Echoortende Fledermdise

Gerhard Neuweiler

Jeder ist ithnen schon begegnet, den schein-
bar lautlos durch den Abendhimmel hu-
schenden  Schatten, den  Fledermiusen,
auch wenn man sie mit verspiiteten Schwal-
ben oder Mauerseglern verwechselt haben
sollte. Fledermiuse gehéren in eine alte
und sehr erfolgreiche Siugetierordnung,
die sich in zwei divergente Unterordnun-
gen aufteilt, Giber deren mono- oder diphy-
letischen Ursprung zur Zeit heftig disku-
tiert wird: Es gibt die grofien, fruchtires-
senden Flughunde (Megachiropteren, 175
Arten) der Altwelttropen, die mit ciner
Ausnahme (Gattung  Rowsettis) nicht
echoorten und neuerdings als ,fliegende
Primaten” bezeichnet werden, und die ar-
tenreiche Gruppe der echoortenden Mi-
krochiropteren (780 Arten). Sie entstanden
vor mehr als 530 Millionen Jahren vermut-
lich aus baumbewohnenden Insektenfres-
sern und verdanken ihre weltweite Verbrei-
tung von den finnischen Tundren nérdlich
des Polarkreises bis zur Siidspitze Feuer-
lands #wei spezifischen Eigenschaften, dem
Flug, den sie mit den Megachiropteren tei-
len, und der Echoortung,

Insekten sind die
Hauptnahrungsquelle

Diese besonderen motarischen und sensori-
schen Fihigkeiten erschlossen den Mikrochi-
ropteren den reich gedeckten Tisch nachtak-
tiver Insckten, den sie fast ohne andere Tisch-
giste alleine abriumen kinnen.

Finige Gattungen lésten sich von der reinen
Insekrenkost und erschlossen sich andere
Mahrungsquellen. Die meisten der 147 Phyllo-
stomidenarten Siidamerikas leben zusielich
oder ausschliefilich von Friichten oder MNektar
und Blitenstauk von Pflanzenarten, deren
Blitten auf den Fledermausbesuch eingerichtet
sind. Wenige, wic beispiclsweise die fiinf Me-
gadermaridenarten der Alrweluropen, blieben
zwar karnivor, aber bevorzugten Wirbeltier-
kost, wie Fische, Frosche, Eidechsen, Vigel
und Kleinsduger. Am extremsten spezialisier-
ten sich die drei sitdamerikanischen Vampirar-
ten (Desmodontidae), da sie nur vom Blur an-
derer Warmbliiter leben kénnen.

Wie auch immer die Speisckarte einer
echoortenden Fledermaus ausschen mag, sie
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erfihrt ihre Umgebung vornehmlich iber das
Gehér. Die Leistungsfihighkeit und die Diffe-
renzierungsmdglichkeiten der akustischen
Wahrnehmung sind daher Randbedingungen,
die den Erfolg bei der ErschlieBung von Nah-
rungsnischen und bei der Beutejagd festlegen.
Insekten, die Hauptnahrungsquelle der
Echoorter, fliegen nicht nur im offenen Luft-
raum, sondern halten sich bevorzugr nahe
der Vegetation auf. Die Bedingungen akusti-
scher Wahrnehmung sind im hindernisfreien
Himmel villig anders als an einer Baum-
krone oder gar am Boden und iiber einer
Grasnarbe,

Ortungslaute und Jagdbiotope

Aus systematischen Studien in unterschiedli-
chen Biotopen schilen sich allgemeine Re-
geln der Echoortung wihrend des Beutefangs
heraus:

® Fiir das Verfolgen und Fangen einer ent-
deckten Beute werden frequenzmodulierte
(FM), kurze (1-5 ms) Orrungslaute einge-
setzt (c in Abbildung 1). Die Laute beginnen
bei der hochsten Frequenz und enden ein bis
mehrere Oktaven tiefer, Hiufig sind sie aus
mehreren Harmonischen zusammengesetzt
{® in Abbildung 1). Die FM-Laute umfassen
trpischerweise ein breites Frequcn'z.band yon
circa 20-80 kHz. Man kann sie daher mit
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Abb. 1. Ortungslauttypen und Jagdweisen.
Dic schematischen Sonagramme (Fre-
quenz-Zeitverlauf) zeigen die Ortungslaut-
typen, die in den Biotopen ©-&® (siche
auch Abbildung 2) wihrend der Beutesu-
che (s) und beim Fang (¢} hiufig benutzt
werden., Die Zeitbalken markieren 12 ms.
FM frequenzmodulierter Laut bzw. Lau-
tanteil, CF tonaler Laut bzw. Lautanteil.

weillem Licht vergleichen. Sie werden durch
das Maul oder die Nase mit einer Wiederhol-
rate von 10=150 Pulsen/s ausgesandt. Bei
den Hufeisennasen und Hippos[deridr:n 15t
dieses FM-Signal Bestandeeil eines zusam-
mengesetzten Ortungslautes (® in Abbildung

1},

® In der Suchphase, bevor eine Beute ent-
deckr ist, senden viele, aber nicht alle Arten
lange (circa 10 x linger als die FM-Laute),
schmalbandige Signale aus, Diese Suchlaute
(s in Abbildung 1) sind enrweder Tone (CF =
constant frequency) oder flach frequenz-
modulierte Laute mit einer oder mehreren
Harmonischen.

