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I. Einleitung und Fragestellung. 
I n  d e r  U n t e r o r d n u n g  d e r  Microchiroptera f i n d e n  w i r  b e k a n n t l i c h  e ine  

au [~e ro rden t l i che ,  s y s t e m a t i s c h  s e h r  s c h w e r  z u  o r d n e n d e  M a n n i g f a l t i g -  

k e i t .  D u r c h  b e s o n d e r s  au f fa l l ige  a n a t o m i s c h e  E i g e n t i i m l i c h k e i t e n  i s t  

d a b e i  d ie  y o n  WEBER (1928) m i t  d e r  F a m f l i e  de r  Megadermatidae z u m  

T r i b u s  Rhinolophoidea v e r e i n i g t e  F a m i l i e  d e r  Rhinolophidae ausgeze i ch -  

n e t .  I n n e r h a l b  d i e se r  F a m i l i e  i s t  es w i e d e r  die  d a s  G e n u s  Rhinolophus 
u m f a s s e n d e  U n t e f f a m i l i e  d e r  Rhinolophinae, d e r  H u f e i s e n n a s e n  i n  

e n g e r e m  S inne ,  d ie  s e h r  a u s g e p r a g t e ,  s t a r k  a u s  d e m  R a h m e n  f a l l e n d e  
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Charaktere auf sieh vereint:  die besonders reich entwiekelten lqasen- 
aufs~tze, die durch WSlbung der 2qasalia stark nach oben erweiter~e 
NasenhShle (GRossER 1902), die des Tragus entbehrenden, ungemein 
bewegliehen Ohren, die ~on W~BE~ (1928) als ,,monstrSs grol3" be- 
zeichnete Cochlea, die besondere Gestaltung des Kehlkopfes (ELIAs 
1907) U. a. m. - -  Naehdem dureh die Untersuehungen yon G~IFFI~ und 
GAL~-~tBOS (1941, 1942), sowie yon DIJKGI~AAF (1943) die Ultrasehall- 
Orientierung der Fledermause in Einklang mit  der yon HARTRIDGE (1920) 
entwickelten Theorie durch das Experiment  erschlossen worden war, er- 
schienen die erwahnten anatomisehen Eigentfimlichkeiten der Rhinolo- 
phinae in einem neuen Lichte und mul~ten zu einer Untersuchung der Orien- 
tierungsweise dieser, auf die Alte Welt  besehrankten Gruppe besonders 
herausfordern, zumal die bisherigen Untersuehungen fiber die Ultra- 
sehallorientierung (GRIFFII~T/ und GALAMBOS, DIJKGRAAF) sich saint und 
senders nur auf Arten einer einzigen Fledermausfamilie, der Vespertilio- 
nidae, erstreckt hatten, die den Rhinolophinae systematisch sehr fern- 
stehen. Hinzu kam, dal~ ich bei friiheren Versuchen anderer Richtung 
(MSHRES und zg OETTINGEN-SPIELBERG 1949) im Orientierungsverhalten 
der Hufeisennasen genfigend Hinweise gefunden hatte,  dal3 bei diesen 
Arten abweiehende Verhaltnisse gegeben sind. Eine Prfifung der Ultra- 
sehallorientierung der Hufeisennasen ergab zun/~chst, dal~ bei diesen 
Arten Ul~raschall nut durch die NasenlSeher, nicht wie bei don bisher 
untersuchten Vespertilioniden durch das Maul, ausgesendet wird (MCiHRES 
1950). Das schlieBliehe Ergebnis der Untersuchung fibertraf meine Er- 
wartungen. Wie erstmalig kurz auf dem Deutschen ZoologenkongreB 
in Wilhelmshaven 1951 (MSHRES 1951a) dargelegt wurde, repr~sentieren 
die Rhinolophinae einen zweiten, veto bisher (GmFFIN und GAL~BOS, 
DIJKGI~_nF) beschriebenen Vespertilionidentypus fast  in jeder Hinsicht 
versehiedenen Typus der Ul~rasehallorientierung. Dieser Typus sell im 
folgenden kurz als Rhinolophidentypus I bezeiehnet werden. 

II. Material und Methodik. 
Die Versuehe wurden vet allem mit der in w/~rmeren Gebieten Deutschl~nds 

vorkommenden GroBen Hufeisennase (Rhinolophus ]errum-equinum Sem~B.), zu 
einem geringen Teil mit der Kleinen Hufeisennase (Rh. hipposideros BEO~ST.) 
gemacht. Die Tiere wurden teils im Winterquartier, tells im Sommerquartier 
gefangen. Die Kleine Hufeisennase ist zwar ungleich h~ufiger und welt verbreitet, 
aber ihre Kleinheit und Empfindliehkeit macht sic zu einem ~ul3erst sehwierigen 
Versuchstier. Bei der grogen Hufeisennase liel]en sich die Hal$ungsschwierigkeiten 

1 Wenn auch bisher nur Vertreter der Unterfamilie Rhinolophinae unSersucht 
werden konnten, so isb doch wahrscheinlich, dab die Hipposiderinae dem gleiehen 
Typ angehSren. Daher wurde die Bezeichnung: Rhinolophidentyp, die sprachlich 
besser mit Vespertilionidenbyp zusammenklingt, an Stelle der Bezeichnung Rhino- 
lopMnentyp gew~hlt. 
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iiberwinden. Sic is~ gut zu Versuehen geeignet. N~here Angaben tiber die Haltung 
yon Flederm/~usen habe ieh an anderer Stelle gemaeht (MS~tRES 1951b). - -  In  
Deutschland stehen alle Flederm~use unter Natursehutz. Dies und die Tatsache, 
dal~ die Grol~e Hufeisennase bei uns eine reeht seltene Art  ist, maehten es notwendig, 
die Versuehe so auszuwghlen, dab dazu nur verh/~ltnismgl~ig wenige Tiere benStigt 
wurden. Sehwierige Eingriffe, bei denen vor einem Erfolg der Verlust zahlreieher 
Tiere in Kauf zu nehmen gewesen w/~re, mul~ten daher unterbleiben, auch wenn sie 
zur Kl~rung maneher Einzelfrage dienlich gewesen w~ren. Manche der so ent- 
s~andenen Liieken konnten sehlie$1ieh doeh auf einem Umweg gesch]ossen werden, 
manehe muBten aueh bleiben. Ich helle, dab ich diese Lficken bei einer folgenden 
Untersuehung fiber den ]eineren Meehanismus der U]trasehallorientierung bei den 
Hufeisennasen unter gfinstigeren Materialverh/~ltnissen sehlieBen kann. - -  Die 
Versuehsmethodik war entsprechend der Vielzahl der Einzelfragen sehr weehselnd 
und mull daher am entspreehenden Ort S]'ro,'yzl//e#u/Tff 
angegeben werden. In  einem ersten 3Stufer/- 

Zei~abschnitt der Arbeit wurde das /(r/s/ol/- Vefstdfker II 
Orientierungsverhalten der Hufeisen- Mikrgphgn II 
nasen unter wechselnden Bedingungen ~ -  I I " 
und beiabweehselnderBlockierungvon , ~ J . , ] a . ~  I / X~/  I @ I 

diert. Die Interpretation dieser Ver- 
Absch/~mung I I suche war, da nichts fiber die Eigenart ~ . . . . . . . . . . . . .  , 

des Ultraschalls der Hufeisennasen und I 
die Bedingungen, unter denen sic ihn __L.. E 
aussenden, bekannt war? recht sehwierig Abb. 1. Schema des _A_ufbaues der zum 
und oft ers~ nach vielfacher Wieder- Nachweis der Orientiernngslaute 
holung und Ab/~nderung ein und des- verwendeten Apparatur. 
selben Versuehes einigermaSen mSg- 
lieh, zumat Raum- und Besehaffungsschwierigkeiten der ~qachkriegszeit manche 
wfinschenswerte Vereinfachung der Versuehsanordnung unmSglich machten. Eine 
groBzfigige Untersttitzung der Deutsehen Forsehungsgemeinsehaf$ ermSgliehte mir 
dann den Aufbau einer Appara$ur zum Nachweis und zur Analyse des ausgesandten 
Ultraschalls 1. 

Diese Apparatur, ffir deren technisehen Aufbau ieh Herrn Dipl.-lng. A~TO~r 
MUSCmK, Mtinehen, zu grol3em Dank verpflichtet bin, hat  folgenden Aufbau 
(Abb. 1): Die Ultraschallimpulse 2 werden yon einem Kristallmikrophon aufge- 
nommen, in einem Breitbandversti~rker besonderer Konstruktion verst/~rkt und 
dann mit  Hilfe eines KaShodenstrahl-Oszillographen siehtbar gemacht. Als Mikro- 
phonkristalle wurden Seignettesatzkristalle verwendet, die nach unseren Angaben 
yon der Firma Steeg und Reuter, Bad Homburg, hergestellt wurden. Sic garan- 
tierten eine ordnungsgem/~$e Aufnahme im Bereich yon 20--]00kHz.  Die Kristalle 
warden in einem Plexiglas-R~hmchen elastiseh aufgeh~ngt, das seinerseits in einem 
zur elekSrisehen Abschirmung dienenden, auf der Vorderseite zur Sehallaufnahme 
durehlfeherten, geerdeten Aluminiumk~stehen montier~ wurde. Da die am Kristall 
zu erwartenden Spannungswerte nur sehr klein sein konnten, wurde die Leitung 
zum Verst~rker ~uBerst kurz bemessen, d. h. das Mikrophon unmittelbar am Ver- 
st/~rker befestig~. Es erwies sich als notwendig, das Mikrophongeh/~use bis auf die 
der Schallaufnahme dienenden LSeher vSllig in 3 mm starken Sehwammgummi 

Ffir diese Unters~fitzung, die es ers$ ermSglichte, die vorliegende Arbeit 
abzusehlieSen, sage ieh meinen herzliehen Dank. 

Die Fledem~use senden den Ultrasehall stoflweise aus. Diese UltrasehallstSBe 
werden im folgenden kurz als Impulse bezeichnet. 
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einzuschliel~en. Ohne diese VorsichtsmaBnahme sprach das Mikrophon zu stark 
auf reflektierten Ultrasehall an, der yon seitlich oder hinter dem Mikrophon 
gelegenen Gegenstanden zurfiekgewoffen wurde. - -  Der Versti~rker wies eine hin- 
reichend gleichmaBige Verstarkung samtlicher Frequenzwerte zwischen 10 und 
120 kHz auf. Er hatte maximal einen Verstarkungsgrad yon 1:50000, der in drei 
Verst~rkungsstufen erreieht wurde. Die Verst~rkung war regelbar. StSrungen im 
HSrfrequenzgebiet wurden durch geeignete Schaltma•nahmen im Verst~rker 
(Beschneidung des Frequenzbandes) beseitigt. Als Oszillograph wurde der Philips 
Ka~hograph GM 3152 C benutzt. Die Kontrolle der Ultrasehallimpulse erfolgte 
tells durch subjektive Beobaehtung, tells dureh photographisehe Einzelaufnahmen, 
teils durch Filmaufnahmen. Letztere dienten vor aHem dazu, die Bauer und 
zeitliche Folge der Ultrasehallimpulse zu ermitteln. 

I IL Grundlegende Unterschiede des 0rientierungsverhaltens 
der Vespertilioniden und Rhinolophiden. 

Die Vespertilioniden zeigen bei der Ultraschallorientierung kenn- 
zeichnende Haltung und Bewegungen. Das kann man besonders gut bei 
einem Tier sehen, das sich - -  an einer Wand h~ngend - -  zum Abflug 
ansehickt. Bei weit geSffnetem Maul und leicht vibrierenden Kiefern 
wird der erhobene Kopf suchend bin- und herbewegt. Die Ohren bleiben 
dabei relativ zum Kopf in der Regel vS]lig in Ruhe. Auch bei der Orien- 
tierung im Fluge halten die untersuchten Vespertilioniden das Maul welt 
often, woffir G ~ I F ~  (1946, S. 118) einen ausgezeichneten photographi- 
schen Beleg bringt. Durch Zubinden des Maules (GRIFFI~ und GALAMBOS 
1941) oder Aufsetzen eines vorne geschlossenen, lockeren Maulkorbes 
(DIJKG~AAS 1943) wurde nachgewiesen, dal~ bei diesen Arten der Ultra- 
schall nur durch das Maul ausgesendet wird. 

Sich orientierende Hufeisennasen bieten dagegen ein ganz anderes 
Bild (MS~RES 1950). Das Maul bleibt ganz oder fast ganz geschlossen. 
Nicht das Maul, sondern die yore Hufeisen umschlossenen ~asenlScher 
werden dem zu prfifenden Gegenstand zugewendet, wobei die freien 
R~nder des.I-Iufeisens zeitweise lebhaft vibrieren. Die suchenden Be- 
wegungen des Kopfes sind welt rascher und energischer. Besonders auf- 
fallig aber sind die fiberaus lebhaften, rhythmischen Bewegungen der 
Ohrmuscheln. Im Fluge bleibt das Maul geschlossen, in der Bewegungs- 
richtung nach vorne zeigen die yore tIufeisen umgebenen NasenlScher. 
Die Kopfhaltung ist, worauf schon G~ossE~ (1902) hingewiesen hat, im 
Fluge bei beiden Gruppen verschieden: Bei den Vespertil!oniden wird 
der Xopf vorgestreckt, bei den Rhinolophiden stark abgebeugt. Zubinden 
des Maules oder Aufsetzen eines vorne geschlossenen, fiber den Nasen- 
15chern offenen, papierenen Maulkorbes beeintrgchtigt die Orientierungs- 
mSglichkeit nicht. Wird dagegen fiber die Schnauze eine nach vorne 
offene RShre gestfilpt, welche die NasenlScher nach oben hin abschirmt, 
dann erlischt die Fghigkeit, herannahende Gegenstgnde wahrzunehmen 
oder aber im Fluge ttindernissen auszuweichen. Die Tiere zeigen dann 
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ausgesprochene Flugscheu, fliegen mit eigentiimlich klappenden Fliigel- 
schliigen und prallen plump selbst gegen sehr ausgedehnte Hindernisse. 
Die kennzeichnenden, schallortenden Bewegungen der Ohren bleiben 
aus, sie stehen also in engstem Zusammenhang mit der Ultrasehall- 
orientierung und haben mit den sonst bei vielen S~ugetieren zu beobaeh- 
tenden, auf Fremdger~usche bezogenen, schallortenden Bewegungen der 
Ohren nichts oder nicht viel zu tun. - -  Wollen wir also den Unterschied 
im Orientierungsverhalten beider Gruppen kurz zusammenfassen, so 
k6nnen wir sagen: Die Vespertilioniden senden den zur Orientierung 
dienenden Ultraschall durch das weitgeSffnete Maul aus 1, die Orientie- 
rung ist mit suchenden Bewegungen des Kopfes, nicht aber mit nennens- 
werten und regelm~gigen Ohrbewegungen verknfipft. Die Hufeisen- 
nasen senden den Ultraschall nur durch die Nase aus, die Orientierung 
ist mit kennzeichnenden Ohrbewegungen verbunden. 

IV. Die 0rientierungslaute der Ifufeisennasen und ihre Eigenart. 

Der zur Orientierung ausgesandte Ultraschall der Hufeisennasen ist 
nach Gestalt, Dauer und Folge der einzelnen Impulse, nach HShe und 
Ver~nderlichkeit der auitretenden Frequenzen yon dem der Vespertilio- 
niden verschieden. ~ber  die physikalische Beschaffenheit der Vespertilio- 
niden-Impulse hat GRIFFI~ (1950) eine griindliche und ausffihrliche 
Studie vorgelegt. Seine Angaben kann ich, soweit meine apparativen 
M6gllchkeiten mir die Feststellung erlaubten, fiir die h~ufigeren in 
Deutschland vorkommenden Arten nur best~tigen. 

1. Dauer der Impulse. 

Die Impulse der Vespertilioniden sind sehr Icurz. Fiir Myotis luci/ugus 
luci/ugus gibt GRIFFIN 2,32 msec, fiir Eptesicus /uscus/uscus 2,67 msec 
Dauer als Durchschnittswert an ~. In  Tabelle 1 stelle ich die yon GRIFFIN 
gewonnenen Werte den yon mir bei Rhinolophus/errum-equinum ermittel- 
ten gegenfiber. 

Die Bestimmung der Dauer der Impulse erfolgte nach Filmaufnahmen des 
Oszillogramms. Dabei wurde die sekundliche Bildzahl der Kamera und die Zeit- 

1 Es scheint, daI~ einige wenige Vespertilionidenarten im Zusammenhang mit 
anderen Spezialisierungen ebenfalls zur wenigstens zeitweisen Aussendung des 
Ultraschalls durch die Nasenl6cher fibergegangen sind. Meine Versuche darfiber 
sind noch nicht beendet, zeigen jedoch bereits kl~r, dab diese Ausnahmen die Unter- 
seheidung der beiden Typen nieht bertihren. 

G~IFFI~ w/ihlt, da manchmal Beginn und Ende des Impulses schwer Mar fest- 
zulegen sind, als Vergleiehsmafi auch wohl die Impulsl~nge, innerhalb derer die 
Amplitude oberhalb yon 1/10 der Spitzenamplitude liegt, und kommt so zu den 
niedrigeren Mittelwerten yon 1,76 msee ffir M. luci/, luci/, und 2,24 msec fiir ETt. 
/usc./usc. Ich wiihle abet Zum Vergleich die yon G~IFFI~- angegebenen Mittelwerte 
ftir die ganze Impulsdauer. 
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ablenkung des Oszillographen so aufeinander abgestimmt, da~ ein Hin- und Her- 
lauf des Kathodenstrahls in der W~agereehten in 2--5 Einzelaufnahmen zerlegt 
wurde. Aus der bekannten sekundlichen Bildzahl, aus der Breite des Oszfllogramms 
auf dem Film lieB sieh die Dauer eines ttin- und ttergangs des Kathodenstrahls, 
daraus und aus der Breite des Impulsbildes die Dauer des Impulses bereehnen. 
Dabei konnten angesiehts der langen Dauer der Impulse die relativ kurzen Zeiten 
des Rfieklaufes und des Bildvorschubs im allgemeinen vernaehl~ssigt werden. 

