Die circadiane Laufperiodik der Carabus-Arten
bei konstanten Umweltbedingungen *

Von Friedrich Weber

Einleitung

In den letzten Jahren wurde die tageszeitliche Aktivitdtsverteilung der Vertebraten
sehr intensiv untersucht. Vor allem an Hand der an Vigeln und Siugern ermittelten
Befunde stellte Ascuorr Regeln iiber die Lichtabhingigkeit der tageszeitlichen Aktivi-
tatsthythmik auf. Es handelt sich dabei um die sogenannte AscHorr- und Circadian-
Regel (Ascuorr, 1964, HoremanN, 1965). Diese Regeln dienten WEVER (1965) als Grund-
lage fiir die Aufstellung eines mathematischen Modelles, das alle Erscheinungen der
Cicadian-Periodizitit zu beschreiben versucht. Eine Uberpriifung der Regeln an Ver-
tretern anderer Tierstimme war aus diesem Grunde sehr wiinschenswert. Von den
Arthropoden wurden bisher Tenebrio, Geotrupes, Euscorpius und verschiedene Scha-
benarten untersucht (LoumaNnN, 1964, 1967, WARNECKE, 1966, WoBUs, 1966, WUTIKE,
1966). Die langwierigen Experimente werden von mir seit einigen Jahren an Carabus-
Arten durchgefiihrt (WeBER, 1968).

Methode

Als Aktographen dienen Zylinder mit einem Durchmesser von 15 cm. An der Peri-
pherie der Bodenfliche befindet sich eine Senkplatte, die bei Belastung einen elektrischen
Kontakt schlieSt. Dadurch wird ein Reizmarkierer betitigt, der auf der Rufltrommel
eines Kymographen schreibt. Mit Hilfe dieser Methode konnen sehr gut Anfang und
Ende der Aktivititsphasen bestimmt werden. Messungen der Aktivititsmenge erfordern
eine andere Apparatur, bei der die von den Aktographen ausgehenden Impulse von
Relais gezihlt werden, deren Stand in konstanten Zeitabstinden (hier 15 min) aus-
gedruckt wird. Die Versuche fanden in temperaturkonstanten Riumen mit 18 bis 21° C
statt.

Ergebnisse

Auf den tiglichen Wechsel von Tag und Nacht bzw. Licht- und Dunkelphase rea-
gieren die meisten Tierarten, indem sie nur bei bestimmten Belichtungsintensititen
aktiv sind. Gewisse Arten sind tagsiiber mobil, wihrend sie nachts ruhen. Zu ihnen
gehort Carabus nitens. Andere Arten sind nur in der Dunkelheit aktiv. Zu dieser
Gruppe zidhlen Carabus problematicus, coriaceus, glabratus u. a. Gewisse Carabus-
Arten sind in ihrer jahreszeitlichen Fortpflanzungsphase weniger streng an den Licht-
Dunkel-Wechsel gebunden. Neben einer relativ starken Nachtaktivitit zeigen sie eine
mehr oder weniger hohe Aktivitat am Tage. Zu diesen nachtaktiven Arten mit akzesso-
rischer Tagaktivitit gehoren C. auratus, auronitens, cancellatus, granulatus u. a. Dim-
merungsaktive Arten, die sowohl am Tage als des Nachts ein Aktivitdtsminimum zei-
gen, wurden innerhalb der Gattung Carabus nicht aufgefunden.

