Z. vergl. Physiologie 67, 243—272 (1970)

Der Einflul des Lichtes
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The Effect of Light on the Activity of Fruit Bats (Megachiropiera)

Summary. 1. We investigated the influence of light on the activities of two
species of fruit bats: one, Rousetius aegyptiacus lives in caverns and the other,
Eidolon helvum, lives in trees.

2. Both Rousettus and Eidolon are dark active and show a monophasic activity
pattern. The daily period of main activity for Eidolon wa at the beginning of dark
time whereas Rouseftus showed its main activity during the second half of dark
time.

3. When the dark phase was prolonged (LD 4:20) there was almost no alteration
of the activity period; when it was shortened (LD 22:2) the activity period could
be compressed to two hours.

4. In continuous light Rouseftus as well as Eidolon exhibited a circadiane activity
rhythm. The period for Rousettus lasted more than 24 hours (Fig. 15), for Eidolon
less than 24 hours (Table 5).

5. After shifting the dark phase the time of resynchronization depended upon
the direction of shifting and upon the difference of light intensity between light and
dark phase.

6. With small light intensities Rouseftus could be synchronized by an intensity
difference of 0.006 Ix only (LD 12:12; 0.041:0.035 1x). With high light intensities
a desynchronization could be partly observed in LD of 31:3,9Ix.

7. With an LD having constant intensity in the light phase and having varied
intensities in the dark phase, and also with an LL having different intensities the
flying bats investigated showed light dependent maxima of activity (Figs. 14 and 15).
The o:p relation complied only with the circadiane rule of Aschoff whereas length
of period and phase difference were not clearly correlated with light intensity.

8. The dark inhibition of the activity of dark active animals was not primarily
related to reduced orientation but to inhibition by small light intensities. This find-
ing was discussed.

Zusammenfassung. 1. Es wird untersucht, welchen Einfluf das Licht auf die
Aktivitdt einer hohlenbewohnenden (Rousetius aegyptiacus) und einer baumbewoh-
nenden Flughundart (Eidolon helvum) hat.

2. Rousettus und Eidolon sind dunkelaktiv und haben ein monophasisches
Aktivitdtsmuster. Bei Eidolon liegt die tdgliche Hauptaktivitit zu Beginn, bei
Rousettus in der zweiten Hilfte der Dunkelzeit.

3. Bei verldngerter Dunkelphase (LD 4:20) andert sich die Aktivitéitszeit kaum;
durch eine Verkiirzung der Dunkelphase (LD 22:2) kann sie auf 2 Std komprimiert
werden.

4. Rouseftus und Hidolon zeigen im Dauerlicht einen circadianen Aktivitéts-
rhythmus, dessen Periodenlinge bei Rouseftus tiber (Abb. 15), bei Eidolon unter
24 Std liegt (Tabelle 5).
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5. Die Resynchronisationszeit nach einer Verschiebung der Dunkelphase ist
abhiingig von der Richtung der Verschiebung und von der Intensititsdifferenz
zwischen Licht- und Dunkelphase.

6.Im Bereich geringer Beleuchtungsstirken kann bei Rouseftus noch ein
Intensitdtsunterschied von 0,006 1x synchronisierend wirken (LD 12:12; 0,041:
0,035 1x), bei hohen Beleuchtungsstirken tritt zum Teil im LD von 31:3,9 Ix eine
Desynchronisation auf,

7.Im LD mit gleichbleibender Helligkeit in der Lichtphase und variierter
Beleuchtungsstirke in der Dunkelzeit und im LL verschiedener Beleuchtungs-
stirken zeigen die untersuchten Flughunde beleuchtungsabhingige Maxima der
Aktivitdtsmenge (Abb. 14 und 15). Der Circadian-Regel Aschoffs folgt nur das
o:g-Verhiltnis; Periodenlinge und Phasendifferenz sind nicht eindeutig mit der
Beleuchtungsstéirke korreliert.

8. Es wird diskutiert, daf die Dunkelhemmung der Aktivitit dunkelaktiver
Tiere nicht primér auf ein vermindertes Orientierungsvermdgen zuriickgeht, sondern
daB geringe Beleuchtungsstéirken direkt hemmend auf den Organismus wirken.

A. Einleitung

Flughunde besitzen besonders ausgepridgte Nachtaugen. Dennoch
lassen ihre Sehleistungen bei sehr geringen Beleuchtungsstéirken erheblich
nach (Neuweiler, 1962). Aktivitdtsuntersuchungen an Eulen, deren Augen
ebenfalls gut an die néchtliche Lebensweise angepafit sind, ergaben, dall
zunehmende Dunkelheit auch die Aktivitit beeintrachtigt (Erkert, 1969).
Es fragt sich, ob diese Abnahme der Aktivitdt auf dem bei verminderter
Sehleistung nachlassenden Orientierungsvermégen beruht, oder ob zu-
nehmende Dunkelheit direkt hemmend auf die Aktivitit nachtaktiver
Tiere wirkt. Um dies zu kliren, sollte das Aktivitdtsverhalten eines
Nachttieres untersucht werden, das sich bei volliger Dunkelheit durch
Schallpeilung zurechtfinden kann und dadurch bei der Orientierung
nicht grundsétzlich auf den Lichtsinn angewiesen ist.

Der Nilflughund (Rousettus aegyptiacus) eignet sich fiir eine solche
Untersuchung besonders gut. Er kann sich im Gegensatz zu anderen
Flughundarten optisch und akustisch orientieren. Bei ausreichender
Helligkeit herrscht die optische Orientierung vor; mit zunehmender
Dunkelheit geht er zur Ultraschallpeilung tiber (Mohres u. Kulzer, 1956).
Dadurch kénnte seine Aktivitdt von den nachts herrschenden Licht-
intensititen unabhingig sein.

Da Rousettus unter den Megachiroptera auch insofern eine Sonder-
stellung einnimmt, als er den Tag in dunklen Hohlen verbringt, wihrend
die meisten anderen (attungen ihr Tagesquartier auf Biumen haben
und dadurch tagsiiber wesentlich hoheren Lichtintensitdten ausgesetzt
sind, schien ein Vergleich mit einem Vertreter dieser Gruppe angebracht.
Hierfiir wurde Eidolon helvum, eine in Zentralafrika beheimatete Art,
herangezogen. Weil bisher noch keine Aktivitdtsmessungen an Flug-
hunden durchgefiihrt wurden, war zunichst eine allgemeine Unter-
suchung des Aktivititsverhaltens erforderlich.
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B. Material und Methode

Die vier Versuchstiere der Art Rouseftus aegyptiacus (Geoffroy) (R;, R,,
R,, R;) stammen aus einer Kolonie, die seit 1954 im Zoophysiologischen Institut
erfolgreich gehalten und geziichtet wird. Es waren adulte 33, die wihrend der
ganzen Versuchszeit einzeln in den Registrierkdsten untergebracht waren. Zum
Vergleich stand ein Pédrchen der Art Eidolon helvum (Kerr) aus Zentralafrika zur
Verfugung. Fir die Aktivitdtsregistrierungen eignete sich nur das @ (E,); das &
zeigte zu geringe Aktivitét, und sein Aktogramm loste sich im Dauerlicht auf.

Alle Versuchstiere wurden tédglich mit so viel Bananen und Haferflocken ge-
futtert, dafl stets etwas tbrigblieb. Die Futterung erfolgte wihrend der Ruhe-
phase zu verschiedenen Tages- und Nachtzeiten. Dadurch konnten stérende Ein-
flisse auf die Aktivitit der Tiere vermieden werden.

