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Bernd Kramer

Elektrische Kommunikation bei
Nilhechten und Messerfischen

Die Empfindlichkeit fiir schwache elektrische Felder ist umstritten beim Men-
schen, aber weitverbreitet bei Fischen, von den urtiimlichen Neunaugen bis zu
den Lungenfischen, einigen Amphibien und sogar den eierlegenden Saugetie-
ren Australiens. Die nachtaktiven Nilhechte und Messerfische der tropischen
Flisse Afrikas und Siidamerikas verstdndigen und orientieren sich mit den
schwachen Entladungen ihrer elektrischen Organe, die von den gewohnlichen
Feinden nicht wahrgenommen werden (Abb. 1). Bei schwachelektrischen Fi-
schen finden sich unerhorte Sinnesleistungen, von denen einige in diesem Ka-
pitel dargestellt werden sollen.

Stark- wie schwachelekirische Fische besitzen elektrische Organe, die
meistens aus umgebildeten, kontraktionslosen Muskelzellen bestehen und
sonst nach den gleichen Prinzipien funktionieren wie diese (lonentheorie der
Erregung). Die Zellen sind meist flache Scheiben, die wie in einer Geldrolle hin-
tereinander angeordnet sind; jede dieser sog. Elektrozyten (elektrischen Zel-
len) wird — immer von derselben Seite — von einer eigenen Nervenfaser des
Riickenmarks versorgt, die Kontaktstelle (Synapse) ist wie bei jeder Muskel-
zelle eine sog. »motorische Endplatte« (Abb. 2). Uber die motorischen Endplat-
ten tibermitteln die Nervenfasern alle gleichzeitig ein Kommando des Gehirns
an diese Elektrozyten, die sich daraufhin entladen. Die dadurch entstehenden
Spannungsdifferenzen iiber jeder Zelle (ca. 0,1 Volt) addieren sich und der
Fisch erzeugt in seiner Umgebung ein elektrisches Dipol-Feld (Abb. 3).

Die schwachen elektrischen Organe der Nilhechte und Messerfische (bis zu
wenigen Volt Spannung) erscheinen uns heute nicht mehr funktionslos und rét-
selhaft wie noch bis beinahe 1960 (»pseudoelektrisch« wurden sie von den Ana-
tomen des 19. Jahrhunderts genannt, da Gewebsschnitte den gleichen Aufbau
zeigten wie »richtige« elektrische Organe, z. B. des Zitterrochens oder Zitter-
aales). Wahrend die starken Organe ihren Besitzern Beutefang und Feindab-
wehr mit ihrem eingebauten »Elekiroschocker« ermoglichen, stellen die
schwachen Organe der Nilhechte und Messerfische eine Anpassung dar an eine
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ganz andere Funktion: das selbsterzeugte elektrische Feld erlaubt den Fischen
unbemerkt Kommunikationssignale an Artgenossen zu senden und heimlich
das unmittelbare Umfeld auch bei Nacht »auszuleuchten« (aktive Elektroor-
tung).

Abb. 1. Der westafrikani-
sche Nilhecht Pollimy-
rus isidori (oben) aus
dem Niger-FluB wird bis
zu 9 cm lang. Der Messer-
fisch Eigenmannia (bis
40 ¢m; unten) aus dem
Amazonas bewegt sich
vor allem mit Hilfe einer
stark verlédngerten, undu-
lierenden Analflosse.

Dies alles ist natiirlich nur méglich, weil Nilhechte und Messeraale die
schwachen elektrischen Felder auch wahrnehmen konnen, die sie erzeugen.
Der elektrische Sinn der Nilhechte und Messerfische beruht auf drei Typen von
Sinnesorganen (Abb. 4) mit eigenen Rezeptorzelltypen, deren Eigenschaften
sich gegenseitig ergénzen (sog. ampullére und je zwei Typen von knollenférmi-
gen Rezeptororganen). Die Aufgabe der beiden Typen von knollenformigen Re-
zeptororganen ist es, (1) den Zeitpunkt und (2) die Amplitude eigener und
fremder elektrischer Organentladungen zu melden. Bei den Nilhechten z.B.
sind fiir die erste Aufgabe die Knollenorgane, fiir die zweite die Mormyroma-
sten zusténdig.

Alle diese Rezeptororgane sind Teil des Seitenliniensystems der Haut der
Fische; stromungsempfindliche Sinnesorgane wie bei anderen Fischen sind na-
tiirlich auch vorhanden. Ahnlich diesen liegen alle Elektrorezeptor-Organe als
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mehrzellige Gebilde am Grunde von winzigen Poren verstreut in der Haut, die
auller an den Poren einen erhohten Widerstand aufweist. Die Elektrorezeptor-
Organe messen in im Detail etwas unterschiedlicher Weise die lokale elektri-
sche Spannungsdifferenz tiber der Haut und melden sie in kodierter Form (als
Serie von Aktionspotentialen) an riesige, spezialisierte Hirnteile (Abb. 5). Die
empfindlichsten dieser Rezeptoren melden noch Feldstirken von 1 millionstel
Volt pro Zentimeter (eine 1,5-Volt-Mignonzelle erzeugt iiber die ganze Lénge
eines fiir olympische Wettkdampfe geeigneten 50-m-Schwimmbeckens eine
Feldstarke von 300 millionstel Volt pro Zentimeter).

1- Auf derselben »Wellenlange« aber nicht miteinander verwandt

Nilhechte (Mormyriforme) und Messerfische (Gymnotiforme) sind urspriingli-
che SiiBwasser-Knochenfische (Teleostei) und nicht ndher miteinander ver-
wandt. [hre elektrischen Organe wie auch die Fahigkeit, schwache elektrische
Strome wahrzunehmen und fiir die aktive Elektroortung und Kommunikation
zu nutzen, haben sie auf verschiedenen Kontinenten getrennt voneinander
erworben.

Die rund 200 afrikanischen Nilhecht-Arten haben ihren Verbreitungs-
schwerpunkt im dquatorialen Kongo- oder Zaire-System, dem afrikanischen
Gegenstiick des Amazonas; jedoch besitzen insbesondere das westafrikani-
sche Niger-System sowie der Nil ebenfalls eine beachtliche Artenanzahl (alt-
agyptische Wandreliefs, altgriechische Bronzeplastiken). Nur wenige Arten to-
lerieren die hohere Wasserleitfahigkeit der afrikanischen Seen. Siidlich vom
Sambesi-System, in dessen Oberlauf (bis zu den Viktoria-Féllen) noch etwa 10
Arten vorkommen, halten es nur noch zwei Arten aus (bis 27° siidlicher Breite,
und nur im oOstlichen Tieflandstreifen).

Die nidchsten Verwandten der Nilhechte sind die nichtelektrischen Messer-
fische (Notopteriden) Afrikas und Siidostasiens; diese haben mit den siidame-
rikanischen Messerfischen (Gymnotiformen), die in diesem Artikel behandelt
werden, nichts auler einer dhnlichen Gestalt gemein. Ein wenig entferntere
Verwandte der Nilhechte sind die nordamerikanischen Mondaugen (Hiodonti-
den) und die Knochenziingler (Osteoglossiden) Siidamerikas, Afrikas und Siid-
ostasiens.

Der Verbreitungsschwerpunkt der etwa 110 elektrischen Messerfische
(Gymnotiforme) ist das zentrale Tiefland des Amazonas-Systems, das fast die
GroBe der kontinentalen USA erreicht. Anders als bei den afrikanischen Nil-
hechten gibt es iiber 340 m Seehohe offenbar kaum noch Messerfische. Die
nordliche Verbreitungsgrenze ist das mittelamerikanische Panama, ja sogar
von Guatemala gibt es eine Meldung; die siidliche Grenze ist der Rio de la Plata
der riesigen Parana-Region. Auch in den Fliissen der Westkiiste von Kolumbi-
en und Ecuador, jenseits der Anden, werden einige wenige Arten angetroffen.
Eine reiche Messerfisch-Fauna besitzt die Orinoco-Venezuela-Region, und
auch die kleinen Gewéssersysteme nahe der Atlantikkiiste (die Guianas und
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Abb. 2. Starkelektrisches Hauptorgan des siidamerikanischen Zitteraals, das nur zum
Beutefang und der Feindabwehr aktiviert wird. Mehrere tausend Elektrozyten sind in
Langsrichtung in Séulen aufgereiht und erhéhen so die Spannung; die Stromstérke
steigt an durch die hohe Zahl parallel geschalteter Séulen. Das Kommando eines
Schrittmacherkerns im Gehirn wird iiber das Riickenmark und die Elektromotor-Ner-
ven (beide rot) gleichzeitig an jede einzelne Elektrozyte iibertragen. Das vergroBerte
Detailbild zeigt zwei benachbarte Elektrozyten mit ihren verzweigten Nervenendigun-
gen sowie die stark gefaltetete nichtinnervierte Membran (nach H. Grundfest 1960).

die ostbrasilianischen Fliisse auBerhalb des Einzugsbereiches des Amazonas)
bieten noch einige Arten. Unsere Kenntnis der Zoogeographie und Systematik
der Messerfische ist leider noch sehr liickenhalft.