Tabelle 1. 

der ] Dauer der Impulse Zahl 
Ar t ,  ausgewertetenimpulse i Mittelwert~l Maximu~ i Mi~nimu m 

| msec I msec I msec 

Myotis luci/ugus (CxRIFFIN)... 47 2,32 4,5 1,0 
Eptesicus /uscus (GnrFFI~) . . . 20 2,67 3,8 1,2 
P~hinolophus #rrum-equinum . . 168 65,3 138,8 24,21 

1 Der Minimalwert 24,2 trat ganz isoliert auf, und zwar nur ein einziges Mal. 

Die in Tabelle 1 dargestellten Impulsdauern sind, ebenso wie GRIFFINS 
Messungen yon in der Hand gehaltenen Tieren gewonnen. Die Impulse 
/liegender Tiere sind im allgemeinen noeh etwas langer, wie sich aus der 
subjektiven Beobachtung und aus Fflmaufnahmen ergibt. Aus 25 yon 
einer gemachlich, mit 200--250 m/min Geschwindigkeit dahinfliegenden 
Hufeisennase gewonnenen Impulsaufnahmen bereehnete ich einen Mittel- 
wert yon 90 msec. Jedoch hat  dieser Wert nur den Charakter eines 
Anhaltspunktes. Einmal ist es auch bei wohldressierten Tieren sehr 
schwierig eine geniigende Zahl yon Impulsen im Fluge aufzunehmen. 
Man mu2 mit einem hohen Filmverbrauch rechnen; der Kosten wegen 
muBten solche Aufnahmen besehrankt bleiben. Zweitens ist aber auch 
die Auswer~ung soleher Aufnahmen schwierig. Dureh die mit der An- 
n~therung an das Mikr0phon oder mit dem Wegfliegen verbundene rasche 
Veri~nderung der vom Mikrophon aufgenommenen Impulsintensitat ist 
die genaue Langenbestimmung sehr ersehwert. Es ist daher damit zu 
rechnen, daB die Impulse im Flug noeh etwas langer als 90 msee sind. 

Auf jeden Fall daft gesagt werden, dab die Impulse der GroBen Huf- 
eisennase mindestens 5--6mal  langer sind als der langste yon GRIFFIN 
angegebene Vespertilioniden-Impuls und dab sic im Durchschnitt die 
20faehe Dauer, im Fluge noch mehr, erreichen. (Bei der Kleinen Huf- 
eisennase habe ich die Impulse nicht filmen, sondern nur subjektiv 
beobachten und ihre Lgnge mit Hilfe der Stoppuhr schatzen k5nnen. 
Aus der GrSBenordnung fallende Unterschiede ergaben sieh nicht.) Als 
ersten durchgreifenden Unterschied kSnnen wir also die betrgchtliche 
�9 Lange der Rhinolophiden-Impulse herausstellen. Uber die Konsequenzen 
schon dieses ersten Unterschiedes wird sparer (S. 584) im Zusammenhang 
gesprochen werden. 
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2. Gestalt der Impulse. 

Die beiden Typen sind aber auch der Impulsgestalt (envelope form 
G~nrFi50 naeh auf den ersten Blick zu unterscheiden. Die Vespertilio- 
niden-Impulse sind zaclcenf5rmig (GRIFFI~ 1950, S. 249, Abb. 5). Sie 
beginnen mit geringer, langsam ansteigender Amplitude, dann erfolgt 
ein j/~her Anstieg zu einem (oder mehreren) hohen Gipfe], ein j~her 

AbfaIl, an den sich ein langsarnes 
Abklingen anschliel]t. Die Rhino- 
lophiden-Impulse haben demgegen- 
fiber Band-Charakter. Man kann 
ihren sanft gerundeten, gleieh- 
m~gigen Amplitudenverlauf nieht 
besser kennzeiehnen, als indem 
man sagt, dM3 sie aus der Nullinie 

A b b .  9. A b b .  3. 

A b b ,  2, Z w e i  u n m i t t e l b a r  n a c h e i n a n d e r  y o n  e i n e m  f t i e g e n d e n  A b e n d s e g l e r  (Nycgalu8 noctula 
SOttREB.) a u s g e s a n d t e  O r i e n t i e r u n g s l a u t e .  J e d e s  t ier  b e i d e n  a u f e i n a n d e r f o l g e n d e n  

F i l m b i l d e r  v_mfal3t e i n e n  Z e i t r a u m  y o n  f u n d  12 m s e c .  

A b b .  3. O r i e n t i e r ~ m g s l a u t  e i n e r  f l i e g e n d e n  Groi3en H n f e i s e n n a s e  (Rhinolophus 
/errumequinum SCHREB.). ])aS F i l m b i l 4  umfa l~ t  e i n e n  Z e i t r a n m  y o n  r m l d  170 m s e c .  

herausquellen, wie ,,Pasta aus einer Tube". Abb. 2 zeigt einen im Fluge 
aufgenommenen Impuls des Abendseglers (Nyctalus noctula SCH~EB.), 
Abb. 3 einen ebenfMls im Fluge aufgenommenen Impuls der grogen 
Hufeisennase. Dabei mugte im zweiten Falle die Zeitablenkung des 
0zillographen viel niedriger gew~ihlt werden, um fiberhaupt einmal einen 
ganzen Impuls auf die Aufnahme zu bekommen. Abb. 4 zeigt die ersten 
beiden Drittel eines mit hSherer Zeitablenkung yon einem in der Hand 
gehaltenen Tier aufgenommenen Impulses. Oft genug gndert der Impuls 
im gr6gten Tefl seiner Dauer seine Amplitude nieht nennenswert, obere 
und untere Grenze des Oszillogramms verlaufen dann parallel. 

Manche Impulse bieten zuns sehr fiberraschende Bilder: sie 
weisen eigentiimliche, als mehr oder weniger regelm~13ige Kannelierungen 
erscheinende Amplitudensehwankungen auf. Davon gibt Abb. 5 eine 
Vorstellung. Diese Profilierungen haben jedoeh mit der Grundgestalt 
des Impulses nichts zu tun. Nimmt man die Impulse yon einer in der 
Hand gehaltenen, durch geeigneten Griff an seitlichen Kopfbewegungen 
gehinderten - -  oder aber einer ruhig geradeaus fliegenden Hufeisennase 
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auf, dann fehlen diese Profflierungen. Sie kommen also nieht dem Orien- 
tierungslaut an sieh zu, sondern entstehen dureh die Bewegung des 
Kopfes in Verbindung mit der sparer zu behandelnden Riehtstrahler- 
wirkung. Sie treten sofort auf, wenn das Tier seinen Kopi zu bewegen 
beginnt. Sehon eine geringe Winkeldrehung des Kopfes l~tBt, wie sp~ter 
gezeigt wird, die das Mikrophon treffende Sehallenergie stark absinken. 
Der Anfang, seltener aueh der Sehlug des Impulses, kann yon einer 

zaekenf6rmigen Amplitudenver- 
grSgerung markiert sein. Diese 
Zaeken sind oft sehr auff~llig, er- 
weisen sieh jedoeh nieht als ein 
wesentliehes Kennzeiehen der 

Abb.  4. Abb. 5. 
Abb. 4. Anfaug  und  Mittelstfick eines Orient ierungslautes  der  Grogen  I-Iufeisenn~se. Jedes  

Fi lmbild u m f a 2 t  einen Z e i t r a u m  yon r u n d  40 msee. 
Abb.  5. Teilstiick eines Orient ierungslautes  tier Grogen  Hufeisennase  m i t  kennzeiehnenden 
Ampl i tudenve r~nde rungen ,  welche du tch  die Bewegungen des Kopfes  in Verb indung  m i t  
der  ausgespro3henen Rich t s t r ah le rwi rkung  des aussendenden Appa ra t e s  zus tande  kommen .  

Rhinolophidenimpulse, da sie meist - -  vor allem beim ruhig sendenden 
Tier fehlen. Solehe Zaeken sind als Einsehwingvorggnge beim st~rkeren 
Anblasen yon Pfeifen ja durehaus bekannt. 

Gelegentlieh treten bei einzelnen Tieren rhythmische Amplituden- 
veri~nderungen auf; diese sind, wie die Analyse zeigt, als Sehwebungs- 
erseheinungen bei unreiner Tonbildung zu verstehen. Sie traten beson- 
ders bei gesehwgehten Tieren auf. 

Die wesentliehen Untersehiede der Impulsgestalt bei Vespertilioniden 
und Rhinolophiden lassen sieh daher so zusammenfassen : Die Vespertilio- 
niden erzeugen zaekenfSrmige Impulse mit grol3er und sehneller Ampli- 
tuden~nderung, die Rhinolophiden bandfSrmige mit sehr geringer und 
langsamer Amplituden~nderung, im Normalfall bieten die Impulse das 
Bild unged~mpfter Wellenziige. 

3. Hi~u/igkeit der Impulse. 
Unter Impulshi~ufigkeit (GRIFFINs repetition rate) wird die Zahl der 

Impulse (I) je Sekunde verstanden. Die tt~ufigkeit der Impulse sehwankt 
bei den Hufeisennasen nicht in dem MaBe wie bei den yon GRIFFIN und 
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DIJKGRAAF untersuchten Vespertflioniden. Allerdings hat  sich GRIFFIN 
(1950) neuerdings veranlaBt gesehen, die Schwankungsbreite der Haufig- 
keit  gegeniiber den ffiiheren Angaben und denen yon DIJXGR~F (1946) 
erheblich einzuschranken: Bei seiner ffiiheren, unvollkommeneren Ap- 
paratur kamen nur die Amplitudenspitzen zur Darstellung. Da manche 
Impulse mehrgipfelig sind, wurde eine grSl~ere Zahl von Impulsen vor- 
getauscht. Die friiher angegebene obere Haufigkeitsgrenze yon 130 
I/sec bei Eptesicus fuscus und DIJKORAAFs Angabe yon 170 I/sec 
bei Myotis emarginatus halt G~IFFI~ ffir weitans zu hoch. Fiir das 
sitzende, mit Peflbewegungen des Kopfes seine Umgebung abtastende 
Tier gibt GRIFFIN jetzt 5--10 I/sec an. Im Flug werden 20 bis 
30 I]sec erreicht und nur ausnahmsweise, fiir Sekundenbruchtefle, 
t reten H~ufigkeitswerte der GrSl~enordnung 50-60 I/see auf. Die Im- 
pulshaufigkeit ist bei den Hufeisennasen, wie nach der betrachtlichen 
Lange der Einzelimpulse zu erwarten, weir geringer. In der Ruhe 
betragt die Impulshaufigkeit im Durehschnitt 4 I/sec, mehr als 5--6 
I/see werden auch im Fluge selten hervorgebracht. Die Zahl der 
Impulse ist grSl~enordnungsmai3ig identisch mit der Zahl der Atem- 
ziige. Jeder Atemzug Icann einen Impuls liefern. Beim ruhenden, in der 
Hand gehaltenen Tier laI~t sich die Parallelits der Impulse mit der 
Phase der Ausatmung unmittelbar kontrollieren. Legt man einen Finger 
auf den Bauch des Tieres und beobachtet gleichzeitig auf dem Oszillo- 
graphenschirm den Ablauf der Impulse, dann sieht man, da2 Impuls 
und Ausatmung gleieh]aufen. Das bedeutet nun nicht, dal~ jede Aus- 
atmung einen Impuls ergeben muff, das Tier kann auch ohne jede Ton- 
erzeugung atmen. Allerdings kommt das se]teD vor. Die Hufeisennasen 
quittieren jede geringste Veranderung in der Umgebung mit der Aus- 
sendung yon Impulsen und senden daher, sofern sie waeh sind, fast 
ununs - -  Die Obereinstimmung yon Atemfrequenz und Im- 
pulshiiufigkeit lal~t sich auch ffir das fliegende Tier bestatigen. Die 
Atemziige effolgen im Fluge gleichlaufend mit dem Fliigelsehlag, wie 
v. SA~LFV.LD (1938) fiir Vespertilioniden gezeigt hat und wie ieh es fiir 
die Hufeisennasen bestatigt land. Bei einem in einem langen Gang 
bin- und herfliegenden Tier wurde nun abwechselnd die Zahl der Flfigel- 
schlage und die Zahl der ausgesandten Impulse in der Zeiteinheit er- 
mittelt. Gleiehzeitige Bestimmung war nieht mSglich. Ich erhielt so 
eine durchschnittliche Fliigelsehlagfrequenz yon 3,46/sec und eine dureh- 
schnittliche Impulshaufigkeit yon 2,5/sec. Die grSl~enordnungsmal~ige 
t3bereinstimmnng beider Werte ist deutlich. Dal~ die ermittelte Flfigel- 
schlagfrequenz fiber der Impulshaufigkeit liegt, kann nicht iiberraschen. 
Denn einmal liefert nicht jeder Atemzug einen Impuls, andererseits 
kSnnen beim fliegenden Tier einzelne Impulse fibersehen werden, wenn 
das Tier sieh weir vom Mikrophon entfernt befindet. Wichtig ist die 
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Feststellung, dab nicht mehr Impulse ausgesendet werden als Exspira- 
tionen stattfinden; ein weiterer wichtiger Unterschied gegeniiber den 
Vespertilioniden, die hinsichtlich der Atemfrequenz (etwa gleiche 
KSrpergrSl~e vorausgesetztT) mit  den Hufeisennasen ziemlieh iiberein- 
s t immen (Myotis myotis BORKH, langsamer Flug 3--6/see, v. SAALFELD 
1938). 

4. Intensit~t der Impulse. 
G~IFFI~ (1950) konnte mit  einem geeiehten Aufnahmesystem den 

Schalldruck bei der verhtfltnismal~ig kleinen Myotis luei/ugus best immem 
5--10 cm veto Maul entfernt erhielt er einen Schalldruck yon durch- 
schnittlich 60 dyn/em~ = 109 Dezibel. Das ist eine sehr hohe Seha]l- 
intensitat, wenn wir bedenken, dab der Lt~rm in einer yell arbeitenden 
Kesselsehmiede etwa 25 dyn/em * erreieht. Das Maximum des Sehall- 
druckes wurde mit  173 dyn/cm 2 = 118 Dezibel bestimmt.  Leider standen 
mir keine Eiehgert~te zur Messung des Schalldruckes bei den Hufeisen- 
nasen zur Verfiigung. Jedoch erlaubt schon der Vergleich der im Oszillo- 
graphen beobachteten Amplituden eine Aussage. Die yon mir benutzte 
Apparatur  zeigte die Vespertilioniden-Impulse erkennbar nur bis etwa 
80--100 em Abstand veto Mikrophon an (Myotisarten, einschliel~lich 
der ~ast das doppelte Gewieht der Grol~en Hufeisennase erreichenden 
Myotis myotis BORKH, Eptesicus serotinus SC~aEB.). Aus dem Rahmen 
fiel nur  der Abendsegler _Nyctalus noctula SCgaEB., dessert Impulse bei 
aufftfllig niedriger Ht~ufigkeit (beim sitzenden, ein Fut terobjekt  an- 
peilenden Tier 2/sec) eine iiberraschende Intensi ta t  aufwiesen,  so dab 
sie noeh bis 2,30 m erkennbar blieben. Es scheint, da~ der Abendsegler 
als schwalbenschneil fliegende Form hinsichtlieh der Ultraschallorien- 
tierung eine noeh ngher zu untersuchende Spezia]isierung darstellt .  

Sehen wir veto Abendsegler ab, so fibertreffen die Hufeisennasen die 
Vespertilioniden an Reichweite aul3erordentlieh. Konnte ich doeh die 
Impulse der Grof3en Hufeisennase noch bis zu etwa 8- -9  m nachweisen, 
eine Distanz, hinter der aueh der Abendsegler welt zurfiekbleibt. Wieh- 
tiger Ms dieses Verht~ltnis der geichweiten erscheint mir  jedoch die Fest- 
stellung, dab die Hufeisennasen die Intensitt~t der Impulse der Ent-  
fernung des anzupeilenden Gegenstandes anzupassen wissen. Das lt~Bt 
sich dutch folgenden Versuch nachweisen: Das Mikrophon wurde auf 1 m 
Abstand einer frei an einem Draht  hgngenden, das Fut ter  erwartenden 
Hufeisennase gegeniibergestellt. Das Tier drehte den Kopf suehend naeh 
allen Richtungen und bestrieh des 5fteren auch den e r r  des Mikrophons. 
Ein Sehnalzen mit  der Zunge (dieser Laut  wurde sonst zur Futterdressur 
verwendet !) in der N~he des Mikrophons erwies ieh als gut geeignet, die 
Aufmerksamkeit  des Tieres des 5fteren dorthin zu lenken. Die am Oszillo- 
graphen beobachteten Impulse zeigten keine hSheren Amplitudenwerte 
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als 2--3  era. Schnalzte ich nun in 6 m Abstand vom Tier, in der Ver- 
l~Lngerung der Linie Tier-Mikrophon stehend mit  der Zunge, dann stiegen 
die AmplitudenhSchstwerte auf 8--9  cm. Das Tier sendete nun also 
mit  hSherer Energie. - -  Entfernte ich reich mit  langsamen Sehritten 
auf der verl~ngerten Linie Tier--Mikrophon, so war im Schirmbild eine 
mit  der Entfernung fortschreitende AmplitudenvergrS•erung zu er- 
kennen. 

Dal3 diese VergrSBerung der Reichweite nicht nur auf das Konto 
der sparer zu behandelnden Richtwirkung des aussendenden Apparates 
geht, sondern auch auf verstarkte Schallerzeugung zurfickzuffihren ist, 
lehrt folgende Beobachtung: Hal t  man das sendende Tier bei den vor~ 
stehenden Versuchen in der Hand und kontrolliert durch Anlegen des 
Fingers an die Bauchwand die Atemtatigkeit ,  so las t  sich leicht ver- 
folgen, da~ starkere Ultraschallimpulse mit  vertieften und besonders 
energischen Ausatembewegungen parallel laufen. Dabei wird, wahrend 
sonst die Ultraschallaussendung bei den I-Iufeisennasen praktisch ohne 
hSrbare Nebengerausehe (t~atterlaut DIJKGRAAFs) erfolgt, ein deut- 
liehes, allerdings nur etwa 50--60 cm weir hSrbares, tiefes Schnurren 
wahrnehmbar,  fiber dessen Ursachen ieh noch niehts sagen kann. 

