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Phasenlage der Tagesperiodik von drei freilebenden Vogel-

arten (Turdus merula L., Parus major L., Passer montanus

(L.)) auf 51° nordlicher Breite in Abhingigkeit von der
Jahreszeit

Eine Priufung des WEvERschen Synchronisations-Modells

Mit 2 Abbildungen und 3 Tabellen

, . NorBERT HOSER

Summary. Seasonal changes of phasing of diurnal rhythms has been measured
under natural conditions in three bird-species. The measured data are compared
with seasonal changes of two properties of the Zeitgeber (synchronizer): with L:D
ratio (time relation of light time and dark time) and duration of the twilights. It is
studied, to what extent are correlated the changes of examined properties of the
Zeitgeber and the diurnal rhythms in these three species. These results correspond
with predictions derived from the model proposed by WEvER (1962, 1963, 1964a)
for circadian rhythms.

Zusammenfassung. Die jahreszeitliche Anderung der Phasenlage der Tages-
rhythmen von drei freilebenden Vogelarten wurde gemessen. Die gemessenen Daten
werden ‘mit den jahreszeitlichen Anderungen von zwei Zeitgeber-Parametern ver-
glichen: mit dem Licht—Dunkel-Verhéltnis (= Lichtzeit) und mit der Ddmmerungs-
dauer. Es wird untersucht, in welchem MaBe die Anderungen der gepriiften Para-
meter des Zeitgebers und der Tagesrhythmen der drei Arten miteinander in kor-
relativem Verhéltnis stehen. Diese Ergebnisse stimmen mit den Voraussagen
iiberein, die vom WEvERschen Modell (1962, 1963, 1964a) der circadianen Periodik
ableitbar sind.

1. Einleitung

Es gibt heute zwei Hypothesen vom Entstehen der Tagesperiodik
biologischer Korperfunktionen, eine weitverbreitete und eine, die nur in
der Schule von Brown (1962, 1965, 1969) vertreten wird. Die erst-
genannte berulit auf Laborexperimenten, aus denen geschlossen wurde,
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daBl der Organismus eine natiirliche endogene circadiane!) Periodik
besitzt. Sie erklirt die Phidnomene der biologischen Tagesperiodik als
Wirkungsergebnis von Synchronisationsmechanismen, nach denen jene
im Labor beobachtete Periodik des Organismus von der synchronisieren-
den 24-Stunden-Periodik der natiirlichen Umwelt in einer bestimmten
Phasenlage (Phasenwinkel-Differenz) zur Erddrehung gehalten wird. Auf
der Grundlage dieser Hypothese und der Circadianen Regel von AscHOFF
(1959, 1960) entwickelte WEVER (1962, 1963, 1964a, b, 1965a, 1966a)
das bisher detaillierteste und fruchtbarste Modell vom Mechanismus der
circadianen Periodik, ein Ein-Oscillator-Modell.

Die spitere Kritik dieses Modells (HorrmMany 1967, BRUNKEN 1967,
REeNsING. & BRUNKEN 1967) forderte, die Modell-Primissen und einige
spezielle Modellvorstellungen anhand neuer Beobachtungen und Experi-
mente zu priifen. Deshalb soll hier an drei freilebenden Vogelarten fest-
gestellt werden, wieweit die jahreszeitliche Anderung der Phasenwinkel-
Differenz zwischen synchronisierter 24-Stunden-Periodik der Korper-
funktionen und synchronisierender Umwelt-Periodik mit den am ge-
nannten Modell erarbeiteten Voraussagen tibereinstimmst oder sich durch
dieses Modell erklidren laBt.

2. Material und Methodik ,

Die Phasenwinkel-Differenz zwischen den beiden eben genannten Periodizitdten

. ist der Abstand zwischen den Mittagspunkten der lokomotorischen Aktivitdtszeit

der Vogel und der natiirlichen téglichen Lichtzeit der Umwelt. Sie wurde als
Monatsmittel aus den mittleren monatlichen Differenzen zwischen Lichtzeitbeginn
und Aktivitdtsbeginn und zwischen Lichtzeitende und Aktivitétsende nach Ascrorr
et alii (1965) errechnet. Als Aktivititsbeginn gilt der Zeitpunkt der ersten, als
Aktivititsende der Zeitpunkt der letzten bemerkbaren Zeichen der téglichen loko-
motorischen Aktivitidt der Vogelart (d. h. Rufe, Gesang, Fliige). Die astronomischen
Zeitpunkte von Sonnenaufgang und Sonnenuntergang am Beobachtungsort stellen
die Lichtzeitgrenzen dar.