* Mit Unterstiitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft
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Abb. 1 demonstriert die Abhangigkeit der Aktivititsverteilung einer C. problemati-
cus-Gruppe vom kiinstlichen Licht-Dunkel-Wechsel. Die Aktivitit beginnt kurz nach
dem Reiz ,Licht aus” und endet noch in der Dunkelphase. Einer Verschiebung der Licht-
und Dunkelphasen folgte in diesem Versuch die Aktivitdtsperiodik sofort. Abb. 2 zeigt
im 1. Versuchsabschnitt dieselbe Abhingigkeit fiir 1 C. cancellatus-Tier. Solange also
die Licht- und Dunkelphasen nicht verschoben werden, sondern tiglich zur selben Uhr-
zeit einsetzen, betrdgt die Lange der Aktivitdtsperiodik im Mittel 24 Std. Der Licht-
Dunkel-Wechsel ist Zeitgeber der Aktivititsperiodik.
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Abb. 1. Aktivititsregistrierungen an 2 Gruppen von je 6 Carabus problematicus. O Be-
ginn, + Ende der Aktivititsphasen. Abszisse Versuchstage, Ordinate Uhrzeit. In a am 4. Tag
eine achtstiindige Verschiebung des Beginns der Dunkelphase, in b am 4. und 5. Tag Phasen-
umkehr des Licht-Dunkel-Wechsels durch ein zwdlfstiindige Verlingerung der Lichtphase.
Die Aktivitdtsperiodik folgt den Zeitverschiebungen unmittelbar (aus WEBER, 1966).

Lost man den Licht-Dunkel-Wechsel durch eine Dauerbelichtung oder Dauerdunkel-
heit ab, so wird die Linge der Aktivititsperiodik groBer oder kleiner als 24 Std. Im
2. Abschnitt des in Abb. 2 dargestellten Versuches wurde das C. cancellatus-Tier dau-
ernd mit 4 Lux belichtet. Der Kifer wurde jetzt jeden Tag um einen relativ konstanten
Betrag spater aktiv. Seine Aktivitatsperiode war langer als 24 Std geworden.

Unter konstanten Umweltbedingungen konnen die organismischen Aktivititsperio-
den zwischen etwa 20 und 28 Std lang sein. Nur bei Synchronisation durch einen
24-Std-Zeitgeber ist die Periodenlinge genau gleich 24 Std. Die bei der Untersuchung
der Tagesperiodizitit der Organismen zu beriicksichtigenden Periodenldngen von etwa
20 bis 28 Std bezeichnet man als circadian (abgeleitet von ,circa diem”).
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Abb. 2. Laufperiodik eines Carabus cancellatus im 12 :12-Std-Licht-Dunkel-Wechsel und
anschlieBendem Dauerlicht (4 Lux, LL). Rulpapiermarkierungen. Die hellen Banden stellen die
Aktivitédtsschiibe dar. Im Licht-Dunkel-Wechsel ist die Aktivitdtsperiode im Mittel 24 Std lang.
Im Dauerlicht ist sie linger als 24 Std.

Ascaorr hat nun als erster darauf hingewiesen, daff die von 24 Std abweichenden
Periodenlidngen ausschlieflich autonom durch den Organismus gesteuert werden. Man
spricht deshalb auch von einer Spontanperiodik. Wollte man z. B. fiir den in Abb. 2
dargestellten Konstantversuch eine Steuerung durch einen Umweltfaktor annehmen,
so miifte man nach einem solchen Faktor suchen, der sich mit einer Periodenlinge
verandert, die grofer als 24 Std ist. Alle in Frage kommenden Umweltfaktoren sind
aber mit der Erdumdrehung synchronisiert und haben eine Periodenlinge von 24 Std.
Lediglich an einen Einfluf der Mondgravitation konnte man denken, die sich fiir uns
mit einer Periodenlinge von 24,9 Std verdndert. Da nun aber die Spontanperiode auch
kiirzer als 24 Std sein kann, ist eine an sich schon unwahrscheinliche Einflufnahme
der Mondgravitation auszuschlielen.

Aktivititsperioden, deren Linge von 24 Std abweicht, entstehen aber auch dann,
wenn man die Phasen eines kiinstlichen 24-Std-Zeitgebers plotzlich verschiebt. Abb. 3
zeigt die Aktivititsperiodik einer C. problematicus-Gruppe nach einer einmaligen Ver-
langerung der Dunkel- bzw. Lichtphase. Im Gegensatz zu dem in Abb. 1 dargestellten
Versuch folgten die Kifer der Phaseninversion nicht sofort, sondern zeigten 3 so-
genannte Ubergangsperioden mit Lingen von mehr als 24 Std. Der Unterschied zu
dem in Abb. 1 dargestellten Versuch ist durch die unterschiedlich hohe Lichtintensitit
in der Hellphase bedingt (WEBER, 1966).

