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Geleitwort

Schon beim ersten Durchblittern dieses
Buches merkt man: Hier haben sich drei
Autoren zusammengefunden, die mit En-
gagement und Leidenschaft den Fleder-
miusen auf der Spur sind. Einmal Curis-
TIAN DIETZ, ein begabter, kommunikativer
Freilandforscher und kritischer Beobach-
ter, der gerade am Anfang seiner wissen-
schaftlichen Laufbahn steht. Dann Otro
voN HELVERSEN, ein erfolgreicher Univer-
sititsprofessor mit langer Berufserfahrung,
der iiber Jahrzehnte hinweg im Feld und im
Labor an Fledermiusen geforscht und viele
spannende Projekte organisiert und geleitet
hat. Wenn dazu als Dritter DieTMAR NiLL,
einer der besten Tierfotografen, seinen Bei-
trag leistet, konnen wir sicher sein, dass
nicht nur ein kompetentes, sondern auch
ein dsthetisch schénes Werk als wichtiges
Instrument zur Férderung der Forschung
und des Schutzes der Fledermdiuse ent-
standen ist. Unsere Nachtflieger sind nicht
leicht zu beobachten, schon gar nicht aus
der Nihe. Die zahlreichen erstaunlichen,
oft einzigartigen Bilddokumente in diesem
Buch lassen erahnen, wie viel Aufwand und
Miihe deren Entstehung gefordert haben
muss.

Wiirde MARTIN E1sENTRAUT, der grofle
Pionier der deutschen Fledermausfor-
schung, noch leben, dann hitte ich gerne
mit ihm dieses prachtige Buch angeschaut.
Bevor er nach Bonn wechselte, lernte ich
ihn 1957 als Lehrling im Museum fiir Na-
turkunde in Stuttgart kennen. Ich pripa-
rierte fiir ihn Fledermiuse, die er in Kame-
run gesammelt hatte. Bereits 1932 begann
Eisentraut mit Aluminiumklammern Fle-
dermiuse individuell zu markieren. In den
folgenden Jahrzehnten gelangen mit die-

Geleitwort

ser Methode aufregende Wiederfunde, die
nicht nur weite Migrationen, sondern auch
eine unterschiedliche Mobilitit der Arten,
ja sogar der Geschlechter belegten. Wert-
volle Einblicke in die Strukturen der Po-
pulationen wurden erarbeitet. Verwirrend
wurde es allerdings, als man merkte, dass
es Zwillingsarten gibt, die man lange nicht
erkannt hatte und die nur schwer nach 4u-
Reren Merkmalen zu unterscheiden sind.
Genetische Untersuchungen haben in den
letzten Jahren dazu beigetragen, viele Unsi-
cherheiten zu kliren, aber auch zahlreiche
weitere kryptische Arten zu entdecken. In
diesem Buch werden nun die neuen Metho-
den und aktuellste Resultate verstindlich
beschrieben. Es wird gezeigt, dass erfolg-
reiche Feldforschung heute zu einem guten
Teil durch Laborforschung erginzt wird.
Mit molekulargenetischen Analysen ist es
jetzt moglich, Aussagen tiber Herkunft,
Verwandtschaft oder Durchmischung von
Populationen zu erhalten. Zweifellos blei-
ben aber auch in Zukunft einige klassische
Forschungsmethoden, wie eben die indivi-
duelle Markierung, unentbehrlich.

Viel hat sich also in den letzten Jahren
im Wissensbild dieser Tiergruppe verin-
dert. Auch erfahrene Kenner haben immer
wieder Zweifel, ob sie ihre Daten und Beob-
achtungen noch richtig interpretieren. Die-
ses Buch hilft bei einer Neuorientierung.

Da das Werk nicht nur Fachleute anspre-
chen will, sondern ebenso Amateure und
Naturfreunde, ist es wertvoll, dass hier auf
wesentliche Grundlagen und Begriffe zur
Biologie und zum Schutz der Fledermiuse,
aber auch auf spezielle Fachthemen wie die
Echoortung ausfiihrlich eingegangen wird.

Ich wiinsche diesem Buch eine weite
Verbreitung und dass es viele interessierte
Leser fiir den Schutz unserer faszinieren-
den Fledermiuse sensibilisieren und ge-
winnen moge.

Dr. h.c. JurRGEN GEBHARD, Basel

im Januar 2007
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Vorwort

Vorwort

zur ersten Auflage

Mit diesem Buch wollten wir uns einen
lang gehegten Traum erfillen und ein
Buch schreiben, das in die Biologie, Ver-
breitung und Gefihrdung der Fledermiuse
Europas und Nordwestafrikas einfiihrt und
das aktuelle Wissen zu allen im Gebiet vor-
kommenden Arten zusammenfasst. Fleder-
miuse erfreuen sich zunehmender Beliebt-
heit und viele Menschen interessieren sich
fur ihre Biologie. Da die Forschung rasant
voranschreitet und in den letzten Jahren
zahlreiche Arten neu entdeckt wurden, ist
es oft schwer, den Uberblick zu behalten.
Dabei wollen wir mit diesem Buch helfen
und auf aktuellem Stand Informationen bie-
ten. Dennoch zeigt die Entdeckung neuer
Arten mitten in Europa, einem seit Jahr-
hunderten intensiv erforschten Raum, wie
wenig wir tber Fledermiuse tatsichlich
wissen und wie weit wir von einem umfas-
senden Verstindnis der Okologie, Verhal-
tensbiologie und Biogeographie entfernt
sind. Dem wollen wir insofern Rechnung
tragen, als wir versucht haben, offene Fra-
gen zu formulieren und so zu gezielten
Forschungen anzuspornen.

Wie wichtig ein moglichst umfassendes
Wissen tiber Fledermiuse ist, zeigt die Ge-
fihrdung vieler Arten. Oftmals ist es kaum
moglich, iber allgemeine Aussagen zu mog-
lichen Gefihrdungsursachen hinaus kon-
krete Vorschlige fiir Schutzmafnahmen
zu machen. Im Spannungsfeld steigender
Artenzahlen durch die Entdeckung neuer
Fledermausarten und einer zunehmenden
Gefihrdung durch Lebensraumverluste und
einer Verinselung geeigneter Lebensriume
durch Siedlungen, Verkehr und intensive
Landwirtschaft ist es mehr denn je erforder-
lich, das vorhandene Wissen zu biindeln und
gezielt an offenen Fragen zu arbeiten, die
helfen kénnten, Fledermiuse zu schiitzen.

Wir haben versucht, einerseits eine mog-
lichst breite Leserschaft anzusprechen und

fur Fledermiuse zu begeistern, anderer-
seits auch fiir Fachleute durch das Einarbei-
ten aktuellster Forschungsergebnisse und
unveroffentlichter Daten ein spannendes
Buch zu schaffen. Aufgrund unserer eige-
nen Forschungstitigkeiten in Bulgarien und
Griechenland und der tatkriftigen Unter-
stiitzung von Kollegen, die selber jahrelang
auf der Balkanhalbinsel geforscht haben,
mogen vor allem die Artkapitel manchmal
allzu ,Balkan-lastig” erscheinen. Wir hof-
fen jedoch sehr, dass gerade dies unserem
Buch zur Stirke gereicht und es auch fiir
Fachleute interessant macht, da wir somit
einen Bereich Europas abdecken, der in
vielen anderen Werken vernachlissigt wur-
de. Daher war es uns auch ein grofles An-
liegen, Teile Nordafrikas mit abzuhandeln,
einen Bereich, in dem sich die Erforschung
von Fledermiusen erst am Anfang befindet
und der durch andere Lebensriume span-
nende Vergleiche zulisst.

Uns ist vollauf bewusst, dass unser Buch,
so aktuell die Angaben zur Okologie und
Verbreitung der Arten momentan auch sein
mogen, in wenigen Jahren veraltet sein wird.
Wo immer moglich haben wir offene Fragen
aufgezeigt und hoffen, dass zumindest ein
Teil in den nichsten Jahren beantwortet
werden kann und uns alle einem umfassen-
den Verstindnis der Fledermausfauna Euro-
pas und Nordwestafrikas niher bringt.

Dank

Das vorliegende Buch wire ohne die
grofle Unterstiitzung zahlreicher Freun-
de und Kollegen niemals fertig geworden,
und wir bedanken uns herzlich bei allen,
die uns immer wieder Mut gemacht haben.
Wir wollen uns insbesondere bei I. D1ETZ /
Horb und C. KocH-v. HELVERSEN / Erlan-
gen fiir die Unterstiitzung und das Einbrin-
gen ihres Fledermauswissens bedanken.
Wir danken allen Mitgliedern des Lehr-
stuhls fur Tierphysiologie der Universitit
Tibingen und des Lehrstuhls fiir Zoolo-
gie II der Universitit Erlangen fiir ihre
Hilfe und dafiir, dass sie uns viele andere
Aufgaben und Titigkeiten abgenommen
haben.



Die wundervollen Zeichnungen der
Fledermiuse verdanken wir R. ROESLER |/
London (GB), fiir ihre mit viel Feingefiihl
ausgefiihrten Zeichnungen und die gute
Zusammenarbeit danken wir ihr herzlich.
Unser Dank gilt auch R. Brrrz / London
(GB) fiir die Unterstiitzung bei der Erstel-
lung der Zeichnungen. Fiir die graphische
Bearbeitung der Abbildungen, die Erstel-
lung der Sonagramme und vielerlei weite-
re Hilfe bedanken wir uns bei M. BAUER
| Erlangen. Den Fotografen D. CoRDES /
Erlangen, B. FENTON / London (Kanada), A.
Kierer / Mainz, E. LEviN / Tel Aviv (Israel),
T. PrOoHL |/ Schmolln, J. SACHTELEBEN /
Miinchen, B. StemErs / Gilching, D. Tru-
jito |/ Los Realejos (ES) und I. Worz /
Neunkirchen danken wir fiir die Bereit-
stellung ihrer Aufnahmen. Das Teilkapitel
Beutespektrum wurde dankenswerterweise
von I. Worz / Neunkirchen erstellt.

Die allgemeinen Kapitel wurden von C.
Kocu-v. HELvErsEN und F. Maver / Er-
langen und die Artkapitel von K. KosEgLj
/ Tiibingen, I. Dietz /| Horb und L. DiETz
/ Horb in akribischer und zeitraubender
Weise tiberarbeitet, mit zahllosen Anmer-
kungen versehen und sowohl fachlich als
auch stilistisch erheblich verbessert, wofiir
wir uns ganz herzlich bedanken méchten.

Fur die intensiven Diskussionen und
ihre stete Bereitschaft, uns iiber alle Neue-
rungen der Fledermaussystematik auf dem
Laufenden zu halten und zahllose DNA-Pro-
ben von Fledermdusen zu analysieren,
bedanken wir uns herzlich bei F. MAYER /
Erlangen und A. Kierer / Mainz. Fiir die
kritische Durchsicht von Manuskriptteilen,
intensive Diskussionen zu einzelnen Arten
und deren Biologie und das Uberlassen un-
veroffentlichter Daten danken wir M. Bik-
DERMANN / Schweina, T. Bouwm / Prenzlau,
R. BRINKMANN / Gundelfingen, A. DEME-
TROPOULOS / Nicosia (Zypern), P. Estox /
Eger (HU), J. Faur / Ulm, G. HEIsE / Prenz-
lau, I. Karpr / Tuibingen, I. Karst / Erfurt,
A. K1erFER / Mainz, Y. Le Bris / Glénac (F),
C. HarrJE / Kiel, A. L HoufpEic / Saint
Aubin du Comier (F), E. Levin / Tel Aviv
(Israel), F. MaYER / Erlangen, M. MUCED-
DA / Sassari (I), H. Nicoraou / Nicosia (Zy-
pern), I. NIERMANN / Hannover, B. OHLEN-
DORF / Stolberg, E. ParaDpATOU / Athen (GR),

Vorwort

B. PeTrOV / Sofia (BG), H. P1EPER / Kiel,
K. Pixsa |/ Krakau (PL), P. PRESEINIK /
Ljubljana (SLO), G. RerteEr / Alkoven (A),
S. Rout / Besancon (F), K. SaF1 / Ziirich
(CH), K. Sacumanowicz / Toruh (PL), W.
ScuorcHT / Walldorf und A. Tsoar / Jeru-
salem (Israel).

Bei unseren Exkursionen und For-
schungsaufenthalten waren uns viele Per-
sonen behilflich und wir méchten allen
herzlich danken, die mit uns die Nichte
verbracht, uns Untertage begleitet oder in
anderer Weise vielfiltig unterstiitzt haben,
insbesondere O. BEHR / Erlangen, A. BooN-
MAN / Marseille (F), K. CurisTov / Burgas
(BG), K. EcHiE / Freiburg, H. GEIGER |
Erfurt, R. GUTriNGER | Wattwil (CH), U.
HAussier / Hohenstein, U. HOFMEISTER /
Berlin, M. HorpERIED / Leeds (GB), T. Iva-
~Nova / Rousse (BG), M. JERABEK / Elsbethen
(A), I. Karpr / Tubingen, E. Karko / Ulm,
V. Kar1 / Joannina (GR), U. MARCKMANN /
Erlangen, F. Matt / Erlangen, K. MEAKIN /
Leeds (GB), D. MERDSCHANOVA / Sofia (BG),
S. MerpscHANOV / Sofia (BG), A. NAGEL |/
Miinsingen, R. NaGgeL | Stuttgart, L. Ous-
sourLH / Agadir (Marokko), E. PAPADATOU /
Athen (GR), A. PETRINJAK / Ljubljana (SLO),
B. Perrov / Sofia (BG), W. PFLASTERER /
Tubingen, K. und T. PROHL / Schmdlln, V.
RuNkeL / Erlangen, A. Scuaus / Tilbingen,
H.-U. Scunr1tzLER / Titbingen, B. SIEMERS
|/ Gilching, N. Simov / Sofia (BG), D. von
StapEN / Tiibingen, S. TEixeIra / Funchal
(P) und M. ZagMmAajsTER / Ljubljana (SLO).

Fiir die Genehmigung Grafiken und Ab-
bildungen abdrucken zu diirfen, danken
wir M. Braun / Bruchsal, R. HUTTERER |
Bonn, E. Katxo / Ulm, G. NEUWEILER /
Minchen, H.-U. ScunitzieEr / Titbingen
und B. S1tEmERs / Gilching.

Einen ganz besonderen Dank richten
wir an T. BAETHMANN, R. GERSTLE und S.
TomMmEs vom Kosmos-Verlag fiir die Kom-
petenz und Geduld, mit der sie uns bei der
Erstellung des Buches unterstiitzt haben.

CHRIsSTIAN DiEeTZ, Horb
Orro voN HELVERSEN, Erlangen
DierMAR Niti, Oschingen

im Dezember 2006
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Lebensform Fledermaus

Lebensform
Fledermaus

Bild 1. Fledermause kénnen
aktiv fliegen und so auch
enge Liicken miihelos

durchqueren, hier ein Alpen-

langohr (Plecotus macro-
bullaris). Foto: D. NiLL.

Fledermiuse gehoren zu den Siugetieren
und weisen dementsprechend alle Merk-
male auf, die typisch fiir Sdugtiere sind: Sie
sind gleichwarm, besitzen ein Fell, duflere
Ohrmuscheln, gebiren lebende Junge und
sdugen sie. Sie besitzen ein typisches Sdu-
getiergebiss und das Kiefergelenk gleicht
dem der anderen Siugetiere.

Fledermiuse besitzen aber einige unge-
wohnliche Anpassungen, die sie von allen
anderen Siugetieren unterscheiden.

Aktiver Flug

Als einzige Gruppe der Siugetiere haben
die Fledermiuse die Fihigkeit zum aktiven
Flug entwickelt. Flughdrnchen (Sciuridae)
und Flugbeutler (Petauridae und Acroba-
tidae) sind ebenso wie die merkwiirdigen
Riesengleitflieger (Dermoptera) Siidost-
asiens zwar fihig, von einem Baum ab-
zuspringen und dann weite Strecken mit
ihren zwischen Armen und Beinen aus-
gespannten fallschirmartigen Flughiuten
durch die Luft zu gleiten, aber sie konnen
nicht aktiv durch Fliigelschlagen wieder an
Hohe gewinnen. Das ist den Fledermiusen
und den Flughunden vorbehalten, bei de-
nen die Finger in die Flughiute integriert
sind. Aus diesem Grund hat die Ordnung
der Fledertiere den Namen Chiroptera —
,Handfliigler“ erhalten.