Die Aktivititszeitgrenzen der drei freilebenden Vogelarten wurden von August
1969 bis August 1971 im Windischleubaer SchloSpark (51°01’N, 12°29’ E)
gemessen. Das so gewonnene Datenmaterial umfafit die Ergebnisse von 225 Be-
obachtungen am Morgen und 208 Beobachtungen am Abend.

3. Ergebnisse

Die biologische 24-Stunden-Periodik wird auch im Modell von WEVER
als Schwingung dargestellt. Folglich miissen in diesem Modell zwei Arten
von Wirkungsmechanismen unterschieden werden: solche, die geméaf

1) circadian — von lat. ,,circa — dies*“ = ungefdhr einen Tag lang (F. HALBERG
1959). '
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den Gesetzen der Schwingungslehre zu fordern sind und unabhéngig von
speziellen Modellvorstellungen iiber das circadiane System gelten
(AscHOFF 1969), und solche, deren Einflufl anhand spezieller Modell-
vorstellungen erklart wird. Die Spontanperiode des Organismus (Repré-
sentant der Physiologie) und die Zeitgeberstirke werden durch die erste,
das L:D-Verhiltnis und die Ddmmerungsdauer durch die zweite Art von
~ Modell-Mechanismen wirksam.

Wir erortern alle vier Parameter:

Spontanperiode: Da sich die Phasenlage der synchronisierten biologi-
schen Tagesperiodik nach dem Verhéaltnis zwischeny der ihr zugrunde
liegenden Spontanperiode und der Zeitgeberperiode richtet (HoFFMANN
1963, AscuorF & WEVER 1962, 1966), ist in ihr die relative GroBe der
Spontanperiode des Organismus erkennbar. Folglich kann aus den
Ergebnissen in Tab. 1—3 geschlossen werden, daf jede der drei Vogel-
arten eine Spontanperiode besitzt, die weniger als 24 Stunden betrigt.
Wenn alle drei Arten einander in ihrer Empfindlichkeit dem Zeitgeber
gegeniiber gleichen, dann ist die Spontanperiode beim Feldsperling
(Passer montanus) grofler als bei den beiden anderen Arten.

Zeitgeberstirke: Mit wachsender Zeitgeberstirke mufl die Phasen-
winkel-Differenz zwischen Zeitgeberperiodik und biologischer Periodik
kleiner werden (HorFMANN 1969). Der Zeitgeber ist dann am stérksten,
wenn er gleich lange tédgliche Licht- und Dunkelzeiten besitzt, also im
Frithjahr und im Herbst (WEVER 1964a). Das ist bei allen drei Arten
bestdtigt, wenn auch nur bedingt erkennbar, weil die Spontanperiode
der Organismen im Jahreslauf offenbar nicht gleichbleibt (vgl. unter
L:D-Verhiltnis). Es kann aber auch sein, daf sich in dieser Abnahme
der positiven Phasenwinkel-Differenz zu beiden Jahreszeiten die Ab-
nahme des Lichtzeit-Einflusses (vgl. unter Dimmerung und unter L:D-
Verhiltnis) in der Form widerspiegelt, da} sich die Dauer der Spontan-
periode der Dauer der Zeitgeberperiode anndhert.

L:D-Verhiltnis (auler Wirkung iiber Zeitgeberstirke): Nehmen wir
an, die Zeitgeberstdrke bleibe dieselbe, dann erzeugt ein wachsendes
(fallendes) Li: D-Verhéltnis bei Arten, deren Spontanfrequenz positiv mit
der Beleuchtungsstéirke korrelliert ist?), positivere (negativere) Phasen-
winkel-Differenzen. Das ist der im Labor beobachtete ,,Parameter-
effekt*‘. Ein wachsendes L:D-Verhéltnis sollte dieselbe Wirkung auf die
Phasenlage haben wie die wachsende Beleuchtungsstéirke unter den kon-
stanten Bedingungen eines Laborexperimentes (WEVER 1966a, ASCHOFF
1966, 1969)3). Daraus allein folgt, daB bei positiver Spontanfrequenz-

2) Nach AscHOFF (1960) definiert diese Korrelation die lichtaktiven Arten —

Horrmany (1967) bringt Belege dafiir, daBl diese Definition falsch ist.
3) Vergl. dazu Kritik von HOoFFmMANN (1967).
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Beleuchtungsstirke-Korrelation die Phasenwinkel-Differenz vom Winter
zum Sommer positiver und vom Sommer zum Winter hin negativer
werden muf3. Dieses Verhalten ist bei jeder der drei beobachteten Vogel-
arten sichtbar, aber nicht gleichermaBen (vgl. Tab. 1—3). Diese Unter-
schiede geben uns jedoch keinen AnlaB, zu schluBfolgern, daB bei einer
der drei Arten keine positive Korrelation zwischen Beleuchtungsstéirke
und Spontanfrequenz bestehe. (Vgl. im Gegensatz dazu Belege von
Horrmany 1967 fiir andere Arten.)