Auch bei dem in Abb. 2 dargestellten Versuch konnte man daran denken, daf8 sich
der Kifer im Dauerlicht auf einen 24-Std-Zeitgeber anderer Natur und anderer
Phasenlage umstellte. Jedoch wire dann nach einer gewissen Anzahl von Ubergangs-
perioden eine Riickkehr zur 24-Std-Periodik zu erwarten. Dies wurde jedoch nicht be-
obachtet. Vielmehr blieb die tigliche Verschiebung des Aktivititseinsatzes konstant.
Die Gesamtverschiebung der Aktivititsphase war am letzten Versuchstag grofer als
24 Std.
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Abb. 3. Phasenumkehr des Licht-Dunkel-Wechsels durch zwdlfstiindige Verlangerung einer
Dunkelphase (a, am 4. Tag) bzw. zwélfstiindige Verldngerung einer Lichtphase (b, am 4. Tag)
bei 1,5 Lux in der Lichtphase. Weiteres s. Abb.1. Nach der Phasenumkehr des Zeitgebers
treten bis zur erneuten Synchronisation der Aktivitdtsperiodik je 3 Ubergangsperioden mit
einer Lange von mehr als 24 Std auf (aus WEBER, 1966).

Nach diesen erstmals von Ascuorr angestellten Uberlegungen ist die Steuerung einer
Periodik mit einer Linge, die um einen relativ kleinen Betrag, aber signifikant von
24 Std abweicht, durch duere Zeitgeber unwahrscheinlich. Eine ausschliellich autonome
Steuerung kann dann als erwiesen gelten. Umgekehrt ist das Auftreten sauberer Spon-
tanperioden ein Beweis dafiir, dafl alle als Zeitgeber wirksamen Umweltfaktoren kon-
stant gehalten werden. Erhilt man in Konstantversuchen Periodenlingen, die nicht
deutlich von 24 Std abweichen, ist immer daran zu denken, daf8 unerkannt gebliebene
Zeitgeber noch im Spiele sein konnten.

Die Linge der Spontanperiodik ist in hohem Mafe von der Lichtintensitit abhingig.
Hingegen ist sie merkwiirdigerweise sowoh! bei homoithermen als auch poikilothermen
Tieren von der Temperatur unabhingig, obwohl ihr ohne Zweifel periodisch ablaufende
Stoffwechselprozesse zugrunde liegen. Fiir Insekten wiesen die Temperaturunabhingig-
keit LoumMANN (1964) und RoBerTs (1960) nach.

Fir die Lichtabhingigkeit der Spontanperiodik formulierte Ascuorr (z. B. 1964) die
nach ihm benannte Regel. Mit zunehmender Beleuchtungsstdrke soll bei lichtaktiven
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Arten die Periode kiirzer, bei nachtaktiven linger werden. Mit abnehmender Beleuch-
tungsstirke soll bei nachtaktiven Arten die Periode kiirzer, bei tagaktiven linger
werden.
a) lichtaktive Arten: dunkelaktive Arten:
L>Dk—-Ti<<T: L>k—-Ti>Te
(I = Beleuchtungsstarke,
T = Periodenlinge).

Eine Uberpriifung der Regel an C. problematicus und cancellatus erbrachte folgendes
(Abb. 4). Wenn man alle bei einer Helligkeitsstufe gewonnenen Werte zusammenfafit,
zeigen beide Arten maximale Periodenlingen bei Luxwerten um 1 bzw. 4 Lux. Bei ab-
nehmender Lichtintensitit werden die Perioden im Durchschnitt kiirzer, um bei 0,0 Lux
(Dauerdunkel) Minimalwerte zu erreichen. Auch oberhalb von 1-2 bzw. 4 Lux werden
die Perioden kiirzer, wobei aber besonders in diesem Bereich die Periodenlingen intra-
und interindividuell stark schwanken. Nur im Maximum- und Minimumbereich weichen
die fiir alle Versuche gebildeten Durchschnittswerte und auch die Durchschnittswerte der
meisten Einzelversuche signifikant von 24 Std ab.
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Abb. 4, Die durchschnittliche Periodenlinge (Ordinate) in Abhingigkeit von der Licht-
intensitit (Abszisse, Maf8stabwechsel). +, C. problematicus. ®, ---- C. cancellatus,
O C. nitens (ohne Verbindungslinie). Die Zahlen geben die untersuchten Individuen an (aus
WEBER, 1968).

