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(roglobionten Kifern (Genera Aphaenops, Geotrechus,
Speanomis)

Wik

G. LAMPRECHT™ und F, WEBER '™

spesmaneees and imdoced activily patlerss in troglobite beetles (Genern A pfaerops, Ceoirechie,
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SUMMARY

Lo wsspspant pemperatare (he raglaliite begtles Aphaengns cecferus and pludo, Oeafrechius or-
Sihieves o Npweoneeries dfieckd are apericdically active. By periodorram analyss nesther ciccadian
ieer uitraduan or miradan penodic components can be Found. Moreogweer there sare noorefevant cor-
Vel between cthe lengths of successive activily bursis and rest pauses. Consequently the acti-
veen e s ey stochasticly stractured . - Inocases with canstancy of activity respectively rest be
feern the prgdbabilivies For the transation Fram aciivity 10 restansd fram rest ro activity are ¢om-
poel vsing Hhe tregqueney histagrzres of lemeths of activity Buests and res) paoses. The fransilian
precdgetaline s pne-inwariand ol ke abserved bastegram can be approsimated to the negarive expe-
net el Tt

v=ao U The rransition probability inereases comtinuously if the observed histogram can be
approximaced (o the Poisson or normal function, - 7d% ol the investigated frequency bisiograms
wib the Benetbeo ot aetiviny hesas and 57% o the histograme of the lenethe af reso paanses can be ap-
provestrvated oo b he esied Funerioees, -Agfaetnops and Ceofrechug specimens do mol react 1o
Chianges ol e dllmesnien incensiy, Conversely temperal ure ovcles imdoce distinel activily pero-
e tties, I Apehigenes he mean leneih of achivity bursts wo-on the average - less emperaiuse
depuerdent tlam thwe mcan lepgthe ol rest panscs, dMoreover, e by species (be mean length of
Bests vkl peeatisely correlased stk e i length of pauses. - The esoluion and adapi-
wo v bnes ol he oo s bgynisamy ol e sies comaeal o rroghobate animals qre discnssed

1. EINLEITLUING

[¥e spoomtane Laelakovitie der meisten epigdisch akiiven Tierarten wird von
e endogenen (selbsterrepten) circadianen Oszillator gesteuert, Im Zuge
der booelution aner Hablenbedimeunpen degeneriert die «innere Uhrs, ohne

L LY 25 Breneen, Bechersentonm der Vinsersaal, Achierstralbe
000 St ter . Awseslogiches Tosotod der Loniseratan, Bagdesie, 9
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dass gleichzeitip auch in auffalliger Weise dic spontane Lokomaotion reduziert
wird {Besprechung der Literatur in Kap. 4.1.). Es stellt sich dic Frage, welcher
aktivitdtsverteilende Mechanismus im Ablauf der regressiven Evolution an dic
Stelle des circadianen Oszillators (rit.

Lehmann, Meumann und Kaiser {1974) sowie Kaiser und Lehmann (1975} ha-
ben einen nenen Ansatye wur Analyse aperiodischer Akrivitiismusier enrwik-
kelt, Sie konnien bei Winkerkrabben die unter Konstantbedingungen regi-
strierten aperiodischen Sequenzen auws Aklivitdrsschiben und Buhepausen mig
Hille cinfacher Zufalls-Gesetzmassigkeiten beschreiben: (17 die Linge der Ak-
rivititsschiibe und dic Linge der Ruhepausen ist unabhingie von der Linge
der voravsgehenden Schitbe bew, Pausen; (2) die Wahrscheinlichkeit fiir den
Ubergang von Aktivitdt zu Ruhe ist zu jedem Zeitpunkt innerhalb der Ak tivi-
titsschithe gleich gross; (3) dic Wahreseheinlichkeit fir den Dbergane von Rue
he xu Aktivital ist entweder ebenfalls zeitinvariant oder verdndert sich repel-
haft mit der Daver der Pausen.

Wir untersuchen in dieser Arbeit, ob die spontanen Aktivititsmuster cxirem
evoliierter Hishlenkiler (Arten der Carabidengattungen Apheenops und Gen-
frechus sowie der Catopidengattung Speanontus) ebenfalls durch die Annah-
me ausschifesslich zufillip verteilter Ubergiinge von Aktivital su Ruhe hew,
von Ruhe wu Aklivitdc beschrieben werden kénnen, - Hahlentiere kommen
nicht nur im Inneren von Hihlen vor, sondern unter peeizgngeten Bedinpongen
auch in Hohleneingangsbereichen, wao sic schwachen tages-und jahresecili-
chen Veridnderungen des Lichies und der Temperatur ausgesetzt sein konnen
(Juberthie, 1969} Wir prifen hier deshalb auch, ob und in welcher Weise dic
Muster der Spontanakiivitdl durch diese Umweltfakroren heeinflusst werden,

2. MATERIAL UND METHODFE
2.1. Maierial

Die untersuchren Arten (4 phaenons cerberay und AL piuro, Geodroclies or-
pheus und Speonoms dieck i sind blind und unpigmenticrt. Dhe fiir Hishlen-
tiere typischen anatomischen Merkmale sind bei den Apheenops-Arien boson-
ders extremn auwsgebildet: der Karper ist sehmal, Antcnnen und Beme sind ver-
langert, die fragile Kutikula ist mit langen Tastborsten besetsl { Vandel, [965),
Die Tiere stammen aus Hahlen des Départicment Aricge (Frankreich, Pyre-
niiend. Sie wourdenoan Kihlaschen nach Minster (Westdewisehland) 1rans-
poartiert und hier in feuehien, mit Lehm avsgesteichenen Gipsschalen bei 8 bis
9°C nn Daverdunkel cehalten,

Ein-bis zweimal im Monat warden sie mit cerschnitienen Grillen-Larven ge-
Fintert, Die Kifer dberlebren bis su cinem Fahr und worden sum Teil mchr-
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mals in den Versuchen cingesetzt.

2.1, Aklographen und Registrierung

Die Aktographen, in denen die Tiere einzeln untersucht wurden, bestehen aus
zwei gleich grossen Plastikschalen (&1 8,5 cm). Aol die untere, mil Gips ausge-
fillte Schale wird die obere umgpekehrt aufgesetzt, In den Gipsboden is die
Offnung einer Flasche eingelassen, die als Wasserreservoir dient und den
Gipsboden feucht hiilt, Wihrend der 16- bis 2{- tdgigen Experimente wurden
die Tiere nicht gefitiert, um Storungen zu vermeiden,

Die Lavfaktivitdr wird durch eine Infrarotlichtschranke (B00 nm) erfasst, Die
Anzahl der Passagen durch den Messirahl wird clekironisch gezihlt und alle
10 min auf ein Magnetband und einen Blattschreiber Ghertragen. Jedes Einzcl-
tierexperiment liefert also eine lockenlose Serie von 2600 bis 3000 10 min-
Werten.

