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Die circadiane Aktivititsperiodik neotropischer Vogel
im Vergleich zu der arktischer Arten?

Circadian Activity Rhythms of Neotropical Birds
as Compared to Arctic Species
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Zusammenfassung

Unter der Fragestellung, ob es eine Anpassung circadianer Systeme an die spezifischen Zeitgeber-
bedingungen im Verbreitungsgebiet der betreffenden Arten gibt, wurde die freilaufende und synchro-
nisierte Aktivitatsperiodik der vier neotropischen Vogelarten Thraupis episcopus, Tangara vitriolina,
Rbamphocelus dimidiatus und Saltator albicollis im Vergleich zu der der arktischen Fringilliden
Fringilla montifringilla und Acantbis flammea untersucht.

Unter konstanten Bedingungen tritt bei allen Arten eine freilaufende circadiane Aktivititsperiodik
in Erscheinung. Thre von 24 Stdn. abweichende Periodenlinge ist negativ mit der Beleuchtungsstirke
korreliert. Sie variiert bei den tropischen Arten innerhalb des Beleuchtungsstirkebereichs von 1072 bis
10" Ix zwischen durchschnittlich 25,6 und 21,7 Stdn. Hohere Lichtintensititen bewirken Daueraktivi-
tit. Die Aktivitatsperiodik der neotropischen Arten Jaflt sich auch durch Beleuchtungszyklen von
4 :20 und von 20 : 4 Stdn. noch voll synchronisieren. Der Mitnahmebereich der biologischen Schwin-
gung erstreckt sich im LD 10*:107* Ix von unter T = 20 bis iiber T = 27 Stdn. Die Tangaren und
Saltator albicollis resynchronisieren nach einem Phasensprung des LD-Zeitgebers um A® = +, bzw.
— 8 Stdn. sehr rasch. Hierbei liegt die Resynchronisationsgeschwindigkeit geringfiigig tiber der der
nordischen Fringilliden.

Die arktischen Fringilla montifringilla und Acanthis flimmea zeigen weder im Verhalten der
Parameter der freilaufenden und synchronisierten Periodik noch in der Breite des Mitnahmebereichs
und dem Resynchronisationsverlauf wesentliche Unterschiede gegeniiber den untersuchten neotropi-
schen Arten. Dies lifit darauf schlieffen, daff zumindest bei lichtaktiven Végeln im Laufe der
Evolution keine besonderen Anpassungen des circadianen Aktivitdts-Systems an die spezifischen
Zeitgeberbedingungen im Verbreitungsgebiet erfolgt sind.

Y Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft (Er 59, 1-5).
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Lehrstuhl Zoophysiologie, Auf der Morgenstelle 28, D-7400 Tiibingen
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Summary

In persuing the question, whether there is an adaptation of circadian activity systems to the specific
Zeitgeber-Conditions within the distribution area of birds, freerunning and synchronized circadian
activity rhythms of four neotropical bird species, namely Thraupis episcopus, Tangara vitriolina,
Ramphocelus dimidiatus and Saltator albicollis were compared to those of the arctic Fringillidae
Fringilla montifringilla and Acantbis flammea.

Under constant conditions, in all cases a freerunning circadian activity rhythm appears. The period
length, which deviates from 24 hrs. is in negative correlation to the light intensity. Within the light
intensity range from LL = 1072 Ix to LL = 10" Ix the period length varies between 25,6 and 21,7 hrs.
The circadian activity rhythms of the neotropical species can synchronize completely to light dark
cycles of 4:20 to 20: 4 hrs. duration. The range of entrainment of the biological oscillation exceeds
20-27 hrs. (LD 10*: 107 Ix). The tanagers and Saltator resynchronize very fast after a phase shift of
the Zeitgeber-LD of A® = + or — 8 hrs. The speed of resynchronization lies slightly above that of
the northern Fringillidae.

Studying the arctic Fringilla montifringilla and Acantbhis flammea showed that neither the behavior
of the parameters of the freerunning and entrained rhythms (variation range of t by LL = 107%to 10
Ix :25.3 — 21.7 hrs) nor the range of entrainment nor the course of re-entrainment differs markedly
from that of the noetropical species examined. This points to the fact that during the course of
evolution at least the light active birds not developped any particular adaptation of the circadian
system to specific Zeitgeber conditions of their distribution area.
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I. Einleitung

Dem tagesperiodischen Verlauf der lokomotorischen Aktivitit von Tieren liegt
in den meisten Fillen ein circadianer Rhythmus zugrunde. Er wird von 24stiindi-
gen Umweltperiodizititen, die als Zeitgeber wirken (AscHOFF 1958) synchroni-
siert. Dominierender Zeitgeber ist unter natiirlichen Bedingungen fast immer der
durch die Erddlehung verursachte tagesperiodische Licht-Dunkel-Wechsel. Seine
Parameter, Amplitude, Verhaltnis von Licht- zu Dunkelzeit und Dimmerungs-
dauer variieren im Jahresverlauf je nach geographischer Breite unterschiedlich
stark. Den grofiten jahresperiodischen Anderungen sind Arten mit polnahem
Verbreitungsgebiet unterworfen. In Aquatornihe beheimatete Arten leben dage-
gen unter fast konstanten Zeitgeberbedingungen (AsCHOFF 1969 a, ERKERT
1976 a, DaaN und AscHOFF 1975). Es stellt sich die Frage, ob dies einen Einfluf§
auf die Ausprigung des circadianen Systems hat oder ob sich die Aktivitdtsperio-
dik tropischer Arten ihnlich verhilt wie die von Tieren aus hoheren geographi-
schen Breiten.

Zur Klirung dieser Frage fithrten wir vergleichende Untersuchungen zur
Lichtsteuerung der circadianen Aktivititsperiodik von vier neotropischen und
zwei palaearktisch/holarktischen Vogelarten durch. Als Arten mit aquatornahem
Verbreitungsgebiet dienten die mit den Fringilliden nahe verwandten Tangaren
(Thraupinae) Thraupis episcopus (T.e), Tangara vitriolina (Ta.v.) und Ramphoce-
Ius dimidiatus (R.d.), sowie der zu den Kardinilen (Cardinalinae) gehdrende
Saltator albicollis (S.a.). Vertreter mit arktischem Verbreitungsgebiet waren die
beiden Fringilliden, Fringilla montifringilla (F.m) und Acanthis flammea (A.1.).

Fir die Beurteilung des Plastizititsgrades (exogene Beeinflufibarkeit) der circa-
dianen Aktivititsperiodik dieser Vogel dienten der jeweilige Aktivitatsverlauf und
die Grofle der Parameter Aktivititsmenge und Phasenwinkeldifferenz der syn-
chronisierten Perodik bei verschiedenen Zeit- und Intensitdtsverhiltnissen eines
kiinstlichen Licht-Dunkel-Wechsels. Untersucht wurden auflerdem der Einfluf§
der Beleuchtungsstirke auf die Parameter der freilaufenden circadianen Periodik
(AscHo¥rF und WEVER 1962 b; ASCHOFF 1964), das Resynchronisationsverhalten
nach Phasenverschiebung des LD-Zeitgebers und der Mitnahmebereich der bio-
logischen Schwingung.

I1. Versuchstiere und Methode

Fiir die Untersuchung stand nur eine beschrinkte Zahl von Registrierplitzen zur Verfiigung.
Deshalb wurde zunichst eine erste Versuchsserie mit den neotropischen und anschlieflend eine zweite
mit den arktischen Vogelarten durchgefiihrt.