C. problematicus und cancellatus sind dunkelaktiv. C. cancellatus zeigt in der jahres-
zeitlichen Fortpflanzungsphase aber auch akzessorische Lichtaktivitit. Die beiden Arten
verhielten sich in Konstant-Versuchen sehr #hnlich (Abb.4). Das Maximum der
Periodenlidnge scheint fiir C. cancellatus lediglich bei etwas hoheren Luxwerten erreicht
zu werden.

Nach Abb. 4 ist die Ascuorr-Regel fiir C. problematicus und cancellatus nur be-
schrinkt giiltig. Oberhalb von 1-2 bzw. 4 Lux wird sie ungiiltig. Auch fiir andere
Arthropodenarten, z. B. Schaben, scheint die Regel nur innerhalb eines gewissen Lux-
bereiches zu gelten (RoBerts, 1960). Vollig ungiiltig ist sie bei Geotrupes-Arten (War-
NECKE, 1966).

Das Verhalten des tagaktiven C. nitens unter konstanten Bedingungen unterschied-
licher Lichtintensitit ist noch unklar (Abb. 4). Bei Luxwerten unter 12 war er iiberhaupt
nicht aktiv. Zwischen 10 und 250 Lux bestand keine deutliche Lichtabhingigkeit der
Periodenlinge. Hohere Lichtintensititen konnten noch nicht appliziert werden.
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Ascuorr und Mitarbeiter untersuchten aufler der Periodenlinge noch zwei weitere
Parameter der Aktivitdtsperiodik, den Quotienten Liange der Aktivititsphase durch
Linge der Ruhephase (a/p) sowie die Aktivititsmenge (M) pro Aktivititsphase. M ist
die Anzahl der registrierten Impulse pro Aktivitdtsphase. Da die Anzahl der Impulse
nicht nur von der Aktivititsintensitit des Tieres, sondern auch von der Empfindlichkeit
des Aktographen abhingt, diirfen Mengenvergleiche nur zwischen den an einem Tier
gewonnenen Befunden durchgefithrt werden, wobei dieses Tier immer in ein und
demselben Aktographen zu belassen ist.

Auf Grund ihrer Ergebnisse an Sdugern und Vogeln formulierten Ascaorr und Mit-
arbeiter folgende Regelhaftigkeiten. Wird die Periodenlinge T kleiner, wird der Quo-
tient a/p grofer, d. h. T und a/p sind negativ miteinander korreliert.

b) T1 << T2 «~—— ai/p1 = a2/02
Auch T und M sollen negativ miteinander korreliert sein. Wird T kleiner, soll M
grofer werden.
c) T1 <<Te<«— M1 > M
Regel b) und c) werden meist im Sinne der Aschorr-Regel formuliert, obwohl die

Giiltigkeit der Ascuorr-Regel nicht Vorbedingung fiir die Giiltigkeit der Regeln b)
und c) ist.

d)
lichtaktive Arten: dunkelaktive Arten:
1Ty > VT2 YTy < VT2
1 > 12— ai/p1 => az/o2 1 > 1 — a1/p1 < a2/p2
Mi > M2 M < M:

Ascuorr und WEVER (z. B. WEVER, 1965) unterlegten den Regeln b) und c) folgendes
Modell. Der Wechsel zwischen Ruhe und Aktivitdt verlduft unstetig. Es wird jedoch
eine im Organismus ablaufende kontinuierliche Schwingung angenommen, die durch
eine Schwelle in einen oberen und unteren Teil zerlegt wird. Erreicht die Schwingung
Werte iiber der Schwelle, wird das Tier aktiv, sonst ist es inaktiv (Abb. 5).

