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Der EinfluB des Lichtes 
auf die Aktivitiit von Flughunden (Megachiroptera) 
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Eingegangen am 24. Dezember 1969 

The Effect of Light  on the Act iv i ty  of F ru i t  Bats  (Megachiroptera) 

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

2. Both Rousettus and EidoIon 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 Rousettus 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 Rousettus as well as Eidolon exhibited a cireadiane 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 phaser 

6. With small light intensities Rousettus could be synchronized by an intensity 
difference of 0.006 lx only (LD 12:12; 0.041:0.035 ix). With high light intensities 
a desynehronization could be partly observed in LD of 31:3,9 lx. 

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 e:Q relation complied only with the eireadiane rule of Asehoff 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. 

Zusammen/assung. 1. Es wird untersucht, welchen EinfluB das Licht auf die 
Aktivitiit einer hShlenbewohnenden (Rousettus aegyptiacus) und einer baumbewoh- 
nenden Flughundart (Eidolon helvum) hat. 

2. Rouse#us und Eidolon sind &mkelaktiv und haben ein monophasisches 
Aktivit~tsmuster. Bei Eidolon liegt die t/igliche tIauptaktivit~t zu Beginn, bei 
Rousettus in der zweiten H/ilfte der Dunkelzeit. 

3. Bei verl/~ngerter Dunkelphase (LD 4:20)/indert sieh die Aktivit/itszeit kaum; 
dureh eine Verkfirznng der Dunkelphase (LD 22:2) kann sie anf 2 Std komprimiert 
werden. 

4. Rouse#us und Eidolon zeigen im Dauerlicht einen circadianen Aktivitiits- 
rhythmus, dessen Periodenl~inge bei Rousettus fiber (Abb. 15), bei Eidolon unter 
24 Std liegt (Tabelle 5). 
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5. Die Resynchronisationszeit nach einer Verschiebung der Dunkelphase ist 
abh~ngig yon der Richtung der Verschiebung und yon der Intensit~tsdifferenz 
zwischen Licht- und Dunkelphase. 

6. Im Bereich geringer Beleuchtungsst~rken kann bei Rousettus noch ein 
Intensiti~tsunterschied yon 0,006 lx synchronisierend wirken (LD 12:12; 0,041: 
0,035 lx), bei hohen Beleuchtungsst~rken tritt zum Tell im LD yon 31:3,9 Ix eine 
Desynchronisation auf. 

7. Im LD mit gleichbleibender Helligkeit in der Lichtphase und variierter 
Beleuchtungsst~rke in der Dunke]zeit und im LL verschiedener Beleuchtungs- 
st~rken zeigen die untersuchten Flughunde beleuchtungsabh~ngige Maxima der 
Aktivitatsmenge (Abb. 14 und 15). Der Cireadian-Regel Asehoffs folgt nur das 
a: ~-Verh~iltnis; Periodenli~nge und Phasendifferenz sind nicht eindeutig mit der 
Beleuchtungsst~rke korreliert. 

8. Es wird diskutiert, dab die Dunkelhemmung der Aktivit~t dunkelaktiver 
Tiere nicht primer auf ein vermindertes OrientierungsvermSgen zuriiekgeht, sondern 
dal3 geringe Beleuchtungsst~rken direkt hemmend auf den Organismus wirken. 

A. Einleitnng 
Flughunde besitzen besonders ausgepr~gte Nachtaugen. Dennoch 

lassen ihre Sehleistungen bei sehr geringen Beleuchtungsst'~rken erheblieh 
nacb (Neuweiler, 1962). Aktiviti~tsuntersuchungen an Eulen, deren Augen 
ebenfalls gut an die n~ehtliehe Lebensweise angepa~t sind, ergaben, da]3 
zunehmende Dunkelheit auch die Aktivit~t beeintrs (Erkert, 1969). 
Es fragt sich, ob diese Abnahme der Aktivit~t auf dem bei verminderter 
Sehleistung naehlassenden 0rientierungsvermSgen beruht, oder ob zu- 
nehmende Dunkelheit direkt hemmend auf die Aktivit~t naehtaktiver  
Tiere wirkt. Um dies zu kli~ren, sollte das Aktiviti~tsverhalten eines 
Nachttieres untersucht werden, das sich bei vSlliger Dunkelheit dutch 
Schallpeilung zurechtfinden kann und dadureh bei der Orientierung 
nicht grunds~tzlieh auf den Lichtsinn angewiesen ist. 

Der Nflflughund (Rousettus aegyptiacus) eignet sieh ffir eine solehe 
Untersuehung besonders gut. Er kann sieh im Gegensatz zu anderen 
Flughundarten optisch und akustiseh orientieren. Bei ausreichender 
Helligkeit herrscht die optische Orientierung vor; mit  zunehmender 
Dunkelheit geht er zur Ultrasehallpeilung fiber (MShres u. Kulzer, 1956). 
Dadureh kSnnte seine Aktivit/it von den nachts herrsehenden Lieht- 
intensiti~ten unabh~ngig sein. 

Da Rousettus unter den Megachiroptera aueh insofern eine Sonder- 
stellung einnimmt, als er den Tag in dunklen HShlen verbringt, w~hrend 
die meisten anderen Gattungen ihr Tagesquartier auf Biiumen haben 
und dadurch tags fiber wesentlieh h5heren Liehtintensiti~ten ausgesetzt 
sind, schien ein Vergleich mit  einem Vertreter dieser Gruppe angebraeht. 
ttierffir wurde Eidolon helvum, eine in Zentralaffika beheimatete Art, 
herangezogen. Weft bisher noch keine Aktiviti~tsmessungen an Flug- 
hunden durehgeffihrt wurden, war zun~chst eine allgemeine Unter- 
suchung des Aktiviti~tsverhaltens erforderlich. 
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B. Material und Methode 
Die vier Versuchstiere der Art  Rousettus aegyptiacus (Geoffroy) (R~, R2, 

R 4, R6) stammen aus einer Kolonie, die seit 1954 im Zoophysiologischen Insti tut  
erfolgreich gehalten und gezfichtet wird. Es waren adulte ~ ,  die w~hrend der 
ganzen Versuchszeit einzeln in den Registrierk~sten untergebracht waren. Zum 
Vergleich stand ein P~rchen der Art  Eidolon helvum (Kerr) aus Zentralafrika zur 
Verffigung. Fiir die Aktivit~tsregistrierungen eignete sich nut das ~ (E2); das 
zeigte zu geringe Aktivit~it, und sein Aktogramm 15ste sich im Dauerlicht auf. 

Alle Versuchstiere wurden tgglich mit  so viel Bananen und Haferflocken ge- 
fiittert, dal3 stets etwas fibrigblieb. Die Ffitterung effolgte w~hrend der Ruhe- 
phase zu verschiedenen Tages- und Nachtzeiten. Dadurch konnten stSrende Ein- 
flfisse auf die Aktivit'~t der Tiere vermieden werden. 

Flughunde bewegen sich mit grol]er Geschicklichkeit nach der Methode des 
,,Hangelkletterns". Sie beniitzen dazu alternierend ihre mit scharfen Krallen 
versehenen Fiil3e und die Daumen der Handschwingen. Ihre Bewegungsaktivit~t 
wurde deshalb in i00 •  100 • cm grol~en Kletterk~sten registriert (Abb. 1, a). 
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Abb. 1. Versuchsapparatur zur l~egistrierung der Bewegungsaktivit~t yon Flug- 
hunden (s. Text). a Registrierkasten, b lV[attglasscheibe, c Mattscheibenkasten, 
d Lichtkasten, Bl  Blende, Blw Bleehwanne, F Futterttirchen, K Kippschalter, 
H gangelstgbe, Lr LeuchtstoffrShren, L Luftschlitz, P m  Pergamentmattscheiben, 

V Versehalung 

17 z. vergl. Physiologie, ltd. 67 
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An den Sehmalseiten jedes Kastens und 10 cm unterhalb der Decke waren im 
Abstund yon 5 cm, 5 mm dicke ttolzst~be eingezogen. Jeder  5. Stab lag mit  den 
Enden auf elektrischen Kippsehaltern. Der Abs tand  dieser Kontakts t~be war so 
gew~hlt, duB die Flughunde auch mit  weir ausholenden Daumenkrallen nicht  zwei 
Kontakte  zugleich sch]ieBen konnten.  Eine tIolzverschalung sehfitzte die Schalter 
vor Versehmutzung (in Abb. 1 an  der Seite nieht  eingezeichnet). Zur Beliiftung 
dienten vier l ichtdichte Luftschlitze. Die Decke des Versuchskastens bildete eine 
Mattglasscheibe (b). Durfiber befand sieh, in die hochgezogenen Seitenwi~nde des 
Kastens a eingepaBt, ein Mattseheibenkasten (c) mit  vier Mattscheiben aus 
Pergamentpapier.  In  den Kasten  c wurde ein 80 em hoher Lichtkasten (d) eingeffigt. 
14 em von seinem oberen Rand  war ein Bre t t  befestigt, das auf der Oberseite 
drei und  auf der Unterseite eine Tageslieht-LeuchtstoffrShre (Osram 20 W/15) trug. 
Zur , ,Gl~ttung des Lichtes" wurden die einzelnen LeuchtstoffrShren auf der 
Oberseite des Brettes an  je eine der Phasen des Drehstromnetzes angeschlossen 
(Sternschaltung). 