Die néchsten Verwandten der siidamerikanischen Messerfische sind die
Welse (Siluriforme); beide Gruppen besitzen ampullére Elektrorezeptoren auf-
grund gemeinsamer Abstammung. Etwas weniger eng sind die Messerfische
mit den nicht elektrosensiblen Salmlern (Characiden) verwandt, zu denen bei-
spielsweise die hiibschen Neonfische, aber auch die beriichtigten Piranhas ge-
horen. Alle diese und noch einige weitere, ebenfalls artenreiche Gruppen geho-
ren zu den Otophysi, die ausgezeichnet unter Wasser horen, da sie eine Kno-
chelchenverbindung zwischen Schwimmblase und Ohr besitzen (Weberscher
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Apparat). Unter den Otophysi sind die Welse zusammen mit den Messerfischen
die am stiarksten abgeleitete Gruppe.

1.1 Elektrische Entladungen als Kommunikationssignale

Eine Entladung des elektrischen Organs eines Nilhechtes ist eine pulsformige
Spannungsschwankung von sehr kurzer Dauer (meist unter einer tausendstel
Sekunde, ms); Nilhechte wie Messerfische entladen sténdig wéhrend ihres
ganzen Lebens (Abb. 6). Die Puls-Kurvenform einer Nilhecht-Entladung ist fiir
ein Individuum konstant, nicht aber die Entladungsrate, die sich von etwa
10mal pro Sekunde in Ruhe bis auf etwa 100 Pulse pro Sekunde in Erregung
steigern kann. Darin sind die bisher untersuchten Nilhechte einander recht
dhnlich; die Kurvenformen der Entladungen wie die Zeitmuster der Entla-
dungsfolgen weisen allerdings grofe artspezifische Unterschiede auf. Einige
Messerfische konnen ebenfalls pulsformige Entladungen mit veranderlicher
Entladungsrate erzeugen (wenige bis etwa 60 Pulse pro Sekunde, in Erregung
je nach Art auch mehr), die meisten Arten von Messerfischen entladen jedoch
in kontinuierlichen Wellenziigen von (wenigstens in Ruhe) konstanter Fre-
quenz (wenige bis hinauf zu 1800 Schwingungen pro Sekunde oder Hz, je nach
Art; Abb. 6B).

Die elektroakustisch horbar gemachten elektrischen Signale von Nilhech-
ten horen sich wie das unregelméfige Geknattere z.B. eines Mopeds an (oder
auch wie das Knacken eines Geigerzéhlers), diejenigen von in Wellen entladen-
den Fischen wie der konstante Ton eines Musikinstrumentes (beispielsweise
einer Flote).

2. HeiBe Rhythmen in tropischen Nachten

Die elektrische Kommunikation wiahrend des néchtlichen Balz- und Ablaich-
Verhaltens konnte bisher nur an einer Nilhecht-Art, Pollimyrus isidori,
erforscht werden. Wie offenbar bei allen Nilhechten ist das Zeitintervallmu-
ster der Entladungsfolgen fiir die Kommunikation von entscheidender Bedeu-
tung.

Ein fortpflanzungswilliges Méannchen muf iiber ein Territorium und ein am
Boden erbautes Nest aus lockeren Pflanzenfaden verfiigen, in dem spéter die
Eier behiitet werden (Abb. 7). Um am Beginn einer Ablaichnacht die Aufmerk-
samkeit weit entfernter Weibchen zu erwecken, erzeugt das Méannchen Schall-
signale (»Singen«: Grunzen, Seufzen, Knurren). Zeigt sich ein Weibchen inter-
essiert, so wird es mit heftigen Angriffen durch das Mannchen, wiahrend derer
die Entladungsrate jedesmal hochschnurrt, attackiert (ca. drei Stunden;
Abb. 8); gleichzeitig nimmt die Intensitét und Haufigkeit des Singens ab. Mog-
licherweise mull das Mdnnchen beweisen, wie tapfer es die gemeinsame Brut,
um die es sich allein kiimmern wird, verteidigen wird (es hat in der Regel be-
reits Eier oder sogar geschliipfte Larven von anderen Weibchen im Nest); auch
besteht die Gefahr, dal das Nest mit den Jungen kannibalistische Weibchen als
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Abb. 3. Elektrisches Feld um einen schwachelektrischen Messerfisch (Horizontal-
schnitt). Durchgezogen: Isopotentiallinien, Linien gleicher Spannungsdifferenz gegen-
iiber einem weit entfernten Punkt (in Millivolt, mV). Gepunktet: Linien gleicher
Stromdichte. Der Fisch erzeugt eine Wechselspannung, daher kehrt sich die Polaritét
des elektrischen Organs (zwischen »+« und »-«) stdndig um. Im Vergleich zum tropi-
schen SiiBwasser geringer Leitfédhigkeit gut leitende (schwarzer Kreis: Metallstab) und
schlecht leitende (weiBer Kreis: Plastikstab) Gegensténde verzerren das Feld in gegen-
satzlicher Weise. Die benachbarten Elektrorezeptororgane der Haut erfahren diese
Anderungen als eine Amplitudenzunahme des elektrischen Reizes (der selbsterzeug-
ten elektrischen Organentladung) im Falle des Leiters, eine Abnahme im Falle des
Nichtleiters (verandert nach H. Scheich 1982).

Nahrungsquelle anlockt. Mit der Zeit legt sich die hohe Aggressivitit des Mann-
chens, die extremen Ausschlédge seiner Entladungsrate werden immer selte-
ner. Das Weibchen besucht immer 6fter das Territorium des Mdnnchens in un-
mittelbarer Nestndhe am Boden, wéhrend der ganzen Zeit hélt es eine gleich-
méBig niedrige Entladungsrate von 6-8 Pulsen pro Sekunde ein; diese kommt
sonst nicht vor. Kaum befindet sich das Weibchen auf dem »Tanzboden, so
fallt das Mannchen in die gleiche ruhige Entladungsrate ein; diese kontrastiert
stark mit seinem sonstigen Entladungsverhalten wenn das Weibchen sich an
anderen Orten aufhélt.

Hat sich das Ménnchen in der Vorbalz als extremes Rauhbein gezeigt, so
erweist es sich nun als beinahe vollendeter Galan. Wahrend der 15-25 Sekun-
den, die das Weibchen bei jedem seiner Besuche bleibt, versucht das Mann-
chen, sich von hinten kommend an das Weibchen seitlich anzuschmiegen. Zu-
néchst wird ein gegenseitiges Umkreisen daraus, da das Weibchen ausweicht
und schlieBlich davonschwimmt. Da es aber im Schnitt 1-2mal pro Minute wie-
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Abb. 4. Elektrorezeptor-Organe der Haut bei Nilhechten. A: ampulldres Elektrorezep-
tororgan; B: Knollenorgan; C: Mormyromast. sc: Sinneszellen; n: sensibler Nerv; bm:
Basalmembran; ce: Hiillzellen. Das ampullidre Rezeptororgan besitzt ein Sinnesepithel
in einer nach auBen offenen Ampulle wiahrend die beiden anderen Typen geschlossen
sind, wenn auch funktionell durch lockeres Gewebe iiber dem Organ ebenfalls ein
Kanal fiir den Stromdurchtritt vorliegt. Knollenorgane haben nur eine oder wenige
Rezeptorzellen, Mormyromasten je zwei Zellen zweier verschiedener Typen in einer
auBeren (ps) und einer inneren Kammer, die getrennt sensibel innerviert sind. Messer-
fische besitzen ebenfalls ampullére und zwei Typen knollenformiger Elektrorezeptor-
Organe mit entsprechenden Eigenschaften (nach T. Szabo 1974).

derkommt, gelingt dem Madnnchen schlieBlich doch die Parallelstellung, wobei
es eine (noch nicht ndher aufgeklirte) Verhakung der beiderseitigen Analre-
gionen zustandebringt. So verbunden vollbringt das Paar eine erstaunliche
Rolle vor- oder riickwérts (beides kommt vor). Nachdem das Paar etwa zwei
Stunden so »getanzt« hat, sind beide Partner zum Ablaichen bereit. Dafiir
tiberspringen sie den Salto, der vorher Pflichtprogramm war, und kommen
gleich zur Sache: das Weibchen gibt bei jedem Besuch ein paar Eier ab, wéh-
rend das Ménnchen mit seiner Flanke eine zitternde Bewegung seitlich gegen
den Bauch des Weibchens vollfiihrt und besamt. In einer Nacht legt das Weib-
chen wiahrend etwa vier Stunden bis zu 200 Eier; wenn es fertig abgelaicht hat,
signalisiert es dies durch ein gedndertes Entladungsmuster, bei dem es regel-
méBig zwischen hoher (70 Pulse pro Sekunde) und tiefer (5 Pulse pro Sekunde)
Pulsrate alterniert (2 Wechsel pro Sekunde).

