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I. Einleitung und Fragestellung 

Die fruchtfressenden Flughunde (F~milie Pteropodidae) unter-  
scheiden sich yon  den vorwiegend insektenfressenden ~nderen Chiro- 
pLerenf~milien in einer Reihe yon  kSrperbaulichen Merkmalen (WEBEI~ 
1928~ JA~SE~I-EIsE~TRAVT 1944) der~rt, dal~ die Familie als Unter-  
ordnung Megachiroptera den fibfigen in der Unterordnung Microchiro- 
ptera vereinigten Familien gegenfibergeste]lt wird. Fassen wir die Sinnes- 
organe ins Auge, so f~llt uns sehon i~uf3erlich der mark~nte  Unterschied 
in der Ausbildung der Augen und in der Ausdehnung der Nasenregion 
auf. Wi~hrend die Augen der Microchiroptera, mannigfacher  GrSi3en- 
unterschiede bei den Ar ten  und einzelnen systematischen Gruppen 
ungeachtet ,  klein sind, fallen bei den Megachiroptera die gro~en, kugelig 
vorspringenden Augen uuf, die schon OKEI~ veranlaBten, die Flughunde 
in seiner Naturgeschiehte ~ls , ,Augenflederm~use" zu kennzeiehnen. 
Die gegenfiber den Microchiroptera st~rk ausgepr~gte und ~usgedehnte 
N~senregion gibt dem Kopf  der Pteropodidae eine unverkennbare  
Hunde~hnlichkeit :  daher der Name , ,Flughunde".  

�9 Prof. Dr. AL~I~ED Ki)~I% Tiibingen, zum 70. Geburtstag herzlich gewidmet. 
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Es iiberrascht, d~13 diese mark~nten, selbst in der Benennung der 
Tiere zum Ausdruck kommenden Unterschiede zwgr festgestellt, zum 
Teil auch anatomisch eingehend untersucht (KoLMEI~ 1924, GEI~AlZD 
und ROC~Io~-DuvlGNEAVD 1930, ROO~O~-DuvIG~AVD 1943), physio- 
logisch aber, soweit wit feststellen konnten, niemals auf ihre funktionelle 
Bedeutung hin ins Auge gefal~t worden sind. Die Entdeckung der Ultra- 
schal]peflung der Fledermause (G~IF~I~ und GALiMBOS 1941, 1942, 
DIJ~G~AAF 1943, 1946) und ihrer verschiedcnen Auspri~gungstypen 
(M6H~Es 1953a, M6HRES und KULZER 1955~) mui~te ~ber naturgemi~l~ 
diese Frage in den Vordergrund rficken. Zuni~chst wurde vielfach die 
Vermutung laut, da~ diese neuartige Sinnesleistung der Widerhall- 
peilung i den insekten~ressenden Microchiroptera vorbehalten sei. So 
bildete die Frage, ob es bei den Flughunden aueh eine Ultrasch~ll- 
orientierung gibe, den Ausgangspunkt der vorliegenden Untersuehungen. 
Zwangsliufig mul~ten dann abet neben dem GehSrsinn aueh die anderen, 
fiir eine Orientierung im Fluge in Frage kommenden Sinne mit in Be- 
tracht gezogen werden. Der wechselvolle Verlauf der Untersuehungen 
spiegelt sich in 2 voraufgegangenen Mitteflungen (MOHtCES 1952~ 1953b), 
deren erste, wenn aueh mit Vorbehalt, die Vermutung aussprach, dal~ 
den Megachiropteren allgemein die Ultraschallpeilung fehle, w~hrend 
die zweite das Vorhandensein einer wohlausgebfldeten Ultraschall- 
orientierung bei den Kleinfiughunden der Gattung Rousettus mitteilte ~. 

II. Material und Haltung 
Die Untersuchungen wurden durchgefiihrt an Flughunden zweier Gattungen: 

Vertretern der in der Hauptsache indo-australischen Gattung Pteropus und der 
fiber Afrika, Siidasien und die indo-malayische Inselwelt ausgedehnten Gattung 
l~ousettus. Von der ersten Gattung standen der groBe indische Flughund Pteropus 
giganteus und der kleinere australische Flughund Pteropus poliocephalus, yon der 
zweiten Gattung Rousettus aegyptiacus, der Nilfiughund, zur Verfiigung a. I)iese 
Art konnten wit 1954 in ~gypten auch im Freileben ausgiebig kennenlernen. 

i G~I~'FI~ hat fSr die Ultraschallpeilung der FledermSuse und verwandte Formen 
akustischer Orientierung die Bezeichnung ,,echolocation" eingefiihrt. Er betont 
dabei ausdriicklich, dab mit dieser Bezeichnung nichts dariiber ausgesagt sein soil, 
nach welchem Prinzip (Zeitdifferenz- oder Intensititsprinzip) die Peilung erfolgt. 
Im Deutschen hat nun abet das Wort ,,Echo" eine festgepr~gte Bedeutung, die 
das Auftreten einer Zeitdifferenz einschlieBt. Ich mSchte d~her G~IF~I~s ,,echo- 
location" mit Widerhallpeilung iibersetzen (MO~RES). 

2 Die Arbeiten wurden gefOrdert durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft, 
Prof. K. v. F~zsc~, Miinehen, der uns mit den ibm zur Verfiigung stehenden 
Mitteln der Rockefeller-Foundation half, wo er nur konnte, un4 durch das groSe 
Entgegenkommen der U. S. I~aval iV[edical Research Unit 3, Kairo (Captain J. 
GALLOWAY, Dr. H. ItOOGST~ASL). Alien sagen wir herzlichen Dank! 

3 Fiir die Beschaffung lebender Flughunde sind wir Prof. K. KosswIG, damals 
Istanbul, dem Miinchener Tierpark I~ellabrunn, den Zoologischen Girten Basel 
und Frankfurt a. M. zu groSem Danlr verpflichtet. 
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Die Haltung der Flughunde in der Gefangenschaft bereitet, auch fiber Jahre 
hinweg, keine besonderen Sehwierigkeiten, wenn fiir ausreichende Temperatur und 
geeignete Fruchtnabrung gesorgt wird. 

Von besonderer Wichtigkeit ist ausreichende Fluggelegenheit. Sie kann wegen 
der GrSge der Tiere (unsere Pteropus hatten bis 130 em Flfigelspannweite, unsere 
Rousettus bis 60 cm) nicht in Kgfigen ermSglicht werden. Ffir die Pteropus bot 
in Miincben nur der 16 • 18 m messende GroBe Kurssaal einigermagen ausreicbenden 
Luftraum, fiir Rousettus reichten lange G~nge aus: In  Miinchen stand ein Keller- 
gang yon 2,20 m HShe, 2,40 m Breite und 20 m L~nge zur Verfiigung, in Tfibingen 
benutzten wir den 2,7 m hohen, 1,6 m breiten und 31 m langen Institutsflur, der 
sieh am einen Ende in einen etwas hSheren und breiteren rechtwinklig zum ttaupt-  
flur liegenden 9 m langen Seitengang fortsetzt. Die fast allabendlichen, in der 
Regel mehrstfindigen Versuche gaben den Tieren genfigend Gelegenheit zum Fliegen. 
Die sonst in Gefangenschaft so haufig auftretende Schwellung und Versteifung der 
Gelenke (SIEGEL 1883) blieb bei so gehaltenen Tieren aus. Nach mehr als 2 Jahren 
erfreuen sich z. B. unsere Rousettus noch ihrer vollen Finggewandtheit. Mehr noeh: 
Es gelang, einen Rousettus und mehrere Pteropus, die, als wir sie erhielten, infolge 
l~ngerer K~fighaltung ohne Fingm6gliehkeit nieht fliegen konnten, wieder zum 
Fliegen zu bringen. Nur im roll  flugfiihigen Zustand waren die Tiere ja flit unsere 
Orientierungsversuche verwendbar. 

Wir hielten die Tiere einzeln in Ks die fiir die Pteropus 50 • 60 • 120 cm, 
fiir die Rousettus 50 • 60 • 40 cm reuBen. Torfmull diente als saugf~hige Boden- 
streu zum Auffangen der ziemlich reichlichen Entleerungen. Einzelhaltung war 
einmal ffir unsere Versuche vorzuziehen, damit man beim Herausnebmen eines 
Tieres nieht immer alle anderen beunruhigen mugte, sie empfiehlt sich aber auch 
sonst, trotz der geselligen Neigungen der Flughunde, in manchen Fallen. Einze]ne 
Individuen erweisen sich gegeneinander als unvertr/iglich, durch Schlagen mit  
ihren langen Daumenkrallen bek~mpfen sie einander unter Umst~nden so heftig, 
dab sie lunge l~i~wunden davontragen. Eine Kampfnacht  kann genfigen, das 
unterlegene Tier unrettbar dem Untergang zu weihen. Besonders bei Pteropus- 
Arten sind solche Feindseligkeiten, deren ethologischc Bedeutung noch nicht klar 
ist, nicht sclten. 

Die im Frefleben den Tag fiber in der l%egel auf Baumen frei im Liehte h~ngenden 
Pteropus sind dem Licht gegeniiber ziemlich gleichgfiltig. Rousettus aegyptiacus 
ist augerordentlich licbtscheu; es empfiehlt sich, den K~fig weitgehend zu ver- 
dunkeln, damit die Tiere zur Ruhe kommen. Die Rousettus-Arten sind durchweg 
HShlenbewohner (JANSEN-EISENTlCAUT 1944). 

Zur Ffitterung yon Flughunden scheint yon den bei uns erh~iltlichen Frfichten 
auf die Dauer gesehen nur die Banane roll  geeignet zu sein. SfiBe Kirsehen, Birncn 
und Xpfel werden zwar genommen, haben aber einen zu geringen Nghrwert, um als 
alleiniges Futter  in Frage zu kommen. Man kann sie verwenden, wenn man einen 
mit etwas l~ohrzucker gestiBten und mit feingeriebenen Frfichten versetzten Brei 
aus Milch nnd Itaferflocken als Zukost verwendet. Bananen haben sieh auch bei 
alleiniger Verffitterung gut bew~hrt, sind allerdings ziemlich kostspielig, da man 
fiir einen Rousettus je Tag mindestens I Stfick, fiir einen Pteropus mindestens 2 Stiick 
braucht. Unsere im Zusammenhang mit den Versuchen 2 Jahre lang ausschlie131ieh 
mit Bananen geffitterten Rousettus waren stets bei bester Gesundheit. 

Vergliehen mit der Haltung yon Flederm~usen (Md~ES 1951) ist die Haltung 
yon Flughunden leicht. Schwierig dagegen ist es, mit  Flughunden Versuehe durch- 
zufiihren. Das Haupthindernis liegt darin, dab die Flughunde, wohl im Zusammeu- 
hang mit ihrer Lebensweise, au~erordentlich stSrungsempfindlich sind und bleiben. 
Bei Rousettus kommt noch die Liehtscheu hinzu; mit  ihnen kann man nur bei stark 
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abgedgmpfter Beleuchtung arbeiten. Erfordern sehon Versuche mit Fledermgusen 
Geduld, so verlangt das Arbeiten mit Fhghunden grebe Geduld. Fledermi~use 
werden, wenn sic einmM eingew6hnt sind, erstaunlich gleichgiiltig gegentiber 
Gerguschen, Licht u. dgl. Dieser Zustand wird bei den Flughunden kaum jemals er- 
reieht. Ein unbeabsichtigtes Knistern, eine zu feste Beriihrung, eine hastige 
Bewegung l~l~t selbst bei langgew5hnten Tieren j/~h wieder eine wilde Flucht- 
bereitsch~ft aufflammen und kann die Arbeit yon Tagen zunichte m~chen. 

Eine zweite Schwierigkeit, welche sich Orientierungsversuchen Iniv Flughunden 
in den Weg stellt, wurde sehon gestrei~t: sic liegt in der Gr5Be der Tiere und der 
damit erforderlichen Gr6Be der Versuchsrgume. Ein normales Labor~torium reicht 
fiir Orientierungsversuche mit Flederm~usen aus, Flughunde zeigen in soleh be- 
engten R~umen kein normales Verhalten. GreBe, einigerm~gen geeignete l~ume 
lassen sich zwar finden, dienen aber in der Regel anderen Zwecken und stehen daher 
nur zeitweise zur Verftigung. 