In  der Mitre des Brettes war eine 2 0 • 2 1 5  10 cm grofle Blechwanne auf- 
gesehraubt. In  deren Zentrum befand sich eine kreisrunde 0ffnung mit  3 cm 
Durehmesser und  eine Halterung ffir 5 • 5 cm groBe Neutralgruu-l~eduktionsfflter 
(Sehott  NG9 und NG4;  x/10, 1/100, 1/1000 Und x/10000 ). Dadurch war gewiihr- 
leistet, dab nur  yon der weiBen Decke reflektiertes Licht durch die Blenden- 
5ffnung fiel. Auf diese Weise und durch die stark streuenden Mattscheiben yon c 
wurde eine gleichm~Bige Ausleuchtung des Versuchskastens erzielt, dessen Innen- 
fl/~chen wie die der K~sten c und  d mit  weiBer Dispersionsfarbe gestrichen waren. 
Mit besonderer Sorgfalt wurden ulle Fugen der Versuchsapparatur  durch schwarz- 
gef~rbte Tesumollstreifen abgedichtet,  so dab weder Licht aus den Lichtkiisten 
noch ~iuBeres StSrlicht in die Versuchsk~sten kommen konnte.  Dieses ermSglichte 
1. eine genaue Berechnung der Luxzahlen in nichtmefibaren Bereichen und 2. Mes- 
sungen bei absoluter Dunkelheit.  Die im Kasten  herrschende Beleuchtungsst~Lrke 
wurde mit  einem Milliluxmeter der Firma Lunge, Berlin, vom Boden aus gegen 
die Decke gemessen. Fiir die einzelnen K~isten ergaben sich folgende Werte:  

Versuchstier L D 

R 1 15 2 • 10 -2 (lx) 
l ~  31 6,8 • 10 -2 (lx) 
R, l 30 8 • 10 -2 (lx) 
1~ 6 25 4 • 10 _2 (Ix) 

E2 80 3,7 • 10 -2 (lx) 

Die Registrierk~sten yon Re und R~ standen in zwei Klimakammern,  in denen 
eine Temperatur  yon 23 ,5 •  0,5 ~ C herrsehte. Die Ki~sten von R 1, R 6 und  E 2 waren 
in einem vollkommen ubgedunkelten Daehruum untergebracht  (Erkert,  1969). 
Elektrische Regelheizer und  eine Dachberieselungsanluge glichen hier tages- 
periodische Temperaturschwankungen weitgehend aus. Jahreszeitlich bedingte 
Schwankungen der AuBentemperatur  bewirkten jedoch ~nderungen  des Tempera- 
turniveaus im Bereich yon 22,5--27 ~ C. 

Als MaB ffir die Bewegungsaktivit~t diente die Bet~tigung der Kontakts t~be 1. 
Die elektrischen Kontaktsehlfisse wurden durch Z~hldruck-Ger~te der Firma Elmeg, 

1 Beobachtungen des Verhaltens der Flughunde in den Versuehsk~sten zeigten, 
dab bei Rousettus etwa die H~lfte der registrierten Impulse uuf Hangelaktivit~t ,  
die andere auf Flugakt ivi t~t  zuriickgeht. Angeflogen wurden fast nur  die Kontakt -  
stiibe in den oberen Ecken. Eidolon konnte  im Versuchskasten nicht  fliegen; bei 
ihm wurde nur  Hangelaktivi t~t  registriert. 
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Peine, summiert und alle 30 rain ausgedruckt. Auf diese Weise konnten Halbstunden- 
werte berechnet und die Gesamtaktivit~t/24 Std abgelesen werden. 

Erst wenn sieh zeigte, dab sich das Versuchstier neuen Beleuchtungs- 
verhgltnissen angepai~t hatte, wurden die folgenden 10 Tage zur Auswertung 
genommen. Alle in der Arbeit angegebenen Werte sind fiber 10 Tage gemittelt. 
Auf Ausnahmen wird besonders hingewiesen. 

Die Nomenklatur folgt weitgehend den Vorschli~gen yon Asehoff, Klotter und 
Wever (1965). Als ,,Dauerdunkel" (DD) werden nur Beleuchtungsstgrken im 
Bereich physiologischer Dunkelheit (<<10 -6 lx) bezeichnet. Die Zeit vom Beginn 
einer Aktivit~tsphase bis zum Beginn der ngchsten gilt als Periode. 

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. E. Kulzer, danke ich fiir sein stetes 
Interesse am Fortgang der Arbeit und fiir wertvolle Ratschl~ge. Herrn Prof. Dr. 
F. P. MShres habe ich fiir die Uberlassung yon Versuchsriiumen zu danken und 
Herrn Prof. Dr. E. Bfilming ftir die Erlaubnis zur Benutzung des Elektronen- 
rechners seines Institutes. 

C. Versuche und Ergebnisse 

I. Das Alctivitiitsmuster 

1. Im Naturtag 

Fiir die Versuche im natiir]ichen Lieht-Dunkel-Wechsel (nLD) stan- 
den zwei R~ume des Institutes zur Verftigung, in die das Tageslicht yon 
oben einfiel. Um die Versuchstiere nicht zu st6ren, warden die Licht- 
messungen in einem Vorraum gegen die auch bier vorhandene Riffel- 
glasdecke durchgeffihrt. Vergleichsmessungen in den K~sten (a q-Matt- 
seheibe b) lieferten die Reduktionsfaktoren, mit deren Hilfe die dem 
Versuchstier (VT) gebotene Beleuchtungsstitrke errechnet wurde. 

Die durch Mittelung der Mel~werte yon 7 bzw. l0 Tagen gewonnenen 
Aktogramme von R 2 und E 2 sind in Abb. 2 dargestellt. Sowohl bei 
Rousettus als auch bei Eidolon fi~llt die Hauptaktivit/it in die Dunkel- 
zeit. Beide Arten zeigen ein typisch monophasisches Aktivit~tsmuster. 
Wi~hrend sich dieses bei Rousettus durch einen gleichmi~l~igen Anstieg 
und Abfall auszeichnet, liegt der Schwerpunkt der Aktivit~t yon Eidolon 
schon zu Beginn der Dunkelphase. Vergleichsmessungen zu verschiedenen 
Jahreszeiten (Sommer, t terbst and Winter) ergaben bei R 2 einige Unter- 
schiede. Im Juli (oberes Aktogramm) beginnt die Aktiviti~t 20 min nach 
Sonnenuntergang (SU) und endet abrupt etwa 15 Inin vor Sonnen- 
aufgang (SA) bei einer Helligkeit yon 0,1 lx (s. Tabelle 1). Im September 
bei 12 Std Dunkelheit zeigt das Tier ein ausgewogenes Aktogramm. Der 
Aktivitittsbeginn liegt 1/2--1 Std nach SU, das Aktivit~tsende 1/2--1 Std 
vor SA. Ende Dezember betr~gt die Zeit zwischen SU und SA rd. 
16 Std. Trotzdem bleibt R 2 bei einer llstiindigen Aktiviti~tszeit, wenn 
man die geringe Vor- und Nachaktiviti~t unberficksichtigt l~l]t. Im 
Aktogramm dieser Wintermessung scheint das Aktivit/itsmaximum nach 
rechts gerfickt. Das beruht darauf, dab sich die Aktiviti~tsphase tiiglieh 

17" 
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Abb. 2. Aktivi t~tsmuster  yon Rousettus aegyptiacus und Eidolon helvum (unten) im 
Naturtag.  Sommer: Messung vom 10.--17.7.  1967; I-Ierbst: 16.--26.9.  1968; 