Alle vier neotropischen Arten haben ein dquatornahes Verbreitungsgebiet. Es erstreckt sich bei
T.e. von rund 20° N bis 20° S, bei R.d. von o-15° N, bei Ta.v. von 10° N bis 3° S und bei S.a. von
15°N bis 15° S (OLIVARES 1969, PETERS 1970, MEYER DE SCHAUENSEE 1964). Die Versuchstiere
wurden in Zentralkolumbien (El Colegio) gefangen und vor Versuchsbeginn drei Monate lang bei
natiirlichem Licht-Dunkel-Wechsel gehalten. Fiir die Versuche wurden insgesamt 8 Thraupis (T,-T),
9 Tangara (Ta,~Ta,), 3 Ramphocelus (R,—R,) und 3 Saltator (S,-S;) verwendet.
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Vom holarktischen Birkenzeisig A.f. standen 8 (A ~Ag) und vom palaearktischen Bergfink F.m
9 Individuen (F,-F,), jeweils beiderlei Geschlechts, zur Verfiigung. '

Samtlichen Versuchstieren wurde jeweils Futter und Wasser ad libitum bereitgestellt. Durch
Fiitterung kurz nach Beginn der Dunkelzeit lieflen sich storende Einfliisse auf die Aktivitit der Tiere
vermeiden. Die vorwiegend friichtefressenden neotropischen Arten erhielten jeden zweiten Tag eine
Futterration aus Bananen, Orangen, Karotten und Apfeln, sowie einige Tenebrio-Larven und etwas
Weichfutter. Die wochentlich verabreichte Futterration der arktischen Vogel bestand aus einem
Kérnermischfutter, geriebenen Karotten und Apfeln und einem Fett-Fertigfutter (Fa. Claus, Limbur-
ger Hof).

Die Aktivititsregistrierungen wurden in einem 2x2x2 m groflen schallisolierten und lichtdichten
Versuchsraum durchgefithrt. Thm war ein Lichtkasten von 2x1,2x0,4 m mit 21 Tageslicht-Leucht-
stoffrohren (Osram 40 W/15) aufgesetzt. Die Beleuchtungsstirke im Versuchsraum lief} sich so
stufenweise im Bereich zwischen 1650 und o,01 Ix variieren. Tab. 1 fafit die mit einem Lux- und einem
Milliluxmeter der Fa. B. Lange (Berlin) ermittelten durchschnittlichen Beleuchtungsstirken bei den
verschiedenen Lichtprogrammen zusammen. Die Raumtemperatur betrug 24 *1°C, die rel. Luft-

htigkeit 65 +5%.
Feanhtigiiz G5 £ Durchschnittliche Beleuchtungsstirke (Ix)

D L, L, L, L, L,

10°°x 10" 'x 10°x 10' X 10’°x 103X
Neotropische Arten 1,1 0,5 1,2 % 0,4 22+ 1,1 1,6 + 0,8 2,1 + 1,0 0,9 * 0,4
Arktische Arten ;T E 0,2 1,4 £ 0,4 3,I 2k 1,1 1,8+0,6 38%0,8 1,2 + 0,4

Tab. 1: Durchschnittliche Lichtintensititen der einzelnen Beleuchtungsstufen fiir die neotropischen
und arktischen Vogelarten (% Standardabweichung).

Die Végel befanden sich einzeln in 45x 39x24 cm groflen Drahtkifigen, die mit Kontaktsitzstangen
ausgestattet und durch weifle Tiicher optisch gegeneinander isoliert waren. Als Maf} fiir die lokomoto-
rische Aktivitat der Tiere diente die jeweilige Zahl der beim Umherhiipfen ausgelosten Kontakt-
schliisse. Diese wurden durch Digital-Mehrkanaldrucker (ELMEG ZDG V) gezihlt und stiindlich
ausgedruckt. Anhand paralleler Aufzeichnungen von Zeitmarkenschreibern (Metrawatt, Miniskript Z)
lieflen sich die jeweiligen Zeitpunkte von Aktivititsbeginn und -ende auf Z2 Minuten genau
bestimmen. Um den Aktivitatsverlauf einzelner Individuen und Arten trotz der z.T. betrichtlichen
Unterschiede im Gesamtniveau der Ativitit besser vergleichen zu konnen, wurden die einzelnen
Stundenwerte in Prozent der jeweiligen Gesamtaktivititsmenge/Tag, bzw. pro Periode umgerechnet.

Die Terminologie folgt den Vorschligen von AscHorr, KLOTTER und WEVER (1965) und ASCHOFF

et al. (1975).
III. Ergebnisse

1. Neotropische Arten
1.1 Einflufl der Beleuchtungsstirke auf die Parameter der synchronisierten
circadianen Periodik (LD 12:12)

r.1.1 Aktvititsmuster

Abb. 1 faflt die Ergebnisse eines Versuches zusammen, bei dem durch Darbie-
tung verschiedener L :D-Relationen (10%:107% 10':1077% 10°:10 * Ix; jew.
12 :12 Stdn.) geprift wurde, in welchem Mafle die Zeitgeberstirke Amplitude
und Muster der synchronisierten circadianen Aktivititsperiodik bei tropischen
Vogeln beeinflufit. Entgegen den Voraussagen des Wever’schen Schwingungsmo-
dells (WEVER 1965) steigt das Hauptmaximum des bimodalen Aktivititsmusters
von T.e. mit zunehmender Zeitgeberstirke langsamer an und falle flacher ab.
Beim Nebenmaximum liegen die Verhiltnisse genau umgekehrt. Haupt- und

2



98 Okologie der Végel (Ecology of Birds): 2, Heft 1, 1989

Nebenmaxima der Aktivititsmuster von R.d. und Ta.v. haben dagegen ihre
hochsten Werte und den steilsten Anstieg und Abfall bei der mittleren L :D-
Relation. Bei einigen Ta.v. ist das Bigeminus-Aktogramm etwas labil und wech-
selt manchmal zum Alternans. Es ist deshalb nicht zu entscheiden, ob der in
Abb. 1 (rechts) gezeigte Ubergang zu einem Alternans-Muster bei L = 10’ und
10° Ix allein durch die Zeitgeberstirke bedingt ist. R.d. zeigt bei Variation der
Zeitgeberstirke die geringsten Anderungen des Aktivitditsmusters (Abb. 1, links
unten). Lediglich bei schwichstem Zeitgeber fehlt der starke Aktivitatsabfall nach
dem Hauptmaximum und die Aktivitat nimmt kontinuierlich bis kurz vor dem in
der letzten Stunde der Lichtzeit gelegenen Nebenmaximum ab.

-

A Thraupis e.

(n=6)

Tangara v. |

m=3) I

Ramphocelus d. il V.
(n=3) 29 =

12 16 Uhr 20 22

Abb. 1:  Einflul} der Zeitgeberstirke auf das Aktivitaitsmuster neotropischer Végel im LD 12 :12 Std.
(® ® =10:10 2lx; M————H = 10110 2lx; V—... - ¥ = 10°:1072 Ix).

1.1.2 Aktivititsmenge

Die Zeitgeberstirke beeinfluflt die Aktivitditsmenge der vier Arten in unter-
schiedlicher Weise. Abb. 2 bietet eine Ubersicht iiber die fiir die einzelnen
Versuchstiere bei mehreren L-Beleuchtungsstirken (D = jew. 107 * Ix) ermittel-
ten Durchschnittswerte/Tag.
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Abb. 2:  Abhingigkeit der durchschnittlichen Aktivititsmenge/24 h (n = jeweils 15 Tage) im LD
12:12 Stdn. von der L-Beleuchtungsstirke (D = 107 Ix).

Links: Thraupis episcopus. Rechts: @ ® Tangara vitriolina, [] — — — — [[] Ramphocelus
dimidiatus, A — . .. — A Saltator albicollis.

Es wird deutlich, dafl nur bei Thraupis eine eindeutige positive Korrelation mit
der L-Beleuchtungsstirke besteht (Abb. 2, links). Allerdings zeigen sich bei 2 der
6 Versuchstiere Tendenzen zu einer Sittigungs- oder Optimumsfunktion. Eine
andere Blautangare hat ein deutliches Aktivititsmaximum bei 18 Ix. Die 3 Ta.v.
reagieren auf Anderungen der L-Beleuchtungsstirke so unterschiedlich (Abb. 2,
rechts), dafl keine allgemeine Aussage fiir diese Art moglich ist.