2.3. Auswertung "

Zur Erminlung von periodischen Anteilen innerhalb einer MefBserie nach dem
Periodogramm-Yerfahren von Lampracht u, Weber (1970} werden die aufein-
anderfolgenden MeBwerte in Form einer Matrix angeordent:

Al Av A * # * M+

By A Bz * * * W14 s

A Aas A * * * Wi+ 58

S * & 3 sk sy *
T % * % s A *

* * * * * *

A, An Au * 0 Mat 50

Idie Avilenansahl nowird schritiweise von 5 bis 250 variiert {das cnisprich) 50
min b 32 Sk Bsowerden also von cine und derselben Meliserie 246 verschic-
dene Miricen eehilder, Fiir jede Zeile § einer Mairix werden Mittelwerr M,
vid Streuanp s errechner. Pie Summe der Streuungen om die Zeilenmitiel-

e Pchestutins o den Recheeamboeen Jder Liniversitmien Bremeen ungd Sunsao
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dinaic)- Absiand der Perniodogrammwenie vam Mirred aller Periedogramomwene. Dy Periodn-
gramm bgsicri aut den Orginemalwerien, herilcksichrign alse auch die Akpvititsinlensicel . e 14
Sedd rrete ein rictes BMipimosn anl. Das Nehenminimum bed 12 Sed isneine Folge der Induktion von
Abtivadraschitben sawohl an der Cirense swarm - kKalie als auck an der Grenee skall - soarne,

werte ist dann minimal, wenn phasengleiche Meliwerte eines perindisch akii-
ven Tieres in derselben Zeile singeordnet sind. Naheres sum Verfahren, inshe-
sondere sur Normicrung der Matrix, siche bei Lamprech und Weber (19701
(b und bei welchen Zeilenanzahlen Minimu in der Summe der Sireuungen
anfrreten, wird in einem Periodogramm angezeigt,

Dass die Periodogramm-Analyse gine adaguarte Methode sur Ermirilung
selbst stark gestirter Perioden ist, seigen die Abb. fa und b, Im zugrnonds De-
genden Versuch wuorde das Tier durch einen 12712 Std-Temperaturwechsel s
einer Aktivitdtsperiodik induziert, Die Indukvon wird im Periodegraomm
{Abb. 1b) durch cin tieles Minimum bein = ¢ = 24,0 Sid anpercize. Im Ak-
tagramm ldsst andererseits die Folee der Aktivitdtsschiobe die Periodik nur
undeutlich erkennen (Abb. 1a).

Bet Aeilenanzahlen, die keinem periodischen Anteil entsprechen (n #£ T
reigh Jedes Periodogramm onregelmissige Schwunkunzen seines «Geriii-
schpegelss, die um so stirker werden, o grilicr nowird, Um bei der Bestim-
mung des Abstandes eines Minimumes vom Gerduschpesel diese sufallsbeding-
ten Schwankungen cu herdcksichrioen, definerten wir 137 ale relativen Ab-
stand

D

0 =—
SMG

Dabei bedewten [ der abselute Abkstand swischen cioem Minimum and den
Mitchwert des Gerduschpezels (MO) sowie s dic Stancdardabweichung des
Creriiuschpezel-Mittelwertes, MO und soo werden aus jo 10 rechns ond Tinks
vom Minmmum liceenden Cierdnschpeee-Woerten gebilder. In Abb Th hat # B
i Minimem hern = 240 50 emen Abstand von 10 [,
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Um empirische Kriterien dafiic zu gewinnen, ob ein Periodogramm-Minimum
cweilelsfrei eine reale Perigdizitie anzeigt oder auf zufallsbedingte Schwan-
kunegen des Gerduschpegels zuriickgehen konnte, fuhrien wir Simulations-
experimente durch' Zum cinen simulierten wir aperiodische Akiogramme aus
Aktivitatsschiiben und Ruhepausen durch ¥orgabe zeitinvarianter Ubergang-
swalirscheinlichkeilen (vgl. Einleitung). Die Lange der simulierten Aktogram-
me entsprach mit ~ 25000 Einzelwerten der Versuchsdauer, die gewihlien
Uberganegswahrscheinlichkeiten (p= %) entsprachen dem Verhalten der Hih-
leakéfer, Wurden alle Werte in den Akiivitdisschitben gleich 1 gesetat, halten
die tielsten Periodogramme-Minima, dic nach dem Bildungseeserz der Simulation
sufallshedingt sein missen, einen relativen Abstand von hilchsiens DY = 4,
Wurde - ehenfalls in Anpassung an das Verhallen der Tiere - die Aktivitit-
smenge proo Messintervall zufallsgemild zwischen | und 50 variiert - betrugen
die relativen Abstinde der efsten Minima D' = 7. Das bedeotet, dafll in Pe.
riodogrammen von Messerien mit dhnlichen Parametern relative Abstinde
varn D' E 7 mir grosserer Wahrscheinlichkeit auf zufallsbedingte Schwankun-
gen des CGerduschpegels rurtickgehen,

Llm v viner Vorstellung dartber zu gelangen, ab welchem Stirungsgrad Pe-
ricden im Peoiadogramm nichil mehr erkennbarc sind, wurden in weileren Si-
mulationsversuchen periodische Werlefolgen mit 17 Perioden erzeugt, wobel
aut 1 Periode 143 Werte entfielen (entsprechend der Anzahl der Messweric
proo Circadianperiode), [n der ungestdrten Periodik wurden in der 1. Perio-
denhélfre alle Werte gleich 1, in der 2. Hilfte gleich 0 geserzt, Anschlicend
wurde diese Wernetolge zufillig gestort, indem O durch | und umaekehrt er-
setzl wurde. Die Austauschrale gibt an, wicviel Prozent der Werte der einen
Phase gegen die Werte der anderen Phase susgelauscht wurde, Bel ciner Au-
stanschraie von 30% st die Periodik vallig ausgelésche. Abb, 2 stelll die Be-
gehung swischen Austauschrate und 7 dar, Bei cinem Austansch 2 45%
mimel Y Werte an, wie sie auch in Periodogrammen rein stochastisch struk-
furicrter Wertefolgen aufireten konnen (s, oben), d b, der periodische Rest ist
mil ciner Peciodogrammanalyse nicht mehr erkennbar. Das in Abb.la darge-
stellie Aktogramm entspricht in seinem Stdrungsgrad ciner simulierten Werle-
Ferlge mut einem Austausch von epwa 30% .