GI~IFFIN (1950) betont lediglich die groge Variabilitgt der Impuls- 
intensit~t, fiber eine Abhiingigkeit der Intensit~t v o n d e r  Entfernung 
des anzupeilenden Gegenstandes maeht  er keine Angaben. Meine Beob- 
achtungen bei Vespertilioniden erlauben noch kein bfindiges oder vor- 
liiufiges Urteil. Bei der auBerordentlichen Kiirze und schne]len Folge 
der Vespertilionidenimpulse kann man nur mit  einer Filmaufnahme tier 
mit  einer geeichten Apparatur  dargestellten Impulse eine Kl~Lrung ver- 
suehen. Selbst dann wird diese Kl~trung bei der viel unregelm~Bigeren 
Sendeweise der Vespertilioniden noch auf erhebliche Schwierigkeiten 
stoBen. Vorbereitungen zur Messung der Intensit~t der Orientierungs- 
laute werden gegenw~irtig getroffen. Vorerst kSnnen wir zur Frage eines 
Vergleiches der Ultrasehallintensitiiten bei Vespertilioniden und Rhino- 
lophiden nur sagen, dab die Impulse der Rhinolophiden sich auf ein Mehr- 
laches der Entfernung naehweisen ]assen, bei der die Fespertilioniden- 
impulse (je nach den Arten versehieden!) unerkennbar werden. 

5. Frequenz der Impulse. 
G~IFFI~ macht  fiber die Frequenz der Impulse folgende Angaben 

(G~IF~ISr 1950): 
Bei den untersuchten Vespertilioniden (Myotis luci/ugus luci[ugus, 

Eptesieus ]uscus ]uscus) liegt die Frequenz im allgemeinen zwisehen 30 
und 70 kHz, mit  einem Energiemaximum bei etwa 50 kHz. In  einigen 
Fallen wurden sehr hohe Frequenzen ermittelt  (z. B. 120 kHz bei einer 
Myotis luci/ugus!). Mit diesen Angaben s t immt die Feststellung yon 

Zeitschr. vergl. Physiol. Bd. 34. 38 
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GALAMBOS (1942), daft die Coehlearpotenti~le M~ximalwerte im Frequenz- 
bereieh yon 50--60 kHz erreichen, gut zusamInen. Wiehtig ist die yon 
Gl~IF~I~ ermittelte Tatsache, dal3 die Frequenz sieh i.n~erhalb des Im- 
pulses st~rk ~ndert, sie fi*llt veto Anfang des I*npulses bis zu.n Ende in 
der l%gel u.n eine Oktave. Die Laute haben also den Charakter schnell 
absinkender und zugleich leiser werdender T5ne. I m  HSrbereich wiirde 
man derartige Lautgebi]de als kli~ffende oder peitsehende, knallartige 
Laute e.npfinden. ObertSne sind nach GRIFFIN hi~ufig festzustelleu, 
sie geh5ren anseheinend zu.n Teil nieht der har*nonischen Reihe ~n 

und rufen asy.nmetrische ~ber-  
lagerungen hervor. Der Toncha- 
rakter  der Vespertilioniden-I.npulse 
diirfte daher zu.n Ger~uschhaften 
tendieren. De.ngegeniiber zeigen 
die Impulse der Rhinolophiden ein 
ganz anderes Frequenzgepr~ge. 
Sehon die Betraehtung der Im- 
pulse bei schwacher Zeitablenkung 

Abb. 6. Orient ierungslant  der  Grolaen g u f -  
eisennase durch hohe Zeit~blenkungsge- d e s  Oszi]]ogr~phen liiftt aus der 
schwindigkei t  s t a rk  ~useinandergezogen.  w J e  eine regelmi~ftige l%eihe yon 
Der  v e r w e n d e t e  Oszillograph unterdr i ick te  
den Kathodenstrahl beim Riicklauf nicht. Liehtpunkten erseheinenden Ver- 
Von Bedeu t tmg ist  n u r  die -VVelle hSherer  teilung der U.nkehrstellen des 
Frequenz;  die n ieder f requente  Welle ent- 
s teh t  du t ch  die schnellere S t rah lbewegung schwingenden Strahles auf eine 
beim l%iick]auf. Die Schgrfe des Bildes be- relativ einheitliehe Frequenzstruk- 
weist  die Frequenzkons tanz .  Da der  St rahl  
des Oszillographen wah rend  des Ablaufes tur  sehlieften. Bei hoher Zeitab- 
eines Impulses mehrmals yon links nach  
rechts  wander t ,  wi rd  die K u r v e  m e h r m a l s  lenkung best~ttigt sich das in iiber- 
iibel.einandergezeictn~et. Jede Frequenz- raschender Weise : Der I.npuls wird 
gmderung miil~te alas t~urvenbi ld  unschar f  

machen ,  in eine klare, fast sinusfSrmige 
Kurve  auseinandergezogen, die 

sieh ,nit Hilfe der G]eiehlaufzwangeinrichtung des Oszillographen 
in eine stehende Welle verwandeln lgftt (Abb. 6). Das Kurvenbild 
zeigt, daft den Hufeisennasen-I.npulsen die ftir die Vespertilioniden 
so kennzeichnende Frequenz.nodulation, d .h .  das Absinken der Fre- 
quenz innerha]b des Impulses fehlt. Hier bleibt die Frequenz inner- 
halb des Impulses und aueh in der Folge der Impulse unveriindert, 
wenn *nan yon den Einsehwingzacken absieht, die oft Anfang and  
Sehlul~ des Impulses *narkieren. Mit Hilfe eines Eiohoszillators konnte 
die Frequenz des Orientierungslautes der Hufeisennasen ermittelt  
werden, inde.n eine ,nit der I.npulswelle liingengleiehe Eichwelle 
erzeugt wurde. Die Frequenz konnte dann an der Skala des Oszi]- 
lurers abgelesen werden. Sie ergab sich fiir die Grol3e Hufeisennase *nit 
etwa 80kHz,  fiir die Kleine Hufeisennase *nit etwa 100kHz. Die 
Schwingung is~ in der Rege] sehr rein, gelegentlioh dutch noch nicht 
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n~her zu bestimmende ~ebenschwingungen getrribt, was vor Mlem bei 
solchen Tieren auftritt ,  die nicht in bestem Zustande sind. I m  letzteren 
FM1 kann man dann auch bei einzelnen Tieren kennzeichnende rhyth- 
mische Amplitudenschwankungen des Impulses beobachten, welche der 
Analyse nach Ms Schwebungsph~nomen bei unreiner Tongebung zu 
verstehen sind. 

u Ursprung und Ausstrahlung der 0rientierungslaute. 
GAnAMBOS (1943) frihrte durch Nervendurchtrennung den ~achweis, 

dab die Orientierungslaute der Vespertilioniden im Kehlkopf entstehen. 
Ich habe diesen Versuch bei den Hufeisennasen bisher aus den eingangs 
erw~hnten Grrinden noch nicht wiederholt. Ich mSchte ihn erst durch- 
frihren, wenn die apparat iven Voraussetzungen dafrir geschaffen Mnd, 
einen solchen Eingriff auch roll  fiir die Kl~rung des Mechanismus der 
Tonerzeugung auszuwerten. DaB auch bei den Rhinolophiden der Kehl- 
kopf die Quelle des UltraschMls ist, ist ohnehin durch genrigend Hin- 
weise belegt. EinmM geht aus den Feststellungen fiber die Abh~ngigkeit 
der Impulse yon der Ausatemphase, sowie fiber die ParMlelitKt zwischen 
ImpulsintensitKt und Intensit~t der Atembewegungen zur Genrige her- 
vor, dab der Ultrasehallerzeuger durch die Atemluft  betrieben wird, also 
im Zuge der Luftwege liegen muB. Zweitens gibt es im Verlauf des 
gesamten tracheMen, pharyngeMen und nasalen Luftweges auger dem 
Kehlkopf nach den morphologischen Untersuchungen yon GRossng 
(1902) und eigener Nachprrifung keine Struktur, die mit  einiger physi- 
kMischer Berechtigung Ms UltraschMlerzeuger verantwortlich gemacht 
werden kSnnte. Drittens erweist sich der Rhinolophidenkehlkopf seiner 
besonderen GestMtung nach als hervorragend geeignet zur Erzeugung yon 
UltraschM1 der hier gegebenen Beschaffenheit. SchlieBlich ist bei den 
Hufeisennasen eine besonders innige Verbindung zwischen Kehlkopf nnd 
nasMem Luftweg gegeben, die funktionell sinnvoll nur als zuverl~ssige 
UltraschM1-Leitung yore produzierenden Kehlkopf zum ausstrahlenden 
Nasenaufsatz zu verstehen ist. 

1. Die morphologischen Charaktere des Kehlkop/es yon Rhinolophus 
und ihre /unlctionelIe Bedeutung. 

Bei den Orientierungslauten der Hufeisennasen handelt es sieh um 
sehr hohe, sehr reine und gleichms TSne. Wir werden uns also 
fragen mrissen, ob der Tonapparat  der Rhinolophiden der Erzeugung 
derartig beschaffener TSne angepa~t erscheint. Die KehlkSpfe einer 
Reihe yon Fledermaus~rten, darunter ~uch der Grol3en und Kleinen 
ttufeisennase, wurden yon I~OBI~ (1881) und noch eingehender yon 
ELIAS (1908) untersucht; sie stellten lest, dab der Larynx yon Rhino- 
lophus sich in wesentlichen Stricken yon dem der Vespertilioniden 

38* 
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unterscheidet. Fallen die KehlkSpfe der Flederm~use gegenfiber denen 
der fibrigen Ss schon allgemein durch ihre M~chtigkeit, Festigkeit 
(weitgehende VerknScherung) und gute Ausstattung mit Muskulatur 
auf, so gilt das in besonderer Steigerung fiir die GattungRhinolophus. 

Die in unserem Zusammenhang wiehtigen Eigentiimlichkeiten lassen 
sich ~olgendermaBen zusammenfassen: Der Kehlkopf der Rhinolophiden 
ist verglichen mit dem der Vespertilioniden auff~llig kurz, und zwar 
dureh starke Riickbildung der Region der MO~GAGNIschen Tasehen. Die 
Plicae ventriculares sind nur angedeutet, die bei den Vespertilioniden 
gut entwiekelten Membranae ventriculares fehlen vSllig. Die Cartilagines 
arytaenoidei sind sehr groin, dorsal miteinander verwachsen. Infolge der 
Gr51~enentwicklung der Aryknorpel ist die Glottis voealis sehr kurz, sie 
nimmt nut  2/5 des Innendurchmessers des Cavum laryngis ein. Die 
Glottis vocalis kann durch die Musculi thyreo-arytaenoidei versehlossen 
werden. Die Glottis respiratoria scheint sich in~olge der dorsalen Ver- 
schmelzung der Aryknorpel, des Faserverlaufes des M. cricotaenoideus 
nie vSllig zu schlieBen. Die Membrana vocalis ist durch eine saitenartige 
Anh~ufung elastischer Fasern, die sog. Chorda vocalis, am ffeien Rand 
verst~rkt. Der M. voealis ist auffallend schwach. Ausbildung der Mus- 
kulatur und Exkursionsf~higkeit der Gelenke seheinen auf den ersten 
Blick in einem krassen MiBverh~ltnis zu stehen. Die Gelenkfl~chen sind 
klein und die engen Gelenkkapseln er]auben nur geringe Bewegung. 
Das gilt besonders ffir das Crieoid-Arytaenoidgelenk. Bei dieser Such- 
lage kann die Bedeutung der m~chtigen Muskeln nieht darin gesehen 
werden, dal~ sie grS~ere Bewegungen ermSglichen, sondern nur darin, 
dal~ sie eine hohe Stimmbandspannung erzeugen kSnnen. 

A]le besonders stark entwiekelten Muskeln (M. cricothyreoideus, 
Mm. crico-arytaenoidei posteriores, Mm. crico-arytaenoidei laterales, 
Mm. thyreo-arytaenoidei laterales) dienen als Stimmbandspanner, bzw. 
Glottisverengerer. Die morphologischen Besonderheiten, insbesondere 
die relative Massigkeit des Schild- und Ringknorpels verstehen sieh 
leieht aus der Notwendigkeit, einer so m~chtigen Muskulatur Insertions- 
fl~ehen und Widerlager zu bieten. Angesichts der gesehilderten anatomi- 
schen Bedingungen wird man ELIAS recht geben, wenn er sagt, dal~ bei 
Rhinolophus ,,zwei Faktoren ffir das Zustandekommen eines hohen Tones 
schon aus dem anatomischen Bilde abzulesen sind". Da ist einmal die 
aul~erordentliche Kfirze des schwingenden Elementes, des Stimmbandes, 
da ist zweitens der erstaunliche Apparat der stimmbandspannenden 
Muskeln, welehe fiir die zur Erzielung eines so hohen Tones notwendige 
starke Spannung des sehwingenden Elementes sorgt. Wir werden des 
weiteren kaum fehl gehen, wenn wir die Chorda voealis zu einem Teil 
fiir die Reinheit des Tones verantwortlich maehen. Dieses sehnenartige 
Gebilde, das wir in vergleichbarer Ausbildung sonst nur bei guten 
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S~ingern antreffen, wird unter der Wirkung des Spannapparates eher 
in einen schwingf~higen, gespannten Zustand komrnen als der iibrige, 
zartere Teil der Membrana vocalis. Dag ein Tonapparat wie der der 
Hufeisennasen zur Erzeugung frequenzkonstanter TSne gut geeignet 
ist, bedarf keiner ausffihrlichen Darlegung 1. 

Der, wie ELIAS sich ausdriickt, ,,mit Riicksicht auf die Stimmbildung 
auffallend mangelhafte Versehlug" der Glottis respiratoria mag fiir den 
die Hufeisennasen-Impulse in der Regel so kennzeichnenden stoglosen 
(,,gehauchten") Einsatz der Impulse verantwortlich sein. - -  Eine rnor- 
phologisch streng genornrnen nicht zum Kehlkopf zu rechnende, funk- 
tionell aber zweifellos dazu gehSrige, innerhalb der S/s soweit bisher 
bekannt nur den Rhinolophiden zukommende Bildung mug hier noch 
ins Auge gefaBt werden: die drei tells knorpeligen, tells knSchernen 
Traehealampullen. Diese Ms Differenzierungen der oberen Tracheal- 
ringe aufzufassenden Gebilde liegen auf der Dorsalseite der Trachea 
unmittelbar caudal yore Kehlkopf und stehen durch relativ weite Off- 
nungen mit der Trachea in Verbindung. Angrenzend an den Kehlkopf 
liegen die zwei paarigen Blasen symmetrisch rechts und links, caudal 
davon die unpaare Blase median. Die paarigen Blasen sind je etwa 
doppelt so grog wie die unpaare, alle drei haben ellipsoide Gestalt. 
ELIAS hat diese Gebilde als Resonatoren gedeutet. Ihre H~LMHOLTzschen 
Resonatoren durchaus entsprechende Gestalt kSnnte fiir die auger- 
ordentliche Reinheit des Tones rnitverantwortlich sein, denn H~L~OLTZ- 
sche Resonatoren haben ja den Vorzug weitgehender Obertonfreiheit, 
da die in ihnen rnSgliehen ObertSne nieht der harmonischen Reihe 
angehSren. 

Die Frage ist, ob diese Gebilde ihrer Dimension nach zur Versti~rkung 
des Frequenzbereiches urn 80 kHz geeignet erscheinen. Prof. LOTtIA~ 
CRiMea ~ war so freundlich, die Eigenschwingung der unpaaren Ampulle 
zu berechnen. Sic ergab einen N~herungswert yon fund 40 kHz, also 
grSgenordnungsmagig irnmerhin eine Naehbarsehaft zu der experimentell 
bestirnmten Frequenz yon 80 kHz. Bei der Berechnung blieb die Frage 

1 In weit hOherem Mal]e als die Frequenzkonstanz der Rhinolophidenimpulse 
fordert die Frequenzmodulation der Vespertilionidenimpulse eine Erkl~rung. l~ach 
meinen, noch nich~ vSllig abgeschlossenen Versuchen handelt es sieh bei letzteren 
Impulsen um Sprenglaute, die durch intermittierende Aufstauung des Atemluft- 
stromes und naehfolgende Aufsprengung des Verschlusses entstehen. Diese Ent- 
stehungsweise erkl/irt die Impulsgestalt wie aueh den Frequenzabfall innerhalb des 
Impulses: Die Stimmbandpfeife wird dureh die mit der Stauung verbundene Druck- 
steigerung zun/~ehst i~berblasen und bringt so den Oktav~on der beim Absinken des 
Druekes erklingenden Grundsehwingung hervor. Von anderer Seite sind bisher 
noch keine Angaben fiber die Entstehungsweise der Vespertilionidenimpulse ge- 
maeht worden. 

2 Ich mSchte Herrn Prof. L. CREMER, Mfinehen, ffir seine Hilfe recht herzlich 
danken. 
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often, ob die Resonatoren einzeln oder zusammen wirksam werden. 
Letztere Komplikat ion entzieht sich zuni~chst einer Berechnung, sie ist 
nur messend am Modell zu erschliegen. 

Es mug noch betont  werden, dab ein solehes l tesonatorensystem 
eventuell auch ffir sieh allein zur Erzeugung von Ultraschall geeignet 
sein kSnnte (B~G~A~N 1949). Was hier in Wirklichkeit vorliegt, kann 
nur eine spezielle experimentelle Analyse lehren, die auch die fibrigen 
aus den morphologischen Sachverhalten im vorstehenden entwickelten 
funktionellen Zuordnungen, die zunachst nut  Wahrscheinliehkeit haben, 
auf Stichhaltigkeit zu priifen hat. 

