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I. Einleitung und Fragestellung
Die fruchtfressenden Flughunde (Familie Pleropodidae) unter-
scheiden sich von den vorwiegend insektenfressenden anderen Chiro-
pterenfamilien in einer Reihe von korperbaulichen Merkmalen (WEBER
1928, JansEN-E1sSENTRAUT 1944) derart, dal die Familie als Unter-
ordnung Megachiroptera den ibrigen in der Unterordnung Microchiro-
ptera vereinigten Familien gegeniibergestellt wird. Fassen wir die Sinnes-
organe ins Auge, so fillt uns schon dulerlich der markante Unterschied
in der Ausbildung der Augen und in der Ausdehnung der Nasenregion
auf. Wahrend die Augen der Microchiroptera, mannigfacher Grofien-
unterschiede bei den Arten und einzelnen systematischen Gruppen
ungeachtet, klein sind, fallen bei den Megachiropiera die groBen, kugelig
vorspringenden Augen auf, die schon OxEN veranlaften, die Flughunde
in seiner Naturgeschichte als ,, Augenflederméuse’ zu kennzeichnen.
Die gegentiber den Microchiroptera stark ausgeprigte und ausgedehnte
Nasenregion gibt dem Kopf der Pteropodidae eine unverkennbare

Hundedhnlichkeit: daher der Name ,,Flughunde®.

* Prof. Dr. ALFrRED KUHN, Tibingen, zum 70. Geburtstag herzlich gewidmet.
Z. vergl. Physiol. Bd. 38 1
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Es tiberrascht, daf diese markanten, selbst in der Benennung der
Tiere zum Ausdruck kommenden Unterschiede zwar festgestellt, zum
Teil auch anatomisch eingehend untersucht (KoLmEr 1924, GERARD
und RocuoN-DuvieNEAUD 1930, RocHON-DUVIGNEAUD 1943), physio-
logisch aber, soweit wir feststellen konnten, niemals auf ihre funktionelle
Bedeutung hin ins Auge gefafit worden sind. Die Entdeckung der Ulira-
schallpeilung der Fledermé#use (GRIFFIN und GaALAMBOs 1941, 1942,
DoyreraaF 1943, 1946) und ihrer verschiedenen Ausprigungstypen
(M6rRES 1953a, MonrEs und Kurzer 1955a) mulite aber naturgemif
diese Frage in den Vordergrund riicken. Zunichst wurde vielfach die
Vermutung laut, daB diese neuartige Sinnesleistung der Widerhall-
peilung? den insektenfressenden Microchiroptera vorbehalten sei. So
bildete die Frage, ob es bei den Flughunden auch eine Ultraschall-
orientierung gibe, den Ausgangspunkt der vorliegenden Untersuchungen.
Zwangsliufig mufiten dann aber neben dem Gehérsinn auch die anderen,
fiir eine Orientierung im ¥luge in Frage kommenden Sinne mit in Be-
tracht gezogen werden. Der wechselvolle Verlauf der Untersuchungen
spiegelt sich in 2 voraufgegangenen Mitteilungen (MOHRES 1952, 1953 b),
deren erste, wenn auch mit Vorbehalt, die Vermutung aussprach, daB
den Megachiropteren allgemein die Ultraschallpeilung fehle, wéhrend
die zweite das Vorhandensein einer wohlausgebildeten Ultraschall-
orientierung bei den Kleinflughunden der Gattung Rouseitus mitteilte?2.

II. Material und Haltung

Die Untersuchungen wurden durchgefithrt an Flughunden zweier Gattungen:
Vertretern der in der Hauptsache indo-australischen Gattung Pteropus und der
iiber Afrika, Siidasien und die indo-malayische Inselwelt ausgedehnten Gattung
Rousettus. Von der ersten Gattung standen der grofe indische Flughund Pteropus
gigamteus und der kleinere australische Flughund Pteropus poliocephalus, von der
zweiten Gatbung Rouseftus aegyptiacus, der Nilflughund, zur Verfiigung®. Diese
Art konnten wir 1954 in Agypten auch im Freileben ausgiebig kennenlernen.

1 GrrrrIN hat fir die Ultraschallpeilung der Flederméuse und verwandte Formen
akustischer Orientierung die Bezeichnung ,.echolocation eingefiihrt. Er betont
dabei ausdriicklich, daB mit dieser Bezeichnung nichts daritber ausgesagt sein soll,
nach welchem Prinzip (Zeitdifferenz- oder Intensitéatsprinzip) die Peilung erfolgt.
Im Deutschen hat nun aber das Wort ,,Echo* eine festgepragte Bedeutung, die
das Auftreten einer Zeitdifferenz einschliet. Ich méchte daher GRIFFINS ,,echo-
location* mit Widerhallpeilung iibersetzen (MOHRES).

2 Die Arbeiten wurden geférdert durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft,
Prof. K. v. FriscH, Miinchen, der uns mit den ihm zur Verfiigung stehenden
Mitteln der Rockefeller-Foundation half, wo er nur konnte, und durch das grofie
Entgegenkommen der U. S. Naval Medical Research Unit 3, Kairo (Captain J.
Garroway, Dr. H. HoogsTraaL). Allen sagen wir herzlichen Dank!

5 Fir die Beschaffung lebender Flughunde sind wir Prof. K. Kosswig, damals
Istanbul, dem Miinchener Tierpark Hellabrunn, den Zoologischen Garten Basel
und Frankfurt a. M. zu groem Dank verpflichtet.
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Die Haltung der Flughunde in der Gefangenschaft bereitet, auch iiber Jahre
hinweg, keine besonderen Schwierigkeiten, wenn fiir ausreichende Temperatur und
geeignete Fruchtnahrung gesorgt wird.

Von besonderer Wichtigkeit ist ausreichende Fluggelegenheit. Sie kann wegen
der GroBe der Tiere (unsere Pieropus hatten bis 130 cm Fligelspannweite, unsere
Rousettus bis 60 cm) nicht in Kifigen ermoglicht werden. Fir die Pleropus bot
in Miinchen nur der 16 X 18 m messende GroBe Kurssaal einigermafen ausreichenden
Luftraum, fiiv Rousettus reichten lange Génge aus: In Miinchen stand ein Keller-
gang von 2,20 m Haéhe, 2,40 m Breite und 20 m Lange zur Verfiigung, in Tibingen
benutzten wir den 2,7 m hohen, 1,6 m breiten und 31 m langen Institutsflur, der
sich am einen Ende in einen etwas hoheren und breiteren rechtwinklig zum Haupt-
flur liegenden 9 m langen Seitengang fortsetzt. Die fast allabendlichen, in der
Regel mehrstiindigen Versuche gaben den Tieren gentigend Gelegenheit zum Fliegen.
Die sonst in Gefangenschaft so hiufig auftretende Schwellung und Versteifung der
Gelenke (StEGEL 1883) blieb bei so gehaltenen Tieren aus. Nach mehr als 2 Jahren
erfreuen sich z. B. unsere Rouseffus noch ihrer vollen Fluggewandtheit. Mehr noch:
Es gelang, einen Rousettus und mehrere Pieropus, die, als wir sie erhielten, infolge
langerer Kifighaltung ohne Flugmoglichkeit nicht fliegen konnten, wieder zum
Fliegen zu bringen. Nur im voll flugfahigen Zustand waren die Tiere ja fiir unsere
Orientierungsversuche verwendbar.

Wir hielten die Tiere einzeln in Kéfigen, die firr die Pteropus 50 x 60 120 cm,
fiir die Rousettus 50 % 60 x40 cm maBen. Torfmull diente als saugfihige Boden-
streu zum Auffangen der ziemlich reichlichen Entleerungen. Einzelhaltung war
einmal fiir unsere Versuche vorzuziehen, damit man beim Herausnehmen eines
Tieres nicht immer alle anderen beunruhigen mufte, sie empfiehlt sich aber auch
sonst, trotz der geselligen Neigungen der Flughunde, in manchen Féllen. Einzelne
Individuen erweisen sich gegeneinander als unvertriglich, durch Schlagen mit
ihren langen Daumenkrallen bekdmpfen sie einander unter Umstéinden so heftig,
daB sie lange RiBwunden davontragen. Eine Kampfnacht kann geniigen, das
unterlegene Tier unrettbar dem Untergang zu weihen. Besonders bei Pleropus-
Arten sind solche Feindseligkeiten, deren ethologische Bedeutung noch nicht klar
ist, nicht selten.

Die im Freileben den Tag iiber in der Regel auf Baumen freiim Lichte hingenden
Pteropus sind dem Licht gegeniiber ziemlich gleichgiiltis. Rousettus aegyptiacus
ist auferordentlich lichtscheu; es empfiehlt sich, den Kifig weitgehend zu ver-
dunkeln, damit die Tiere zur Ruhe kommen. Die Rousettus-Arten sind durchweg
Hohlenbewohner (JANSEN-Ei1sENTRAUT 1944).

Zur Fatterung von Flughunden scheint von den bei uns erhéltlichen Friichten
auf die Dauer gesehen nur die Banane voll geeignet zu sein. Siifie Kirschen, Birnen
und Apfel werden zwar genommen, haben aber einen zu geringen Nihrwert, um als
alleiniges Futter in Frage zu kommen. Man kann sie verwenden, wenn man einen
mit etwas Rohrzucker gesiiften und mit feingeriebenen Friichten versetzten Brei
aus Milch und Haferflocken als Zukost verwendet. Bananen haben sich auch bei
alleiniger Verfiitterung gut bewéhrt, sind allerdings ziemlich kostspielig, da man
fir einen Rousettus je Tag mindestens 1 Stiick, fiir einen Pteropus mindestens 2 Stiick
braucht. Unsere im Zusammenhang mit den Versuchen 2 Jahre lang ausschlieBlich
mit Bananen gefiitterten Rousettus waren stets bei bester Gesundheit.

Verglichen mit der Haltung von Fledermausen (MourES 1951) ist die Haltung
von Flughunden leicht. Schwierig dagegen ist es, mit Flughunden Versuche durch-
zufithren. Das Haupthindernis liegt darin, daf die Flughunde, wohl im Zusammen-
hang mit ihrer Lebensweise, auerordentlich stérungsempfindlich sind und bleiben.
Bei Rousettus kommt noch die Lichtscheun hinzu; mit ihnen kann man nur bei stark

1%
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abgedampfter Beleuchtung arbeiten. Erfordern schon Versuche mit Fledermésusen
Geduld, so verlangt das Arbeiten mit Flughunden groBfe Geduld. Fledermiuse
werden, wenn sie einmal eingew6hnt sind, erstaunlich gleichgiltig gegentiber
Gersuschen, Licht n. dgl. Dieser Zustand wird bei den Flughunden kaum jemals er-
reicht. HEin unbeabsichtigtes Knistern, eine zu feste Berithrung, eine hastige
Bewegung 188t selbst bel langgewdhnten Tieren jah wieder eine wilde Flucht-
bereitschaft aufflammen und kann die Arbeit von Tagen zunichte machen.

