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Zusammenfassung

Die Nahrungssuche ist fur Tiere kein triviales Verhatensproblem. Nahrung ist im Habitat
eines Tieres selten homogen verteilt, wobel raumliche Heterogenitét unter anderem durch das
zeitliche Muster der Ressourcenerneuerung und durch die Nahrungssuche der Tiere selbst
verursacht wird. Besonders bei sich rasch erneuernden Nahrungsquellen wie z.B.
BlUtennektar ist es fur viele Tiere von Vorteil, sich enerseits den Ort dieser Quellen zu
merken, um wieder dorthin zurlickzukehren, andererseits jedoch eine Rickkehr vor einer
rentablen Ressourcenerneuerung zu vermeiden. Bliten sind ortskonstant und produzieren
Nektar Uber einige Zeit hinweg. Ein gutes Ortsgedachtnis sowie die Fahigkeit, vorzeitige
Wiederbesuche einer Blite zu meiden, kénnen somit die Effizienz der Nahrungssuche
betrachtlich steigern. Viele der neotropischen Blitenfledermausarten (Phyllostomidae,
Glossophaginae) erndhren sich hauptsichlich von Nektar. Sie ermdglichen daher die
Untersuchung eines spezialisierten Ortsgedéchtnisses bel einem Saugetier.

Die vorliegende Doktorarbeit hatte zwel Zielee 1. Die Entwicklung eines neuartigen,
computergesteuerten Versuchssystems zur automatisierten Durchfihrung  sequenzieller
Verhaltensexperimente mit mehreren Individuen (Kapitel 1). 2. Die Untersuchung des
Ortsgedéachtnisses von Blitenfledermédusen fur kleinrdumige Blitenansammlungen unter
Verwendung dieses Systems (Kapitel 2 bis 5).

Das Versuchssystem (Kapitel 1) umfasst ein computergesteuertes kiinstliches Blitenfeld mit
64 Kunstbliten sowie 6 ebenfalls computergesteuerte Ké&fige. Das Blitenfeld stellt eine
Nahrungsareal dar, dessen einzelne Futterquellen eine rechnergesteuerte Ergiebigkeit haben
und deren wahrnehmbare Erscheinung fir drei Sinnesmodalitdten (Geruch, visuell,
echoakustisch) variiert werden kann. Die Ké&fige snd mit je zwe Kunstbliten zur
Einzeldressur, einem computeriiberwachten Hangplatz, einem Kamerallberwachungssystem
und computergesteuerten TUren ausgestattet. Blitenbesuche und andere versuchsrelevante
Parameter werden vom Computer mit Zeitangabe gespeichert. Dieses System erméglicht
sowohl die Datenaufnahme als auch den Austausch von Versuchstieren computergesteuert
und ohne Stérung der Tiere. Eine Anpassung des Systems an andere Tierarten l&sst sich
problemlos vornehmen. Fir die Experimente wurden BlUtenflederméuse der Art Glossophaga
soricina darauf trainiert, am beschriebenen Blitenfeld Nektar zu suchen.

Kapitel 2 befasst sich mit folgenden Fragen: 1. Ist das Ortsgedéchtnis von Bliten-
flederméusen so hoch auflésend, dass sie sich auch in einer kleinrdumigen Ansammlung von
Bliten wie einer Baumkrone Ort und Qualitdt einzelner Bliten merken kénnen? 2. Wenn ja,
vermindern sie nach Moglichkeit die Anforderungen an das Ortsgedéachtnis durch kognitive
Gruppierung rdumlich nahe benachbarter belohnender Bliten? 3. Wie hoch sind Kapazitét
und Flexibilitdt des Ortsgedéchtnisses innerhalb eines solchen Areals? Die Flederméuse
hatten in diesem Experiment die Aufgabe, am Blitenfeld die Nektar gebenden Bliten zu
finden und deren Positionen zu lernen. 32 der 64 Bliten gaben pro Versuchsdurchlauf einmal
Nektar, wobei belohnende Bluten entweder geklumpt oder zuféllig angeordnet waren. Das
Ortsgedéchtnis der Flederméuse erwies sich as so hoch auflésend, dass sich die Tiere auch in
dieser kleinrdumigen Blitenansammlung einzelne Blitenpositionen merken konnten. Zwar
erreichten die Tiere bel der geklumpten Vertellung ein htheres Korrektwahlenniveaus als in
der zufélligen, doch eine Simulation ergab, dass dieser unterschiedliche Korrektwahlenanteil
nicht nur auf kognitiver Gruppierung réumlich benachbarter Bliten beruhen kdnnte, sondern
auch auf ortlichen Positionsfehlern. Es bleibt somit ungeklart, ob die Tiere in der gegebenen
Situation Bliten kognitiv gruppierten, oder bisweilen versehentlich eine Nachbarblite der
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eigentlich anvisierten Blite besuchten. Das Ortsgedéchtnis der Fledermause erwies sich as
aulerst flexibel. Die Tiere stellten sich schnell und ohne Anzeichen von proaktiver Interferenz
(ohne Beeintrachtigung der Lernleistung durch zuvor gelernte Information) auf Verdnde-
rungen der Nahrungsverfigbarkeit ein. Sie lernten in beiden Blitenverteilungen die
Positionen von mindestens 27 Bl iten.

In Kapitel 3 wurde der Frage nachgegangen, ob die Flederméuse im oben beschriebenen
Versuch unmittelbare (und damit unprofitable) Wiederbesuche vermieden und — falls ja — ob
sie dazu ihr raumliches Arbeitsgedéchtnis (entspricht dem Kurzzeitgedéchtnis), Bewegungs-
regeln oder andere Strategien anwenden wirden. Die Tiere vermieden Wiederbesuche. Da
sch kein systematisches Ausbeuteverhalten nachweisen lief3, das rein auf Bewegungsregeln
beruhte und ohne Arbeitsgedachtnis realisierbar gewesen waére, ist zu vermuten, dass die Tiere
Wiederbesuche hauptsichlich mit Hilfe ihres Arbeitsgedachtnisses vermieden. Ist dies der
Fal, so konnten sie sich einzelne Blitenbesuche Uber mindestens 62 Besuchsereignisse
merken (dies zeigte eine Analyse des ,, Recency* -Effekts).

Jedem Lernen der Ortsposition einer Blite muss ein Erkennen der Blite als Futterquelle
vorangehen. Da Blitenflederméuse in der Regel viele Bliten derselben Pflanzenart an
verschiedenen Standorten besuchen, ist anzunehmen, dass sie die Fahigkeit besitzen, Bliten
as ,Typ“ zu erkennen. In dem in Kapitel 4 beschriebenen Experiment wurde die Fahigkeit
untersucht, in einer Zweifachwahl-Diskriminationsaufgabe echoakustisch spezifisch markierte
Kunstbliten an neuen Standorten wiederzuerkennen. Dies fuhrte zu dem Uberraschenden
Befund, dass die Tiere die an eéinem Ort erlernte Unterscheidung an einem anderen Ort neu
lernten und damit keine Generalisierung zeigten. Moglicherweise ist das Ldsen von
Zweifachwahl-Aufgaben fir BlUtenfledermause schwierig, weil solche Aufgaben der starken
Ortspréferenz der Tiere zuwiderlaufen.

Eine Blite ist fir eine Fledermaus ein multimodaler Stimulus, der echoakustisch, olfaktorisch
und gegebenenfalls auch optisch wahrgenommen werden kann. Mit dem in Kapitel 5
beschriebenen Experiment wurde untersucht, ob Sinnesinformation verschiedener
Modalitdten in unterschiedlicher Weise zum Aufbau des Ortsgedéchtnisses einer Blten-
position beitragt. Wie im ersten Versuch hatten die Tiere die Aufgabe, am Blitenfeld die
Nektar gebenden Bliten zu finden und deren Positionen zu lernen. 32 der 64 Bllten gaben pro
Versuchsdurchlauf  einmal  Nektar, wobei belohnende Bliten zufdlig vertellt waren.
Belohnende und unbelohnende Bliten waren durch verschiedene echoakustische oder visuelle
Stimuli oder gar nicht (Kontrolle) gekennzeichnet. Im Verlauf des Experiments wurden die
Stimuli zweimal vortbergehend entfernt. Die Flederméuse erreichten mit Stimuli beider
Modalitéten einen hoheren Korrektwahlenanteil als ohne. Die Entfernung der Stimuli hatte
zur Folge, dass sich der Korrektwahlenanteil zwischen den Versuchsbedingungen nicht mehr
sgnifikant unterschied. Die Tiere nutzten also neben ihrem Ortsgedéachtnis sowohl
echoakustische as auch visuelle Information zur Lokalisation Nektar gebender Bliten am
Feld. Wéhrend echoakustische Stimuli nur as Orientierungshilfe dienten, verbesserten
visuelle Stimuli anscheinend zusétzlich das Ortdernen, denn nach Entfernung der echo-
akustischen Stimuli fiel der Korrektwahlenanteil drastisch, nach Entfernung der visuellen
Stimuli nicht.

Das im Rahmen dieser Doktorarbeit entwickelte Versuchssystem erwies sich as ein
zuverldssiges Mittel zur Durchfihrung voll automatisierter Versuche mit mehreren Tieren.
Die durchgefiihrten Lernexperimente zeigten, dass Blitenflederméause ein hoch auflésendes,
flexibles Langzeit-Ortsgedéachtnis besitzen. Sie konnen unprofitable Wiederbesuche bereits
geleerter Bliten wahrscheinlich mit Hilfe des Arbeitsgedéchtnisses Uber mehr as 62
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Blitenanflige meiden. Es war keine Generdiserung echoakustischer Stimuli  in
Zweifachwahl-Diskriminationsaufgaben zwischen enem Dressurort und einem Testort
nachzuweisen. Dieses Uberraschende Phénomen kodnnte aufgrund des Versuchsparadigmas
durch eine Interferenz zwischen Ortdernen und Objektlernen verursacht worden sein. Die
Tiere nutzten echoakustische und visuelle Stimuli as Orientierungshilfe, wobel die Prasenz
visueller Stimuli zusétzlich das Ortdernen verbesserte.
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Kapitel 1:
Nahrungssuchein einer komplexen natur alistischen Umgebung:

Ein computer gesteuertes Versuchssystem zur automatisierten
Durchfiihrung sequenzieller Verhaltensexperimente mit mehreren Tieren

Einleitung

Grundlegende Voraussetzungen fur die wissenschaftliche Datenaufnahme sind Objektivitét,
Fehlerminimierung bei Datenaufnahme und -verarbeitung  sowie moglichst geringe
Beeinflussung der Versuchstiere beispielsweise durch Handhabung oder Anwesenheit von
Versuchdeitern. Der betréchtliche technische Fortschritt der letzten Jahrzehnte hat die
Entwicklung der verschiedensten automatisierten Methoden zur verhaltensbiologischen
Datenerfassung erméglicht, die das Erflllen dieser Voraussetzungen erleichtern. Dazu
gehdren Systeme, die eine direkte Datenerfassung durch Computer mit Hilfe von
Mirkoschaltern, Lichtschranken (z.B. Mauck und Dehnhardt 1997), Kameras (z.B. Fry et a.
2000), Touchpanels (Kao et a. 1995), elektrischen Feldern (Gerhardt et al. 1998), akustischen
Sensoren (Tsibulsky und O’ Gower 2002) etc. erlauben. Die Komplexitdt solcher Systeme
reicht vom einfachen Registrieren von Tastendruck oder Sensor-Signalen bis hin zu voll
automatisierter Datenaufnahme, die die Anwesenheit eines Versuchdeiters wahrend eines
Versuches unnitig macht.

Viele der genannten Methoden gestatten zwar eine automatisierte Datenaufnahme, erfordern
jedoch fir jeden Tausch von Versuchstieren ein Transferieren der Tiere von ihrem Ublichen
Aufenthaltsort in einen Versuchsraum. Das bedeutet im Allgemeinen ein Handhaben oder
zumindest eine Storung der Versuchstiere durch den Versuchdeiter. Ich stelle hier eine
vollstandig automatisierte Methode vor, die sowohl die Datenaufnahme as auch den
Austausch von Versuchstieren in beliebigen Zeitintervalen vollig computergesteuert und
damit ohne Stérung der Tiere ermdglicht.

Das System im Uberblick

Die hier beschriebene Methode wurde zur Untersuchung des Ortsgedachtnisses von
nektartrinkenden BlUtenflederméusen (Phyllostomidae, Glossophaginae) entwickelt. Se
besteht aus zwei eigensténdigen Einheiten, a) einem Blitenfeld aus 64 kinstlichen Bliten als
Futterquellen und b) 6 vollsténdig computergesteuerten Einzelké&figen.

Das Blutenfeld sellt eine Nahrungsressource dar, deren einzelne Futterquellen
unterschiedliche Eigenschaften aufweisen konnen, sowohl bezogen auf den Belohnungs-
zustand a's auch auf die physische Erscheinung. Es ist mdglich, belohnte Bliten einfach oder
mehrfach zu belohnen, beliebige Bliten as belohnt oder unbelohnt auszuwahlen, und an
diesen nach Wunsch verschiedene Signalgeber, wie z.B. weil3e Scheiben oder LED-Licht as
optische, Lochbélle als echoakustische Signale zu prasentieren. Die Nahrungssuchumgebung
der Tiere lasst sich damit unterschiedlich komplex gestalten, was die Beurteilung von
Nahrungssuchverhalten und Gedéchtnisfunktionen erlaubt.

Die Ké&fige sind mit je zwe Kunstbliten zur Futterversorgung und einem Hangplatz
ausgestattet und so groR, dass die Tiere darin gut fliegen koénnen. Ein Uberwachungssystem
und computergesteuerte Turen ermdglichen es, ein Tier automatisch aus seinem Ké&fig frei zu
lassen, damit es im Rahmen eines Versuchs am Blitenfeld Nektar suchen kann, danach
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wieder einzusperren und dann das néchste Tier frel zu lassen. Mit diesem System koénnen bis
zu 6 Tiere beliebig oft und in beliebigen Zeitintervallen abwechselnd am Blitenfeld fliegen,
ohne das ein Versuchdeiter anwesend sein muss. Die verschiedenen Tiere kbnnen dabei mit
verschiedenen Aufgaben konfrontiert werden.

Beide Systeme (Ké&fige und Blitenfeld) werden gemeinsam von einem Computer gesteuert,
der auch die verschiedenen Ereignisse (z.B. Blitenanfliige, Tur 6ffnen) mit Zeitangabe und
weiteren Eigenschaften speichert. Auflerdem steuert der Rechner ein semiautomatisches
Spulprogramm fir das Schlauchsystem, welches zur Nektarversorgung der Bliten notwendig
ist.

Die Tiere konnen in diesem System ohne gesundheitliche Beeintréchtigung wochen- oder
monatelang V ersuche machen, ohne dass ihre Handhabung wahrend dieser Zeit notwendig ist.

Eine Anpassung des hier beschriebenen Systems an andere Tierarten lésst sich problemlos
vornehmen, indem man die hier verwendeten Futterspender und Ké&fige entsprechend den
Anforderungen der verwendeten Art gestaltet, ohne jedoch das Prinzip des Systems zu
andern.

Automatische Hardware

Blutenfeld

Das Blitenfeld (Abb. 1) besteht aus 64
identischen Kunstbliten (s.u.), vertikal
angeordnet in 8 Reithen mit je 8 Blten.
Jede Blite ist 25 cm (Mitte-Mitte) von
ihren ndchsten Nachbarn (vertikal und
horizontal) entfernt. Die Bliten sind an
enem Gestell aus Aluminiumprofilen
(Item, Profil 6, 30 x 30 leicht) mit grauer
PVC-Blende as Sichtschutz angebracht.
Die Vewendung von Aluminiumprofilen
ermdglicht eine stufenlose Anpassung der
Absténde der Bluten zueinander. Seitlich
und rickwértig ist das Blitenfeld mit
schwarzem Stoff verkleidet, um Ver-
schmutzung und Beschadigung durch die
Tiere zu verhindern. Das Blutenfeld ist
geringfligig nach vorn geneigt (ca. 15°), so
dass beim Spilen des Schlauchsystems
(su.) keine FlUssigkeit aus den oberen
Bllten auf die unteren tropfen kann.

Zwei  abgeschirmte  Energiesparlampen f
(A0W, 75mA) beleuchten das Feld bei
Versuchen mit visuellen Stimuli aus zwe  Abb. 1: Foto des einsatzbereiten Bltenfeldes.
Richtungen mit einer Lichtstérke von 0,20

bis 0,35 Lux (Lunasix 3, Gossen, gemessen am Feld). Sie sind symmetrisch in einer Hohe von
etwa 3,5m in einem Abstand von 3,0m zueinander und einer Entfernung von 3,7m zum Feld
angebracht.
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Kafige

Jedes Tier wird wéhrend der Experimente in einem eigenen Ké&fig gehaten (Abb. 2). Ein ist
mit 2 Kunstbliten as Nahrungsguellen und zum Training auf Stimuli, einem Hangplatz an
einer Waage zur Gewichtstiberwachung und Anwesenheitskontrolle, einer Videokamera zur
Anwesenheitskontrolle und direkten Beobachtung sowie ener normalen und einer
computergesteuerten TUr ausgestattet. Je zwel Kéfige werden zur Videouberwachung mit
einem Infrarotscheinwerfer (860nm) beleuchtet. Auf dem Plexiglasdach jedes Ké&figs ist
mittig oberhalb der Tiren eine Welldlicht-LED (5600mcd, 5mm-Typ, wasserklar, mit
3300hm-Vorwiderstand an 5V) mit Fassung (Conrad, SML 08, LED-Fassung mit
Spiegelreflektor und geschliffener Optik angebracht, um bei Bedarf visuelle Stimuli Uber den
K&figbl iten beleuchten zu kénnen.

Kafigaufbau 1,53m L
Die Kafige (Abb. 2) aus Aluminium / -
profilen (Item, Profil 5, 20 x 20 leicht) - -%
messen 1,53m x 0,69m x 2,24m (Léange

X Breite x Hohe) und haben 0,2m hohe

Fulke. Die Seitenwénde bestehen aus

grauem PV C, Decke und Riickwand aus
transparentem Plexiglas. So kénnen die

Tiere das Bliutenfeld aus dem Ké&fig :I:
heraus nicht sehen, AuBenlicht jedoch 5 94,

in den K&fig gelangen. Der Boden
besteht aus einem Edelstahlgitter mit h
10mm Aussparungsquadraten und 5mm Lo — - —
Stegen, das mit Drahtgitter mit einer o
Maschenweite von 5mm abgedeckt ist. 0.6m

PO OTQ

Tdren

Jeder K&fig ist von vorn durch eine IO,Zm
Plexiglas-Tur (Abb. 2) zuganglich. Eine - :
darunter befindliche Schiebetir aus ' 0,69m
grauem PVC (Abb. 2) dient as

Flugluke und kann mit Hilfe eines Apb. 2: Schematische Darstellung eines Versuchskéfigs. a
Getriebemotors per Computer gedffnet WeiRlicht-LED, b: Waage, ¢ Kamera, d: Turmotor, €

(nach oben gezogen) und geschlossen Hangplatz an Waage, f: Kunstblite, g: Tadr, h: Seil fur
werden Schiebetr, i: computergesteuerte Schiebetdir.

Hangplatz an Waage

Mit Ausnahme der Bliten konnen die Tiere nur ein Stiick Kork as Hangplatz nutzen, das
Uber einen Draht an einer Waage (Scout SR2020) in der Mitte des K&figdaches befestigt ist.
Uber die Waage kann das Gewicht (auf 1mg genau) und die Anwesenheit eines Tieres durch
den Computer registriert werden. Uber dem Hangplatz befindet sich ein kleines Dach zur
Abschirmung des Tieres von Tagedlicht.

Kafiguberwachungssystem

Jeder K&fig ist mit einer CCD-Kamera (AL-240 1/3 Zoll) ausgestattet. Uber einen Kamera-
Umschalter (PIH 200-8, CS Lilin, modifiziert fir Computerbetrieb) kann der Computer eine
Kamera auswéahlen, die damit automatisch mit eilnem Bewegungsmelder (PIH 6004, CS Lilin,
modifiziert fir Computerbetrieb) gekoppelt ist (s.a. Abb. 7 B).
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Dieses System ermgglicht ein automatisches Aus- und Einsperren der Tiere. Hat ein Tier
einen Versuchsdurchlauf beendet, verbindet der Computer die entsprechende Kéafigkamera
mit dem Bewegungsmelder, 6ffnet die K&figtir und wartet auf ein Signal aus dem Ké&fig, d.h.,
auf einen Anflug an einer K&figblite, eine Registrierung an der Waage oder ein Signal des
Bewegungsmelders. Auf ein solches Signa hin schliefdt er die Tur und erwartet ein erneutes
Signal aus dem Ké&fig, um die Anwesenheit des Tieres nach Schlief3en der Tir sicherzustellen,
bevor er die Tir des nachsten Versuchstieres 6ffnet.

Kunstbliten

Die Tiere bekommen ihre Nahrung (18%iges Zuckerwasser als Nektarersatz) wahrend der
Versuche aus kinstlichen Bliten. Diese Kunstbliten (Abb. 3) bestehen aus
- einem BlUtenkopf mit
0 Lichtschranke
0 gruner LED als potentiellem Stimulus
o Duftaustrittdoch fur olfaktorische Stimuli
- PVC- und Silikonschlauch a's Nektarzul auf
- ener Schlauchhalterung
- einem Schlauchquetschventil zur Nektarzulaufregulation
- einem Schlauchquetschventil zur Duftregulation
- einem Getriebemotor mit 180°-Schwenkarm zur fakultativen Prasentation optischer
oder echoreflektierender Stimuli
- einer Gabellichtschranke zur korrekten Ausrichtung des Schwenkarmes und
- ener Busplatine zum Anschluss von Stromversorgung und Signalleitungen zu einem
Computer.
Diese Bauteile sind auf einem Aluminiumtréger montiert.

ll

N
IS
g h b

Abb. 3: Kunstbliite in Seitenansicht. a: Blitenkopf, b: Nektarschlauch, c: Schwenkarm, d: Motor, e
Gabdllichtschranke, f: Schlauchhalterung und Kabelfiihrung, g: Schlauchquetschventil, h: Busplatine.

a b ¢ d e f b
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BlUtenkopfe

Die Blitenkopfe bestehen aus grauen PVC-
Zylindern mit einem zentralen Loch (Abb. 4).
Lichtschrankenempfanger (Sharp, IS 471 F) und —
sender (Sharp, GL 480, Abb. 5 A) zur Detektion
von Besuchsereignissen per Computer sind in
Aussparungen oben bzw. unten angebracht. Ein
nach Montage der Lichtschranken aufgesteckter
PVC-Ring verleiht den Blutenkopfen visudl wie
echoakustisch ein identisches Erscheinungshild. In
den Blutenkopf ist links neben dem zentralen Loch
eine computergesteuerte grine LED (Telefunken,
TLLG 4400, Abb. 5 B) as potentieller visueller
Stimulus eingesetzt, rechts dient ein Imm-Loch zur e
potentiellen Prasentation von Duftreizen. Inklusive Abb. 4: Blutenkopf einer Kunstblite. a

Ring ist ein Blitenkopf 17mm tief und 32mm im gcr]j‘t"’e';'t@trg' br; L(;)'ChLTUI’rlt Nﬁkta{(zu'eiﬁungzl c
DUFChme$er urtaustri ocn, d: Icntschranke, €. grune

LED.

Schlauch

Als Nektarzufihrung zum zentralen Loch im Blitenkopf dient ein Iebensmittelechter,
transparenter PV C-Schlauch (Nalgene 380, Innendurchmesser: 1,6mm; Auf3endurchmesser:
3,2mm), der mittels Spritzenkanile (20G x 1,5 Zoll, Nadel abgefrést) und LuerLock-
Anschluss rickwaértig im BlUtenkopf befestigt ist.

Ventile

Der Nektarzufluss wird Uber ein Schlauchquetschventil (ASCO, W295A112-12VDC)
gesteuert. Die Computeransteuerung des Ventils erfolgt Uber eine Transistor-Elektronik (Abb.
5 C). Im Ventil befindet sich ein kurzer, quetschelastischer Silikonschlauch (Shore-Hérte 55),
der Uber den PV C-Schlauch geschoben wird.

Ein typgleiches Ventil ist fur die Steuerung des Duftstromes zur Présentation olfaktorischer
Stimuli vorgesehen.

Getriebemotor mit Schwenkarm und Motorlichtschranke

Visuelle oder echoreflektierende Stimuli konnen mit Hilfe enes 180°-Schwenkarms
présentiert werden. Der Schwenkarm aus Aluminium (Lange: 160mm; Durchmesser: 4mm)
ist so auf einem Getriebemotor montiert, dass ein aufgeschraubter Stimulus sich fir die
Prasentation direkt Uber dem Blitenkopf befindet. Die Computeransteuerung des
Getriebemotors erfolgt tber ein Motorsteuerungs-IC (Rohm, BA6208, SOP8-Gehause, Abb. 5
D) fur Rechtslauf, Linkslauf, Stop.

Zur korrekten Ausrichtung des Schwenkarmes befindet sich hinter dem Getriebemotor eine
computeriiberwachte Gabellichtschranke (Osram, SFH 9302, Abb. 5 E), die durch vom
Schwenkarm nach unten ragende Schrauben unterbrochen werden kann.

Busplatine

Der Anschluss von Stromversorgung (5V, 12V) und Datenleitungen erfolgt mit
Flachbandkabeln Uber eine dafir entwickelte Busplatine mit Steckern.
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A B C
IS Ventil
471F TLLG ZUN 19V
tﬁv RE ° L] M °©
GL 480 5V RA IN4001
1 R2
Masse 5V Masse
Masse E
D RA2 RA1 SFH 9302
BA6 >
208F R5
M R4
5V asse
R3

5v RE Masse
Motor

Abb. 5: Schatpléne der Blitenbauteile. A: Lichtschranke, B: grine LED, C: Schlauchquetschventil, D:
Motorsteuerung, E: Gabellichtschranke. Widersténde: R1=3,9kOhm, R2=18kOhm, R3=390hm, R4=3,3kOhm,
R5=3300hm.

Aluminiumtrager

Alle Blitenbauteile sind auf einem Aluminiumtréger angebracht. Dieser wird so montiert,
dass der vordere Teil sichtbar und der hintere Teil hinter einer Blende verborgen ist. Der
Blltenkopf ist mit einer 5cm langen Gewindestange vorn am Trager befestigt, der
Getriebemotor und die Gabellichtschranke im vorderen Teil des Trégers eingelassen, die
Ventile und die Busplatine im hinteren Tell seitlich bzw. unten am Trager befestigt. Auf der
Seite des Nektarventils ist am vorderen Teil des Trégers ein Kunststoffwinkel angebracht, der
sowohl die Kabel verdeckt, als auch den Schlauch fihrt. So ist en identisches
Erscheinungshild des wahrnehmbaren Teils jeder Kunstblite gewéhrleistet. Die Malie einer
Kunstbliite betragen 330mm x 35mm x 53mm (Lange x Breite x Hohe, ohne Stimuli), wobei
der wahrnehmbare Teil ca. 200mm aus dem Blitenfeld bzw. der Kafigriickwand herausragt.
Dadurch haben auch grof3e Blumenfledermausarten gentigend Platz fur einen Schwirrflug vor
den Kunstbl iten.

Funktionsweise

Um Nektar zu erhalten, muss eine Feldermaus ihre Schnauze wie bei einer natirlichen Blite
in die Offnung des Blitenkopfes stecken. Damit unterbricht sie die Lichtschranke, was der
Computer registriert. Wenn die Blite belohnt werden soll, 6ffnet der Computer das
Nektarventil, aktiviert voribergehend die elektronische Nektarpumpe (s.u.) und schlief?t das
Ventil wieder. So wird eine definierte Menge Nektar in den Blitenkopf gepumpt und kann
von der Fledermaus getrunken werden.

Schlauchsystem

Ké&fige und Blitenfeld haben je ein eigenstdndiges Schlauchsystem (Abb. 6) mit Pumpe,
gekihltem  Nektarreservoir,  beheiztem  Wasserbehdter  sowie  Alkohol-  und
Schmutzwasserbehdlter zum automatischen Spulen.
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A Blitenfeld Ventile Blitenfeld Ventile Kéfige
] 8 a Alkohol e Bliten
9 9 9 9 9 9 9 9! D1 b \évisser f C\I/kohol
¢ Schmutzwasser g Wasser
9 9 9 9 9 9 9 9! D2 g ge!ﬂar o Reihe 1.8 h ﬁcilw(;nutzwasser
eihenventile Reihe 1-8 i ektar
9 9 9 9‘ 9 9 9 9! D3 D Druckausgleichsventile Reihe 1-8
Sonstiges
222222 2 2 loa )
i B Kafige 1-76 Blutennummer
A  Alkohol
9 9 9 9 9 9 9 9! D5 +O 76 W  Wasser (heil3)
L@ S Schmutzwasser
€ e 22 Q E'2! D6 O N  Nektarreservoir (gekiihlt)
P Pumpe
2R 22 9: D7 1o X X Blutenfeld
Q2221222 Q I hg X X Kafigen
i Ute
57 64 B T Schlauch
R8 Rohr
R7 HO = Ventil
R6 HO
el A W) M 19 A W[ [
R3 i
R2 i |
R1 i P i P
a b c¢c d D e f g h i {j

Abb. 6: Schematische Ubersicht des Schlauchsystems. A: Blitenfeld, B: Kéfige. Sonstiges s. Legende.

Schlduche und Verbinder

Das gesamte Schlauchsystem besteht aus transparentem, lebensmittelechten PV C-Schlauch
(Nalgene 380, Innendurchmesser: 1,6mm; Aulendurchmesser:  3,2mm), in den
Schlauchquetschventilen aus Silikonschlauch (s. Ventile). Die Verbindung zwischen den
Schlduchen erfolgt bei Verbindung zweier Schlduche durch Aufstecken des Silikonschlauches
auf den PVC-Schlauch oder durch gerade Polypropylen-Verbinder (NeoLab,
Verbindungstiick gerade, fur Schlauchinnendurchmesser 1,0 bis 2,0mm, ale druckfesten
Verbindungen). Die Verbindung dreler Schlduche erfolgt mit Polypropylen-T-Verbindern
(NeoL ab, Miniatur-T-Sttick, fur Schlauchinnendurchmesser 1,0-2,0mm).

Pumpen

Eine Pumpe bestent aus einem computergesteuerten Schrittmotor, der Uber ene
Gewindestange einen Schlitten bewegen kann, der wiederum den Kolben einer gasdichten
25ml-Hamiltonspritze (1025TLL) bewegt. Mit diesem System werden pro Pumpenschritt
(=Winkelschritt des Schrittmotors) 3,22ul Flissigkeit gefordert.

Handsteuerung

Eine tragbare Handsteuerung mit 7 Computersignalleitungen erméglicht den Handbetrieb der
Nektarversorgung. Damit l&sst sich das Blutenfeld- oder das Ké&fignektarsystem auswahlen,
einzelne Nektarventile 6ffnen und schlief3en, Laufrichtung und Geschwindigkeit der Pumpe
einstellen, und die Pumpe fir die gewlinschte Dauer in Betrieb setzen.

Druckausgl eichssystem am Bl Gitenfeld

Die Nektarmengen (Belohnungsmengen), die bel einem belohnten Anflug am Feld gegeben
werden, sind an alen Bllten identisch. Um diese Forderkonstanz zu erreichen, ist en
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Druckausgleichssystem notwendig, da sich die Bliten am vertikalen Blitenfeld auf
verschiedenen Hohen befinden und das Schlauchsystem elastisch ist.

Im Ruhezustand herrscht fir den Grofteil der Bliten ein leichter Uberdruck auf dem
Schlauchsystem. Vor einer Belohnung wird der hydrostatische Druck im Schlauchsystem auf
Hohe der angeflogenen Blite auf den Wert Null gebracht. Dies geschieht durch kurzfristiges
Offnen eines Uberlaufventils auf Hohe der angeflogenen Blite zum Ausgleich
hydrostatischen Uberdrucks. Wenn jetzt das Blitenventil der belohnten Blite getffnet wird,
fuhrt alein die Aktion der Schrittmotorpumpe zu einem Nektarfluss.

Nach Abschluss eines Anflugs wird mittels Schrittmotorpumpe Nektar in das Schlauchsystem
gepumpt und mit Hilfe eines Uberlaufventils in der obersten Reihe des Blitenfeldes auf
Gleichgewichtsdruck fir diese oberste Reihe gebracht. Dies ist die VVoraussetzung dafir, das
fur jeden Folgeanflug an eine beliebige Blitenrethe der Druck mit Hilfe des jeweiligen
Reihenlberlaufventils vor Forderung der Nektarbelohnung auf Gleichgewichtsdruck fir diese
jeweilige Reihe gebracht werden kann.

Zusatzventile

Zusétzlich zu den Druckausgleichsventilen gibt es sowohl fir das Blitenfeld as auch fur das
Kéfigsystem Ventile, mit deren Hilfe der Computer steuert, welche Flissigkeit (Nektar,
Wasser, Alkohol) er in das System saugen bzw. ob er Flussigkeit in den Abfallbehdter
pumpen lasst (Abb. 6). Am Blitenfeld gibt es fur jede Blitenreihe ein Ventil, das den
FlUssigkeitsaustausch zwischen den horizontalen Blitenreihen (ausgeldst durch statischen
Druck) sowie beim Ansaugen oder Abpumpen von Flissigkeiten vermeidet. Im Ka&figsystem
gibt es ein entsprechendes Ventil.

Fltissi gkeitsbehlter

Die Nektarreservoire sind 0,5Liter-Polypropylen-Flaschen in einem 12V-Kuhlschrank
(Conrad, Kduhl- und Warmhaltebox, 41 Inhat), versehen mit einem eektronischen
Temperaturregler (Conrad, Relaisschaltstufe und Temperatur-Zeit-Modul, eingestellt auf 7°
Celsius). Damit kann der Nektar fir mehrere Tage bereit gestellt werden, ohne zu verderben.
Bel den Wasserbehditern handelt es sich um Wasserbdder, die die eingestellte
Wassertemperatur von 60° Celsius konstant halten. Die Wasserb&der werden Uber eine
Zeitschaltuhr gesteuert, da sie lediglich nach Abschluss einer Versuchsnacht benétigt werden
(s. automatisierte Spulung). Der Alkohol befindet sich in verschlief3aren Glasflaschen mit
einer Offnung fir den Zuleitungsschlauch. Als Schmutzwasserbehalter dienen SLiter-Eimer.

Uberwachungsraum

Die Bedienung des Computers erfolgt durch eine Tastatur und einen Monitor in einem
Uberwachungsraum auRerhalb des Versuchsraumes. Dort  befinden sich auch ein
Videomonitor, der das Blitenfeld zeigt, und einer, der den K&ig des jeweils im Versuch
befindlichen Tieres zeigt. Dies ermdglicht eine visuelle Kontrolle des Versuchsablaufes von
aul}en und ein schnelles Eingreifen im Falle von Problemen.

Stromversorgung

Mit Ausnahme von Kamera-Umschalter, Bewegungsmelder und beheizten Wasserbehdtern
werden alle Gerdte mit 5V bzw. 12V aus 4 Computernetzteilen (Pollin, AE400; 12V 13A, 5V
45A) versorgt, die in einem angrenzenden Raum untergebracht sind. Diese réumliche
Trennung verhindert, dass die akustische Hochfrequenz emittierenden Netzteile die
Flederméuse stéren. Lediglich die serielle Schnittstellenkarte (zum Anschluss der Waagen)
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benttigt zusétzlich —12V, die sie aus denselben Netzteilen erhdlt. Das Netzteil fir den
Computer wird zur Vermeidung von Betriebsausfédlen aufgrund von Stromschwankungen
Uber ein Back-UPS (UPS=, uninterruptable power supply”, Pufferakkumulator, APC, Back-
UPS CS 350) betrieben.

Computer und Datenleitungen

Computer

Der Computer (Jumptec, Cool A
Monster, Pentium, 266MHz,

32MB RAM) fir die Steuerung Computer
des System? lauft ohne I__uf_ter Lol [ —

und mit gerduschloser Chipdisk [ gjjen Motor- Ventil || ventil
(Jumptec, chipDISK/ 16-DIE, |lichtschranke LED} IMotor | prschranke Nektar || Duft

16MB). Die Stromversorgung | I Y L [ oy
(5V) erfolgt Uber ein Netzteil Masse °Masse

aulRerhalb des Versuchsraumes B
(s. Stromversorgung). Damit

erzeugt der ruckwértig am

Blutenfeld befestigte Computer —{ Wange 1] Wange 2 || Waage 3| Waage 4 || Waage5 || Waage6 ]

wahrend der Versuche keinerlei Karmera 1 [Kamera2| Kemera 3 [Kamera | Kamera§)[Kamera6

Gerausche, die moglicherweise amera Jrarea a”“era a”“era ameasamea

als Orientierungsreize dienen 1 Ikamera-Umschaiter Kamera

Kkénnten. Bewegungsmelder — | BIUtePfeId
. Monitor Monitor

Der Anschlul? der 650 5-Volt L J‘

Datenleitungen erfolgt Uber 4 = Computer

|/O-Schnittstellenkarten mit je x152

192 TTL  Ein-/Ausgéngen WHU I 7
(Jumptec, 8255/8254 48-192 x PUMPEPUTIRG  [17 Ventilg

I/0) bzw. eine 8-fach serielle
Schnittstellen-Karte  (decision-  Abb. 7: Ubersicht des Datenleitungssystems. A: Kunstbliite, B:
computer, 8-Port RS-232, gfor?plett_% Daétenlgtuhngssyiemb < i o b
eile zeigen die Richtung des Datentransfers an. Linien ohne Pfeile
gnsc.:gtl)uss deI; oS GVZaagen) sind Stromversorgung (A) bzw. Video-Verbindungen (B). Dieim Text
etriepssystem: e erwéhnte ungenutzte Datenleitung fir Ton ist nicht eingezeichnet.

Datenleitungssystem

Abbildung 7 A gibt einen Uberblick tiber das Datenleitungs- und Stromversorgungssystem
einer Kunstblite. Jede Blite besitzt 2 Datenleitungen zu Computereingangen
(Blttenlichtschranke und Motorlichtschranke) und 6 Datenleitungen zu Rechnerausgéngen
(griine LED, 2x Motor, Ventil Nektar, Ventil Duft®, Tor?).

Abbildung 7 B zeigt einen Uberblick iiber das gesamte Datenleitungssystem. Der Computer
verwaltet insgesamt 650 Datenleitungen. Die 170 Eingange werden belegt durch die Waagen,
den Bewegungsmelder, die Pumpen, die Handsteuerung sowie Bliten- und Motor-
lichtschranken der Kunstbliten. Uber die Ausgidnge werden Ventile, die Pumpen, der

! Die Duft-Ventile zur Darbietung olfaktorischer Stimuli wurden bisher nicht bendtigt, so dass sie hier teilweise
als Druckausglei chsventile genutzt werden.

2 Die Datenleitung ,, Ton“ ist zum Betrieb eines Lautsprechers vorgesehen, der al's passiv akustischer Stimulus
dienen soll. Da die Lautsprecher bisher nicht installiert sind, werden die Datenleitungen hier in einigen Féllen
zur Steuerung der Tlrmotoren genutzt.
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KameraUmschalter sowie der Schwenkarmmotor und die grine LED der Kunstbliten (+
Turmotoren auf der Tonleitung) gesteuert.

Software

Das Steuerungsprogramm ,,Versuch® wurde von York Winter in Pascal programmiert. Es
ermdglicht die Durchfiihrung verschiedener Versuche mit der beschriebenen Anlage sowie
deren automatische Pflege.

Versuchsprogrammteil

Das Versuchsprogramm gestattet mit dem beschriebenen Aufbau vollautomatische Versuche
mit 1 bis 6 Tieren. Die Tiere kénnen in beliebiger Relhenfolge abwechselnd frei am
Blitenfeld fliegen.

Blltenfeld

Zwel Versuchsmodi lassen entweder die belohnten Bliten einzeln nacheinander oder ale
gleichzeitig ,aufblihen” (die Nektargabe belohnter Bliten wird in einem Versuchsdurchlauf
entweder sukzessive nacheinander aktiviert oder smultan von Beginn an). Es kann eingestellt
werden, ob und welche Stimuli (s. u) verwendet und wie oft dieselbe Feldblite
hintereinander belohnt werden soll. Das Programm erméglicht die Angabe von bis zu 10
verschiedenen Blitenverteilungen (Verteilung belohnter und unbelohnter Bliten) mit beliebig
vielen belohnten Bliten. Diese Verteilungen kénnen nach Belieben fir verschiedene Tiere
oder fur jedes einzelne Tier in beliebiger Reihenfolge ausgewahlt werden. Alternativ gibt es
statt vorgegebener Blitenverteilungen echte Zufallsverteilungen, wobei die maximale Anzahl
der belohnten Bliten frei gewdhlt werden kann. Statt der Zufallsverteilung ist auch die
Auswahl eines Tagessatzes moglich, der abhangig vom Tag des Monats eine bestimmte
Zufalsverteilung wahlt. Die Zeit, die den Tieren pro Versuchsdurchlauf (eine Freiflugphase
am Feld) zur Verfligung steht, kann beliebig gewahlt werden (minutengenau, fir jedes Tier
einzeln). Auch eine Begrenzung der Anzahl von Anfliigen am Blutenfeld ist mdglich (fur ale
Tiere gleich). Soll nur ein Tier am Feld fliegen, kann es entweder zwischen zwel
Versuchsdurchlaufen eingesperrt werden oder die ganze Zeit aullerhab des Ké&figs
verbringen.

Kafige

Die Belohnungsmenge in den K&figen ist fur jedes Tier einzeln einstellbar. Wahrend der
Versuche sollen die Tiere moglichst am Feld Futter suchen. Jedoch ist zumindest eine geringe
Belohnung in den K&figen notwendig, damit die Tiere freiwillig dorthin zurlickkehren. Daher
gibt es die Moglichkeit einer zeitlichen oder einer mengenbasierten Belohnungsreduktion. Die
zeitliche Belohnungsreduktion gibt fir eine sekundengenau einstellbare Zeit nach Einsperren
eines Tieres bel jedem Anflug eine Belohnung. Nach Ablauf dieser Zeit wird eine Belohnung
nur nach Ablauf einer sekundengenau einstellbaren minimalen Wartezeit seit dem letzten
Anflug an dieser Blite gegeben. Bei der mengenreduzierten Belohnung wird jeder Anflug
belohnt, wobel fir eine sekundengenau einstellbare Zeit eine grof3e Menge Nektar gegeben
wird (Einstellung in Pumpenschritten, 1 Schritt = 3,22ul), danach eine kleine Menge. Mit
Ausnahme der Art der Belohnungsreduktion kénnen diese Parameter fir jedes Tier einzeln
eingestellt werden. Des Weliteren lasst sich enstellen, wie lange ein Tier mindestens in
seinem K&fig verbleiben soll, bevor es wieder am Feld fliegen darf (minutengenau).

Sonstiges

Eine zusdtzliche Parameterdatel gestattet das automatische Ein- und Ausschalten der
Blitenbelohnung (die Tiere sollten in der Lichtphase keine Belohnung erhalten), den
automatischen Start und die Beendigung eines Versuches sowie den Beginn des
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automatischen Spulens zu bestimmten Zeitpunkten (s.u.). Sowohl in dieser Datei als auch
anderweitig lassen sich diverse weitere Einstellungen vornehmen, deren detaillierte
Aufstellung hier zu weit fuhren wirde.

Spuilprogrammiteil

Automatisches Fillen und Leeren des Schlauchsystems

Die unumgéanglichen Silikonschlauche in den Schlauchquetschventilen sind luftdurchldssig,
weshalb nach mehr as 14 Stunden Betriebsdauer kleine Luftblasen im Schlauchsystem
auftauchen. Daher wird das Blitenfeld zu Beginn eines Versuchstages geleert und erneut mit
Nektar gefillt, um Unregelmalligkeiten der Belohnungen auszuschlief3en. Das Programm
erlaubt die Automatisierung dieses Vorganges. Beide Schlauchsysteme kdnnen einzeln oder
zusammen mit Nektar, Wasser oder Alkohol geflllt werden. Je nach Einstellung wird das
System vollstdndig oder mit dem Fissigkeitspegel im Schlauch bis kurz vor die Bliten
geflllt. Letzteres gestattet das saubere Fillen der Feldbliten ohne Nektarreste im BlUtenkopf
mit der Handsteuerung (s.0.) direkt vor einem Versuch. Dieses Vorgehen stellt sicher, dass
bereits beim ersten Versuchsdurchlauf belohnte Bliten tatsichlich belohnt, unbelohnte
tatsachlich unbelohnt sind. Zur Verminderung systembedingter Fllssigkeitsreste in den
Schlduchen kann das automatische L eeren automati sch mehrfach hintereinander erfolgen.