Flughunde bewegen sich mit groBer Geschicklichkeit nach der Methode des
»,Hangelkletterns‘. Sie beniitzen dazu alternierend ihre mit scharfen Krallen
versehenen FiiBe und die Daumen der Handschwingen. Ihre Bewegungsaktivitit
wurde deshalb in 100 100X 60 cm grofen Kletterkisten registriert (Abb. 1, a).
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Abb. 1. Versuchsapparatur zur Registrierung der Bewegungsaktivitit von Flug-

hunden (s. Text). a Registrierkasten, b Mattglasscheibe, ¢ Mattscheibenkasten,

d Lichtkasten, Bl Blende, Blw Blechwanne, F Futtertirchen, K Kippschalter,

H Hangelstibe, Lr Leuchtstoffrohren, L Luftschlitz, Pm Pergamentmattscheiben,
V Verschalung

17 Z. vergl. Physiologie, Bd. 67
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An den Schmalseiten jedes Kastens und 10 cm unterhalb der Decke waren im
Abstand von 5 cm, 5 mm dicke Holzstdbe eingezogen. Jeder 5. Stab lag mit den
Enden auf elektrischen Kippschaltern. Der Abstand dieser Kontaktstibe war so
gewihlt, daBl die Flughunde auch mit weit ausholenden Daumenkrallen nicht zwei
Kontakte zugleich schlielen konnten. Eine Holzverschalung schiitzte die Schalter
vor Verschmutzung (in Abb.1 an der Seite nicht eingezeichnet). Zur Beliftung
dienten vier lichtdichte Luftschlitze. Die Decke des Versuchskastens bildete eine
Mattglasscheibe (b). Dariiber befand sich, in die hochgezogenen Seitenwinde des
Kastens « eingepalbt, ein Mattscheibenkasten (c¢) mit vier Mattscheiben aus
Pergamentpapier. In den Kasten ¢ wurde ein 80 em hoher Lichtkasten (d) eingefiigt.
14 em von seinem oberen Rand war ein Brett befestigt, das auf der Oberseite
drei und auf der Unterseite eine Tageslicht-Leuchtstoffrohre (Osram 20 W/15) trug.
Zur ,,Glattung des Lichtes” wurden die einzelnen Leuchtstoffrohren auf der
Oberseite des Brettes an je eine der Phasen des Drehstromnetzes angeschiossen
(Sternschaltung).

In der Mitte des Brettes war eine 20x30x10cm grofle Blechwanne auf-
geschraubt. In deren Zentrum befand sich eine kreisrunde Offnung mit 3 em
Durchmesser und eine Halterung fiir 5 X5 cm grofie Neutralgrau-Reduktionsfilter
(Schott NG9 und NG4; Yy, Yoo Yioeo Und Yy0g00). Dadurch war gewihr-
leistet, daB nur von der weiBen Decke reflektiertes Licht durch die Blenden-
offnung fiel. Auf diese Weise und durch die stark streuenden Mattscheiben von ¢
wurde eine gleichméBige Ausleuchtung des Versuchskastens erzielt, dessen Innen-
flachen wie die der Késten ¢ und d mit weiler Dispersionsfarbe gestrichen waren.
Mit besonderer Sorgfalt wurden alle Fugen der Versuchsapparatur durch schwarz-
gefirbte Tesamollstreifen abgedichtet, so daBl weder Licht aus den Lichtkasten
noch dulleres Storlicht in die Versuchskésten kommen konnte. Dieses erméglichte
1. eine genaue Berechnung der Luxzahlen in nichtmeBSbaren Bereichen und 2. Mes-
sungen bei absoluter Dunkelheit. Die im Kasten herrschende Beleuchtungsstéirke
wurde mit einem Milliluxmeter der Firma Lange, Berlin, vom Boden aus gegen
die Decke gemessen. Fiir die einzelnen Kisten ergaben sich folgende Werte:

Versuchstier L D

R, 15 2 %102 (Ix)
R, 31 6,8 x 102 (Ix)
R, 30 8 x 1072 (Ix)
R 25 4 %1072 (Ix)
E, 80 3,7 x 1072 (Ix)

Die Registrierkisten von R, und R, standen in zwei Klimakammern, in denen
eine Temperatur von 23,5+ 0,5° C herrschte. Die Késten von R,, Rg und E, waren
in einem vollkommen abgedunkelten Dachraum untergebracht (Erkert, 1969).
Elektrische Regelheizer und eine Dachberieselungsanlage glichen hier tages-
periodische Temperaturschwankungen weitgehend aus. Jahreszeitlich bedingte
Schwankungen der AuBentemperatur bewirkten jedoch Anderungen des Tempera-
turniveaus im Bereich von 22,5—27° C.

Als Ma8 fir die Bewegungsaktivitit diente die Betéitigung der Kontaktstibel.
Die elektrischen Kontaktschliisse wurden durch Zihldruck-Geriite der Firma Elmeg,

1 Beobachtungen des Verhaltens der Flughunde in den Versuchskisten zeigten,
daB bei Rousetius etwa die Hilfte der registrierten Impulse auf Hangelaktivitét,
die andere auf Flugaktivitit zuriickgeht. Angeflogen wurden fast nur die Kontakt-
stibe in den oberen Ecken. Eidolon konnte im Versuchskasten nicht fliegen; bei
ihm wurde nur Hangelaktivitit registriert.
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Peine, summiert und alle 30 min ausgedruckt. Auf diese Weise konnten Halbstunden-
werte berechnet und die Gesamtaktivitéit/24 Std abgelesen werden.

Erst wenn sich zeigte, daB sich das Versuchstier neuen Beleuchtungs-
verhdltnissen angepalit hatte, wurden die folgenden 10 Tage zur Auswertung
genommen. Alle in der Arbeit angegebenen Werte sind itber 10 Tage gemittelt.
Auf Ausnahmen wird besonders hingewiesen.

Die Nomenklatur folgt weitgehend den Vorschligen von Aschoff, Klotter und
Wever (1965). Als ,,Dauerdunkel’“ (DD) werden nur Beleuchtungsstirken im
Bereich physiologischer Dunkelheit («10-¢1x) bezeichnet. Die Zeit vom Beginn
einer Aktivitdtsphase bis zum Beginn der nichsten gilt als Periode.

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. E. Kulzer, danke ich fiir sein stetes
Interesse am Fortgang der Arbeit und fiir wertvolle Ratschlige. Herrn Prof. Dr.
T. P. Mohres habe ich fir die Uberlassung von Versuchsriumen zu danken und
Herrn Prof. Dr. E. Bunning fiir die Erlaubnis zur Benutzung des Elektronen-
rechners seines Institutes.

C. Versuche und Ergebnisse
1. Das Aktivitdtsmuster
1. Tm Naturtag

Fiir die Versuche im natiirlichen Licht-Dunkel-Wechsel (nL.D) stan-
den zwei Rdume des Institutes zur Verfiigung, in die das Tageslicht von
oben einfiel. Um die Versuchstiere nicht zu stéren, wurden die Licht-
messungen in einem Vorraum gegen die auch hier vorhandene Riffel-
glasdecke durchgefiihrt. Vergleichsmessungen in den Késten (a + Matt-
scheibe b) lieferten die Reduktionsfaktoren, mit deren Hilfe die dem
Versuchstier (VT) gebotene Beleuchtungsstirke errechnet wurde.

Die durch Mittelung der MeBwerte von 7 bzw. 10 Tagen gewonnenen
Aktogramme von R, und E, sind in Abb. 2 dargestellt. Sowohl bei
Rousettus als auch bei Eidolon fillt die Hauptaktivitit in die Dunkel-
zeit. Beide Arten zeigen ein typisch monophasisches Aktivitdtsmuster.
Waéhrend sich dieses bei Rousetfus durch einen gleichméfBigen Anstieg
und Abfall auszeichnet, liegt der Schwerpunkt der Aktivitit von Eidolon
schon zu Beginn der Dunkelphase. Vergleichsmessungen zu verschiedenen
Jahreszeiten (Sommer, Herbst und Winter) ergaben bei R, einige Unter-
schiede. Im Juli (oberes Aktogramm) beginnt die Aktivitdt 20 min nach
Sonnenuntergang (SU) und endet abrupt etwa 15 min vor Sonnen-
aufgang (SA) bei einer Helligkeit von 0,1 1x (s. Tabelle 1). Im September
bei 12 Std Dunkelheit zeigt das Tier ein ausgewogenes Aktogramm. Der
Aktivitatsbeginn liegt 1/,—1 Std nach SU, das Aktivitétsende 1/,—1 Std
vor SA. Ende Dezember betrigt die Zeit zwischen SU und SA rd.
16 Std. Trotzdem bleibt R, bei einer 1lstiindigen Aktivitéitszeit, wenn
man die geringe Vor- und Nachaktivitdt unberiicksichtigt 1a8t. Im
Aktogramm dieser Wintermessung scheint das Aktivitdtsmaximum nach
rechts geriickt. Das beruht darauf, daB sich die Aktivitdtsphase tédglich