Eine zweite Schwierigkeit, welche sich Orientierungsversuchen mit Flughunden
in den Weg stellt, wurde schon gestreift: sie liegt in der Grofe der Tiere und der
damit erforderlichen GréBe der Versuchsrdume. Ein normales Laboratorium reicht
fiir Orientierungsversuche mit Flederméusen aus, Flughunde zeigen in soleh be-
engten Réumen kein normales Verhalten. GroBe, einigermafien geeignete Réume
lassen sich zwar finden, dienen aber in der Regel anderen Zwecken und stehen daher
nur zeitweise zur Verfiigung.

Das alles macht sinnesphysiologische Versuche mit diesen Tieren recht mithsam
und zeitraubend. Daran mul man denken, wenn man in diesem oder jenem Punkte
noch genauere oder ausgedehntere Ergebnisse fir wiinschenswert halten mdchte.

Entsprechend der Verschiedenheit der Einzelprobleme war, abgesehen von
den vorstehend geschilderten allgemeinen Voraussetzungen der Versuche mit
Flughunden iiberhaupt, die angewandte Methodik sehr verschieden. Die Methodik
kann daher an dieser Stelle nicht im Zusammenhang, sondern nur jeweils bei Er-
orterung der Einzelfragen dargestellt werden.

III. Die Orientierung von Flughunden der Gattung Pferopus
(Brisson 1762)

1. Die Frage der akustischen Orientierung

Die Frage, ob die Flughunde ebenso wie die Flederm#use eine auf
Ultraschallpeilung beruhende Wahrnehmungsfahigkeit besitzen, stellte
sich nicht nur mittelbar, durch die Zusammengehorigkeit beider Gruppen
innerhalb der Ordnung der Chiropiera, sie ergab sich auch unmittelbar
aus der Beobachtung lebender Pferopus. Wenn auch die Betrachtung
der groBen 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 lieBen doch die
auffilligen, an das Ohrenspiel der Hufeisennasen erinnernden, wenn
auch deren Schnelligkeit nicht erreichenden Ohrenbewegungen der
Flughunde durchaus an die Méglichkeit einer akustischen Gegenstands-
wahrmehmung denken.

Die erste, zur Klarung des Sachverhalts zu beantwortende Teilfrage
war die, ob mit diesen auf die jeweils interessierenden Gegenstédnde
gerichteten Ohrbewegungen eine Produktion zur Peilung, zur akustischen
Gegenstandswahrnehmung, geeigneter Laute verbunden wire. Dabei
war nicht nur an Ultraschallaute zu denken, sondern auch an Laute des
menschlichen Hérbereiches. Hat doch Grirrix (1953b) beim Olvogel
Steatornis caripensis eine Orientierung durch horbare, im Frequenz-
bereich von etwa 7 kHz liegende Laute nachweisen konnen.
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Vor das Ultraschallmikrophon gehaltene oder diesem an der Hand
hingend langsam oder schnell gendherte Pleropus interessierten sich
zwar lebhaft fiir dieses Geriit, was sich in Schnuppern, Betrachten und
Ohrenspiel ausdriickte — aber die Ultraschallanzeigeapparatur zeigte
keinerlei im Ultraschallbereich liegende LautauBerungen an. Gelegent-
lich produzierten die Tiere horbare
Laute. Das geschah vor allem dann,
wenn ihnen die Lage nicht behagte
und sie Neigung zeigten, sich davon-
zumachen. Diese LautduBerungen,
die den Umstdnden nach nur als
Erregungslaute verstanden werden
konnten, waren zweifacher Art. Bei
miBiger FErregung wurden tiefe,
wiederholte, wie ,,muck muck muck*
klingende, tuckernde Laute hervor-
gebracht. Bei sehr starker Erregung
stieBen die Tiere eigentiimlich schrille,
fast papageienhaft anmutende Schreie
aus.

DafB diese beiden LautéduBerungen,
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 aber standen
auch diese LautdubBerungen in keinem
zeitlichen Zusammenhang mit den
geschilderten Ohrbewegungen. Wih-
rend letztere fast davernd zu be-
obachten waren, traten die Laut-

§uBerungen nur selten auf. Schlief. APP-1- Fleror uﬁlﬂigg,fgﬁlus_mdmher
lich fehlten die LautduBerungen ganz

in Situationen, die das Tier zur Orientierung zwingen muBten, wenn es
z.B. in eine neue, ihm bisher unbekannte Umgebung gebracht wurde u. &.

Das alles sprach nun wenig fir das Vorhandensein einer Schall-
peilung. Immerhin muflte auch die Mdglichkeit ins Auge gefalt werden,
dafl eine Schallpeilung, falls sie vorhanden wire, nur im Fluge — und
zwar vorwiegend bei eingeschriankter optischer Wahrnehmung — also
z. B. in der Démmerung benutzt wirde (vgl. MéurEs und Kuirzer
1955b). So mubte also versucht werden, die LautduBerung freifliegender
Tiere zu kontrollieren. Daf beim fliegenden Tier aufBler dem Fliigel-
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schlaggerdusch keine Adrbaren Laute festzustellen waren, wurde schon
nach den ersten Flugbeobachtungen klar. Schwieriger war die Ent-
scheidung, ob wihrend des Fluges fiir unser Ohr unhérbare Laute,
Ultraschallaute ausgeschickt wiirden. Flogen doch die Pteropus in
dem einzigen, damals verfiigbaren Versuchsraum, dem Kurssaal des
Miinchener Instituts, ihre Kreise meist ziemlich nahe unter der Decke,
also in etwa 7 m Hohe! Falls die Tiere wirklich Ultraschallaute erzeugten,
bestand unter diesen Umstéinden Gefahr, dafl diese Laute unsere Appa-
ratur gar nicht erreichen konnten. Wegen der mit steigender Frequenz
im Ultraschallgebiet zunehmend linearer werdenden Ausbreitung des
Ultraschalles kommt es wesentlich darauf an, daf das Mikrophon der
Nachweisapparatur so aufgestellt wird, daB das Tier darauf zufliegt.

Aber obwohl wir uns bemiihten, das Mikrophon samt dem Vor-
verstidrker moglichst nahe an die Bahn des freifliegenden Tieres heran-
zubringen, ergaben sich doch niemals Anzeichen einer Erzeugung von
Ultraschallauten.

Um nun vollig sicherzugehen und auch die Moglichkeit auszu-
schalten, dal etwa die Wahrnehmung des Widerhalles der eigenen
Fliigelgerdusche den Tieren eine akustische Gegenstandswahrnehmung
ermdglichte, wurde nun gepriift, ob die Flugsicherheit der Tiere durch
Verschluf} der Ohren beeintrichtigt wird. Um einen weitgehenden Ohr-
verschlull zu sichern, wurde den Tieren zuerst ein Wattebausch in den
Gehorgang gedriickt, sodann der ganze Gang mit niedrig schmelzendem
Paraffin-Wachs-Gemisch ausgegossen. Das Horvermdgen war durch
diesen Verschluf stark herabgesetzt, wie das Verhalten der sonst stets
sehr gerduschempfindlichen Tiere z. B. gegeniiber Schnalzlauten, die
stets heftiges Erschrecken auslosen, bewies. Liel man die so vorbe-
reiteten Tiere fliegen, so zeigte sich, dall ihre Fihigkeit, im Hellen oder
in der Ddmmerung orientiert zu fliegen, durch den Ohrverschluf8 nicht
merklich beeintrichtigt war.

2. Die Frage der optischen Orientierung

Aus den geschilderten Ergebnissen konnte nun nur der SchluBl
gezogen werden, dafl die Pferopus-Flughunde sich nicht akustisch
durch Widerhallpeilung orientieren. Dieser Schlufl wurde in iiberzeu-
gender Weise durch die Versuche zur Ausschaltung optischer Orientie-
rung bestitigt. Die Sehkraft wurde in zweifacher Weise ausgeschaltet.
Einmal durch Uberdecken der Augen mit lichtdichten Kappen, zweitens
durch Flugversuche im vollig verdunkelten Raum. Der zweite Weg
war der bessere. Die Augenkappen veranlaBBten die Tiere oft, ihre ganze
Initiative auf deren Herunterkratzen zu konzentrieren. Es war dann
schwer moglich zu entscheiden, ob die Tiere nicht abflogen, weil sie
sich nicht orientieren konnten oder weil sie nur bestrebt waren, die

<
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Kappen loszuwerden. AuBerdem boten die Flugversuche im ver-
dunkelten Raum die Moglichkeit, Uberginge des Orientierungsver-
haltens von tiefer Dammerung bis zu volliger Dunkelbeit festzustellen.
(Leider fehlte damals die M6glichkeit, sehr geringe Helligkeiten zu messen.
Die Untersuchung der Leistungen des Gesichtssinnes der Flughunde ist
Gegenstand einer besonderen Untersuchung.)

Die Versuche zeigten, dall die Pferopus sicher flogen, solange
noch eine, wenn auch auBlerordentlich schwache, Helligkeit vorhanden
war. Der Versuchsraum hatte Verdunklungsrollos, die nur am unteren
Rand etwas Licht einlieBen. Die Versuche wurden am spiten Abend
gemacht. Der geringe Widerschein der Strallenbeleuchtung, der durch
die etwa 1 m iiber dem Boden gelegenen Spalten eindrang, geniigte den
5—7 m héher, nahe der Decke fliegenden Flughunden, um sich zurecht-
zufinden! Sie flogen, unter diesen Umstédnden fiir das menschliche
Auge nicht zu erkennen, mit dem Ohr aber durch das Gerdusch ihrer
Fligelschlage zu lokalisieren, lebhaft hin und her. In wolliger Dunkel-
heit dagegen brach der Flugverkehr jah ab. An der Hand hingende Tiere,
die man, wie fiblich, durch Senken des Armes zum Abfliegen zu bringen
versuchte, straubten sich heftig, den Halt loszulassen und klammerten
die Krallen ihrer Fiie schmerzhaft in die haltende Hand ein.

Wurden die Tiere zum Abfliegen gezwungen, dann landeten sie
meist schnell am Boden. Sofern sie iberhaupt weiterflogen, prallten
sie gegen die Winde und rutschten an diesen, ohne Halt zu finden, zu
Boden. Nur gelegentlich und zuféllig gelang es einem Tier unter diesen
Umsténden, sich irgendwo anzuklammern.

Nach diesen Ergebnissen war nicht mehr daran zu zweifeln, dafl die
Flughunde der Gattung Pferopus sich im Fluge mit Hilfe des Gesichts-
sinnes orientieren und daf ihnen im Gegensatz zu den Fledermausen eine
akustische Gegenstandswahrnehmung durch Widerhallpeilung fehlt.

