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R E S Y N C H R O N I S A T I O N  D E R  T A G E S P E R I O D I K  VON V O G E L N  
N A C H  P H A S E N S P E U N G  D E S  Z E I T G E B E R S  

Von 

J t~G~,~ ASC~OrF und  RO~GER W E v ~  

Mit 7 Textabbfldungen 

(Eingegangen am 4. Oktober 1962) 

Mit t I i l fe  eines kf inst l ichen Zei tgebers  li~l~t sich die Phase  der  biologi- 
schen 24 S td -Pe r iod ik  um jeden bel iebigen Be t rag  gegen die Ortszei t  
versehieben.  W i r d  die Phase  des Zei tgebers  plStzl ieh um einige S tunden  
vor-  oder  r t iekverlegt ,  so folgt  die biologische Per iod ik  einem solchen 
Phasensp rung  meis t  n ich t  uumi t t e lba r .  Organismen,  deren endogene 
Per iod ik  als se lbs ter regt  angenommen  werden  darf,  s ind im al lgemeinen 
erst  naeh  6 oder  mehr  Tagen m i t  d e m u m  12 S td  phasenverschobenen  
Zei tgeber  resynchronis ier t .  Bei  Phasensprf ingen um weniger  als 12 S td  
is t  es zudem n ieh t  gleichgii l t ig fiir  die Daue r  der  Resynchronisa t ion ,  
ob die Per iode  des Zei tgebers  u m  den en t sprechenden  Be t rag  verk i i rz t  
oder  ver l~nger t  wi rd  (Asc~oFF 1963). Diese und  d a m i t  ve rbundene  
F r a g e n  sollen an H a n d  der  un t en  mi tge te i l t en  Befunde e rSr te r t  werden.  

Methodik 
Die Aktivit~t yon Buchfinken (Fringilla coelebs L.), die einzeln in Drahtk~figen 

untergebracht waren, wurde mittels beweglicher Sitzstangen und Federkontakte 
fortlaufendgemessen. JederKontaktschlu~bewirkteentwedereine Strichmarkeauf 
einem Zcitmarkenschreiber oder einen Z~h]schritt eines Z~hlwerkes, dessen Werte 
stfindlich automatisch gedruckt wurden. Je vier K~fige st~nden in vier schall- 
isolierten, kiinstlich belichteten und klimatisierten K~mmern. Als Zeitgeber diente 
ein kiinstlicher Belichtungswechsel mit 12 Std Lichtzeit und 12 Std Dunkelzeit. In 
der Liehtzeit herrschten rund 250 Lux, in der Dunkelzeit 0,5 Lux. 

In der Versuchsreihe A wurden Licht- oder Dunkelzeit einmal um 6 Std ver- 
kfirzt oder verl~ngert, in der Versuchsreihe B Licht- oder Dunkelzeit um 12 Std 
verl~ngert. Die Aktivit~t wurde tells mit Zeitmarkenschreiber, teils mit Zahl- 
druckern registriert. Als Bezugspunkt zur Bestimmung der Ph~senl~ge der bio- 
logischen Periodik diente der in allen Versuchen stark markierte Beginn der 
Aktivit~t in jeder Periode. 

Ergebnisse 
1. Phasensprung um 6 Std (Versuchsreihe A )  

Fi i r  die vier  mSglichen Ar t en  sp runghaf te r  Phasenversch iebungen  
um 6 S td  enthi~lt die Abb.  1 je ein Beispiel .  J ede  im ]inken und  rech ten  
D i a g r a m m  hor izonta l  durchlaufende  dfinne Linie  en t sp r i ch t  e inem vollen 
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Tag. Rechtwinklig ~uf ihr stehen die Striehmarken der Aktivit~t~ zum 
Tell einzeln erkennbar, zum Tei] (bei h6herer Aktivit~t) zu schwarzen 
B~ndern zusammenflieBend. Die Registrierstreifen der aufeinander- 
folgenden Tage sind zeitgerecht untereinandergeklebt. Alle Zeiten mit 
nur 0~5 Lux Beleuchtungsst~rke (Dunkelzeiten) sind senkrecht schraf- 
fiert; die freigelassenen Fl~chen entsprechen einer Beleuchtungsst/~rke 
yon rund 250 Lux (Lichtzeiten). 

Das linke t~egistrierbeispiel von Abb. 1 zeigt das VerhMten eines 
Buchfinken bei pl6tzLieher einmMiger Verkiirzung (5. Tag) und einmMiger 
Verl~ngerung (20. Tag) der Dunkelzeit. Das rechte l~egistrierbeispiel 
bringt das VerhMten eines anderen Vogels bei einmMiger Verl~ngerung 
und einmMiger Verkiirzung der Lichtzeit. In allen vier F~llen wird die 
Phase der biologischen Periodik um 6 Std versehoben. Bei beiden V6geln 
f~llt der Beginn der Aktivit~t im synchronisierten Zustand nahezu mit 
dem Beginn der Lichtzeit zusammen. DaB die Aktivit~t nicht grund- 
s~tzlich auf die Lichtzeit beschr/~nkt ist - -  etwa wegen zu geringer 
Beleuchtungsst~rke in der Dunkelzeit --~ ergibt sich aus dem VerhMten 
der V6gel bei Verl~ngerung der Zeitgeberperiode um 6 Std (2~ Phasen- 
sprung im linken, 1. Phasensprung im rechten Diagramm): In beiden 
F/~llen sind die VSgel w~hrend einiger Perioden mehr oder minder lang 
auch in der Dunkelzeit aktiv. 