Hohes Lebensalter

Fledermiuse konnen fiir ihre Grofle ein
extrem hohes Lebensalter erreichen. Sie
kénnen rund zehnmal so lang leben wie
eine gleichgroRe Maus oder Spitzmaus.
Diese Langlebigkeit verdanken sie letztlich
der Eroberung einer 6kologischen Nische
mit duflerst geringem Feindrisiko und
einer damit einhergehenden niedrigen
Sterberate: Thre nichtliche Aktivitit und
Flugfihigkeit ermdglicht ihnen, den meis-
ten Feinden zu entkommen. Wihrend es

zahlreiche Fressfeinde von Miusen und
Spitzmdusen gibt, von Fuchs, Marder oder
Wildkatze bis hin zu Greifvigeln und Eu-
len, gibt es nur sehr wenige auf Fledermau-
se spezialisierte Beutegreifer.

Lange Lebensfihigkeit der Spermien
Wihrend Spermien bei anderen Siuge-
tieren nur wenige Tage iiberleben, haben
Fledermiuse Mechanismen entwickelt, die
es den Spermien ermoéglichen, tiber viele
Monate hinweg befruchtungsfihig zu blei-
ben. Dies erlaubt den Minnchen bereits
lange, bevor sie zur Kopulation kommen,
Sperma in den Nebenhoden zu speichern.
Dariiber hinaus erlaubt diese Besonderheit
den Fledermiusen der gemifligten Brei-
ten eine Paarung schon im Sommer oder
frithen Herbst, wihrend die Ovulation und
Befruchtung der Eizelle erst im nichsten
Frithjahr stattfinden. Die Spermien bleiben
den Winter iiber im Uterus des Weibchens
am Leben und stehen so bei dem erst nach
dem Winterschlaf stattfindenden Eisprung
sofort zur Verfiigung. Die Embryonalent-
wicklung kann dadurch in der ohnehin
sehr kurzen Vegetationsperiode ohne Zeit-
verluste durch die Partnersuche sofort mit
dem Ende des Winterschlafes beginnen.

Echoortung

Fledermiuse haben, einmalig unter den
Landtieren, ein neues System der Orien-
tierung entwickelt und bis zur Perfektion
gebracht, die Ultraschall-Echoorientierung.
Diese hat sie unabhingig vom Sehen und
damit vom Tageslicht gemacht und erlaubt
die Beutesuchte bei Nacht. Wir Menschen
— Augentiere, die wir sind — kénnen uns nur
schwer vorstellen, wie es moglich ist, dass
Fledermiuse sich nur mit Hilfe der von
der Umwelt zuriickgeworfenen Echos ihrer
selbst ausgestoflenen Rufe orientieren. Sie
sind dabei in schnellem Flug nicht nur in
der Lage, auch kleinen Hindernissen aus-
zuweichen, sondern detektieren, erkennen,
lokalisieren und erbeuten gleichzeitig flie-
gende Insekten. Selbst unbewegte Objekte,
wie z.B. Bliiten, kénnen sie trotz der vielen
weiteren Echos, die in der dichten Vegeta-
tion tropischer Regenwilder von der Um-
welt zuriickgeworfen werden, anhand ihrer
raumlichen Gestalt erkennen.
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Bild 2. Im Flug sind bei
der Bechsteinfledermaus
(Myotis bechsteinii) die

groflen zwischen den Extre-

mitdten und dem Schwanz
aufgespannten Flughiute
gut zu erkennen. Foto:

D. NiLL

Lebensform Fledermaus

Vielzahl verschiedener
okologischer Nischen

SchlieRlich hat keine der anderen Siuge-
tierordnungen eine derartige Vielzahl ver-
schiedener okologischer Nischen erobert.
Unter den Fledermiusen der Tropen gibt
es nicht nur Insektenjiger, sondern auch
Fleisch-, Friichte- und Blattfresser, ja so-
gar einige Arten, die sich auf den Fischfang
spezialisiert haben oder zu hochangepass-
ten ,Blutsaugern®, besser Blutleckern, ge-
worden sind, denen es gelingt, anderen
Warmbliitern nachts kleine Wunden zu-
zufiigen und das austretende Blut aufzu-
lecken. Wieder andere tropische Fleder-
miuse kann man als die , Kolibris der Nacht“
bezeichnen: Sie ernihren sich von Nektar
und Bliitenpollen, den sie im Schwirrflug
nichtlich geéffneten Bliiten entnehmen.
Dabei sind sie die wichtigsten Bestiuber
zahlreicher tropischer Pflanzen geworden,
die sich ihrerseits in einer langen Koevolu-
tion an die Bestiubung durch Fledermiuse
angepasst haben.

Diese finf Besonderheiten der Fledermau-
se, die sie vor allen anderen Siugetieren
auszeichnen, werden im Mittelpunkt der
folgenden allgemeinen Kapitel stehen.

Bauplan der Fledermause

Viele Fledermiuse sind Leichtgewichte,
was sich besonders in einer relativ gerin-
gen Korpergrofle duflert. Die Spannweite
der Fliigel tduscht hingegen ein wesentlich
groferes Tier vor und die meisten Men-
schen sind vom geringen Gewicht tiber-
rascht, wenn sie eine Fledermaus in der
Hand halten.

Die grofiten Fledertiere der Welt sind
Flughunde der Gattung Pteropus, sie er-
reichen eineinhalb Kilogramm Gewicht bei
Fliigelspannweiten von etwa 1,70 m. Die
Mehrzahl der Fledermausarten ist aller-
dings sehr viel kleiner, so ist auch das kleins-
te Sdugetier der Welt eine Fledermaus: die
nur in Stdostasien vorkommende Hum-
melfledermaus (Craseonycteris thonglong-
yai) mit einem Gewicht von kaum drei
Gramm. Mit solch einer geringen Grofle
ist wahrscheinlich die Untergrenze des
physiologisch Méglichen erreicht, kleinere
Sdugetiere kann es vermutlich nicht geben,
da ihre relative Oberfliche und damit der
Energieverlust zu grofs werden wiirde. Das
héchstmogliche Kérpergewicht wird wohl
durch die Fahigkeit zum aktiven Flug be-
grenzt. Sehr grofle Vogel, seien es Geier,
Pelikane oder Storche, konnen zwar eben-
falls aktiv fliegen, verbrauchen dabei aber
enorm viel Energie. Nur durch die Fihig-
keit lange Strecken zu segeln, ist bei ihrer
Grofie der Flug energetisch iiberhaupt mog-
lich. Fur einen Insektenjiger oder einen
in Baumwipfeln lebenden Friichtefresser
ist Segelfliegen aber keine Option, zumal
nachts die fiir grofle Flieger notwendige
Thermik fehlt.

Die Fliigel sind sicher das auffilligste
Merkmal der Fledermiuse und die mit dem
Flug zusammenhingenden Besonderhei-
ten werden in einem separaten Kapitel (s.
S. 28) behandelt. Die Flughiute der Fle-
dermiuse werden zwischen dem Korper,
den Extremititen und dem Schwanz aufge-
spannt (Bilder 2 und 3). Insbesondere die
Mittelhand- und Fingerknochen sind stark
verlingert, der zugrunde liegende funf-
strahlige Aufbau der Siugetiergliedmafien
(pentadactyle Sidugetierextremitit) ist je-
doch deutlich zu erkennen.
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Bild 3. Bauplan einer Fle-
dermaus am Beispiel einer
auf dem Riicken liegend
gezeichneten Breitfli-
gelfledermaus (Eptesicus
serotinus) und Benennung
der einzelnen Kérperteile.
Zeichnung: R. ROESLER

3. Finger
4. Finger

Mittelhandknochen des 5. Fingers

Bild 4. Im Gegensatz zu
den eigentlichen Fleder-

Penis
1. Fingerglied des 5. Fingers
2. Fingerglied des 5. Fingers
Fufl
Handflughaut
Epiblema
Sporn
Schwanzflughaut Armflughaut

Wie bei anderen Sdugetieren auch ist
der Korper der Fledermiuse dicht behaart,
um die aktive Thermoregulation zu verbes-
sern. Einige Wiistenfledermause haben ein
sehr kurzes Fell und ausgedehnte nackte
Hautpartien. Die in den gemifigten Brei-
ten vorkommenden Arten haben dagegen
ein meist dichtes Fell. Die Flughiute, Teile
des Gesichts und die Ohren sind unbehaart,
bzw. nur von feinen Hirchen bedeckt. Der
Haarwechsel findet bei den erwachsenen
Fledermiusen einmal im Jahr, beginnend
meist im Spitsommer, statt. Die nachwach-
senden Fellpartien sind oft dunkler als das
iltere, zumeist ausgebleichte Haarkleid.

Kopf und Schidel der Fledermiuse
Bereits an den offensichtlichen Merk-
malen am Kopf lassen sich zwei grofe
Gruppen der Fledertiere unterscheiden: die
Flughunde mit groffen Augen und kleinen
Ohren sowie die kleiniugigen und grof3-
ohrigen Fledermiuse. Diese Unterschiede

sind so einprigsam, dass sie seit den An-
fingen der zoologischen Systematik zur
Unterscheidung dieser beiden Grofigrup-
pen herangezogen wurden. Es blieb der

méusen orientieren sich
die Flughunde vor allem
optisch, sie haben daher
grofe Augen und die
Ohren sind wie bei diesem
Nilflughund (Rousettus
aegyptiacus) einfach gebaut.
Foto: C. DieTz
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Bild 5. Im Portrit einer
Fledermaus fallen beson-
ders die im Vergleich

zu den relativ kleinen
Augen grofRen Ohren auf,
hier bei einem Mausohr aus
der Osttiirkei (Myotis myotis
macrocephalicus). Foto: C.
DieTz

a Bild 6. Am abgebalgten
Kopf des Mausohrs (Myotis
myotis) fallen der grofe
Kehlkopf und die kriftigen
Muskelpakete auf, die

vom Unterkiefer an den
Oberschidel ziehen. Foto:
C. DieTz

aa Bild 7. Das kriftige Ge-
biss des Mausohrs (Myotis
myotis) mit den langen Eck-
zidhnen und den mit vielen
Scherflidchen versehenen
Backen- und Vorbackenzih-
nen stellen eine Anpassung
an die Insektennahrung dar.
Foto: C. DieTz

Lebensform Fledermaus
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modernen, auf genetischen Merkmalen ba-
sierenden Systematik vorbehalten, diesen
Irrtum aufzukliren [allg. Lit. 141]. Die aus-
geprigten Unterschiede im Bau der Ohren
und der Grofle der Augen sind Anpassun-
gen an die jeweils genutzte Art und Weise
der Raumorientierung und kénnen nur be-
dingt zur Klirung der Verwandtschaftsver-
hiltnisse herangezogen werden.

Die groflen Augen der Flughunde (Bild
4) zeigen Dbereits, dass sie sich vorrangig
optisch orientieren und auch ihre Nah-
rung, meist Friichte, visuell aufspiiren. Nur
einige Arten der Gattung Rousettus haben
eine einfache, auf Zungenklicks basierende
Echoortung entwickelt. Diese ermoglicht
ihnen tiefe Hohlen als Quartiere zu nutzen,
die den anderen sich rein optisch orientie-
renden Flughunden nicht zuginglich sind.

Bei den eigentlichen Fledermiusen fal-
len hingegen am Kopf vor allem die Ohren
(Bild 5), bei manchen Arten auch die Na-
senaufsitze, auf. Im Zusammenhang mit
der Entwicklung einer spezialisierten Echo-
ortung (s. S. 32) bestand ein hoher Selekti-
onsdruck auf die Entwicklung bestens an-
gepasster Empfinger fiir die Ortungslaute,
die Ohren sind entsprechend vielgestaltig.
Bei den meisten Fledermausarten sind die
Ohren sehr beweglich, je nach Erregungs-
zustand des Tieres konnen sie steil aufge-
richtet oder leicht gekriimmt werden. Nur
bei wenigen Arten kénnen sie regelrecht
eingefaltet werden, vor allem bei den Lan-
gohrfledermiusen der Gattung Plecotus.

Unter dem Fell und der Haut des Kopfes
setzen auflen am Schidel massige Muskel-
pakete an (Bild 6). Neben einer kriftigen
Nackenmuskulatur, die den Kopf beim
Flug stiitzt und gerade hilt, sind besonders
die Kiefermuskeln ausgeprigt. Sie ermdg-
lichen kriftige Kaubewegungen, das seit-
liche Verschieben des Kiefers zum Absche-
ren und Zerteilen von Nahrung und das
Ergreifen und Festhalten wehrhafter Beute.

Unter dem Muskelgewebe liegt der
Schidel (Bild 7), der, wie fiir ein Siugetier
typisch, ein spezialisiertes Gebiss aufweist.
Je nach der Ernihrungsweise der Fleder-
mausart kénnen die Zihne und auch die
Kiefer ganz unterschiedlich ausgeprigt
sein. Die Zihne der fruchtfressenden Arten,
wie beispielsweise vieler Flughunde, haben
nur flache Hocker. Bliitenbesuchende bzw.
nektarfressende Fledermiuse haben das
Gebiss sogar weitgehend reduziert und die




Kiefer sind zart gebaut. Bei den insekten-
oder fleischfressenden Arten dhnelt das Ge-
biss dem eines Raubtieres mit zahlreichen
Hoéckern, Scherkanten und kriftigen Eck-
zihnen. Alle europiischen Fledermausar-
ten sind insektivor, fiir zumindest zwei von
ihnen, den Riesenabendsegler (Nyctalus
lasiopterus) und die Langfuflfledermaus
(Myotis capaccinii) sind auch Wirbeltiere als
zusitzliche Nahrung bekannt geworden, im
ersten Falle Vogel, im zweiten Kleinfische.
Die Unterschiede in der Ernidhrungsweise
duflern sich selbst innerhalb der insekti-
voren Fledermduse am Schidelbau und in
der Art der Bezahnung (Bild 8). Den Fleder-
miusen ist ein Grundbauplan im Gebiss ge-
meinsam, der sich in der Zahnformel
2_1_3_3=38 Zihne
3-1-3-3

niederschligt und sich so auch bei den ein-
heimischen Myotis-Arten findet. Die obere
Zahlenreihe steht dabei fiir den Ober-, die
untere fir den Unterkiefer. Die erste Spalte
gibt die Zahl der Incisiven (Schneidezih-
ne), die zweite der Canini (Eckzihne), die
dritte der Priamolaren (Vorbackenzihne)
und die vierte der Molaren (Backenzihne)
an. Bei den meisten Arten ist die Zahl der
Zihne jedoch reduziert, was hiufig mit ei-
ner Verkiirzung der Zahnreihen oder einer
Reduktion des Primaxillare einhergeht. Die
Zahnleisten der gegeniiberliegenden Zihne
greifen so passgenau ineinander, dass viel-
faltige Schneidkanten gebildet werden, die
ein Zerteilen harter Insekten erméglichen.
Als Anpassung an die Nahrung sind die
Zihne einem hohen Selektionsdruck ausge-
setzt, daher haben sich im Laufe der Evolu-
tion vielfiltige Besonderheiten ausgebildet
(Bild 8). So sind bei nahe verwandten und
duferlich sehr dhnlichen Fledermausarten
Merkmale an Gebiss und Zihnen ein guter
Weg, sie trotz aller duRerer Ubereinstim-
mung auseinanderhalten zu kénnen. Als
Merkmale werden die Lingen der Zahnrei-
hen, die relativen Hohen einzelner Zihne
zueinander oder die Ausprigung von Ho-
ckern einzelner Zihne herangezogen.

Weitere Besonderheiten im Bauplan

Wie bei allen Organismen sind auch bei
den Fledermiusen alle Bereiche des Korpers
in ihrem Bau an die Funktion beziehungs-

Bauplan der Fledermduse

weise die Lebensweise angepasst. So stellt
der relativ grofle Magen, in dem viel Beute
eingelagert werden kann, eine Anpassung
an die kurze Zeit hoher Beuteverfiigbarkeit
in der Nacht dar. Dahingegen ermdoglicht
der kurze Darm eine schnelle Verdauung
und damit ein niedriges Fluggewicht.

Allen Fledermiusen gemeinsam ist
die Art zu hingen — mit dem Kopf nach
unten. Dies erfordert Anpassungen im
Kreislaufsystem, aber auch im Skelett- und
Muskelaufbau. Ein ermiidungsfreies Hin-
gen wird tiber einen raffinierten Mechanis-
mus am Fuf erreicht: Die Sehnen der Ze-
hen rasten im Hingen iiber Sehnensperren
ein, wodurch auch tiber lange Zeitriume,
wie im Winterschlaf, keine Muskelkraft
mehr benétigt wird.
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Bild 8. Sechs Fledermaus-
schidel. Von oben: Grofe
Hufeisennase (Rhinolophus
ferrumequinum), Kleine
Mausschwanzfledermaus
(Rhinopoma cystops),
Wimperfledermaus (Myotis
emarginatus), Riesenabend-
segler (Nyctalus lasiopte-
rus), Miickenfledermaus
(Pipistrellus pygmaeus) und
Libysches Langohr (Plecotus
gaisleri). Foto: C. DIETZ.