Das ~]les maeht sinnesphysiologisehe Versuehe mit diesen Tieren recht miihsam 
und zeitraubend. Daran mug man denken, wenn man in diesem oder jenem Punkte 
noch genauere oder ausgedehntere Ergebnisse fiir wiinsehenswert halten mSehte. 

Entsprechend der Versehiedenheit der Einzelprobleme war, abgesehen yon 
den vorstehend gesehilderten allgemeinen Voraussetzungen der Versuehe mit 
Flughunden iiberhaupt, die angewandte gethodik sehr verschieden. Die Me~hodik 
kann daher an dieser Stelle nicht im Zusammenhang, sondern nur jeweils bei Er- 
6rterung der Einzelfragen darges~ellt werden. 

III .  Die 0rientierung yon Flughunden der Gattung Pteropus 
(BRISSON 1762) 

1. Die Frage der akustischen Orientierung 
Die Frage, ob die Flughunde ebenso wie die Flederm~use eine auf 

UltraschMlpeilung beruhende Wahrnehmungsf~higkeit besitzen, stellte 
sich nicht nur mittelbar, dutch die ZusammengehSrigkeit beider Gruppen 
innerhMb der 0rdnung der Chiroptera, sie ergab sich auch unmittelbar 
aus der Beobachtung lebender Pteropus. Wenn auch die Betrachtung 
der grogen lebhaft spielenden Augen (Abb. 1), mit ihrer je nach der 
Beleuchtung in weiter Skala wechselnden Pupillenweite, den Gedanken 
an eine vorwiegend optische Orientierung nahelegten, so liegen doch die 
auff~lligen, an das Ohrenspiel der I-[ufeisennasen crinnernden, wenn 
auch deren Schnelligkeit nicht erreichenden Ohrenbewegungen der 
Flughunde durchaus an die MSglichkeit einer akustischen Gegenstands- 
wahrnehmung denken. 

Die erste, zur Xl~rung des Sachverhalt, s zu beantwortende Teilfrage 
war die, ob mit diesen auf die jeweils interessierenden Gegenstgnde 
gerichteten Ohrbewegungen eine Produktion zur Peihmg, zur akustischen 
Gegenstandswahrnehmung, geeigneter Laute verbunden w~re. Dabei 
war nicht nur an UltraschMlaute zu denken, sondern auch an Laute des 
menschlichen H6rbereiches. Hat  doch GRIFFI~ (1953b) beim 01vogel 
Steatornis caripensis eine Orientierung dutch hSrbare, im Frequenz- 
bereich yon etwa 7 kI-Iz liegende Laute nachweisen kSnnen. 
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Vor das Ultraschallmikrophon gehaltene oder diesem an der Hand  
h~ingend langsam oder sehnell gen~herte P t e r o p u s  interessierten sieh 
zwar lebhaft ftir dieses Gerat, was sich in Sehnuppern, Betraehten und 
Ohrenspiel ausdriiekte - -  aber die UltraschaHanzeigeapparatur zeigte 
keinerlei im Ultrasehallbereich liegende Laut~tul3erungen an. Gelegent- 
lieh produzierten die Tiere h6rbare 
Laute. Das geschah vor allem dann, 
wenn ihnen die Lage nieht behagte 
und sic Neigung zeigten, sich davon- 
zumaehen. Diese LautguBerungen, 
die den Umstanden nach nut  als 
Erregungslaute verstanden werden 
konnten, waren zweifaeher Art. Bet 
m~giger Erregung wurden tiefe, 
wiederholte, wie ,,muck muck muck"  
klingende, tuckernde Laute hervor- 
gebracht. Bet sehr starker Erregung 
stieGen die Tiere eigentiimlieh schrille, 
fast papageienhaft anmutende Schreie 
aUS.  

DaG diese beiden Laut~ul3erungen, 
das Tuckern und die ,,Papageien- 
schreie" nichts mit  Orientierung zu 
tun haben konnten, war bald klar. 
Einmal war der Zusammenhang mit  
dem Erregungszustand der Tiere 
offensichtlich. Dann abet standen 
auch diese Laut~tul~erungen in keinem 
zeitliehen Zusammenhang mit den 
geschilderten Ohrbewegungen. Wgh- 
rend letztere fast dauernd zu be- 
obachten waren, t ra ten die Laut- 
~uBerungen nur selten auf. SehlieB- Abb. 1. Pterol)us giganteus--Indischer 

Flug'huncl 
lieh fehlten die Laut~iul3erungen ganz 
in Situationen, die das Tier zur Orientierung zwingen muBten, wenn es 
z. B. in eine neue, ihm bisher unbekannte Umgebung gebraeht wurde u. a. 

Das alles sprach nun wenig fiir das Vorhandensein einer Sehall- 
peilung. Immerhin  mnGte auch die MSglichkeit ins Auge gefaBt werden, 
dab eine Schallpeilung, fMls sic vorhanden ware, nut  im F l u g e  - -  und 
zwar vorwiegend bet eingeschrgnkter optiseher Wahrnehmung - -  also 
z .B.  in der D/~mmerung benutzt  wiirde (vgl. MSm~Es und KuLzEa 
1955 b). So muGte also versucht werden, die Laut/iuBerung freifliegender 
Tiere zu kontrollieren. DaB beim fliegenden Tier auBer dem Fliigel- 
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schlagger/s keine hSrbaren L~ute festzustellen waren, wurde schon 
nach den ersten Flugbeobachtungen kl~r. Sehwieriger war die Ent- 
scheidung, ob w~hrend des Fluges fiir unser Ohr unhSrbare Laute, 
Ultraschallaute ausgeschickt wfirden. Flogen doch die Pteropus in 
dem einzigen, damals verfiigbaren Versuehsraum, dem Kurssa~l des 
Miinchener Instituts, ihre Kreise meist ziemlich nahe unter der Decke, 
also in etwa 7 in tIShe ! Falls die Tiere wirklich Ultrasehallaute erzeugten, 
bestand unter diesen Umst~nden Gefahr, daS diese Laute unsere Appa- 
ratur gar nieht erreichen konnten. Wegen der mit steigender Frequenz 
im Ultraschallgebiet zunehmend linearer werdenden Ausbreitung des 
Ultrasehalles kommt es wesentlieh darauf an, dab das Mikrophon der 
Nachweisapparatur so aufgestellt wird, daS das Tier darauf zufliegt. 

Aber obwohl wir uns bemiihten, das Mikrophon saint dem Vor- 
verst~rker mSgliehst nahe an die Bahn des freifliegenden Tieres her~n- 
zubringen, ergaben sich doeh niemals Anzeiehen einer Erzeugung yon 
Ultraschallauten. 

Um nun vSllig sicherzugehen und auch die MSglichkeit auszu- 
schalten, daS etwa die Wahrnehmung des Widerhalles der eigenen 
Fliigelger/iusehe den Tieren eine akustische Gegenstandswahrnehmung 
ermSglichte, wurde nun gepriift, ob die Flugsieherheit der Tiere dureh 
VerschluS der Ohren beeintriichtigt wird. Um einen weitgehenden Ohr- 
versehluB zu sichern, wurde den Tieren zuerst ein Wattebausch in den 
GehSrgang gedrtickt, sodann der ganze Gang mit niedrig schmelzendem 
Paraffin-Wachs-Gemisch ausgegossen. Das HSrvermSgen war durch 
diesen VersehluS stark herabgesetzt, wie das Verhalten der sonst stets 
sehr geri~uschempfindiichen Tiere z .B.  gegenfiber Schnalzlauten, die 
stets heftiges Ersehreeken auslSsen, bewies. Lies man die so vorbe- 
reiteten Tiere fliegen, so zeigte sich, daS ihre Fi~higkeit, im ~ellen oder 
in der Diimmerung orientiert zu fliegen, dureh den OhrverschluS nicht 
merklich beeintr/iehtigt war. 

2. Die Frage der optischen Orientierung 
Aus den geschilderten Ergebnissen konnte nun nut  der SchluB 

gezogen werden, daS die Pteropus-Flughunde sieh nieht akustiseh 
dureh Widerhallpeilung orientieren. Dieser SchluS wurde in iiberzeu- 
gender Weise dureh die Versuehe zur Aussch~ltung optiseher Orientie- 
rung best/~tigt. Die Sehkraft wurde in zweifacher Weise ausgesehaltet. 
Einmal durch Uberdecken der Augell mit liehtdiehten Kappen, zweitens 
dutch Flugversuehe im vSllig verdunkelten l~u m .  Der zweite Weg 
war der bessere. Die Augenkappen veranlaSten die Tiere oft, ihre ganze 
Initiative auf deren Herunterkratzen zu konzentrieren. Es war dann 
schwer mSglich zu entseheiden, ob die Tiere nicht abflogen, weil sie 
sich nicht orientieren konnten oder weft sie nur bestrebt w~ren, die 

, e  
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Kappen loszuwerden. Auf3erdem boten die Flugversuche im ver- 
dunkelten Raum die MSgliehkeit, Uberg~nge des Orientierungsver- 
haltens yon t iger  D~mmerung bis zu vSlliger Dunkelheit festzustellen. 
(Leider fehlte damals die MSglichkeit, sehr geringe I-Ielligkeiten zu messen. 
Die Untersuehung der Leistungen des Gesichtssinnes der Flughunde ist 
Gegenstand einer besonderen Untersuchung.) 

Die Versuche zeigten, dal~ die Pteropus sieher flogen, solange 
noeh eine, wenn such au6erordentlieh schwaehe, Helligkeit vorhanden 
war. Der Versuchsraum hatte Verdunklungsrollos, die nur am unteren 
Rand etwas Lieht einlie•en. Die Versuehe wurden am sp~ten Abend 
gemacht. Der geringe Widerschein der StraBenbeleuehtung, der dureh 
die etwa 1 m fiber dem Boden gelegenen SpMten eindrang, genfigte den 
5--7 m hSher, nahe der Deeke fliegenden Flughunden, um sich zurecht- 
zufinden! Sie ilogen, unter diesen Umstgnden ffir das mensehliche 
Auge nicht zu erkennen, mit dem Ohr aber dureh das Ger~usch ihrer 
Flfigelsch]~ge zu lokalisieren, lebhaft hin und her. In vglliger Dunkel- 
heir dagegen brach der Flugverkehr j~h ~b. An der Hand h~ngende Tiere, 
die man, wie fiblich, dureh Senken des Armes zum Abfliegen zu bringen 
versuchte, str~ubten sieh heftig, den Halt  loszulassen und klammerten 
die Krallen ihrer Ffil~e schmerzhaft in die haltende Hand ein. 

Wurden die Tiere zum Abfliegen gezwungen, dann landeten sie 
meist schnell am Boden. Sofern sie iiberhaupt weiterflogen, prallten 
sie gegen die W~nde und rutschten an diesen, ohne Halt  zu linden, zu 
Boden. Nut  gelegentlich und zuf~tllig gelang es einem Tier unter diesen 
Umst~nden, sich irgendwo anzuklammern. 

Nach diesen Ergebnissen war nieht mehr daran zu zweifeln, dal~ die 
Flughunde der Gattung Pteropus sich ira Fluge mit Hilfe des Gesiehts- 
sinnes orientieren und daf~ ihnen im Gegensatz zu den Flederm~usen eine 
akustische Gegenstandswahrnehmung dureh Widerhallpeilung fehlt. 