17*
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Abb. 2. Aktivititsmuster von Rousettus aegyptiacus und Eidolon helvum (unten) im
Naturtag. Sommer: Messung vom 10.—17.7.1967; Herbst: 16.—26.9.1968;

-
T 1

1
Uhr 12

Winter: 27. 12. 1967—4. 1. 1968. SU Sonnenuntergang, S4 Sonnenaufgang

Tabelle 1. Daten zu den Versuchen 4m nLD

VT Jahres- Mond- = SU Aktivitats- SA Aktivitats- Aktivi- 4+ 8
zeit phase beginn ende téts-

. ] menge

Zeit Ix Zeit Ix Imp./d
R, Sommer O 7 20,25 2045 0,06 4,35 4,20 0,101 883 87
R, Herbst @ 10 18,25 19,00 0,01 6,10 5,30 0,005 874 —
R, Winter @ 7 16,35 ~ 19,00 0,001 815 ~7,30 0,001 1306 110
E, Herbst @ 10 18,25 17,00 0,01 6,10 6,00 0,6 348 —
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um 10—15 min gegen das Ende der Dunkelzeit hin verschob, was bei
Mittelung der Werte unberiicksichtigt blieb. Das Aktogramm von
Eidolon. (Abb. 2 unten) zeigt, daB diese Flughundart schon mittags
aktiv wird, doch beginnt die Hauptaktivitdét erst nach SU. Einem
steilen Anstieg folgt eine allmahliche Abnahme der Aktivitit bis SA.

2. Das Aktivitdtsmuster im Kunsttag (LD 12:12)

Um festzustellen, ob das an nur einem Nilflughund im nLD er-
mittelte Aktivitdtsmuster reprisentativ ist, wurde mit allen VIn dieser
Art Vergleichsmessungen im Kunsttag (kI.D) durchgefiihrt. Gleichzeitig
wurde gepriift, ob bei gleichbleibender Helligkeit in der Lichtphase (L)
und verschiedenen Beleuchtungsstirken der Dunkelzeit (D) Anderungen
des Aktivitdtsmusters auftreten.

Die Ergebnisse dieser Versuchsreibe sind in Abb. 3 dargestellt. Es
zeigh sich, daB das Aktivitdtsmuster auch im kLD weitgehend mono-
phasisch ist. Bei 7 der 12 Aktogramme liegt die Hauptaktivitit
in der zweiten Hilfte der Dunkelzeit. Nur R, entfaltet seine héchste
Aktivitdt friher. AuBlerdem bleibt bei diesem Flughund und bei R, die
Aktivitdt bei grofierer Helligkeit in der Dunkelzeit iiber 4—5 Std gleich
hoch. Wéahrend der Verlauf der Kurven bei 10~2 und 10~%1x in der
Dunkelphase sehr unterschiedlich ist, liegt die Kurvenschar im Bereich
von 10-%1x nahe beieinander. Aus der Darstellung geht weiter hervor,
daB die Beleuchtungsstdrke in der Dunkelphase die Aktivitdtsmenge
beeinflulit. Mit Ausnahme von R zeigen alle Versuchstiere bei 10-6 Ix die
geringste Aktivitat.

Die bei Eidolon im nLD beobachtete Voraktivitit tritt, wenngleich
um 3—4 Std verkiirzt, im kLD ebenfalls auf (Abb. 4). Auch der rasche
Anstieg der Kurven zu Beginn und ihr flacheres Abfallen gegen Ende
der Dunkelzeit sind vorhanden. Das Aktogramm bei D=2 -10-21x
unterscheidet sich kaum von dem bei z-10-41x.

Sowohl im natiirlichen als auch im kiinstlichen Licht-Dunkel-Wech-
sel tritt das gleiche Grundmuster der Aktivitdt auf. Es zeigt sich auch
bei verschiedenen Individuen der gleichen Art. Auch wenn bei Messungen
unter konstanten Bedingungen der zeitgebende Licht-Dunkel-Wechsel
wegféllt, bleibt das monophasische Aktivitdtsmuster erhalten. Diese
Ubereinstimmungen deuten darauf hin, daB ein arteigenes Grundmuster
der Aktivitit vorliegt, das durch duBere Faktoren nur in geringem
MaBe beeinfluBit wird.

I1. Aktivitit ber verlingerter und verkiirzter Dunkelzeit
In welcher Weise ein Einflul durch dulere Faktoren méglich ist,
sollten Versuche mit R, und E, zeigen, in denen die Dunkelzeit ver-
langert oder verkiirzt wird.
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Abb. 3. Aktivititsmuster von vier Nilflughunden im kinstlichen Licht-Dunkel-
Wechsel (LD 12:12) mit gleichbleibender Beleuchtungsstirke in der Lichtphase und
variierter Beleuchtungsstirke in der Dunkelphase (schwarzer Balken). Oben:
D=2 x 102 1x; Mitte: 2 x 10-%1x; unten: D=2z X 1078 Ix. #----- a Ry
o——0 Rz; . ’R4; +——+ Ry

1. Verlangerung der Dunkelzeit

Im kLD mit verlingerter Dunkelphase nimmt die Dauer der Haupt-
aktivitit von R, wie bei der Wintermessung im nLI kaum zu (Abb. 5).
Lediglich eine geringe Vor- und Nachaktivitdt verteilt sich iiber die
ganze Dunkelzeit. Ahnlich wie bei R, im nLD vom Winter ist auch
bei R, in der auf 20 Std verlingerten Dunkelzeit eine beginnende
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Abb. 4. Aktivititsmuster von Fidolon helvum im kLD 12:12 (80:3,7X1021x =
ausgezogen und 80:3,7 X 10~ = gestrichelt). Schwarzer Balken — Dunkelzeit
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Abb. 5. Aktivitdtsverteilung von Rousettus aegyptiacus (R,) bei verlingerter
Dunkelzeit (L = schraffiert), LD (15:2x10-21x)

Verschiebung der Aktivitdtsphase zu erkennen (aus dem Aktogramm
nicht zu ersehen).

Bei den nLLD-Messungen trat im Winter die gréite Aktivitdtsmenge
auf. Demgegeniiber war R, im LD 4:20 viel weniger aktiv als im LD 8:16.
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Diese Abnahme der Aktivitét in der verlangerten Dunkelphase kann auf
einer Eigenart von R, beruhen. Es war das einzige Versuchstier, das bei
allen Versuchen im LL eine geringere Aktivitdtsmenge aufwies als in den
entsprechenden LD-Versuchen. Die lange Dunkelzeit kénnte bei ihm wie
Dauerlicht wirken. Dafiir spricht auch die beginnende Verschiebung
der Aktivitdtsphase.

2. Verkiirzung der Dunkelzeit

Das bei R, ermittelte nLD-Aktogramm vom Juli (Abb. 2, oben)
zeigt ein abruptes Ende. Dies kann auf einer stark hemmenden Wirkung
des Lichtes beruhen. Daher wurde untersucht, wie stufenweise Ver-
kiirzung der Dunkelzeit wirkst.

Das Ergebnis einer Versuchserie ist in Abb. 6 dargestellt. Die Mittel-
wert-Diagramme (n = jeweils 10 Tage) zeigen, daf} das Licht die Aktivitit
von Rouseltus scharf begrenzt. Vor Beginn der Dunkelzeit treten nur
wenige Impulse auf. Bei ,,Licht an* hort Ry, wie Ry im nLD-Versuch,
sofort auf, aktiv zu sein. Durch Verkiirzung der Dunkelzeit lift sich die
Aktivitit von Rousettus auf £ Std komprimieren. Dabei nimmt die durch-
schnittliche Aktivitdtsmenge/d von 971 Imp. im LD 12:12 auf 184 Imp.
im LD 22:2 ab. Wie stark die hemmende Wirkung des Lichtes ist, wird
aus einem Versuch deutlich, bei dem LL von 12,5 1x geboten wurde.
Nach 6 Tagen war die Aktivitit des Tieres von 439 Imp./d (im LD) auf
3 Imp./d gesunken. Es nahm keine Nahrung mehr zu sich, und der
Versuch muBite abgebrochen werden.