2.3.2. Untersachung anf einfache stochastische Regelhafligkeiten

Aktogramme, i denen durch die Periodogramme-Analyse periodische Anteile
nichl nachgewivsen werden konnen. werden aul einfache stochastische Reael-
haftigkeiten uniersucht. Dabed ward nur eadschen Aktivigit und Ruhe unter-

Uy Stewchomtine b Yertahires cur Beorreilume von Penodogrammen legen machn vor (Hacscbeler,
iV
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[ae Abhingigkein des relativen Gerioschpegel- A bstands des Permodogramn-Mininmn {137, Chedi-
nate} van der progentualen Avustauschrate (Abssissed einer simuolierten 1L A0-Perodik. e
Avsiauschrate pibo an, wievigl Prosent der Werre der einen Phase geeen die Woerle der anderen
Phase rulallig ausaerauschn worde, Bei ciner Austausclirate von 30 iscdie Perdib aonsgeloscin,

schieden, die Inrensitil der Akuvitiat bleibt unberiicksichiigl (vel. Lehmann,
Mewmann und Kaiser, 1974, Die Analyse umfasst:

- e Berechnung der Koeffizienten linearer. serieller Korrelationen. Bei leh-
len periodischer Anteile (5t in den Wertefolgen eine negative Korrelalion swi-
schen aufeinanderfolgenden Schitben und Pausen min der Regression 1 onicht
colhalien. Andere korrelative Beziechungen sind aber durchaus noch denk barg
biologisch sinnvoll wilrden 7 B, positive Korrelationen swischen den Lingen
aunfeinanderfolgender Schibe und Pausen erscheinen,

- Eine Untersuchung auf Konstanz des Verhaltens wahrend eines Yersuchs.
Die Beurteilung erfolzt an Hand der fiir eingelne Versuchsabschnitie geirenm
gebildeten Hauligkeitsverteilungen der Schub- sowie Pagsenliingen,

- Die Berechnung der Wahrscheinlichkeiten fir den Ubergang von Akiivitii
zu Ruhe p., . bzw, von Ruhe zu Aktivicdl po_, an Hand der Hautighersver-
reilunzen (= = Haufiekeitsklassen 10, 20 30 mind. Dees s our dann salas-
sig, wenn die Akrogramme aperiodisch und korrelations et sind, sowice Ver-
hallenskonstans angenommen werden darf. Wenn diese Bedinguneen pegehen
sid, wird davon susgegangen, dass sich in jodem Schub bew, in jeder Panse
cines Yersuches immer wieder derselbe Determinationsproseld vellacht,
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der schliclich zum Ende des Schubes bew. der Pause fihre. Zur Berechnung
vor paowird gepriilt, ob sich eine Hiufigkeitsverteilung durch eine angendher-
te Exponential-, Poisson. ader Normalvertgilung beschreiben 1afe " st dies
der Fall, werden die Ubergangswahrseheinlichkeiten aus der jeweiligen theore-
tischen Verteilung errechnet. I andern Fall wicd po direkt aus der beobachie-
ten Yerreilung herechnet:

ip. = Uberganpswahrscheinlichkeil nach einer Aktivitats- bew, Pausendauer
von & min: ne o = Klassenhiufigkeiten). - Einzelheiten der Verfahren s,
koan, 3.1,

3. FRGEBNISSE
3.1, [rrei Beispiele

Um die Verfahren im einzelnen o erldutern, werden im folgenden drel typi-
sehie Heispicle vorgestelll, T Beispiel & wurde ein Aphaenops cerberns im
12412 Std Licht-Dunkel-Wechsel (LD voo 040,35 Lux untersucht, Die Beispie-
le bound ¢ sind Daverlicht-Versuche (LL, 107 Luxs) mit Geosrechus orpheys. In
tlen drei Fallen sind weder in den Aktogrammen (Abb. 3a-¢) noch in den Pe-
riodogrammen {Abb. da-c) periodische Anteile im circadianen, ultradianen
(< 2 Snd) eder infradianen ¢ =30 50d) Bereich 2o eckennen. Cie Minima hlic-
e mit [ -Werten van héchsiens 4 innerhalb der Grenzen der Zufalls-
sehawinkungen des Periedogramme-Gerduschpegels (s, oben).

PR Perader Ay s ol ein ke siochastische Regelbaligkeiven nur swischen den Austinden des
Moot sl e Kohe smerschieden ward, missen Beginn ond Ende der Akdiviviosehinbe e
Euhepomeen detineen werden, Ie Begisiricrung spicgel das Yeshalien picht lekenlog wider.
boevre Pl sl Registrierangen sind nichn unbedings schie Bubepausen, Sie kinnen aach
chachire b Pedamet senn, thss dis Tier ewar Lualakio s, den Messsoahl aber sofallig nicke krewst,
Lo st ol fensichthoh Bdulien der Fall, dain viglen Aklograsmmen kirae Abschnife obne Rezi.
strwer g el et hdbovon Plhasan siazker Akivitan auireren (e B Preile i Al 3a). Inoder
Flantiekestsscriedane der Abb, Thogehin das SMasimiam i der § K lasse Gglicherweise auf solche
st e Byl pansers sorucks div Veretlong der realen Babepaoscn Telgn ciner Mormadverici-
T nnt et Hawhieckensberewch in minderen Khssen (A kb, 71

P Dol Noemmann o kanser (1974 aberpratien die Héwligkeisveneilingen  der
Woskerkrabbe - Ak oesammine nur aul Ubereinstimaong mie der BExponcnnallunktion

[SRTE TR b RTINS Mgt '\.il*'l:‘i'lk' sl aedere Yeretungen bekanm s Le BB bl Inder-
calllisroeramm e v Spukesccne oA, Verveen, TR wind i dicwer Arhenl sasatedc gl Line

resarnnen ool v Ponssans onder Soznidoeroilone usiersnche
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a
Ahb, 3o - Aboecamm cines Seofeechny grpfeus im LLLovan W Lox ond 95 Kanstantlempera-
riir

Sach Beobachtungen des Verhaliens der Tigre im Akiographen Kannen wir davon ausgehen, dass
swchoean Tier prack sl imeer dann in Buhe befindel, wenn mindestens vier 10 min-[ntervalle ohne
Kevistrwerune autemanderlalgen. Ein Aktiviidiossehub gile deshalb nur dann als beendet, wenn
g Bedangane cefully ist, Reale Ruhepausen kleiner als £ = 10 min kannen alse aus messiechni-
~ohien Girunden michr erkann werden:.

Prie D anrgeen der Abchaie nit liwkendoser Registrier ung werden mic A7 die Liagen der Abschair.
te b Begistricrgree oie B die Liingan <der nach dem Kriterium besiimmeoen Aktivittisschithe
wndl Ruhepagosess mie A bew, Boabeckorzi, Aus den Aktogrammen der drei Beispicle {Abh 3a-¢)
Lommen soeaahl A7 i B als auch A ovnd B hestimmit werden.