Ramphocelus verhilt sich genau entgegengesetzt zu den Voraussagen des
Wever’schen Modells (1965) und der Circadian-Regel (ASCHOFF 1960, 1964).
Seine lokomotorische Aktivitiat nimmt mit zunehmender Beleuchtungsstirke ab.
Auch bei Saltator fihrt die Variation der L-Intensitit zu starken Aktivititsande-
rungen. Jedoch verhalten sich die beiden Versuchstiere etwas unterschiedlich.
Wihrend S, bei der mittleren Beleuchtungsstirke von 17 Ix ein deutliches
Aktivititsmaximum aufweist, flacht sich der Kurvenverlauf bei S, nach einem
steilen Anstieg von 10° zu 10' Ix stark ab. Dies braucht jedoch nicht auf eine
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Sattigungsfunktion hinzudeuten, sondern konnte auch auf ein zwischen 10 und
100 Ix gelegenes Aktivititsmaximum zuriickgehen.

1.1.3 Phasenwinkeldifferenz

Die Zeitgeberstirke beeinflufit auch die Phasenlage der synchronisierten biolo-
gischen Schwingung zum Zeitgeber-LD (ASCHOFF 1969, AscHOFF und WEVER
1966, ERKERT 1976 b, HOFFMANN 1969 a + b, WesT und POHL 1973). Abb. 3 fafit
die ermittelten Phasenwinkeldifferenzen des Aktivititsbeginns (¥a) von T.e. und
R.d. zusammen. Bei T.e. erweist sich Wa klar als Funktion der Beleuchtungs-
stirke (Friedman-Test: p = o0.012). Kleinste PWDen treten mit Ausnahme von T
aber nicht, wie zu erwarten, bei grofiter, sondern bei kleinster L : D-Relation auf.
Finf der sechs Versuchstiere haben ihre grofiten Wa-Werte bei mittlerer Beleuch-
tungsstiarke und reduzieren sie bei hoheren Lichtintensititen wieder etwas.

120 Thraupis e. _ 120 - Ramphocelus d.
Fatmin) .\ Ya(min)
= . -
\
80 |- i 80 |-
o .
L)
B ® s L_ ‘\(.
L]
40 = ° 40 |~ /__’_- °
L)
L]
| | \
L} o
L]
oL oL
L L | | | | J
0 1 2 lghx 3 0 1 2 Ig Ix 3
— 24r 24
S Ymin S¥(min *

o\-% 0—70
oo 12

L | | ] L 1 1 J

0 1 2 Ig Ix 38 0 1 2 Ig Ix 3
Abb. 3:  Einfluf der L-Beleuchtungsstirke (D = ~ 107 * Ix) auf die Phasenwinkeldifferenz W, (oben)
und die Priszision des Timings des Aktivititsbeginns (& Kehrwert der Streuung der PWD, unten) im
LD 12:12 Stdn. (n = jew. 10 Tage).
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tropischer Végel im 24-Stunden-Tag (L:D = 10*:1072 Ix) mit unter

schiedlicher Dauer der Lichtzeit.

muster neo

Abb. 4:  Aktivitits



102 Okologie der Vogel (Ecology of Birds): 2, Heft 1, 1980

1.2 Einflufl der Dauer der Lichtzeit auf die Parameter der synchronisierten
circadianen Periodik

Im kiinstlichen 24-Stunden-Tag (LD 12:12; 10*:10 * Ix) haben alle vier
neotropischen Arten ein biphasisches Aktivititsmuster. Mindestens 96% ihrer
taglichen Gesamtaktivitit entfallen auf die Lichtzeit. In ihrem iquatornahen
Verbreitungsgebiet sind diese Végel das ganz Jahr iiber einem Beleuchtungs-
zyklus mit fast gleich langer Licht- und Dunkelzeit ausgesetzt. Es fragt sich, wie
sich bei ihnen Verlingerungen und Verkiirzungen der Lichtphase, wie sie auf
hoheren geographischen Breiten im Jahresverlauf auftreten, auf das Muster und
die Verteilung der Aktivitit auf Licht- und Dunkelzeit auswirken. Dazu wird die
12stiindige L-Phase (10* Ix) zweimal um je 4 Stunden verlangert, bzw. verkirzt.
Die Ergebnisse dieses Versuchs sind in Abb. 4 dargestellt.

Die Akuvititsperiodik der Tiere folgt der Verlangerung der Lichtzeit, ohne daf§
dabei groflere Anderungen des Aktivititsmusters auftreten. Das Hauptmaximum
folgt der Vorverlagerung der Licht-an-Stufe ziemlich genau, flacht sich aber mit
zunehmender L-Dauer etwas ab. Das im LD 12:12 kurz vor Beendigung der L-
Phase gelegene Nebenmaximum von T.e. und Ta.v. ist bei extrem verlingerter
Lichtzeit nicht mehr so deutlich ausgeprigt. Da seine Phasenlage zur Licht-aus-
Stufe starker variiert bewirkt die Mittelung der Werte eine weitgehende Nivellie-
rung.

Schrittweise Verkiirzung der L-Phase bis auf 4 Stdn. fithrt zu starken Anderun-
gen des Aktivititsmusters. Im LD 8:16 werden die Vogel, bezogen auf den
Lichtbeginn, frither aktiv. Obwohl sie auch nach dem plétzlichen Licht-aus noch
Hiipfaktivitit zeigen, verschwindet bei der Hilfte von ihnen das Nebenmaxi-
mum. Bei einer L :D-Relation von 4:20 Stdn. ist R.d. nicht mehr synchronisiert.
Das untersuchte Tier zeigt einen freilaufenden endogenen Rhythmus mit einer
Periodenlinge von 24,9 Stdn.. T.e. und Ta.v. bleiben dagegen auch im LD 4:20
mit jeweils einer Ausnahme stabil synchronisiert. In beiden Ausnahmefillen
treten oszillatorische Phasenverschiebungen zum Zeitgeber-LD auf. Dies deutet
auf eine im Vergleich zu den anderen LD-Relationen wesentlich geringere
Zeitgeberstirke des Beleuchtungszyklus hin. Im LD 4:20 verlagern T.e. 37,1 und
Ta.v. 21,5% der taglichen Gesamtaktivitit in die Dunkelphase.

Mit der Dauer der Lichtphase des 24stiindigen Beleuchtungszyklus dndert sich
auch die Menge der pro Periode geduflerten Hiipfaktivitat (Abb. §). Schrittweise
Vergroferung beantwortet T.e. mit nur einer Ausnahme mit einer kontinuierli-
chen fast linearen Steigerung der Gesamtaktivitit. Im Gegensatz dazu nimmt die
Aktivititsmenge von Ta.v. vom LD 4:20 zum LD 8:16 kaum zu und steigt erst
danach steil an.
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Auch die Phasenlage der Akuvitdtsperiodik zum LD-Zeitgeber sollte sich mit
der Lichtzeitdauer dndern. Abb. 6 stellt die durchschnittlichen PWDen von
Beginn (¥a), Mitte (¥m) und Ende (¥e) der Akuvititszeit von T.e. und Ta.v.
dar. Wa ist bei beiden Arten negativ mit dem L:D-Verhiltnis korreliert (r =

% %
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Abb. 5: Abhingigkeit der durchschnittlichen Aktivititsmenge/24 h von der L-Dauer im 24-Stun-
den-Tag. (L:D = 10*:107 2 Ix). Aktivititsmenge im LD 12:12 Stdn. = 100%.
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—0,80; p <o,001, bzw. r = —o0,43; p <0,05). Infolge gleichzeitiger positiver
Korrelation zwischen L-Dauer und We (r = o,56; p <o,01; bzw, r = o,55;
p <o,01) bleibt jedoch die Gesamt-PWD ¥Wm weitgehend konstant.
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Abb. 6: Phasenwinkeldifferenz von Beginn (¥,), Mitte (¥,,) und Ende (¥,) der Aktivititsphase

neotropischer Végel im 24-Stunden-Tag mit unterschiedlicher Dauer der Lichtzeit (L:D =
10*:10” * Ix).
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Nach gingigen Vorstellungen mifite sich mit dem L:D-Verhiltnis auch dje
Prizision der Phasenkontrolle von Aktivititsbeginn (sWa) und -ende (sWe)
indern (AsCHOFF et al. 1972; DaaN und AscHOFF 1975). Grofite Prizision, d.h.
kleinste Streuungen der PWDen sollten danach im LD 12:12 auftreten. Wie aus
Tab. 2 hervorgeht, entsprechen insbesondere die Ergebnisse bei s¥, nicht den
Erwartungen. Dies diirfte z.T. durch positive Maskierung der Phasenlage des
Aktivitdtsbeginns im LD 20:4 bedingt sein.