2. Der Kehlkop/au/satz yon Rhinolophus und seine Bedeutung liar die 
Ultraschall-Leitung. 

Die Feststellung, dab bet den Hufeisennasen der Ultraschall durch 
die Nase - -  und nur durch die Nase - -  ausgesendet wird, wirft die Frage 
auf, wie der im Kehlkopf produzierte Ultraschall dem nasalen Luftweg 
zugeleitet wird, und wie es kommt,  dai] beim 0ffnen des Maules kein 
Ultraschail dutch dieses ausgesendet wird. Eine sehematische Dar- 
steHung der anatomischen Verh~ltnisse ist in Abb. 7 versuchtworden. 
Schon GI~OSSER (1902) hat  darauf hingewiesen, dab die Epiglottis yon 
Rhinolophus besonders gut zur dichten Einffigung in die GaumenSffnung 
des Nasopharynx adaptiert  ist. ELIAS (1908) hat  den Bau der Epiglottis 
genauer beschrieben. Die Epiglottis ist ringfSrmig. Die Plicae ary- 
epiglotticae sind hoch und gehen an der dorsalen Seite des Kehlkopf- 
einganges kontinuierlich ineinander fiber, l~ur ein ganz kurzes Stfick 
des schornsteinf6rmig vorspringenden lgandes bleibt ohne Knorpelsttitze, 
denn die Seitenteile des Epiglottisknorpels reiehen welt dorsal bis fast  
zu den Aryknorpeln. Das freibleibende Randstfick ist durch die WnlS- 
BERGschen Knorpel  und einen prall geffillten Venensinus versteift. Den 
Kehlkopf zu verschlieBen, ist dieser Kehlkopfaufsatz denkbar ungeeignet, 
um so besser aber, eine sichere Verbindung zur NasenhShle zu gew~hr- 
Ieisten. GROSSEI~ glaubte sogar, dal~ diese Verbindung dauernd bestehen- 
bleibe. Er  schildert, dab bet allen seinen Priiparaten, ,,auch wenn der 
Kopf nach dem Tode zur Erleichterung makroskopischer Injektion 
maximal  gestreckt wurde, der gesamte Aditus ad laryngem in den l~aso- 
pharyngealraum ziemlich tier eingeschoben war". Der freie l~and des 
weichen Gaumens und die darin eingelagerten, nach unten falzfSrmig 
vorgezogenen Arcus palatopharyngei,  die sich an der hinteren Pharynx-  
wand verbinden, umgreifen den Kehlkopfeingang ringsum. Die beiden 
Mm. palatopharyngei durchflechten sich wie im Gaumensegel auch 
hinten in dem Verbindungsstfiek der Arcus und bilden einen gesehlos- 
senen Sphinkter. Auf diese Weise bildet der Gaumen eine kontraktile 
Manschette, die den Kehlkopfeingang umschlieBend einen vollstgndigen 
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AbsehluB des traeheo-nasalen Luftweges gegen die MundhShle gew/~hr- 
leistet. 

G~OSSERs Ansicht, dag bei Rhinolophus der Kehlkopfaufsatz nicht 
aus der GaumenSffnung entfernt werden kann, trifft  nicht zu. Wi~re 
das so, dann miiBte eine Hufeisennase bei Verstopfen der NasenlScher 
ersticken. DaB das nicht st immt, hat  bereits SPALLA~ZA~I erfahren. Man 
kann, w~hrend man das Tier an der Nasenatmung hindert, das Verhalten 
des Kehlkopfes beobachten. Dazu wird das Maul einer Hufeisennase mit  
einem Knebel aus Plexiglas aufgesperrt. Unter  dem Binokular kann man 
dann bei geeigneter Beleuchtung den Schlund gut kontrollieren, tt/~lt 

llufolson ~osenhS~le t//rn 

i ' 
t .Bumse phqrfngeah'v 

i i ,, 

Zunge 1 \ ' ~  
Mundhdh/e I Kehlkop/'m.,4ufsa/z 

Abb.  7. S c h e m a t i s c h e r  L ~ n g s s c h n l t t  de~ Kopfe s  e iner  Hufe i sennase .  

man nun die NasenlScher zu, so sieht man, dal3 der Kehlkopfaufsatz 
gesenkt und aus der Gaumen6ffnung herausgezogen wird. Sobald man 
die NasenlSeher wieder freigibt, schnellt der Aufsatz wieder hoch. Kon- 
trolliert man gleiehzeitig die Aussendung der Impulse, so finder man 
die friiher bei den Maulkorbversuchen gewonnene Feststellung, da6 
Ultrasehall nur dutch die Nase ausgesendet wird, besti~tigt. Impulse 
werden nur gesendet, wenn der Kehlkopfaufsatz in die GaumenSffnung 
eingefiigt ist. Bei tiefgestelltem Kehlkopf kann das Tier zwar noeh mit  
seinem hSrbaren, sehrillen Schrei gegen die schlechte Behandlung pro- 
testieren, aber keinen Orientierungslaut mehr hervorbringen. Ob das 
rein mechanisch dadurch bedingt ist, daft nut  bei hochgestelltem Kehl- 
kopf die maximale Spannung der Stimmbi~nder mSglieh ist - -  oder 
ob dafiir Innervationsverhgltnisse verantwortlieh sind, kann ich noeh 
nicht beantworten. 

Eines darf wohl gesagt werden: Die bei den Hufeisennasen vollzogene 
Trennung des Ultraschallweges vom Speiseweg bietet einen wiehtigen 
Vorteil. Das Tier kann sich seiner Orientierungsapparatur jederzeit 
uneingesehr/~nkt bedienen, auch wenn es gerade einen grol~en Bissen 
im Maul hat  und ihn zerkaut. Selbst bei welt aufgesperrtem Raehen 
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braucht  der Kehlkopfaufsatz nicht aus der Gaumen6ffnung gelSst zu 
werden. Zum Schlucken der Nahrung braucht  der Aufsatz nicht nieder- 
gelegt zu werden. Die beiderseits gelegenen Fauces sind so ger/~umig, 
dab aueh groBe Speiseklumpen reehts und links passieren kSnnen. 

3. Der Nasenau/satz und seine Bedeutung /iir die Ausstrahlung 
des Ultraschalls. 

Die Weiterleitung des Ultraschalls durch die NasenhShle geht un- 
behindert vor sich. Am Boden der NasenhSMe bleibt ein geradlinig bis 

Abb. 8. Nasenaufsa tz  der  Grogen  I tufeisennase.  

zu den Nasenl6chern verlaufender, dureh Wandvorspriinge kaum ver- 
stellter Gang frei, der hinten unpaarig beginnt, naeh vorne dureh das 
Nasensep~u m zweigeteilt wird. Die Regio olfaetoria der Hufeisennasen 
ist auff/~llig kurz und das Rieehepithel auf einen sehr kleinen Raum 
besehri~nkt. Die Turbinalia sind nut  winklig gebogen, aber nicht ein- 
gerollt. Z/~hlen die Flederm/~use sehon allgemein zu den mikrosmaten 
S/iugetieren, so zeigen die tIufeisennasen eine besonders weitgehende 
Reduktion des Geruehsorgans. Untersuchungen fiber die Leistungsf~hig- 
keit des Geruehssinnes fehlen noeh. Jedoeh kann man immer wieder 
Beobaehtungen maehen, welche zeigen, dab der Geruehssinn ffir die 
Hufeisermasen bei der Nahrungsaufnahme noeh geringere Rolle spielt 
als bei anderen !~ledermi~usen. Sie fressen aueh Insekten mit  Stink- 
driisen (z. ]3. Kfiehensehaben), die yon Mausohren (Myotis myotis 
BOdKIn) in der I~egel abgelehnt werden. 

Die beiden NasenlSeher miinden dieht nebeneinander. Ihr  Abstand, 
der, wie wir noch sehen werden, flit die Ausstrahlung des Ultrasehalls 
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wieht ig ist, be t r~gt  bei  der  Gro{~en Hufeisennase rund  2,1 ram, bei  der  
Kle inen  t tu fe i sennase  1 ,4--1 ,5  ram. Die NasenlScher  6ffnen sieh (Abb.  8) 
m i t t e n  in dem ffir die Hufe isennasen  so kennze ichnenden  und  ihnen  
den I~amen ver le ihenden Hufeisen des lqasenaufsatzes.  Die Ges ta l t  des  
Nasenaufsa tzes  is t  ja  yon  a l tersher  bekannt ,  wenn aueh die bisher  ver-  
5ffent]iehten Zeichnungen fast  alle in E inze lhe i ten  unr ich t ig  sind. Ge- 
nauer  besehr ieben  wurde  der  Aufsa tz  yon  L]~u (1859), spgter  yon  
REDTEL (1873). I~ED~EL schi lder t  auch die Bewegungen dieses Aufsatzes .  

Es  erscheint  zweckmaBig, die Ges ta l tung des Aufsatzes  hier  kurz  zu 
skizzieren. I )er  Aufsatz  laBt sich in folgende drei  H a u p t a b s e h n i t t e  
gl iedern:  1. Die obengelegene Lanzette, bei  der  Grol~en Huie isennase  m i t  
einer oberen,  unpaaren ,  sehr in die Bre i te  gezogenen, in der  Mitre  an- 
deutungsweise  un te r t e i l t en  Zelle und  je zwei sei t l ichen Zellen, bei  der  
Kle inen  Hufeisennase  mi t  3 paar igen  Zellen;  2. das  bis  zur Ober l ippe  
sich ers t reekende,  die NasenlScher  umgebende,  muldenfSrmig  e inget ief te  
Hu/eisen; 3. den medianen,  Lanze t t e  und  Hufe isen  verb indenden ,  wie 
ein Fe l sg ra t  s tei l  vorspr ingenden  Kamm, der  schnauzenw~rts  jgh ab-  
f~llt  und  sieh vor  seinem oralen Ende  noch zu dem, dureh  eine ovale,  
seicht einget ief te  Grube  mark ie r t en  Sa t te l  erwei ter t .  Der  Sa t t e l  l~uft  
zwischen den I~asenlSchern in F o r m  einer n iedr igen Leis te  aus. Die  
NaseniScher  mfinden,  naeh  vorne gerichtet ,  in zwei l~nglich bogen- 
f6rmigen Gruben,  die be i  der  e rwahnten  medianen  Leis te  eng und  t i e r  
e ingesenkt  beginnen und  sich in R ich tung  der Augen  al lm~hlieh ver-  
b re i t e rn  und  ver i lachen.  

Der ganze Aufsatz stellt eine Hautduplikatur dar, die histologisch, abgesehen 
yon der Haararmut, wenig yon der iibrigen KSrperhaut verschieden ist. Die Form- 
best~ndigkeit ist in den zentralen Teilen dureh Knorpel, im fibrigen durch e]astisches 
Bindegewebe und turgeszentes Fettgewebe gew~hrleistet. TastkSrperchen fehlen, 
wie schon LEYDIG feststellen konnte. Der gesamte Aufsatz ist yon einem doppelten 
Kranz besonders kraftig entwickelter Sinushaare umstellt. Die Haarbalge in der 
Naehbarschaft des Aufsatzes sind mit gut ausgebildeten Talgdriisen verbunden. 
Der Aufsatz selber ist ziemlieh arm an Talgdriisen. Schwei~drfisen finden sich 
h~ufiger nur im Zellenteil der Lanzette. Auf die Muskulatur komme ich unten im 
Zusammenhang mit den Bewegungen des Nasenaufsatzes zu spreehen. 

Am l~asenaufsatz der Hufeisermasen kann man h~ufig vibrierende, sehne]l 
ablaufende Bewegungen beobachten. REDTWL (1873) hat diese Bewegungen flit die 
Kleine Hufeisennase (damals t~h. hippocrepi8 genannt) beschrieben. Jedoch land 
ieh seine Besehreibung nicht ganz zutreffend. Nach R~DTELS Schilderung ist nicht 
an allen Stellen klar, was eigentlich gemeint ist. Ieh lasse daher seine Darstellung 
im Wor~laut folgen: ,,1. Die ganze vordere Halfte der Schnauze und das ihr auf- 
sitzende Hufeisen rficken naeh hinten, die ganze Schnauze wird breiter und flacher, 
besonders in ihrem zentralen Teil; der Sattel wird flaeher und tri t t  tiefer; gleieh- 
zeitig nimmt der l~adius der Krtimmung des Hufeisens zu und wird die spaltfSrmige 
Grube zwisehen Sattel und Hufeisen breiter, die I~asenlScher welter. - -  Diese Be- 
wegungen gesehehen s~,mtlieh gleiehzeitig, gehen sehr schne]l, fast ruckweise vor 
sich und lassen sogleieh wieder nach, urn aueh sogleieh wieder yon vorne zu be- 
ginnen; und indem so die Sehnauze zurfiek- und wieder vorriickt, entsteht dieselbe 
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Bewegung, die man an den Sehnauzen so vieler Tiere, z. B. der Maus, beobachtet 
nnd als ,,Schnuppern" bezeiehnet. - -  2. Die beiden seitlichen B1/~tter des tiufeisens 
klappen auf- und nieder, indem sie sich gleiehzeitig um ihre L/~ngsachse nach innen 
drehen. - -  3. Die ganze Schnauze wird in querer Richtung schm~ler und ihre freien 
unteren R~nder kippen leicht naeh oben und au0en auf, gleichzeitig wird der Radius 
der Krtimmung des Hufeisens kleiner, die Grube zwischen Sattel und Hufeisen 
schmgler, die Nasenl5cher enger. - -  Die zweite und dritte Bewegung sind seltener 
und dann meist kombiniert zu sehen. 2qiemals gelang es mir, irgendeine Bewegung 
an Nasenblatt (Lanzette) und L~ngskamm wahrzunehmen, w/~hrend der Sattel der 
Abflachung des zentralen Teiles folgt." 

Ieh habe trotz genauester Beobachtung und auch an Zeitlupenaufnahmen 
(50Bilder je Sekunde) keine Verschiebung des I-Iufeisens oder der Sehnauze naeh 
vorne oder hinten wahrnehmen kSnnen, Ieh beobachtete lediglich eine abwechselnde 
st/~rkere oder sehwgchere Eintiefung der Muschel des Hufeisens, sowie ein gleieh- 
laufendes Verengern und Erweitern der bogenfSrmigen Gruben, in denen die Nasen- 
15cher mtinden. REDTEI~ betont, dab er hie eine Vorwarts- oder Rfiekw/irtsbewegung 
der Lanzette und des Kammes wahrnehmen konnte. Es ist bei dem innigen Zusam- 
menhang der einzelnen Teile des Nasenaufsatzes kaum vorzustellen, wie das Hufeisen 
naeh vorne oder hinten verschoben werden kSnnte, ohne dal3 sich auch der obere 
Tell des Aufsatzes mitbewegte. Entscheidender ist, dal3 es beim lebenden Tier nieht 
mSglich ist, das I-Iufeisen nennenswert vor oder zuriiek zu verschieben. Da ieh 
sowohl bei der yon REDTm~ untersuchten Kleinen tiufeisennase, wie auch bei der 
ftir die Beobachtung wegen ihrer GrSl3e weir giinstigeren GroBen I-Iufeisennase 
trotz immer wiederholter Prfifung nie eine Vorw/~rts-Rtickwgrtsversehiebung des 
Hufeisens feststellen konnte, mug ieh annehmen, dal3 REDTEL einer Sinnest~usehung 
durch die kr~tftigen Vorwgrts-Rtickwgrtsbewegungen der Ohren zum Opfer fiel. 
Bei der Kleinheit tier Gebilde bei der Kleinen Hufeisennase und der Schnelligkeit 
der Bewegungen ware ein solcher Irrtum immerhin begreiflich. 

Wir  wollen also festhalten,  da~ sich die Bewegungen des Nasen- 
aufsatzes auf WSlbungsgnderungen  des Hufeisens u n d  Verengerungen 
bzw. Erwei te rungen  der bogenfSrraigen Gruben,  in  deren Tiefe clie 
NasenlSeher raiinden, beschr~nken. Da die freien R~Lnder des Hufeisens 
sich an  der WSlbungs/ inderung beteiligen, wird gerade diese Bewegung 
recht  auff~llig. Die geschilderten Bewegungen wiederholen sieh in  rascher 
Folge, ungef~Lhr ira Tempo der I rapulserzeugung;  dadureh en ts teh t  der 
E ind ruek  eines Vibrierens des gesaraten Hufeisens. Es ist n u n  durchaus 
n ich t  so, da$ die Hufeisenbewegungen einfaeh iraraer rai t  der Aus- 
sendung yon  Ultraschal l i rapulsen ve rbunden  w/~ren. Die Hufe isennasen  
kSnnen  l~ngere Zeit  Impulse  aussenden,  ohne dal~ eine A n @ r u n g  am 
Hufeisen zu sehen wgre. Das Spiel der Hufeisenbewegungen ist vielraehr 
ein Zeichen besonders in tens iven  Sendens. Es setzt Bin, wenn das In ter -  
esse des Tieres besonders erregt und  vorzugsweise auf einen best i raraten 
Gegenstand gerichtet  wird. Das friiher bei der Besprechung der In tens i -  
t/~t der Impulse  als Zeiehen besonders in t ens ive rUl t r a seha l lp roduk t ion  
erw/~hnte, schwach hSrbare Sehnurren  ist imraer yon  ]ebhaften Hufeisen- 
bewegungen begleitet.  

Die Bewegungen des NasenaufsaSzes werden dutch eine verwickelt gebaute, 
vielfgltig verflochtene Muskula~ur ermSglicht, yon deren Anordnung Abb. 9 eine 
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Vorstellung gibt. Eine schematisier~e Ubersicht fiber dieses Muskelsystem hat 
I ~ T E L  (1873) gegeben und den Verlauf der Muskelzfige mit den yon ihm postu- 
lierten Bewegungen des Nasenaufsatzes in Verbindung gebracht. Die Wirkungs- 
weise des Fasersystems, welches er der yon ihm besehriebenen Vor- und Zurfick- 
bewegung der ,,ganzen vorderen HMfte der Schn~uze und des ihr aufsitzenden 
Hufeisens" zuordnet, hat er ganz offensichtlich falseh interpretiert. Dieses System 

Abb. 9. Querschnitt dutch den Nasenaufsatz der Grol]en Hufeisennase, oben m~mittelbar 
~-or den NasenlSchern, uaten dicht hinter den Nasenl5chern. Die Flfigel des Hufeisens 

sind gegenfiber dem Lebendzustan4 stark naeh nnten gezogen. (I~ontraktion 
der Muskulatur .) 

bewirk~ lediglich ein Hochzieben der Lefzen, wie man aus den Insertionsorten 
ersehlieBen und bei einer in der Hand gehaltenen, beil31ustigen ttufeisennase 
auch direkt beobachten kann. 