Fab. | enthilt die Koeffizienten der untersuchien seriellen Korrelationen, Sie
sind 1 vinigen Fallen auf dem 3%- oder | Wo- Niveau signifikant. Das Be-
slimmitheitsmass Bo= 100« f, das angibt, wicviel Prozenl der Gesami-
strewiing der ginen Variablen durch die Gesamtstrenung der anderen hedingt
sl tSachs, 19743, bleibr aber sters so klein £ 13%), dass die Korrelationen
nicht relevant Fir dic Emsichung der Folgen aus Akrivitdrsschiben und Ruhe-
patsen sein kdnnen. Es darf als weitgehende Anndherung an dic Wirklichkeil
angenomnien werden, dass die Ereignisse, die zum Ubergangz von Aktivitar zu
Fulie s ovon Buhe 2o Aktvasdn fahren, sich geeenseitio nicht beeinflussen.
Phe Foleen von Aktivitgt und Rube sind stochasiisch strukluriert.

b ndchsien Schritt wird aol Yechalienskonstany gepriddt. In den Beispiclen a
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iy, da by e = Periodopramme der i Abh, Ba, by oo dargesteliien Ak voeriammme aos den Oogonl
weticn tuntetd Berwcksichnging der Akriviarsimiensiatn] ecrechmet. I (0rdmined st ol b
et Perodogrammwerle vorn Mictel aller Perwdoscummwerte T beiness der Peowdograniome
wirdd ine Poeriodik angeseipl

pnd bosmd die for e 1oound 200 Versachshalfre gerrennt gehilderen
Haufigkeirsverigilingen jeweils einander so dholich (Abb. 5c, i, Go-e), daiss
hoonstans des Akovitiies- nnd Rubeverhaliens angenommen werden kano. T
Borspael ¢ west die A-Veneilung o der 1 Yersuchshilfte ein dewthiches Mg
muem in der 3o Lingenklasse, o der 20 Versachshalfre moder 11 anpenk lasae
anl. Eine weitere Unterteilung in vier gleiche Versachsabschmire verdewr el
dass sicle das Tier in der 2. ¥ersuchshilite konstam verhidh, wilirend el die
YWertetlungen auch i 1o und 2.0 Versuehsviertel relativ stark vonensnder
pmrerscheiden (Abb. Tt b Berspiel <o oalsa das Aboitarserhalicn im
Copensaty sum Buheverhalten nae in der 20 Versachslsilite hanstant,

Ihe A und B-Verreilang des Bespiels o sowie die Ao Verteadung der 20 Ver
vhsBnilee des Beispicels o Tassen sl ospooeniiellen Yerreihmgen des Tvpe
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Ahh. 3 - Hauligheiscerizillungen des Beispiels a (A phaeaops cerberns, LD 0505 Lux, vel, Abb,
T Aup s Dongen der Abschoine mi Hickenleser Regisirierung (A7),

bl angen der Abschmtte aoline Registricrang (R°).

v ungan der Akviviitsschiibe inder LodA b und 20 Versochshillie (A2 d: Langen der Ruhepau-
sorcine des FoVR el 3 Versaehahalise (R 20, o Litneen der Akrivittitaschiihe des ganeen Yersuchs
A1t L aneen der Rohepaosen des gansen Yersuchs (R - Inoden Verweilupgen b, o, 7 sind jo 2
I angenklissen susammengeasst.

Huskiererliel moe nnd 12 angeniiherle expenentielle Yerieilunge § Iz = 060 hew, 009} Reehic
e i uil 1D Ubergangswahzscheinlichbeir p Tin die jeweilipe Klassenbreile,

v=a.¢ '.annghern ( ¥ -Test, Irrtumswahrscheinlichkeit bei Ablehnung

der Mull-Hypothese o< (0,05) Das bedeutet, dass die jeweilige Ubergang-
wwahrscheinlichkein m i jedem: Zeitpunkt innechalb der Schibe (bzw, Pau
send ploich oross i (Zeiinvariang von pa, Abb, 3¢, 0 7h, vel, Lehmann, New-
nuann, kaiser, 1974) Lo Beispiel b Fsst sich die A-Verteilung durch eine
Puoissen-Funktion, dic B-Verieilung durch eine Normalverteilung beschreiben
PARRCAT o), Auch sm Beispiel ¢ Folgr die R-Yerteilung ciner Normalvertieilung
CARb T a0 b diessen Fallen wird die Uberpangswahrscheilichkeit p. mir der
[Fer der Schube bew . Paosen grasser (vel, Ahb, 6 F, o0 7ik Aus dem Fehlen
borrclanver Besichungen muss aher gelolgert werden, dass powie bej den ex-
porncnticilen Verteilungen niche von der Lange der vorauspehenden Schuabe
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Abb, 4 - Hauligkensvericilungen <es Beispicls b fCGeoirechus arpheas, 11, 10 iy, dn bl ¢

upd g owerden e X Lingenklassen susammengefasst, Punkicverlanl in 12 angendherie Poissaon-
Vercilung
2 = {1,135}, in g: angendherte Mormal-Yereilung (£23 = (0,200 - Im ubrigen enlsprechensd der
I L z ¥ I I

1.taende van Abh. 5,

und Fausen bestimmt wird. - Auch im Beispiel ¢ diirfte in der [ Yersuchshalt-
te puyy die Tendenz haben, mit der Dauver eines Schubes grésser #u werden
fdas Maximum der Verteilung lieet in der 3. bew. 5, Klasse, vel, Abb, 7 ¢, dy

Bei grossen mittleren Schub- und Pausenlingen werden - um [ir den statisti-
schen Test avsreichend grosse Klassenhaufigkeiten zu haben - benachbarie
Klassen zusammengefasst, bei mittleren Langen von 100 <2 AR} < 150 man je
2. he ﬁ{ﬁ} = 150 min jo 3 benachbarte Klassen, [DMe inden Abb. 5, 6, 7 ange-
pebenen Ubergangswahrscheinlichkeiten gelten fiir die jeweils gewiihlie Klus-
senhreile. - Dardber hinaws mussten fOr den Anpassungstest bei schwach be-
seleten Klassen weilere Zusammeniassunegen erfolgen, die in den Abb, meh
angegeben sind. - Dic angendherten Funktionen beschreiben in den Beispiclen
mindestens 93% der jeweiligen Gesamithiufigkeit, Der Rest entféll aul hihe-
re Klassen, die in manchen Fallen zu haufig auftreten {vel. 2.B. Abb, 517, [Jiex
muss pichl unbedingt  bedeuten, dass po die Tendenz hat, ber grosser
Aktivitdrs-  hew . Rubedauer kleiner o werden. DHe Abweichungen koninen
aufrreten, weil sehr kurze Aktivitdisschiibe nicht immer su Regisiricoungen
fithren; auch zu viele lange Aktivitiitsschiibe sind zu erwarten, weil unter den
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Abh. 7 - Hiuligkeisverietlungen des Beispiels ¢ (Cooireehes orpheps, LL, 107 Tux), o, 4, e, f:
Hiligheitssertvibungen der Schoblingen des |, 2, 3 und 4, Versuchsvieroels (Ao0; An Az
A ch b b gound Bwurden jo 3 Langenklasser rozammengefasst. Punkieverlaof in h: angenihere
Eaperweniaboermeilyng (@ " = 045), in Sangenaherte Mormal-Yertetlung (@ ?-" = 0,40) <Im
nlrwecn cisprechend der Udgende von Abhb, 5. *

burzen Abschnitten ohne Registrierung. die nach der oben gegebenen Defini-
Liony generell cu Aklvitdsschiben geschlagen werden, sich echie kuree Ruhe-
patsen belinden kénnen.