Zum gleichen Ergebnis fiihrte eine andere Versuchsreihe, die zeitlich
vor den vorstehend geschilderten Versuchen durchgefithrt wurde, wobei
als Testreaktion nicht der sichere oder unsichere Flug, sondern eine
orientierte Abwehrreaktion benutzt wurde. Die Pleropus haben, wenn
sie sich bedroht fiihlen, eine sehr kennzeichnende und wirkungsvolle
Art der Abwehr: sie schlagen mit ihren sehr langen, gekriimmten
Daumenkrallen nach dem Angreifer oder Storenfried. Gelegentlich
beillen sie wohl auch, in der Regel aber beschrinken sie sich auf das
Hacken mit den Daumenkrallen. Hierbei zeigen sie eine aullerordent-
liche Treffsicherheit und genaue Entfernungsschitzung. Man kann diese
Schlagbewegung der Fliigel leicht durch Anndhern der Hand an das
hangende Tier auslosen. Sie nimmt je nach dem Erregungszustand des
Tieres verschiedene Heftigkeit an. Vom leisen, die Abwehr nur andeu-
tenden Antippen des sich anndhernden Gegenstandes bis zum mit
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voller Wucht gefiihrten Hieb, der, wenn er Hand oder Gesicht trifft,
lange Rilwunden verursachen kann.

Die Treffsicherheit dieser Schlagbewegung wurde zur Priifung der
Frage benutzt, wieweit neben dem Gesichtssinn noch weitere Sinne an
der Orientierung dieser Bewegung teilnehmen. Dafl der Gesichtssinn
die Hauptrolle spielt, ist nach der Beobachtung des lebenden Tieres
unverkenribar und offensichtlich. Alle Flughunde, auch die der Gattung
Pteropus, haben Augen, die mehr frontal als lateral stehen (Abb. 1).
Binokulares Fixieren herannahender Gegenstinde ist ohne weiteres zu
beobachten. Gepriift wurde 1. die Auslosbarkeit der Schlagreaktion
bei bis zu volliger Dunkelheit abnehmender Beleuchtung, 2. wieweit die
Lokalisation durch eine zwischen Tier und herannahenden Gegenstand
gebrachte Glasscheibe verdndert wird.

Die erste Versuchsgruppe erbrachte folgendes Ergebnis. Noch bis
zu geringsten Beleuchtungsintensititen konnte der Schlag durch An-
nihern der Hand ausgelost werden. Erst bei volliger Verdunkelung des
Raumes blieb eine Reaktion aus. Damit der Beobachter das Verhalten
des Tieres kontrollieren konnte, wurden kleine Leuchtfarbmarken an den
Ohrspitzen und am Fligelbug so angebracht, daBl sie das Versuchstier
weder blenden, noch ihm das herannahende Objekt beleuchten konnten.
Dieses Verfahren erwies sich als notwendig, da die Pleropus noch bei
so geringen Helligkeiten reagierten, bei denen auch dem adaptierten
menschlichen Auge eine Beobachtung unmdoglich wird.

In volliger Finsternis 16ste selbst ein Beriihren des Kopfes nur noch
Tendenz zum Wegklettern, aber keine Abwehr mehr aus. LautduBerun-
gen im Schall- oder Ultraschallbereich, die man mit der Ortung hétte
verkniipfen kénnen, waren weder in der Ddmmerung noch im Finstern
zu beobachten.

Die 2. Versuchsreihe ergab ein iibereinstimmendes Bild. Hierbei
wurde die Verteidigungsreaktion durch Glasplatten auszulosen ver-
sucht. Undurchsichtige Glasplatten losten die Reaktion aus, durch-
sichtige so gut wie nie. Wurde hinter einer vor das Tier geschobenen
Glasplatte die Hand angenihert, so erfolgte ein Schlag. Dall hier optische
Wahrnehmung allein im Spiele ist, liegt auf der Hand. Die Glasscheibe
blieb wihrend des Versuches unverindert. Der Fliigel knallte bei diesem
Versuch in auffilligem Kontrast zur sonstigen Treffsicherheit des
Schlages heftig gegen die Glasplatte, offenkundig deshalb, weil der
Schlag nicht auf die nahe gelegene Glasscheibe, sondern auf die dahinter
sich anndhernde Hand gezielt wurde.

Fassen wir die bei Pteropus erzielten Ergebnisse zusammen: Die
Tatsache, dafl mit der Orientierung keine regelméifBigen LautduBerungen
verbunden sind, die Feststellung, dafl die Orientierung durch Verschlu8
der Ohren nicht beeintrichtigt wird, weiterhin die Beobachtung, dal
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schallreflektierende, aber Licht wenig reflektierende Objekte (klarweile
Glasscheibe) bei der Ortung nicht berticksichtigt werden, das alles
zwingt uns zu der Exrkenntnis, daB bei Flughunden der Gattung Pteropus
keine Schall- oder Ultraschallpeilung gegeben ist. Vielmehr spricht alles,
vor allem aber das véllige Versagen der Orientierungsfihigkeit in der
Finsternis, dafiir, daB der die Orientierung leitende Sinn dieser Tiere
der Gesichtssinn ist, dessen hohe Leistungsfiahigkeit sowohl hinsichtlich
der Entfernungsschitzung, wie auch hinsichtlich des Dimmerungs-
sehens besonders beeindruckt.

Ergiinzend sei bemerkt, dal die Versuche mit Pleropus reichlich
Anhaltspunkte dafiir erbrachten, dafl bei diesen Flughunden — wie
nach der Fruchtnahrung an sich zu erwarten — auch der Geruchssinn
bei der Orientierung eine wichtige Rolle spielt. Systematische Versuche
zur geruchlichen Orientierung konnten wir mit Pteropus nicht durch-
fithren, da kein dafiir geeigneter Raum zur Verfiigung stand. Jedoch
darf in diesem Zusammenhang auf die spdter behandelten Geruchs-
versuche mit Rouseftus verwiesen werden.

Abschlielend muB noch die Frage erértert werden, welche Bedeutung
denn den eingangs erwdhnten, gerichteten Ohrbewegungen zukommt,
wenn sie nicht zur Gegenstandswahrnehmung gehéren. Aus den ge-
schilderten Versuchen ist klar geworden, dall hier die Ohrbewegungen
im Gegensatz zu den Hufeisennasen nichts mit einer Widerhallpeilung
zu tun haben. Lingere Beobachtung zeigt deutlich, dal3 diese Ohr-
bewegungen der Lokalisierung von ¥Fremdgerduschen dienen, die in der
Umgebung des Tieres auftreten. Besonders knisternde, krachende oder
knirschende Gerdusche — auch wenn sie sehr leise sind — lassen diese
Ohrbewegungen ausgeprigt in Erscheinung treten. Ihre biologische
Bedeutung liegt auf der Hand: Wahrnehmung kletternder Raubtiere,
vielleicht auch Schlangen (vgl. auch MéBRES 1952, 8. 279, und ScHLEIDT
1948, 1951).

1V. Die Orientierung von Flughunden der Gattung Rousettus (Gray 1821)
1. Die Frage der akustischen Orientierung

a) Allgemeines. Die Megachiroptera weisen eine so weitgehende
Ubereinstimmung im Kérperbau auf, daB die zoologische Systematik
der Unterordnung Megachiroptera nur eine einzige Familie, die der
Pteropodidae, zuordnet (WEBER 1928, ANDERSEN 1912, Stmpson 1945).
Samtliche Vertreter sind, was ihre Ausstattung mit Sinnesorganen
angeht, dadurch gekennzeichnet, dal sie grofle wohlausgebildete Augen
von, soweit untersucht, im wesentlichen {ibereinstimmendem Bau be-
sitzen (KoLMER 1924, GERARD-RocHON-DUVIGNEAUD 1930). Nachdem
bei den Pteropus-Arten die iiberragende Bedeutung des Gesichtssinnes
fiir die Orientierung iiberzeugend klargestellt war, lag es nahe, eine



10 F. P. MourEs und E. KuLzer:

gleich fithrende Rolle des Gesichtssinnes auch fiir die anderen Gattungen
der Familie Pteropodidae anzunehmen und zugleich die dort fir die
Gattung Pteropus gemachte Feststellung, da} hier eine akustische Gegen-
standswahrnehmung durch Widerhallpeilung fehlt, zu verallgemeinern.
Jedoch gab es 2 Hinweise, die zur Vorsicht mahnen mufiten: einmal
wohnt eine Anzahl vor allem kleinerer Flughundarten im Gegensatz
zu den fast ausschlieBlich baumbewohnenden Pteropus in Hohlen, Das
gilt vor allem fiir die Vertreter der Gattung Rousettus. Rousettus
aegyptiacus macht (JANSEN-EISENTRAUT 1944) keinen Unterschied
zwischen natiirlichen und kinstlichen Hohlen, geht also z. B. auch in
dunkle Geb#ude. Leider fehlen in den Berichten iiber Fundplitze fast
durchwegs geniigend genaue Angaben iiber den dort herrschenden Grad
von Dunkelheit, ob die Tiere etwa soweit in die H6hlensysteme hinein-
fliegen, daB eine bloB optische Orientierung unwahrscheinlich oder gar
unmoglich wird?.

Ein weiterer Hinweis ergab sich — allerdings fiir eine Gattung,
fiir die im allgemeinen kein Leben in Héhlen angegeben wird — durch
eine Bemerkung des Afrikaforschers BOmM (zitiert nach MATSCHIE
1895). BOHM spricht iiber einen kleinen Epaulettenflughund (Gattung
Epomophorus BENNETT 1836) und sagt: ,,Dieser kleine Flughund besucht
die Mrumbabdume und Sykomoren, welche er mit eigentiimlich metalli-
schen Lauten umschwirrt!” Es bestand kein Grund, an der Richtigkeit
dieser Beobachtung zu zweifeln. Andererseits muBlte es einem, der mit
den Fluggerduschen der Chiropteren etwas vertraut war, unwahrschein-
lich vorkommen, dafl es sich bei diesen ,,eigentiimlich metallischen®
Lauten einfach um Fliigelschlaggeriusche handeln solite. Die Vermutung
dringte sich vielmehr auf, daf die metallisch klirrenden, merkwiirdiger-
weise sonst nirgendwo erwahnten Laute in Beziehung zu einer akusti-
schen QGegenstandswahrnehmung stehen koénnten. Diese These galt es
nun zu priffen. Da Epomophorus nicht zugénglich war, wurden Versuche
mit Rouseltus aegyptiacus unternommen.

b) Die Lautiuferungen von Rousetius aegyptiacus. Obwohl Eouseftus
aegyptiacus und auch andere Rousettus-Arten mehrfach und auch in
neuester Zeit in der Gefangenschaft gehalten worden sind, hat man iiber
LautdufBerungen nichts berichtet. Das ist tiberraschend, denn nichts
fallt einem bei der ersten Begegnung mit Tieren dieser Gattung mehr auf,
als daB jedes Ansetzen zum Flug, jeder Start und in noch ausgeprigterem