Uber  die Funktion der Nasenau]siitze der Rhinolophiden (und die ~er- 

gleichbaren, oft  abenteuer l ichen Gebilde bei  anderen Chiropteren) sind 

mancher le i  Vermutungen  angestel l t  worden. I m m e r  wieder, bis in die 
neuere  Zeit, ha t  m a n  sie als h5chstempfindl iche Tas torgane angesehen. 
Dabe i  haben  schon die Unte r suchungen  LwyDIGs (1859) und R~DTELS 

(1873) gezeigt, daI3 der Nasenaufsatz  der Hufeisennasen nur  mange lhaf t  
mi t  Tas t rezep toren  versehen ist. Auch beim Be tas t en  mi t  e inem 
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l%eizhaar l~l]t sieh keine besonders ausgepragte Tastempfindliehkeit 
erkennen. Tastempfindlioh im hohen Grade sind die Sinushaare, die 
den Aufsatz umstellen. ]~erfihrt man sie, so erfolgt in der l%egel eine 
gutgezielte Schnappbewegung. 

l~achdem die Ultraschal]peilung als wichtigste Sinnesfunktion der 
Fledermguse erkannt  worden war, lag es nahe, die merkwiirdigen und 
bisher in ihrer Bedeutung unerkliirten Nasenaufs~tze mit  dieser Funktion 
in Verbindung zu bringen, t:IAI~TlaIDGE (1945, 1946) dachte daran, da6 
sie die Ohren gegen das direkte Eindringen yon Ultrasehall abschirmen 
kSnnten, was fiir die Wahrnehmung des reflektierten Ultraschalls zweifel- 
los wichtig sein kann. DIJXGI~AAI~ (1946) gab neben dieser M5glichkeit 
noch dig zweite zu bedenken, dM~ die Nasenaufs~itze eine Rolle beim 
Emp/ang des reflektierten Ultraschalls spielen. Die gleiehe Vermutung 
~uI3erten neuerdings auch K A H ~ A ~  und OSTS~MA~ (1951) und kiin- 
digten Versuche in dieser Richtung an. Mir schien nach friiheren Be- 
obachtungen eine Bedeutung des Nasenaufsatzes fiir den Empfang wenig 
wahrscheinlich. Vielmehr brachten der morphologische Befund und die 
Feststel]ung, dab der Ultraschall nur durch die Nase ausgesendet wh'd~ 
reich zu der Vermutung, da~ der Aufsatz a]s Richtstrahler des Ultra- 
schallsenders fungiere. Diese Vermutung versuchte ich zu priifen. Dabei  
ergab sigh zunaGhst, dal~ der obere Tell des I~asenaufsatzes, die Lanzet te  
mit  ihren Zellen, sowie K a m m  und Sattel, fiir die Gegenstandswahrneh- 
mun.g durch Ultraschallpeilung keine Rolle spielt. Abdecken dieses 
Teiles verursacht keinerlei Beschr~nkung der erwahnten Fahigkeit 1. 

Von EinfluB auf die Aussendung des Ultrascha]ls und damit  auf die 
Gegenstandswahrnehmung mit  seiner ttilfe ist nu t  das Hufeisen. Mit 
einem solchen Einflul~ ist nach Gestaltung und Lagebeziehungen sGhon 
physikalisGh zu rechnen. Einmal bedingt die Tatsache, da~ der Ultra- 
schall hier durch die I~asenlScher, d. h. zwei dicht beieinanderliegende 
O]fnungen ausgestrahlt wird, eine starke Richtwirkung in der Ausstrahlung 
des Ultraschalls ( B ~ l m ~ A ~  1949). Die yon den beiden Nasenl5ehern 
ausgehenden Kugelwellen iiberlagern einander in der Vorausrichtung 
additiv, d. h. in der Sagittalebene wird die Amplitude stark vergrSBert, 
ann~hernd verdoppe]t. In  Abb. 10 sind die Bedingungen fiir die Grofte 

1 Naeh Gestalt und Feinbau dieses Teiles wlrd die Vermutung nahegelegt, da~ 
er im Dienste der bei den Flederm~iusen so auffgllig entwickelten Wahrnehmungs- 
f~higkeit fiir LuftstrSmungen steht. Damit stehen meine bisherigen Versuche in 
gutem Einklang. Hufeisennasen lassen sich gut auf LuftstrSmungen dressieren. 
Man kann zeigen, dab der wichtigste Perzeptionsort am Kopfe liegen mull Es 
war unmSglich, diese Versuche gleichzeitig mit der vorliegenden Arbeit durchzu- 
ffihren. Die Dressurist, da sie entgegen der Spontantendenz, Luftzug zu vermeiden, 
erfolgen mul3, ziemlich langwierig. Zudem sind noch andere XSrperabschnitte 
empfindlich ffir Luftstr6mungen, deren Ausschaltung mit l~iicksicht auf die iibrigen 
Versuche nicht ratsam war. Die Untersuchung soll jedoch fortgefiihrt werden. 
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Hufeisennase maBgereeht dargestellt. Bei einer Frequenz yon 80 khz 
erreehnet sieh eine Wellenlange yon 4,25 mm. ,  Der Abstand der Nasen- 
16chef bei der GroBen Hufeisennase betragt  Ms Mittelwert mehrerer 
Messungen 2,1 mm. Die Figur lagt  erkermen, dag gerade dieses Ver- 
h~tltnis yon Wellenl~nge und Abstand der NasenlScher besonders giin- 
stige Bedingungen sehafft. Da die NasenlSeher um eine halbe Wellen- 
l~nge voneinander entfernt sind, iiberlagern sieh die beiden Kugelwellen 
naeh den Seiten hin mit  einer Phasendifferenz einer halben Wellenlange, 
d. h. naeh den Seiten hin kommt  es zu einer maximalen gegenseitigen 
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Abb.  10. Schema  tier I n t e r f e r e n z  der  yon  den beiden Nasen l6ehern  der Hufe i sennase  aus- 
gehenden  UltraschMlwellen.  E r l h u t e r t m g  i m  Text .  ~Vellenberge ausgezogen,  

~Vellentater ges t r iehe l t .  

AuslSschung. Die yon I-IAI~TRIDGE vermutete Abschirmung der Ohren 
gegen direkten Ultrasehall diirfte zu einem Tell also bereits so gewghr- 
leistet sein. - -  Die gestrichelten Linien der Abb. 10 begrenzen den 
Sektor, innerhalb dessen die Ultrasehallintensitgt yore Maximum in der 
Mittellinie auf den Halbwert  absinkt. In  den Punkten dieser Geraden 
sind die Wellenziige um ein Drittel Wellenl~tnge gegeneinander ver- 
sehoben; hier hat, wie mathematiseh zu ersehliegen, die Interferenzwelle 
die Amplitude einer Einzelwelle, d. h. ungef~hr die halbe Amplitude der 
Interferenzwelle in der Mittellinie. W~re der Abstand der NasenlSeher 
kleiner, z. B. ein Drittel  Wellenl~nge, dann wiirde der Abfall der Inten- 
sit~t auf den Halbwert  auf einen ungef~hr doppelt so grogen Winkel 
~usgedehnt. W~tre der Abstand der NasenlSeher grSger, dann wiirde 
das mediane Intensi tgtsmaximum sieh, je nach Abstand, in eine be- 
st immte Zahl yon Interferenzzonen aufi6sen. Fiir die Kleine Hufeisen- 
nase lieg sich das gleiehe Verhgltnis yon Wellenlgnge und Nasenloeh- 
abstand feststellen. Einem mittleren Nasenloehabstand yon 1,6 mm 
entspricht bier eine Wellenlgnge yon 3,4 mm. Eine Untersuehung 
weiterer Rhinolophusarten w~re hier yon groBem Wert. 
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Dieses Uberlagerungsph~nomen bedingt eine VergrSl3erung der Reich- 
weite nach rome.  Jedoch ist das n~_r eine Konsequenz, wichtiger er- 
scheint mir, dab dadurch der U]%rasch~llkegel den Charakter einer Ziel- 
vorrichtung bekommen mul~. Ein Gegenstand mul3 eine maximMe ]%e- 
flexion ergeben, wenn er sich mitten vor dem Kopf befindet. Kleine 
Hin- und tterbewegungen des Kopfes und damit des Sehallkegels, werden 
bei dem steilen Intensit~tsgef~lle innerhMb des Kegels zu einem Ab- und 
Anschwellen des Widerh~lles ffihren, das nach unseren Erfahrungen im 
HSrbereich eine Ortung sehr erleichtert. Das Tier kann auf diese Weise 
einen Gegenstand ,,~ufs Korn nehmen", eine M5gliehkeit, welche bei 
Ausstrah]ung des Ultraschalles nur durch eine 0ffnung yon der Sender- 
seite her nieht in dem Mall gegeben w~re und nur dureh eine Richt- 
emp/angswirkung der Ohrmuscheln in etwa ersetzt sein kSnnte. Wir 
werden ~uf diese Fragen sparer zurfickkommen m~issen. 

Zu diesem, durch das Vorhandensein von zwei Ultrasehallque]len 
bedingten Richtstrahlerph~nomen kommt eine weitere Richtwirkung 
hinzu. Die Lage der NasenlScher in der Tiefe der Hufeisenmu]de, ja, 
mehr noeh, in der Tiefe der engen, bogenfSrmigen Gruben, bedingt eine 
Schalltrichterwirkung, die bei der ]inearen Ausbreitungsweise des Ultra- 
schalls im vorliegenden Frequenzgebiet sehr ausgepr~gt sein muir. Wit 
haben damit zu rechnen, dal~ der 0ffnungswinkel des Schallkegels dureh 
diesen Sehalltriehter auf einen Wert begrenzt wird, der sich durch Aus- 
messen yon Schnitten mit einiger Genauigkeit festlegen lassen so]lte. 
Durch eine solche Ausmessung ergab sieh ffir die Grol~e Hufeisennase 
ein 0ffnungswinkel des Schallkegels yon etwa 40--50 ~ - -  Dabei mul3 
man nun aber wohl im Auge behMten, dal~ Nasengrube und Hufeisen- 
mu]de im WSlbungsgrad ver~ndert werden kSnnen. Tiefere EinwSlbung 
des Hufeisens und Verengung der Nasengruben verkleinert, Abflachung 
bzw. Erweiterung vergrSl~ert die Streuung des SchMlkegels. ~Tir diirfen 
daher die bei verst~rkter Ultrasehal]erzeugung auftretenden rhythmi- 
sehen EinwSlbungen des Hufeisens im Sinne einer st~rkeren Bfinde]ung 
des Ultraschalls verstehen. Die Voraussetzungen ffir einen direkten Beweis 
(synchrone kinematographisehe Aufnahme der Hufeisenbewegungen und 
der Impulse, Messung des 0ffnungswinke]s des SehMlkegels im Verlauf 
der ttufeisenbewegungen bzw. bei Ausschaltung einzelner Teile des Auf- 
satzes) sind kaum zu schaffen. 

Es fragt sich nun, ob und wieweit es gelingt, die aus den anatomischen 
Verh~ltnissen und den physik~lischen Gesetzm~l~igkeiten zwar nieht mit 
aller Genauigkeit, abet doch in den gro~en Zfigen zu folgernde Cha.rak- 
teristik der UltraschMlausbreitung beim lebenden Tier such messend zu 
erfassen. Dieser Versueh w~re bei einem Vertreter der Vespertilioniden, 
etwa Myotis myotis, apparativ ein sehr schwieriges, wenn nicht unmSg- 
liches Unterf~ngen gewesen. Da beiden Vespertilioniden die Aussendung 
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der impulse nur selten langere Zeit mit gleiehbleibender Amplitude er- 
folgt, ware nut  eine gleichzeitige Messung der raumliehen Intensitats- 
verteilung mit mehreren, halbkreisf6rmig um das Tier angeordneten 
Mikrophonen sinnvoU. Eine genaue Abgleiehung der Mikrophone auf- 
einander ware Voraussetzung. GxIrFIN (1950) kann daher fiber die Aus- 
breitungseharakteristik des Ultrasehalls bei den yon ihm untersuehten 
Arten nieht viel sagen. Er besehrankt sieh auf die Feststellung: ,,Dieser 
Punkt  verlangt noeh betraehtliehe Untersuehungen. Der Vollstandig- 
keit halber kSnnte man sagen, dab die vom Mikrophon aufgenommene 
Intensitat  stark herabgesetzt 
erscheint, wenn der Kopf der 
Fledermaus um 450 oder 
mehr yon der uormalen I{ieh- 
tung zum Mikrophon hin 
gedreht ist". GRIlrlrlN betont 
die Sehwierigkeit, den Kopf 
des Tieres hinreiehend zu 
fixieren. Eine festgehaltene 
Myotis sendet nieht mehr 
normal und regelmaBig, 
sondern brieht in sehrille 
h6rbare Protestschreie aus, 
die eine Ultrasehallmessung 
unmSglieh maehen, da sie 
welt ins U]trasehallgebiet 
hineinreiehen. 
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Abb. 11. Messung tier Ul t rasehal lausbre l tung v o r  
dem Kopf  der  Hufeisennase.  Erl~iuterung im Text .  

Eine vorsiehtig in der Hand gehaltene I-Iufeisennase dagegen sender, 
wenn sie sieh erst einmal beruhigt hat, langere Zeit mit genfigend gleieh- 
maBiger Intensitat. So ist eine sukzessive Ausmessung des Sehallfeldes 
m6glieh. Es erwies sieh dabei als zweekmagig, nieht das Mikrophon im 
Kreis um das Tier, sondern das Tier im Kreis um das Mikrophon herum- 
zuffihren. Dabei muBte natfirlieh die Riehtung der Langsaehse des 
Tieres unverandert bleiben (Abb. 11). Die Intensitatsmessung erfolgte 
jeweils in der Mittelstellung, dann reehts und links in versehiedenen 
Winkeln und in versehiedenem Abstand vom Mikrophon. Zeitablenkung 
und Gleiehlaufzwang des Oszillographen wurden so eingestellt, dab die 
Impulse als stehende Wellen ersehienen, deren Amplitude an einer senk- 
reehten Zentimeterteilung abgelesen werden konnte. In jeder Stellung 
wurden so 30 - -40  Impulse durehgemessen und der Mittelwert der 
Amplitude bereehnet. In jeder Stellung wurden, um die I~iehtempfangs- 
wirkung des Mikrophones erfassen und eliminieren zu kSnnen, jeweils 
aueh einige Messungen gemaeht, bei denen der Kopf des Tieres 
dem Mikrophon zugewendet war. Natfirlieh handelt es sieh bei den 
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vorgenommenen Messungen nieht um Pri~zisionsmessungen. Dal3 aber 
mi t  diesem Verfahren bei den I-Iufeisennasen vergleichbare Ergebnisse 
zu erzielen sind, lehrt uns Abb. 12. t i ler  ist ffir zwei wahllos herausge- 
griffene Tiere der In tens i~tsabfa l l  in der Geradeausriehtung mit  zu- 
nehmender Entfernung dargestell~. Eines der beiden Tiere sendete 
mi t  spfirbar st/irkerer Intensit~t,  seine Kurvenwerte  liegen ~tir Mle 

0 25 50 /00 ZOO 
EnCfemung /~ cn~ 

Abb.  12. A b n a h m e  der  Ul t raschal l in tens i t~ t  zweier  Hufeisennasen med ian  v o r  dem 
t tufeisen m i t  z une hme nde r  En t fe rnnng .  
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Abb.  13. ~Iessnng des seitlichen Intensit44tsabfalles im  Ultraschal lbi indel  einer  t tufeisen- 
nase.  Oben: Theore t i sche  K u r v e  des In tensi th tsabfal les  nach  d em Qnadra tgese tz .  (Ab- 
sorpt ionswirkung der  Luf~ n ich t  beri icksichtigt .)  Un ten :  X u r v e n  des Intensi thtsabfal les  

im  Ult raschal lkegel  in verschiedenen  Winkeln  yon der  )/iediane. D/Iediane = 0 0. 

gemessenen Entfernungen fiber denen des anderen Tieres, die Kurven 
verlaufen ziemlieh parallel. Die Kurvengestal t  ]gBt im fibrigen erkennen, 
dag der Intensitatsabfall  langsamer erfolgt als nach dem Quadratgesetz 
der Intensi ta tsabnahme zu erwarten w~tre. WiT iinden also hier einen 
ersten Hinweis auf die SchMltrichterwirkung des Nasenaufsatzes. 

Klarer kommt  d~s in Abb. 13 heraus. In  dieser Abbildung ist die 
theoretische Kurve  der Intensi tats~bnahme nach dem Quadrat der Ent-  
fernung den im Versuch ermittelten Kurven ffir die Geradeausrichtung 
und fiir 22,5 bzw. 450 Seitlichkeit gegenfibergestell~. ~be r  450 hinaus 
konnte ich mit  meiner Apparatur  keine deutlichen Impulse mehr auf.. 
nehmen. Wir sehen, dag nur die Kurve  ffir 450 in etwa der ~heore~ischen 
AbnahmekUrve nahekommt,  wahrend die Kurve  ffir 22,50 und noch mehr 
die Geradeauskurve einen flacheren Verlauf aufweisen. Dieser flachere 
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Verlaui des Intensitgtsabfalles kann nicht allein aus dem friiher dar- 
gelegten ~berlagerungsph~nomen begriindet werden (aueh eine Kurve 
mit doppelter Ausgangsintensitgt zeigt einen steileren Verlauf!), sondern 
muB als Beweis f fir die aus den anatomisehen Verhaltnissen ersehlossene 
SehMltrichterwirkung gewertet werden. Die Existenz des tJberlagernngs- 
ph~nomens kann aus dem Kurvenverlauf insofern abgelesen werden, als 
die Knrve der Geradeausintensit~t Mar fiber der der Intensit~t in einem 
Winkel yon 22,50 liegt, was bei Ausbreitung yon einer 0ffnung aus nieht 
zu erwarten w~re. 