52, Perindogrammanalysen

[ie Aktogramme der ber konstanter Temperatur (9°C) im Daverdunkel (DD},
[nerlicht (1.1, 160 °Lux), Licht-Dunkel-Wechsel (LD untersuchien Tiere las-
sefl - Bisoaul einge Ausnghme - keine periodischen Anteile erkennen {Tab, 2},
Sie hestehen aus wnterschiedlich langen Aktivitdtsschilben und Ruhepausen,
div seheinbar repellos aufeinanderfolgen,

[he Periodogramme weisen im umersuchten Bereich von 30 min bis 42 Std nur
sehir Flache Mimma auf, deren D' -Werle stets kleiner als 6 sind. [hire Zugeho-
righeit sum Geriuschpeeel kann alsa nicht auvsgeschlossen werden. Wiirden
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durch sie tatsdchlich periodische Wertefolgen angereigt, so calsprachen diese
in ihrem Stérungsgrad 1L 0N-Perieden mit einer Austanschraie von min-
destens 42 (vel, Abb, 2),

Mur ein Cearrechus-Yersuch (DD machn cine Ausnahme. Im Persslogramm liegl bein = 238
Sid ein teferes Minimuam (D' =9, Auch das Aklagramm selhsl lissl eine Periodik erkenmen: die
Aktivitiitsschibe treten in ciwa 24 51d voneinander entlerpten Perioden gehaoft auf. e Periodi
Al gehe moalicherweise ant cine Indukiton durch einen dwsseren Umwelieyk s soniek.

3.3, Korrelationsanalysen

Mit Ausnahme des schwach periodischen Georreching-Aktogrammes wurden
alle Aktogramme auf die seriellen Korrelationen A—R und E—A . unier-
sucht. Stichprobenartig wurden von einigen Aktogrammen auch die Korrela-
tionen zwischen aufeinanderfolgenden Schitben bew, Pausen errechner (Er-
[Huterungen in Tab, 1)

In etwa 12% der Fille sind die Korrelationen auf’ dem 1%-Niveau signifikant. Bis
auf eine Ausnahme i1 das Bestimmtheitsmass B oaber so klein {1 = 4%,
| = 13%, sonst unter 1090, dass diese Korrelationen fir die Entaehung der Se-
guenzen aus Aktivitarsschitben und Rubepaosen nicht relevant sein kiinnen. Die
Ausnahme betriffl ein weiteres Geotrechus-Aktogramm (DD) mit re— A
= 40,64 und =<0, 1% . Nur in diesem Fall wird die Korrelation auch erkennbar,
wenn die Wertepaare in ein Koordinafensystemn eingetragen werden.

Wir schliessen aus den Periodogramm- und Korrelations-Analysen, dass - his
aufl die beiden erwiihnten Avsnahmen - in den Aktogrammen weder ultradia-
ne, circadiane noch infradiane periodische Komponenien enthalien sind und
dass dariiber hinaus die Uberginge von Aktivitat zu Ruhe hrw. von Ruhe 2u
Aktivitdt von der Daver der vorauspehenden Schitbe und Pawsen nnabhingie
sind.

3.4, Uniersuchung auf Verhallenskonstans

Von den insgesamt 86 analysicrten Aklogranimnen war i 46 Fallen das Akiivi-
tatsverhalien withrend des ganzen Yersuchs konstant, in weiteren 3 Fallen
wenigstens withrend emer Hélfte, Ensprechendes gill fiir 54 bew. 27 Akia-
gramme in berug aolb das Bubeverhalen (1ab. 29,

3.5, Hinfipkeitsverteilungen und Ubergangswalescheinlichkeiten

Ein Einfluss der versehicdenen Lichtbedimgangen (D3, D0, LD and dic Hebhe
bew_ die Zeiiabhingigheir dor Uherganpswalicschicinlichken st bei Agphgenaps
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und Geatrechus nicht erkennbar, Die Tiere verhalien sich dem Licht pegen-
ither vallig indifferent fSpeconomus wurde nur in DD untersucht). Ex kdnnen
deshially die bei den verschiedenen Lichibedingungen durchgefiirten Untersu-
chungen zusammen-gefasst werden (Tab, 2},

T4% der A- und 57% der R-Verteilungen kdnnen von einer exponenticlicn
Verteilung, ciner Poisson- oder Normalverteilung nicht unterschieden werden
{Tab. 23, Bei Aphaenops treten Tast ausschliesslich exponenticlle Verteilungen
{veitinvariante Ubergangswahrscheinlichkeiten) auf. Bel Geotrechus und
Speononiny kommen neben exponentiellen Verteilungen hiufiger Poisson-
und Mormalverteilungen vor (mit der Dauver der Schiibe bew, Pawsen runeh-
mende Ubergangswahrscheinlichkeiten). - Der Bersich der Ubereinstimmung
mit der angendherten FPunktion umfasst mindestens 85% der jeweiligen Ge-
samrhiufigkeit, in den meisten Fallen ist er grésser als 90

Von den Vertellungen, dic sich nicht durch eine der drei theoretischen Yertei-
lungen beschreiben lassen, wird p.direkt aus den beobachteten Klassenhiufig-
keiten crrechnel und fic die Arten klassenweise gemittell. Wegen starker zu-
fallskedingter Schwankungen in den hisheren, relativ schwach besetzten Klas:
sen st in Abb, & 1onur fiir die jeweils eosten 7 Klassen dargestellt, Die Unter-
sehiede zu den aws den theoretischen Funktionen errechneten Wahrscheinlich-
keiten sind 2. T, buetrichtlich. So zeigt py_, bei Aphgenops in den ersten bei-
den Elassen und bei Georrechus in mltlJcrcn Klassen ein deutliches Maximum.
i, weist bei Geoatrechus ein Minimum im Bereich mittlerer Klassen auf, Am
chesten entsprechen p. - bel Aphaenops (anniihernd konstant), und Brasn
sowie o, bel Speonomues (anndheend stetige Zunahme mit der Zeit) den sich
auch aus den berdcksichtigten 1theoretischien Funktionen ergebenden Uber-
gangswithrscheinlichkeien.

3.6, Die Durchschnitiswerte der millleren Schub- und Pausenlingen (Tab, 3).

Creoirechus arpfiens unterscheidel sich bei der Untersuchungstemperatur von
920" in berug aul die Durchschnittswerte der mittleren Schub- und Pausenldn-
wen (AL R deutlich von Aphaenops und Speomenus. Seine Schilbe sind im
Mittel kiiceer, seine Paosen echeblich linger, Aphaenops und Speananis un-
terschetden sicl andererseits niche voneinander.

