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Phasenlage der Tagesperiodik von drei "freilebenden Vogel­
arten (Turdus merula E, Parus maj()rL., Passer montanus 
(L.) auf 51 0 " nördlicher Breite in' Abhängigkeit von der 

Jahreszeit 

Eine :prüfung des WEvERschen Synchronisation~-Modells 

,Mit 2 Abbildungen und 3 Tabellen 

!_NORBERT HÖSER 

Summary. Seasonalchanges of phasing ofdiurnal rhythmshas been measured 
undernatural'conditions in three bird-species. The measured data are compared 
with seasonal changes of two propertiesofthe Zeitgeber (synchronizer): with L: D 
ratio (time relation of light time anddark time) and durationofthe twilights. It is 
studied, to what extent are correlated thechanges of examiried properties of .the 
Zeitgeber and the diurnal rhythms in these three species. Theseresults correspond 
with predictions derived from the model proposedby WEVER (1962, 1963, 1964a) 
,for circadian rhythms. I 

Zusammenfassung.' Die jahreszeitliche Änderung der Phasenlage der Tages' 
rhythmen von dreUreiiebenden Vogel arten wurde gemessen. Die gemessenen,Daten 
werden "mit den jahreszeitlichen' Änderungen von' zwei Zeitgeber" Parametern' ver­
glichen: mit dem Licht-Dunkel-Verhältnis (= Lichtzeit) und mit der Dälllmerungs­
dauer. Es wird untersucht, in welchem Maße die Änderungen der gepri'iften Para­
meter des Zeitgebers und der Tagesrhythmen der drei Arten miteinander in kor­
relativem Verhältnis stehen. Diese Ergebnisse. stimmen mit den Voraussagen 
überein, die vom WEvERs,chenModell (1962, 1963, Ü)64a) der circadianenPeriodik 
'ableitbar sind. 

1. Einleitung 

Es gibt heute zwei Hypothesen ~om,Entstehen der Tagesperiodik 
biologischer Körperfunktionen,ein{3 weitverbreitete und eine, die nur in 
der Schule von BROWN (1962, 1965, 1969) vertreten wird. Die erst­
genannte. berulit auf Laborexperimenten, aus dene!). geschlossen wurde, 
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· daß '. der:, OrganisIll,u,s eine n~tii~liQhe' endogene . ~ircadianel) . Periodik" 
• besitzt. : SilOli erklär"tdiePhänomene.der . biologischen Tagesperiodik, als, 
.,"W:irkungsergebrus · .. y(m ,synchio:riisationsmechanismen, nach . denen jene 
im Laborheob.acht~tel?eri9djk d~s Organismus von der ,synchronisieren­
den'24~Stuhden~Periodlk de:fnatürlichen'Umwelt in einer bestimmten 

.' ~ 'Phasenlage (Phas~n~el:Djfferenz)i ~UJ; Erdfuehung gehaltEmWiJ:d.Auf 
. ,', ,,'der G~undlagediest(r Hyp6theseund derOircadianen Regel vonAsoHoFF' 

(1959,.1960) entWickelte WEVER' (J962,' 1963, )964a,b, 1965a, 1966a) 
"das bisher, detaillierteste und fruchtbarste Modell vom Mechanisllms der 

cir,cadianen ~eJ;iÖdik:einEin-Osciilator~:Modell." ' ' . ' ,. 
" Die'spätereKritik;diesesModeHs (HOFFMANN 1967~ BRUNKEN 1967, 
iRENSING,,'& BRTI:Nl{EN J967) forderte, 'die M6deH~Piämissen und einige. 
· sp~zi~lleModeHvorstellu:ri.gen a:hh~hdneuer)3eobachtungen und Experi-

,,' mente zu prüfer!-, Deshalbsöll hier an'drei ~~eilebEmdenVogelartenfest':' 
gest,ellt werden" wieweikdie .. jahreszeitliche ;Anderung der phasenWinkel" , ' 

" ,Differenz, zWis9heIlisyilghr():rrlsierter· .• 2~cStumien"Periodik der·· Körp.er~, 
" flinktiöp.en.:und 'synchronisierender Umwelt~I>eriodikmit den.am ge" 
• nanntenM:odeU erarBeiteten Voraussagen überemstimmt oder. sich, durch;. 
dieses Modell erkliirenläßt.: ,. ,., ", , 

