Kommunikation und Bindung

Kommunikation mit
elektrischen Signalen

bei Fischen

B. Kramer

{ 1 Funktion der elektrischen Organe bei Fischen

Wir Menschen koénnen schwache elektrische Felder nicht
wahrnehmen, jedoch haben alle Klassen niederer, wasserle-
bender Wirbeltiere diese Fahigkeit von ihren Vorfahren er-
erbt: sie sind elektrosensibel. Elektrosensibel sind die ur-
tiimlichen Neunaugen ebenso wie die Knorpelfische, Kno-
chenfische, Fleischflosser (z. B. Lungenfische) und Amphi-
bien (ohne Froschlurche). Sogar die Eier legenden Sduge-
tiere Australiens (Schnabeltier und Schnabeligel) sind
elektrosensibel, allerdings ohne stammesgeschichtliche
Verbindung zu den genannten Gruppen. Alle Wirbeltiere,
deren Vorfahren dauernd ans Land gingen, kénnen schwa-
che elektrische Signale nicht wahrnehmen: Reptilien, V6-
gel, Sduger. Aber auch einige Gruppen der Knochenfische
(Osteichthyes), vor allem die Vorfahren der Knochenfische
im engeren Sinn, der Teleostei, haben den elektrischen
Sinn verloren. Die Teleostei stellen mit 25 000, wahrschein-
lich eher 30 000 Arten mehr als die Hilfte aller Wirbeltiere;
darunter finden sich gerade die uns am geldufigsten und
haufigsten Fischarten (wie Barsch, Hecht, Forelle etc.).
Die Vorfahren einiger StiBwasser-Teleosteer haben den
elektrischen Sinn wiedererworben in einer der urspriingli-
chen erstaunlich dhnlichen Form. Dazu gehoren die welt-
weit verbreiteten Welse sowie die nachtaktiven Nilhechte
und Messerfische der tropischen und subtropischen Fliisse
und Seen Afrikas und Siidamerikas. Nilhechte und Messer-
fische, die sogenannten ,,schwachelektrischen Fische®, ver-
stindigen und orientieren sich mit den schwachen Entla-
dungen ihrer elektrischen Organe, die von vielen Feinden
nicht wahrgenommen werden, denn die meisten Teleosteer
sowie alle Reptilien, Vigel und Sduger dieser Kontinente
sind ja nicht elektrosensibel.

Stark- wie schwachelektrische Fische besitzen elektrische
Organe, die meistens aus kontraktionslosen Muskelzellen
gebildet werden und sonst nach den gleichen Prinzipien
funktionieren wie diese (Ionentheorie der Erregung). Die
Zellen sind meist flache Scheiben, die wie in einer Geldrol-
le hintereinandergestapelt sind; jede dieser sog. Elektro-
zyten (elektrischen Zellen) wird — immer von derselben
Seite — von einer eigenen Nervenfaser des Riickenmarks
versorgt. Die Kontaktstelle (Synapse) ist wie bei jeder Mus-
kelzelle eine sog. ,,motorische Endplatte”. Auf das Kom-
mando eines Schrittmacherkerns im Gehirn entladen sich
alle Elektrozyten gleichzeitig. Die dadurch entstehenden
Spannungsdifferenzen iiber jeder Zelle (ca. 0,1 Volt) addie-
ren sich und der Fisch erzeugt in seiner Umgebung ein
elektrisches Dipolfeld.

Die schwachen elektrischen Organe der Nilhechte und
Messerfische (bis zu mehreren Volt Spannung) erscheinen
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Abb. 1: Starkelektrisches Hauptorgan des siidamerikanischen Zitteraals,
das nur zum Beutefang und der Feindabwehr aktiviert wird. Mehrere tau-
send Elektrozyten sind in Langsrichtung in Saulen aufgereiht und erhdhen
so die Spannung; die Stromstirke steigt an durch die hohe Zahl parallel ge-
schalteter Siulen. Das Kommando eines Schrittmacherkerns im Gehirn
wird iiber das Riickenmark und die Elektromotor-Nerven gleichzeitig an je-
de einzelne Elektrozyte iibertragen. Das vergroBerte Detailbild zeigt zwei
benachbarte Elektrozyten mit ihren verzweigten Nervenendigungen sowie
die stark gefaltete nichtinnervierte Membran (nach H. Grundfest 1960).

uns heute nicht mehr funktionslos und ritselhaft wie noch
beinahe bis 1960 (,,pseudoelektrisch“ wurden sie von den
Anatomen des 19. Jahrhunderts genannt, da Gewebsschnit-
te den gleichen Aufbau zeigten wie bei ,,richtigen® elektri-
schen Organen, z. B. des Zitterrochens oder des Zitteraa-
les). Wihrend die starken Organe ihren Besitzern Beute-
fang und Feindabwehr mit ihrem eingebauten ,Elekt-
roschocker® ermoglichen, stellen die schwachen Organe
der Nilhechte und Messerfische eine Angepasstheit dar an
eine ganz andere Funktion: das selbsterzeugte elektrische
Feld erlaubt den Fischen unbemerkt Kommunikationssig-
nale an Artgenossen zu senden und heimlich das unmittel-
bare Umfeld auch bei Nacht ,auszuleuchten“ (aktive
Elektroortung).