Es ist schade, dab man diesen Kurven noch keine auf die Vesper- 
tilioniden bezogenen Vergleichskurven gegenfiberstellen kann. Eine ge- 
wisse, wenn auch in ihrem Ausmag schwer abzusch~tzende Sehall- 
triehterwirkung, ist aueh hier zu erwarten. Be i  der weitgespaltenen 
MundSffnung der Milcrochiropteren kann sie naeh reehts und links night 
sehr ausgepr~gt sein. Daffir spricht aueh, dab ich im Gegensatz zu 
G~I~'FI~ beim Abendsegler auch bei extrem seitlieher Aufstellung des 
Mikrophons noch erstaunlich intensive Impulsbilder erhielt. Eine aus- 
gesprochene Zuseh~rfung der Intensit/~tskurve in der Mediane ist bei 
den Vespertilioniden nicht zu erwarten. 

u Die Reichweite der Ultraschallorientierung. 
In  der kurzen Mitteilung (!VI6~ES 1950) wurde bereits darauf hin- 

gewiesen, daB die Hufeisennasen die Vespertilioniden in der Reichweite 
der UltraschMlorientierung iibertreffen. ~be r  die Distanz, innerhalb 
deter Gegenst~nde durch Peflung yon Flederm/iusen wahrgenommen 
werden k5nnen, liegen bisher nur sehr wenige Angaben vor. Das liegt 
u .a .  an den methodischen Schwierigkeiten. DIJKG~AAF (1946)iiuBert 
sich: ,,Die maximale Distanz ... dfirfte nicht weit fiber 1/2---1 m heraus- 
gehen, ja diesen Betrag vielleich kaum erreichen ... Zuverl~ssige Aus- 
weichreaktionen wurden nie in gr5Berer Entfernung gesehen." In glei- 
chem Sinne ~uBerte sich DIJKGRAA~: Ende 1950 mfindlich. Meine Be- 
obachtungen stimmen damit fiberein. Dressierte Myotis myotis BoR~:H 
pflegten der futterspendenden Hand entgegenzufliegen, wenn diese sich 
langsam n/s Nach Verzehren jedes Futterbrockens peilten sie 
intensiv und aufgeregt, ob die Hand nicht erneut n~herk~me. Aus der 
Intensit~t der Kopfbewegungen und dem ganzen Verhalten War deutlich 
abzulesen, wann die Hand in den Wahrnehmungsbereich hineinkam. 
Das Starten zum Abflug auf die Hand habe ich nie auf grSgere Ent- 
fernung als 50--60 cm beobachtet. Aus der Ver/inderung der Peil- 
intensit~t kSnnte gelegentlieh noch bis auf 75--80 cm auf Wahrnehmung 
gesehlossen werden. In gleichem Bereich liegen die Werte, die man bei 
der l~lucht vor gerSuschlos gen~herten Gegenst~nden bei undressierten 
Tieren erh~lt. Freilich sind diese Feststellungen nicht v511ig vergleichbar, 

Zeitschr. vergl. Physiol. Bd. 84. 39 
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da Fluchtdistanz und Wahrnehmungsdistanz ja nur bei vergngstig- 
ten Tieren wirklich iibereinstimmen. Trotz dieser Einsohr~nkung ist ~ber 
bei der Fluchtdistanz besonders deutlieh, dab die Hufeisennasen aus dem 
lgahmen fallen. Wer schon einmal versucht hat, I-Iufeisennasen auBer- 
halb des Schlafes zu fangen, weif~, dal~ das viel, viel schwieriger ist, als 
andere I~lederm/~use zu fangen. Die Hufeisennasen weiehen aueh der 
ger/iuseharmen Ann/iherung des Mensehen schon auf mehrere Meter Ent-  
fernung ans. Dieses VerhMten kSnnte an und fiir sieh aueh so gedeutet 
werden, dM3 diese Arten mit  ihrem feinen Geh6r aueh noeh die leisesten 
Ger~usehe wahrnehmen, die der sieh ansehleiehende Menseh verursaeht. 
Das heftige Spiel der Ohren k6nnte in diesem Sinne gedeutet werden. 
Jedoeh weist die wiederholte Beobaehtung, dag die Tiere viel intensivere 
Gergusche in weiterer Entfernung nut  miC einem Peilen in der frag- 
lichen Richtung, nieht aber mit  Wegfliegen beantworten, eher auf 
eine Wahrnehmung des sieh n/~hernden Mensehen dureh UltrasehM1- 
peilung. Diese Beobaehtung bildete aueh den Ausgangspunkt meiner 
Untersuehung. 

Wie sehon bei Bespreehung der Impulsintensitgt  erw/~hnt, liegen sieh 
die UltrasehMlimpulse der Hufeisennasen erstaunlieh weir mit  Itilfe 
meiner Apparatur  naehweisen. Bei Vespertilioniden versehiedener Arten 
lieBen sieh die Impulse nur bis etwa 80--100 em Abstand verfolgen. Eine 
Ausnahme maehte, wie erinnerlieh, nur der sehnellfliegende Abendsegler. 
Die Impulse der Grogen Hufeisennase lieBen sieh aueh bei einer Ent-  
fernung yon 8- -9  m noeh erkennen, besonders dann, wenn das Interesse 
des Tieres dutch Ger/~useh (SehnMzen !) in die entspreehende Riehtung 
gel6nkt wurde. Wit haben friiher gesehen, dag diese Steigerung der 
Reiehweite mit  intensivierten Atembewegungen einhergeht. Daneben 
vollzieht sieh eine seh/~rfere Zusammenfassung des SehMlbiindels dutch 
Verengerung und Einw61bung der Hufeisenmulde. 

Der Untersehied in der Naehweisbarkeit des UltrasehMles auf grSBere 
Entfernung, den wir fiir die im Gewieht und in der GrSBe einander nahe- ~ 
kommenden Arten Mausohr (Myotis myotis Bo~K~., 25--30 g) und 
Groge Hufeisennase (Rhin. ]errum-equinum SCI~REB. 18--23 g), die aueh 
in Fluggesehwindigkeit einander/~hneln, mit  etwa 1 : 8 his 1 : 10 angeben i 
k6nnen, ist natfirlieh nieht identiseh mit  dem Untersehied in der Reieh- 
weite der Orientierungsf/ihigkeit selber. Um festzustellen, his zu weleher 
Distanz die Gegenstandswahrnehmung der I-Iufeisennasen reieht, ist das 
vorher beim Mausohr gesehilderte Verfahren nieht brauehbar. Die Huf- 
eisennasen sind bei der Fiit terung viel fluglustiger, sie warren die An- 
n~herung der fiitternden Hand  bzw. Person gar nicht erst ab, sondern 
gehen auf die Suehe naeh ihr. Auf grSgere Entfernung sind dann aueh 
die Peilbewegungen zu sehwer zu sehen nnd zu kontrollieren. Ein in die 
NKhe des Tieres gesetzter Versuchshelfer, der die Peilbewegungen ken- 
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trollieren kSnnte, stSrt die ganze Versuchsanordnung, da er das Interesse 
des Tieres auf sich zieht. 

Ein anderer Weg erwies sich schlieI~lich als gangbar. Bei der Ein- 
gewShnung neu eingefangener Tiere spielte die Dressur auf selbst~ndigen 
tteimflug in den K/~fig eine wichtige l~olle (MSttRES 1951b). Dazu wurden 
die Tiere naeh dem Fiittern etwa 10--30 cm vor die 20 X 20 cm messende 
TiirSffnung des WohnkKfigs gehalten. Nachdem sic einige Augenblicke 
Gelegenheit hatten, die TfirSffnung anzupeilen, wurden sie dureh vor- 
sichtiges Anblasen zum Abflug yore haltenden Finger veranlaSt. Hat ten 
die Tiere nun einmal die TfirSffnung als solche erkannt and sich ein- 
gepr/~gt, dann wurden sit im nun folgenden Versuch mit ehlem Draht- 
biigel oder einer Pinzettenspitze vorsichtig yon dem Draht, an dem sic 
sich zum Fiittern aufzuhKngen pflegten, abgehoben. Wurde der Biigel 
geniigend vorsichtig unter die Krallen geschoben, dann flogen die Tiere 
nicht ab; sie blieben auch hgngen, wenn sie nun, am Biigel hKngend, im 
Schneckentempo der K~figtiire entgegengeffihrt wurden. Dabei peilten 
die Tiere ihrer Gewohnheit entsprechend nach allen Seiten. Das Er- 
kennen der Xgfigtiir gab sich durch Einspielen der Peflbewegungen in 
diese Richtung, verst~rkte T/s yon Hufeisen und Ohren - -  und 
S ta r t  zum sofortigen Einflug zu erkennen. Das bei Flederm~usen so 
ausgepr~gte Ortsged/s wurde dadurch ausgeschaltet, dal~ der Kgfig 
fiir diese Einflugsversuche an wechselnden Orter/aufgestellt wurde. Dera 
Einwand, daI~ die Tiere nicht die 20 • 20 cm groBe TiirSffnung, sondern 
die wesentlich grSBere (50 • 60 cm) Kontur  der Stirnseite des K/~figs 
wahrgenommen h~tten, liel3 sich leicht durch Versuche begegnen, bei 
denen die K~figtiir geschlossen blieb. Auf diesem Wege konnte ich also 
feststellen, da$ ein 20 X 20 cm groBer Gegenstand (sofern man eine 
0ffnung als Gegenstand gelten lassen will!) auf 6,40m noch wahr- 
genommen werden kann. Es mag sein, daB damit die Wahrnehmungs- 
grenze noch nicht erreicht war. Jedoch stand mir kein grSSerer Raum 
fiir diese etwas langwierigen Versuche zur Verfiigung. Immerhin war 
bei dieser Entfernung schon zu merken, dab die Wahrnehmung schwie- 
riger wurde: Die Tiere peilten ziemlich ]ange in Tfil~'ichtung, bis sie sich 
zum Einflug entschlossen. 

Wenn wir uns vergegenw~rtigen, da~ bei einer Gegenstandswahr- 
nehmung auf 6,40 m Entfernung, der Weg des als Echo zuriickkehrenden 
Ultraschalles sich auf fast 13 m bel~uft, wenn wir uns vor Augen halten, 
daB nach BE~G~AS~r (1949) Ultraschall der hier vorliegenden Frequenz 
auch als ,,paralleles Biindel" bei einem Weg yon 16--18 m durch die 
Absorptionswirkung der Luft bereits auf den ttalbwert der Intensit~t 
reduziert wird und schlieBlich daran denken, dab bei aller Richtwirkung 
hier kein paralleles Bfindel, sondern ein divergenter Schallkegel vorliegt, 
dessen Energie nur zu einem geringen Tell' Yon einem Gegenstand der 

39* 
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angegebenen GrSl~e und Entfernung zu der Fledermaus reflektiert wird, 
dann w~d es uns nieht fiberraschen, dab bei 6--7 m auch fiir die Rhino- 
lophiden die Leistungsgrenze der gegeniiber den Vespertilioniden immer- 
hin betr~chtlich gesteigerten Ultraschallpeilf~higkeit erreicht sein mag. 

Es ist schade, dal~ die hier beschriebene Einflugsmethode ffir die 
meisten Vespertilioniden nicht besonders geeignet ist. Bei ihnen kann 
man beim Abflug yon der Hand nicht so deutlich aus dem Verhalten 
ablesen, wie sie sich orientiert haben, auch starten sie oft einfach ins 
Biaue. 

VII. Das Abtasten des Raumes dutch Bewegung des Ultraschallkegels. 
Die volle Ausnutzung eines so weitreichenden Schallweffers ist erst 

gew~hrleistet durch die MSglichkeit, den Schallkegel schnell naeh allen 
Richtungen zu bewegen. Auch in dieser Hinsicht stellen die Hufeisen- 
nasen die anderen Flederm~use in den Schatten. Man darf sagen, da~ 
bei ihnen der ganze KSrperbau darauf abgestimmt ist, eine allseitige~ 
rasche Suchbewegung des Schallweffers zu ermSglichen. Ein sinnreiches 
Zusammenspiel yon verschiedenen Bewegungen erlaubt selbs~ der an 
einem Ruheplatz h~ngenden Hufeisennase, den gesamten umgebenden 
Raum abzutasten. Diese Kopf- und KSrperbewegungen sollen im folgen- 
den der Kfirze halber als Peilbewegungen bezeichnet werden. 

Solche Peilbewegungen fehlen auch den Vespertilioniden nicht. Wenn 
diese vor dem Start  ihre Orientierungsimpulse auszusenden beginnen~ 
dann bewegen sie bei geSffnetem Maul den Kopf lebhait hin und her. 
Jedoch ist der so erschlossene l%aumausschnitt ~uf den vor dem Tier 
gelegenen Bereich beschr~nkt. Will das Tier den iibrigen Raum ab- 
tasten, so mull es sich yon der Unterlage mit den VordergliedmaBen 
abspreizen oder auf der Unterlage krabbelnd sich herumdrehen. Nur 
selten h~ngen die Vespertilioniden - -  meist in vSlliger Ruhe - -  ganz frei 
yon der Decke des Raumes oder dergleichen herab. Meist h~ngen sie an 
mehr oder weniger senkrechten Fl~chen mi t  allen Vieren angekrallt. 
Bei den Itufeisennusen aber ist das freie H~ngen an den Hinterbeinen 
die Normalstellung. So h~ngend maehen sie lebhafte Bewegungen naeh 
~llen Seiten. Bei diesen Peilbewegungen kSnnen wir Bewegungen des 
Kopfes und des KSrpers unterscheiden. Die Kopfbewegungen sind in 
der t tauptsache Drehungen um die Vertikalachse, d. h. der Kopf wird 
in rascher Folge nach rechts und nach links gedreht. Diese Dreh- 
bewegungen werden mit einiger Regelm~Bigkeit, meist in der Mittel- 
stellung des Kopfes, yon einer Nickbewegung iiberlagert. Diese kombi- 
nierten Nick- und Drehbewegungen erlauben es dem Tier bereits, einen 
groBen Raumabschnitt  mit dem Schallkegel zu erreichen. Die Peil- 
bewegungen des Kopfes greifen meist auch auf den Rumpf fiber. Reicht 
der Bewegungsspielraum des Atlas in der Sagittalebene nicht aus, so wird 



Ultrasehallorientierung der Hufeisennasen. 577 

er durch Beugung der Wirbelsiiule oder Einknicken der Knie erg/~nzt. 
So kann in dieser Ebene eine Schwenkung des Sehal]kegels urn mehr 
als 180 o erreicht werden. 

In  der Horizontalebene wird eine Drehung, die den vollen Umkreis 
yon 3600 umfaBt, durch Drehung des I~umpfes um die L~ngsachse bei 
festgehaltenen Aufhi~ngepunkten der Beine ermSglieh. Dabei werden 
die Beine fiberkreuzt, was dutch die betr~chtliche L~nge der Hinterbeine 

Abb. 14. Peilende Groge t Iufeisennasen.  Belichtungszei t  1/50 see. Man beachte  die 
Bewegungsmasch~rfe tier Ohren, welche du tch  die schnellen Ohrbewegungen bedingt  ist. 

und die fiberraschende Exkursionsf~higkeit des Fuggelenkes keine 
Sehwierigkeiten bereitet. Gelegentlieh h~ngen sich die Hufeisennasen 
aueh nur an einem Bein auf nnd vermSgen aueh dann die gesehilderten 
Rumpfbewegungen durehzufiihren. Diese eigentiimliehen, lebhaft hin- 
undherkreisenden KSrperbewegungen (Abb. 14) haben immer wieder die 
Aufmerksamkeit  der Beobachter erregt. 

Die Kombinat ion der gesehilderten Peilbewegungen des Kopfes und 
des Rumpfes setzt die Hufeisennase in Stand, blitzschnell den ganzen 
umgebenden I~aum abzutasten. Das frei an der Deeke h~ngende Tier 
beherrseht so wahrnehmungsm~gig mindestens 6 m im Umkreis. 

VIII. Der Mechanismus der Gegenstandswahrnehmung durch Ultraschall. 
1. Gestalt der Ohrmuscheln und Ohrbewegungen. 

Wenn wit uns nun yon der Senderseite des Ultraschall-Peilgeri~tes der 
Itufeisennase der EmpJiingerseite, den Ohren, zuwenden, dann begegnet 
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uns sogleich ein sehr eindrucksvoller und sinnfglliger Unterschied 
zwischen Vespertilioniden und Rhinolophiden: die Ohrbewegungen, die wit 
in dieser Form nur bei den Rhinolophiden treffen. Bevor wir jedoch 
diese Bewegnngen genauer betraehten, mrissen wir noch auf die morpho~ 
logischen Eigentrimlichkeiten der Rhinolophiden-Ohrmuschel hinweisen. 
Bekanntlich fehlt den Rhinolophiden, ~hnlich wie den Megachiropteren, 
der frir die Flederm~use sonst so kennzeichnende Tragus. Die Musche] 
hat  ausgesprochen Spitztiitengestalt. Die Auftenkante verl~uft yon der 
Spitze aus in der Ruhelage ann~hernd senkrecht und gerade abw~rts, die 
Innenkante beschreibt dagegen einen wohlgerundeten Bogen, dessen 
Sehenkel etwa einen Winkel yon 110--120 ~ einsehlie6en. Ein Um- 
knieken der Muschel ist dutch in der Lateralwand gelegene quere Rippen 
erschwert. Von Interesse ist vor allem noch die Gestaltung der vorderen. 
Ohrmuschelbasis. Auf den ersten Blick scheint n~mlieh die Muschel 
mit  einem vSllig geschlossenen I~ing am Kopf anzusetzen, wie wir ihn 
ghnlieh bei Flughunden linden. Genauere Betrachtung lehrt, da6 dieser 
Eindruck dadurch entsteht, dal~ der Aul~enrand der Ohrmuschel im 
unteren Drittel seines Verlaufs scharf rechtwinklig nach innen abgebogen 
ist und ann~hernd waagerecht verlaufend der Basis des Innenrandes 
zustrebt, mit  dieser durch eine Art  Falzverbindung Kon tak t  aufnehmend, 
aber nicht mit  ihr verwachsen. Au~ diese Weise wird die Ohrmuschel- 
5ffnung nach unten dutch eine breite Hautfal te  begrenzt, die ver- 
gleichend-anatomisch als Antitragus [in der Terminologie yon BOAS (1934) 
als Posteron 5] anzusehen ist. Als Tell der Ohrmuschel n immt der Anti- 
tragus an den Bewegungen der Muschel teil. Ein solehes, mit  einem 
breiten Unterrand versehenes Ohr mug bei Ultraschall eine ausgezeich- 
nete Richtempfangswirkung insbesondere bei Vorw~rts-Rrickw~rtsbewe- 
gungen der Ohrmuschel haben. I s t  das Ohr steil aufrecht oder gar 
rrickwgrts gestellt, dann schirmt der Unterrand wie eine Barriere den 
GehSrgang gegen yon vorne kommenden Ultraschall weitgehend ab. 
Wir werden sp~ter auf diesen Punkt  noch einmal zuriickgreifen. 