@ Die verschiedenen Fledermausarten jagen
nicht opportunistisch {iberall dort, wo Insek-
ten sind, sondern nur in bestimmren Bioto-

pen.
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1. Der offene Luftraum

Viele schmalflisgelige Arten aus den Familien
der Vespertilioniden, Molossiden und Embal-
lonuriden jagen bevorzugt im offenen Luft-
raum fiiber der Vegetation. Unser einheimi-
scher Abendsegler (Nyctalus noctula) 15t eine
solche ,Schwalbe der Wacht”. Die Tiere
schieflen mit hoher Geschwindigkeit (9-15
m/s) und in weiten Schwiingen durch den
Abendhimmel und verfolgen Insekten oft bis
dichr iiber den Boden. In unseren Wiohnge-
bicten haben sich die Parkplitze der Ein-
kaufszentren als belicbtes Jagdareal der
Abendsegler herausgestelle. Die nachts freie
Fliche bietet geniigend Raum fiir schnelle
und weitriumige Flugkurven, und die Tages-
wirme abstrahlende Teerfliche zieht Flugin-
sekren an, so dafl der Tisch fiir solche ,,Hoch-
secjiger der Lifte® reichlich gedeckr ist. Die
meisten  Imsektenjiger des offenen Luft-
raumes senden laute, lange (=30 ms) und
schmalbandige Such-Ortungssignale auffal-
lend niederer Frequenz aus. Sie licgen oft un-

ter 20 kHz und sind daher harbar (@ in Ab-
bildung 1).

2. Der Luftraum zwischen der Vegetation

Dieser Flugraum ist das hiufigste Jagdareal
insckienjagender Fledermiuse, Langsamer
fliegende Arten jagen Fluginsekten zwischen
Biumen, entlang von Waldrindern, in Parks
und um Gebiude. Die Such-Ortungslaute,
die in diesen Arealen benutzt werden, liegen
deutlich haher im Ultraschallbereich zwi-
schen circa 20 und 50 kHz, sind aber gleich
strukruriert wie die von Jigern im offenen

Luftraum (@ in Abbildung 1).
3. Wasserflichen

Grofles Aufsehen erregte in den 50er Jahren
die Entdeckung fischender Fledermiuse in
Mittelamerika: Noctilio leporinus fliegt dicht
itber Seen und Flitssen und fingt mit ihren
grofien, rechenartigen FuBkrallen unter an-
derem kleine Fische, wenn sie die “Wasser-
oberfliche durchstofien. Diese Jagdweise
itber Wasserflachen ist aber gar nicht so selten
und die Bezeichnung ,fischende" Fleder-
maus irrefithrend. Es handelr sich um Arten
wie unsere Wasserfledermaus Myotrs danben-
tond, die bevorzugt die Arthropodenfauna
dicht tiber oder auf Wasserflichen bejagen.
Dia Wasserinsekten den Inseltiziden unserer
Landwirtschaft cher entkommen, haben sich
die Populationen von am Wasser jagenden
Fledermiusen bei uns eher gehalten.
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Alle Gber Wasserflichen jagende Arten be-
nutzen als Such-Orwungslaute  entweder
breitbandige, kurze FM-8ignale oder schmal-
bandige hoher Frequenz., Auch Kombinatio-
nen beider Signaltypen kommen vor (@ in
Abbildung 1.

4. An und in der Vegetation

Die Insektenjagd im Dschungel und im Ge-
bitsch verlangt gute Flugmanévrierfahigheit
und stellt besondere Anspriiche an die Echo-
derektion der Beute, da das Blamrwerk eben-
falls Echos zuriickwirft, die vom Echo der
Beute unterschieden werden miissen. Neben
einigen anderen Arten jagen vor allem Hufei-
sennasen und Hipposideriden gerne an und
im Blattwerk. Die rotliche Hufeisennase 5o
Lankas (Rbinolophus rowxi) beispielsweise
fliegr abends in den Dschungel zu threm indi-
viduellen Jagdrevier und fingt dort zunichst

im Flug Insekten entlang der Baumkronen:

und Blattwerke. Wenn der erste Hunger ge-
stillt ist, geht sie zu einer bequemeren Jagd-
weise iiber. Sie hingt sich an Astchen, die aus
dem Blatrwerk heravsragen und suchr, sich
pausenlos drehend, mit ithren Ortungslauten
die Umgebung ab. Sobald ein Insekt vorbei-
fliegt, hebt das Tier ab und kehrt in Sekunden
mit der Beute zu threm Hingeplatz zuriick.
Im Schnitt machr die Hufeisennase 16 kurze
Fangfliige dieser Art pro Stunde und sender
in einer Nacht mehr als 400 000 Ortungslaute
aus,

Die Orrungslaute der Hufeisennasen und
Hipposideriden enthalten beim Suchen und
Fangen stets eine Tonkomponente (CF) art-
spezifischer Frequenz, die in einem FM-Puls

Abb. 2. Die Korrelation zwischen Jagdbio-
topen und der Frequenz besten Horens.
Je hisher das Jagdgebiet tiber dem Boden,
desto niedriger ist der Frequenzbereich fir
die Echoortung. Die Abszisse gibt den Fre-
quenzbereich an (schwarze Balken unter
der Abszisse), fitr den das Gehir verschiede-
ner Fledermausarten, die in einem be-
stimmten Biotop jagen (Zahlen im Kreis),
am empfindlichsten ist. (1) Jagd im offenen
Luftraum fiber der Vegetation; (2) Jagd im
Luftraum zwischen der Vegetation; (3) Jagd
itber Wasserflichen; (4) Jagd am und im
Blattwerk im Flug (schwarze Pleilbbgen)
oder als ,Wegelagerer®; (5) Abpicken von
Blittern, Rinden etc; (6) Bodenjagd nach
Kleinwirbelticren.

endet und bel Hufeisennasen auch mir einem
FM-Teil beginnt (® in Abbildung 1}. Bei Huf-
eisennasen ist der CF-Teil wenigstens 10 ms
lang und bei Hipposideriden kiirzer als 10 ms.
Beim Suchen werden die CF-Teile verlingert,
und die FM-Komponenten enthalten wenig
Schallenergie. Beim Verfolgen und Fangen
werden dagegen die FM-Komponenten be-

tont und der tonale Teil verkiirze.
5. und 6. Substratjagd

Die wenigen karnivoren Arten der Tropen,
beispielsweise die Megadermartiden, miissen
thre Frische, Eidechsen und Mause auf dem
Boden suchen, Daneben gibt es einige insek-
tenfressende Arten, die sich auf den Fang
nicht fliegender Arthropoden spezialisiert
haben. Das europiische Langohr beispiels-
weise, Plecotus awritus, pickt Insekten und
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Spinnen von Blittern, Rinden, Hiuserwin-
den und von belewchteten Fensterscheiben
(® in Abbildung 2). Diese Fledermausarten,
die Beute vom Substrat aufnehmen, werden
im Englischen treffend als ,gleaning (zhren-
lesend) bars® bezeichnet.