1 Kinem Gesprich mit Herrn Prof. THEODOR, Jerusalem, im Winter 1953/54 ver-
danke ich die erste klare Auskunft iiber die Lichtverhéltnisse in einer paldstinensi-
schen Wohnhohle von Rousettus aegyptiacus, aus der hervorging, daff diese Art im
Freileben bis in vollig finstere Hohlenteile hineinfliegt, also unmdoglich nur optisch
sich zurechtfinden kann. Damals war die erste Mitteilung iiber die Orientierung
von Rousettus (MOHRES 1953b) bereits erschienen.
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MaBe der Flug selber von rhythmischen Lauten begleitet ist, die man
nicht besser in ihrem Klangcharakter bezeichnen kann, als dafl man die
Bonrmsche Formulierung ,,eigentiimlich metallische Laute® tibernimmt.
Werden sie schwach hervorgebracht, so erinnern sie an ein Ticken.
Im Fluge dagegen, wenn sie mit voller Intensitéit erzeugt werden, nehmen
sie einen klirrenden Klangcharakter an. Wir wollen sie im folgenden als
Ticklaute bezeichnen. Diese Ticklaute sind keine Begleitgerfiusche des
Fliigelschlages, obwohl sie, wie spiter ausgefiihrt wird, zeitlich weit-
gehend mit dem Fliigelschlag koordiniert erscheinen kénnen. Sie kénnen
auch erzeugt werden, ohne daB der Fliigel bewegt wird. Die Ticklaute
sind keine Ausdruckslaute, sondern werden unabhingig von diesen
erzeugt. Das Inventar der Ausdruckslaute von Rousettus aegyptiacus
entspricht im wesentlichen dem von Pteropus, d. h. es umfallt linger
sich wiederholende tiefe ,tuckernde® Laute und kurze, schrille ,,Papa-
geien“schreie. Natiirlich sind Tonhthe und Klangfarbe, dem GréBen-
unterschied der beiden Gattungen entsprechend, verschieden.

¢) Die Bedeutung der Ticklaute fiir die Orientierung. Dall es sich
bei den Ticklauten um Orientierungslaute handelt, darither konnte vom
ersten Augenblick an kein Zweifel aufkommen. Sie werden im Flug und
beim Start zum Flug, dagegen nur selten vom ruhenden Tier hervor-
gebracht. Bei der Anndherung an Gegenstinde oder Hindernisse, auch
bei der Begegnung zweier Tiere im Flug, beschleurigt sich der Rhythmus
der Aufeinanderfolge der Einzellaute, und ibhre Intensitdt nimmt zu.
Sehr auffillig ist die Abhingigkeit der Lautintensitét von der herr-
schenden Helligkeit. Je dunkler es wird, um so deutlicher werden die
Ticklaute horbar. Ja, es gentigt das Licht auszuldschen, um eine prompte
und intensive LautduBerung auszulsen.

Das alles deutet nachdriicklich darauf hin, daB die Ticklaute der
Orientierung dienen. Diese Vermutung 148t sich ohne Schwierigkeit
zur GewiBheit erheben, einerseits durch Versuche mit Tieren, denen die
Méglichkeit einer optischen Orientierung genommen ist, andererseits
durch Versuche mit Tieren, denen die Moglichkeit akustischer Orientie-
rung versagt bleibt. Im Gegensatz zu den in volliger Dunkelheit hilflosen
Pteropus behalten die Rousettus im Finstern ihre volle Flugsicherheit.
Aufstellen von zueinander versetzten Sperrwinden, die die Breite der
Flugbahn teilweise blockieren, und die nur im Zickzackflug genommen
werden konnen, dndert daran nichts. Auch Errichten von aus 4 mm-
Driahten bestehenden Gitterhindernissen fithrt nicht zum Anprall
Aber nicht nur Hindernisse, sondern auch zum Landen geeignete Plitze
werden zielsicher angesteuert. Selbst waagerecht gespannte Bindfiden
werden wahrgenommen und als Aufhingegelegenheit benutzt. Ver-
schlielt man den Tieren die Ohren mit Pfropfen aus paraffinierter Watte,
dann ist es damit aus. Wenn die Tiere nicht horen konnen, dann geht
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ihre Flugsicherheit im Dunkeln véllig verloren; sie gleichen dann in
ihrem Verhalten ganz und gar den Pteropus, wollen nicht starten, lassen
sich zu Boden fallen und prallen gegen Hindernisse. Das gilt jedoch
wohlverstanden nur bei villiger Finsternis. Bei Beleuchtung, auch wenn
sie nur schwach ist, merkt man den Tieren, abgesehen davon, da@ sie
besonders laut ticken, nichts von Flugunsicherheit an. Wir werden auf
diesen Punkt noch zuriickkommen.

d) Die physikalischen Charaktere der Orientierungslaute. Zeigen die
geschilderten Versuche, daf die Flughunde der Gattung Rousettus eine
akustische, auf Widerhallpeilung beruhende Orientierungsfihigkeit be-
sitzen, wie sie uns allgemein von den Fledermédusen her bekannt ist,
g0 erlaubt uns die Untersuchung der physikalischen Eigenarten der
Ticklaute eine genauere Zuordnung zu den bei den Fledermiusen zu
findenden Orientierungstypen (GrIFFIN und Gavramsos 1941, 1942,
Drircrasr 1943/46, M6HERES 1952, 1953 a, MOHRES und KULzER 1955a).

Zur Priifung der physikalischen Charaktere der Orientierungslaute
wurden diese einerseits wie frither (MOBRES 1953 a) nach Aufnahme mit
einem Kristallmikrophon und nachfolgender Verstirkung in einem
3stufigen Rohrenverstirker auf dem Schirm eines Elektronenstrahl-
Oszillographen (Philips GM 5654) sichtbar gemacht. Andererseits wurde
aber auch ein Verfahren benutzt, welches es erlaubte, die Laute abzu-
héren. Zu diesem Zweck wurde ein Uberlagerungsgerit verwendet, in
dem die aus dem Mikrophonverstérker kommenden, den Orientierungs-
lauten entsprechenden Schwingungen mit einer geeigneten, elektronisch
erzeugten Ultraschallfrequenz iiberlagert werden. Fir den Aufbau
des Gerétes haben wir wieder Herrn Dipl.-Ingenieur ANTON MUSCHIK
in Miinchen zu danken.

Die Oszillographenbilder wurden mit der Philips-Voigtlinder-Regi-
strierkamera gefilmt, die Uberlagerungsténe mit einem Grundig Reporter
Tonbandgerdat auf Tonband fixiert. Beide Verfahren, das Sichtbar-
machen wie das Horbarmachen der Orientierungslaute haben ihre Vor-
teile und ergénzen sich sehr gut. Zur Frequenzanalyse benutzten wir den
Frequenzanalysator von PimoNow in Verbindung mit je einem fiir den
Héorschallbereich bzw. den Ultraschallbereich adjustierten Mikrophon
und Vorverstirker. Die Frequenzanalyse sehr kurzer, nicht streng
regelmiBig sich wiederholender, stark ultraschallhaltiger Tierlaute be-
reitet methodisch erhebliche Schwierigkeiten. Es wiirde zu weit fithren,
diese hier im einzelnen zu erdértern.

Das oszillographische Bild der Ticklaute von Rouseftus (Abb. 2)
entspricht dem der Fledermausorientierungslaute vom Vespertilioniden-
typ. Das Oszillogramm zeigt Zackengestalt: Jaher Anstieg der Ampli-
tude am Anfang, etwas weniger steiler Abfall zum Ende hin, unregel-
méaBiger Amplitudenverlauf im ganzen. Die Art der Gliederung des
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Oszillogramms 146t auf einen stark gerduschhaften Charakter schlieBen.
Das kommt auch beim Abhéren der iberlagerten Laute sehr deutlich
heraus. Die Ticklaute haben den Charakter von weit in den Ultraschall-
bereich hinaufreichenden Knallauten. Dal} wir sie als metallische Laute
héren, hingt mit threm Frequenzaufbau zusammen. Sie umfassen ein
Frequenzgemisch, das einen auflerordentlich weiten Frequenzbereich
umspannt, aber nur zu einem kleinen Anteil im menschlichen Hérbereich
liegt. Das Spektrogramm 146t Frequenzen von 6,5 bis nahezu 100 kHz
erkennen. Dem hérbaren Ticklaut entspricht ein zwischen 6,5 und 8 kKz
liegendes Maximum. Hin wenig ausgeprigtes Maximum liegt bei 15 bis

Abb. 2. Orientierungslaut von Rouseftus aegypiiacus (Frequenzen unter 10 kHz
weggefiltert)

20 kHz, ein besonders kriftiges bei 30—40 kHz. Es besteht wenig
Zweifel, daf} der hérbare Ticklaut als Begleitlaut der Ultraschallerzeugung
aufzufassen ist, da er im Vergleich zum Ultraschallanteil wenig inten-
siv istl.

Die Dauer der Laute belduft sich auf 5,6 msec (Mittelwert aus
34 Messungen) beim startenden Tier. Sie sind also im ganzen etwas
linger als die von Vespertilioniden unter vergleichbaren Umsténden.

Auch die Wriederholungshdufigkeit (repetition rate GRIFFINs) isb
niedriger als von den Vespertilioniden berichtet wird (GRIFFIN und
GaramBos 1941, 1942, Grirrin 1953, D1srRerAAT 1946). Sie betrigt
beim startenden Tier 6,9 Laute je Sekunde (Mittelwert aus 58 Messun-
gen), steigt auch im Fluge nicht wesentlich dariiber an, ja, kann sogar

1 Véllig zweifelsfrei konnte diese Frage natiirlich nur durch Priifung der rela-
tiven Empfindlichkeit des Rousettesohres fiir die einzelnen Frequenzbereiche
beantwortet werden. Diese Untersuchung steht noch aus. Die im folgenden noch
zu behandelnde Tatsache, dall bei Steigerung der Intensitdt der Lautproduktion
der Ultraschallanteil der Laute sich mehr verstirkt als der horbare, spricht sehr
dafir, daB wir hier mit einer wirklichen Ultraschallpeilung, nicht nur mit einer
Schallpeilung zu tun haben.
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bis auf 4 je Sekunde absinken. Der Anstieg der Wiederholungshiufigkeit
bei Anniherung an einen Gegenstand oder beim Begegnen mit einem
Artgenossen wurde schon erwahnt. Hieriiber sind noch spezielle Ver-
suche im Gang.

Beim fliegenden Tier zeigen die Orientierungslaute eine gewisse Syn-
chronisierung mit dem Fligelschlag. Die Koppelung ist keineswegs auto-
matisch. Die Produktion von Lauten kann auch unterdriickt werden.
Im Mittel ergaben sich bei einem Versuch mit einem ldngs einer abge-
steckten Strecke von 12 m fliegenden Tier je Fliigelschlag 1,8 Orientie-
rungslaute (Mittelwert aus 10 Registrierungen) (Methodik von MOHRES
1953a).

Folgen die Laute einer Serie sehr schnell hintereinander, so ver-
schmelzen fiir das menschliche Ohr die zugehdrigen Ticklaute mit-
einander, wodurch sich eine Anderung des Klangcharakters ergibt.