1.3 Einflufl der Beleuchtungsstirke auf die Parameter der freilaufenden circa-
dianen Periodik

Unter konstanten Bedingungen zeigen die Vertreter aller vier neotropischen
Vogelarten einen freilaufenden circadianen Aktivitatsrhythmus, dessen Perioden-
linge von 24 Stunden abweicht und negativ mit der Beleuchtungsstirke korreliert
ist (Abb. 7 und 8). Auch das Verhiltnis von Aktivititszeit : Ruhezeit (a:9) ist
positiv mit der Beleuchtungsstirke korreliert. Der ungemein steile Anstieg des
a:0-Verhiltnisses bei Lichtintensititen Gber 1 Ix spiegelt eine zunehmende Ten-

1,5.10%1x 1.10-1ix 110721

i

I

T 0 .
1 1 ] 0 1 L ] 1
8

14 20 Uhr 2 2 8 14 20 Uhr 2

~

| | L J
8 14 20 Uhr 2

~r

Abb. 7:  Nachweis eines freilaufenden circadianen Aktivititsrhythmus bei der Blautangare, Thraupis
episcopus (T ), unter konstanten Bedingungen.
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Abb. 9:  Aktivititsmuster neotropischer Vogel bei verschiedenen Periodenlingen des LD-Zeitge-
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denz zur Daueraktivitit wieder. Schon im LL von 10” Ix sind alle Vogel dauer-
aktiv.

Die Aktivititsmenge/Periode (Abb. 8, unten) ist ebenfalls eine Funktion der
Beleuchtungsstiarke. Hierbei treten jedoch wesentlich groflere interspezifische
Unterschiede im Verhalten auf als bei der Periodenlange und dem o : 0-Verhiltnis.
Bei Thraupis ergibt sich innerhalb des gepriiften Helligkeitsbereichs eine fast
lineare Abhingigkeit der Aktivititsmenge/Periode vom log. der Beleuchtungs-
stirke. Die Ergebnisse bei Tangara, Rampbocelus und Saltator deuten dagegen
auf eine Sittigungsfunktion hin. Insgesamt entsprechen die Ergebnisse weitge-
hend den Aussagen der Circadian-Regel fiir lichtaktive Arten (ASCHOFF 1964).

1.4 Einflufl der Zeitgeberperiode T auf die Parameter der synchronisierten
circadianen Periodik ~ Mitnahmebereich

Die endogene Rhythmus wird normalerweise vom dufleren Licht-Dunkel-
Wechsel synchronisiert. Voraussetzung dafiir ist jedoch u.a., daff dessen Perio-
denlinge einen bestimmten Bereich, der als Mitnahmebereich bezeichnet wird,
nicht Gberschreitet. Die jeweilige Grofle dieses Mitnahmebereichs kann neben der
Variationsbreite der Periodenlinge als Mafl fiir die Plastizitit des circadianen
Systems gelten. Deshalb wird gepriift, welche Zeitgeberperioden den Aktivitits-
rhythmus der untersuchten Vogelarten noch zu synchronisieren vermogen.

Die Ergebnisse sind in Abb. 9 zusammengefafit. Den dargestellten Mittelwert-
aktogrammen laf3t sich entnehmen, daf} bei allen dargebotenen LD-Perioden volle
Synchronisation erfolgt. Der Mitnahmebereich der biologischen Schwingung
erstreckt sich also in jedem Fall von unter 20 bis iiber 27 Stunden. Nach dem
Verhalten der Tiere bei T = 27 und 20 Stdn. kann darauf geschlossen werden, daf§
der unter 24 Stdn. gelegene Teil des Mitnahmebereichs grofler ist als der
Abschnitt tiber 24 Stdn.

Von 24 Stunden abweichende LD-Perioden bewirken in zunehmendem Mafle
Verformungen des Aktivititsmusters. Wahrend sich die lokomotorische Aktivitat
im LD 10:10 in jedem Fall ganz auf die Lichtphase beschrinkt, riickt sie im LD
13,5:13,5 z.T. in die letzten Stunden der Dunkelzeit. Bei Ta.v., deren Akto-
gramm insgesamt die stirksten Modifikationen durch die Zeitgeberperiode zeigt,
verschiebt sich bei T = 27 Stdn. sogar das Hauptmaximum ganz in die Dunkel-
phase. Wihrend sich die durchschnittliche Aktivititsmenge/T in Abhingigkeit
von der Zeitgeberperiode kaum dndert (Abb. 10, links; Friedman-Test: p = o,5),
ergibt sich bei der Gesamtphasenwinkeldifferenz (¥'m) die zu erwartende positive
Funktion (Abb. 1o, rechts). Allerdings liegen die PWDen bei T = 23 Stdn. fast
alle bei Null. Dies ist auf positive Maskierung (HOFFMANN 1969 a) durch die
unmittelbar aktivititssteigernde hohe L-Beleuchtungsstirke zuriickzufithren.
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Abb. 10: Abhingigkeit der Aktivititsmenge (links) und der Gesamtphasenwinkeldifferenz ¥
(rechts) von der Periodenlinge des Zeitgeberzyklus (LD 10°:107 % Ix). Oben: Thraupis episcopus.
Unten: @ ® Tungara vitriolina, M — — — B Ramphocelus dimidiatus, ¥ — . .. - V Saltator
albicollis.