Alle gleaning bats“ senden ausnahmslos
schr breitbandige {120-20 kHz) und leise Ul-
traschallpulse aus, die extrem kurz sind
(8,2-1,5 ms; @ und ® in Abbildung 1).

Anpassungen des Horsystems
an die Jagdbiotope

Die Untersuchungen des Echoortungsverhal-
tens im Freiland haben gezeigr, daf es eine
Korrelation zwischen den verschiedenen Ty-
pen von Jagdarealen und der Art der Or-
tungslautsignale gibt. Wenn diese Korrelatio-
nen Ausdruck angepafiter Ortungssysteme
sein sollten, miifite auch der Echoempfinger,
das Gehor der entsprechenden Fledermausar-
ten, spezifische Anpassungen an dic Jagdbio-
ope zeigen.

Echoortung im offenen Luftraum

Fledermiuse, die im offenen Luftraum jagen,
werden keine Schwierigheiten haben, die
Echos von fliegenden Insekten als distinkte
Hérereignisse  wahrzunehmen, Bei  der
Echoormung mit kurzen FM-Ortungslauten
werden Echos von Insekten, die mehr als 50
em vom Blattwerk entfernt fliegen, nicht
mehr mit denen vom Hintergrund iiberlap-
pen. Bei der Jagd oberhalb der Vegetation
wird jedes Echo mit hoher Wahrscheinlich-
keit eine potentielle Beute anzeigen, und eine
Unrterscheidung zwischen Beute- und Hin-
tergrundecho eritbrige sich.

Wie Abbildung 1 erkennen [3ft, ist die Hohe
der ausgesandten Frequenz ein guter Indika-
tor fir das Jagdbiotop: je niedriger die Fre-
quenz des Suchlautes, desto héher liegt das
Jagdgebiet der Fledermaus dber der Vegera-
tion, bew. desto weitriumiger ist der Luft-
raum, der vom Ortungssignal erfalic werden
soll. Die Frequenzempfindlichkeit der Ohren
von Fledermausarten, die fliegende Insekten
jagen (Abbildung 2, @—@), ist an diese Bezie-
hung zwischen Jadbiotop und Ortungsfre-
quenz angepallt. Die ,beste® Frequenz des
Harens, das heifit die Frequenz, fir die das
Ohr am empfindlichsten ist, korreliert auf
gleiche Weise mit dem Jagdgebiet: je niedriger
die Frequenz besten Hérens, desto hoher
iiber dem Boden wird die Fledermaus jagen
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(Abbildung 2. Wieso benutzten Fledermaus-
arten, dic iiber welte Distanzen Beute erken-
nen milssen, niedere Frequenzen fir dic
Echoortung?

Schallabsorption in Luft

Dias lifit sich aus der Physik der Schalleitung
in der Atmosphire erkliren. Schallenergie
wird von Luft absorbiert. Die Absorption ist
um so grofler, je hoher die Temperatur, die
Luftfeuchtigkeit und vor allem die Schallfre-
quenz ist. Der Schalldruck eines Signals von
30 kHz wird beispielsweise um 80 dB ver-
mindert sein, wenn es von einem idealen Re-
flekeor in 7 m Entfernung zuriickkommt (dB
= Dezibel, ein logarithmisches Vergleichs-
mafl. Eine Schalldruckinderung um 20 dB
entspricht einer Verinderung der Schallam-
plitude um eine Zehnerpotenz). Die gleiche
Schalldruckminderung erfihrt ein 120 kHz-
Signal schon bei der Reflexion an Gegenstin-
den aus nur 4 m Entfernung (Lufttemperatur
25 °C, relative Luftfeuchtigkeit 50 %), Fle-
dermiuse, die im offenen Nachthimmel ja-
gen, missen Echos von Insekten aus groflerer
Entfernung detektieren kénnen und tun des-
halb gut daran, Ortungssignal und Gehar auf
die weiterreichenden niederen Frequenzen
abzustimmen. Hoch jagende Fledermiuse
haben ihr Hér- und Ortungssystem an nie-
dere Frequenzen (8—25 kHz) angepallt, um
trotz Schallabsorption iiber groffe Distanzen
orten zu kénnen. Die maximale Reichweite
diirfre zwischen 30 und 50 m liegen. Sie wird
mit einer geringeren riumlichen Auflasung
bezahlt, die bei kiirzeren Wellenlingen, also
hisheren Frequenzen, besser ist.

Schallabsorption in Luft erklirt jedoch niche,
warum diese Fledermiuse mit langen,
schmalbandigen Ortungslauten nach Insek-
ten suchen. Es wird vermutet, daff die Tiere
durch solche Laute die ganze Vokalenergie in
das Frequenzband packen, fiir das ihr Gehir
am empfindlichsten ist. Tatsachlich stimms
bei jeder Are die Frequenz der Suchlaute mit
der des besten Hirens (das heifit der Fre-
quenz, fir die das Ohr am empfindlichsten
ist, Abbildung 2) iiberein. Um leise Echos aus
grofler Entfernung noch horen zu kénnen,
sollte das neuronale Hisrsystem die Antwort
auf das Echo tiber die gesamte Echolinge in-
tegrieren, woflr es noch keine Beweise gibt,
Diie langen, schmalbandigen Signale kiinnten
aber auch dazu benutzt werden, spezifisch
den Fligelschlag der Beute im Echo zu detek-
tieren.