Zum gleichen Ergebnis ffihrte eine andere Versuehsreihe, die zeitlich 
vor den vorstehend geschilderten Versuchen durehgeffihrt wurde, wobei 
als Testreaktion nicht der sichere oder unsiehere F]ug, sondern eine 
orientierte Abwehrreaktion benutzt wurde. Die Pteropus h~ben, weml 
sie sich bedroht ffihlen, eine sehr kennzeichnende und wirkungsvolle 
Art der Ab~vehr: sie schlagen mit ihren sehr langen, gekrfimmten 
Daumenkrallen nach dem Angreifer oder StSrenfried. Gelegentlich 
bellmen sie wohl aueh, in der Regel aber beschr~nken sie sich auf das 
Hacken mit den Daumenkra]len. Hierbei zeigen sie eine aul~erordeD~- 
liche Treffsicherheit und genaue Entfernungssehgtzung. Man kann diese 
Schlagbewegung der Flfigel leicht durch Ann~hern der Hand an das 
h~ngende Tier auslSsen. Sie nimmt je naeh dem Erregungszustand des 
Tieres verschiedene tteftigkeit an. Vom leisen, die Abwehr nur andeu- 
tenden Antippen des sich ann~hernden Gegenstandes bis zum mit 
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voller Wueht gefiihrten Hieb, der, wenn er Hand oder Gesieht trifft, 
lange RiGwunden verursaehen kann. 

Die Treffsicherheit dieser Schlagbewegung wurde zur Priifung der 
Frage benutzt, wieweit neben dem Gesiehtssinn noeh weitere Sinne an 
der Orientierung dieser Bewegung teilnehmen. DaG der Gesichtssinn 
die Hauptrolle spielt, ist naeh der Beobachtung des lebenden Tieres 
unverkenribar und offensichtlieh. A]le Flughunde, aueh die der Gattung 
Pteropus, haben Augen, die mehr frontal als lateral stehen (Abb. 1). 
Binokulares Fixieren herannahender Gegenst~nde ist ohne weiteres zu 
beobaehten. Gepriift wurde 1. die Ausl6sbarkeit der Schlagreaktion 
bei bis zu v6]liger Dunkelheit abnehmender Beleuehtung, 2. wieweit die 
Lokalisation dureh eine zwisehen Tier und herannahenden Gegenstand 
gebraehte Glasseheibe ver~ndert wird. 

Die erste Versuehsgruppe erbraehte folgendes Ergebnis. Noch bis 
zu geringsten Beleuehtungsintensit~ten konnte der Sehlag dutch An- 
n~hern der Hand ausgelSst werden. Erst bei vSlliger Verdunkelung des 
lgaumes blieb eine Reaktion aus. Damit der Beobaehter das Verhalten 
des Tieres kontrollieren konnte, wurden kleine Leuehtfarbmarken an den 
Ohrspitzen und am Fliigelbug so angebraeht, dag sie das Versuehstier 
weder blenden, noeh ihm das herannahende Objekt belenehten konnten. 
Dieses Verfahren erwies sieh Ms notwendig, da die Pteropus noeh bei 
so geringen Helligkeiten reagierten, bei denen aueh dem adaptierten 
mensehliehen Auge eine Beobaehtung unmSglieh wird. 

In v611iger Finsternis 15ste selbst ein Beriihren des Kopfes nut  noeh 
Tendenz zum Wegklettern, abet keine Abwehr mehr ans. Laut~ugerun- 
gen im Schall- oder Ultrasehallbereieh, die man mit der Ortung hs 
verkntipfen kSnnen, waren weder in der D~mmerung noeh im Finstern 
zu beobaehten. 

Die 2. Versuehsreihe ergab ein iibereinstimmendes Bild. Hierbei 
wurde die Verteidigungsreaktion dureh Glasplatten auszulSsen ver- 
sueht. Undurehsiehtige Glasplatten 15sten die l%eaktion aus, dureh- 
siehtige so gut wie nie. Wurde hinter einer vor das Tier gesehobenen 
Glasplatte die Hand angenahert, so erfolgte ein Sehlag. DaG hier optisehe 
Wahrnehmung allein im Spiele ist, liegt auf der Hand. Die Glasseheibe 
blieb wahrend des Versuehes unvergndert. Der Fliigel knallte bei diesem 
Versueh in auffalligem Kontrast  zur sonstigen Treffsieherheit des 
Sehlages heftig gegen die Glasplatte, offenkundig deshalb, weil der 
Sehlag nieht auf die nahe gelegene Glasseheibe, sondern auf die dahinter 
sieh ann~hernde Hand gezielt wurde. 

Fassen wit die bei Pteropus erzielten Ergebnisse zusammen: Die 
Tatsaehe, dab mit der Orientierung keine regelm/~Bigen Laut~uGerungen 
verbunden sind, die Feststellung, dab die Orientierung dureh VersehluG 
der Ohren nieht beeintrgehtigt wird, weiterhin die Beobaehtung, daG 
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schallreflektierende, aber Licht wenig reflektierende Objekte (klarweige 
Glasseheibe) bei der Ortung nieht berfieksichtigt werden, das alles 
zwingt uns zu der Erkenntnis, dal3 bei Flughunden der Gattung Pteropus 
keine Sehall- oder Ultraschallpeilung gegeben ist. Vielmehr spricht alles, 
vor allem aber das v611ige Versagen der Orientierungsf~higkeit in der 
Finsternis, dafiir, dab der die Orientierung leitende Sinn dieser Tiere 
der Ge~ichtssinn ist, dessen hohe Leistungsfiihigkeit sowohl hinsiehtlieh 
der Entfernungsseh~tzung, wie auch hinsiehtlieh des I)~mmerungs- 
sehens besonders beeindruekt. 

Erg~nzend sei bemerkt, daft die Versuehe mit Pteropus reiehlieh 
Anhaltspunkte daffir erbraehten, dab bei diesen Flughunden - -  wie 
naeh der Fruehtnahrung an sieh zu erwarten - -  aueh der Geruchssinn 
bei der Orientierung eine wichtige i~olle spielt. Systematisehe Versuehe 
zur geruehlichen Orientierung konnten wit mit Pteropus nieht dureh- 
fiihren, da kein daffir geeigneter Raum zur Verffigung stand. Jedoeh 
darf in diesem Zusammenhang auf die SlOgger behandelten Geruehs- 
versuehe mit Rousettus verwiesen werden. 

Absehliegend muB noch die Frage er6rtert werden, welehe Bedeutung 
denn den eingangs erwahnten, gerichteten Ohrbewegungen zukommt, 
wenn sie nieht zur Gegenstandswahrnehmung gehSren. Aus den ge- 
schilderten Versuehen ist klar geworden, daft hier die Ohrbewegungen 
im Gegensatz zu den Hnfeisennasen nichts mit einer Widerhallpeilung 
zu tun haben. L~ngere Beobaehtung zeigt deutlieh, daft diese Ohr- 
bewegungen der Lokalisierung yon Fremdgerauschen dienen, die in der 
Umgebung des Tieres auftreten. Besonders knisternde, krachende oder 
knirsehende Gerausehe - -  aueh wenn sie sehr leise sind - -  lassen diese 
Ohrbewegungen ausgepr~gt in Erseheinung treten. Ihre biologisehe 
Bedeutung liegt auf der Hand: Wahrnehmung kletternder gaubtiere, 
vielleicht auch Schlangen (vgl. auch MS~n]~s 1952, S. 279, und SCHLEIDT 
1948, 1951). 

IV. Die Orientierung yon Flughunden der Gattung Rousettus (GRAY 1821) 
7. Die Frage der akustischen Orientierung 

a) Allgemeines. Die Megachiroptera weisen eine so weitgehende 
(Tbereinstimmung im KSrperbau ~uf, dab die zoologische Systematik 
der Unterordnung Megachiroptera nur eine einzige Familie, die der 
Pteropodidae, zuordnet (W~Bn~ 1928, A~D~nSE~ 1912, SIMPSO~ 1945). 
Si~mtliche Vertreter sind, was ihre Ausstattung mit Sinnesorganen 
angehL dadurch gekennzeichnet, daft sie grofle wohlausgebildete Augen 
yon, soweit untersueht, im wesentlichen iibereinstimmendem Bau be- 
sitzcn (KoL~E~ 1924, GE~ARD-ROC~o~-D~VlGXEAVD 1930). Nachdem 
bei den Pteropus-Arten die iiberragende Bedeutung des Gesichtssinnes 
ffir die Orientierung iiberzeugend klargestellt w~r, lag es nahe, eine 
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gleich ffihrende l~olle des Gesiehtssinnes aueh ffir die anderen Gattungen 
der Familie Pteropodidae anzunehmen und zugleich die dort ffir die 
Gattung Pteropus gemachte Feststellung, dab hier eine akustisehe Gegen- 
standswahrnehmung dureh Widerhallpeilung fehlt, zu verallgemeinern. 
Jedoeh gab es 2 Hinweise, die zur Vorsicht mahnen mul~ten: einmal 
wohnt eine Anzahl vor allem kleinerer Flughundarten im Gegensatz 
zu den fast ausschliel~lich baumbewohnenden Pteropus in HShlen. Das 
gilt vor allem ffir die Vertreter der Gattung Rousettus. Rousettus 
aegyptiacus macht  (JA~sEN-EIsENTRAUT 1944) keinen Untersehied 
zwisehen natfirlichen und kfinstlichen HShlen, geht also z. B. auch in 
dunkle Geb~ude. Leider fehlen in den Beriehten fiber Fundpl~ttze fast 
durchwegs genfigend genaue Angaben fiber den dort herrschenden Grad 
yon Dunkelheit, ob die Tiere etwa soweit in die HShlensysteme hinein- 
fliegen, dab eine b]oB optische Orientierung unwahrscheinlich oder gar 
unmSglieh wird 1. 

Ein weiterer Hinweis ergab sich - -  allerdings ffir eine Gattung, 
ffir die im allgemeinen kein Leben in H5hlen angegeben wird - -  durch 
eine Bemerkung des Afrikaforsehers B6HM (zitiert naeh MATSCItIE 
1895). B6~M sprieht fiber einen kleinen Epaulettenflughund (Gattung 
Epomophorus BENNETT 1836) und sagt: ,,Dieser kleine Flughund besucht 
die Mrumbab~ume und Sykomoren, welehe er mit  eigentfimlich metalli- 
schen Lauten umschwirrt  !" Es bestand kein Grund, an der l~iehtigkeit 
dieser Beobachtung zu zweifeln. Andererseits muBte es einem, der mit  
den Flugger~uschen der Chiropteren etwas ver t raut  war, unwahrschein- 
lich vorkommen, dab es sich bei diesen ,,eigentfimlich metallischen" 
Lauten einfaeh um Flfigelsehlagger~usehe handeln sollte. Die Vermutung 
dr~tngte sich vielmehr auf, dab die meta]lisch klirrenden, merkwfirdiger- 
weise sonst nirgendwo erw~hnten Laute in Beziehung zu einer akusti- 
schen Gegenstandswahrnehmung stehen k6nnten. Diese These galt es 
nun zu prfifen. Da Epomophorus nicht zuggnglich war, wurden Versuehe 
mit  Rousettus aegyptiacus unternommen. 

b) Die Lautiiuflerungen yon Rousettus aegyptiacus. Obwohl Rousettus 
aegyptiacus und auch andere Rousettus-Arten mehrfach und auch in 
neuester Zeit in der Gefangenschaft gehalten worden sind, hat  man fiber 
Laut~uBerungen niehts beriehtet. Das ist fiberraschend, denn nichts 
f~llt einem bei der ersten Begegnung mit  Tieren dieser Gattung mehr auf, 
als dab jedes Ansetzen zum Flug, jeder Start  und in noch ausgepr~gterem 