Automatisierte Spilung

Der Zuckergehalt in der verwendeten 18%igen Zuckerlésung ist nicht hoch genug, um
Pilzwachstum zu hemmen. Daher wird die Anlage ale 3 bis 4 Tage automatisch mit Wasser
und Alkohol gespuilt. Nach einer Versuchsnacht |ésst der Computer zunéchst die Pumpen den
Nektar aus den Schlauchsystemen saugen und in die Schmutzwassergeféalie pumpen. Danach
fullt er beide Schlauchsysteme mit Wasser (6malige Wiederholung, einstellbar) aus dem
beheizten Wasserbehélter (60°C), leert die Schlauchsysteme erneut und fullt sie mit 70%igem
Alkohol aus dem Alkoholbehélter. Nach 60min Wartezeit werden die Schlauchsysteme erneut
geleert und wieder mit heifem Wasser (6malige Wiederholung, einstellbar) gespult. Am
folgenden Morgen entfernt der Versuchdeiter die Nektarreservoire und l&sst die
Nektarzuleitungsschlduche auf die gleiche Weise spllen. Wenn die Anlage wieder verwendet
wird, werden die Schlauchsysteme nochmals mit Wasser gefillt (ein- bis 2fache Menge,
einstellbar), geleert und dann mit Nektar gefllt.

Datenspeicherung

Das Programm legt eine Ereignisdatei und eine Protokolldatel an. Bel beiden handelt es sich
um Textdateien, die direkt in diverse Programme wie z.B. Excel eingelesen werden kdnnen.

Ereignisdatel

In der Ereignisdatel wird jedes Ereignis eines Versuches mit Datum und Uhrzeit auf 1msec
genau gespeichert. Als Ereignisse zahlen Blitenanfliige, An- und Abflige an Waagen,
Gewichtsmessungen, Signale des Bewegungsmelders, Offnen und Schlieffen einer Ké&figtir
sowie Beginn und Ende eines Versuchsdurchganges. Jedes Ereignis kann durch entsprechende
Zahlencodes eindeutig identifiziert werden. Blitenanflige werden inklusive Anflugdauer,
Tiernummer, Kafignummer, Versuchsdurchlaufsnummer (bel Blitenfeldanfliigen) und Status
(belohnt/ unbelohnt; prinzipiell belohnt/ unbelohnt; wie oft in diesem Versuchsdurchlauf
angeflogen)  gespeichert. Um  Datenverluste durch  Systemabstirze (z.B. be
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Stromschwankungen) zu vermindern, wird diese Datei automatisch alle halbe Stunde auf der
Festplatte gesichert.

Protokolldatei

Die Protokolldatei enthdlt Datum und Uhrzeit des Beginns eines jeden Versuchsdurchlaufes
(auf Imsec genau), die Anzahl der belohnten Bliten sowie eine Liste der belohnten Bliten in
diesem Versuchsdurchlauf.

Wartung

Neben dem Spilen des Schlauchsystems alle 3 bis 4 Tage (bei einer Umgebungstemperatur
bis 25Grad Celsius), missen regelmdldig die Ventile, die Pumpen und die
BlUtenlichtschranken auf Funktionsféahigkeit gepriift werden. Eine Kontrolle der Ventile und
Pumpen ist durch das tagliche Auffillen der Schlauchsysteme mit der Handsteuerung
automatisch gegeben. Die Ventile verkleben manchmal, wenn Zuckerwasser aus einem
undichten Schlauch austritt und schalten dann nicht mehr. Durch einfaches Spilen der
Ventilkolben mit lauwarmem Wasser sowie dem Ersetzen des undichten Schlauches ist dieses
Problem schnell behoben. Wegen des hohen statischen Drucks der Flissigkeitssaule am
vertikalen Blitenfeld 1auft eine geringe Menge FlUssigkeit aus den Spritzen der Pumpen, die
man beim Spulen des Schlauchsystems beseitigen kann. Da die Tiere wahrend der Versuche
langere Zeit in der Versuchsanlage verbringen, bekommen sie neben dem Zuckerwasser
Zusatznahrung, die zum Tell aus Pollen besteht. Dadurch kommt es bei einzelnen
Flederméusen ab und zu zur Dauerunterbrechung der KafigblUtenlichtschranken durch auf
dem Lichtschrankensender abgelagerten Pollen. Der Pollen lasst sich problemlos mit einem
Wattestdbchen oder einem kleinen Schraubendreher entfernen.

Ver suchsablauf

Die Funktionsweise der Anlage sei hier an einem Beispiel verdeutlicht. Stellen wir uns z.B.
die Frage, ob Blutenflederméuse eine komplexe Blitenvertellung an unserem kleinrdumig
vertellten Blltenfeld lernen konnen, wenn die belohnten Bliten mit einem Lochball
gekennzeichnet sind, die unbelohnten mit einem Tripelspiegel. (Lochball und Tripel spiegel
sind echoakustisch sehr verschieden und fur die Flederméuse leicht zu unterscheiden). Nach
einer Eingewohnungsphase in den K&figen zum Kennenlernen der Kunstbliiten und der neuen
Umgebung, prasentieren wir den Tieren daftr am Blitenfeld eine zufdlige Verteilung von 32
belohnten, mit einem Lochball assoziierten Kunstbliten und 32 unbelohnten, mit einem
Tripelspiegel assoziierten Bliten in volliger Dunkelheit. Jede belohnte Blite gibt pro
Versuchsdurchlauf (=Freiflugphase am Feld) nur einmal Nektar, damit die Tiere moglichst
viele Bliten besuchen. Drel Tiere fliegen abwechselnd und konnen in jeweils 20
Versuchsdurchlaufen am Blitenfeld Nektar trinken. Ein Versuchsdurchlauf dauert 5 Minuten
oder bis die Tiere 64 Anfliige gemacht haben oder bis sie alle Nektar gebenden Bliten geleert
haben.

Abbildung 8 zeigt schematisch den Ablauf einer Versuchsnacht fir 3 Tiere. Zu Beginn der
Nacht haben die Tiere eine halbe Stunde Zeit, um im K&fig unbegrenzt Nektar aus den Bllten
zu trinken (sie ,arbeiten” besser, wenn sie sich vor Beginn des Versuchs rehydrieren
konnten). Dann dreht der Computer am Blitenfeld die Schwenkarme der 32 belohnten Bliten
S0, dass die Lochbélle sich Uber den Bliten befinden. Die Schwenkarme der unbelohnten
Bliten bleiben mit den Tripelspiegeln Gber der Blite stehen. Der Computer 6ffnet die Tur des
ersten K&figs und belohnt Blitenanfliige in diesem K&fig nicht mehr. Die entsprechende
Fledermaus verlésst den K&fig und fliegt auf3erhalb des K&figs eine Kunstbliite am Blitenfeld
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an. Der Computer registriert den Anflug Uber die Unterbrechung der Blitenlichtschranke,
belohnt die Fledermaus, wenn es sich bel der angeflogenen Blite um eine belohnte Blite
handelt, und schliefdt die Tir des K&figs. Nun erwartet er das néchste Ereignis. Sollte die
Fledermaus vor dem Schlief3en der Tir wieder in den K&fig geflogen sein, so registriert der
Computer dies Uber ein entsprechendes Signal von der Waage, dem Bewegungsmelder oder
durch einen Blitenanflug (= Lichtschrankenunterbrechung) an einer der beiden Ké&figbllten
und offnet die TUr erneut. Das geht so lange, bis das Tier endgultig ausgesperrt ist
(normalerweise kehren die Tiere nicht sofort in den Ké&fig zurtick). Das Tier kann nun fir die
eingestellten 5min am Blitenfeld Nahrung suchen. Nach Ablauf dieser Zeit (oder nach 64
Anfligen oder wenn alle Bliten leergetrunken sind) 6ffnet der Computer die Kafigtir wieder
und schaltet die Belohnung der Feldbliten aus und die der K&figbliten dieses Kéfigs wieder
ein. Sobald er die Fledermaus Uber Waage, Bewegungsmelder oder Kafigblitenanflug
registriert, schliefdt er die Tur. Ist das néchste diese Fledermaus betreffende Ereignis nach
Schlieffen der Tir ein K&figblitenanflug oder ein Anwesenheitssignal der Waage, offnet der
Rechner die Tur des néchsten K&figs, und die néchste Fledermaus kann am Blitenfeld Nektar
suchen. Registriert der Rechner jedoch einen Feldbl itenanflug, 6ffnet er die Tur wieder usw.

Die Tiere in den anderen Ké&figen werden an den Ké&igbliten weiter belohnt, je nach
Einstellung der Parameter mit voller oder reduzierter Belohnung. Damit bekommen sie auch
dann gentigend Nektar, wenn ein Tier lange Zeit nicht in seinen K&fig zuriickkehrt. Ohne die
Ké&figbelohnung wiirden die Tiere auf3erdem nur selten freiwillig in den K&fig zurtickkehren.
Nach Beendigung des letzten Versuchsdurchlaufs bekommen die Tiere im Ké&fig wieder
unbegrenzt Nektar, bis das Licht angeht.

Diskussion

Das hier vorgestellte System ist seit einem Jahr im Einsatz (s. Kapitel 2 bis 5). Es erweist sich
als zuverlassig bei der Registrierung der Versuchsdaten und bel dem Ablauf der Versuche
sowie bei der automatischen Selbstreinigung. Es ermdglicht eine verlassiche Datenaufnahme
Uber die gesamte Aktivitdtszeit der Tiere (12h pro Tag) mit etwa 3000 Blitenbesuchen pro
Nacht und Tier, was bei diesen nachtaktiven und extrem schnellen Tieren (Dauer eines
Bltenbesuches ca. 200 bis 1200msec) per Direktbeobachtung oder Videoauswertung nicht
maoglich wére. Die Tiere mussen lediglich zu Beginn und am Ende einer Versuchsreihe
gefangen werden. Eine Anwesenheit des Versuchdeiters wahrend der Versuche ist selten
notwendig. Die aufgenommenen Daten lassen sich direkt in géngigen Programmen
weiterverarbeiten. Der tagliche Arbeitsaufwand zur Inbetriebnahme betrégt nur etwa 2
Stunden, an Spultagen ca. 4 Stunden. Dazu kommen gelegentliche Kontrollen wahrend der
Versuche und eventuelle versuchsbedingte Aktionen wie beispielsweise ein Abmontieren der
Stimuli Gber den Bliten.

Das System ermdglicht also nicht nur eine zuverléssige Datenaufnahme, minimale Stérungen
fur die Tiere und einen weitestgehend automatisierten Versuchsablauf, sondern bringt auch
eine erhebliche Zeitersparnis. Dies bezieht sich nicht nur darauf, dass der Versuchdeiter
wéahrend der Versuche nicht anwesend sein muss, sondern auch auf die Versuche selbst.
Blitenflederméuse wechseln natiirlicherweise zwischen Aktivitatsphasen, in denen sie Nektar
suchen, und Ruhephasen. Aktivitét und Ruhe stehen etwa im Verhdltnis 1:2 (Winter und von
Helversen 2001). Durch Koordination der Aktivitétsphasen mit den Freiflugphasen am
Blitenfeld und der Ruhephasen mit der Zeit im Ka&fig konnen Versuche durch das
automatische Wechseln der Tiere am Blutenfeld in einem Drittel der Zeit durchgefihrt
werden.
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Der reibungslose Ablauf der Versuche in dieser Anlage ist nicht nur von der Technik, sondern
auch von den Tieren und deren Mitarbeit abhéngig. Ein einzelnes Individuum, das nach
Freiflugphasen erst nach einer haben Stunde oder lénger in seinen Ké&fig zurlckkehrt,
verzogert automatisch den Versuch fur ale anderen Tiere. Wahrend manche Gruppen von
Versuchstieren ihre Versuche jede Nacht innerhalb von etwa 7 Stunden beenden, brauchen
andere Gruppen unter gleichen Bedingungen 12 Stunden, weil einzelne Tiere oft erst sehr spét
zuriickkehren. Man muss die Tiere vor Beginn der eigentlichen Versuche gut auf den Ablauf
trainieren und vor allem die Belohnungsmengen im Ké&fig und am Blitenfeld sehr genau
aufeinander abstimmen, um einen reibungsosen Ablauf zu ermdglichen. Eine grole Menge
Nektar am Feld gegen wenig Nektar im K&fig erhdht die Wahrscheinlichkeit, dass die Tiere
nicht so schnell in den K&fig zuriickkehren und umgekehrt.

Wenn ein Tier sich bel der Rickkehr in den Ké&fig sofort an seinen Hangplatz hangt und
zunéchst eine Ruhepause einlegt, wird es nach dem Schlief3en der TUr nicht erneut registriert.
Der Versuch geht dann erst weiter, wenn das Tier einen weiteren Blitenanflug macht, oder
herumfliegt und sich wieder an die Waage hangt. Dieses Problem wird derzeit durch eine
Programmanderung behoben.

Die Turen schlief3en relativ langsam, um Verletzungen der Tiere zu vermeiden. Dies hat den
Nachteil, dass diese wendigen Flieger sich beim Einsperren eine Belohnung an ener
Ké&figblite holen und den K&fig durch den noch verbleilbenden Schlitz wieder verlassen
koénnen, bevor die Tur geschlossen ist. Bei den meisten Tieren, die eine solche Taktik
entwickeln, hilft eine Barriere im K&fig, die die Tiere umfliegen mussen, um den Ké&fig zu
verlassen.

Bisher ist ungekléart, warum der Computer die Gewichtsmessung tber die Waagen nicht die
ganze Nacht tber durchfihrt, sondern nur Uber einige Stunden. Diese Tatsache beeintréchtig
jedoch weder den Versuchsablauf noch die Datenaufnahme und ist daher nur von geringer
Bedeutung.

Aus Kostengrinden sind die verwendeten PV C-Schlauche und Verbinder empfehlenswert.
Verglichen mit Teflonschlduchen haben sie jedoch den Nachteil, das sie leicht elastisch sind
und sich Pilze und andere Keime leichter an der Innenwand der Schlduche festsetzen. Die
Elastizitét ist nur von Bedeutung, wenn ein Schlauchsystem verschiedene Hohen (hier:
BlUtenreihen) miteinander verbindet, die Keimanfélligkeit bel verdinnten Zuckerlésungen
dagegen immer.

Das System l&sst sich problemlos erweitern, umstrukturieren und an andere Tierarten
anpassen. Sollen z.B. zur Beurteilung von Nahrungskonkurrenz mehrere Tiere gleichzeitig am
Blitenfeld fliegen, fir den Computer jedoch trotzdem individuell erkennbar bleiben, l&sst sich
dies durch Erweiterung der Bliten mit Transponderlesegerdten erreichen (Thiele und Winter,
unverdffentlichte Daten). Statt des kompakten Aufbaus des Blitenfeldes konnen Kunstbliiten
auch einzeln im Raum verteilt werden, ohne das eine prinzipidle Anderung des Systems
notwendig ist (Winter und Tafur, unveroffentlichte Daten). Eine Anpassung an andere
Tierarten &8sst sich vornehmen, indem die Kunstbliten als Wassertranken verwendet oder
durch geeignete andere Futterspender ersetzt und die K&fige an die Bedirfnisse der jeweiligen
Tierart angepasst werden, ebenfals ohne prinzipielle Systeméanderungen. Fir Nektarvogel
misste beispielsweise lediglich der Hangplatz durch eine Sitzstange ersetzt werden.

Schlussfolgerung

Das hier vorgestellte System erweist sich als ein zuverlassiges Mittel zur voll automatisierten
Datenaufnahme inklusive des Wechsels von Versuchstieren. In der beschriebenen Form
verbessert es die Mdglichkeiten zur Untersuchung des Ortsgedachtnisses und Nahrungssuch-
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verhaltens bel Blitenflederméusen erheblich und kann, dank des universellen Prinzips,
vielsaitig eingesetzt werden — nicht nur fr Flederméuse.
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Kapitel 2:
Nahrungssuche innerhalb kleinraumiger Blitenansammlungen I:

L angzeit-Ortsgedachtnisfahigkeiten der Blitenfleder maus Glossophaga
soricina

Einleitung

Die Verteilung von Nahrung im Habitat eines Tieres ist selten homogen. Bereiche mit einer
erhohten Dichte von Nahrungsressourcen kénnen mit Bereichen mit wenigen oder gar keinen
Nahrungsressourcen abwechseln, oder einzelne Nahrungsquellen konnen weit verstreut
liegen. R&umliche Heterogenitét in der Nahrungsverfigbarkeit wird zum Tell durch das
zeitliche Muster der Ressourcenerneuerung verursacht. Besonders bel sich erneuernden
Futterquellen ist es fur viele Tiere von Vorteil, sich den Ort dieser Quellen zu merken, um
nach gegebener Zeit wieder dorthin zuriickzukehren. Gleiches gilt fur Futter versteckende
Tiere. Tatsachlich gibt es inzwischen zahllose Beispiele von Tieren, die genau das tun.
Schafe, Rinder und Schwarzwedelhirsche beispielsweise erinnern sich an Orte, an denen
bevorzugtes Futter zu finden ist (Bailey und Sims 1998, Dumont und Petit 1998, Edwards et
al. 1996, Gillingham und Bunnel 1987). Kapuzineraffen, Totenkopfé&ffchen, Ratten, Dachse,
Stichlinge, Tauben und viele andere merken sich Orte, an denen sie Futter gefunden haben
(Janson 1998, Ludvig et a. 2003, Olton 1979, Mellgren und Roper 1986, Milinski 1994,
Willson und Wilkie 1993). Futter versteckende Tiere wie Eichhdrnchen, Kangururatten und
diverse Vogelarten erinnern sich an die Orte, an denen sie Futter versteckt haben (z.B. Balda
und Kamil 1985, 1992, Clayton und Dickinson 1999, Hitchcock und Sherry 1990, Jacobs und
Liman 1991, Jacobs 1992, MacDonad 1997, Sherry 1982, 1984, Shettleworth und Krebs
1982, Tomback 1980, Vander Wall 1982), und Buschhéher wissen sogar, wo sie was wann
versteckt haben (Clayton und Dickinson 1998, 1999). Kolibris finden Nektar gebende Bliten
mit Hilfe ihres Ortsgedachtnisses wieder (Hurly 1996, MclIntyre 1995, Sutherland und Gass
1995) und erinnern sich, wo sie am meisten Nektar bekommen haben (Gass und Sutherland
1985).

Viele der neotropischen Blitenflederméause (Phyllostomidae, Glossophaginae) erndhren sich
von Nektar und nutzen damit eine nahrungsokologische Nische mit rasch erneuerbaren und
ortskonstanten Nahrungsquellen. Diese Artengruppe bietet somit die Mdoglichkeit, ein
spezialisiertes Ortsgedachtnis bei einem Saugetier zu untersuchen.

Die rdumlichen Dimensionen, in denen Nahrung fir einzelne Individuen dieser Artengruppe
zu finden ist, schwanken erheblich, da die Verteilung von Federmausbliten je nach
Pflanzenart stark variiert. Einige Pflanzen wie z.B. Vriesea gladioliflora (Bromeliaceae)
offnen pro Nacht in der Regel nur eine Blite, und treten sowohl geklumpt a's auch vereinzelt
auf (Tschapka 1993, 1999). Badume wie beispielsweise Matisia cordata oder Arten der
Gattungen Bombacopsis und Pseudobombax (Bombacaceae) bieten den Tieren gleichzeitig
sehr viele Nektar gebende Bliten auf kleinem Raum (von Helversen und Winter 2003). Wie
hoch auflésend sollte das Ortsgedéchtnis eines Tieres sein, wenn Nahrung in solch
kleinrdumigen Ansammlungen angeordnet ist? Obwohl man sich Uber die ,Kosten* eines
spezialiserten Gedachtnisses noch nicht im Klaren ist, spricht die Tatsache, dass sich die
Ortsgedachtnisfahigkeiten verschiedener Tierarten stark unterscheiden, fur erhebliche
,Kosten® (Dukas 1999). Diese kénnen sowohl unmittelbar metabolisch verursacht werden
(Laughlin 2001), oder auch im Sinne eines Trade-offs zu einer benachteiligten Ausbildung
anderer Gehirnleistungen fuhren. Lohnt es sich also fir eine Blitenfledermaus, sich Ort und
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Qualitét jeder einzelnen Blite innerhalb ener kleinrdumigen Blitenansammlung wie einer
Baumkrone zu merken (Abb. 1 A)? Das Ortsgedéachtnis miisste dafur hochauflésend sein, und
es musste eine betréchtliche Menge an Informationen gespeichert werden. Alternativ kénnte
sich das Tier den Standort des Baumes a's solchen merken, ohne zwischen den Positionen der
einzelnen Bliten zu diskriminieren (Abb. 1 B). Das wirde zwar die Anforderungen an das
Ortsgedéchtnis senken, die Effizienz der Nahrungssuche jedoch ebenfalls.

Eine weitere Alternative ware, sich
Gruppen von Nektar gebenden Bliten zu
merken (Abb. 1 C). Die zu erinnernde
Informationsmenge wirde damit gesenkt,
die Effizienz der Nahrungssuche aber
nicht beeintrdchtigt. Ein  Gruppieren
mehrerer zu erinnernder Einheiten in eine
Ubergeordnete Einheit ist im Zusammen-
hang mit dem Arbeitsgedachtnis’ ds
,Chunking® bekannt (z.B. Dadla und
Meck 1990, Simon 1974, fur eine
ausfuhrlichere Beschreibung sehe
Abb. 1: Erinnern sich die Flederméuse an die Position jeder Kapitel 3). Ratten zum Beispid

einzelnen Bluten in einem kleinrdumigen Areal wie einer ; ;
Baumkrone (A), erinnern sie lediglich das Areal a's solches V.er medﬁ. dWIedg‘b(?;.C he tvon Arm‘?”
(B) oder fassen sie mehrere Nektar gebende Bliten zu einer anes ,radiad maz lzienter, wenn sie

groReren raumlichen Struktur zusammen (C)? Schwarze Verschiedene Arten von Futter immer in
Kreise: Nektar gebende Bluten, weiBe: nicht Nektar der gleichen raumlichen Anordnung

gebende Bl(ten. vorfinden, as wenn die Belohnungs
konfiguration wechselt (Dalla und Meck 1990). Diese verbesserte Vermeidung von
Wiederbesuchen wird dem ,,Chunking“ zugeschrieben. In den Versuchen von Dalal und
Meck (1990) ist die Bildung rdumlicher ,Chunks’ (Gruppierungen) auf Basis der
Belohnungen jedoch nur moéglich, wenn die réumlichen Beziehungen bereits bekannt, d.h., im
Langzeitgedachtnis abgelegt sind. Dabei kdnnte die Gruppierung in ,,Chunks* entweder auf
selektivem Aufrufen von im Langzeitgedéchtnis gespeicherter Information beruhen oder eine
direkte Darstellung der im Langzeitgedachtnis représentierten Information sein (Dallal und
Meck 1990). Unabhdngig davon, welche dieser Mdoglichkeiten zutrifft, stehen diese
raumlichen ,,Chunks* also Uber lange Zeit zur Verfigung. Eine Blitenfledermaus kénnte sich
somit die Positionen einzelner Bllten innerhalb eines kleinrdumigen Bereiches wie einer
Baumkrone merken und die Gedachtnisanforderungen senken, indem sie jeweils mehrere
Nektar gebende Bliten zu ener gréleren raumlichen Struktur wie einem ,, Chunk®
zusammenfasst.

Verfugen Blitenflederméuse Uber ein so hoch auflésendes Ortsgedachtnis, dass sie sich in
einem kleinrdumigen Areal wie einer Baumkrone an Ort und Quditét einzelner Bliten-
positionen erinnern konnen? Wenn ja, gruppieren sie mehrere belohnende Bliten zu einer
grofReren raumlichen Struktur wie einem ,, Chunk® oder verwenden sie Bewegungsregeln oder
andere Strategien? Wenn die Tiere sich einzelne Blitenpositionen merken, wie hoch sind
dann Kapazitdt und Flexibilitdt des Ortsgedéchtnisses innerhalb eines solchen Areals? Wie
viele Bliten konnen sich die Tiere merken? Konnen sie sich effizient an die stdndig

! Arbeitsgedachtnis, auch Kurzzeitgedachtnis, aktives Gedéachtnis oder unmittelbares Gedéchtnis mit begrenzter
Speicherkapazitét (Birbaumer und Schmid 1991). Information wird im Arbeitsgedéchtnis nur fur kurze Zeit
gespeichert und geht dann entweder ins Langzeitgedachtnis Uber oder wird vergessen (Birbaumer und Schmid
1991, Olton 1979).
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wechseinden  Bedingungen der  Nahrungsverfigbarkeit anpassen? (Fragen zum
Arbeitsgedachtnis der Tiere werden in Kapitel 3 behandelt.)

Zur Beantwortung dieser Fragen wurden Bl itenflederméuse, in Anlehnung an einen analogen
methodischen Ansatz von Sutherland und Gass (1995) fur Kolibris, darauf trainiert, an einem
Feld aus 64 kinstlichen Bliten Nektar zu suchen. Sie hatten die Aufgabe, die Nektar
gebenden Bliten zu finden und deren Positionen zu lernen. Belohnende Bliten waren
entweder geklumpt oder zuféllig angeordnet (Abb. 2). Wirden sich die Tiere keine einzelnen
Blltenpositionen merken, sollten sie — unabhangig von der Verteilung belohnender Bliten —
wahllos Nektar gebende und nicht Nektar gebende Bliten anfliegen. Lernten sie jedoch die
Positionen einzelner belohnender Bliten, sollte die Anordnung der Nektar gebenden Bliten
innerhalb des Kunstblitenfeldes darlber Auskunft geben, ob die Tiere die Positionen
mehrerer belohnender Bliten zu Ubergeordneten raumlichen Einheiten zusammenfassen. In
diesem Fall sollten sie sich in der geklumpten Anordnung schneller mehr Blitenpositionen
merken konnen as bel zufdlig verteilten Blaten, da ,,Chunking® im Allgemeinen zu einem
schnelleren und besseren Erinnern von Information fuhrt (Simon 1974).

Al A2 Insbesondere  bei einer  geometrisch
Coococeeee ®ee® e 0000 regadmaldigen Anordnung kann statt der
coooeses ® 0009 90Y yVerwendung des Ortsgedachtnisses auch das
OO0 O0CO0C e e 00 ® 6 8 &8 OO OO . . .
Cboboeeee eesse o0 0o FErlernen ener geeigneten Suchstrategie zu
0000000 oo oo eeee hoherSucheffizienz fihren. Die Reaktion eines
®0000000 0000 eeee Tiges auf eine Invertierung der
oo C o2 ees e Blitenverteilung (bisher belohnende Bliiten

geben keinen Nektar mehr und umgekehrt),

B1 B2 nachdem es gelernt hat, bevorzugt belohnende
CeeceC s e e0o0eoeoo Bliten anzufliegen,  ermdglicht  eine
s000008O0 ooeooeoe Unterschedung dieser beiden Maglichkeiten.
scoece0 e ceeoeoc e 0 Fliegen die Tiere nach der Invertierung
cecessce 0800080 naptsichlich nicht mehr belohnende Blten
e O e OeOe O OCOe 0OeOel e . . . . .
Cooeo o e o eeeoo0eoe o zeigt des dass se ene spezifische
secO0O0eO0 @ ooeeeowso Erwatung Uber den Beohnungs-zustand
OO0 e e e O 0 O [ BN BNCENCGENGEN B NN ]

einzelner Blltenpositionen haben und damit
Abb. 2. Vertalung belohnender und nicht tatsdchlich ihr Ortsgedéchtnis zum Wieder-
beloﬁnender Kunstbliten im Blutenfeld: Al fmden_ belohnender  Bliiten nut_zen. IS e”f‘e
Verteilungen , geklumpt*, B1: Verteilung , zufallig*, d_erart'ge Erwartung naChZUWgsena gibt In
A2 und B2: Invertierung von A1 bzw. B1. Schwarze €inem solchen Experiment die
Kreise: Belohnende Bliten, weille Kreise: nicht Geschwindigkeit, mit der die Tiere lernen
belohnende Bliten. Im Experiment waren die Bliten  pelohnende Bliten in einer neuen Verteilung
auRerlich nicht voneinander zu unterscheiden. anzufliegen, Aufschluss dariiber wie flexibel
ihr Ortsgedéachtnisist.

Tiere, Material und M ethoden

Versuchstiere und Haltung

Am hier beschriebenen Versuch nahmen 6 adulte Glossophaga soricina teil. Die Tiere
stammten aus der Zucht der Universitét Erlangen und befanden sich zu Beginn der Versuche
seit mindestens 2 Monaten in Seewiesen, wo sie mit weiteren Tieren derselben Art
gemeinschaftlich gehalten wurden.
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In der Haltung erhielten die Tiere 17%iges Honigwasser (Masse/Masse) pur sowie 17%iges
Honigwasser mit Zusatz von Nektar Plus? bzw. Nutricomp®?, gemahlenen Bliitenpollen und
Banane, ales ad libitum. Etwa einmal pro Monat bekamen sie zuséizlich |ebende Fliegen
(Musca domestica L.).

Waéhrend der Verhaltensexperimente erhielten die Tiere an den Kunstbliten eine Lésung von
Fruktose, Glukose und Saccharose zu gleichen Teilen in Leitungswasser (im Folgenden
Nektar genannt). Der Zuckergehalt wurde per Refraktometer (Kriiss Optronic HR 92) auf 18
Prozent eingestellt. Das Hexose/Saccharose-Verhédltnis und die Konzentration der L&sung
sind typisch fir Fledermausbliten (von Helversen 1993). Die Nektarmenge einer einzelnen
Belohnung betrug 9,6pl. Zu Beginn einer Versuchsnacht bekamen die Tiere zusétzlich je 1ml
Wasser mit 200mg Nektar Plus und 300mg Nutricomp® sowie gemahlenem Blitenpollen in
Schélchen.

Die Tiere wurden in einem zeitversetzten Licht-Dunkel-Wechsel von 12h:12h gehalten. Das
Licht erlosch um 14:00 Uhr MEZ.

Versuchsaufbau

Die Versuche wurden mit einem senkrechten Feld aus 64 Kunstbliten durchgefihrt. Die
Kunstbliten waren in 8 Rethen mit je 8 Bliten in einem Abstand von 25 cm angeordnet (Abb.
2). Die Blutenkopfe bestanden aus PVC-Zylindern (Durchmesser: 32mm, Tiefe: 17mm) mit
einem zentralen Loch fir die Nektarzuleitung. Letztere erfolgte Uber ein Schlauchsystem
mittels computergesteuerter Pumpe. Zur Registrierung eines besuchenden Versuchstieres
verfugten die Blutenkopfe Uber Lichtschranken. Die Kunstbllten ragten etwa 20cm aus dem
ansonsten mit glattem PV C verblendeten Blitenfeld heraus.

Wahrend der Versuche wurden die Tiere in computergesteuerten Einzelkafigen gehalten.
Diese Ké&fige (1,53m x 0,69m x 2,24m, Lange x Breite x Hohe) waren mit je 2 Kunstbllten,
einem Hangplatz an einer Waage, Uberwachungskameras und automatischen Tiren
ausgestattet. Jedes einzelne Tier konnte automatisiert aus seinem Ka&fig herausgelassen
werden, am Blitenfeld Nektar suchen und nach Beendigung eines Versuchsdurchlaufs (siehe
Definitionen) wieder in den K&fig gesperrt werden.

Eine ausfuihrliche Beschreibung der Methode findet sich in Kapitel 1.

Blutenfeld und K&fige befanden sich in einem Versuchsraum mit einer Grundfl&che von etwa
40m?’ (5,3m x 8,7m — 3,0m x 3,0m) und einer Hohe von etwa 4m.

Versuchsdurchfiihrung

Experiment
Die Tiere hatten die Aufgabe, einzeln am Bltenfeld Nektar zu suchen. Ein Tier konnte pro

Versuchsdurchlauf (siehe Definitionen) an 32 der 64 Bliten je einmal eine Belohnung
erhalten. Jedes Tier bekam zunéchst entweder die Verteilung ,, geklumpt* oder die Verteilung

2 Nektar Plus: ca. ¥4 Kaffeel6ffel auf 40ml; Alleinfutter fiir Nektar trinkende Vgel, Nekton®, Giinter Enderle,
75177 Pforzheim, Germany, www.nekton.de. Inhaltsstoffe: Kohlenhydrate, Eiweil3e, Fette, Vitamine,

Mineral stoffe.

% ca VuKaffeeldffel auf 40ml; Pulver zur Herstellung von Trink- und Sondennahrung fiir Menschen, B. Braun
Petzold GmbH, 34212 Melsungen, Germany, nicht mehr lieferbar. Inhaltsstoffe: Eiweil3e, Kohlenhydrate, Fette,
Ballaststoffe, Natrium, Spurenelemente ,Vitamine.
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»zufdlig” (Abb 2 A_l !Jnd Bl) in 4 anein?nda Tab. 1. Reihenfolge der présentierten
folgenden Nachten mit je 20 Versuchsdurchlaufen | gjiitenverteilungen firr die 6 Versuchstiere der
présentiert. Am 5. Tag wurde die jeweilige |beiden Gruppen
Blitenverteilung nach dem 10. Verwchsdurchlauf Gruppe | Tier | L Verteilung | 2. Verteilung
invertiert, d.h., vormas belohnende Bliten gaben 1 1 | ,geklumpt® L zutalig”
jetzt keinen Nektar mehr und umgekehrt (Abb. 2 A2 1 2 ,zufdlig® | , geklumpt”
und B2). Danach folgten 4 Tage mit der invertierten 1 3 | ,zufdlig® | ,geklumpt”
Vertelung. Am 10. Tag begann die gleiche |2 4 | ,oeklumpt® | ,zufdlig
; ; ; ” ; 2 5 »geklumpt"” »zufalig”
Prozedur mit der jeweils anderen Blitenverteilung —— -
2 6 »2ufélig »geklumpt

(,oeklumpt“ oder ,zufdlig*). Die Versuche wurden
mit 2 Gruppen von je 3 Tieren durchgefuhrt. Je drei
Tiere bekamen zundchst die Verteilung ,geklumpt” prasentiert, die anderen drel die
Verteillung ,zuféllig, wobel Tiere einer Gruppe mit verschiedenen Blitenverteilungen
begannen (Tab. 1). Jede Nacht begann ein anderes Tier der Gruppe mit den Versuchen. Die
Versuche begannen eine halbe Stunde nach Erldschen des Lichts (14:30 MEZ).

Kafige

Zwischen den Versuchsdurchlaufen kehrten die Flederméuse freiwillig in ihre Ké&fige zurtick.
Dort war die Futtergabe limitiert, indem an jeder Kunstblite aufeinanderfolgende
Futterrationen (9,6ul) frihestens nach einer Wartezeit von 90sec gegeben wurde. Die Tiere
mussten mindestens 10min in ihrem Ka&fig verbringen, bevor se fir den néchsten
Versuchsdurchlauf wieder freigelassen wurden. Dies sollte eine hohe Motivation der Tiere bel
der Nahrungssuche am Blitenfeld gewahrleisten. Vor und nach dem Versuch gab es keine
Beschrénkung der Belohnungen, tagsiiber keine Belohnungen. Die K&figbliten wurden streng
alternierend belohnt.

Training
Dem eigentlichen Versuch gingen mehrere Trainingsphasen voraus.

1. Gewohnung an den K&fig (ein bis zwei N&chte)

Jedes Tier verbrachte mindestens eine Nacht im eigenen K&fig, bis es sich dort gut zurecht
fand und die Kunstbliten problemlos als Futterquelle annahm. Die Bliten waren zunéchst
voll gefullt mit Zuckerwasser und mit Honig geruchlich markiert, um das Auffinden und
Erkennen a's Futterquelle zu erleichtern.

2. Raumerkundung (eine Nacht)

In der Nacht nach der Gewothnung an die K&fige wurden nach etwa 2 Stunden, wenn alle
Tiere deutlich mehr als 100 Anflige an ihren Ké&figbliten gemacht hatten, alle Ké&figtiren
gedffnet, so dass die Tiere gemeinsam den Versuchsraum erkunden konnten. Das Blitenfeld
war mit Plastikfolie abgedeckt.

3. Flug am Blitenfeld | (eine Nacht)

Die Tiere konnten das Blitenfeld abwechselnd einzeln ausbeuten. Ein Tier konnte pro
Versuchsdurchlauf aus jeder der 64 Bliten einmal Nektar erhalten.. Die Tiere sollten lernen,
dass se am Blitenfeld Nektar bekommen konnten, dies aber nur einma pro Blite und
Versuchsdurchlauf. Die einmalige Belohnung pro Versuchsdurchlauf sollte die Tiere dazu
veranlassen, moglichst viele verschiedene Bliten anzufliegen, anstatt sich auf wenige zu
beschranken.




Kapitel 2: Langzeit-Ortsgedéchtnisfahigkeiten 28

4. Flug am Blitenfeld |1 (eine Nacht)

Die Tiere konnten das Blitenfeld abwechselnd einzeln ausbeuten. Ein Tier konnte pro
Versuchsdurchlauf aus 32 der 64 Bliten einmal Nektar erhalten. Die Blitenverteilung war
pseudozufdllig (siehe Definitionen). Die Tiere sollten lernen, dass nur die Halfte der Bliten
ergiebig waren, diese jedoch ortsfest waren und pro Versuchsdurchlauf nur einma Nektar
gaben.

Definitionen und Berechnungen

V ersuchsdurchl auf

Ein Versuchsdurchlauf begann mit dem ersten Blitenanflug am Feld und endete, sobald ein
Tier entweder 64 beliebige Anflliige am Blitenfeld gemacht oder ale belohnenden Bliten
mindestens einmal besucht hatte oder 5min seit Beginn des Versuchsdurchlaufs vergangen
waren. Wahrend eines Versuches absolvierte ein Tier 180 Versuchsdurchlaufe (20
Versuchsdurchlaufe pro Nacht an 9 aufeinanderfolgenden Néchten).

Tagesdurchlauf

Nummer eines Versuchsdurchlaufs wahrend einer einzelnen Nacht (von 1 bis 20). Mit diesem
Parameter wurde in der Datenanalyse die Verhaltensabhangigkeit der Tiere von der Nachtzeit
modelliert.

Pseudozuféllige Blitenverteilung
Pseudozuféllige Blitenverteilungen (vgl. Abb. 2) wurden unter folgenden Einschrénkungen
per Zufallsgenerator ausgewahlt:
a) In einer vertikalen oder horizontalen Reihe maximal 3 direkt aufeinander folgende
belohnende oder nicht belohnende Bliten.
b) In einer Diagonalen maximal 4 direkt aufeinander folgende belohnende oder nicht
belohnende Bl Gten.
c) In einem Quadrat aus 4 direkt benachbarten Bliten maximal 3 belohnende oder
nicht belohnende Bliten.
Mit diesen Regeln wurden raumliche Haufungen von belohnenden oder nicht belohnenden
Bliten in der Blltenverteilung vermieden, und so der Unterschied zwischen der Verteilung
»geklumpt” und der Verteilung ,, zufdllig* mdglichst grof3 gehalten.

L angzeitgedéchtnis:

In der vorliegenden Arbeit wurde davon ausgegangen, dass die Ortspositionen belohnender
Bliten Uber verschiedene Versuchsdurchlaufe hinweg gelent und damit  im
L angzeitgedachtnis gespeichert wurden.

Arbeitsgedéchtnis:

Der Begriff ,, Arbeitsgedéchtnis* ist ein anderes Wort fur Kurzzeitgedéchtnis (Birbaumer und
Schmid 1991). Information wird im Arbeitsgedachtnis nur fir kurze Zeit gespeichert und geht
dann entweder ins Langzeitgedéchtnis Uber oder wird vergessen (Birbaumer und Schmid
1991, Olton 1979). Die Flederméduse konnten sich theoretisch merken, welche Bliten sie am
Feld bereits geleert hatten und diese Information im Arbeitsgedéchtnis speichern.

Anteil Korrektwahlen

Der Anteil Korrektwahlen ist der Anteil belohnte Anfliige von 32 Erstanfliigen. Ein nur auf
Erstanfligen berunendes Mald erlaubt die Beurteilung des Langzeitgedéchtnisses
unbeeinflusst durch das Arbeitsgedéchtnis. Es wurden nur die ersten 32 Erstanfliige
betrachtet, da ein Tier bis zum 32. Erstanflug theoretisch ale 32 belohnenden Bliten hétte
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leer trinken konnen. Danach hétte sich der Anteil Korrektwahlen nur noch verschlechtern
konnen, egal wie gut das Langzeitgedachtnis der Fledermausiist.

Lern- und Plateauphasen

Der Anteil Korrektwahlen stieg wadhrend der ersten Versuchsdurchlaufe steil an, flachte
jedoch nach etwa 10 Versuchsdurchlaufen deutlich ab. Daher war es fur die Anayse des
Lernverhaltens sinnvoll, die Lernkurven in 2 Phasen einzuteilen; eine Lernphase und eine
P ateauphase.

Lernphase: Die Lernphase wurde as digienige Anzahl von Versuchsdurchléufen definiert, bis
dle Tiere in zwel aufeinander folgenden Versuchsdurchléufen im Mittel 95% des Anteils
belohnter Anfliige erreichten, den sie in den Versuchsdurchldufen 21 bis 80 (Plateauphase, s.
u.) zeigten. Bei beiden Blitenverteilungen erreichten die Tiere das Kriterium durchschnittlich
innerhalb von 10 Versuchsdurchlaufen (Abb. 12). Somit werden im Folgenden die
Versuchsdurchlaufe 1 bis 10 fur den anféanglichen Versuchsabschnitt und die Versuchs-
durchlaufe 91 bis 100 fUr den Versuchsabschnitt nach der Verteilungsinvertierung as
Lernphase bezeichnet (Tab. 2).

Plateauphase: Die der Lemphase folgende | 14, 5. Autteilung der Versuchsdurchlzufe in Lern- und
Phase wird als Plateauphase bezeichnet, | piateauphasen. VDL: Versuchsdurchlauf

wenn auch der Anteil Korrektwahlen sich —— VDL

hier noch leicht verénderte. Da sich der L ernphase vor Verteilungsinvertierung 1bis10

Versuch Uber mehrere Nachte erstreckte [Plaeauphase vor Verteilungsinvertierung | 21 bis 80

und der Anteil belohnter Anfllige von der |Lernphase nach Verteilungsinvertierung 91 bis 100

Nachtzeit abhing (siehe Ergebnisse), zéhlen | Plateauphase nach Verteilungsinvertierung | 121 bis 180

die letzten drei vollstandigen Néchte eines
V ersuchsabschnitts al's Plateauphase (V ersuchsdurchlauf 21 bis 80 und 121 bis 180, Tab. 2).

Anzahl gelernter Blutenpositionen

Zur Bestimmung der Anzahl gelernter BlUtenpositionen wurde davon ausgegangen, dass die
60 Versuchsdurchlaufe wahrend der Plateauphase (Versuchsdurchlauf 21 bis 80) wiederholte
Messungen der gleichen Leistung eines einzelnen Tieres darstellten. Mit diesem Datensatz
wurde fur jedes Tier das Verhalten innerhalb eines Versuchsdurchlaufes analysiert. Ein Tier
stand vor der Aufgabe Belohnungen zu ernten. Beim ersten Anflug innerhab eines
Versuchsdurchlaufes betrug die Zufalschance eine Belohnung zu finden 50% (32 von 64
Bliten waren belohnend). Mit zunehmender Zahl bereits geernteter Belohnungen sank die
Chance, bei einem weiteren Erstanflug eine Belohnung zu finden, entsprechend dem noch
verblelbenden Verhdltnis von noch nicht besuchten belohnenden zu nicht belohnenden
Bliten. Aus dem Datensatz der 60 Versuchdurchléaufe wurde jetzt sukzessive fur die
aufeinanderfolgenden Erstanfliige ermittelt, welcher Anteil zu einer Belohnung gefihrt hatte.
Dieser aus dem Tierverhaten berechnete Wert wurde verglichen mit der jeweiligen
Erwartung bei zufélliger Wahl. Bei Zufallswahl unterscheidet sich die Haufigkeit gefundener
Belohnungen nicht von der Haufigkeit, mit der belohnende Bliten innerhalb der Menge noch
nicht besuchter Bliten vorhanden sind.

Die ,Anzahl gelernte Bliten* war damit die Anzahl angeflogener belohnender Bliten, die
noch signifikant Uber dem jeweiligen Zufallswert lag (Chi-Quadrat-Test, p<0,05).

Berechnung des N&heindexes

Die Ergebnisse lielfen vermuten, dass der Besuch nicht belohnender Bliten durch die
Nachbarschaft zu belohnenden Bliiten beeinflusst wurde. Zur Uberpriifung dieser Hypothese,
wurde ein Index berechnet, der angab, in welchem Ausmald eine Blite von belohnenden
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Bliten umgeben war. Dieser Naheindex berlicksichtigt Anzahl und Entfernung belohnender
Bliten um eine nicht belohnende Blite und berechnete sich wie folgt:

3 Abstand; incm
Neheindex = ' (Ni* g), wobel g =
i=1 25cm

Dabei ist N; die Anzahl von Bllten der i-ten Abstandskategorie und g; die Gewichtung dieser
Abstandskategorie. Der Abstand zwischen zwei direkt benachbarten Bliten betrug 25cm
(Abstandskategorie 1), womit g;=1,00, g=0,71 und gz=0,50. Abb. 3 zeigt ein Beispiel fir die

Berechnung des N&heindexes fir eine nicht belohnende Bl ite.