Winter :  27.12. 1967--4. 1. 1968. S U  Sonnenuntergang, S A  Sonnenaufgang 

Tabelle 1. Daten zu den Versuchen im nLD 

VT Jahres- Mond- n SU Aktivit~ts- SA Aktivit~ts- Aktivi- ~- S 
zeit phase beginn ende t~ts- 

menge 
Zeit Ix Zeit lx Imp. /d  

R 2 Sommer ~ 7 20,25 20,45 0,06 4,35 4,20 0,101 883 87 
R 2 t t e rbs t  I 10 18,25 19,00 O,01 6,10 5,30 0,005 874 - -  
R~ Winter  �9 7 16,35 ,~  19,00 0,001 8,15 -~  7,30 0,001 1306 110 
E~ Herbs t  �9 10 18,25 17,00 0,01 6,10 6,00 0,6 348 - -  



Aktivit~it von Flughunden 249 

um 10--15 min gegen das Ende der Dunkelzeit hin verschob, was bei 
Mittelung der Werte unberiieksiehtigt blieb. Das Aktogramm yon 
Eidolon (Abb. 2 unten) zeigt, dab diese Flughundart sehon mittags 
aktiv wird, doeh beginnt die I-Iauptaktivit~t erst naeh SU. Einem 
steilen Anstieg folgt eine allm/~hliche Abnahme der Aktivit~t bis SA. 

2. Das Aktivit~tsmuster im Kunsttag (LD 12 : 12) 

Um festzustellen, ob das an nur einem Nilflughund im nLD er- 
mittelte Aktivit~tsmuster repr~sentativ ist, wurde mit allen VTn dieser 
Art Vergleiehsmessungen im Kunsttag (kLD) durchgeffihrt. Gleichzeitig 
wurde geprfift, ob bei gleichbleibender Helligkeit in der Liehtphase (L) 
und versehiedenen Beleuehtungssts der Dunkelzeit (D) Anderungen 
des Aktivit~tsmusters auftreten. 

Die Ergebnisse dieser Versuehsreihe sind in Abb. 3 dargestellt. Es 
zeigt sieh, daf~ das Aktivit~tsmuster auch im kLD weitgehend mono- 
phasisch ist. Bei 7 der 12 Aktogramme liegt die Hauptaktivi ts  
in der zweifen H/~lfte der Dunkelzeit. Nur R 1 enbfaltet seine h6chste 
Aktivit~t friiher. AuBerdem bleibt bei diesem Flughund und bei 1% 6 die 
Aktivit~tt bei gr61~erer Itelligkeit in der Dunkelzeit fiber 4--5 Std gleich 
hech. W~hrend der Verlauf der Kurven bei ]0 -~ und 10 -a lx in der 
Dnnkelphase sehr unterschiedlieh ist, liegt die Kurvenschar im Bereich 
yon 10 -G lx nahe beieinander. Aus der Darstellung geht weiter hervor, 
dal~ die Beleuchtungsst~rke in der Dunkelphase die Aktivits 
beeinflul~t. Mit Ausnahme yon R 6 zeigen alle Versuchstiere bei 10 -6 lx die 
geringste Aktivit~t. 

Die bei Eidolon im nLD beobachtete Voraktivit~tt tritt ,  wenngleieh 
nm 3--4 Std verkfirzt, im kLD ebenfalls auf (Abb. 4). Aueh der rasehe 
Anstieg der Kurven zu Beginn und ihr flaeheres Abfallen gegen Ende 
der Dunkelzeit sind vorhanden. Das Aktogramm bei D = x . l O  -2 lx 
unterscheidet sich kaum yon dem bei x. 10 -a Ix. 

Sowohl im natiirliehen als auch im kiinstlichen Lieht-Dunkel-Weeh- 
sel tr i t t  das gleiche Grundmuster der Aktivit~tt auf. Es zeigt sich aueh 
bei versehiedenen Individuen der gleiehen Art. Auch wenn bei Messungen 
unter konstanten Bedingungen der zeitgebende Lieht-Dunkel-Wechsel 
wegf/~llt, bleibt das monophasische Aktivit~tsmuster erhalten. Diese 
~bereinstimmungen deuten darauf lfin, da~ ein arteigenes Grundmuster 
der Aktivit~t vorliegt, das durch ~uBere Faktoren nur in geringem 
MaBe beeinflul~t wird. 

I I .  Al~tivitiit bei verli~ngerter und verki~rzter Dun]celzeit 

In welcher Weise Bin EinfluB durch ~uBere Faktoren m6glieh ist, 
sollten Versuehe mit 1% 1 und E 2 zeigen, in denen die Dunkelzeit ver- 
ls oder verkfirzt wird. 
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Abb. 3. Aktivit~tsmuster von vier Nilf]ughunden im kiinstlichen Licht-Dunke]- 
Wechsel (LD 12:12) mit gleichbleibender Beleuchtungsst~rke in der Lichtphase und 
variierter Beleuchtungsst~rke in der Dunkelphase (schwarzer Balken). Oben: 

D -~ x X 10 -2 lx; Mitre: x X 10 -t  lx; unten: D = x x 10 -~ lx. ~ . . . . .  ~ ]% 1 ; 
0 - - - - 0  R2; �9 .R4 ;  -Jr---'--4- Ro 

1. Verl&ngerung der Dunkelzei t  

I m  k L D  mit  ver l~ngerter  Dunkelphase  n i m m t  die Dauer  der Haup t -  

ak t iv i t~ t  yon R 1 wie bei der Wintermessung im nLD kaum zu (Abb. 5). 
Lediglich eine geringe Vor- und N~chakt iv i t s  ver te i l t  sieh fiber die 

ganze Dunkelzei t .  ~hn l i ch  wie bei R~ im nLD vom Winte r  ist aueh 
bei 1{ 1 in der auf 20 Std  ver l~ngerten Dunkelzei t  eine beginnende 
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Abb. 4. Aktivit~tsmuster yon Eido~on hdw~m im kLD 12:12 (80:3 ,7X10-2]x= 
ausgezogen und 80:3,7 • 10-4= gestrichelt). Schwarzer Balken = Dunkelzeit 
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Abb. 5. Aktivit/r yon Rousettu~ aegyptia~us (R1) bei verl~ingerter 

Dunkelzeit (L = schraffiert). LD (15 : 2 • 10 -2 lx) 

V e r s c h i e b u n g  der  A k t i v i t g t s p h a s e  zu  e r k e n n e n  (aus d e m  A k t o g r a m m  
n ich t  zu  ersehen) .  

Be i  den  n L D - M e s s u n g e n  t r a t  i m  W i n t e r  die g r66 t e  A k t i v i t g t s m e n g e  

auf.  D e m g e g e n / i b e r  w a r  R 1 im  L D  4 : 20 vie l  wen ige r  a k t i v  als im  L D  8 : 16. 
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Diese Abnahme der Aktivit/~t in der verl/~ngerten Dunkelphase kann auf 
einer Eigenart von R 1 beruhen. Es war das einzige Versuehstier, das bei 
allen Versuehen im LL eine geringere Aktivit/~tsmenge aufwies als in den 
entspreehenden LD-Versuehen. Die lange Dunkelzeit k6nnte bei ihm wie 
Dauerlieht wirken. Daffir sprieht aueh die beginnende Versehiebung 
der Aktivit/itsphase. 

2. Verkiirzung der Dunkelzeit 

Das bei g~ ermittelte nLD-Aktogramm vom Juli (Abb. 2, oben) 
zeigt ein abruptes Ende. Dies kann auf einer stark hemmenden Wirkung 
des Liehtes beruhen. Daher wurde untersueht, wie stufenweise Ver- 
kfirzung der Dunkelzeit wirkt. 

Das Ergebnis einer Versuehserie ist in Abb. 6 dargestellt. Die Mittel- 
wert-Diagramme (n ~ jeweils 10 Tage) zeigen, dab das Licht die Aktivit~t 
yon Rousettus scharf begrenzt. Vor Beginn der Dunkelzeit treten nur 
wenige Impulse auf. Bei ,,Licht an" h6rt R1, wie R~ im nLD-Versueh, 
sofort auf, aktiv zu sein. Dutch Verl~iirzung der Dunlcelzeit lii[3t sieh die 
Aktivitiit von Rousettus au[ 2 Std komprimieren. Dabei nimmt die durch- 
schnittliehe Aktivit/~tsmenge/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 lx geboten wnrde. 
Nach 6 Tagen war die Aktivit/~t des Tieres yon 439 Imp./d (im LD) auf 
3 Imp./d gesunken. Es nahm keine Nahrung mehr zu sieh, und der 
Versueh mugte abgebroehen werden. 