1 Einem Gespr~ch mit Herrn Prof. T~EoDo~, Jerusalem, im Winter 1953/54ver- 
danke ieh die erste klare Auskunft fiber die Liehtverh&ltnisse in einer pal~stinensi- 
schen WohnhShle yon Rousettus aegyptiacus, aus der hervorging, dag diese Art im 
Freileben bis in v611ig Iinstere H6hlentefle hineinfliegt, also unmSglich nur optisch 
sieh zurechtfinden l~ann. Damals war die erste Mitteilung fiber die Orientierung 
yon ~ousettus ( M 6 ~ s  1953b) bereits ersehienen. 
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Mal~e der Flug selber yon rhythmischen Lauten begleitet ist, die man 
nicht besser in ihrem Klangcharakter bezeichnen kann, als dM~ man die 
B6~Msche Formulierung ,,eigentiimlich metallische Laute"  fibernimrat. 
Werden sie schwach hervorgebracht, so erinnern sie an ein Ticken. 
Im Fluge d~gegen, wenn sie mit roller Intensitiit erzeugt werden, nehmen 
sie einen klirrenden Klangeharakter an. Wit wollen sie im folgenden als 
Ticklaute bezeiehnen. Diese Tieklaute sind keine Begleitgeri~usehe des 
Fliigelsehlages, obwohl sie, wie spi ter  ausgefiihrt ~drd, zeitlieh weit- 
gehend mit dem l~lfigelschlag koordiniert erscheinen k6nnen. Sie k6nnen 
aueh erzeugt werden, ohne dab der Fltigel bewegt wird. Die Tieklaute 
sind keine Ausdruekslaute, sondern werden unabh~ngig yon diesen 
erzeugt. Das Inventar  der Ausdruckslaute yon Rousettus aegyptiacus 
entspricht im wesentlichen dem yon Pteropus, d.h .  es umfaBt l~nger 
sich wiederholende tiefe ,,tuckernde" Laute und kurze, schrille ,,Papa- 
geien"schreie. Natiirlich sind Tonh6he und Klangfarbe, dern Gr61?en- 
unterschied der beiden Gattungen entsprechend, verschieden. 

c) Die Bedeutung der Tic/daute /iir die Orientierung. DaB es sich 
bei den Ticklauten um Orientierungslaute handelt, dariiber konnte vom 
ersten Augenblick an kein Zweifel aufkommen. Sie werden im Flug und 
beim Start  zum F1ug, dagegen nur selten vom ruhenden Tier hervor- 
gebracht. Bei der Ann~herung an Gegenst~nde oder I-Iindernisse, auch 
bei der Begegnung zweier Tiere ira Flug, beschleunigt sich der t~hythmus 
der Aufeinanderfolge der Einzellaute, und ihre Intensit/it nimmt zu. 
Sehr auff~llig ist die Abhingigkeit der Lautintensiti~t yon der herr- 
sehenden ttelligkeit. Je dunkler es wird, um so deutlicher werden die 
Tieklaute h6rbar. Ja, kS geniigt das Lieht auszul/Sschen, um eine prompte 
und intensive Laut~uBerung auszul6sen. 

Das alles deutet naehdrfieldich darauf hin, dab die Tieklaute der 
Orientierung dienen. Diese Vermutung l~Bt sigh ohne Sehwierigkeit 
zur Gewil]heit erheben, einerseits dutch Versuehe mit Tieren, denen die 
M6gliehkeit einer optisehen Orientierung genommen ist, andererseits 
dureh Versuehe mit Tieren, denen die M6gliehkeit akustischer Orientie- 
rung versagt bleibt. Im Gegensatz zu den in v611iger Dunkelheit hilflosen 
Pteropus behalten die Rousettus im Finstern ihre volle Fhgsieherheit.  
Aufstellen yon zueinander versetzten Sperrwgnden, die die Breite der 
Flugbahn teilweise blockieren, und die nut  im Ziekzaekflug genommen 
werden k6nnen, gndert daran niehts. Aueh Erriehten yon aus 4 mm- 
Drghten bestehenden Gitterhindernissen ftihrt nieht zum Anprall. 
Aber nieht nut  Hindernisse, sondern such zum Landen geeignete Pl~itze 
werden zielsieher angesteuert. Selbst waagereeht gespannte Bindf~den 
werden wahrgenommen und Ms Aufh/~ngegelegenheit benutzt. Ver- 
sehliegt man den Tieren die Ohren mit Pfropfen aus paraffinierter Watte, 
dann ist es damit aus. Wenn die Tiere nicht h6ren k6nnen, dann geht 
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ihre Flugsicherheit im Dunkeln v611ig verloren; sie gleiehen dann in 
ihrem Verhalten ganz und gar den Pteropus, wollen nieht starten, lassen 
sieh zu Boden fallen und prallen gegen Hindernisse. Das gilt jedoch 
wohlverstanden nur bei v511iger Finsternis. Bei Beleuehtung, auch wenn 
sie nur schwaeh ist, merkt man den Tieren, abgesehen davon, dab sie 
besonders laut ticken, niehts yon Flugunsicherheit an. Wir werden auf 
diesen Punkt  noeh zuriickkommen. 

d) .Die physikalischen Charaktere des Orientierungslaute. Zeigen die 
geschilderten VerSuche, dag die Flughunde der Gattung Rousettus eine 
akustische, auf Widerha]lpeilung beruhende Orientierungsf~higkeit be- 
sitzen, wie sie uns al]gemein yon den Flederm/iusen her bekannt ist, 
so erlaubt uns die Untersuchung der physikalischen Eigenarten der 
Ticklaute eine genauere Zuordnung zu den bei den F]ederm~usen zu 
findenden Orientierungstypen (GI~IF~II~ und GALA•BOS 1941, 1942, 
DIJKGRAAF 1943/46, M6~tl~ES 1952, 1953 a, M6I-IRES und KULZER 1955 a). 

Zur Priifung der physikalischen Charaktere der Orientierungslaute 
wurden diese einerseits wie friiher (M6In~ns 1953 a) nach Aufnahme mit 
einem Kristal]mikrophon und naehfolgender Verst~irkung in einem 
3stnfigen RShrenversts auf dem Schirm eines E]ektronenstrahl- 
Oszillographen (Philips GM 5654) sichtbar gemacht. Andererseits wurde 
aber auch ein Verfahren benutzt, welches es erlaubte, die Laute abzu- 
hdren. Zu diesem Zweck wurde ein i)ber]agerungsger/it verwendet, in 
dem die aus dem Mikrophonverst~Lrker kommenden, den Orientierungs- 
lauten entspreehenden Schwingungen mit einer geeigneten, elektronisch 
erzeugten Ultraschallfrequenz iiberlagert werden. Fiir den Aufbau 
des Ger~Ltes haben wir wieder Herrn Dipl.-Ingenieur A~TON MIJSCHIK 
in Mfinehen zu danken. 

Die Oszillographenbflder "wurden mit der Philips-Voigtls 
strierkamera gefilmt, die i)berlagerungst6ne mit einem Grundig Reporter 
Tonbandgers auf Tonband iixiert. Beide Verfahren, das Siehtbar- 
machen wie das HSrbarmachen der Orientierungslaute haben ihre Vor- 
tei]e und erg~nzen sich sehr gut. Zur Frequenzana]yse benntzten wir den 
Frequenzanalysator yon PIMol~ow in Verbindung mit je einem fiir den 
HSrsehallbereich bzw. den Ultraschallbereich adjustierten Mikrophon 
and Vorverstirker. Die Frequenzanalyse sehr kurzer, nicht streng 
regelms sich wiederholender, stark ultraschallhaltiger Tierlaute be- 
reitet methodisch erhebliche Schwierigkeiten. Es wiirde zu welt fiihren, 
diese bier im einzelnen zu erSrtern. 

Das oszillographische Bild der Ticklaute yon Rousettus (Abb. 2) 
entspricht dem der Fledermansorientierungslaute vom Vespertilioniden- 
typ. Das Oszillogramm zeigt Zackengestalt: Js Anstieg der Ampli- 
tude am Anfang, etwas weniger steiler AbfM1 zum Ende hin, unregel- 
m~giger Amplitudenverlauf im ganzen. Die Art der Gliederung des 
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Oszillogramms lal~t auf einen stark gerauschhaften Charakter schliel3en. 
Das kommt  aueh beim AbhSren der iiberlagerten Laute sehr deutlich 
heraus. Die Ticklaute haben den Charakter yon weir in den Ultraschall- 
bereieh hinaufreiehenden Knallauten. DaB wir sie als meta]lische Laute 
hSren, hangt mit  ihrem Frequenzau/bau zusammen. Sie umfassen ein 
Frequenzgemiseh, das einen aul~erordentlieh weiten Frequenzbereich 
umspannt,  aber nur zu einem ldeinen Anteil im menschlichen HSrbereich 
liegt. Das Spektrogramm lal~t Frequenzen yon 6,5 bis nahezu 100 kHz 
erkennen. Dem h6rbaren Ticklaut entspricht ein zwischen 6,5 und 8 kKz 
liegendes Maximum. Ein wenig ausgepragtes Maximum liegt bei 15 bis 

Abb.  2. Orient ierungslaut  yon Rousettus a~gyptiacus (Frequenzen un te r  10 kHz  
weggefil tert)  

20 kHz, ein besonders kraftiges bei 30--40 kHz. Es besteht wenig 
Zweifel, dal3 der h6rbare Ticklaut als Begleitlaut der Ultraschallerzeugung 
aufzufassen ist, da er im Vergleich zum U]trasehaltanteil wenig inten- 
sir  ist 1. 

Die Dauer der Laute belauft sich auf 5,5 msee (Mittelwert aus 
34 Messungen) beim startenden Tier. Sie sind also im ganzen etwas 
]anger als die yon Vespertilioniden unter vergleichbaren Umstanden. 

Auch die Wiederholungshiiu/iglceit (repetition rate GRIFFINS) ist 
niedriger als yon den Vespertilioniden berichtet wird (GRIF~rlX und 
GALAI~BOS 1941, 1942, GRIFFIN 1953, DIaKO~AAF 1946). Sie betragt  
beim startenden Tier 6,9 Laute je Sekunde (Mittelwert aus 58 Messun- 
gen), steigt auch im Fluge nicht wesent]ich dariiber an, ja, kann sogar 

1 VSllig zweffe]sfrei kSnnte diese Frage nattir]ich nur durch Priifung der rela- 
riven Empfindlichkeit des l~ousettesohres fiir die einzelnen Frequenzbereiche 
beantwortet werden. Diese Untersuchung steht noch aus. Die im folgenden nooh 
zu behandelnde Tatsache, dab bei Steigerung der Intensitgt der L&utproduktion 
der Ultrasohallanteil der Laute sich mehr verstgrkt als der hSrbare, spricht sehr 
dafiir, dab wir hier mit einer wirklichen Ultraschallpeilung, nicht nur mit einer 
8challpeflung zu tun haben. 
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bis auf r je Sekunde absinken. Der Anstieg der Wiederholungshiiufigkeit 
bei Ann~iherung an einen Gegenstand oder beim Begegnen mit einem 
Artgenossen wurde sehon erw~hnt. Hieriiber sind noch spezielle Ver- 
suche im Gang. 

Beim fliegenden Tier zeigen die Orientierungslaute eine gewisse Syn- 
ehronisierung mit dem Flfigelsch]ag. Die Koppelung ist keineswegs auto- 
matisch. Die Produktion yon Lauten kann aueh unterdrfickt werden. 
Im Mittel ergaben sich bei einem Versuch mit einem li~ngs einer abge- 
steekten Strecke yon 12 m fliegenden Tier je Flfigelschlag 1,80rientie- 
rungslaute (Mittelwert aus 10 Registrierungen) (Methodik yon MSHR~S 
1953~). 

Folgen die Laute einer Serie sehr schnell hintereinander, so ver- 
schmelzen ffir das menschliche Ohr die zugehSrigen Tieklaute mit- 
einander, wodureh sieh eine ~nderung des Klangeharakters ergibt. 

Wir haben keine Absolutmessungen der Intensitgt der Orientierungs- 
laute durchgefiihrt. Jedoch l~ifit ein Vergleieh der Reiehweite, bis zu 
der die Orientierungsl~ute yon unserer Aufnahmeapparatur noch regi- 
striert werden konnten, erkennen, dal~ die Intensit~t der Orientierungs- 
laute yon Rousettus etwa der yon Vespertilioniden mit besonders kriiftiger 
Lautl0roduktion (Nyctalus noctula, Abendsegler, oder Lasiurus borealis, 
geprfift an einem aus Amerika bezogenen Exemplar) entsprieht. Von 
besonderem Interesse erscheint die schon vorher kurz erw~ihnte Ab- 
hiingigkeit der Lautintensiti~t yon der herrschenden Hellig]ceit, die nicht 
nur ffir den dem menschliehen Ohr hSrbaren Antei], sondern noeh aus- 
gepr~gter ffir den Ultr~schallanteil gilt. Besonders auff~llig ist die 
Zunahme der Lautintensitiit beim Ubergang yon schwaeher ttelligkeit 
zu vSlliger Dunkelheit. 