Eidolon ist in seiner Aktivitdt nicht so streng an die Dunkelzeit
gebunden wie Rousetius. Es war daher denkbar, dal das Licht seine
Aktivitit nicht so stark beeintrichtigt. Das sollte im Parallelversuch
geklirt werden.

Wie Abb. 7 zeigt, bleibt auch bei Fidolon die Hauptaktivitit an die
Dunkelzeit gebunden. Die Voraktivitit wird durchgehend beibehalten.
Im LD 20:4 ist das Versuchstier auch nach Einschalten des Lichtes noch
aktiv. Bei weiterer Verringerung der Dunkelzeit tritt diese Nachaktivitit
noch deutlicher hervor.

Im Anschluf an den LD 22:2 erhielt E, Dauerlicht von 3,7 x 102 Ix
(= Beleuchtungsstirke von D der vorangegangenen LD-Versuche). Hier-
bei zeigte sich, daB der Aktivitdtsanfang mit dem vorherigen Beginn
der Dunkelphase iibereinstimmte. Ein normales 9stiindiges Akto-
gramm baute sich sofort auf. Es entsprach genau der Haupt- und
Nachaktivitit im LD 22:2. Dieser Befund deutet darauf hin, da8 die
Hauptaktivitit im LD lediglich den Anfang der eigentlichen Aktivitéts-
phase des Tieres darstellt. Der tibrige Teil tritt stark gedampft als
Nachaktivitit hervor. Trotz Verringerung der Dunkelzeit nimmt die
Aktivititsmenge von Hidolon zu. Das geht auf einen allgemeinen An-
stieg des Aktivitdtsniveaus zuriick (s. Kap. V, 2).
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Abb. 6. Aktivitiatsverteilung von Rousettus aegyptiacus (R,) bei verkiirzter Dunkel-
zeit (L= schraffiert). LD (35:6,8 1073 Ix)

III. Nachweis eines circadianen Rhythmus

Bei den vorangegangen Versuchen bestimmte der Licht-Dunkel-
Wechsel auch die zeitliche Verteilung der Aktivitit. Féllt im Dauer-
licht? dieser Faktor weg, so tritt der dem Tier eigene endogene Rhythmus
hervor. Wie die Abb. 8 und 9 zeigen, weicht dieser bei Rouseftus und
Eidolon deutlich vom normalen Tagesgang ab. Die Aktivitdtszeit von Ry
beginnt jeden Tag ungefihr eine 1/, Std spéter (Periodenlinge

2 Als Dauerlicht werden alle LL-Beleuchtungsstidrken bis 10~¢1x bezeichnet.
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Abb. 7. Verteilung der Aktivitdt von Eidolon helvum bei verkiirzter Dunkelzeit
(L = schraffiert) im LD (80:3,7 1072 1x)

—

24 Std, 30 min). Eidolon hingegen zeigt eine Periodenldnge, die unter
24 Std liegt (7 =23 Std, 6 min).

1IV. Synchronisationsversuche

Der circadiane Rhythmus wird durch den Licht-Dunkel-Wechsel
synchronisiert. Die Eigenrhythmik des Tieres tritt dabei in eine be-
stimmte Phasenbeziehung zum Zeitgeber (Aschoff, 1960, 1965). Dieser
Vorgang wird sichtbar, wenn man eine unter konstanten Bedingungen
freilaufende Periodik plotzlich mit einer phasenverschobenen Zeitgeber-
periodik konfrontiert oder den Zeitgeber bei einem synchronisierten Tier
verschiebt. Die Reaktion des Versuchstieres 1iBt dabei auch Riick-
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Abb. 8. Nachweis eines circadianen Aktivititsrhythmus von Rousettus aegyptiacus
(Rg) im LL von 4 x10-21x

schliisse auf die Art der Beziehungen zwischen ,innerer Uhr® und
Umweltperiodik zu.

1. Synchronisation eines freilaufenden Rhythmus

In einem Dauerlichtversuch (6,8 x10-11x) wurde zweimal eine
12stiindige Lichtzeit von 301x so eingeblendet, daB einmal der Aktivitéits-
beginn, das andere Mal das Aktivitdtsende der freilaufenden Periodik von
R, in die Lichtzeit fiel (Abb. 10). Es zeigt sich, dal zwar das Licht
auch hier die Aktivitit des Tieres vollkommen unterdriickt, daB sich
aber der Flughund nicht sofort auf die neue Dunkelzeit einstellt. Sein
Eigenrhythmus steht einer raschen Synchronisation entgegen. Wenn diese
im Sinne des endogenen Rhythmus erfolgt, also eine Verlingerung der
Periode erforderlich ist (1. LD der Abb. 10), geht sie schneller vonstatten
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Abb. 9. Nachweis eines circadianen Aktivitdtsrhythmus von Eidolon helvwm im LL
von 1,6 X102 Ix

(6 Tage), als wenn die Periode verkiirzt werden muB (2. LD; 9 Tage
Synchronisationszeit).

2. Resynchronisation nach Verschiebung der Dunkelphase
um -+ 8 bzw. —8 Std
Um das Ergebnis des vorhergehenden Versuches zu iiberpriifen,
schien es ginstiger, Phasenverschicbungen des Zeitgebers bei bereits
synchronisierten Tieren vorzunehmen. Dabei miifite sich Rouseftus gleich
verhalten wie bei der Synchronisation des freilaufenden Rhythmus.
Eidolon hingegen, dessen Periodenlinge im LL unter 24 Std liegt,
miiBte bei einer Verschiebung der Dunkelzeit um -+ 8 Std eine lingere
Resynchronisationszeit haben als bei einer Verschiebung um —8 Std.
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Abb. 10. Synchronisation des freilaufenden endogenen Aktivitatsrhythmus von R,.
LL=6,8x10"1Ix; LD =30:6,8 x 10~ Ix (L = schraffiert). Zur besseren Ubersicht
wurden die Mefergebnisse doppelt dargestellt

Die mit R; gewonnenen Ergebnisse (Abb. 11) zeigen noch deutlicher
den Unterschied zwischen der Resynchronisation im Sinne der endo-
genen Rhythmik und der Resynchronisation in einem dem endogenen
Rhythmus gegenldufigen Sinne. Bei einer Verschiebung der Dunkelzeit
von + 8 Std dauert es bis zur vollen Synchronisation 9, bei einer Vor-
verlagerung der Dunkelphase um —8 Std 20 Tage.

Aus Abb. 11 geht weiter hervor, dal hier, im Gegensatz zu R,
(Abb. 10), eine Aktivitdtshemmung durch das Licht nur am Anfang der
Aktivititszeit auftritt. Das Aktivitdtsende ragt zundchst noch in die
Lichtzeit hinein. Dann wird die Aktivitdtsphase, die beim vollsynchroni-
sierten Tier 9—10 Std betrigt, stark verkiirzt und so téglich um eine
1/, Std vorverlagert. Erst nach 11 Tagen dehnt sie sich langsam
wieder aus. Bei dieser Messung trat keine vollstindige Hemmung der
Aktivitdt wihrend der Lichtzeit auf. Das kann auf den relativ geringen
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Abb. 11. Resynchronisation des Aktivitdtsrhythmus von Rousefius aegyptiacus
(Ry) nach Verschiebung der Dunkelphase um + 8 bzw. —8 Std. LD 12:12
(15:2x 1072 1x). L =schraffiert

Intensitdtsunterschied zwischen L und D zuriickgehen (15:2x 102 Ix im
Gegensatz zu 30:6,8 X 10—*1x bei Ry).