Die Aufgabe des Mannchens ist es nun, alle Eier einzusammeln und im
Maul ins Nest zu tragen. Dort wird es sie energisch gegen alle Angreifer vertei-
digen; wahrend seiner Patrouillen sammelt es auch weiterhin verstreute Eier
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ein. Nach vier Tagen schliipfen die Larven, die bereits ab dem achten Tag kaum
wahrnehmbar entladen (volle Amplitude ab Tag 11), und vom 12. bis 15. Tag an
gelegentlich Ausfliige unternehmen konnen. Bis sie etwa 50 Tage alt sind, sam-
melt das Ménnchen verstreute Larven ein; danach verselbsténdigen sich die
Jungen.

Ein Jungfisch wird selbstdndig, wenn sein larvales elektrisches Organ, das
im Rumpf liegt und eine kopfpositive Entladung erzeugt, zu degenerieren be-
ginnt und auch funktionell abgeldst wird von einem Adultorgan, das sehr kom-
pakt gebildet ist und sich im Schwanzstiel befindet. In einer Ubergangszeit ei-
ner Doppelentladung (Abb. 9) folgt der Larvalentladung, deren Amplitude ste-
tig abnimmt, die Adultentladung, deren Amplitude von Tag zu Tag anwéchst,
in einem festen Zeitabstand von 0,7 ms. Die Pulsdauer der Adultentladung be-
tragt mit 0,2 ms nur etwa 1/10 derjenigen der Larvalentladung; auch ist die Po-
laritdt der Entladung derjenigen der Larvalentladung entgegengesetzt (kopf-
negativ). Ab einem Alter von etwa 80 Tagen ist nur noch die Adultentladung
nachweisbar.

Jungfische scheinen nicht untereinander oder mit dem behiitenden Vater
zu kommunizieren, abgesehen davon, daf die larvalen Entladungen dem
Méannchen wohl seine Jungen anzeigen. Trotzdem gibt es Kommunikations-
Hinweise: bereits die jiingsten Larven entladen zeitversetzt gegeniiber Reiz-
pulsen oder ganzen Serien davon, wie man das auch bei Adulten findet. Dieses
verzogerte Entladen nach einem Reizpuls (zunéchst 36 ms Verzogerung im Al-
ter von 11 Tagen) verkiirzt sich wéhrend des Heranwachsens schnell auf etwa
den halben Wert, wie er auch bei Adulten zu beobachten ist. Eine aufgeteilte
Nutzung moglicher Entladungs-Zeitpunkte erlaubt jedem Fisch ein besseres
Auswerten der sensorischen Information, die mit jeder Eigenentladung iiber
die Elektrorezeptoren hereinkommt, da dann der Adaptationszustand auf den
vorhergehenden Fremd-Entladungsreiz konstant ist; Anderungen der sensori-
schen Antwort also auf die Auflenwelt zuriickzufiihren sind.

Das frithe Funktionieren des kompletten elektrischen Systems (drei Elek-
trorezeptortypen, ihre zugehorigen Sinnesbahnen und Auswertestationen des
Gehirns; elektrisches Organ mit seinen zentralnervosen Kommandostruktu-
ren; Verkniipfungen von Sensorik und Motorik) und die Selbstreizung durch
die Eigenentladung ist offenbar notwendig fiir eine normale Entwicklung wéh-
rend des Heranwachsens, weniger Anzeichen fiir bereits so friih stattfindende
intensive Kommunikation oder Ortung. Auch bei anderen Sinnessystemen (Ho-
ren, Sehen) ist eine normale Entwicklung der Jungen nicht moéglich ohne die
Mitwirkung geniigend vielfiltiger Aullenreize.

Es ist sehr wahrscheinlich, dal das betreuende Ménnchen seine Jungen an
der Larvalentladung erkennt, die sich ja deutlich in Kurvenform, Polaritéat und
Pulsdauer von der Adultentladung, z.B. seiner eigenen, unterscheidet (s.o.).
Adulte Fische unterscheiden sogar die einander vergleichsweise sehr éhnli-
chen Entladungen verschiedener adulter Individuen. Dies wurde mit dressier-
ten, futterbelohnten Fischen nachgewiesen, denen Adultentladungen iiber ein
elektrisches Dipolmodell vorgespielt wurden. Der verwendete Reizgenerator
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optischer Nerv

Seitenliniennerven

Abb. 5. Anpassungen bei Hirn und Hirnnerven eines Nilhechts (unten). Ein gewohnli-
cher Fisch (oben) besitzt ein ausgeprégtes Kleinhirn (grau). Beim Nilhecht iiberlagern
die stark vergroferten elektrosensorischen Regionen (rot) vollig das iibrige Gehirn,
und die Seitenliniennerven sind stérker, diejenigen fiir Auge und Nase schwicher aus-
gebildet (nach H. W. Lissmann 1961).

konnte vorher aufgezeichnete Entladungen mit gewiinschier Amplitude und
Pulsrate naturgetreu vorspielen; mit berechneten Kurvenformen werden ein-
zelne Kurvenformeigenschaften gezielt geéindert und die Grenzen des Diskri-
minationsvermogens genau erforscht (Abb. 10). Das Unterscheidungsvermo-
gen fiir individuelle Unterschiede in der Adult-Entladungskurvenform ist so
fein und die natiirliche Variationsbreite der Entladungs-Kurvenformen doch so
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groB3, dafl die Gefahr einer Verwechslung von Individuen realistischerweise
nicht bestehen diirfte. An individuellen Erkennungsmerkmalen kommen mog-
licherweise noch Besonderheiten des Entladungs-Zeitintervallmusters hinzu;
dies ist allerdings noch nicht geniigend erforscht.

0 2 4 6 8 10 0 5 10 15 20 25

Lineare Amplitude (V)
o
Amplitude (dB)
I\
(=]

0 2 4 6 8 10 0 5 10 15 20 25

0 2 4 6 8 10 0 5 10 15 20 25
Zeit (ms) Frequenz (kHz)

Abb. 6. Die zwei Phénotypen elektrischer Organentladungen: Puls beim Nilhecht Gra-
thonemus petersii (A) und Welle beim Messerfisch Eigenmannia sp. (B). (A,B) Zeit
in Millisekunden (ms), Amplitude in Volt (V), oder im logarithmischen Dezibel-MaB
(dB). Frequenz in Kilohertz (kHz), 1000 Schwingungen pro Sekunde. Beachte die
gegensitzlichen Eigenschaften von Puls und Welle bei der Zeit- und Frequenzdarstel-
lung. Der kurze Nilhecht-Puls ist ein breitbandiges, gerduschhaftes Ereignis, jedoch ist
er die meiste Zeit »aus«. Die Welle des Messerfisches ist immer »an«, aber das Fre-
quenzspektrum ist schmal und besteht aus diskreten Linien, den Harmonischen, deren
Frequenzen ganzzahlige Vielfache der Grundfrequenz sind. Die Entladungen von
Eigenmannia-Mannchen (B oben) haben stérkere Obertone als diejenigen von Weib-
chen (B unten).