Die Tiere wurden einzeln, abwecbselnd in schwaeher Beleuchtung 
oder vSlliger Dunkelheit, in einem 20 m langen Gang fliegen gelassen. 
Die Beleuchtung bestand aus 5 60-W-Glfihbirnen, die soweit yon lieht- 
undurchl~issigen Schirmen umschlossen waren, dal~ nur auf den grauen 
ZementfuBboden direktes Licht ~iel, ~lle anderen Teile des Raumes abet 
nur dureh den yore Boden herkommenden Widerschein sehwach erhellt 
waren. In dem Fhgweg war das Mikrophon der Ultraschallnachweis- 
apparatur so aufgestellt, da~ die durch den Gang fliegenden Tiere im 
n~hen Abstand daran vorbeipassierten. Die Maximalablenkung des 
Oszil]ographenstrahls wurde a]s relatives MaI~ ffir die vom Mikrophon 
bei grSi~ter Ann~herung des Tieres aufgenommene Schallenergie ge- 
wertet. Die Zuf~illigkeiten, die dadurch gegeben sind, dal~ das Tier nieht 
immer in gleiehem Abstand am Mikrophon vorbeifliegt bzw. nieht immer 
im Augenblick grSl~ter Ann~herung einen Orientierungslaut produziert, 
bestehen fiir,,D~mmerflug und Dunkelflug" in gleicher Weise; aul~erdem 
]assert sie sieh durch 5ftere Wiederholung des Versuchs einengen. Die 
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Tabelle 1 gibt einen Uberblick fiber die in einer Versuehsgruppe erzielten 
Ergebnisse. 

Tabelle I 

Tier 1, 3 

Ve.r.suchsfolge : ] 
Ubergang yon . . . . .  Du-->D/i D/~-+Du 

Lautintensit~t ] I 

imDammerlicht . . . [ 0,75 0,45 
in Dunkelheit i �9 �9 - I 1,75 1,75 

Tier 2, ~' 

Du-+D& D~-+Du 

0,8 0,67 
2,7 2,85 

Tier 3, c~ 

] Du--->D/~ 

0,8 
1,8 

Du->D/~, d.h. erst Versuch in v611iger Dunkelheit, dann Lu D/~mmerlicht 
(Mittelwerte aus je 10 Fli~gen). 

Aus diesen und anderen Versuchen erg~b sich, dab die Intensit~t 
der Lautproduktion beim Ubergang zu v6Iliger Dunkelheit auf d~s 
Doppelte bis Siebenfache des bei Dgmmerlicht beobachteten Wertes 
ansteigt. Zu dieser fiberrasehenden Abh~ngigkeit der Lautproduktion 
yon der herrsehenden Helligkeit gibt es bei den Fledermi~usen, naeh 
den bisher vorliegenden Untersuehungen, keine Parallele. [Beim 01- 
vogel Steatornis land GRIFFIN ( 1953 b), Entspreehendes.] Diese Abh~ngig- 
keit kann nur so verstanden werden, dab bei Rousettus die akustisehe 
Orientierung mit abnehmender He]ligkeit sg~rker in den Vordergrund 
tritt ,  eine Tatsache, die uns erst durch die sp~ter folgenden Darlegungen 
fiber die optische Orientierung roll  verst~nd]ieh werden wird. 

e) Ursprung und Ausstrahlung der Orientierungslaute. Es liegt 
nahe, anzunehmen, dab die Orientierungslaute yon Rousettus im Kehl- 
kopf erzeugt werden. Obwohl die Oriengierungs]aute dem Vesper- 
tilionidentyp entspreehen, weist doeh der Kehlkopf yon Rousettus einen 
anderen Bau als die Kehlk6pfe der Vespertilioniden (ELIAS 1907) auf. 
Eine anatomisehe Untersuehung fehlte bislang 1. 

Bei der Beobachtung startender und fliegender Rouse#us fiel uns 
auf, dab beim Aussenden der Orientierungslaute das Maul nieht oder 
nieht nennenswert ge5ffnet wird. Das steht im Gegensatz zu dem, was 
man in der l~egel bei den Vespertilioniden beobaehtet :Dor t  beginnt die 
UltraschaHorientierung ja damit, dab das Maul aufgesperrt wird. Damit 
stellte sich die Frage, ob nicht bei Rousettus die Ausstrahlung der Orien- 
tierungslaute vielleieht aueh dureh die Nase erfolgt, wie es bei den 
t~hinolophiden gesehieht (M6~ES 1953). 

Die Beantwortung dieser Frage wurde yon versehiedenen Seiten 
her versuehL 

1 ]~. KULZlSR untersucht im Zusammenhang mit der Frage der Physiologie der 
UltraschMlerzeugung auch die Anatomie des Kehlkopfes yon t:lousettus. Der 
VerSffentliehung seiner Studien soll bier nicht vorgegriffen werden. 
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Der Versuch, dutch weehselweisen Verschluf~ von Nase bzw. Mund 
die Entscheidung fiber den Ausstrahlungsweg zu f/~llen, st6Bt auf 
besondere Sehwierigkeiten. Aueh wenn man noch so gut gearbeitete 
Kappen verwendet und sie sorgfiltig aufsetzt, gelingt es den Tieren 
wghrend des ersten Fluges meist wieder, sie zu lockern oder zu ver- 
schieben. Immerhin ergaben sich durch diese Versuche Hinweise darauf, 
da~ die Anssendung durch die Nase erfolgen kSnn~e. ]~in zweiter Weg 
zur Beantwortung der Frage best~nd darin, Elektronenblitzaufnahmen 
im Dunkeln fliegender Tiere zu machen. Es ist naturgemi~ mit blo~em 
Auge nut  ann~hernd mSglich, bei einem mit einer Geschwindigkeit yon 
3--@= m/sec vorfiberhuschenden Flughund mit blol~em Auge Feststel- 

Abb. 3. Im Dunkeln fliegender t~ousettus aegyptiact~s. Elektrisch ausgelOste Elektronen- 
blitza~fnahme 

lungen darfiber zu treffen, ob das Maul gesehlossen ist oder nicht. Zu- 
dem braucht man zum Sehen Lieht - -  und da, wie wir gesehen haben, 
bei Rousettus die UltraschM]orientierung erst mit zunehmender Dunkel- 
heir in steigendem MaBe~ einsetzt, sind bei Licht gewonnene Beobach- 
tungen fiber Offen- oder GeschlossenhMten des Mundes nicht iibermi•ig 
beweiskrgftig. Hier konnten also nut  Blitzaufnahmen der in vSlliger 
Dunkelheit fiiegenden Tiere weiterfiihren. 

Der Verschlul3 der auf einen bestimmten Bereich der Flugstrecke 
eingestellten Kamera blieb dauernd often. Der Blitz wurde durch ein 
elektronisches Gerat in dem Augenbliek ausgelSst, in welehem der 
Flughund den Seh~rfenbereich der Kamera durchfiog. 

Die so gewonnenen Aufn~hmen, yon denen Abb. 3 eine Probe gibt, 
zeigten fibereinstimmend, da~ Rousettus much bei vollausgenutzter 
UltraschMlpeilung mit fast v611ig geschlossenem Maule fliegt. Aller- 
dings f~llt auf manehen Bildern auf, dab die Mundwinkel d~bei spalb 
~Srmig ~useinandergezogen erscheinen. Welche Bedeutung das hat, 
ist noch nieht k]ar. 

Klgrung der Gestalt, Lagerung und Wirkungsweise des Kehlkopf- 
aufsatzes schien schlie~lich die Entscheidung zu bringen. Wie bei den 
l%hinolophiden erwies sich auch bei Rousettus d~s Kehlkopfaufsatzrohr 
so weir vorgezogen und der Oberrand des Kehlkopfaufsatzes anatomisch 
so der Gestalt der G~umenSffnung angepM~t, dab eine {este Verbindung 
zwischen Kehlkopf und NasenhShle gewahrleistet erscheint. Eine ]eicht 
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schem~tisierte Darstellung der Verh~ltnisse gibt Abb. 4, die nach einem 
medianen Sagittalschnitt des Kopfes yon Rousettus gezeichnet ist. D ~  
die so erm5gliehte Kehlkopfnasenverbindung nicht nur ffir den Schluck- 
akt, sondern ~uch ffir die Aussendung der Orientierungslaute yon Be- 
deutung zu sein seheint, lehr~ die Untersuchung des lebenden Tieres. 
0ffnet  man einem Rousettus das Maul, so dab der Schlund dem Bliek 
zug~nglich wird, so sieht man im Hintergrund der SchlundrShre die 
Epiglottis als medianes, senkrecht stehendes Rohr, das st~indig lest in 
die GaumenSffnung eingeffigt erscheint. 1Yur durch Verschliei~en der 
NasenlScher kann man eine vorfibergehende LSsung dieser Verbindung 

Nasenraum mit ~asel~muscheln ~asenhShle Gehirn 

Abb. 4. ~{edianer Seog'ittalsehnitt du tch  den t~2opf yon  Rousetlus, leieht  sehematisler(~ 

dureh Senken des Kehlkopfes und Heraustreten des Epiglottisrandes aus 
der GaumenSffnung erzwingen. Mehr noch: Orientierungslaute treten 
nur auf, wenn der Kehlkopfaufsatz lest in die GaumenSffnung eingeffigt 
ist. Damit liegen anseheinend funktionell bei Rousettus die gleichen 
Verh~ltnisse vor wie bei Rhinolophus (M6m~Es 1953a), wenn auch der 
anatomische Bau der an der Kehlkopf-Nasen-Verbindung beteiligten 
Strukturen anders beschaffen ist. 

Zusammenfassend kSnnen wir sagen: Die geschilderten Versuche 
legen die Annahme n~he, dab auch bei Rousettus die OrientierungslauLe 
wie bei Rhinolophus nur durch die Nase ~usgesendet werden. F fir eine 
endgfiltige Antwort auf diese Frage reichen die Ergebnisse jedoch noch 
nicht bus. Weitere Versuche sind im Gange. 

~Tberblicken wir die zur Frage der akustischen Orientierung yon 
Rousettus gewonnenen Ergebnisse, so ergibt sich folgendes Bild. Die 
Flughunde der Gattung Rouse#us verffigen im Gegensatz zu den Flug- 
hunden der Gattung Pteropus fiber eine wohlentwiekelte und leistungs- 
f~hige akustisehe Orientierung durch Widerhallpeilung. Sie benutzen 
dazu Ultrasehallaute veto Vespertilionidentypus, die mit einem ffir das 
menschliche Ohr hSrb~ren Tieklaut verknfipft sind. 