Dies alles ist natiirlich nur moglich, weil Nilhechte und
Messerfische die schwachen elektrischen Signale auch
wahrnehmen konnen, die sie erzeugen. Der elektrische
Sinn der Messerfische und Nilhechte beruht auf drei Typen
von Sinnesorganen mit eigenen Sinneszelltypen, deren Ei-
genschaften sich gegenseitig ergédnzen: sogenannten am-
pullidren und je zwei Typen von knollenférmigen Sinnesor-
ganen, die in Vertiefungen der Haut eingelassen sind. Die
Aufgaben der beiden Typen von knollenférmigen Sinnes-
organe ist es, (1) den Zeitpunkt und (2) die Amplitude ei-
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Abb. 2: Elektrisches Feld um einen schwachelektrischen Messerfisch (Ho-
rizontalschnitt). Durchgezogen: Isopotentiallinien, Linien gleicher Span-
nungsdifferenz gegeniiber einem weit entfernten Punkt (in Millivolt, mV).
Gepunktet: Linien gleicher Stromdichte. Der Fisch erzeugt eine Wechsel-
spannung, daher kehrt sich die Polaritit des elektrischen Organs stindig
um. Im Vergleich zum tropischen Siiwasser geringer Leitfahigkeit gut lei-
tende (schwarzer Kreis: Metallstab) und schlecht leitende (weiler Kreis:
Plastikstab) Gegenstinde verzerren das Feld in gegensitzlicher Weise.
Die benachbarten Elektrorezeptororgane der Haut erfahren diese Ande-
rungen als eine Amplitudenzunahme des elektrischen Reizes (der selbst-
erzeugten elektrischen Organentladung) im Falle des Leiters, eine Ab-
nahme im Falle des Nichtleiters (verdndert nach H. Scheich 1982).

gener und fremder Organentladungen zu melden. Bei den
Nilhechten sind z. B. fiir die erste Aufgabe die Knollenor-
gane, fiir die zweite die Mormyromasten zusténdig.

Alle diese Sinnesorgane sind Teil des Seitenliniensystems
der Haut der Fische; stromungsempfindliche Sinnesorgane
wie bei anderen Fischen sind natiirlich auch vorhanden.
Ahnlich diesen liegen alle Elektrorezeptor-Organe als
mehrzellige Gebilde am Grunde von in der Haut verstreu-
ten winzigen Gruben, die iiberall sonst einen erhohten
elektrischen Widerstand aufweist. Die Elektrorezeptor-Or-
gane messen in im Detail etwas unterschiedlicher Weise die
lokale elektrische Spannungsdifferenz tiber der Haut und
melden sie in kodierter Form (als Serie von Aktionspoten-
tialen) an riesige spezialisierte Hirnteile. Die empfindlich-
sten dieser Sinnesorgane melden noch Feldstirken von 1
millionstel Volt pro Zentimeter (eine 1,5-Volt-Mignonzelle
erzeugt iiber die ganze Linge eines fiir olympische Wett-
kidmpfe geeigneten 50-m- Schwimmbeckens eine Feldstér-
ke von 300 millionstel Volt pro Zentimeter).

2 Auf derselben ,Wellenlange®, aber nicht mit-
einander verwandt

Nilhechte (Mormyriforme) und Messerfische (Gymnotifor-
me) sind urspriingliche SiiBwasser-Knochenfische (Tele-
ostei) und innerhalb dieser nicht ndher miteinander ver-
wandt. [hre elektrischen Organe, ihre Elektrorezeptororga-
ne wie auch die Fahigkeit, ihr elektrisches System fiir die
aktive Elektroortung und Kommunikation nutzen zu kon-
nen, haben sie auf verschiedenen Kontinenten getrennt
voneinander erworben. Es ist dies eines der erstaunlichsten
und komplexesten Beispiele fiir konvergente Evolution
(unabhingige Entwicklung gleichartiger Anpassungen bei
Nichtverwandten).

Die rund 200 afrikanischen Nilhecht-Arten haben ihren
Verbreitungsschwerpunkt im dquatorialen Kongo-System,
jedoch besitzen insbesondere das westafrikanische Niger-
System sowie der Nil ebenfalls eine beachtliche Artenanzahl
(altdagyptische Wandreliefs, altgriechische Bronzeplastiken).
Im siidlichen Afrika sind vor allem die Fliisse Okavango
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Abb. 3: Die zwei Phiinotypen elektrischer Organentladungen: Puls beim
Nilhecht (Gnathonemus petersii) (A) und Welle bei einem Messerfisch
(Eigenmannia virescens) (B). Linke Diagramme, Spannungsverlauf (Or-
dinate, Volt) iiber der Zeit (Abszisse in Millisekunden); rechte Diagram-
me, spektrale Amplitudenverteilung (Ordinate, Dezibel Abschwichung
bezogen auf die starkste Signalkomponente) iiber der Frequenz (Abszisse
in Kilohertz, 1000 Hz). Der kurze Nilhecht-Puls ist ein breitbandiges,
gerduschhaftes Signal, das die meiste Zeit ,,aus* ist. Die Messerfisch-Wel-
le ist immer ,,an*, aber das Frequenzspektrum ist schmal und besteht zu-
dem nur aus wenigen Linien, den Harmonischen oder Obert6nen, deren
Amplitude schnell abfillt. Die Entladungen von Eigenmannig-Ménnchen
(B oben) haben stirkere Obertone als die von Weibchen (B unten).

und Sambesi zu nennen; noch bis 27° siidlicher Breite findet
man Nilhechte in den Zufliissen des Indischen Ozeans.

Die nichsten Verwandten der Nilhechte sind die nichtelekt-
rischen Messerfische (Notopteriden) Afrikas und Siidost-
asiens; diese haben mit den Messerfischen Siidamerikas
(Gymnotiformes) nichts auler einer dhnlichen Gestalt ge-
mein. Ein wenig entferntere Verwandte der Nilhechte sind
die nordamerikanischen Mondaugen (Hiodontiden) und die
Knochenziingler Stidamerikas, Afrikas und Siidostasiens; al-
les urspriingliche aber hochspezialisierte Teleosteer-Grup-
pen ohne curopdische Vertreter.