1.5 Resynchronisation nach Phasenverschiebung des Zeitgebers

Der endogene Rhythmus kann plotzlichen Phasenverschiebungen des Zeitge-
bers nicht unmittelbar folgen. Er bendtigt zur Resynchronisation eine mehr oder
weniger grofle Anzahl von Ubergangszyklen mit verlingerter oder verkiirzter
Periode. Diese Resynchronisationszeit hingt aufler von der Schwingungsbreite
des Zeitgebers und vom Grad der Koppelung zwischen biologischer und Zeitge-
ber-Schwingung auch von der Stirke der endogenen Komponente ab (AsCHOFF et
al. 1975, ERKERT 1976 b). sie kann deshalb als weiteres Mafl zur Charakterisie-
rung der jeweiligen Ausprigung (Plastizititsgrad) circadianer Systeme herangezo-
gen werden. Aus diesem Grunde wird gepriift, wie schnell sich die Aktivitdts-
periodik der untersuchten Arten einem um 8 Stdn. vorverlagerten (A® =
+ 8 Stdn.), bzw. riickverschobenen (A® = — 8 Stdn.) LD 12:12 unterschiedli-
cher Stiarke anpafit.
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Uber den bei verschiedenen Zeitgeberstiarken ermittelten Resynchronisations-
verlauf informiert Abb. 11. In ihr ist die durchschnittliche Verschiebung des
Aktivititsbeginns an aufeinanderfolgenden Tagen (von oben nach unten) nach
Phasenverschiebung des LD-Zeitgebers (Tag Null) um A® = + 8 (Abszisse von
o nach links) und um A® = — 8 Stdn. (Abszisse von o nach rechts) bei drei L : D-
Relationen aufgetragen. Es wird deutlich, daf alle vier Arten sehr rasch resyn-
chronisieren, und daff die Resynchronisationsdauer von der Schwingungsbreite
des Beleuchtungszyklus (Zeitgeberstirke) abhingt. Der zeitliche Verlauf der
Resynchronisation ist im Grundschema tberall gleich. Zunichst erfolgt eine sehr
starke zeitliche Verschiebung des Aktivitatsbeginns in Richtung auf den neuen
Anfang der Lichtzeit (Hauptresynchronisationsphase). Erst im Verlauf weiterer
Tage pendelt sich danach eine stabile Phasenlage ein. Diese ,,Stabilisierungsphase*
macht es schwierig, den Zeitpunkt voller Resynchronisation genau zu bestimmen.
Deshalb wird die Zeit bis zum Erreichen von 3/, (= 6 Stdn.) der theoretisch zu
erwartenden Phasenverschiebung errechnet. Die so ermittelten Werte sind in
Tab. 2 zusammengefafit. Auch aus ihnen geht eindeutig hervor, dafl die Resyn-
chronisationsgeschwindigkeit mit der Zeitgeberstirke zunimmt und von der
Richtung der Phasenverschiebung des Zeitgebers abhingt. Thraupis und Saltator
resynchronisieren nach positiver Phasenverschiebung des LD schneller als nach
Riickverschiebung. Bei Ramphocelus und Tangara ist es genau umgekehrt.

L:D 4:20 8:16 12 9R 16:8 20:8

sW, 40 22 13 7 2
Thraupis e.

s, 37 3 5 I1 10

5, 34 34 20 21 7
Tangara v.

s W, 31 13 o ) 5

Tab. 2:  Durchschnittliche Streuungen der Phasenwinkeldifferenzen des Aktivititsbeginns (Wa) und
-endes (We) neotropischer Vogel bei verschiedenen Lichtzeit- : Dunkelzeit-Verhiltnissen (in Mi-
nuten).

2. Arktische Arten
2.1 Einflufl der Beleuchtungsstirke auf Aktivitditsmenge und Phasenlage der
synchronisierten Aktivititsperiodik im LD 12:12 Stdn.

Die durchschnittliche Aktivititsmenge/Tag hiangt auch bei den Bergfinken und
Birkenzeisigen sehr stark von der L-Beleuchtungsstiarke des LD 12:12, d.h. von
der Zeitgeberstirke ab (Abb. 12). Erhéhung der Lichtintensitit in der L-Phase
von 10~ " bis 10" Ix bewirkt bei F.m. einen steilen Anstieg der tiglichen Aktivi-
taitsmenge. Durch groflere Helligkeit lafit sich die Aktivitat dieser Vogel dann
nicht mehr steigern. Insgesamt scheinen innerhalb des untersuchten Helligkeits-
bereiches Sittigungsfunktionen vorzuliegen. Fast alle Birkenzeisige zeigen im LD
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12 :12 mit gleichbleibender D- (107% Ix) und variierter L-Beleuchtungsstirke ein
beleuchtungsabhingiges Aktivititsoptimum. Lediglich bei einem der 8 Tiere
nimmt die durchschnittliche Aktivititsmenge/Tag kontinuierlich mit der
Beleuchtungsstirke zu. Bei den anderen Tieren treten maximale Werte im mittle-
ren Intensitatsbereich zwischen 10° und 10" Ix auf. Aus den in Tab. 4 Zusammen-
gefafiten Ergebnissen einer Analyse mittels Vorzeichentest geht hervor, daf sich
die Lage des Aktivititsoptimums der Birkenzeisige bei L = 10 Ix hinreichend
absichern laf3t.

Thraupis e.(n=6)
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Abb. 11: Phasenverschiebung des Aktivititsbeginns neotropischer Végel wihrend der Resynchroni-
sation nach Phasensprung des Zeitgeber-LD 12:12 um A® = + 8 Stdn. (schwarze Symbole) und um
A® = — 8 Stdn. (offene Symbole) bei drei Zeitgeberstirken (O . . . .. O=10":10"2Ix; A A
=100 ?Ix; [J-.-. -0 = 10°:107 2 Ix).
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3/, Resynchronisation (Tage)

Zeitgeberstirke Thraupis Ramphocelus Tangara Saltator

episcopus dimidiatus vitriolina albicollis
L:D (Lux) A®P=+8hA®P=—-8h A®P=+8hA®P=—8h A®P=+8hA®P=—-8h A®P=+8hAP=—8h
1o0*:10” 2 Ix 1,7 253 3 2 1,8 I 1,8 2,3
10':107 2 Ix 1,8 2,4 3,3 2,5 1,8 1,5 2,3 2,6
10°:107% Ix 2,5 3,2 4 353 3,3 2 3,3 33

Tab. 3: Resynchronisationszeiten nach einer Zeitgeberverschiebung um A® = +, bzw. — 8 Stdn.,
bei der die Versuchstiere 3/, der theoretisch zu erwartenden neuen Phasenlage zum phasenverschobe-
nen LD-Zeitgeber erreicht haben.

Ig Imp /d Ig Imp/d
— =

Fringilla montifringilla Acanthis flammea

w
|

L | | | J L | 1 | |
-1 0 1 2 g Ix 3 -1 0 1 2 Ig Ix 3

Abb. 12: Abhingigkeit der durchschnittlichen Aktivititsmenge/Tag der arktischen Fringilliden,
Fringilla montifringilla und Acanthis flammea, im LD 12 :12 von der Helligkeit in der L-Phase (D =
107 Ix; n = jew. 15 Tage).
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Sowohl bei F.m. als auch bei A.{. ist die Phasenwinkeldifferenz des Aktivitits-
beginns (Wa) positiv, die des Aktivititsendes (We) negativ mit der Beleuchtungs-
stirke korreliert (Abb. 13, Tab. 4).
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Abb. 13:  Einfluff der L-Beleuchtungsstirke eines LD 12:12 (D = 107 * Ix) auf die Phasenlinge von
Beginn (W), Mitte (¥,,) und Ende (W¥,) der tiglichen Aktivititszeit von Fringilla montifringilla (links)
und Acantbis flammea (rechts).
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Fiir die Gesamt-PWD (Wm) ergibt sich infolge des entgegengesetzten Verhal-
tens von Wa und We keine signifikante Abhingigkeit von der Lichtintensitit der
L-Phase. Aus Abb. 13 geht auch hervor, daff sich We bei beiden Arten in
Abhingigkeit von der L-Beleuchtungsstirke nicht nur weniger stark dndert als
Wa, sondern dafl hier auch geringere interindividuelle Unterschiede auftreten.

Vergleich Vorzeichen der p=
L, oL, (Lux) durchschnittl. Differenz

1o”" —10° = 0,008
160 © — 10" - 0,008
10~ ' —10° — 0,008
10° — 1ot = 0,3
16° — o* + 0,7
o' — 10” <k 0,07

Tab. 4:  Nachweis eines beleuchtungsbedingten Aktivititsoptimums bei Acanthis flammea im LD
12:12 mit gleichbleibender Beleuchtungsstirke in der D- und variierter Helligkeit in der L-Phase.