Z. vergl. Physiol. t~d. 38 2 
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2. Die Frage der optischen Orientierung 
KOLME~ (1924) hat im Rahmen seiner Untersuehungen fiber die 

Augen der Chiropteren zwar nicht die Augen yon Rousettus aegyptiacus, 
wohl aber die yon Rousettus (Pterocyon) stramineus, dem PMmen- 
Ilughund, untersucht. Er  land weitgehende Ubereinsgimmung mig 
den tibrigen Megachiropteren, insbesondere auch - -  was in unserem 
Zusammenhang wiehtig erscheint - -  mit den Augen versehiedener 

Abb. 5. Rousettus aegyptiacus, an der W a n d  Jagngend und  die U m g e b u n g  be t r ach t end  

Pteropus-Arten. Man durfte daher auch ffir Rousettus aegyptiacus ein 
ebensogut entwickeltes SehvermSgen erwarten und annehmen, dab aueh 
bier die optische Wahrnehmung eine wichtige Rolle bei der Orientierung 
spielt. DaB ein wohlentwickel~es SehvermSgen vorhanden ist, lehrt 
schon die einfaehe Beobaehtung des lebhaften Spiels der grol3en Augen 
(Abb. 5), mit ihren klar auf die Gegenst~nde - -  auch k]eine - -  bezogenen 
Fixierbewegungen. Welter spricht daffir der ausgepr~gte; der  jewei]igen 
Beleuchtung in welter SkMa gut und schnell sich anpassende Wechsel 
der Pupillenweite. Die Pupillarreflexe fallen bei Rousettus aegyptiacus 
dadurch besonders ins Auge, dal~ diese Art ein sehr kr~ftig reflektierendes 
orangefarbiges Tapetum besitzt. Besonders eindrueksvoI1 war die 
Irist~tigkeit an den Sehlafpl/itzen der Tiere in J~gypten zu beobaehten. 
Leuehtete man die hoch oben an der Deeke in diehten Massen h~ngenden 
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Flughunde von unten her mit einem Taschenscheinwerfer an, so gliihten 
einem aus der schwarzen Masse der Tiere die Augen wie ein Mosaik yon 
paarweise gekoppel~en, leicht hin und her zuckenden, hell orange lcuch- 
tenden Riickstrahlern entgegen. Aber nur ftir knrze Augenblicke! 
Dann beendete der reflektorische SchluB der Pupillen das phantasti- 
sehe Schauspiel eines Himmels mit ungez~thlten, apfelsinenfarbigen 
Sternen. 

Was die Frage nach der Bedeutung des Gesichtssinnes fiir die Orien- 
tierung angeht, so k6nnte man vielleicht geneigt sein, schon in dem aus- 
gepr~gten negativ phototaktischen Verhalten, welches, wie schon er- 
w~thnt, Rousettus im Gegensatz zu Pteropus kennzeichnet, einen deut- 
lichen ttinweis darauf zu erblicken, dab auch bei Rousettus der optischen 
Orientierung eine wichtige l~olle zukommt. Aber ein solcher SchluB 
ist nicht zwingend. Auch die Mikrochiroptera, die Flederm~use, zeigen 
ja eine sehr ausgepr~gte Lichtflucht. Aber in diesem Fall beschr~nkt 
sich der Beitrag des Gesichtssinnes zur Orientierung tats~chlich auf die 
AuslSsung dieser, die Tiere in ihre Schlnpfwinkel leitenden und ihre 
Aktivit~tsperiodik koordinierenden Verhaltensform. Flederm~use sind, 
wenn man ihnen die akustische Orientierung unm6glich machg, hilflos. 
Ihre Augen bewahren sie kaum jemals davor, einem Hindernis im Fluge 
auszuweichen. 

Bei der Behandlung der akustischen Orientierung yon Rousettus 
wurde bereits darauf hingewiesen, dab der klassische Versueh des 
Nachweises einer akustischen Orientierung durch VerschlieBen der 
Ohren in v611iger Dunkelheit durchgefiihrt werden muB. Bei Licht - -  und 
sei es auch nur ein sehwaches Dgmmerlicht - -  sind Rousettus, denen man 
die Ohren verschlossen hat, keineswegs hilflos. Im Gegenteil - -  sie 
fliegen mit unverminderter Gewandheit and Sicherheit umher und 
beweisen so, dab sie nicht nur auf die akustische Orientierung ange- 
wiesen sind. Erst wenn man ihnen anBer den Ohren auch noch die Augen 
verschlieBt, oder das letzte Licht lSscht, erst dann werden die Rousettus 
hilflos, unfiihig, I-Iindernissen auszuweichen oder LandemSglichkeiten 
wahrzunehmen. 

Nach diesen Ergebnissen besteht nun kein Zweifel, dab Rousettus 
sinnesm~l~ig in doppelter Weise fiir den Nachtflug geriistet ist: einmal 
durch den Besitz leistungsf/~higer, zum D/immerungssehen bis zu 
schwi~ehsten H611igkeiten geeigneter Augen, zweitens durch den Besitz 
einer wohlfunktionierenden akustischen Orientierung durch Widerhall- 
peilung. Was wir bei den Ftughunden der Gattung Pteropus einerseits, 
bei den Mikrochiropteren andererseits als OrientierungsmSglichkeiten 
getrennt linden, t r i t t  uns bei Rouse#us vereinigt entgegen. Von hier aus 
wird uns nun auch die Abh~ngigkeit der Intensit/~t der Orientierungs- 
laute yon der herrschenden Helligkeit verst~ndlich. Die Verst~rkung 

Z. vergl. Physiol. Bd. 38 28~ 
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der Lautproduktion mit zunehmender Dunkelheit bedeutet nichts anderes 
als die allm~hliche Umschaltung yon optischer auf akustische Orien- 
tierung. 

3. Die Frage der geruchlich~n Orientierung 
a) Die Bedeutung des Geruchssinnes ]i~r die Futtersuche. Die bisher 

gesehilderten Versuche geben uns eine Antwort auf die Frage, wie die 
Rousettus-Flughunde ihren Weg im Dunkel der Nacht  oder der H5hlen 
linden. Often ist aber noch die Frage, wie die Rousettus in der Nacht  
ihre iYahrung ]inden. Die Tiere verlassen ihre Tagesschlafquartiere erst 
nach Einbruch vSlliger Dunkelheit. Abgesehen yon Mondn/ichten werden 
die MSglichkeiten optischen Nahrungsfindens im Freileben beschr~nk~ 
sein. Da die den Rousettus als I%hrung dienenden Frfichte sich durch 
ausgepr~gten, auch der menschlichen ~ase  gut ws~hrnehmbaren Duff 
auszeichnen, liegt es nahe, eine mal~gebende Rolle des Geruchssinns bei 
der Nahrungssuche dieser Flughunde anzunehmen. Zudem unter- 
scheiden sich die Flughunde ja al]gemein, wie schon frfiher betont, yon 
den Flederm/s durch die grSSere Ausdehnung der ~asenregion, die 
ihren XSpfen das hundeartige Aussehen ver]eiht. Die Angaben fiber den 
feineren Bau des Rieehorgans sind ]eider sp~rlich, Untersuchungen fiber 
seine Leistung fehlen ganz. 

Wir ffitterten unsere t~ousettus fast ausschlie$1ich mi t  Bananen, die 
geschKlt und in Stficke gebrochen in Glasschalen im Flugraum aufgestellt 
wurden. Die Schalen standen, damit  die Tiere leichter beim Fut ter  
landen konnten, auf Wandbrettchen. Von  diesen Futterpl~tzen holten 
sich die l~ousettus die Fruchtstficke, flogen damit  zu ihren Ruhepl/s 
an den dunkelsten Stellen des Raumes und verzehrten sie dort. Es fiel 
uns nun auf, dal3 die Tiere das Fut ter  immer sehr schnell fanden, aueh 
wenn es an immer wechselnden Stellen geboten wurde. Wenn sie an der 
geffillten Futterschale vorfiberflogen, gingen sie zu kurzem I~fittelflug 
fiber, u m b e i  der n~ehsten Flugschleife auf dem Wandbret t  zu landen. 
Dieses Verhalten festigte in uns die Vermutung, dal~ der Geruchssinn 
beim Futterfinden eine fiihrende Rolle spielen mfisse. Wir nahmen 
daraufhin eine systematische Untersuchung des Geruchssinnes yon 
Ro~settus und seiner Bedeutung ffir die Futtersuche in Angriff. 

D u r c h  Vorversuche wurde zunKchst einmal Klarheit  dariiber ge- 
schaffen, welche l~o]le der Geruchssinn tats/ichlich spielt und in welcher 
Rangordnung zu den anderen in Frage kommenden Sinnen er bei der 
Futtersuche mitwirkt. Zu d i e s em  Zweek wurde eine Anzahl ganz 
gleich aussehender Fut terbret ter  an verschiedenen Stellen des Raumes  
angebracht. Auf allen P1Ktzen befanden sich mi t  sauberem Fflterpapier 
umhiillte Glasschalen. Aber nur eine Schale enthielt jeweils Ban~nen- 
stfickchen, deren Duft  durch die Filterpapierhfille ffir die mensehliche 
Nase nur ~ul~erst schwach und aus n/~chster N/~he wahrzunehmen war. 
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Es zeigte sioh, dab die Tiere schon nach wenigen Hin- und Herfliigen 
den mit Bananen versehenen Futterplatz auffanden, dort landeten und 
versuchten, an die Friichte heranzuge]angen. Da Ortsdressur durch 
regellosen Wechsel des Futterplatzes vermieden war, da auch eine op- 
tische oder akustische Unterscheidung zwischen leeren und mit Fut ter  
versehenen P]~tzen unmSglich war, stand mit dem Ausgang dieser 
Versuche lest, dab der Geruchssinn allein ftir die Futtersuche ausreicht. 

b) .Die Mitwirkung des Gesichtssinnes bei der_Futtersuche. Eine weitere 
Versuchsserie diente zur Beantwortung der Frage, wieweit mit der 

Abb. 6. Versuehsanord~ung zur  Dressur auf  Sehwarz u n d  WeiB. Erkl~rm~g im Tex t  

Mitwirkung anderer Sinne bei der Futtersuche zu rechnen ist. Wit 
versuchten hierbei, die Rousettus auf eine Unterscheidung eines ttellig- 
keitsmerkmals, n~mlich au~ die Unterscheidung yon schwarz und weir, 
zu dressieren, ~thnlich wie dies EIS~TI~AVT (1950) bei Flederm~usen 
unternommen hat. Unsere Versuchsanordnung ist in Abb. 6 dargestellt. 

D~s Fut ter  wurde in paarweise aufgestellten Futterk~sten unter- 
gebracht, die mit einem Anflugbrett versehen und ganz mit schwarzem 
bzw. weil~em Papier umldeidet waren. Auf dem Anflugbrett wurde zur 
Erleichterung des Landens ein Strei~en Drahtgeflecht befestigt, um den 
Tieren einen besseren Halt  zu geben. Das Futter,  Bananenstiickchen, 
befand sich in einer Nische des K~stens, die zl~m Anflugbrett hin mi~ 
einem Vorhang aus fransenartig eingeschnittenem Papier so abgeschlos- 
sen war, dab man nicht hineinsehen konnte. Wohl ~ber konnten die 
auf dem Anflugbrett ]andenden Tiere dutch den Fransenvorhang in das 
Innere der Nische krabbe]n und zum Fut ter  gelangen. Ffir jeden Versuch 
wurden die Futterk~sten vertauscht, mit frischem Papier tiberzogen und 
neue Drahtgitter auf der Landefl~che angebracht. Flughunde haben 
einen starken Eigengeruch, dessen ~n der Versuchsanordnung haftende 
Spuren den Versuchsverlauf h~tten beeintr~chtigen kSnnen. Die 

Z. vergl. Physiol. Bd. 38 ~b 
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Versuche wurden s~mtlich spKt abends durchgeffihrt, wenn die Tiere in 
voller Aktivit/s waren. Um ihnen jede Scheu zu nehmen, wurde fiir 
m6glichste Ruhe im Versuchsraum gesorgt und der Flugraum nur mit  
schwachem D~mmerlicht beleuchtet, das eben noch zur Beobachtung 
ausreichte. Beide Futterpl~tze, der schwarze und der well'e, waren mit  
der gleichen Menge Bananen versehen. Jedoch konnten die Rousettus 
nur, je nach Versuch entweder im schwarzen oder im weil3en Kasten 
an die Frfichte gelangen; im anderen Kasten war der Zugang zu den 
Bananen durch ein hinter dem Fransenvorhang gelegenes, yon au$en 
nicht erkennbares Gitter versperrt. 

Nach 18 Versuchsn~chten mit  Dressur auf Wei/3 interessierten sich 
die Rousettus fast nur noch ffir den weil3en Futterplatz,  die Anfliige 
anf schwarz wurden immer seltener. Ein fiberraschendes Ergebnis 
brachte der Kontrollversuch, bei dem beide Futterk/~sten unbekSdert 
blieben. Nun standen also die Flughunde vor der Aufgabe, die an- 
dressierte Helligkeit aufzusuchen, ohne daf~ ein Duft  sie lockte. Der 
bisher bevorzugte wei[3e Futterp]atz interessierte sie aber nicht mehr;  
nach einigen Hin- und Herfliigen stellten die Tiere die Futtersuche 
iiberhaupt ein. Der Versuch einer Dressur auf Schwarz endete mit  
demselben Ergebnis. 