Je hoher die Schwelle liegt, um so kleiner werden a/¢ und M. Regel b) und c)
konnen zu einer einzigen Regel, der sogenannten Circadian-Regel zusammengefaf3t
werden: T und H (= Schwellenhéhe) sind positiv miteinander korreliert. Die Schwel-
lenhdhe kann als Abstand vom Niveau (= Durchschnittswert) der Schwingung ge-
messen werden.

Schwelle

\1:/. Ve =X Durchschniliswert

Abb. 5. Das Schwingungsmodell. A = Schwingungsamplitude, H = Héhe der Schwelle, be-
zogen auf den Durchschnittswert der Schwingung, ¢ = Aktivititszeit, o = Ruhezeit. Der
schraffierte Flacheninhalt iiber der Schwelle ist gleich M (Aktivititsmenge). ¢ + o =T
(Periodenlidnge).
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e) T1 > T2 < Hi > He

Regel e) sagt nur dann dasselbe aus wie die Regeln b) und c), wenn die Amplitude
der angenommenen Schwingung konstant ist. Kommt es zu Verinderungen der
Schwingungsamplitude, konnen Regel b) und c) verletzt werden. Nimmt man Ampli-
tudenkonstanz an, besteht aber nach der Circadian-Regel ein funktionaler Zusam-
menhang zwischen T, a/p, und M.

In bezug auf die Aktivititsmenge M ist noch folgendes zu sagen. Bei einer Perioden-
verlangerung wiirde M bei Konstantbleiben der Schwellenhohe zunehmen. Die durch
die Schwellenerhhung bedingte Mengenabnahme muf8 also grofer sein als die durch
die Periodenverldngerung bewirkte Mengenzunahme.

Einige Ergebnisse, die die Ungiiltigkeit der Circadian-Regel fiir Carabus problemati-
cus erwiesen, wurden bereits verdffentlicht (WeBER, 1968).

Hier seien die Befunde neuer Versuche an C. problematicus erwihnt, die eine
Simultanmessung aller 3 Parameter der Aktivititsperiodik erlaubten. Einzeltiere wur-
den 2 verschiedenen Konstantbedingungen ausgesetzt, und zwar lief ich jeweils Dauer-
dunkel- und Dauerlichtversuche (2 Lux) aufeinanderfolgen. Fiir jeden Konstantversuch
wurden Mittelwerte gebildet (Abb. 6).

Die lichtbedingten Verinderungen von T stimmten mit den Voraussagen der Regel a)
iiberein. Auch a/p zeigte die Tendenz, sich gemif8 Regel b) zu verdndern. Regel e)
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Abb. 6. Der Zusammenhang zwischen T und g/o bzw. T und M nach Messungen an je
einem C. problematicus. Jeder Punkt reprédsentiert einen Durchschnittswert von 5 bis 17 Ein-
zelwerten, O und @ bedeuten Dauerlichtversuche (2 Lux), A und A bedeuten Dauerdunkel-
versuche (0,0 Lux). Die Pfeile geben die Versuchsfolge an. Bei Abb.6a wurde einem Kifer
also folgendes Belichtungsprogramm gegeben: zuerst Dauerlicht, dann Dauerdunkel, an-
schlieBend wieder Dauerlicht, schlieSlich wieder Dauerdunkel. Jeder einzelne Konstantversuch
dauerte 14 bis 21 Tage. Bei Abb. 6e konnte g/p wegen Unschérfe der Aktivitdtsenden nicht
bestimmt werden.



