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The Function of Electroreceptors in Catfish

Summary. 1. In the afferent nerve fiber of the electroreceptors (“small pit
organs”’, “ampullary organs”) of the catfish (Icfalurus nebulosus) a change in
impulse frequency is observed at the onset and termination of a rectangular current
stimulus. This change in impulse frequency decreases with the length of the stimu-
lus (Fig. 2).

2. If stimulated with high frequency trains of short, monopolar pulses, the small
pit organ responds only to changes in the average d.c. value (Fig. 3).

3. The conduction velocity of the afferent fiber of small pit organs is low (10 m/
sec) compared to normal lateral line nerve fibers (Fig. 4).

4. These findings are more suitable for informing the catfish about slow changes
of electric fields than about rapid changes.

5. D.c. fields have been found to originate from fresh-water fish (trout, Salmo
gairdneri; tench, Tinca tinca; catfish, Ictalurus nebulosus). The steepest voltage
gradients are found close to the mouth (cathode) and the gill slits (anode).

6. An electroreceptor is subjected to slow changes of these fields: a) when the
catfish is moving relative to another fish; b) during respiratory movements (alter-
nate opening of mouth and gill slits) of another fish (Fig. 9).

7. The small pit organs can respond to such changes if the distance between two
fish is 7 cm or less (Figs. 5-8, 10, 11).

8. It is assumed that by means of its ampullary organs the catfish perceives
other fish (same species, predators, prey).

Zusammenfassung. 1. Von der afferenten Nervenfaser eines Elektrorezeptors
(-»small pit organ®, ,,ampullires Organ‘) des Zwergwelses (Ictalurus nebulosus)
wurde die Antwort auf einen rechteckigen Stromreiz abgegriffen; sie besteht aus
Anderungen der Impulsfrequenz zu Beginn und Ende des Reizes. Diese Anderungen
werden kleiner mit abnehmender Dauer des Reizes (Abb. 2).

2. Bei Reizung mit einer hochfrequenten Folge kurzer, monopolarer Strompulse
antwortet das small pit organ nur mehr auf die Anderungen des Gleichstrommittel-
wertes dieser Folge (Abb. 3).

3. Die afferenten Fasern der small pit organs haben eine geringere Leitungs-
geschwindigkeit (10 m/sec; Abb. 4) als normale Lateralisfasern.

4. Diese Befunde deuten darauf hin, daB die small pit organs besser geeignet
sind, den Wels iiber langsame Anderungen von elektrischen Feldern zu informieren,
als iiber schnelle Anderungen.

5. Gleichstromfelder gehen von SiiBwasserfischen (Forelle, Salmo gairdneri;
Schleie, Tinca tinca;, Wels, Iotalurus nebulosus) aus. Die groBten Spannungs-

* Die Untersuchungen wurden z.T. mit Mitteln durchgefiihrt, die die Deutsche
Forschungsgemeinschaft zur Verfiigung gestellt hat.
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gradienten finden sich in der Ndhe des Mauls (Kathode) und an den Kiemenspalten
(Anode).

6. Langsamen Schwankungen dieser Felder ist ein Elektrorezeptor ausgesetzt,
a) wenn sich der Wels und einer der genannten Fische relativ zueinander bewegen;
b) wenn der letztere Atembewegungen (alternierendes Offnen von Maul- und Kiemen-
spalten) ausfithrt (Abb. 9).

7. Die small pit organs reagieren auf diese Schwankungen auch dann noch,
wenn die Entfernung zwischen den beiden Fischen 7 em betrigt (Abb. 5—8, 10, 11).

8. Es wird vermutet, daf} die small pit organs der Wahrnehmung anderer Fische
(Artgenossen, Réuber, Beute) dienen.

Einleitung

Die ,,small pit organs’ der Welse dienen vermutlich der Elektro-
rezeption. Die Vermutung stiitzt sich auf folgende Befunde:

a) Welse reagieren spontan auf einzelne Stromst6Be geringer Inten-
sitdt (Parker und van Heusen, 1917; Hatai et al., 1932; Lissmann und
Machin, 1963; Dijkgraaf, 1968); sie sind auf solche Reize und auf
Gleichstromfelder dressierbar (Lissmann und Machin, 1963 ; Roth, 1968,
1969).

b) Welse nehmen die Polaritidt der Gleichstromfelder wahr (Roth,
1969).

¢) Nachweislich sind es die small pit organs, die die Wahrnehmung
des Stroms und seiner Richtung ermoglichen (Djikgraaf, 1968; Roth,
1968).

Gleichspannungsfelder mit Spannungsgradienten, die iiber denen der
Dressurschwelle liegen, kommen in Flissen vor (Krajew, 1957; s. Roth,
1968). Wenn sich ein Wels in solchen Feldern bewegt, werden seine Or-
gane gereizt und liefern ihm Information iiber Intensitit und Richtung
(Polaritit) dieser Felder. Ob jedoch solche Felder in allen Biotopen vor-
kommen, die von den verschiedenen Welsarten besiedelt werden, ist
zweifelhaft. Es stellt sich daher die Frage nach solchen Quellen elektri-
scher Reize, denen alle Welsarten begegnen. Vorgeschlagen wurden u.a.
die Nervenimpulse anderer Fische (Lissmann und Machin, 1963). Die
vorliegende Arbeit zeigh im ersten Teil, daf die small pit organs generell
weniger gut zur Wahrnehmung kurzdauernder Pulse geeignet sind als
zur Wahrnehmung von langsam sich &ndernden Gleichstromfeldern.
Solche Felder gehen, wie die Arbeit im zweiten Teil zeigt, von SiiBwas-
serfischen aus.

Material und Mefhoden

Es wurden 15—25 em lange Zwergwelse verwendet. Alle Versuche wurden bei
19—23°C in Miinchner Leitungswasser (Leitfihigkeit bei 19°C: 480 wS/em; ionale
Zusammensetzung s. Roth, 1971) ausgefithrt. Die Ableitung von der afferenten
Einzelfaser einzelner small pit organs und deren Lokalisation erfolgte wie frither
(Roth, 1969). Dasselbe gilt fiir die kimstliche Reizung dieser Organe: elektrische
Felder wurden zwischen einer organnahen Reizelektrode und einer vor dem Kopf
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Abb. 1. Versuchsaufbau. Von der afferenten Nervenfaser eines Elektrorezeptors in
der Haut des Fisches I (z.B. innerhalb des schraffierten Areals gelegen) wurde iber
den Vorverstirker V abgeleitet. Fisch 11 war zur Hilfte fixiert, zur Hélfte beweg-
lich. Die Bewegungen konnten mit dem Laufrad # auf das Potentiometer D iiber-
tragen werden. Dadurch &dnderte sich die Spannung tuber dem Widerstand R
(B Spannungsquelle). Anstelle der Bewegung konnte mit der Elektrode G auch das
elektrische Feld von Fisch II in der Gegend des Rezeptors und seine Anderung bei
der Bewegung des Fisches /7 registriert werden. Als Fisch I wurden verwendet:
Ictalurus nebulosus, Tinca tinca, Salmo gairdners

des Fisches befindlichen Referenzelektrode aufgebaut. Die einzelnen Versuche
werden im Zusammenhang mit den Ergebnissen genauer geschildert.