Der Verbreitungsschwerpunkt der vielleicht 110 elektri-
schen Messerfisch-Arten (Gymnotiforme) ist das zentrale
Tiefland des Amazonas-Systems, das fast die GroBe der
kontinentalen USA erreicht. Anders als bei den afrikani-
schen Nilhechten 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 Flissen der
Westkiiste von Kolumbien und Ecuador, jenseits der An-
den, werden einige wenige Arten angetroffen. Eine reiche
Messerfisch-Fauna besitzt die Orinoko-Venezuela-Region,
und auch die kleinen Gewisser-Systeme nahe der Atlan-
tikkiiste (die Guyanas und die ostbrasilianischen Fliisse
auBerhalb des Einzugsbereichs des Amazonas) bieten noch
einige Arten. Unsere Kenntnis der Zoogeographie und Sys-
tematik der Messerfische ist leider noch sehr liickenhaft.
Die niichsten Verwandten der Messerfische sind die Welse
(Siluriforme); beide Gruppen besitzen ampullidre Elektro-
rezeptororgane aufgrund gemeinsamer Abstammung (nur
die Messerfische noch zwei weitere Typen, siehe oben). Et-
was weniger eng sind die Messerfische mit den nicht-elekt-
rosensiblen Salmlern (Characiden) verwandt, zu denen bei-
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spielsweise die hiibschen Neonfische, aber auch die beriich-
tigten Piranhas gehoren. Alle diese und noch einige weite-
re, ebenfalls artenreichen Gruppen gehoren zu den Oto-
physi, die ausgezeichnet unter Wasser horen, da sie eine
Knochelchenverbindung zwischen Schwimmblase und Ohr
besitzen (Weberscher Apparat). Unter den Otophysi sind
die Welse zusammen mit den Messerfischen die am stérk-
sten abgeleitete Gruppe.

3 Elektrische Entladungen als Kommunikations-
signale

Messerfischen entladen jedoch in kontinuierlichen Wellen-
ziigen von (wenigstens in Ruhe) konstanter Frequenz (we-
nige bis hinauf zu 1800 Schwingungen pro Sekunde oder
Hz, je nach Art).

Elektroakustisch hérbar gemachte elektrische Signale von
Nilhechten dhneln dem unregelmiBigen Geknattere z. B. ei-
nes Mopeds oder auch dem Knacken eines Geigerzahlers, die-
jenigen von in Wellen entladenden Fischen dem konstanten
Ton eines Musikinstrumentes (beispielsweise einer Flote).

I 4 HeiBe Rhythmen in tropischen Nachten |

Eine Entladung des elektrischen Organs eines Nilhechts ist
eine pulsformige Spannungsschwankung von sehr kurzer
Dauer (meist unter einer tausendstel Sekunde, ms); Nil-
hechte wie Messerfische entladen stidndig wahrend ihres
ganzen Lebens. Die Puls-Kurvenform ist fiir ein Individu-
um konstant, nicht aber die Entladungsrate, die sich von et-
wa 10mal pro Sekunde in Ruhe bis auf etwa 100 Pulse pro
Sekunde in Erregung steigern kann. Darin sind die bisher
untersuchten Nilhecht-Arten einander recht dhnlich; die
Kurvenformen der Entladungen wie auch die Zeitmuster
der Entladungsfolgen weisen allerdings groe artspezifi-
sche Unterschiede auf. Einige Messerfische konnen eben-
falls pulsférmige Entladungen mit verdnderlicher Entla-
dungsrate erzeugen (wenige bis etwa 60 Pulse pro Sekunde,
in Erregung je nach Art auch mehr), die meisten Arten von

Die elektrische Kommunikation wéhrend des nichtlichen
Balz- und Ablaichverhaltens konnte bisher nur an einer
Nilhecht-Art, Pollimyrus isidori, erforscht werden. Wie of-
fenbar bei allen Nilhechten ist das Zeitmuster der Entla-
dungsfolgen fiir die Kommunikation von entscheidender
Bedeutung.

Ein fortpflanzungswilliges Méannchen verfiigt iiber ein Ter-
ritorium und ein am Boden erbautes Nest aus lockeren
Pflanzenfiden, in dem spiter die Fier behiitet werden. Um
am Beginn einer Ablaichnacht die Aufmerksamkeit weit
entfernter Weibchen auf sich zu lenken, erzeugt das Médnn-
chen Schallsignale. Der Gesang besteht aus lang aneinan-
dergereihten Folgen von Grunz-, Seufz- und Knurr-Ele-
menten. Zeigt sich ein Weibchen interessiert, so wird es mit
heftigen Angriffen durch das Ménnchen, dessen Entla-

Abb. 4: Balz- und Laichverhalten beim Nilhecht Pollimyrus isidori (gezeichnet nach Infrarot-Video- Aufnahmen bei Nacht). Wihrend der Balz (A-F)
nihert sich das Ménnchen dem Weibchen, das in das Territorium des Ménnchens eingedrungen ist, und beide umkreisen einander (A). Das Ménnchen
schlieBt parallel zum Minnchen auf (B) und gewinnt Genitalkontakt (C). Es legt sich auf die Seite (D) und macht, verkoppelt mit seiner Partnerin, eine
vollsténdige Rolle kopf- oder schwanziiber (E, F). Dann trennen sich die Fische, und das Weibchen schwimmt schnell zu seinem in der Nihe befindlichen
Versteck; nach kurzer Zeit kommt es wieder. Sind die Fische zum Ablaichen bereit, wird der Saito (D-F) iibersprungen. Nach dem Ablaichen und Be-
samen (G) transportiert das Minnchen die Eier im Maul zum Nest (H) und hiitet sie fiir ca. 50 Tage.
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dungsrate jeweils die hochsten Werte erreicht, empfangen.
Wihrend dieser ambivalenten Phase, die etwa 3 Stunden
dauert, nehmen die Intensitidt und die Haufigkeit des Sin-
gens ab. Das Minnchen hiitet bereits meistens Eier oder
Junge und ist duBlerst aggressiv gegen jeden Eindringling;
bei anderen Fischarten mit ebenfalls ausschlieBlich viterli-
cher Brutpflege iiberfallen Weibchen (oft in Gruppen) die
Nester und verzehren die Brut trotz aller Gegenwehr. Mit
der Zeit legt sich die hohe Aggressivitidt des Minnchens,
die extremen Ausschlige seiner Entladungsrate werden im-
mer seltener. Immer 6fter besucht das Weibchen das Terri-
torium des Ménnchens in unmittelbarer Nestnihe am Bo-
den. Von Anfang an hilt es eine gleichmifBig niedrige Ent-
ladungsrate von 6-8 Pulsen pro Sekunde ein; diese kommt
sonst nicht vor. Sobald sich das Weibchen wieder auf dem
,,Tanzboden* befindet fillt das Ménnchen in die gleiche ru-
hige Entladungsrate ein; diese kontrastiert stark mit seinem
sonstigen Entladungsverhalten wenn das Weibchen sich an
anderen Orten aufhilt.