Eidolon ist in seiner Aktivitgt nicht so streng an die Dunkelzeit 
gebnnden wie Rousettus. Es war daher denkbar, dab das Licht seine 
Aktivit/~t nicht so stark beeintrs Das sollte im Parallelversuch 
gekl/~rt werden. 

Wie Abb. 7 zeigt, bMbt  auch bei Eidolon die Hauptaktivit/it  an die 
Dunkelzeit gebunden. Die Voraktivit/~t wird durehgehend beibehalten. 
Im LD 20 : 4 ist das Versuehstier auch nach Einschalten des Liehtes noeh 
aktiv. Bei weiterer Verringerung der Dunkelzeit tr i t t  diese Naehaktivit/~t 
noeh deutlieher hervor. 

Im AnschluB an den LD 22:2 erhielt E 2 Dauerlicht yon 3,7 • 10 -2 Ix 
( =  Beleuchtungsst/~rke yon D der vorangegangenen LD-Versuche). Hier- 
bei zeigte sich, dab der Aktivit/~tsanfang mit dem vorherigen Beginn 
der Dunkelphase iibereinstimmte. Ein normales 9stiindiges Akto- 
gramm baute sieh sofort auf. Es entsprach genau der Haupt- und 
Nachaktivit/~t im LD 22:2. Dieser Befund dentet darauf hin, dab die 
Hauptaktivi tgt  im LD lediglieh den Anfang der eigentlichen Aktivit/~ts- 
phase des Tieres darstellt. Der fibrige Teil tr i t t  stark gedgmpft als 
Nachaktivit/it hervor. Trotz Verringerung der Dunkelzeit nimmt die 
Aktivit/~tsmenge von Eidolon zu. Das geht auf einen allgemeinen An- 
~tieg des Aktivit/~tsniveaus zuriick (s. Kap. V, 2). 
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Abb. 6. AktivitEtsverteilung yon Rousettus aegyptiacus (R~) bei verk/irzter Dunkel- 
zeit (L ~ schraffiert). LD (35 : 6,8 • 10 -a lx) 

III .  Nachweis eines circadianen Rhythmus 

Bei den vorangegangen Versuchen bes t immte  der Licht-Dunkel-  
Wechsel auch die zeitliche Vertei lung der Aktivi t~t .  F/tilt im Dauer- 
licht 2 dieser Fak to r  weg, so t r i t t  der dem Tier eigcne endogene Rhythmus 
hervor. Wie die Abb.  8 und  9 zeigen, weicht dieser be] Rousettus und  
Eidolon deuthch vom normalen  Tagesgang ab. Die Aktivit / i tszeit  yon  R s 
beg inn t  jeden Tag ungef~thr eine 1/2 Std sp~ter (Periodenl/~nge v 

2 Als Dauerlicht werden alle LL-Beleuchtungsst~rken bis 10 -6 lx bezeichnet. 
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Abb. 7. Verteilung der Aktivit~t yon Eidolon helvum bei verkiirzter Dunkelzeit 
(L = schrMfiert) im LD (80:3,7 • 10 -2 lx) 

24 Std, 30 min). Eidolon hingegen zeigt eine Periodenl~nge, die unter 
24 Std liegt (~ = 23 Std, 6 min). 

I V. Synchronisationsversuche 

Der circadiane t~hythmus wird durch den Licht-Dunkel-Wechsel 
synchronisiert. Die Eigenrhythmik des Tieres tr i t t  dabei in eine be- 
s t immte Phasenbeziehung zum Zeitgcber (Aschoff, 1960, 1965). Dieser 
Vorgang wird sichtbar, wenn man eine unter konstanten Bedingungen 
freflaufende Periodik pl6tzlich mit einer phasenverschobenen Zeitgeber- 
periodik konfrontiert oder den Zeitgeber bei einem synchronisierten Tier 
verschiebt. Die l~eaktion des Versuchstieres l~6t dabei auch Rfick- 



Aktivit~t yon Flughunden 255 

.Im~ 

I I I I 

3 6 ; 12 1; 'Uhr 21 
Abb. 8. Nachweis eines circadianen Aktivit~tsrhythmus yon Rousettus aegyptiacus 

(R6) im LL yon 4 • 10 -2 Ix 

schl/isse auf die Art der Beziehungen zwischen ,,innerer Uhr"  und 
Umweltperiodik zu. 

1. Synchronisation eines freilaufenden Rhythmus 

In  einem Dauerliehtversuch (6,8• wurde zweimal eine 
12stiindige Lichtzeit yon 30 lx so eingeblendet, dab einmal der Aktivit~tts- 
beginn, das andere Mal das Aktivit~tsende der freilaufenden Periodik yon 
R~ in die Liehtzeit fiel (Abb. 10). Es zeigt sich, dab zwar das Licht 
auch hier die Aktivit~t des Tieres vollkommen unterdrfiekt, dab sich 
abet 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 Verl~ngerung der 
Periode erforderlich ist (1. LD der Abb. 10), geht sie schneller vonstat ten 
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Abb. 9. Nachweis eines circadianen Aktiviti~tsrhythmus yon Eidolnn helvum im LL 
von 1,5 • 10 -2 lx 

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

2. Resynehronisation nach Verschiebung der Dunkelphase 
um + 8  bzw. --8 Std 

Um das Ergebnis des vorhergehenden Versuches zu iiberpriifen, 
schien es giinstiger, Phasenverschiebungen des Zeitgebers bei bereits 
synchronisierten Tieren vorzunehmen. Dabei mtiBte sich Rousettus gleich 
verhalten wie bei der Synchronisation des freilaufenden l~hythmus. 
Eidolon hingegen, dessen Periodenls im LL unter 24: Std liegt, 
miiBte bei einer Verschiebung der Dunkelzeit um ~-8 Std eine lgngere 
Resynehronisationszeit haben als bei einer Versehiebung um --8 Std. 
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Abb. 10. Synchronisation des freilaufenden endogenen Aktivitgtsrhythmus von R 2 . 
LL = 6,8 • l0 -4 lx; LD = 30: 6,8 X l0 -* Ix (L = schraffiert). Zur besseren l~bersicht 

wurden die Mel]ergebnisse doppelt dargestellt 

Die mit  1~ 1 gewonnenen Ergebnisse (Abb. 11) zeigen noch deutlicher 
den Unterschied zwischen der Resynchronisat ion im Sinne der endo- 
genen t~hythmik und der t~esynchronisation in einem dem endogenen 
R h y t h m u s  gegenl/~ufigen Sinne. Bei einer Verschiebung der Dunkelzeit  
yon ~ 8 Std dauert  es bis zur vollen Synchronisat ion 9, bei einer Vor- 
verlagerung der Dunkelphase um --8  Std 20 Tage. 

Aus Abb. 11 geht  weiter hervor, dab hier, im Gegensatz zu R 2 
(Abb. 10), eine Akt iv i t~ tshemmung durch das Lieht nur  am Anfang der 
Aktivit/~tszeit auftr i t t .  Das Aktivit/~tsende ragt  zun/~ehst noch in die 
Liehtzeit  hinein. Dann wird die Aktivit/itsphase, die beim vollsynehroni- 
sierten Tier 9 - -10  Std betr/~gt, s tark verkfirzt und so tgglich um eine 
1/2 Std vorverlagert.  Ers t  naeh l l  Tagen dehnt  sie sich ]angsam 
wieder aus. Bei dieser Messung t ra t  keine vollst~ndige H e m m u n g  der 
Aktivit/~t w~hrend der Lichtzeit  auf. Das kann  auf den relativ geringen 
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Abb. 11. Resynchronisation des Aktivit~tsrhythmus yon Rouse#us aegyptiacus 
(R1) nach Verschiebung der Dunkelphase um -~-8 bzw. --8 Std. LD 12:12 

(15 : 2 • 10 -2 lx). L = schraffiert 

Intensit~tsunterschied zwischen L und D zurfickgehen (15:2 • 10 -2 ]x im 
Gegensatz zu 30 : 6,8 • 10 -4 lx bei R2). 

Das Ergebnis der Resynchronisationsversuche bei E2 (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 l0 Tage. 