Ao praktschen Girnnden werden meden folpenden Bapiteln ansielle der Uberganpswabaahon
eftheien deoe STurglwerts der Schude wncl ffaenfangen ung sersuchi, Charch des Minelwert ist so-
wooli e cupreaennelie als anel e Paisson-Yerteibong cindeutig charakoersaen, o Yerbindung
et der snndardabasewhiomg auch cire Mocmalyerreilang,
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Srhublinge {min} Pausenlanee tnun)
Apdenag- Aorven TE =13 151477
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con. Arvabl der Ticre s, Tab, 20

3.7, MNichtkonsianz des Yerhallens und Korrelation swischen mittleren schob-
und Pansenlinpen.

Nichthkonstane des Akiivitins- undsoder Ruheverhuliens s miglicherweise
die Folge endogen hedingrer Veranderungen der Ubergangswahrscheinlichkei-
ten. Verdondert sich pyim Ahlaof der Versuche [LL.L“'IJ“. Flhese Frage soll an
Hand der mitileren Schub- und Pansenlingen (A, R) gepriift werden, indem
digse Mittelwerte getrennt fiir dig 1, und 2, Versuchshalle pebildet werden
(A, A By Bob & seipl bel keiner Act cine deatliche Tendens, sich im Ablaul
der Versuche regelhaft su verindern (Abb. 9a-c). Enmisprechendes sill bei
Apheenops und Geotrechus auch fie B, Bel Speonomns aber isl B oin 18 von
20 Fllen in der 2. Versuchshilfte grasser [RoAR + Ra< 0.5, val. Ahh, 9.

Bei Aphaenops il auf, dass eine Verkirzung von A hautizer mil ciner Yer-
liingcrunz von B einhergeht und umgekehri: die Quotienten R4 + A und
i f(R. + R_j sind  schwach negativ miteinander korrelicrt (r= —(.62;
n = 42, a<{ 1%, vel, Abk, 9a), [es bedeutet fiic den Fall scitinvarianter
Ubergangswahrscheinlichheten, die bet Apfivenops vorherrschen, diss el
P wund pe s hAuliger gegensinniz spontan verdndern.

3.8, Der Einfluss von Umweltfakroren

1212 Srd-L 0 heginflus<en dic Akivitdl von Apdfaeaaps und Ceotrecfin
nichl fApfoenops: ALE Lox, 10 Tiere; 005 Lux: B Tiere: Georreehis: 11405
Lk, @ Tiere; Specercnnny worde nicht untersuehe), Due Moglichker cines Pro-
portionalelfekres wurde an je 12 Apheenops- Tieren in folpenden Yoersachs-
PTLRTRITITTIE pelosiel:

T Tuee DD — 7 Tape 0.5 Lus L1 — 7 Tape 1212 sy

FTage DO — T Tape S lus [T — 2 Tape 1213

Fine regelhutte Yerinderung von & oder B durch das Licht war i keinen Fall
wrkennbur,

I Crepensanty daew iduceren 12012 Sed-Temperatursechsel (W) hei den
ntersuchiten Arten der 3 Cattunsen cine deathehe Al ovatspernndib (AbD,
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0,4
0.3+
0,24

0.1

Q T
o Warm 12 kalt Sid24

0,8+
0.7
0,6
0.5
0.4
0.3
0,2+

o1

4] T
o Warm 12 kalt Std 24

Ahb. 1a - d - Die mittlers relative Schubdichre (Oedinawe) in perioden-indusierenden TW (val.
Tah: d4). a: 15 Aphaerops, [2512 51d-TW. b: 19 Aphgenops, 2424 S1d-TW o & Geatrechus o
Phews V202 50 TW Ao 19 Speonomus diecki, 12712 Sid-TW,

Ta, b, 1WWa-d, Tab. 4), und zwar durch einen Differentialeffekt (heim Wechsel
von kall nach warm und meist auch von warm nach kall werden Aktvitis-
schilbe induziert) und bei Aphaenops und Geotrechus rusdizlich durch einen
Propartionaleffekt {moehr als die Hilfte der untersuchten Tiere ist in der
Warmphase hdufiger aktiv als in der Kaltphase, Tab. 4). dApfaenaops reagiert
auf einen 24724 5td-TW in gleicher Weise wic aul cinen 12412 Std-TW (Abb,
10b, Tab. 4). Die Tiere sind also nicht in hesonderer Weise an tageszeitliche
Veranderungen der Temperatur angepasst,

Temperaturamplituden von 1,8 bis 3,0°C induzieren bei fast allen Tieren cine
deutliche Periodik (Tab. 4). Aber bereits bei einer Amplitude von |,5°C sind
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etwa die Hallie der Tiere aperiodisch aktiv und die dbrigen werden nur noch
U einer schwachen Rhyithmik induziert (Versuch: 16 Aplieenops-Individuen,
19 Tage in cinem 12412 51d-TW von 7,1 zo 8,6°C)

Tim die Induktionasirkung i Cruppensergleich graphisch dar?.u:ﬁl:lll.':l?. wurde die amitilers rela-
rise Schubdichtes errechnel {AbE, 10), Die wrclative Schubdichtes inosiner bestimmoten Stiande is
Lowenn alle & Mesintervalle s cinem Akrivitdesschub gehiiren: sie 00,5, wenn 3 Mossiniervalle
s Aktivnaraschuben eeharen ete. Durch Mittelung <er arelativen Schubdichlens korrespindie-
renger Stnnden ereahl sich die crmtlere relative Schubdichoes

Lim den ProportionalefTekt der Temperatur auf die mittlere Schub- und Pau-
senldnge genan zu untersuchen, wurden 12 Aphaenops-Tiere folgendem Tem-
peraturwechse| ausgesetzt; 7 Tage 9,5°C — 7 Tape 6°C — 7 Tage 9,5°C.
Van der Temperatursenkung bleibt A im Mittel fast unbeeciflusst (Quw =

(.89}, wahrend R im Mittel Janger wird (Quw = 0,35). Nach dem erneuten

0,84 - d
[ ]
0,7 = ] ™ ™
L
[ ]
L
0.6+ H = 1]
X L ]
b
- - =
[ ] L =)
Lesi
[ ]
% . .
0.5 H 3 . «
. [ ] [ ]
»
X
&
&l . .
0.4 . -
* -
u1:'!"-l T T = L] |
Ayl ayRg) BofayeAz) Rof(Ry+Ry) RofiRyRg)

Abhb_ 11 - Die Temperaturabhangigheil der mittleren Schublingen (R und Pausenlidngen (R bei
Aphaenaps. Yersuchsprogramem: 7 d 9.5°C - Td 6,0°C - 7 d 9.5C, Die Tiefindices hezighen sich
aul die 3 ¥Yersuchsabschoime. ci
* Einzeltierwerte, x gemettelte Werte, & i51 wenizer temperaturabhdingig als B
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I'emperulu_ranx!iug im 3. Yersuchsabschninl wird A im Mittel langer (O =
2,24) und R wieder kiirzer (Qn = 0,28) {Abb. 11). Demnach scheint A im Mit-
1el weniger temperaturabhiangig zu sein als R. - Im iibrigen entspricht die ge-
gensinnige Temperaturabhingigheit der (schwachen) negativen Korrelation
zwischen A und R.