Die Versuche, in denen anstelle kiinstlicher Reizgeber andere Fische (,,Fisch I1*:
Ictalurus nebulosus,; Schleie, Tinca tinca; Regenbogenforelle, Salmo gairdner:) ver-
wendet wurden, sind in Abb. 1 dargestellt: Der Fisch IT wurde zum Fisch I so ge-
stellt, dal der Abstand zwischen dem Rezeptor (in Abb. 1 innerhalb der schraffier-
ten Gebietes gelegen) und einer bestimmten Region des Fisches IT (Maul, Augen,
Kiemen, Schwanz, s.u.) gleichzeitig die kiirzeste Entfernung zwischen den beiden
Fischen war. Bei einigen Versuchen wurde diese Distanz durch (von Hand ausge-
fithrte) Hin- und Wegbewegung des Fisches II verindert, wobei letzterer mit
MS 222 betdubt war.

Bei anderen Versuchen wurde gewartet, bis der Fisch aus der Betdubung auf-
wachte und schon atmete, sich aber noch nicht selbstindig bewegte. Die Bewegung
des Fisches II (bzw. Fisches I, s. Ergebnisse) konnte mit Hilfe eines Drehpotentio-
meters auf dem Oscillographen registriert werden. Die Potentialinderungen, die
bei der Bewegung und beim Atmen des Fisches im umgebenden SiilBwasser auftra-
ten, wurden mit Hilfe grober Glaskapillaren (Spitzendurchmesser 0,5 mm) abge-
griffen. Diese waren, entsprechend ihrer Eintauchtiefe in das Priparierbecken, mit
Leitungswasser gefullt. In die Glaskapillare fithrte ein chlorierter Silberdraht, der
direkt mit dem DC-Eingang eines Oscillographen (Tektronix 502 A) verbunden war.
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Ergebnisse

A. Die Trdgheit der Rezeptoren
I. Die Antwort auf kurze Stromreize

Die Organe wurden rechteckigen Gleichstromreizen konstanter
Amplitude, aber unterschiedlicher Dauer ausgesetzt. In Abb. 2 ist das
zeitliche Intervall zwischen jedem Nervenimpuls und seinem Vorginger
in der Ordinatenrichtung aufgetragen, und zwar tber dem Zeitpunkt
(auf der Abszisse), zu dem das Intervall beendet wax.

Die Intensitdt war so eingestellt, daB sie beim Einschalten eines
Reizes geniigender Dauer (Abb. 2A; B) die maximal moégliche Frequenz-
erhéhung ausloste. Die nach Abbruch des Stimulus erfolgte Frequenz-
erniedrigung wird verkleinert, wenn die auf Reizbeginn erfolgte Fre-
quenzerhohung bis zum Abbruch noch nicht abgeklungen ist (vgl. Abb. 2
A, B). Wird der Reiz noch kiirzer (Abb. 2C), so verringert sich auch die
Frequenzerh6hung zu Beginn des Reizes; das Organ reagiert dhnlich wie
auf einen lingerdauernden Stimulus geringerer Intensitét. Bei weiterer
Verkiirzung der Reizdauer (Abb.2D) verschwindet die Reizantwort
fast vollig. Sie verschwindet um so eher, je geringer die Reizintensitat ist:
Das Organ registriert kurze Reize schlechter als lange.

II. Die Antwort auf hochfrequente Serien kurzer Stromreize

Setzt man das Organ einer Folge von kurzen, monopolaren Gleich-
strompulsen aus, dann reagiert es auf den Beginn dieser Folge (Abb. 3,
Zeile 2—4) und auf ihr Ende (Abb. 3, Zeile 5—7). Voraussetzung ist, dafl
die Frequenz der Einzelimpulse hoch genug und die Pulse selbst genii-
gend lang sind. Im Versuch der Abb. 3 wurde mit einer Intensitit ge-
reizt, die in der Mitte zwischen der Schwellenintensitéit und derjenigen
Intensitdt lag, auf die das Organ gerade mit der maximal moglichen

Abb. 2A—D. Mit abnehmender Reizdauer nimmt die vom Reiz ausgeloste Fre-
quenzinderung ab. Die Frequenzinderung besteht aus einer Erhéhung bei Beginn
und einer Erniedrigung am Ende des Rechteckreizes, bei dem die iber dem Organ
befindliche Elektrode positiv gegeniiber einer entfernten wird. Ordinate: zeitlicher
Abstand zwischen jedem Impuls und seinem Vorgénger. » Anzahl der ausgewerteten
Reizantworten auf identische (sukzessiv applizierte) Reize. A Ein Reiz, dessen
Intensitit so bemessen ist, daB er maximal mogliche Frequenzerhohung auslost,
168t bei seinem Abbruch nach 130 msec Dauer eine Frequenzerniedrigung (lingstes
Intervall 200 msec) aus, die schon reduziert ist im Vergleich zu der Frequenz-
erniedrigung, die am Ende noch lingerer Reize registriert wird (nicht eingezeichnet).
B Bei Verkiirzung des Reizes auf 13 msec wird das lingste Intervall weiter auf
ca. 150 msec verkiirzt. C Bei 1,3 msee Reizdauer nimmt auch die vom Reizbeginn
ausgeloste Frequenzerhohung ab. D Bei 0,13 msec Reizdauer wird keine Antwort
mehr ausgelost
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Abb. 3. 1. Zeile: Die Impulsantwort auf den Beginn eines Rechteckreizes, bei dem
die organnahe Reizelektrode negativ (links) bzw. positiv (rechts) gegeniiber der
organfernen Elektrode wird. Der Beginn einer Serie kurzer Reizimpulse (Reizdauer
15 msec, Intervall: 5 msec) lost dhnliche Antworten aus (2. Zeile; zwischen den
TImpulsen sind die Reizartefakte erkennbar). Die Antworten werden um so schwicher,
je kiirzer die einzelnen Pulse der Serie im Verhéltnis zu den Reizintervallen werden
(3.—4. Zeile; in der 4. Zeile sind die Reize lediglich anhand der Artefakte erkennbar).
Auch auf das Ende solcher Pulsserien (Zeile 5—7) reagiert das Organ wie auf das
Ende von Gleichstromreizen entsprechender Polaritat
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Frequenzerhéhung nach Reizbeginn reagierte (1. Zeile). Ein einzelner
Reiz derselben Intensitit 16st bei einer Lénge von 15 msec keine Fre-
quenzénderung aus. Appliziert man hingegen eine hochfrequente Serie
solcher Reize (2. Zeile; Reizintervall: 5 msec), so reagiert das Organ wie
auf einen einzelnen langen Gleichstromreiz; allerdings ist die Reaktion
schwiicher als diejenige auf den langen Gleichstromreiz derselben Ampli-
tude.