Evolution der Fledermiuse

Fossilgeschichte

Die Fledermiuse haben sich offenbar
bereits gegen Ende der Kreidezeit, vor etwa
70 Millionen Jahren, von den iibrigen Siu-
getieren getrennt. Wihrend die Vogel am
Tag bereits den Luftraum beherrschten, ist
es den Fledermiusen gelungen, die den Siu-
getieren ohnehin niher liegende Nische der
Nacht zu erobern. Die iltesten vollstindi-
gen Fossilien von Fledermiusen stammen
aus dem frithen Eozidn Nordamerikas und
Europas und sind damit etwa 50 Millionen
Jahre alt. Vor allem die Fossilien aus den Ol-
schiefern der Grube Messel bei Darmstadt
sind weltberithmt geworden (Bild 10). Die
eozinen Fledermiuse waren bereits Insek-
tenjager, wie unsere heutigen einheimi-
schen Arten. Die Fossilien sind zum Teil
so gut erhalten, dass sich in den Migen
noch deren Inhalt, vor allem Schmetter-
lingsschuppen, nachweisen lie. Dem For-
schungsteam des Senkenbergmuseums
gelang es auch, Uber genaue Messungen
der Ohrkapseln nachzuweisen, dass sich
die fossilen Fledermiuse der Grube Mes-
sel bereits mit Ultraschall orientiert haben
miissen.

Interessanterweise zeigen manche der eo-
zinen insektenfressenden Fledermiuse (so-
wohl Icaronycteris aus Wyoming in den USA
als auch Archaeonycteris aus Messel) noch
ein urspriingliches Merkmal, das heute nur
noch bei den Flughunden vorkommt: Nicht
nur der Daumen, sondern auch der ,Zeige-
finger” weist eine Kralle auf. Dieses Merk-
mal hat vielleicht den frithen Fledermiusen
das Klettern in Baumen oder in Felsspalten
erleichtert.

Das Eozin, vor etwa 56 bis 36 Millionen
Jahren, war eine Zeit rapider Evolution
der Sdugetiere. Damals entstanden viele
der Gruppen, die den heutigen Famili-
en der Sdugetiere entsprechen. Auch fiir
die Fledermiuse war das Eozin der ,big
bang* ihrer Evolution, denn schon in die-
ser vergleichsweise kurzen Zeit erfolgte
ihre adaptive Radiation (Artaufspaltungen
und Anpassung an den Lebensraum) in die
verschiedensten 6kologischen Nischen. Am

Evolution der Fledermduse

Ende des Eozins waren daher die meisten

Familien und damit auch die verschiede-
nen Lebensformtypen der Fledermiuse im
Wesentlichen ausgereift (Bild 11).

Mit modernen molekulargenetischen
Methoden kann man nicht nur die Ver-
wandtschaft der Arten und damit ihren
Stammbaum untersuchen, sondern {iiber
die Anzahl der Mutationsschritte auch ab-
schitzen, wie lange die Aufspaltung zu-
riickliegt. So zeigt Bild 11 einen Stamm-
baum aller heutigen Fledermausfamilien,
der auf molekulargenetischen Befunden
beruht. Auch dieser Stammbaum =zeigt
eindriicklich die rapide Aufspaltung der
Fledermiuse zu Beginn des Eozins in alle
heute existierenden Grof3gruppen.
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Bild 10. Palaeochiropteryx
tupaiodon, eine eozine
Fledermaus aus der
Grube Messel lebte vor
ca. 50 Millionen Jahren.
Foto: D. NiLL

Bild 9. Ausschnitt einer
Kolonie der Bechsteinfleder-
maus (Myotis bechsteinii).
Foto: D. NiLL.
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Lebensform Fledermaus

Pteropodidae Flughunde \ "

I Rhinolophidae Hufeisennasen aé) o qg"
Hipposideridae Rundblattnasen § -E } £

_| Megadermatidae GrofRblattnasen § g _§_
. Craseonycteridae Schweinsnasenfledermiuse d‘_é’ E g
Rhinopomatidae Mausschwanzfledermause I )&

Miozan

o | Palidozin

N
(0]
o)}

50 40
Millionen Jahre vor Jetztzeit
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Nycteridae Schlitznasen
Emballonuridae Sackfliigelfledermause
Phyllostomidae Blattnasen
Mormoopidae Nacktriickenflederméause
Noctilionidae Fischerfledermiuse
Furipteridae Stummeldaumen
Thyropteridae Haftscheibenfledermiuse }
Mystacinidae Neuseelandfledermiuse
Myzopodidae Madagaskarfledermause
Miniopteridae Langfliigelfledermause

Vespertilionidae Glattnasen

Molossidae Bulldoggfledermiuse
Natalidae Trichterohren }

Vespertilioniformes

Bild 11. Ein Stammbaum
der Fledermiuse nach den
Ergebnissen molekularge-
netischer Untersuchun-
gen. Die beiden groflen
Gruppen der Chiroptera,
die Pteropodiformes mit
den Flughunden und den
Hufeisennasen-Verwand-
ten, und die Vespertilio-
niformes, die die meisten
kleinen echoortenden

Fledermiuse umfassen, ha-

ben sich vermutlich bereits
gegen Ende der Kreidezeit
getrennt. Im Eozin erfolgte
die Aufspaltung in so gut
wie alle heute noch vorhan-
denen Familien. Verindert
nach allg. Lit. 127. Grafik:
M. BAUER

Stammbaum der Fledermause

Weltweit sind derzeit iiber 1100 Fle-
dermausarten beschrieben [allg. Lit. 126].
Damit sind die Fledertiere nach den Nage-
tieren die zweitgrofite Siugetierordnung
unseres Planeten. Es ist durchaus wahr-
scheinlich, dass es in Wahrheit noch deut-
lich mehr Fledermausarten gibt, die sich
aber morphologisch so dhnlich sehen, dass
man sie bisher nicht als eigenstindige Ar-
ten erkannt hat. Griindliche morphologi-
sche, 6kologische und vor allem molekular-
genetische Untersuchungen zeigen immer
wieder, dass vorher nicht unterschiedene,
Jkryptische“ Formen in Wahrheit verschie-
dene Arten sind, die keinen gemeinsamen
Genpool haben. So wurden allein in Euro-
pain den letzten zehn Jahren sieben vorher
nicht erkannte Arten neu entdeckt.

Nach der heute giiltigen systematischen
Gliederung sind diese iiber 1100 Arten in-
nerhalb der Ordnung der Fledertiere [allg.
Lit. 54, 126, 127] in 19 Familien geglie-
dert. Bei zwei Familien wird zur Zeit noch
kontrovers diskutiert, ob sie tatsichlich als
eigenstindig gewertet werden sollten (Mi-
niopteridae und Hipposideridae). In dem
in Bild 11 dargestellten Stammbaum sind
alle diese Familien aufgefiihrt. Nur drei
dieser Familien, die Glattnasenfledermiuse
(Vespertilionidae), die Bulldoggfledermiuse
(Molossidae) und die Sackfliigelfledermiu-
se (Emballonuridae) kommen sowohl in der
Alten als auch in der Neuen Welt vor. Die
Familien der in der Alten Welt verbreiteten
Hufeisennasen (Rhinolophidae)undderRund-
blattnasen (Hipposideridae), die siidameri-
kanischen Blattnasenfledermiuse (Phyllo-



stomidae), die Glattnasenfledermiuse
(Vespertilionidae) und die Bulldoggfleder-
miuse (Molossidae) sind grofle und arten-
reiche Familien, sie umfassen die Mehrzahl
aller Fledermaus-Arten. Daneben gibt es
aber auch einige kleine Familien, wie die
siidostasiatischen Craseonycteridae die nur
eine einzige Art beinhaltet. Die Mystacin-
idae aus Neuseeland, die madagassischen
Myzopodidae und die drei siidamerikani-
schen Familien Thyropteridae, Furipteridae
und Noctilionidae enthalten jeweils nur zwei
Arten und die ebenfalls stidamerikanische
Familie der Natalidae nur vier Arten.

Die Verwandtschaftsbeziehungen zwi-
schen den Fledermausfamilien konnten
erst in den letzten Jahren durch umfang-
reiche molekulargenetische Vergleiche ge-
klart werden [allg. Lit. 127, 141]. Wahrend
man lange Zeit glaubte, die sich optisch
orientierenden Flughunde und die sich mit
Ultraschall orientierenden eigentlichen Fle-
dermiuse seien die zwei groflen ,Schwes-
tergruppen” der Chiroptera, erbrachten die
neuen molekulargenetischen Studien ein
zunichst tiberraschendes Ergebnis: Die Ver-
wandten der Hufeisennasen (einschlieflich
der Megadermatidae, der Rhinopomatidae
und von Craseonycteris) sind niher mit
den Flughunden verwandt als mit den
ibrigen  echoortenden  Fledermiusen.
Erst diese beiden Gruppen zusammen,
Flughunde und Hufeisennasenverwand-
te, die man als ,Pteropodiformes“ zusam-
menfassen kann, sind die Schwestergruppe
der ,Vespertilioniformes*, also der meisten
echoortenden Fledermiuse.

Das hat die interessante Konsequenz,
dass die Echoorientierung der Fledermiu-
se entweder zweimal unabhingig vonein-
ander erfunden worden sein muss, einmal
bei den Hufeisennasen und einmal bei den
Vespertilioniden, oder aber dass die Echo-
orientierung in der Evolution der Flughun-
de wieder aufgegeben wurde. Dariiber
diskutieren Wissenschaftler derzeit hef-
tig. Vieles spricht dafiir, dass die Wahrheit
dazwischen liegt: Wahrscheinlich war die
Echoorientierung zum Zeitpunkt der Auf-
spaltung noch nicht so perfektioniert, dass
sie auch zum Erkennen unbewegter Objek-
te nahe am Hintergrund, wie Friichten und
Blumen inmitten von Baumaisten, Zweigen

Taxonomie

und Blittern, dienen konnte. Ein Insekt im
freien Luftraum ist viel leichter mit Hilfe
der Echoortung zu detektieren, weil das
Echo nicht von Stérechos tiberlagert wird.
Vermutlich haben die Flughunde also mit
der Spezialisierung aufs Friichtefressen
eine noch nicht perfekte Echoorientierung
wieder aufgegeben, wihrend die insekten-
jagenden Gruppen ihre Echoortung per-
fektionierten. Bei den friichtefressenden
Blattnasenfledermiusen Siidamerikas war
dann die Echoorientierung schon so weit
entwickelt, dass sie auch zum Erkennen
und Lokalisieren ruhender Objekte einge-
setzt werden konnte.

Taxonomie

Verschiedene Fledermausarten kénnen
sich sehr dhnlich sein und sind iufer-
lich oder sogar nach dem Schidelbau und
anderen Skelettmerkmalen nicht leicht zu
unterscheiden. Dies spiegelt die teilweise
bewegte Geschichte der Artabgrenzung
der Fledermiuse wider: Manche Autoren
beschrieben selbst in einer einzigen Pub-
likation mehrere verschiedene Varianten
derselben Art neu und verteilten damit
neue Namen, die von anderen Autoren wie-
der eingezogen und synonymisiert werden
mussten. So zihlt eine erste grofe Revisi-
on der paldarktischen Fledermausarten im
Jahr 195t [allg. Lit. 33] allein fiir die Zwerg-
fledermaus 19 verschiedene Namen auf,
die alle in das Verzeichnis der ungiiltigen
Synonyme versetzt wurden. (Im Prinzip
hat seit LiNnNE immer derjenige Name Pri-
oritit, der in der ersten Beschreibung einer
Art vergeben wurde). Manchmal ist es aber
nicht leicht festzustellen, was der richtige
Name ist, und gelegentlich kénnen sich
die Wissenschaftler nicht einigen, welcher
Name zu benutzen ist. Vor allem wenn die
Typusexemplare, die fiir jede neue Art in
einem Museum hinterlegt werden miis-
sen, verloren gegangen sind und die Be-
schreibungen keine eindeutigen Merkmale
enthalten, kann eine Einigung schwierig
sein. In solchen Fillen entscheidet die In-
ternationale Nomenklatur-Kommission. So
wurden z.B. fur die Zweifarbfledermaus
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Lebensform Fledermaus

Kasten 1

Molekulare Taxonomie und ,minimum spanning tree“

Die Erbinformation ist als Sequenz von vier mog-
lichen Basen auf der DNA der Chromosomen wie
in einer Perlenkette niedergelegt. Ein Gen codiert
dabei in den meisten Fillen fiir die Aminosiu-
re-Sequenz eines Proteins.

Die Sequenzierung von Genen wurde vor al-
lem durch die Entdeckung einer Methode, einen
bestimmten Abschnitt der DNA im Reagenzglas
selektiv zu vervielfachen, méglich. Diese Me-
thode, die PCR (Polymerase Chain-Reaction),
offnete das Tor auch zur molekulargenetischen
Untersuchung von phylogenetischen und taxo-
nomischen Fragestellungen.

Untersucht man die Basensequenz in einem
Abschnitt eines Gens bei vielen Individuen einer
Population, so findet man oft Unterschiede in
den Basenpaaren an bestimmten Positionen, die
man daher - in Hinsicht auf die Unterscheidung
— als ,informative Positionen“ bezeichnet. Die

P. pipistrellus

unterschiedlichen Basensequenzen nennt man
»Haplotypen“. Verschiedene Haplotypen unter-
scheiden sich also in mindestens einer Basenpo-
sition, oft auch in mehreren oder vielen.

Eine ubersichtliche Darstellung der Haplo-
typen einer Population bietet ein ,Haplotypen-
Netzwerk®, der ,minimum spanning tree“ (Bild
12), in dem die Abstinde verschiedener Haplo-
typen als diejenige Anzahl von einzelnen Punkt-
mutationen (= Basensubstitutionen) eingetragen
sind, die mindestens notwendig wire, um den
einen Haplotyp in den anderen zu iiberfiihren.

Im Falle des Vergleichs nah verwandter Arten,
wie der Zwergfledermaus (Pipistrellus pipist-
rellus) und der Miickenfledermaus (Pipistrellus
pygmaeus), erkennt man, dass weit groRere Ab-
stinde zwischen allen Haplotypen der beiden Ar-
ten als zwischen den Haplotypen der Individuen
einer Art liegen.

P. pygmaeus

2xD, UA, RUS, GR

Bild 12. Ein ,minimum spanning tree“ (siehe Kasten 1) von Zwerg- und Miickenfledermaus (Pipistrel-
lus pipistrellus und P. pygmaeus). Diese beiden Arten werden erst seit etwa 10 Jahren unterschieden.
Kreise bedeuten Sequenztypen (Haplotypen), Striche bedeuten den Austausch einzelner Basen, die
Abkiirzungen in den Kreisen kennzeichnen die Herkunftslander der untersuchten Individuen. Unter-
sucht wurde das mitochondriale Gen ND1. Zwischen den beiden Arten bestehen sehr viel gréf3ere
Unterschiede als zwischen den Haplotypen innerhalb einer Art. Nach allg. Lit. 78. Grafik: F. MAYER



der Name Vespertilio murinus anstelle von
Vespertilio discolor oder fiir die Miickenfle-
dermaus der Name Pipistrellus pygmaeus an-
stelle von Pipistrellus mediterraneus einmal
und fiir immer festgelegt.

Wenn eine Revision der Arten lange Lis-
ten an synonymen Namen ergeben hatte,
stellte sich freilich manchmal spiter wieder
heraus, dass unter den in die Synonyme-Lis-
te gestellten Namen doch auch verschiede-
ne Arten verborgen waren. So wurde um
1960 das Graue Langohr (Plecotus austri-
acus) allein durch den genauen Vergleich
der Morphologie und der Lebensweise mit
dem Braunen Langohr (Plecotus auritus)
wiederentdeckt [allg. Lit. 7]. Nur wenig spa-
ter wurden auch Bartfledermaus (Myotis
mystacinus) und Brandtfledermaus (Myotis
brandtii) wieder als verschiedene Arten ge-
trennt [allg. Lit. 377]. In beiden Fillen waren
die Arten jahrzehntelang miteinander ver-
wechselt worden.

Molekulargenetik

Erst die Anwendung molekulargeneti-
scher Verfahren hat es in den letzten zehn
Jahren erlaubt, ein genaueres Bild der Ar-
tenzahl und der Verwandtschaft der ver-
schiedenen Arten aufzubauen, und dieser
Prozess ist auch heute noch im Gange.

Fiir molekulargenetische Studien miis-
sen zunichst Gene ausgewihlt werden, die
man relativ leicht fassen, d.h. mit Hilfe der
PCR vervielfiltigen kann (s. Kasten 1). In
vielen Untersuchungen wurden mitochond-
riale Gene gewihlt (also Gene aus dem
DNA-Strang der Mitochondrien). Die Se-
quenzunterschiede zwischen den ,Haplo-
typen“ (s. Kasten 1) solcher Gene stellen
Merkmale dar, die die morphologischen
Artmerkmale erginzen. Sie haben den Vor-
teil, dass mehr spezifische Unterscheidungs-
merkmale vorhanden sind. Freilich macht
es auch mehr Miihe, diese vielen Daten
zu analysieren. Wihrend man morpholo-
gische Merkmale oft mit einem einzigen
Blick erkennen kann, erfordert eine mole-
kulargenetische Unterscheidung ein Labor.