Die in Abb. ] wiedergegebenen Ph~senspriinge lassen die schrittweise 
Resynchronisation der V6gel mit dem um 6 Std verschobenen Zeitgeber 
erkennen. Bei einmMiger Verl~tngerung der Zeitgeber-Periode ist die 
urspr/ingliche Phasenlage nach 3 Perioden (Verl~ngerung einer Dunkel- 
zeit um 6 Std = + 6 D) bzw. nach 4 Perioden (Verl/~ngerung einer Licht- 
zeit -- ~- 6 L) wieder erreicht. Betr~chtlich sehneller wird die Phase nach 
einmMigem Verkfirzen der Zeitgeber-Periode um 6 Std verschoben: 
Sowohl n~eh HMbieren einer Dunkelzeit ( - -6  D) wie nach HMbieren 
einer Liehtzeit ( - -6  L) ist die Resynchronisation nach zwei vollen 
Perioden beendet. 

Um einen Eindruck yon den interindividuellen Unterschieden im 
VerhMten der Tiere zu ermitteln, sind in Abb. 2 die N[essungen an aeht 
V6geln bei einmMiger Verl/~ngerung der Dunkelzeit (oben) und yon neun 
V6geln bei einmMiger Verl~ngerung der Lichtzeit (unten) dargestellt. 
Die Kurven l~ssen die Verschiebung der Phase um 6 Std innerhMb einer 
Reihe yon Tagen erkennen. Jeder Punkt  entspricht dem Aktivit/~ts- 
beginn eines Tieres~ eingezeichnet in bezug au/ die Lieht- und Dunkel- 
zeiten; die Ordinate gibt die an jedem Tag erreichte Phasenverschiebung 
in Stunden wieder, jeweils bezogen ~uf die Ausg~ngs-Ph~senlage. 
[0 = Zeitpunkt des Beginns der Lichtzeit vor dem Phasensprung ~ ur- 
spriinglicher Aktivit~tsbeginn. In der Dars~ellung sind die individuellen 
Unterschiede der Phasenlage bei Versuchsbeginn nicht berficksichtigt 
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(vgl. weiter unten)]. In ihrem allgemeinen Verlauf i~hneln sieh die beiden 
Kurvenscharen, die Tiere sind nach anni~hernd gleiehen Zeiten wieder 
synchronisiert. In dem Versuch, in dem die Phasenversehiebung dureh 
einmalige Verl~ngerung der Lichtzeit erreieht wird (unteres Diagramm 
der Abb. 2), haben die VSgel naeh Resynchronisation im Mittel dieselbe 
Phasenlage wie bei Versuchsbeginn (volle Verschiebung um 6 Std). 
Wird dagegen die Phasenverschiebung durch einmalige Verls der 
Dunkelzeit erreieht, so sind die Phasen einiger VSgel nach l~esynehronisa- 
tion bis zu maximal 1 Std gegenfiber Versuehsbeginn vorverlegt (Ver- 
schiebung um nur 5 Std in einem Fall; oberes Diagramm der Abb. 2). 

-';1 g tl 

" t l  t I  t I  
IIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIIII 

0 2# ~ 72 ,96 120 1## 166' 152 5tunden 
Abb. 2. Phasenverse]~eb~ng bei Buehf inken w/~]~end 4er Resynchro]~sation naeh eJ~em 
Phasenspr tmg  des Zeitgebers u m  6 Std, er re ieht  du tch  einmaliges Verl~ngern der  Dunkel-  
zeit  (oben) bzw. der  Lichtzei t  (unten).  Atffeinanderfolgende Aktivi t~tsanff inge (Punkte)  
fiir je ein Tier ditrch Striche ve rb tmden .  Ordinate :  Verschiebtmg der  Phase  ( = Akt ivi t~ts-  
anfang)  gegen die Ausgangslage vor  dem Phasensprung .  Belenehtnngss t~rken:  sehraff ier t  

0,5 Lax ,  freie Fl~ehen 250 L u x  

In diesem Versuch streuen auch die Werte interindividuell sti~rker als im 
Versuch mit Verls der Lichtzeit. Die Ergebnisse beider Versuche 
stimmen darin fiberein, dal~ die endgfiltige Phasenlage mit zuns 
grSl~eren, sps kleineren Schritten erreicht wird. In der ersten Dunkel- 
zeit nach dem Phasensprung betri~gt die Phasenverschiebung after Tiere 
beider Versuche im Mittet weniger als 2 Std. 