Die Jagd in echoverrauschter
Umgebung

Firr echoortende Fledermiuse, die nahe an
der Vegetation jagen, ist die Horsiwation dra-
matisch schlechter. Die Tiere werden in der
Regel nach jedem Ortungslaut eine Kaskade
sich liberlappender Echos haren, da selbst bei
Orrungspulsen von nur 1 ms Linge Echos aus
einer Raumtiefe bis zu 16 cm iiberlappen. Au-
ferdem sind Blitter, Zweige, Grasnarben erc.
un Vergleich zur gesuchten Beute sehr ausge-
dehnte Objekre, was bei den kurzen Entfer-
nungen zu hohen Echoschalldrucken fithrr
Trotz dieser gravierenden Erschwernisse fan-
gen Hipposideriden fliegende Insekien in
Hecken und pficken Wimperfledermiuse
{Myotis emarginatus) Insekten und Spinnen
von Blattern oder Holzbalken ab. Thr Horsy-
stemn hat offensichtlich das Problem gelast,
wie¢ man trotz Hintergrundrauschen {echo-
clutter) eine kleine Beute akustisch erkennen
kann.

Fliigelschlagdetektion

Hufeisennasen und Hipposideriden sind ty-
pische Vertreter der Arten, die an und in der
Vegetation jagen. Thre Orwungslaute enthal-
ten stereotyp eine konstandfrequente Kom-
ponente, die bei Hufeisennasen im Schnitc 40
ms lang ist. Betrachter man FEchos, die vom
Blatrwerk reflektiert werden, sicht man so-
fort, warum fir die Echoortung in einem sol-
chen Milieu tonale Signale vorteilhaft sein
kinnten (Abbildung 3): Ein Tonsignal wird
zwar zeitverschmiert von den unterschiedlich
weit entfernten Blittern reflekeiers, seine Fre-
quenz bleibt aber unverindert. Selbst Blatche-
wegungen bel Windgeschwindigkeiten von
3 m/s kinnen dem Spekrrum des Echotons
wenig anhaben, wihrend bei FM-Signalen
durch Interferenzen ewischen den Blattechos
die Frequenzstrukmur des Signals sich deut-
lich verindert, Offensichtlich sind die von
der Geschwindigkeit der zufallsgestreuten
Blattbewegungen induzierten Verschiebun-
gen der Echofrequenz durch Dopplereffekte
so gering, dall sie das nadelférmige Frequenz-
spektrum des Tonechos kaum verbreitern
i Abbildung 3). Die Situation verandert sich
jedoch dramacisch, wenn vor einem solchen
Hintergrund ein Insekt vorbeifliege. Jetzt er-
scheinen auf dem Echoton im Rhythmus
des Fliigelschlags akustische Glanzlichrer
(glints). Das sind pulsartige Intensititserha-
hungen, die entstehen, wenn der schlagende
Fligel momentan senkrecht zum einfallen-
den Schall steht, und kurze Verbreiterungen
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des Frequenzbandes durch Dopplereffekie,
die von der Geschwindigkeit der Fliigelbewe-
gungen abhingen. Fliegende Insekien erzeu-
gen also Echosignaturen, dic markant aus
dem vom Hintergrund reflektierten Echoton
herausragen, Deshalb ist ein langer CF-Laut
fiir die Dietekrtion fligelsehlagender Beute vor
dichtern Hintergrund ein geeigneteres Or-
tungssignal,

Unsere Feldbeobachtungen im Dschungel Sri
Lankas bestitgren diese Die
Hufeisennasen jagten im dichren Wald nur
fliegende Insekten und suchten dabei die
Umgebung pausenlos mit langen Reinténen
ab (Abbildung 4a). Verhaltensversuche im La-
bor haben gezeigt, dafl die Hufeisennasen nur
fligelschlagende Beute detcktieren, Dabei
geniigt ein einziger Fligelschlag, um einen
Fangflug auszuldsen. Nicht fliegende, bewe-
gungslose Insekten werden dagegen selbst in
nichster Nihe nicht beachter, also wohl im
Echo nicht erkannt.

Annahme.

Das Hérsystem ist optimal
angepalit
Dras Hérsystem der Hufeisennasen und der

Hipposideriden ist auf einzigartige Weise an
3
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die Ortung mit Tonkomponenten und das
Hiren der akustischen Glanzlichter ange-
pafle. Das Innenohr (Cochlea) der Siugeriere,
so auch das der echoortenden Fledermiuse,
1st ein Frequenzanalysaror, der jede Schallfre-
quenz an einem zugehdrigen Ort maximaler
Erregung auf der Basilarmembran abbilder.
Hohe Frequenzen werden aufgrund der hy-
dromechanischen Eigenschafren der Cochlea
an der Basis und niedere Frequenzen in einem
logarithmischen  Maflstab  (harmonischen
Frequenzabstinden entsprechen etwa gleich-
lange Ortsabstinde der Erregung auf der Ba-
silarmembran) zur Cochleaspitze hin (apikal)
abgebilder. Diese logarithmische Abbil-
dungsregel des Siugerchres wifft auf Hufei-
sennasen und Hipposideriden nur noch par-
tiell zu. Der schmale Frequenzbereich des
Echoortungstones und der aufmodulierten
wglints™ 1st auf der Basilarmembran dieser
Tiere {iber eine ganze Halbwindung gespreizt
(Fovea von 72 bis 77 kHz in Abbildung 4b)
und nimmt damit eine Strecke des Frequenz-
analysators ein, auf der sonst eine ganze Ok-
tave (beispielsweise 60-30 kHz) unterge-
bracht wird. Fiir das Héren hat diese ge-
spreizte Frequenzabbildung, oder akustische
Fovea, wie wir si¢ nennen, weitreichende Fol-
gen. Das Audiogramm, das ist die Horkurve
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der Fledermaus, beinhaltet ¢in extrem schma-
les Harfilter, das auf die artsperifische Or-
tungsfrequenz abgestimmr ist: bei Rbinolo-
phus ferrumequinem, der Grofien Hufeisen-
nase auf 83—86 kHz, Rbmolophus rower aus Sri
Lanka 73-79 kHz (Abbildung 4¢), Hippos-
devos speoris 127 =133 kHz, Hipposideros bico-
lor 142-145 kHz. Die Analyse individueller
Ortungssysteme hat gezeigt, dall Ortungsfre-
quenz und Mittenfrequenz des Harfilters in-
nerhalb emner Art sogar von Individuum zu
Individuum erwas verschieden sind und stets
individuell aufeinander abgestimmt werden.
Dabei gibt es auch Geschlechrsunterschiede.