3. Abh~ngigkeit der l~esynchronisationszeit 
yon der Beleuchtungsst~rke 

Die vorhergehenden Versuche zeigen eine enge Beziehung zwischen 
dem endogenen Rhythmus und der l~esynchronisationszeit. Nach der 
circadianen Regel Aschoffs (1964) wird bei dunkelaktiven Tieren die 
Periodenl~nge mit  zunehmender Dunkelheit kitrzer. Eine solche •nde- 
rung der Periodenls kSnnte sich ~uch auf die Resynchronisationszeit 
auswirken. Daher wurde geprfift, ob verschiedene Beleuchtungssts 
in der Dunkelphase (Reduktion der mittleren Beleuchtungsst~rke) einen 
Einflu~ auf die Resynchronisationszeit habcn. 
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Abb. 12. l~esynehronisa~ion des Ak t iv i t~ s rhy thmus  yon Eidolon helvum n~eh Ver- 
schiebung der Dunkelph~se um §  bzw. - -8  Std. LD 12:12 (80:3 ,7•  21x). 

L = schr~ffier~ 

Tabelle 2. Abh~ingigkeit der Resynchronisation8zeit yon der Beleuchtungsstgrlce in der 
Dunkelphase des Zeitgebers 

Ver- Verschiebung I~esynchronisationszeit 
suchs- um bei D = y • 10 -x 
tier 

x : 6  5 4 3 2 

R~ ~- 8 Std 7 8 9 
--  8 Std 12 15 20 

R~ ~- 8 Std 9 9 
--  8 Std 10 13 

R 4 § 8 Std 8 7 
--  8 Std 20 15 

E 2 § 8 Std 11 14 
-- 8 Std 7 10 

T a b e l l e  2 f a 8 t  d ie  E r g e b n i s s e  d e r  h i e r z u  d u r c h g e f f i h r t e n  M e s s u n g e n  

z u s a m m e n .  A u s  i h r  g e h t  h e r v o r ,  dal~ R1, 1~ 2 u n d  Ee be i  g e r i n g e n  L i c h t -  

i n t e n s i t a t e n  in  d e r  D u n k e l p h a s e  d e m  Z e i t g c b e r  s c h n e l l e r  fo lgen  als  be i  

h 6 h e r e n  I n t e n s i t ~ t e n .  D a b e i  i s t  d ie  A b n a h m e  de r  R e s y n c h r o n i s a t i o n s z e i ~  
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yon I~ l und R~ bei Phasenverschiebungen um --8 Std grSBer als bei 
Phasenversehiebungen um q-8 Std. 1% 4 verh~lt sich kontri~r. Er hat bei 
8 • 10 -5 lx in der Dunkelphase eine lingere Resynchronisationszeit als 
bei 10 -3 lx. Erst  weitere Versuche werden zeigen, ob dies eine Aus- 
nahme ist odor ob die obige Annahme revidiert werden muB. 

4. Synchronisation bei schwachem Zeitgeber 

Fiir die Beurteflung der Zeitgeberfunktioa des Lichtes ist es wichtig, 
zu wissen, welche Intensit i tsunterschiede noch synchronisierend wirken 
kSnnen. Mit dem Flughund R~ wurden daher 2 Versuchsserien durch- 
geffihrt : 1. die Helligkeit der Lichtphase blieb konstant,  die Beleuchtungs- 
sti~rke der Dunkelphase wurde erhSht; 2. bei gleichbleibender Beleuch- 
tungssti~rke 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 • 10 -3 lx) roll  synehronisiert. Als die Licht- 
intensi t i t  m d e r  gleichbleibenden Dunkelzeit (3.00 bis 15.00 Uhr) auf 
3,9 Ix erhSht wurde, zeigte sich sofort eine deutliche Verinderung: die 
Aktivitiitsphase verkiirzte und verschob sich. Das Tier war nicht mehr 
synchronisiert. In  der Zeit vom 8. bis zum 15. Versuchstag t ra t  ein 
eigenartiger , ,Wechselrhythmus" auf. Zeitlieh stark verzSgerte kurze 
Aktivit/itsphasen weehselten mit  ann~hernd normalen Perioden. Danach 
blieben die Aktiviti~tszeit und die Periodenl/inge mehr oder weniger 
konstant (ungefi~hr 9,5 Std bzw. rd. 24,5 Std). Am 25. und am 32. Tag 
erfolgten spontane Phasenspriinge. Mit Beginn des Dauerlichtes yon 3,9 lx 
am 40. Tag erschien der Wechselrhythmus nochmals. In  den darauf- 
folgenden 5 Tagen zeigte sich eine gleichmi~Bige Versehiebung der Aktivi- 
t i tszei t  urn 1--1,5 Std/Periode. Dann traten erneut Unregelm/~Bigkeiten 
auf. Der yore 57. Tag an gebotene LD 12 : 12 (31 : 6,8 • 10 -3 lx) synchroni- 
sierte den ffeilaufenden Aktivit~tsrhythmus des Versuchstieres wieder 3. 

Tabelle 3 zeigt die Ergebnisse der zweiten Versuchsserie. I m  LD 12:12 
(0,041:0,035 lx) war das Versuehstier noch roll synchronisiert. Erst  im 
anschlieBenden LL yon 0,035 lx t ra t  eine langsame Verschiebung der 
Aktivit/~tsphase auf, woraus hervorgeht, dM~ hier tatsiichlich die/s 
geringe Intensit/itsdifferenz des Lieht-Dunkel-Wechsels den circadianen 
Aktivit/~tsrhythmus synchronisierte. Auch in dieser Versuchsreihe fie] 

3 Im Gegensatz zu 1% 2 war Ra in einer Vergleichsmessung (LD 12:12; 35:4,3 lx) 
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 PeriodenlKnge schwankte zwischen 23,5 und 25,5 Std. 
Die Aktivit~tsmenge dieses Tieres war im Vergleich zu der von R 2 bei dieser 
Lichtintensit~t noch sehr hoch. 
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Abb. 13. Desynchronisation des Aktivit/~tsrhythmus eines Ni]f]ughundes (R~) im 
LD 12:12 (31:3,9]x). L=schraffiert, horizonta]e Strichelung=J[nderung der 

Beleuchtungsst~rke in der Dunkelphase. Weiteres s. Text 

,~uf, dab sieh die Aktivit~tszeit mit  abnehmendem Intensit/~tsuntersehied 
verktirzte. Da das haupts~ehlieh auf einer VerzSgerung des Aktivit/~ts- 
beginns beruhte, ~nderte sieh aueh die Phasendifferenz zwischen Zeit- 
geber- und Aktivit~tsperiode (Tabelle 3). 

I m  Bereich hoher Beleuchtungsstiirken wirkt also ein Intensitdits- 
unterschied van ]ast einer Zehnerpotenz z .T .  schon nicht mehr synchroni- 
sierend. In  dem zwei Zehnerpotenzen darunter gelegenen Helligkeits- 
bereieh war das Tier noch bei einer Intensit/~tsdifferenz van nur 0,006 lx 
(1,17 : 1) synehronisiert. 

18 Z. vergl. Physiologie, 33d. 67 
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Tabelle 3..~nderung der Al#ivitSt bei Verringerung der Intensit~tsdi//erenz 
des Zeit~eber8 

Zeitgeber Aktiviti~ts- Aktivit~ts- Phasendifferenz 
(LD 12:12) beginn (Std ende (Std zum Zeitgeber 
(ix) nach ,,Lieht an") vor ,,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 -b 1,75 
0,041 : 0,035 4,5 0,5 -~ 2,03 

Tabelle 4. Reihen/olge der LD- und LL- Versuche (Genaue lx- Werte ~. S. 246) 

Versuchs- D 6 Beleuehtungsst~rke im D bzw. LL in lx 
tier 

<< I0 -6 10-8 10-5 i0-4 lO-a 10-3 I0-I i0-o 

R 1 4 3 2 1 
R~ 7 4 2 3 5 1 
R 4 7 6 4 5 2 1 
R~ 6 5 4 3 2 1 
E 2 3 1 

V. Einflufi der Beleuchtungsstiirke au] die Alctiviti~tsmenge 
und andere Parameter der Aktivitiitsperiodilc 

Die zentra le  Bedeu tung  des Lichtes  ffir den  Akt iv i t i i t sve r lauf  der  
un te r such ten  F l u g h u n d a r t e n  geht  aus den  Versuchen k la r  hervor .  Aus-  
sagen darfiber ,  ob sich die F~higke i t  zu einer n ich top t i schen  Orientie-  
rungsweise bei  Rousettus in  i rgendeiner  F o r m  auf die Aktivit i~t  a u s ~ r k t ,  
s ind jedoch ers t  a n h a n d  ausgedehnte r  quan t i t a t i ve r  Messungen mSglich. 
Diese mfissen sich fiber einen wei ten  Bereich der  L ich t in tens i t~ t sska la  
bis b in  zu physiologiseher  Dunke lhe i t  e rs t recken (Erker t ,  1969). U m  
jede ~ n d e r u n g  des Akt iv i t~ t sver laufs  zu erfassen, sol l ten dabe i  alle 
P a r a m e t e r  der  Ak t iv i t~ t spe r iod ik  (Akt iv i t~ tsmenge,  ~:~-Verhi~ltnis,  
Per iodenl~nge ~ und  Phasendif ferenz A ~;  Aschoff, 1962, 1965) berfiek- 
s ieht ig t  werden.  