Ein deutlich anderes Bild bieten die Versuche, in denen Licht- oder 
Dunkelzeit einmal verkiirzt werden (kurz: Beschleunigungsversuche). 
Die fiber alle Tiere gemittelten Ergebnisse sind in Abb. 3 denen der Ver- 
suche mit einmaliger Verl~ngerung der Zeitgeber-Periode (,,VerzSgerungs- 
Versuche") gegenfibergestellt. Sowohl bei einmaligem I-Llbieren der 
Dunkelzeit (oberstes Diagramm) wie bei einmaligem Halbieren der Licht- 
zeit (zweitoberstes Diagramm) betr~gt die erste meBbare Phasenver- 
schiebung (in der ersten versehobenen Lichtzeit) mehr als 3 Std; die 
endgfiltigen Phasenlagen sind wesentlieh friiher erreicht als bei den 
darunter dargestellten VerzSgerungsversuehen. Auch im Beschleuni- 
gungsversueh verschiebt nur eine Gruppe yon VSgeln die Phase um 
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volle 6 Std (-- 6 D) ; bei der anderen Gruppe (-- 6 L) liegt der Aktivitats- 
beginn naeh Resynehronisation etwas sp/~ter Ms vor dem Phasensprung 
(d. h. : Phasenversehiebung um etwas weniger als 6 Std). Diese Tatsaehe 
sowie die Kleinhei~ der letzten Schritte 
der Phasenverschiebung machen es schwer, 
eindeutig festzuste]len, wann ein Vogel die 
endgfiltige Phasenlage erreieht hat. Die 
volle Resynchronisationszeit bietet des- 
halb nicht immer das geeignete Mal~ zum 
Vergleich verschiedener Versuehe. Aus 
diesem Grund ist in Abb. 3 dutch einen 
schragen Pfeil jeweils der Zeitpunkt ge- 
kennzeichnet, an dem 2/3 der theoretisch 
zu erwartenden Phasenverschiebung er- 
reieht sind. Dieser Punkt liegt bei den 
Beschleunigungsversuchen 30 Std (-- 6 D) 
bzw. 32 Std (-- 6 L) naeh dem Beginn der 
letzten, vor dem Phasensprung gelegenen 
Liehtzeit. Bei den VerzSgerungsversuchen 
ist der gleiche Grad yon Phasenverschie- 
bung erst 76 Std (+6  D) bzw. 60 Std 
(+ 6 L) naeh dem Beginn der letzten vor 
dem Phasensprung gelegenen Dunkelzeit 
erreicht (oder 58 Std bzw. 48 Std nach 
dem Ende dieser Dunkelzeit). Die 2/3- 
Resynchronisationzeit ist demnach bei 
dan VerzSgerungsversuehen rund doppelt 
so lang wie bei den Beschleunigungsver- 
suehen (vgl. Abb. 1). 

In den beiden Diagrammen der Abb. 2 
ist ffir dan Aktivitatsbeginn vor dem 
Phasensprung jeweils nur 1 Pnnkt fiir Mle 
VSge] eingezeichnet. Dieses ,,Normieren" 
auf gleiche Ausgangs-Phasenlage erleieh- 
tert den interindividuellen Vergleich der 
Kurvenverl~ufe ws der Resynehro- 
nisation. Tats~chlich beginnen die VSgel 
jedoeh mit ihrer IAktivif~t keineswegs 
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Abb.  3. P h a s e n v e r s e h i e b u n g  bei  
B u e h f i n k e ~  n a e h P h a s e n s p r  u n g  des 
Ze i tgebers  u m  6 Std .  Obere  zwei  
D i a g r a m m e  : E inma l ige  Verki i r -  
z u n g  der  Ze i tgeber -Per iode ,  u n t e r e  
zwei  D i a g r a m m e :  E inma l ige  Ver-  
l ~ n g e r u n g  der  Ze i tgeber -Per iode .  
Z Liehtstunden, (250 L u x ,  freie 
Fl~ehen) ,  D D u n k e l s t u n d e n  (0,5 
L u x ,  sehraf f ie r t ) .  O r d i n a t e :  Ver-  
s e h i e b u n g  der  P h a s e  ( =  Akt iv i -  
t~tsanfang) gegen Ausgangslage. 
n Z a h l  der  Versnchs t ie re .  A ~ m i t t -  
lere Phasenwinke l -Di f f e r enz  der  
n Tiere vo r  d e m  P h a s e n s p r u n g .  
(Linie i m  Mel~pnnkt :  Mi t t l e re r  
Feh le r  des Mit te lwer tes .  Der  
schr/~ge Pfei l  m a r k i e r t  d e n  Zei t-  
p u n k t ,  a n  dem ~/~ der  t heo re t i s ch  zu  
e r w a r t e n d e n  P h a s e n v e r s c h i e b u n g  

e r re i ch t  s iud  

genau bei ,,Licht ~n", sondern meist verschieden ]ange vor diesem 
Zeitpunkt. Die Differenz zwisehen Aktivitgtsbeginn und Beginn 
der Liehtzeit, die Phasenwinkel-Differenz, ist Ausdruck der auoh im 
synchronisierten Zustand sich auswirkenden Eigenfrequenz jedes Einzel- 
tieres. Je grSBer die Eigenfrequenz eines Vogels ist, desto stgrker negativ 
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ist die Phasenwinkel-Differenz. (Bezfiglich der hier gfiltigen Gesetz- 
m~igkeiten vgl. Asc~oF~ und Wnvn~ 1962a.) Diese individuell ver- 
schiedenen, an den Phasenwinkel-Dffferenzen erkennbaren Eigen- 
frequenzen wirken sieh offenbar auch auf die Bauer der Resynchronisa- 
tion aus. Um das zu zeigen, sind in Abb. 4 die Kurven des oberen Dia- 
grammes yon Abb. 2 in drei Gruppen je nach Gr6i~e der ursprfinglichen 
Phasenwinkel-Differenz zusammengefal3t. Bei zwei V6geln, die bei 

! / / / / ! / / ! / ! / / / / / / 
- -  g 2!Z ~8 72 $6 120 l~/q 168 192 

gfunden 
A b b .  4. P h a s e n v e r s c h i e b u n g  bei  Bue t f f inken  n&eh P h a s e n s p r u n g  des  Ze i tgebers  u m  6 S t d  
d u t c h  e inmal ige  Ve r l~nge rung  4er  Dunkelze i t .  A c h t  Tiere,  i n  G r u p p e n  z u  n Tieren  z u s a m -  
m e n g e f a 2 t  j e n a e h  GrS l~ede rPhasenwinke l -Di f f e renz  ( z l r  d e m P h a s e n s p r u n g .  O r d i n a t e :  
Ve r seh i ebung  der  P h a s e  ( = A k t i v i t ~ t s b e g i n n )  g e g e n  die Ausgangs l age .  Sehra f f ie r t :  0,5 L u x ,  