Gleichwert*) und Schwelle bestimmen im Modell von WEVER (1964 a,
19664, b) die Dauer der Aktivitdts- und der Ruhezeit. Der variable von
beiden, der Gleichwert, hingt unter natiirlichen, periodisch wechselnden,
Umweltbedingungen von der Beleuchtungsstirke ab und ist positiv mit
der Spontanfrequenz korreliert, die durch den Parametereffekt gleich-
falls von der Beleuchtungsstirke (= L:D-Verhiltnis) beeinflufit werden
kann (doppelte Steuermoglichkeit — WEVER 1966a). Daraus werden
fir lichtaktive Organismen unter natiirlichem Licht-Dunkel-Wechsel
zwei Voraussagen entwickelt (WEVER): a) mit wachsendem (abnehmen-
dem) L:D-Verhaltnis wird die Aktivitdtszeit linger (kiirzer) und b) je
langer (kiirzer) die Aktivitdtszeit, desto positiver (negativer) die Phasen-
winkel-Differenz. Beide Voraussagen stimmen mit den Beobachtungen
an den drei Arten tiberein, wie die Tab. 1 bis 3 und die Abb. 1 und 2 zeigen.

Dammerungsdauer: WEVERS mathematisches Modell (WEvER 1963,
1964a, b), eine Schwingungsgleichung, fordert, daBl mit Zunahme (Ab-

Tabelle 1. Phasenlage der Tagesperiodik der Amsel (Turdus merula L.)

Zeitabstand
Monat am Aktivitédtsbeginn am Aktivititsende Phasenlage

[min] n [min] n [min]

I +44,6 21 —29,4 24 + 17,6

II +37,6 21 —19,4 17 4+ 9,1

II1 +43,4 18 —26,8 17 4+ 8,3

v +55,4 18 —33,0 19 +11,2

\4 +59,6 14 —35,4 14 +12,1
VI +61,0 8 —34,1 8 +13,45
VII +52,4 15 —25,1 18 413,65
VIII +37,8 23 —21,3 14 + 8,25
IX +41,2 12 —23,9 15 +11,65
X +35,8 21 —27,3 17 + 4,25
X1 38,6 21 —28,3 18 + 5,15

XII © 4433 23 : —31,1 24 + 6,1

4) Gleichwert = arithmetisches Mittel iiber alle Augenblickswerte einer Periode
der biologischen Schwingung
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Tabelle 2. Phasenlage der Tagesperiodik der Kohlmeise kParus major L.)

) . Zeitabstand
Monat am Aktivitdtsbeginn am Aktivititsende Phasenlage
[min] N n [min] n [irnin]

I - +32,0 21 —10,6 21 : +10,7
II -+20,56 21 + 1,5 12 +11,0
II1 +24,3 19 — 5,6 13 + 9,35
Iv ' -+38,6 18 — 17,6 18 +15,5 -
A% +39,4 14 + 2,8 8 4212
Vi -1-42.8 7 T 4160 17 +29,4
VII --20,6 \ 11 +16,4 7 +18,5

VIII + 8,1 22 — 6,2 9 + 0,95
IX +16,4 13 4+ 2,1 9 +. 9,45

X +18,9 22 — 8,5 15 + 5,2
XI +26,4 21 —16,2 14 +5,1
XI1 +31,8 28 =177 21 -+ 7,05

Tabelle 3. Phasenlage der Tagesperiodik des Feldsperlings (Passer montanus (L.))

’ Zeitabstand
Monat am Aktivititsbeginn am Aktivititsende Phasenlage
' " [min] n [min] n ' [min]
I +4-29,1 21 —31,1 .24 —1,0
II -4-16,8 19 —15,5 18 -+0,65
111 . 14,6 19 —15,4 18 —0,4
v +14,1 17 —10,5 18 +1,8
v +18,1 5 ,— 5,9 8 +6,1
VI +12,0 5 . + 6,7 7 ' +9,35
VII +16,7 9 + 25 8, 49,6
VIII ~ 4108 13 + 2,8 5 46,8
IX +10,6 13 — 4,5 10 +3,056
X +15,9 22 : 18,9 16 —=1,5
XI +24.,4 21 ’ 1 —23,7 18 . 1035

XII +31,6 28 —31,5 24 +0,05
« ; .

nahme) der Dimmerungsdauer a) die Phasenwinkel-Differenz positiver
(negativer) wird und b) sich der EinfluB des L:D-Verhaltnisses auf die
Phasenlage der biologischen Periodik verstiarkt (verringert). Der Teil b
dieser Voraussage verknupft mit den Voraussagen a und b iiber das
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Abb. 1. Aktivititszeit (o) als Funktion der Lichtzeit (L) bei Amsel (o), Kohl-
meise (A ) und Feldsperling (e ). Alle Angaben in Stundeh.