Datenanalyse

Die datistische Anayse des Korrektwahlen-
anteils und der Korrelation von Anfluganzahl an
nicht belohnende Bliten mit der Anzahl und
Entfernung belohnender Bliten wurde mit Hilfe
allgemeiner linearer Modelle (GLM, Procedure
Genmod) durchgefiihrt. Fir die Analyse des
Korrektwahlenanteils wurden Modelle fur die
Lernphasen und die Plateauphasen (siehe
Definitionen) erstellt. Da der Korrektwahlen-
antell mit Hilfe binomialer Daten ermittelt
wurde (korrekt oder falsch), erfolgte die
Anpassung der Modelle mit Binomialverteilung
und logit-Linkfunktion. Als abhangige Variable
wurde in alen Modelen zum Korrektwahlen-
anteil der explizit angegebene Quotient
,belohnte Anflige bis zum 32. Erstanflug/
Anzahl insgesamt durchgefihrte Erstanfliige bis

A o Booooceeee
eeo 0000w eee
ceoeo 0000 e e e
';' ocHLoOee e®e e

®© 0000000

C Niheindex = © ® @0 O O O

2*1+2*0,71+2*05@® @ ® ® O O O O
=4,42 0000000
Abb. 3. Berechnung des Né&heindex: A:

Schematische Darstellung einer Feldbliite (Mitte,
weify) mit Nachbarn im Abstand von 25cm
(schwarz), 35cm (dunkelgrau) und 50cm (hellgrau).
B: Schematische Darstellung des Blitenfeldes mit
der Verteilung ,geklumpt® mit belohnenden
(schwarz) und nicht belohnenden Bluten (weil3).
Das Quadrat schlief}t alle Bliten ein, die in die
N&heindexberechnung fur die dunkelgrau markierte
Blite eingehen. C: Naheindexberechnung fur diein
B dunkelgrau markierte Blite.

zum 32. Erstanflug“ verwendet. Fur die Analyse

der Korrelation zwischen Anfluganzahl und Naheindex wurde die Verteillung , poisson“ und
die Linkfunktion ,identity* angegeben, da keine Transformation der Daten notwendig war.
Die Tiere wurden as ,repeated subject® behandelt, die Korrelationsstruktur als
Autoregression (AR(1)) angegeben. Es wurde die dscale-Option verwendet, um eine
Uberdispersion zu korrigieren, wenn die Devianz von 1 abwich. Die im Folgenden gezeigten
Ergebnisse entsprechen dem minimal adaquaten Modell. Letzteres wurde bestimmt durch
systematische rickwartsgerichtete Eliminierung der in der Typ 3-Analyse nicht signifikanten
Faktoren aus dem Modell (GLM, Chi-Quadrat, p>0,05), d.h., es wurde mit dem hdchsten
Interaktionsterm mit dem héchsten p-Wert begonnen und riickwarts bis zu den Haupteffekten
ale nicht signifikanten Faktoren einzeln aus dem Modell entfernt. Die in den Ergebnissen
angegebenen nicht signifikanten p- und Chi-Quadrat-Werte wurden durch einzelnes
Wiedereinfligen des entsprechenden Faktors in das minimale Modell ermittelt, da die in der
rickwartsgerichteten Eliminierung erhaltenen Werte in den meisten Fédllen von Modellen
ausgehen, die nicht dem minimalen Modell entsprechen. Dabei wurden fir Interaktionsterme
die zugehdrigen Haupt- und I nteraktionseffekte niedrigerer Ordnung mit berticksichtigt.

Der Anteil Korrektwahlen fir die Versuchsdurchl&ufe 90 (vor der Vertellungsinvertierung)
und 91 (danach) waren normalverteilt (Shapiro Wilk Test, DF= 6, p>0,05, Tab. 3), so dass T-
Tests mit untransformierten Daten durchgefiihrt werden konnten.
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Fur die generaliserten linearen Tab. 3. Ergebnisse des Tests auf Normalverteilung des
Modelle wurde das Programm , The | Korrektwahlenanteils ~ nach  ShapiroWilk — fur  die
SAS System for Windows', | Versuchsdurchlaufe 90 (vor der Verteilungsinvertierung) und 91

Release 8.02, TS Level 02MO, | (nachder Verteilungsinvertierung).

verwendet. T-Tests wurden mit |Verteilung | Versuchsdurchiauf Statistik DF p
SPSS  fur Windows, Standard } 920 0,899 6 0,367
Berechnung von Vorzeichen- und - 90 0,864 6 | 0203
Chi-Quadrat-Tests erfolgte  per | »2ufdlig %0 0,958 6 | 0,801
Hand.

Ergebnisse

Die Tiere beendeten 36% der Versuchsdurchlaufe mit dem 64. Anflug, 6% mit dem Besuch
der 32. belohnten Blite und den Rest mit dem Ablauf der 5 min. Dabel beendete ein Tier
auffalig héufig enen Vesuchsdurchlauf mit dem 64. Anflug (88% dler
Versuchsdurchlaufe), fand jedoch nie ale belohnenden Bliten. Ohne dieses Tier wurden
durchschnittlich ein Viertel der Versuchsdurchldufe mit dem 64. Anflug beendet. Bel
»geklumpt* fanden 4 der 6 Tiere mindestens einmal ale belohnenden Bliten (maximal: 48
Mal), be ,zufdlig® lediglich eines (34 Mal). Der letzte Anflug eines Versuchsdurchlaufs
erfolgte durchschnittlich nach etwa 3,5min.

—e— "geklumpt"
—o— "zufdlig"

Anteil belohnte Erstanfliige
von 32 Gesamterstanfliigen

0,2

0,0 T T T T T T T T T 1
0 20 40 60 80 100 120 140 160 180

Nr. Versuchsdurchlauf

Abb. 4. Lernkurve. Anteil Korrektwahlen von n=6 Tieren gemessen als Anteil belohnte Erstanfliige von allen
Erstanflligen bis zum 32. Erstanflug. Schwarze Kreise: Verteilung ,geklumpt‘, weile Kreise: Verteilung
»2ufdllig" (weille Kreise). Die 180 Versuchsdurchléufe liefen tber 9 Nachte mit je 20 Versuchsdurchléufen. Die
lokalen Leistungsminima traten zu Beginn jeder néchtlichen Versuchsphase auf. Nach Versuchsdurchlauf 90
(Mitte der 5. Nacht, senkrechte Linie) wurde die Blitenverteilung invertiert, d.h., vormals belohnende Bliten
gaben keinen Nektar mehr und umgekehrt. Die gestrichelte horizontale Linie bei 0,5 zeigt Zufallswahl. Die
Abbildung umfasst 65882 Blitenbesuche (Erstanfliige), davon 32717 fur Verteilung ,,geklumpt* und 33165 fir
Verteilung ,, zufallig*. Die minimale Anzahl Anflige pro Versuchsdurchlauf und Tier betrug 4, die maximale 64.
Lediglich Tier 11 flog pro Versuchsdurchlauf ab und zu weniger als 10 Ma an Bliten an, bei der Verteilung
»geklumpt* 5 Mal, bei der Verteilung ,, zuféllig” 4 Mal. Der Median der Anzahl Anfluige pro Versuchsdurchlauf
lag mit einer Ausnahme (Tier 11, Verteillung ,, geklumpt®, Median = 25) immer bei 32, der Mittelwert in 8 Féllen
ebenfalls, ansonsten bei 31, 30, 29 bzw. 25.



Kapitel 2: Langzeit-Ortsgedachtnisfahigkeiten 32

1,0

Anteil belohnter Erstanfliige
von 32 Gesamterstanfliigen

— "geklumpt"
....... "Zufa”ig"
0,2
Lernphase Plateauphase Plateauphase
0,0 T T T T T T T T T 1
0 20 40 60 80 100 120 140 160 180

Nr. Versuchsdurchlauf

Abb. 5: Graphische Darstellung der berechneten generalisierten linearen Modelle fir die Lern- und
Plateauphasen (Versuchsdurchlauf 1-10, 21-80, 91-100 und 121-180) auf Grundlage der Daten in Abb. 4. Fir
Einzelheiten siehe Tab. 4, Tab. 5, Tab. 6, Tab. 7 sowie Abb. 7 und Abb. 9 B. Die lokalen L eistungsminimatraten
zu Beginn jeder néchtlichen Versuchsphase auf, der Einbruch des Korrektwahlenanteils bei V ersuchsdurchlauf
91 nach der Verteilungsinvertierung. Die gestrichelte horizontale Linie bei 0,5 zeigt Zufallswahl.

Gleichung fir die Lernphasen: y = - 0,0152 * Versuchsdurchlauf * Versuchsdurchlauf + 0,3163 *
Versuchsdurchlauf - 0,0889 * Versuchsdurchlauf * Verteilungsinvertierung + 0,1346 * Versuchsdurchlauf *
Verteilung + 1,0292 * Verteilungsinvertierung - 0,5302 * Verteilung - 1,1746

In den Modellen fur die Lernphasen werden auch die Versuchsdurchldufe 91-100 (nach der
Verteilungsinvertierung) als 1-10 nummeriert.

Gleichung fir die Plateauphasen: y = 0,0004 * Tagesdurchlauf * Tagesdurchlauf * Tagesdurchlauf — 0,0143 *
Tagesdurchlauf * Tagesdurchlauf + 0,0242 * Tagesdurchlauf * Verteilung — 0,0067 * Tagesdurchlauf * Tag +
0,1922 * Tagesdurchlauf + 0,4504 * Verteilung + 0,1665 * Tag - 0,1874

Ein Tagesdurchlauf ist die Nummer eines V ersuchsdurchlaufes wahrend einer einzelnen Nacht und hat damit die
Werte von 1 bis 20.

Tab. 4: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Signifikanztests der in den
berechneten generalisierten linearen M odellen enthaltenen Parameter fiir
die Lernphasen. VDL: Versuchsdurchlauf, *: signifikantes Ergebnis.
Schétzwerte der Parameter s. Tab. 5.

Source DF gnladr a |P

VDL 1 5,84 0,0157 *
Verteilung 1 5,09 0,0240 *
Verteilungsinvertierung 1 5,20 0,0225 *
VDL * VDL 1 5,75 0,0165 *
VDL * Verteilung 1 5,47 0,0194 *
VDL * Verteilungsinvertierung 1 4,76 0,0291 *
VDL * VDL * VDL 1 2,35 0,1253
Verteilung* Verteilungsinvertierung 1 3,75 0,0529
VDL * Verteilung* Verteilungsinvertierung | 1 1,02 0,3121
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Tab. 5: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Post hoc-Tests fur die Lernphasen. VDL: Versuchsdurchlauf,
VI: Verteilungsinvertierung, SF: Standardfehler

Parameter Wert SF 95% Z p
Konfidenzintervall

y-Achsenabschnitt -1,1746 |0,1045| -1,3794 | -0,9697 | -11,24 | <0,0001
VDL 0,3163 |0,0275| 0,2623 | 0,3702 | 11,48 |<0,0001
Verteilung ,, geklumpt” getestet gegen ,,zuféllig® | -0,5302 |0,0993| -0,7248 | -0,3357 | -5,34 |<0,0001
Vor VI getestet gegen nach VI 1,0292 |0,1573| 0,7209 | 1,3376 | 6,54 |<0,0001
VDL*VDL -0,0152 |0,0015| -0,0181 | -0,0123 | -10,36 |<0,0001
VDL*Verteilung ,geklumpt”  getestet gegen | 1545 | 0006 | 0,0043 | 01749 | 655 |<0,0001
VDL*Verteilung , zuféllig

VDL*Vor VI getestet gegen VDL*Nach VI -0,0889 |0,0202| -0,1284 | -0,0494 | -4,41 |<0,0001

Tab. 6: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Signifikanztests der in den
berechneten generalisierten linearen Modellen enthaltenen Parameter fur die
Plateauphasen. TDL: Tagesdurchlauf, *: signifikantes Ergebnis. Schétzwerte der
Parameter s. Tab. 7.
Source DF| Chi- p
Quadrat

TDL 1 5,56 0,0184 *
Nacht 1 5,84 0,0157 *
Verteilungsinvertierung 1 0,11 0,7400
Verteilung 1 5,36 0,0206 *
TDL*TDL 1 5,23 0,0222 *
TDL*Nacht 1 4,13 0,0421 *
Nacht* V erteilungsinvertierung 1 0,17 0,6815
TDL*Verteilung 1 3,88 0,0488 *
TDL*Verteilungsinvertierung 1 0,33 0,5673
Nacht* Verteilung 1 1,63 0,2016
Verteilungsinvertierung* Verteilung 1 3,84 0,0502
TDL*TDL*TDL 1 5,03 0,0249 *
TDL*Nacht*Verteilung 1 0,00 0,9449
TDL*Verteilungsinvertierung* Verteilung 1 0,22 0,6359
Nacht* V erteilungsinvertierung* Verteilung 1 0,25 0,6183
TDL*Nacht*Verteilung* Verteilungsinvertierung | 2 4,57 0,1019

Tab. 7: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Post hoc-Tests fur die Plateauphasen. TDL: Tagesdurchlauf, SF:
Standardfehler.

95% Konfidenz-

Parameter Wert SF intervall VA p
y-Achsenabschnitt -0,1874 |0,0616| -0,3080 | -0,0667 | -3,04 | 0,0023
TDL 0,1922 |0,0235| 0,1462 0,2382 8,19 | <0,0001
Tag 0,1665 |0,0170| 0,1332 0,1998 9,80 | <0,0001
Verteilung ,, geklumpt* getestet gegen ,, zuféllig 0,4504 |0,0577| 0,3373 | 0,5634 | 7,81 | <0,0001
TDL*Tag -0,0067 |0,0020| -0,0106 | -0,0028 | -3,39 | 0,0007
TDL*TDL -0,0143 |0,0024 | -0,0190 | -0,0096 | -5,98 | <0,0001
TDL*Verteilung  ,geklumpt”  getestet  gegen |, 5545 | 0.0073| 0,0099 | 0,0385 | 331 | 00009
TDL*Verteilung , zuféllig

TDL*TDL*TDL 0,0004 |0,0001| 0,0002 0,0005 5,24 | <0,0001
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Entwicklung des Korrektwahlenanteilsim Verlauf des Versuchs

Die Flederméuse wéhlten zu Beginn
eines Versuches, also nach erstmaliger
Konfrontation mit der Verteilung
»geklumpt® oder der Verteilung
»zufdlig” (Abb. 2), zuféllig
belohnende und nicht belohnende
Bliten (Abb. 4). Der Antell
Korrektwahlen lag demnach fur beide
Verteilungen im Versuchsdurchlauf 1
bei etwa 50%. Die Tiere steigerten
dann den Anteil ihrer Korrektwahlen
innerhalb der Lernphase signifikant
(GLM, Versuchsdurchlauf (VDL) und
VDL*VDL , Chi-Quadrat = 5,84 und
5,75, DF= 1, p<0,05, Tab. 4). Diese
Steigerung war bel der Verteilung
»geklumpt* signifikant stérker as bel
der Vertellung ,zufdlig® (GLM,
VDL*Verteilung, Z=6,55, p<0,0001,
Tab. 5, Abb. 6).

In der folgenden Plateauphase
(Versuchsdurchlauf 21-80) zeigte sich,
dass das Verhdten der Flederméuse
von der Nachtzeit abhing. Die Tiere
begannen eine Nacht mit einem relativ
niedrigen Anteill Korrektwahlen, den
sie zunédchst stark und spater nur noch
wenig deigerten (GLM, TDL,
TDL*TDL*TDL, Chiquadrat = 5,56,
5,23 und 5,03, DF=1, p<0,05, Tab. 6,
Abb. 7). Aullerdem traten zu Beginn
jeder  n&chtlichen  Versuchsphase
lokale Leistungsminima auf; der Antell
Korrektwahlen zu Beginn einer Nacht
lag aso deutlich niedriger als gegen
Ende der Vornacht. Diese Leistungs
minima lagen dlerdings mit jeder
weiteren Nacht etwas hoher als in der
Vornacht, wobel der Anteil Korrekt-
wahlen gegen Ende jeder Nacht der
Pateauphase relativ gleich war. Dies
aullerte dich in ener dgnifikanten
Abnahme des néchtlichen Anstiegs des
Korrektwahlenanteils mit den N&chten
(GLM, TDL*Tag, Z= -3,39, p<0,001,
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Abb. 6. Graphische Darstellung der generalisierten linearen
Modelle fur die Lernphasen (Versuchsdurchlauf 1-10 und 91-
100). Durchgezogene Linie: Verteilung ,geklumpt”,
gepunktete Linie: Verteilung ,zuféllig®. Die Signifikanz-
angaben beziehen sich auf den Interaktionseffekt
Versuchsdurchlauf * Verteilung im Post hoc-Test (***: p<
0,0001). Fir die Kurvengleichung siehe Legende der Abb. 5.
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Abb. 7. Graphische Darstellung der generalisierten linearen
Modelle fur die Plateauphasen (Versuchsdurchlauf 21-80 und
121-180) fur die Verteilungen ,,geklumpt* und ,,.zuféllig*. Zur
besseren Vergleichbarkeit wurden die Kurven fir die
Beurteilung des Interaktionseffekts Tagesdurchlauf* Tag Uber
den Tagesdurchlauf aufgetragen. Die Signifikanzangaben
beziehen sich auf den Interaktionseffekt Tagesdurchlauf * Tag
im Post hoc-Test (***: p<0,001). TDL: Tagesdurchlauf.
Kurvengleichung siehe Legende der Abb. 5.

Tab. 7, Abb. 7). Der Anstieg des Korrektwahlenanteils innerhalb einer Nacht war bei der
Verteilung ,,geklumpt” signifikant steiler als bei der Vertellung ,, zuféllig” (Z=3,31, p<0,001,
Abb. 8 A). Des Weiteren war der Anteil Korrektwahlen bei der Verteilung ,, geklumpt®
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Abb. 8: Graphische Darstellung der generalisierten linearen Modelle fur die Plateauphasen (Versuchsdurchlauf
21-80 und 121-180). A: Die Werte wurden hier auf den ersten Versuchsdurchlauf eines jeden Tages normiert,
d.h., der Korrektwahlenanteil in der Verteilung ,zufdllig® wurde auf das Anfangsniveau der Verteilung
»geklumpt“ angehoben, um eine bessere Vergleichbarkeit zu gewdhrleisten. B: Original-Modell.

Die Signifikanzangaben beziehen sich auf den Interaktionseffekt Tagesdurchlauf*Verteilung im Post hoc-Test
(***: p<0,001). Fur die Kurvengleichung siehe Legende der Abb. 5.

insgesamt signifikant hoher als bei der Verteilung ,, zuféllig” (GLM, Z2=7,81, p<0,0001, Abb.
8B).

Einfluss der Verteilungsinvertierung

Der Antell Korrektwahlen fiel nach der Vertellungsinvertierung (=Invertierung der
BlUtenverteilung) von signifikant Uber 50% (Zufallswahl) in Versuchsdurchlauf 90 auf
signifikant unter 50% in Versuchsdurchlauf 91 (zweiseitiger T-Test, DF=5, T=12,3 bzw.
T=13,1, p<0,001, Abb. 9, Tab. 8). Dabei lag der Anteil Korrektwahlen bei der Verteilung
»geklumpt” vor der Verteilungsinvertierung signifikant héher als bel der Verteilung ,, zufalig®

1,0 4 *k 0,5 4 " "
® ' . . ' —e— "geklumpt
=354 " geklumpt ) —o— "zufdllig"
% = 08 == "zufélig" S 04
E ‘é e * k% ;E(
g & 0,6 1 2 03
5. BT IR £
=) 0,4 *k *% |
E O ***‘{ g 0’2
— ‘D
T2 02 £ 0,1] : -
) < Y
< >
0,0 0,0 : — : : : : :
90 a1 0 8 16 24 32 40 48 56 64
Versuchsdurchlauf
Nr. Anflug
Abb. 9: Anteill Korrektwahlen der Tiere im Abb. 10: Anteil belohnte Anflige von alen
Versuchsdurchlauf vor und nach der Verteilungs Anfligen im Versuchsdurchlauf 91 fur die
invertierung (Versuchsdurchlauf 90 und 91). Verteilung ,, geklumpt* (schwarze Kreise) und die

Schwarz: Verteilung , geklumpt, grau: Verteilung Verteilung ,zuféllig® (weifle Kreise). Datenpunkte

L2ufdlig’. **: p<0,010, ***. p<0,001 (T-Test). sind Mittelwerte Uber je 8 aufeinanderfolgende

Gestrichelte horizontale Linie bei 0,5: Zufallswahl, Anflige und Uber ale 6 Tiere (Verteilung

Fehlerbalken: Standardfehler. »geklumpt”: bis Anflug Nr. 31 6 Tiere, bis Anflug
37 5, bis Anflug 53 4, danach 3 Tiere; Verteilung
»2ufdlig*: immer 6 Tiere).
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(89% bzw. 76%, zweiseitiger T-Test,
T=54, DF=5, p<0,01), danach
ggnifikant niedriger (16% bzw. 32%,
zweiseitiger T-Test, T=-4,0, DF=5,
p=0,01, Abb. 9, Tab. 9). Innerhab des
Versuchsdurchlaufs 91 stieg der Antelil
Korrektwahlen bei der Vertellung
»geklumpt®, waéhrend er be der
Vertellung ,zufédlig® sank (Abb. 10).
(Wéhrend der Plateauphase nahm der
Anteil Korrektwahlen innerhab eines
Versuchsdurchlaufs dagegen in beiden
Verteilungen ab (Abb. 14).)

In der Lernphase nach der Verteilungs-
invertierung steigerten die Tiere den
Antell Korrektwahlen schneller als in
der ersten Lernphase (GLM, VDL*
Verteilungsinvertierung, Z=-4,41,
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Antell belohnte Erstantiuge
von Gesamterstanfliigen
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Abb. 11: Graphische Darstellung der generalisierten linearen
Modelle fur die Lernphasen (Versuchsdurchlauf 1-10 und 91-
100). Durchgezogene Liniee Verteilung ,geklumpt”,
gepunktete Linie: Verteilung ,zuféllig®. VDL: Versuchs
durchlauf. Zur besseren Vergleichbarkeit wurden die Kurven

p<0,0001, Tab. 5, Abb. 11), wobei die
Steigerung  bel der  Vertellung
»geklumpt* in beiden Lernphasen hther
war as bel der Vertellung ,zufdlig”
(GLM,  VDL*Vertellung, Z=6,55,
p<0,001, Tab. 5, Abb. 6). Wahrend die
Tiere vor der Verteilungsinvertierung 10 Versuchsdurchlaufe brauchten, um in 2 aufeinander
folgenden Versuchsdurchlaufen mindestens 95% ihrer durchschnittlichen Leistung wahrend
der Plateauphase zu erreichen, bendtigten sie nach der Vertellungsinvertierung 17
Versuchsdurchl&ufe (Abb. 12). Es ergab sich hier kein signifikanter Unterschied zwischen den
Verteilungen ,,geklumpt® und , zufalig* (zweiseitiger V orzeichentest, N=6, x=3, p>0,05).

fur die Beurteilung des Interaktionseffekts VDL *
Verteilungsinvertierung  Uber ,Versuchsdurchlauf  nach
Verteilungsinvertierung”  aufgetragen. Die  Signifikanz-
angaben beziehen sich auf den Parameter VDL*
Verteilungsinvertierung im Post hoc-Test (***: p<0,0001,
Tab. 4). Kurvengleichung siehe Legende der Abb. 5.
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abVvDL 1 ab VDL 91
Abb. 12: Anzahl Versuchsdurchldufe bisdie Tierein
2 aufeinanderfolgenden Versuchsdurchlaufen 95%
des mittleren Korrektwahlenanteils (minimal 57%,
maximal 83%) erreichten, den sie in den
Plateauphasen (Versuchsdurchlauf 21-80 bzw. 121-
180) zeigten. VDL: Versuchsdurchlauf, n.s.: nicht
signifikant (zweiseitiger Vorzeichentest, N=6, x=3,
p=1,312).

Abb. 13: Anzahl gelernter Bliten fiur die
Verteilungen ,geklumpt” (schwarze Symbole)
und ,zuféllig* (weile Symbole). Zur Definition
der Anzahl gelernter Bliten s. Text. Gleiche
Symbole entsprechen dem gleichen Tier,
unabhangig von der Farbe.
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Die Verteilungsinvertierung hatte keinen Einfluss auf
den Anteil Korrektwahlen in den Plateauphasen (GLM,
Verteillungsinvertierung,  Chi-Quadrat=0,11, DF=1,
p>0,05, Tab. 6). Alle fur die Plateauphase vor der
Verteilungsinvertierung getroffenen Aussagen gelten
somit fur beide Plateauphasen.

Tab. 8. Ergebnisse der zweiseitigen T-
Tests auf Unterschiede des Korrekt-
wahlenanteils von 50% fir Versuchs
durchlauf 90 (vor der Vertellungs

Kapazitat des Ortsgedachtnisses

Im Mittd merkten sich die Tiere mindestens 27,6 Bliiten

in der Verteillung ,geklumpt” und 27,0 Bllten in der

invertierung) und 91 (nach der

Verteilungsinvertierung).

Verteilung | VDL |[DF| T p

,geklumpt* | 90 | 5 | 12,3 | 0,000

,geklumpt* | 91 | 5 |-12,3| 0,000
,2ufdllig" | 90 | 5 | 131 | 0,000
,2ufdlligh | 91 | 5 | -6,0 | 0,002

Verteilung , zufdlig” (Abb. 13). Diese Werte sind nicht

nur deshab Mindestwerte, weil die Tiere in diesem
Versuch nicht gezwungen waren, maximale Leistung zu
zeigen, sondern auch weil die ermittelten Zahlen nur in 3
von 12 Fdlen aufgrund der absinkenden Leistung der

Tab. 9: Ergebnisse der zweiseitigen T-
Tests auf Unterschiede im Korrekt-
wahlenanteil zwischen den Verteilungen
vor und nach der Verteilungsinvertierung
(Versuchsdurchlauf 90 bzw. 91, Abb. 9).

Tiere zustande kam (Anzahl gelernte Bliten unter 26). | VDL: Versuchsdurchlauf

Alle anderen Falle waren eine  Grenze des statistischen VDL | DF T 0 (zweisaitig)
Tests. ) 5 | 54 0,003
o1 5 | -4,0 0,010

Anteil Korrektwahlen innerhalb eines
Versuchsdurchlaufs

Der Anteill Korrektwahlen der Tiere lag innerhalb eines Versuchsdurchlaufs wahrend der
Plateauphasen immer oberhalb der Zufallserwartung (Abb. 14). Allerdings war dieser
Unterschied im Mittel nur bis Erstanflug Nr. 37 (Vertellung ,,geklumpt”) bzw. 43 (Verteillung
,Zufdllig®) doatistisch abzusichern (Chi-Quadrat-Tests, p<0,05). Die nicht statistisch
absicherbaren letzten 5 Anflige eines Versuchsdurchlaufs (Abb. 14 A, graue Symbole) lagen
jedoch soviel hoher als die Erwartung, dass ein weiterfiihrender Unterschied zu vermuten ist.
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A —o— "zufllig" B
1,00 - —— "geklumpt" erwartet 32 -
© — - "zufélig" erwartet
:%.’ 8 24
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Abb. 14: Anteil belohnte Anfllige von allen Erstanfliigen (A) und kumulative Anzahl Belohnungen im Verlaufe
eines Versuchsdurchlaufs (B). Daten sind Mittelwerte fir ale 6 Tiere wadhrend der Plateauphasen
(Versuchsdurchlauf 21 bis 80 und 121 bis 180). Schwarze Kreise: gemessene Werte der Verteilung ,, geklumpt®,
weil3e Kreise: gemessene Werte der Verteilung ,, zuféllig”, Fehlerbalken: Standardfehler. A: Linien: Theoretisch
erwarteter Anteil belohnter Anfliige, wenn die Tiere vollig zuféllig ans Blitenfeld angeflogen wéren.
Durchgezogene Linie: Verteilung ,geklumpt®, gestrichelte Linie: Verteilung ,zuféllig”. Graue Kreise
Gemessene Werte fur Verteilung ,,geklumpt” (hellgrau) und ,,zufélig* (dunkelgrau), die aufgrund der geringen
Erwartung mit dem Chi-Quadrat-Test nicht mehr auf Unterschiede zur theoretischen Erwartung getestet werden
konnten. Bis auf wenige Ausnahmen lag die Leistung in alen messbaren Fallen fur jeden Anflug signifikant
Uber den theoretisch fir Zufallswahl erwarteten Werten (Chi-Quadrat-Test, p<0,05, A). Nicht signifikant von der
Zufallserwartung verschiedene Erstanfliige (A): Verteilung ,geklumpt®: Ein Tier Erstanflug Nr. 32, Verteilung
»2ufélig”: Ein Tier Erstanflug Nr. 6, 10 und 44, ein Tier Erstanflug Nr. 38, 40, 41 und 43.

B: Gepunktete Linie: theoretische Summe der Belohnungen bei ausschliefdlich korrekten Anfllgen.



Kapitel 2: Langzeit-Ortsgedachtnisfahigkeiten 38

Es gab einzelne Anfllge, die sich nicht signifikant von der Zufallserwartung unterschieden.
Bel der Verteilung ,,geklumpt” war dies ein einziger Erstanflug (Nr. 32) bei einem Tier, bei
der Verteilung ,zuféllig” waren es bel einem Tier 3 weit auseinanderliegende Erstanfltige (Nr.
6, 10 und 44), bel einem weiteren 4 (Nr. 38, 40, 41 und 43). Da es sich hier lediglich um
einzelne, innerhalb des Versuchsdurchlaufs zumeist weit verstreute Anflige handelt, andert
dies nichts am Gesamtbefund.

Die Tiere flogen also — soweit messbar — bis zum Ende eines Versuchsdurchlaufs gezielt
belohnende Bliten an.

Abb. 14 B zeigt die kumulative Anzahl Belohnungen, die die Tiere im Verlaufe eines
Versuchsdurchlaufs erhielten. Hier zeigt sich noch einmal anschaulich, dass die Tiere bei der
Verteilung ,geklumpt” weniger Erstanflige bendtigten, um ene bestimmte Anzahl
Belohnungen zu bekommen, as be ,zufdllig®. Die endglltige Anzahl erhatener
Belohnungen war jedoch bel insgesamt 64 Anfligen (nicht Erstanfliigen!) in beiden
Verteilungen anndhernd gleich. Die Tiere fanden alerdings innerhalb dieser 64 Anflige im
Mittel nicht alle, sondern nur ca. 28 der 32 belohnenden Bliten. Diese Zahl stimmt wiederum
mit der oben ermittelten Anzahl gelernter Bliten gut Uberein.

Anflige an nicht belohnende Bliten

Die Tiere flogen bel beiden Verteilungen auch wahrend der Plateauphase immer wieder nicht
belohnende Bliten an. Die Verteilung der Anfliige an nicht belohnende Bliiten (siehe Abb. 15
fur eine exemplarische Darstellung) war von der N&he und Anzahl umgebender belohnender
Bliten abhdngig. Die Anflughdufigkeit an nicht belohnende Bliten nahm bei beiden
Verteilungen mit Ndhe und Anzahl belohnender Bliten zu (Tab. 10, Abb. 15, GLM,
N&heindex, Chi-Quadrat=5,80, DF=1, p=0,0160 (,, geklumpt*) bzw. Chi-Quadrat=5,67, DF=1,
p=0,0172 (, zufélig")).

Tab. 10: Ergebnisse der Signifikanztests der im
berechneten  generalisierten linearen  Modell
enthaltenen Parameter fur die Anzahl Anflige an
nicht belohnende BlUten in Abhéngigkeit von Anzahl
und Né&he umgebender belohnender Bliten
(N&heindex). Datengrundlage sind die Plateauphasen
(Versuchsdurchlauf 21 bis 80 und 121 bis 180) fir
beide Verteilungen und alle 6 Tiere. *: signifikantes
Ergebnis, Schitzwerte der Parameter s. Legende der
Abb. 16.

Anzahl Anfllge
N
o
o

=

Verteilung | Parameter | DF Chi- p
Quadrat Abb. 15. Exemplarische Darstellung der Anzahl

»geklumpt” | Naheindex 1 580 |0,0160* Anflige aler 6 Tiere an das rechte untere Viertel

,zufdlig® | Naheindex | 1 567 |0,0172* (und daran angrenzende Bliten) des Blitenfeldes.

Hellgraue Baken: Nicht belohnende Bliten,
dunkelgraue Baken: Belohnende Bliten. Daten
beruhen auf den Versuchsdurchlaufen 21 bis 80 der
Vertellung ,geklumpt“. Die Nummern auf den
Balken sind Blutennummern.
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Abb. 16: Korrelation zwischen der Anzahl Anflige an nicht belohnende Bliten und Anzahl und Nahe
umgebender belohnender Blten (gemessen anhand des ,,N&heindex*). A: Verteilung ,,geklumpt*, B: Verteilung
»2uféllig”. Dargestellt sind die gemessenen Daten fir alle 6 Tiere sowie die generaisierten linearen Modelle. Ein
Datenpunkt ist die Anzahl der Anfliige an eine bestimmte nicht belohnende Blite von einem Tier in den 120
Versuchsdurchlaufen der Plateauphasen (Versuchsdurchldufe 21 bis 80 und 121 bis 180). Die unterschiedlichen
Symbole stehen fir die verschiedenen Tiere. Der ,N&heindex” hat in beiden Féllen einen signifikanten Einfluss
auf die Anzahl der Anflige (GLM, Chi-Quadrat=5,80 bzw. 5,67, DF=1, p<0,05). Anflige sind Erstanfllige bis
zum 32. Erstanflug eines V ersuchsdurchlaufs. Gradengleichung Verteilung ,,geklumpt®: y = 4,8505 * Naheindex
+ 2,6956. Gradengleichung Verteilung , zufélig”: y = 3,3323 * Naheindex + 3,3855.

Bel der Betrachtung der Abb. 15 fallt neben dieser Korrelation auf, dass die nicht belohnende
Blite Nr. 64 trotz ihrer grof3en Entfernung zu belohnenden Bliten haufiger angeflogen wurde
als die sie umgebenden Bliten, die sich ndher an belohnenden Bliten befanden. Dieser Trend
galt fur alle 4 Eckbliten. Trotz der Tatsache, dass nur 8 der insgesamt 32 belohnenden Bliten
in dieser Abbildung dargestellt sind, ist aufRerdem ersichtlich, dass belohnende Bliten am
Rand des Blitenfeldes haufiger angeflogen wurden als Bliten in der Feldmitte.

Zusammengefasste Ergebnisse

Die Flederméause lernten in beiden Verteilungen, bevorzugt belohnende Bliten anzufliegen.
Sie besuchten bel der Verteilung ,,geklumpt” schneller mehr belohnende Bliten as bei der
Vertellung , zufdlig”. Die Tiere begannen jede Nacht mit einem deutlich niedrigeren Antelil
Korrektwahlen als dem, mit dem sie die Vornacht beendeten. Sie steigerten den Anteil
Korrektwahlen innerhalb einer Nacht zunachst deutlich, spéter nur noch wenig. Diese
Steigerung war bei der Verteilung ,geklumpt® stérker als bel der Vertellung ,zuféllig®.
Aulkerdem nahm sie mit jeder weiteren Nacht ab, da die Tiere von Nacht zu Nacht auf einem
hoheren Niveau begannen, gegen Ende der Nacht jedoch etwa auf dem gleichen Niveau lagen
wie an den Vornéchten.

Die Verteilungsinvertierung hatte einen starken Abfall des Korrektwahlenanteils von
signifikant Uber 50% auf signifikant unter 50% zur Folge, wobel der Abfal be , geklumpt®
starker war as bel ,zufdllig*. Die Fledermduse reagierten spatestens im zweiten
Versuchsdurchlauf auf die verénderte raumliche Verteilung der Nahrungsverfligbarkeit und
steigerten den Anteil Korrektwahlen danach schneller as zu Beginn des Versuches. Auch hier
erfolgte die Steigerung bel der Verteilung ,, geklumpt® schneller und war stérker as bel der
Verteilung ,zuféllig®. Auf den Korrektwahlenanteil der Tiere in der Plateauphase hatte die
Verteilungsinvertierung keinen Einfluss.
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Die Tiere lernten durchschnittlich die Positionen von mindestens 27 Blaten. Ihr
Korrektwahlenanteil lag in den Plateauphasen wahrend des ganzen Versuchsdurchlaufs Uber
der Zufalserwartung. Der Besuch einer nicht belohnenden Blite war von der Anzahl und
Entfernung umgebender belohnender Bliten abhéngig.

Diskussion

Zid der Studie war herauszufinden, wie hoch auflésend das Ortsgedéchtnis von
Blitenfledermausen ist, ob die Tiere die zu erinnernde Informationsmenge senken, indem sie
Einzeldlemente kognitiv gruppieren (,Chunks® bilden), und wie flexibed se sch an
wechsel nde Nahrungsbedingungen anpassen kénnen.

Ortsgedéachtnis statt Bewegungsregeln

Das Korrektwahlenniveau der Tiere lag in beiden Verteilungen signifikant Uber der
Zufalserwartung. Die Flederméuse waren aso sowohl bei der Vertellung ,geklumpt® as
auch bei der Verteilung ,,zuféllig”, in der belohnende Bliten sehr verstreut angeordnet waren,
in der Lage, gezielt bestimmte Blitenpositionen anzufliegen. Der Abfall des Korrektwahlen-
anteils von signifikant Gber 50% vor der Vertellungsinvertierung zu signifikant unter 50%
danach in beiden Verteilungen lasst sich kaum anders erkléren as dass die Tiere sich bei der
Nahrungssuche primér auf ihr Ortsgedéchtnis verlief3en anstatt Bewegungsregeln oder andere
Strategien zu verwenden. Das Zurtickkehren an einen Ort, an dem es vormals Futter gab,
obwohl dort nun kein Futter mehr zu finden ist, wurde auch in anderen Studien als Nachweis
fur die Verwendung des Ortsgedachtnisses bel der Nahrungssuche verwendet (z.B. Brown and
Gass 1993 (Kolibris), Edwards et a. 1996 (Schafe), Jacobs 1992 (Kéangururatten), Mellgren
und Roper 1986 (Dachse)). Besonders gut vergleichbar ist hier natirlich die Studie von
Sutherland und Gass (1995), die in einem nahezu identischen Experiment das gleiche
Ergebnis fur Kolibris zeigt. Sowohl die Kolibris als auch die Flederméuse flogen nach der
Verteilungsinvertierung hauptsachlich die Bliten an, die vor der Vertellungsinvertierung
Nektar gaben.

Der Korrektwahlenanteil lag bei der Verteilung ,,geklumpt” vor der Vertellungsinvertierung
signifikant hoher as bel der Vertellung ,zufdlig®, nach der Verteilungsinvertierung war er
signifikant niedriger. Auch dieses Ergebnis ist nur zu erwarten, wenn die Tiere ihr
Ortsgedéchtnis nutzten. Da sie vor der Verteilungsinvertierung bel , zufélig® mehr Fehler
machten als bel , geklumpt®, sollten sie dementsprechend nach der Verteilungsinvertierung
be ,zufdlig“ besser sein, weil Fehler bezogen auf die urspriinglich gelernte Verteilung nun
Korrektwahlen waren.

Diese Ergebnisse stehen im Einklang mit denen von Thiele und Winter (im Druck).
Flederméuse der gleichen Art lernten hier eine Blite in einer kleinrdumigen Anordnung von 4
Bliten anzufliegen. Die Blite konnte identifiziert werden durch ihre Erscheinung
(echoakustisch verschieden von den anderen Bliten) und ihre Position im Raum. Wurde diese
Blltenanordnung so verschoben, dass diese Identifizierungsmoglichkeiten dissoziiert wurden,
flogen die Tiere im unbelohnten Test erst die Blite an, die sich an der urspriinglichen Position
im Raum befand, dann die mit dem urspringlichen echoakustischen Merkmal. Se
verwendeten also zur Relokalisation der belohnenden Blite bevorzugt ihr Ortsgedachtnis,
obwohl sie offensichtlich auch die echoakustischen Merkmale gelernt hatten. Auch bel
anderen Tieren zeigen Studien ein priméres Verwenden von Ortsgedachtnis fir das
Lokalisieren bereits bekannter Nahrungsquellen (z.B. Kolibris: Brown und Gass 1993, Hurly
and Healy 1996, 2002, Schafe: Edwards et a. 1996).
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Die Flederméuse nutzten somit fir beide Blitenverteilungen ihr Ortsgedéchtnis zur
effizienten Nahrungssuche. Sie lernten also mehr as nur die Position des Blitenfeldes und
waren offensichtlich in der Lage, sich auch innerhab einer recht kleinrdumigen
BlUtenansammlung Positionen bel ohnender Bllten zu merken.

Lerngeschwindigkeit

Die Tiere steigerten den Korrektwahlenantell bel der Verteilung ,, geklumpt* schneller als bei
der Verteilung , zuféllig“. Dieser scheinbare Gegensatz zu der Aussage, dass die Tiere beide
Vertellungen im Schnitt innerhab von 10 Versuchsdurchldufen lernten, kam durch die
verschiedenen Kriterien zustande, die zu diesen Aussagen fuhrten. Die endglltige Leistung
der Tiere in den Plateauphasen lag fiur die Verteilung ,,geklumpt® wesentlich héher als fir die
Verteilung ,zuféllig®. Da die Tiere in beiden Verteilungen bei 50% (Zufallserwartung)
begannen und die endglitige Leistung abziglich 5% in beiden Féllen innerhalb von 10
Versuchsdurchldufen ereichten, musste die Leistungssteigerung bel , geklumpt® folglich
hoher sein als bei ,, zufdlig”.

Die Flederméuse lernten trotz der komplexen Umgebung schnell, welche Bliten Nektar
gaben. 10 Versuchsdurchldaufe zum Lernen bedeuten, dass die Tiere von jeder belohnenden
Blite maximal 10 Ma Nektar bekommen haben, im Schnitt weniger, da sie nur in 6% aller
Versuchsdurchlaufe alle belohnenden Bliten fanden und wéhrend der Lernphase
verhdltnismaldig viele nicht belohnende Bliten anflogen. Diese hohe Lernrate ist fur die
Effizienz der Nahrungssuche essentiell, da viele Fledermausbliten nur Gber relativ kurze Zeit
Nektar geben. Brauchten die Tiere zu lange, um die Position einer Nektar gebenden Blite zu
lernen, wirde sich das Ortsgedéachtnis nicht auszahlen. Viele Tiere merken sich Orte bereits
nach einer einzigen Erfahrung (z.B. Garber und Paciulli 1997 (Kapuzineraffen), MacDonald
1994 (Gorillas), Mellgren und Roper 1986 (Dachse), Mendl et al. 1997 (Schweine)), was
dieses Ergebnis weniger interessant erscheinen l&sst. Bemerkenswert ist jedoch, dass die
Flederméuse hier im Gegensatz zu den Tieren in den genannten Studien nicht nur wenige,
raumlich relativ weit auseinander liegende und zum Teil deutlich voneinander verschiedene
Orte lernten, sondern im Mittel mindestens 27 dicht beieinanderliegende BlUtenpositionen in
einem Feld von 64 identischen Bliten in einer sehr gleichférmigen Umgebung zuverldssig
wiederfanden.

Ein vergleichbares Ergebnis fanden Sutherland und Gass (1995) bei Kolibris fur die
Verteilung ,,geklumpt”. Die Kolibris erreichten ebenfalls einen Korrektwahlenanteil von tber
70% innerhalb von 10 Versuchsdurchléufen, wobei alerdings nicht der Anteil belohnter
Anflige von Erstanfliigen sondern der Anteil Anflige an prinzipiell belohnende Bliten von
alen Anflugen gezdhlt wurden. Bel den Flederméusen zeigte sich jedoch kein nennenswerter
Unterschied zwischen den Kurven fir die verschiedenen Leistungskriterien, so dass dieser
Vergleich gerechtfertigt ist.