Wurden nach Dressur auf Well3 nur im schwarzen Kasten Bananen 
geboten, w~hrend der wei~e Futterkasten leer blieb, so wendeten sich die 
Tiere unverzfiglich dem schwarzen Kasten zu und suchten nur dort. 
In  einem Versuch hatten die Tiere 25 N~chte hindurch nur in dem wei~en 
Kasten Frfichte holen kSnnen und sich ganz darauf eingestellt. Nun aber, 
wo dem gewohnten Kasten kein Bananenduft  entstrSmte, kfimmerten 
sie sich kaum mehr um ihn und lieBen sich yore Duft  zum schwarzen 
Kasten locken. Der Gegenversuch mit  Dressur auf Schwarz verlief 
ganz entsprechend. 

Diese Ergebnisse machen klar, dab optische Merkmale bei der Futter-  
suche mitverwertet  werden, dal~ aber dem Geruchssinn die weitfiber= 
ragende Rolle zukommt.  Es muI3 noch betont  werden, dab das Verhalten 
der Tiere klar erkennen l~l~t, da6 sie sich zun/~chst unentschieden dem 
Versuchskastenpaar n~Lhern und da~ die Entscheidung, welchem der 
beiden KKsten sie sich zuwenden, fiillt, w~hrend die Tiere im l~tittelflug 
vor der Versuchsanordnung schweben. 

c) Riechsch~ir]euntersuchungen. Die erstaunliche Sicherheit, welche 
die Rousettus beim Riechen ihrer Nahrung zeigten, veranlai3te uns, 
Versuche anzustellen, um zu ermitteln, wo die untere Grenze der l~iech- 
sch~rfe dieser Tiere liegt. E s  lag dabei nahe, vom nati~rlichen Du]t der 
Nahru~g a uszugehen. Zwar ist dieser nach St~Lrke und Charakter yon 
Sorte und Reifungsgrad der Bananen abh~ngig und daher nur unvoll- 
kommeI1 quanti tat iv zu fassen; eine Schwierigkeit, die bei kiinstlichen 
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Duftstoffen weniger ins Gewicht i~]lt. Jedoeh besitzt der nutfirliehe 
Duftstoff der Nahrung ffir das Tier primer eine wesentlich st~irkere 
Loekwirkung. Davon wird welter unten noch die gede sein. 

Die zur Riechseh~rfebestimmung verwendete Versuehsanordnung ist 
in Abb. 7 d~rgestellt. In einem l~ngen Gang wurden 4 Futterk~sten der 
vorher bescbriebenen Art in Abst~nden yon 4 m l~ings der Flugbahn 

Abb.  7. V e r s u c h s a n o r d n u n g  zu d e a  Riechseh/tsfe- und G e r u c h s u n t e r s e h e i d u n g s v e r s u e h e n .  
E r l ~ u t e r u n g  im T e x t  

aufgestell~. I~ diesem Versueh waren die Kasten alle mit weiBem, nach 
~edem Versueh erneuerten Filterpapier umkleide~. Sehwache D~mmer- 
beleuch~ung erm6glichte die Beobachtung. D~mit die Tiere night ge- 
stSrt wurden, s~B der Beob~ehter in einer Kabine. Das ~Futter warde 
~eweils nut in einem dot Futterk~isten, in regelloser Folge wechsetnd, 
geboten. Die Bunanen, m6gltchst yon iibereinstimmendem Reife- 
zust~nd, wurden in feine Seheibchen geschnitten, zerstampft und in 
Ubrsch~lehen gewogen. Das ~lles gesehah in einem Nebenraum. Alle 
verwendeten Glass~chen wurden in Chromschwefels~ure gereinigt, an- 
schlieBend mehrere Stunden nnter flie~endem Wusser gespfilt. Xontroll- 
versuche erggben, du6 diese t~einigung ~usreichend war. Das mi~ Futter 
besehickte Sch~lehen wurde sofort nach dem Auswiegen in den :Putter- 
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kasten gebraeht. In Versuchen, in denen 2 g oder weniger Bananen- 
substanz im Schi~lehen war, erhielten die Tiere sofort naeh dem richtigen 
Auffinden des Sch~lehens am gleichen Futterp]a~z ein reichliches 
Bananenstfiek, um zu verhindern, dab der Sucheifer erlahlnte. 

Ein Protokollauszug und eine tabellarische I)arstellung der Ergebnisse des 
Versuchs l~r~ 12 der Versuehsreihe 8 mSgen den Verlauf einer derar~igen Riech- 
seh~rfeprtifung veranschauliehen. 

26. 7.54: Uhrzeit 20~2--20 ~, Raumtemperatur 160 C, Bananenmenge 100 mg 
auf Futterplatz 2, 3Versuchstiere. ZweiMinuten nachVersuehsbeginn setzt eine rege 
l~lugt~,tigkeit ein. Ein Tier riittelt nach 7 ~lugsehleifen vor Futterplatz 2; es ]andet 
sofort, kriecht in die Nische des Futterkastens, verbleibt dor~ wenige Sekunden und 
flieg~ wieder ab. Weitere Anfliige und Landungen am selben Futterplatz erfolgen 
rasch hintereinander; die 3 anderen Futterpl/~ze bleiben unberiicksiehtigt. W/ihrend 

Tabelle 2. Versuchstabelle 

Zahl der An- 
Gesamt- flfige auf die 

Zei~ zahl der Fut te rp l i tze  
Fliige 

11 1314 
I I , 0 his 0 0 

20~5 

Zahl der Lan- 
dungen auf den 
Fut te rp l i tzen  

i l 2  314 

0 3 0 0  

des Fliegens stoI]en die Tiere 
oft den ,,Papageienschrei" aus, 
am h~ufigsten, wenn sie --vom 
Duit angelockt - - n u t  eine 
geringe Futtermenge vorfinden. 
Wiederholt komm~ es zu hef- 
tigem Streit unter den Tieren, 
wenn zwei zugleieh auf dem 
Anflugbrett landen und in die 
l~ische des Futterkastens lrrie- 
ehen wollen. 

Die Riechschi~ffeversuche erbraehten folgendes Ergebnis : In  54 Ver- 
suchen mit Bananenmengen zwischen 75 g und 20 mg zeigten die Tiere, 
da{] sie, wenn das Futter  nur wenige Minuten in den Sch~lchen stand, 
mit Sieherheit noch 100rag Bananensubstanz auffinden konnten. 
Stand das Futter  1/ingere Zeit, so wurde - -  durch das Verfliegen des 
Duftes - -  die Leistung schlechter. In 5 Versuchen gelang es den Tieren 
sogar noch, 50 mg Bananensubstanz zu entdeeken. Eine erstaunliche 
Leistung, wenn man sich vor Augen hilt ,  dab die Wahrnehmung effolgt, 
w~hrend die Tiere mit etwa 15 km Stundengesehwindigkeit vorfiber- 
fliegen ! 

Tabelle 3 gibt einen Uberbliek fiber das Ergebnis der Versuche, in 
denen die Rousettus-Flughunde Bananenmengen yon 500rag und 
darunter fanden bzw. nieht mehr finden konnten .  (Versuche s~mtlieh mit 
vor dem Versuchsbeginn unmittelbar frisch bereitetem Bananenbrei.) 

Das Ergebnis wurde noch in einer anderen Weise fiberpriift: Am 
Boden des Flugraumes wurden in regelloser Anordnung 11 Glasseh~lchen 
aufgestellt. In  eines davon wurden 100 mg Banane geffillt. Die Rousettus 
umkreisten jedesmal das duftende Schiilehen, wenn ihr Flug sie in die 
N/~he ffihrte - -  gleichgfiltig an weleher Stelle es sieh befand - -  und 
landeten sofort in n/ichster N/ihe am Boden. 

Um quan~itativer arbeiten zu kSnnen als es aus den gesehilderten 
Grfinden unter Verwendung yon Bananensubstanz mSg]ieh ist, ver- 
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suchten wir, die Rieehschgrfe-Experimente mit  synthetischem Bananen- 
iither durchzufiihren. Wir  verwendeten B a n a n e n ~ h e r  1273 der F i rma 
I)ragoco, Holzminden.  Zur Dosierung wurde der Ather  mit  einer Mel3- 
pipet te  auf Filterpapierscheiben aufgetropft ,  die vorher  mit  ParaffinS1 
get rgnkt  wurden, urn den Duff  besser zu binden. Die im Versuch ver- 
wendeten Mengen des Bananen~thers  lagen zwischen 0,1--0,003 cm 3. 

Die Ergebnisse dieser Versuche zeigen eine auff~llige Schwankung.  
Wiederholt  fanden die Tiere ohne Schwierigkeit eine Menge yon  0,005 em 3, 
bei den darauffolgenden Versuchen wurden aber weir gr6Bere Mengen 
unbeachte t  gelassen. Obwohl wir 57 Exper imente  durchfiihrten, gelang 
es nicht, die Riechsch~trfe mit  Bananen- 
~ther zu ermitteln. Der Grund dtirfte 
darin zu suchen sein, dab der synthetische 

Ban&~en - 

Bananen~ther  fiir die Rousettus wohl zu- mengo 
n~chst eine gewisse Ahnlichkeit  mit  dem in mg 
nattirlichen Duff  ihrer N~hrung aufweis~, 
dag er aber bei n~herer Prfifung ffir die 500 

25O 
Rousettus-Nase zu wenig mit  dem natiir- 200 
lichen Bananendurf t  tibereinstimmt. Ver- 100 

5O 
suehe, bei denen nach Bananen/~ther 20 
Bananensubstanz angeboten wurde, lassen 10 
keinen anderen Sehlug zu. 

Tabelle 3 

Zahl der 
positiven 
Versuche 

3 
2 
2 
9 
5 
1 
0 

Zahl der 
nega - 
tiven 

Versuche 

Das Protokoll eines solchen Versuehs sei im Auszug angefiihrt: Versuchsreihe 7. 
Versuoh Nr. 13. Temperatur 160 C. 0,1 om 3 Bananen~ther auf Futterp]atz 2. 

, , . . .  um 2035 Uhr l~13t ehl Tier erkennen, dab es den Duff des Bananen~thers 
bemerkt hat, es riittelt im t~lug, umkreist den Futt~rplatz, lander aber nioht. 
Um 20 ~9 Uhr wird der duftende Futterp]atz erneut angeflogen, aber auoh jetzt 
un~erbleibt die Landung. Bis 205s wird der Duft-Futterplatz yon dem hin und 
her fliegenden Tier iiberhaupt nicht mehr beachtet. 20 ~s Uhr wird das Duft- 
sch/ilchen (der Duft ist noch wahrnehmbar!) gegen ein Seh~lehen mit 500 mg 
Bananensubstanz ausgetauscht. Beim n~chsten Vorbeiflug riittelt das Tier am 
Futterplatz. Kurz hintereinander erfolgen nun 9 Landungen und 6 Anfltige bis auf 
n~ehste N~he !" 

d) Das geruchliche Unterscheidungsverm6gen. I n  weiteren Versuchen 
stellten wir den F lughunden  synthetisehen Bananen~tther und natfirlichen 
Bananenduf t  nebsneinander zur Wahl.  Die Dosierung wurde so gewghlt,  
dab der Duff  der Bananen/~therprobe fiir die menschliche Nase st/~rker 
wahrnehmbar  war als der Duff  der Bananensubstanz.  Versuchspersonen, 
die wir an den Fut terpl~tzen schniiffeln lieBen, charakterisierten den 
mit  Bananen~ther  versehenen Fut terp la tz  als ,,deutlich nach Bananen  
duf tend" ,  w/ihrend sie am Fut terp la tz  mit  Bananensubstanz  nichts 
wahrnehmen konnten.  Zu unserer Uberraschung erggben aber die 
Versuche mit  den Rousettus, dab die iiberwiegende Zahl der Anfliige und 
Landungen  dem Fut terpla tz  mit  der Bananensubstanz galten. 
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Ein Ausschnitt aus den Versuchstabellen soil dieses Ergebnis ver- 

Bananen- 
menge 
in g 

6 0,2 
7 0,2 
8 0,1 
9 0,1 

anschaulichen. (Tabelle 4). 