L:D-Verhéltnis (s. 0.), bedeutet, daB sich solche Fille, in denen sowohl
die Lichtzeit (L:D-Verhiltnis) als auch die Didmmerung zunehmen
(Anfang Mai), von jenen, in denen die Lichtzeit wichst und die Dam-
merung abnimmt (Februar), theoretisch durch eine grofere Aktivitéts-
zeit und eine positivere Phasenwinkel-Differenz unterscheiden. Das ist
nicht nur im Laborexperiment (AscHOFF & WEVER 1965, WEVER 1965b),
sondern auch durch die vorliegenden Ergebnisse aus dem Freiland be-
statigt (Tab. 1—3). Der Teil a dieser Voraussage konnte sich natur-
gemdf — so auch bei den Tab. | —3 vorauszusetzen — nur im Zeitraum
Mirz bis September mit relativer Sicherheit widerspiegeln, weil im
Winter die kurze Lichtzeit gegensinnig wirkt.
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Abb. 2. Phasenlage (@) in Minuten und Aktivitétszeit () in Stunden bei Amsel (o),
Kohlmeise ( A ) und Feldsperling (e ).

Das zeigt uns ein Problem: Lichtzeit und Dammerung steuern beide
die Phasenlage der biologischen Tagesperiodik. Wir haben oben stets
angenommen, daf beide Umweltparameter gleichermaflen an dieser
Steuerung beteiligt sind. WevER (1967) fithrte drei theoretisch mogliche
Grenzfille des Anteils der Lichtzeit und der Dammerung an der Steue-
rung der Phasenwinkel-Differenz auf: 1. nur die Lichtzeit wirkt, 2. nur
die Ddmmerung wirkt und 3. beide wirken in gleichem MaBe (dieser
Fall: Oktober bis Februar fast stets dieselbe schwach positive Phasen-
winkel-Differenz, Mirz bis Juni rasche Verschiebung der Phasenlage zu
stark positiven Werten — giiltig fiir lichtaktive Arten). Die Ergebnisse
der Freilandbeobachtungen stimmen mit keinem der drei Fille exakt
iberein, kommen aber besonders beim Feldsperling dem dritten am
nichsten. An den Abweichungen von diesem Grenzfall ist nur bedingt
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ablesbar, zu welcher Zeit welcher der beiden Umweltparameter bei den
einzelnen Arten mehr an der Steuerung der Tagesperiodik beteiligt ist
als der andere: So mifite im Winter die Phasenlage der Kohlmeise
(Parus major) vorrangig von der Démmerungsdauer gesteuert sein. Das
scheint dem Gedanken, dafl eine Steigerung der Empfindlichkeit der
Lichtzeit gegeniiber vorliegt, nicht zu widerspréchen (vgl. Voraussage b
unter Dammerungsdauer).

4, Diskussion

-Die biologischen Prozesse der Tagesperiodik sind bisher noch unbe-
kannt. Folglich ist die Beobachtung des biologischen Tagesperiodik-
Mechanismus die Beobachtung eines ,,Schwarzen Kastens (black-box),
gleich ob im Freiland oder im aktiven Experiment: Wir wéhlen von den
EingangsgroBen (inputs) des Schwarzen Kastens zwei, das L:D-Ver-
héltnis und die Ddmmerungsdauer, und von den Ausgangsgréfien (out-
puts) eine, die Phasenlage der biologischen Tagesperiodik, und beob-
achten, welche Werte der EingangsgroBen welchen AusgangsgréBen-
Wert hervorrufen. Das Modell, das wir aus den Befunden dieser Beobach-
tungen bilden kénnen, wird der Auswahl der Parameter wegen nur ein
Teilmodell sein. Methodisch ist es zweckmiBig, aus diesem Teil-Modell
die theoretischen SchluBfolgerungen abzuleiten und diese dann auf ihre
Brauchbarkeit zu priifen. Letzteres ist das Anliegen der vorliegenden
Arbeit gewesen.

Wir finden keinen Beleg fiir einen Widerspruch zwischen den Modell-
vorstellungen von WEVER und den Schluflfolgerungen, die aus den vor-
liegenden Ergebnissen von Freilandbeobachtungen gezogen werden
diirfen. Diese SchluBfolgerungen stiitzen die Hypothese Ascrorrs (1969),
die besagt, daB die regelhaften jahreszeitlichen Anderungen der Phasen-
beziehung zwischen téglicher Aktivitidtsperiodik und’ natiirlichem tég-
lichen Licht-Dunkel-Wechsel als Wirkungsergebnis der von WEVER
modellierten Synchronisationsmechanismen erklért werden koénnen.
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