f re ige lassen 250 L u x  Be leueh tungss t~ rke  

Versuehsbeginn fiber 3 Std vor dem Beginn der Lichtzeit aktiv werden 
(Phasenwinkel-Dffferenz A ~0 im Mittel -- 3,1 Std), verschiebt sich die Phase 
nur sehr langsam; 24 Std nach dem Phasensprung weicht sie erst um 
0,6 Std yore Ausgangswert ab. Dementgegen haben drei andere VSgel, 
bei denen Aktivit~tsbeginn und Beginn der Lichtzeit urspriing]ich fast 
zusammenfallen (d~--~ q- 0), schon in der ersten verschobenen I)unkelzeit 
fiber 50% der endgfiltigen Phasenversehiebung bew~ltigt. Zwischen 
diesen beiden Extremen bewegt sich die Mittelwertskurve yon drei 
weiteren Tieren, deren ursprfingliehe Phasenwinkel-I)ifferenz mit 
--1,3 Std etwa die Mitre zwischen denen der beiden anderen Gruppen 
hiilt. I)er Befund sagt: Je grSI~er die Eigenfrequenz eines Tieres, desto 
langsamer verscbiebt es im Verz6gerungsversuch nach dem Phasen- 
sprung des Zeitgebers seine Phase. Die Ergebnisse des Versuehes mit 
Verl~ngerung der Lichtzeit enthalten entsprechende Hinweise; die Werte 
lassen sich jedoch sehlecht zu Gruppen zusammenfassen, und die Unter- 
sehiede sind weniger klar. Bei den Besehleunigungsversuehen sollte man 
das Gegentefl erwarten, d.h. schnellere Resynehronisation bei den Tieren 
mit h6herer Eigenfrequenz; die Unterlagen reiehen nicht aus, das zu 
prfifen. 

2. Phasensprung um 12 Std (Versuchs~eihe B) 

Bei einmaliger Verdoppelung der Dunkelzeit verhalten sieh die V6gel 
~bnlich wie bei Verl~ngerung der Dunkel- oder der Lichtzeit um 6 Std. 
Die Aktivit~t beginnt mit jeder iolgenden Periode etwas spiiter, his naeh 
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etwa 6 Tagen die ursprfingliche Phasenlage wieder erreicht ist. I n  all 
diesen Versuchen sind also wKhrend der Resynchronisat ion die Perioden 
verlKngert. Nicht  so eindeutig ist das Bild bei Verdoppelung der Licht- 
zeit. Auch  in diesen Versuchen sind zwar oft die Perioden ffir die Dauer  
der Resynchronisat ion ]/~nger als 24 Std;  zuweilen aber t re ten zu Beginn 
der Verschiebung zwei ganz kurze Perioden auf. Die Abb. 5 bringt  zwei 
Beispiele, gezeichnet nach den mi t  Zi~hldi'uckern gewonnenen Werten.  

~00~ 

fGO0 - 

~ 1200 Z 

000 Z 

~00 ~ - 

0 S 

Yanuar 

v - J ~  

t 1. I 
februar 

Abb. 5. Aktivit~tsperiodik zweier B~chfinken, registriert mit stiindlich druckenden Z~hl- 
werken, im kfinstlichen Licht-Dunkel-Wechsel bei einmaliger Verdoppehmg der Lichtzeit 
(= Phasensprtmg am 12 Std). Beleachtungsst~rken: schraffierte Fl~chen 0,5Lux, freie 

Fl~chen 250 Lax 

I m  unteren Diagramm setzt die Aktivit / t t  im letzten Dri t tel  der ver- 
doppel ten Lichtzeit  ein und  steigert sich bei deren Ende  zu einem Maxi- 
mum,  das den drei fo]genden Maxima gleichkommt.  Es scheint deshalb 
gerech~fertigt: die beiden ersten Maxima als Ausdruck zweier vollei, 
allerdings sehr kurzer  Perioden zu bewerten. I m  oberen Diagramm kann  
dagegen die kleine Aktivit/ i tszacke am Ende  der verdoppelten Lichtzeit  
kaum als echtes Maximum gerechnet  werden;  bier beginnt die AktivitKt 
in der Mitre tier Dunkelzeit  und  erreicht erst in der folgenden Lichtzeit  
das erste Resynchronisat ions-Maximum. I n  beiden Versuchen ist die 
gesamte Akt ivi t~t  je Periode fiir die Dauer  der Resynchronisat ion 
verringert .  

Das untere Diagramm der Abb. 5 s~ellt in doppelter Hinsicht einen Extremfal] 
dar: Einmal ist das erste Maximum der Aktivit~t nach dem Phasensprung besonders 
grog, und zum anderen f~ll$ der n~chste Aktivit~tsanfang mi~ dem Beginn der 
Lichtzeit zusammen. In diesem einzigen Fallist also die Phase bereits nach 11/2 Tagen 
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vollstandig verschoben. Im dritten, mit  Druckern registrierten Fal l is t  das Maximum 
nur wenig grS~er als das im oberen Diagramm yon Abb. 5, und der folgende Akti- 
vit~itsanfang liegt mitten in der Dunkelzeit. Dasselbe gilt fiir die l~egistrierungen 
mit  Zeitmarkenschreiber, yon denen nur zwei einen deutlichen AktivitBtssehub in 
der verdoppelten Lichtzeit zeigen. 