Interessant ist, dass die Flederméuse die Vertellung ,zuféllig“ anscheinend schneller lernten
as die Kolibris eine sehr dhnliche Verteilung. Aul3erdem steigerten ale 6 Flederméuse den
Korrektwahlenanteil bei der Verteillung ,zuféllig® zuverldssig, wahrend die 4 Kolibris im
Experiment 2 der Studie von Sutherland und Gass (1995) zwar zundchst alle ihren
Korrektwahlenanteil verbesserten, 2 jedoch bereits innerhalb des ersten Tages wieder auf 50%
abfidlen und von da an dauerhaft zufdlig wahlten. Sutherland und Gass (1995)
argumentierten, dass die Kolibris anscheinend ale in der Lage waren, die Blitenpositionen in
der Verteilung zu lernen, dies jedoch teilweise nicht der Mihe wert fanden und daher wieder
zur Zufallswahl zuriickkehrten. Fiel den Fledermausen die Aufgabe leichter, oder benutzen sie
einfach immer ihr Ortsgedéchtnis, auch wenn sich das nicht lohnt? Der Unterschied zwischen
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den Studien liegt in einem etwas verschiedenen Versuchsprotokoll, dass sich aufgrund des
unterschiedlichen Nahrungssuchverhaltens der Tierarten nicht vermeiden liel3. Das hatte zur
Folge, dass die Flederméuse in einem Versuchsdurchlauf bis zu 64 Anfliige machen konnten,
wéahrend die Kolibris im Allgemeinen weniger Anfliige machten. Da eine der 6 Flederméuse
im Gegensatz zu den anderen dauerhaft deutlich weniger as 64 Anfliige machte, 1&sst sich der
Korrektwahlenanteil dieses Tieres anekdotisch mit dem der zuféllig fliegenden Kolibris
vergleichen. Die Fledermaus lag mit ihrem Korrektwahlenanteil tendenziell niedriger as die
anderen Flederméuse, wenn auch noch Uber der Zufalswahl. Hinzu kommt, dass die
Abstdnde zwischen den Bliten fur die Kolibris lediglich 11cm betrugen, nicht 25cm. Die
genannten Unterschiede konnten also durch die leicht unterschiedlichen Versuchbedingungen
zustande gekommen sein.

» Chunking*?

Die Tiere steigerten den Korrektwahlenanteil in der Verteilung ,,geklumpt® nicht nur in der
Lernphase starker as in der Vertellung ,zufdlig®, sondern auch innerhalb einer Nacht
waéhrend der Plateauphase. AulRerdem lag der Korrektwahlenanteil bel ,geklumpt® in der
Plateauphase insgesamt signifikant hoher als bei ,zufdlig“. Damit sind die Kriterien fir eine
Art rédumlichen ,,Chunkings® scheinbar erfillt. Es gab jedoch Zweifel, ob diese Kriterien als
Nachweis fur ,,Chunking” in diesem Versuch tatséchlich ausreichten. Eine deshalb von York
Winter programmierte Simulation auf Basis einer einfachen Lernregel, angepasst an den
Korrektwahlenanteil der Tiere fur die Verteilung , geklumpt®, ergab fur die Verteillung
,zufdlig“ den gleichen Korrektwahlenanteil, den die Tiere fur ,zuféllig® zeigten, wenn bei
10% der Anflige versehentlich eine der direkten Nachbarbliten angeflogen wurde. In der
Simulation lernten die Tiere die Erfahrung, die sie an der irrtimlich angeflogenen Blite
machten, fur die Blite, die sie anfliegen wollten. Bei der Verteilung , geklumpt® ist die
Wahrscheinlichkeit, irrtmlich eine belohnende Blite anzufliegen, aufgrund der geklumpten
Anordnung belohnender Bliten hoéher als bel der Verteilung ,zufdlig®. Dies reicht
offensichtlich aus, um auch ohne ,Chunking® die gemessenen Unterschiede im
Korrektwahlenanteil zu erhaten. Ich halte einen Ortsfehler von 10% bel einem Bl itenabstand
von 25cm zwar fur relativ hoch, doch lag der tatsdchliche Anteil Anfliige an nicht belohnende
Bllten in direkter Nachbarschaft belohnender Bliten in der Verteilung ,,geklumpt* sogar noch
deutlich hoher als 10% (s.u.). Da aus den vorliegenden Daten nicht klar wird, welcher
Ursache die tatsachlich durchgefuhrten Anfliige der Tiere an nicht belohnende Bliten waren
(su.), kann nicht entschieden werden, ob die Tiere ,Chunking“ zeigten oder ob sie sich
einfach nur in etwa 10% der Fale um eine Blte irrten. Die Tatsache, dass die Tiere Bliten
anscheinend nicht in einer bestimmten Reihenfolge anflogen (mit Ausnahme der ersten 2 bis 3
Bliten, s. Kapitel 3), 1&sst jedoch vermuten, dass sie keine réumlichen ,, Chunks* bildeten.

Ein eindeutiger Nachweis von ,,Chunking” ist also weder in dieser Studie noch in der von
Sutherland und Gass (1995) moglich. Die Ergebnisse der Lernsmulation widerlegen die
Aussage von Sutherland und Gass (1995), dass der hohere Korrektwahlenanteil bei der
Verteilung ,geklumpt” gegen ein Erinnern einzelner Blitenpositionen spricht, und zeigen
anschaulich, dass bei der Interpretation von Daten beziglich rdumlichen ,, Chunkings’
Vorsicht geboten ist.

Kapazitat des Ortsgedachtnisses

Die Tiere lernten in beiden Verteilungen die Positionen von durchschnittlich 27 Bliten.
Aufgrund der hier zugrundeliegenden Schéatzmethode entspricht dieser Wert aber nur in 3 von
12 Fallen der wahrscheinlichen Leistungsgrenze des jeweiligen Tieres in diesen Versuchen. In
den anderen 9 Félen lag die Leistung konsistent noch deutlich hoéher, was sich aber nicht
mehr dtatistisch absichern liel3. Es ist daher zu vermuten, dass sich die Tiere sogar in einer
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solch kleinrdumigen Blitenverteilung an mehr als 27 Blitenpositionen erinnern konnen.
Totenkopfaffchen waren nicht in der Lage, in einem &hnlichen Versuch 10 Verstecke mit
Futter aus insgesamt 20 Verstecken zu lernen, obwohl die Verstecke recht weit auseinander
lagen und auf die 4 Raumwénde verteilt waren; sie lernten jedoch 4 aus 8 (Ludvig et al.
2003). Aus der Studie von Sutherland und Gass (1995) geht nicht hervor, wie viele
Blitenpositionen die Kolibris lernten. Andere zumindest ansatzweise vergleichbare Studien
arbeiten von vornherein mit wesentlich kleineren Zahlen zu erinnernder belohnender Orte, so
dass nicht zu sagen ist, ob sich die Tiere ahnlich viele Orte merken konnen wie die
Flederméause. Schafe erinnerten sich zumindest an 4 Futterschalen aus 32 (Edwards et a.
1996), Kapuzineraffen lernten 5 aus 13 Futterplattformen, angeordnet in 2 réumlichen
Gruppen (Garber und Paciulli 1997), Rotschwanzmeerkatzen, Gorillas und Weif3biischelaffen
erlernten 4 Stellen aus 8 (MacDonald und Wilkie 1990, MacDonald 1994, MacDonald et al.
1994), Orang Utans 3 aus 6 (Stoinski et a. 1999), Stichlinge eine aus 2 (Milinski 1994),
Tauben eine aus 8 (Balda und Wiltschko 1995), Kangururatten 6 aus 64 (Jacobs 1992),
Eichhdrnchen 6 aus 10 (Jacobs und Liman 1991). Obwohl Schdtzungen der Kapazitdt des
Ortsgedachtnisses insbesondere fir Futter versteckende Vogel sehr hoch sind (Hunderte von
Verstecken, siehe Tomback 1980 fiir einen Uberblick), liegt die in dieser Studie gezeigte
Kapazitét fur Blitenfledermause im oberen Bereich der tatsachlich erbrachten Nachweise.

Flexibilitat des Ortsgedachtnisses

Die Tiere reagierten nach der Vertellungsinvertierung bei der Verteilung ,geklumpt”® bereits
innerhalb des esten Versuchsdurchlaufs, indem se bereits innerhab  dieses
Versuchsdurchlaufs begannen, auch vermehrt vormals nicht belohnende Bliten anzufliegen.
Bel der Verteilung ,zufélig® stellten sie sich spétestens im zweiten Versuchsdurchlauf nach
der Verteilungsinvertierung auf die Verdnderung ein. [hr Korrektwahlenantell stieg nach der
Vertellungsinvertierung schneller als vorher. Trotz der bereits erlernten Information
erreichten die Tiere innerhalb von weit weniger als 20 Versuchsdurchléufen den gleichen
Korrektwahlenanteil wie vor der Verteilungsinvertierung, und es war kein Einfluss der
Verteilungsinvertierung auf den Korrektwahlenanteil in der Plateauphase nachzuweisen.
Hétten die Tiere Probleme gehabt, die neuen Blitenpositionen zu lernen, weil sie zuvor an
den gleichen Orten andere Informationen erlernt hatten, héite der Korrektwahlenantell
langsamer ansteigen sollen als vor der Verteilungsinvertierung. Es gibt hier also — soweit man
das anhand der vorliegenden Daten beurtellen kann — keinen Hinweis auf proaktive
Interferenz® (Dukas 1999), wie man sie z.B. in manchen Experimenten bei Ratten und
verschiedenen Vogeln findet (Hampton et a. 1998, Roberts und Dale 1981). Auch Kolibris
ignorieren vormals gelernte Information schnell, wenn sich Orte belohnender Bliten
verdndern (Hurly and Healy 2002, Sutherland und Gass 1995). Dieses Verhaten erscheint
sinnvall, denn viele Bliten spenden nur einen oder wenige Tage Nektar und verblGihen dann.

Der schnellere Anstieg des Korrektwahlenanteils nach der Vertellungsinvertierung im
Vergleich zu vorher konnte verschiedene Ursachen haben. Die Tiere hatten nach der
Verteilungsinvertierung mehr Erfahrung mit der Aufgabe, was ihnen ein schnelleres Lernen
der neuen Blitenpositionen hétte ermoglichen konnen. Es wére auch denkbar, dass die Tiere
nach einiger Zeit entdeckten, dass die BlUtenverteilung invertiert war, und sie nunmehr
lediglich die vormals nicht belohnenden Bliten anfliegen mussten. Dagegen spricht, dass der
Korrektwahlenanteil in den ersten Versuchsdurchl&ufen nach der Vertellungsinvertierung sehr
steil anstieg, danach nur noch wenig. Es gibt noch eine Alternative: Wenn die Tiere, nachdem
se an den vormals belohnenden Bliten nichts mehr bekamen, das Blitenfeld neu erkundet
hétten (also wieder zufdllig an die Bliten angeflogen wéaren), hétten sie damit schon eine

* Proaktive Interferenz: Die Erinnerung an Gelerntes kann das Lernen neuer Information behindern (Dukas
1999).
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erhebliche Leistungssteigerung erreicht, ohne dass sie etwas hétten lernen missen. Wére dies
der Fal gewesen, hétten sie vermutlich einige Zeit bis zur tatséchlichen Umstellung auf
Neuerkundung des Blitenfeldes gebraucht. Vermutlich hétten sie in dieser Zeit bereits neue
Blltenpositionen gelernt. Dies konnte die erhohte Steilheit der Lernkurve vollstandig
erkléren. Letztere wére dann nicht durch ein schnelleres Lernen sondern durch den Beginn der
Lernkurve unterhalb von 50% und einen Strategiewechsel der Tiere bedingt. Ich halte diese
Erkldrung fur die wahrscheinlichste, besonders wenn man die enorme Steigerung des
Korrektwahlenanteils in der Verteilung ,,geklumpt® vom 2. auf den 3. Versuchsdurchlauf nach
der Verteilungsinvertierung von etwa 20% auf tUber 40% betrachtet.

Die Tiere reagierten also schnell auf wechselnde Bedingungen der Nahrungsverfigbarkeit
und besitzen offensichtlich ein aul3erst flexibles Ortsgedachtnis, mit dem sie sich diesen
Anderungen ohne Anzeichen von proaktiver Interferenz sehr effizient anpassen kénnen,

Vergessen oder Sammeln von Informationen?

Die Tiere begannen jede Nacht auf einem deutlich niedrigeren Korrektwahlenniveau als dem,
welches sie gegen Ende der Vornacht erreicht hatten. Dabel stieg der Korrektwahlenantelil
innerhalb einer Nacht zundchst steil, spdter wesentlich weniger stell an. Eine mdgliche
Erklérung dafir ist, dass die Tiere im Verlauf des Tages zumindest einen Teil der in der Nacht
zuvor gesammelten Informationen schlichtweg vergessen hatten und ihr Wissen zu Beginn
der Nacht auffrischen mussten, um ihr normales Leistungsniveau zu ereichen. Fur
wahrscheinlicher halte ich, dass die Tiere zu Beginn einer Nacht erst einmal Informationen
sammelten, welche Bliten Nektar gaben und welche nicht. Krebs et al. 1978 zeigten, dass
Kohlmeisen unbekannte Nahrungsareale zunéchst explorierten, bevor sie sich fur das
profitablere Areal entschieden. Zwar kannten die Flederm&use das Blitenfeld schon von der
Nacht zuvor, doch andert sich die Nektarverfugbarkeit bei natirlichen Bliten oft von einem
auf den ndchsten Tag, was ein Explorieren durchaus sinnvoll erscheinen lasst. (Zu
Explorationsverhaten siehe z.B. Barnett et a. 1978, Pierre et a. 2001, Renner 1998). Da die
Flederméuse sehr schnell lernten, kann jedoch keine der beiden Erklarungen ausgeschlossen
werden.

Auch die Tatsache, dass die Steigerung des Korrektwahlenanteils mit jeder weiteren Nacht
abnahm, weil die Tiere von Tag zu Tag auf einem hoheren Korrektwahlenniveau begannen,
gegen Ende der Nacht jedoch etwa auf dem gleichen Niveau lagen wie an den Vornéchten,
bringt nicht mehr Licht in diese Angelegenheit. Entweder die Tiere lernten die
BlUtenpositionen immer besser, so dass sie mit jeder weiteren Nacht weniger Informationen
vergalien, oder sie verlief3en sich immer mehr darauf, dass sich an der Blitenverteilung nichts
anderte.

In den Daten von Sutherland und Gass (1995) ist ebenfals ein Absinken des
Korrektwahlenanteils zu Beginn eines neuen Tages zu erkennen, welches jedoch weniger
stark ausgepréagt ist wie bel den Fledermausen und auf das die Autoren nicht weiter eingehen.
(Die Kolibris hatten 40 Versuchsdurchlaufe pro Tag zur Verfligung, die Flederméuse nur 20,
was die Unterschiede eventuell erklaren kénnte). Die Kolibris in der Freilandstudie von Gass
und Sutherland (1984) flogen jedoch zu Beginn eines Tages zunéchst die Aredle an, die am
Tag zuvor besonders ergiebig waren. Dies kann einerseits bedeuten, dass die Kolibris sich
zwar grofldumig ergiebige Nahrungsguellen von einem Tag auf den néchsten merken
konnen, kleinrdumig verteilte jedoch nur teilweise. Andererseits wirde es auch Sinn ergeben,
zu Beginn eines neuen Tages ein am Vortag ergiebiges Areal erneut anzufliegen, dieses
jedoch erst einmal zu explorieren, denn die Verteilung Nektar gebender Bliten innerhalb
eines Arealswird sich in viden Féllen schneller andern als die Qualitét des Areals.
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Die Frage, ob die Fledermduse hier Information vergal3en oder lediglich Information
sammelten, bleibt somit vorl&aufig ungeklért.

Leistung innerhalb eines Versuchsdurchlaufs

Die Tiere zeigten in enem Versuchsdurchlauf nicht nur durchschnittlich sondern auch zu
jedem Anflug innerhalb des Versuchsdurchlaufs (gemittet Uber die Plateauphasen) fur beide
Verteilungen einen signifikant htheren Korrektwahlenanteil as bei Zufalswahl zu erwarten
gewesen wére. Sie flogen also den gesamten Versuchsdurchlauf Uber zielgerichtet belohnende
Bllten an. Es zeigte sich keinerlei ungerichtetes Fliegen, wie man es erwarten wirde, wenn
die Tiere sich beispielsweise nur an eine geringe Anzahl von Bliten erinnern wirden und
damit gegen Ende des Versuchsdurchlaufes nicht mehr wissten, wo sie noch Nektar
bekommen konnten. Dieses Ergebnis unterstitzt die Vermutung, dass die Tiere mit der
gebotenen Aufgabe noch nicht an die Grenzen ihres Ortsgedachtnisses stief3en, sondern sehr
wahrscheinlich in der Lage sind, in kleinrdumigen Blitenvertellungen noch mehr
BlUtenpositionen zu erlernen als hier gezeigt.

Die kumulative Anzahl erhatene Belohnungen ist identisch mit der Anzahl gefundener
belohnender Bliten in einem Versuchsdurchlauf. Die Tiere fanden bei der Verteilung
»geklumpt* eine bestimmte Anzahl von Bliten zwar eher as bel der Verteilung , zufdlig”, se
erreichten aber in beiden Verteilungen die gleiche Zahl von Belohnungen, wenn man 64
Anflige (nicht Erstanfliige!) zuliel3. Der Vorteil, den das bessere Lernen der Blutenpositionen
in der Verteilung ,,geklumpt“ mit sich brachte, bestand also in ener effizienteren Ausbeute
(weniger Anfluge fUr die gleiche Menge Nektar).

Anflige an nicht belohnenden Bliten

Die Anzahl Anfliige an nicht belohnende Bliten erwies sich fur beide Vertellungen as linear
abhangig von Anzahl und Entfernung belohnender Bliten um die jeweilige nicht belohnende
Blite. Es gibt mehrere Griinde, weshalb die Tiere nicht belohnende Bliten anfliegen konnten.
Da viele Bluten natiirlicherweise meist nur Uber kurze Zeit Nektar produzieren, ist es sinnvall,
ab und zu Informationen Uber bisher noch nicht Nektar produzierende Bliten zu sammeln.
Dieses oft as ,sampling” bezeichnete Verhalten (Barnett et a. 1978, Bednekoff und Balda
1997, Devenport 1989, Krebs et a. 1978,) ermoglicht es den Tieren, bel Versiegen bisher
ergiebiger Nektarquellen sofort neue Bliten zur Auswahl zu haben. Bednekoff und Balda
(1997) zeigten, dass Kiefernhdher (Nucifraga columbiana L.) in einer ghnlichen Aufgabe
weniger leere Futterverstecke nach Futter absuchten, wenn dies mit einer grof3eren
Anstrengung verbunden war. Die ,Fehler* beruhten aso anscheinend nicht ale auf
Vergessen, sondern hingen auch von damit verbundenen Kosten ab. Dies kénnte sehr gut auch
auf die Flederméuse zutreffen, denn ein Anfliegen an eine nicht belohnende Blite war kaum
mit Kosten verbunden. Die Tiere flogen zwischen Blitenanfliigen haufig in der Halle herum
und zeigten spielerisch anmutende Flugmanéver. Ob sie dabel durch enge Spalten flogen oder
eine nicht belohnende Blite besuchten, machte vermutlich energetisch keinen Unterschied.
Als zweiter Grund lassen sich Ortsfehler anfuhren, d.h., die Tiere kdnnten versehentlich eine
nicht belohnende Blite angeflogen sein, obwohl sie eigentlich eine belohnende anvisiert
hatten. Zwar zeigt zumindest die Fledermausart Megaderma lyra ein auf 2cm genaues
Mandvrieren nur mit Hilfe des Ortsgedéchtnisses innerhab eines in einem Turrahmen
aufgespannten Netzes, doch vermindert sich diese Prézison anscheinend mit steigendem
Abstand des erinnerten Ortes zu eindeutigen Landmarken (Neuweiler und Mohres 1967), Da
das Blutenfeld wesentlich grofer ist als eine Tdr, ist ein Prézisonsproblem besonders zur
Mitte des Blitenfeldes hin aso nicht unwahrscheinlich. Die Rand- und Eckbliten sollten kein
Problem sein, da die Kanten des Blitenfeldes oder eventuell sogar die Bliten selbst als
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Landmarken dienen kénnen (Bossema 1979, Cheng und Sherry 1992, Neuweiler und Mohres
1967). Die Vermutung, es konnte sich hier zumindest teilweise um ein Prazisionsproblem
handeln, wird auch durch die Ergebnisse eines Versuches zum Einfluss von Stimuli
verschiedener Sinnesmodalitét unterstiitzt (Kapitel 5). Sind die Bliten am Feld mit visuellen
oder echoakustischen Stimuli gekennzeichnet, so machen die Tiere deutlich weniger Anfllige
an nicht belohnende Bliten. Ein weiterer Grund fir das Anfliegen nicht belohnender Bliten
konnte sein, dass die Tiere in der Nadhe belohnender Bliten mdglicherweise eher Nektar
erwarteten als weiter davon entfernt. Die Verteillung ,, geklumpt® hétte diese Erwartung sogar
beglinstigt, da sowohl belohnende as auch nicht belohnende Bliten geklumpt angeordnet
waren. Denkbar ist auch, dass die Tiere nicht belohnende Bliten als réumlichen Hinweis
(Landmarke) fur die Positionen belohnender Bliten verwendeten. Die hohe Anzahl Anflige
an nicht belohnende Bliten in direkter Nachbarschaft zu belohnenden Bliten in der
Vertellung ,geklumpt® konnte in diessm Zusammenhang as Veifizieren der Grenze
zwischen belohnenden und nicht belohnenden Bliten gesehen werden. Viele Tiere machen in
Experimenten besonders an direkt benachbarten Futterquellen ,Fehler* (z.B. Balda und
Wiltschko 1995 (Tauben), Bednekoff und Balda 1997 (Kiefernhdher), MacDonald 1994
(Gorillas)), wobel einiges dafiir spricht, dass es sich bei diesen ,Fehlern® zumindest nicht
ausschlieldich um Prazisionsfehler handelt. Oft scheint der kurze Weg zwischen zwel Orten
als Motivation zum Untersuchen dieser Futterquellen auszureichen.

Vermutlich spielen zumindest einige der hier angefiihrten Griinde zusammen, so dass die
Ldsung nicht in einer einzelnen Erklarung zu finden ist. Mit den vorliegenden Daten 18sst sich
jedoch keine genauere Aussage dazu treffen.

Anscheinend flogen die Tiere in der Verteilung ,,geklumpt® nicht belohnende Eckbliten
(Blite 1 und 64 bzw. 8 und 57) haufiger an, as ihre nicht belohnenden Nachbarn, die
ausnahmglos ndher an belohnenden Bliten lagen as die Eckbliten. Dieses Verhdten ist
rétselhaft, steht jedoch in Einklang mit einer Bevorzugung von Eckbliten Uber randsténdige
BlUten Uber mittig angeordnete Bliten, wenn ale Bliten belohend waren (Stich,
unvertffentlichte Daten). Die Bevorzugung randstandiger belohnender Bliten Uber mittige
belohnende Bliten ist sogar in Abb. 15 fir die wenigen gezeigten belohnenden Bliten zu
erkennen. Trotzdem wurden nicht belohnende randstandige Bliten weniger angeflogen as
nicht belohnende mittige Bluten, was die Relevanz von Entfernung und Anzahl belohnender
Bliten um nicht belohnende Bliten herum unterstreicht. Warum also flogen die Fledermause
dann ausgerechnet die nicht belohnenden Eckbliten haufiger an as erwartet? Vielleicht zeigte
sich hier einfach die Préferenz der Fledermause fir ecksténdige Bliten in Form einer htheren
»Sampling“-Rate bei nicht belohnenden Bl Uten.

Schlussfolgerungen

Die Flederméuse nutzten zur Ausbeutung des Blitenfeldes primér ihr Ortsgedachtnis anstatt
Bewegungsregeln oder anderer Strategien. Dabel erinnerten sie sich unabhdngig von der
Verteilung belohnender Bliten durchschnittlich an 27 belohnende Blitenpositionen. Sie
besitzen adso ein hoch aufldsendes Ortsgedachtnis, dass ihnen auch in kleinrdumigen Arealen
eine effiziente Nahrungssuche ermdglicht. Es bleibt ungeklart, ob die Tiere in der gegebenen
Situation mehrere Nektar gebende Bliten gruppieren, um die notwendige Informations-
verarbeitung effizienter zu gestalten.

Das Ortsgedéachtnis der Flederméuse erwies sich as aul¥erst flexibel. Die Tiere stellten sich
schnell auf Verénderungen der Nahrungsverfligbarkeit ein, ohne Anzeichen von proaktiver
Interferenz zu zeigen.
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Kapitel 3:
Nahrungssuche innerhalb kleinraumiger Blitenansammlungen |1

Bewegungsr egeln oder raumliches Arbeitsgedachtnis?

Einleitung

Tiere beeinflussen bei der Nahrungssuche sowohl Verteilung als auch Verflgbarkeit ihrer
Nahrung. Ist eine Nahrungsressource an einem Ort erschopft, lohnt sich eine Ruckkehr mit
dem Ziel der Nahrungsaufnahme erst, wenn die Ressource dort erneuert wurde oder an dieser
Stelle eine neue Ressource zu finden ist. Die raumlich-zeitliche Organisation der
Nahrungssuche kann daher besonders bei sich rasch erneuernden Nahrungsguellen von
erheblicher Bedeutung sein. Blitennektar ist eine solche Nahrungsquelle, da er relativ schnell
nachgebildet wird, so dass sich eine Riickkehr oft schon innerhalb einer oder weniger Stunden
lohnt. Das Vermeiden von Wiederbesuchen innerhab einer réaumlichen Ansammlung von
Bliten kann erhebliche Vorteile mit sich bringen (Armstrong et a. 1987), wenn die Bliten bei
einem Besuch (nahezu) geleert werden. Ein Tier, das in dieser Situation Wiederbesuche
vermeidet, spart sich nicht nur unprofitable Blitenbesuche sondern kann eine solche
BliUtenansammlung auch mit wesentlich weniger Energieaufwand ausbeuten as eines, das
Wiederbesuche macht. Dementsprechend meiden zum Beispie Kolibris, Amakihis und
Hummeln (Cheverton et al. 1985, Kamil 1978, Pyke 1979, Vaone 1992) Wiederbesuche von
Bliten oder kleinen Gruppen von Bliten Uber eine gewisse Zeit. Naturlich gilt das Prinzip des
Vermeidens von Wiederbesuchen in kleinrdumigen Ansammlungen von Nahrungsguellen fr
ale Tiere, die diese Quellen zunéchst vollstdndig ausbeuten. So findet man die Fahigkeit,
Wiederbesuche zu vermeiden ebenfals bei Menschen, Ratten, Fischen, Affen, Futter
versteckenden Vogeln und vielen anderen Tieren (z.B. Dalal und Meck 1990, Foreman et al.
1990, Hughes und Blight 1999, Macdonald et al. 1994, Shettleworth und Krebs 1982).

Viele der neotropischen Blitenflederméusarten (Phyllostomidae, Glossophaginae) erndhren
sich hauptsachlich von Nektar. Zusammen mit nektartrinkenden Voégeln und bliten-
besuchenden Insekten gehdren sie damit zu den Tieren, die einerseits innerhalb weniger
Stunden an der gleichen Nahrungsguelle erneut Futter erwarten kénnen, andererseits jedoch
unmittelbare Wiederbesuche vermeiden sollten. Blitenflederméuse ermdglichen damit die
Untersuchung des Arbeitsgedéchtnisses' spezidisierter Blitenbesucher bei eéinem Saugetier.
Die Vermeidung von Wiederbesuchen erst
A B kurzlich besuchter Futterquellen Iasst sich
auf verschiedene Weisen redlisieren. Eine
Ansammlung von Nahrungsquellen kann
systematisch mit Hilfe von Bewegungs-
regeln ausgebeutet werden, wie die
Beispide in Abb. 1 illustrieren. Hummeln
beispielsveise  vermeiden Wiederbesuche,
indem dse Blaten innerhab von Inflores-
Abb. 1: Verschiedene Méglichkeiten, mit Hilfe einer Z€nzen meist der Reihe nach von unten

Bewegungsregel eine Ansammiung von hach oben besuchen (Cheverton et a. 1985,
Nahrungsquellen ohne Wiederbesuche auszubeuten. Pyke 1979).

! Arbeitsgedachtnis, auch Kurzzeitgedéchtnis, aktives Gedéchtnis oder unmittelbares Gedéchtnis mit begrenzter
Speicherkapazitdt genannt (Birbaumer und Schmid 1991). Information wird im Arbeitsgedéchtnis nur fir kurze
Zeit gespeichert und geht dann entweder ins Langzeitgedéachtnis Uber oder wird vergessen (Birbaumer und
Schmid 1991, Olton 1979)
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Eine andere Moglichkeit zur Vermeidung von Wiederbesuchen ist, sich zu merken, welche
Nahrungsguelle man erst kirzlich besucht hat. Diese Information wird im Arbeitsgedéachtnis
gespeichert. Die Kapazitdt des Arbeitsgedachtnisses ist begrenzt (z.B. Birbaumer und Schmidt
1991, Honig 1979). Durch Organisation der zu erinnernden Information in sogenannten
,Chunks* (Gruppierungen, z.B. Birbaumer und Schmidt 1991) kann eine wesentlich grol3ere
Informationsmenge im Arbeitsgedachtnis behalten werden, wobel allerdings die Anzahl der
,Chunks as zu erinnernde Einheiten wiederum beschrankt ist (Birbaumer und Schmidt
1991). Olton (1985) definierte den Begriff ,Chunking” as die Organisation von zu
erinnernder Information, so dass sie effizienter erinnert werden kann. Dabel werden mehrere
Informationseinheiten zu einem ,,Chunk” gruppiert. Diese ,Chunks® ko&nnen wiederum zu
einem Ubergeordneten ,,Chunk” gruppiert werden. Wenn wir eine langere Telefonnummer
behalten wollen, teilen wir sie im Geiste in kleinere Gruppen von Ziffern ein. Die Nummer
209564827, die sich in dieser Form kaum problemlos merken l&sst, besteht fir uns nach der
geistigen Unterteilung z.B. aus den drei ,Chunks® 209, 564 und 827, die wir wesentlich
leichter behalten konnen. Trotzdem bilden die drei ,,Chunks® fir uns as Telefonnummer eine
Einheit, einen Ubergeordneten ,, Chunk*.

Raumliche Information kann ebenso zusammengefasst werden. Kapuzineraffen
beispielsweise scheinen ihre Nahrungssuche nach Mdglichkeit mit Hilfe von ,,Chunking® zu
strukturieren. Im Experiment von De Lillo et al. 1997 suchten Kapuzineraffen Futter in 9
Verstecken, die entweder gleichméldig im Raum verteilt waren oder in 3 réumlich getrennte
Gruppen mit je 3 Verstecken aufgeteilt und somit geklumpt angeordnet waren. Sie vermieden
Wiederbesuche effizienter, wenn die Verstecke geklumpt waren, die raumliche Verteilung der
einzelnen Elemente also die Organisation as ,Chunks’ beglnstigte. Weitere Beispiele fur
raumliches Chunking sind dokumentiert fir Menschen (z.B. Frey 1976, Saariluoma 1989,
Smith 1990) und Ratten (z.B. Cohen et a. 1993, Cohen und Bussey 2003, Cohen et al. 2003,
Dalla und Meck 1990).

Vermeiden Blitenflederméduse der Art Glossophaga soricina Wiederanflige an kirzlich
besuchte Bliten, wenn diese nach einem Besuch geleert sind? Wie rediseren sie diese
Vermeidung von Wiederbesuchen? Verwenden sie dazu ihr Arbeitsgedéachtnis? Bilden sie
,Chunks’, um mehr Information behalten zu konnen? Wie viele Bliten kénnen sie sich
merken, bevor sie Wiederbesuche machen? Oder nutzen sie eine systematische Suche, so dass
sie sich nicht merken missen, wo sie bereits waren? (Fragen zum Langzeitgedéchtnis der
Tiere fur den vorliegenden Versuch werden in Kapitel 2 behandelt.)

Zur Beantwortung dieser Fragen wurden BlUtenflederméuse, in Anlehnung an einen analogen
methodischen Ansatz von Sutherland und Gass (1995) fur Kolibris, darauf trainiert, an einem
Feld aus 64 kinstlichen Bliten Nektar zu suchen. Sie hatten die Aufgabe, die Nektar
gebenden Bliten zu finden und deren Positionen zu lernen. Belohnende Bliten waren
entweder geklumpt oder zuféllig angeordnet (Abb. 2). Die réumliche Anordnung belohnender
Bliten in der Vertellung ,,geklumpt® sollte die Bildung von ,,Chunks® begiinstigen. Wenn die
Flederméause zur Vermeidung von Wiederbesuchen ihr Arbeitsgeddchtnis nutzten und
ausserdem ,,Chunks* bildeten, sollte der Antell Wiederbesuche bei der Verteilung ,zufdlig
hoher sein als bel der Verteilung ,, geklumpt”.

Tiere, Material und M ethoden

Versuchstiere und Haltung

Am hier beschriebenen Versuch nahmen 6 adulte Glossophaga soricina teil. Die Tiere
stammten aus der Zucht der Universitét Erlangen und befanden sich zu Beginn der Versuche
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seit mindestens 2 Monaten in Seewiesen, wo sie mit weteren Tieren derselben Art
gemeinschaftlich gehalten wurden.

In der Haltung erhielten die Tiere 17%iges Honigwasser (Masse/Masse) pur sowie 17%iges
Honigwasser mit Zusatz von Nektar Plus? bzw. Nutricomp®?, gemahlenen Bliitenpollen und
Banane, ales ad libitum. Etwa einmal pro Monat bekamen sie zuséizlich |ebende Fliegen
(Musca domestica L.).

Waéhrend der Verhaltensexperimente erhielten die Tiere an den Kunstbliten eine Lésung von
Fruktose, Glukose und Saccharose zu gleichen Teilen in Leitungswasser (im Folgenden
Nektar genannt). Der Zuckergehalt wurde per Refraktometer (Kriiss Optronic HR 92) auf 18
Prozent eingestellt. Das Hexose/Saccharose-Verhédtnis und die Konzentration der Lésung
sind typisch fir Fledermausbliten (von Helversen 1993). Die Nektarmenge einer einzelnen
Belohnung betrug 9,6pl. Zu Beginn einer Versuchsnacht bekamen die Tiere zusétzlich je 1ml
Wasser mit 200mg Nektar Plus und 300mg Nutricomp® sowie gemahlenem Blitenpollen in
Schélchen.

Die Tiere wurden in einem zeitversetzten Licht-Dunkel-Wechsel von 12h:12h gehalten. Das
Licht erlosch um 14:00 Uhr MEZ.

Versuchsaufbau

Die Versuche wurden mit einem senkrechten Al A2
Feld aus 64 Kunstbliten durchgefihrt. Die ©°°c°e®®e®e® *e0800000
. . . . . . OO0 O0O0C e e o000 ® ® @ 8 OO OO
Kunstbliten waren in 8 Rethen mit je 8 BIUtenin o c c c e s o e000000O
einem Abstand von 25 cm angeordnet (Abb. 2). ©cocococe e e e ©®0e000000
- . . B ® ® ® OO OO0 OO0 O0OC e e e 0
Sie besallen Blitenkopfe aus PVC-Zylindern 00 0 0 0 0 o ¢ Cboceee®
(Durchmesser: 32mm, Tiefe: 17mm) mit eineM e e e e 0 0 0 © Ccoooceeee
zentralen Loch fir die Zuckerwasserzuleitung. ® ® ® ® © 00 © ©coooceese

Letztere erfolgte Uber ein Schlauchsystem mittels B1 B2
computergesteuerter Pumpe. Zur Registrierung Ceececee €t 00 eceoo
eines besuchenden Versuchstieres verfigten die ¢ e c e e 0 e o Coe0O0e0 e
Blitenkopfe Uber Lichtschranken. Die Kunst- e occeceoc e ©Cee0e0 60
bliiten ragten etwa 20cm aus dem ansonsten mit ° ®°2® e e o *ececo0oen
.. | BNGHN BNOGEN BEON NG} Ce O e O eoe
glattem PV C verblendeten Blitenfeld heraus. 000800 ®o eeece0C e
e OO0 OCe@e0e OO0 @ ®» ® O @O
OO0 @ ®@ e OO0 O ® ® OO0 O e e o0

Waéhrend der Versuche wurden die Tiere in
cqmputqggﬂwatm Einzelkafigen gghalten. Abb. 2. Verteilung belohnender und nicht
Diese Kéfige (1,5m x 0,7m x 2,2m, Lange X pelohnender Kunstbliten im Blitenfeld mit den
Breite x Hohe) waren mit je 2 Kunstblten, beiden Blitenverteilungen , geklumpt® (A1) und
einem Hangplatz an einer Waage, Uberwach- »zufélig® (B1) sowie deren Invertierungen (A2
ungskameras  und  automatischen  Tiren Und B2). Schwarze Kreise stellen belohnende

Jed inzdne Tier  konnte Bluten dar, weil3e nlt_:ht be;l_ohnetjde B_Iuten._lm
aUSgega_‘H_Et' es_ enz Experiment waren die Bliten &ufRerlich nicht
automatisiert aus seinem Ka&fig herausgelassen  voneinander zu unterscheiden.

werden, am Blitenfeld Nektar suchen und nach

2 Nektar Plus: ca. ¥4 Kaffeel6ffel auf 40ml; Alleinfutter fiir Nektar trinkende Vgel, Nekton®, Giinter Enderle,
75177 Pforzheim, Germany, www.nekton.de. Inhaltsstoffe: Kohlenhydrate, Eiweil3e, Fette, Vitamine,

Mineral stoffe.

% ca VuKaffeeldffel auf 40ml; Pulver zur Herstellung von Trink- und Sondennahrung fiir Menschen, B. Braun
Petzold GmbH, 34212 Melsungen, Germany, nicht mehr lieferbar. Inhaltsstoffe: Eiweil3e, Kohlenhydrate, Fette,
Ballaststoffe, Natrium, Spurenelemente ,Vitamine.
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Beendigung eines Versuchsdurchlaufs (siehe Definitionen) wieder in den K&fig gesperrt
werden.

Eine ausfuihrliche Beschreibung der Methode findet sich in Kapitel 1.

Blutenfeld und K&fige befanden sich in einem Versuchsraum mit einer Grundfl&che von etwa
40m’ (5,3m x 8,7m — 3,0m x 3,0m) und einer Hohe von etwa 4m.

Versuchsdurchftihrung

Experiment

Die Tiere hatten die Aufgabe, einzeln am Blitenfeld Nektar zu suchen. Ein Tier konnte pro
Versuchsdurchlauf (siehe Definitionen) an 32 der 64 Bliten einmal eine Belohnung von 9,6ul
erhalten. Jedes Tier bekam zunéchst entweder die Verteilung ,,geklumpt” oder die Verteilung
»zufdlig® (Abb. 2 A1 und B1) in 4 aufeinander folgenden Néchten mit je 20 Versuchsdurch-

laufen prasentiert. Am 5. Tag wurde die jeweilige
;a_bhlf e der orsertierten Blitervertal Blitenverteilung nach dem 10. Versuchs-
elnenrolge aer prasentierten olutenverteliungen . .

fur die 6 Versuchstiere der beiden Gruppen glillzct:gw; akl)g\n/erjt:a(ta;tt, I?ahn’envolilrgsltzr brﬁ;::,ne:]gg
Gruppe | Tier 1. Verteilung | 2. Verf[.ei_lung umgekehrt (Abb. 2 A2 und B2). (Diese
i ; "g;'jf';ﬁ?pf 'éi‘ﬂi':;%t“ Invertierung war fir die Untersuchung des

1 3 ”Zufé”ig“ ”gekmmpt“ Langzeitgedachtnisses von Bedeutung, sSiehe

2 5 ,geklumpt® |, zufdlig® | invertierten Vertellung. Am 10. Tag begann die

2 6 ,zufdlig” ~geklumpt” | gleiche Prozedur mit der jeweils anderen

Blitenverteilung (,geklumpt”, ,zuféllig*). Die
Versuche wurden mit 2 Gruppen von je 3 Tieren durchgefuhrt. Je drei Tiere bekamen
zunéchst die Verteillung , geklumpt® prasentiert, die anderen drel die Vertellung ,zuféllig®,
wobel Tiere einer Gruppe mit verschiedenen Blitenvertellungen begannen (Tab. 1). Jede
Nacht begann ein anderes Tier der Gruppe mit den Versuchen. Die Versuche begannen eine
halbe Stunde nach Erléschen des Lichts (14:30 MEZ).

Kafige

Zwischen den Versuchsdurchlaufen kehrten die Fledermause freiwillig in ihre K&fig zurick.
Dort war die Futtergabe limitiert, indem an jeder Kunstblite aufeinanderfolgende
Futterrationen (9,6ul) friihestens nach einer Wartezeit von 90sec gegeben wurde. Die Tiere
mussten mindestens 10min in ihrem Ka&fig verbringen, bevor sie fir den néchsten
Versuchsdurchlauf wieder freigelassen wurden. Dies sollte eine gute Motivation der Tiere bel
der Nahrungssuche am Blitenfeld gewahrleisten. Vor und nach dem Versuch gab es keine
Beschrankung der Belohnungen, tagstiber keine Belohnungen. Die K&figbliten wurden streng
alternierend belohnt.

Training
Dem eigentlichen Versuch gingen mehrere Trainingsphasen voraus.

1. Gewohnung an den K&fig (ein bis zwei N&chte)

Jedes Tier verbrachte mindestens eine Nacht im eigenen Ké&fig, bis es sich dort gut zurecht
fand und die Kunstbliten problemlos als Futterquelle annahm. Die Bliten waren zunéchst
voll gefullt mit Zuckerwasser und mit Honig geruchlich markiert, um das Auffinden und
Erkennen a's Futterquelle zu erleichtern.
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2. Raumerkundung (eine Nacht)

In der Nacht nach der Gewothnung an die K&fige wurden nach etwa 2 Stunden, wenn alle
Tiere deutlich mehr als 100 Anflige an ihren Ké&figbliten gemacht hatten, alle K&figtiren
gedffnet, so dass die Tiere gemeinsam den Raum erkunden konnten. Das Blitenfeld war mit
Plastikfolie abgedeckt.

3. Flug am Blitenfeld | (eine Nacht)

Die Tiere konnten das Blitenfeld abwechselnd einzeln ausbeuten. Ein Tier konnte pro
Versuchsdurchlauf aus jeder der 64 Bliten einmal Nektar erhaten.. Die Tiere sollten lernen,
dass se am Blitenfeld Nektar bekommen konnten, dies aber nur einma pro Blite und
Versuchsdurchlauf. Die einmalige Belohnung pro Versuchsdurchlauf sollte die Tiere dazu
veranlassen, moglichst viele verschiedene Bliten anzufliegen, angtatt sich auf wenige zu
beschranken.

4. Flug am Blitenfeld |1 (eine Nacht)

Die Tiere konnten das Blitenfeld abwechselnd einzeln ausbeuten. Ein Tier konnte pro
Versuchsdurchlauf aus 32 der 64 Bliten einmal Nektar erhalten. Die Blitenverteilung war
pseudozuféllig (siehe unten). Die Tiere sollten lernen, dass nur die Halfte der Bliten ergiebig
waren, diese jedoch ortsfest waren und pro Versuchsdurchlauf nur einmal Nektar gaben.

Definitionen und Berechnungen

V ersuchsdurchl auf

Ein Versuchsdurchlauf begann mit dem ersten Blitenanflug am Feld und endete, sobald ein
Tier entweder 64 beliebige Anfllige am Blitenfeld gemacht oder ale belohnenden Bliten
mindestens einmal besucht hatte oder 5min seit Beginn des Versuchsdurchlaufs vergangen
waren. Wahrend eines Versuches absolvierte ein Tier 180 Versuchsdurchlaufe (20
Versuchsdurchlaufe pro Nacht an 9 aufeinanderfolgenden Néchten).

Tagesdurchlauf

Nummer eines Versuchsdurchlaufs wahrend einer einzelnen Nacht (von 1 bis 20). Mit diesem
Parameter wurde in der Datenanalyse die Verhaltensabhangigkeit der Tiere von der Nachtzeit
modelliert.

Pseudozuféllige Blitenverteilung
Pseudozuféllige Blitenverteilungen (vgl. Abb. 2) wurden unter folgenden Einschrénkungen
per Zufallsgenerator ausgewahlt:
a) In ener vertikalen oder horizontalen Reihe maximal 3 direkt aufeinander folgende
belohnende oder nicht belohnende Bldten.
b) In einer Diagonalen maximal 4 direkt aufeinander folgende belohnende oder nicht
belohnende Bl Gten.
c) In einem Quadrat aus 4 direkt benachbarten Bliten maximal 3 belohnende oder
nicht belohnende Bliten.
Mit diesen Regeln wurden réaumliche Haufungen von belohnenden oder nicht belohnenden
Bliten in der Blltenverteilung vermieden, und so der Unterschied zwischen der Verteilung
»geklumpt” und der Verteilung ,, zufallig® moglichst grof3 gehalten.

Arbeitsgedéchtnis:

Der Begriff ,, Arbeitsgedéchtnis® ist ein anderes Wort fur Kurzzeitgedachtnis (Birbaumer und
Schmidt 1991). Information wird im Arbeitsgedéachtnis nur fur kurze Zeit gespeichert und
geht dann entweder ins Langzeitgedachtnis tber oder wird vergessen (Birbaumer und Schmid
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1991, Olton 1979). Die Flederméause konnten sich theoretisch merken, welche Bliten sie am
Feld bereits geleert hatten und diese Information im Arbeitsgedéchtnis speichern.