Fur die Untersuchung braucht man Ge-
webeproben der Fledermaus. Dazu geniigt
ein winziges Stiick aus der Flughaut. Da
Fledermiuse sich ohnehin oft an Hinder-
nissen ihre Flughiute verletzen, haben sie

Taxonomie

ein sehr schnelles Regenerationsverméogen
fur kleine Locher in ihrer Flughaut entwi-
ckelt, und die kleinen Wunden, die durch
die Entnahme der Gewebeproben entste-
hen, wachsen in kiirzester Zeit wieder zu.

In den letzten Jahren hat sich die Anzahl
der in Europa nachgewiesenen Fledermaus-
arten aufgrund dieser genaueren Analyse-
methoden deutlich erhsht. So wurde die
Miickenfledermaus (Pipistrellus pygmaeus)
von der Zwergfledermaus (P. pipistrellus)
abgetrennt, die Nymphenfledermaus (Myo-
tis alcathoe) von der Bartfledermaus (M.
mystacinus), das Punische Mausohr (Myotis
punicus) vom Kleinen Mausohr (M. oxyg-
nathus) und in der Gattung der Langohr-
fledermiuse (Plecotus) wurden gleich drei
neue Arten entdeckt, das Alpenlangohr
(Plecotus macrobullaris), das Balkanlangohr
(Plecotus kolombatovici) und das Sardische
Langohr (Plecotus sardus). Diese Arten wer-
den im speziellen Teil besprochen, und der
Bestimmungsschliissel gibt Hilfen, wie
man auch die bisher nur molekulargene-
tisch abgetrennten Arten erkennen kann. Es
ist durchaus zu erwarten, dass noch einige
weitere bisher unerkannte Fledermausar-
ten in Europa vorkommen. Mit noch héhe-
rer Wahrscheinlichkeit gilt dies fiir die ana-
tolische und die nordafrikanische Fauna.

Wihrend der Drucklegung der ersten
Auflage dieses Buches im Frithjahr 2007 er-
gaben sich Hinweise auf sechs neue Fleder-
mausarten in Europa (Myotis cf. escalerai,
Myotis spp. aus der M. nattereri-Linie, Epte-
sicus isabellinus, Pipistrellus lepidus, Hypsugo
caucasicus, Plecotus begognae) und funf wei-
tere Arten in angrenzenden Regionen [allg.
Lit. 77, 159]. Dabei zeigt sich jedoch zuneh-
mend, dass sich die oftmals engverwandten
Zwillingsarten genetisch zwar sicher tren-
nen lassen, der letztendliche Nachweis tiber
eine strikte reproduktive Isolation aber nur
in Bereichen des sympatrischen (gemeinsa-
men) Vorkommens erbracht werden kann.
Viele derzeit noch offene Fragen der syste-
matischen Gliederung sind eng mit dem
jeweils angewandten Artkonzept verkniipft,
die Diskussionen dartiber beschiftigen der-
zeit zahllose Wissenschaftler.
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Bild 13. Die Anzahl der Fledermaus-
arten innerhalb von 500 x 500 km
groflen Quadraten in Abhingigkeit
von der geographischen Breite in der
Neuen Welt. Die deutliche Zunahme
der Artenzahl in Richtung zu den
Tropen hin ist erkennbar. Veridndert
nach allg. Lit. 146. Grafik: R. M.
WiLLic

Bild 14. Die Anzahl der Familien, der
Gattungen und der Arten der Fleder-
mause nimmt auch in Europa von
Norden nach Siiden zu. Als Beispiele
wurden vier Gebiete annidhernd glei-
cher Fliachengrofle gewihlt, deren
Lage sich im mittleren Breitengrad
um jeweils 10° unterscheidet. Grafik:
M. BAUER
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Die Artendiversitit (Artenvielfalt) in den
Tropen ist in vielen Tier- und Pflanzen-
gruppen unvergleichlich viel héher als in
den gemifligten Breiten. Das gilt auch fir
die Fledermiuse: Thr Hauptverbreitungs-
gebiet sind eindeutig die Tropen. Wihrend
etwa in Costa Rica auf einem Quadrat von
500 mal 500 Kilometern bis zu 130 Ar-
ten sympatrisch (gemeinsam) vorkom-
men konnen, sind es in Kanada oder Ar-
gentinien nur sehr viel weniger (Bild 13).
Diese Abnahme der Artendiversitit von
den Aquatorregionen zu den Polen hin
gilt auch fiir Europa. Die in diesem Buch
behandelten 55 Arten sind vergleichsweise
wenig, wenn man sie mit der Gesamtan-
zahl von 1100 Fledermausarten vergleicht.
Und selbst innerhalb Europas gibt es einen
Diversititsgradienten von Nord nach Sid
(Bild 14).

Noch auffilliger ist die viel geringere
Anzahl okologischer Nischen, die von den
Fledermiusen Europas — verglichen etwa
mit den siidamerikanischen Tropen — be-
setzt wird. In Europa gibt es, wenn man die
Nahrungsnischen betrachtet, im Wesentli-
chen nur insektenfressende Fledermiuse.
Vom Riesenabendsegler (Nyctalus lasiop-
terus) weifl man allerdings seit wenigen
Jahren, dass er neben Insekten auch Végel
fingt, und die Langfufifledermaus (Myotis
capaccinii) ist in der Lage, auch kleine Fi-
sche zu erbeuten. Auf Zypern kommt der
Nilflughund (Rousettus aegyptiacus) vor, der
ein reiner Friichtefresser ist. Alle anderen
Fledermausarten Europas ernihren sich
von Insekten und anderen Gliedertieren.

Wie konnen in Europa dennoch relativ
viele insektenjagende Fledermausarten
gemeinsam vorkommen, ohne sich zu
sehr Konkurrenz um die Nahrung zu ma-
chen? Die Einnischung dieser Arten be-
trifft durchaus auch ihr Beutespektrum,
das sich allein aufgrund des verschiedenen
,Designs“ ihrer Ortungsrufe und ihrer
Jagdstrategien von Art zu Art unterschei-
det: Das Beutespektrum wird beeinflusst
von der Grofle der Fledermausart, von der
Manovrierfihigkeit wihrend des Fluges,
von der Art der beflogenen Lebensriume,
von der relativen Grofle der Ohren und
der Frequenz und dem Design der Echoor-
tungs-Signale.



Der globale
Diversitatsgradient

Weshalb ist die Vielfalt der Arten und
Nischen in den Tropen so viel héher? Was
ist der Grund fiir diesen ,globalen Diversi-
titsgradienten“? Ist die Artendiversitit ho-
her, weil der tatsichliche Bereich vorhan-
dener dkologischer Lizenzen so viel grofler
ist? Oder ist ein bestimmter, vielleicht
durch physikalische Grenzen vorgegebener
Parameterbereich nur intensiver genutzt?

Intensiver genutzt kénnte er einmal in-
folge ,enger geschachtelter” Nischen sein,
wodurch in denselben ,Grofinischen-Be-
reich“ mehr ,Fein-Nischen“ einzelner Ar-
ten passen wiirden. Andererseits konnte
es in den Tropen eine groflere Toleranz in
Hinsicht auf die Uberlappung von Nischen
geben: Wenn die Nischen verschiedener
Arten sich stirker tiberlappen wiirden,
konnten ebenfalls mehr Arten gemeinsam
im gleichen Habitat vorkommen.

Schon eine relativ oberflichliche Be-
trachtung zeigt, dass der Parameterbereich,
der die 6kologischen Nischen der Fleder-
maiuse kennzeichnet, in den Tropen grofler
als in den gemiRigten Zonen der Erde sein
muss: Die Spannweite im Gewicht zwi-
schen der mit nur 3 g Gewicht kleinsten
tropischen Fledermaus, der Hummelfleder-
maus, und den grofiten tropischen Fle-
dermiusen, den Flughunden mit bis zu
1500 g Gewicht oder der siidamerikanischen
Raubfledermaus Vampyrum spectrum, ist
wesentlich grofler als in Europa, wo der
Groflenklassenbereich nur von etwa s5g
(Zwergfledermaus) bis etwa 50 g (Riesen-
abendsegler) reicht.

Symbiosen wie die zwischen Blumen-
fledermiusen und fledermausbestiubten
Bliiten lieflen sich von vornherein in den
gemifiigten Breiten nur schwer verwirk-
lichen. Auch in den Tropen kénnen Blu-
menfledermiuse nur da vorkommen, wo
es ganzjihrig Bliiten gibt, die gentigend
Nektar und Pollen bieten — und umgekehrt
konnen fledermausbestiubte Pflanzen nur
da existieren, wo es zumindest zur Bliite-
zeit der betreffenden Pflanzenart auch Blu-
menfledermiuse gibt. Die enorme Diversi-
tit der tropischen Lebensgemeinschaften
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potenziert sich dadurch in einer gewissen
Weise selbst: Da wo es schon viele verschie-
den eingenischte Arten gibt, entstehen
immer neue und noch komplexere Lebens-
moglichkeiten.

Dieses Phinomen zeigt sich auch in-
nerhalb der groflen Nahrungsnischen der
Fledermiuse. Wenn man die Echoorientie-
rung und die Flugfihigkeit als die beiden
wichtigsten Nischenparameter der insek-
tenjagenden Fledermiuse betrachtet, so
kann man versuchen, einfache Parameter
zu ihrer Beschreibung heranzuziehen. So
ergibt ein Vergleich der relativen Grofe
der Ohren (als Maf fiir die Empfindlichkeit
des Horsystems) mit dem Lingenverhiltnis
von drittem und fiinftem Finger (als Maf3
fur die Breite der Fliigel und damit fiir die
Manovrierfihigkeit im Flug) der Fleder-
maiuse verschiedener Gebiete, dass sich die
Dichte und die Uberlappung der Nischen
kaum unterscheiden. Dagegen dndert sich

Bild 15. Vergleich der zwei
wichtigsten Nischendimen-
sionen der Fledermiause
(Horen und Manévrier-
fahigkeit des Fluges:
relative Gréf3e der Ohren
und relative Breite der
Fltigel) fiir ein Land der ge-
mifigten Breiten (Ontario
in Kanada) und Kamerun
im tropischen Westafrika.
Nach allg. Lit. 35. Grafik:
M. B. FENTON
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Pipistrellus

Hylonycteris

Bild 16. Von oben nach
unten: ein Insektenfres-
ser (Zwergfledermaus,
Pipistrellus pipistrellus), ein
Friichtefresser (Blattnasen-
fledermaus Sturnira), ein
Fischjiger (Fischerfleder-
maus, Noctilio leporinus),
ein Blutlecker (Echter Vam-
pir, Desmodus rotundus)
und eine Blumenfleder-
maus (Hylonycteris under-
woodi). Zeichnung:

O. vON HELVERSEN

Bild 17. Peropteryx macrotis,

eine Vertreterin der Sackflu-

gelflederméuse (Emballonu-
ridae) aus Venezuela. Foto:

O. vON HELVERSEN

Artenvielfalt der Fledermduse

vor allem der insgesamt mogliche Parame-
terbereich, den insektenfressende Fleder-
miuse abdecken (Bild 15).

Diese Beispiele belegen eindriicklich,
welche Mechanismen die enorme Arten-
vielfalt der Tropen ermoéglichen - und
vielleicht auch, wie sehr deshalb auch uns
Europier, Bewohner der gemifigten und
nordlichen Breiten, der Schutz dieser enor-
men Lebensvielfalt der Tropen — der Regen-
wilder und ebenso der tropischen Savan-
nen und Gebirgswilder — angeht.

Vielfalt an Formen und Arten

Die Fledermiuse konnten einem als weit-
gehend einheitliche Gruppe kleiner Siuge-
tiere mit einem dichten Fell und mit Fli-
geln erscheinen. Tatsichlich hat sich aber
keine andere Ordnung der Siugetiere eine
so grofle Fiille okologischer Nischen er-
schlossen wie die Fledermiuse. Besonders
augenfillig ist dies in den Tropen, wo die
Vielfalt kaum tiberschaubar ist.

Auch in den Tropen ernihren sich vie-
le Fledermausarten im Wesentlichen von
Insekten. Dazu gehoren beispielsweise die
Sackfliigelfledermiuse  (Emballonuridae),
in Bezug auf ihre Echoorientierung und
Morphologie relativ urspriingliche Fleder-
miuse (Bild 17). Manche Arten dieser Fa-
milie haben eigenartige Duftsicke in den
Flughautmembranen, in denen sie Diifte
speichern, die bei der Balz der Minnchen
eine wichtige Rolle spielen. Thre Jagdweise
dhnelt einheimischen insektenfressenden
Fledermiusen.

Die Rundblattnasen (Hipposideridae)
sind eine Familie hoch spezialisierter
Insektenjager (Bild 18). Dank ihrer den
Hufeisennasenfledermiusen  dhnlichen
Ortungsrufe konnen sie fliigelschlagende
oder auch nur mit den Fliigeln vibrierende
Insekten aufspiiren, selbst wenn diese nah
an der Vegetation oder gar in der Vegetati-
on sitzen.

Auch in anderen Fledermausfamili-
en bilden Insekten die Hauptnahrung, so
bei einigen Arten der Altwelt-Blattnasen
(Megadermatidae), die in die weitere Ver-
wandtschaft der Hufeisennasenfledermiu-

se gehoren (Bild 19). Der groflere Indische
Falsche Vampir (Megaderma lyra), jagt
nicht nur nach Insekten, sondern erginzt
sein Nahrungsspektrum durch Amphibien,
Reptilien und kleine Siugetiere, er ist also
nicht rein insektivor.

Die nach den Insektenjigern umfang-
reichste Gruppe der Fledermiuse sind die
Friichtefresser. Zu ihnen gehdren nahe-
zu alle der in der Alten Welt verbreiteten
Flughunde (im bearbeiteten Gebiet nur der
Nilflughund). In der Neuen Welt wird diese
Nische vor allem von den Blattnasenfleder-
maiusen (Phyllostomidae) belegt (Bild 21).
Die Friichtefresser konnen eine Vielzahl
verschiedener Friichte als Nahrungsbasis
nutzen und wechseln ihre Nahrung ent-
sprechend der Verfiuigbarkeit im Laufe ei-
nes Jahres. In fruchtarmen Zeiten hat man
beobachtet, dass sich manche Arten auch
von den jungen, frisch entfalteten Blittern
mancher Biume ernihren.

Wahrscheinlich ausgehend von krifti-
gen Insektenjigern haben sich eine ganze
Reihe von Fledermiusen auch auf die Jagd
von Reptilien, Amphibien, teilweise sogar
Vogeln spezialisiert. Ein Beispiel ist die
Fransenlippenfledermaus (Trachops cirrho-
sus), ein hoch spezialisierter Froschjiger
(Bild 24). Diese Art erbeutet besonders
haufig minnliche Frosche, die sich durch



ihr Quaken verraten haben. Anscheinend
lernen die Fledermiuse die Gesidnge der
verschiedenen Froscharten ihres Habitates
kennen, vermeiden die schlecht schme-
ckenden giftigen Froscharten, wihrend sie
andere als schmackhaft empfinden.