Ein individuelles Erkennen seiner Partnerin ist fiir das balzende und lai-
chende Ménnchen sicher sehr wichtig; im Dunkeln kann es nicht sehen, ob der
wéahrend einer Ablaichnacht sein Territorium hundertfach besuchende Artge-
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nosse tatsachlich jedesmal dasjenige Weibchen ist, das es bereits stundenlang
angebalzt hat — es konnte auch eine Eirduberin sein (s. 0.). Auch das Weibchen
muf sich tiber die Identitit des Fisches, dem sie ihre Eier tibergibt, sicher sein.
Es gibt Hinweise dafiir, daB3 sich die Reviernachbarn individuell an ihren Ent-
ladungen erkennen und gegenseitig die Reviergrenzen respektieren, nachdem
sie sie einmal ausgekampft haben. Die Gefahr fiir die Jungen oder Eier diirfte
eher von vagabundierenden Fischen ausgehen.!

Fir die Synchronisation der Partner bei der Balz und dem Ablaichen spie-
len jedoch Zeitintervallmuster von Entladungen eine herausragende Rolle; z.B.
signalisiert das Weibchen das »end of show« mit einem gednderten Entla-
dungs-Zeitmuster. Im Experiment konnten futterbelohnte, trainierte Pollimy-
rus vorgespielte Pulsserien von z.B. 10,0 Pulsen pro Sekunde zuverléssig von
9,8 Pulsen pro Sekunde unterscheiden (quarzgenaue Apparatur erforderlich).
Eine solche Anderung der Pulsrate um nur 2 % konnten sich die Fische ohne
Vergleichsmaoglichkeit iiber lange Zeit merken; sie besitzen gewissermafen
das absolute Gehor fiir elektrische Pulsraten. Nilhechte haben im Verhéltnis zu
ihrer Korpergrofe mit die groten Gehirne unter allen Wirbeltieren; insbeson-
dere das Kleinhirn, das u. a. fiir Zeitmessungen zustéandig ist, sprengt alle Re-
korde (»Giganto-Cerebellum«; Abb. 5). Dem differenzierten Sendeverhalten
steht also ein entsprechend sensibles Detektionsvermogen fiir Zeitintervallmu-
ster gegentiber.

3. Elektrische Art- und Geschlechtspartnererkennung bei
Nilhechten

Hierfiir spielen — bei den einzelnen Arten in unterschiedlicher Weise oder
Gewichtung — sowohl Entladungs-Zeitintervallmuster wie die Kurvenformen
der einzelnen Entladung eine Rolle.

Die einander sehr ahnlichen, in iiberlappenden Gebieten des Kongo-Sy-
stems vorkommenden Nilhechte Campylomormyrus tamandua und C. rhyn-
chophorus besitzen fast gleiche Entladungs-Kurvenformen (dhnlich denen von
Gnathonemus, Abb. 6A), die Zeitintervallmuster unterscheiden sich jedoch
sehr deutlich. In Vorspielexperimenten hatten einzeln gehaltene, unbelohnte
und unbestrafte Versuchstiere beider Arten die Moglichkeit, sich symmetrisch
links und rechts in einigem Abstand von ihrem Versteck angeordneten elektri-
schen Dipolmodellen, die gleichzeitig natiirliche Zeitintervallmuster von Pul-
sen beider Arten sendeten, »anzuschlieBen« (Abb. 11). Hierbei ergab sich eine

1. Bei einer anderen Pollimyrus-Art, dem Zwerg-Klippstampfer (P, castelnaui) des
Oberen Sambesi im Caprivi-Zipfel, konnte ich in einem flachen Abschnitt eines
Seitenarms wenigstens 3. Ordnung mit schwacher Stromung und grasartigem
Schilfbewuchs Hunderte von Tieren dicht an dicht beobachten — dichter noch als
bei einem Teich voller quakender Seefrosche zur Fortpflanzungszeit. In einem ein-
zigen Zug eines groBen Stocknetzes fanden sich bis mehr als 10 Tiere auf einmal.
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Abb. 7. Balz- und Laichverhalten beim Nilhecht Pollimyrus isidori (gezeichnet nach
Infrarot-Video-Aufnahmen bei Nacht). Wahrend der Balz (A-F) néhert sich das Ménn-
chen dem Weibchen, das in das Territorium des Ménnchens eingedrungen ist, und beide
Umkreisen einander (A). Das Ménnchen schlieBt parallel zum Weibchen auf (B) und
gewinnt Genitalkontakt (C). Es legt sich auf die Seite (D) und macht, verkoppelt mit sei-
ner Partnerin, eine vollstdndige Rolle kopf- oder schwanziiber (E, F). Dann trennen sich
die Fische, und das Weibchen schwimmt schnell zu seinem in der Néhe befindlichen Ver-
steck; nach kurzer Zeit kommt es wieder. Sind die Fische zum Ablaichen bereit, wird der
Salto (D-F) iibersprungen. Nach dem Ablaichen und Besamen (G) transportiert das
Ménnchen die Eier im Maul zum Nest (H) und hiitet sie fiir ca. 50 Tage.

deutliche Bevorzugung des arteigene Senderhythmen vorspielenden Dipols fiir
C. rhynchophorus (gemessen als Aufenthaltszeit am Dipol), trotz der fiir beide
Muster verwendeten unnatiirlichen Rechteckpulse. Die noch nicht geschlechts-
reifen C. tamandua diskriminierten hingegen nicht; auch aus dem Freiland
sind gemischte Jugendschwérme bekannt. Diese und andere Versuche (mit
P. isidort) belegen, daB3 bereits Zeitintervallmuster ohne unterstiitzende In-
formation iiber die arteigene Pulskurvenform die erwartete Aufenthaltsbevor-
zugung bewirken konnen; erstaunlicherweise waren bei den C. rhynchopho-
rus auch andere Verhaltensreaktionen (aus den Bereichen Aggression und of-
fenbar Sex) an den Dipolen mit unterschiedlicher Haufigkeit zu beobachten
(Uberwiegen am arteigene Muster vorspielenden Dipol).
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Abb. 8. Gleichzeitige elektrische Entladungsaktivitit eines Pollimyrus isidori-Mann-
chens (a) und -Weibchens (b), wihrenddessen es zu zwei Laichakten (OP) kam. Ordi-
nate, Pulsintervalldauer in Millisekunden (ms); Abszisse, Zeit in Sekunden (s). Die
Punkte fiir jedes einzelne Pulsintervall sind durch Linien verbunden und konnen daher
(auBer fiir sehr lange Intervalle) nicht einzeln aufgelost werden. Zu Beginn verschwin-
det das Weibchen gerade vom Balz- und Laichplatz in sein Versteck (r) wo es sich bis
zu seinem néchsten Besuch aufhélt (FW); wahrenddessen sammelt das Mdnnchen Eier
ein und patrouilliert (ET, TP). Beachte die gleichméfBig langen Pulsintervalle des Weib-
chens (= niedrige, regelmifige Entladungsrate) im Vergleich zur variablen, hohe
Raten erreichenden Aktivitat des Mdnnchens. Kurz bevor das Weibchen wiederkommt
(FS), fallt das Ménnchen in die gleichméBig niedrige Entladungsrate des Weibchens ein
(MUR). Wahrend des korperlichen Kontakts (VV) kommen regelméBig Entladungs-
pausen vor, besonders beim Weibchen (DBR, DAR).

Die Entladungsmuster von C. tamandua wiesen eine beinahe »kristalline«
Regelmélligkeit einer Abfolge von lang-mittel-kurzen Intervallen auf, wihrend
C. rhynchophorus eine wesentlich komplexere, auf jeden Fall leicht unter-
scheidbare Intervallstruktur zeigte. Die durchschnittlichen Entladungsraten
unterschieden sich nicht.

Am Zeitintervallmuster ihrer elektrischen Entladungen konnen Nilhechte
offenbar auch den Geschlechtspartner erkennen. Bei Pollimyrus isidori
spielen zwar akustische Signale sowie der Besitz von Revier und Territorium
eine wichtige Rolle beim Werben und Erkennen von Geschlechtspartnern, aber
im weiteren Verlauf der Balz sind iiber viele Stunden Zeitintervallmuster offen-
bar die einzigen Kommunikationssignale mit geschlechtsspezifischen Unter-
schieden (s. o.; die akustischen Gesédnge der Mannchen unterbleiben ja bald
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nach Ankunft eines Weibchens). Vorspielversuche mit von den Partnern aufge-
zeichneten Sendemustern und vertauschten Pulskurvenformen legen jeden-
falls diesen Schlu3 nahe: die Kurvenform der Entladung ist nur wichtig fiir die
individuelle Erkennung; Information iiber das Geschlecht des anderen »steckt«
bei dieser Art im Zeitintervallmuster der Entladungen.