Das Organ reagiert nicht mehr, wenn die Pulsfrequenz beibehalten,
die Pulsdauer aber verkirzt wird. Es reagiert wieder, wenn die neue (ver-
kiirzte) Pulsdauer beibehalten, die Pulsfrequenz aber erhoht wird (3.
Zeile; Reizintervall: 8,5 msec). Eine erneute Verkiirzung der Dauer der
Einzelpulse bei gleichbleibender Frequenz 16st wiederum keine Antwort
aus (4. Zeile).

II1. Die Leitungsgeschwindigkeit der afferenten Nervenfasern

Man lokalisiert das Organ, von dessen afferenter Faser man gerade
ableitet und 146t die Haut um dieses Organ herum abtrocknen. Nun kann
man mit einer Silberdrahtelektrode von der Porentffnung dieses Organs
Impulse ableiten, die — wie der Vergleich auf dem Oscillographen zeigt —
im 1:1 Verhéltnis zu den von der Faser abgeleiteten Impulsen stehen
und diesen um einen konstanten Betrag vorangehen; diese Beziehung
weist darauf hin, dafl man an der Porenéffnung die Impulse der afferenten
Faser von ihrem Entstehungsort proximal vom Sinnesepithel des Organs
ableitet. (Auch darin gleichen die small pit organs den ampulldren Or-
ganen der Mormyriden und Gymnotiden; vgl. Bennett, 1971; Szabo,
1970.) Trigt man nun den zeitlichen Abstand zwischen beiden Impuls-
bildern gegen die Entfernung zwischen dem Organ und der Stelle der
direkten Ableitung von der isolierten Faser auf, so ergibt sich eine durch-
schnittliche Leitungsgeschwindigkeit von 10 m/sec (Abb. 4).

B. Elektrische Felder bei Stfiwasserfischen
I. Die Gleichstromfelder der betdubten Fische

Insgesamt wurden 20 Welse und 30 Forellen in betdubtem Zustand
auf das Vorhandensein elektrischer Felder hin untersucht. In 80% aller
Falle wurden folgende Verhéltnisse angetroffen: In der Ndhe (vor, seitlich)
des Mauls eines betdubten (nicht atmenden) Fisches (Wels, Forelle)
wird ein negatives, in der Nihe der Kiemendffung ein positives Potential
gegen einen weiter entfernten Punkt (Beckenrand) abgegriffen. Beide
Potentiale sind umso gréBer, je niher zu den Offnungen (Maul, Kiemen)
abgegriffen wird. Befand sich die Spitze der Ableitelektrode (s. Methodik)
1—3 mm vor den Offnungen einer Forelle (Linge: ca. 30 cm), so wurden
bis zu 3,5 mV registriert, bei Welsen (10—15 c¢m) bis zu 1,5 mV. In der
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Abb. 4. Zur Bestimmung der Leitungsgeschwindigkeit der afferenten Nervenfasern
der small pit organs. Die Latenz zwischen dem direkt vom Organ abgeleiteten Tm-
puls und demselben Impuls, der ein zweites Mal vor Eintritt in die Schidelkapsel
abgegriffen wird (Ordinate), ist gegen die Entfernung zwischen beiden Ableit-
stellen (Abszisse) aufgetragen. Regressionsgerade nach Bartlett. --- nach cm ge-
reiht; — — nach msec gereiht. Die Abweichungen sind zum Teil darauf zurick-
zufithren, daf die Nervenfaser nicht so geradlinig vom Organ zur Ableitstelle vor
dem Eintritt in die Schideldecke verliuft, wie die Entfernung gemessen wurde

Nahe von Rumpf und Schwanz konnten mit Hilfe der hier verwendeten
MeBapparatur (Verstarkungsgrad des Oscillographen: 0,2 mV/em) keine
Potentialdifferenzen gegeniiber einem vom Fisch entfernten Punkt er-
kannt werden (wohl aber mit Hilfe der Elektrorezeptoren — s. S. 12).

Die restlichen 20% der Fische zeigten Abweichungen: Entweder konnte ein
Feld nur am Maul abgegriffen werden und nicht an den Kiemen oder umgekehrt;
oder das Maul war positiv, die Kiemenéffnung negativ; oder beide Offnungen zeigten
gleiche Polaritit (+ oder —). Dazu kommt: diese Felder waren nicht charakteri-
stisch fir ein Tier. Nachdem die Tiere mit abnormen Feldern aus der Betdubung auf-
gewacht waren, wurden sie erneut betdubt: haufig konnte nun festgestellt werden,
daB Kiemenspalt und Maul umgepolt waren, oder daB eine Offnung, an der vorher
kein Potential erkennbar gewesen war, nun eines aufwies; oder dafl ein vorher vor-
handenes Feld nun nicht mehr existierte. Eine Ursache fiir diese Abweichungen und
Instabilititen konnte nicht gefunden werden. Alle folgenden Ergebnisse beschrén-
ken sich auf die zuerst genannten 80% der Tiere (s. Diskussion).

II. Reaktion der small pit organs auf die Gleichstromfelder
der betdubten Fische
Allgemein reagieren die small pit organs mit Frequenzerhdhung,
wenn die Offnung ihrer Ampulle positiv wird gegeniiber einem entfernten
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Abb. 5 Zeitverlauf der Frequenzdnderung der afferenten Impulse eines small pit

organs (smp) wihrend und nach jeder Bewegung der Maulregion einer Forelle zum

smp des Welses hin und jeder Bewegung vom Organ weg. Oben: Schematische
Dorsalansicht der Versuchssituation. 7 Wels; II Forelle. Ndheres s. Text

Punkt und mit Frequenzerniedrigung bei umgekehrt gerichteter Po-
tentialdnderung (Roth, 1969). Entsprechend verhalten sie sich, wenn man
die (gegeniiber einem entfernten Punkt negative) Maulregion bzw. die
(positive) Kiemenregion eines betdubten Fisches IT den Organen ndhert:
Sie reagieren mit Frequenzerhéhung auf Annédherung der Kiemenregion
und auf die Entfernung der Maulregion; sie reagieren mit Frequenzer-
niedrigung auf die Entfernung der Kiemenregion und die Annéherung
der Maulregion. Abb. 5 zeigt diese Reaktionen wihrend und nach der
Hinbewegung des Mauls einer 29 cm langen Forelle sowie wihrend und
nach der jeweils folgenden Wegbewegung. Bei jeder Bewegung wurde die
Maulspitze der Forelle in ca. 0,5 sec um 3,5 em senkrecht zur Oberfliche
des Welses (Fisch I, 8. Schema in Abb. 5) verschoben. Der minimale
Abstand zwischen Schnauzenspitze und small pit organ (also am Ende
der Hinbewegung bzw. vor der Wegbewegung) betrug 1,5 cm. In Abb. 5
sind die ersten Frequenzwerte nach den Pfeilen aus der Anzahl der
Impulse im 0,8 sec-Zeitraum nach Beginn der Bewegung gemittelt, die
folgenden Werte aus jeweils 2 sec-Zeitrdumen. Die Frequenzwerte vor
jeder neuen Bewegung, also etwa 100 sec nach der vorangegangenen
Bewegung liegen nicht wieder genau auf gleicher Hohe ; das zeigt, daB die