Hat sich das Minnchen in der Vorbalz als extremes Rau-
bein gezeigt, so erweist es sich nun als beinahe vollendeter
Galan. Wihrend der 15-25 Sekunden, die das Weibchen
bei jedem seiner Besuche am Boden bleibt, versucht das
Mainnchen, sich von hinten-seitlich an das Weibchen anzu-
schmiegen. Zunichst wird ein gegenseitiges Umkreisen
daraus, da das Weibchen ausweicht und schlieBlich davon-
schwimmt. Da es aber im Schnitt 1-2mal pro Minute wie-
derkommt, gelingt dem Ménnchen schlie8lich doch die Par-
allelstellung, wobei es eine (noch nicht ndher aufgeklarte)
Verhakung der beiderseitigen Analregionen zustande-
bringt. So verkoppelt vollfiihrt das Paar eine erstaunliche
Rolle kopfiiber oder Rolle riickwirts (beides kommt vor).
Nachdem das Paar etwa 2 Stunden so ,,getanzt* hat, sind
beide Partner zum Ablaichen bereit. Dann iiberspringen sie
den Salto, der vorher Pflichtprogramm war, und kommen
gleich zur Kiir: das Weibchen gibt bei jedem seiner Besuche
ein paar Eier ab, wihrend das Mannchen mit seiner Flanke
eine zitternde Bewegung seitlich gegen den Bauch des
Weibchens vollfiithrt und besamt. In einer Nacht legt das
Weibchen wihrend etwa 4 Stunden bis zu 200 Eier; es sig-
nalisiert das Laichende mit einem auffilligen Entladungs-
muster, das aus einem regelmafigen Wechsel (2x pro Se-
kunde) zwischen einer hohen (70 Pulse pro Sekunde) und
einer niedrigen (5 Pulse pro Sekunde) Rate besteht.

Das Minnchen sucht nun das Umfeld intensiv nach ver-
streuten Eiern ab und tragt sie alle im Maul ins Nest; dieses
Patrouillier-Verhalten zeigt es wihrend der ganzen Brut-
pflegezeit auch gegeniiber verstreut strampeinden Larven.
Nach 4 Tagen schliipfen die Larven, die bereits ab dem 8.
Tag kaum wahrnehmbar entladen (volle Amplitude ab Tag
11); ab dem 12.-15. Tag unternehmen sie Ausfliige. Diese
werden vom Minnchen bis etwa Tag 50 unterbunden; da-
nach verselbststandigen sich die Jungen und der Familien-
verband 16st sich auf.

Ein Jungfisch wird selbststindig, wenn sein larvales elektri-
sches Organ, das im Rumpf liegt und eine kopfpositive Ent-
ladung erzeugt, zu degenerieren beginnt und funktionell
abgelost wird von einem Adultorgan, das sehr kompakt ge-
bildet ist und sich im Schwanzstiel befindet. In einer Uber-
gangszeit beobachtet man eine Doppelentladung: der Lar-
valentladung, deren Amplitude von Tag zu Tag abnimmt,
folgt mit fester Latenzzeit von 0,7 ms die Adultentladung,
deren Amplitude von Tag zu Tag steigt. Die Unterschiede
zwischen den beiden Entladungen konnten kaum grofer

12

sein: die Polaritit ist entgegengesetzt, und die Adultentla-
dung hat nur etwa 1/10 der Dauer der Larvalentladung. Ab
einem Alter von etwa 80 Tagen ist nur noch die Adultent-
ladung fiir das ganze weitere Leben nachweisbar.
Jungfische und der sie behiitende Vater entladen stindig.
Vermutlich erleichtern die larvalen Entladungen dem Va-
ter das Auffinden verstreuter Larven. Umgekehrt reagie-
ren aber auch die Larven auf Entladungen anderer Indivi-
duen: schon die jiingsten Larven entladen zeitversetzt (,,auf
Liicke*) gegeniiber kiinstlichen Reizpulsfolgen, wie man
das unter gleichen Bedingungen auch bei Erwachsenen fin-
det. Im Alter von nur 11 Tagen ist die Zeitverzogerung mit
36 ms noch sehr lang, verkiirzt sich aber wihrend des He-
ranwachsens schnell auf etwa den halben Wert, wie er auch
bei Adulten zu finden ist. Diese sog. Latenzantwort (Pre-
ferred Latency Response) stellt wahrscheinlich eine Ange-
passtheit dar zur besseren Nutzung desselben Kommunika-
tionskanals durch mehrere Individuen, und hélt die sensori-
sche Antwort auf die eigene Entladung (Reafferenz) stabil
bei gleichzeitiger Anwesenheit von stérenden Fremdpul-
sen. Eine gednderte Reafferenz wire dann auf gednderte
Umweltbedingungen zuriickzufiithren, nicht auf schwan-
kende Adaptationszustinde in Abhéngigkeit von Entla-
dungen nicht kontrollierbarer Nachbarn.