Das Ergebnis der Resynchronisationsversuche bei E, (Abb. 12)
entspricht ebenfalls den Erwartungen. Bei einer Zeitgeberverschiebung
um +8 Std braucht das Tier 14 Tage bis es wieder voll synchronisiert
ist. Bei einer Verschiebung um —8 Std geniigen schon 10 Tage.

3. Abhéngigkeit der Resynchronisationszeit
von der Beleuchtungsstéirke

Die vorhergehenden Versuche zeigen eine enge Beziehung zwischen
dem endogenen Rhythmus und der Resynchronisationszeit. Nach der
circadianen Regel Aschoffs (1964) wird bei dunkelaktiven Tieren die
Periodenlinge mit zunehmender Dunkelheit kiirzer. Eine solche Ande-
rung der Periodenlénge kénnte sich auch auf die Resynchronisationszeit
auswirken. Daher wurde gepriift, ob verschiedene Beleuchtungsstirken
in der Dunkelphase (Reduktion der mittleren Beleuchtungsstirke) einen
Einfluf} auf die Resynchronisationszeit haben.
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Abb. 12. Resynchronisation des Aktivitdtsrhythmus von Eidolon helvum nach Ver-
schiebung der Dunkelphase um -8 bzw. —8 Std. LD 12:12 (80:3,7x10-21x).
L = schraffiert

Tabelle 2. Abhdngigkeit der Resynchronisationszeit von der Beleuchtungsstirke in der
Dunkelphase des Zeitgebers

Ver- Verschiebung Resynchronisationszeit
suchs- um bei D=y x 1072
tier

x=06 B 4 3 2

R, +8 Std 7 8 9
—8 Std 12 15 20

R, +8 Std 9 9
—8Std 10 13

R, +88td 8 7
— 8 Std 20 15

E, +8 Std 11 14
—8Std 7 10

Tabelle 2 faBt die Ergebnisse der hierzu durchgefiithrten Messungen
zusammen. Aus ihr geht hervor, dall R;, R, und E, bei geringen Licht-
intensitdten in der Dunkelphase dem Zeitgeber schneller folgen als bei
hoheren Intensitdten. Dabei ist die Abnahme der Resynchronisationszeit
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von R; und R, bei Phasenverschiebungen um —8 Std grofer als bei
Phasenverschiebungen um -+ 8 Std. R, verhdlt sich kontrir. Er hat bei
8% 10-91x in der Dunkelphase eine lingere Resynchronisationszeit als
bei 10-31x. Erst weitere Versuche werden zeigen, ob dies eine Aus-
nahme ist oder ob die obige Annahme revidiert werden muf.

4. Synchronisation bei schwachem Zeitgeber

Fiir die Beurteilung der Zeitgeberfunktion des Lichtes ist es wichtig,
zu wissen, welche Intensitdtsunterschiede noch synchronisierend wirken
konnen. Mit dem Flughund R, wurden daher 2 Versuchsserien durch-
gefithrt: 1. die Helligkeit der Lichtphase blieb konstant, die Beleuchtungs-
stirke der Dunkelphase wurde erhoht; 2. bei gleichbleibender Beleuch-
tungsstirke der Dunkelphase wurde die Helligkeit der Lichtphase
schrittweise reduziert.

Das Ergebnis des ersten Versuches ist in Abb. 13 dargestellt. R,
war im LD 12:12 (31:6,8 103 1x) voll synchronisiert. Als die Licht-
intensitit in der gleichbleibenden Dunkelzeit (3.00 bis 15.00 Uhr) auf
3,9 Ix erhéht wurde, zeigte sich sofort eine deutliche Veranderung: die
Aktivitdtsphase verkiirzte und verschob sich. Das Tier war nicht mehr
synchronisiert. In der Zeit vom 8. bis zum 15. Versuchstag trat ein
eigenartiger ,,Wechselrhythmus** auf. Zeitlich stark verzogerte kurze
Aktivitdtsphasen wechselten mit anndhernd normalen Perioden. Danach
blieben die Aktivititszeit und die Periodenlinge mehr oder weniger
konstant (ungefahr 9,5 Std bzw. rd. 24,5 Std). Am 25. und am 32. Tag
erfolgten spontane Phasenspriinge. Mit Beginn des Dauerlichtes von 3,9 Ix
am 40. Tag erschien der Wechselrhythmus nochmals. In den darauf-
folgenden 5 Tagen zeigte sich eine gleichmaBige Verschiebung der Aktivi-
titszeit um 1—1,5 Std/Periode. Dann traten erneut UnregelmafBigkeiten
auf. Der vom 57. Tag an gebotene LD 12:12 (31:6,8 x 102 Ix) synchroni-
sierte den freilaufenden Aktivititsrhythmus des Versuchstieres wieder3.

Tabelle 3 zeigt die Ergebnisse der zweiten Versuchsserie. Im LD 12:12
(0,041:0,035 Ix) war das Versuchstier noch voll synchronisiert. Erst im
anschlieBenden LL von 0,035 1x trat eine langsame Verschiebung der
Aktivitdtsphase auf, woraus hervorgeht, dafl hier tatsichlich die duBerst
geringe Intensititsdifferenz des Licht-Dunkel-Wechsels den circadianen
Aktivititsrhythmus synchronisierte. Auch in dieser Versuchsreihe fiel

3 Im Gegensatz zu R, war R, in einer Vergleichsmessung (LD 12:12; 35:4,31x)
noch synchronisiert. Es wurde jedoch erst 1-—4,5 Std nach Ausschalten des Lichtes
aktiv. Die Aktivititszeit war auf 7 Std verkiirzt. Im anschlieBenden LL-Versuch
betrug sie 8—8,5 Std. Die Periodeniénge schwankte zwischen 23,5 und 25,5 Std.
Die Aktivititsmenge dieses Tieres war im Vergleich zu der von R, bei dieser
Lichtintensitit noch sehr hoch.



Aktivitit von Flughunden 261

Original Duplikat

20+

251

30

|I|”H|||H'|n..

35

40

45+
50 _—
55| -

—— 7_—;—-""—1_ -
60‘_;—?__ — I
Tag [/ mee———— B —

7 G -

I 1 j T | I 1
18 24 6 12 18 24 6 12 Uhr 18
Abb. 13. Desynchronisation des Aktivititsrhythmus eines Nilflughundes (R,) im

LD12:12 (31:3,91x). L=schraffiert, horizontale Strichelung—Anderung der
Beleuchtungsstéirke in der Dunkelphase. Weiteres s. Text

auf, daf sich die Aktivitidtszeit mit abnehmendem Intensitdtsunterschied
verkiirzte. Da das hauptséchlich auf einer Verzégerung des Aktivitéts-
beginns beruhte, dnderte sich auch die Phasendifferenz zwischen Zeit-
geber- und Aktivitdtsperiode (Tabelle 3).

Im Bereich hoher Beleuchtungsstirken wirkt also ein Intensitdts-
unterschied von fast einer Zehnerpotenz z.T'. schon nicht mehr synchromwi-
sterend. In dem zwei Zehnerpotenzen darunter gelegenen Helligkeits-
bereich war das Tier noch bei einer Intensitidtsdifferenz von nur 0,006 lx
(1,17: 1) synchronisiert.