1.0 ms

Abb. 9. Voriibergehend auftretende Doppelentladung eines larvalen Pollimyrus isi-
dori (53 Tage alt). Withrend einer kurzen Ubergangszeit folgt der Entladung der »spé-
ten« Larve, deren Amplitude dann von Tag zu Tag bis zum vélligen Verschwinden
abnimmt, eine zunéchst nicht vorhandene Adultentladung umgekehrter Polaritét und
sehr kurzer Dauer, deren Amplitude téglich anwéchst. Wenig spéter besitzt der Fisch
nur noch die Adultentladung, das larvale elektrische Organ hat sich véllig zuriickgebil-
det. Das larvale Organ des Rumpfes und das Adultorgan des Schwanzstiels werden
vom selben zentralnerviosen Kommandosignal angesteuert; da das larvale Organ wei-
ter vorne im Korper liegt, erhélt es das Kommando ein wenig friiher.

Bei anderen Nilhecht-Arten mag die Gewichtung Pulskurvenform/Zeitin-
tervallmuster anders verteilt sein, jedenfalls haben jiingste Feldstudien erge-
ben (Abb. 12), daBl (1) die Entladungen von Marcusenius macrolepidotus, des
Bulldogs, sexualdimorph in der Pulsdauer sind; (2) die Entladungen von
Petrocephalus catostoma, des Stumpfkopfchens, dhnlich wie diejenigen von
Pollimyrus isidori (s. 0.) eine Tendenz fiir einen Geschlechtsunterschied auf-
weisen, man aber aufgrund einer breiten Uberlappung der Populationen das
Geschlecht einzelner Tiere unmaoglich zuverlédssig vorhersagen kann (»statisti-
scher Geschlechtsunterschied«, da sich Mannchen und Weibchen im Mittel in
bestimmten Eigenschaften der Entladungskurvenform signifikant voneinander
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unterscheiden); (3) bei einer siidafrikanischen Randpopulation des iiber gro3e
Teile des nordlicheren siidlichen Afrika verbreiteten Stumpfkopfchens (Petro-
cephalus catostoma), die inzwischen als eigene Spezies erkannt ist aber noch
keinen eigenen Namen tragt, liegt nicht einmal ein schwacher statistischer,
sondern gar kein Geschlechtsunterschied vor (diese neue Spezies ist definiert
anhand von Unterschieden in der Entladungskurvenform, anatomischen und
genetischen Merkmalen).

_

200 ps

Abb. 10. Simulierte P, isidori — Entladungen, die in Vorspielexperimenten von dres-
sierten, futterbelohnten Fischen noch eindeutig unterschieden werden. Ordinate,
Spannung (Volt); Abszisse, Zeit in Mikrosekunden (us). Die beiden Kurvenformen sind
aus zwei GauB-Glockenkurven (eine breit, die andere schmal und invertiert) durch
additive Uberlagerung berechnet. Im Vergleich zur symmetrischen Kurve (rechts) ist in
der Kurve links der negative Gipfel um 2 us vorgezogen, wodurch die beiden positiven
Gipfel ein wenig unterschiedlich hoch sind (S. Paintner).

Im Falle des Bulldogs ist eine Geschlechtspartnererkennung aufgrund der
gegeniiber Weibchen und Jungtieren etwa 10mal verldngerten Entladungs-
Pulsdauer der Méannchen naheliegend, wenn auch noch nicht experimentell er-
wiesen; Unterschiede in den Zeitintervallmustern mogen noch hinzutreten. In
Fall (2) ist eine Geschlechtspartnererkennung anhand der Entladungskurven-
form unwahrscheinlich (fiir Pollimyrus isidori experimentell widerlegt), und
im Fall (3) unmoglich.

Eine (allerdings fatale) elektrosensorische Sortierung von Bulldogs nach
dem Geschlecht findet offenbar im natiirlichen Lebensraum statt: der unter
giinstigen Bedingungen Treibjagden (Abb. 13) veranstaltende Scharfzahnwels
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Clarias gariepinus ernahrt sich dann hauptséchlich von Bulldogs (64 % des
Mageninhalts, ermittelt an 363 Welsen). Dressierte, mit Miickenlarven futter-
belohnte Scharfzahnwelse konnten die vorgespielten, langandauernden Entla-
dungen von Bulldog-Mannchen gut wahrnehmen, nicht jedoch die kurzen Ent-
ladungen von Weibchen und Jungtieren. Alle Welse besitzen fiir tiefe Frequen-
zen empfindliche Elektrosensoren, die ampulliren Rezeptoren; obwohl
elektrische Entladungen von Nilhechten im allgemeinen ihre Hauptenergie im
hoherfrequenten Bereich (mehr als 1 kHz) besitzen, auf die ampullédre Rezep-
toren nicht ansprechen, ist die Dauer der Entladungen der Bulldog-Mannchen
so groB3, daB ihr spektrales Energiemaximum (fiir eine andere Art in Abb. 6A
zu sehen) oft nur bei 300 oder 400 Hz liegt. Da diese langandauernden Entla-
dungen aufgrund des Uberwiegens der negativen Halbwelle noch dazu eine
Gleichspannungskomponente besitzen, auf die Welse besonders empfindlich
reagieren, werden ihre Besitzer noch auf iiber 1 m Entfernung entdeckt. Es
iiberrascht daher nicht besonders, daf3 unter 30 im Freiland untersuchten Bull-
dog-Mannchen keines der grolen Exemplare (ab 15 em Standardldnge) eine
innerhalb der Ménnchen besonders lange Entladung besal3; diese waren bei
den gerade dem »Stimmbruch« entwachsenen jungen Mdnnchen (12-14 em) zu
finden, deren Chancen recht alt zu werden, offenbar gering sind. Der Groen-
median (Standardlénge) der in den 363 Clarias-Méagen gefundenen 456 Bull-
dogs stimmt mit 12,5 cm genau iiberein mit dem Auftreten einer ménnlich ver-
langerten Entladungsdauer.

Sexualdimorphismen sind das Resultat sexueller Selektion, die in der Re-
gel von den Weibchen ausgeht. Ein Pfauen-Ménnchen mit préchtigerem Rad
und mehr Augenflecken wird als Geschlechtspartner bevorzugt. Sollte entspre-
chendes fiir die Entladungen von Bulldog-Ménnchen gelten, so miissen sie fiir
ihre abenteuerlich verlangerte Pulskurvendauer um des Fortpflanzungserfol-
ges willen teuer bezahlen.

Wenn die langandauernden Entladungen von Bulldog-Ménnchen die am-
pullaren Rezeptoren von Raubwelsen erregen konnen, so gilt das gewil auch
fiir diejenigen der Bulldog-Weibchen, die &hnliche Eigenschaften besitzen. Die
Weibchen konnten langandauernde Ménnchen-Entladungen besonders rei-
zend finden, weil diese Entladungen nicht nur wie iiblich deren Knollenorgane,
sondern zusétzlich noch die ampulldren Rezeptoren erregen. Nach A. Zahavi
findet man bei Wirbeltieren ja 6fter halsbrecherisch »iibertriebene« ménnliche
Merkmale, die ihre Trager behindern oder gefihrden (z.B. das Gefieder
mancher ménnlicher Paradiesvogel, die bunten Harlekin-Gefiederfarbungen
von Erpeln, das sperrige Geweih von Hirschen). Zahavis Erklarung dieses
»Handicap-Prinzips« ist der gesteigerte F‘ortpflanzungserfolg, der mit diesen
»kostspieligen« und daher »wahren, z.B. Gesundheit® anzeigenden Merkma-
len von einigen der um die Weibchen hart konkurrierenden Mdnnchen erreicht
wird. Daher besteht auch die Gefahr eines evolutiven runaway: daB die Uber-
treibungen immer grotesker werden, sofern kein wirksamer Gegen-Selektions-
druck (in der Regel Rauber) besteht.
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Die Bulldogs stecken offenbar in einem Dilemma: im Gegensatz zu den obi-
gen Vogel-Beispielen und in Ubereinstimmung mit vielen SiiBwasserfischen ist
der Fortpflanzungserfolg eines Weibchens durch die Zahl der Mannchen be-
grenzt, falls die méannlichen Bulldogs wie bei Pollimyrus isidori (s.o.) ein Ter-
ritorium verteidigen und (allein) Brutpflege betreiben; dies ist fiir den Bulldog
noch unbekannt. Eine sexualdimorphe Entladungskurvenform kann daher si-
cher nicht die allgemeine Regel bei Nilhechten sein; wir miissen abwarten, wel-
che Besonderheiten der Fortpflanzungsbiologie beim Bulldog vielleicht vorlie-
gen, die die Evolution des Sexualdimorphismus erkléren konnen.