Das elektrische System schwachelektrischer Fische besteht
auBer den drei Typen von Elektrorezeptor-Organen auch
aus den zugehorigen Sinnesbahnen und Auswertestationen
des Gehirns, dem elektrischen Organ mit seinen zentral-
nervisen Kommandostrukturen und der Verkniipfung von
Sensorik und Motorik. Ein frithes Funktionieren des kom-
pletten Systems und die Selbstreizung durch die Eigenent-
ladung ist offenbar notwendig fiir eine normale Entwick-
lung wihrend des Heranwachsens, wahrscheinlich weniger
Anzeichen fiir eine bereits so friith stattfindende intensive
Kommunikation und Ortung. Auch bei anderen Sinnes-
systemen ist eine normale Entwicklung der Jungen nicht
moglich ohne die Mitwirkung geniigend vielfiltiger AuBBen-
reize.

Wahrscheinlich erkennt das betreuende Miannchen seine
Jungen an der Larvalentladung, die sich ja deutlich in Kur-
venform, Polaritit und Pulsdauer von der Adultentladung,
z. B. seiner eigenen, unterscheidet. Adulte Fische unter-
scheiden sogar die einander vergleichsweise sehr dhnlichen
Entladungen verschiedener adulter Individuen. Dies wurde
mit dressierten, futterbelohnten Fischen nachgewiesen, de-
nen Adultentladungen naturidentisch iiber ein elektrisches
Modell eines elektrischen Fisches, einen Dipol geeigneter
Abmessungen, vorgespielt wurden. Der verwendete Reiz-
generator gab digital aufgezeichnete elektrische Organent-
ladungen mit einstellbarer Amplitude und Pulsrate wieder.
Mit Computer-berechneten kiinstlichen Pulsen wurden
auch einzelne Kurvenform-Eigenschaften gezielt gedndert
und die Grenzen des Unterscheidungsvermogens dressier-
ter Tiere genau erforscht. Die Ergebnisse sprechen dafiir,
dass - trotz gemeinsamer Artcharakteristika — die elektri-
sche Organentladung ein individuelles Kennzeichen eines
jeden Individuums darstellt. Dafiir spricht ein in den Dres-
surversuchen nachgewiesenes auBlerordentlich feines Un-
terscheidungsvermogen der Tiere, demgegeniiber die na-
tiirliche Variabilitit der Entladungs-Kurvenformen zwi-
schen den Individuen groB ist. An individuellen Erken-
nungsmerkmalen kommen moglicherweise noch Besonder-
heiten des Zeitmusters der Entladungsfolgen hinzu; dies ist
allerdings noch nicht geniigend erforscht.
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Abb. 5: Gleichzeitige elektrische Entladungsaktivitiit eines Pollimyrus isidori-Miannchens (a) und -Weibchens (b), wihrenddessen es zu zwei Laichakten
(OP) kam. Ordinate, Pulsintervalldauer in Millisekunden (ms); Abszisse, Zeit in Sekunden (s). Die Punkte fiir jedes einzelne Punktintervall sind durch
Linien verbunden und konnen daher (auBer fiir schr lange Intervalle) nicht einzeln aufgelost werden (obwohl sie so geplottet sind). Zu Beginn ver-
schwindet das Weibchen gerade von seinem Balz- und Laichplatz in sein Versteck (r) wo es sich bis zu seinem niéchsten Besuch aufhilt (FW); wahrend-
dessen sammelt das Mannchen Eier ein und patrouilliert (ET, TP). Beachte die gleichmiBig langen Pulsintervalle des Weibchens (= niedrige, regelmafi-
ge Entladungsrate) im Vergleich zur variablen, hohe Raten erreichenden Aktivitit des Mannchens. Kurz bevor das Weibchen wiederkommt (FS) fallt das
Minnchen in die gleichmiBig niedrige Entladungsrate des Weibchens ein (MUR). Wihrend des korperlichen Kontakts (VV) kommen regelmafig Ent-

ladungspausen vor, besonders beim Weibchen (DBR, DAR).

Ein individuelles Erkennen seiner Partnerin ist fiir das bal-
zende und laichende Mannchen entscheidend wichtig: im
Dunkeln kann es nicht sehen, ob der wahrend einer Ab-
laichnacht sein Territorium hundertfach besuchende Artge-
nosse tatsiachlich jedesmal dasjenige Weibchen ist, das es
bereits stundenlang angebalzt hat — es konnte auch eine
Eirduberin sein. Auch das Weibchen muss sich iiber die
Identitit des Fisches, dem sie ihre Eier iibergibt, sicher sein.
Weiterhin gibt es Hinweise dafiir, dass sich Reviernachbarn
an ihren Entladungen erkennen und gegenseitig die Revier-
grenzen respektieren, nachdem sie sie einmal ausgekdmpft
haben. Die Gefahr fiir die Jungen und die Eier diirfte eher
von vagabundierenden Artgenossen ausgehen.

Fiir die Synchronisation der Partner bei der Balz und dem
Ablaichen spielen jedoch Zeitintervalimuster eine heraus-
ragende Rolle; z. B. signalisiert das Weibchen das Ende des
Ablaichens mit einem besonderen Entladungsmuster. Im
Dressurexperiment konnten futterbelohnte Pollimyrus isi-
dori vorgespielte Serien von Reizpulsen zuverléssig vonei-
nander unterscheiden, wenn die Pulsrate um nur 2 % geén-
dert wurde (quarzgenaue Apparatur notwendig). Die Fi-
sche hatten keine direkte Vergleichsmoglichkeit der Puls-
raten, die sie sich iiber lingere Zeit merken mussten — sie
haben gewissermaflen das ,,absolute Gehor* fiir elektrische
Pulsraten. Nithechte haben im Verhaltnis zu ihrer Korper-
grofe mit die groBten Gehirne unter allen Wirbeltieren;
insbesondere das Kleinhirn, das u. a. fiir Zeitmessungen zu-
stindig ist, sprengt alle Rekorde. Dem differenzierten Sen-
deverhalten steht also ein entsprechend sensibles Detekti-
onsvermogen gegeniiber.
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5 Elektrische Art- und Geschlechtspartner-
erkennung bei Nilhechten