Das  U r t e i l  dar i iber ,  ob bei  V e r d o p p e l u n g  der  L i e h t z e i t  die Phasen -  

v e r s c h i e b u n g  m i t  e ine r  besonders  l angen  oder  m i t  zwei  sehr  k u r z e n  

12-7 

0- 

-2# - I l l  l / I / l l l / l l ! l l  1 1 / I  0 118 96 IZ/ll 192 240 
Sfunden 

Abb. 6. Phasenversehiebung bei Buehfinken naeh Phasensprung des Zeitgebers um 12 Std, 
erreieht dutch Verdoppeln der Dunkelzeit (oben) bzw. tier Liehtzeit (unten). Ordinate: 
Versehieb~mg der Phase ( = Aktivithtsanfang) gegen Ausgangslage. Mittelwerte fiber jeweils 
n Tiere mit der mittleren Phase~winkel-Differenz A e vor dem Phasensprung. Sehratfierte 
Fl~ehen 0,5 Lux, freie FNiehen 250 Lux Beleuehtungsst~rke. Gestriehelte Kurve: Mittel- 
werte der Kurven n = 3 und n = 2, unter Vernaehlhssigung des ersten Aktivit~tsanfanges 

naeh dem PhasensDrung 

P e r i o d e n  e inse tz t ,  s che i t e r t  of t  sehon  an  der  F r a g e ,  ob e ine  A k t i v i t g t s -  

zacke  in der  v e r d o p p e l t e n  L i c h t z e i t  als Pe r i ode  zu r e e h n e n  is t  oder  n ich t .  

A b e r  a u c h  dann ,  w e n n  (wie i m  u n t e r e n  D i a g r a m m  y o n  Abb .  5) zwei  

gle ich groBe u n d  e i n w a n d i r e i e  M a x i m a  au fe inander fo lgen ,  i s t  de r  

SchluB auf  zwei  ku rze  P e r i o d e n  n i ch t  zwingend .  Es  k S n n t e  sein, dab  die  

b e k a n n t e n ,  ak t iv i t /~ t s fSrdernden  W i r k u n g e n  de r  L i c h t z e i t  u n d  die 
h e m m e n d e n  W i r k u n g e n  der  D u n k e l z e i t  ( , ,posi t ives  u n d  n e g a t i v e s  

M a s k i e r e n " ,  vgl.  W E v ] ~  u n d  A S e H O ~  1962a  u n d  w e l t e r  u n t e n )  zwei  

M a x i m a  a n d  d a m i t  zwei  P e r i o d e n  v o r t g u s c h e n .  Ff i r  diese D e u t u n g  
sp r i ch t  die T a t s a e h e ,  dab  die g e s a m t e  D a u e r  de r  l~e syneh ron i sa t i on  in  
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diesen Versuehen immer die gleiche ist, unabh/~ngig davon, ob ein oder 
zwei Maxima registriert sind und wie sie bewertet werden. Dies geht 
fibersiehtlieh aus der zusammenfassenden Darstellung in Abb. 6 hervor. 
Im oberen Diagramm sind alle Versuche mit Verdoppelung der Dunkel- 
zeit in zwei Mittelwertskurven dargestellt, deren eine aus den Strieh- 
registrieruIlgen, die andere aus den Z/~hldruekwerten gewonnen ist. In 
beiden Versuehsgruppen wird die um 12 Std versehobene Phasenlage mit 
6 bzw. mit 7 eindeutig verl~ngerten Perioden erreieht. Das untere 
Diagramm enth/ilt die Ergebnisse der Versuehe mit doppelter Liehtzeit. 
In insgesamt vier F/illen beginnt die Phasenversehiebung einwandfrei 
mit einer sehr langen Periode; der Kurvenverlauf entsprieht dem der 
beiden Kurven im oberen Diagramm. In fiinf weiteren F/~llen (3 mit 
Zghldruekwerten, 2 mit Striehmarkenregistrierung) sind zwei aufeinander- 
folgende Maxima ausgebildet. Als volle Perioden gez/~hlt, erscheinen sie 
in der Darstellung des unteren Diagrammes als Besehleunigung mit einem 
naeh unten gerichteten Kurvenverlauf, der fiber die angestrebte Phasen- 
lage (--12 Std) hinausffihrt; erst mit den folgenden, nunmehr verlgnger- 
ten Perioden wJrd die volle Resynehrorrisation erreieht. Bildet man yon 
diesen beiden Kurven das Mittel und bereehnet ffir den Anfang der 
Phasenversehiebung stat t  zweier kurzer nut  eine lange Periode, so erhglt 
man die gestriehelt eingezeiehnete Kurve. Sie gleieht in ihrem Verlauf 
vSllig jener, deren Werte keinen Zweifel fiber nur eine lange Anfangs- 
periode zulassen. Diese Ubereinstimmung und der Umstand, dab aueh 
bei Annahme einer anfgngliehen Besehleunigung die gesamte Resyn- 
ehronisationszeit gar nieht kfirzer wird, spreehen daffir, dab im Versueh 
mit verdoppelter Liehtzeit ebenso wie bei Verdoppeln der Dunkelzeit 
die Phasenversehiebung dutch Verz6gerung erreieht wird. In beiden 
Versuehen sind die 2/a-Resynehronisationszeiten etwa gleieh lang (Ver- 
sehiebung der Phase um 8 Std innerhalb rund 21/2 Perioden naeh dem 
Phasensprung). 

Bespreehung 

Die mitgeteilten Befunde enthalten zusammengefagt folgende, ffir 
Buchlinken und vermutlieh ffir andere liehtaktive Arten ebenso g/iltige 
Ergebnisse : 

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

2. W~hrend der Resynehronisation ist die gesamte Aktivit/~tsmenge 
je Periode geringer als bei roller Synchronisation (Abb. 5). 