Fast noch erstaunlicher, als dass manche
Fledermiuse vom Insektenfang zur Jagd
auf kleine Wirbeltiere {ibergehen konnten,

Vielfalt an Formen und Arten

ist die Spezialisation auf den Fischfang.
Vor allem die Fischerfledermaus (Noctilio
leporinus) aus Siidamerika ist ein speziali-
sierter Fischjdger geworden, der mit seinen
riesigen Hinterfiilen ins Wasser greifend
auf oberflichennahe Fische Jagd macht
(Bild 25). Wahrscheinlich erkennt er Fisch-
schwirme an dem leichten Kriuseln der
Wasseroberfliche, wenn diese nachts — da
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Bild 18. Ein Insektenjager
aus Siidostasien ist die
Diadem-Rundblattnase
(Hipposideros diadema),

ein Vertreter der Rundblatt-
nasen (Hipposideridae).
Foto: D. NiLL

Bild 19. Der ,Kleine Falsche
Vampir" (Megaderma
spasma), ist eine insek-
tenfressende Art aus der
Familie der Altwelt-Blatt-
nasen (Megadermatidae)
aus Siidostasien. Foto:

O. VON HELVERSEN

Bild 20. Eine Gruppe der
neotropischen Blattnasen-
fledermaus Uroderma bilo-
batum, einer Fledermaus,
die sich selbst ,Zelte*

baut, indem sie an groflen
Bldttern von Bananen oder
manchen Palmen, die Blatt-
rippen durchbeifit. Dadurch
senken sich die Blattrander
ghnlich wie ein Zelt und
die Fledermiuse haben
einen regensicheren Platz.
Foto: D. NiLL
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Bild 21. Die Jamaica-Frucht-
fledermaus (Artibeus
Jjamaicensis), eine Blatt-
nasenfledermaus, ist ein
Liebhaber vieler verschiede-
ner Friichte, insbesondere
verschiedener Feigenarten.
Foto: D. NiLL

» Bild 22. Charakteris-
tisch fur die Blattnasen-
fledermause (Phyllostomi-
dae) ist der Nasenaufsatz,
wie bei dieser Zwergfrucht-
fledermaus (Artibeus phaeo-
tis). Foto: R. SIMON

»» Bild 23. Nasenaufsatz
der Kalifornia-Grof3ohrfle-
dermaus (Macrotus californi-
cus). Foto R. SimoN

»»>» Bild 24. Die Fransen-
lippenfledermaus (Trachops
cirrhosus), gehért ebenfalls
zu den Blattnasenfleder-
miusen, ist aber ein hoch-
spezialisierter Froschjiger,
der seine Beute an deren
Quaken erkennt und daran
sogar giftige und schmack-
hafte Froscharten unter-
scheiden kann. Foto:

D. NiLL

Bild 25. Die Fischerfleder-
maus (Noctilio leporin-

us) aus Stidamerika ist
daran angepasst, mit ihren
groflen Fuflen nahe an der
Wasseroberflache schwim-
mende Beute zu ertasten
und zu fangen. Foto:

D. NiLL
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sie ja sonst, wenn Seeschwalben und Eis-
vogel schlafen, keine Feinde haben — ganz
nah an die Wasseroberfliche kommen.
Die groflen Fischerfledermiuse kann man
manchmal sogar tiber stilleren Meeres-
buchten im Mondlicht mit ruhigen Fltigel-
schligen ihre Kreise dicht iiber der Wasser-
fliche ziehen sehen.

Ebenso faszinierend ist die Spezialisa-
tion der echten Vampirfledermiuse Siid-
amerikas: Die hiufigste Art ist der Gemei-
ne Vampir (Desmodus rotundus) (Bild 20).
Sie beifdt mit ihren rasiermesserscharfen




Zihnen schlafenden Grofitieren, meist
Pferden oder Kithen, eine kleine Wunde in
die Haut, oft im Halsbereich. Da der Spei-
chel gerinnungshemmende Substanzen
enthilt, kann das Blut als winziges Rinnsal
aus der Wunde austreten und — unbemerkt
vom Opfer — vorsichtig aufgeleckt werden.
Die Zihne der echten Vampirfledermaus
sind so scharf wie Rasierklingen (Bild 27),
weil sie sich gegenseitig wie an einem

Vielfalt an Formen und Arten

Schleifstein schirfen. Dadurch spuirt das
Opfer den Biss hiufig itberhaupt nicht. Der
Blutverlust ist so geringfiigig, dass er wohl
keine grofse Bedeutung hat. Gefihrlich ist
nur die Ubertragung von Krankheiten von
Beutetier zu Beutetier, besonders der Toll-
wut.

Ganz besonders faszinierende Fleder-
miuse sind auch die kleinen schwirr-
fliegenden Blumenfledermduse Siid- und
Mittelamerikas, die sich von Nektar er-
nihren. Einige hoch spezialisierte Arten
ernihren sich ausschlieflich von Nektar
und Pollen der von ihnen besuchten Bliiten
— sie sind also in ihrer ganzen Lebenswei-
se auf den Blutenbesuch abgestimmt (Bild
28). Als ,Kolibris der Nacht“ sind sie fihig,
im Schwirrflug vor den Bliiten zu riitteln,
wihrend sie den Nektar auflecken. Beim
Besuch verschiedener Pflanzen tibertragen
sie den Pollen in ihrem Fell von den Staub-
gefiflen der einen Pflanze auf die Narbe
anderer Bliiten. Viele tropische Pflanzen
haben sich im Verlauf ihrer Evolution ih-
rerseits auf den Besuch durch Flederméiuse
spezialisiert und sind ,Fledermausblumen®
geworden, die nun auf die Bestiubung
durch diese Tiergruppe angewiesen sind.

27

Bild 26. Der Echte Vampir
(Desmodus rotundus) ist auf
die Aufhahme von Blut als
Nahrung spezialisiert. Mit
den scharfen Schneidezih-
nen fugt er seinen Opfern
kleinste Wunden zu und
leckt das austretende Blut.
Foto: D. NiLL

Bild 27. Das Gebiss des
Echten Vampirs (Desmodus
rotundus) lasst die rasier-
messerscharfen Zihne, die
sich gegenseitig schirfen,
erkennen. Blutreste der
letzten Mahlzeit lassen sich
noch im Mundwinkel dieses
wihrend der Jagd gefan-
genen Tieres erkennen.
Foto: O. VON HELVERSEN

Bild 28. Eine Grof3e Antil-
len-Langzungen-Fleder-
maus (Monophyllus redma-
ni) beim Necktartrinken an
der Bliite des Brasilholzes
(Caesalpinia bahamensis).
Dabei beriihrt der Bauch
die Staubgefisse und die
Pollen werden auf andere
Bliiten iibertragen. Foto:
R. SimON
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Flug der Fledermduse

Flug der
Fledermiuse

Bild 29. Vergleich der Fliigel
von Flugsaurier, Vogel und
Fledermaus. Veridndert
nach allg. Lit. 87. Grafik: W.
LANG

Fast alle Besonderheiten der Fledermiuse
hingen in irgendeiner Weise mit ihrer Fi-
higkeit zu fliegen zusammen — entweder,
weil sie Anpassungen an das Fliegen sind,
oder weil sie erst durch die Flugfihigkeit
ermoglicht wurden — oder umgekehrt, weil
sie durch das Fliegen nicht méglich sind

Flugsaurier
& Radius

| Humerus
Scapula \

Clavicula)

Pteroid Metacarpus

Ulna ‘Carpus 1,
il
V7

Vogel
Furcula Scapula

Humerus :
(=Clavicula) Radius
Sternum 7
Flughund Humerus

Uln

Radius

bzw. dadurch limitiert (begrenzt) sind. Fle-
dermiuse sind die einzigen Siugetiere, die
zum ,aktiven Flug“ fihig sind, sie kénnen
also nicht nur segeln oder gleiten, sondern
aktiv Hohe gewinnen.

Welche Vorteile bietet der aktive Flug,
obwohl er die energieaufwindigste Mog-
lichkeit der Fortbewegung darstellt? Um
in der Evolution zu entstehen, musste diese
Fortbewegungsweise von Anfang an Vorteile
bieten. Dabei war es den ersten flugfihigen
Sdugetieren im Paliozin durch den neu
erworbenen Flug vermutlich nicht einmal
moglich, eine neue Nahrungsnische, den
Fang fliegender Insekten, zu erschliefen.
Denn die ersten Phasen der Evolution des
Fluges miissen iber den Gleitflug erfolgt
sein, und dieser ist nicht geeignet, um im
Fluge Insekten zu erbeuten.

Seit einiger Zeit zeichnet sich fiir die
Wissenschaftler immer klarer ab: Der
Flug ist zwar die energieaufwindigste
Form der Bewegung pro Zeiteinheit, aber
die sparsamste Form der Fortbewegung
pro zuriickgelegter Distanz, und das war
ihr primirer Selektionsvorteil. Ein Friich-
tefresser wie etwa ein Affe muss einen
Baum erklettern, dann wieder absteigen,
einen neuen Baum suchen, diesen bestei-
gen usw. und dazwischen muss er unter
Umstinden weite Strecken auf dem Boden
zuriicklegen. Ein Flughund kann leicht von
seinem Tagesquartier aus einen Frucht-
baum erreichen, der einen oder mehrere
Kilometer entfernt ist, innerhalb weniger
Minuten kann er viele verschiedene mdogli-
che Fruchtbiume daraufhin kontrollieren,
ob sie Friichte haben, und wenn sie geleert
sind, kann er ebenso schnell den nichsten
Baum voll Friichten besuchen. Die Evoluti-
on des Fluges war also zunichst eine Evolu-
tion in Richtung auf eine energetisch spar-
same Fortbewegung. Eine solche ist vor
allem wichtig fiir Tiere, die von einem be-
stimmten konstanten Quartier aus, z.B. ei-
ner Hohle, bei ihren Nahrungsexkursionen
weite Strecken zuriicklegen miissen, dann
aber immer wieder in dasselbe Quartier zu-
riickkehren (,central place foraging®).

Unter den Wirbeltieren ist der aktive
Flug dreimal unabhingig ,erfunden“ wor-
den, bei den Flugsauriern, bei den Vogeln
und bei den Fledermiusen. Alle nutzen



ihre Vorderextremititen als Fliigel (s. Bild
29), die dementsprechend aus einander
homologen (einander entsprechenden)
Elementen aufgebaut sind, den Elementen
der ,pentadactylen Extremitit“ der Wirbel-
tiere. Allerdings wurden die verschiedenen
Elemente auf ganz unterschiedliche Weise
genutzt. Bei den Flugsauriern wurde die
Flughaut z.B. durch den vierten Finger
aufgespannt, bei den Végeln wurden Fin-
gerglieder und Mittelhandknochen weitge-
hend reduziert — an ihre Stelle traten die
Federn, bei den Fledermiusen werden die
Flughiute zwischen vier Fingern (nur der
Daumen blieb frei), den Hinterbeinen und
dem Schwanz aufgespannt. Die Fliigel von
Flugsaurier, Vogel und Fledermaus sind ei-
nander also insofern homolog, als sie der
Vorderextremitit des Wirbeltierbauplans
entsprechen, aber sie sind v6llig unabhin-
gig und konvergent (parallel zueinander)
entstanden, wenn man ihre Funktion als
Fliigel betrachtet.

Der Flug der Fledermiuse scheint im
Vergleich mit Végeln manchmal unge-
schickter und weniger elegant — und in
der Tat konnen Fledermiuse nicht wie ein
Miusebussard segeln oder Geschwindig-
keiten wie ein Wanderfalke erreichen. Der
Flug der Fledermduse ist dank der groflen
Flughiute aber ausgesprochen wendig, sie
konnen innerhalb kiirzester Zeit bremsen
oder die Flugrichtung dndern (Bild 32). In
Hinsicht auf ihre Manovrierfihigkeit sind
sie Végeln eindeutig iiberlegen.

Interessanterweise hat sich herausge-
stellt, dass Fledermiuse, verglichen mit Vo6-
geln und Insekten, auch in Hinsicht auf die
Effizienz des Energieeinsatzes besonders
gut wegkommen [allg. Lit. 144, 148]. Bild
30 zeigt die Flugkosten fiir eine Reihe von
Fledermiusen verschiedenen Gewichtes
im Vergleich mit Végeln. Dabei hat sich
gezeigt, dass Fledermduse durchweg ,bil-
liger“, also energieeffizienter fliegen kon-
nen als Vogel. Besonders ausgeprigt ist das
beim Flug auf der Stelle, also beim Riitteln.
Bild 31 zeigt den Energieaufwand verschie-
den schwerer bliitenbesuchender, beson-
ders an den Riittelflug angepasster Tiere.
Sowohl Schwirmer (Sphingidae), als auch
Kolibris und Blumenfledermiuse kénnen
vor Bliiten schwirrfliegend in der Luft ste-
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hen, wihrend sie den Nektar saugen oder
lecken. Dabei zeigt sich einerseits, dass
die Kosten fiir den Riittelflug natiirlich mit
dem Korpergewicht ansteigen — das gilt fiir
alle drei Gruppen. Zusitzlich hat sich aber
auch gezeigt, dass dabei die Fledermiuse
den energetisch effektivsten Flug haben:
Dieselbe Leistung fiir den Flug auf der Stel-
le (1,1 Watt) wird von einem 3 g schweren
Schwirmer, einem mehr als 4 g schweren
Kolibri und einer mit 6,5 g nochmals deut-
lich schwereren Fledermaus benoétigt.

U. NORBERG, die sich in vielen Arbeiten
mit der Flug-Biophysik der Fledermiuse
befasst hat, sagt mit Recht: ,Die Aerody-
namik ist noch keine exakte Wissenschaft,
sie ist zu sehr abhingig von Annahmen,
Vereinfachungen und Schitzwerten“ [allg.
Lit. 87]. Viele Fragen des Fledermausfluges
sind bisher nicht quantitativ beantwortbar.
Warum reifdt etwa trotz der hohen Anstell-
winkel beim Riittelflug einer Fledermaus
die Stromung nicht ab? Offensichtlich ist
die Bewegung gerade so schnell, dass sie

Schwarmer (Sphingidae)
O Kolibris

@ Blumenfledermiuse
(Glossophaginae)

Flugkosten [W] im Schwirrflug

01

0
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Bild 30. Flugkosten (in
Watt) als Funktion des
Kérpergewichtes bei Végeln
(unterbrochene Geraden
aus verschiedenen Model-
len) und fiir Fledermiduse
(Messwerte vor allem

fiir Blumenfledermiuse).
Fledermiause fliegen
anscheinend ,billiger* als
Végel. Nach allg.

Lit. 148. Grafik: Y. WINTER

Bild 31. Flugkosten (in
Watt) im Schwirrflug vor
der Bliite, in Abhingigkeit
vom Kérpergewicht, bei
Schwirmern, Kolibris und
Blumenfledermiusen.
Am effizientesten riitteln
die Blumenflederméuse.
Nach allg. Lit. 144.
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Bild 32. Eine Zweifarb-
fledermaus (Vespertilio
murinus) im Flug. Foto:
D. NiLL

Bild 33. Ein generelles
Modell fiir die Flugkosten
eines fliegenden Tieres

in Abhingigkeit von der
Fluggeschwindigkeit.
Dabei stehen Pmax fiir die
maximale Leistung, PRuttel
fir die beim Ruttelflug er-
brachte Leistung, PGes fiir
die Gesamtleistung, Pi fiir
die durch den Fliigelschlag
induzierte Leistung, PPro
fur die Profilleistung bzw.
den Reibungswiderstand
der Fliigel und PPar fiir die
parasitische Leistung bzw.
den Reibungswiderstand
des Korpers. Die Flugge-
schwindigkeit Vmp (mp

= ,minimum power") ist
diejenige Geschwindigkeit,
bei der pro Zeiteinheit die
geringsten Kosten entste-
hen, die Geschwindigkeit
Vmr (mr = ,maximum
range“) diejenige, bei der
eine bestimmt Distanz am
energieeffizientesten uber-
wunden werden kann. Nach
allg. Lit. 91, 92. Grafik:

M. BAUER
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dem Abreiflen der Stromung zuvorkommt
und so ein Abstiirzen verhindert.

Wenn Aerodynamik und Energetik des
Fledermausfluges auch noch keine quan-
titative Berechnung im Einzelfall zulassen,
so zeigen die generellen Konzepte doch
viele interessante Anpassungen auf. Bild
33 gibt den Zusammenhang zwischen den
Flugkosten und der Fluggeschwindigkeit
wieder. Die fiir den Flug benétigte aerody-
namische Leistung setzt sich aus drei Kom-
ponenten zusammen, einmal der durch
den Fliigelschlag induzierten Leistung,
die Hub und Schub erzeugt (Pi), ferner
der sogenannten ,parasitischen Leistung
Ppar, der Leistung, die notwendig ist, um
den Reibungswiderstand des Korpers zu
tuberwinden, und schlieflich Ppro, die so-
genannte Profilleistung, die den Reibungs-
widerstand der Fliigel beschreibt. Wihrend
Ppro und Ppar mit steigender Geschwin-
digkeit zunehmen, ist Pi bei niedriger Ge-
schwindigkeit am grofiten. Insgesamt er-
gibt sich in der Summe also als Funktion
der Fluggeschwindigkeit eine Leistung, die
einen anndhernd U-férmigen Verlauf hat.

Welche Fluggeschwindigkeit soll eine
Fledermaus fiir ihren Jagdflug wihlen? Sie
konnte mit derjenigen Geschwindigkeit
fliegen, die am wenigsten Energie kostet,
Vmp (,minimum power“). Wenn sie hin-
gegen mit moglichst wenig Energieauf-
wand von ihrem Quartier in ein Jagdgebiet
gelangen mochte, so miisste sie die davon
verschiedene, deutlich hohere Geschwin-

digkeit Vmr (,maximum range“) wihlen —
genauso, wie man beim Autofahren nicht
bei derjenigen Geschwindigkeit am wenigs-
ten Benzin/km verbraucht, bei der der Mo-
tor mit dem geringsten Benzinverbrauch
lauft. Die Geschwindigkeit, bei der sie die
lingste Strecke mit einem geringstmog-
lichen Aufwand fliegen kann, ergibt sich
aus dem Punkt, an dem eine Tangente vom
Nullpunkt aus die Kurve in Bild 33 bertihrt.