Wir haben keine Absolutmessungen der Intensitit der Orientierungs-
laute durchgefithrt. Jedoch 148t ein Vergleich der Reichweite, bis zu
der die Orientierungslaute von unserer Aufnahmeapparatur noch regi-
striert werden konnten, erkennen, dafl die Intensitidt der Orientierungs-
laute von Rousettus etwa der von Vespertilioniden mit besonders kriftiger
Lautproduktion (Nyctalus noctula, Abendsegler, oder Lasiurus borealis,
gepriift an einem aus Amerika bezogenen Exemplar) entspricht. Von
besonderem Interesse erscheint die schon vorher kurz erwihnte Ab-
hdngigkeit der Lautintensitit von der herrschenden Helligkeit, die nicht
nur fiir den dem menschlichen Ohr horbaren Anteil, sondern noch aus-
geprigter fir den Ultraschallanteil gilt. Besonders auffillig ist die
Zunahme der Lautintensitit beim Ubergang von schwacher Helligkeit
zu volliger Dunkelheit.

Die Tiere wurden einzeln, abwechselnd in schwacher Beleuchtung
oder volliger Dunkelheit, in einem 20 m langen Gang fliegen gelassen.
Die Beleuchtung bestand aus 5 60-W-Glithbirnen, die soweit von licht-
undurchléssigen Schirmen umschlossen waren, dall nur auf den grauen
ZementfuBboden direktes Licht fiel, alle anderen Teile des Raumes aber
nur durch den vom Boden herkommenden Widerschein schwach erhellt
waren. In dem Flugweg war das Mikrophon der Ultraschallnachweis-
apparatur so aufgestellt, dafi die durch den Gang fliegenden Tiere im
nahen Abstand daran vorbeipassierten. Die Maximalablenkung des
Oszillographenstrahls wurde als relatives Maf fiir die vom Mikrophon
bei grofiter Anndherung des Tieres aufgenommene Schallenergie ge-
wertet. Die Zufilligkeiten, die dadurch gegeben sind, dafl das Tier nicht
immer in gleichem Abstand am Mikrophon vorbeifliegt bzw. nicht imamer
im Augenblick groBter Anndherung einen Orientierungslaut produziert,
bestehen fiir ,,Ddmmerflug und Dunkelflug® in gleicher Weise ; auflerdem
lassen sie sich durch o6ftere Wiederholung des Versuchs einengen. Die
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Tabelle 1 gibt einen Uberblick iiber die in einer Versuchsgruppe erzielten
Ergebnisse.

Tabelle 1
Tier 1, & Tier 2, & Tier 3, &
‘ ]
Versuchsfolge: :
Ubergang von . . . . . Du—Di | Di—Du | Du-»Di | Di—Du | Du-Di
Lautintensitat !
im Démmerlicht . . . 0,75 0,45 0,8 0,67 0,8
in Dunkelheit . . . . 1,75 | 1,75 2,7 2,85 1,8

Du-+>Di, d.h. erst Versuch in vélliger Dunkelheit, dann in Dimmerlicht
(Mittelwerte aus je 10 Fligen).

Aus diesen und anderen Versuchen ergab sich, dafi die Intensitit
der Lautproduktion beim Ubergang zu vélliger Dunkelheit auf das
Doppelte bis Siebenfache des bei Dammerlicht beobachteten Wertes
ansteigt. Zu dieser {iberraschenden Abh#ngigkeit der Lautproduktion
von der herrschenden Helligkeit gibt es bei den Flederméusen, nach
den bisher vorliegenden Untersuchungen, keine Parallele. [Beim Ol-
vogel Steatornis fand GrIFrFIN (1953 b), Entsprechendes.] Diese Abhéngig-
keit kann nur so verstanden werden, dall bei Rousetfus die akustische
Orientierung mit abnehmender Helligkeit stérker in den Vordergrund
tritt, eine Tatsache, die uns erst durch die spéter folgenden Darlegungen
iiber die optische Orientierung voll verstdndlich werden wird.

e) Ursprung und Ausstrahlung der Orientierungslaute. Es liegt
nahe, anzunehmen, daB die Orientierungslaute von Rouseftus im Kehi-
kopt erzeugt werden. Obwohl die Orientierungslaute dem Vesper-
tilionidentyp entsprechen, weist doch der Kehlkopf von Rouseltus einen
anderen Bau als die Keblkopfe der Vespertilioniden (Hrias 1907) auf.
Eine anatomische Untersuchung fehlte bislang®.

Bei der Beobachtung startender und fliegender Rouseffus fiel uns
auf, dal beim Aussenden der Orientierungslaute das Maul nicht oder
nicht nennenswert gedffnet wird. Dag steht im Gegensatz zu dem, was
man in der Regel bei den Vespertilioniden beobachtet: Dort beginnt die
Ultraschallorientierung ja damit, dafl das Maul aufgesperrt wird. Damit
stellte sich die Frage, ob nicht bei Rouseftus die Ausstrahlung der Orien-
tierungslaute vielleicht auch durch die Nase erfolgt, wie es bei den
Rhinolophiden geschieht (MomrEes 1953).

Die Beantwortung dieser Frage wurde von verschiedenen Seiten
her versucht.

1 E. Kurzer untersucht im Zusammenhang mit der Frage der Physiologie der
Ultraschallerzeugung auch die Anatomie des Kehlkopfes von Rousettus. Der
Veroffentlichung seiner Studien soll hier nicht vorgegriffen werden.
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Der Versuch, durch wechselweisen Verschluf3 von Nase bzw. Mund
die Entscheidung iber den Ausstrahlungsweg zu fillen, stoBt auf
besondere Schwierigkeiten. Auch wenn man noch so gut gearbeitete
Kappen verwendet und sie sorgfiltig aufsetzt, gelingt es den Tieren
wihrend des ersten Fluges meist wieder, sie zu lockern oder zu ver-
schieben. Immerhin ergaben sich durch diese Versuche Hinweise darauf,
daf die Aussendung durch die Nase erfolgen konnte. Ein zweiter Weg
zur Beantwortung der Frage bestand darin, Elektronenblitzaufnahmen
im Dunkeln fliegender Tiere zu machen. Es ist naturgeméif mit bloBem
Auge nur annghernd mdglich, bei einem mit einer Geschwindigkeit von
3—4 mfsec voriberhuschenden Flughund mit bloflem Auge Feststel-
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Abb. 3. Im Dunkeln fliegender Rousetius aegyptiacus. Elekirisch ausgeldste Elektronen-
blitzavfnahme

lungen dariiber zu treffen, ob das Maul geschlossen ist oder nicht. Zu-
dem braucht man zum Sehen Licht — und da, wie wir gesehen haben,
bei Rousettus die Ultraschallorientierung erst mit zunehmender Dunkel-
heit in steigendem MaBe einsetzt, sind bei Licht gewonnene Beobach-
tungen iiber Offen- oder Geschlossenhalten des Mundes nicht iibermaBig
beweiskraftig. Hier konnten also nur Blitzaufnahmen der in vélliger
Dunkelheit fliegenden Tiere weiterfiihren.

Der VerschluB der auf einen bestimmten Bereich der Flugstrecke
eingestellten Kamera blieb dauernd offen. Der Blitz wurde durch ein
elektronisches Gerat in dem Augenblick ausgeldst, in welchem der
Flughund den Schirfenbereich der Kamera durchflog.

Die so gewonnenen Aufnahmen, von denen Abb. 3 eine Probe gibt,
zeigten iibereinstimmend, dall Rouseftus auch bei vollausgenutzter
Ultraschallpeilung mit fast vollig geschlossenem Maule fliegt. Aller-
dings fallt auf manchen Bildern auf, daff die Mundwinkel dabei spalt-
formig auseinandergezogen erscheinen. Welche Bedeutung das hat,
ist noch nicht klar.

Klirung der Gestalt, Lagerung und Wirkungsweise des Kehlkopf-
aufsatzes schien schlieBlich die Entscheidung zu bringen. Wie bei den
Rhinolophiden erwies sich auch bei Rouseftus das Kehlkopfaufsatzrohr
so weit vorgezogen und der Oberrand des Kehlkopfaufsatzes anatomisch
so der Gestalt der Gaumendffnung angepalit, daf eine feste Verbindung
zwischen Kehlkopf und Nasenhthle gewihrleistet erscheint. Eine leicht
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schematisierte Darstellung der Verhiltnisse gibt Abb. 4, die nach einem
medianen Sagittalschnitt des Kopfes von Rousettus gezeichnet ist. Daf}
die so erméglichte Kehlkopfnasenverbindung nicht nur fiir den Schluck-
akt, sondern auch fiir die Aussendung der Orientierungsiaute von Be-
deutung zu sein scheint, lehrt die Untersuchung des lebenden Tieres.
Offnet man einem Rousetius das Maul, so daBl der Schlund dem Blick
zuginglich wird, so sieht man im Hintergrund der Schlundrébre die
Epiglottis als medianes, senkrecht stehendes Rohr, das stdndig fest in
die Gaumenéffnung eingefiigt erscheint. Nur durch Verschliefen der
Nasenlécher kann man eine voriibergehende Losung dieser Verbindung

Nasenraum mit Nasenmuscheln Nasenh&hle Gehirn

Speise-
rohre

Mundhéhle Kehlkopf

Abb. 4, Medianer Sagittalschnitt durch den Kopf von Rouseffus, leicht schematisiert

durch Senken des Kehlkopfes und Heraustreten des Epiglottisrandes aus
der Gaumendffnung erzwingen. Mehr noch: Orientierungslaute treten
nur auf, wenn der Kehlkopfaufsatz fest in die Gaumendffnung eingefiigt
ist. Damit liegen anscheinend funktionell bei Rousetius die gleichen
Verhiltnisse vor wie bei Rhinolophus (MOERES 19534a), wenn auch der
anatomische Bau der an der Kehlkopf-Nasen-Verbindung beteiligten
Strukturen anders beschaffen ist.

Zusammentassend konnen wir sagen: Die geschilderten Versuche
legen die Annahme nahe, dafl auch bei Rousettus die Orientierungslaute
wie bei Rhinolophus nur durch die Nase ausgesendet werden. Fir eine
endgiiltige Antwort auf diese Frage reichen die Ergebnisse jedoch noch
nicht aus. Weitere Versuche sind im Gange.

Uberblicken wir die zur Frage der akustischen Orientierung von
Rousettus gewonnenen Ergebnisse, so ergibt sich folgendes Bild. Die
Flughunde der Gattung Rousettus verfiigen im Gegensatz zu den Flug-
hunden der Gattung Pteropus tiber eine wohlentwickelte und leistungs-
fahige akustische Orientierung durch Widerhallpeilung. Sie benutzen
dazu Ultraschallaute vom Vespertilionidentypus, die mit einem fiir das
menschliche Ohr hérbaren Ticklaut verkniipft sind.