Ver- Auf  
such Fu t t e r -  
Nr.  p la tz  

1 

Tabelle 4 

Ather  - Auf 
raenge Fu t t e r -  
in c m  3 platz 

0,1 I 
o,1 I 3 
o,1 I 2 

Zahl der An- 
flfige bei 

Fu t t e rp l a t z  

1121 14 11___2 

o o o l o   [oio 
Schr~ge Ziffern: Anfliige bzw. Landungen beim Bananenather. 
Fette Ziffern: Anfliige bzw. Landungen bei Bananensubstanz. 

Zahl der  Lan-  
dungen  auf  
Fu t t e rp la t z  

0 
2 

5 

Wit lieBen in sp~teren Versuchen die Rousettus auch noch zwischen 
natfir]ichem Bananenduft  und mehreren gleichzeitig dargebotenen 
Fruchti~thern w~hlen. Neben dem schon erwi~hnten Bananen~ther 1273 
wurde ein s0g. Bananenkonzentrat  (Dragoeo V 605) und ein ~hnlich 
duftender Birnen~ther verwendet. Obwohl die Dfifte ffir die menschliche 
Nase vor allem bei starker Verdfinnung leicht zu verwechseln waren, 
fanden die Flughunde mit grSBter Sicherheit den Futterplatz mit  der 
Bananensubstanz und landeten dort. Die Futterpl~tze mit  den Frucht- 
~thern wurden zwar angeflogen, zur Landung kam es hie. Wurden 
anschlieBend die Duftproben so umgewechselt, dab ein Fruchtgther- 
sch~lchen am bisherigen Bananensubstanzplatz stand, w~hrend das 
Substanzsch~lchen nun 8 m welter in der Flugbahn ]ag, so dauerte es 
nur 1 rain, bis die Tiere den Wechsel bemerkt  hat ten und wiederum 
bei dem natfirlichen Bananenduft  ]andeten. 

e) Au//inden des Futterplatzes in v611iger Dunkelheit. In  den bisherigen 
Versuchen war der Raum stets schwach beleuchtet. W~hrend die 
Tiere sich yon ihrem Geruchssinn leiten lieBen, hat ten sie gleichzeitig 
stets die M6glichkeit, sich optisch zu orientieren, In  einer letzten Ver- 
suchsserie sollte geprfift werden, wie sich das Zusammenwirken yon 
Geruchssinn und Ultraschallorientierung bei der Futtersuche gestaltet. 
Mit anderen Worten: ob die Rousettus-Flughunde imstande waren, 
duftendes Fut ter  auch in v5lliger Finsternis zu finden. Die Beobach- 
tungskabine war so angeordnet, dab m a n  die Anflfige und Landungen 
an den 4 Futterpl~tzen mit  dem Ohr gut unterscheiden konnte. Au6er- 
dem war jewefls bei dem mit  Bananen vcrsehenen Futterplatz  ein Ultra- 
schallmikrophon angebracht, das die Registrierung der intensiven Pefl- 
laute erm5glichte. Die Futterpl~tze befanden sich nicht wie bisher 
l~ngs einer Wand in einer Reihe, sondern abwechselnd an den beiden 
L~ngsw~nden. Ihre Stellung wurde bei jedem der vier Versuche so 
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veriindert, dag die Tiere sieh jedesmal einer ganz anderen r~umliehen 
Anordnung gegeniiberfanden. 

Die Rouse#us fanden aueh unter diesen Umst~nden das an weeh- 
selnden P1/~tzen gebotene Futter,  landeten ohne Umst~nde und holten 
sich die Bananenstfieke. 

Fassen wir die Ergebnisse der Geruchsversuehe zusammen, so dfirfen 
wit feststellen: Rousettus aegyptiacus besitzt einen ausgezeiehneten 
Geruehssinn, der den des Mensehen an Seh/~rfe und Unterseheidungs- 
vermSgen erheblieh fibertrifft. Bei der Futtersuehe ist der Geruchs~.inn 
ohne Zweifel der ffihrende Sinn, demgegenfiber die anderen Sinne weir 
zuriiektreten. 

Es seheint, dal3 der Geruehssinn ffir Rouse#us nieht nut  bei der 
Futtersuehe, sondern aueh beim Wiederfinden der Sehlafpl~tze und beim 
Finden der Artgenossen und Gesehleehtspartner eine I~olle spiel& Unsere 
Untersuchungen zu diesen Punkten sind noeh im Gang. 

V. Allgemeine Bedeuttmg der zur Frage der Orientierung der Flughunde 
gewonnenen ]~rkenntnisse 

Eine ganze Reihe sehr verschiedenartiger Fragenkreise ist durch den 
neu gewonnenen Einblick in das Orientierungsgeffige der Flughunde ins 
Licht geriickt worden. Ein grSgerer Teil yon ihnen kann sinnvoll erst 
diskutiert werden, wenn das Bild durch Untersuchung weiterer Mega- 
chiropterengattungen mehr Vollst/indigkeit und innere Gliederung ge- 
wonnen hat. ])as gilt insbesondere ffir die systematischen Konsequenzen, 
die sich aus dem Vorhandensein bzw. Fehlen eines so wichtigen, auch 
~natomisch sich dokumentierenden Funktionsgeffiges wie der Ultra- 
schMlpeilung innerhalb der Familie der Pteropodidae ziemlieh unaus- 
weichhch ergeben. Hat  es doch nicht den Anschein, Ms ob der Besitz 
einer UltraschM1peilung bei den Flughunden einfach mit dem HShlen- 
leben verknfipft w/ire, also eine in erster Linie 5kologisch zu deutende 
Anpassung darstellte. 

Wenn auch Vertreter der nach den Beriehten baumbewohnenden 
Gattung Epomophorus bisher noch nicht auf ihre Orientierung hin unter- 
sucht werden konnten, so legt doeh die frfiher erw/~hnte Angabe B ( i ~ s  
fiber die ,,metallisch klingenden" Lau~e einer Epomophorusart, die Ver- 
mutung sehr nahe, dab bei diesen baumlebenden Formen auch eine 
Ultraschallpeilung vorhanden ist wie bei Rouse#us. Entsprechendes gilt, 
nach eigener Pr/iparation der einschl~gigen Strukturen, aueh fiir einige 
andere Gattungen. Hier sollen weitere Untersuchungen ansetzen. 

Ein Gedanke dr/ingt sich einem bei der (Jbersicht fiber die gegen- 
w/~rtig bekannten Tatsaehen zur Orientierungsweise der Chiropte~'a 
unwiderstehlich auf: der Gedanke, dab das bei Rousettus vorliegende 
Orientierungsgeffige mit seinem wohlabgestimmten Nebeneinander und 
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Ineinander yon optischer, Widerhall- und geruchlieher Orientierung 
einen verbindenden und vermittelnden Zustand reprasentiert gegeniiber 
den beschriinkteren OrientierungsmSglichkeiten, die wir bei den GroB- 
llughunden der Gattung Pteropus einerseits (nur optische und geruch- 
liche Orientierung!) und den Mikrochiropteren andererseits (Vorherr- 
schen der Ultraschallorientierung bei weitgehend rudiment~rer optischer 
und geruchlicher Orientierung !) antreffen. Man kann eine solche Mittel- 
stellung auch noch in anderen Punkten begriinden. Das wiirde uns 
jedoch hier zu weir ffihren. - -  Es liegt nahe, den vermittelnden Zustand 
des Orientierungsgeffiges bei Rousettus als ein Model] des phylogenetisch 
ursprfinglichen Zustandes aufzufassen. Das wfirde allerdings der her- 
kSmmlichen Ableitung der Chiroptera von insectivorenartigen Vofformen, 
wie sie z. B. W~BEa (1928) im Anschlui~ an WI~GE entwickelt, manche 
Schwierigkeiten bereiten. 

Aber nicht nur unter diesem phylogenetischen Gesichtspunkt kann 
Rousettus als Modellfall angesehen werden. Auch unter einem funktions- 
genetischen Aspekt bietet sich Rousettus als Modell an. 

Die bei Rousettus gegebene Stellvertretung optischer und akustischer 
Orientierung gibt uns eine MSglichkeit, uns eine Herausbildung der 
Widerhallpeilung aus den beiden Komponenten des tISrens und der 
Lauterzeugung unter optischer Kontrolle vorzustellen, eine funktionelle 
Entwicklung durch die erstmals fliegenden Tieren der Lebensbezirk der 
vSlligen Finsternis erschlossen wurde. 

Solche Uberlegungen brauchen nicht im Bereich reiner Gedanken 
zu bleiben. Eine UntersuchUng der Jugendentwicklung des Orientie- 
rungsverhaltens von Rousettus (vgl. MSH~S 1953c), insbesondere im 
Hinblick auf Zeitfolge und gegenseitige Abhangigkeit der tterausbildung 
der optischen bzw. Widerhallorientierung, sollte geeignet sein, solche 
Gedankengange auf ein experimentelles Fundament zu stellen. Wir 
versuchen gegenwi~rtig, die Voraussetzungen ffir eine solche Unter- 
suchung zu schaffen. 

Zusammenfassung 
1. Flughunde der Gattung Pteropus orientieren sich optisch. D~m- 

merungssehen ist bei ihnen gut entwickelt. Ultraschallpeilung oder eine 
andere Art der WiderhMlpeilung fehlt ihnen gi~nzlich. Bei der Futter- 
suche spielt der Geruchssinn eine wichtige Rolle. 

2. Flughunde der Gattung Rousettus besitzen neben der optischen 
Orientierung eine wohlausgebildete Ultraschallpeilung. Optische und 
akustische Orientierung vertreten und erg~nzen einander je nach den 
Umst~nden. Mit zunehmender Dunkelheit wird yon optischer Orien- 
tierung auf Widerhallpeilung umgeschaltet. 

3. Rousettus besitzt Orientierungslaute vom Vespertilionidentypus. 
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4. D u r c h  besonde re  G e s t a l t u n g  der  Ep ig lo t t i s  is t  e ine st/~ndige Ver- 

b i n d u n g  v o n  K e h l k o p f  u n d  NasenhSh le  s ichergestel l t .  
5. tlousettus bes i t z t  e in  ausgeze ichne tes  geruchl iches  Or i en t i e rungs -  

ve rmSgen .  Dieses spie]t  bei  der  F u t t e r s u c h e  die Haup t ro l l e .  
6. tlousettus zeigt  gu t e  l~iechscharfe.  Noch  100 m g  B a n a n e n s u b s t a n z  

k S n n e n  i m  F l u g e  d u t c h  d e n  Geruch  sicher w a h r g e n o m m e n  werden .  
7. A u c h  das  U n t e r s c h e i d u n g s v e r m S g e n  is t  g u t  ausgepr~g t :  Rousettus 

v e r m ~ g  d e n  na t i i r l i chen  B a n a n e n d u i t  e r s t aun l i ch  gu t  y o n  fiir die mensch -  

l iche Nase  le icht  zu  ve rwechse lnden  k t in s t l i chen  Du~ts tof fen  zu  un t e r -  

scheiden.  
8. Das  bei  tlousettus gegebene  Or ien t ie rungsgef i ige  m i t  se inem N e b e n -  

e i n a n d e r  y o n  Ges ich tss inn ,  G e r u c h s s i n n  u n d  U l t r a scha l l pe i l ung  k a n n  
sowohl  i n  phy logene t i s che r  wie a u c h  in  f u n k t i o n s g e n e t i s c h e r  H i n s i c h t  
als Model l  eines u r sp r i i ng l i chen  Z u s t a n d e s  b e t r a c h t e t  werden.  
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