Die bisherigen Abschitzungen zeigen
allerdings, dass Fledermiuse meistens
sogar noch schneller fliegen, als es dieser
Uberlegung entspricht, also noch schnel-
ler als Vmr. Vielleicht ist das Sparen von
Energie nicht so wichtig, wenn der erhéhte
Energieverbrauch aufgewogen wird durch

Flugkosten [W]
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Fluggeschwindigkeit v [m/s]
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einen gréfleren Gewinn, etwa eine grofiere
Wahrscheinlichkeit, Beute zu machen oder
auch ein geringeres Risiko, von einem
Raubfeind erwischt zu werden.

Fur die meisten kleinen Fledermaus-
arten gilt, dass die Fluggeschwindigkeiten
zwischen 5und & m/s liegen, das entspricht
etwa 18 bis 29 km/h. Schnell fliegende Ar-
ten, wie die Bulldoggfledermaus (Tadarida
teniotis) oder der Abendsegler (Nyctalus
noctula), erreichen deutlich hoéhere Ge-
schwindigkeiten von zumindest 50 km/h
[allg. Lit. 21]. Wenn ein Abendsegler sich,
nach dem Entdecken eines grofleren In-
sektes unter ihm, tiber seine Schulter ab-
rollend in die Tiefe stiirzt, erreicht er mit
Sicherheit noch viel hohere Geschwindig-
keiten.

In Hinsicht auf Manévrierfihigkeit und
Fluggeschwindigkeit haben sich die Fle-
dermiuse je nach ihrem Jagdhabitat und
ihrer Jagdstrategie ganz verschieden ein-
genischt. Neben einer Vielfalt von Fliigel-
formen gibt es auch auffillige Unterschiede
in der GroRe der Schwanzflughaut, und
bei manchen Arten befindet sich an dem
Sporn, der die Schwanzflughaut abstiitzt,
noch ein kleiner Hautlappen, das Epib-
lema (Bild 34), das durch einen kleinen
Querbalken als Muskelansatz das schnelle
Aufspannen der Schwanzflughaut durch
eine Auswirtsbewegung des Spornbeins
erlaubt. Auffillig und auch anschaulich
leicht verstindlich sind die Anpassungen
der Flugelform an den Flugstil: Fiir einen
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manovrierfihigen Flug bendtigt man breite
Fliigel und eine geringe Flichenbelastung,
fur einen schnellen und energiesparenden
Flug vor allem schmale, lange Fliigel.

Bild 35 zeigt, dass der Grofiteil der eu-
ropiischen Arten in dieser Hinsicht ei-
nen Kompromiss gewihlt hat, eine dichte
Punktwolke ist bei mittleren Fliigelbreiten
und mittleren Flichenbelastungen zu fin-
den. Nur wenige Arten liegen weit aufler-
halb dieser Hiufung am rechten Rand:
Das sind die schnellen und hochfliegenden
Arten, die Bulldoggfledermaus (Tadarida
teniotis), die drei Abendsegler der Gattung
Nyctalus, und - in Nordafrika — die Klei-
ne Mausschwanzfledermaus (Rhinopoma
cystops). Auch die Langfliigelfledermaus
(Miniopterus schreibersii) gehort hierher,
wenn auch wohl aus anderen Griinden.
Langfliigelfledermduse kénnen zwar auch
hoch und schnell fliegen, meist aber jagen
sie in einem ,taubenartigen, eher langsa-
men Flug, wobei wohl die grofle Schwanz-
flughaut und die ganz anders als bei den
Vespertilioniden geformte lange Fliigelspit-
ze einen besonderen Flugstil erméglicht.

Einen extrem manovrierfihigen Flug-
stil, ganz am linken Rand in Bild 35, hat die
Kleine Hufeisennase (Rhinolophus hipposi-
deros). Mit ihren extrem breiten Fliigeln
und dem geringen Korpergewicht kann
diese Art durch die kleinsten Liicken in der
Vegetation mit Leichtigkeit hindurchtau-
chen und riittelnd Insekten vom Boden
oder von Blittern aufnehmen.

2 4
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Bild 34. Das Epiblema ist
ein kleiner Hautlappen an
dem von der Ferse ausge-
henden Spornbein vieler
Fledermausarten wie bei
diesem Kleinabendsegler
(Nyctalus leisleri). Das Epib-
lem bietet einen Ansatz

fuir einen Muskel, der die
Schwanzflughaut aufklappt.
Es ist besonders ausge-
prigt bei schnellfliegenden
Arten, die trotzdem schnell
bremsen kénnen. Foto:

C. Dietz

Bild 35. Das Diagramm
zeigt die Beziehung relati-
ver Flachenbelastung (Ge-
wicht pro Fliigelfliche) und
Flugelstreckung (Verhiltnis
von Fligellinge zu Fliigel-
breite) fuir die europiischen
Fledermiduse. Ein groRRer
Teil der Arten liegt mit
seinen Werten nah beiein-
ander. Extrem langflugelig
sind die Abendsegler (Ny-
ctalus) und die Bulldoggfle-
dermaus (Tadarida teniotis),
besonders breitfliigelig ist
die Kleine Hufeisennase
(Rhinolophus hipposideros).
Grafik: M. BAUER
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Entdeckung der
Echoorientierung

Schon vor mehr als 200 Jahren zeigte
L. SparLianzani, italienischer Gelehrter
und Bischof in Pavia, in einem genialen
Experiment, dass Fledermiuse auch in ab-
soluter Dunkelheit, also unabhingig von
ihrem Sehvermogen, Hindernissen ohne
Schwierigkeiten ausweichen und sich in
einer unbekannten Umgebung schnell und
sicher orientieren: Er spannte diinne Drih-
te in einem abdunkelbaren Raum und ver-
sah sie mit kleinen Glockchen. Wihrend
in dem Raum freigelassene Eulen, sobald
es vollstindig dunkel war, bei jedem Flug-
versuch gegen die Drihte stiefRen und die
Glockchen zum Liuten brachten, waren
Fledermiuse auch unter diesen Bedingun-
gen noch in der Lage, den Drihten aus-
zuweichen. Blendete er die Fledermiuse,
verringerte dies ihr Orientierungsvermdgen
nicht, verklebte er ihnen jedoch die Ohren
oder das Maul, so stiefRen sie an die Drihte,
als ob sie nun nicht mehr ,sehen“ konnten.
Spar1ANZANT klebte sogar kleine Rohrchen
in die Ohren der Fledermiuse: LieR er die
Rohrchen offen, zeigten die Tiere ein ein-
wandfreies Orientierungsvermdgen, ver-
schloss er sie jedoch mit kleinen Stopfen,
wirkten die Fledermiuse desorientiert und
stiefRen an die Drihte.

Interessanterweise ~war SPALLANZANI
aber nicht mutig genug, um aus diesen Er-
gebnissen den Schluss zu ziehen, dass Fle-
dermiuse sich iiber die Wahrnehmung der
Echos von fiir uns Menschen unhérbaren
Rufen orientieren. Er beendete seine Ex-
perimente mit einem zwar richtigen, aber
ziemlich ratlosen Tagebucheintrag im Jahr
I794: ,... S0 konnen also geblendete Fleder-
miuse ihre Ohren benutzen, wenn sie
nachts Insekten fangen... Diese Entdeckung

ist unglaublich.“ [allg. Lit. 87]. Dennoch
vermutete er, die Fledermiuse konnten
sich eher durch eine Art ,Ferntastsinn®
auf ihren sensiblen Flughiuten orientiert
haben. Offenbar iibernahm er diese Hy-
pothese von GEorGE CuUVIER, dem bedeu-
tendsten und einflussreichsten Zoologen
seiner Zeit, der zwar gar nicht selbst mit
Fledermiusen experimentiert hatte, dessen
Meinung man um 1790 aber wohl nicht wi-
dersprechen durfte. Dieser Fehlschluss ist
auch deshalb bemerkenswert, weil blinde
Menschen, die groflere Gegenstinde, wie
zum Beispiel Winde, tiber die Echos lau-
ter Gerdusche wahrnehmen kénnen, glau-
ben, wenn man sie danach fragt, sie hitten
deren Nihe iiber ein feines Gefiihl in der
Haut des Gesichtes erspiirt.

So blieb es D. GrrrrIN fast 150 Jahre
spiter vorbehalten, die Ultraschall-Echo-
orientierung der Fledermiuse zu entde-
cken. Erst in der Zeit vor dem zweiten Welt-
krieg war die Technik so weit, Schallwellen
aufzuzeichnen, deren Frequenzen iiber
denen des vom menschliche Ohr hérbaren
Bereichs liegen. GrirriN brachte im Jahre
1938, noch als Student, Fledermiuse vor ein
von dem Physiker G.W. P1ERCE gebautes
Mikrofon und zeigte, dass Fledermiuse
kurze, klickende Rufe von sich geben, die
zwar flir uns unhorbar sind, in Wirklichkeit
aber enorme Schalldruckpegel besitzen.

Eigentlich ist es erstaunlich, dass erst
die Entwicklung der Ultraschall-Mikrofone
die Entdeckung der Echoortung erméglicht
hat, denn manche Fledermiuse, wie z.B.
der Abendsegler (Nyctalus noctula) oder
im Mittelmeergebiet die Bulldoggfleder-
maus (Tadarida teniotis), rufen fir junge
Menschen, vor allem fiir Kinder und fiir
jungere Frauen, durchaus horbar. Wahr-
scheinlich waren die Wissenschaftler, die
sich mit der Orientierung der Fledermiuse
beschiftigten, dafiir zu alt — das mensch-
liche Gehor verliert im Alter zunehmend
seine Fdhigkeit, die hohen Frequenzen
wahrzunehmen.

Eine Ausnahme davon scheint allerdings
der niederlindische Zoologe S. DIJKGRAAF
gewesen zu sein: 1943 veréffentlichte er eine
Notiz, dass er bei einer kleinen Myotis-Art
ein leises Ticken gehort habe, 1946 eine
Arbeit, in der er die Experimente SPALLAN-



zANT's weiterfithrte. DijkGRAAFS Annahme,
dass das von ihm gehorte Tier eine Wim-
perfledermaus war, ist aufgrund der bei die-
ser Art auftretenden ausgesprochen hohen
Endfrequenzen der Ortungsrufe allerdings
eher unwahrscheinlich, es konnte sich viel-
leicht um die sehr dhnliche Fransenfleder-
maus (Mpyotis nattereri) gehandelt haben,
die besonders tief in den menschlichen
Horbereich hinabreichende Ortungsrufe aus-

Entdeckung der Echoorientierung

stoRt. Bei seinen Versuchen stellte Diyk-
GRAAF fest, dass die Fledermaus kaum mehr
abfliegen wollte und wie in SPALLANZANIS
Experimenten die Fihigkeit verlor, beim
Flug Hindernisse zu vermeiden, wenn er
sie durch ein Uberkleben des Maules mit
einem Klebeband am Rufen hinderte.

So wurde die ,unglaubliche“ Fihigkeit
der Fledermiuse, sich iiber die Wahrneh-
mung der Echos von selbst erzeugten Ult-

33

Bild 36. Jungtier der Kleinen
Hufeisennase (Rhinolophus
hipposideros) an einem
Nachthangplatz. Jungtiere
missen die Anwendung
der Echoortung schnell
erlernen, um selbststindig
jagen zu kénnen; dieses
Tier géhnt, die Hufeisen-
nasen stoflen die Echo-
ortungslaute durch die
Nase aus. Foto: D. NiLL
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raschall-Lauten zu orientieren, erst seit der
Mitte des letzten Jahrhunderts wirklich be-
kannt und intensiv erforscht.

Der Ausdruck ,Echoorientierung” oder
,Echoortung®, der sich im Deutschen -
im Anschluss an das englische ,echoloca-
tion“ — eingebiirgert hat, beschreibt nur
einen kleinen Teil der Fihigkeiten, die
die Fledermiuse mit diesem System einer
aktiven akustischen Bildwahrnehmung er-
reicht haben. ,Orientierung“ und ,Ortung*
beschreiben viel zu wenig: Fledermiuse
konnen Gegenstinde nicht nur detektie-
ren und orten, ihre gesamte Orientierung
in der Welt, nicht nur bei der Beutejagd,
beruht auf ihrer Fihigkeit, die von ihren
Rufen zuriickkehrenden Echos zentral-
nervos zu verarbeiten und auszuwerten.
,Echo-Bildhoren“ wire eher ein adiquater
Ausdruck fiir diese Leistung. Denn Fleder-
miuse unterscheiden auch Formen und
Oberflichenstrukturen und ,erkennen* da-
mit die sie interessierenden Objekte ihrer
Umwelt — wie z.B. Fruchtfresser die Biume
und die Friichte, von denen sie leben, oder
tropische Blumenfledermiuse die verschie-
denen, von ihnen ausgebeuteten, an den
Besuch und die Bestiubung durch Fleder-
miuse angepassten Blumen.

Das Prinzip der
akustischen Echoortung

Die Echoortung ist, zumindest der The-
orie nach, einfach; sie dhnelt dem Radar,
nur dass Schallwellen anstelle von elektro-
magnetischer Strahlung benutzt werden,
weshalb in der Technik auch der Ausdruck
,Sonar“ verwendet wird. Eine Sender/
Empfingerkombination erzeugt kurze
Lautpulse, die vom Sender abgestrahlt und
vom Empfinger als zuriickkehrendes Echo
registriert werden kénnen. Die Lautpulse
miissen kurz sein, da der Empfinger wih-
rend der Aussendungszeit tibersteuert ist
und die wesentlich leiseren Echos wihrend
dieser Zeit nicht aufnehmen kann. Aus der
Laufzeit ergibt sich die Entfernung eines
den Schall reflektierenden Gegenstandes.
Je genauer die Laufzeit gemessen werden
kann, umso genauer ist die Entfernung be-

kannt. Die genaueste mogliche Messung
einer Laufzeit wird durch das informati-
onstheoretische Verfahren der Kreuzkorre-
lation ermdoglicht (siehe Kasten 2). Manche
Niherungsverfahren erbringen fast gleich-
wertige Leistungen, sodass man sich durch-
aus vorstellen kann, dass im Gehirn einer
Fledermaus neuronale Rechenoperationen
durchgefithrt werden, die im Resultat einer
Kreuzkorrelation entsprechen.

Wihrend die Entfernung einer echoge-
benden Struktur also sehr genau gemes-
sen werden kann, ist die Bestimmung der
Richtung, aus der das Echo zuriickkommt,
wesentlich schwieriger. Im Prinzip gibt es
mehrere Moglichkeiten, die Richtung zu
bestimmen: Entweder benutzt man einen
eng gebuindelten Strahl, mit dem die Um-
welt abgetastet werden kann, so dass Echos
nur aus der Richtung zuriickkommen kén-
nen, in die der Schallstrahl gerichtet wur-
de, oder man benétigt mehrere Empfinger,
um aus den Laufzeitunterschieden zwi-
schen ihnen die Richtung zu berechnen.
Wenn man ,breitbandige“ Signale einsetzt
(Signale, die einen gréferen Frequenzbe-
reich abdecken) und fiir verschiedene Fre-
quenzen richtungsabhingige Filter einbaut,
kann man auch die ,Klangfarbe“ des Echos
zur Richtungsbestimmung nutzen. Wie
im Folgenden genauer erklirt, haben ver-
schiedene Fledermiuse unterschiedliche
Kombinationen dieser drei Moglichkeiten
gewihlt.

Das Grundproblem, nach dem die Rich-
tung, aus der ein Echo zuriickkehrt, we-
sentlich schwieriger und wesentlich unge-
nauer zu ermitteln ist als die Entfernung
des reflektierenden Objektes, bleibt jedoch
bestehen. Vergleicht man die ,Sehwelt”
von uns Menschen oder z.B. auch eines Vo-
gels mit der ,Horwelt“ einer Fledermaus,
so ergibt sich also ein entscheidender Un-
terschied: Wihrend die von unseren Augen
vermittelte ,Sehwelt“ tiber die zweidimen-
sionale Retina eine sehr genaue Analyse
aller Richtungen erlaubt, aber nur eine
relativ ungenaue Abschitzung der Ent-
fernungen, ist dies bei der ,Horwelt der
Fledermiuse umgekehrt: Fledermiuse le-
ben gewissermaflen im Mittelpunkt einer
szwiebelschaligen Welt“, bei der die Entfer-
nungen sehr genau bekannt sind, die Rich-



Kasten 2

Einige informationstheoretische Begriffe

Kreuzkorrelation F(t) zweier Zeitfunktionen g(t)
und f(t)
F(7) = [ g(t) - f(t+7) - dt

Die Kreuzkorrelation misst den Einfluss einer Zeit-
verschiebung At = 7 auf die Ubereinstimmung
bzw. Ahnlichkeit zweier Zeitfunktionen. Wenn
f(t) die Zeitfunktion des ausgesandten Rufes be-
schreibt und g(t) die Zeitfunktion des Echos, so
kennzeichnet ein scharf ausgeprigtes Maximum
von F () also diejenige Zeitverschiebung At, die
eine maximale Ubereinstimmung des Funktions-
verlaufes von Ruf und Echo ergibt und ermittelt
damit die Laufzeit des Schalls.

tungen der Gegenstinde aber nur schwer
und ungenau zu ermitteln sind. Wenn man
den reiflenden und sicheren Flug einer Fle-
dermaus in einer hindernisreichen Welt
wie der dichten Vegetation eines tropischen
Regenwaldes mit der Fahigkeit von Végeln
vergleicht, in eben derselben Umgebung
zu manovrieren, so wird man kaum einen
Unterschied in Prizision und Sicherheit
finden. Offensichtlich ist das Gehirn der
Fledermiuse imstande, aus den mithilfe
der Echoortung erlangten Daten ein ebenso
vollstindiges und prizises Bild der riumli-
chen Struktur der Umwelt aufzubauen, wie
wir Menschen und viele andere Wirbeltiere
es mit Hilfe der Augen kénnen. Wie das
moglich ist, ist immer noch ein unverstan-
denes, informationstheoretisches und phy-
siologisches Ritsel.