Nilhechte kénnen offenbar Artgenossen wie auch mogliche
Geschlechtspartner allein anhand ihrer elektrischen Entla-
dungen erkennen. Hierfiir spielen bei den verschiedenen
Arten in unterschiedlicher Weise oder Gewichtung sowoh!
die Zeitmuster der Entladungsfolgen wie auch Kurven-
formeigenschaften der einzelnen Entladung eine Rolle.
Die einander sehr dhnlichen, in iiberlappenden Gebieten
des Kongo-Einzugsbereiches vorkommenden Nilhechte
Campylomormyrus tamandua und C. rhynchophorus sind
kaum unterscheidbar in der Kurvenform ihrer elektrischen
Organentladungen sowie der durchschnittlichen Entla-
dungsrate, das Zeitmuster der Entladungsfolgen hingegen
konnte kaum unterschiedlicher sein. In Vorspielexperimen-
ten hatten einzeln gehaltene, unbelohnte und unbestrafte
Versuchstiere beider Arten die Moglichkeit, sich symmet-
risch links oder rechts in einigem Abstand von ihrem Ver-
steck angeordneten elektrischen Dipolmodellen ,,anzu-
schlieBen“. Die Dipolmodelle sendeten gleichzeitig je ein
Zeitmuster beider Arten, wobei die Rolle eines jeden Di-
pols fiir jede Wiederholung neu zufillig festgelegt wurde.
Es ergab sich eine deutliche Bevorzugung des arteigene
Senderhythmen vorspielenden Dipols fiir C. rhyncho-
phorus (gemessen als Aufenthaltszeit am Dipol). Die noch
nicht geschlechtsreifen C. tamandua diskriminierten hinge-
gen nicht; auch aus dem Freiland sind gemischte Jugend-
schwirme bekannt. Diese und andere Versuche (mit P. isi-
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Abb. 6: Voriibergehend auftretende Doppelentladung eines larvalen Pol-
limyrus isidori (53 Tage alt). Wihrend einer kurzen Ubergangszeit folgt
der Entladung der , spiten* Larve, deren Amplitude dann von Tag zu Tag
bis zum vélligen Verschwinden abnimmt, eine zunéchst nicht vorhandene
Adultentladung umgekehrter Polaritdt und sehr kurzer Pulsdauer, deren
Amplitude taglich anwachst. Wenig spiter besitzt der Fisch nur noch die
Adultentladung, das larvale elektrische Organ hat sich vollig zuriickgebil-
det. Das larvale Organ des Rumpfes und das Adultorgan des Schwanz-
stiels werden vom selben zentralnervosen Kommandosignal angesteuert;
da das larvale Organ weiter vorne im Korper liegt, erhilt es das Komman-
do ein wenig frither.

dori) belegen, dass bereits Zeitintervallmuster ohne unter-
stiitzende Information iiber die arteigene Pulskurvenform
die Bevorzugung arteigener Sendemuster bewirken kon-
nen. Erstaunlicherweise waren bei den diskriminierenden
C. rhynchophorus auch weitere Verhaltensreaktionen (aus
den Bereichen Aggression und offenbar Sex) an den Dipo-
len mit unterschiedlicher Haufigkeit zu beobachten (Uber-
wiegen am arteigene Muster vorspielenden Dipol).

Die Entladungsmuster von C. tamandua wiesen eine beina-
he kristallin-regelmiflige Abfolge von Intervallen dreier
Langenwerte auf, wiahrend C. rhynchophorus eine wesent-
lich komplexere, auf jeden Fall leicht unterscheidbare In-
tervallstruktur zeigte, die Intervalle aller Zwischenwerte
einschloss.

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 Ge-
schlechtspartnern, aber im weiteren Verlauf der Balz sind
iiber viele Stunden hinweg Zeitintervallmuster offenbar die
einzigen Kommunikationssignale mit geschlechtsspezifi-
schen Unterschieden (Merkmalen). Vorspielversuche mit
aufgezeichneten Sendemustern und vertauschten Pulskur-
venformen legen jedenfalls diesen Schluss nahe: die Kur-
venform der Entladung ist nur wichtig fiir das individuelle
Erkennen; Information iiber das Geschlecht des anderen
steckt bei dieser Art im Zeitintervallmuster der Entla-
dungsfolgen.

Bei anderen Nilhechtarten mag die Gewichtung Pulskur-
venform/Zeitintervallmuster anders verteilt sein, jedenfalls
legen dies neue Feldstudien nahe. So ist die elektrische Or-
ganentladung des Bulldogs (Marcusenius macrolepidotus)
des Oberen Sambesi von sexualdimorph unterschiedlicher
Pulsdauer, wodurch sich geschlechtsreife Minnchen be-
merkbar machen kénnen. Dies ist nicht der Fall beim sym-
patrischen Stumpfkodpfchen (Petrocephalus catostoma), ob-
wohl dhnlich wie Pollimyrus isidori eine statistisch gesicher-
te Tendenz fiir einen Geschlechtsunterschied der Entla-
dungs-Kurvenform vorliegt. Wegen einer breiten Uberlap-
pung der Geschlechter ist dieses Merkmal fiir eine sichere
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Abb. 7: Elektrische Organentladung von Nilhechten des siidlichen Afrika.
A: Bulldog; B: Stumpfkopfchen, beide vom Oberen Sambesi (Caprivi-Zip-
fel, Namibia); C: Siidliches Stumpfk&pfchen aus dem Sabi-Fluss (Kriiger-
Park, Siidafrika), inzwischen als eigene Art erkannt. M: Minnchen; W:
Weibchen. Ordinate: Spannung, Abszisse, Zeit in Millisekunden (siche
Zeitbalken 5 Millisekunden). Beachte den Sexualdimorphismus der Ent-
ladungen beim Bulldog (A), wihrend in C beide Geschlechter gleiche
Kurvenformen haben (kein Unterschied). In B nimmt der zweite positive
Gipfel bei beiden Geschlechtern mit der KérpergroBe ab; bei Miannchen
ist dieser Gipfel im Mittel hoher als bei gleichgroen Weibchen. Ausge-
wiihlte Individuen in B sollen einen lediglich statistischen Unterschied
zwischen den Minnchen- und Weibchen-Populationen, die breit iiberlap-
pen, verdeutlichen. Alle Entladungen im Feld unmittelbar nach dem Fang
digitalisiert. In A ist beim Ménnchen eine Nullinie hinzugefiigt.