3. Die Dauer der l%esynehronisation h/~ngt unter anderem da,ron ab, 
ob die Zeitgeberperiode einmal um einen bestimmten Betrag verl~ngert 
wird (VerzSgerungsversueh) oder ob sie verkfirzt wird (Besehleunigungs- 
versuch). Bei gleieh groSem Phasensprung dauert die 1%esynchronisation 
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im Verz6gerungsversuch otwa 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 schwgchsten gesicherte. Es bedarf 
einer gr6$eren Zahl yon Versuchen an welt mehr Individuen, bevor 

,r.o, - 1  

6--I 

~ o _ J  

Re/he B i~ ' r~ 

�9 +I~D -a,3 la 

A § -o,e g 
Re//~e B 

i , 
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Abb. 7. Phasenverseh iebung  bei Buehf inken naeh  
Phasensprung  des Zeitgebers n m  12 Std (Reihe B ) b z w .  
t im + 6 Std (l~eihe A). Mit telwerte fiir jeweils n Tiere 
m i t  der  mi t t l e ren  Phasenwinkel-Differenz z~ 9 bei Ver- 
suehsbeginn. D Dunkels tnnden  (0,5 Lux),  L Lieht-  
s tunden  (250 Lux).  Ordinate :  Versehiebung der Phase  
( =  Akt iv i tg t sanfang)  gegen Ansgangslage.  ~ b e r  de m 
Abszissenmat3stab Schema ta  tier Lieht -Dnnkel -Folgen 

in beiden Versuchsreihen 

quantitative Aussagen ge- 
macht werden kSnnen. 
Die bisherigen Ergebnisse 
deuten jedoch darauf hin, 
dab die in einer Versuchs- 
gruppe gefundene Gesetz- 
mgl3igkeit allgemein gill- 
rig ist. Diese auch theo- 
retisch zu fordernde Ab- 
hgngigkeit der Resyn- 
chronisationszeit yon der 
Eigenfrequenz, die sich 
hier lediglich auf Grund 
zufglliger individueller 
Verschiedenheiten der 
Spontanfrequenzen be- 
merkbar macht, muB sich 
mit folgendem Versuch 
prfifen lassen: Bei Anhe- 
ben der mittleren Beleuch- 
tungsstgrke eines kiinstli- 
chen Licht-Dunkel-Wech- 

sels w~chst die Eigenfrequenz lichtaktiver V6gel an, was in )~nderungen 
der Phasenwinkel-Differenz zum Ansdruck kommt (AscHOSF und W~vv.l~ 
1962 a) ; es ist demnach zu erwarten, dal~ mit zunehmender Beleuchtungs- 
stgrke die Resynchronisationszeiten lichtaktiver V6gel im Besch]euni- 
gungsversuch kiirzer, im VerzSgerungsversuch lgnger werden. Als Stiitze 
fiir die Richtigkeit dieser Uberlegung kann ein Befund yon HOFF~AN~ 
(1954) gelten: Die Orientierungsperiodik yon Staten folgt einem beschleu- 
nigendcn Phasensprung um -- 6 Std bei Verwendung yon Kunstlicht in 
4--6 Tagen, bei natiirlicher Belichtung (d.h. bei ~Tbergang yon einem 
um d- 6 Std verschobenen Kunsttag auf den sehr viel helleren Naturtag) 
in etwa 2 Tagen. Allerdings sind diese beiden Phasenspriinge wegen der 
Vielfalt mSglichenfalls wirksamer Faktoren im Naturtag nur bedingt 
vergleichbar. Versuche zur Priifung der ! typothese untcr ausschlieI~lich 
kiinstlicher Beleuchtung sind eingeleitet. 
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Ein Umstand, der die Klgrung dieser Frage erschwert, ist kurz zu erSrtern. 
Sichere Aussagen fiber die Phasenwinkel-Differenz sind unter den hier gew~hlten 
Bedingungen (reehteekiger Lieht-Dunkel-Weehsel, relativ grol~e Beleuchtungs- 
st~rke in der Lichtzeit) nur mSglich, wenn die Aktivit/it der VSgeI mehr oder weniger 
lange vor Beginn der Liehtzeit einsetzt. Positive Phasenwinkel-Differenzen (d.h. 
Beginn der Aktivit~t nach dem Begiml der Liehtzeit) lassen sich wegen der starken 
Maskierwirkung des Lichtes meist nieht messen: Bei VSgeln mit niedriger Eigen- 
frequenz, die eigent]ieh nach Beginn der Lichtzeit aktiv werden sollten, kann das 
plStzliehe Xellwerden unmittelbar Aktivit~t auslSsen; diese exogene Aktivit~t 
fiberdeckt den endogenen Aktivit~tsbeginn. Mit anderen Worten: Negative 
Phasenwinkel-Differenzen sind eindeutig; positive Phasenwinkel-Differenzen sind 
h~ufig verdeckt und werden dann als Phasenwinkel-Differenz ~ull gemessen. 
(Einzelheiten hierzu bei ASCXOFF und W~vE~ 1962 ~; vgl. die dort wiedergegebene 
Abb. 2.) 