4, DISKUSSION
4.[. I¥e Evolution stochastischer Aktivitfits-Muoster

Zufallsgesteverte Aktivitilsmusler mit zeitinvarianten oder regelhaft zeilab-
hingigen Ubergangswahrscheinlichkeiten wurden bisher bei Winkerkrabben
(Lehmann, Neumann und Kaiser 1974), beim sibirischen Streifenhérnchen
fEutantias sibiriclis), bei der Gopherschildkrite fGopfhierus polvphemus), bei
der Erdmaus (Microts agrestis), bel menschlichen Savglingen (Lehmann,
1976} sowie bei Schaben (Bfaberus fuscrs) nach Bilobektomie {(Lukal, unver-
dffentlichey beschrieben, Auch von anderen Verhaltenssequenzen bei Evere-
braten und Vertebraten ist Zufallssicucrung bekannt (Kavanaw, 1963 Delius,
19649; Mark] v, Hauff, 1973; Kloot u, Morse, 1973},

Muoglicherweise stellt dic Aktivititskontrolle durch endogene remtralnervise
eZufallsgeneratorens» ein weit verbreiteres Phinomen dar. Bei den meisten
epigdisch aktiven Arten wird dieser Mechanismus offenbar durch die circadia-
ne Uhr dberlagert und ist erst dann fassbar, wenn die Uhr ausgeschalter wird
(z.B. bei Schaben nach Bilobektomic). Wenn in der reeressiven Evolution der
Hohlentiere das circadiane Zeitmess-System degeneriert, scheinen die endoge-
nen «Zufallsgeneratoren» bei der Kentrolle der Aktivitdt das Ubergewicht zu
erlangen. Diese Hypothese impliziert, dass im Zuge der Evolution unter Hah-
lenbedingungen ein spezieller aktivitatskontrollicrender Mechanismus nicht
entstand,

Bei Hihlentieren Ednnen hewie 5 verschiedens Formen der Aktivititskontrolle
unterschieden werden. Der Anteil der periodischen Komponenten in den Akti-
vitiitsmustiern mmimt in diesemn Schema sukzessiv ab.

1.} Troglophile Acten mit einer imtakten Circadian-Uhr, die die Aktivital so-
wobll lm DD als auch L1 und LD kontrolliert. Beizpicle: dic Laufkafer Lae-
wiostenus ferricodo und ofdongus (Lamprecht v, Weber, 1975, 1977}

2.y Troglobionte Arten mit einer intakten Circadian-Uhr, die die Aktivitdt im
wesentlichen aber nur im LL und LD konirolliert, wahrend im DD stochasti-
sche AktivitAtsmuster vorherrschen. Beispiel: der Hohlenlaufkiifer Laemoste-
mies wgvarricws {(Lamprecht u, Weber, 1975, 1977, Dicse Art ist auch in mor-
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phologischen Merkmalen weiter evoluiert als L. ferrrcode und offongos,

3.} Hohlentiere ohne selbsterregte Circadian-Rhythmik, aber mit der Fihig-
keit, mach einem Ubergang von einem rhythmusinduzierenden LD zu DD oder
LL gedimpfr nachzuschwingen. Wenn die Nachschwingungen ausgeklungen
sind, ist die Aktivitat stochastisch verteilt. Beispiel: die blinde Hohlenform
des Fisches Asfvangy mexicanus (Crckens u. Weber, 1976).

4.1 Blinde Arten ohne selbsterlete Circadian-Rhythmik und ohne Machschwin-
pungen der Aktivitdl nach cinem Ubergang von LD zu Konstantbedingungen,
1.1} induzieren noch gine Periodik, Beispiel: die blinden cavernicolen Ampli-
paden der Gartung Niphargus (Ginet, 1960; Ginzler, 1964). OOb unter Kon-
stantbedingungen dic Akovitdr nach einfachen stochastischen Repelhaftigkei-
len verteilt wird, wurde nicht untersucht. '

5.0 Blinde Arten, die mcht mehr auf LD reagieren. Die Aktivitat ist bel Tem-
peraturkonstanz stachastisch verteilt, Temperaturwechsel induzieren eine Ak-
tivitdtsperiodik, Beispiele: Arren der Gattungen Aphaenops und Geofrechus,

Die an anderen Hohlentieren durchgefihrien Untersuchungen sind #u frag-
mentarisch, als dass cine Einordnung in dieses Schema oder die Einflisung
wellerer Zwischenstufen miglich ware, Beim Hohlenkrebs Greonectes pefici-
eftis heobachieten Park, Roberts uo Harris {1941) keinen Aktivitiitsthythmus,
withrend Jegla u. Poulson (1268) bei einigen Individuen dieser Arc im D0 si-
enifikante Periclizitiiten der Schwimmaktivitdr und des - Verbraochs gefun-
den haben watlen. Das LR- und LT-¥erhalten der Art worde noch nicht ge-
nater llll[CrHl]ﬂhr.

Much Gineler (1964} und Mead w, Gilhodes (1974) weisen die AknivilAtsmu-
ster der Hohlenamphipode Siphargns puteanus bew. der Hohlendiplopode
Blaniuins fichiensteins em breites Spekirum von Schwingungen aonf, das auch
den ultradianen und infradianen Bereich umfasst, Da die Perioden jeweils nur
Oher kiicrere Abschnitte nachwesbar sind, vermuten wir, dass in beiden Fil-
len die Akrivitar stochastisch verteil st und die beobachteten stark gestéirten
wPeriodens ledighch wulillige Folgen ungefiibr gleich langer (A + R)-Werte
darstellen.,