Obwohl Pollimyrus isidori-Mannchen keine sexualdimorphe Entladung
besitzen, miissen wir ein ahnliches Dilemma auch fiir sie annehmen. Die nur
von den Médnnchen erzeugten lautstarken Werbegesiange locken gewil3 auch
nachtaktive Raubwelse (insbesondere Clarias-Arten) an, da Welse zu den Fi-
schen mit dem besten Horvermogen gehoren. Es verwundert daher nicht, daf
die Gesénge so bald wie moglich nach Herstellung einer Paarbindung und vor
dem langandauernden Ablaichen eingestellt werden.

4. Verstimmung bitte!

Viele siidamerikanischen Messerfische entladen in mehr oder minder sinus-
dhnlichen Wellen von gewohnlich konstanter Frequenz, bei der Gattung
Eigenmmannia je nach Individuum ca. 250-650 Schwingungen pro Sekunde
(Hz). Uber 1000 Entladungen hinweg betrigt die Frequenzschwankung weni-
ger als einem tausendstel eines musikalischen Tonintervalls entspricht. Diese
Entladungen kontrastieren vom Rauschen bzw. den Storsignalen der Umwelt
durch die hohe Frequenzkonstanz, weniger durch die Amplitude und damit
anders als bei den Nilhechten, deren im allgemeinen kréftige Entladungspulse
man bei Beriihrung grofer Exemplare bestimmter Arten schon mal als Krib-
beln in den Fingern spiiren kann.

Eine wichtige Quelle von Storsignalen sind die Entladungen von Artgenos-
sen, besonders bei Schwarmfischen. Schwarmgenossen, die bei genau gleicher
Frequenz senden, nehmen sich gegenseitig nicht oder nur auf kiirzeste Entfer-
nung wahr; sie miissen sich »verstimmen« um einander gut wahrnehmen zu
konnen. Im Schwarm sind die Entladungsfrequenzen offenbar immer gut aus-
einandergespreizt; horbar gemachte Gruppen-Entladungen erinnern an wun-
derschone, polyphone Klange. Diese individuelle Frequenzkonstanz ist aller-

2. Wegen ihres Schwanzgefieders von mehrfacher Korperlinge entkommen sicher
nur die wachsamsten und flugtiichtigsten Hahnschweifwida-Méannchen (Euplectes
progne, einWebervogel Siidafrikas) den Falken; ihre Gesamtlédnge betrdgt bis zu
60 cm wobei 49 em auf die Schwanzfedern entfallen. Die Gesamtldnge bestimmter
Paradiesvogel (Gattung Astrapia) Neuguineas kann sogar 115 em betragen. Auch
die Bulldog-Méannchen mit den ldngsten Entladungen diirften einer strengen
Selektion durch ihre Feinde, verschiedene Wels-Arten, unterliegen.
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Abb. 11. Zeitintervallmuster elektrischer Organentladungen zweier Nilhechtarten wihrend ihrer néchtlichen Aktivitéts-
phase. (a), (b) Zwei Individuen der Art Campylomormyrus tamandua; (c), (d) zwei Individuen con C. rhynchophorus.
Ordinate, Zwischen-Pulsintervalle in Millisekunden (ms); Abszisse, Zeit in Sekunden (s). Jeder Punkt ist ein Intervall.
Beachte die regelméBige Abfolge von nur drei sehr verschiedenen Intervallen im Entladungsmuster von C. tamandua, gerin-
gere Unterschiede unmittelbarer Nachbar-Intervalle jedoch ldnger anhaltende Trends einer Zu- oder Abnahme bei
C. rhynchophorus. Die statistischen Héufigkeitsverteilungen und Durchschnittsraten fiir beide Arten sind einander sehr
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dings wohl auf den Tag beschréankt, wéahrend dessen sich die Tiere in Verstek-
ken einfach ruhig halten. In der Nacht nimmt die Aktivitét zu, und verschiedene
Formen von zum Teil sehr heftigen Frequenzmodulationen begleiten die sozia-
len Interaktionen.

Dabei schéatzt Eigenmannia die Entladungsfrequenzen der anderen Fi-
sche auf ein halbes Hertz genau ein, sie detektiert also bereits eine Frequenz-
anderung von nur 0,11 %. Im Bereich des Horens sind nur fiir den Menschen
fast so gute Werte bekannt; diese beruhen allerdings auf einer einzigen Studie
an ausgewéhlten Menschen unter optimalen Bedingungen, die meisten Unter-
suchungen geben auch fiir den Menschen deutlich schlechtere Werte an
(0,7 %). Wahrend die (im Vergleich zu »tiefer«-stehenden Wirbeltieren) beson-
ders hohen Leistungen von Vogeln und Sédugetieren mit dem Besitz eines peri-
pheren Frequenzanalysators, der Cochlea (Schnecke) des Innenohres erklart
werden, finden wir nichts bei Figenmannia, was ihre Spitzenposition (aller-
dings nur fir elektrische, nicht akustische Signale) erklaren konnte.

Die Erklarung ist nicht in einer Struktur, sondern in einem physikalischen
Trick zu suchen, der mit der Uberlagerung des Eigensignals durch das Fremd-
signal moglich wird. Ein (experimentell erzeugter) Verlust der eigenen elektri-
schen Organentladung la6t die Schwelle fiir elektrische Signale um 30 dB, also
das rund 32fache bei Sternopygus, einem Verwandten von Eigenmannia, an-
steigen. Figenmannia und Sternopygus empfangen elektrische Signale nie-
mals »reine, denn ihr eigenes elektrisches Organ entladt immer. Wahrend beim
Horen eigenes Senden zur Maskierung von Fremdsignalen fiihrt (Zuhoren er-
fordert eigenes Schweigen), sind Figenmannia und Sternopygus »taub« fiir
die elektrischen Signale anderer Fische, wenn sie nicht selbst entladen kon-
nen.

Schallsignale treten mit unvorhersagbarer Frequenz und Intensitéat auf,
was vom Ohr eine enorme Abbildungsleistung iiber einen ungeheuren Fre-
quenz- und Amplituden-Bereich verlangt (weshalb ja die logarithmische Dezi-
bel-Skala geschaffen wurde). Im Gegensatz dazu erzeugen Eigenmannia und
Sternopygus das fiir ihre eigenen Rezeptoren kriftige Tragersignal (ihre elek-
trische Organentladung) selbst, dessen Frequenz und Amplitude sie in engen
Grenzen konstant halten. Die schwachen elektrischen Signale anderer Fische
werden als Uberlagerung des Eigensignals wahrgenommen, daher sind nur die
Modulationen des Tragersignals auszuwerten. Hierzu benotigt man, anders als
beim Horen oder Sehen, gar keine gleichzeitig hochempfindlichen wie iiber
einen riesigen Frequenzbereich arbeitsbereiten Rezeptoren (die noch dazu
auch mit starken, potentiell schadigenden Signalen zurande kommen miis-
sen); eine recht enge Frequenzabstimmung bei nur maBiger Empfindlichkeit
geniigt vollauf. Durch den Uberlagerungstrick wird ein Fremdsignal in den
giinstigen Amplituden- und Frequenzbereich »gehoben«, und die nur maBig
empfindlichen Rezeptoren konnen sich auf eine hohe Unterschiedsempfind-
lichkeit in einem engen Arbeitsbereich spezialisieren.