Die verschiedenen Liehtintensit~ten wurden nicht nur im LL, sondern auch 
im LD geboten. L blieb dabei konstant, variiert wurde die Beleuchtungsst~irke in 
der Dunkelphase ( ~  10 -6 his 12,5 lx). Jede Lichtintensit~t wurde zuerst im LD 
geboten, anschlieBend als LL 4 (=  vorangegangenem D). R 2, R 4 und E2 erhielten 
die verschiedenen Beleuchtungsst~rken in zuf~lliger, R 1 und R e in gleichm~Big 
abnehmender Reihenfolge (Tabelle 4). Zur Bestimraung yon u, @ und T wurden nur 
ttalbstundenwerte herangezogen, die fiber 1% der Gesamtaktivit~it der Periode 
lagen. Bei der Berechnung der Phasendifferenz wurde die Mitre der Aktivit~ts- 
phasen auf die ~r der Dunkelzeit bezogen. 

4 DD=~< 10-e lx. 
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1. Versuche mit  Rousettus 

Alctivitiit im LD. Die Beleuchtungsst/~rke in der Dunkelphase hat  
einen deutlichen EinfluB auf die Aktivit/~tsmenge yon Rouse#us. Aus 
Abb. 14 ist zu ersehen, dab die Aktivit~t jedes Versuchstieres bei einer 
best immten Lichtintensit/~t im Bereich zwischen 10 -5 und 10 -2 lx ein 
Maximum erreicht und bei hOheren und geringeren Helligkeiten ~ e d e r  
abnimmt.  Die Gipfel der Aktivit~tskurven yon R 2 und R 4 liegen nahe 
beieinander, etwas unterhalb yon 10 -2 lx. W~hrend die beiden Schenkel 
der Kurve  yon R 4 gleichm/il~ig abfallen, zeigt R 2 bei 10 -5 lx noch einmal 
einen geringen Anstieg der Aktivit~t. Das AktivitKtsmaximum yon R 1 
ist etwas weiter in den Dunkelbereich verschoben. Das gleiche gilt ffir 
Rs, dessen hSchste Aktivit/~t bei 4 x 10 -5 lx ]iegt. Bei diesem Tier fallen 
besonders der lineare Anstieg und Abfall der Kurve auf. 

Eine eindeutige Beziehung zwischen Beleuchtungsst/~rke in der 
Dunkelphase und Phasendifferenz ist bei keinem der Versuchstiere zu 
erkennen (Abb. 14, Mitre). Beim ~:~-Verh/~ltnis streuen die Werte 
st/s Die Kurven yon 1~ und 1%4 sind unregelm/~Big, die yon I~ 1 und 
R 6 hingegen steigen bis 10 -5 lx gleichm~Big an und fallen erst im Be- 
reich physiologischer Dunkelheit ab. Insgesamt l/~Bt sich jecloch bei 
abnehmender HeUigkeit eine ansteigende Tendenz des g : ~. Verhiiltnisses 
erkennen. 

Aktivitiit im LL. Auch im Dauerhcht verschiedener Beleuchtungs- 
st/~rke zeigen alle Nilflughunde Aktivit/~tsmaxima. Allerdings verteilen 
sie sich hier fiber einen grSBeren Bereich der Lichtintensiti~tsskala 
(Abb. 15). Die Hochpunkte  der Kurven yon R~ und R 4 liegen wiederum 
nahe zusammen. Sie sind gegenfiber den entsprechenden LD-Werten um 
eine Zehnerpotenz welter in den Hellbereich verschoben. In  ihrem 
Verlauf unterscheiden sich die Kurven sehr. Die Aktivitiit dos Versuchs- 
tieres Ra n immt yon 8 x 10 -2 lx bis zum DD fast linear ab. R 2 hingegen 
scheint zwischen 10 -a und 10 -4 lx ein zweites Maximum zu haben. 
Ein solches war andeutungsweise auch im LD vorhanden. R 1 und R 6 
entfalten ihre hSchste Aktivit/it bei noch geringeren Beleuchtungs- 
st~rken. Dabei zeigt R s einen deutlichen Gipfel. Bei R1 Kndert sich das 
Aktivit/~tsniveau kaum. Vermutlich wird der HSchstwert bei 10 -5 Ix 
]iegen. 

Die Periodenl~nge ~/ indert  sieh bei den verschiedenen Liehtintensi- 
t~ten nur in geringem MaBe. Eine eindeutige Beziehung zur Beleuchtungs- 
st/irke ist nicht zu erkennen. Zwei Kurven (Ra und R6) zeigen ein 
Minimum im Bereich yon 10 -4 bis 10 -3 lx. Bei 1% 1 verl/ingert sich die 
Periode mit  zunehmender Dunkelheit, wird aber nach 10 -6 lx wieder 
etwas kfirzer. R 2 h/~it mi t  einigen Schwankungen ein ~ iveau  elm Keines. 

18" 
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Abb. 14. EinfluB der Beleuchtungsst~rke der Dunkelphase eines LD 12:12 (Abszisse) 
auf Aktivit~tsmenge/d (oben), Phasendifferenz (Mitte) und ~: s (unten) 

bei Rouse#us aegyptlacus. ~ . . . . .  ~ ~1; o - - - - o  1~2; * �9 I%~; + - - . - - - { -  1~ e 

]all~ 15[3t sich sagen, daft die PeriodenlSnge des dunkelakt iven Ni l f lug-  

hundes m i t  der BeleuchtungsstSrke abn immt .  

Das Verh~ltnis yon  Aktivit~tszeit  zur Ruhezei t  ist bei 1%~ negat iv  
mit  der Beleuchtungssti~rke korreliert. Auch bei 1%~ ist eine allgemeine 
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Abb. 15. EinfluB der Beleuchtungsst~rke im LL auf die Aktivit~tsmenge/v, Perioden- 
l~nge und c4:~-Verh~ltnis yon R o u s e t t u s  a e g y p t i a c u s .  ~ . . . . .  ~ R1; o - - - - o  R2; 

. .  .R~; + - - . - - +  R 6 

Tendenz zur Vergr6Berung yon ~:~ mit zunehmender Dunkelheit fest- 
zustellen. R 4 bleibt in den versehiedenen Messnngen auf einem Niveau. 
R 6 weist zwisehen 10 -5 und ]0 -4 lx ein deutliches Maximum auf. Werden 
alle Werte zusammengefaBt, so ist auch im Dauerlicht eine ansteigende 
Tendenz des c~:~-Verh/~ltnisses zu beobachten. 

Bei allen Parametern f/illt auf, dab die einzelnen Versuchstiere sehr 
untersehiedlieh auf die verschiedenen Beleuchtnngsst~rken reagieren. 
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2. Versuche mit  Eidolon 

Das Eidolonweibchen E 2 erwies sich wiihrend der mehrere Monate 
dauernden Versuche zur Bestimmung der Abh~ngigkeit der Aktiviti~ts- 
parameter  yon der Beleuehtungsst/~rke als ungeeignet. In] Laufe der 
Messung stieg das Aktiviti~tsniveau des Tieres plStzlieh auf ein Viel- 
laches der zuvor gemessenen Werte an. Aus diesem Grund wurde nur die 
Messung vor dem ersten Aktivitiitsanstieg verwertet. Die Ergebnisse sind 
in Tabelle 5 zusammengestellt. Ffir die Aktiviti~tsmenge ergibt sich auch 
bei Eidolon ein beleuchtungsabh/ingiges Maximum. Ein solehes deutet 
sieh aueh bei der Spontanfrequenz (definiert als l/T) an. Das ~:@-Ver- 
h/iltnis n immt bei abnehmender Liehtintensitiit zu. Vergleieht man die 
Aktivit&tsparameter yon Eidolon and Rousettus, so zeigt sieh, dab sie 
im gleiehen Helligkeitsbereieh ~hnlich verlaufen. 