++ = signifikant, + = noch signifikant, — = nicht signifikant.
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Abb. 14: Abhingigkeit der durchschnittlichen Aktivititsmenge/Tag von der Lichtzeit-Dauer des
24-Stunden-Zyklus. Links: Fringilla montifringilla, rechts: Acanthis flammea. L:D = 10*:10" * Ix.
Aktivitasmenge im LD 12:12 = 100%.
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Abb. 15: Phasenlage von Beginn (¥,), Mitte (¥,,) und Ende (W,) der taglichen Aktivitdtszeit in

Abhingigkeit vom Lichtzeit: Dunkelzeit-Verhiltnis. (L:D = 1

fringilla. Rechts: Acanthis flammea.

o*:10? Ix). Links: Fringilla monti-
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2.2 Einfluf} der Dauer der Lichtzeit auf Aktivititsmenge und Phasenlage

Auf stufenweise Verlingerung der Lichtzeit des 24-Stunden-Tages von 4 bis
20 Stdn. reagieren auch die beiden arktischen Arten insgesamt mit einer deutli-
chen Aktivitdtssteigerung (Abb. 14). Sie ist jedoch, vor allem beim Birkenzeisig,
nicht so groff wie bei den beiden neotropischen Tangaren Te. und Ta.v. (vgl.
Abb. 5). Auflerdem reagieren Fringilla und Acanthis auf die Verlingerung der
L-Phase tber 12 Stdn. nicht so einheitlich mit einer Aktivititszunahme wie Te.
und Ta.v. Maximale Aktivititsmenge/Tag tritt aber bei den Bergfinken in einem
Fall und bei den Birkenzeisigen in drei Fallen nicht im LD 20:4 auf.

Die Anderungen der L:D-Relationen fiihren bei den nordischen Arten eben-
falls zu Phasenverschiebungen von Aktivititsanfang und -ende (Abb. 15). Im
Gegensatz zu den tropischen Arten ist dabei jedoch bei Wa kein eindeutiger
Trend zu erkennen. Die PWD des Aktivititsendes (We) ist sowohl bei F.m. als
auch bei A.f. eine eindeutige Funktion der L-Dauer (r = + 0,71, bzw. +0,67;
p jew. <o,001). Dafl sich der durchschnittliche We-Wert im LD 8:16 und 12:12
auf —2, bzw. —1 Min. verringert, ist zumindest z.T. auf die maskierende
Hemmwirkung der geringen D-Beleuchtungsstirke zuriickzufiihren. Entspre-
chend dem jeweils unterschiedlichen Verhalten von Wa und We ist die Gesamt-
PWD bei F.m. nicht und bei A.f. signifikant positiv mit der L-Dauer korreliert
(r = + 0,26, p <0,05, bzw. r = + 0,49, p <o,0I).

r (lg Ix:

\I’.\) lpn]) LI’L‘)
Fringilla
montifringilla + 0,652 + 0,153 — 0,537
Acanthis
flammea + 0,753 + 0,327 — 0,430

Tab. 5:  Korrelation von Wa, Wm und We von Fringilla montifringilla und Acantbis flammea mit der
L-Beleuchtungsstarke (lg 1x) des LD 12:12.

2.3  Einflufl der Beleuchtungsstirke auf die Parameter der freilaufenden circa-
dianen Periodik

Im LL weicht auch der Aktivititsrhythmus der Bergfinken und Birkenzeisige
deutlich vom duferen 24-Stunden-Rhythmus ab. Abb. 16 (oben) zeigt, daff die
Periodenlinge jeweils negativ mit der Beleuchtungsstirke korreliert ist (r =
— 0,95 bzw. —0,92; p jew. <o,001). Die t-Verkiirzung von rund 2§ Stdn. im LL
von 10~ * Ix auf rund 22,2 Stdn. bei 10" Ix entspricht weitgehend den Verhiltnissen
bei den neotropischen Arten (s. Abb. 8, oben). Dabei fillt jedoch auf, dafl die
interindividuelle Variation bei den arktischen Arten wesentlich kleiner ist als z. B.
bei T.e. Das konnte auf einer starkeren gegenseitigen sozialen Synchronisation
durch Stimmfihlung beruhen.
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Sowohl die Bergfinken als auch die Birkenzeisige vergrofiern mit zunehmender
Beleuchtungsstirke ihr o :0-Verhiltnis (Abb. 16, Mitte). Auch die durchschnittli-
che Aktivititsmenge/T wichst mit zunehmender Lichtintensitit (Abb. 16, unten).
Damit entspricht der Verlauf aller drei Parameter ihres endogenen Rhythmus
genau den Aussagen der Circadian-Regel von AsCHOFF (1964).

2.4 Mitnahmebereich

Tab. 6 faflt die Ergebnisse der Mitnahmebereichsbestimmung bei F.m. und
A.f. zusammen. Aus den Werten geht hervor, dafl sich keines der Versuchstiere
durch einen LD 9:9 (T = 18 Stdn.) und 15:15 (T = 30 Stdn.) synchronisieren
li88t. Bei Acanthis erfolgt auch im LD 14:14 keine Synchronisation, wihrend von
Fringilla bei dieser Zeitgeberperiode immerhin noch 4 Individuen synchronisiert
sind. Desynchronisation tritt im LD 10:10 bei F.m. in sechs von acht und bei
A.{. in drei von sieben Fillen auf. Fiir die L : D-Relation von 10°: 107 Ix erstreckt
sich der Mitnahmebereich bei F. m. im Durchschnitt von 22—28 Stdn. und bei A.{.
von 20-26 Stdn.

Versuchstier Zeitgeberperioden (Stunden)

Fringilla montifringilla 18 20 22 24 26 28 30
F, = ~ + + + + -
F, - - + + + + -
F, = - + + + - -
F, = - + + + + —
F, - — + + + + -
F, — + + + + - -
Fy - —~ + + + ~ -
F, —~ + + + + = -
n =38 — 2 8 8 8 4 —

Zeitgeberperioden (Stunden)

Acanthis flammea 18 20 22 24 26 28 30
A, - - - + + - -
A, - - + + + - ~
A, - + + + + - -
A, —~ - - + + - -
A, = = + + + ~ -
A, - + + + + = s
Ay - + - + + - -
n=y - 4 7 7 7 —~ -

Tab. 6: Mitnahmebereich der circadianen Aktivititsperiodik von Fringilla montifringilla und Acan-
this flammea im LD 10°:107*Ix. + = Synchronisation bei der betreffenden Periodenlinge des
Zeitgeberzyklus.
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Die Akuvititsmenge/Periode nimmt, wie aus Abb. 17 hervorgeht, weder bei
Fringilla noch bei Acanthis durchgehend mit der Periodenlinge zu. Vier der
Bergfinken und drei Birkenzeisige entfalten ihre héchste Aktivitdt nicht bei der
grofiten Zeitgeberperiode, sondern im LD 12:12. Wihrend die lokomotorische
Aktivitit der meisten Individuen von F.m. parallel zur Zeitgeberperiode kontinu-
ierlich abnimmt, erhoht sich die Aktivititsmenge bei 5 der 7 Acanthis bei dem
18stiindigen Zeitgeberzyklus wieder etwas. Dies diirfte darauf beruhen, dafl die
Aktivitdtsphase des freilaufenden Rhythmus der Tiere bei dieser Zeitgeberperiode
mehrere Male vollstindig auf die L-Phase fillt und das Licht dann eine starke
Aktivitatssteigerung bewirkt.