Die oben erw~hnte Falzverbindung zwischen Unterrand und Innen- 
rand der Ohrmuschel ist basalw~rts keineswegs bis an den Sch~del 
fortgesetzt, vielmehr weichen die beiden Ohrr~nder unterha]b der Falz- 
verbindung wieder etwas auseinander. So entsteht eine zweite, nach 
vorne gerichtete OhrSffnung, ein durch die erw~hnte Falzverbindung 
fast vSllig abgetrennter Ad#us in/erior, wie er in dieser Ausbildung mir  
von keinem anderen Tier bekannt  ist. Wir haben also bei den Hufeisen- 
nasen zwei Schalltrichter: einen kleinen, etwa in Ricbtung parallel zur 
Sagittalachse nach vorne sich 5ffnenden, relativ zum Kopf nnbeweg- 
lichen, und einen grol~en, yon der Trite der Ohrmuschel umgrenzten, 
nach unten durch den Unterrand abgegrenzten, sehr beweglichen 
Trichter, dessen Hauptempfangsrichtung in der Ruhelage naeh oben 
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seitlich gewendet erscheint. Abb. 15 li~gt die beiden Ohreing~nge dureh 
starkes Seitenlicht gut hervortreten, normMerweise fgllt der kleine, 
vordere SchMltrichter weniger auf, da er durch die Gesichtsbehaarung 
etwas versteckt wird. 

Die Ohrbewegungen der Hufeisennasen sind trotz ihrer Auffglligkeit 
bisher nicht nigher beschrieben worden. Das mag seine Ursaehe darin 
haben, dal~ diese Bewegungen etwas verwiekelt sind und ziemlieh schnell 

Abb. 15. Kopf  der  Gro2en I tnfeisennase.  Die beiden OhrSffnungen sind dutch  Pfeile 
deutlieh gemaeht,. 

ablaufen, so daS man sie mit  blo[~er Beob~chtung nicht analysieren kann. 
Die Unsch~rfen der Ohrkonturen der mit  1/5 o sec aufgenommenen Abb. 14 
geben eine Vorstellung yon der Schnelligkeit des Ablaufes. Man mug 
die unmittelbare Beobgchtung durch Auswertung yon ZeitlupenauL 
nahmen unterstiitzen. Auf diese Weise liel~en sich drei Komponenten 
der Ohrbewegungen unterscheiden: 1. Drehbewegungen der Ohrmuschel 
naeh links und reehts, 2. ]angsame, und 3. schnelle Vorw~rts-Rfiekwgrts- 
bewegungen der Ohrmuscheln. 

Die Drehbewegungen und langsamen Vorw~rts-Riickw~rtsbewegun- 
g e n d e r  Ohren erfolgen in der lqegel fiir beide Ohren gleichsinnig. Sie 
sind mit  den frfiher beschriebenen Peilbewegungen des Kopfes so ko- 
ordiniert, dag sie mit  ihnen gleiehsinnig verlaufen, ihnen oft im Ausmag 
der Bewegung vorauseilen. Ob dieses Vorauseilen auch ein zeitliches ist, 
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d. h. ob die Ohrbewegung vor  der  Kopfbewegung  einsetzt ,  k a n n  ieh n ich t  
entseheiden.  Auf  jeden  Fa l l  ve rha l t en  die Ohren sich so, wie ideale Auto-  
scheinwerfer  es t u n  sollten, sie gehen bei  Drehung  in die Kurve .  Sel tener  
drehen die Ohren sich im Gegensinn,  d. h. vone inander  weg oder  zuein- 
ander .  Es scheint ,  dal~ das  le tz tere  v e t  a l lem dann  erfolgt,  wenn ein 
Gegens t and  sich nahe  vor  dem Kopf  befindet ,  jedoch bedar f  das noch 
genauere r  Pri i fung.  Besonderes  In teresse  beanspruchen  die schnellen 
Vorw~tr ts-Rtickw~rtsbewegungen der  Ohren.  Sie erfolgen im Gegensatz  
zu den langsamen Bewegungen nach meinen  bisher igen Fes t s te l lungen  
s te ts  alternierend, d. h. w~hrend das  eine Ohr nach  vorne geht ,  bewegt  
sich das  andere  nach  r i ickw~rts .  Diese Bewegungen effolgen sehr sehnel]. 
Bei  der  GroSen Hufeisennase  war  nach  F i l m a u f n a h m e n  ein Auf- und 
Abschlag  kt i rzer  als 1/50 see. Auf  eine langsame Drehbewegung yon r ech t s  
nach  l inks wurden  3 - - 7  schnelle Nickbewegungen  der  Ohrmusehel  be- 
obach te t .  D a b e i  k a n n  sieh die Fo lge  be im l ebhs f t  pe i lenden Tier  noch 
steigern.  Diese drei  geschi lder ten  Bewegungskomponen ten  i iber l~gern 
e inander  in der  Weise,  dal~ in den Ablau{ der  Rech t s -L inksdrehung  
zei tweise die l angsame Vorw~rts-Rfickw~trtsbewegung e ingeseha l te t  
erscheint .  Die schnellen Bewegungen i iber lagern beide vore rw~hnten  
Bewegungen.  W~hrend  sich z . B .  die  Ohrmuschel  im ganzen nach  
r i ickw~rts  neigt ,  f i ihr t  sie gleichzei t ig  schnelle Vorw~rts -Rt ickw~rts -  
bewegungen aus. 

13ber die Besehaffenheit der Muskulatur, die dieses komplizierte Bewegungs- 
spiel ermSglicht, kann ich noch keine Angaben maehen. Die Kopfmuskulatur der 
Mikrochiropteren ist anscheinend noeh niemals untersucht worden. 

2. A usschaltungsversuche. 
JURIN]~ (1798) und SrALLAI~ZANI (1794) haben schon dureh Verstopfen der 

Ohren die Bedeutung des HSrens ftir die Gegenstandswahrnehmung erkannt. 
Neuerdings sind derartige Versuche yon GRI~FI~ und G~LAM~OS (1942) und DIJK- 
ORAAF (1943) wiederholt worden. Dabei ergab sich fibereinstimmend, da/~ ein beid- 
seitiger fester Verschlul~ der OhrSffnungen, die F~Lhigkeit Hindernisse zn vermeiden 
und Gegenst~nde wahrzunehmen, aufhob. Das trifft auch fiir die ttufeisennasen 
zu. Die hSrbehinderten Tiere scheuen das Abfliegen, man mul~ sie fSrmlich in die 
Luft werfen; im Flug prallen sie gegen tIindernisse an und fliegen auffMlig ger~useh- 
yell. Die Art des Ohrverschlusses ist dabei ohne Bedeutung. Nebenbei zeigen 
solche Versuche auch sehr eindrucksvoll, dab in der Rangordnung der Sinne in 
ihrer Bedeutung ftir die Orientierung die Ultraschallpeflung in weitem Abstand 
vor allen anderen Sinnesleistungen steht. Die Augen verm5gen den Ausfall der 
Ultraschallpeflung keineswegs wettzumachen. Auch bei intakten Augen ist nach 
Aussehaltung der Ohren die F~higkeit zur Gegenstandswahrnehmung vSllig gestSrt. 
Nach den Untersuchungen yon KOLMER (1924) fiber die Augen der Flederm~use 
war keine allzu grebe Leis~ungsf~higkeit und Bedeutung des Gesichtssinnes zu 
erwarten. DaB aber der Gesichtssinn bei der Orientierung eine soleh geringe Rolle 
spielt, war doch ziemlich fiberraschend. 

GRIFFIN und GALAMBOS, DIJKGRAAF, sowie TIMM (1950) haben auch die Wir- 
kung einseitigen Ohrverschlusses gepriift. Alle diese Versuche erstreckten sich anf 
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Vespertilioniden. Die genannten Autoren stellten fest, dab die Gegenstands- und 
Hinderniswahrnehmung an das Zusammenwirken beider Ohren geknfipft ist. Mit 
einseitig versehlossenem Ohr fliegen die Tiere, wie afich ich an mehreren Vesper- 
tilionidenarten (Myotis myotis BOl~K~I., Plecotus auritus L., Barbastdla barbastdlus 
SCt~E~.) beobachten konnte, Kreise nach der Seite des intakten Ohres und prallen 
gegen Hindernisse. Dabei ist gegenfiber Tieren mit VerschluG beider Ohren ein 
wichtiger Untersehied festzustellen. Die Tiere mit einseitigem Ohrverschlu$ drehen, 
wie auch GXlF~IX betont, manehmal vor ausgedehnten Hindernissen (W/~nden 
u. dgl.) ab. Das ist bei v511ig taubgemaehten nicht zu beobachten. Gegeniiber 
Gitterhindernissen sind einohrig hSrende Flederm~use genau so hilflos wie vSllig 
taube, sie stol~en beim Durchflug fast genau so oft an. 

TI~VE (1950) beriehtet fiber einen interessanten Versuch, bei dem die Ohr- 
5ffnungen dutch Einftigen yon PapierrShrchen auf die Gegenseite verlegt wurden. 
Das Tier habe dann seitenverkehrt lokalisiert. Leider ist der Bericht so knapp 
gehalten, dab man sich kein Urteil bilden kann. Das beriehtete Ergebnis: ,,sie 
flog gegen eine Wand, start sich wie iiblich yon ihr zu entfernen" ist nicht eindeutig. 
Es ist schwer, im voraus zu sagen, was die Fledermaus will: sich an der Wand 
anh/~ngen oder yon ihr wegstreben! Leider ist es mir nieht gelungen, diesen Versuch 
befriedigend zu wiederholen. Meine Tiere batten nichts Dringenderes zu tun, als 
den lastigen gSrapparat  zu zerkratzen und blieben auf dieses Bemfihen so konzen- 
triert, dab eine klare _~nderung des Orientierungsverhaltens nicht festzustellen war. 

Fassen  wir die gesicher ten Ergebnisse  der  Ohrausscha l tung  bei  den 
Vespertilioniden zusammen,  so kSnnen wit  sagen, dab  doppel-  und  ein- 
sei t iger Ohrversehlul~ die Orient ierungsf~higkei t  en tsche idend  lahm- 
legen, dab  einsei t iger  Ohrverschluft  in der  Regel  ein Kreisf l iegen nach 
der  Seite des i n t a k t e n  Ohres hervorruf t .  Zu meiner  ~ b e r r a s c h u n g  vet-  
h ie l ten  sich die Hufe isennasen  auch in diesem P u n k t e  anders .  Von 
Kreisf l iegen nach einsei t igem OhrverschluB war  n icht  die Rede,  und  
auch die W a h r n e h m u n g  der  Hindernisse  schien n ich t  beeint r~cht ig t .  Daft 
d a r a n  n ich t  e twa ein unvol ls t~ndiger  Verschluft der  OhrSffnung schuld 
war,  zeigte sich klar ,  wenn anschliel]end noch das zweite Ohr  verschlossen 
wurde :  Dann  war  die Hinde rn i swahrnehmung  erloschen. Die Pr i i fung 
der  Wahrnehmungs f~h igke i t  erfolgte in diesen Versuchen durch  Auf- 
s tel lung yon  S t a b g i t t e r n  und  Glasscheiben an  wechselnden Stel len des 
Raumes .  Die yon  G~IF~I~ angewand ten  an  /e~tem Pla tz  bef indl ichen 
S t abg i t t e r  erwiesen sich in unseren Versuchen als wenig geeignet,  da  
ich im Gegensatz  zu Griffin mi t  lange in der Gefangenschaf t  gehal tenen,  
mi t  dem R a u m  v e r t r a u t e n  Tieren arbeite~e, die den P]atz  eines orts-  
fes ten t t indern isses  sehr schnell  zu meiden gelernt  ha t ten .  Einzelne 
Tiere waren  nach VerschluB eines Ohres fiir wenige Augenbl icke  etwas 
ungeschickter  und has t iger  im F lug  als die i ibrigen und  die normalen  
Tiere. Aber  diese Unsicherhei t ,  die viel le icht  auf Verangs t igung durch  
das  VerschlieBen der  Ohren zuri ickgeht ,  war  auch in diesen wenigen 
Fa l l en  schnell  behoben.  Die Tiere waren  dann  yon  i n t a k t e n  n ich t  zu 
unterscheiden.  W i r  sehen uns also zu der  Fes t s te l lung  gezwungen,  dab  
bei  den Hufe isennasen  die Gegens tandswahrnehmung  n ich t  wie bei  den 
Vespertilioniden eine Leis tung beider Ohren ist,  sondern  berei ts  durch  ein 
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Ohr gewi~hrleistet ist und linden so die mannigfachen Unterschiede der 
beiden Typen in einem w eiteren, sehr wesentlichen Punkte  unterstrichen. 

In  weiteren Versuchen wurden obere und untere Eing~nge beider 
Ohren getrennt verschlossen in des Hoffnung, auf diese Weise Auf- 
sehluB iiber die funktionelle Bedeutung dieser getrennten und richtungs- 
verschiedenen Schalltrichter zu gewinnen. 

Diese getrennten Ohreing~nge legen zunKchs~ den Gedanken an ein 
Interferenzphi~nomen zwischen direkt das Ohr erreichendem und an 
den GegenstKnden reflektiertem Ultraschall nahe. Allerdings mug man 
angesiehts der fiber die t~ichtstrahlerwirkung des Nasenaufsatzes ge- 
wonnenen Einsichte n sagen, dab eine direkte Zuleitung des ausgesandten 
Ultraschalles durch die beiden kleinen, nach vorne gerichteten Schall- 
trichter nicht sehr wahrscheinlich ist. Abet selbst wenn das doch geschi~he, 
kSnnte eine Interferenz phasenverschiedener Wellen dem Tier wohl nut  die 
Anwesenheit, nicht aber Richtung und Entfernung eines Hindernisses ver- 
raten. Eine vollst~ndige Gegenstandswahrnehmung nur mit  einem Ohr 
wgre so doch nur unter Mitbeteiligung einer Wahrnehmung ri~umlicher 
Intensit~tsunterschiede des Widerhalles denkbar. L~ge der Sinn der 
beiden getrennten Ohreing~nge wirklich darin, eine Interferenz yon 
direkt ankommendem und reflektiertem Ultraschall zu ermSglichen, und 
k~me diesem Interferenzph~nomen eine entscheidende Bedeutung ffir 
die Gegenstandswahrnehmung zu, dann sollte ein beidseitiger VerschluB 
der oberen - -  oder aueh der unteren OhrSffnungen den Mechanismus der 
Gegenstandswahrnehmung vSllig ]ahmlegen. Das ist aber nieht der Fall ! 
Hinderniswahrnehmung bleibt in beiden F~l]en mSglich. Die Unter- 
schiede ]iegen in der feineren Unterscheidungsf~higkeit. Wenn man 
die Pr~zision des Anh~ngens an Dr~hten oder dergleichen a]s Mal~stab 
nimmt,  dann scheint der VerschluB der beiden unteren OhrSffnungen die 
Genauigkeit der Wahrnehmung nur wenig zu beeintr~chtigen. Dagegen 
ist bei VersehluB der oberen OhrSffnungen die Fiihigkeit, sich prs auf- 
zuh~ngen, stark vermindert.  Die sonst so minutiSs gezielte Aufhgnge- 
bewegung wird fahrig, die Tiere verfehlen den Draht  oder zielen auch 
zu hoch. Xhnliche Festste]lungen macht  man bei Abtragen der Ohr- 
muscheln oder Fixieren der nach riickwKrts umgeklappten Muscheln. 
Auch dann ist die Genauigkeit der Aufhgngebewegung sehr beein- 
tr~ehtigt. Man gewinnt den Eindruck, dab die unteren OhrSffnungen 
nur eine grobe, die oberen OhrSffnungen dagegen eine feine Gegenstands- 
wahrnehmung ermSglichen, und dab bei der feinen Gegenstandswahr- 
nehmung die beweglichen Ohrmuscheln eine wichtige Rolle spielen. Wir 
werden diese MSglichkeit im ngchsten Abschnitt  erSrtern. 

Es li~Bt sich bei Versuchen der geschilderten Art nicht mehr fiber- 
sehen, dab man sich an der Grenze der bisherigen experimentellen MSg- 
lichkeiten befindet. Mit Versuchen fiber bloBe Hindernisvermeidung oder 
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Vergnderung der Pr~zision des Sich-Aufhgngens ist hier nicht mehr viel 
weiterzukommen. Solche Versuehe sind, wenn man Ortsdressur zuver- 
l~ssig ausschMten will, zu langwierig. Vor allem aber maeht sieh sehon 
bei der Beobachtung feinerer VerhMtens~nderungen bemerkbar, dab das 
komplexe Gefiige von Sende-, Empfangs- und Ortungsvorg~tngen, als das 
sieh die UltraschMlorientierung darstellt, fiir uns vorstellungsm~gig nicht 
mehr in geniigendem 3/[age nachvollziehbar ist. Es erseheint daher 
zweekm~gig, diesen Komplex in weiteren Experimenten aufzuspMten. 
Besonders dringend w~re es, die Leistungsf~higkeit der akustisehen 
Lokalisation dureh Verwendung yon UltrasehMlquellen geringer Aus- 
dehnung und ver~nderlieher Intensi%~t zu anMysieren. Auf diese Weise 
w~tre dnrch AusschMtungsversuche der Frage der Bedeutung der ein- 
zelnen Teile des Ohres zweifellos mit gr6gerer Genauigkeit n/~herzu- 
kommen als es gegenwiirtig m6glieh erseheint. Die teehnischen Voraus- 
setzungen fiir derartige Versuehe zum Problem der akustisehen Lokali- 
sation werden zur Zeit gesehaffen. 

3. Die Gegenstandswa~rnehmung der Hu/eisennasen 
als Intensitiitswahrnehmung. 

GRIFFIn (1944) und H~T~IDGE (1945, 1946) haben die Vorstellung 
entwickelt, dab die Gegenstandswahrnehmung bei der UltraschMl- 
orientierung nach dem eehten Echoprinzip erfolge. Aus der Zeitdifferenz 
zwischen der Aussendung des Impulses und seiner l~iickkehr als Echo 
ersehlieBe das Tier die Entfernung, aus der Zeitdifferenz des Eintreffens 
des Echos in den beiden Ohren die Richtung, in der der Gegenstand sich 
befindet. Fiir diese Deutung spricht das Ergebnis einseitigen Ohrver- 
sehlusses bei den Vespertilioniden, das zeigt, dab die Gegenstandswahr- 
nehmung auf dem Zusammenwirken beider Ohren beruht. Von der Echo- 
theorie her gewinnt die auBerordentlich kurze Dauer der Vespertilioniden- 
impulse sowie die Abh~ngigkeit der Impulshgufigkeit yon der F]ug- 
geschwindigkeit, bzw. yon der Ann/~herung an die Gegenst~nde eine 
einleuchtende Begriindung. Schlieglich hat diese Theorie fiir sich, dag 
nach ihr die Gegenstandswahrnehmung der Fledermguse prinzipiell in 
der gMchen Weise erfo]gt wie bei unseren technisehen Ortungsverfahren 
(Echolot, Radar). 