18 Z. vergl. Physiologie, Bd. 67
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Tabelle 3. Anderung der Aktivitit bei Verringerung der Intensititsdifferens

des Zeitgebers
Zeitgeber Aktivitéts- Aktivitdts- Phasendifferenz
(LD 12:12) beginn (Std ende (Std zum Zeitgeber
(Ix) nach ,,Licht an‘‘) wvor ,,Licht aus**) (Std)
1,800:0,035 1,0 1,5 —0,25
0,600:0,035 1,5 1,0 +0,25
0,300:0,035 3,0 1,0 +1,00
0,080:0,035 4,0 0,5 41,75
0,041:0,035 4,5 0,5 + 2,03

Tabelle 4. Reikenfolge der LD- und LL-Versuche (Genaue lu-Werte s. 8. 246)

Versuchs- D 6 Beleuchtungsstérke im D bzw. LL in Ix
tie
. <10-% 10 10-5 10—+ 103 102 10t 10-°

R, 4 3 2 1

R, 7 4 2 3 5 1 6
R, 7 6 4 5 2 1 3
Re 6 5 4 3 2 1

E, 3 1 2

V. Einflup der Beleuchtungsstirke auf die Akiivititsmenge
und andere Parameter der Aktivititsperiodik

Die zentrale Bedeutung des Lichtes fir den Aktivitdtsverlauf der
untersuchten Flughundarten geht aus den Versuchen klar hervor. Aus-
sagen dariiber, ob sich die Fahigkeit zu einer nichtoptischen Orientie-
rungsweise bei Rousefius in irgendeiner Form auf die Aktivitat auswirkt,
sind jedoch erst anhand ausgedehnter quantitativer Messungen méglich.
Diese miissen sich {iber einen weiten Bereich der Lichtintensitdtsskala
bis hin zu physiologischer Dunkelheit erstrecken (Erkert, 1969). Um
jede Anderung des Aktivititsverlaufs zu erfassen, sollten dabei alle
Parameter der Aktivititsperiodik (Aktivitdtsmenge, o:g-Verhiltnis,
Periodenlinge T und Phasendifferenz A ¢; Aschoff, 1962, 1965) beriick-
sichtigt werden.

Die verschiedenen Lichtintensititen wurden nicht nur im LL, sondern auch
im LD geboten. L blieb dabei konstant, variiert wurde die Beleuchtungsstirke in
der Dunkelphase (<10-¢ bis 12,51x). Jede Lichtintensitit wurde zuerst im LD
geboten, anschlieBend als LL¢ (= vorangegangenem D). R,, R, und E; erhielten
die verschiedenen Beleuchtungsstirken in zufélliger, R; und R in gleichmifig
abnehmender Reihenfolge (Tabelle 4). Zur Bestimmung von o, ¢ und v wurden nur
Halbstundenwerte herangezogen, die tiber 1% der Gesamtaktivitdt der Periode
lagen. Bei der Berechnung der Phasendifferenz wurde die Mitte der Aktivitdts-
phasen auf die Mitte der Dunkelzeit bezogen.

4 DD=«x10"%1x.



Aktivitit von Flughunden 263

1. Versuche mit Rousetius

Aktivitdt im LD. Die Beleuchtungsstirke in der Dunkelphase hat
einen deutlichen EinfluB auf die Aktivitdtsmenge von Rouseftus. Aus
Abb. 14 ist zu ersehen, dafi die Aktivitit jedes Versuchstieres bei einer
bestimmten Lichtintensitit im Bereich zwischen 10-5 und 10-21x ein
Maximum erreicht und bei hoheren und geringeren Helligkeiten wieder
abnimmt. Die Gipfel der Aktivitdtskurven von R, und R, Liegen nahe
beieinander, etwas unterhalb von 10-2 1x. Wahrend die beiden Schenkel
der Kurve von R, gleichméGig abfallen, zeigt R, bei 103 Ix noch einmal
einen geringen Anstieg der Aktivitdt. Das Aktivitdtsmaximum von R,
ist etwas weiter in den Dunkelbereich verschoben. Das gleiche gilt fiir
R, dessen hochste Aktivitdt bei 4 X 10~5 Ix liegt. Bei diesem Tier fallen
besonders der lineare Anstieg und Abfall der Kurve auf.

Eine eindeutige Beziehung zwischen Beleuchtungsstirke in der
Dunkelphase und Phasendifferenz ist bei keinem der Versuchstiere zu
erkennen (Abb. 14, Mitte). Beim o:p-Verhaltnis streuen die Werte
stirker. Die Kurven von R, und R, sind unregelméifig, die von R, und
R, hingegen steigen bis 10-51x gleichméBig an und fallen erst im Be-
reich physiologischer Dunkelheit ab. Insgesamt la(t sich jedoch be:
abnehmender Helligheit eine ansteigende Tendenz des o:g-Verhiiltnisses
erkennen.

Alktivitét 9m LL. Auch im Dauerlicht verschiedener Beleuchtungs-
stirke zeigen alle Nilflughunde Aktivitdtsmaxima. Allerdings verteilen
sie sich hier tber einen groBeren Bereich der Lichtintensitdtsskala
(Abb. 15). Die Hochpunkte der Kurven von R, und R, liegen wiederum
nahe zusammen. Sie sind gegeniiber den entsprechenden LD-Werten um
eine Zehnerpotenz weiter in den Hellbereich verschoben. In ihrem
Verlauf unterscheiden sich die Kurven sehr. Die Aktivitit des Versuchs-
tieres R, nimmt von 8 X 102 Ix bis zum DD fast linear ab. R, hingegen
scheint zwischen 10-% und 10-%Ix ein zweites Maximum zu haben.
Ein solches war andeutungsweise auch im LD vorhanden. R, und R,
entfalten ihre hochste Aktivitdt bei noch geringeren Beleuchtungs-
stirken. Dabei zeigt Ry einen deutlichen Gipfel. Bei R, dndert sich das
Aktivitdtsniveau kaum. Vermutlich wird der Hochstwert bei 10-%Ix
liegen.

Die Periodenlidnge 7 dndert sich bei den verschiedenen Lichtintensi-
tdten nur in geringem MaBe. Eine eindeutige Beziehung zur Beleuchtungs-
stirke ist nicht zu erkennen. Zwei Kurven (R, und R;) zeigen ein
Minimum im Bereich von 10~* bis 10-2Ix. Bei R, verldngert sich die
Periode mit zunehmender Dunkelheit, wird aber nach 10-%lx wieder
etwas kiirzer. R, hilt mit einigen Schwankungen ein Niveau ein. Keines-

18+
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Abb. 14. EinfluB} der Beleuchtungsstérke der Dunkelphase eines LD 12:12 (Abszisse)
auf Aktivititsmenge/d (oben), Phasendifferenz (Mitte) und «:p-Verhédltnis (unten)
bei Rousettus aegyptiacus. s----- saRy; 0O——0 Ry; o e Ry; +~——-4 Ry

falls 1ifie sich sagen, daff die Periodenlinge des dunkelaktiven Nilflug-
hundes mit der Beleuchtungsstirke abnimmdt.

Das Verhiltnis von Aktivitdtszeit zur Rubezeit ist bei R, negativ
mit der Beleuchtungsstirke korreliert. Auch bei R, ist eine allgemeine
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Abb. 15. EinfluB der Beleuchtungsstirke im LL auf die Aktivititsmenge/r, Perioden-
linge und o:g-Verhiltnis von Rousettus aegyptiacus. a----- 2 Ry; 0——0 Ry;
Ry +——+ Re

Tendenz zur Vergréferung von o:p mit zunehmender Dunkelheit fest-
zustellen. R, bleibt in den verschiedenen Messungen auf einem Niveau.
R, weist zwischen 10~ und 10-*Ix ein deutliches Maximum auf. Werden
alle Werte zusammengefaf8t, so ist auch im Dauerlicht eine ansteigende
Tendenz des o.:p-Verhiltnisses zu beobachten.

Bei allen Parametern fillt auf, daB die einzelnen Versuchstiere sehr
unterschiedlich auf die verschiedenen Beleuchtungsstirken reagieren.



266 S. Erkert:

2. Versuche mit Eidolon

Das Eidolonweibchen E, erwies sich wéhrend der mehrere Monate
dauernden Versuche zur Bestimmung der Abhingigkeit der Aktivitéts-
parameter von der Beleuchtungsstirke als ungeeignet. Im Laufe der
Messung stieg das Aktivitdtsniveau des Tieres plotzlich auf ein Viel-
faches der zuvor gemessenen Werte an. Aus diesem Grund wurde nur die
Messung vor dem ersten Aktivitdtsanstieg verwertet. Die Ergebnisse sind
in Tabelle 5 zusammengestellt. Fiir die Aktivitdtsmenge ergibt sich auch
bei Eidolon ein beleuchtungsabhéngiges Maximum. Ein solches deutet
sich auch bei der Spontanfrequenz (definiert als 1/7) an. Das «:p-Ver-
héltnis nimmt bei abnehmender Lichtintensitét zu. Vergleicht man die
Aktivititsparameter von Hidolon und Rouseftus, so zeigt sich, dal sie
im gleichen Helligkeitsbereich dhnlich verlaufen.