Der Einflul~ der Eigenfrequenz (bzw. der Phasenwinke]-Differenz) 
auf Dauer und Ver]anf der Resynehronisation bedingt es, da$ die Ver- 
haltensweisen yon VSge]n bei verschiedenartigen Phasenspriingen nur 
dann sinnvoll miteinander verglichen werden kSnnen, wenn die Ausgangs- 
Phasenlagen im Mittel fibereinstimmen. Bei den Versuchen mit  ein- 
maliger Verkiirzung oder Verlangerung der Zeitgeberperiode um 6 Std 
ist diese Bedingung ann/~hernd erffillt: Die Phasenwinkel-Differenzen 
der vier Gruppen yon VSgeln ]iegen innerhalb der Grenzen yon - -  0,6 Std 
und --1,3 Std (vgl. Abb. 3). Diese Mittelwerte enthalten nur wenige 
Einzelmessungen mi t  dem Wer~ Null. Die unterschiedlichen Gesehwin- 
digkeiten der Phasenversehiebungen und die untersehiedlich langen 
Resynchronisationszeiten im Beschleunigungs- und im VerzSgerungs- 
versuch lassen sich demnach nieht mit  Unterschieden in den Eigen- 
frequenzen erklaren ;sie sind vielmehr Folge der versehiedenen Versuchs- 
bedingungen. 

Nicht  so klar ]iegen die Dinge bei den Versuchen mit  Verdoppelnng 
der Lichtzeit oder der Dunkelzeit. Die hierbei verwendeten VSgel 
haben bei Versuchsbeginn im Mittel Phasenwinkel-Differenzen yon nur 
--0,3 bzw. - -0 ,4  Std; fiber die tI&lfte von ihnen hat  den Wert  Null. Es 
ist also damit  zu rechnen, daI~ in diesen beiden Tiergruppen der Ver- 
suchsreihe B eine betrachtliche Anzahl yon VSgeln mit  re]ativ niedriger 
Eigenfrequenz (d.h. mit  eigentlieh positiver Phasenwinkel-Differenz). 
enthalten sind; sie beeinflussen den mitt leren Verlauf der Resynehroni- 
sation, andern jedoeh nicht in entspreehender Weise den Mittelwert der 
Phasenwinkel-Differenz. Das ist zu beriicksichtigen, wenn man diese 
Versuche mit  denen der Versuchsreihe A vergleieht. ~qaeh den in Abb. 7 
eingezeichneten Kurvenzfigen seheinen die Resynehronisationszeiten 
nach einem Phasensprung um 12 Std ebenso lang zu sein wie nach einem 
Sprung um 6 Std. Dieser Sehlul~ ware nur bei gleieher Ausgangs-Phasen- 
lage beider Tiergruppen in beiden Versuchen zulassig. In  den Versuehen 
der Reihe B sind aber die Phasenwinkel-Differenzen nicht nur weniger 
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negativ,  sondern diese Werte  driieken vermutheh  die zugrunde liegenden 
mitt leren Eigenfrequenzen nieht  richtig aus, da die positiven Phasen- 
winkel-Differenzen nur  mit  Null erseheinen. Insgesamt  liegt also die 
mitt lere Eigenfrequenz der Tiere der Gruppe B betr~ehtlich unter  tier tier 
Tiere yon  Gruppe A. Dies ist, wie m a n  in Analogie zu den in Abb. 4 
dargestellten Versuehen ve rmuten  darf, der Grund ffir den steilen 
anf/~nghehen Kurvenanst ieg  in Gruppe B und  ffir die im Vergleieh zur 
Gruppe A relativ kurze Resynchronisationszeit .  t I / i t ten die VSgel im 
Versuch B im Mittel eine hShere Eigenfrequenz gehabt  (also starker 
negative Phasenwinkel-Differenzen), so h/~tten sie nach dem Phasen- 
sprung u m  12 Std ihre Phase anfangs langsamer verschoben - -  etwa 
entsprechend dem Verhalten der VSgel yon Gruppe A - -  und w/~ren 
somit  erst naeh einer entsprechend 1/ingeren Zeit resynehronisiert  
worden. 

Vereinzelte Angaben in der Literatur deuten darauf hin, dab die l~esynehroni- 
sationszeiten - -  zumindest bei VSgeln, S~ugetieren und Reptilien - -  naeh einem 
Phasensprung um 12 Std etwa doppelt so lang sind wie naeh einem verzSgernden 
Phasensprung um A- 6 Std. Das heist: Die mittlere Verschiebungsgesehwindigkeit 
ist in beiden F/illen annahernd dieselbe; sie liegt zwisehen 1,0 und 2,0 Std/Tag. 
Werte in dieser GrSl~enordnung sind in neuerer Zeit an folgenden Funktionen und 
Arten gemessen worden: An der Aktivit~t yon Allen (STscHERB~KOWA 1954; 
TSC~.RKOWITSC~ 1953) und l~atten (I-IoLMGR~ und Sw~ssoN 1953; FoLK 1955); 
bei Yf~usen an der Mitosenperiodik im Ohrepithel (H~LBERG, BITT~r u. Mitarb. 
1957), an tier Aktivit~t (BRuss u. Mitarb. 1958) und am Leberglykogengehalt (unter 
Hinweis auf versehiedene Versehiebungsgesehwindigkeiten w~hrend der 1. und 2. 
H~lfte der 1~esynchronisation; HALBEI~G, A~B~ECKTu. Mitarb. 1960); an der 
Orientierungsperiodik yon Tauben (HoF~x~r 1954) und yon Talitrus saltator 
(PARDI 1953/54; PARDI und GRASSI 1955); an tier Periodik der Brutab15sung und 
tier l~ichtungswahl yon B~%ftauben (Sc~aIDT-KoE~I~ 1958); an zeitdressierten 
Bienen ( ~ E ~ r  1960); sehliel~lieh an der Aktivit~ts- und Orientierungsperiodik 
yon Lacerta viridis (F~scHEa 1961). Wesentlieh grSl~ere Versehiebungsgesehwindig- 
keiten (his zu 8 Sial/Tag) seheinen fiir Velia currens (Bn~uKOW und Bvsc~ 1957; 
l ~ s ~  1961) und fiir Arctosa variana (PxrI u. Mitarb. 1957; TO~G~O~G~ 1959) zu 
gelten. Dies is~ mSglichenfalls als Hinweis dafiir zu werCen, da$ die endogene 
Periodik dieser Arten nieht wirklieh selbsterregt ist. 