Unterscheidung ungeeignet. Gar keine Unterschiede zwi-
schen den Geschlechtern finden wir bei der elektrischen Or-
ganentladung des Siidlichen Stumpfkopfchens (Petrocepha-
lus wesselsi), das gerade erst als eigene Art erkannt wurde.
Im Falle des Bulldog ist eine Geschlechtspartnererkennung
aufgrund der gegeniiber Weibchen und Jungtieren etwa
10mal verldngerten Entladungs-Pulsdauer naheliegend,
wenn auch noch nicht nachgewiesen. Fiir das Stumpfkopf-
chen ist eine Geschlechtspartnererkennung anhand der
Entladungskurvenform unwahrscheinlich und fiir Pollimy-
rus isidori experimentell widerlegt; fiir das Siidliche
Stumpfkopfchen nicht vorstellbar.

Eine (allerdings fatale) elektrosensorische Detektion von
mannlichen Bulldogs im natiirlichen Lebensraum findet
wihrend der Friihjahrswanderungen von den Okavango
flussaufwirts ziehenden Scharfzahnwelsen (Clarias gariepi-
nus) statt. Wihrend dieser auffilligen sog. catfish runs, iiber
die Presse und Fernsehen regelmifig berichten, erndhren
sich die Welse hauptsichlich von Bulldogs (64 % des Ma-
geninhalts, ermittelt an 363 Welsen), die sie gemeinschaft-
lich in Treibjagden erbeuten. Dressierte, mit Miickenlarven
futterbelohnte Scharfzahnwelse konnten die vorgespielten,
langandauernden Entladungspulse von Bulldog-Ménnchen
gut wahrnehmen, nicht jedoch die wesentlich kiirzeren von
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Weibchen und Jungtieren. Alle Welse besitzen fiir tiefe Fre-
quenzen empfindliche Elektrorezeptoren, die ampullidren
Rezeptoren, die nach bisherigem Stand auf die kurzen Ent-
ladungspulse von Mormyriden nicht ansprechen sollen, da
ihre spektrale Hauptenergie im hoherfrequenten Bereich
(mehr als 1 kHz) liegt. Die Dauer der Entladungen von
Bulldog-Minnchen ist jedoch so groB, dass ihr spektrales
Energie-Maximum auf 300400 Hz sink¢; selbst nahe Gleich-
spannung (0 Hz) besitzen sie noch beachtliche Energie auf-
grund des Uberwiegens der negativen Entladungs-Halbwel-
le. Auf so tiefe Frequenzen reagieren Welse besonders emp-
findlich; sie entdecken Bulldog-Mannchen auf iiber 1 m Ent-
fernung. Somit leisten die nichtspezialisierten ampulldren
Rezeptoren der Welse in etwa das Gleiche wie die an die
Detektion von elektrischen Organentladungen angepassten
(koevoluierten) Knollenorgane von Nilhecht-Artgenossen
(allerdings nur fiir geschlechtsreife Mannchen).

Unter 30 Bulldog-Wildfingen hatte kein einziges der
grofen Miénnchen (15-30 cm Standardldnge) eine fiir
Mainnchen besonders lange Entladung; es war sozusagen
kein einziger ,,Vierzehnender“ dabei. Eine besonders lange
Entladungsdauer war nur bei jungen Méannchen <14 cm zu
finden. Der ,Stimmbruch* bei 12,5 cm Standardlidnge
stimmt genau mit dem Gréenmedian der in den Welsmé-
gen gefundenen 456 Bulldogs iiberein (bis zu 8 Bulldogs in
einem Magen). Offenbar ist die Chance recht alt zu werden
um so geringer fiir ein Bulldog-Ménnchen je stirker ausge-
pragt sein méannliches Signal-Merkmal ist.
Sexualdimorphismen sind das Resultat sexueller Selektion,
die in der Regel von den Weibchen ausgeht. Ein Pfauen-
Minnchen mit prachtigerem Rad und mehr Augenflecken
wird als Geschlechtspartner bevorzugt. Sollte entsprechendes
fiir die Entladungen von Bulldog-Ménnchen gelten, so miis-
sen sie fiir ihre abenteuerlich verldngerte Pulskurvendauer
um des Fortpflanzungserfolges willen teuer bezahlen.

Wenn die langandauernden Entladungspulse von Bulldog-
Minnchen die ampulldren Rezeptororgane der Raubwelse
erregen konnen, so gilt das gewiss auch fiir diejenigen der
Bulldog-Weibchen, die dhnliche Eigenschaften besitzen.
Die Weibchen konnten langandauernde Ménnchen-Entla-
dungen besonders reizend finden, weil diese Entladungen
nicht nur wie iiblich deren Knollenorgane, sondern zusitz-
lich noch die ampulldren Rezeptororgane erregen. Nach
Amotz Zahavi findet man bei Wirbeltieren ja des Ofteren
halsbrecherisch ,,iibertriebene* minnliche Merkmale, die
ihre Triger behindern oder gefihrden (z. B. das Gefieder
mancher minnlicher Fasanenarten, Paradiesvogel und Wit-
wenvogel mit Schwanzfedern, die das mehrfache der Kor-
perlinge betragen; die bunte Harlekin-Gefiederfarbung
mancher Entenarten; das sperrige Geweih von Hirschen,
das nur fiir die Brunftkimpfe genutzt wird). Zahavis Er-
klirung dieses ,,Handicap-Prinzips® ist der gesteigerte Fort-
pflanzungserfolg, der mit diesen ,,kostspieligen und daher
,,wahren“ z. B. Gesundheit und Parasitenfreiheit anzeigen-
den Merkmalen von einigen der um die Weibchen hart
konkurrierenden Minnchen erreicht wird. Daher besteht
auch die Gefahr eines evolutiven Aufler-Kontrolle-Gera-
tens (runaway): dass die Ubertreibungen immer grotesker
werden, sofern kein bremsender Gegen-Selektionsdruck
(in der Regel Rauber) besteht.