Eigenmannia und Sternopygus besitzen zwar kein strukturelles Aquiva-
lent einer Cochlea; funktionell aber entspricht die Eigenentladung einer beson-
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Abb. 12. Elektrische Organentladungen von Nilhechten des siidlichen Afrika. A: Bulldog;
B: Stumpfkopfchen, beide vom Oberen Sambesi-System (Caprivi-Zipfel); C: Stumpfkopf-
chen aus dem Kruger Park (Siidafrika), inzwischen als eigene Art erkannt. M: Ménn-
chen; W: Weibchen. Ordinate, Spannung; Abszisse, Zeit in Millisekunden (siehe
Zeitbalken). Beachte die sexualdimorphen Entladungen beim Bulldog (A), wéhrend in C
beide Geschlechter gleiche Kurvenformen haben (kein Unterschied). In B nimmt der
zweite positive Gipfel in beiden Geschlechtern mit der Koérpergroe ab; bei Mannchen ist
dieser Gipfel im Mittel hoher als bei gleichgro8en Weibchen. Ausgewéhlte Individuen in B
sollen einen lediglich statistischen Unterschied zwischen den Médnnchen- und Weibchen-
Populationen, die breit iiberlappen, verdeutlichen. Alle Entladungen im Feld unmittelbar
nach dem Fang digitalisiert. In A ist beim Mé&nnchen eine Nullinie hinzugefiigt.
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Abb. 13. Scharf- und Stumpfzahnwelse bei der néchtlichen Treibjagd auf Beutefische
wahrend der jéhrlichen Wels-Migration stromaufwérts im Okavango-Delta. Bei Niedrig-
wasser vor der sommerlichen Fortpflanzungssaison fangen die wandernden Welse in
Gruppen von 15-400 tieferes Wasser suchende Fische vor Zufliissen aus der trocken-
fallenden Uberschwemmungsebene ab und driingen sie gemeinsam in flaches Wasser.
Dort erzeugen sie mit dem Kopf und dem Maul laute, schnappende, klatschende und
gurgelnde Gerdusche (A1-A3), die noch in 200 m Entfernung zu horen sind, wiahrend
sie in geschlossener, halbkreis- oder sichelformiger Phalanx vorriicken (B). Die einge-
schlossenen Fische bilden eine einzige, von Panik ergriffene Masse und sind eine
leichte Beute; vor allem der Bulldog, weit weniger das Stumpfkopfchen, sind die Opfer.
(A, nach DONNELLY 1966; B, nach BRUTON 1979).

ders leistungsfahigen Cochlea fiir elektrische Sinnesreize, denn sie ermoglicht
die Auswertung von Schwebungen (Abb. 14). Eine Schwebung stellt sich als
periodische Amplitudenschwankung des Uberlagerungssignals schon bei nur
minimal unterschiedlicher Frequenz der beiden Signale ein; damit ist die
Unempfindlichkeit der Fische (s. 0.) bei (1) fehlender Eigenentladung, (2) bei
Frequenzidentitat mit dem Fremdsignal erklért, denn in beiden Féllen konnen
keine Schwebungen entstehen. Auch dem Menschen fillt das prazise Stimmen
eines Musikinstrumentes viel leichter, wenn er lediglich auf das Verschwinden
von Schwebungen eines Vergleichstons achten mufl (daher wenden alle Musi-
ker, z.B. Streicher, dieses Verfahren an sofern irgend moglich).

Die Schwebungsanalyse ermoglicht dem Fisch die Feststellung (1) des Fre-
quenzunterschiedes gegeniiber seiner eigenen Entladung inklusive Vorzei-
chen, (2) der Kurvenform des iiberlagernden Signals. Insbesondere die zweite
Leistung erscheint unmoglich, da fiir unsere (menschlichen) Begriffe ein Oszil-
loskop erforderlich ist.
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Abb. 14. Uberlagerung der elektrischen Organentladung eines Eigenmannia-Weib-
chens durch die Entladungen eines (A) anderen Weibchens, (B) Mdnnchens. Ordinate,
lineare Amplitude in Volt (V); Abszisse Zeit in Millisekunden (ms). Die iiberlagernden
Fremdsignale haben in diesen Beispielen 30 % der Amplitude der Eigenentladung,
deren Frequenz 400 Hz betrégt; diejenige der Fremdsignale 450 Hz. Eine Frequenz-
differenz von 50 Hz entspricht einer Schwebungsperiode von 20 Millisekunden. Die
oberen Kurvenziige resultieren aus einer additiven Uberlagerung der Einzelsignale,
die unteren entstanden aus einer Subtraktion des Fremd- vom Eigensignal. Beachte
die Zeitverschiebung von einer halben Schwebungsperiode zwischen additiv und sub-
traktiv entstandenen Schwebungsmustern. Abhéngig von der Kurvenform des Fremd-
signals wird das Eigensignal in charakteristischer Weise moduliert.

Die bisher unerklérliche Vielfalt der Entladungskurvenformen sympatri-
scher Messerfisch-Arten, auch die grof3e innerartliche Bandbreite von unter-
schiedlichen Kurvenformen bei Eigenmannia ist also nicht nur dem mit einem
Oszilloskop ausgeriisteten Menschen zugénglich; die Fische nehmen diese Un-
terschiede ebenfalls wahr, und die Kurvenformen haben offensichtlich der Se-
lektion unterlegen.

Die Entladungen von Figenmannia-Jungtieren und Weibchen unterschei-
den sich deutlich von denen adulter Mdnnchen (Abb. 6B). Entladungen von
Jungtieren und Weibchen weichen nicht wesentlich von einer Sinusspannung
ab und sind daher recht symmetrisch um die Nullinie in Zeit und Amplitude, im
Gegensatz hierzu sitzen bei Mdnnchenentladungen einer negativen Grundlinie
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Abb. 15. Berechnete Reizsignale, die alle dieselbe Klangfarbe (dasselbe Ampli-
tudenspektrum, F) besitzen. A-E, Kurvenformen der Signale. Ordinate, Span-
nung in Volt (V); Abszisse, Zeit in Millisekunden (ms). F: Amplitudenspektrum',
identisch fiir die Signale A-E. Ordinate, logarithmische Amplitude in Dezibel
(dB); Abszisse, Frequenz in Kilohertz (kHz). Alle Signale besitzen zwei Harmo-
nische (f; und fo, siehe F) gleichen Intensitétsverhéltnisses. Der einzige
Unterschied zwischen den Signalen A-E ist die Phasendifferenz ihrer Harmoni-
schen; diese ist als (O (entspricht 0° Differenz bezogen auf die Spitzen-
amplituden), 911 (entspricht 11°) etc. angegeben. Eine Anderung der Phasendif-
ferenz der Harmonischen bedingt eine geénderte Kurvenform bei konstantem
Amplitudenspektrum (F). Eigenmannia kann eine Phasenverschiebung von
22° detektieren; so unterscheidet sie die Signale C-E von A, nicht aber B von A.

* Ein Amplitudenspektrum eines akustischen oder elektrischen Signals zeigt die
Energieverteilung in Abhéngigkeit von der Frequenz.

vergleichsweise schmale Pulse auf. Der starken Abweichung von einem Sinus
entsprechend besitzen Mannchenentladungen wesentlich stidrkere Obertone
(Obertone werden auch »hohere Harmonische« genannt) als Weibchen- und
Jungfisch-Entladungen.

Dieser Unterschied im Obertongehalt eroffnet einen alternativen Weg der
Signal-Unterscheidung ohne Schwebungsanalyse, der auch uns Menschen of-
fen steht: horbar gemachte Weibchenentladungen klingen eher stumpf wie ein
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Abb. 16. Schematische Antworten von T-Elektrorezeptororganen des Messer-
fischs Eigenmannia auf eigene bzw. fremde Entladungen. A, Die eigene elektri-
sche Organentladung eines Fisches erregt alle T-Elektrorezeptoren synchron;
ihre Aktionspotentiale markieren die auf beiden Koérperseiten (R, rechts; L,
links) gleichzeitig auftretenden Nulldurchgénge der Entladung. B, Die Rezepto-
ren beider Korperseiten erfahren die Entladungen eines fremden Fisches mit
entgegengesetzter Polaritat, daher sind die T-Rezeptor-Antworten zeitversetzt.
Durch einen zentralnervosen Vergleich (D) der Ankunftszeiten der Aktionspo-
tentiale beider Korperseiten konnte eine Méannchenentladung an ihrem Kurz-
Lang-Muster von einer Weibchen-Entladung unterschieden werden. In Wirklich-
keit kann das Fremdsignal das Eigensignal nur iiberlagern, nicht ersetzen, da
dieses nie »aus« ist. Die T-Rezeptor-Antworten werden in erster Linie vom star-
ken Eigensignal bestimmt, vom iiberlagernden Fremdsignal aber moduliert.