9 J. comp. Physiol., Vol. 79
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von der Bewegung ausgelésten Frequenzdnderungen 100 sec nach der
Bewegung noch nicht véllig abgeklungen sind, der Wert der Spontantre-
quenz noch nicht erreicht ist. Darin gleichen diese Reaktionen solchen
auf starke kinstliche elektrische Rechteckreize. Dort tritt die vollstén-
dige Adaptation erst nach Minuten ein.

Auch in den folgenden Experimenten wurde der jeweilige Fisch II
um einen konstanten Betrag in konstanter Zeit abwechselnd zum Organ
hin und von diesem weg bewegt: nach einer Serie von 4-—20 solcher Hin-
und ebensovieler Wegbewegungen wurde seine Position relativ zum
Organ des Fisches I gedndert und die Serie wiederholt. Die Einzelwerte
fir die Spontanfrequenz wurden aus den Impulszahlen im 0,6 sec-Zeit-
abschnitt vor Beginn jeder Bewegung errechnet; die Einzelwerte der vom
Feld des Fisches I1 beeinfluiten Frequenzen wurden aus einem 0,6 sec-
Zeitabschnitt nach Beginn der Hin- bzw. Wegbewegung errechnet. Aus
den Einzelwerten jeder Serie wurden die Mittelwerte und die Standard-
abweichungen ¢ berechnet.

Abb. 6A zeigt den auf diese Weise festgestellten Einflull der Hin-
bewegung (x) und der Wegbewegung (-) des Kopfes einer Forelle.
Diese befand sich dabei in 4 verschiedenen Positionen relativ zum Rezep-
tor. Der Rezeptor lag im Versuch der Abb. 6 auf der linken Seite des
Welses in Hohe der gestrichelten Linie, 5 mm fiber der Seitenlinie. In
Position 2 liegt die Maulspitze der Forelle in der Hohe des Organs; die
Frequenz bei der Hinbewegung (X ) ist gesenkt, bei der Wegbewegung (-)
erhoht gegeniiber der Spontanfrequenz, wie sie unmittelbar vor den Be-
wegungen gemessen wurde. In Position 3 liegen die Augen der Forelle
und das small pit organ in gleicher Hohe : dieselbe Bewegung des Forellen-
kopfes wie in Position 2 hat keinen Einflu} auf die Frequenz. In Position
4 liegt die Kiemenspalte der Forelle in Héhe des Rezeptors; eine Hin-
bewegung erhdht nun die Frequenz, die Wegbewegung erniedrigt sie.

In Position 1 liegt die Maulspitze in Hohe des Organs, die Forelle
befindet sich jedoch auf der dem Organ abgewandten Seite des Welses.
Das Organ reagiert umgekehrt wie in Position 2. Das entspricht der
Erwartung: Der Strom durchsetzt das Organ in umgekehrter Richtung
(s. Roth, 1969).

Die zeitlichen Intervalle zwischen den Hin- und Wegbewegungen
waren so kurz gehalten (3 sec), daf die Spontanfrequenz nach jeder Be-
wegung noch nicht erreicht war, als die gegenlaufige nichste Bewegung
ausgefithrt wurde (vgl. Abb. 5); die Spontanfrequenzen (%), die ausden
Tmpulszahlen vor den Hinbewegungen ermittelt sind, sind daher noch
von der letzten Wegbewegung her leicht erhoht. Entsprechendes gilt fiir
die noch gesenkte Spontanfrequenz vor der Wegbewegung (-). Im weite-
ren Verlauf des Versuchs wurde die Forelle durch einen Wels (18 cm)
ersetzt (Abb. 6 B). Bewegungen und Positionen sind dieselben wie in
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Abb. 6. A Identische Bewegungen einer Forelle (29,5 cm) in 4 beziiglich des small
pit organ (smp) verschiedenen Positionen (1—4). In jeder Position losen die Be-
wegungen andere Impulsfrequenzen aus. Werte fiir Spontanfrequenz gestrichelt,
Frequenzwerte wihrend Bewegung massiv verbunden. Frequenz vor (= Spontan-
frequenz) und wihrend Hinbewegung mit (xX), vor, und wihrend Wegbewegung
mit () gekennzeichnet. Senkrechte Balken: Standardabweichung. B Dasselbe Or-
gan; die Forelle ist durch einen 18 cm langen Wels ersetzt. C Dasselbe Organ;
29 cm lange Schleie, Niveau der Spontanfrequenz hat sich erh6ht

Abb. 6A. Der EinfluB eines 18—23 em grofen Welses ist, wie weitere
Experimente bestétigen, allgemein geringer als der von 25—32 cm grof3e
Forellen. Abb. 6C zeigt dieselben Verhéaltnisse beim entsprechenden Ver-
such mit einer 29 em langen Schleie (Ténca tinca). Schleien zeigten in
allen Versuchen einen geringeren EinfluB} auf die Frequenz als die (gleich
groflen) Forellen.

Mit zunehmender Entfernung E zwischen den Korperlingsachsen
nimmt der Einflul} einer Bewegung auf die Frequenz ab. Abb. 7A zeigt
dies am Beispiel einer 31 em langen Forelle (Werte unter 1, 2, 3, mit
diinnen Linien verbunden) und eines 16 cm langen Welses (5, 6, dicke
Linien). In beiden Féllen lag die Schnauzenspitze in Héhe des Organs.