Tabelle 5. Der Einfluf3 der Beleuchtungsstirke auf die Aktivititsmenge,
das o : - Verhdlinis und die Periodenlinge von Eidolon

Beleuchtungs- Reihen- Aktivititsmenge — Aktivitdtszeit Perioden-
stirke (Ix) folge (Imp/7) zut Ruhezeit linge

E 4- s z + 8 & + 8
6,2 % 101 2 317 60 044 0,07 23,7 042
1,5 x 102 1 542 117 0,64 0,07 23,1 0,34
3,7x 10 3 421 68 0,75 0,14 23,2 0,54

VI. Der Mitnahmebereich

Gegeniiber anderen Siugetieren (Zusammenfassung bei Lohmann,
1967) verindert Rouseftus seine circadiane Periode nur innerhalb eines
sehr engen Bereiches. Auch die relativ langen Resynchronisationszeiten
bei den Phasenverschiebungen des Zeitgebers deuten darauf hin, daf} die
Periodenldnge nicht sehr stark variiert werden kann. Demzufolge miiBte
auch der Mitnahmebereich sehr klein sein. Das wurde bei R, in einem
LD 11:11 (30:8x 102 1x), also einer Zeitgeberperiode von 22 Std, und
einem LD 13:13 mit gleichen Helligkeitswerten tiberpriift.

In Abb. 16 ist dieser abschlieBende Versuch dargestellt. Er bestatigt,
daB Rouseftus einen relativ engen Mitnahmebereich hat, der zwischen
23 und 25 Std liegt.

Im LD 11:11 wird die Aktivitédt des Tieres durch die taglich um 2 Std
vorriickende Lichtzeit vom Ende her abgeschnitten und baut sich auch
von dort her wieder auf, sobald der Beginn der voranschreitenden
Dunkelzeit wieder in die Aktivitdtsphase des Tieres fallt. Der Aktivitéts-
rhythmus wird gewissermaflen vom Zeitgeber iiberholt. Der Versuch
LD 13:13 muBte aus technischen Griinden abgebrochen werden. Bevor er
wiederholt werden konnte, starb das Versuchstier.
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Abb. 16. Die Verteilung der Aktivitét von Rousettus (R,) im LD 11:11 (oben) und
im LD 13:13 (unten). L=2301x, D =8X10-2 Ix (L = schraffiert)

D. Diskussion

Rousettus und Fidolon sind dunkelaktiv. Der Nilflughund hat sowohl
im natiirlichen und kiinstlichen Licht-Dunkel-Wechsel als auch im
Dauerlicht eine scharf begrenzte Aktivititsphase, an der die Parameter
der Aktivitit genau zu bestimmen sind. Daher eignet er sich fiir
Aktivitdtsmessungen besonders gut. Eidolon hingegen zeigt eine Vor-
aktivitdt, die sich manchmal nicht von der Hauptaktivitdt trennen 1iBt
und dadurch die Auswertung erschwert.

Das Aktivititsmuster beider Flughundarten ist monophasisch. Eidolon
entfaltet seine hochste Aktivitdt zu Beginn, Rousetfus erst gegen Ende
der Dunkelphase. Kulzer (1958) zihlte bei einer in Gefangenschaft
gehaltenen Rousettus-Kolonie die meisten Fliige am Anfang der Dunkel-
zeit. Diese Vorverlagerung der Hauptaktivitéit kann auf die regelmiBige
Fitterung zu Beginn der Dunkelperiode zuriickgehen. Eingehendere
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Beobachtungen im Biotop, die einen Vergleich des normalen Aktivitits-
verhaltens des Nilflughundes mit dem von mir registrierten erméoglichten,
fehlen. Fir Eidolon liegen sowohl umfassende Freilandbeobachtungen
(Huggel, 1965) als auch Beschreibungen des Verhaltens unter Labor-
bedingungen vor (Kulzer, 1969). In jedem Fall beginnt die Haupt-
aktivitit mit hereinbrechender Dunkelheit und nimmt bis zum Morgen
ab. Die Voraktivitdt kann unterschiedlich lang sein. Nach Kulzer wurde
das Eidolon-Pérchen bereits mittags aktiv, die von Huggel beobachtete
Kolonie erst nach 16.00 Uhr. Das hier untersuchte Eidolon-Weibchen
zeigte bei 1011x in der Dunkelphase keine, bei 10-%1x in der Dunkel-
phase bis zu 7 Std Voraktivitit. Deren Dauer scheint von der Beleuch-
tungsstirke der Licht- und Dunkelphase abhingig zu sein. Aus dem
Vergleich mit den Literaturangaben wird deutlich, daB} die angewandte
Registriermethode den Aktivitdtsverlauf der Flughunde sehr gut erfaBt.

Rousettus und Eidolon haben, wie die meisten bisher untersuchten
Tierarten, einen endogenen Akivvitdtsrhythmus, der durch den periodischen
Wechsel der Beleuchtungsstéirke mit dem Tagesgang synchronisiert wird.
Das Licht wirkt als Zeitgeber. In welchem MaBe dieser das circadiane
System beeinfluBlt, hingt von den REigenschaften des biologischen
Rhythmus, verschiedenen Parametern des Zeitgebers und von der Art der
Koppelung beider ab.

Die Dauerlichtversuche mit Rousettus ergaben eine Periodenlénge, die
nur wenig von 24 Std abweicht und im (Gegensatz zu anderen Arten
(Zusammenstellung bei Hoffmann, 1965, und Lohmann, 1967) in ver-
schiedenen Beleuchtungsstirken kaum verdndert wird. Bei der Resyn-
chronisation und in Versuchen mit verkiirzter bzw. verldngerter Zeitgeber-
periode (Mitnahmebereich) zeigt der Aktivitédtsrhythmus der Versuchstiere
eine starke Beharrungstendenz. Aus beidem geht hervor, dall beim
Nilflughund ein erstaunlich starres circadianes System vorliegt. Synchroni-
sierend wirkt nur ein Licht-Dunkel-Wechsel, dessen Periodenlinge den
Bereich zwischen 23 und 25 Std nicht {iberschreitet. Innerhalb dieses
Bereiches lassen sich die anderen Parameter des Zeitgebers ziemlich
stark variieren.

Verindert man bei gleichbleibender Periodenlinge (7' =24 Std) das
Verhilinis zwischen Licht- und Dunkelzeit, so wirkt eine 2stiindige
Dunkelzeit noch voll synchronisierend, wihrend sich die Aktivitdt von
Rouseitus bei einer Verlingerung der Dunkelphase auf 20 Std langsam
verschiebt. Das gleiche Phanomen tritt im nLD auf. In den langen
Winternichten war die Desynchronisation noch deutlicher. Zu gleichen
Ergebnissen kamen Rahmann u. Weber (1967) bei entsprechenden
Versuchen mit nordischen Waldlemmingen. Die Aktivitdtsperiodik dieses
Nagers ist im kLD (7 =24 Std) mit 1,5stiindiger Dunkelzeit noch voll
synchronisiert, bei 22,5stiindiger Dunkelzeit dagegen nicht mehr. Auch
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Flederméuse zeigen unter den extremen Bedingungen des nordischen
Langtages eine streng an die kurze Dunkelzeit gebundene Aktivitéts-
phase (Verkirzung bis auf 1 Std; Nyholm, 1965). Entsprechende
Freilandbeobachtungen tiber das Verhalten dunkelaktiver Tiere im ark-
tischen Kurztag stehen noch aus.

Obwohl Rousettus im natiirlichen Biotop geringeren Schwankungen
der Tageslidnge ausgesetzt ist, als die erwdhnten nordischen Tierarten,
reagiert er unter Laborbedingungen wie diese. Es kann sein, dafl dunkel-
aktive Arten auf Anderungen der Tageslinge gleich reagieren und kein
spezieller Anpassungsmechanismus an die Variation dieser Umgebungs-
bedingung in verschiedenen geographischen Breiten ausgebildet wurde.