Flotenton (arm an Obertonen), Méannchenentladungen brillant wie ein Geigen-
ton (reich an Obertonen). Der Mensch kann diese (horbar gemachten) Signale
nach kurzem Kennenlernen an ihrer Klangfarbe zuverldssig unterscheiden
(100 % richtige Wahlen), warum nicht auch der Fisch?
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Abb. 17. Kurvenform-Unterscheidung durch Schwebungsanalyse. Oben, Die
Entladungen eines Eigenmannia-Weibchens von 400 Hz werden iiberlagert
durch die Entladungen eines anderen Fisches mit 30 % Amplitude und 450 Hz.
Ein Schwebungszyklus dauert hier 20 Millisekunden (zentriert in der Mitte dar-
gestellt). Links, Die iiberlagernden Signale stammen von einem Weibchen;
rechts, von einem Miannchen. Ausgezogene Linie, Die Uberlagerung ist additiv;
gepunktet, subtraktiv (entsprechend dem adédquaten Reiz fiir die Rezeptoren
beider Korperseiten). Unten, Die Modulation der Nulldurchgangsdifferenzen
»rechte gegen linke Korperseite« iiber der Zeit. Diese sog. Phasenmodulation
wird in millionstel Sekunden ( s) angegeben und bildet die Kurvenform der
Uberlagerungssignale ab (links, Weibchen-, rechts, Méannchen-Entladung).
Elektronisch generiertes Beispiel zur Verdeutlichung des Prinzips; in Wirklich-
keit ist die Zeitauflosung wesentlich besser, da Figenmannia die eigene Entla-
dungsfrequenz gegeniiber einem frequenzgleichen Fremdsignal nur um etwa 5-
10 Hz &ndert, Schwebungsperioden also in der Regel 5-10mal so lange dauern
wie hier angenommen.

Die Antwort lautet: der Fisch diskriminiert auch Signale ohne Klangfar-
benunterschied, bei denen der Mensch versagt (Abb. 15). Dies konnte mit
berechneten Reizsignalen, die aus nur zwei in harmonischem Verhéltnis
zueinander stehenden Sinuskomponenten (Grund- und Oberton im Frequenz-
verhéltnis 1 : 2) mit variabler Phasendifferenz bestanden, gezeigt werden. Bei
identischer Klangfarbe (identischem Amplitudenspekirum) wiesen diese
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Signale je nach Phasendifferenz der Harmonischen charakteristische Kurven-
form-Unterschiede auf, die vom Fisch detektiert wurden, sofern die Phasendif-
ferenz wenigstens 22° Unterschied aufwies (360° entspricht der Verschiebung
um eine ganze Periode der Grundschwingung).

Sollte der Fisch wirklich, wie oben behauptet, Signale anderer Fische nur
als Schwebungsmuster unterscheiden kénnen, so miiite sein Diskriminations-
vermogen zusammenbrechen, sobald diese Signale mit der Frequenz seiner ei-
genen Entladung vorgespielt werden (dann konnen keine Schwebungen entste-
hen). Entsprechende Versuche mit dressierten, futterbelohnten Fischen haben
diese Vorhersage bestétigt: bei Frequenzidentitit verwechselt der Fisch be-
lohntes und unbelohntes Signal.

Bei diesem Versuch sorgte eine elektronische Frequenzklammer dafiir,
daB die Reizfrequenz einer veradnderlichen Entladungsfrequenz folgte. Tat-
séchlich versuchte Figenmannia bei Reizbeginn sofort, durch Frequenzinde-
rung »Abstand« vom Reizsignal zu gewinnen, so daf Schwebungen entstanden
wéren; die Frequenzklammer verhinderte dies. Bei ausgeschalteter Frequenz-
klammer konnten die Fische wieder ausgezeichnet diskriminieren, wobei sie
jedesmal ihre Entladungsfrequenz &dnderten, bevor sie ihre Verhaltensent-
scheidung trafen.

Die sensorische Grundlage des Kurvenform-Unterscheidungsvermogens
ist daher die Schwebungsanalyse, und die Uberlagerungssignale verdienen
eine ndhere Betrachtung.

5. Eigenmannia, Erfinder des Stroboskops

Die Elektrorezeptoren der einen Korperseite schauen auf den Pluspol der ent-
fernten Reizquelle, diejenigen der anderen Korperseite auf den Minuspol
(Abb. 16). Da Elektrorezeptoren polaritdtsempfindlich sind, ergibt sich fiir die
eine Korperseite eine Addition der beiden Signale, wihrend auf der gegen-
iiberliegenden das Fremdsignal vom Eigensignal abgezogen wird (Abb. 17).
Daher werden die Nulldurchginge des Trégersignals, der Eigenentladung, in
entgegengesetzter Weise zeitverschoben: auf der einen Korperseite hinken sie
denen der ungestorten Eigenentladung (die solange nicht verfiigbar ist, wie
das Fremdsignal spiirbar das Eigensignal moduliert) nach, auf der anderen
eilen sie ihr voraus. Die Zeitdifferenzen zwischen den Nulldurchgéingen beider
Korperseiten dndern sich periodisch wiahrend einer Schwebung; sie bilden die
Kurvenform des Fremdsignals wihrend einer Schwebungsperiode getreu ab.
Ein Typ von tuberésem Elektrorezeptororgan, die T-Rezeptoren, antwortet
pro Entladungsperiode mit einem einzigen Aktionspotential, das den Null-
durchgang der Entladung mit hoher Genauigkeit markiert; die Information
iiber den Betrag einer Nulldurchgangsverschiebung bleibt mit hoher Ubertra-
gungstreue (schnelle Sinnesbahn mit elektrischen Synapsen) bis hinauf zum
Mittelhirn (Torus semicircularis) erhalten. Dort werden in einer bestimmten
Schicht die Ankunftszeiten von Aktionspotentialen beider Korperseiten vergli-
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chen und die Differenz ermittelt. Die Zeitdifferenzen, die Figenmannia noch
nutzen kann, liegen bei einer halben Mikrosekunde; wie aus dem Beispiel der
Abb. 17 zu entnehmen, sind die Differenzen oft viel groer (abhéngig von der
relativen Amplitude des iiberlagernden Fremdsignals).

Sehr kleine Zeitdifferenzen nutzen auch wir Menschen beim Richtungsho-
ren: ob eine Schallquelle links oder rechts von uns liegt, ermitteln wir an der
Laufzeitdifferenz. Unter giinstigen Bedingungen kénnen wir noch Differenzen
von nur 15 us nutzen, Schleiereulen noch weniger.

Bei der Schwebungsanalyse wendet der Fisch ein Verfahren an, auf das
auch der Mensch (um 1830) gekommen ist. Wenn eine Schwingung (z.B. eines
im Schallfeld schwingenden Insekten-Sinneshaares) zu schnell ist um beob-
achtet werden zu konnen, so kann man ein Stroboskop einsetzen. In einem
halb abgedunkelten Raum gleicht man die Frequenz der Lichtblitze eines
Lichtblitz-Stroboskops derjenigen des schwingenden Haares an; das Haar
scheint still zu stehen, da es immer am selben Ort innerhalb eines Schwin-
gungszyklus angeblitzt wird. Wenn man die Frequenz nur ein wenig éndert,
sieht man - stark verlangsamt — den vollen Bewegungszyklus des Objekts. Ge-
nau dies macht Figenmannia, die Ehre das Prinzip des Stroboskops entdeckt
zu haben, gebiihrt ihr und Kollegen.
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Tiere verfiigen vielfach lber verbliiffende, ja unglaubliche Eigenschaften und
Fahigkeiten. Viele davon sind auch heute weder technisch noch medizinisch von
Menschen erzielbar.

Der Flug der Vogel ist immer noch ein fiir Ingenieure unerreichbares Phinomen”
Die Tauchleistungen von Walen und Robben, die Empfindlichkeit der Nase des Aals
und die Fahigkeit eines Nilhechtes, mit Hilfe der Leitfihigkeit Wasser seines
Heimatflusses zu erkennen, sind weitere Beispiele. Was die Skelette der
Riesensaurier, die der kletternden Affen und die Hinterbeine des Weltmeisters im
Rickwirtssprung (Koboldmaki) aushalten miissen, wire fir Materialpriifer ein
Alptraum. Lamas in den Anden, Maulwiirfe unter der Erde und Springmause in der
Wiiste leben unter Bedingungen, bei denen uns buchstablich heif3 und kalt wiirde.
Alle Autorinnen und Autoren beschreiben lebendig und anschaulich den Gegenstand
ihrer Forschungen.
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