Die Werte bei 4 in Abb. 7A wurden bei derselben Bewegung eines
Glaszylinders (& 3 cm) in einer Entfernung E von nur 0,25 em (zwischen
dem Rezeptor und ihm nédchsten Punkt des Zylinders) erhalten: die
Werte zeigen, daf mechanischer Einflul der Bewegung auf die Fre-

g*
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Abb. 7. A Das Vorderende eines betiubten Fisches 77 wird zu einem Rezeptor auf
Fisch I hin und von ihm wegbewegt. Der Rezeptor befindet sich in Hhe der Schnau-
zenspitze des Fisches 11. Die Impulsfrequenz bei der Hinbewegung (X } ist erniedrigt,
bei gegenldufiger Bewegung (.) erhoht. Die minimale Entfernung E (Abszisse)
zwischen Fisch I und Fisch I wurde variiert: je grofier E, desto kleiner die Fre-
quenziénderungen. 1, £, 3 Forelle (31 cm). 4 Atrappe (Glaszylinder, 30 cm, @ 3 cm).
5, 6 Wels (16 cm). B Anderer Rezeptor. 1, 2 Derselbe Fisch 11 (Wels) wie in A (5,6).
3, 4 Forelle um 180° gedreht, Organ in Hohe der Schwanzflosse; Frequenz bei Hin-
bewegung (X ) erhéht, bei Wegbewegung (.) gesenkt. 5 selbes Organ wie in Abb. 11;
Erlduterung siche Text. C I Reaktion eines weiteren Rezeptors auf die Bewegung
(Amplitude 2 em) eines kleinen (8 cm) Welses im Abstand von 1 cm. 2 Reaktion
desselben Rezeptors auf geringe Bewegung (Amplitude 1 mm) einer Forelle (30 cm)
im Abstand von 1,5 em. Spontanfrequenz hat sich erhéht

quenz nicht stattfand. Abb. 7B (3, 4) zeigt die Reaktion eines anderen
Organs auf die Bewegung der caudalen Hélfte einer um 180° in der Dor-
soventralachse gedrehten Forelle (Richtung Kopf-Schwanzflosse des
Fisches IT also entgegengesetzt der Position im Schema der Abb. 7A).
Die Schwanzflosse lag in Hohe des Organs. Die Reaktion ist qualitativ
dieselbe wie auf die Bewegung der Kiemenregion (s. Abb. 6 A, Position 4).
AnschlieBend wurde die Forelle so verschoben, daB ihr Riicken neben dem
Organ zu liegen kam: wieder erhohte sich bei der Hinbewegung die Fre-
quenz und senkte sich bei der Wegbewegung. Schlieflich wurde dem
Riicken ein 2 em langer, 0,5 cm tiefer Schnitt quer zur Léingsachse beige-
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bracht und die Bewegung wiederholt: der Rezeptor reagierte nun mit
weitaus stdrkeren Frequenzinderungen als vorher. Mit der MeBelektrode
wurden regelméBig in der Nahe von Verletzungen Potentialdifferenzen
gemessen, die in der GroBenordnung der Potentiale von Mund und Kie-
menspalte und dariber lagen.

Die Reaktion eines Organs ist schwicher, wenn der Fisch IT klein ist.
Dies zeigen die Werte unter 1 in Abb. 7C. Andererseits geniigt noch die
Verschiebung des Kopfes einer 29 cm langen Forelle um 1 mm (in 0,2
sec), wenn diese Forelle 1,5 cm vom Organ entfernt ist (2 in Abb. 7C; die
von der Bewegung beeinfluliten Frequenzwerte sind in diesem Fall aus
der Zahl der Impulse gemittelt, die wihrend der 0,2 sec-Dauer der Be-
wegung auftraten).

Verbiegt man den Rumpf des Fisches I, so dndert sich die Frequenz
eines auf diesem Rumpf gelegenen Organs auch dann, wenn kein elektri-
sches Feld vorhanden ist. In der Regel ist die Frequenz sowohl wihrend
der Verbiegung nach der einen als auch wihrend der Verbiegung nach der
entgegengesetzten Seite erhohi. Die Werte unter 1 in Abb. 8 A zeigen dies.
Die Frequenz erhoht sich stérker, wenn der Rumpf zu der Seite hin ver-
bogen wird, auf der das Organ liegt, als bei der gegensinnigen Ver-
biegung.

Bringt man nun einen Fisch IT in die Nahe des Organs und fiihrt
dieselbe Bewegung an Fisch I aus wie vorher, so addieren sich die Reak-
tion auf die Eigenbewegung und die Reaktion auf das Feld des Fisches I1.
Die Frequenzwerte fiir die Hin- und Wegbewegung liegen nicht symme-
trisch iiber und unter dem Niveau der Spontanfrequenz, wie es der
Reaktion allein auf die dabei auftretenden Potentialinderungen ent-
sprechen wiirde (vgl. Abb. TA, 1, 2, 3). Korrigiert man jedoch diese Werte
mit den allein auf die Rumpfverbiegung zuriickzufithrenden Frequenz-
dnderungen, so liegen die korrigierten Werte wieder in der Weise, in der
sie dann liegen, wenn der Forellenkopf bewegt wird und gleichzeitig der
Rumpf des Fisches I ruht.

Die Korrektur wurde folgendermaBien durchgefiihrt:

1. Das Mittel zwischen den beiden S-Werten (Spontanfrequenz in Abwesenheit
eines Fisches IT) ergibt die “‘eigentliche Spontanfrequenz‘ (waagrecht gestrichelte
Linie in Abb. 8 A, B).

2. Bs wurden nun 2 Differenzen aus je 2 Mittelwerten gebildet:

a) Frequenz wihrend Verbiegung des Rumpfes in Abwesenheit des Fisches II
minus derjenigen Frequenz, die vor derselben Bewegung gemessen wurde (S-Wert).

b) Frequenz wihrend Verbiegung in Anwesenheit des Fisches 1T minus der-
jenigen Frequenz, die vor derselben Bewegung gemessen wurde.

a) wurde von b) abgezogen, wo es sich um FrequenzerhShung bei Verbiegung
des Rumpfes zu Fisch I hin handelte () bzw. zu b) addiert, wo es sich um Fre-
quenzerniedrigung bei der Verbiegung von Fisch IT weg handelte (.). Die so erhal-
tenen Werte wurden nun entsprechend ihrem Vorzeichen vom Niveau der ,.eigent-
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Abb. 8. A Zunédchst wird der Rumpf des Fisches I mit dem darauf befindlichen Re-
zeptor in Abwesenheit eines Fisches 11 bewegt; die Bewegungen in beiden Richtun-
gen l6sen eine Frequenzerhéhung aus (Frequenzwerte unter 1; Frequenz bei der
Verbiegung zu der Seite hin, auf der das Organ (und spiter — s.u. — auch der
Fisch IT) liegt: .; Frequenz bei gegensinniger Bewegung: X ; § Spontanfrequenz).
Dann wird eine Forelle (Fisch IJ) so fixiert, daB ihre Schnauze in Hohe des Organs
zu liegen kommt. Der Rumpf des Fisches I wird genauso bewegt wie vorher. Die
jetzt erhaltenen Frequenzwerte (. und X in 2, 3, 4) werden mit den bei der ,,Leer-
bewegung® erhaltenen Frequenzwerten korrigiert. Die korrigierten Werte (& und
X)) stellen die Reaktion des Organs auf die Potentialinderungen dar, denen das
Organ bei seinem ,,Transport’ durch das Feld des Fisches II ausgesetzt ist. B
Fisch IT um 180° in der Dorsoventralachse gedreht. X und . unter §: Frequenzen in
Anwesenheit des Fisches I1. Werte unter 6: Frequenzen in Abwesenheit des Fisches
II. Waagrecht gestrichelte Linien in A und B: ,eigentliche Spontanfrequenz®
(. Text)

lichen Spontanfrequenz‘‘ aus nach oben (positives Vorzeichen) bzw. nach unten
(negatives Vorzeichen) aufgetragen.