Ortungsrufe der
Fledermause

Die Ortungsrufe der Fledermiuse wer-
den nicht anders als die Laute anderer
Saugetiere erzeugt, indem Luft mit hohem
Druck iiber die Stimmlippen gepresst wird
und diese damit in Schwingungen versetzt
werden. Die Stimmlippen der Fledermiuse
sind klein und straff gespannt und kénnen
dadurch sehr hohe Frequenzen erzeugen.

Ortungsrufe der Fledermduse

Impulsfunktion des Echos: das Echo eines kur-
zen (theoretisch unendlich kurzen) Klicks.

Spektrum:  Frequenz-Zusammensetzung eines
Lautes. Das Spektrum eines Echos lasst sich durch
eine Fourier-Analyse der Impulsfunktion des
Echos errechnen. Subjektiv wird das Spektrum
eines Lautes als Klangfarbe (,Tonhéhen-Zusam-
mensetzung“) wahrgenommen. Verschiedene
Klangfarben entstehen, wenn im Innenohr ver-
schiedene Gebiete der Basilarmembran gereizt
werden.

Diese Schwingungen werden anschlieffend
in Resonanzkammern im Nasen- und Ra-
chenraum verstirkt und frequenzgefiltert.
Die Ortungsrufe sind fast immer frequenz-
modulierte Sinustone, die eine oder weni-
ge Oberwellen besitzen kénnen. Welche
Oberwelle am lautesten abgestrahlt wird,
entscheidet die Frequenzfilterung in den
Resonanzkammern. Die Rufe kénnen enor-
me Lautstirken aufweisen. Im freien Flug
wurden Lautstirken von mehr als 130 dB
SPL, bezogen auf einen Abstand von 10 cm
vor dem Maul, gemessen. (Zum Vergleich:
Die Schmerzgrenze beim Menschen liegt
in dem fiir ihn horbaren Bereich gerade bei
diesem Wert, bei etwa 130 dB SPL; derarti-
ge Lautstirken konnen — im Horbereich des
Menschen abgestrahlt — bereits dauerhafte
Schiden des Gehors verursachen; auch Fle-
dermiuse diirften deshalb wohl kaum noch
lauter rufen).

Die meisten Glattnasenfledermiuse
(Vespertilionidae) betonen die Grund-
schwingung — oft so sehr, dass fast nur
diese den Ortungsruf ausmacht. Die Huf-
eisennasen (Rhinolophidae) und viele tro-
pische Arten weiterer Familien betonen die
erste Oberwelle (die zweite Harmonische)
und unterdriicken die Grundschwingung.
Manche Arten, wie z.B. die Langohren (Gat-
tung Plecotus), verwenden mehrere Harmo-
nische. Bild 37 zeigt die wichtigsten Typen
von Ortungsrufen bei europiischen Fleder-
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Bild 37. Spektrogramme der
Echoortungslaute verschie-
dener Fledermausarten.
Aufgetragen ist der zeitliche
Verlauf der Frequenz. Von
links nach rechts: Nym-
phenfledermaus (Myotis
alcathoe), Miickenfleder-
maus (Pipistrellus pyg-
maeus), Kleinabendsegler
(Nyctalus leisleri), Mittel-
meerhufeisennase (Rhinolo-
phus euryale) und Braunes
Langohr (Plecotus auritus).
Grafik: M. BAUER

miusen: Hufeisennasen (Rhinolophidae)
senden frequenzkonstante (,CF“ = constant
frequency) Rufe aus, die nur am Anfang
und am Ende einen scharfen Frequenz-
Anstieg bzw. -Abfall aufweisen, der auf
das ruckartige An- und Entspannen der
Stimmbéander zuriickgeht (Bild 37 Mitte).
Diese Laute kénnen sehr lang sein, hiufig
langer als 50 ms.

Glattnasenfledermiuse (Vespertilionidae)
nutzen grundsitzlich frequenzmodulierte
(»FM“) Rufe, die bei hohen Frequenzen
beginnen und bei niedrigeren enden. Diese
Rufe kénnen in ihrer Frequenz steil modu-
liert sein, wie bei den Arten der Gattung
Myotis, oder sie konnen zum Rufende hin
zunehmend flacher werden, wie z.B. bei
Kleinabendsegler (Nyctalus leisleri) und Mi-
ckenfledermaus (Pipistrellus pygmaeus) (Bild
37). Wenn diese Arten in hindernisarmer
Umgebung hoch in der Luft fliegen (im
,Suchflug® oder im ,Transferflug®) ver-
ringern sie oft die Steilheit der Frequenz-
modulation, bis die Rufe nur noch ganz
flach moduliert oder annihernd frequenz-
konstant werden. Solche Rufe hat man
daher als ,quasi-frequenzkonstant“ (qCF)
bezeichnet. Neben der Rufdauer und der
Frequenz der Ortungsrufe ist die Bandbrei-
te ein besonders wichtiger Parameter, also
der insgesamt im Ruf enthaltene Frequenz-
bereich. Breitbandige Rufe entstehen ent-
weder, wenn bereits die Grundschwingung
einen sehr weiten Frequenzbereich iiber-

streicht, wie z.B. bei der Nymphenfleder-
maus (Myotis alcathoe) (Bild 37 ganz links),
oder wenn mehrere Harmonische jeweils
tibereinander liegende Frequenzbereiche
abdecken, wie beim Braunen Langohr (Ple-
cotus auritus) (Bild 37 ganz rechts).

Ein grundsitzliches Problem der aktiven
akustischen Bilderkennung ist die geringe
Intensitit der Echos. Mittelgrofle Insekten
konnen eine ,target strength“ (, Riickstrahl-
stirke“) von etwa —30 dB haben, das heifit,
dass das zuriickgeworfene Echo um 30 dB
leiser ist, als der das Obijekt treffende
Schall, und dies ohne die Beriicksichti-
gung der Dimpfung auf dem Weg von der
Fledermaus zum Beutetier. Der Ruf sollte
daher eine moglichst grofle Lautstirke ha-
ben. Das hat aber zur Folge, dass die Fle-
dermaus wihrend des Rufens ihre eigenen
Ohren derartig ,zudrohnt, dass sie ein
gleichzeitig zurtickkehrendes Echo nicht
wahrnehmen kann. Die Uberlappung von
Ruf und Echo fiihrt also zu einem ,blinden
Fenster” vor der Fledermaus. Eine kleine
Rechnung (Bild 38) ergibt: Der Ruf einer
Fledermaus sei 5ms lang, ein typischer
Wert fuir viele kleine Fledermausarten. Bei
einer Schallgeschwindigkeit von 340 m/s
(also auch mm/ms) liuft der Schall in
dieser Zeit, hin und zurtick, insgesamt
1700 mm. Also kann die Fledermaus nur
weiter als etwa 85 cm entfernte Beutetiere
detektieren. Hinzu kommt noch ein hor-
physiologischer Effekt, den man ,forward
masking“ nennt: Laute Horereignisse mas-
kieren danach eintreffende Horereignisse,
indem sie die Horschwelle erhéhen, womit
dieses ,blinde Fenster” sogar noch etwas
vergroflert wird.

Das Problem der Uberlappung von Ruf
und Echo bei der Detektierung von Hinder-
nissen und Beutetieren lisst sich auf zwei
Weisen losen. Die am meisten genutzte
ist eine Verkiirzung der Rufdauer, wobei
allerdings die insgesamt zuriickkehrende
Schallenergie verringert wird. Da das Ob-
jekt in diesem Fall aber bereits relativ nah
ist, spielt das keine grofle Rolle, weil die
Dampfung des Schalls nur noch gering ist.
Bei einer Verkiirzung des Rufes auf 1 ms
wiirde das ,blinde Fenster” also noch etwa
17 cm Entfernung vor dem Maul betragen.
Manche Fledermiuse kénnen ihre Rufe in
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der letzten Phase vor dem Fang bis auf etwa
0,3 ms verkiirzen, was einem blinden Fens-
ter von nur noch ca. 5-6 cm entspricht.
Dann ergreifen sie in den nichsten Millise-
kunden die Beute mit Maul, Schwanzflug-
haut oder Fliigeln. Wenn sie einem Beute-
tier niher und niher kommen, verkiirzen
sie die Rufdauer Schritt fiir Schritt und ver-
meiden damit fast bis zum letzten Moment
eine Uberlappung von Ruf und Echo, wie
E. Karko gezeigt hat (Bild 39). Eine zweite,
ganz andersartige Losung des Problems ha-
ben die Hufeisennasen gefunden (s. S. 38).

Die Uberlappung von Ruf und Echo ist
nicht das einzige Problem, denn es besteht
auch die Gefahr, dass die leisen Echos von
Insekten von viel lauteren Echos, z.B. von
einer Wand oder einem Baum, iiberlagert
und dadurch unkenntlich werden (Bild
38). Hier gelten zunichst dieselben Uber-
legungen: Ein zu erkennendes Objekt,
das nur ein leises Echo erzeugt, darf sich
nicht zu nah vor einer Struktur befinden,
die ein sehr lautes Echo erzeugt. Bei einer
Rufdauer von 5 ms wiirde dieser von Stor-
echos (sogenannter ,clutter”) tberlagerte
Bereich also wiederum rund 85 cm betra-
gen. Auch hierbei kommt ein hoérphysio-
logischer Effekt, das ,backward masking”,
erschwerend hinzu, denn fiir das Gehor
werden leise Ereignisse auch dann mas-
kiert, wenn sie direkt vor einem darauf fol-
genden sehr lauten Horereignis auftreten.
Fiir die Fledermaus bleibt bei der Jagd also

nur ein beschrinktes storungsfreies Fens-
ter zwischen dem durch die Uberlagerung
des Echos mit dem eigenen Ruf und dem
durch die Uberlagerung mit lauten Hinter-
grundechos gestorten Bereichen, ein soge-
nanntes ,clutter freies“ Fenster.

Immerhin lisst sich die Entfernung ei-
nes ein Echo zuriickwerfenden Objektes,
von den Problemen der Stérung abgese-
hen, durch Kreuzkorrelation oder dhnliche
Verfahren sehr genau aus der Laufzeit be-
stimmen. Wie verschiedene Experimente
gezeigt haben, liegt diese Genauigkeit im
Bereich weniger Millimeter.

Sehr viel schwieriger und ungenauer
ist die Bestimmung der Richtung, aus der
ein Echo zuriickkommt. Der Abstand der
Ohren - der zudem noch viel kleiner als
beim Menschen ist — ist als Basis fiir die
Messung des Zeitunterschieds eintreffen-
der Echos ungiinstig. Nimmt man einmal
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Bild 38. Vor jeder echo-
ortenden Fledermaus
erstreckt sich ein ,,blindes
Fenster“, da das zuriickkeh-
rende Echo eintrifft, wih-
rend die Fledermaus noch
ruft. Ein dhnlicher Bereich,
in dem die Fledermaus
leise Echos kaum wahrneh-
men kann, erstreckt sich
vor jedem laut reflek-
tierenden Hintergrund.
Nur dazwischen liegt ein
,storfreies Fenster* (clutter
free window), in dem die
Fledermaus auch die leisen
Echos kleiner Insekten
wahrnehmen kann. Grafik:
M. BAUER & O. VON HEL-
VERSEN.

Bild 39. Wenn eine Zwerg-
fledermaus (Pipistrellus
pipistrellus) sich einem
Beutetier nihert, verkiirzt
sie kontinuierlich ihre Rufe,
um eine Uberlappung von
Ruf und Echo gerade noch
zu vermeiden. Veridndert
nach allg. Lit. 62. Grafik:
W. LANG
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Bild 40. Grofle Hufeisen-
nase (Rhinolophus ferrum-
equinum) im Beuteanflug.
Der eng gebiindelte Strahl
der Echoortungslaute ist
dabei genau auf die Beute
ausgerichtet. Foto: D. NiLL
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einen Ohrabstand von 8 mm an, so wiirde
genau von rechts oder links eintreffender
Schall einen Zeitunterschied At von etwa
24 ps erzeugen, den die Fledermaus wohl
gerade noch wahrnehmen wiirde, wenn man
annimmt, ihr Horsystem habe eine dhnli-
che Zeitauflosung wie unser menschliches
Gehor. Aber zum ,Bildhoren®, selbst einem
groben, miisste sie Winkelunterschiede
von wenigen Grad, mindestens etwa 5° oder
10° zwischen zwei Objekten unterscheiden.
Bei 10° (sin (10°) = 0.17) wiirde der Zeitun-
terschied nur noch rund 4 ps betragen, was
wohl unter der Grenze des physiologisch
Wahrnehmbaren liegt. Daher kann die
Messung von Laufzeitunterschieden zwi-
schen den Ohren vielleicht einen gewissen
Beitrag zum Richtungshéren liefern, aber
allein keine genaue Richtungsbestimmung
erméglichen. Eine neuronale Auswertung
der Phasen-Unterschiede ist bei den ho-
hen Ultraschall-Frequenzen ebenfalls nicht
moglich.

Da eine Fledermaus im Flug nicht nur
Information tiber Gegenstinde genau in
Flugrichtung, sondern auch von den Sei-
tenbereichen sowie von oben und unten
benotigt, sind die Schallkeulen der meis-

ten Fledermiuse, wenn man einmal von
den Hufeisennasen absieht, relativ breit.
Die komplizierte Form der Ohrmuscheln
erlaubt den Fledermiusen iiber ein ,Raum-
richtungs-spezifisches Frequenzfilter* aus
der Klangfarbe der Echos auch die Richtung
zu erschliefen, aus der ein Echo zuriick-
kehrt: Die Ohrmuscheln sind so gebaut,
dass dem eintreffenden Schall iber Interfe-
renzen zwischen verschiedenen moglichen
Wegen zum Trommelfell ein richtungsspe-
zifisches Frequenzspektrum aufmoduliert
wird. Auf diese Weise werden manche Fre-
quenzen verstirkt und andere ausgeldscht
beziehungsweise in ihrer Amplitude ver-
mindert. Dabei spielt vor allem der Tragus
(= Ohrdeckel), eine wichtige Rolle. Seine
Form, wie tiberhaupt die Form der Oh-
ren, ist auffillig artverschieden, offenbar
sind sie bei jeder Fledermausart exakt an
die neuronale Auswertung der Horsignale
im Gehirn angepasst. Dieses Verfahren zu
nutzen ist allerdings nur solchen Fleder-
mausarten moglich, die iiber hinreichend
breitbandige Ortungsrufe verfiigen.

Eine Besonderheit:
Die Echoortung der Hufeisennasen

Der komplizierte Aufsatz auf der Nase,
der den Hufeisennasen (Rhinolophidae)
ihren Namen gegeben hat, weist bereits
darauf hin, dass diese Fledermiuse ihre
Ortungsrufe durch die Nasenlocher und
nicht tiber das Maul ausstofRen. Obwohl die
Hufeisennasen eine eigene, den Flughun-
den verwandte Evolutionslinie darstellen
und damit vielleicht einige ihrer Besonder-
heiten besser verstindlich werden, haben
sie das Ausstoflen der Rufe tiber die Nase
mit vielen anderen Fledermausfamilien,
z.B. den tropischen Blattnasenfledermiu-
sen und den europdischen Langohren (Gat-
tung Plecotus) gemein. Vermutlich war der
Selektionsdruck, auch beim Verzehren ei-
nes grofleren Beutetiers ,mit vollem Mund“
prizise Ortungsrufe ausstofen zu kénnen,
fur diese konvergente Entwicklung nicht
ohne Bedeutung.