Bei einer Verdnderung der Intensititsdifferenz des zeitgebenden
LD-Wechsels zeigt sich, dal im Bereich schwacher Beleuchtungsstirken
viel geringere Helligkeitsunterschiede synchronisierend wirken als im
helleren Bereich. Es liegen hier dhnliche Beziehungen vor, wie sie
zwischen Unterschiedsschwelle und Grundbeleuchtungsstérke bestehen.

Ausschlaggebend fir die Dauer der Resynchronisation nach einem
Phasensprung des Zeitgebers sind bei Rousettus und Eidolon 1. die Rich-
tung der Verschiebung und 2. der Unterschied zwischen den Beleuchtungs-
stédrken der Licht- und Dunkelphasen. Die Periodenldnge des endogenen
Rhythmus von Rousettus liegt bei allen Lichtintensitdten im Dauerlicht
tiber 24 Std. Deshalb folgt er dem Zeitgeber schneller, wenn fiir die
Resynchronisation eine Verldngerung der endogenen Periode erforderlich
ist. Da die Periodenldnge von Eidolon 24 Std nicht @berschreitet, ist hier
die Resynchronisationszeit kleiner, wenn die Zeitgeberperiode vorverla-
gert wird. Ahnliche Beziehungen zwischen Eigenfrequenz und Dauer der
Resynchronisation fanden Aschoff u. Wever (1963) beim lichtaktiven
Buchfinken.

Eine Abhingigkeit der Resynchronisationszeit von der Helligkeit der
Lichtphase ist bei licht- und dunkelaktiven Tieren wiederholt nach-
gewiesen worden (Aschoff u. Wever, 1963 ; Warnecke, 1966; Weber, 1966;
Wobus, 1966 u.a.). In der vorliegenden Arbeit wurde dagegen bei
konstanter Helligkeit der Lichtphase die Beleuchtungsstéirke der Dunkel-
zeit variiert. Es zeigt sich, dafl auch hier die Dauer der Resynchroni-
sation von der Beleuchtungsstirke abhéngt. Die Versuche sprechen dafiir,
daB weniger eine beleuchtungsabhingige Anderung von 7 (s. Abb. 15)
ausschlaggebend ist, sondern der Intensitdtsunterschied zwischen Licht-
und Dunkelphase (= Zeitgeberstirke).

Die Parameter der Aktivitdisperiodik unter konstanten Bedingungen
gehaltener Tiere sind nach einer von Aschoff (1964) aufgestellten Regel
bei lichtaktiven Arten positiv, bei dunkelaktiven Arten negativ mit der
Beleuchtungsstérke korreliert. Innerhalb eines mittleren Helligkeits-
bereiches wurde die Giiltigkeit dieser Regel bei Séugern und Vogeln



270 S. Erkert:

wiederholt bestatigt (Zusammenfassung s. Hoffmann, 1965; Pohl,
1968a, b). Messungen, die sich tiber einen weiten Bereich der Licht-
intensitatsskala (200—10-%1x) erstreckten, ergaben jedoch bei Eulen,
daB die Parameter der Aktivitit bei bestimmten Helligkeiten Maximal-
werte erreichen (Erkert, 1967, 1969). Rousettus wurde Beleuchtungs-
stdrken vom Bereich physiologischer Dunkelheit bis zu aktivitéts-
hemmenden Helligkeiten (> 5 Ix) ausgesetzt. Die Ergebnisse (Abb. 15)
lassen sich kaum mit der Regel Aschoffs vereinbaren (vgl. auch Rensing
u. Brunken, 1967; Weber, 1968). Lediglich beim a:p-Verhéltnis deutet
sich der geforderte Anstieg bei abnehmender Lichtintensitit an. Der
Annahme von Erkert (1967) entsprechen nur die Maximumkurven der
Aktivitdtsmenge. Sie treten bei allen Flughunden sowohl unter konstan-
ten Bedingungen als auch im Licht-Dunkel-Wechsel auf.

Dabei zeigt sich, daB die beleuchtungsabhéngigen Aktivitdtsmaxima
in den LD-Versuchen deutlicher hervortreten und weniger streuen als
im Dauerlicht. Ursache hierfiir konnen einerseits langfristizge Adapta-
tionen unter den konstanten Bedingungen des Dauerlichtes sein, die zu
einer Anndherung der einzelnen beleuchtungsbedingten Aktivitits-
niveaus fiihren. Auf der anderen Seite konnen bei den LD-Versuchen
spezifische Zeitgeberwirkungen (periodischer Wechsel von Licht und
Dunkel und jeweilige Intensitétsdifferenz) dazu fithren, daB die Indivi-
duen einheitlicher reagieren.

In Abb. 14 u. 15 fallt auBerdem auf, daf} sich die Flughunde R; und
R¢ deutlich anders verhalten als R, und R,. Das ist nicht allein auf
individuelle Unterschiede zuriickzufiithren, sondern auch auf die Reihen-
folge der gebotenen Beleuchtungsstdrken. R, und Rg, die schrittweise
abnehmende Lichtintensititen erhielten, konnten sich langsam an die
zunehmende Dunkelheit gewdhnen. In verschiedenen Zeitabsténden
durchgefiihrte Vergleichsmessungen am selben Tier brachten zudem
Hinweise darauf, daB die Aktivitit der Flughunde auBler durch die
vorangegangenen Versuche auch durch linger periodische Schwankungen
des Reaktionsniveaus beeinflult wird.

Durch die Fahigkeit zur Ultraschallpeilung kann sich Rouseffus im
Gegensatz zu rein optisch orientierten Tierarten auch bei physiolo-
gischer Dunkelheit noch gut zurechtfinden (Moéhres u. Kulzer, 1956;
Griffin, Novick u. Kornfield, 1958). Trotzdem nimmt auch seine Aktivi-
tit bei geringen Beleuchtungsstirken ab. Das ist ein deutlicher Hinweis
darauf, daBl die Dunkelhemmung der Aktivitdt nicht primér auf eine
Verminderung des Orientierungsvermogens zuriickgeht, sondern daB das
Licht das Aktivititsniveau iiber das optische System direkt beeinflufit.

Nilflughunde verbringen den Tag in Hohlen und fliegen erst in der
Dunkelheit auf Nahrungssuche. Der Tagesgang der Beleuchtungsstirke
an ihrem Ruheplatz in der Nidhe der Hohleneinginge ist gegeniiber dem
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natiirlichen Lichtintensitdtswechsel im Freien weit in den Dunkel-
bereich verschoben. Dadurch herrscht am Ruheplatz bereits eine fiir die
Aktivitdt optimale Beleuchtungsstirke, wenn die AuBlenhelligkeit noch
im aktivitdtshemmenden Bereich liegt. Hohlenbewohnende Flederméuse,
bei denen die gleiche oder eine noch stidrkere Diskrepanz zwischen
Beleuchtungsstirke am Ruheplatz und im Jagdrevier im Freien besteht,
erwachen aufgrund ibres endogenen Rhythmus gegen Abend und orien-
tieren sich durch wiederholte Fliige zum Hohleneingang iiber die aufien
herrschende Beleuchtungsstirke. Sie fliegen erst aus, wenn diese unter
einen bestimmten Wert gesunken ist. Dieses , light sampling behaviour
(De Coursey, 1964; Nyholm, 1965; Twente, 1955; Herreid u. Davies,
1966) tritt auf, wenn die circadiane Periode hohlenbewohnender Nacht-
tiere unter 24 Std liegt und bei verhidltnismiBig geringen Helligkeiten
eine Lichthemmung der Aktivitit eintritt. Rouseffus ist durch die nur
wenig lber 24 Std liegende Periodenlédnge seines endogenen Aktivitéts-
rhythmus so gut dem natiirlichen Tagesgang angepaBt, dafl sich bei thm
ein ,licht sampling behaviour eribrigen kann. Der relativ starre
circadiane Rhythmus des Nilflughundes stellt somit neben der Ultra-
schallpeilung eine ausgezeichnete Anpassung an Nachtaktivitdt und
Héhlenleben dar.
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