Bei 3 und noch stirker bei 2 liegen die beiden Werte fiir die Spontanfrequenz
unter dem Niveau der ,eigentlichen Spontanfrequenz‘‘. Der Grund kann in einer
Verschiebung der Spontanfrequenz wihrend der Versuchsdauer liegen. In anderen
gleichartigen Versuchen trat dies nicht auf.
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Abb. 8B zeigt denselben Versuch mit demselben Rezeptor (Spontan-
frequenz hat sich etwas erhoht), nachdem die Forelle 180° um die Dor-
soventralachse gedreht war: wird der Rumpf des Welses von der Schwanz-
flosse der Forelle weggebogen, so reagiert das Organ mit Frequenz-
erniedrigung; wird er zum Forellenschwanz hingebogen, so ergibt sich
eine Frequenzerhthung. Die korrigierten Werte (® und & unter 5)
liegen wiederum in der Weise iiber und unter dem Niveau der Spontan-
frequenz, wie es die bei den Bewegungen auftretenden Potentialschwan-
kungen erwarten lassen.

III. Die Wechselstromfelder der atmenden Fische

Komplizierter werden die Potentialverhéltnisse, wenn die Fische I
atmen. Die rhythmischen Atembewegungen (alternierendes Offnen von
Maul- und Kiemenspalten) sind begleitet von ebenso rhythmischen
Potentialinderungen in der Umgebung von Maul- und Kiemenspalten.

Die Atemfrequenz sowie der zeitliche Ablauf der einzelnen Atembewegungen
ist von Fisch zu Fisch nach Aufwachen aus der Betiubung etwas verschieden.
Beide Parameter &indern sich im Verlauf des Aufwachens: die Frequenz sowie die
Amplitude der Bewegung (etwa Offnungswinkel des Mauls und der Kiemenspalten)
und die gleichzeitigen Potentialschwankungen sind anfangs klein und werden dann
kontinuierlich gréBer, um schlieBlich einen ungefihr konstanten Endwert zu er-
reichen. In dieser Phage wurden die Versuche ausgefiihrt. Die genannten GréBSen
#ndern sich auch unter natirlichen Bedingungen. Sie sind abhingig vom Sauerstoff-
angebot und dem Sauerstoffverbrauch des Fisches.

Im Moment, in dem der Fisch das Maul geschlossen hat, besteht
keine Potentialdifferenz zwischen einem Punkt vor dem Maul und einem
vom Fisch entfernten Punkt. Offnet er das Maul, so wird der Punkt vor
dem Maul negativ. Vor den Kiemenspalten hingegen spielt sich folgendes
ab: bei geschlossenen Kiemen (also zu dem Zeitpunkt, an dem das Maul
offen ist), ist die Region vor dem Kiemenspalt positiv gegen einen fernen
Punkt, éffnen sich die Kiemen, geht das Potential gegen 0 (keine Diffe-
renz gegeniiber entferntem Punkt) und meist dariiber hinaus ins Nega-
tive.

Das zeigt die obere Hilfte der Abb. 9: Zur simultanen Ableitung
dieser Potentialschwankungen befand sich eine Elektrode 3 mm vor dem
Maul (A) und eine zweite 3 mm vor dem Kiemenspalt (B); sie registrier-
ten synchron die Potentialdifferenzen an diesen beiden Stellen gegen-
tiber einem entfernten Punkt (e, geerdete Randzone des Préparier-
beckens). In dem Moment, in dem das Maul offen ist, wird dort ein nega-
tives Potential abgeleitet und gleichzeitic an den — geschlossenen —
Kiemen (B-e) ein positives Potential.

Da sich die Einzelschwankungen in Gegenphase befinden (vgl.
A~e und B-e), ist die Potentialschwankung A-B etwa doppelt so grof3
wie die beiden einzelnen Schwankungen.
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Abb. 9. 1., 2. Zeile: Simultane Ableitung des Potentials in Nahe des Mauls (4) und
des Kiemenspaltes (B) eines 20 cm langen Welses gegen einen entfernten Punkt (e).
Zur Ermittlung der O-Linie wurde der Fischkopf von beiden Ableitelektroden vor-
tibergehend entfernt (mittleres Drittel des Uberlaufs). 3. Zeile: Ableitung 4—B
unter denselben Bedingungen. 4. Zeile: Aufzeichnung der Bewegung des Fisch-
kopfes withrend der Ableitung A—B (Strahl nach oben: Fisch wird von Elektroden
entfernt). Sie gilt sinngem&B auch fiir die Ableitung A—e und B—e. M.o.: zu diesem
Zeitpunkt ist der Mund getffnet, die Kiemen geschlossen

IV. Die Reaktion der small pit organs auf die Wechselstromfelder

Auf diese die Atembewegung begleitenden Potentialschwankungen
reagieren die small pit organs eines in der Nahe befindlichen Welses. Im
Versuch der Abb. 10 betrug die Entfernung zwischen der Maulregion
und dem Elektrorezeptor bzw. der Kiemenregion und dem Elektro-
rezeptor 1 cm. In der Mitte dieser Strecke wurden die Potentiale A—e
und B-e abgegriffen (fiir Ableitung A—e, vgl. Abb. 1); die von der Elektro-
de registrierte Amplitude des Potentials ist also weit grofier als die, die
den Rezeptor erreicht. Noch bei einer Entfernung von 4 cm konnte ein
EinfluB der die Atembewegung begleitenden Potentiale auf die Fre-
quenz sichergestellt werden, dariiber hinaus nicht mehr.

Ein weiterer Versuch sollte die Frage beantworten, auf welche Kom-
ponente die Organe stérker ansprechen, wenn sich Fisch I und II ein-
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Abb. 10a und b. Die bei der Atmung vor dem Mund (a) und der Kiemenétfung (b)
des Fisches II auftretenden Potentialschwankungen (4—e, bzw. B—e) lésen
Frequenzénderungen im Rezeptor des Fisches I aus (Abstand Rezeptor—Maul-
6ffung bzw. Kiemenéffung: 1 em). In a und b wurde von verschiedenen Rezeptoren
abgeleitet. In a sind die Frequenzdnderungen wihrend 11, in b wihrend 13 voller
Perioden der rhythmischen Potentialschwankungen (4-—e, B—e) ausgewertet;
senkrechte Balken: 0. Um zu veranschaulichen, wie die Frequenz rhythmisch um
den Spontanwert (gestrichelte Linien) schwankt, wurden die gemittelten Frequenz-
verliufe zosammen mit den Potentialschwankungen zweimal nebeneinander auf-
getragen

ander nahern: auf die Potentialdifferenzen im Gleichstromfeld des
Fisches II (vgl. Abb. 5-—7) oder auf dessen Atempotentiale:

Der Fisch IT (Wels) wurde zunédchst in der Phase, in der er nach der
Betdubung noch nicht atmete, wie frither zum small pit organ des Fisches
1 hin und von ihm weg bewegt. In Hoéhe des Organs lagen die Kiemen des
Fisches II. Die Potentialdnderungen in der Ndhe des Organs wurden
gleichzeitig mit der afferenten Impulsfrequenz registriert, und deren
Werte vor und wahrend der Bewegung wie frither ausgewertet. Sie sind
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Abb. 11. Reaktion eines small pit organ auf die Entfernung (obere Bildhilfte) und
die Anndherung (untere Bildhilfte) der Kiemenregion eines atmenden Fisches 11
(Wels). Es sind jeweils die zeitlichen Abstdnde zwischen den aufeinanderfolgenden
Impulsen aufgetragen, darunter die gleichzeitig am Rezeptor auftretenden Poten-
tialschwankungen B—e (massive Linien; 0,5 cm vor dem Rezeptor abgegriffen).
Jedesmal, wenn das Potential negativ wird, reagiert der Rezeptor mit Frequenz-
erniedrigung (Zunahme der zeitlichen Abstéinde zwischen den Impulsen). Gestri-
chelte Linien: Potentialinderungen, wie sie bei denselben Bewegungen des
betdubten Fisches gemessen wurden

in Abb. 7B unter 5 eingetragen. Dieselben Bewegungen wurden nun
wiederholt in der Phase, in der der Fisch nach der Betdubung wieder
atmete, sich sonst aber noch nicht selbsténdig bewegte. Das Ergebnis:



Wozu dienen die Elektrorezeptoren der Welse ? 131

a) der Wert des Gleichstrompotentials der Kiemenregion des nicht at-
menden Fisches II entspricht demjenigen, der vom (biphasischen)
Atempotential in der positiven Phase erreicht wird. Das zeigt Abb. 11:
gestrichelt eingezeichnet ist die Potentialschwankung, die wihrend der
Bewegung des betaubten Fisches registriert wurde (dazugehérige Fre-
quenzwerte in Abb. 7B, §); mit massiven Linien eingezeichnet ist das
Potential, das einige Minuten spéter bei derselben Bewegung des nun
atmenden Fisches an derselben Stelle B registriert wurde. Formal zu-
mindest scheint das bei der Atmung auftretende Potential durch die
Betdubung auf der Hohe seines positiven Maximums ,,eingefroren*, Die
die Atembewegung begleitenden Potentialschwankungen erreichen die
2—3fache Amplitude der bei Bewegung des nicht atmenden Fisches
auftretenden Schwankungen. b) Entsprechend diesen Amplitudenver-
hiltnissen — und wohl auch groflerer Geschwindigkeit der Anderung des
Atempotentials — ist die Impulsfrequenz des Elektrorezeptors sehr viel
mehr beeinfluit von den Atempotentialen als von den Potentialen, die
withrend der Bewegung des betdubten Fisches auftreten. Das zeigen die
iiber den Potentialbildern aufgetragenen Frequenzinderungen : Jedesmal,
wenn das Aferapotential negativ wird, ist eine dentliche Frequenzernied-
rigung (Erhéhung der Impulsintervalle) zu erkennen. Bei der gleicharti-
gen Auftragung der Intervallfolge wihrend der Bewegung des nicht at-
menden Fisches IT (in Abb. 11 nicht eingetragen) ist kein EinfluB auf die
Frequenz erkennbar. Dieser wird erst ersichtlich, wenn die Frequenzen
statistisch ausgewertet werden, wie das in Abb. 7B, § erfolgt ist.

Diskussion

A. Lissmann und Machin (1963) fanden bei Dressurversuchen an
einem Afrikanischen Wels (Clarias), daB ,,as with Gymnarchus the
threshold is determined only by the mean value (or “d.c. content”) of the
field”. Wie Abb. 3 zeigt, ist dieser Befund direkt iibertragbar auf ein
einzelnes small pit organ.

Sie fanden weiter, daf die zur Aufldsung des konditionierten Ver-
haltensmusters nétige Reizintensitdt um so héher sein muB, je kiirzer der
Reiz ist. Auch diese Beziehung ist direkt tibertragbar auf den einzelnen
Rezeptor (Abb. 2).

Die Abnahme der Reizantwort mit abnehmender Reizdauer und das
schlechte zeitliche Auflésungsvermégen sprechen allerdings dafiir, daB
der addquate Reiz eher in langsamen Anderungen von Gleichstrom-
feldern besteht als in so schuellen und kurz aufeinanderfolgenden Po-
tentialspriingen, wie sie bei den Rechteckreizen auftraten. Auch die
auffallend niedrige Leitungsgeschwindigkeit der afferenten Fasern der
small pit organs spricht fiir langsame Potentialinderungen als den
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adéquaten Reiz, wenn man davon ausgeht, daf nur dann eine langsame
Informationsiibermittlung tragbar ist, wenn auch die Ergebnisse lang-
sam ablaufen, iiber die informiert werden soll. Bei den afferenten Fasern
der Mechanorezeptoren des Seitenliniensystems, aus denen die small pit
organs sich phylogenetisch entwickelt haben, ist die Leitungsgeschwindig-
keit mit 47 mfsec (Karpfen; Laporte, 1971) bzw. 50 m/sec (Forelle;
Cragg et al., 1957) weitaus groBer. Bei einem Elektrorezeptor — dem
. Knollenorgan® des Mormyriden Gnathonemus petersic — ist die Lei-
tungsgeschwindigkeit noch hoher, wie sich aus den Abbildungen bei
Bennett (1971) ergibt. Das Knollenorgan reagiert auch, im Gegensatz
zum ampullaren Organ (s. u.), auf den ca. 400 psec (Harder et al., 1964)
dauernden Ausschlag des elektrischen Organs und besitzt ein hohes zeit-
liches Auflésungsvermdgen bei repetitiver Stimulation (Roth und Szabo,
in Vorbereitung). Denselben Unterschied weisen das Knollenorgan von
Gnathonemus petersic und das ampullire Organ zumindest des Zwerg-
welses auch in ihrer Latenzzeit zwischen Reiz und Antwort auf. Beim
Knollenorgan liegt sie unter 1 msec, beim ampulldren Organ bei 5 bis
40 msec (Roth, in Vorbereitung).

Die Tatsache, daB bei Gymnarchus niloticus ein dhnliches Dressur-
ergebnis wie beim Wels erzielt wurde (Machin und Lissmann, 1960)
spricht dafiir, dal auch bei ihm allein die ampullaren Organe® (,,type A
organ‘; Szabo, 1965) fir den Empfang fremder elektrischer Felder
verantwortlich sind.