Die Phasenwinkeldifferenzen Wa, ¥'m und We der synchronisierten Aktivitits-
periodik der beiden Arten indern sich mit der LD-Periode z.T. sehr stark

Ig Imp
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lglmp ™ 50 22 24 26 28T

1 1 I
18 20 22 24 26 28T

Abb. 17: Abhingigkeit der durchschnittlichen Aktivititsmenge/T von der Zeitgeberperiode (L :D
= 10°:10" * Ix). Oben: Fringilla montifringilla. Unten: Acanthis flammea.
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Abb. 18: Phasenlage des Beginns (¥,), der Mitte (¥,,) und des Endes (¥,) der Aktivititszeit von
Fringilla montifringilla (links) und Acanthis flammea (rechts) in Abhingigkeit von der Periodenlinge
des Zeitgebers (L:D = 10°:1072 Ix).
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(Abb. 18). Bei iiber 24stiindiger Zeitgeberperiode treten bei F. m. infolge positiver
Maskierung beim Aktivititsbeginn fast keine Phasenwinkeldifferenzen mehr auf.
Ahnliche Maskierungseffekte diirften auch fir die sehr geringen positiven
PWDen des Aktivititsendes im LD 10:10 und 11:11 verantwortlich sein. Fiir die
Gesamtphasenwinkeldifferenz ¥m ergibt sich infolge der negativen Wa-Werte bei
20 und 22 und zunehmend positiven We-Werte ab 24 Stunden eine fast lineare
Abhiangigkeit von der Zeitgeberperiode. A.f. verhilt sich insofern anders, als bei
ihm nicht nur die We, sondern auch die Wa-Werte bei T = 20 und 22 Stdn. fast
Null sind und erst dann eine mit Verlingerung der Zeitgeberperiode zunehmende
Verfrithung von Aktivititsbeginn und -ende einsetzt. Dadurch ergibt sich dann
auch bei Wm ein Ubereinstimmender Verlauf.

2.5 Resynchronisation nach Phasenverschiebung des Zeitgebers

Bergfinken und Birkenzeisige resynchronisieren ebenfalls sehr rasch und ver-
groflern dabei die tigliche Phasenverschiebung ihrer Aktivititsperiodik mit
zunehmender Zeitgeberstirke. Im Gegensatz zu den neotropischen Arten lifit
sich bei F.m. und A.f. auch das Aktivititsende wihrend des Resynchronisations-
vorganges recht genau ermitteln. In Abb. 19 ist deshalb auf8er der Phasenverschie-
bung des Aktivititsbeginns (links) auch die des Aktivititsendes (rechts) eingetra-
gen. Ein Vergleich dieser Abb. mit Abb. 11 lehrt, daff sich der allgemeine
Resynchronisationsverlauf bei den arktischen Arten nicht wesentlich von dem bei
den neotropischen Arten unterscheidet. Auch F.m. und A.f. bendtigen fiir die
Resynchronisation nach Riickverschiebung (A®= — 8 Stdn.) des Zeitgeber-LD
eine grofiere Anzahl von Ubergangszyklen als nach der Vorverlagerung (A® =
+ 8Stdn.). Es tritt also gleichfalls ein deutlicher ,,Asymmetrie-Effekt“ auf
AscHOFF et al. 1975). Die Zeiten, welche die Vogel bis zum Erreichen der
theoretisch zu erwartenden Phasenverschiebung bei den 3 L-Beleuchtungsstirken
10%, 10" und 10°lx bendtigen, sind in Tab. 7 zusammengefaflt. Es ist klar zu
erkennen, dafl auch diese beiden Arten mit zunehmender Zeitgeberstirke
(Schwingungsbreite des LD-Zyklus) schneller resynchronisieren. Aktivititsan-

3/, Resynchronisation (Tage)

Zeitgeberstirke  Fringilla montefringilla Acanthis flammea

Aktivitits- Aktivitits- Aktivitits- Aktivitits-
L:D (Lux) anfang ende anfang ende

A®=+8h A®d=—8h A®=+8h A®P=—8h A®P=+8h Ad=—8h A®d=+8h Ad=—8h
ro*ero > Ix 2.7 251 2,8 2,2, 2,3 3 2§ 21
rof i10 % Ix 253 3,3 2,8 3,7 3 3,5 2,8 2,5
10°:107 2 Ix 3,2 4,1 2,6 3,9 3.3 553 1,6 3,9

Tab. 7:  Resynchronisationszeiten nach einer Zeitgeberverschiebung um A® = +, bzw. — 8 Stun-
den, bei der die nordischen Arten */, der theoretisch zu erwartenden neuen Phasenlage zum
phasenverschobenen LD-Zeitgeber erreicht haben.
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fang und -ende verhalten sich dabei jedoch nicht gleich. Erstaunlich ist dabet, daf3
die */,-Resynchronisation des Aktivititsendes der Vorverlagerung des LD 12:12
bei der geringsten Zeitgeberstirke am schnellsten folgt.

Der Vergleich der Zeitdauer bis zur */,-Resynchronisation zwischen den
tropischen und arktischen Arten (Tab. 3, Tab. 7) zeigt, daf} die arktischen Arten
fast immer langsamer resynchronisieren als T.e., Ta.v. und S.a. Gegentiber R.d.
erfolgt die Resynchronisation bei F. m. und A.f. nach positiver Zeitgeberverschie-
bung schneller, nach negativer jedoch langsamer. Dieses gegensitzliche Verhalten
von R.d. ist auf den im Vergleich zu allen anderen der hier untersuchten Arten
entgegengesetzten Asymmetrie-Effekt zuriickzufithren (Abb. 11, links unten).
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Abb. 19: Phasenverschiebung von Aktivititsbeginn (links) und Aktivititsende (rechts) bei Fringilla
montifringilla (oben) und Acanthis flammea (unten) wihrend der Resynchronisation nach Phasen-
sprung des Zeitgeber-LD 12:12 um A® = + 8 und — 8 Stdn. bei drei Zeitgeberstirken (O....O =
10*:107 2 Ix; A A = 1010 2 Ix; [ ---[] = 10°:1072 Ix).




W. KienzLE u. H. G. ERkERT: Circadiane Aktivititsperiodik 123

IV. Diskussion

Aus den Aktivititsuntersuchungen bei Thraupis episcopus, Tangara vitriolina,
Ramphbocelus dimidiatus und Saltator albicollis geht insgesamt hervor, daf} die
circadiane Aktivititsperiodik auch bei Vogelarten mit iquatornahem Verbrei-
tungsgebiet exogen sehr stark beeinflufit werden kann. Wesentliche Unterschiede
im Vergleich zu Arten, deren Verbreitungsgebiet sich tiber hsher geographische
Breiten erstreckt, treten dabei nicht auf. Die beleuchtungsbedingte Variations-
breite der Periodenlinge 1T der drei Tangaren und von Saltator deckt sich
weitgehend mit der nordischer Fringilliden (Tab. 8). Entsprechendes gilt auch
fiir den Mitnahmebereich und das Resynchronisationsverhalten nach Phasenver-
schiebung des LD-Zeitgebers. Daraus ist abzuleiten, dafl das circadiane System
tropischer Vogel ebenso plastisch reagiert wie das der arktischen und subarkti-
schen Arten. Eine spezifische Anpassung an die weitgehend konstanten Zeitge-
berbedingungen in Aquatornihe ist offensichtlich nicht erfolgt.

Spezies gepriifter Bereich ~ Variation der Autor
im LL (Lux) Periodenlinge (h)

a) mit dquatornahem

Verbreitungsgebiet

Thraupis episcopus 0,01 — 28 25,5 — 22,4 vorl. Arbeit
Tangara vitriolina 0,01 — 28 25,6 — 22,3 vorl. Arbeit
Ramphocelus dimidiatus 0,01 — 28 25,3 — 22,7 vorl. Arbeit
Saltator albicollis 0,01 — 28 24,7 — 21,7 vorl. Arbeit

b) mit nordlichem
Verbreitungsgebiet

Pyrrbula pyrrbula DD - LL 26,0 — 22,0 ASCHOFF 1953
Fringilla coelebs 0,2 — 120 24,9 — 21,7 ASCHOFF 1962
Acantbhis flammea 0,04 — 12 24,9 — 21,7 PoOHL 1974
Acanthis flammea 0,01 — 28 25,2 — 21,9 vorl. Arbeit
Fringilla montifringilla 0,01 — 28 25,3 — 22,§ vorl. Arbeit
Sturnus vulgaris 0,6 — 320 2453 —~ 2255 HoOFFMANN 1960

Tab. 8: Beleuchtungsbedingte Variation der Periodenlinge von Vogelarten mit dquatornahem im
Vergleich zu der von Arten mit nordlichem Verbreitungsgebiet.