Bis sich M6glichkeiten einer weiter eindringenden Analyse ersehlieBen, 
wird die Zeitdifferenztheorie fiir die Vespertilioniden als begriindete 
Erkli~rung gelten miissen. Dabei darf Mlerdings nieht iibersehen werden, 
dab naeh dem Ergebnis einseitiger OhrausschMtung auch eine Intensit~ts- 
wahrnehmung mit im Spiele zu sein seheint. Denn das Ausweichen vor 
grSl3eren, gelegentlieh auch vor kleineren tIindernissen, das man in 
diesem Fall manehmal beobachtet, ist ohne diese Annahme nieht ver- 
sti~ndlich. 
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Die bisher gewonnenen Einblicke in die Ultraschallorientierung der 
Hufeisennasen aber zeigen klar, dab hier das Zeitdifferenzprinzip, d. h. 
das echte Echoprinzip, nicht zur Erkl~rung herangezogen werden kann. 
Denn sowohl die Eigenschaften des Orientierungslautes an sich, wie auch 
das Ergebnis einseitigen Ohrverschlusses lassen eine Erk]~rung nach 
diesem Prinzip nicht zu. Vor allem ist die grol~e L~nge der Rhino- 
lophidenimpulse ein uniiberwindliches Hindernis ffir jeden mit Zeit- 
differenzen arbeitenden Deutungsversuch. GRIFFI~ (1944, 1950) hat 
sieh mit der Schwierigkeit befai3t, die aueh bei Vespertilioniden dadureh 
gegeben ist, daI3 bei kurzen Entfernungen (30 em und weniger) Impuls 
und Echo zur zeitlichen Deckung kommen, also eine Ersehwerung der 
Wahrnehlnung eintreten sollte, w~hrend doch die Beobachtung zeigt, 
dad eine Gegenstandswahrnehmung auch auf kurze Entfernung dutch 
U]traschallpeilung mSglieh ist (DIJKGI~.~AF 1946). G~IFFI~ weist darauf 
hin, da~ die fiir die Veslgertilionidenimpulse so kennzeichnende Frequenz- 
modulation des Impulses geeignet erseheint, diese Schwierigkeit zu 
beheben. Ein teihveises zeitliches Zusammenfallen yon Impuls und 
Echo macht so eine perzeptorische Trennung nicht unmSglich. Anders 
aber steht es bei den Hufeisennasen. ~Tehmen wir die L~nge eines ihrer 
Impulse mit 1/10 sec an, dann tr i t t  die geschilderte Schwierigkeit des 
zeitlichen Uberdeekens von Impuls und Echo sehon bei Entfernungen 
unter 17 m auf! Eine Frequenzmodu]ation, die uns aus dieser Schwierig- 
keit retten k6nnte, ist bei den Impulsen der Hufeisennasen nicht gegeben. 
Eine weitere Schwierigkeit ist folgende: Bei dem AusmaI~ und der 
Sehnelligkeit der orientierenden Bewegungen des Kopfes kann ein 
einziger Impuls ablaufen, w~hrend der Kopf, und mit ibm der Schall- 
kegel, um 1200 gedreht wird. Der Einsatz dieses einen Impulses ruff 
somit Echos aus verschiedenen Richtungen und Entfernungen hervor. 
Diese gehen beim Abtasten eines ausgedehnten Gegenstandes nicht 
akzentuiert, soudern kontinuierlich ineinander fiber. Schlie~lich h~ngt 
der Zeitpunkt des einsetzenden Echos in einem solchen Fall nicht blo[~ 
yore Zeitpunkt des Impulsbeginnes und yon der Gegenstandsentfernung 
ab, sondern dazu noeh yon dem ffir das Tier vSllig unvorhersehbaren 
Zeitpunkt, in dem, innerhalb eines Impulses, ein Gegenstand in den 
Schallkegel rfickt. So machen also die Eigenschaften des Orientierungs- 
]autes selber, sozusagen schon yon der Senderseite her, eine Ultraschall- 
Gegenstandswahrnehmung nach dem Zeitdifferenzprinzip unmSglich. 
Von der Empf~ngerseite wird diese Schlul3folgerung best~tigt dadurch, 
da~ eine Gegenstandswahrnehmung auch schon mit einem Ohr mSglich 
ist. Damit ist einer Zeitdifferenzvorstellung yon beiden Seiten her jede 
Grundlage entzogen. Das gleiche Argument trifft auch eine Phasen- 
differenzvorstellung, auch sie ist monaural nieht zu denken. Wir sehen 
uns also zu der Feststellung gezwungen, da[~ die Gegenstandswahrnehmung 
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der Hu/eisennasen au/ der Wahrnehmung yon Intensit5tsunterschieden 
beruhen muff. 

Eine Ortung nach diesem Prinzip ist uns yon Horchgeris die zum 
Abhorchen yon Flugzeuggeri~uschen dienten, nicht unbekannt. N a c h  
KLE~Se~r (1949) ist schon dem Menschen ohne Ger~t, besonders bei 
hohen Frequenzen, ein Erkennen der Schallrichtung durch Einstellung 
auf maximale Intensit~t durch minimale Kopfbewegungen sowohl bin- 
aural als auch monaural mSglich. Das beruht auf der bei hohen Fre- 
quenzen immer ausgepr~gter in Erscheinung tretenden Schalltrichter- 
bzw. Sehallschattenwirkung, anders gesagt, auf der in steigendem Mal~e 
linearen Ausbreitung yon hochfrequentem Schall. Bewegliche Ohr- 
muscheln bedeuten ffir die Lokalisierung nach der Sch~llintensit~t eine 
wesentliche Erleichterung, ihr Fehlen kann aber durch Kopfbewegungen 
wettgemacht werden. 

Bei den ttufeisennasen I~llt immcr wieder die aul~erordentliche Ge- 
nauigkeit auf, mit der sie, irgendwo aufgehgngt, das Summen eLaer Fliege 
odereinesanderenInsektes zulokalisierenvermSgen. Hieris tdie Situation 
ja vSllig unserem Abhorchen yon Flugzeuggeri~uschen zur Ortung zu 
vergleiehen. Wir wissen, da{~ solche Lokalisierung der Beute nach dem 
Flugger/~usch eine wichtige, vielleicht die wichtigste Rolle, bei der 
Nahrungssuche der Flederm/~use spielt. Von einer solchen akustischen 
Ortung nach Eigengeri~uschen des Gegenstandes bis zur Ultraschall- 
peflung ist, von der Empfi~ngerseite gesehen, kern weiter Weg. Es muI3 
ein Schallsender hinzukommen, der den stummen Gegenstand im 
Widerhall hSrbar macht. Handelt  es sich bei dieser Peilung, wie wir 
annehmen mfissen, im wesentlichen um eine Einstellung des Empfgngers 
auf maximale Intensiti~t des yon dem Gegenstand reflektierten Ultra- 
schalls, so muB es als besonders zweckm~l~ig erscheinen, wenn der Sender 
einen ~:einen, nichtmodulierten Dauerton erzeugt. Frequenzmodulation 
wie-auch" ein Nebeneinander  verschiedener Frequenzen wiirden eine 
Einstellung auf maximale Intensitat nur erschweren. Man wird an dieser 
Stelle nun einwenden, da$ mit  einer so!chert Einstetlung eines beweg- 
lichen Schalltrichters auf maximale Intensit/~t zunachst nur die Schall- 
richtung, nicht aber die Entfernung des reflektierenden Gegenstandes 
erkannt werden kSnne. Wenn wit uns nun aber daran erinnern, da$ 
bei den Hufeisennasen der Ultraschallkegel einen steilen seitlichen 
Intensit/itsabfall aufweist, dann wird klar, dab ein Gegenstand, der 
eine maximale Reflektion aufweist, immer mitten vor dem Kopf gelegen 
sein muB. Die Drehung des Ohres, die notwendig ist, um den Widerhall 
maximal zu perzipieren, gibt dann schon ein Mal~ fiir die Entfernung. 
Abb. 16 versucht das Prinzip zu erl~utern. 

Bei den Hufeisennasen scheinen nun die skizzierten Bedingungen 
einer Ortung dutch Intensitgtswahrnehmung in jeder Hinsicht gegeben: 
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Vom Echoprinzip (Zeitdifferenzprinzip) her gesehen ist hier ein kon- 
tinuierlicher Dauerton gegeben, dessen Unterbrechungen mehr tech- 
nischer, d.h. durch den Antrieb des Ultraschallerzeugers mittels der 
Atemluft bedingter, als prinzipieller Natur sind. Dieser I)auerton ist 
rein und gleichm~Big, d.h.  er zeigt weder Frequenzmischung noeh 
Frequenzmodulation. Der Schallkegel weist ein ausgepr~gtes zentrales 
]Yiaximum auf.  Gestalt und Bewegung der 0hren sind denkbar geeignet, 

I\ 
I \  
I \ 
I \ 
I \ 

Abb. 16. Schema  einer  Ent fe rnungsseh~t -  
z tmg nach  dem Intensiti~tsprinzip. N:opf 
tier t tufe isennase  yon oben gesehen. 0 h r e n  
und  Nasenaufsa tz  sehemat i s ie r t  angegeben.  
Die mediane,  gestr iehel te  Linie g ib t  die 
Zone m a x i m a l e r  In tens i t~ t  innerha lb  des 
Ultrasehal lkegels  an.  G ein dar in  auf tau-  
ehender  Gegensta.nd. Das linke Ohr in 
l~uhestellung, das reehte  nach  medianwfir ts ,  
d . h .  auf  m a x i m a l e  In tens i t~ t  des reflek- 
t i e r t en  Ul t raschal l s  gedreht .  Dick sehwarz  = 
Ant i t ragus ,  weleher  den Sehal l t r iehter  des 
Ohres naeh  un ten  begrenz t  trod als Bezugs- 
linie tier R ieh tempfangswi rkung  gewfihlt 

wurde .  

eine Lokalisierung naeh der Sehall- 
intensit~t zu erm6gliehen. 'Vor 
allem miissen die sehnellen Vor- 
w~rts- und Riiekwartsbewegungen 
der Ohren, in Verbindung mit der 
Ausstattung der Ohrmusehel mit 
einem beweglichen Unterrand (An- 
titragus) eine sehr genaue Ein- 
grenzung yon Sehallfeldern gew~hr- 
leisten. Diese vibrierenden Hin- und 
Herbewegungen des Ohres und das 
mit ihnen verbundene sehnelle An- 
und Absehwellen des Tones sollten 
eine Sehaffeinstellung des Ohres 
auf maximale Intensit/it des reflek- 
tiertenUltrasehalls sehr erleiehtern. 

Die Bewegliehkeit des Ohres, 
die ffir die Ermittlung der Gegen- 
standsrichtung und Entfernung 
yon so groBem Weft ist, bringt in- 
folge der bei so hohen Frequenzen 
so sehr ausgepr/igten Riehtemp- 
fangswirkung yon Sehalltriehtern, 

auch einen Naehteil mit sieh. Was im Augenbliek nieht im Sektor 
des SehMlkegels gelegen ist, kann iiberhSrt werden. Vielleieht bietet 
hier die scharfe Riehtstrahlerwirkung des Senders eine Sieherung, viel- 
leieht erklEren sieh so die alternierenden Bewegungen der Ohren und 
die lebhaften Kopfbewegungen. Vielleieht aber linden wit yon bier aus 
eine Begrfindung ffir das Vorhandensein einer zweiten, gegen den Kopf 
nieht bewegliehen und n~eh vorne geriehteten Sehalltriehtergarnitur, 
mit deren ttilfe in Verbindung mit Kopfbewegungen eine ungef~hre 
~bersieht fiber die in der Umgebung vorhandenen Gegenstiinde ge- 
wonnen wird, deren Feingliederung dureh die bewegliehen Sehalltriehter 
ersehlossen werden kann. Diese Auffassung der beiden OhrStfnungen 
als grunds~tzlieh gleiehartig, aber versehieden genau arbeitender Richt- 
empfiinger wfirde eine Erklarung far das Ergebnis des AussehaltUngs-" 
versuehes geben, bei dem grobe tIinderniswahrnehmung sowohl bei Ver- 
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schluB der oberen, wie der unteren OhrSffnungen mSglich blieb, wi~hrend 
die  feinere Gegenstandswahrnehmung nach VerschluB der oberen Off. 
nungen stark beeintr~chtigt erschien. 

Wieweit der Orientierungsmechanismus der Hufeisennasen im ein- 
zelnen dem vorstehend skizzierten Bfld entspricht, muB sich zeigen. Die 
Einzelziige des Bfldes stehen mit den bisher bekannten Tatsachen in 
Einklang, haben aber natfirlich noch stark hypothetischen Einschlag. 
An der Tatsache aber, dab dieser Meehanismus vorwiegend auf dem 
Prinzip der Intensitiitswahrnehmung beruht und sich in diesem Punkt  
wesentlich yon dem der Vespertilioniden unterscheidet, ist nicht zu 
zweifeln. Da, wie gezeigt wurde, dieser verschiedenen Funktion und 
Ausstattung der Empfiingerseite eine ebenso weitreichende Verschieden- 
heir der Senderseite in funktioneller und apparativer Hinsicht entspricht, 
erscheint es berechtigt yon einem zweiten, selbst~ndigen Typ der Ultra- 
schallorientierung bei Flederm/s dem Rhinolophidentyp, wie ieh ihn 
zum Untersehied vom bisher bekannten Vespertilionidentyp genannt 
habe, zu sprechen. Damit ist den mannigfachen und tiefgreifenden 
Untersehieden zwischen den beiden Familien, die GROSS]SR an einen 
diphyletisehen Ursprung denken lieBen, ein neuer wichtiger Unterschied 
angereiht worden. Beide Typen der Ultraschallorientierung stellen often- 
kundig Verwirklichungen zweier gegens/~tzlicher Prinzipien akustischer 
Ortung dar, die zun/ichst isoliert nebeneinanderstehen. Von besonderem 
Interesse wird nun die Untersuchung weiterer Chiropterenfamflien sein. 
Besonders dringend wi~re zun~chst die Untersuchung der n/~chstver- 
wandten Gattungen Hipposideros, Asellia, Triaenops usw., sowie der 
Familie der Megadermatidae. Nach dem anatomisehen Befund wgre 
hier, bei dem wechselnden Ausbildungsgrad der in Frage kommenden 
Strukturen, mancher Einblick in die funktionelle Bedeutung einzelner 
Teile des im Dienste der Ultraschallorientierung stehenden Apparates 
zu erhoffen. 

Zusammenfassung. 
1. Die Rhinolophiden repris einen besonderen Typus der 

Ultraschallorientierung, der sich vom bisher bekannten Vespertilioniden- 
typ in mehrfacher Hinsicht unterscheidet. 

2. Die Aussendung des Ultraschalles erfolgt.bei den Hufeisennasen 
nicht wie bei den bisher untersuchten Fledermiiusen dureh den Mund, 
sondern nut durch die 1Nase. 

3. Durch eine besondere Gestaltung des Kehlkopfaufsatzes und der 
GaumenSffnung wird eine zuverl/s Verbindung zwisehen dem schall- 
erzeugenden Keh]kopf und der schallausstrahlenden Nase gewghrleistet. 

4. Die Orientierungslaute der Hufeisennasen sind nach Dauer, Gestalt, 
H~ufigkeit und Frequenzeharakter der einzelnen Impulse yon denen der 
Vespertilioniden verschieden. Es sind fast reineTSne. Bei der GroBen Huf- 
eisennase betrggt dieFrequenz etwa 80kHz, bei der Kleinen etwa 100kHz. 
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5. Der Kehlkop~ der Hufeisennasen weist Eigent i iml iehkei ten  des 
Baues auf, welche eine Zuordnung  zu den kennze iehnenden  Merkmalen 
der Orient ierungslaute  e rkennen  lassen. 

6. Das Hufeisen des l~lasenaufsatzes wirkt  bei tier Aussendung des 
Ultrasehalls  in  doppelter  Weise als Richts t rahler :  e inmal  dutch  Schall- 
t r iehterwirkung,  welter dureh  Intefferenz der yon  beiden l~asenlSchern 
ausgehenden Kugelwellen.  Der Abs t and  der N~senlSeher betr~gt  eine 
halbe Wellenl~nge, dadureh  wird eine maximale  Rich twi rkung  erzielt. 

7. Die Reiehweite der Orient ierung k a n n  auf doppelte Weise erhSht 
werden, e inmal  durch Verengerung des Schalltriehters, d a n n  dureh ver- 
s t~rkte Ul t rasehal lprodukt ion .  

8. Die Reichweite der Gegens tandswahrnehmung iibertrifft  die ver- 
gleiehbarer Vespertilioniden um das 8--10faehe.  

9. Die allseitige Beweglichkeit  des Schallkegels wird durch ein 
System koordinier ter  Bewegungen so gew~hrleistet, da]~ die tIufeisen- 
nasen  augenblickl ieh jeden P u n k t  des umgebenden  Raumes  bis zu einer 
E n t f e r n u n g  yon  mindes tens  6 m anpei len  kSnnen.  

10. Die Ul t raschal lpei lung ist bei  den Hufe isennasen  mi t  kennzeich- 
nenden  or tenden Ohrbewegungen verkniipft ,  welche den Vespertilioniden 
fehlen. Der vermut l iche  S inn  dieser Bewegungen wird erSrtert.  

11. Die Gegens tandswahrnehmung  der Hufe isennasen  durch Ul t ra-  
schallpeilung erfolgt n ich t  naeh  dem Zeitdifferenzprinzip, sondern dureh 
W a h r n e h m u n g  der In tens i t~ tsuntersehiede  des Widerhallfeldes. 
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