Bei Gymnotiden und Mormyriden reagieren die Elektrorezeptoren
des ampulliren Typs nicht auf die selbsterzeugten Felder (Roth, 1967;
Suga, 1967; Szabo, 1970). Der Grund dafiir, daB sie nicht auf die selbst-
erzeugten Felder reagieren, liegt vermutlich darin, daB diese zu kurz-
zeitig (s. 0., vgl. Abb. 2) bzw. hochfrequent (Zusammenfassung s. Ben-
nett, 1971) sind. Andererseits kann gerade diese Unempfindlichkeit
gegeniiber dem eigenen Feld eine Spezialisierung auf fremde (nieder-
frequente) Felder darstellen: Die Codierung solcher fremder Felder wird
von der Reaktion auf das eigene Feld nicht gestort.

Gnathonemus lernt zwischen einem Metallstab und einem Plastikstab
auch dann zu unterscheiden, wenn sein elektrisches Organ ausgeschaltet
ist (Belbenoit, 1970). Es ist wahrscheinlich, dal er die Stébe nicht mehr
aufgrund ihrer Leitfahigkeit unterscheiden kann, sondern aufgrund eines
elektrischen Feldes, das sich zwischen dem Metallstab und dem umgeben-
den Wasser herstellt. Die Reaktion ampullirer Organe auf solche Felder
wird von Bennett (1967) fiir Gymnotus beschrieben und kann auch beim
small pit organ des Zwergwelses beobachtet werden (Roth, unverdffent-
licht). Parker und van Heusen (1917) zeigten, daf3 die elektrischen Felder,
die beim Eintauchen von Metallstiben in ein Aquarium auftreten,
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spontane Flucht- oder Beutefangbewegungen bei darin befindlichen
Zwergwelsen auslosen.

B. Die beschriebenen Gleichstromfelder wurden nur bei 80% der
betdubten Tiere gefunden. Bei 20% wurden ,,abnorme Felder* (s. S. 8)
gemessen. Dal es die ersteren sind, die auch unter natiirlichen Bedin-
gungen vorkommen (wenn der Fisch gerade keine oder geringe Atem-
bewegungen ausfithrt), dafiir sprechen, neben ihrem grofien prozentualen
Anteil folgende Punkte:

a) daB sie (im Gegensatz zu den abnormen Feldern) konstant in Po-
laritit und Feldstiarke waren;

b) daB die beschriebenen abnormen Felder besonders hiufig bei
Forellen beobachtet wurden, die nicht mehr aus der Betdubung auf-
wachten.

Vermutlich sind die elektrischen Felder nicht nur den hier zufillig
verwendeten Arten Ictalurus nebulosus, Tinca tinca und Salmo gairdneri
eigen, sondern eine allgemeine Eigenschaft von SiiBwasserfischen. Wo-
durch sie erzeugt werden, ist noch unbekannt. Wie die oben erwihnten
Ausnahmefille jedoch zeigen, konnen die Felder in der Nihe des Mauls
und der Kiemendffung gleichartig gegeniiber einem entfernten Punkt
gepolt sein, und ein Feld kann ohne das andere auftreten: diese Beobach-
tungen sprechen dafiir, daf jedes Feld von einer eigenen ,,Batterie*
erzeugt wird.

Das Feld in der Nahe des Rumpfes und der Schwanzflosse wurde mit
Hilfe der Elektrorezeptoren registriert. Diese reagieren auf Anniherung
(Entfernung) des Rumpfes und der Schwanzflosse in allen Versuchen
wie auf die Anndherung (Entfernung) der Kiemen. (Dabei ist es gleich-
giiltig, ob die Ventral-, Dorsal- oder Lateralseiten des Rumpfes zum
Organ hin gewendet sind.) So ergibt sich insgesamt fiir den nicht oder
schwach atmenden Fisch das Modell eines Dipols; die Mauléffung ist
negativ; der Rumpf von Kiemenéffung bis Schwanzflosse positiv; die
Transversalebene, die den Fischkopf auf etwa halber Hohe zwischen
Kiemenotfung und Augen durchschneidet, entspricht der Aquipotential-
fliche mit dem Potential Null. In dieser Ebene tritt in lateraler Richtung
kein Potentialgefdlle auf. (Ausgespart, weil nicht untersucht, sind von
diesem Bild die ventrale und dorsale Richtung der Transversalebene.)

Esbleibt offen, welcher Zusammenhang zwischen den Gleichspannungs-
feldern des betdubten (oder nicht bzw. schwach atmenden) Fisches und
den Feldern besteht, die die Atembewegung begleiten. Nach den vor-
liegenden Ergebnissen sieht es so aus, als stellten die Gleichspannungs-
felder des betdubten Fisches lediglich eine fixierte Phase des Wechsel-
spannungsfeldes des atmenden Fisches dar (vgl. Abb. 11). Allein vom
Offnungsgrad der Mund- und Kiemenspalten hangt allerdings die Phase
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nicht ab; das zeigen Versuche, in denen Maul und Kiemen des betdubten
Fisches kiinstlich unterschiedlich weit gedffnet wurden.

Die Elektrosensibilitit ihrer Lorenzinischen Ampullen beféhigt
Haie und Rochen, eine 15 cm lange Scholle anhand des elektrischen
Feldes, das von ihr ausstreut, aus 15 em Entfernung zu lokalisieren
(Djikgraaf und Kalmijn, 1966; Kalmijn, 1971). Auch Welse kénnen nach
den vorliegenden Befunden Artgenossen und andere Fische (Rauber ?
Beute ?) aufgrund deren elektrischer Felder wahrnehmen. Aus vorldufi-
gen Experimenten ergibt sich dariiber hinaus: Elektrische Felder gehen
auch von toten Fischen und Verletzungen aus und werden von den Re-
zeptoren registriert. Dies kann bei der Lokalisation von Nahrung eine
Rolle spielen.

Die bei der Verbiegung des Welsrumpfes auftretende Frequenzénde-
rung wirft neue Fragen auf: a) Tritt sie auch bei natiirlichen Schwimm-
bewegungen des Welses auf ? b) Wenn ja, welche Information liefert sie
dem Wels? Szabo (1970) stellt bei den ampuliiren Elektrorezeptoren
auf der riisselartig verlangerten Unterlippe von Gnathonemus ebenfalls
einen Zusammenhang zwischen Bewegung und Frequenz der afferenten
Impulse fest und diskutiert eine propriorezeptorische Funktion. Diese
Funktion kann bei Welsen vorlaufig nicht ausgeschlossen werden. Wenn
sie vorhanden ist, dann erfiilllen die small pit organs zwei Aufgaben. Der
in Abb. 8 dargestellte Versuch zeigt, dall tatsichlich beide Aufgaben
gleichzeitig erfillt werden kénnen, und zwar ohne dafl das Vorhandensein
des einen Reizes die Empfindlichkeit des Organs auf den Reiz der anderen
Qualitit beeintrachtigt.
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