- und Orientierungsperiodik
von Lacerta viridis (FiscHER 1961). Wesentlich groBere Verschiebungsgeschwindig-
keiten (bis zu 8 Std/Tag) scheinen fiir Velia currens (Bikurow und Buscm 1957;
REnsING 1961) und fiir Arctosa variana (PArt u. Mitarb. 1957 ; ToxNaiorez 1959) zu
gelten. Dies ist moglichenfalls als Hinweis dafiir zu werten, dal die endogene
Periodik dieser Arten nicht wirklich selbsterregt ist.

Besondere Beachtung verdient der gut gesicherte Befund, daf Vogel
nach einem Phasensprung um — 6 Std doppelt so schnell resynchronisiert
sind wie nach einem Sprung um 46 Std. In der Literatur fehlen ver-
gleichbare Zahlen fast vollig, da nur wenige derartige Experimente
durchgefithrt worden sind. Nach Untersuchungen von SceMinT-KO0ENIG
(1958) betrigt die mittlere Geschwindigkeit der Phasenverschiebung bei
der Richtungswahl von Tauben nach einem Phasensprung um — 6 Std
rund 1,5 Std/Tag, nach einem Phasensprung um -6 Std nur etwa
1,0 Std/Tag; fiir die Periodik der Brutablosung soll jedoch das umgekehrte
Verhiltnis gelten. An der Aktivitit von Laceria viridis sind nach einem
Phasensprung um --10 Std Verschiebungen von 5 Std/Tag gemessen
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worden, nach dem entsprechenden Verzogerungsversuch nur 2,0 Std/Tag
(Frscmxer 1961). Weitere Experimente mit Verzogerungs- und Beschleu-
nigungs-Phasenspriingen, moglichst auch an dunkelaktiven Arten, sind
dringend erwiinscht, da die genauere Kenntnis der hier giiltigen Gesetz-
méBigkeiten fir Fragen der Praxis wichtiz werden kann. Das gilt
besonders fiir Probleme des modernen schnellen Langstreckenfluges
entlang Breitengraden, bei denen Phasenverschiebungen mit den ihnen
folgenden Schwierigkeiten der Resynchronisation unvermeidlich sind,
und fiir Schichtarbeiter, die von einer Schicht auf die andere iiberwechseln
miissen (vgl. hierzu AscHOFF und WEVER 1962D).

Zusammenfassung

Die periodische Hiipfaktivitit von Buchfinken (Fringilla coelebs L.)
1aBt sich leicht mit einem als Zeitgeber wirkenden kiinstlichen Licht-
Dunkel-Wechsel von 12 Std Lichtzeit (250 Lux) und 12 Std Dunkelzeit
(0,5 Lux) synchronisieren. Die Aktivitdt der Vogel beginnt mit dem
Zeitpunkt ,,Licht an“ oder unterschiedlich lange davor (= mehr oder
minder stark negative Phasenwinkel-Differenz). Nach einem Phasen-
sprung des Zeitgebers durch einmaliges Verkiirzen oder Verldngern der
Lichtzeit oder der Dunkelzeit dauert es meist mehrere Perioden, bis der
Vogel die urspriingliche Phasenlage zum Zeitgeber wieder erreicht hat.
Wéhrend dieser Resynchronisation ist die gesamte, je Periode entwickelte
Aktivitdt verringert.

Phasenspriinge des Zeitgebers um 6 Std werden vom Vogel je nach
Richtung der Spriinge unterschiedlich schnell ausgeglichen: Nach ein-
maliger Verlingerung einer Licht- oder einer Dunkelzeit um 6 Std dauert
die Resynchronisation 4—5 Tage, nach entsprechender Verkiirzung der
Zeitgeberperiode nur halb so lang.

Die Geschwindigkeit mit der der Vogel nach einem Phasensprung des
Zeitgebers seine Phase verschiebt, richtet sich auBerdem nach der
urspriinglichen Phasenwinkel-Differenz: Einem Phasensprung um
46 Std folgt ein Vogel mit stark negativer Phasenwinkel-Differenz
langsamer als ein Vogel mit der Phasenwinkel-Differenz Null. Diese
Ergebnisse sind auch theoretisch zu erwarten, da die Phasenwinkel-
Differenz Ausdruck der Eigenfrequenz des Systemsist: Stéirker negative
Phasenwinkel-Differenz entspricht hoherer Eigenfrequenz.

Nach einem Phasensprung um 12 Std durch Verdoppeln einer Licht-
zeit oder einer Dunkelzeit verhalten sich die Buchfinken dhnlich wie nach
einem Phasensprung um -6 Std. Sie verschieben die Phase in beiden
Fillen durch mehrfaches Verlingern der Periode. Vereinzelte Fille, in
denen bei verdoppelter Lichtzeit zunichst zwei sehr kurze Perioden
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aufzutreten scheinen, lassen sich unter Beriicksichtigung von Maskier-
wirkungen des Lichtes auf die Aktivitdt im gleichen Sinne deuten wie die
einheitlichen Krgebnisse der Versuche mit Verdoppeln der Dunkelzeit.

In Ubereinstimmung mit Angaben anderer Autoren betrigt die
mittlere Geschwindigkeit der Phasenverschiebung nach einem verzégern-
den Phasensprung 1,0—2,0 Std/Tag. Nach einem Phasensprung mit
Verkiirzung der Zeitgeberperiode wird die Phase etwa doppelt so schnell
verschoben.
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