.\, . , I '( 

;, -: 
.•.... DiePhasenwinkel:DiffereIlZzwisehendenbeideneben genannten Per~odizitäteni' . ~ 
-'ist .der Abstand zwischen den Mittägspunkten der lokoinotori~Clien AJr1;ivÜ;ätszeit 

der Vögel Und der,natürJicheritäglichenLichtzeit ,der Umwelt': Sie :Wurde ci.ls ' 
. ll\1onatsmi~tel allS de:p. mi~tJeren monatJic~en piffere~en zwischen,' Lichtz~itbeginn. ' 

, . Un~AktiVitätsbeginn Und zwischen Lichtzeitende Und Aktivitätsende nach ASCHOFF • 
'et alii (19'65) 'errechnet. Al; Aktivitätsbegirin . gilt der ZeWpuD.kt der ersten, aH; 
Aktivitätsende der Zeitplmkt. derJetztEm bemerkbaren Zeichen der täglichen loko~, 

• motorischen Aktivität der Vogelart (d. h.Rufe, Gesang, Flüge); Die astronomischen 
. ZeitpUnkte; von S()nnenaufgarig und S~nnimuntergangam Beo"bachtUl).gsort stellen., 
/ilie Lichtzeitgrenzen dar. , ',. .'. ", " .. ". ". . . '. , '.' .' 

. Die Aktivitätsieitgrenzl)n der drei; frj3ilebenden Vogelarten wurdenv:on August ' 
, 1969 'bis "August 1.971. imWindischleubaer,> ßchloßpl,trk (51~ W N,12° 29'E) ," 
·,gem~sstln. Das:sogew<inneneDatenmaterial iünfaßt Jiie Ergebnisse von, 225 Be-

'obachtUngenam Morgeriurid 208' Beobachtungen am Abend. ' '. . , " 
• , ~ . , .' ':, .' , ' : . ' , : '. .' <' .", - . , . . '.' " " ' '.' 

_", ,'~' .:" . "'\""" I ~. "" :, .. ': ,": :.',.,'" :(., .' ... _ :.< ". " .;, " I.' . ' .' 
'; :piebiologisqh.e24-StuD~en2Periodikwfrdauchini Modellvon WEVER "; 

als,8,c4wingung ,dargestellt, :Folglich müssen in, (liesem Modell ,zwei Ar,teri' 
von' WiJ;kungsniechanisin~n1l,riterschi~den ;we:rden: solche? di~' gemäß 
.~ '" .~ ,,::,".';; .:' .. :?:.- .<: .. ~:.- .'-. ',",' '.". " .. ",., ;,) ,,":, . .~: ,,' :"\ .. :' 
l)circadian--+vonlat. "(lir(}a'+dies~' '= imgefähi".einen Tag lang (F. HALBERG 

· 1959)." .. , " .... '. I ' , 

/ t : ' 

\, .. 



, ,I 

den Gesetzen der Schwingungslehre zu !oi.'dern sind und unabhängig von 
speziellen Modellvdrstellungen über das circadiane System' gelten 
(ASCHOFF 1969), und solche" dereIl Einflußanhand spezieller, Modell­
vorstellungen erklärt wird. pie Spontanperiode des Organismus(Reprä­
sentant der Physiologie) und die Zeitgeberstärke werden durch die erste, 
das L: D-Verhältnis und die DäinmeruIlgsdauer durch die zweite Art von 
Modell-Mechanismen wirksam. ( 

'Wir, erörtern alle vier Parameter: 
Spontanperiode: Da sich die Phasenlageder synchronisierten biologi­

schenTagesperiodik nadh dem Verhältnis ,zwischen:; der ihr zugrunde· 
liegenden Spontanperiode und der Zeitgeberperiode 'richtet (HOFFMANN 
1963, ASCHOFF & WEVER 1962, 1966), ist in ihr die relative Größe der " 
Spontanperiode des Organismus erkennbar. Folglich kann aus den 
Ergebnissen in Tab. 1 -,--3 geschlossen werden, daß jede der drei V ogel­
arten eine Spontanperiode besitzt, die weniger als 24, Stunden beträgt: 
Wenn alle drei Arten einander in ihrer Empfindlichkeit demZeitgeber 
gegenüber gleichen, dann ist die ,Spontanperiodebeim FeldsperliIlg 
(Passer montanus) größer als bei denbeiden anderen Arten. 