Besondere Beachtung  verdient  der gut  gesicherte Befund, daf3 VSgel 
~ a c h  einem Phasensprung um --  6 Std doppelt  so sehnell resynchronisiert  
sind wie naeh einem Sprung um -? 6 Std. I n  der Li tera tur  fehlen ver- 
gleichbare Zahlen fast  vSllig, da nur  wenige derartige Exper imente  
durchgef/ihrt  worden sind. Nach  Untersuchungen yon  SCl~XDT-KO~m 
(1958) betr~gt die mitt lere Geschwindigkeit der Phasenversehiebung bei 
der Richtungswahl  yon  Tauben  naeh einem Phasensprung um - - 6  Std 
fund  1,5 Std/Tag,  nach einem Phasensprung um -?6  Std nu t  etwa 
1,0 Std/Tag;  fiir die Periodik tier Brutab15sung soll j edoeh alas umgekehrte  
Verh~tltnis gelten. An der Aktivit/~t yon  Lacer ta  v i r id i s  sind nach einem 
Phasensprung um - -10  Std Verschiebungen yon  5 Std/Tag gemessen 
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worden, nach dem entsprechenden VerzSgerungsversuch nur 2,0 Std/Tag 
(FIsc~n~ 1961). Weitere Experimente mit VerzSgerungs- und Beschleu- 
nigungs-Phasensprfingen, mSgliehst aueh an dunkelaktiven Arten, sind 
dringend erwfinseht, da die genauere Kenntnis der bier gfiltigen Gesetz- 
mii~igkeiten ffir Fragen der Praxis wiehtig werden kann. Das grit 
besonders fiir Probleme des modernen sehnellen Langstreckenfluges 
entlang Breitengraden, bei denen Phasenversehiebungen mit den ihnen 
folgenden Sehwierigkeiten der Resynchronisation unvermeidlieh sind, 
und ffir Schichtarbeiter, die yon einer Sehieht auf die andere fiberweehseln 
mfissen (vgl. hierzu ASC~ZOFF und WEvE~ 1962b). 

Zusammenfassung 

Die periodische Hiip~aktivit~t yon Buchfinken (Fringilla coelebs L.) 
]~l~t sich leicht mit einem als Zeitgeber wirkenden kfinstliehen Licht- 
Dunkel-Wechsel yon 12 Std Lichtzeit (250 Lux) und 12 Std Dunkelzeit 
(0,5 Lux) synehronisieren. Die Aktivits der VSgel beginnt mit dem 
Zeitpunkt ,,Licht an" oder untersehiedlieh lunge davor (= mehr oder 
minder stark negative Phasenwinkel-Dffferenz). Nach einem Phasen- 
sprung des Zeitgebers durch einmaliges Verkfirzen oder Verl~ngern der 
Lichtzeit oder der Dunkelzeit dauert es meist mehrere Perioden, bis der 
Vogel die ursprfingliche Phasenlage zum Zeitgeber wieder erreieht hat. 
W~hrend dieser Resynchronisation ist die gesamte, je Periode entwickelte 
Aktivit~t verringert. 

Phasenspriinge des Zeitgebers um 6 Std werden vom Vogel je nach 
Richtung der Spriinge unterschiedlieh schnell ausgeglichen: Naeh ein- 
maliger Ver]~ngerung einer Licht- oder einer Dunkelzeit um 6 Std dauert 
die Resynchronisation ~ 5 Tage, nach entspreehender Verkfirzung der 
Zeitgeberperiode nur ha]b so lung. 

Die Geschwindigkeit mit der der Vogel nach einem Phasensprung des 
Zeitgebers seine Phase versehiebt, richter sieh aul3erdem nach der 
ursprfinglichen Phasen~nkel-Differenz : Einem Phasensprung um 
~-6 Std folgt ein Vogel mit stark negativer Phasenwinkel-Differenz 
langsamer als ein Vogel mit der Phasenwinkel-DLfferenz Null. Diese 
Ergebnisse sind auch theoretiseh zu erwarten, da die Phasenwinkel- 
Differenz Ausdruck der Eigenfrequenz des Systems ist : Starker negative 
Phasenwinkel-Differenz entspricht hSherer Eigenffequenz. 

Naeh einem Phasensprung um 12 Std durch Verdoppeln einer Licht- 
zeit oder einer Dunkelzeit verhalten sich die Buehfinken ~hnlich ~de nach 
einem Phasensprung mn -~ 6 Std. Sie verschieben die Phase in beiden 
Fiillen dutch mehffaehes Verl/~ngern der Periode. Vereinzelte F~lle, in 
denen bei verdoppe]ter Lichtzeit zun~chst zwei sehr kurze Perioden 
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aufzut re ten  scheinen, lassen sich un te r  Berficksichtigung yon  Maskier- 
wirkungen des Lichtes auf die Aktivi t / i t  im gleiehen Sinne deuten  wie die 
einheitl ichen Ergebnisse der Versuehe mi t  Verdoppeln der Dunkelzei t .  

I n  Ubere ins t immung  mi t  Angaben  anderer  Autoren  betrt~gt die 
mit t lere  Gesehwindigkeit  der Phasenversehiebung nach einem verz6gern- 
den Phasensprung  1,0--2,0 Std/Tag. Nach einem Phasensprung  mi t  
Verkfirzung der Zeitgeberperiode wird die Phase etwa doppelt  so schnell 

versehoben. 
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