Das Aussenden der Rufe aus zwei be-
nachbarten Nasenlochern innerhalb eines
Schalltrichters erméglicht eine Biindelung
und wesentlich genauere Ausrichtung des
Schallstrahles. Da die Ortungsrufe eine



konstante, genau eingehaltene Frequenz
haben, bleibt auch die Wellenlinge \ der
Schallwellen iiber den ganzen Ruf kons-
tant. Wenn nun die Nasenlocher, aus de-
nen zwei kohirente Schallwellen austreten,
den Abstand M\/2 haben, 16schen sich die
Schallwellen in beide seitlichen Richtun-
gen durch Interferenz vollstindig aus und
die gesamte Schallenergie wird nach vorne
gebtindelt. Zusammen mit dem hufeisen-
formigen Schalltrichter kénnen die Huf-
eisennasen also einen ziemlich eng gebiin-
delten Schallstrahl erzeugen (Bild 41). Eine
weitere hohe Richtungsselektivitit kommt
durch ihre beweglichen Ohren zustande,
mit denen sie in blitzschnellen Bewegun-
gen ihre Umgebung abtasten konnen. Um
die Anderung des Echos bei einer Ohrbe-
wegung erfassen zu kénnen, miissen ihre
Rufe viel linger andauern und mdoglichst
schnell wiederholt werden. D.h. der soge-
nannte ,duty cycle®, das Verhiltnis von Ruf
zu Rufpause, muss hoch sein.

Die grofle Dauer der Rufe und der hohe
duty cycle setzen voraus, dass Hufeisen-
nasen die Echos ihrer Umgebung auch
wihrend des Rufens héren konnen. Dafiir
haben sie ungewodhnliche Anpassungen
entwickelt.

Bild 42 zeigt die Horschwellenkurve ei-
ner Groflen Hufeisennase. Man erkennt
bei etwa 82 kHz einen in diesem Bereich
sehr niedrigen Schwellenverlauf, bei dieser
Frequenz weist das Gehor also eine extrem
hohe Empfindlichkeit auf. In den benach-
barten Frequenzbereichen ist die Schwel-
le dagegen hoch und die Empfindlichkeit
dementsprechend gering. Wenn eine Huf-
eisennase fliegt, fithrt der Dopplereffekt
dazu, dass die Echos mit einer deutlich
héheren Frequenz zuriickkommen als der,
mit der die Rufe ausgesandt wurden. Grofle
Hufeisennasen kénnen nun je nach Flug-
geschwindigkeit mit einer Frequenz von
77-81 kHz rufen, ohne dass sie dabei selber
viel horen, da sie fiir diese Frequenz relativ
unempfindlich sind. Die zuriickkehrenden
Echos haben aufgrund des Dopplereffektes
aber eine hohere Frequenz und fallen da-
mit in den empfindlichsten Horbereich.

Beim ruhigen Hingen hat eine Huf-
eisennase diese Moglichkeit allerdings
nicht, dann muss sie bei derjenigen Fre-
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Bild 41. Schallkeule einer
\\“,\“"““W///,Ufm,”’”"‘/'w,/,,,/ Groflen Hufeisennase
\ (Rhinolophus ferrume-
quinum) von vorn gesehen
5 — je heller der Grauton
umso héher die Intensitat
des Rufes. Dariiber das
Gesicht einer Hufeisen-
nase — man erkennt den
Schalltrichter, der den aus
den beiden Nasenléchern
ausgestofRenen Schall nach
vorn fokussiert. Grafik:
G. NEUWEILER
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Bild 42. Hérschwelle einer GroRen Hufeisennase (Rhinolophus ferrumequinum).

Die gerade noch wahrnehmbare Schallintensitét ist als Funktion der Schallfrequenz
aufgetragen. Man erkennt ein schmales Band extremer Empfindlichkeit bei etwa
82-83 kHz und direkt darunter ein Band besonders niedriger Empfindlichkeit,

also hoher Schwelle. Nach allg. Lit. 87.
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Audiogramm von Rhinolophus ferrumequinum (nach Neuweiler, 1970)
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Bild 43. Ortungsfrequenz
einer Groflen Hufei-
sennase (Rhinolophus
ferrumequinum) wihrend
ihres Fluges von einem
Hangplatz zu einem 6,5

m entfernten Ziel. Die
Hufeisennase ruft zunichst
bei der Frequenz, bei der
ihr Gehdr am empfindlichs-
ten ist, bei rund 83,3 kHz.
Sobald sie fliegt, erhéht der
Dopplereffekt die Frequenz
des zuriickkehrenden
Echos; sie senkt daraufhin
ihre Ruffrequenz ab bis auf
rund 81 kHz (untere Kurve).
In diesem Frequenzbereich
ist ihr Gehor unempfind-
lich, und ihr Ruf stért den
Empfang der Echos wenig.
Die zurtickkommenden
Echos hingegen, deren
Frequenzen in der obersten
Kurve wiedergegeben sind,
fallen auf die empfindlichs-
te Frequenz um 83,4 kHz.
Die mittlere Kurve gibt

die Frequenz an, die von
einem stationdren Mikrofon
gemessen wurde. Grafik:
H.-U. SCHNITZLER.
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Kasten 3

Der Dopplereffekt

Der Dopplereffekt tritt auf, wenn sich Sender
und Empfinger relativ zueinander bewegen.
Bewegt sich z.B. ein Empfanger in eine Schall-
welle hinein, auf den Sender zu, so trifft er
schneller hintereinander auf die Wellenberge,
wodurch sich die wahrgenommene Frequenz
() erhht.

Bei bewegtem Empfinger gilt:
f (beim Beobachter) = f,poesang; + df
df = fabgesandt . V/C

wobei df die Frequenzinderung, v die Bewe-
gungsgeschwindigkeit des Empfingers, und ¢
die Schallgeschwindigkeit bedeutet.

Bei bewegter Schallquelle gilt:
f (beim Beobachter) = f,poesangt + df

df = fabgesandt . 1/(1 - V/C)

Bei einer rufenden Fledermaus (bewegter
Sender), die auBerdem in das Echo, welches
von einem Objekt reflektiert wird, hineinfliegt
(bewegter Empfanger), gilt annahernd

df=2-f-v/c

Bei einer fiir Flederméduse durchaus typischen
Fluggeschwindigkeit von ca. 5 m/s betrigt die
Frequenzinderung also rund 3%, was z.B.
bei einer Ruffrequenz von 100 kHz immerhin
3 kHz ergibt.

quenz rufen, bei der auch ihr Hoérsystem
am empfindlichsten ist. Bild 43 zeigt den
Verlauf der ausgesandten Ruffrequenzen
einer Groflen Hufeisennase (Rhinolophus

ferrumequinum) beim Flug von einem
Hangplatz zu einem anderen. Wihrend
des Fluges wird die Ruffrequenz um etwa
2-3 kHz abgesenkt. Experimente haben ge-
zeigt, dass die ausgesandte Frequenz von
der Fledermaus jeweils exakt so eingestellt
wird, dass das zuriickkehrende Echo genau
in den Bereich ihrer hochsten akustischen
Empfindlichkeit fillt.

Anpassungen des Innenohrs
bei Hufeisennasen

Neben den héorphysiologischen Spezi-
alanpassungen zeigen besonders die Huf-
eisennasen eine wichtige morphologische
Anpassung des Innenohres. Der Schne-
ckengang des Innenohres, die Cochlea,
ist bei den meisten Siugetieren innerhalb
der Bulla tympani mit dem Felsenbein des
Schidels fest verwachsen. Bei den Fleder-
miusen, besonders den Hufeisennasen,
hingegen ist die Bulla tympani nur tiber
weiche bindegewebige Schichten so am
Schidel befestigt, dass eine moglichst ge-
ringe Schalliibertragung iiber den Knochen
erfolgen kann (Bild 44).

Die nur weiche Aufhingung der Coch-
lea hat wiederum zur Folge, dass bei den
Schideln von Hufeisennasen, die man
z.B. auf dem Boden einer Quartierhéhle
finden kann, meistens die Bullae tympani
fehlen, weil die bindegewebigen Struktu-
ren zersetzt sind. Die Bullae tympani kann
man also isoliert finden und wie der Name
»Cochlea“ = Schnecke schon sagt, gleichen
sie kleinen Schneckenhiusern (Bild 44).
Daraus ergab sich in der Geschichte der
Zoologie ein besonders schénes Beispiel fiir
eine Verwechslung (Bild 45). Der berithmte
Schneckenforscher C. BoETTGER beschrieb
1962 eine neue Wurmschnecken-Art aus
einer Hohle auf Kreta [allg. Lit. 13]. Dabei
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fiel ihm bereits auf, dass von den beiden
Typus-Exemplaren das eine rechts gewun-
den, das andere links gewunden war, was
bei Schnecken sehr ungewohnlich ist, ohne
allerdings seinen Verdacht zu erregen.
Wenig spiter sah er sich dann allerdings
gezwungen, in derselben Zeitschrift eine
kleinlaute Berichtigung abzudrucken [allg.
Lit. 14]: C. BoeTTGER hatte die Bullae tym-
pani einer Groflen Hufeisennase (Rhinolo-
phus ferrumequinum) als neue Schnecken-
art beschrieben!

Ruf-,Design“ und
okologische Anpassung an
Habitat und Jagdweise

Warum rufen verschiedene Fledermaus-
arten so verschieden und nicht alle gleich?
Man konnte ja denken, dass es eine opti-
male Losung fiir das zugrunde liegende
physikalische und informationstheoretische
Problem der Echoortung geben miisste.
Eine Antwort auf diese Frage lisst sich
zumindest teilweise verstehen, wenn man
die physikalischen Grenzbedingungen der
Echoortung betrachtet (s. auch Kasten 4).

Variable 1: Die Frequenz
der Ortungslaute

Die Frequenz einer Schallwelle be-
stimmt die mogliche Auflésung von Struk-
turen, da auch Schall um Hindernisse
gebeugt und nicht reflektiert wird, wenn
diese in der Groflenordnung der Wellen-
lange oder kleiner als diese sind. So wie das
Elektronenmikroskop dem Lichtmikroskop
in der Auflésung weit tberlegen ist, weil
die genutzten Wellenlingen viel kleiner
sind als die von Licht, so kann eine mit ei-
ner Frequenz von 200 kHz rufende Rund-
blattnasenfledermaus (Hipposideridae) noch
mehr als zehnmal kleinere Strukturen
auflosen als etwa die Bulldoggfledermaus
(Tadarida teniotis), die bei etwa 13 kHz ruft.

Dass nicht alle Fledermiuse bei sehr
hohen Frequenzen rufen, liegt an der mit
der Frequenz drastisch anwachsenden at-
mosphirischen Dimpfung bei der Schal-
lausbreitung in Luft (s. Kasten 4). Hohe
Frequenzen haben daher nur ganz geringe

Bild 44. Schidel einer
Groflen Hufeisennase
(Rhinolophus ferrume-
quinum) von der Unterseite.
Eine Bulla tympani mit

der Cochlea ist bereits aus
dem verwitternden Schidel
gefallen, da sie nicht von
Knochensubstanz, wie bei
anderen Siugetieren, son-
dern nur von Bindegewebe
gehalten wird. Veridndert
nach allg. Lit. 87.

Bild 45. Titelblatt einer Ver-
sffentlichung des berithmten
Schneckenforschers CAESAR
BOETTGER, in der er eine
neue Wurmschnecke aus
einer Hohle auf Kreta be-
schrieb. Leider saf er dabei

Amboss ||

Hamm‘er\

Trommel einem lrrtum auf; tatsichlich
fell hatte er die beiden Cochleae
CochleaV einer GroRen Hufeisennase
gefunden. Nach allg. Lit. 13.
Arch. Moll. | Band91 | Nummerd/3 | Seire$7—5% |  Frankfurt am Main, 30. 6. 1562

Schalen juveniler Wurmschnedien (Fam. Vermetidae)
in einer Hohle der Insel Kreta.

Von

Caesar R. BoETTGER,

Braunschwels:
Mic 2 Abbildungen.

Im Jahre 1955 durchforschte Herr Dr. K. Livoserc aus Lund in Schweden
eine Reihe von Hohlen auf der Insel Kreta zur Untersuchung ihrer Fauna. Dabei
fanden sich im @stlichen Teil der Insel in der 460 m idber dem Meeresspiegel
befindlichen Hohle Megalo Katofyngui, etwa 30 Minuten FuBmarsch von dem
12 km siidwestlich von Sitia gelegenen Dorf Turtuli, neben vielerlei Land- und
Siiflwasser-Arthropoden, Oligochaeten sowie Fledermaus-Schideln und Guano
(K. LinoBerG, 1955, pag.173) zwei einzelne Molluskenschalen. Diese beiden
Exemplare haben verschiedenen Bearbeitern vorgelegen, ohne daff diese zu
einer Identifizierung kamen, offenbar weil man Landschnecken in der Héhle
vermutete, wie sie 50 m siidistlich der Hihle Megalo Katofyngui in der klei-
neren Hishle Micro Kartofyngui auch tatsiichlich angetroffen wurden (pag. 174).

Abb. 1-2. Tenagodus sp. juv., 5/1. Hohle Megalo Katofyngui, Kreta, — 1) von vorn,
hinten und unten (Nat. Hist. Mus. Lund). 2) von vorn, hinten und unten (SMF 164364).
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Bild 46. Schnauze der Lang-

flugelfledermaus (Miniopte-
rus schreibersii). Foto:
C. DieTz

Bild 47. Schnauze der
Kleinen Rundblattnase

(Hipposideros tephrus). Foto:

C. Dietz

Bild 48. Schnauze der Klei-
nen Mausschwanzfleder-
maus (Rhinopoma cystops).
Foto: C. DiETzZ

Bild 49. Schnauze der
Mehely-Hufeisennase
(Rhinolophus mehelyi). Foto:
C. DieTz

Echoorientierung

Kasten 4
Was ist Schall?

Unter Schall versteht man Druckschwankungen,
die sich als eine Longitudinalwelle in der Luft
(oder einem anderen Medium) fortpflanzen, und
zwar mit einer festen Ausbreitungsgeschwindig-
keit c. Unter einem Ton versteht man eine Schall-
welle mit einer einzigen Schwingungsfrequenz,
die man in Hz (Hertz = Anzahl der Schwingungen
pro Sekunde) misst. Frequenz f und Wellenlange
N der Schwingung hingen iber die Gleichung
c="y - A zusammen. Laute sind Schallereignisse,
die aus verschiedenen Frequenzen zusammen-
gesetzt sind.

Die Schallgeschwindigkeit in Luft hingt von
Temperatur und Luftfeuchte ab, bei 25 °C und
50 % RF (= relative Luftfeuchte) betragt sie rund
340 m/s (also auch 340 mm/ms). Eine Schall-
welle von 10000 Hz (= 10 kHz) hat also eine
Wellenlinge von 34 mm, eine Schallwelle von
100 kHz eine Wellenlinge von 3,4 mm.

Die Energie einer Schallwelle ist dem Quad-
rat der Schalldruckamplitude proportional. Die
Lautstdrke gibt man meist als Logarithmus der
Energie in dB an: 1 dB = 10 log (Schallenergie)
=20 log (Schalldruck), relativ zur einem Schall-

druck von 2 - 1075 N/m2, der annihernd der Hor-
schwelle des Menschen entspricht. Um diesen
Bezug auf die Horschwelle des Menschen zu
kennzeichnen, spricht man bei Lautstérken von
dB SPL (sound pressure level).

Wenn eine Schallwelle sich ausbreitet, verteilt
sich ihre Energie auf eine immer groRere Flache.
Daher nimmt die Schallenergie mit dem Quad-
rat der Entfernung ab. Die Schalldruckamplitude
hingegen nimmt folglich linear mit der Entfer-
nung ab, also um 6 dB fiir jede Verdopplung der
Entfernung.

Neben dieser sogenannten ,geometrischen
Abschwichung“ wird die Schalldruckamplitude
bei ihrer Ausbreitung auch allmédhlich niedri-
ger, weil sie Energie an die Luft verliert (,atmo-
sphirische Dimpfung“). Die atmosphirische

Dampfung (oder Attenuation) einer Schallwelle
hingt stark von der Frequenz, aber dariiber hi-
naus auch von Temperatur und Luftfeuchte ab.
Hohe Frequenzen werden viel stirker gedimpft
als niedrige Frequenzen (weshalb der Donner
»grollt“, obwohl am Ort des Einschlagens eines
Blitzes eher ein helles Krachen zu héren ist).
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Bild 50. Abhiéngigkeit der atmosphirischen Abschwiéchung von der Frequenz zwischen 10 Hz und
200 kHz bei einer logarithmischen Auftragung beider Achsen. Eine Temperatur von 20 °C und

ein Luftdruck von 1 atm wurde als konstant angenommen, die Kurven fiir verschiedene Relative
Luftfeuchten sind eingetragen. Die Dampfung — selbst bereits in einem logarithmischen Maf3stab als
dB/100 m gemessen — dndert sich in diesem Frequenzbereich um mehr als sieben Zehnerpotenzen!

Nach allg. Lit. 34.