Zeitgeberstärke: Mit wachsenderZeitgeberstärke muß die Phasen­
winkel-Differenz zwischenZeitgeberperiodikund biologischer Periodik 
kleiner werden (HOFFMANN 1969). Der Zeitgeber ist dann am stärksten, 
wenn er gleich lange tägliche Licht- und Dunkelzeiten besitzt, also im 
Frühjahr und im Herbst (WEVER 1964a).Das ist bei allen drei Arten 
bestätigt, wenn a,uch nur bedingt erken,nbar, "feil dieSpontallperiode 
der Organismen im Jahreslauf offenbar nicht' gleichbleibt (vgl.unter 
L:D-Verhältnis).Es kann aber auch sein, daß sich in dieser Abnahme 
der positiven Phasenwinkel,Differenz, zubeiden Jahreszeiten die Ab­
nahme des Lichtzeit-Einflusses (vgl. unter Dämmerung llIld unter L: D­
Verhältnis) in derFormwiderspiegelt, daß sich die Dauer der Spontan, 
periode der Dauer der Zeitgeberperiode arinähert. 

L:D-Verhältnis (außer Wirkung überZeitgeberstärke): Nehmen Wir 
an, die Zeitgeberstärkebleibe dieselbe, dann erzeugt ein 'wachsendes 
(fallEmdes) L: D-Verhältnis bei lirten, derenSpontamrequenz positiv mit 
der Beleuchtungsstärke korrelliert ist2), positivere (negativere) Phasen­
winkel-Differenzen. Das ist der im Labor beobachtete "Parameter­
effekt" . Ein wachsendes L: D" Verhältnis sollte dieselbe Wirkung auf die 
Phasenlage haben wie diewachsende Beleuchtungsstärke unter den kon­
stanten Bedingungen eines Laborexperimentes (WEVER 1966a, ASCHOFF ' 
1966, 1969)3). Daraus allem folgt, daß bei positiver Sporitanfrequenz-

2) Nach ASCHOFF (1960) definiert diese Korrelation, die lichtaktive~ Arten 
HOFFMANN (1967) bringt Belege dafür, daß diese Definitionfalsch ist. ' 

3) VergL dazu Kritik von HOFFMANN ,(1,967). 
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Beleuchtungsstärke-Korrelation die Phasenwinkel-Differenz vom Winter 
zum Sommer positiver und vom Soinmerzum Winter hin negativer 
werden muß. Dieses Verhalti:mistbei jeder der drei beobachteten Vogel­
arten sichtbar, aber nicht gleichermaßen (vgL Tab. 1-3): Diese Unter: 
schiede geben uns jedoch keinen Anlaß, zu s6hlußfolger~, daß bei einer 
der drei Arten keine positive Korrelation zwischen Beleuchtungsstärke 
und Spontanfrequenz 'bestehe. (Vgl. 'im Gegensatz dazu Belege von 
HOFFMANN 1967 für andere Arten.) I ' 

Gleichwert4) und Schwelle bestimmen im Modell von WEVER (1964a, 
1966a, b) die Dauer der Aktivitäts- und,der Ruhezeit. Der,variable von 
beiden,der Gleichwert,hängt unter natürlichen, periodisch wechselnden, 

, Umweltbedingungen von der Beleuchtungsstärke ab und ist positiv mit 
derSpontanfrequenz korreliert, die durch den Parametereffekt gleich-
falls von der Beleuchtungsstärke (=L:DNerhältnis) beeinflußt werden 
kann (doppelte Stelwrmöglichkeit ~, WEVER 1966a). Daraus werden 
für lichtaktive Organismen unter natürlichem Licht~Dunkel-Wechsel 
zwei Voraussagen entwickelt (WEvER):a rmit wachsendem (abnehmen­
dem) L:D"Verhältnis wird die Aktivitätszeitlänger (kürzer) und b)je 
länger (kürzer) die Aktivitätszeit, desto positiver (negativer) die Phasen- ' 
winkel-Differenz. Beide Voraussitgen stimmen mit den Beobachtungen 
an den drei Arten überein, wi~die Tab. Lbis3 und die Abb.l und2zeigen. 