Z. vergl. Physiol. Bd. 38 2
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2. Die Frage der optischen Orientierung

Kormer (1924) hat im Rahmen seiner Untersuchungen iiber die
Augen der Chiropteren zwar nicht die Augen von Rousettus aegypliacus,
wohl aber die von Rouseltus (Pterocyon) stramineus, dem Palmen-
flughund, untersucht. Er fand weitgehende Ubereinstimmung mit
den tibrigen Megachiropteren, inshesondere auch — was in unserem
Zusammenhang wichtig erscheint — mit den Augen verschiedener

Abh. 5. Rouseltus aegyptiacus, an der Wand bingend und die Umgebung betrachtend

Pteropus-Arten. Man durfte daher auch fir Rousettus aegyptiacus ein
ebensogut entwickeltes Sehvermdgen erwarten und annehmen, da8 auch
hier die optische Wahrnehmung eine wichtige Rolle bei der Orientierung
spielt. Dafl ein wohlentwickeltes Sehvermdgen vorhanden ist, lehrt
schon die einfache Beobachtung des lebhaften Spiels der groBen Augen
(Abb. 5), mit ihren klar auf die Gegenstdnde — auch kleine — bezogenen
Fixierbewegungen. Weiter spricht dafiir der ausgeprégte; der jeweiligen
Beleuchtung in weiter Skala gut und schnell sich anpassende Wechsel
der Pupillenweite. Die Pupillarreflexe fallen bei Rousettus aegyptiacus
dadurch besonders ins Auge, dal} diese Art ein sehr kriiftig reflektierendes
orangefarbiges Tapetum besitzt. Besonders eindrucksvoll war die
Iristétigkeit an den Schlafplitzen der Tiere in Agypten zu beobachten.
Leuchtete man die hoch oben an der Decke in dichten Massen hingenden
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Flughunde von unten her mit einem Taschenscheinwerfer an, so glihten
einem aus der schwarzen Masse der Tiere die Augen wie ein Mosaik von
paarweise gekoppelten, leicht hin und her zuckenden, hell orange leuch-
tenden Riickstrahlern entgegen. Aber nur fiir kurze Augenblicke!
Dann beendete der reflektorische Schlufl der Pupillen das phantasti-
sche Schauspiel eines Himmels mit ungezéhlten, apfelsinenfarbigen
Sternen.

Was die Frage nach der Bedeutung des Gesichtssinnes fiir die Orien-
tierung angeht, so kénnte man vielleicht geneigt sein, schon in dem aus-
geprigten negativ phototaktischen Verhalten, welches, wie schon er-
wahnt, Rousetfus im Gegensatz zu Pteropus kennzeichnet, einen deut-
lichen Hinweis darauf zu erblicken, daB auch bei Rouseftus der optischen
Orientierung eine wichtige Rolle zukommt. Aber ein solcher SchluB
ist nicht zwingend. Auch die Mikrochiroptera, die Flederméuse, zeigen
ja eine sehr ausgeprégte Lichtflucht. Aber in diesem Fall beschrinkt
sich der Beitrag des Gesichtssinnes zur Orientierung tatséchlich auf die
Auslésung dieser, die Tiere in ihre Schlupfwinkel leitenden und ihre
Aktivitdtsperiodik koordinierenden Verhaltensform. Fledermiuse sind,
wenn man ihnen die akustische Orientierung unméglich macht, hilflos.
Ihre Augen bewahren sie kaum jemals davor, einem Hindernis im Fluge
auszuweichen.

Bei der Behandlung der akustischen Orientierung von Rouseftus
wurde bereits darauf hingewiesen, dall der klassische Versuch des
Nachweises einer akustischen Orientierung durch VerschlieBen der
Ohren in vélliger Dunkelheit durchgefithrt werden mull. Bei Licht — und
sei es auch nur ein schwaches Dammerlicht — sind Rouseffus, denen man
die Ohren verschlossen hat, keineswegs hilflos. Im Gegenteil — sie
fliegen mit unverminderter Gewandheit und Sicherheit umher und
beweisen so, daf} sie nicht nur auf die akustische Orientierung ange-
wiesen gind. Frst wenn man ihnen auller den Ohren auch noch die Augen
verschlie8t, oder das letzte Licht 16scht, erst dann werden die Rouseffus
hilflos, unfihig, Hindernissen auszuweichen oder Landemdglichkeiten
wahrzunehmen.

Nach diesen Ergebnissen besteht nun kein Zweifel, dall Rousettus
sinnesméBig in doppelter Weise fiir den Nachtflug geriistet ist: einmal
durch den Besitz leistungsfdhiger, zum Dimmerungssehen bis zu
schwichsten Helligkeiten geeigneter Augen, zweitens durch den Besitz
einer wohlfunktionierenden akustischen Orientierung durch Widerhall-
peilung. Was wir bei den Flughunden der Gattung Pieropus einerseits,
bei den Mikrochiropteren andererseits als Orientierungsmoglichkeiten
getrennt finden, tritt uns bei Rouseftus vereinigt entgegen. Von hier aus
wird uns nun auch die Abhingigkeit der Intensitidt der Orientierungs-
laute von der herrschenden Helligkeit verstindlich. Die Verstdrkung

Z. vergl. Physiol. Bd. 38 2a,
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der Lautproduktion mit zunehmender Dunkelheit bedeutet nichts anderes
als die allm#ihliche Umschaltung von optischer auf akustische Orien-
tierung. ,

3. Die Frage der geruchlichen Orientierung

a) Die Bedeutung des Geruchssinnes fiir die Futtersuche. Die bisher
geschilderten Versuche geben uns eine Antwort auf die Frage, wie die
Rousettus-Flughunde ihren Weg im Dunkel der Nacht oder der Héhlen
finden. Offen ist aber noch die Frage, wie die Rouseffus in der Nacht
ihre Nahrung finden. Die Tiere verlassen ihre Tagesschlafquartiere erst
nach Einbruch volliger Dunkelheit. Abgesehen von Mondnéchten werden
die Moglichkeiten optischen Nahrungsfindens im TFreileben beschriankt
sein. Da die den Rousefius als Nahrung dienenden Friichte sich durch
ausgeprigten, auch der menschlichen Nase gut wahrnehmbaren Duft
auszeichnen, liegt es nahe, eine mafigebende Rolle des Geruchssinns bei
der Nahrungssuche dieser Flughunde anzunehmen. Zudem unter-
scheiden sich die Flughunde ja allgemein, wie schon frither betont, von
den Fledermiiusen durch die groBere Ausdehnung der Nasenregion, die
ihren K&pfen das hundeartige Aussehen verleiht. Die Angaben iiber den
feineren Bau des Riechorgans sind leider spérlich, Untersuchungen tber
seine Leistung fehlen ganz.

Wir fiitterten unsere Rousettus fast ausschlielich mit Bananen, die
geschiilt und in Stiicke gebrochen in Glasschalen im Flugraum aufgestellt
wurden. Die Schalen standen, damit die Tiere leichter beim Futter
landen konnten, auf Wandbrettchen. Von diesen Futterplitzen holten
sich die Rousettus die Fruchtstiicke, flogen damit zu ihren Ruheplitzen
an den dunkelsten Stellen des Raumes und verzehrten sie dort. Es fiel
uns nun auf, daB die Tiere das Futter immer sehr schnell fanden, auch
wenn es an immer wechselnden Stellen geboten wurde. Wenn sie an der
gefiillten Futterschale voriiberflogen, gingen sie zu kurzem Riittelflug
iiber, um bei der nichsten Flugschleife auf dem Wandbrett zu landen.
Dieses Verhalten festigte in uns die Vermutung, daBl der Geruchssinn
beim Futterfinden eine fithrende Rolle spielen miisse. Wir nahmen
daraufhin eine systematische Untersuchung des Geruchssinnes von
Rouseltus und seiner Bedeutung fiir die Futtersuche in Angriff.

Durch. Vorversuche wurde zunichst einmal Klarheit dariiber ge-
schaffen, welche Rolle der Geruchssinn tatsichlich spielt und in welcher
Rangordnung zu den anderen in Frage kommenden Sinnen er bei der
Futtersuche mitwirkt. Zu diesem Zweck wurde eine Anzahl ganz
gleich aussehender Futterbretter an verschiedenen Stellen des Raumes
angebracht. Auf allen Plitzen befanden sich mit sauberem Filterpapier
umbhiillte Glasschalen. Aber nur eine Schale enthielt jeweils Bananen-
stiickchen, deren Duft durch die Filterpapierhiille fiir die menschliche
Nase nur duBerst schwach und aus néichster Néhe wahrzunehmen war.
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Es zeigte sich, dafl die Tiere schon nach wenigen Hin- und Herfluigen
den mit Bananen versehenen Futterplatz auffanden, dort landeten und
versuchten, an die Friichte heranzugelangen. Da Ortsdressur durch
regellosen Wechsel des Futterplatzes vermieden war, da auch eine op-
tische oder akustische Unterscheidung zwischen leeren und mit Futter
versehenen Plitzen unméglich war, stand mit dem Ausgang dieser
Versuche fest, dafl der Geruchssinn allein fiir die Futtersuche ausreicht.

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

04 cm,

Abb. 6. Versuchsanordnung zur Dressur auf Schwarz und Wei}. Erklarung im Text

Mitwirkung anderer Sinne bei der Futtersuche zu rechnen ist. Wir
versuchten hierbei, die Rouseffus auf eine Unterscheidung eines Hellig-
keitsmerkmals, ndmlich auf die Unterscheidung von schwarz und weil,
zu dressieren, dhnlich wie dies ErseNTRAUT (1950) bei Flederméusen
unternommen hat. Unsere Versuchsanordnung ist in Abb. 6 dargestellt.

Das Futter wurde in paarweise aufgestellten Futterkisten unter-
gebracht, die mit einem Anflugbrett versehen und ganz mit schwarzem
‘bzw. weilem Papier umkleidet waren. Auf dem Anflugbrett wurde zur
Erleichterung des Landens ein Streifen Drahtgeflecht befestigt, um den
Tieren einen besseren Halt zu geben. Das Futter, Bananenstiickchen,
befand sich in einer Nische des Kastens, die zum Anflugbrett hin mit
einem Vorhang aus fransenartig eingeschnittenem Papier so abgeschlos-
sen war, daB man nicht hineinsehen konnte., Wohl aber konnten die
auf dem Anflugbrett landenden Tiere durch den Fransenvorhang in das
Innere der Nische krabbeln und zum Futter gelangen. Fiir jeden Versuch
wurden die Futterkisten vertauscht, mit frischem Papier iiberzogen und
neue Drahtgitter auf der Landefliche angebracht. Flughunde haben
einen starken Eigengeruch, dessen an der Versuchsanordnung haftende
Spuren den Versuchsverlauf hitten beeintrichtigen koénnen. Die

7. vergl, Physiol. Bd. 38 2b
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Versuche wurden simtlich spit abends durchgefiibrt, wenn die Tiere in
voller Aktivitit waren. Um ihnen jede Scheu zu nehmen, wurde fiir
moglichste Ruhe im Versuchsraum gesorgt und der Flugraum nur mit
schwachem Dédmmerlicht beleuchtet, das eben noch zur Beobachtung
ausreichte. Beide Futterplitze, der schwarze und der weiBe, waren mit
der gleichen Menge Bananen versehen. Jedoch konnten die Rousettus
nur, je nach Versuch entweder im schwarzen oder im weillen Kasten
an die Friichte gelangen; im anderen Kasten war der Zugang zu den
Bananen durch ein hinter dem Fransenvorhang gelegenes, von auflen
nicht erkennbares Gitter versperrt.