Anteil Wiederbesuche:

Jeder erneute Anflug an eine im aktuellen Versuchsdurchlauf bereits besuchte belohnende
Blite war ein Wiederbesuch. Der Anteill Wiederbesuche in einem Versuchsdurchlauf wurde
berechnet as ,Anzahl Wiederbesuche/ Anzahl Anfliige an belohnende Bliten®, wobel beide
Parameter nur bis zum 35. Anflug an belohnende Bliten berechnet wurden. Diese
Einschrénkung erfolgte, da die Anzahl Anflige an belohnende Bliten bis etwa zum 35.
Anflug an belohnende Bliten fir beide Verteilungen gleich war, danach jedoch zunéchst fiir
die Verteilung ,zufélig®, spater auch fur die Vertellung , geklumpt* drastisch abnahm. Je
mehr belohnende Bliten besucht werden, desto hoher ist auch die Chance, Wiederanfliige zu
machen. Daher war die genannte Einschrankung fir eine sinnvolle Interpretation der
Ergebnisse notwendig.

Lern- und Plateauphasen
Die Untersuchung des Langzeitgedachtnisses der Tiere (Kapitel 2) zeigte, dass die
Flederméuse im vorliegenden Versuch innerhalb von 10 Versuchsdurchldufen lernten,

hauptsichlich  belohnende  Bliten
anzufliegen. Danach blieb ihre Tab. 2: Auftellung der Versuchsdurchldufe in Lern- und

Ausbeutecffizienz  stabil, ~ was | ateaphesen.
vermuten lief3, das sich auch die im | Phase _ - Versuchsdur chlauf
L angzeitgedachtnis gespeicherte Lernphase vor Verteil ungsinvertierung 1 b!s 10
Information nicht mehr anderte L ernphase nach Verteilungsinvertierung 91 his 100

. . .| Plateauphase vor Verteilungsinvertierung 21 his 80
Daher wurde eine Einteilung in Plateauphase nach Verteilungsinvertierung 121 his 180

Lern- und Plateauphasen vorge-
nommen (Lernphasen: Versuchsdurchlauf 1 bis 10 sowie 91 bis 100, Plateauphasen:
Versuchsdurchlauf 21 bis 80 und 121 bis 180, Tab. 2). Diese Unterscheidung erlaubte es
auch, Unterschiede im Arbeitsgedéchtnis wahrend verschiedener Zusténde des
L angzeitgedachtnisses zu untersuchen, weshab sie hier ibernommen wurde.

Anflugsequenz: Zwei oder mehr aufeinanderfolgende Blitenanflige am Feld mit einem
Maximalabstand von 1,6sec, gemessen vom Ende eines Anfluges zum Beginn des néchsten.

Einzelanfliige: Anfliige am Blitenfeld, deren Zeitabstand mehr a's 1,6sec betrug.

Flugrichtung: Richtung, in der eine besuchte Blite bezogen auf die zuvor besuchte Blite lag.
Dieser Begriff bezieht sich nicht auf die Abflugrichtung eines Tieres, sondern nur auf die
Richtung des Zielvektors.

Berechnung des theoretisch erwarteten  Anteils  Wiederanflige innerhalb  eines
Versuchsdurchlaufs: Der theoretisch erwartete Antell Wiederanfliige zu einem Anflug an eine
belohnende Blite innerhalb eines Versuchsdurchlaufs ergab sich aus der mittleren Anzahl der
bis zu diesem Anflug bereits gefundenen belohnenden Bliten geteilt durch 32 (Anzahl
insgesamt vorhandene bel ohnende Bl Giten).
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Datenanalyse

Die datistische Analyse des Anteils Wiederbesuche wurde mit Hilfe allgemeiner linearer
Modelle (GLM, Procedure Genmod) durchgefiihrt. Da der Anteil Wiederanfliige mit Hilfe
binomialer Daten ermittelt wurde (Wiederanflug ja/nein), erfolgte die Anpassung der Modelle
mit Binomiavertellung und logit-Linkfunktion. Als abhdngige Variable wurde in dlen
Modellen der explizit angegebene Quotient ,,Anzahl Wiederbesuche/ Anzahl Anflige an
belohnende Bliten" (beides berechnet bis zum 35. Anflug an belohnende Bliten) verwendet.
Die Tiere wurden as ,repeated subject® behandelt, die Korrelationsstruktur als
Autoregression (AR(1)) angegeben. Es wurde die dscale-Option verwendet, um eine
Uberdispersion zu korrigieren, wenn die Devianz von 1 abwich. Die im Folgenden gezeigten
Ergebnisse entsprechen dem minimal adaquaten Modell. Letzteres wurde bestimmt durch
systematische riickwartsgerichtete Eliminierung der in der Typ 3-Analyse nicht signifikanten
Faktoren aus dem Model (GLM, Chi-Quadrat, p>0,05), d.h., es wurde mit dem hdchsten
Interaktionsterm mit dem héchsten p-Wert begonnen und riickwaérts bis zu den Haupteffekten
ale nicht signifikanten Faktoren einzeln aus dem Modell entfernt. Die in den Ergebnissen
angegebenen nicht signifikanten p- und Chi-Quadrat-Werte wurden durch einzelnes
Wiedereinfligen des entsprechenden Faktors in das minimale Modell ermittelt, da die in der
ruckwaértsgerichteten Eliminierung erhatenen Werte in den meisten Féllen von Modellen
ausgehen, die nicht dem minimalen Modell entsprechen. Dabei wurden fir Interaktionsterme
die zugehdrigen Haupt- und Interaktionseffekte niedrigerer Ordnung mit berticksichtigt.

Fur die generalisierten linearen

Modelle wurde das Programm ,, The % 1,0 ; B
SAS System for Windows®, Release g% Sy
8.02, TS Level 02MO, verwendet. - g 0,8 A _
Vorzeichentests und Chi-Quadrat-Tests & £
wurden per Hand berechnet. g 3 %% S

o .
Ergebni$e g g 041 // s ;' —e— "geklumpt"

= S 02 | —o— "zufdlig"
Vermeidung von Wiederbesuchen 2 S — — erwartet ::gek_l_umgt"
Der Antel Wiederbesuche lag for g 00 &% - ewataradlig
beide Blutenvertellungen Uber dnen T 0 8 16 24 32 40 48 56 64

Grol¥ell enes Versuchsdurchlaufes
deutlich unter dem Antell Wieder-
besuche, den man erwarten wiurde,
wenn die Tiere rein zufdllig an

Nr. Anflug an belohnende Bliten

Abb. 3. Anteil Wiederbesuche innerhab eines
Versuchsdurchlaufs fur die Verteilung ,, geklumpt* (schwarze
Kreise) und die Verteilung ,zufdllig® (weilRe Kreise).

belohnende Bliten angeflogen waéren,
ohne Wiederbesuche zu vermeiden
(Abb. 3). Be der Vertelung
»geklumpt“ war dies fir 4 der 6 Tiere
mindestens vom 8. bis zum 41. Anflug
an belohnende Bliten signifikant, bei
der Vertellung ,zufdlig® fur ale 6
Tiere mindestens vom 12. bis zum 32.
Anflug  (Chi-Quadrat-Test, DF=1,
p<0,05). Die Tiere vermieden es also,
Wiederbesuche zu machen. Der Antell
Wiederbesuche der ersten 35 Anflige

Fehlerbalken zeigen Standardfehler. Die beiden Linien zeigen
die theoretisch erwarteten Wiederbesuchsraten, wenn die
Tiere zufdllig an belohnende Bliten anfliegen wirden, ohne
Wiederbesuche zu vermeiden (in Relation zum Anteil bereits
gefundener  Bllten)  (gestrichelte  Linie:  Verteilung
»geklumpt, gepunktete Linie: Verteilung ,zufdlig*). Daten
sind Mittelwerte Uber ale 6 Tiere und beruhen auf den
Versuchsdurchlaufen 21 bis 80 und 121 bis 180. Der Anteil
Wiederbesuche liegt bei der Verteilung ,,geklumpt” fir 4 der 6
Tiere vom 8. bis zum 41. Anflug an belohnende Bliten
signifikant unter der Zufallserwartung (Chi-Quadrat-Test,
p<0,05), bei der Verteilung , zufallig" gilt diesfir alle 6 Tiere
zwischen dem 12. und dem 34. Anflug.

eines Versuchsdurchlaufs an belohnende Bliten blieb Uber den Verlauf des Versuches
konstant, d.h., es ergaben sich keine signifikanten Unterschiede im Verlauf einer Nacht in den
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Lernphasen bzw. Uber die Né&chte der
Pateauphasen (GLM, Lernphasen: Tab. 3,

Versuchsdurchlauf, Chi-Quadrat=0,51, DF=1, 5 04 s
p=0,4750, Plateauphasen: Tab. 4, Nacht, Chi- gg
Quadrat=2,01, DF=1, p=0,5706). 22 o3
o8
Der Anteil Wiederbesuche war bl der 25 %
Verteilung , geklumpt signifikant hther dsbei 538 021
der Vertellung ,zufdllig" (Abb. 4, Teb. 5, §FB
GLM, Verteilung, Z=5,19, p<0,0001). Dieser =8 01
Unterschied zeigte sich von Beginn eines TQE
Versuchsdurchlaufs an (Abb. 3). Ab ewadem <3 g
32. Anflug waren keine Unterschiede mehr zu "geklumpt” "zufdlig"

erkennen.
Abb. 4: Anteil Wiederbesuche der ersten 35 Anfllige

Zeitintervall zwischen zwei Anfliigen an belohnende Bliiten eines Versuchsdurchlaufs.
. . . .. Ergebnisse fir die Verteilung ,, geklumpt* (grau) und
Das Zeitintervall 2zwischen 2zwei  Bllten e verteilung , zufaligh (weiR). Daten beruhen auf

anfligen am Feld variierte stark (Abb. 5). Die den jeweils ersten 35 Anfligen an belohnende
Héufigkeitsverteilungen  der  verschiedenen Bliten in den Versuchsdurchléufen 21 bis 80 und
Zeitintervalle unterschieden sich deutlich fur 121 bis 180 von 6 Tieren mit insgesamt 46387

.. Blitenbesuchen an prinzipiell belohnende Bliten,
Anfltge nach —belohnten bzw. —unbelohnten by 5751”506 nicht belohnte Wiederanfitige

Anfllgen (Abb. 5 Al und A2).. Die Tiere \aen Kasten zeigt Median mit 25% und 75%
besuchten nach einem unbelohnten Anflug in  percentile, und Balken zeigt 5 und 95% Percentile.
69% der Fdle innerhalb von 1,6sec ene ***: GLM, p<0,0001, siehe Tab. 4 und 5.

weitere Blite, nach belohnten nur in 13% der

Féle. Wéahrend es fur Anfllige nach unbelohnten Anfliigen ansonsten nur noch ein kleines
Haufigkeitsmaximum bel ca 4,5sec Zeit zwischen zwel Anfligen gab, fanden sich be
Anfligen nach belohnten Anfligen noch 4 weitere Haufigkeitsmaxima (bel 1,7sec, 2,5sec,
3,5sec und 4,5sec). Die Haufigkeitsverteilungen der Zeitintervalle fir Anfliige nach belohnten
bzw. unbelohnten Anfligen fir die beiden Blitenverteilungen ,,geklumpt® und , zufélig® sind
auffalend dhnlich (Abb. 5 B1 und B2).

Verhaltensbeobachtungen via Monitor zeigten, dass die Tiere entweder innerhalb weniger
Sekunden mehrere Feldbliten nacheinander anflogen ohne das Blitenfeld zu verlassen
(Anflugsequenzen, siehe Definitionen), oder nach einem einzelnen Blitenanflug das Feld
verlielen, eine oder mehrere Runden durch den Raum flogen und dann einen weiteren
Blutenanflug vornahmen (Einzelanflige, siehe Definitionen). Diese verschiedenen
Verhdtensweisen spiegeln sich in den verschiedenen Haufigkeitsmaxima der Bliten-
besuchsintervalle wider. Das erste Haufigkeitsmaximum entspricht sowohl nach belohnten als
auch nach unbelohnten Anfliigen eindeutig den Anfligen in Anflugsequenzen. Die Tiere
flogen nach Verlassen des Feldes oft eine Runde um das Blitenfeld herum, was den
Beobachtungen zufolge die kirzeste Runde nach Verlassen des Feldes war. Das zweite
Haufigkeitsmaximum nach belohnten Anfllgen bel  1,7sec  entsprach mit  hoher
Wahrscheinlichkeit den Anfligen nach dieser Runde um das Blitenfeld. Diese Vermutung
basiert auf mehreren Beobachtungen. Erstens brauchten die Tiere fir diese Runde um das
Blitenfeld eine gewisse Mindesizeit, wahrend der sie keine weiteren Anflige machen
konnten, was den plotzlichen Anstieg der Anflughaufigkeit bel 1,7sec erklaren konnte.
Zweitens sollten Besuchsintervalle zwischen zwei Anflliigen ohne Verlassen des Feldes nicht
nur deutlich kirzer sein as solche mit Verlassen des Feldes, sondern im Gegensatz zu
Besuchsintervallen mit Verlassen des Feldes auch von der Entfernung der angeflogenen
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Tab. 3. Arbeitsgedéchtnis: Ergebnisse der Signifikanztests der im
berechneten generalisierten linearen Modell enthaltenen Parameter flr
die Lernphase. VDL: Versuchsdurchlauf. Definitionen der Parameter
siehe Methoden.

Source DF QS:c;r a P
VDL 1 0,51 0,4750
Verteilung 1 2,98 0,0842
Verteilungsinvertierung 1 1,53 0,2158
VDL * VDL 1 0,04 0,8377
VDL * Verteilung 1 0,25 0,6204
VDL * Verteilungsinvertierung 1 0,02 0,8841
VDL * VDL * VDL 1 0,49 0,4823
VDL * Verteilung* Verteilungsinvertierung | 2 2,46 0,1170
Verteilung* Verteilungsinvertierung 2 1,89 0,1689

Tab. 4: Arbeitsgedéchtnis: Ergebnisse der Signifikanztests der im berechneten
generalisierten linearen Modell enthaltenen Parameter fur die Plateauphasen.
TDL: Tagesdurchlauf, *: signifikantes Ergebnis. Schdtzwerte der Parameter siehe

Tab. 5. Definitionen der Parameter siehe Methoden.

Source DF QS:c;r a P

TDL 1 5,18 0,0228 *
Verteilung 1 4,90 0,0290 *
Verteilungsinvertierung 1 0,01 0,9363
Nacht 3 2,01 0,5706
TDL * TDL 1 5,58 0,0182 *
TDL * Verteilung 1 0,99 0,3197
TDL * Verteilungsinvertierung 1 0,40 0,5278
TDL * TDL * TDL 1 0,82 0,3652
Verteilung* Nacht 3 5,11 0,1642
Verteilung* Verteilungsinvertierung 1 3,23 0,0722
Verteilungsinvertierung* Nacht 1 0,46 0,4964
TDL*Nacht 3 5,57 0,1346
TDL*Verteilung* Verteilungsinvertierung 1 0,11 0,7375
TDL*Verteilung* Nacht 3 0,94 0,8166
Verteilung* Verteilungsinvertierung* Nacht 1 3,03 0,0819
TDL*Verteilung* Verteilungsinvertierung* Nacht | 2 2,16 0,4462

Tab. 5: Arbeitsgedéchtnis: Ergebnisse des Post hoc-Tests fur die Plateauphase. TDL: Tagesdurchhlauf, SF:
Standardfehler. Definitionen der Parameter siehe Methoden.

95%

Parameter Wert SF Konfidenzintervall z P

y-Achsenabschnitt 71,0986 01071 | -1,3084 | -0.8837 | -10,26 | <0,0001
Vzir]fgl'%ﬂg »geklumpt” getestet gegen 0,1667 00321 | 01038 | 02297 | 519 | <0,0001
TDL 20,0319 00050 | -0,0418 | -0,0220 | -6,31 | <0,0001
TDL*TDL 0,0015 00002 | 00011 | 00019 | 663 | <0,0001
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Abb. 5: Haufigkeitsverteilungen der Zeitintervalle zwischen zwei Anflligen, wenn der erste Anflug belohnt bzw.
unbelohnt war. Daten beruhen auf den Versuchsdurchldufen 21 bis 80 und 121 bis 180 von 6 Tieren mit
insgesamt 74971 BlUtenbesuchen, davon 36855 bei der Verteilung , geklumpt®, 38116 bei der Verteilung
»2Zufdllig*. 6% aller Anfliige lagen Uber 8sec und sind hier nicht gezeigt. A: schwarze Kreise: Anflige nach
belohntem Anflug, weile Kreise: Anflige nach unbelohntem Anflug, Al: Verteillung ,geklumpt®, A2
Verteilung , zufélig”. B: schwarze Kreise: Verteilung ,,geklumpt”, weille Kreise: Verteilung , zuféllig*. B1: nach
belohntem Anflug, B2: nach unbelohntem Anflug. Zur besseren Anschaulichkeit wurden die
Héufigkeitsverteilungen a's Liniendiagramm dargestelIt.

Bllten zueinander abhéngig sein. Ein Grofdteil der Anfllige unter 1,7sec erfolgte nach weniger
als einer Sekunde, und die Haufigkeitsverteilung fir Anflige nach unbelohnten Anfligen
unter 1,7 sec spricht fir eine Abhéngigkeit von der Entfernung zwischen den angeflogenen
Bliten, da sie verglichen mit den anderen Haufigkeitsmaxima relativ breit ist (Abb. 5 A1 und
A2). Drittens befindet sich sowohl fur Anfliige nach belohnten as auch fir Anfllige nach
unbelohnten Anfligen ein Haufigkeitsminimum bel etwa 1,6sec. Aus diesen Grinden wurde
fur die weitere Auswertung der Minimalwert zwischen den ersten beiden Maxima als
Grenzwert verwendet, um Fugsequenzen (verbunden durch Intervalle unter 1,6sec) von
Einzelanflligen (separiert durch Intervalle Uber 1,6sec) zu unterscheiden.

Das Verhalten der Tiere am Feld lie? sich aso in Einzelanfliige und Anflugsequenzen
einteilen. Nach unbelohnten Anfltigen flogen die Tiere zumeist sofort eine weitere Blite an.
Der zeitliche Abstand nach belohnenden Anfligen variierte, wies jedoch fir die beiden
Vertellungen ,geklumpt® und ,zufélig® ebenso wie nach unbelohnten Anfligen eine
bemerkenswerte Ahnlichkeit auf.
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Abb. 6: Flugrichtungen: Richtungen der Spriinge von einer zur néchsten Bliite. Das Zentrum jedes
einzelnen Diagrammsist der Ursprung, von dem aus die Anzahl Spriinge in die jeweilige Richtung
(links, rechts, oben, unten oder schrdg rechts oben, links oben, rechts unten, links unten)
aufgetragen ist. Es handelt sich hier um Anflugkategorien, d.h., schrég aufgetragene Spriinge
beinhalten alle in diese Richtungen verlaufenden Spriinge, die nicht horizontal oder vertikal
verlaufen. Daten sind aufgetragen fir Absténde ab 1,6sec (Einzelanfllige) und bis 1,6sec zwischen
zwei  Blltenanfligen (Anflugsequenzen). Al: Versuchsdurchlauf 21 bis 80, Verteilung
»geklumpt, A2: Versuchsdurchlauf 121 bis 180, Verteillung ,,geklumpt”, B1: Versuchsdurchlauf
21 his 80, Verteilung ,,zuféllig”, B2: Versuchsdurchlauf 121 bis 180, Verteilung ,, zuféllig*.

Flugrichtungen

Flugrichtungen unterschieden sich deutlich fur Anfliige innerhalb von Anflugsequenzen und
Einzelanfliigen (Abb. 6). Innerhalb von Anflugsequenzen erfolgten durchschnittlich 70% aller
Anflige horizontal nach links oder rechts, wahrend bei Einzelanflligen etwa 78% der Anfllige
schrdg nach oben oder unten gerichtet waren. Auffdlig ist, dass sich die Geometrie der
Blitenverteilung in den Flugrichtungen bei Einzelanfliigen widerspiegelt (Abb. 6).

Entfernung

Die Entfernung zwischen zwei nacheinander angeflogenen Bliten war wie die Flugrichtung
vom zeitlichen Abstand 2zwischen 2zwe Blitenanfliigen abhéangig. Innerhalb von
Anflugsequenzen wurden in mehr als 67% der Félle direkt benachbarte Bliten (links, rechts,
oben oder unten) angeflogen (Abb. 7 A1 und B1, beide Verteilungen). Fir die Ubrigen
Distanzen war der Antell Springe relativ gleichméafdig verteilt.
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Abb. 7: Relative Haufigkeiten von Spriingen von einer zur néchsten Bliten fir die verschiedenen Entfernungen
zwischen angeflogenen Bliten zueinander. Al: Verteilung ,,geklumpt®, Anflugsequenzen (maximal 1,6sec
zwischen zwei Blutenanfliigen), A2: Verteilung , geklumpt®, Einzelanflige (mehr als 1,6sec zwischen zwei
Blutenanfligen), B1: Verteilung ,zuféllig“, Anflugsequenzen, B2: Verteilung , zuféllig”, Einzelanfliige. Daten
basieren auf den Plateauphasen (Versuchsdurchlauf 21 bis 80 und 121 bis 180), n = 6Tiere.

Die Entfernung zwischen zwei nacheinander angeflogenen Bliten ist in Einheiten angegeben, wobel eine Einheit
dem Abstand zweier direkt benachbarter Bliiten entspricht (25cm). Ganzzahlige Entfernungen entsprechen somit
immer Entfernungen zwischen Bliten, die sich entweder horizontal oder vertikal in der gleichen Blitenreihe
befinden. Nicht ganzzahlige Entfernungen sind Entfernungen zwischen Bliten, die sich in verschiedenen
Blutenreihen befinden. Beispiel: Entfernung 1 entspricht eéinem Sprung von einer Blite zum direkten Nachbarn
links, rechts, oben oder unten. Entfernung 1,41 entspricht einem Sprung von einer Bliite zum Nachbarn schrég
links oben, schrég rechts oben, schrég links unten oder schrég rechts unten.

Bel Einzelanfligen nahm der Anteil Spriinge mit zunehmender Entfernung ab (Abb. 7 A2 und
B2). Die Flederméuse hatten also die Tendenz, bei Einzelanflligen in die N&he einer bereits
angeflogenen Bl lte zuriickzukehren.

Verteilung der Belohnungen in Einzelanfliigen und Anflugsequenzen

Die Flederméuse erhielten sowohl in der Verteillung ,, geklumpt* als auch in der Verteilung
,Zufdllig® bei etwa 80% aler Einzelanflige eine Belohnung (Abb. 8). In Anflugsequenzen
mit zwei Anflligen waren es knapp 50%, bel Anflugsequenzen mit drel Blitenanfliigen etwa
ein Drittel, mit vier etwa ein Viertel. Kurz gesagt, pro Anflugsequenz war bis zu einer Lange
von sieben Blitenanfligen in einer Sequenz durchschnittlich knapp ein Anflug belohnt (Abb.
9), wobel der Antell bei der Verteilung ,,geklumpt® tendenziell hoher war as bei ,, zufélig”.
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Abb. 8: Verteilung der verschiedenen Anflugkategorien ,,belohnt* (schwarz), ,, Wiederanflug* (Wiederbesuch an
belohnender Blite, hellgrau) und ,unbelohnt* (dunkelgrau) fiur die Verteilung , geklumpt® (A) und die
Verteilung , zuféllig* (B) in Einzelanfligen (Anzahl aufeinander folgende Anfliige = 1) und Anflugsequenzen
(Anzahl aufeinander folgende Anfliige > 1). Daten basieren auf den Plateauphasen (V ersuchsdurchlauf 21 bis 80
und 121 bis 180), n = 6 Tiere.

Der Anteil Anflige an belohnende Bliten, unabhangig davon, ob diese noch voll oder bereits
leer waren, lag in beiden Verteilungen bei Anflugsequenzen signifikant niedriger as bei
Einzelanflligen (Abb. 10, Vorzeichentest, DF=5, p=0,016, signifikant nach Bonferroni-
Korrektur). Wahrend sich die Werte fir Einzelanfliige zwischen der Verteillung ,, geklumpt*
und der Vertellung ,zufédlig® nicht signifikant unterschieden, waren sie fur Anflugsequenzen
bel der Vertelung ,zufdlig® signifikant niedriger as be  ,geklumpt® (Abb. 10,
Vorzeichentest, DF=5, p=0,5 bzw. 0,016 (letzterer signifikant nach Bonferroni-Korrektur)).

Tellt man Anflugsequenzen in die Kategorien ,nur letzter Anflug belohnt®, ,kein Anflug
belohnt”, , alle Anfllge belohnt* und ,, Sonstige”, so fallen in beiden Blitenverteilungen ein

n.s.
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Abb. 9: Durchschnittliche Anzahl belohnte Anfllige pro
Einzelanflug (Anzahl aufeinander folgende Anfliige =
1) bzw. Anflugsequenz (Anzahl aufeinander folgende
Anflige > 1) fir die Verteilung ,,geklumpt” (schwarz)
und die Verteilung ,, zufdllig* (grau). Daten basieren auf
den Plateauphasen (Versuchsdurchlauf 21 bis 80 und
121 bis 180), n = 6 Tiere. (N fur verschiedene
Anflugsequenzen siehe Abb. 10.)

Abb. : Anteil Anfliige an prinzipiell belohnende Bliten
(voll oder geleert) von allen Anfliigen ans Blitenfeld
fur Einzelanflige und Anflugsequenzen bei der
Verteilung , geklumpt® (grau) und der Verteilung
,2ufdllig  (weil) wahrend der Plateauphasen.
Vorzeichentest, n.s.: p=0,5, *: p=0,016
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Abb. 11: Anteil Anflugsequenzen der Kategorien , nur letzter Anflug belohnt* (schwarz), ,,kein Anflug belohnt*
(mittelgrau), alle Anfliige belohnt (dunkelgrau) und ,, Sonstige® (hellgrau) fur die Verteilung ,, geklumpt* (A) und
die Vertellung ,zuféllig® (B) bei Einzelanfligen (Anzahl aufeinander folgende Anflige = 1) und
Anflugseguenzen (Anzahl aufeinander folgende Anfllige > 1). Bei Einzelanflligen gibt es per definitionem nur
die Kategorien , keiner belohnt* und ,,alle belohnt”.

Grof¥eil der Anflugsequenzen entweder in die Kategorie ,nur letzter Anflug belohnt* oder
»kein Anflug belohnt* (Abb. 11). Bei der Vertellung ,,geklumpt® liegt dieser Anteil mit einer
Ausnahme zwischen 60% und 80% (Abb. 11 A), bel der Verteilung ,zuféllig® mit einer
Ausnahme zwischen 70% und 90% (Abb. 11 B). Dieser Unterschied wurde hauptsachlich
durch den hoheren Anteil Anflugsequenzen der Kategorie ,nur letzter Anflug belohnt in der
Verteilung ,zufélig* verursacht.

Einzelanflige und Anflugsequenzen traten relativ gleichméig Uber den ganzen
Versuchsdurchlauf auf (Abb. 12).
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Abb. 12: Auftreten von Einzelanfliigen (ler, schwarze Kreise) und Anflugsequenzen (2er, weil3e Kreise, 3er,

schwarze Dreiecke, 4er, weil3e Dreiecke, Ser schwarze Quadrate) im Verlauf eines Versuchsdurchlaufs. Der

Ubersichtlichkeit halber wurden hier nur Anflugsegquenzen mit maximal 5 aufeinander folgenden Anfliigen (5er)

dargestellt. Daten beruhen auf den Versuchsdurchldufen 21 bis 80 und 121 bis 180 von 6 Tieren.
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Die Tiere erhielten aso durchschnittlich nur knapp eine Belohnung, bevor sie das Blitenfeld
nach ein oder mehreren Anfllgen verlief3en, unabhéngig davon, wie viele Bliten sie vor dem
Verlassen des Blitenfeldes besuchten. Ein Grofdteil der Anflugsequenzen fiel dabei in die
Kategorie ,nur letzter Anflug belohnt* oder ,kein Anflug belohnt”. Einzelanfliige und
Anflugsequenzen traten gleichmaldig Gber den gesamten Versuchsdurchlauf auf.

, Recency"

Wenn sich die Flederméduse erinnerten,
welche Bliten sie bereits geleert hatten,
s0 sollten sie mehr Wiederbesuche an
Bllten machen, die sie vor langerer Zeit
besucht haben, as an Bliten, die sie
gerade erst besucht haben (Recency-
Effekt, z.B. Olton 1985, Shettleworth
1998). Shettleworth und Krebs (1982)
verwendeten den Antell tatsachlich
durchgefuhrter ~ Wiederbesuche  von
moglichen Wiederbesuchen aufgetragen
Uber die Anzahl Besuche zwischen zwel
Besuchen desselben Verstecks
(Besuchsintervall) sowohl als Hinweis
auf die Verwendung des Arbeits
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Abb. 13: Durchschnittlicher  Antell tatsachlich
durchgefuhrter Wiederanflige von madglichen

gedachtnisses als auch as Mald fir
dessen Kapazitét. In einer Folge von n
Anflugen kénnen n-2 Wiederanfliige mit
keinem Anflug zwischen zwel Anfliigen
an diesslbe Blite gemacht werden

Wiederanfliigen Uber Anzahl Anflige zwischen zwel
Anfligen an dieselbe Blite als Mittelwerte Uber je 5
Anflugintervalle fur die Verteilung ,geklumpt” (schwarze
Kreise) und die Verteilung ,zufdlig® (weille Kreise)
wéhrend der Plateauphasen (Versuchsdurchlaufe 21 bis 80
und 121 bis 180).

(Besuchsintervall), aber nur ein Wieder-

anflug mit n-2 Anfligen zwischen 2 Anfligen an dieselbe Blite. Dementsprechend wurde
nach Shettleworth und Krebs fir jedes Tier die Anzahl mdglicher Wiederanfllige fur jedes
Besuchsintervall aus der Gesamtzahl von Anfliigen berechnet, die das Tier in jedem seiner
Versuchsdurchlaufe gemacht hatte. Bei den Fledermédusen nahm der Anteil tatsachlich
durchgefuhrter Wiederanfliige von moglichen Wiederanflligen bel der Verteilung ,, geklumpt®
mit der Anzahl Anfliige zwischen zwei Anfligen an dieselbe Blite leicht ab (Abb. 13). Bei
der Verteillung ,zuféllig® war er konstant und blieb bis etwa 40 Anflige zwischen zwel
Anfllgen an dieselbe Bliite etwas niedriger als bei ,, geklumpt* (Abb. 13).

Systematische Ausbeutung des Blitenfeldes ohne Arbeitsgedachtnis?

Die Tiere begannen in beiden Blitenvertellungen einen Versuchsdurchlauf in Uber 60% aller
Féale mit einem Anflug an eine von zwel individuenspezifischen Bliten (Abb. 14). Auch beim
zweiten Anflug wahlten die Tiere in mindestens 40% der Féle eine von zwe bestimmten
Bliten. Danach waren keine eindeutigen Préferenzen mehr festzustellen.

Obwohl jedes Tier bestimmte belohnende Bliten in einem Versuchsdurchlauf eher anflog as
andere (Abb. 15), war das Anflugverhalten insgesamt sehr variabel. Abb. 16 zeigt
exemplarisch die Anzahl Anfllige eines Tieres an die Bliten des Blitenfeldes wahrend der
ersten Plateauphase in aufeinanderfolgenden Bldcken von je 8 Anfligen. Wie bereits Abb. 14
vermuten 18sst, ist auch hier zu Beginn des Versuchsdurchlaufs eine Préferenz fir wenige
bestimmte Bliten zu sehen. Bereits ab dem zweiten Block von 8 Anfliigen verteilten sich die
Anfluge auf deutlich mehr Bliten. Auffélig ist, dass das Tier zunéchst hauptsachlich Bliten
im unteren Bereich des Blitenfeldes anflog (Anflug 1 bis 16), sich dann weiter nach oben
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Abb. 14: Anteil Anflige an die am haufigsten (schwarz, 1. Wahl) bzw. am zweithéufigsten (grau, 2. Wahl)
angeflogene Blite fir jeden Anflug innerhalb eines Versuchsdurchlaufs. A: Verteilung ,geklumpt®, B:
Verteilung , zufélig*. Daten basieren auf den Plateauphasen (Versuchsdurchlauf 21 bis 80 und 121 bis 180).

vorarbeitete (Anflug 17 bis 40) und
danach gleichermal3en Bliten in alen

belohnenden Bereichen des Feldes “5.’7 35 -
anflog (ab Anflug 41). Dieses EE_ %
Verhdten zeigte sich in dnlicher 58 %
Weise fir dle 6 Tiere in beiden EYZS 25
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Bliten oder im Sinne eines der Reihe 5 ob
nach Besuchens der belohnenden > 0 4 8 12 16 20 24 28 32
Bliten im Verhaten der Tiere Belohnende Bliiten in der Reihenfolge
feststellen. Eine Ausnahme sind hier der durchschnittlichen Anflugnummer

gehauft direkt hintereinander ange-

flogene Bliten in Anflugsequenzen. Abb. 15: Anflugreihenfolge: Mittelwerte der Anflugnummer von
Erstanfligen an belohnende Bliten fur die 32 belohnenden
. . . BlUten sortiert in aufsteigender Reihenfolge der mittleren
Die Tiere begannen dejmnaCh enen Anflugnummer fir die Verteilung ,, geklumpt* (schwarze Kreise)
Versuchsdurchlauf relativ vorhersag- und die Verteilung ,zufdligh (weiRe Kreise) wahrend der
bar mit Anfligen an bestimmte Plateauphasen (Versuchsdurchlauf 21 bis 80 und 121 bis 180).

Bliten. Sie tendierten dazu, zunéchst

Bliten unten im Feld anzufliegen, sich langsam nach oben vorzu-arbeiten und dann
gleichméaldig Uberall anzufliegen. Ansonsten waren keine Anzeichen einer systema-tischen
Ausbeutung des Blitenfeldes mit Hilfe von Bewegungsregeln oder bestimmter
Besuchsreihenfolgen ersichtlich.

Lernphasen

Die Ergebnisse der Lernphasen unterschieden sich prinzipiell nicht von denen der
Plateauphasen, mit Ausnahme der erhdhten Fehlerzahl, die in der Lernphase zu erwarten ist.
Daher wird hier auf die Lernphasen nicht weiter eingegangen.
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Abb. 16: Anflugorte wéhrend aufeinanderfolgender Anfliige an das
Blltenfeld. Daten fur Tier 7 in Blocken von je 8 Anfliigen im Verlauf eines
Versuchsdurchlaufs wahrend der ersten Plateauphase in der Verteilung
»geklumpt® (Versuchsdurchlauf 21 bis 80). Der grofite Kreis umfasst 55
Anflige. Die Abbildung umfasst 3286 BlUtenanfliige, davon jeweils mehr als
470 Anfllige pro Block in den ersten 5 Bldcken von je 8 Anfliigen, 435im 6.,
324im 7. und 147 im 8. Block von Anflligen.



Kapitel 3: Bewegungsregeln oder raumliches Arbeitsgedachtnis ? 68

Diskussion

Zie der Studie war herauszufinden, ob und, wenn ja, wie die Tiere Wiederbesuche kiirzlich
geleerter Bliten in einer kleinrdumigen Ansammlung von Bliten wie etwa einer Baumkrone
vermieden. Nutzten sie ihr Arbeitsgedachtnis oder reine Bewegungsregeln oder en
Kombination aus beidem?

Vermeidung von Wiederbesuchen

Die Flederméduse machten weniger Wiederanflige, als man erwartet hétte, wenn se
belohnende Bliten zufdlig angeflogen wéaren. Sie vermieden also aktiv Wiederbesuche. Der
Anteil der Wiederbesuche énderte sich nicht im Verlauf des Versuches. Die Tiere hatten
somit bereits im Training vor Beginn des Versuches gelernt, Bliten zu meiden, die sie im
aktuellen Versuchsdurchlauf bereits besucht hatten (Fledermause ohne Vorerfahrung mit der
Belohnungsroutine am Blitenfeld fliegen zunéachst belohnende Bliten mehrfach an. Stich,
unveroffentlichte Daten).

Doch wie vermieden die Tiere Wiederbesuche? Verwendeten sie eine systematische Suche
anhand von Bewegungsregeln oder nutzten sie ihr Arbeitsgedachtnis? Zur besseren
Interpretation der Ergebnisse seien zunéachst einige Details zum Verhalten der Tiere am Feld
hervorgehoben.

Verhalten der Tieream Feld

Den Ergebnissen nach zu urteillen gab es deutliche Unterschiede zwischen Einzelanfliigen
(mehr as 1,6sec zwischen zwel aufeinander folgenden Anfliigen) und Anflugsequenzen (bis
zu 1,6sec zwischen zwei aufeinander folgenden Anfligen). Die Tiere besuchten in fast 70%
aler Féle nach unbelohnten Anfligen innerhab von 1,6sec eine weitere Blite (flogen aso
Anflugsequenzen), wahrend sie nach belohnten Anfliigen in 87% der Félle das Feld verlief3en.
Vermutlich erwarteten sie bei jedem Anflug eine Belohnung. Wenn sie diese nicht erhielten,
versuchten sie sie anscheinend durch einen sofortigen weiteren Anflug am Feld zu
bekommen.

Die Verteilung der Belohnungen unterstiitzt diese Vermutung. Unabhangig von der Anzahl
Anflige, die die Tiere durchfihrten, bevor sie das Blutenfeld verlief3en, erhielten sie vor dem
Verlassen des Feldes durchschnittlich nur knapp eine Belohnung. Ein Grofdtell der
Anflugsequenzen fiel in die Kategorie ,nur letzter Anflug belohnt” oder ,kein Anflug
belohnt*. Sie machten also anscheinend oft so lange weitere Blitenanfliige, ohne das Feld zu
verlassen, bis sie entweder eine Belohnung erhielten oder aufgaben. Dieses Verhaten hatte
wohl nichts mit Frustration zu tun, denn Einzelanflige und Anflugsequenzen traten
gleichméliig Uber den gesamten Versuchsdurchlauf auf, also nicht erst, wenn nur noch wenige
Belohnungen zu bekommen waren.

Auch Flugrichtung und Entfernung zwischen zwel nacheinander angeflogenen Bliiten deuten
darauf hin, dass Anflugsequenzen ein Versuch waren, nach einem oder mehreren unbel ohnten
Anfligen doch noch eine Belohnung zu erhaten. Die Tiere flogen in Anflugsequenzen — im
Gegensatz zu Einzelanfligen — hauptsachlich horizontal direkt benachbarte Bliten an, wobei
keine nennenswerten Unterschiede zwischen den Blitenverteilungen zu verzeichnen waren.
Dies konnte man as eine Art systematische Suche ansehen, z.B. vergleichbar mit dem
Verhaten von Hummeln, die Bliten innerhalb von Infloreszenzen der Reihe nach von unten
nach oben besuchen (Cheverton et al. 1985, Pyke 1979), denn mit dem Anfliegen mehrerer
direkt benachbarter Bliten in unmittelbarer Abfolge vermieden sie unmittelbare
Wiederbesuche. Solange die Tiere sich bei der Verteillung ,, geklumpt® mit Anflugsequenzen
in den belohnenden Arealen des Feldes aufhielten (was sie offensichtlich nicht immer taten),
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konnten sie damit durchaus sehr erfolgreich sein. Bel der Verteilung ,zufélig® erhchten sie
damit automatisch auch den Anteill Anfliige an nicht belohnende Bliten. Andererseits waren
belohnende und nicht belohnende Bliten in der Verteilung ,zufdlig” so verstreut vertellt,
dass das Anfliegen mehrerer horizontal direkt benachbarter Bliten zwangsl&ufig Belohnungen
einbringen musste, falls die Bliten nicht schon bereits geleert waren. Dementsprechend war
der Anteil Flugsequenzen der Kategorie ,, alle Anfliige belohnt” bei der Vertellung ,, geklumpt®
deutlich hoéher als bel der Verteilung ,zufdlig®. In der Verteilung ,zufdlig® gab es
entsprechend mehr Anflugsequenzen in der Kategorie ,nur letzter Anflug belohnt®.
Anflugsequenzen hatten also in beiden Verteilungen ihre Vorteile.

Trotzdem war die Ausbeute fur die Tiere bel Anflugsequenzen im Verhdtnis zu
Einzelanfligen schlechter, vermutlich well sie in Anflugsequenzen weniger nach Gedéchtnis
flogen als vielmehr nach der Bewegungsregel ,,Flieg solange die Reihe entlang, bis du etwas
gefunden hast“. Warum also machten die Tiere Anflugsequenzen? M&glicherweise waren sie
einfach so motiviert, dass sie unbedingt eine Belohnung bekommen wollten, auch wenn sie
das bel Anflugsequenzen wahrscheinlich wesentlich mehr Anfliige kostete, als wenn sie einen
weiteren gezidten Einzelanflug gemacht hétten. Da Anflugsequenzen und Einzelanflige
gleichméliig Uber den gesamten Versuchsdurchlauf verteilt waren, war auszuschlief3en, dass
die Tiere sich einfach nicht mehr erinnern konnten, wo sie eine Belohnung erhalten konnten.
Hétten sie nicht mehr gewusst, wo noch Belohnungen zu finden waren, hétten sie bei
Einzelanflligen keinesfalls so viele Belohnungen erhalten kdnnen.

Die Tiere eigneten sich das Fliegen von Anflugsequenzen erst mit der Zeit an. Tiere, die das
Blatenfeld noch nicht kannten bzw. noch nicht oft besucht hatten, flogen kaum
Anflugsequenzen (Stich, unvertffentlichte Daten). Vielleicht sahen sie die Anflugsequenzen
tatsdchlich als eine funktionierende Strategie und ignorierten die Tatsache, dass sie bel
gezidten Einzelanfligen mehr bekamen. Auerdem ist zu vermuten, dass die meisten
Anflugsequenzen as gezielte Einzelanfliige geplant waren und sich erst aufgrund der
ausbleibenden Belohnung zu Anflugsequenzen entwickelten.

Die Anflugsequenzen sind aso wahrscheinlich as eine Strategie anzusehen, mit deren Hilfe
die Tiere nach einem unbelohnten Anflug auf systematische Weise versuchten, ene
Belohnung zu erhalten.

Raumliches Arbeitsgedachtnis

Nun zu der Frage, ob die Flederméuse ihr Arbeitsgedachtnis nutzten, um Wiederbesuche zu
vermeiden. Wenn sich die Tiere erinnerten, welche Bliten sie bereits geleert hatten, so sollten
sie mehr Wiederbesuche an Bliten machen, die sie vor langerer Zeit besucht haben, as an
Bllten, die sie gerade erst besucht haben (Recency-Effekt, siehe Ergebnisse). Bel der
Vertellung ,zufdlig® lag der Antell tatsdchliche Wiederbesuche von moglichen
Wiederbesuchen jedoch konstant bel etwa 0,7%, bei ,geklumpt* sank er sogar von etwa 1,2%
auf 0,7%.

Fur diese Ergebnisse gibt es zwel mogliche Erklarungen. Entweder konnten sich die
Flederméuse Uber mehr as 62 Blitenanflige merken, welche Bliten sie bereits besucht
hatten, oder sie verwendeten nicht ihr Arbeitsgedachtnis, um Wiederbesuche zu vermeiden.

Shettleworth und Krebs (1982) verwendeten den Antell tatsdchlich durchgefihrter
Wiederbesuche von mdglichen Wiederbesuchen aufgetragen Uber die Anzahl Besuche
zwischen zwel Besuchen desselben Verstecks (Besuchsintervall) sowohl als Hinweis auf die
Verwendung des Arbeitsgedéachtnisses als auch als Mal3 fir dessen Kapazitét. Bel den von
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ihnen untersuchten Meisen lag dieser Anteil Wiederbesuche von Futterverstecken bis zu
einem Besuchsintervall von 29 Besuchen deutlich unter 1% und stieg danach drastisch an.
Dieser Anstieg lief? die Autoren vermuten, dass sich die untersuchten Meisen mindestens 29
Besuchsereignisse merken konnen. Bel Kolibris lag der Anteil tatsdchlicher Wiederanfllige
von moglichen Wiederanfligen in einem dem vorliegenden Experiment sehr &hnlichen
Versuch bel der Verteilung ,,geklumpt® bis zu einem Besuchsintervall von 39 Anfligen etwa
zwischen 2% und 5% und stieg dann etwa auf 12 an (Sutherland 1986). Bel einer ahnlichen
wie der hier verwendeten Verteillung , zufdlig” blieb der Wert bis zu eéinem Besuchsintervall
von 34 Anfligen unter 5% und stieg dann deutlich an.

Wenn die Flederméuse ihr Arbeitsgedéachtnis zur Vermeidung von Wiederbesuchen nutzten,
konnten sie sich anscheinend mehr Besuchsereignisse merken als Meisen und Kolibris.
Unabhéngig davon, wie die Flederméduse Wiederbesuche vermieden, machten se
verhdtnismaldig deutlich weniger Wiederbesuche as Kolibris in enem nahezu identischen
Experiment.