Diese enge und individuelle Festlegung des
Frequenzbandes fiir die Echodetektion hat
zwel wichtige Folgen:

1. Die Systeme werden stérunempfindlich,
da Signale, dic der eigenen Frequenz nicht
entsprechen, von dem auf die persénliche
Frequenz abgesummuen Harfilter schlecht
oder gar nicht erfaflt werden.

2. Das System reagiert schr empfindlich auf
geringfiigize Modulationen der Echofre-
quenz, also beispielsweise auf die glints, die
durch fliigelschlagende Insckten im Echo
entstichen. Selbst geringfiigige Verinderun-
gen der Frequenz um 10 Hz erzeugen eine
neuronale Antwort. Diese feine Sensibilitit
fiar Frequenzschwankungen beruht zum ei-
nen auf der gespreieten fovealen Abbildung
des Ortungsfrequenzbandes, die eine enge
Feinabsummung des Frequenzbandes er-
laubr, auf das eine Rezeptorzelle und die zu-

Abb. 3. Ton-Ortungssignale (CF) cignen
sich gut zur Detektion fligelschlagender
Beute in echoverrauschter Umgebung. So-
nagramme (Frequenz-Zeitverlauf, obere
Graphiken) und Spektren (Encrgicvertei-
lung iiber die Frequenzen, untere Graphi-
ken) eines FM-Signals und seiner Echos
vom Blattwerk (obere Hilfte) und eines
CF-Signals (untere Hilfte). Man beachte,
daft sich die Struktur und das Spektrum des
CF-5ignals im Gegensatz zum FM-Signal
bei der Reflexion von unbewegtem und be-
wegtem Blattwerk kaum dndert. Dic Fli-
gelschlige eines Insekts sind als akustische
Glanzlichter (glints) in CF-Echos markant
kodiert und daher leicht von Echos vom
Blatthintergrund zu unterscheiden. [Echo-
sonagramme von fliegenden Insekten aus:
R. Kober, Promotionsarbeit, Universitit
Tiibingen 1985]
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Echoortende Fledermiguse

gehtrigen Hirnervenfasern ansprechen; zum
anderen beruht sie auf neuronalen Verschal-
mngsmechanismen, welche die Antwort auf
einen reinen Ton abschwichen, klemste Mo-
dulationen (glint-Folgen) aber wverstirken
{ Abbildung 4¢). Dieses spezifische neuronale
Anrwortverhalten erklirt auch, warum Huf-
eisennasen nichi-fliigelschlagende Insekren,
Ziele also, die im Echo keine glints erzeugen,
nicht beachten.

Der schmale, foveale Frequenzbereich von
beispielsweise 72-77 kHz bei Rhbinolophus
rowxi nimmt mindestens 14 der Cochlea ein,
Entsprechend ist dieses Frequenzband bei der
tonotopen Frequenzreprisentation in allen
Zentren der aufsteigenden Hérbahn (NC,
LL, IC und AC in Abbildung 4d), einschlief-
lich des Hércortex, massiv dberreprasentiert
{dunkelgrav in Abbildung 4d). Auch im Seh-
system nimmt der kleine foveale Ausschnirc
des Sehraums nahezu die Hilfte des Seheor-
tex ein. Die Analogie geht sogar noch weiter:
das Bild eines bewegten Gegenstandes halten
wir durch Augenfolgebewegungen auf der fo-
vealen Retina. Wenn eine echoortende Hufei-
sennase eine Beute verfolgr, verschiebe sich
durch die von der cigenen Fluggeschwindig-
keir erzeugten Dopplereffekte die Frequenz
des gesamten Echosignals nach oben und
droht auf dem fovealen Frequenzband her-
auszuwandern, Die Hufeisennasen verhin-
dern dies, indem sie die ausgesandten Or-
tungslaute um den Frequenzbetrag absenken,
um den das zuletzt gehorte Echo iiber der fo-
vealen Harfrequenz lag. Auf diese Weise wird
das ganze fligelschlagsensitive Detektionssy-
stem von der Eigengeschwindigheir der Fle-
dermaus abgekoppelt.
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Dieses Ortungssystem 1afe sich mit dem
Rundfunk vergleichen: Ein Sender benutzr
eine fiir ihn charakteristische Tragerfrequensz,
auf die das Empfangsgerit mit einem Filrer
genau abgestimme ist. Auf diese Tragerfre-
quenz ist die eigentlich zu {ibermittelnde
MNachricht aufmoduliert, die vom nachge-
schalteten Apparat analysiert wird, Die Mo-
dulationen enthalten also die Botschaft, wih-
rend die Trigerfrequenz lediglich dafiir sorgr,
dall der Empfanger stérungsfrei nur , seinen®
Sender empfingt.

Beutedetektion durch Anderung
der Echofarbigkeit?

Die Echoorrung mit langen Tonsignalen und
einem engen, auf die persénliche Frequenz
abgestimmten Hérfilter, schaffe Zugang zu
fliegenda:n Insekeen in der Vegetation. Im
gleichen Biotop jagen freilich auch andere
Fledermausarten, die, wie das Langohr, In-
sekren, Raupen und Spinnen von Blittern ab-
lesen und deren Ortungslaute keine konstant-
frequenten Teile aufweisen. Es ist unklar, wie
diese Fledermiuse thre Beute akustsch er-
kennen. Eine Maoglichkeit bite die Analyse
des Echospektrums, das von einer komplexen
Oberflichenstrukmur  refleknert wird. Fiir
diese Art der Echoortung eignen sich
Wweilie” Signale, die ein breites Frequenz-
band gleicher Schallenergie enthalten. Wenn
eine Oberflichensorukmur  beschalle  wied,
werden bet der Echoreflexion Schallwellen,
die von den verschiedenen Tiefenebenen zu-
riickgeworfen werden, interferieren (Abbil-
dung 3a). Dabei laschen sich Schallwellen,
die um eine halbe Wellenlinge verschoben
sind, aus und solche, die um eine ganze diffe-