4.2, Adaplive Reaktionen der Zufallssienerung

Purch cine Zutallssteverung der Aktivitdn kann - auch im Falle konstanier,
seitinvarianter Ubergangswahrscheinlichkeiten - zuverlissio eine den speziel-
len Umweltbedingungen angepasste mittlere Schub- brw, Pausenlinge kon-
stant gehalien werden, st der zugrunde liegende (noch hypothetische) sentral-
nervise Sreuerungsmechanismus wu aduptiven Reakiionen befahige? adapii-
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ves Reagieren is1 Fir die endogene Circadianuhr vielfach bewiesen (2B,
Synchronisierbarkeit, Temperaturkompensation der Periode), Auch dic wu-
fallsgesteverten Aktivitdtsmuster der Winkerkrabben passen sich den Gerei-
ten und Licht-Dunkel-Wechseln an (Lehmann, Neumann u. Kaiser, 1974},
-Bei Hohlentieren kinnte die Fahigkeit zu adaptiven Reaktionen withrend der
Evolution unter Konstantbedingungen eingeschrankt worden sein. Insofern
fiherrasche es nicht, dass der Mechanismus der Zulallssteucrung ber den hier
uvitersuchten Hohlentieren nur noch schwache adaptive Reaktionen erkennen
lazst, Aphaenops und Geotrechys reagieren nichl mehr auf ﬁmdurungcn der
Belichtung. Im Yerlauf der dreiwdchigen Versuche {d.h. wiihrend giner relativ
langen Hungerzeit) verdndern sich - mit Ausnahme von R bei Speonomus - die
mittleren Schub- und Pauwsenldangen nicht regelhaft. - Auf ein reliktires adap-
tives Reaktionsvermogen deuten andererseits bei Aphaenaps, Georrechus und
Speononts der DiflerentialelTeke an beiden Phasengrenzen eines Tempera-
turzvklus (kalt — warm und warm — kalt) (Abb. 1), ber Speonamus im
Temperaturwechsel das Fehlen eines Proportionalefiekies (Abb. 10d) sowie
bei Aphaenops die geringe Temperaturabhingigkeit der mittleren Schublinge
{Abb. 11). Auch die schwache negative Korrelation zwischen den Yerdnderun-
pen von A und R bel Aphaenops (Abb, 9ay kann als Relikt adaptiven Reak-
tionsvermbgens angeschen werden.

4.3, Kriterien stachastischer Seguenzen

Zufallsgesteuerte Aktvitdtsmuoster legen dann vor, wenn die Langen der au-
feinanderfelgenden Aktvitdtsschithe und Rubepausen picht mitcinander kor-
relierl sind. Dabei konnen dic dic Sequenz determinierenden Wahrscheinlich-
keltsprozesse veitabhingiz oder seitunabhdngig Ceeitinvariant) sein. Zulallsge-
stevert sind sowohl die Aphoenops-Aktogrumme mil exponeonticllen Hautig-
keitsverieilungen (zeitinvariante Ubergangswahrscheinlichkeilen) als auch die
Ceatrechns- und Speopomns-Aktogramme, deren Hauligkeitsverteilungen
cin Maximum im Bereich miltlerer Klassen aufeeisen {zeilabhingige Uhber-
gangswahrscheinlichkeiten). Je wusgepriigter dic Zentabhangighen wird, um s
kleiner wird die Streuung der Schub- bzw, Pausenlingen sein und um s hiiu-
Figer und deutlicher werden tm Aktogramm srhythnmsches Folgen aufireien
(vel, Kaiser w, Lehmann, 19753 Da jedoch in cinem solchen System cufallipe
Phasenverschicbungen von erheblichem Ausmass aufireten kimnen, ist ey un-
wahrscheinhich, dass circadianperiodische Akuvitatsmuster anl diese Weise
gesteuer! werden. Wahrsehieinhicher st es, dass pertadische Muster von cinem
Oszillator (einer «Uhra} kontrollicot werden, der durch kamipensatorische Ye-
randerungen der Lange der Akoivitdars- und Rubephasen die Einhallung ciner
mittleren Periodenlingee parantiert.



78 G LAMPRECHT und F.WEBER

Wir glauben nichl, dass zwischen der Aktivilatssicuerung bei g (ooi-
tinvarianie Ubergangswahrescheinlichkeilen) und Geotrechias bow . Speamoniu
{hiiufig-zeitabhingige Wahrscheinlichkeiten) cin grundsiislicher Lhnrerscloed
besteht. Eine Verinderung der Ubergangswihrocheinlichkeir von Zeitabhiin-
sigkeit nauch Zeitunabhdngickeil haben wir auch ber e und demselben Tiey
innerhalb eines Yersuchs beobachien kinnen (vel. « B, Ahb. 7).

Es kann nicht Obersehen werden, dass eine mch unbetridchiliche Angahl von
Yerteilungen, insbesondere solche der Ruhepausen, sich micht ciner der drei
getestelen Funktionen suordnen lassen (Tab. 2. Nach welchen Regelhalig-
keiten sich die Ubergangswahrscheinlichkeiten in diesen Fillen verdandern,
bleibr zundchst unbekannt, Allerdings sind die gemitiehen cmpirischen Dher-
gangswahrscheinlichkeiten sum Teil ebentfalls reitinvariant ader nehmen seetip
mit der Zeil zu {Abh. §),

A SMELAGLRG

Fitr frevumdliche Unterstittzune ond FHiE: Beire Fang Jdoer Ulmersechonmgsigre danken wir Herrn
3 O Juberthiv und Herem ML Booillon, Laboraioire Sowterrzing Mool (Aricpe. Frunkreich)

ZLIEAMMENEFARSUNG

Het kanstancer Temperalur sind dic troghabjonten Hahlenkifer 4phaenops cerberuy und A. plu-
fn, Cienfrechus arphieas und Speanmmus gieckl aperiodisch aktiv, Duarch eine Pertodogrammana

lyse konnen in den Aklogrammen weder circadiane, noch uliradiane oder infradiane pertodische
Komponenten nachgewiessn werden. Auch bedewtsame Korrelaiionen swischen den Lingen aunf-
einander Folgender Aktivitgisschitbe und Rubepszosen sind nicht varhanden. Dic Akrividnsmuoster
sind dernnach stochastisch struktuciert. - In den Fallen, in denen das Aktivitdrs- bzw, Rubsverlal-
rei withrend des ganzen Yersuches (16 - 20 Tage) oder wenigstens walivend der halben Versueh-
szeit konstant ist, werden aps den Hiufighkeitsverteilungen der Schub- bew, Pavsenlingen Uber-
gangswahrscheinlichkeiten errechner. Die Ubergangswahrscheinlichkeilen is zeitinvariani, wenn
sich die beobachiere ¥ertethung nicho von der Exponentialfunkrion ¥ = a-e—Uv unterscheiden 16
sie wird mit der Daver emes Schubes bzw, einer Pause kontinuierlich grafier, wenn sich die beo-
bachiete Verteibung nichl von viner Poisson- cder Mormalverteilung unterscheiden 1asst, -74% der
unlersuchien Hauligkeitsverieilungen der Aktivitdosschublingen und 57% der Verleilungen der
Ruhepausenlangen liessen sich durch eine der genanmen theoretischen Funkiionen beschreiben.
-Apphaerniopy und Geofreches reagieren nichs anf 12712 51d Lichi-Dunkel-Weehsel, Hingegen in-
dugieren Temperaturzyklen eine Akuvitdsperiodik, Bei Aphaerops st die mittlere Aktivicats-
schublinge weniger temperaluralhiingig als die mittlere Rube pavsenlinge. Awsserdem ist bei die
ser Art die mittlere Schublinge schwach negativ mit der mittleren Pauscnlinge korreliert. - By
werden die Evolution und die adaptiven Reakionen des Mechanismus der Zufalls-sieuerang bei
Hohlentieren diskutiert.
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