Die Tendenz, bevorzugt Bliten in der Nahe gerade besuchter Bliten anzufliegen, konnte ein
Hinweis auf ,Chunking® sein. Wahrend dieser Effekt bel den Anflugsequenzen vermutlich
nichts oder nur wenig mit dem Arbeitsgedachtnis zu tun hatte (s.0.), 1&sst dieses Verhalten bei
Einzelanfligen eine Arbeitsgedéchtnisstrategie vermuten. Bliten, die in einem rédumlichen
,Chunk® gruppiert sind, sollten réumlich dicht beleinander liegen und auch gemeinsam
angeflogen werden, um durch entsprechende Organisation der zu erinnernden Information die
Zahl von Wiederbesuchen zu vermindern.

Der hohere Anteil Wiederbesuche bei der Verteilung ,, geklumpt* gegeniber der Verteilung
,zufdlig® spricht auf den ersten Blick gegen die Anwendung von ,,Chunking®, denn letzteres
sollte theoretisch bei ,, geklumpt® besser funktionieren als bei ,zuféllig*. Doch dieser Effekt
kann auch andere Ursachen haben. Eine mogliche Erkldrung ist mangelnde Prézision beim
Treffen der Bliten. Wie eine Simulation fur das Langzeitgedéachtnis gezeigt hat (siehe Kapitel
2), kann mangelnde Prézision bel Blitenanfligen dazu fihren, dass die Tiere allein aufgrund
der verschiedenen Blitenverteilungen bei der Vertellung ,zufdllig® mehr nicht belohnende
Bliten anfliegen als bei der Verteilung ,geklumpt. Der gleiche Effekt kann auch fur die
Wiederbesuche auftreten. Bei ausgepragter raumlicher Nahe mehrerer belohnender Bliten
wie in der Vertellung ,, geklumpt® ist die Wahrscheinlichkeit, einen Wiederbesuch zu machen,
weil man versehentlich die Nachbarblite der eigentlich anvisierten Blite besucht, wesentlich
hoher als bel Zufall.

Ein weiterer Grund fUr den hoheren Antell Wiederbesuche bei der Verteilung ,,geklumpt*
verglichen mit der Vertellung ,zuféllig® konnten die Anflugsequenzen sein. Wenn die Tiere
in den Anflugsequenzen stereotyp hauptsachlich direkt benachbarte Bliten anflogen, ohne
dabei auf bereits erfolgte Besuche zu achten, hétte dies den Anteil Wiederanfliige bei der
Verteilung ,,geklumpt” aus oben genannten Grinden stérker erhoht as bel der Vertellung
»zufdlig”.

Beide Erklarungen schlief3en eine Strategie wie ,,Chunking® nicht aus, konnten aber den
Antell Wiederanflige soweit erhthen, dass die Verwendung dieser Strategie aus den
Ergebnissen nicht mehr offensichtlich ist.

Ebenso konnten beide Mdoglichkeiten erkléren, warum der Anteil Wiederanfliige bei der
Verteilung ,, geklumpt® mit zunehmender Grole der Besuchsintervalle sinkt, bel ,zufélig”
jedoch konstant bleibt. Erstellt man die hier betrachtete Haufigkeitsverteilung nur fir
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Einzelanflige (ohne Anflige aus Anflugsequenzen), liegt der Antell tatsichlicher
Wiederanflige von moglichen Wiederanfliigen fur niedrige Besuchsintervalle bei beiden
Verteillungen auf dem gleichen Niveau (ca. 0,5%). Leider ist jedoch die Anzahl zur
Verfugung stehender Einzelanflige zu gering, um fur Besuchsintervalle Uber 10 Anfliige eine
verlassliche Aussage zu machen. Zumindest |&sst dieses Ergebnis darauf schlief3en, dass die
Anflugsequenzen hier eine Rolle in der Erhdhung des Anteils von Wiederanfliigen spielen.
Ein Einfluss eines potentiellen Prézisionsproblems kann damit jedoch nicht ausgeschlossen
werden.

Es bleibt somit unklar, ob die Fledermause sich mit Hilfe ihres Arbeitsgedachtnisses merkten,
welche Bliten sie bereits besucht hatten. Wenn sie das taten, besitzen sie anscheinend eine
Arbeitsgedéchtniskapazitét von Uber 62 Besuchsereignissen. Damit hétten sie sich mehr
Besuchsereignisse gemerkt as Meisen (Shettleworth und Krebs 1982) und Kolibris
(Sutherland 1986). Unabhangig davon, ob die Fledermause ihr Arbeitsgedachtnis oder andere
Strategien zur Vermeidung von Wiederbesuchen nutzten, machten sie verhdtnismaliig
deutlich weniger Wiederbesuche as Kolibris in einem nahezu identischen Experiment
(Sutherland 1986).

Systematische Ausbeutung des Bliitenfeldes ohne rdumliches Arbeitsgedachtnis?

Das Verhalten der Tiere am Blitenfeld lasst kaum auf ein systematisches Ausbeuten des
Blutenfeldes anhand von Bewegungsregeln schlief3en. Die  oben  beschriebenen
Anflugsequenzen kénnten zwar eine Bewegungsregel sein (s.0.), doch sind sie nur in sich
systematisch. Die Tiere wendeten sie anscheinend nicht gezielt an verschiedenen Stellen des
Feldes an, um die Bliten der Reihe nach leer zu trinken. Ansonsten zeigte sich nur eine
Praferenz  fir wenige bestimmte Blaten innerhalb der ersten  Anflige eines
Versuchsdurchlaufs und eine Tendenz, bestimmte Bliten eher anzufliegen as andere, wobei
die Tiere zunachst unten am Blitenfeld begannen und sich dann nach oben vorarbeiteten.

Die Préferenz fUr einen bestimmten Startpunkt findet man auch in anderen Studien zum
Beispiel fur Kinder, Rotschwanzmeerkatzen und Rinder (Foreman et al. 1990, MacDonad
und Wilkie 1990, Bailey et a. 1989). Es konnte sich dabei einfach um die Ausbildung eines
Automatismus handeln. Uns Menschen ist die Ausbildung von Automatismen bestens
vertraut, wie der Ausspruch ,Der Mensch ist ein Gewohnheltstier.* zeigt. Automatismen
erleichtern das Ausfiihren haufig zu erledigender Aufgaben, weil man mit einiger Ubung nicht
mehr dariber nachdenken muss, was zu tun ist. Bei den Flederméusen konnte dies in Form
von oder zusammen mit der Ausbildung stereotyper Flugbahnen ein Grund fir die
bevorzugten Startpunkte sein, denn der Weg vom Ké&fig zum Feld begann aufgrund der
verhdtnismaldig kleinen Ausflugssffnung immer an der gleichen Stelle.

Interessanterweise handelte es sich bei den bevorzugten Startbliten bei allen Tieren um
Bldten im unteren Bereich des Feldes. Moglicherweise waren diese Bliten besonders beliebt,
weil se nur wenig hoher als die Ausflugsoffnung der Ké&fige lagen. Dies kénnte auch
erklaren, warum die Tiere sich von unten nach oben arbeiteten anstatt beispielsweise von
oben nach unten oder von links nach rechts, denn wenn ihre Tendenz, Bliten in der Néhe
gerade besuchter Bliten anzufliegen, tatsachlich eine (Arbeitsgedéchtnis-)Strategie ist (s.0.),
sollten sie zunéchst dort bleiben, wo sie begonnen haben.

Obwohl die Tiere bei der Ausbeutung des Feldes tendenziell von unten nach oben vorgingen,
ist es unwahrscheinlich, dass es sich dabe um eine Bewegungsregel oder eine andere
Strategie handelte, die ohne das Arbeitgedachtnis funktioniert hdtte. Wére ein Tier in vielen
Versuchsdurchléufen die Bliten in der gleichen Reihenfolge angeflogen, hétte es sich um eine
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Abfolge handeln kdnnen, die im Langzeitgedachtnis abgelegt war. Die Variabilitét in der
Anflugrethenfolge war jedoch so hoch, dass sich selbst fur die durchschnittlich zuerst
angeflogene Blite eine mittlere Anflugstelle von Uber 5 ergab, und es gab keinerlei gehauftes
Auftreten bestimmter Blitenreihenfolgen mit Ausnahme derer in Anflugsequenzen. Die hohe
Anzahl Einzelanfliige spricht ebenfalls gegen Bewegungsregeln ohne Arbeitsgedéchtnis, denn
die Tiere hétten sich ja jedes Ma merken mussen, wo sie diese Einzelanfllige gemacht hatten.
Diese Ergebnisse lassen eine Vermeidung von Wiederbesuchen ohne das Arbeitsgedachtnis
nur auf Grundlage von Bewegungsregeln unrealistisch erscheinen.

Es waren keine systematische Ausbeutung rein anhand von Bewegungsregeln nachzuweisen.
Die Tiere flogen die Bliten in verschiedensten Rethenfolgen an. Die einzige Haufung gleicher
bzw. d&hnlicher Blitenabfolgen trat wahrend Anflugsequenzen auf, die zwar in sich
systematisch waren, jedoch nicht fir eine allgemein systematische Ausbeutung des Feldes
verwendet wurden.

Es ist aso eher wahrscheinlich, dass die Tiere Wiederbesuche mit Hilfe ihres
Arbeitsgedéchtnisses vermieden as mit Hilfe von Bewegungsregeln oder &hnlichen
Strategien.

Warum keine systematische Ausbeutung der Bliten in der Verteilung ,, geklumpt* ?

Es erscheint unverstandlich, warum die Flederméuse bei der Ausbeutung des Blltenfeldes
nicht streng systematisch vorgingen und zum Beispiel — wie Menschen es tun wirden — die
belohnenden Bliten der Reihe nach besuchten. Mit dem guten Ortsgedéchtnis, das diese
Flederméuse offensichtlich besitzen (s. Kapitel 2), sollte man erwarten, dass es in der
Vertellung ,geklumpt® problemlos moglich wére, innerhalb von 32 Anflugen ale
belohnenden Bliten leer zu trinken, wenn sie bel ihrer Suche systematisch vorgingen. Tiere
neigen nach den Ergebnissen diverser Untersuchungen jedoch dazu, keine systematische,
erschopfende Nahrungssuche vorzunehmen (z.B. Bailey et a. 1989 (Rinder), Dall und Cuthill
1997 (Stare), MacDonad und Wilkie 1990 (Rotschwanzmeerkatzen), MacDonald 1997
(Hornchen), Mendl et al. 1997 (Schweine), Vaone 1992 (Kolibris)), selbst wenn das
Versuchsdesign speziell dafiir ausgelegt ist (Cohen et al. 2003 (Ratten)). Cohen et a. (2003)
argumentieren, dass systematische, erschopfende Nahrungssuche nicht unbedingt mit
optimalen Nahrungssuchstrategien (z.B. marginal value theorem, Charnov 1976, ,run of bad
luck” rule, Kamil et al. 1988, Review: Pyke 1984) in Einklang steht. Auch Pradationsdruck
konnte hier eine Rolle spielen und ener systematischen, erschopfenden Ausbeutung
entgegenwirken, denn je langer man sich an einem bestimmten Ort aufhélt, desto héher ist die
Chance von einem Réauber entdeckt zu werden. Kamil und Balda (1989) fanden heraus, dass
Kiefernhdher sehr wahrscheinlich die Futterverstecke zuerst aufsuchen, an die sie sich am
besten erinnern. Ein solches Verhaten kann einer systematischen Nahrungssuche ebenfalls
entgegenwirken. Das auf den ersten Blick suboptimal erscheinende Verhaten einer nicht
systematischen  Nahrungssuche innerhab  ener  kleinrdumigen Ansammlung  von
Nahrungsguellen kann also im Gesamtbild durchaus optimales Verhalten darstellen.

Schlussfolgerungen

Das Verhalten der Tiere bei der Ausbeutung des Blitenfeldes war charakterisiert durch
Anfliige unterbrochen von Flugrunden durch den Raum. Das Anflugverhaten lief3 sich in
Einzelanflige und Anflugsequenzen einteilen. Die Anflugsequenzen konnen wahrscheinlich
als eine Strategie auf Grundlage einer Bewegungsregel angesehen werden, mit Hilfe derer die
Tiere nach einem unbelohnten Anflug auf systematische Weise versuchten, eine Belohnung
zu erhaten. Dies scheint allerdings keine allzu lohnenswerte Strategie zu sein, denn
Anflugsequenzen brachten pro Anflug weniger Belohnungen as Einzelanfliige, erhGhten den
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Antell Wiederbesuche in der Verteilung ,,geklumpt® sowie mindestens den Anteil Anflige an
nicht belohnende Bliten in der Verteillung ,, zufélig”.

Die Tiere vermieden Wiederbesuche kirzlich bereits angeflogener Bliten. Die Ergebnisse
sprechen daflr, dass se Wiederbesuche zumindest hauptséchlich mit Hilfe ihres
Arbeitsgedéchtnisses vermieden. Verwendeten sie ihr Arbeitsgedéachtnis, so konnten sie sich
anscheinend ihre Besuche an bis zu 32 belohnende Bliten Uber mindestens 62
Besuchsereignisse merken. Damit hétten sie sich mehr Besuchsereignisse gemerkt als Meisen
(Shettleworth und Krebs 1982) und Kolibris (Sutherland 1986). Unabhéngig davon, ob die
Fledermause ihr Arbeitsgedéchtnis oder andere Strategien zur Vermeidung von
Wiederbesuchen nutzten, machten sie verhdltnisméldig deutlich weniger Wiederbesuche als
Kolibrisin einem nahezu identischen Experiment (Sutherland 1986).

Ausblick: Mdgliche Simulation zur Verwendung des Arbeitsgedachtnisses

Die Ergebnisse dieser Studie lassen bisher keinen eindeutigen Schluss auf die Verwendung
des Arbeitsgedéchtnisses zur Vermeidung von Wiederbesuchen zu. Eine Smulation, die das
bisher gezeigte Verhaten der Tiere berlicksichtigt, konnte das vidlleicht andern. Eine solche
Simulation misste eine Fledermaus unter den hier verwendeten Versuchbedingungen Nektar
suchen lassen, ohne zu berlicksichtigen, welche Bliten sie bereits besucht hat. Dabei sollte
das Tier je nach Blitenverteilung wie die Versuchstiere zu einem bestimmten Prozentsatz
belohnende Bliten anfliegen (s. Kapitel 2, Abb. 4). Anflige nach unbelohnten Anfllgen
sollten hauptsachlich an direkt horizontal benachbarte Bliten erfolgen (entsprechend der
Daten in Abb. 6 A1, B1 und Abb. 7 A1, B1), entweder so lange, bis das Tier eine Belohnung
bekommen hat oder bis die Anzahl Anfllige in einer Sequenz zu hoch wird (nach Abb. 8).
Nach belohnten Anflligen gelten die gleichen Regeln mit entsprechend anderen Werten nach
Abb. 8 A2, B2, Abb. 7 A2, B2 und Abb. 8, d.h., das Tier sollte hauptséchlich Einzelanfliige
machen, dabei eher in die Néhe gerade besuchter Bliten zuriickkehren as weiter weg zu
fliegen und hauptsichlich schrage Flugrichtungen einhalten. Die ersten zwel Anfllige eines
Versuchsdurchlaufs sollten geméald Abb. 14 hauptsichlich an zwel bestimmte Bldten im
unteren Tell des Blitenfeldes erfolgen (Abb. 16). Liegt der empirisch ermittelte Anteil
Wiederbesuche unter dem der Simulation, dann ist dies ein weiterer starker Hinweis, dass die
Flederméuse tatséchlich ihr Arbeitsgedachtnis zur Vermeidung von Wiederbesuchen nutzen.
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Kapitel 4:

Keine Generalisierung in Zweifachwahl-Experimenten bel der
Blutenfleder maus Glossophaga soricina?

Einleitung

Diskrimination (die Fahigkeit zu unterscheiden) und Generalisierung (die Fadhigkeit zu
gruppieren) sind wichtige Hilfsmittel bel Futtersuche, Feindvermeidung, Partnerwahl und
vielen anderen Aufgaben des t&glichen Lebens von Tieren. Wie weit ein Tier zwischen zwel
Stimuli diskriminieren und wann es generalisieren sollte hangt vorwiegend von der Situation
ab. Ist die Generdlisierung von Fressfeinden zu wenig ausgeprégt, zum Beispiel wenn eine
Maus zwar vor einem Bussard flieht, nicht aber vor einer Eule, so wird dies wahrscheinlich
ihr Ende bedeuten. Diskriminiert jedoch ein Vogel ene giftige Raupe nicht von ener
ungiftigen, wird ihm diese zu geringfligige Diskrimination zumindest eine unangenehme
Erfahrung bescheren.

Tiere konnen verschiedene Eigenschaften einer Futterquelle wie z.B. Farbe, Form oder
Geruch nutzen, um diese aufzuspiiren. So lernen beispielsweise Rapsweildinge, Schafe und
diverse Vogel visuelle Eigenschaften ihrer Futterquellen (Clayton und Krebs 1994, Edwards
et a. 1996, Goulson und Cory 1993, Heay 1995, Heay und Hurly 1998) und
Blitenflederm&use lernen die echoakustische Form einer Blite (Thiele und Winter, im Druck,
von Helversen und von Helversen 1999, 2003). Weithin bekannt sind die zahlreichen
Konditionierungsexperimente mit Ratten und Tauben zu diesem Thema (siehe Shettleworth
1998 fur einen Uberblick). Tiere verwenden also charakteristische Eigenschaften einer
Futterquelle a's Erkennungsmerkmal fir andere, bisher noch nicht entdeckte Futterquellen der
gleichen Art an anderer Stelle, d.h., sie generalisieren.

Blitenfledermause der Art Glossophaga soricina (Phyllostomidae, Glossophaginae) lernen,
zwei potentielle Futterquellen in einer Zweifach-Wahlaufgabe anhand eines echoakustischen
Merkmals zu unterscheiden (von Helversen und von Helversen 2003). Man wurde erwarten,
dass sie diesen Stimulus, der ihnen die Nektar gebende Futterquelle anzeigt, nun kennen und
auch an anderen Orten die Kenntnis dieses Stimulus zur effizienten Nahrungssuche nutzen.
Um dies systematisch zu untersuchen, wurden Blitenflederméuse an einem Ort A darauf
trainiert, anhand eines echoakustischen Merkmals eine Nektar gebende Blite von einer nicht
Nektar gebenden Blite zu unterscheiden. Nach dem Erlernen dieser Aufgabe wurden sie an
einem anderen Ort B mit derselben Lernaufgabe konfrontiert. Wirden sie das am Ort A
erlernte Wissen am Ort B anwenden, so sollten sie dort sofort die Nektar gebende Blite von
der nicht Nektar gebenden Blite unterscheiden konnen, und der Anteil der Korrektwahlen
sollte an beiden Orten gleich hoch sein. Wirden sie jedoch das Wissen nicht transferieren,
sollte der Korrektwahlenanteil am neuen Blitenpaar zunéachst wie zu Beginn des Trainings an
Ort A bei 50% liegen.

Tiere, Material und M ethoden

Versuchstiere und Haltung

Am hier beschriebenen Versuch nahmen 9 adulte Glossophaga soricina teil. Die Tiere
stammten aus der Zucht der Universitédt Erlangen und befanden sich zu Beginn der Versuche
seit mindestens 2 Monaten in Seewiesen, wo sie mit weiteren Tieren derselben Art
gemeinschaftlich gehalten wurden.
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In der Haltung erhielten die Tiere 17%iges Honigwasser (Masse/Masse) pur sowie 17%iges
Honigwasser mit Zusatz von Nektar Plus' bzw. Nutricomp®?, gemahlenen Bliitenpollen und
Banane, ales ad libitum. Etwa einmal pro Monat bekamen sie zuséizlich |ebende Fliegen
(Musca domestica L.).

Waéhrend der Verhaltensexperimente erhielten die Tiere an den Kunstbliiten eine Lésung von
Fruktose, Glukose und Saccharose zu gleichen Teilen in Leitungswasser (im Folgenden
Nektar genannt). Der Zuckergehalt wurde per Refraktometer (Kriiss Optronic HR 92) auf 18
Prozent eingestellt. Das Hexose/Saccharose-Verhédltnis und die Konzentration der L&sung
sind typisch fir Fledermausbliten (von Helversen 1993). Die Nektarmenge einer einzelnen
Belohnung betrug 9,6pl. Zu Beginn einer Versuchsnacht bekamen die Tiere zusétzlich je 1ml
Wasser mit 200mg Nektar Plus und 300mg Nutricomp® sowie gemahlenem Blitenpollen in
Schélchen.

Die Tiere wurden in einem zeitversetzten Licht-Dunkel-Wechsel von 12h:12h gehalten. Das
Licht erlosch um 14:00 Uhr MEZ. 6 Tiere nahmen ca. 4 Monate zuvor an einem Versuch teil,
in dem sie zwar mit dem Versuchsaufbau vertraut wurden, jedoch keinerlei Training zur
Diskrimination von Stimuli Gber den Bliten erhielten (Kapitel 2 und 3). 3 weitere Tiere hatten
unmittelbar  vor dem Experiment an einem Versuch tellgenommen, in dem se die
Diskrimination belohnender und nicht belohnender Bliten anhand echoakustischer Merkmale
gelernt hatten (Winter und Tafur, unvertffentlichte Daten).

Versuchsaufbau

Fur die Versuche standen jedem Tier zwe identische Kunstblitenpaare zur Verfigung. Eines
war in einem Ké&fig, das andere in einem groferen Versuchsraum aul3erhalb des Kéfigs
installiert (externes Blitenpaar). Die Kunstbliten eines Paares waren horizontal
nebeneinander angeordnet und etwa 25cm voneinander entfernt. Sie besal3en Blltenkopfe aus
PVC-Zylindern (Durchmesser: 32mm, Tiefe: 17mm) mit einem zentralen Loch fur die
Zuckerwasserzuleitung. Letztere erfolgte Uber ein Schlauchsystem mittels computer-
gesteuerter Pumpe. Zur Registrierung eines besuchenden Versuchstieres verfligten die
Blitenkdpfe tber Lichtschranken. Mit Hilfe eines motorbetriebenen Schwenkarms wurde
entweder ein Lochball oder ein Tripel spiegel
— zwei in ihren echoakustischen Reflektions-
eigenschaften sehr verschiedenen Stimuli (s.
Thiele und Winter, im Druck) — direkt Uber
den Blitenkopfen automatisiert prasentiert
(Abb. 1).

Die computergesteuerten Kéfige (1,5m X
0,7m x 2,2m, Lénge x Breite x Hohe) waren
mit je 2 Kunstbliten, einem Hangplatz an
einer Waage, Uberwachungskameras und
Abb. 1: Foto eines Blitenkopfes mit Lochball (A, automatischen Tiren ausgestattet. Jedes
belohnend) - bzw.  mit  Tripelspiegel (B, nicht  gjnzeine Tier konnte im Kafig auf die Bliiten
belohnend). trainiert werden, automatisiert aus seinem

! Nektar Plus: ca. ¥ Kaffeel 6ffel auf 40ml; Alleinfutter fiir Nektar trinkende Végel, Nekton®, Giinter Enderle,
75177 Pforzheim, Germany, www.nekton.de. Inhaltsstoffe: Kohlenhydrate, Eiweil3e, Fette, Vitamine,

Mineral stoffe.

% ca. Vs Kaffeel6ffel auf 40ml; Pulver zur Herstellung von Trink- und Sondennahrung fiir Menschen, B. Braun
Petzold GmbH, 34212 Melsungen, Germany, nicht mehr lieferbar. Inhaltsstoffe: Eiweif3e, Kohlenhydrate, Fette,
Ballaststoffe, Natrium, Spurenelemente ,Vitamine.
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Ké&fig herausgelassen werden, am externen Blitenpaar
Nektar ~suchen und nach  Beendigung  eines
Versuchsdurchlaufs am externen Blitenpaar (s.u.) wieder
in den K&fig gesperrt werden. So war es moglich, mehrere
Tiere abwechselnd zu testen, ohne sie zu handhaben oder
anderweitig zu storen.

Die Bliten des externen Blitenpaares waren Teil eines
vertikden Blitenfeldes mit 64 kunstlichen  Bliten
(Anordnung: 8x8), denn der vorliegende Versuch war Teil
einer Experimentalreihe mit besagtem Feld (Kapitel 2, 3
und 5). Dieser Versuch sollte zeigen, ob ein Training der
Tiere auf Stimuli im K&fig fir Experimente mit Stimuli am
Blitenfeld von Vorteil wére. Wirden die Tiere das im [§
K&fig erlernte Wissen ans Blutenfeld Ubertragen, konnte
ein Vortraining im K&fig die Interpretation der Ergebnisse
von Versuchen mit Stimuli vereinfachen und durch
paralleles Training mehrerer Tiere Zeit sparen. Lernten die
Tiere am Blitenfeld die Unterscheidung der Stimuli jedoch  Apb. 2: Externes Bliitenpaar als Teil
neu, so wirde sich ein Vortraining im Ka&fig nicht lohnen. eines Bliitenfeldes mit 64 Kunstbl(iten
Die beiden Bliten des hier verwendeten externen (Kapitel 1). Alle Bliten mit
Bliitenpaares waren direkt benachbarte Bliiten in der Mitte C“S”ahme der im  vorliegenden
.. L .. . ersuch verwendeten Bliten waren
des Blitenfeldes. Die Ub”gen 62 Bluten Waren- mit mit Plastikfolie abgedeckt.
Pastikfolie abgedeckt, so dass die Tiere nur die 2
experimentellen Bliten erreichen konnten (Abb. 2).

Sowohl im K&fig as auch am externen Blitenpaar wurde nach jedem Anflug (belohnt oder
unbelohnt) per Zufallsgenerator neu gewahlt, welche der beiden Bliten beim néchsten Anflug
belohnen sollte. Entsprechend wurden dann die Schwenkarme, die die Stimuli trugen, neu
ausgerichtet. Um passiv akustische Orientierungreize durch das Motorengerdusch der
Schwenkarme zu vermeiden, wurden beide Schwenkarme eines Blitenpaares nach jedem
Anflug zunachst um 90° gedreht und dann entweder weitergedreht (Seitenwechsel) oder
zuriickgedrent (Beibehalten der Belohnungsseite). Um einer Seitenstetigkeit vorzubeugen
wurde eine Blite maximal 3 Mal direkt hintereinander bel ohnt.

Eine ausfuihrliche Beschreibung der Methode findet sich in Kapitel 1.

Das externe Blutenpaar und die K&fige befanden sich in eéinem Versuchsraum mit einer
Grundfl&che von etwa 40n¥ (5,3m x 8,7m — 3,0m x 3,0m) und einer Héhe von etwa 4m.

Versuchsdurchfiihrung

Experiment

Die Tiere lernten zundchst in einer Zweifachwahl-Aufgabe in ihren K&figen, eine Nektar
gebende Blite anhand eines echoakustischen Merkmals von einer nicht Nektar gebenden zu
unterscheiden (Versuchsphase |). Der Lochball war der belohnte und der Tripelspiegel der
nicht belohnte Stimulus (Abb. 1). Nachdem die Tiere diese Aufgabe sicher beherrschten (nach
1 bis 3 Néchten und etwa 1000 bis 8000 Entscheidungen), wurden sie abwechselnd bis zu 5
Mal pro Nacht fir je etwa 40min aus ihren K&figen freigelassen und mit der identischen
Diskriminationsaufgabe am externen Blitenpaar konfrontiert (Versuchsphase 11). Diese
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Versuchsphase dauerte 3 bis 4 Néchte. Die Versuche wurden mit 3 Gruppen von je 3 Tieren
durchgefuhrt.

Definitionen
Versuchsphase |

Die Versuchsphase | umfasste das Lernen der Diskriminationsaufgabe in den K&figen vor der
Konfrontation mit dem externen Blitenpaar. Dauer: 1 bis 3 Néchte.

Versuchsphase 1
Die Versuchsphase 1l begann mit dem ersten Versuchsdurchlauf am externen BlUtenpaar
(s.u.) und dauerte bis zum Ende des Versuchs. Dauer: 3 bis 4 Néchte.

Versuchsdurchlauf am externen Blitenpaar

Ein Versuchsdurchlauf am externen Blitenpaar begann mit dem ersten Blltenanflug an einer
der beiden externen Bliten und endete, sobald ein Tier entweder 200 beliebige Anflige an
diesem Blitenpaar gemacht hatte oder 40min seit Beginn des Versuchsdurchlaufs vergangen
waren.

Versuchsdurchlauf im K&fig

Alle Anflige an Ké&figbliten zwischen zwel Versuchsdurchldufen am externen Blitenpaar
bzw. nach dem letzten Versuchsdurchlauf am externen Blitenpaar zahlten zu einem
Versuchsdurchlauf im Ké&fig. Da die Versuche mit Gruppen von je 3 Tieren durchgeftihrt
wurden, war ein Versuchsdurchlauf im Ka&fig in etwa doppelt so lang wie en
Versuchsdurchlauf am externen Blitenpaar (d.h., ca. 80min) und umfasste entsprechend etwa
doppelt so viele Anfluge.

Korrektwahlenanteil

Der Korrektwahlenanteil ist der Anteil korrekte Entscheidungen von allen getroffenen
Entscheidungen. In der Versuchsphase | wurde er Uber je 100 Anfliige berechnet, in der
Versuchsphase 11 pro Versuchsdurchlauf (60 bis 200 Anfliige). Lediglich fir den Vergleich
des Lernens im Ké&fig und am externen BlUtenpaar wurde der Korrektwahlenanteil auch fir
Daten aus der Versuchsphase |1 Uber je 100 Anfllige berechnet.

Datenanalyse

Die satistische Anayse des Korrektwahlenanteils der Tiere (siehe Definitionen) in der
Versuchsphase Il wurde mit Hilfe eines generalisierten linearen Modells (GLM, Procedure
Genmod) durchgefuhrt. Da der Korrektwahlenanteil mit Hilfe binomialer Daten ermittelt
wurde (korrekt oder falsch), erfolgte die Anpassung des Modells mit einer Binomialverteilung
und der logit-Linkfunktion. Als abhéngige Variable wurde der explizit angegebene Quotient
»korrekte Entscheidungen/ alle Entscheidungen verwendet. Die Tiere wurden als , repeated
subject” behandelt, die Korrelationsstruktur als Autoregression (AR(1)) angegeben. Es wurde
die dscale-Option verwendet, um eine Uberdispersion zu korrigieren. Die im Folgenden
gezeigten Ergebnisse entsprechen dem minimal adéquaten Modell. Letzteres wurde bestimmt
durch systematische rickwértsgerichtete Eliminierung der in der Typ 3-Anadyse nicht
signifikanten Faktoren aus dem Modell (GLM, Chi-Quadrat, p>0,05), d.h., es wurde mit dem
hochsten Interaktionsterm mit dem hochsten p-Wert begonnen und rickwérts bis zu den
Haupteffekten ale nicht signifikanten Faktoren einzeln aus dem Modell entfernt.

Es erfolgte keine dtatistische Analyse der sonstigen dargestellten Ergebnisse, da die
Gruppengroflie der Tiere mit VVorerfahrung aus einem anderen Versuch mit n=3 zu klein war.
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Fur die Analyse wurde das Programm , The SAS System for Windows*, Release 8.02, TS
Level 02MO, verwendet.

Ergebnisse

Von den insgesamt 143 am externen Blitenpaar durchgefiihrten Versuchsdurchlaufen
beendeten die Fledermause 46 mit dem 200. Anflug (32%), den Rest mit dem Ablauf der
40min. Da jeweils drei Tiere eine Versuchsgruppe bildeten und sich am externen BlUtenpaar
abwechselten, war die Zeit im K&fig automatisch etwa doppelt so lang wie die am externen
Blitenpaar (externes Blitenpaar ca. 40min, K&ig ca 80min), was sich auch in der
Blitenbesuchshaufigkeit widerspiegelte. Durchschnittlich machte jedes Tier in einem
Versuchsdurchlauf am externen Blltenpaar 155 Anfllge, im K&fig 324. Die Gesamtzahl der
in diese Studie eingegangenen Verhaltenentscheidungen betrug 118072. Davon erfolgten
45302 Blutenbesuche wahrend der Versuchsphase | in den Kafigen und 72770 wéhrend der
Versuchsphase Il (22767 Blitenbesuche am externen BlUtenpaar, 49818 in den K&figen).

Generalisierung?

Zied des Versuchs war herauszu-
finden, ob die FHederméuse eine an
enem Ort A erlernte echoakustische

1,0

Diskriminationsaufgabe an  einem

anderen Ort B sofort mit dem ¢ 0,9 A

gleichen Leistungsniveau wie an Ort 08 -

A durchfihren wirden oder die 2 ™

Aufgabe neu erlernen missten. In é 07

Versuchsphase | hatten die Tiere im <

Kafig gelernt, die Nektar gebende T 0.6 - e Kifig
Blite anhand der echoakustischen < 05 | —o— Fad
Stimuli von der nicht ergiebigen ’

Blite zu unterscheiden. Ihr 0.4 .
durchschnittlicher K orrektwahlen- 0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20
antell in der Versuchsphase Il im

K&fig lag damit konstant zwischen
78% und 90% (Abb. 3), also deutlich
Uber den bei Zufalswahl erwarteten
50%.

In der Versuchsphase Il flogen die
Tiere abwechselnd an das externe
Blitenpaar an. Im ersten Versuchs-
durchlauf am externen Blitenpaar lag
der Antell Korrektwahlen bei etwa
50% und damit signifikant unter dem
Korrektwahlenanteil im K&fig (GLM,
Ort, Z=7,11, p<0,0001, Tab. 1, Abb.
3). Die Tiere wahiten am externen
Blitenpaar also zufdlig, obwohl sie
im K&fig die gleiche Diskriminations-
aufgabe problemlos I6sten. Im

Nr. Versuchsdurchl auf

Abb. 3: Anteil Korrektwahlen wahrend der Versuchsphase |1,
die abwechselnd im K&fig (schwarze Kreise) und am externen
BlUtenpaar (weil3e Kreise) stattfand. Den hier gezeigten Daten
ging die Versuchsphase | voraus, die Tiere hatten also schon im
Ké&fig gelernt, die Nektar gebende Blite anhand der
echoakustischen Stimuli von der nicht ergiebigen Blite zu
unterscheiden. Datenpunkte sind Mittelwerte Uber alle 9 Tiere,
Fehlerbalken bezeichnen Standardfehler. Die Versuchsdurch-
laufe am externen Blitenpaar wechselten mit Versuchs
durchldufen im K&fig ab, wobel Versuchsdurchlauf 1 im Ké&fig
dem Versuchsdurchlauf 1 am externen Blitenpaar folgte. Die
Abbildung umfasst 66323 Anflige, davon 22767 am externen
BlUtenpaar, 43556 in den K&figen. Je nach Leistung der Tiere
erstreckte sich diese Versuchsphase Uber 3 oder 4 Tage. Bis
einschliefflich Versuchsdurchlauf 10 gehen 9 Tiere in die
Abbildung ein, bis 17 nur noch 6 Tiere, bis 18 5, bis 19 4 und
am 20. Versuchsdurchlauf nahmen nur noch 3 Tiere teil. Ein
Datenpunkt umfasst pro Tier am externen Blitenpaar
durchschnittlich 155 Anfllge, im K&fig 324.

weiteren Verlauf des Versuches steigerten die Tiere den Korrektwahlenanteil am externen
Blltenpaar signifikant (GLM, VDL, Z=2,31, p<0,05, Tab. 1), bis dieser gegen Ende des
Versuches (Versuchsdurchlauf 18 bis 20) das Niveau aus dem K&fig erreicht hatte (Abb. 3).
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Der Korrektwahlenanteil _im_ Kéfig war ) inder |t 1 Ergebnisse der Signifikanztests
Versuchsphase |1 augenscheinlich konstant, wahrend €r |der im berechneten generalisierten
am externen Blitenpaar stieg (Abb. 3). Daher war ene |linearen Modell enthaltenen Parameter
Signifikanz des Interaktionseffektes Ort* Versuchsdurch- gﬂf \r/“F-‘fS;JChfPha_Se !][_-kaiLi \I/Eefséubchsr
lauf zu erwarten, die jedoch ausblieb (GLM, |2urchiadt, =. Signitikantes Ergeonis.
Ort*V ersuchsdurchlauf, Chi-Quadrat=1,46, DF=1, Schatzwerte der Parameter siche Teb. 2.

p>0,05, Tab. 1). Das erklart sich vermutlich durch die | pyameter | DE | S 0
hohe Streuung in den Daten aufgrund der individuell zum Quadrat .
Tell stark unterschiedlichen Leistung der Tiere. Einzelne ot 1 683 | 00090
_ _ o " VDL 1 | 400 |0,0456*
Tiere zeigten in ihrem Kafig zu Beginn der [opvDL | 1 146 | 02270

Versuchsphase Il unerwartet einen niedrigeren Korrekt-
wahlenanteil als gegen Ende der Versuchsphase I, steigerten ihre Leistung im Verlauf der
Versuchsphase 11 jedoch wieder. Einige Individuen lernten am externen Blitenpaar die
Diskrimination der beiden Bllten innerhalb weniger Versuchsdurchldufe, wahrend andere
Tiere dafir sehr lange brauchten (Abb. 4). Dies auRRerte sich auch in hohen Standardfehlern
beim Korrektwahlenanteil am externen Bltenpaar (Abb. 3).

Einfluss der Vorerfahrung auf die Akquisition der Diskriminationsaufgabe

Sechs der 9 Vesuchstiere hatten zu
Beginn der Versuchsphase | noch keine

Erfahrung mit Diskrimationsaufgaben, §S 5000

wéahrend 3 Tiere bereits eine dhnliche g’g

echoskustische ~ Zweifachwahl-Diskri- g5 4000 | )

minati onsaufgabe (mit anderen 33 °

echoakustischen ~ Stimuli)  bewdltigt @& %0 .

hatten. Die Tiere aus der Gruppe mit & = 5000 - o
Vorerfahrung aus einem anderen £ = e
Versuch steigerten den Korrektwahlen- £ T 1000 .

anteil im K&ig in Versuchsphase | < 00 $
s<hneller  ds Tiere ohne diese £2 0 <
Vorerfahrung (Abb. 5 A). Nach dem im Kéfig aé?ﬁ;%g;"
Erlernen der Diskriminationsaufgabe in (Versuchsphase ) (Versuchsphase I1)

V.eerhSphase .I Steigerten  bade Abb. 4: Ungefahre Anzahl Verhaltensentscheidungen, bis ein
Tiergruppen  (mit und ohne VOr-  Tier einen Korrektwahlenanteil von mindestens 70% erreichte.
erfahrung aus einem anderen Versuch)  Einzelne Kreise entsprechen einzelnen Individuen. Schwarze

den Korrektwahlenanteil am externen Kreise: Tiere ohne Vorerfahrung aus einem vorhergehenden
Blitenpaar in der Versuchsphase Il Versuch, weil’e Kreise: Tiere mit Vorerfahrung aus einem

augenscheinlich etwa aleich  schndl vorhergehenden Versuch. Ein Tier der Gruppe ohne
9 9 Vorerfahrung aus einem anderen Versuch erreichte am

(Abb. 5 B). externen Blitenpaar nie 70% (bei 4000 Entscheidungen) und
ist daher nicht mit aufgefihrt.

Vergleicht man den Korrektwahlen-

antell im K&fig mit dem am externen BlUtenpaar nicht wie oben zum gleichen Zeitpunkt,
sondern vom Zeitpunkt der ersten Konfrontation mit der jeweiligen Aufgabe im Ké&fig bzw.
am externen BlUtenpaar, féllt Folgendes auf: Tiere, die Vorerfahrung mit der echoakustischen
Zweifachwahl-Diskriminationsaufgabe aus einem vorhergehenden Versuch hatten, lernten am
externen Blitenpaar zunéchst etwa genauso schnell wie im Ké&fig, spéter etwas langsamer
(Abb. 4, Abb. 6 A). Tiere, die keine Vorerfahrung aus einem vorhergehenden Versuch hatten,
lernten am externen Blutenpaar (mit Vorerfahrung aus dem K&fig) schneller as im Kéfig
(ohne Vorerfahrung, Abb. 4, Abb. 6 B). Die Lernaufgabe war an beiden Orten die gleiche,
d.h., die Vorerfahrung beschleunigte somit die Akquisition der Aufgabe.
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Tab. 2. Ergebnisse des Post hoc-Tests flr die Plateauphase. Ort A: Ké&fig, Ort B: externes Blitenpaar. SF:

Standardfehler
Parameter Wert SF 95% 4 p
Konfidenzintervall
Allgemeiner y-Achsenabschnitt 0,4506 0,1963 0,0658 0,8353 2,30 0,0217
Ort A getestet gegen Ort B 1,0656 0,1499 0,7718 1,3584 7,11 <0,0001
V ersuchsdurchlauf 0,0474 0,0205 0,0072 0,0875 2,31 0,0208
A —— ohneVorerfahrung B
1,0 —o— mit Vorerfahrung aus vorher- 10, —* VorefahrungausKéfig
gehendem Versuch —o— Vorerfahrung aus K&fig und vorher-
5 0,9 1 = 0,9 1 gehendem Versuch
§ 0,8 1 é 0,8 1
2 o7 2 o7
o o
v v
.Tg 0,6 1 .Tg 0,6 1
< <
< 05 < 05
0,4 0,4
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Anzahl Anflige
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Abb. 5: Anteil Korrektwahlen im K&fig (A, Versuchsphase I) und am externen Blitenpaar (B, Versuchsphase 1),
beginnend mit dem ersten Anflug der entsprechenden Versuchsphase. Die Werte sind fir die Tiere mit (weil3e
Kreise, n=3) und ohne Vorerfahrung aus einem vorhergehenden Versuch (schwarze Kreise, h=6) getrennt
aufgetragen. Die Datenpunkte sind Mittelwerte tber je 100 Anfltge, Fehlerbalken bezeichnen Standardfehler.
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Abb. 6: Anteil Korrektwahlen fir Tiere mit (A, n=3) sowie ohne Vorerfahrung aus einem vorhergehenden
Versuch (B, n=6). Dabei handelt es sich bei den Ké&figdaten um Daten der Versuchsphase I, bei den Daten des
externen Blitenpaares um Daten aus der Versuchsphase Il, d.h., es sind die Anfliige seit Beginn der
Konfrontation mit der Aufgabe in den K&figen bzw. am externen Blitenpaar aufgetragen. Die Datenpunkte sind
Mittelwerte Giber je 100 Anfllige, Fehlerbalken bezeichnen Standardfehler.
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Diskussion

Ziel dieser Untersuchung war festzustellen, ob Blitenflederméuse der Art Glossophaga
soricina eine echoakustische Diskrimination zweier Kunstbliten, die se in ener
Zweifachwahl-Diskriminationsaufgabe an einem Ort erlernt hatten, in ener identischen
Aufgabe an einem anderen Ort sofort mit dem gleichen Korrektwahlenniveau durchfiihren
oder neu erlernen wiirden.

Keine Generalisierung

Die Flederméause lernten wahrend der Versuchsphase | die Nektar gebende Blite anhand der
echoakustischen Stimuli von der nicht Nektar gebenden Blite zu unterscheiden.
Dementsprechend besuchten sie in der Versuchsphase 11 im K&fig konstant in mehr als 78%
der Félle die Nektar gebende Blite. Am externen Blltenpaar dagegen wéhlten sie trotz der
hohen Leistung im K&fig in ener identischen Aufgabe zunéchst zuféllig zwischen den beiden
Bliten, lernten jedoch mit der Zeit auch hier die Unterscheidung anhand der echoakustischen
Stimuli. Ganz offensichtlich Ubertrugen die Tiere also ihre im K&fig erworbene Fahigkeit, die
Bliten zu unterscheiden, nicht spontan auf die LoOsung der Zweifachwahl-
Diskriminationsaufgabe am externen Blitenpaar. Es war aso in diesem Versuch keine
Generalisierung nachzuweisen.

Dieses Ergebnis ist erstaunlich. Von Helversen und von Helversen (1999, 2003) zeigten, dass
Bliten von Mucuna holtonii ohne ihre Vexilli bzw. deren echoakustischen Eigenschaften
kaum von Blitenfledermausen angeflogen werden, ansonsten jedoch regelméldig besucht
werden. Die Tiere nutzen also offensichtlich das echoakustische Erscheinungsbild natiirlicher
Bliten — wie man es erwarten wirde — ohne es fur jede Blite zu lernen, d.h., sie
generalisieren. Doch warum war diesim vorliegenden Versuch nicht der Fall?