Dämmerungsdauer: WEV'ERS mathematisches Modell (WEVER 1963, 
1964a, b),eine Schwingungsgleichung,fordert, daß mit Zunahme (Ab-

Tabelle 1. Phasenlage der, Tagesperiodikder Amsel (Turdus merula L.) 
, ' , 

, Zeitabstand 
Monat 

, 
am Aktivitätsbeginn ,am Aktivitätsende Phasenlage 
emin] n emin] 'n emin] 

I +44,6 21 -29,4 24 + 7,6 
II +37,6 21 -,-;19,4 17 + 9,1 

III , +43,4 18 -26,8 17 + 8,3 
IV +55,4 18 -33,0 19 +11,2 
V +59,6 14 '-'-35,4 ' 14 +12,1 

VI +61,0 8 -34,1 8 +13,45 
VII, +52,4 15 -25,1 18 +13,65 

VIII +37,8 23 ,,,-21,3 14 + 8,25 
IX +47,2 12 -23,9 15 +11,65 
X '+35,8 21 -27;3 17 + 4,25 

XI +38,6. 21 :""'28,3 18 + 5,15 
,XII +43,3 . 23. -,31,1 24 +6,1 

4) Gleichwert = arithmetisches Mitte"l über alle, Augenblickswerte einer Periode 
der biologischen Schwingung 
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" . 
Tabell~ 2. Phasenlage der Tage~periodikder Kohlmeise (Parus major L.) 

Zeitabstand " 
Monat, am Aktivitätsbeginn ' am Aktivitätsende Phasenlage 

[min]'" n '[min], . n, 6nin] 

I \ +32,0 21 -10,6 21 +10,7, 
II +20,5 21 + 1,5 12 +11,0 

III +24,3 19 - 5,6 13 + 9,35' 
IV +38,6 "·18 - 7,6 18 +15,5. 
V +39,4 14 + 2,8 8 +21,2 

VI ' +42,8 7 +16,0 7 +29,4 
VII +20,6 ! ,., ~ 11 +16,4 7 '+18,5 

VIII + 8,1 22 - 6,2 9 + 0,95 
IX +16,4 13 + 2,1 9 +. 9,45' 
X ' +18,9 22. - 8,5 15) -f' 5,2 

,XI +26,4 . 21 -16,2 14 +5,1 
XII +31,8 28 -:-17,7 21, + 7,05 

Tabelle 3. Phasenlage der Tagesperiodikdes Feldsperlings (passer montanus (L.))·' 

Zeitabstand 
Monat am Aktivitätsbeginn am' Aktivitätsende Phasenlag~ 

![min] n . emin] . n emin] 

I +29,1 21 -31,1 24 "{1,0 
.II +16,8 19 -15,5 18 +0,65 
III +14,6. 19 -15,4 .. 18 -0,4 
IV +14,1 17 --=-10,5 18 +1,8 
V . +18,1 5, 'j- 5,9 8 +6,1 . 

VI +12;0 5 + 6,7 7 +9,35 
VII ' +16,7. 9 +2,5 8" +9,6 

VIII +10,8 13 +.2,8 5 +6,8 
IX +10,6 13 - 4,5 .10 +3,05 
X +15,9 22 . ~18,9' : 16 -'1,5 

XI +24,4 21 '-23,7 18 . +0,35 
XII +31,6 . 28 -31,5 24 '+0,05 

) 

'X. 

. nahme) der Dämmerungsdauera) die Phasenwinkel-Differenz positiver 
, (negativer) wird und b) sich der Einfluß des L:D-Verhältnisses auf die .. 
, Phasenlage de~biologischenPeriodik verstärkt (verringert). Der Teil b ' 
dieser Vo:aussage, verknüpft mit den V~raussagen a und b über das 
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Abb.1. Aktivitätszeit(lX) als Funktio~ der Lichtzeit- (L)beiAmsel (0), Kphl- -
- meise ( .... ) und Feldsperling (. ). Alle Angaben in Stunden. 

. , . . 
- I ! 

L:D-Verhältnis (s.o.), bedeutet, daß sich solche Fälle, indenen sowohl 
die',' Lichtzeit (L: D-Verhältnis) als auch die Dämmerung zunehmen 
(Anfang Mai), vonjenen, in denen die. Lichtzeit wächst und, die Däm­
merung abnimmt (Februar), theoretisch . durch eine größere Aktivitäts­
zeit und eine positivere Phasenwinkel-Dnferenz unterscheiden. Das ist 
nicht nur im Laborexperiment (AscHoFF &WEVER 1965,WEVER 1965b), 
s.ondE;lrn auch durch die vorliegenden Ergebnisse aus dem Freiland be­
stätigt (Tab. 1-;-3). Der Teil a dieser Voraussage könnte sich natur­
gemäß - so auch bei den. Tab. 1-3 vorauszusetzen - nur im Zeitraum 
März bis September mit relativer -Sicherheit widerspiegeln, weil im 
Winter ,die kurze Lichtzeit gegens,innig wirkt. 