Nach 18 Versuchsnichten mit Dressur auf Weif3 interessierten sich
die Rousettus fast nur noch fiir den weifen Futterplatz, die Aniliige
auf schwarz wurden immer seltener. Ein iiberraschendes Ergebnis
brachte der Kontrollversuch, bei dem beide Futterkidsten unbekdodert
blieben. Nun standen also die Flughunde vor der Aufgabe, die an-
dressierte Helligkeit aufzusuchen, ohne dall ein Duft sie lockte. Der
bisher bevorzugte weiffe Futterplatz interessierte sie aber nicht mehr;
nach einigen Hin- und Herfligen stellten die Tiere die Futtersuche
iiberhaupt ein. Der Versuch einer Dressur auf Schwarz endete mit
demselben Ergebnis.

Wurden nach Dressur auf Weiff nur im schwarzen Kasten Bananen
geboten, withrend der weile Futterkasten leer blieb, so wendeten sich die
Tiere unverziiglich dem schwarzen Kasten zu und suchten nur dort.
In einern Versuch hatten die Tiere 25 Nachte hindurch nur in dem weillen
Kasten Friichte holen kénnen und sich ganz darauf eingestellt. Nun aber,
wo dem gewohnten Kasten kein Bananenduft entstromte, kilmmerten
sie sich kaum mebr um ihn und lieBen sich vom Duft zum schwarzen
Kasten locken. Der Gegenversuch mit Dressur auf Schwarz verlief
ganz entsprechend.

Diese Ergebnisse machen klar, dafl optische Merkmale bei der Futter-
suche mitverwertet werden, dafl aber dem Geruchssinn die weitiiber-
ragende Rolle zukommt. Es muB noch betont werden, dafl das Verhalten
der Tiere klar erkennen liBt, dafl sie sich zunichst unentschieden dem
Versuchskastenpaar nihern und daf3 die Entscheidung, welchem der
beiden Kiisten sie sich zuwenden, fallt, wibrend die Tiere im Riuttelflug
vor der Versuchsanordnung schweben.

¢) Riechschirfeuntersuchungen. Die erstaunliche Sicherheit, welche
die Rousettus beim Riechen ihrer Nahrung zeigten, veranlaflite uns,
Versuche anzustellen, um zu ermitteln, wo die untere Grenze der Riech-
schirfe dieser Tiere liegt. Ks lag dabei nahe, vom natiirlichen Duft der
Nahrurg auszugehen. Zwar ist dieser nach Stérke und Charakter von
Sorte und Reifungsgrad der Bananen abhingig und daher nur unvoll-
kommen quantitativ zu fassen; eine Schwierigkeit, die bei kiinstlichen



Uber die Orienticrung der Flughunde 23

Duftstoffen weniger ins Gewicht fallb. Jedoch besitzt der natiirliche
Duftstoff der Nabrung fiir das Tier primér eine wesentlich stirkere
Lockwirkung. Davon wird weiter unten noch die Rede sein.

Die zur Riechschirfebestimmung verwendete Versuchsanordnung ist
in Abb. 7 dargestellt. In einem langen Gang wurden 4 Futterkisten der
vorher beschriebenen Art in Abstdnden von 4 m lings der Flugbahn

f0m

!

Abb. 7. Versuchsanordnung zu den Riechschérfe- und Geruchsunterscheidungsversuchen.
Lrlauterung im Text

aufgestellt. In diesem Versuch waren die Kiisten alle mit weifiem, nach
jedem Versuch erneuerten Filterpapier umkleidet. Schwache Dammer-
beleuchtung ermdglichte die Beobachtung. Damit die Tiere nicht ge-
stort wurden, sall der Beobachter in einer Kabine. Das Futter wuarde
jeweils nur in einem der Futterkiisten, in regelloser Folge wechselnd,
geboten. Die Bananen, moglichst von ibereinstimmendem Reife-
zustand, wurden in feine Scheibchen geschnitten, zerstampft und in
Uhrschiichen gewogen. Das alles geschah in einem Nebenraum. Alle
verwendeten Glassachen wurden in Chromschwefelsdure gereinigt, an-
schlieBend mehrere Stunden unter fliefendem Wasser gespiilt. Kontroll-
versuche ergaben, daf diese Reinigung ausreichend war. Das mibt Futter
beschickte Schilchen wurde sofort nach dem Auswiegen in den Futber-
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kasten gebracht. In Versuchen, in denen 2 g oder weniger Bananen-
substanz im Schilchen war, erhielten die Tiere sofort nach dem richtigen
Auffinden des Schilchens am gleichen Futterplatz ein reichliches
Bananenstiick, um zu verhindern, dafl der Sucheifer erlahmte.

Ein Protokollauszug und eine tabellarische Darstellung der Ergebnisse des
Versuchs Nr: 12 der Versuchsreihe 8 mégen den Verlauf einer derartigen Riech-
schirfepriifung veranschaulichen.

26. 7. 54: Uhrzeit 2022—20%, Raumtemperatur 16° C, Bananenmenge 100 mg
auf Futterplatz 2, 3 Versuchstiere. Zwei Minuten nach Versuchsbeginn setzt eine rege
Flugtitigkeit ein. Ein Tier riittelt nach 7 Flugschleifen vor Futterplatz 2; es landet
sofort, kriecht in die Nische des Futterkastens, verbleibt dort wenige Sekunden und
fliegt wieder ab. Weitere Anfliige und Landungen am selben Futterplatz erfolgen
rasch hintereinander; die 3 anderen Futterplatze bleiben unberiicksichtigt. Wihrend
des Fliegens stoflen die Tiere
oft den ,,Papageienschrei® aus,

Tabelle 2. Versuchstabelle a0 .
am héufigsten, wenn sie — vom

“ . Zahl der An- g;ahl der Lan-  Duft angelockt — nur eine
. esamtb- | fliige auf die |dungenauf den eringe Futtermenge vorfinden.
Zelt Z%ilﬁggr Futterplitze | Futterplatzen %Viederholt kommgt es zu hef-

NI EERERE tigem Streit unter den Tieren,
9022 | wenn zwel zugleich auf dem
bis 73 0/7,0|0[0}3 ‘ 0|0  Anflugbrett landen und in die
20% Nische des Futterkastens krie-

chen wollen.

Die Riechschiirfeversuche erbrachten folgendes Ergebnis: In 54 Ver-
suchen mit Bananenmengen zwischen 75 g und 20 mg zeigten die Tiere,
daB sie, wenn das Futter nur wenige Minuten in den Schélchen stand,
mit Sicherheit noch 100 mg Bananensubstanz auffinden konnten.
Stand das Futter langere Zeit, so wurde — durch das Verfliegen des
Duftes — die Leistung schlechter. In 5 Versuchen gelang es den Tieren
sogar noch, 50 mg Bananensubstanz zu entdecken. Eine erstaunliche
Leistung, wenn man sich vor Augen hilt, daBl die Wahrnehmung erfolgt,
wihrend die Tiere mit etwa 15 km Stundengeschwindigkeit voriiber-
fliegen!

Tabelle 3 gibt einen Uberblick iiber das Ergebnis der Versuche, in
denen die Rousetfus-Flughunde Bananenmengen von 500 mg und
darunter fanden bzw. nicht mehr finden konnten. (Versuche simtlich mit
vor dem Versuchsbeginn unmittelbar frisch bereitetem Bananenbrei.)

Das Ergebnis wurde noch in einer anderen Weise iiberpriift: Am
Boden des Flugraumes wurden in regelloser Anordnung 11 Glasschélchen
aufgestellt. In eines davon wurden 100 mg Banane gefiillt. Die Rousettus
umkreisten jedesmal das duftende Schilchen, wenn ihr Flug sie in die
Nihe fithrte — gleichgiiltig an welcher Stelle es sich befand — und
landeten sofort in nichster Ndhe am Boden.

Um quantitativer arbeiten zu kénnen als es aus den geschilderten
Griinden unter Verwendung von Bananensubstanz mdglich ist, ver-
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suchten wir, die Riechschirfe-Experimente mit synthetischem Bananen-
dther durchzufithren. Wir verwendeten Bananendther 1273 der Firma
Dragoco, Holzminden. Zur Dosierung wurde der Ather mit einer MeB-
pipette auf Filterpapierscheiben aufgetropft, die vorher mit Paraffinél
getrinkt wurden, um den Duft besser zu binden. Die im Versuch ver-
wendeten Mengen des Bananendthers lagen zwischen 0,1—0,003 cm?.

Die Ergebnisse dieser Versuche zeigen eine auffillige Schwankung.
Wiederholt fanden die Tiere ohne Schwierigkeit eine Menge von 0,005 cms3,
bei den darauffolgenden Versuchen wurden aber weit gréBere Mengen
unbeachtet gelassen. Obwohl wir 57 Experimente durchfithrten, gelang
es nicht, die Riechschirfe mit Bananen-

dther zu ermitteln. Der Grund dirfte Tabelle 3
darin zu suchen sein, daB der synthetische T
. . Bananen- | Zahl derS Zabl dex

Bananenither fir die Rouseffus wohl zu- menge ositiven | DO88-

; : A : B . in mg I%/'ersuc;he {, tiven
nichst eine gewisse Ahnlichkeit mit dem & | Versuche
natiirlichen Duft ihrer Nahrung aufweist, ) ’ |
daB er aber bei niherer Priifung fiir die ggg ; 3 | 8
Rousettus-Nase zu wenig mit dem natiir- 20 2 | 0
lichen Bananendurft tibereinstimmt. Ver- 19?) . \ g
suche, bei denen nach Bananenéither gO ? 2
Bananensubstanz angeboten wurde, lassen 10 0o | 2

keinen anderen SchluB} zu.
Das Protokoll eines solchen Versuchs sei im Auszug angefiihrt: Versuchsreihe 7.
Versuch Nr.13. Temperatur 16°C. 0,1 em?® Bananenither auf Futterplatz 2.