Abb. 4. Fligelschlagdetektion mit einer
Hisrfovea bei Hufeisennasen und Hipposi-
deriden, Schema des Ortungsverhaltens am
dichten Blattwerk (a). Linke Hufeisennase:
das ausgesandte FM/CF/FM-Signal (siche
Abbildung 1) wird vom Blattwerk wenig
verdndert reflektiert. Rechte Hufeisennase:
Trifft das Signal auf ein fliegendes Insekt,
so kodiert der CF-Teil des Echos (Frequenz
74 kHz) jeden Fliigelschlag als .glint* (74 =
1.5 kHz). Die Frequenzkarte auf der Basi-
larmembran des Innenchrs von Rhinolo-
phus rouxt (b). Der Frequenzbereich der
CF-Echokomponente und der .glints* von
72-77 kHz ist weit gespreizt als .Horfovea®
abgebildet. Frequenzen auflerhalb der Fo-
vea sind wie bei anderen Siugern logarith-
misch abgebildet. Die Zahlen geben die
Frequenz in kHz an, die an dieser Stelle der
Basilarmembran abgebildet wird. Hor-
kurve (c) einer Hufeisennase (Rbinolophus
rouxi), in der die Fovea als enger Horfilter
erscheint, der genau auf die individuelle
Echofrequenz der CF-Komponente (Pfeil)
abgestimmt ist. Mit diesem engen Filter
wird das Echohiiren fliigelschlagender
Beute stérunempfindlich. In der aufstei-
genden Horbahn des Gehirns der Hufei-
sennasen (d) sind die fovealen Hérfrequen-
zen (Rb. rouxi, 72-77 kHz) enorm iiberre-
prisentiert (schattierte Flichen innerhalb
der Hirzentren: NC Nucleus cochlearis,
LL Kerne des lateralen Lemniskus, IC Col-
liculus inferior des Mittelhirns, AC Gehbr-
cortex). Im Mittelhirn (IC) ist dic Reprd-
sentation der Horfrequenzen von 9-70
kHz auf eine dorsale schmale Zone zugun-
sten der fovealen Frequenzen von 72 bis 77
kHz rusammengedringt. Antworten (e} ei-
nes auf die Echofrequenz (CF = 74 kHz) ab-
gestimmten Hérneurons auf den Ortungs-
laut (oben) und ein Echo von einem fligel-
schlagenden Insekt. Man sicht, dafi das
Neuron nur auf den Beginn des Ortungs-
lautes antwortet, aber auf jeden durch
den Fliigelschlag induzierten .glint® im
Echo mit einem Spike reagiert. Die Fligel-
schlagfolge kann also neuronal kodiert
werden,

rieren, also phasengleich sind, wverstirken
sich. Wird beispielsweise eine Oberfliche mit
nur zwel Ebenen, die eine Tiefe von 2 mm
hat, mit einem ,weiflen” Ortungslaut von
120-20 kHz beschallt, so weist das reflek-
ticrte Frequenzspektrum bei 41,75 kHz ein

Loch auf.
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5. Schmidt hat in unserem Labor Fleder-
miuse auf elekrronisch simulierte ,, Phantom-
echos™ dressiert, Sie spielte iiber Lautsprecher
den echoortenden Tieren ihre eigenen | wei-
Ben™ Orrungslaute mit einer Bandbreite von
20-120 kHz zuriick, schnitt aber durch elek-
tronische Interferenzbildung die Frequenz
von 64,4 kHz heraus. Ein solches Phantom-
echo simuliert die Reflexion von einer Ober-
fliche mit einer Strukrurtiefe von 1,3 mm.
Di¢ Tiere hatten gelernt, an der Stelle Futter
zu holen, wo dieses Phantomecho zuriickge-
spielt wird (Abbildung 5b). In Unterschei-
dungsversuchen stellte sich heraus, dafl die
Tiere das gelernte Phantomecho von solchen
unterscheiden konnten, bei denen die ausge-
lschte Frequenz um mindestens 8§ kHz ver-
schoben war (Abbildung 5¢). Das entspriche
einer realen Verinderung der Strukrurtiefe
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um nur 0,2 mm. Aus vielen neurophysiologi-
schen Versuchen wissen wir, daff das neurona-
le Hérsystemn solche und noch viel kleinere
Frequenzverschicbungen gut kodieren kann.

Diese Versuchsergebnisse zeigen, dall Echo-
spektren breitbandiger Ortungssignale cine
ergiebige Informationsquelle sein konnen,
anhand derer eine echoortende Fledermaus
so unterschiedliche Strukeuren wie ,Raupe,
Spinne, Kifer auf einem Untergrund® unter-
scheiden kiénnte. Das wird grofle Generali-
sierungsleistungen des zentralnervissen Har-
systems verlangen, da die tatsichlich gehor-
ten Echospektren von ein und demselben
beschallten Objekt sich mit dem Be-
schallungswinkel und der Crientierung zur
Fledermaus indern. G. von der Emde und H.
U. Schnitzler in Tibingen haben gezeigr, dafl

Abb. 5. Die Echofarbigkeit. Schematische
Darstellung der Interferenz von Echowel-
len an ¢iner idealisierten Struktur, einem
Zweifrontenziel (a). H: Echos von der obe-
ren Fliche, T: Echos von der tieferen Fliche
des Zweifrontenziels: d ist die Strukturtiefe
des beschallten Ziels. Man sieht, dafi sich
die interferierenden Echowellen H und T
ausléschen fiir d = A/4 (linke Halfte) und
sich addierend verstirken fiir d = A/2
(rechte Hilfte). Darstellung (b) der Dressur
einer Fledermaus (Megaderma lyra) auf ein
elektronisches Zweifrontenziel (Phantom-
echo), das die Strukturtiefe d = 1,3 mm simu-
liert. § Lautsprecher A, A, Phantomziele,
T Laufzeit des Phantomechos, A, Laufzeit-
differenz zwischen Vorder- und Hinterfront
des Phantomziels, Die Unterscheidung (c) ei-
nes futterbelohnten Phantomziels mit der si-
mulierten Strukturtiefe 1,5 mm (Frequenz-
ausléschung bei 64.4 kHz) von Phantomazie-
len anderer Strukturticfen (d) und entspre-
chend anderer Frequenzauslischungen
(»Echofarbe®). Man sicht, dafd eine Verschie-
bung der Frequenzausléschung um 8§ kHz
oder ¢ine Anderung der Strukturtiefe um
nur 3,2 mm! erkannt werden kann.