Tabelle 5. Der Einflufl der Beleuchtungsstiirke au[ die Aktivit~itsmenge, 
das ~ : @-Verhiiltnis und die Periodenl~inge yon Eidolon 

Beleuchtungs- Reihen- Aktivitgtsmenge Aktivitgtszeit Perioden- 
stgrke (lx) folge (Imp/Y) zu Ruhezeit lgnge 

6,2 • 10 -1 2 317 60 0,44 0,07 23,7 0,42 
1,5 • 10 -2 1 542 117 0,64 0,07 23,1 0,31 
3,7 • 10 -4 3 421 68 0,75 0,14 23,2 0,54 

VI .  Der Mitnahmebereich 

Gegen/iber anderen S&ugetieren (Zusammenfassung bei Lohmann, 
1967) vergndert Rousettus seine circadiane Periode nur innerhalb ehaes 
sehr engen Bereiches. Auch die relativ langen Resynchronisationszeiten 
bei den Phasenversehiebungen des Zeitgebers deuten darauf hin, dab die 
Periodenl&nge nicht sehr stark varfiert werden kann. Demzufolge mfiBte 
auch der Mitnahmebereich sehr k]ein sein. Das wurde bei R 4 in einem 
LD 11:11 (30:8• 10 -2 lx), also einer Zeitgeberperiode yon 22 Std, und 
einem LD 13 : 13 mit  gleiehen Helligkeitswerten iiberprfift. 

In  Abb. 16 ist dieser abschlieBende Versuch dargestellt. Er  best~tigt, 
dab Rousettus einen relativ engen Mitnahmebereich hat, der zwischen 
23 and  25 Std liegt. 

I m  LD 11 : 11 wird die Aktivit/it des Tieres durch die taglieh um 2 Std 
vorrfickende Lichtzeit vom Ende her abgesehnitten und baut  sieh aueh 
von dort her wieder auf, sobald der Beginn der voranschreitenden 
Dunkelzeit wieder in die Aktivit/itsphase des Tieres f&llt. Der Aktivit~ts- 
rhythmus wird gewissermaBen vom Zeitgeber fiberholt. Der Versuch 
LD 13 : 13 muBte aus teehnisehen Grfinden abgebrochen werden. Bevor er 
wiederholt werden konnte, starb das Versuehstier. 
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Abb.  16. D ie  Verte i lung der Akt iv i t~ t  yon  Rouse#us (R4) im L D  11 : 11 (oben) und  
im L D  13 : 13 (unten).  L = 30 Ix, D = 8 • 10 -~ lx (L = schraffiert) 

D. ])iskussion 

Rouse#us und Eidolon sind dunkelaktiv. Der Nilflughund hat sowohl 
im natfirlichen und kfinstlichen Licht-Dunkel-Wechsel als auch im 
Dauerlicht eine scharf begrenzte Aktivitiitsphase, an der die Parameter 
der Aktivitiit genau zu bestimmen sind. Daher eignet er sich ffir 
Aktivit~tsmessungen besonders gut. Eidolon hingegen zeigt eine Vor- 
aktivit~t, die sieh manchmal nieh~ yon der Hauptaktivit/~t trennen 1/~Bt 
und dadurch die Auswertung erschwert. 

Das Aktivitiitsmuster beider Flughundarten ist monophasiseh. Eidolon 
enffaltet seine hSchste Aktivitiit zu Beginn, Rousettus erst gegen Ende 
der Dunkelphase. Kulzer (1958) z/~hlte bei einer in Gefangenschaft 
gehaltenen Rousettus-Kolonie die meisten Fltige am Anfang der Dunkel- 
zeit. Diese Vorverlagerung der I tauptakt ivi tgt  kann auf die regelm/~Bige 
Ffitterung zu Beginn der Dunkelperiode zuriickgehen. Eingehendere 
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Beobaehtungen im Biotop, die einen Vergleich des normalen Aktivit/~ts- 
verhaltens des Nflflughundes mit dem yon mir registrierten ermSgliehten, 
fehlen. Ffir Eidolon liegen sowohl umfassende Freflandbeobachtungen 
(Huggel, 1965) als auch Beschreibungen des Verhaltens unter Labor- 
bedingungen vor (Kulzer, 1969). In jedem Fall beginnt die ttaupt- 
aktivit/~t mit hereinbreehender Dunkelheit und nimmt bis zum Morgen 
ab. Die Voraktivit~t kann untersehiedlieh lang sein. Nach Kulzer wurde 
das Eidolon-P~rchen bereits mittags aktiv, die yon ttuggel beobachtete 
Kolonie erst naeh 16.00 Uhr. Das hier untersuehte Eidolon-Weibehen 
zeigte bei 10 -1 lx in der Dunkelphase keine, bei 10 -6 lx in der Dunkel- 
phase bis zu 7 Std Voraktivit/~t. Deren Dauer scheint yon der Beleuch- 
tungsst/~rke der Licht- und Dunkelphase abh/~ngig zu sein. Aus dem 
Vergleich mit den Literaturangaben wird deutlich, dab die angewandte 
Registriermethode den Aktivit/~tsverlauf der Flughunde sehr gut erfaftt. 

Rousettus und Eidolon haben, wie die meisten bisher untersuchten 
Tierarten, einen endogenen Aktivitiitsrhythmus, der durch den periodischen 
Weehsel der Beleuehtungsst~rkc mit dem Tagesgang synchronisiert wird. 
Das Licht wirkt als Zeitgeber. In welchem Mal3e dieser das eireadiane 
System beeinfluf~t, h/~ngt yon den Eigensehaften des biologischen 
Rhythmus, verschiedenen Parametern des Zeitgebers und yon der Art der 
Koppelung beider ab. 

Die Dauerlichtversuehe mit Rousettus ergaben eine Periodenl/~nge, die 
nur wenig yon 24 Std abweicht und im Gegensatz zu anderen Arten 
(Zusammenstellung bei Hoffmann, 1965, und Lohmann, 1967) in ver- 
schiedenen Beleuchtungsst/~rken kaum ver/~ndert wird. Bei der Resyn- 
chronisation und in Versuehen mit verkfirzter bzw. verl/s Zeitgeber- 
periode (Mitnahmebereieh) zeigt der Aktivit/~tsrhythmus der Versuchstiere 
eine starke Beharrungstendenz. Aus beidem geht hervor, dab beim 
Nilflughund ein erstaunlich starres circadianes System vorliegt. Synchroni- 
sierend wirkt nur ein Lieht-Dunkel-Wechsel, dessen Periodenls den 
Bereich zwischen 23 und 25 Std nicht fiberschreitet. Innerhalb dieses 
Bereiches lassen sieh die anderen Parameter des Zeitgebers ziemlieh 
stark variieren. 

Ver/s man bei gleichbleibender Periodenl/~nge (T =-24 Std) das 
Verhiiltnis zwischen Licht- und Dunkelzeit, so wirkt eine 2stiindige 
Dunkelzeit noch roll synehronisierend, w/~hrend sich die Aktivit/it von 
Rousettus bei einer Ver]/s der Dunkelphase auf 20 Std langsam 
verschiebt. Das gleiche Ph/~nomen tritt im nLD auf. In den langen 
Wintern/~chten war die Desynehronisation noch deutlieher. Zu gleichen 
Ergebnissen kamen Rahmann u. Weber (1967) bei entsprechenden 
Versuehen mit nordischen Waldlemmingen. Die Aktivit/~tsperiodik dieses 
Nagers ist im kLD (T = 24 Std) mit 1,5stiindiger Dunkelzeit noch roll 
synehronisiert, bei 22,5stfindiger Dunkelzeit dagegen nicht mehr. Aueh 
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Fledcrmi~use zeigen unter den extremen Bedingungen des nordischen 
Langtages eine streng an die kurze Dunkelzeit gebundene Aktivit/its- 
phase (Verkfirzung bis auf 1 Std; Nyholm, 1965). Entsprechende 
Freilandbeobachtungen fiber das Verhalten dunkelaktiver Tiere im ark- 
tischen Kurztag stehen noch aus. 

0bwohl Rousettus im natfirlichen Biotop geringeren Schwankungen 
der Tagesl/~nge ausgesetzt ist, als die erw/ihnten nordisehen Tierarten, 
reagiert er unter Laborbedingungen wie diese. Es kann sein, daft dunkel- 
aktive Arten auf 5nderungen der Tagesl/inge gleieh reagieren und kein 
spezieller Anpassungsmechanismus an die Variation dieser Umgebungs- 
bedingung in verschiedenen geographischen Breiten ausgebildet wurde. 