,5- -« um 2035 Uhr 148t ein Tier erkennen, daB es den Duft des Bananenédthers
bemerkt hat, es rittelt im Flug, umkreist den Futterplatz, landet aber nicht.
Um 20%® Uhr wird der duftende Futterplatz erneut angeflogen, aber auch jetzt
unterbleibt die Landung. Bis 2058 wird der Duft-Futterplatz von dem hin und
her fliegenden Tier iberhaupt nicht mehr beachtet. 20° Uhr wird das Duft-
schélchen (der Duft ist noch wahrnehmbar!) gegen ein Schilchen mit 500 mg
Bananensubstanz ausgetauscht. Beim néchsten Vorbeiflug riittelt das Tier am

Futterplatz. Kurz hintereinander erfolgen nun 9 Landungen und 6 Anfliige bis auf
néchste Nahe! '

d) Das geruchliche Unterscheidungsvermigen. In weiteren Versuchen
stellten wir den Flughunden synthetischen Bananendther und natiirlichen
Bananenduft nebeneinander zur Wahl. Die Dosierung wurde so gewédhlt,
daB der Duft der Bananendtherprobe fiir die menschliche Nase stérker
wahrnehmbar war als der Duft der Bananensubstanz. Versuchspersonen,
die wir an den Futterplitzen schniiffeln lielen, charakterisierten den
mit Bananenidther versehenen Futterplatz als ,,deutlich nach Bananen
duftend®, wihrend sie am Futterplatz mit Bananensubstanz nichts
wahrnehmen konnten. Zu unserer Uberraschung ergaben aber die
Versuche mit den Rouseftus, dal die iiberwiegende Zahl der Anfliige und
Landungen dem Futterplatz mit der Bananensubstanz galten.
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Ein Ausschnitt aus den Versuchstabellen soll dieses Ergebnis ver-
anschaulichen. (Tabelle 4).

Tabelle 4

.. Zahl der An- Zahl der Lan-
Ver- | Bananen- Auf Ather- Auf fliige bei dungen auf
such menge Futter- menge Futter- Futterplatz Futterplatz

Nr. in g platz in em?® platz
SEAEEEIERERERY
6 0,2 2 0,1 4 040006)20
7 0,2 3 0,1 1 010 6|0]0|0 52
8 0,1 1 0,1 3 5 000510120
9 0.1 4 0.1 2 lojojojo]o 2|05

Schrige Ziffern: Anfliige bzw. Landungen beim Bananenather.
Fette Ziffern: Anflige bzw. Landungen bei Bananensubstanz.

Wir lieBen in spiteren Versuchen die Rousettus auch noch zwischen
natirlichem Bananenduft und mehreren gleichzeitig dargebotenen
Fruchtithern wihlen. Neben dem schon erwihnten Bananenither 1273
wurde ein sog. Bananenkonzentrat (Dragoco V 605) und ein dhnlich
duftender Birnenither verwendet. Obwohl die Diifte fiir die menschliche
Nase vor allem bei starker Verdiinnung leicht zu verwechseln waren,
fanden die Flughunde mit grofter Sicherheit den Futterplatz mit der
Bananensubstanz und landeten dort. Die Futterplitze mit den Frucht-
dthern wurden zwar angeflogen, zur Landung kam es nie. Wurden
anschlieBend die Duftproben so umgewechselt, daf ein Fruchtéther-
schilchen am bisherigen Bananensubstanzplatz stand, wihrend das
Substanzschilchen nun 8 m weiter in der Flugbahn lag, so dauerte es
nur 1 min, bis die Tiere den Wechsel bemerkt hatten und wiederum
bei dem natiirlichen Bananenduft landeten.

¢) Auffinden des Futterplatzes in volliger Dunkelheit. In den bisherigen
Versuchen war der Raum stets schwach beleuchtet. Wéahrend die
Tiere sich von ihrem Geruchssinn leiten lieBen, hatten sie gleichzeitig
stets die Moglichkeit, sich optisch zu orientieren. In einer letzten Ver-
suchsserie sollte gepriift werden, wie sich das Zusammenwirken von
Geruchssinn und Ultraschallorientierung bei der Futtersuche gestaltet.
Mit anderen Worten: ob die Rouseftus-Flughunde imstande waren,
duftendes Futter auch in volliger Finsternis zu finden. Die Beobach-
tungskabine war so angeordnet, daB man die Anfliige und Landungen
an den 4 Futterplitzen mit dem Ohr gut unterscheiden konnte. AuBer-
dem war jeweils bei dem mit Bananen versehenen Futterplatz ein Ultra-
schallmikrophon angebracht, das die Registrierung der intensiven Peil-
laute ermdglichte. Die Futterplitze befanden sich nicht wie bisher
lings einer Wand in einer Reihe, sondern abwechselnd an den beiden
Lingswinden. Thre Stellung wurde bei jedem der vier Versuche so
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verindert, dal} die Tiere sich jedesmal einer ganz anderen rdumlichen
Anordnung gegeniiberfanden.

Die Rouseftus fanden auch unter diesen Umstdnden das an wech-
selnden Plitzen gebotene Futter, landeten ohne Umstinde und holten
sich die Bananenstiicke.

Fassen wir die Ergebnisse der Geruchsversuche zusammen, so diirfen
wir feststellen: Rouseftus aegypiiacus besitzt einen ausgezeichneten
Geruchssinn, der den des Menschen an Schirfe und Unterscheidungs-
vermogen erheblich iibertrifft. Bei der Futtersuche ist der Geruchssinn
obhne Zweifel der fithrende Sinn, demgegeniiber die anderen Sinne weit
zuriicktreten.

Es scheint, daB der Geruchssinn fir Rouseffus nicht nur bei der
Futtersuche, sondern auch beim Wiederfinden der Schlafplitze und beim
Finden der Artgenossen und Geschlechtspartner eine Rolle spielt. Unsere
Untersuchungen zu diesen Punkten sind noch im Gang.

V. Aligemeine Bedeutung der zur Frage der Orientierung der Flughunde
gewonnenen Erkenntnisse

Eine ganze Reihe sehr verschiedenartiger Fragenkreise ist durch den
neu gewonnenen Einblick in das Orientierungsgefiige der Flughunde ins
Licht gertickt worden. Ein gréBerer Teil von ihnen kann sinnvoll erst
diskutiert werden, wenn das Bild durch Untersuchung weiterer Mega-
chiropterengattungen mehr Vollstdndigkeit und innere Gliederung ge-
wonnen hat. Das gilt insbesondere fiir die systematischen Konsequenzen,
die sich aus dem Vorhandensein bzw. Fehlen eines so wichtigen, auch
anatomisch sich dokumentierenden Funktionsgefiiges wie der Ultra-
schallpeilung innerhalb der Familie der Pteropodidae ziemlich unaus-
weichlich ergeben. Hat es doch nicht den Anschein, als ob der Besitz
einer Ultraschallpeilung bei den Flughunden einfach mit dem Hdhlen-
leben verkniipft wire, also eine in erster Linie 6kologisch zu deutende
Anpassung darstellte.

Wenn auch Vertreter der nach den Berichten baumbewohnenden
Gattung Epomophorus bisher noch nicht auf ihre Orientierung hin unter-
sucht werden konnten, so legt doch die frither erwihnte Angabe Bomms
iber die ,,metallisch klingenden** Laute einer Epomophorusart, die Ver-
mutung sehr nahe, dall bei diesen baumlebenden Formen auch eine
Ultraschallpeilung vorhanden ist wie bei Rouseftus. Entsprechendes gilt,
nach eigener Priaparation der einschligigen Strukturen, auch fir einige
andere Gattungen. Hier sollen weitere Untersuchungen ansetzen.

Ein Gedanke driingt sich einem bei der Ubersicht iiber die gegen-
wartig bekannten Tatsachen zur Orientierungsweise der Chiroptera
unwiderstehlich auf: der Gedanke, dafl das bei Rouseftus vorliegende
Orientierungsgefiige mit seinem wohlabgestimmten Nebeneinander und
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Ineinander von optischer, Widerhall- und geruchlicher Orientierung
einen verbindenden und vermittelnden Zustand reprisentiert gegeniiber
den beschriankteren Orientierungsmdéglichkeiten, die wir bei den GroB-
flughunden der Gattung Pteropus einerseits (nur optische und geruch-
liche Orientierung!) und den Mikrochiropteren andererseits (Vorherr-
schen der Ultraschallorientierung bei weitgehend rudimentéirer optischer
und geruchlicher Orientierung!) antreffen. Man kann eine solche Mittel-
stellung auch noch in anderen Punkten begriinden. Das wiirde uns
jedoch hier zu weit fithren. — Es liegt nahe, den vermittelnden Zustand
des Orientierungsgefiiges bei Rouseltus als ein Modell des phylogenetisch
urspriinglichen Zustandes aufzufassen. Das wiirde allerdings der her-
kémmlichen Ableitung der Chiroptera von insectivorenartigen Vorformen,
wie sie z. B. WEBER (1928) im Anschlufl an Winge 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 Rouseffus als Modell an.

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

Solche Uberlegungen brauchen nicht im Bereich reiner Gedanken
zu bleiben. Eine Untersuchung der Jugendentwicklung des Orientie-
rungsverhaltens von Rousettus (vgl. MOERES 1953 ¢), insbesondere im
Hinblick auf Zeitfolge und gegenseitige Abhingigkeit der Herausbildung
der optischen bzw. Widerhallorientierung, sollte geeignet sein, solche
Gedankengiinge auf ein experimentelles Fundament zu stellen. Wir
versuchen gegenwirtig, die Voraussetzungen fir eine solche Unter-
suchung zu schaffen.

Zusammenfassung

1. Flughunde der Gattung Pferopus orientieren sich optlsch Dim-
merungssehen ist bei ihnen gut entwickelt. Ultraschallpeilung oder eine
andere Art der Widerhallpeilung fehlt ihnen génzlich. Bei der Futter-
suche spielt der Geruchssinn eine wichtige Rolle.

2. Flughunde der Gattung Rouseffus besitzen neben der optischen
Orientierung eine wohlausgebildete Ultraschallpeilung. Optische und
akustische Orientierung vertreten und erginzen einander je nach den
Umsténden. Mit zunehmender Dunkelheit wird von optischer Orien-
tierung auf Widerhallpeilung umgeschaltet.

3. Rousettus besitzt Orientierungslaute vom Vespertilionidentypus.
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4. Durch besondere Gestaltung der Epiglottis ist eine stindige Ver-
bindung von Kehlkopf und Nasenh&hle sichergestellt.

5. Rousetlus besitzt ein ausgezeichnetes geruchliches Orientierungs-
vermogen. Dieses spielt bei der Futtersuche die Hauptrolle.

6. Rousettus zeigt gute Riechschiirfe. Noch 100 mg Bananensubstanz
konnen im Fluge durch den Geruch sicher wahrgenommen werden.

7. Auch das Unterscheidungsvermdégen ist gut ausgeprégt: Eouseffus
vermag den natiirlichen Bananenduft erstaunlich gut von fiir die mensch-
liche Nase leicht zu verwechselnden kiinstlichen Duftstoffen zu unter-
scheiden.

8. Das bei Rouseftus gegebene Orientierungsgefiige mit seinem Neben-
einander von Gesichtssinn, Geruchssinn und Ultraschallpeilung kann
sowohl in phylogenetischer wie auch in funktionsgenetischer Hinsicht
als Modell eines urspriinglichen Zustandes betrachtet werden.
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