Fledermiuse zu solchen Generalisierungen in
der Lage sind. Fiir die blofle Detektion poten-
tieller Beute wiirde es jedoch geniigen, wenn
die Fledermaus auf die Anderung des Echo-
spektrums, also die Anderung der Echofarbe,
achtet, denn jede kleine Bewegung eines In-
sekts auf einem Untergrund verindert die
komplexe Oberflichenstruktur, Diese Verin-
derung der Echofarbe, gleichgiiltig wie sie
qualitatv ausfillt, kénnte der suchenden,
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Abb. 6. Empfindlichkeit des Gehirs (a) fir
leise und niederfrequente Horsignale bei
Fledermausarten, die Beute vom Boden ho-
len (Ma: Macroderma gigas, Me: Megaderma
{yra) bzw. von Blittern und Rinden ablesen
(P: Plecotus anritus). Obere Graphik: Die
Hirkurven der drei Arten zeigen, daff sie
am besten bei Frequenzen hiren, die unter-
halb des Frequenzbereichs ihrer Ortungs-
laute (Balken fiber der Abszisse) Hegen. Die
niedersten Schwellen werden zwischen 10
und 25 kHz bei =27 dB SPL crreicht. Die
gestrichelte Linie bei C db SPL gibt die
Hirschwelle des menschlichen Gehirs bei
1 kHz an. Die drei Arten horen 22mal emp-
findlicher als der Mensch. Es sind dic nie-
dersten Schwellen, die bislang gemessen
wurden. Untere Graphik: Die hohe Emp-
findlichkeit stammt zu einem groffen Teil
von den groflen Ohrmuscheln. Bei Mega-
derma lyra reduziert sich die Empfindlich-
keit, wenn man die Ohrmuscheln aus dem
Schallfeld  herausklappt  (gestrichelte
Kurve). Das dunkelgraue Gebiet gibt dic
Schwellendifferenz zwischen Horen mit
{ausgerogene Linie) und ohne Ohrmu-
scheln an. Frequenzreprisentation (b) im
Mittelhirn {Colliculus inferior) bei einem
Substratjiger (Megaderma {yra) und einem
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auf Fliigelschlagdetektion spezialisierten
Echoorter, der Fluginsckten nahe am
Blattwerk jagt (Hipposideros speoris). Im
Colliculus inferior sind die Frequenzen von
dorsal nach ventral in aufsteigender Rei-
henfolge reprisentiert. Man sicht, daff bei
H. speoris das Frequenzband der Echoor-
tung (130-140 kHz) enorm iiberreprisen-
tiert ist, wihrend beim Substratjiger M.
lyra Neurone mit Frequenzen unterhalb
des Frequenzbereichs der Ortungslaute
itberwiegen (schwarz, =20 kHz). Neurone,
die nur auf leise Signale antworten (c). Beim
Substratjiger Megaderma [yra haben viele
Hirneurone (Colliculus inferior) eine
obere Schwelle, das heifit sie antworten auf
laute Horreize (iiber der gestrichelten Li-
nie} nicht mehr. Dagegen reagieren viele
auf wesentlich leisere Signale als das
menschliche Gehor (durchgezogene Linie).
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echoortenden Fledermaus signalisieren, dafd
sich in ihrem Schallfeld erwas bewegr, also
eine potentielle Beute zu erwarten ist.

Es ist in der Tat hiufig beobachtet worden,
dafll .gleaning bats* vor einer Beure riitelnd
stehen bleiben und nur dann zupacken, wenn
die Beute sich bewegt. Umgekehrt machen
sich das viele Insekren zunutze, indem sie so-
fort in eine Starre verfallen, wenn sie mic Ul-
traschallpulsen beschallt werden. Der letzre
Beweis fir diese Detektion von sich bewe-
gender Beure auf Flachen anhand der Ande-
rung der Echofarbigkeit steht noch aus.

Beutedetektion durch
passives Horen

Das Absuchen von Blittern und Rinden im
langsamen oder riittelnden Flug kostet viel
Energie und lohnt sich nur in einem mit In-
sekten gut beserzten Milieu. Schwieriger ist
die Sitvation fiir die karnivoren Arten der
Tropen, die den Boden nach Kleinwirbeltie-
ren abhiiren. Da Eidechsen, Végel, Miuse
und andere auch bet Nacht meist versreckr le-
ben und sich nicht auf dem Prisenterteller
zeigen, eignet sich Echoorung wenig zur
Dreteknon solcher Beure.



Echoortende Fledermduse

Viele Verhaltensversuche an Megadermari-
den, Amtrozous pallidus und der | froschfres-
senden” Fledermaus Fachops cirrbosss haben
gezeigr, dall diese Tiere thre Beute an deren
Gerausche detektieren und lokalisieren kin-
nen. Die froschfressende Fledermaus kann
sogar eflbare von giftizgen Froscharten an
den Rufen unterscheiden. Die australische
Gespenster-Fledermaus, Macroderma  gigas,
greift gierig Tonbandgerite an, von denen
Vogelgezwitscher abgespielt wird.

Auch an diese akustische Jagdweise, das Ha-
ren auf leiseste Gerdusche, ist das Harsystem
der betreffenden Fledermausarten detailliert
angepallt. Sowohl in Verhaltenstests als auch
in neurophysiologischen Versuchen gewon-
nene Hérkurven zeigen, daff solche Fleder-
miause im Frequenzbereich unterhalb des Fre-
quenzbandes ihrer eigenen Ortungslaute ex-
trem empfindlich héren (Abbildung 6a). Im
Frequenzband von 10-25 kHz, in dem Ra-
schelgerdusche sehr viel Energie enthalten,
erreichen die Megadermariden Schwellen von
-27 dB 5PL: Die Hérempfindlichkeit ist also
22 mal besser als bei Menschen, dessen Hér-
schwelle unter optimalen Bedingungen 0 db
SPL berrigt. Damit kénnen die Tiere leiseste
Gerdusche auch aus gréfieren Entfernungen
hiren und lokalisieren.