Die Bulldogs stecken offenbar in einem Dilemma: in Uber-
einstimmung mit vielen anderen SiiBwasserfischen er-
scheint der Fortpflanzungserfolg eines Weibchens durch
die Zahl der Minnchen begrenzt, wenn die Bulldogs wie
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Pollimyrus isidori ein Territorium verteidigen und allein
Brutpflege betreiben. Eine sexualdimorphe Entladungs-
kurvenform wird daher kaum die allgemeine Regel bei Nil-
hechten sein (und ist es ja auch nicht, wie oben gezeigt).
Obwohl Pollimyrus isidori-Minnchen keine sexualdimor-
phe Entladung langer Dauer erzeugen, miissen wir ein dhn-
liches Dilemma auch fiir sie annehmen. Die nur von den
Mainnchen erzeugten lautstarken akustischen Werbegesén-
ge locken gewiss auch nachtaktive Raubwelse (z. B. den
panafrikanisch verbreiteten C. gariepinus) an, denn Welse
gehoren zu den Fischen mit dem besten Hérvermogen. Es
verwundert daher nicht, dass die Gesédnge so frith wie mog-
lich, sobald eine Paarbindung entstanden ist und lange vor
dem eigentlichen Ablaichen, ganz eingestellt werden.
Sicherlich werden wir niheren Einblick erst dann erhaiten,
wenn wenigstens fiir einige Nilhecht-Arten Brutpflege und
Fortpflanzungsverhalten und ihre Variationen in Anpas-
sung an unterschiedliche okologische Gegebenheiten be-
kannt sind.

Literatur

{1] Bratton, B.O. u. Kramer, B. (1989): Patterns of the electric organ dis-
charge during courtship and spawning in the mormyrid Pollimyrus isidori.
Behav Ecol Sociobiol 24: 349-368.

[2] Bullock, T.H. (1982): Electroreception. Annu Rev Neurosci 5: 121-170.
[3] Crawford, J.D. (1991): Sex recognition by electric cues in a sound-pro-
ducing mormyrid fish, Pollimyrus isidori. Brain Behav Evol 38: 20-38.

(4] Crawford, J.D., Hagedorn, M., Hopkins, C.D. (1986): Acoustic com-
munication in an electric fish, Pollimyrus isidori (Mormyridae). J Comp
Physiol A 159: 297-310.

[5] Grundfest, H. (1960): Electric fishes. Sci Am 203(4):115-124.

[6] Hanika, S., Kramer, B. (2000): Electrosensory prey detection in the Af-
rican sharptooth catfish, Clarias gariepinus (Clariidae), of a weakly electric
mormyrid fish, the bulldog (Marcusenius macrolepidotus). Behav Ecol So-
ciobiol 48: 218-228.

[7] Kirschbaum, F. (1987): Reproduction and development of the weakly
electric fish, Pollimyrus isidori (Mormyridae, Teleostei) in captivity. Envi-
ron Biol Fishes 20: 11-31.

[8]) Kramer, B. (1990): Electrocommunication in teleost fishes: Behavior
and experiments. Springer-Verlag, Berlin.

[9] Kramer, B. (1996): Electroreception and communication in fishes. Gus-
tav Fischer Verlag, Stuttgart.

[10] Kramer, B., Kuhn, B. (1994): Species recognition by the sequence of
discharge intervals in weakly electric fishes of the genus Campylomormy-
rus (Mormyridae, Teleostei). Anim Behav 48: 435-445.

[11] Kramer, B., van der Bank, F.H. (2000): The southern churchill, Petro-
cephalus wesselsi, a new species of mormyrid from South Africa defined by
electric organ discharges, genetics, and morphology. Environ Biol Fishes
59(4): 393-413.

[12] Paintner, S., Kramer, B. (Manuskript eingereicht): Waveform discri-
mination of pulse stimuli resembling electric organ discharges in the mor-
myrid fish, Pollimyrus adspersus (Gunther, 1866).

[13] Postner, M., Kramer, B. (1995): Electrosensory thresholds in larvae of
the weakly electric fish Pollimyrus isidori (Mormyridae, Teleostei) during
ontogeny. J exp Biol 198: 783-791.

[14] Scheich, H. (1982): Biophysik der Elektrorezeption. In: Hoppe, W.,
Lohmann, W., Markl, H., Ziegler, H. (Hg) Biophysik. 2. Aufl. Springer-
Verlag, Berlin, pp 791-805.

[15] Szabo, T. (1974): Anatomy of the specialized lateral line organs of
electroreception. In: Fessard, A. (ed) Handbook of sensory physiology.
Vol I11/3. Springer-Verlag, Berlin, pp 13-58.

[16] Szabo, T., Fessard, A. (1974): Physiology of electroreceptors. In: Fes-
sard, A (ed) Handbook of sensory physiology. Vol I1I/3. Springer-Verlag,
Berlin, pp 59-124.

[17] Zahavi, A., Zahavi, A. (1997): The handicap principle: a missing piece
of Darwin’s puzzle. Oxford University Press, Oxford.

Anschrift des Verfassers:

Bernd Kramer, Zoologisches Institut, Universitat Regensburg,
D-93040 Regensburg

15