ERkERT und KRACHT (1978) kommen bei Fledermiusen zu einer entsprechen-
den Schluffolgerung. Das circadiane System der von ihnen untersuchten neotro-
pischen Molossiden reagiert hnlich plastisch wie das der Mausohrfledermaus
Myotis myotis (BAy, 1978), die in wesentlich hoheren geographischen Breiten
vorkommt. REMMERT (1976) weist darauf hin, daff einige tropische Arten, wie
z.B. Eidechsen der Gattung Dipsosaurus und Eulen (Athene brama) unter
natiirlichen Beleuchtungsbedingungen einen sehr plastischen Tagesrhythmus ent-
wickeln. Aus der Aktivititsperiodik unter Naturtagbedingungen kann zwar nur
bedingt auf die Reaktionsnorm der zugrunde liegenden biologischen Schwingung
geschlossen werden. Dennoch ist es wahrscheinlich, dafl das circadiane System
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auch bei diesen Arten eine gewisse Plastizitit aufweist. Dasselbe diirfte auch fur
zahlreiche andere Vertebraten mit 4quatornahem Verbreitungsgebiet gelten.
Nachdem alle bisherigen Befunde gegen die Entwicklung spezifischer Anpassun-
gen des circadianen Systems an die Zeitgeberbedingungen im Verbreitungsgebiet
sprechen, ist anzunehmen, daf} dies die Regel ist. Dort, wo bei tropischen Arten
ein starres endogenes Timing-System auftritt, diirften, wie ERKERT und KRACHT
(1978) ausfithren, andere Anpassungsmechanismen zugrunde liegen.

Im LD 12:12 ist die Aktivititsmenge von R.d. negativ mit der L-Beleuch-
tungsstarke korreliert. A.f. weist ein beleuchtungsbedingtes Aktivitditsmaximum
bei L-Beleuchtungsstirken zwischen 1 und 10 lx auf. Diese Befunde lassen sich
mit der Circadian-Regel (AsCHOFF 1964) nicht ohne weiteres vereinbaren. Auch
unter LD-Bedingungen sollte nach der Schwellen-Niveau-Hypothese von WEVER
(1965) und AsCHOFF (1964) eine positive Korrelation zwischen dem Gleichwert
des Zeitgeber-LD und der Aktivitditsmenge vorliegen. Die Reduktion der Aktivi-
titsmenge von R.d. und A.f. bei héheren Lichtintensititen liflt sich auch nicht
mit differentiellen Lichtwirkungen erkliren. Méglicherweise kommt in ithnen das
Vorhandensein einer Optimumsfunktion der Abhingigkeit der Aktivitatsmenge
von der Beleuchtungsstirke zum Ausdruck. Derartige Optimumsfunktionen sind
bisher bei dunkelaktiven Eulen (ERKERT 1967), beim Nilflughund Rousettus
aegyptiacus (S. ERKERT 1970), bei der Mausohrfledermaus Myotis myotis (Bay
1978) und dem stidamerikanischen Nachtaffen Aotus trivirgatus (ERKERT 1976),
sowie bei dem lichtaktiven Macaca mulatta (MARTINEZ 1972) nachgewiesen.

Nach dem Wever’schen Schwingungsmodell der biologischen Tagesperiodik
(WEVER 1965) sollte die Phasenwinkeldifferenz zwischen biologischer Schwin-
gung und Zeitgeberschwingung bei der synchronisierten circadianen Periodik mit
wachsender Zeitgeberstirke (L :D-Intensitdts-Relation) kleiner werden. Dies ist
jedoch weder bei den untersuchten neotropischen (Wa) noch bei den beiden
palaearktisch/holarktischen Arten (Wa, Wm, We) der Fall. Das gleiche gilt auch
fir die Prazision des Timings der Aktivitdt (s¥,, sW,,, sW,), die mit zunehmender
Zeitgeberstirke grofler werden sollte. Die insbesondere bei F.m. und A.{. vorlie-
gende positive Korrelation von We mit der L-Beleuchtungsstirke des LD 12:12
ist jedoch zu erwarten, wenn man davon ausgeht, dafl sich mit grofler werdendem
L:D-Verhaltnis der Gleichwert dieser Zeitgeberschwingung anhebt und es
dadurch zu einer ebenfalls von WEVER (1965) postulierten Erhohung der Fre-
quenz der biologischen Schwingung kommt. Das Verhalten von Wa bei Thraupis
und Ramphocelus liefie sich unter diesem Aspekt als das Ergebnis des entgegenge-
setzt wirkenden Einflusses der Stirke und des Gleichwerts der Zeitgeberschwin-
gung erklaren. Eine ebenso plausible Erklirung fiir das Verhalten der Phasenwin-
keldifferenz der Tangaren und Fringilliden bei verschiedenen L :D-Intensitits-
Relationen ist auch nach dem Zwei- (M-, N-) Oszillator-System von PITTEN-
DRIGH (1974) mdglich.
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Auch die Abhingigkeit von Wa, ¥m und We von der Periodenlinge T des 1. D-
Zeitgebers und dem zeitlichen Verhiltnis von L zu D stimmen gréfitenteils mit
spezifischen Aussagen des Wever’schen Schwingungsmodells tiberein. Lediglich
bei der Phasenwinkeldifferenz des Aktivititsbeginns von F.m. treten bei den
verschiedenen Lichtzeit- : Dunkelzeit-Relationen stark abweichende Werte auf.
Sie sind vermutlich auf Auswirkungen einer insbesondere bei kleinen LD-
Relationen auftretenden starken Beeintrichtigung des gesamten physiologischen
Zustandes (Indikator: geringere Nahrungsaufnahme, Federverluste, usw.) dieser
Vogel zurtickzufihren.

Mit Ausnahme von Ramphocelus erfolgt die Resynchronisation der Aktivitirs-
periodik nach einer Vorverlagerung des LD-Zeitgebers schneller als bei einer
gleich grofien Phasenverschiebung des Zeitgebers in anderer Richtung. Die fiir ein
derartig unterschiedliches Resynchronisationsverhalten von AscHOFF et al. (1975)
vorgeschlagene Bezeichnung ,,Asymmetrie-Effekt“ bezieht sich auf die auch in
dieser Arbeit angewandte besondere Form der Darstellung des Resynchronisa-
tionsverlaufs (Abb. 11 und 19). Da sie nicht ohne weiteres einsichtig ist, wire es
sinnvoller, anstatt von einem Asymmetrie-* vom ,,Richtungseffekt* zu sprechen.
Das Auftreten eines solchen Richtungseffektes, der z.B. beim Nilflughund,
Rousettus aegyptiacus, noch wesentlich stiarker ausgepragt ist (ERKERT 1976 b), ist
damit zu erkliren, dafl die dem betreffenden LD-Gleichwert entsprechende
Periodenlinge des circadianen Aktivititsrhythmus unter 24 Stunden liegt.
Beschleunigende Phasenverschiebungen des endogenen Rhythmus werden
dadurch erleichtert. Richtungseffekte bei der Resynchronisation lieflen sich aber
auch ohne weiteres nach dem Pittendrigh’schen Response-Kurven-Modell erkli-
ren. Hier wiirde man eine der ungleichen Resynchronisation entsprechende
Asymmetrie der jeweiligen Responsekurven erwarten. Da sich die meisten Ergeb-
nisse der vorliegenden Arbeit sowohl nach dem von AscHOFF und WEVER als
auch nach dem von PITTENDRIGH und Mitarbeitern vertretenen Modell der
biologischen Tagesperiodik erkliren lassen, ist eine Verifizierung oder Falsifizie-
rung eines dieser beiden Modelle anhand unserer Daten nicht méoglich.
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