Bei einer Veriinderung der Intensit~itsdi//erenz des zeitgebenden 
LD-Wechsels zeigt sich, daft im Bereich sehwacher Beleuchtungsst/~rken 
viel geringere Helligkeitsunterschiede synchronisierend wirken als im 
helleren Bereieh. Es liegen hier /~hnliche Beziehungen vor, wie sie 
zwischen Unterschiedsschwelle und Grundbeleuchtungsst&rke bestehen. 

Ausschlaggebend fiir die Dauer der Resynchronisation naeh einem 
Phasensprung des Zeitgebers sind bei Rousettus und Eidolon 1. die Rich- 
tung der Verschiebung und 2. tier Unterschied zwisehen den Beleuchtungs- 
st/irken der Licht- und Dunkelphasen. Die Periodenl~nge des endogenen 
Rhythmus yon Rousettus liegt bei allen Lichtintensit/iten im Dauerlicht 
fiber 24 Std. Deshalb folgt er dem Zeitgeber sehneller, wenn ffir die 
Resynchronisation eine Verl/~ngerung der endogenen Periode erforderlich 
ist. Da die Periodenl/~nge yon Eidolon 24 Std nicht fibersehreitet, ist hier 
die Resynchronisationszeit kleiner, wenn die Zeitgeberperiode vorverla- 
gert wird. Xhnliche Beziehungen zwischen Eigenfrequenz und Dauer der 
Resynchronisation fanden Aschoff u. Wever (1963) beim lichtaktiven 
Buchfinken. 

Eine Abh/ingigkeit tier Resynchronisationszeit yon der Helligkeit der 
Lichtphase ist bei licht- and 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 Liehtphase die Beleuchtungsst~rke der Dunkel- 
zeit variiert. Es zeigt sich, dal~ auch hier die Dauer der Resynehroni- 
sation yon der Beleuehtungsst~rke abh~ngt. Die Versuche sprechen daffir, 
dal3 weniger eine beleuehtungsabhgngige J~nderung yon T (s. Abb. 15) 
ausschlaggebend ist, sondern tier IntensitStsunterschied zwischen Lieht- 
und Dunkelphase (~  Zeitgeberst/irke). 

Die Parameter der Aktivitiitsperiodik unter konstanten Bedingungen 
gehaltener Tiere sind nach einer yon Aschoff (1964) anfgestellten Regel 
bei liehtaktiven Arten positiv, bei dunkelaktiven Arten negativ mit der 
Beleuchtungsst/~rke korreliert. Innerhalb eines mittleren Helligkeits- 
bereiches wurde die Giiltigkeit dieser Regel bei S/~ugern und VSgeln 
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wiederholt best~tigt (Zusammenfassung s. Hoffmann, 1965; Pohl, 
1968a, b). Messungen, die sieh fiber einen weiten Bereich der Licht- 
intensit~tsskala (200--10 -4 lx) erstreckten, ergaben jedoch bei Eulen, 
daB die Parameter der Aktiviti~t bei bestimmten Itelligkeiten Maximal- 
werte erreiehen (Erkert, 1967, 1969). Rousettus wurde Beleuehtungs- 
stiirken vom Bereich physiologischer Dunkelheit bis zu aktivit~ts- 
hemmenden Helligkeiten (~ 5 lx) ausgesetzt. Die Ergebnisse (Abb. 15) 
lassen sich kaum mit der Regel Asehoffs vereinbaren (vgl. aueh Rensing 
u. Brunken, 1967 ; Weber, 1968). Lediglieh beim g: @-Verh~ltnis deutet 
sich der geforderte Anstieg bei abnehmender Liehtintensit/it an. Der 
Annahme von Erkert (1967) entspreehen nur die Maximumkurven der 
Aktivit~tsmenge. Sie treten bei allen Flughunden sowohl unter konstan- 
ten Bedingungen als auch im Lieht-Dunkel-Weehsel auL 

Dabei zeigt sich, daB die beleuchtungsabh~ngigen Aktiviti~tsmaxima 
in den LD-Versttchen deutlicher hervortreten und weniger streuen als 
im Dauerlieht. Ursache hiefffir kSnnen einerseits langffistige Adapta- 
tionen unter den konstanten Bedingungen des Dauerlichtes sein, die zu 
einer Anniiherung der einzelnen beleuchtungsbedingten Aktivit~ts- 
niveaus ffihren. Auf der anderen Seite kSnnen bei den LD-Versuchen 
spezifisehe Zeitgeberwirkungen (periodiseher Wechsel yon Licht und 
Dunkel und jeweilige Intensiti~tsdifferenz) dazu ffihren, dab die Indivi- 
duen einheitlieher reagieren. 

In Abb. 14 u. 15 fi~llt auBerdem auf, dab sich die Flughunde R 1 und 
R 6 deutlieh anders verhalten a]s 1% 2 und R 4. Das ist nieht allein auf 
individuelle Unterschiede zurfickzuffihren, sondern auch auf die Reihen- 
folge der gebotenen Beleuehtungsst~rken. R 1 und R6, die schrittweise 
abnehmende Lichtintensit~ten erhielten, konnten sich langsam an die 
zunehmende Dunkelheit gew6hnen. In verschiedenen Zeitabsti~nden 
durehgeffihrte Vergleiehsmessungen am selben Tier braehten zudem 
ttinweise daranf, daB die Aktiviti~t der Flughunde aul~er dureh die 
vorangegangenen Versuehe auch dureh li~nger periodische Schwankungen 
des Reaktionsniveaus beeinfluBt wird. 

Dureh die F~higkeit zur Ultrasehallpeilung kann sich Rousettus im 
Gegensatz zu rein optiseh orientierten Tierarten auch bei physiolo- 
gischer Dunkelheit noch gut zureehtfinden (MShres u. Kulzer, 1956; 
Griffin, Novick u. Kornfield, 1958). Trotzdem nimmt aueh seine Aktivi- 
ti~t bei geringen Beleuehtungssts ab. Das ist ein deutlieher Hinweis 
darauf, dal~ die Dunkelhemmnng der Aktivit~t nicht primer auf eine 
Verminderung des OrientierungsvermSgens zurfickgeht, sondern dal~ das 
Licht das Aktivit~tsniveau fiber das optische System direkt beeinfluBt. 

Nilflughunde verbringen den Tag in H6hlen und fliegen erst in der 
Dunkelheit auf Nahrungssuche. Der Tagesgang der Beleuchtungssti~rke 
an ihrem Ruheplatz in der N~he der H6hleneing~nge ist gegenfiber dem 
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natfirlichen Liehtintensiti~tswechsel im Freien welt in den Dunkel- 
bereieh verschoben. Dadureh  herrscht  am t~uheplatz bereits eine ffir die 
Aktivi t~t  optimale Beleuchtungssti~rke, wenn die AuBenhelligkeit noch 
im akt iv i t~ tshemmenden Bereich liegt. H6hlenbewohnende Fledermi~use, 
bei denen die gleiche oder eine noeh st&rkere Diskrepanz zwischen 
Beleuehtungsst~rke am Ruhepla tz  und  im Jagdrevier  im Freien besteht,  
erwaehen aufgrund ihres endogenen R h y t h m u s  gegen Abend und  orien- 
tieren sieh dureh wiederholte Flfige zum H6hleneingang fiber die auBen 
herrschende Beleuchtungsst&rke. Sie fliegen erst aus, wenn diese unter  
einen bes t immten Wer t  gesunken ist. Dieses ,,light s~mpling behaviour"  
(De Coursey, 1964; Nyholm,  1965; Twente,  1955; t terreid u. Davies, 
1966) t r i t t  auf, wenn die circadiane Periode h6hlenbewohnender Nacht-  
tiere unter  24 Std liegt und  bei verh&ltnism&Big geringen Helligkeiten 
eine L ieh themmung  der Akt ivi t~t  eintritt .  Rousettus ist durch die nur  
wenig fiber 24 Std liegende Periodenl~nge seines endogenen Aktivi tgts-  
r hy thmus  so gut  dem natfirlichen Tagesgang angepaBt, dab sich bei ibm 
ein ,,light sampling behaviour"  erfibrigen kann. Der relativ starre 
circadiane R h y t h m u s  des Nilflughundes stellt somit neben der Ultra- 
sehallpeilung eine ausgezeiehnete Anpassung an Nachtak t iv i t s  und  
H6hlenleben dar. 
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