Thiele und Winter (im Druck) zeigten, dass Blitenflederméause sowohl den Ort einer Blite im
Raum, as auch echoakustisches Erscheinungsbild lernen. Die Tiere verwendeten jedoch
prima die Ortsinformation, wenn sie zu einer ertragreichen Blite zurtickkehrten. Eine
Zweifachwahl-Aufgabe wie die hier gestellte erfordert, den Ort einer Blite zu ignorieren und
nur auf deren Form zu achten. Obwohl die Tiere offensichtlich lernten, die Form einer Blite
zu verwenden, wenn der Ort keine Vorhersage der Ergiebigkeit erlaubte, konnte die
Ortspréferenz das Verhalten an einem neuen Ort wieder beeinflussen, da die Zweifachwahl-
Aufgabe im Widerspruch zur spontanen Orientierungspréferenz der Tiere steht. Bliten sind
normalerweise ortskonstant und wechsaln nicht standig ihr echoakustisches Erscheinungsbild.
Damit erscheint die hierarchische Ordnung von Ort Uber Echoakustik sinnvoll. Vermutlich
versuchten die Fledermause am neuen Ort zundchst wieder das bevorzugte Ortsgedachtnis zur
effizienten Nahrungssuche zu verwenden, bevor sie erneut die echoakustische Identifizierung
anwendeten.

Es hat sich immer wieder gezeigt, dass Tiere Aufgaben, die stark von ihren natirlichen
Aufgaben abwichen, nicht oder nur schwer lésen konnten. In einer Zweifachwahl-
Diskriminationsaufgabe wie der im vorliegenden Versuch brauchten Blitenflederméuse
(ebenfdls Glossophaga soricina) weit Uber 2 Wochen (mehrere 10000 Anfliige) um die
Diskrimination visueller Stimuli zu lernen (Stich, unverdffentlichte Daten). In einem Versuch,
in dem Blutenflederméuse derselben Art ortskonstante Bliten mit Stimuli zur Verfigung
hatten, lernten Tiere ohne Vorerfahrung sowohl die genannten visuellen as auch die im
vorliegenden Versuch verwendeten echoakustischen Stimuli innerhalb von maximal 1280
Anfligen (meist deutlich weniger) zur effizienten Nahrungssuche zu nutzen (Kapitel 5). Je
nach Art der Aufgabe lernen die Tiere also die gleiche Unterscheidung von Stimuli mit zum
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Tell sehr unterschiedlicher Geschwindigkeit. Zur realistischen Beurteilung der kognitiven
Leistungsfahigkeit der zu untersuchenden Tiere kann eine adaquate Aufgabengestaltung also
essentiell sain.

Einfluss der Vorerfahrung auf die Akquisition der Diskriminationsaufgabe

Die unterschiedliche Vorerfahrung der Tiere ermdglichte eine detailliertere Betrachtung des
unerwarteten Neulernens der Tiere. Wahrend am externen BlUtenpaar sowohl die Gruppe von
Tieren mit Vorerfahrung aus einem anderen Versuch als auch die ohne Vorerfahrung aus
einem anderen Versuch etwa gleich schnell lernten, lernte die Gruppe ohne Vorerfahrung im
Ké&fig deutlich langsamer as die mit Vorerfahrung. Obwohl die Tiere aso keinen direkten
Wissentransfer vornahmen, scheint die Vorerfahrung das Lernen erleichtert zu haben. Dies
spricht fir eine Lerneinstellung (learning set), also ,,eine durch Lernen erworbene, algemeine
Disposition zum Ldsen einander dhnlicher Probleme. Eigentlich: Lernen, wie man lernt.
Dadurch entstehen Verdnderungen bzw. Verbesserungen in der Auffassung ener
Problemsituation oder eines Lernstoffes, die ein schnelleres bzw. besseres Lernen
ermoglichen.” (Zeler 1977).

Die Flederméuse flogen jedoch nicht nur neue Stimuli in einer bekannten Umgebung zunéchst
zufdlig an, wie es zu Beginn klassischer Lerneinstellungsexperimente der Fall ist, sondern
auch bekannte Stimuli in einer neuen Umgebung (externes Blitenpaar). Die Tiere der Gruppe
mit Vorerfahrung lernten in Versuchsphase | im K&fig (neue Stimuli in bekannter Umgebung)
durchschnittlich sogar schneller als am externen Blitenpaar in Versuchsphase |1 (bekannte
Stimuli in neuer Umgebung).

Tiere lernen bel Diskriminationsaufgaben haufig nicht nur die fir die Aufgabe relevanten
Unterscheidungsmerkmale, sondern auch diverse andere Merkmale der Umgebung, bevor sie
herausgefunden haben, welches die relevanten Merkmale sind. Haben die Tiere geernt,
welche Merkmae am Ort der durchzufUhrenden Diskriminationsaufgabe irrelevant sind,
sollte ihnen dies helfen, die néchste Aufgabe mit neuen Stimuli schneller zu [6sen, weil sie
diese Merkmale bereits ausschlief?en kénnen (Shettleworth 1998). Dementsprechen konnte
eine neue Umgebung das Verhalten der Tiere vermutlich auch bel bekannten Aufgaben unter
bestimmten Umstdnden beeinflussen. Das konnte hier auf die Flederméuse zutreffen und
damit das langsamere Lernen der Tiere mit Vorerfahrung aus einem anderen Versuch in
Versuchsphase 11 erklaren.

Maoglicherweise spielen hier also 2 Phdnomene eine Rolle. Zum einen die Ortspréferenz der
Tiere, die ihnen anscheinend das Erlernen von Zweifachwahl-Aufgaben erschwert, weil sie
die préferierte Ortsinformation ignorieren missen; zum anderen die neue Umgebung, die
bisher unbekannte Komponenten enthdt und damit den Ausschluss neuer Information beim
Lernen einer Zweifachwahl-Diskriminationsaufgabe erfordert. Dabei ist jedoch nicht klar, ob
die Ortspraferenz die Generaliserung nur Uberschattet, oder ob die Tiere die
Diskriminationsaufgabe am externen Blitenpaar vollig neu lernen, wegen der Lerneinstellung
jedoch schneller sind.

Schlussfolgerungen

Die Flederméuse wendeten die in einer Zweifachwahl-Diskriminationsaufgabe an einem Ort
erworbene Fadhigkeit, Bliten anhand echoakustischer Merkmale zu unterscheiden, an einem
anderen Ort mit der gleichen Aufgabe nicht spontan an. Moglicherweise ist das Ldsen von
Zweifachwahl-Diskriminationsaufgaben fir diese Tiere schwierig, weil solche Aufgaben der
starken Ortspréferenz der Tiere zuwiderlaufen. Unter ortsfesten Bedingungen lernen
Fledermduse der gleichen Art die gleichen echoakustischen Stimuli deutlich schneller
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(Kapitd 5), und unter natiirlichen Bedingungen findet Generalisierung statt (von Helversen
und von Helversen 2003). Damit zeigt die vorliegende Studie, wie wichtig die Orientierung
von Experimenten am natiirlichen Verhalten der zu untersuchenden Tiere ist, wenn man deren
Leistungsfahigkeit realistisch beurteilen will.
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Kapitel 5:

Einfluss von Stimuli ver schiedener Sinnesmodalitaten auf das
Ortsgedachtnis der Blutenfleder maus Glossophaga soricina

Einleitung

Die Nahrungssuche stellt Tiere vor diverse Probleme. Eines davon ist die Detektion von
Nahrungsquellen. Dazu kénnen spezifische Eigenschaften einer Futterquelle wie zum Beispiel
Farbe, Form oder Geruch und bei erneuerbaren Nahrungsquellen oder verstecktem Futter
auch der Ort von Nutzen sein. So merken sich beispielsweise diverse Meisenarten, Junkos,
Kolibris, Grauhtrnchen, Schafe und die Hymenoptere Xylocopa micans sowohl Ort als auch
aulReres Erscheinungsbild einer Futterquelle (Brodbeck 1994, Edwards et al. 1996, Healy
1995, Healy und Hurly 1995, 1998, McQuade et a. 1986, Orth und Waddington 1997). Um
zu verstehen, wie die Detektionsaufgabe gelGst wird, ist es notwendig zu wissen, in welchem
Ausmald die jeweiligen Sinnesorgane an der Aufnahme relevanter Umweltinformation
beteiligt sind. Blitenbesuchende Fledermause sind in dieser Hinsicht eine interessante
Artengruppe, weil ihnen zur Detektion von Bliten nicht nur das visuelle und das olfaktorische
System, sondern auch die Echoorientierung zur Verfligung stehen.

Blitenflederméause (Phyllostomidae, Glossophaginae), erndhren sich je nach Art von Nektar,
Pollen und/ oder Frichten. Fledermausblitige Pflanzen haben in Koevolution mit
Blitenflederméusen Eigenschaften entwickelt, die den Tieren ihre Detektion Uber
verschiedene Sinnesmodalitéten erleichtern. Viele der bekannten Fledermausbliiten besitzen
einen spezifischen Geruch (Bestmann et a. 1997, Dobat und Peikert-Holle 1985). Manche
reflektieren UV-Licht (Biedinger und Barthlott 1993, Winter et al. 2003) oder ragen relativ
weit aus der umgebenden Vegetation heraus, was sie als dunkle Silhouette von einem
ddmmrigen Abendhimmel abhebt. Die fledermausbliitige Pflanze Mucuna holtonii
beispielsweise hat echoakustisch sehr aufféllige Blitenblatter entwickelt (von Helversen und
von Helversen 1999, 2003). Der Ort einer Pflanze ist ein guter Anhatspunkt fir das
Wiederaufsuchen bereits bekannter Bliten, denn Nektar wird meist Uber einige Zeit
nachproduziert und viele Pflanzen lassen ihre Bliten sukzessive aufbliihen, so dass an der
gleichen Stelle Uber langere Zeit (je nach Art Uber einige Tage, Wochen, oder sogar Monate)
Nektar zur Verfiigung steht (Dobat und Peikert-Holle 1985, Tschapka 1993, 1998).

Blitenflederméuse sind sowohl fir das Sehen as auch fur die Geruchswahrnehmung besser
ausgestattet als ihre insektivoren Verwandten (Neuweller 1993), was die Bedeutung der
beiden Sinne fir diese Artengruppe unterstreicht. Auf3erdem sind Tiere der Art Glossophaga
soricina in der Lage, UV-Licht wahrzunehmen (Winter et al. 2003). Diese Art besitzt
aulerdem eine angeborene Praferenz fir fledermausblitenspezifische Gerliche (von
Helversen et al. 2000). Blitenflederméuse lernen die Diskrimination visueller Muster besser
als insektivore Fledermduse (Suthers, Chase und Braford 1969) und assoziieren
echoakustische Stimuli problemlos mit Futter (von Helversen und von Helversen 2003). Die
Bldten von Mucuna holtonii werden sogar ohne ihre echoakustisch aufféaligen Blitenbltter
bzw. deren echoakustische Eigenschaften kaum angeflogen (von Helversen und von
Helversen 1999, 2003). Glossophaga soricina und G. commissarisi merken sich sowohl Ort
als auch echoakustisches Erscheinungsbild einer Nektar gebenden Blite, wobei sie den Ort
bevorzugen, wenn sich die zur Verfliigung stehenden Information widersprechen (Thiele und
Winter, im Druck). Blitenflederméuse nutzen aso sowohl echoakustische als auch visuelle
und olfaktorische Merkmale von fledermausblitigen Pflanzen, préferieren jedoch den Ort fir
das erneute Anfliegen von Bliten.
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Das Ortsgedachtnis bringt fur Blitenfledermduse besonders im Dunkeln beim Aufsuchen
bereits bekannter Bliten Vorteile mit sich. Es vermindert nicht nur die Notwendigkeit zur
Echoorientierung — was gedenk des hohen Energieaufwands und der relativ geringen
Reichweite bereits Uberzeugt (Neuweiler 1993) — sondern ermdglicht den Tieren sogar ein
schnelleres Auffinden Nektar gebender Bliten als die Echoortung (Winter, personliche
Kommunikation). Man koénnte also vermuten, dass die Tiere das Ortsgedachtnis fur das
Wiederaufsuchen bekannter Bliten nutzen, Echoorientierung, Seh- und Geruchssinn fur die
Suche nach neuen Bl iten.

Doch warum merken sich Blitenflederm&use, wenn sie eine Bliite erst einmal entdeckt haben,
nicht nur einfach den Ort, sondern auch die echoakustische Form einer Nektar gebenden Blite
(Thiele und Winter, im Druck)? Ist dies nur allgemeine Information, die se normaerweise
nur fir das Finden ihnen bisher unbekannter Bllten nutzen? Lernen die Tiere die Blitenorte
besser, wenn sich Nektar gebende Bliten echoakustisch oder visuell von anderen Bliten
unterscheiden? Oder dienen ihnen echoakustische und/ oder visuelle Eigenschaften einer
Blite as Orientierungshilfe, um die Blite am bekannten Ort préazise zu lokalisieren oder in
einer Gruppe von Bliten als die gesuchte zu erkennen? Koénnen sich die Tier mit Hilfe dieser
Information besser merken, welche Blite sie gerade besucht haben, und damit ein vorzeitiges
Zurtickkehren an diese vorlaufig leere Futterquelle vermeiden?

Um diese Fragen zu beantworten, wurden Blutenflederméuse darauf trainiert, an einem Feld
aus 64 kinstlichen Bliten Nektar zu suchen. Belohnende Bliten waren zufdlig verteilt (Abb.
1) und je nach Versuchsbedingung entweder mit echoakustischen, visuellen oder gar keinen
Stimuli gekennzeichnet. Die Stimuli wurden in der Mitte und am Ende des Experiments fur
einige Zeit abgenommen. Wenn die Stimuli den Tieren als Orientierungshilfe dienten, sollten
se in den Versuchsbedingungen mit Stimuli die belohnenden Bliten besser finden as in der
ohne Stimuli. Wéren die Stimuli nur eine temporare Orientierungshilfe, die den Tieren ein
besseres Lernen des Blitenortes ermdglicht, nach dem Erlernen des Ortes jedoch nicht mehr
verwendet wird, sollte das Entfernen der Stimuli gegen Ende des Versuchs keinen Einfluss
auf die Leistung der Tiere haben. Je nachdem wie schnell die Tiere die Blutenpositionen
lernen, konnte sich in diesem Fall nach der ersten Entfernung der Stimuli noch eine
Abhéangigkeit der Leistung von der Anwesenheit der Stimuli zeigen. Nutzen die Tiere die
Stimuli as permanente Orientierungshilfe, so sollten beide Stimulusabnahmen das
Leistungsniveau der Tiere in alen Féllen auf das Niveau der Versuchsbedingung ohne Stimuli
senken.

Die Tatsache, dass bei dem beschriebenen Versuch in 2 Versuchsbedingungen Dunkelheit
herrschte, in der Versuchsbedingung mit visuellen Stimuli jedoch schwaches Licht notwendig
war, ermoglichte die Uberpriifung des Einflusses von Licht auf das Verhaten der Tiere.
Wahrend sich Fledertiere hoherer Breiten (Uber 40°) soweit bekannt nicht durch Mondlicht in
ihrem Nahrungssuchverhalten beeinflussen lassen (Karlsson et a. 2002), verringern viele
tropische Arten ihre Nahrungssuchaktivitdt in mondhellen Né&chten (Elangovan und
Marimuthu 2001, Fleming 1988, Morrison 1987, Nair et a. 1998, Usman et al. 1980). Lassen
sch die Tiere im vorliegenden Versuch durch Licht in @hnlicher Weise beeinflussen, so
sollten se bei Licht weniger Anfliige machen as in der Dunkelheit oder die Blitenanfliige bei
Licht verkirzen.
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Tiere, Material und M ethoden

Versuchstiere und Haltung

Am hier beschriebenen Versuch nahmen 9 adulte Glossophaga soricina teil. Die Tiere
stammten aus der Zucht der Universitét Erlangen und befanden sich zu Beginn der Versuche
seit mindestens 2 Monaten in Seewiesen, wo sie mit weiteren Tieren derselben Art
gemeinschaftlich gehalten wurden.

In der Haltung erhielten die Tiere 17%iges Honigwasser (Masse/Masse) pur sowie 17%iges
Honigwasser mit Zusatz von Nektar Plus' bzw. Nutricomp®?, gemahlenen Bliitenpollen und
Banane, ales ad libitum. Etwa einmal pro Monat bekamen sie zuséizlich |ebende Fliegen
(Musca domestica L.).

Waéhrend der Verhaltensexperimente erhielten die Tiere an den Kunstbliiten eine Lésung von
Fruktose, Glukose und Saccharose zu gleichen Teilen in Leitungswasser (im Folgenden
Nektar genannt). Der Zuckergehalt wurde per Refraktometer (Kriiss Optronic HR 92) auf 18
Prozent eingestellt. Das Hexose/Saccharose-Verhédltnis und die Konzentration der L&sung
sind typisch fir Fledermausbliten (von Helversen 1993). Die Nektarmenge einer einzelnen
Belohnung betrug 9,6pl. Zu Beginn einer Versuchsnacht bekamen die Tiere zusétzlich je 1ml
Wasser mit 200mg Nektar Plus und 300mg Nutricomp® sowie gemahlenem Blitenpollen in
Schélchen.

Die Tiere wurden in einem zeitversetzten Licht-Dunkel-Wechsel von 12h:12h gehalten. Das
Licht erlosch um 14:00 Uhr MEZ. Die Tiere besal3en keinerlei experimentelle Vorerfahrung.

Versuchsaufbau

Die Versuche wurden mit einem senkrechten Feld

aus 64 Kunstbllten durchgefuhrt. Die Kunstbllten O e 0 @€ 0 0O @ @
waren in 8 Reihen mit je 8 Bliten in einem Abstand

von 25 cm angeordnet (Abb. 1). Sie bessten @ © © O @ O @ O
Blltenkopfe aus PVC-Zylindern (Durchmesser: e 6 O e O e O
32mm, Tiefe: 17mm, Abb. 2 B) mit einem zentralen

Loch fir die Zuckerwasserzuleitung. Letztere ©oeo e o e
efolgte Uber en  Schlauchsystem  mittels e O O @ e 6 O O
computergesteuerter Pumpe. Zur Registrierung eines O e @0 OO0 @ O
besuchenden  Versuchstieres  verfligten die

Blutenkdpfe (ber Lichtschranken. Mit Hilfe eines e O 06 O 0 O o0
motorbetriebenen  Schwenkarms  konnten  visuelle e e C e 0 0O O e

oder echoreflektierende Stimuli  direkt Uber den

Blitenkdpfen athmaIisiert présentiert werden (Abb.  aph 1: Schematische Darstellung  des
2). Die Kunstbliten ragten etwa 20cm aus dem Blitenfeldes mit einer pseudozuféligen
ansonsten mit glattem PVC verblendeten Blltenfeld Blitenverteilung. Schwarze Kreise:
heraus. Fur die Présentation visueller Stimuli wurde Belohnende Bluten, weife: Nicht belohnende

. . . . N . Bliten. Abstand zwischen direkt
das Blitenfdld mit einer Lichtstarke von 0,20 bis benachbarten Bliiten: 25cm.

! Nektar Plus: ca. ¥ Kaffeel 6ffel auf 40ml; Alleinfutter fiir Nektar trinkende Végel, Nekton®, Giinter Enderle,
75177 Pforzheim, Germany, www.nekton.de. Inhaltsstoffe: Kohlenhydrate, Eiweil3e, Fette, Vitamine,

Mineral stoffe.

% ca. V4 Kaffeeldffel auf 40ml; Pulver zur Herstellung von Trink- und Sondennahrung fiir Menschen, B. Braun
Petzold GmbH, 34212 Melsungen, Germany, nicht mehr lieferbar. Inhaltsstoffe: Eiweil3e, Kohlenhydrate, Fette,
Ballaststoffe, Natrium, Spurenelemente ,Vitamine.
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0,35 Lux (Lunasix 3, Gossen, gemessen am Feld) beleuchtet. Dies entsprach etwa hellem
Mondlicht. Die Beleuchtung erfolgte mit 2 Lampen aus verschiedenen Richtungen, um ein
Abschatten von Stimuli durch das jeweilige Versuchstier zu vermeiden.

Wahrend der Versuche wurden die Tiere in computergesteuerten Einzelkafigen gehalten.
Diese Ké&fige (1,53m x 0,69m x 2,24m, Lange x Breite x Hohe) waren mit je 2 Kunstbllten,
einen Hangplatz an einer Waage, Uberwachungskameras und automatischen Tiren
ausgestattet. Jedes einzelne Tier konnte automatisiert aus seinem Ka&fig herausgelassen
werden, am Blitenfeld Nektar suchen und nach Beendigung eines Versuchsdurchlaufs (siehe
Definitionen) wieder in den K&fig gesperrt werden.

Eine ausfuihrliche Beschreibung der Methode findet sich in Kapitel 2.

Blutenfeld und K&fige befanden sich in einem Versuchsraum mit einer Grundfl&che von etwa
40m?’ (5,3m x 8,7m — 3,0m x 3,0m) und einer Héhe von etwa 4m.

Versuchsdurchfiihrung

Experiment

Die Tiere hatten die Aufgabe, einzeln am Blutenfeld
Nektar zu suchen. Ein Tier konnte pro Versuchs
durchlauf (siehe Definitionen) an 32 der 64 Bliten
einmal eine Belohnung erhalten. Belohnende Bliten
waren entweder mit Lochb&len (Versuchsbedingung
.Echo*, Abb. 2 A, links), welRen Scheiben
(Versuchsbedinung ,,visudl®, Abb. 2 C, links) oder
gar nicht (Versuchsbedingung ,ohne Stimuli* =
Kontrolle, Abb. 2 B) gekennzeichnet. Nicht
belohnende Bliten waren entweder mit Tripel-
spiegeln (,Echo“, Abb. 2 A, rechts), schwarzen
Scheiben (, visudl®, Abb. 2 C, rechts) oder ebenfalls
gar nicht (,ohne Stimuli*, Abb. 2 B) gekennzeichnet.
Die Lochbédle (Ubungsgolfbdle) hatten einen
Durchmesser von 40mm, die Tripelspiegd eine
Seitenlange von 40mm und die Scheiben einen
Durchmesser von 35mm. Die Verteilung der Bllten
war pseudozufélig (siehe Definitionen, Abb. 1).
Jedes Tier bekam dieselbe Versuchsbedingung in 4

aufeinander  folgenden Né&chten mit je 20
Versuchsdurchldufen présentiert. In der zweiten und
der vierten Nacht wurden in den Versuchs
bedingungen ,,Echo und ,visudl® die Stimuli nach
dem 10. Versuchsdurchlauf der Nacht fir die dann
folgenden 10 Versuchsdurchldufe abgenommen, bei
der Versuchsbedingung ,,ohne Stimuli* wurden die
Schwenkarme quergestellt. Die drei  Versuchs-
bedingungen wurden fir jede Gruppe von Tieren

Abb. 2: Ansicht einzelner Kunstbliten am
Blutenfeld in den verschiedenen Versuchs
bedingungen. A: Echo: Kunstblite mit
Lochball (links, belohnende BIite) bzw.
Tripelspiegel  (rechts, nicht belohnende
Blite), B: ohne Stimuli: Kunstblite ohne
Stimulus, C: Visuell: Kunstblite mit weil3er
Scheibe (links, belohnende BIlUte) bzw.
schwarzer (rechts, nicht belohnende Bl (ite).

direkt aufeinanderfolgend prasentiert,

jewells beginnend in den Néchten 1, 5 und 9. Die 3 Gruppen von je 3 Tieren erhielten die
verschiedenen Versuchsbedingungen in unterschiedlichen Reihenfolgen (Tab. 1). Die
Versuche begannen eine halbe Stunde nach Beginn der Dunkel phase (14:30 MEZ).
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Kafige

. . 1. Rei [ Ur die9 VvV hsti
Zwischen den Versuchs- ;’aé)rulp pl;r? henfolge der Versuchsbedingungen fir die 9 Versuchstiere der
durchléaufen  kehrten die v . 5 . 3V .

5 P ey . . Versuchs . Versuchs- . Versuchs
Fletilerkmausg in ihre Ka:;'.g Gruppe Tier bedingung bedingung bedingung
Zuruck. O_I‘t_ . War_ e 1 1,2und 3 | , ohne Stimuli“ » Echo” »visudl”
Futt_ergabe “m't'?rt’ 'nd?m 2 4,5und 6 L Visuell® ,ohne Stimuli , Echo*
an jeder Kunstblite aufein- 3 [7,8und9 , Echo* ,visuell* ,ohne Stimuli

anderfolgende Futterrationen

(9,6pl) fruhestens nach einer Wartezeit von 90sec gegeben wurde. Die Tiere mussten
mindestens 10min in ihrem Ké&fig verbringen, bevor sie fir den nachsten Versuchsdurchlauf
wieder freigelassen wurden. Dies sollte eine gute Motivation der Tiere bel der Nahrungssuche
am Blitenfeld gewahrleisten. Vor und nach dem Versuch gab es keine Beschrankung der
Belohnungen, tagsiiber keine Belohnungen. Die Ké&figbliten wurden streng alternierend
bel ohnt.

Die Unterbringung der Tiere in computergesteuerten Einzelk&figen wéahrend der Versuche
ermoglichte kontinuierliche Versuche mit mehreren Tieren pro Nacht, ohne das ein
Handhaben oder sonstige Storungen der Tiere notwendig war. Im Gegensatiz zu
vorhergehenden Versuchen (Kapitel 2, 3 und 4) kehrten manche Tiere jedoch oft Uber léngere
Zeit nicht in ihren K&fig zuriick. Wenn die Tiere innerhalb der ersten 2 Versuchsstunden
weniger as 4 Versuchsdurchléufe pro Tier absolviert hatten, und nach Beendigung eines
Versuchsdurchlaufs nicht in den Ka&fig zurtickkehrten, betrat ich jewells 5 Minuten nach
Beendigung des Versuchsdurchlaufs den Versuchsraum und verfolgte das Tier mit dem Licht
einer Taschenlampe, bis es in seinen K&fig zurickflog. Nach wenigen Versuchsdurchlaufen
reichte meist ein Betreten des Raumes, um das jeweilige Tier zur Rickkehr in seinen K&fig zu
bewegen. Dieses ,,Nachhelfen* war nur zeitweise und nicht bei allen Tieren notwendig.

Training
Dem eigentlichen Versuch gingen mehrere Trainingsphasen voraus.

1. Gewohnung an den K&fig (ein bis zwei N&chte)

Jedes Tier verbrachte mindestens eine Nacht im eigenen Kafig, bis es sich dort gut zurecht
fand und die Kunstbliten problemlos als Futterquelle annahm. Die Bliten waren zunéchst
voll gefullt mit Zuckerwasser und mit Honig geruchlich markiert, um das Auffinden und
Erkennen a's Futterquelle zu erleichtern.

2. Raumerkundung (eine Nacht)

In der Nacht nach der Gewohnung an die K&fige wurden nach etwa 2 Stunden, wenn dle
Tiere deutlich mehr als 100 Anflige an ihren Ké&figbliten absolviert hatten, ale K&figtiren
gedffnet, so dass die Tiere gemeinsam den Raum erkunden konnten. Das Blitenfeld war mit
Plastikfolie abgedeckt.

3. Flug am Blitenfeld | (eine Nacht)

Die Tiere konnten das Blitenfeld abwechselnd einzeln ausbeuten. Ein Tier konnte pro
Versuchsdurchlauf aus allen 64 Bliten einmal Nektar erhalten.. Die Tiere sollten lernen, dass
se am Blitenfeld Nektar bekommen konnten, dies aber nur einma pro Blite und
Versuchsdurchlauf. Die einmalige Belohnung pro Versuchsdurchlauf sollte die Tiere dazu
veranlassen, moglichst viele verschiedene Bliten anzufliegen, anstait sich auf wenige zu
beschranken.
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4. Flug am Blitenfeld I1 (eine Nacht)

Die Tiere konnten das Blitenfeld abwechselnd einzeln ausbeuten. Ein Tier konnte pro
Versuchsdurchlauf aus 32 der 64 Bliten einmal Nektar erhalten. Die Blitenverteilung war
pseudozuféllig. Die Tiere sollten lernen, dass nur die Hélfte der Bliten ergiebig waren, diese
jedoch ortsfest waren und pro Versuchsdurchlauf nur einmal Nektar gaben.

Definitionen und Erlauterungen

V ersuchsdurchl auf

Ein Versuchsdurchlauf begann mit dem ersten Blitenanflug am Feld und endete, sobald ein
Tier entweder 64 beliebige Anfllige am Blitenfeld gemacht oder ale belohnenden Bliten
mindestens einmal besucht hatte oder 5min seit Beginn des Versuchsdurchlaufs vergangen
waren. Waéhrend eines Versuches absolvierte ein Tier pro Versuchsbedingung 80
Versuchsdurchlaufe (20 Versuchsdurchlaufe pro Nacht an 4 aufeinanderfolgenden Néchten).

Tagesdurchlauf

Nummer eines Versuchsdurchlaufs wahrend einer einzelnen Nacht (von 1 bis 20). Mit diesem
Parameter wurde in der Datenanalyse die Verhaltensabhangigkeit der Tiere von der Nachtzeit
modelliert.

Pseudozuféllige Blitenverteilung
Pseudozuféllige Vertellungen der 32 belohnenden Bliten (vgl. Abb. 1) wurden unter
folgenden Einschrankungen per Zufallsgenerator ermittelt:
a) In einer vertikalen oder horizontalen Rethe maximal 3 direkt aufeinander folgende
belohnende oder nicht belohnende Bldten.
b) In einer Diagonalen maximal 4 direkt aufeinander folgende belohnende oder nicht
belohnende Bl Gten.
c) In einem Quadrat aus 4 direkt benachbarten Bliten maxima 3 belohnende oder
nicht belohnende Bliten.
Mit diesen Regeln wurden réaumliche Haufungen von belohnenden oder nicht belohnenden
Bldten in der BlUtenverteilung vermieden. So waren die BlUtenverteilungen in gleichartiger
Weise unregelmaldig.

L angzeitgedéchtnis:

In der vorliegenden Arbeit wurde davon ausgegangen, dass die Ortspositionen belohnender
Bliten Uber verschiedene Versuchsdurchlaufe hinweg gelent und damit  im
L angzeitgedachtnis gespeichert wurden.

Arbeitsgedéchtnis:

Der Begriff , Arbeitsgedachtnis* ist ein anderes Wort fur Kurzzeitgedéachtnis (Birbaumer und
Schmid 1991). Information wird im Arbeitsgedachtnis nur fir kurze Zeit gespeichert und geht
dann entweder ins Langzeitgedéchtnis Uber oder wird vergessen (Birbaumer und Schmid
1991, Olton 1979). Die Flederméuse konnten sich theoretisch merken, welche Bliten sie am
Feld bereits geleert hatten und diese Information im Arbeitsgedéchtnis speichern.

Wiederbesuch:

Jeder erneute Anflug an eine im aktuellen Versuchsdurchlauf bereits besuchte belohnende
Blite war ein Wiederbesuch. Der Anteil Wiederbesuche wurde als Anteil Wiederbesuche von
dlen Anflugen an prinzipiell belohnende Bliten bis zum 32. Erstanflug berechnet
(Begrindung fur den 32. Erstanflug siehe Anteil Korrektwahlen).
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Anteil Korrektwahlen

Der Anteil Korrektwahlen ist der Anteil belohnte Anfliige von 32 Erstanfliigen. Ein nur auf
Erstanfligen beruhendes Mal3 erlaubt die Beurteilung des Langzeitgedachtnisses
unbeeinflusst durch das Arbeitsgedéchtnis.

Es wurden nur die ersten 32 Erstanfliige betrachtet, da ein Tier bis zum 32. Erstanflug
theoretisch alle 32 belohnenden Bliten hétte leertrinken kénnen. Danach hétte sich der Anteil
Korrektwahlen nur noch verschlechtern konnen, egal wie gut das Langzeitgedachtnis der
Fledermaus it.

Datenanalyse

Gedéachtnis

Die datistische Analyse des Korrektwahlenantells sowie des Anteils Wiederbesuche wurde
mit Hilfe algemeiner linearer Modelle (GLM, Procedure Genmod) durchgefuhrt. Da der
Korrektwahlenanteil mit Hilfe binomiaer Daten ermittelt wurde (korrekt oder falsch,
Wiederbesuch jalnein), erfolgte die Anpassung der Modelle mit einer Binomialverteilung und
der logit-Linkfunktion. Als abhangige Variable wurde der explizit angegebene Quotient
»Anzahl belohnte Erstanflige/ Anzahl Erstanflige® bzw. ,Anzahl Wiederbesuche/ Anzahl
Anflige an belohnende Bliten* verwendet (beides berechnet bis zum 32. Erstanflug). Die
Tiere wurden als , repeated subject” behandelt, die Korrelationsstruktur als Autoregression
(AR(1)) angegeben. Es wurde die dscale-Option verwendet, um eine Uberdispersion zu
korrigieren, wenn die Devianz von 1 abwich. Zur Beurteilung der Unterschiede zwischen
allen Versuchsbedingungen wurden die Werte fur die Unterschiede zwischen den
Versuchsbedingungen ,,ohne Stimuli* und ,,Echo* mit Hilfe der Estimate-Funktion geschétzt.
Die im Folgenden gezeigten Ergebnisse entsprechen dem minimal adéguaten Modell.
Letzteres wurde bestimmt durch systematische riickwértsgerichtete Eliminierung der in der
Typ 3-Analyse nicht signifikanten Faktoren aus dem Modell (GLM, Chi-Quadrat, p>0,05),
d.h., es wurde mit dem hdchsten Interaktionsterm mit dem hdchsten p-Wert begonnen und
rickwaérts bis zu den Haupteffekten alle nicht signifikanten Faktoren einzeln aus dem Modéll
entfernt. Die in den Ergebnissen angegebenen nicht signifikanten p- und Chi-Quadrat-Werte
wurden durch einzelnes Wiedereinfiigen des entsprechenden Faktors in das minimale Modéll
ermittelt, da die in der rickwartsgerichteten Eliminierung erhaltenen Werte in den meisten
Félen von Modellen ausgehen, die nicht dem minimalen Modell entsprechen. Dabel wurden
fr Interaktionsterme die zughdrigen Haupt- und Interaktionseffekte niedrigerer Ordnung mit
berticksichtigt.

Einfluss von Licht

Die datistischen Analyse der Anflugdauern erfolgte ebenfals mit Hilfe generalisierter
linearer Modelle (s.0.). Die Anpassung des GLMs erfolgte hier aufgrund der Zeitdaten mit
Gamma-Verteilung und log-Linkfunktion. Die abhdngige Variable war die Anflugdauer. Die
Ubrigen Angaben waren identisch mit den oben genannten.

Fur die Analyse wurde das Programm ,The SAS System for Windows*, Release 8.02, TS
Level 02MO, verwendet.

Ergebnisse
Die Tiere beendeten knapp 83% der Versuchsdurchldufe mit dem Ablauf der 5Smin, 17% der

Versuchsdurchlaufe mit dem 64. Anflug und 0,002% mit dem Besuch der 32. belohnten
Blite. Der letzte Anflug eines Versuchsdurchlaufs erfolgte im Schnitt nach knapp 4min.
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Abb. 3. Lernkurve. Anteil Korrektwahlen von n=9
Tieren as Mittelwerte Uber je 5 Versuchsdurchléufe.
Versuchsbedingung ,Echo“: graue Dreiecke,
Versuchsbedingung ,visuell“: schwarze Kreise,
Versuchsbedingung ,ohne Stimuli“: weille Kreise.
L eistungsminimatraten zu Beginn eines neuen Tages
auf (Versuchsdurchlaufe 1, 21, 41 und 61). Wéhrend
der Versuchsdurchldufe 31 bis 40 und 71 bis 80

waren die Stimuli  abgenommen  (Versuchs
bedingungen ,Echo* und ,visuel“) bzw. die
Schwenkarme  quergestellt  (Versuchsbedingung

,ohne Stimuli*). Es fehlen folgende Versuchs
durchlaufe: Tier 1, 2 und 3: Versuchsdurchlaufe 20,
39, 40, 59 und 60, Tier 2 Versuchsdurchlauf 58. Die
Abbildung umfasst 90383 Anfluge.
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Abb. 4. Darstellung unten genannter generalisierter
linearer Modelle und der gemessenen Werten als
Mittelwerte Uber ale 9 Tiere und je 5 Versuchs
durchléufe. VDL: Versuchsdurchlauf
Gleichungen der generalisierten linearen Modelle;
VDL 1bis10:y =0,0781* VDL —0,1233
VDL 11 his 20: y = 0,0320 * VDL + x * Sinnes-
modalité¢t + 0,2386, wobei x = 0,0934 fir
Versuchsbedingung ,Echo* und x = — 0,1991 fir
»Visuell“ und ,,ohne Stimuli“
VDL 21 bis 30 und 61 bis 70: y = 0,0347 *
Tagesdurchlauf + x * Sinnesmodalitét — 0,2250 *
Nacht + 0,8002, wobei x = 0,0977 fir
Versuchsbedingung ,Echo* und x = — 0,24822 fir
»Visuell“ und ,,ohne Stimuli“
VDL 31 bis 40 und 71 bis 80: y = —0,1363 * Nacht +
0,9337

Stimuli — temporare oder permanente Orientierungshilfe?

Die Hedermduse begannen in dlen
Versuchsbedingungen bei einem
Korrektwahlenanteil von 50% (Zufalswahl)
und verbesserten diesen innerhalb der ersten
10 Versuchsdurchlaufe signifikant (Abb. 3
bis Abb. 5 Tab. 2, Tab. 3, GLM,
Versuchsdurchlauf, Z = 8,21, p<0,0001). Sie
erreichten in den Versuchsbedingungen mit
Stimuli (,Echo* und ,visudl*) innerhalb der
ersten 20  Versuchsdurchldufe  einen
signifikant hoheren Korrektwahlenantell as
in der Versuchsbedingung ,ohne Stimuli®,
wobel  zwischen ,,Echo” und ,visuell* kein
signifikanter Unterschied nachzuweisen war
(Abb. 3 bis Abb. 5 Tab. 5 GLM,
Sinnesmodalitdt, Chi-Quadrat=11,15, p<
0,001, Z=-3/45, p<0,0001 und Z=1,13,
p>0,05). Die Unterschiede im Korrekt-
wahlenanteil blieben bis zur ersten Abnahme

0,8 1 .
%g” 6 A A,:’ |n.s.
“% u_— 017 1 A// 5 * % %
% 3 °o J
| 14 o® 50
22 06 et
c ,O 1
3
8O
S 05 - —— Epho
€5 —e— visuell
<> —o— ohne Stimuli
04 +2 . . . :
0 5 10 15 20

Nr. Versuchsdurchlauf

Abb. 5. Darstellung der generalisierten linearen

Modelle sowie der gemessenen Daten as Mittelwerte
Uber alle 9 Tiere und je 5 Versuchsdurchlaufe fur die
Versuchsdurchlaufe 1 bis 10 und 11 bis 20. *: p<0,05,
**: p<0,01, GLM (Tab. 2, Tab. 4), n.s. nicht
signifikant, ***: p<0,001, Posthoc-Test (Tab. 5).

der Stimuli (nach Versuchsdurchlauf 30) bestehen (Abb. 3 und 4, Tab. 6, Tab. 7). Nach
Abnahme der Stimuli fir die Versuchsdurchlaufe 31 bis 40 waren keine signifikanten
Unterschiede zwischen den  Versuchsbedingungen mehr  nachzuweisen (GLM,
Versuchsbedingung, Chi-Quadrat=4,35, DF=2, p>0,05, Tab. 8).
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Abb. 6: Mittelwerte des Korrektwahlenanteils fur die 10 Versuchsdurchléaufe vor Abnahme der Stimuli (A,
Versuchsdurchlauf 21 bis 30 sowie 61 bis 70) und nach Abnahme der Stimuli (B, Versuchsdurchlauf 31 bis 40

und 71 bis 80).
Versuchsbedingung ,, ohne Stimuli*
(s. Tab. 6 bis Tab. 9).

Auch wenn in den Versuchsdurch-
l&ufen 31 bis 40, also nach der ersten

Abnahme  der Stimuli, keine
sgnifikanten Unterschiede im
Korrektwahlenanteil zwischen den

Versuchsbedingungen auftraten, ist in
Abb. 3 und 5 en interessanter Trend
zu erkennen. Solange Stimuli Uber
den Bliten angebracht waren (bis
Versuchsdurchlauf  30), lag der
Korrektwahlenanteil in der Versuchs-
bedingung ,Echo* tendenziell hoher
as be ,visudl“. Nach Abnahme der
Stimuli war es umgekehrt. Dies war
dadurch bedingt, dass der
Korrektwahlenanteil der Tiere bel der
Versuchsbedingung ,Echo”  nach
Abnahme der Stimuli drastisch sank,
bel ,visuel“ etwa gleich blieb und bel
,ohne Stimuli* zunahm (Abb. 7).
Diese Veranderung des Korrekt-
wahlenanteils war signifikant
verschieden zwischen ,Echo* und
Svisudl“, wahrend sich zwischen
,ohne Stimuli“ und ,visudl* kein
signifikanter Unterschied ergab (Tab.
10, Tab. 11, GLM, Versuchs
bedingung* Mit/Ohne Stimuli, Z=-
0,81, p>0,0001 bzw. Z=1,44, p=0,15).

Grau: Versuchsbedingung , Echo”,

schwarz: Versuchsbedingung ,visuel“, weil3:

. Generadlisierte lineare Modelle, n.s.: nicht signifikant, p>0,05, **: p<0,001
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To
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vor nach vor nach
Abnahme der Stimuli
Tag?2 Tag 4

Abb. 7: Anderung des Korrektwahlenanteils von vor der
Abnahme der Stimuli (Versuchsbedingung ,, vor Abnahme®) zu
nach der Abnahme (Versuchsbedingung ,,nach Abnahme").
Dargestellt sind Mittelwerte Uber ale 6 Tiere und je 5
Versuchsdurchldufe vor und nach Abnahme der Stimuli an Tag
2 und Tag 4 (Versuchsdurchlauf 26 bis 30, 31 bis 35, 66 bis 70
und 71 bis 75) fir die Sinnesmodalitéten ,Echo* (graue
Dreiecke), ,visuell“ (schwarze Kreise) und ,,ohne Stimuli“
(weil3e Kreise). Fehlerbalken bezeichnen Standardfehler. Die
Anderung des Korrektwahlenanteils bei , Echo” ist signifikant
verschieden von ,visuell* (GLM,  Sinnesmodalitat*
Versuchsbedingung ,,Echo* getestet gegen , visuell*, Z=-6,81,
p<0,0001). Der Unterschied der Anderung zwischen ,,visuell*
und ,ohne Stimuli ist nicht signifikant (GLM,
Sinnesmodalitét* Versuchsbedingung ,, ohne Stimuli® getestet
gegen ,visuell“, Z=1,44, p<0,15, Tab. 11).

Die vierte Nacht verlief genauso wie die zweite (Abb. 3, Abb. 4, Abb. 6, Abb. 7, Tab. 6 bis
11). Allerdings lag der Korrektwahlenanteil in der vierten Nacht signifikant hoher als in der
zweiten (Abb. 6, Abb. 7, Tab. 7, Tab. 9, GLM, Nacht, Z=-7,46, p<0,0001).
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Die Tiere erreichten aso mit Stimuli innerhalb von 20 Versuchsdurchléufen ein signifikant
hoheres Korrektwahlenniveau as ohne. Die Abnahme der Stimuli resultierte in beiden Féllen
in einer unterschiedlichen Veranderung des Korrektwahlenanteils fir die verschiedenen
Versuchsbedingungen. Der Korrektwahlenanteil unterschied sich nach Abnahme der Stimuli

fir keine der Versuchsbedingungen mehr signifikant. Die Tiere verbesserten ihren
Korrektwahlenanteil bis zum Ende des Versuchs.

Tab. 2. Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Tab. 4: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der
Signifikanztests der in  den  berechneten Signifikanztests der in  den  berechneten

generadisierten linearen Modellen enthaltenen
Parameter fUr die Versuchsdurchlaufe 1 bis 10.
VDL: Versuchsdurchlauf, *: signifikantes Ergebnis.
Schétzwerte der Parameter siehe Tab. 5 oder
Legende der Abb. 4.

generaisierten linearen Modellen enthaltenen
Parameter fir die Versuchsdurchldufe 11 bis 20.
VDL: Versuchsdurchlauf, *: signifikantes Ergebnis.
Schétzwerte der Parameter siehe Tab. 5 oder
Legende der Abb. 4.