und Schwingungsmodell fordern nun aber einen funktionalen Zusammenhang zwi-
schen der Periodenlinge T und der Schwellenhéhe H (d.h. zwischen T und o/
sowie zwischen T und M), der jedoch nach Abb. 6 nicht besteht. Ein bestimmter T-Wert
sollte z. B. immer nur zusammen mit einem bestimmten a/o-Wert auftreten. In Abb. 6a
aber wurde fiir T gleich 24,8 a/o-Werte von 0,18 und 0,53 gemessen. In Abb. 6éb ist
der bei T gleich 25,5 Std aufgetretene a/o-Wert zwar grofler als der bei T gleich
27,6 Std, aber entgegen der Voraussage der Circadian-Regel auch grofler als der bei T
gleich 22,9 Std gemessene a/go-Wert. Von 5 Experimenten erfiillen nur die Ergebnisse
des in Abb. 6d dargestellten Versuches die Circadian-Regel vollig.

Bei den lichtbedingten Verinderungen von T zeigte M nur in 6 von 12 Fillen
die Tendenz, sich gemifl Regel c) zu verindern (Abb. 6). Wihrend also Regel b) nur
sehr eingeschrankt gilt, erwies sich Regel ¢) als ganz ungiiltig.

Die (eingeschrinkte) Giiltigkeit der Regel b) kénnte eine Folge davon sein, daf bei
einer Periodenverkiirzung a gréfer und/oder ¢ kleiner wird. Um diese Moglichkeiten zu
priifen, wurden fiir aufeinanderfolgende DD- und LL-Versuche an ein und demselben
Tier die Quotienten app/arr, und gpp/oLr gebildet (Abb.7). Von den insgesamt 11
opp/ori-Werten liegen alle unter 1. Von den 11 app/arr-Werten sind 8 grofer als 1,
2 sind gleich 1, 1 Wert betrdgt 0,9. Der Quotient a/p ist in 8 von 11 Fillen also des-
halb im DD gréfer als im LL, weil ¢ im DD kleiner, ¢ im DD aber gréfer als im LL
sind. In den 2 Fillen, in denen app/arL gleich 1 ist, ist gpp kleiner als orr, so dafl
(a/0)pp ebenfalls grofer als (a/g)rr, wird. Im 11. Fall sind ¢ und a im DD kleiner als
im LL, dennoch ist (a/g)pp etwas groBer als (a/o)LL-

In 10 von 11 Fillen wird die Periodenverkiirzung im DD also allein durch die Ab-
nahme des g-Wertes bewirkt, wobei sich in 8 Fillen der a-Wert entgegengesetzt zum
o-Wert verdndert. Nur in einem Fall ist die Periodenverkiirzung im DD durch die Ab-
nahme von ¢ und a bedingt.

Fiir Tpp kann gesetzt werden ar1y+orrx, wobei x und y diejenigen Faktoren sind,
um die sich ¢ bzw. a bei einer lichtbedingten Periodenverkiirzung verandern. y ist nun
app/aLL, x ist ¢pp/oLL. Bei Betrachtung je zweier aufeinanderfolgender Versuche an ein
und demselben Tier nahm x Werte zwischen 0,6 und 0,9 an. Xmin/Xmax betrug also 0,7.
y nahm Werte zwischen 0,9 und 3,5 an. ymin/ymax betrug 0,3 (Abb. 7). Die lichtbeding-
ten Verdnderungen von p sind also regelmifiger als die von a.

Der Quotient Mpp/Myy, stand in keiner regelhaften Beziehung zu den Quotienten
app/aLL oder opp/QLL.
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Abb. 7. Von je 2 aufeinanderfolgenden Versuchen an ein und demselben Tier wurden
die Quotienten gpp/ayy, und gpp/pry, gebildet und gegeneinander aufgetragen.
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Bei einem intraindividuellen Vergleich zwischen aufeinanderfolgenden Versuchen
gelten also fiir Carabus problematicus innerhalb des Bereiches von 0 bis 2 Lux folgende
Regeln:

Tpp << Trr (ohne Einschrankung),

. app > arr, (nicht in allen Fillen),

. opp << oL (ohne Einschrankung),

(a/@)pp => (0/0)11 (ohne Einschrinkung),

. orL—oDD > app—oaLL (ohne Einschriankung),
Ymm/Ym‘w < Xmin/Xmax.