Diese von keinem anderen Tier erreichte Hér-
empfindlichkeit beruht zu einem grofien Teil
auf einer Verstirkerwirkung der groflen Ohr-
muscheln fiir den einschlagigen Frequenzbe-
reich (Abbildung 6b). Klappt man die in der
Mitte zu einer einheitlichen Hérantenne ver-
wachsenen Ohrmuschel bei Megaderma aus
dem Hirfeld heraus, so reduziert sich die
Hérsensitivitit auf das Normalmafl (cirea 0
db SPL), Diese periphere Anpassung auf dem
Niveau des Aullenohres wird durch neurale
erginze. So sind bei Megaderma {yra im gro-
flen Hérzentrum des Mirelhirns, im Collicu-
lus inferior, die Frequenzen unterhalb 25
kHz (Frequenzband der Raschelgeriusche)
iiberreprisentiert, wihrend die Reprisenta-
tion der Frequenzen der eigenen Ortungs-
laute weniger Plaiz einnimme (Abbildung
5¢).

Im Frequenzbereich von 15—40 kHz fanden
wir viele Neurone, die obere Schwellen ha-
ben. Diese Neurone antworten nur auf leise
Hirreize und verstummen wieder, wenn die
Reizintensitit Zimmerlautstirke (40-50 dB
SPL) erreicht (Abbildung 5d).

schliefflich fanden wir bei Megaderma lyra,

176

und inzwischen auch beim Vampir Desmodus
rotundus (mit U, Schmidt, Bonn), im rostralen
Teil des Colliculus inferior Neurone, die auf
Tonreize oder frequenzmodulierte Signale
nur schlecht oder gar nicht antworteten, aber
vehement feuerten, wenn ein leises Geriusch
vorgespielt wurde. Diese geriuschspezifi-
schen Neurone sind unglaublich empfind-
lich. Bei Megaderma antworteten solche Neu-
rone jedesmal, wenn der Experimentaror bei
geschlossener Tiir im benachbarten Raum
iiber seinen Bart strich, und beim Vampir rea-
gierten diese Neurone auf dic normalen Ein-
und Ausatemgeriusche des Versuchsleiters,
der circa 5 m entfernt in einer Ecke des La-
bors stand. Diese auf leise Gerausche speziali-
sierten Neurone sind |, Kategorie-Detekio-
ren®, die neuronal so verschaltet sind, dafl nur
Hisrsignale, die hochstwahrscheinlich eine po-
tentielle Beute signalisieren, beantworter wer-
den.

Schlufibemerkung

Das Unterdritcken und Herausfiltern uner-
wiinschter Signale jeder Art ist ein generelles
Problem aller informationsverarbeitenden Sy-
stemne, Echoortende Fledermiuse sind mir die-
sem Problem durch das selbsterzeugte Echo-
rauschen vom Hintergrund (echo-clumer) un-
mittelbar konfrontiert. Wir haben zwei ver-
schiedene Problemlosungen und eine noch
hypothetische beschrieben, wobei jeder Weg
ganz spezifisch an ein bestimmtes Jagdbiotop
angepafit ist

1. Hufeisennasen und Hipposideriden haben
sich die Jagd auf fliegende Beute in der Vegera-
tion erschlossen, indem sie sich mit Hilfe einer
Ortungstrigerfrequenz und einem darauf ab-
gestimmten Gehér auf das Echohéren des Fli-
gelschlags (glints) threr Beute spezialisiert ha-
ben.

2. Bodenjiger detekticren ihre Beute oft oder
ausschlieBlich nicht mehr anhand von Echos,
sondern anhand von beutegenerierten Geriiu-
schen. Thr Gehér ist durch periphere und neu-
ronale Spezialisierungen auf das Héren leise-
ster Gerdusche getrimmt,

3. Die Insektenjiger im offenen Luftraum ar-
beiten mit niederen Ortungsfrequenzen, die
ihnen eine grifere Reichweite der Beutede-
tektion sichern.

4. Die Fihigkeit des Gehors, komplexe
Spekeren gur unterscheiden zu kénnen, bietet
Fledermiusen, die mit breitbandigen Signa-

len orten, die Miglichkeit, sich auf Substrat
bewegende Beute an der Anderung der Echo-
farbighkeit zu erkennen.

Diese Beispiele sind vermutlich nur ein Aus-
schnitt aus der ganzen Palette biotopspezifi-
scher Anpassungen des Gehirs bei den circa
780 echoortenden Fledermausarten. Sie las-
sen aber meines Erachtens zwel wichtige Ge-
neralisicrungen zu:

® Der generelle Bauplan "Siugergehir’ hat
sich eine erstaunliche Plastizitdt bewahrt, die
es erlaubt, die Arten im Wertstreit um die
Energieressourcen an spezifische akustische
Bedingungen, selbst enge Nahrungsnischen,
anzupassen,

@ Ein grofler Teil spezifischer Adaprationen
vollzicht sich im Zentralnervensystem. Dies
wirft ein Schlaglicht auf die Tatsache, daf} das
Gehirn bei der Interaktion eines Lebewesens
mit seiner Umwelt die entscheidende Rolle
spielt. Dort wird die individuell erfahrene
Welt reprisentiert und dorr, in dieser ,,neuro-
nalen" Welt, das individuelle Handeln in der
Auflenwelt generiert. Es ist also das Gehirn,
das nicht nur bei der Anpassung des Horsy-
stems echoortender Fledermiuse, sondern
generell bei allen adaptiven Evolutionspro-
zessen, basierend auf der Wechselwirkung des
Individuums mit seiner Auflenwelr, her
Erfolg oder Miflerfolg entscheider.
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