- '-
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Abb, 2. Phasenlage (rp) in Minhten uridAktivitätszeit (IX) inSthndenbeiAmsel (0), 
, Kohlmeise (..: ) und Feldsperling (.). 

Das zeigt uns ein Problem: Lichtzeit und Dämmerung steuern beide 
die Phasenlage der biologischen Tagesperiodik. Wir haben oben, stets 
angenommen, .daß beide Umweltparameter gleichermaßen an dieser 
Steuerung beteiligtsind.WEvER (1967) führte drei theoretisch ll?-ögliche 
Grenzfälle des.Anteils der Lichtzeit und der Dämmerung an der Steue- . 
rung der Phasenwinkel-Differenz auf: 1. nur die Lichtzeit Wirkt, 2 .. nur 
die Dämmerungwirkt und3.beide;wirkelringleicherp. Maße (dieser 
Fall: Oktober bis Februar fast stets dieselbe' schwach positive Phasen­
winkel-Differenz, März bis Juni rascheVerschiebungderPhasenlage zu 
stark positiven Werten - gültig für lichtaktiveArten). Die Ergebnisse 
der Freilandbeobachtungen stimmennüt keinem der drei Fälle exakt 
überein, kommen aber besonders beim Feldsperling dem. dritten am 
nächsten. An den Abweichungen von diesem Grenzfall ist nur bedingt 
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ablesbar; zu welcher Zelt welcher der beidenUmweltparameter beiden 
e:inzelnen Arten mehr an der Steuerung der, Tagesperiodikbeteiligt ,ist 
als dyr andere: So müßte im Winter die Phasenlage der Kohlmeise 
(Parus major) vorrangig von der Dämmerungsdauer gesteuert sein,Das 
scheint ßem Gedanken, daß e:ine Steigerung der Empfindlichkeit der 
Lichtzeit gegenübervorliegt, ,nicht zu widersprechen (vgl. Voraussageb 
unter Dämmerungsdauer). ' 

4. Diskussion 

-Die biologischen Prozesse der Tagesperiodik sind bisher nochunbe-
, kannt.Folglicll ist die B~obachtungdes biologischen Tagesperiodik­
Mechanisilll\s 'die Beobachtung e:ines "Schwarz~Il. Kastens" (black-box)" 
gleich ob im Freiland oder im aktiven ExperiIllent:'Wir wählen von den 
E:ingangsgrößen (inputs) des Schwarzen Kastens zwei, dasL:D-Ver­
hältnis und die Dämmerungsdauer? und von den Ausgangsgrößen(out-. 
puts) eine, die Pha§enlage der biologisch\ln Tagesperiodik; und beob­
achten,welche Werte der E:ingangsgrößen.welchen, Ausgangsgrößen­
Wert hervorrufen. Das Modell, das wir aus den Befunden dieser Beobachc 

tungen bilden können, wird der, Auswahl der Parameter wegen nur ein 
Teilmodell sein. Methodisch ist es zweckmäßig, aus diesem Teil-Modell 
die theoretischen Schlußfolgerungen abzuleiten und diese dann auf ihre, 
Brauchbarkeit zu 'prüfen. Letzteres ist das Anliegen der vorliegenden 
Arbeit gewesen. , , ' " • 

Wir finden keinenßelegfür einen Widerspruch zwischen den Modell­
vorstellungen vonWEvER und den Schlußfolgerungen, die aus den vor­
liegenden Ergebnissen von Freilandbeobachtungengezogen werden 
dürfen. Diese Schlußfolgerungen stützen die Hypothese ASOfIOFFS (1969), 
die besagt, daß die regelhaften jahreszeitlichen Änderungen ~er Phasen­
beziehung ,zwischen täglicher', Aktivitätsperiodik 'und "natürlichemtäg­
lichen Licht-Dunkel-WechselalsWirkungsergebnis der von: WEVER 

, "modellierten Synchronisa tionsmechanismen er klärt werden' können. 
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