Bei 1nter1nd1v1duellen Vergleichen gilt Regel 1 nur fiir Durchschnittswerte von meh-
reren Kifern. Die iibrigen Regeln gelten bei interindividuellen Vergleichen nicht
(WEBER, 1968).

Die hier aufgedeckten Regelhaftigkeiten konnen im Sinne der Vorstellung inter-
pretiert werden, die der Ascuorr- und Circadian-Regel zugrunde liegt: bei zunehmen-
dem Photoreiz (d. h. fiir dunkelaktive Arten mit Abnahme der Beleuchtungsstirke, vgl.
LouMmANN, 1967) sind die Tiere pro Zeiteinheit 6fter und linger aktiv. Eine Einbeziehung
der Aktivititsintensitdt (-menge) in diese Aussage ist aber fiir Carabus-Arten unstatt-
haft. Weiterhin zeigte sich, daf8 entgegen der Aussage der Circadian-Regel ein Zu-
sammenhang zwischen T und a/¢ im Sinne einer mathematischen Funktion nicht be-
steht.

Da die Aktivititsmenge pro 1/4 Std gemessen wurde, ergab sich die Moglichkeit, den
Aktivitatsverlauf innerhalb der Aktivitatsphasen zu untersuchen. Innerhalb von Einzel-
phasen zeigte die Aktivitidt nun aber einen sehr unregelmifigen Verlauf, der allerdings
meftechnisch bedingt sein konnte. Durch die Errechnung eines mittleren Aktivitits-
verlaufes aus mehreren Einzelphasen miiSten sich mefltechnisch bedingte Intensitits-
schwankungen glitten. In Abb. 8 wurde aus 6 Aktivititsphasen etwa gleicher Linge
und gleicher Gesamtaktivitiat der mittlere Aktivititsverlauf gebildet. Dieser bietet nun
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Abb. 8. Der durchschnittliche Aktivititsverlauf eines im Dauerdunkel gehaltenen Tieres,
errechnet aus 6 einzelnen Aktivititsphasen etwa gleicher Linge und gleicher Gesamtaktivitét.
Die senkrechten Striche oben markieren Anfang und Ende der kiirzesten Aktivitdtsphase. Die
Mitte der durchschnittlichen Aktivitdtsphase und die der Einzelphasen sind identisch. Abs-
zisse: Std nach Beginn der mittleren Aktivititsphase, Ordinate: durchschnittliche Anzahl der
Impulse pro /4 Std.
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keinen Hinweis auf das Vorliegen einer kontinuierlichen Schwingung, wie sie das
Modell annimmt (Abb. 5). Die Aktivititsphasen scheinen schon mit einer hohen Ak-
tivititsintensitit einzusetzen, die im Verlaufe der Aktivitiatsphase keine htheren Werte
erreicht. In Abb. 8 ist die Impulsrate in der 1.Std deshalb relativ niedrig, weil die
Aktivititsphasen nicht genau die gleiche Lange hatten.

Diskussion

Circadian-Regel und Schwingungsmodell vermogen nicht die Aktivititsperiodik von
Carabus problematicus und cancellatus zu beschreiben. Dies entspricht Befunden an
anderen Arthropoden-Arten (Literatur in der Einleitung).

Die Periodenlinge der Spontanperiodik und die Aktivititsmenge scheinen von
2 verschiedenen physiologischen Prozessen gesteuert zu werden. Darauf hin deutet ihre
unterschiedliche Abhingigkeit von den Umweltfaktoren. Die Periodenlinge ist bei
Arthropoden temperaturkompensiert und lichtabhingig. Die Aktivititsmenge aber ist
temperaturabhingig und lichtindifferent. Die weitaus interessanteren Prozesse sind die-
jenigen, die die Frequenz der Spontanperiodik steuern. Thre Erforschung hat noch keine
wesentlichen Fortschritte gemacht. Die bei allen Organismen verbreitete Fahigkeit, die
Zeit zu messen, stellt ein immer noch ungeldstes Problem dar.

Zusammenfassung

Die Ascuorr-Regel ist fiir den streng dunkelaktiven Carabus problematicus und den
iiberwiegend dunkelaktiven Carabus cancellatus nur zwischen 0 und 1-2 bzw. 4 Lux
giiltig. Oberhalb dieser Werte nimmt die Periodenlinge der Aktivitit entgegen der
Aussage der Regel wieder ab. C problematicus folgt in seinem Aktivititsverhalten auch
nicht der Circadian-Regel, die einen funktionalen Zusammenhang zwischen der Peri-
odenlinge, dem Quotienten ,Linge der Aktivititsphase / Linge der Ruhephase” und
der Aktivititsmenge fordert. Bei einem Vergleich zwischen unmittelbar aufeinander-
folgenden Versuchen an einem Tier gilt jedoch bei Carabus problematicus innerhalb des
Giiltigkeitsbereiches der AscHorr-Regel, daf mit abnehmender Beleuchtungsstirke die
Aktivititsphase linger, die Ruhephase kiirzer wird.

Summary
The circadian activity of species of the genus Carabus in constant environments.

The Ascuorr-rule is valid for the rigorously darkactive Carabus problematicus and
the chiefly darkactive Carabus cancellatus only between 0 and 1-2, respectively 4 lux.
For higher values the periodicity-length decreases contrary to the rule. Moreover,
C. problematicus does not follow the circadian rule, which states a functional connection
between the periodicitylength, the quotient ,length of the activity-phase / length of the
rest-phase” and the activity amount. Comparing experiments immediately following
each other it becomes obvious that within the range of 0-2 lux a decreasing light-
intensity lengthens the activity-phase and shortens the rest-phase of a specimen of
Carabus problematicus.

Diskussionsfragen:

1. Wurden aufler der Laufaktivitit noch andere tageszeitliche Periodizititen (z.B. die
Periodik der Nahrungsaufnahme) untersucht?

2. Wodurdch ist gewihrleistet, daf das Untersuchungsmaterial einheitlich war?

3. Aktivitit dient verschiedenen biologischen Zwecken. Bei Libellen finden z.B. die
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Begattungsfliige zu anderen Tageszeiten statt als die Fliige, die dem Nahrungs-
erwerb dienen. Findet sich entsprechendes auch bei den Caraben?

4. Haben die verschiedenen Muster der Tagesperiodik der Carabus-Arten adaptive
Bedeutung?

Antworten:

Zu 1.: Nein.

Zu 2.: Es wurden jeweils nur frisch eingetragene Tiere (aus Westfalen) wihrend der
jeweiligen jahreszeitlichen Fortpflanzungsphase untersucht. Auf Grund der den
Carabiden eigentiimlichen Jahresperioditit kann somit vorausgesetzt werden, dafl
die Tiere einer Art bei der Untersuchung etwa gleich alt waren.

Zu 3.: Es liegen keine Hinweise dafiir vor, daf bei Caraben die zum Nahrungserwerbs-
instinkt gehorende Laufappetenz von der zum Forpflanzungsinstinkt gehérenden
tageszeitlich gesondert ist. Dies gilt auch fiir Arten, die in der jahreszeitlichen
Fortpflanzungsphase diphasisch aktiv sind. Bei diesen Arten wurden am Tage
und des Nachts Begattung und Nahrungsaufnahme beobachtet.

Zu 4.: Die Mustertypen der Tagesaktivitat der Caraben und der Carabiden insgesamt
stehen in Zusammenhang mit der ckologischen und geographischen Verbreitung
(vgl. TuieLe u. WeBer, Oecologia, 1, 1968). In Mitteleuropa sind 609 der
Waldcarabiden fast ausschliellich nachtaktiv, 5% tagaktiv. 420 der Feld-
carabiden sind ausgeprigt tagaktiv. Hochnordische Populationen von Carabus
violaceus und glabratus sind im Hellen aktiv, die mitteleuropiischen Populatio-
nen dieser beiden Arten sind streng nachtaktiv.
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