Parameter DF QS:(;; L P Parameter DF QS:(;; L P

Sinnesmodalitéat 2 0,07 0,9639 Sinnesmodalitéat 2 6,00 0,0497 *
VDL 1 7,66 0,0057 * VDL 1 5,95 0,0148 *
Sinnesmodalitdt* VDL 2 2,58 0,2753 Sinnesmodalitét* VDL 2 3,31 0,1912
VDL*VDL 1 2,99 0,0835 VDL*VDL 1 1,78 0,1822
VDL*VDL*VDL 1 1,39 0,2381 VDL*VDL*VDL 1 0,23 0,6313

Tab. 3: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse des Post hoc-Tests fir die Versuchsdurchldufe 1 bis 10. SF:
Standardfehler

95%
Parameter Wert Konfidenzintervall z P
Allgemeiner y-Achsenabschnitt -0,1233 | 0,0436| -0,2089 | -0,0378 -2,83 0,0047
V ersuchsdurchlauf 0,0781 |0,0095| 0,0595 | 0,0968 8,21 <0,0001

Tab. 5: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Post hoc-Tests fir die Versuchsdurchlédufe 11 bis 20. SF:
Standardfehler

95%
Parameter Wert SF Konfidenzintervall z P
Allgemeiner y-Achsenabschnitt 0,2386 |0,1072| 0,0284 | 0,4488 2,23 0,0261
Sinnesmodalitat , ohne Stimuli -0,1991 |0,0576| -0,3121 | -0,0861|  -3.45 | 0,0006
getestet gegen ,, visuell
Sinnesmodalitet , Echo® getestet 0,0934 |0,0826| -0,0686 | 0,2554 1,13 0,2585
gegen ,,visuell
V ersuchsdurchlauf 0,0320 |0,0083| 0,0158 | 0,0483 3,87 0,0001
Sinnesmodalitét ,,ohne Stimuli* i Chi-Quadrat:
geschitzt gegen . Echo® -0,2925 | 0,0876| -0,4642 | -0,1208 1115 0,0008




Kapitel 5: Einfluss von Stimuli auf das Ortsgedéachtnis 96
Tab. 6: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Tab. 8: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der
Signifikanztests der in  den  berechneten Signifikanztests der in  den  berechneten

generadisierten linearen Modellen enthaltenen
Parameter fur die Versuchsdurchléufe 21 bis 30 und
61 bis 70. TDL: Tagesdurchlauf, SM: Sinnes-
modalitét, *: signifikantes Ergebnis. Schatzwerte der

generalisierten linearen Modellen enthaltenen
Parameter fir die Versuchsdurchldufe 31 bis 40 und
71 bis 80. TDL: Tagesdurchlauf, SM: Sinnes-
modalitét, *: signifikantes Ergebnis. Schatzwerte der

Parameter siehe Tab. 7 oder Legende der Abb. 4.

Parameter siehe Tab. 9 oder Legende der Abb. 4.

Parameter DF QS:cljr a p Parameter DF ij:ar:gr o p

SM 2 7,22 0,0270 * SM 2 4,35 0,1134
Tagesdurchlauf 1 7,45 0,0064 * Tagesdurchlauf 1 0,59 0,4420
Nacht 1 7,34 0,0068 * Nacht 1 7,60 0,0058 *
SM*TDL 2 3,14 0,2082 SM*TDL 2 0,81 0,6662
SM*Nacht 2 3,94 0,1385 SM* Nacht 2 0,40 0,8172
TDL *Nacht 1 2,98 0,0842 TDL *Nacht 1 0,13 0,7183
SM* TDL *Nacht 2 1,18 0,5548 SM* TDL *Nacht 2 0,37 0,8307
SM* TDL * TDL 3 4,16 0,2444 SM* TDL * TDL 2 0,69 0,7088
TDL * TDL 1 3,44 0,0636 TDL * TDL 1 1,23 0,2665
TDL * TDL * TDL 1 0,53 0,4670 TDL * TDL * TDL 1 0,20 0,6547

Tab. 7: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Post hoc-Tests fiir die Versuchsdurchlaufe 21 bis 30 und 61 bis 70.

SF: Standardfehler

95% Konfidenz-

Parameter Wert SF intervall 4 p
Allgemeiner y-Achsenabschnitt 08002 | 0.1147 | 05754 | 1,0250 6.98 <0,0001
S\'/?;ﬁ;?"da"tat »ohne Stimuli™ gegen | 5465 | 0,0728 | -0.3910 | -0,1054 341 0,0007
Sinnesmodalitét , Echo” gegen ,visudll* | 0,165 | 0,0977 | -0,0750 | 0,3080 110 02332
Tagesdurchlauf 00347 | 0,0052 | 0,0245 | 0,0448 6.60 <0,0001
Nacht 2 gegen Nacht 4 20,2250 | 0,0347 | -0.2931 | -0,1569 6,48 20,0001
Sinnesmodalitét ,,ohne Stimuli“ gegen i i i Chi-Quadrat:

oo (oethatzt 0,3647 | 0,0671 | -0,4961 | -0,2332 oyt | <0,0001

Tab. 9: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse des Post hoc-Tests fur die Versuchsdurchlaufe 31 bis 40 und 71 bis 80.

SF: Standardfehler

Parameter Estimate SE 95% Konfidenz-intervall |Z p
Intercept 0,9337 0,0497 0,8363 1,0310 18,79 <0,0001
Nacht 2 gegen Nacht 4 -0,1363 0,0183 -0,1721 -0,1005 -7,46 <0,0001

Tab. 10: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse der Signifikanztests der im
berechneten generalisierten linearen Modell enthaltenen Parameter fir
die Versuchsdurchldufe 26 bis 35 und 66 bis 75. *: signifikantes
Ergebnis. Schétzwerte der Parameter siehe Tab. 11. Der Parameter
»Mit/Ohne Stimuli* ist der zweistufige Faktor, der die Bedingung ,,vor

Abnahme* bzw. ,,nach Abnahme" der Stimuli bezeichnet.

Parameter DF QS:C;; o P

V ersuchsbedingung 2 6,58 0,0373 *
Mit/Ohne Stimuli 1 1,14 0,2859
Tag 1 7,50 | 0,0062 *
V ersuchsbedingung * Mit/Ohne Stimuli 2 7,90 0,0192 *
V ersuchsbedingung * Tag 2 0,74 0,6895
Mit/Ohne Stimuli* Tag 1 0,37 0,5412
Sinnesmodalitdt* Mit/Ohne Stimuli*Tag | 2 1,96 0,3760
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Tab. 11: Korrektwahlenanteil: Ergebnisse des Post hoc-Tests fur die Versuchsdurchléufe 26 bis 35 und 66 bis
75. SF. Standardfehler. Der Parameter Mit/Ohne Stimuli ist der zweistufige Faktor, der die Bedingung ,,vor
Abnahme" bzw. , nach Abnahme" der Stimuli bezeichnet.

95%
Parameter Wert S Konfidenzintervall z P
Allgemeiner y-Achsenabschnitt 10387 |0,0807| 0,8629 | 1,2145 | 11,58 <0,0001
Versuchisbedingung, one SIMUIT" g(eIet 9een | _0,3330 | 0,0075 | -0,5243 | -0,1421 | 3,42 0,000
Versuchsbedingung , Echo” getestet gegen ,visudl* | 0,1506 | 0,0981 -0,0327 | 0,3520 | 1,63 | 0,1039
Nacht 2 gegen Nacht 4 :0,1532 | 0,0214] -0,1951 | -0,1112 | -7,16 | <0,0001
Versuchsbedingung*Mit/Ohne Stimuli , ohne 0,1107 |0,0767| -0,0396 | 0,2610 | 1,44 | 0,1489
Stimuli* getestet gegen ,, visuell
Versuchsbedingung” Miy/Ohne Stimuli, Echo 10,3047 | 0,048 -0,3925 | -0,2170 | -6,81 | <0,0001
getestet gegen ,, visuell

Stimuli — Einfluss auf das
Arbeitsgedachtnis?

Die Tiere machten im vorliegenden
Versuch bis zum 32. Erstanflug
eines Versuchsdurchlaufs 51693
Anflige an belohnende Bliten,
wovon insgesamt 8616 (17%) nicht
belohnt und somit Wiederbesuche
waren. Der Anteill der Wieder-
besuche lag bis auf eine Ausnahme
im Durchschnitt zwischen 13% und
21% (Abb. 8). Die Tiere machten in
keinem der betrachteten Versuchs-
abschnitte in  ener der drei
Versuchsbedingungen  signifikant
mehr oder weniger Wiederbesuche
as in ener anderen Versuchs
bedingung  (GLM,  Versuchs
bedingung, Z=5,68, 4,07, 3,62 bzw.
1,72, p>0,05 Tab. 12). Auch
zwischen Nacht 2 und Nacht 4 gab

es keinerle sgnifikante
Unterschiede zwischen den
V ersuchsbedingungen (GLM,

Nacht, Chi-Quadrat=0,21, bzw.
0,32, DF=1, p>0,05, Tab. 12).

Die echoakustischen und visuellen
Stimuli hatten also keinen Einfluss
auf das Arbeitsgedéchtnis.

Anteil Wiederbesuche
von Anfliigen an belohnende Bliiten
bis zum 32. Erstanflug

0,00

0,30
0,25 1
0,20 1
0,15 1
0,10 1
0,05 4

—— Echo
—e— visuell

—o— ohne Stimuli

VAN

— —
ohne ohne
Stimuli Stimuli
0 20 40 60 80

Nr. Versuchsdurchlauf

Abb. 8: Anteil Wiederbesuche von allen Anfliigen an belohnende
BlUten bis zum 32. Erstanflug. Versuchsbedingung ,, Echo”: graue
Dreiecke, ,visudl“: schwarze Kreise, ,ohne Stimuli“: weil3e
Kreise. Datenpunkte sind Mittelwerte Uber 9 Tiere und je 5
Versuchsdurchlaufe. Die Abbildung umfal3t 8616 Anfliige an
prinzipiell belohnende Bliiten, die jedoch bereits leer getrunken
waren, davon 2750 in der Versuchsbedingung ,, Echo”, 3347 in der
Versuchsbedingung ,, visuell“ und 2519 in der Versuchsbedingung

»ohne Stimuli“.

Tab. 12: Wiederbesuche: Ergebnisse der Signifikanztests der in
den berechneten generalisierten linearen Modellen enthaltenen
Parameter fir die angegebenen Versuchsdurchlaufe.

Versuchs Chi-
durchlauf Parameter DF Quadrat P
1 bis10 Versuchsbedingung | 2 5,68 0,0586
11 bis 20 Versuchsbedingung | 2 4,07 0,1309
21 bis30und | Versuchsbedingung | 2 3,62 0,1640
61 bis 70 Nacht 1 0,21 0,6446
31 his40und | Versuchsbedingung | 2 1,72 0,4222
71 bis 80 Nacht 1 0,32 0,5720
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Abb. 9: Anflugdauern belohnter Anfliige in den verschiedenen Versuchsbedingungen fir ale 9 Tiere in den
Versuchsdurchléufen 71 bis 80. A: Histogramm zur Verteilung der Anflugdauer fur belohnte Anfliige in den
Versuchsbedingungen ,, Echo* (graue Dreiecke), , visuell* (schwarze Kreise) und ,,ohne Stimuli* (weil3e Kreise).
B: Mittlere Anflugdauer fir die Versuchsbedingungen ,,Echo® (grau), ,visuell* (schwarz) und ,,ohne Stimuli®.
Waéhrend den beriicksichtigten Versuchsdurchléufe waren in keiner Versuchsbedingung Stimuli Gber den Bluten.
Bel der Versuchsbedingung ,, ohne Stimuli* war das Blutenfeld bel euchtet, bei den anderen V ersuchsbedingungen
nicht. Jede Abbildung umfal3 6155 belohnte Anflige, davon 1934 bei ,,Echo*, 2191 bei ,,visudll* und 2030 bei
»ohne Stimuli“. Generalisiertes lineares Modell, n.s.: nicht signifikant (p>0,05), ***: p<0,0001.

Einflussvon Licht?

Der Ei r_1f|uss an Licht auf das Verhalten Tab. 13. Anflugdauern: Ergebnis des Signifikanztests des
der Tiere bei der Ausbeutung des |im berechneten generaisierten linearen Modell enthaltenen
Blitenfeldes wurde am letzten Versuchs- | Parameters , Versuchsbedingungen fur die
tag nach Abnahme der Stimuli betrachtet Versuchsdurchlaufe 71 bis 80. *: signifikantes Ergebnis.
(Versuchsdurchlauf 71 bis 80). Die | Schétzwerte der Parameter siehe Tab. 14.

A_nzahl der_ Anfluge _insgesamt war i | parameter op | _Chi- 0
diesem Zeitraum bel der Versuchs- _ Quadrat
bedingung visudl®  mit 3908 LVersuchsbedingung 2 | 725 [00267*

geringfuigig hoher als bei ,,Echo* (3445)

und ,ohne Stimuli* (3622). Die Anflugdauern waren in der Versuchsbedingung mit Licht
(»visuel*) signifikant niedriger as in denen ohne (Versuchsbedingung ,visudl®, GLM,
Versuchsbedingung, Z=-6,32 bzw. —6,16, p<0,0001, Tab. 14, Abb. 9). Es gab keinen
sgnifikanten Unterschied zwischen den Anflugdauern in den Versuchsbedingungen ohne
Licht (Versuchsbedingung ,, ohne Stimuli“ getestet gegen ,,Echo*, GLM, Versuchsbedingung,
Chi-Quadrat=1,51, p>0,05, Tab. 14, Abb. 9).

Das Licht veranlasste somit die Flederméuse, ihre Anflugdauer an Bllten zu verkirzen, nicht
jedoch, ihre Besuchshéufigkeit zu reduzieren.

Tab. 14: Ergebnisse der Post hoc-Tests fur die Versuchsdurchldufe 71 bis 80. SF: Standardfehler

95% Konfidenz-
Parameter Wert SF intervall Z p
Allgemeiner y-Achsenabschnitt 0,0017 |0,0001| 0,0016 | 0,0018 31,73 <0,0001
Versuchsbedingung ,, ohne Stimuli“ getestet | -0,0004 | 0,0001 | -0,0005 | -0,0005 -6,32 <0,0001
gegen ,visuell“ (ohne gegen mit Licht)
Versuchsbedingung ,, Echo* getestet gegen | -0,0003 | 0,0001| -0,0004 | -0,0002 -6,16 <0,0001
,Visuell“ (ohne gegen mit Licht)
V ersuchsbedingung ,,ohne Stimuli“ Chi-Quadrat:
geschétzt gegen ,, Echﬁ“) (ohne gegen ohne | -0,0000 | 0,0000| -0,0001 | 0,0000 151 "1 0,2186
Licht :
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Diskussion
Ziel der Studie war, die Bedeutung echoakustischer und visueller Stimuli fur die Lokalisation
von Bluten sowie fur das Ortsgedéchtnis von Glossophaga soricina ndher zu bestimmen.

Stimuli — Permanente Orientierungshilfen

Die Fledermause wéhlten nach einer kurzen Lernphase in den Versuchsbedingungen mit
Stimuli signifikant mehr belohnende Bliten as in denen ohne. Nach Abnahme der Stimuli
unterschied sich der Korrektwahlenanteil fur keine der drei Bedingungen mehr signifikant.
Die Stimuli dienten den Tieren also offensichtlich as permanente Orientierungshilfe, ohne die
se einen Tell ihrer Prézison beim Besuch einer bestimmten Blite einbuflten. Zwar waren die
Tiere durchaus in der Lage, sich den Ort belohnender Bliten auch ohne nektaranzeigende
Stimuli einzuprégen (Versuchsbedingung ,,ohne Stimuli*, siehe auch Kapitel 2 und 3), doch
halfen die Stimuli ihnen anscheinend, die jeweilige Blite an dieser glatten Wand mit 64 (bis
auf die Stimuli) identischen KunstblGten préziser wiederzufinden.

Zwischen den Stimuli verschiedener Versuchsbedingungen zeigte sich in der vorliegenden
Studie kein signifikanter Unterschied. Allerdings kann man daraus nicht schlussfolgern, die
beiden Sinne hétten fir die Nahrungssuche die gleiche Bedeutung, denn es gibt keinerlei
Anhaltspunkte Uber den Grad der Unterscheidbarkeit der Stimuli. Moglicherweise waren die
visuellen Stimuli leichter zu unterscheiden as die echoakustischen oder umgekehrt. Anoura
geoffroy und Carollia perspicillata (beides Phyllostomiden) kénnen sehr ahnliche Formen
problemlos visuell unterscheiden (Suthers et al. 1969), und eine auf die hier verwendeten
visuellen Stimuli trainierte Glossophaga soricina erreichte in einer Zweifachwahl-Aufgabe
dauerhaft zwischen 90 und 100 Prozent Richtigwahlen (Stich, unvertffentlichte Daten),
konnte die Stimuli aso einwandfrei auseinanderhalten. Auf die echoakustischen Stimuli
trainierte Tiere erreichten vergleichbare Werte (Stich, unvertffentlichte Daten), allerdings in
wesentlich kirzerer Zeit (s.u.).

Aufschlussreicher ist, dass die Tiere mit Stimuli bei der Versuchsbedingung ,,Echo® einen
tendenziell hoheren Korrektwahlenanteil zeigten als bei ,visuell®, sich dieses Verhdtnis
jedoch mit Abnahme der Stimuli umkehrte. Dabei unterschied sich die Anderung des
Korrektwahlenanteils zwischen der Versuchsbedingung ,Echo” und der Versuchsbedingung
,visudl”“ ggnifikant, wobel der Korrektwahlenanteil bel ,,Echo® augenscheinlich  mit
Abnahme der Stimuli sank, bei ,visuel® etwa auf gleichem Niveau blieb und bei , ohne
Stimuli*  leicht stieg. Dies lésst darauf schlief?en, dass die verschiedenen
Versuchsbedingungen fur die Tiere in diesser Aufgabe moglicherweise tatsachlich von
unterschiedlicher Bedeutung waren.

Der Abfal des Korrektwahlenanteils bei ,Echo* unterstiitzt das Hauptergebnis, die
echoakustischen Stimuli  dienten den Tieren as dauerhafte Orientierungshilfen und
verbesserten nicht das Ortdernen. Der Korrektwahlenanteil anderte sich im Gegensatz zur
Versuchsbedingung ,,Echo” bei der Versuchsbedingung ,visuell* kaum, was dafir spricht,
dass visuelle Stimuli nicht nur als Orientierungshilfe dienten, sondern eventuell auch das
Ortdernen verbesserten. Dies konnte damit zusammenhéangen, dass sich die visuelle und die
echoakustische Orientierung in den durch sie erzeugten Bildern der Umgebung stark
voneinander unterscheiden. In kleinrdumigen Dimensionen ist dies zwar anscheinend kein
Hindernis, denn eine Megaderma lyra, die gelernt hatte, optisch zwischen enem
waagerechten und einem senkrechten Balken (3x6cm) zu unterscheiden, konnte diese
Entscheidung spontan auch echoakustisch korrekt treffen (Neuweiler 1993), doch bel einem
2x2m grof3en Blutenfeld konnte der Unterschied von grof3er Bedeutung sein.
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Das Sehen ermoglicht auf einen Blick ein zusammenhdngendes Bild der Umgebung. Bel der
Echoortung dagegen sind wegen der geringen Weite der Schallkeule viele Rufe n6tig, um ein
entsprechendes Bild aufzubauen, und die Tiere missen fir ein dem visuelen Bild
entsprechendes  echoakustisches Gegenstiick viele einzelne  Echobilder wie ein
dreidimensionales Puzzles zusammensetzen (siehe Helversen und Helversen 2003, Neuweiler
1993). Wie begrenzt das echoakustische ,Sehfeld® in Bezug auf das Erkennen von
BlUtenmerkmalen ist, zeigen folgende Beobachtungen. Helversen und Helversen (2003)
berichten, dass Glossophaga zwei verschiedene Objekte (Abstand: 46cm, Durchmesser etwa
2cm) erst aus einer Entfernung von 15 bis 50cm unterscheiden konnten. Auch Ellenberg
(2003) gibt fur eine Unterscheidung einer Blite mit Objekt (Durchmesser etwa 5cm) gegen
eine ohne durch Glossophaga soricina eine Entfernung von 25 bis 40cm an. In Vorversuchen
(Stich, unvertffentlichnte Daten) hatten Blitenflederméuse gelernt, am  Blitenfeld
echoakustische Stimuli mit Nektar zu assoziieren. Daraufhin wurden am Blitenfeld nur noch
8 der 64 Bliten mit diesen Stimuli versehen, die von Versuchsdurchlauf zu
Versuchsdurchlauf den Ort wechselten. Die Tiere flogen langsam horizontal die Blitenreihen
entlang, bis sie eine Blite mit einem entsprechenden Stimulus fanden — ein bis dato trotz
ausgedehnter Beobachtungen nie gesehenes Verhaten, das sie auch bald aufgaben und nur
noch zuféllig anflogen. Diese Ergebnisse lassen vermuten, dass die Tiere nicht in der Lage
waren, bereits beim Anflug auf das Feld aus wenigen Metern Entfernung mehrere Bliten mit
echoakustischen Stimuli zu unterscheiden und sich in kurzer Zeit ein echoakustisches
Gesamtbild des Blitenfeldes zu machen. Im Gegensatz dazu sind im visuellen Bild des
Blitenfeldes fur die Fledermause wahrscheinlich wie fir uns Menschen mindestens mehrere
Bliten oder sogar das ganze Blitenfeld abgebildet. Damit beinhaltet das visuelle Bild vor
allem auch die raumlichen Beziehungen der Bliten zueinander sowie zu den Randern des
Feldes und anderen Objekten der Umgebung. Diese raumlichen Beziehungen, die im visuellen
Bild sofort enthalten sind, in der echoakustischen Information jedoch nur ,Uber Umwege"
aufgebaut werden konnen, unterstiitzen méglicherweise die Erinnerung an Blitenpositionen
im betrachteten Raum zusétzlich.

Die unterschiedliche Bedeutung echoakustischer und visueller Orientierung fur Fledermause
zeigte sich auch in anderen Versuchen. Wenn visuelle und echoakustische Informationen
widerspruchlich sind — zum Beispiel bei Fensterscheiben oder Netzen — ignorieren die Tiere
die echoakustische Information und fliegen gegen Hindernisse, die sie bei volliger Dunkelheit
problemlos meiden (EkIof et al. 2002). Allgemein besteht die Auffassung, dass die visudle
Orientierung bei Fledermédusen der Fernorientierung dient, die Echoorientierung der
Nahorientierung. Die geringe Reichweite der Echoorientierung und das Sehvermdgen von
Fledermausen bestétigen dies (Neuweller 1993, Suthers und Wallis 1970). Trotzdem ist die
im vorliegenden Versuch festgestellte Bedeutung des Sehens fir die Futtersuche kein
Einzelfall, und noch nicht einmal beschrankt auf die im Vergleich zu vielen insektivoren
Fledermausarten relativ gut sehenden Phyllostomiden. EKIGf und Jones (2003) stellten
beispielsweise fest, dass Braune Langohrflederméause Mehlwirmer in Petrischaen am
haufigsten attackierten, wenn sie diese sehen und per Echoortung wahrnehmen konnten,
weniger, wenn sie sie nur sehen konnten, und wesentlich seltener, wenn sie nur ihre
Echoortung zur Verfigung hatten. Sie vermuteten sogar, dass die Tiere die Mehlwirmer mit
der Echoortung allein kaum wahrnehmen konnten. Eptesicus nilssonii nutzt zur Jagd im Gras
visuelle Orientierung, obwohl sie nur relativ grofRe Objekte erkennen kann und vermutlich
hauptséchlich echoorientiert jagt (EKIGf et a. 2002, Rydell und EkIGf 2003).

Interessanterweise lernten die Tiere hier sowohl die echoakustischen als auch die visuellen
Stimuli innerhalb der ersten Versuchsnacht (und damit maximal 1280 Anflligen) zur
effizienten Nahrungssuche zu nutzen. In Zweifachwahlversuchen brauchten Tiere der
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gleichen Art fir echoakustische Stimuli ein bis zwel N&chte (Kapitel 4), fur visuelle Stimuli
weit Uber 2 Wochen (und mehrere 10000 Anflige), um einen Uberzufdligen
Korrektwahlenanteil zu erreichen (Stich, unveréffentlichte Daten). Der vorliegende Versuch
entsprach eher der natlrlichen Situation der Tiere bei der Futtersuche as
Zweifachwahlversuche. Die Tiere hatten hier ortsfeste Nahrungsquellen mit bestimmten
visuellen und echoakustischen Eigenschaften, wéhrend Zweifachwahlversuche die Tiere dazu
zwingen, ihre deutliche Praferenz fir den Ort einer Bllte (Thiele und Winter, im Druck) zu
ignorieren und sich rein auf eine Objekteigenschaft der Blite zu verlassen. Im
Zweifachwahlversuch entsteht so der Eindruck, die Tiere wirden visuelle Stimuli bei der
Nahrungssuche nicht nutzen. Das vorliegende Experiment widerlegt diese Annahme eindeutig
und unterstreicht, wie wichtig eine Orientierung von Verhatensexperimenten am natirlichen
Verhadten der Tiere ist, wenn man die Leistungsfahigkeit der Tiere redistisch beurteilen
mochte.

Blitenflederméuse nutzen also zur Nahrungssuche auch bel bekannten Nahrungsquellen nicht
nur ihr Ortsgedéachtnis, sondern auch deren echoakustische und visuelle Eigenschaften.
Waéhrend die echoakustischen Stimuli anscheinend lediglich die Prézision der Lokalisation
einer bestimmten Blite am Feld erhohte, scheinen die visuellen Stimuli zusétzlich das
Ortslernen zu verbessern.

Stimuli —Kein Einfluss auf das Arbeitsgedachtnis

Die Tiere flogen in allen Versuchsbedingungen immer wieder bereits besuchte und damit
leere, prinzipiell jedoch belohnende Bliten an. Der Anteil dieser Wiederbesuche unterschied
sich fur keine der drei Versuchsbedingungen. Anscheinend halfen den Tieren weder die
echoakustischen noch die visuellen Stimuli dabei, bereits besuchte Bliten fir die Dauer des
Versuchsdurchlaufs zu meiden.

Es ist unklar, warum die Tiere in den ersten 5 Versuchsdurchlaufen bei der
Versuchsbedingung ,,visudl® einen verhdtnisméldig hohen Anteil an Wiederbesuche zeigten,
spéter jedoch auf nahezu exakt gleichem Niveau lagen wie in den anderen
Versuchsbedingungen. Mdglicherweise waren die visuellen Stimuli belohnender Bliten fir
die Tiere besonders attraktiv. Oder die Flederméuse waren zu Beginn des Versuchs wegen der
ungewohnten Beleuchtung irritiert, so dass sie zunachst mehr Wiederbesuche durchfihrten.

Einflussvon Licht

Die Federmause machten bel der Versuchsbedingung ,visudl* sogar geringfligig mehr
Anflige as bei den beiden anderen Versuchsbedingungen. Es war also definitiv keine
Einschrankung der Anzahl der Blitenbesuche aufgrund des Lichts zu beobachten. Wahrend
sich die Anflugdauern fur belohnte Anfllige in den beiden Versuchsbedingungen ohne Licht
(-Echo* und ,ohne Stimuli“) nicht signifikant unterschieden, waren se in der
Versuchsbedingung mit Licht (,visuell“) signifikant kirzer als in denen ohne Licht. Es gab
bei Licht kaum Anflige Gber 750msec, wogegen in der Dunkelheit sogar der Mittelwert der
Anflugdauern Uber 750msec lag. Im Gegensatz zu Beobachtungen zur Lichtmeidung bei
tropischen Fledertieren (Elangovan und Marimuthu 2001, Fleming 1988, Morrison 1987, Nair
et al. 1998, Usman et al. 1980) verringerten die Tiere im vorliegenden Versuch aso nicht ihre
Nahrungssuchaktivitét, sondern verminderten die Dauer ihrer Anfllige. Lunarphobie wird
meist mit erh6htem Prédationsdruck seitens visuell orientierter Jager wie zum Beispiel Eulen
oder fledermausfressenden Fledertieren in  Zusammenhang gebracht (Elangovan und
Marimuthu 2001, Karlsson et a. 2002). Gannon und Willig (1997) fanden jedoch kein
Aktivitdtsabhangigkeit ~ der  beobachteten  tropischen Fledertiere  von  den
Mondlichtverhaltnissen. Interessanterweise waren in diesem Gebiet jedoch kaum fliegende,
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visuell orientierte Prédatoren vorhanden, wadhrend sie in den anderen Studiengebieten
durchaus vorkamen. Es wére moglich, dass die Tiere ihre Verhaten im Bezug auf die
Nahrungssuchaktivitét nicht nur von den Lichtverhdtnissen sondern auch vom tatsachlichen
Prédationsdruck abhangig machen. Die Flederméuse im vorliegenden Versuch konnten im
Versuchsraum sicherlich keine Préadatoren wahrnehmen (Rufe von Eulenvogeln auf3erhalb des
Gebaudes drangen wohl kaum in den Versuchsraum vor), was das fehlende Vermindern der
fur uns mef3aren Nahrungssuchaktivitdt erkléren konnte. Dass die Tiere die Dauer ihrer
Anflige verminderten, konnte ein Hinweis auf eine angeborene Angst vor sogenannten ,, Sit-
and-wait“-Pradatoren sein. Es gibt anekdotische Beobachtungen von Schlangen und anderen
Tieren, die an einer Blite auf besuchende Flederméause warteten und diese angriffen (Winter,
personliche Kommunikation). Im Gegensatz zu anderen fliegenden Prédatoren wéren ,sSit-
and-wait“-Pradatoren fur die Fledermause schwerer auszumachen, da sie sich verstecken und
nicht bewegen. Das wirde ein generelles Vermindern solcher Situationen unabhangig vom
tatsachlichen Prédationsdruck und somit die verkirzten Anflugdauern bei Licht erkl&ren.

Schlussfolgerungen

Die Blutenflederméause der Art Glossophaga soricina nutzten neben ihrem Ortsgedéchtnis
sowohl echoakustische als auch visudlle Information zur Nahrungssuche. Stimuli beider
Versuchsbedingungen halfen den Tieren, Nektar gebende Bliten, deren Ort sie sich gemerkt
hatten, prézise zu lokalisieren. Wahrend echoakustische Stimuli die Prézision anscheinend nur
verbesserten, solange sie vorhanden waren, deutet einiges daraufhin, dass visuelle Stimuli den
Tieren halfen, auRerdem ein besseres Ortsgedachtnis fir diese BlUten aufzubauen.

Die Tiere verkirzten die Dauer ihrer Blitenanflige, wenn die Umgebung erleuchtet war.
Dieses Verhaten konnte eine Anpassung an die Gefahr durch visuell orientierte ,sit-and-
wait“-Prédatoren darstellen.
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Ordner Datei Tabellenblatt Inhalt
AusLiteratur.doc Zusammenfassungen/ Gedanken zu verschiedenen papers
Dateiuebersicht.xls Dateiuebersicht Dateiauflistung mit Angabe der Dateiinhalte
Dateiuebersicht.xls Abbildungsuebersicht Auflistung der Abbildungen mit Angabe der Abbildungsquelle und Quelle der Daten
Dateiuebersicht.xls Tabellenuebersicht Auflistung der Tabellen mit Angabe der Quelle der Daten
Versuchsverzeichnis.doc Tiere Auflistung der Versuchstiere mit Ringnummer und Versuchserfahrung
Versuchsverzeichnis.doc Daten Auflistung der Versuchstage mit Datum, Tiernummern, Versuchsbedingungen etc.
1Methode Blutenfeld.jpg Foto des Bluetenfeldes (Abb. 1)
1Methode Kaefigabc.cdr Schematische Darstellung eines Kaefigs (Abb. 2)
1Methode Blutenaufbau.tif Zeichnung einer Kunstblite (Abb. 3)
1Methode Blutenaufbau?2.tif Zeichnung eines Kunstblitenkopfes (Abb. 4)
1Methode blutenbauteilePhDAbb.cdr Schaltplane der Kunstblutenbauteile (Abb. 5)
1Methode Schlauchsystem.cdr Schlauchsystem Bliutenfeld und Kaefige (Abb. 6)
1Methode Datenleitungen.cdr Blockschaltbilder Kunstblite und Gesamtsystem (Abb. 7)
1Methode Methodenbeispiel.cdr Schematische Darstellung des Versuchsablaufes (Abb. 8)
2Langzeitgedaechtnis Chunks.cdr Original CorelDraw 6.0-Datei mit (Abb. 1)
2Langzeitgedaechtnis Langzeitgedaechtnis.jnb Sigmaplotdatei mit allen Daten-Abbildungen fiir Kapitel 2
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung 02VLGPhD.xls VDL 91 Korrektwahlenanteil im Versuchsdurchlauf 91 (direkt nach Verteilungsinvertierung) (Abb. 10)
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung 02VLGPhD.xls LernkurveEAFs Lernkurve (Abb. 4):Korrektwahlenanteil berechnet tber die ersten 32 Erstanfluege
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung Allgemein.xls Anzahl Anflige im Versuch, durchschnittliche Dauer von Versuchsdurchlaufen etc.
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung gelernte Bluten2.xls Anteil belohnte Anfluge innerhalb VDL, "geklumpt", "zufaellig", erwartet (Abb. 14)
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung gelernte Bliten3.xls Viertel EAF Anzahl gelernte Bluten fur die Plateauphasen bei der Verteilung geklumpt (Abb. 13)
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung gelernte Bliten3.xls Zufall EAF Anzahl gelernte Bluten fur die Plateauphasen bei der Verteilung zuféllig (Abb. 13)
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung Lerngeschwindigkeit.xls Berechnung und Vorzeichentest zur Anzahl Versuchsdurchlaufe, bis die Tiere eine Verteilung
gelernt hatten (Abb. 12)
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung Praezision.x|s Berechnung und Erklérung des Néheindexes, Tabellen fiir SAS etc.
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung SPSSVLGPHD.doc Ergebnisse der T-Tests fir Unterschiede zwischen Versuchsbedingungen bzw. von 50% fur
den VDL vor und nach der Verteilungsinvertierung aus SPSS (Abb. 9 und 10)
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGLernphase.doc Ergebnisse der GLMs fiir den Korrektwahlenanteil wahrend der Lernphase
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGPlateauphase.doc Ergebnisse der GLMs fiir den Korrektwahlenanteil wéhrend der Plateauphase
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGPraezisionNaeheindex3.doc Ergebnisse der GLMs fiir die Korrelation zwischen der Anzahl Anfliige an nicht belohnende
Bluten und der Anzahl und Nahe umgebender belohnender Bliten
2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGschematischePlotsausSAS.xls Lernphase Berechnung der Kurvengleichungen fiir die generalisierten linearen Modelle der Lernphase

(Abb. 5, 6 und 11)

2Langzeitgedaechtnis/Auswertung

VLGschematischePlotsausSAS.xls

Plateauphase

Berechnung der Kurvengleichungen fiir die generalisierten linearen Modelle der
Plateauphase (Abb. 5, 7 und 8)

2Langzeitgedaechtnis/Auswertung

VLGschematischePlotsausSAS.xls

fur Sigmaplot

Werte fur SigmaPlot-Abbildungen

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

PraezisionViertel.csv

Daten fuer SAS zur Berechnung der Korrelation Bluetenanfluege-Naeheindex, "geklumpt”

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

PraezisionZufall.csv

Daten fuer SAS zur Berechnung der Korrelation Bluetenanfluege-Naeheindex, "zufaellig”

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

UIf02VLG.csv

Feldanflige aussortiert, beide Versuchsgruppen (6 Tiere), zur Auswertung mit Ulfs Makro

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

UIf02VLGGr2DatenFeld.csv

Feldanflige aussortiert, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren, zur Auswertung mit Ulfs Makro

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

UIf02VLGGr2DatenFeld.xls

Feldanfliige aussortiert, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren, zur Auswertung mit Ulfs Makro

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

UIf02VLGGr3DatenFeldohne.csv

Feldanflige aussortiert, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren, zur Auswertung mit Ulfs Makro,
ohne Spaltenueberschriften

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

UIf02VLGGr3DatenFeld.xls

Feldanfliige aussortiert, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren, zur Auswertung mit Ulfs Makro

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

VLGSAS32VDL1bis10ind91bis100.csv

Daten zur Auswertung mit SAS, Lernphasen

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien

VLGSAS32VDL21bis80und121bis180.csv

Daten zur Auswertung mit SAS, LPlateauphasen
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Ordner Datei Tabellenblatt Inhalt

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren

leGruppe2

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren

leGruppe2

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., erste Versuchsgruppe von

leGruppe2 3 Tieren

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|BI....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., erste Versuchsgruppe

leGruppe2 von 3 Tieren

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren

leGruppe3

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren

leGruppe3

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., zweite Versuchsgruppe

leGruppe3 von 3 Tieren

2Langzeitgedaechtnis/Datendateien/Origina|BI....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., zweite Versuchsgruppe

leGruppe3 von 3 Tieren

3Arbeitsgedaechntis Arbeitsgedachtnis.jnb Sigmaplotdatei mit allen Abbildungen fiir Kapitel 3

3Arbeitsgedaechntis Strategien.cdr Original CorelDraw 6.0-Datei mit (Abb. 1)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung Recency.xls Berechnung der Recency-Daten, mit und ohne Flugsequenzen (Abb. 13)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGHukiUebersicht.xls Zusammenfassung der Ergebnisse von Flugrichtung, Distanz zwischen Bliten, Anzahl
Belohnungen pro Anflugsequenz und Art der Flugsequenz

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGWMES.xls WME bis Anflug bel BLuete 35 Berechnung der Wiederanfliige bis zum 35. Anflug an belohnende Bliiten pro VDL

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMES.xIs

Fir SAS WMEDbel35 VDL...

Daten fuer die Auswertung mit SAS zur Beurteilung der Unterschiede zwischen "geklumpt”
und "zufaellig" (Abb. 4, Tab. 3, 4 und 5)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMEs.xls

Anteil WME in VDL nur bel Blue

Anteil Wiederbesuche belohnender Bliiten innerhalb eines VDLs gemessen und erwartet
(Abb. 3)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMES.xIs

Erwarteter Anteil WME

Berechnung des erwarteten Anteils Wiederbesuche innerhalb eines VDLs (Abb. 3)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGWMEStatistik.xls Anteil WME in VDL nur bel Blue Anteil Wiederbesuche belohnender Bliiten innerhalb eines VDLs gemessen und erwartet
(Abb. 3)
3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGWMEStatistik.xls Erwarteter Anteil WME Berechnung des erwarteten Anteils Wiederbesuche innerhalb eines VDLs (Abb. 3)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMEStatistik.xIs

Vergleich gemessen erwartet

Vergleich des Anteils Wiederbesuche gemessen/ erwartet per Chi-Quadrat-Test (Abb. 3)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMEVDL1bis10und91bis100.doc

Ergebnisse der GLMs fiir den Anteil Wiederbesuche wahrend der Lernphasen

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMEVDL1bis10und91bis100bis35.doc

Ergebnisse der GLMs fiir den Anteil Wiederbesuche bis zum 35. Anflug an belohnende
Bluten wéhrend der Lernphasen

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMEVDL21bis80und121bis180.doc

Ergebnisse der GLMs fiir den Anteil Wiederbesuche wéhrend der Plateauphasen

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGWMEVDL21bis80und121bis180bis35.doc

Ergebnisse der GLMs fiir den Anteil Wiederbesuche bis zum 35. Anflug an belohnende
Bluten wéahrend der Plateauphasen

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGZeitzwAnfl.xls

Anz Anfl gesamt

Uberblick Anzahl Anfluege gesamt

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGAGZeitzwAnfl.xls

Zeit zw 2 Anfl (Ende-Beginn)

Histogrammdaten Zeit zwischen zwei aufeinander folgenden Anfluegen (Abb. 5)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGLieblingsblueten.xls

Ueberblick (restliche: Berechnung)

Bestimmung der bevorzugten Reihenfolge von Blueten (beginnen mit 2 bestimmten etc.,

(Abb. 14)
3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGReihenfolgeBlueten.xIs Uberblick Tier 7 Anzahl Anfliige fur Tier 7 in Blécken von 8 Anfligen innerhalb eines VDL (Plateauphase, Abb.
16)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGReihenfolgeBlueten.xls

2,3,4,..

Anzahl Anfluge fur alle 6 in Blécken von 8 Anfliigen innerhalb eines VDL (Plateauphase)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGSequenzundStellenwertBLueten.xls

xer-Sequenzen Plateaus

Verteilung der Anflugsequenzen uber den Versuchsdurchlauf (Abb. 12)

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGSequenzundStellenwertBLueten.xls

MW Anfnr. pro Bluete EAF bel

Anflugreihenfolge belohnter Bliiten

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung

VLGSequenzundStellenwertBLueten.xIs

Einzelanfluege Anflugseq

Anteil Anflige an prinzipiell belohnende Bliten, "geklumpt”, "zufaellig”, Einzelanfluege und
Anflugsequenzen
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Dateientibersicht

Ordner Datei Tabellenblatt Inhalt

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung/Huki HukiViertel......xIs fur die endgultige Auswertung verwendete Dateien von Huki in xIs-Datei sowie dazugehoerige
Auswertung fir die Verteilung geklumpt, Versuchsdurchlaufe siehe Dateinamen.
Zusammenfassung in VLGAGHukiUebersicht.xIs.

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung/Huki Hukizufall......xls fur die endgultige Auswertung verwendete Dateien von Huki in xIs-Datei sowie dazugehoerige
Auswertung fir die Verteilung zuféllig, Versuchsdurchlaufe siehe Dateinamen.
Zusammenfassung in VLGAGHukiUebersicht.xls.

3Arbeitsgedaechntis/Auswertung/Huki Ordner Huki.... Diese Ordner enthalten die Originalausgabedateien aus Hukis Programm gloseq, die fur die
Auswertung verwendet wurden.

3Arbeitsgedaechntis/Datendateien Huki.....csv csv-Dateien fiir Hukis Programm gloseq aus Datei Huki02VLGDatenfuerglosso.xIs,
Versuchsdurchlaeufe siehe Dateinamen.

3Arbeitsgedaechntis/Datendateien Huki02VLGDatenfuerglosso.xls Daten aufbereitet fir Hukis Programm gloseq, altes Dateiformat, jedes Tabellenblatt eine csv-
Datei. Versuchsdurchldufe nach Tabellenblatthamen

3Arbeitsgedaechntis/Datendateien SASVLGAG35VDL....csv Datendateien fir SAS (Berechnung der GLMs), Wiederanflige bis zum 35. Anflug, VDLs
siehe Dateinamen

4Generalisierung BluetenfeldabgedecktmittlereQualitaet.jpg Foto des abgedeckten Bluetenfeldes (Abb. 2)

4Generalisierung FeldblueteLochballgedreht.jpg Foto eines Blutenkopfes mit Lochball (Abb. 1)

4Generalisierung FeldblueteTripelspiegelgedrehtauschnitt.jpg Foto eines Blutenkopfes mit Tripelspiegel (Abb. 1)

4Generalisierung Transfer.JNB Sigmaplotdatei mit allen Daten-Abbildungen fiir Kapitel 4

4Generalisierung/Auswertung 0209VTransferErgebnisseGrl.xls Allgemeine Auswertung der Kaefigdaten aus Versuchsphase |, erste Gruppe von 3 Tieren

4Generalisierung/Auswertung 0209VTransferErgebnisseGr2.xls Allgemeine Auswertung der Kaefigdaten aus Versuchsphase |, zweite Gruppe von 3 Tieren

4Generalisierung/Auswertung 0209VTransferErgebnisseGr3.xls Allgemeine Auswertung der Kaefigdaten aus Versuchsphase |, dritte Gruppe von 3 Tieren

4Generalisierung/Auswertung 0209VTransferWechselErgebnisseGrl.xls Allgemeine Auswertung der Kaefig- und Felddaten aus Versuchsphase I, erste Gruppe von 3
Tieren

4Generalisierung/Auswertung 0209VTransferWechselErgebnisseGr2.xls Allgemeine Auswertung der Kaefig- und Felddaten aus Versuchsphase Il, zweite Gruppe von
3 Tieren

4Generalisierung/Auswertung 0209VTransferWechselErgebnisseGr3.xIs Allgemeine Auswertung der Kaefig- und Felddaten aus Versuchsphase I, dritte Gruppe von 3
Tieren

4Generalisierung/Auswertung UIfErgebnisVTransfer.xls Allgemein Anzahl Anflige

4Generalisierung/Auswertung UlfErgebnisVTransfer.xls Ant RW (ber 100 Anflige Kéfig Anteil belohnte Anfliige tber je 100 Anfliige Kafig

4Generalisierung/Auswertung UlfErgebnisVTransfer.xls Ant RW (ber 100 Anflige Feld Anteil belohnte Anfliige ber je 100 Anfliige Feld

4Generalisierung/Auswertung UlfErgebnisVTransfer.xls Berechnung fiir SAS Berechnungen fiir SAS-Dateien

4Generalisierung/Auswertung UIfErgebnisVTransfer.xls fir SAS... Daten aufbereitet fir SAS-Auswertung

4Generalisierung/Auswertung UlfErgebnisVTransferWechsel.xls Uberblick Anzahl Anfliige, belohnt/ unbelohnt, Feld/ Kafig, pro Tier, pro VDL, Anzahl Anfliige bis zum
ersten mal Uiber 70% (Abb. 4)

4Generalisierung/Auswertung UIfErgebnisVTransferWechsel.xls Versuch VDLs Anteil belohnte Anflige im Kéfig und am Feld (Abb. 3)

4Generalisierung/Auswertung UIfErgebnisVTransferWechsel.xls Versuch Nr. Anflug Anteil belohnte Anfliige pro 100 VDLs, Feld/ Kafig (Abb. 5 und 6)

4Generalisierung/Auswertung UlfErgebnisVTransferWechsel.xls Versuch VDLs endgueltig Anzahl Anfliige pro VDL, Markierung nicht mit einbezogener VDLs

4Generalisierung/Auswertung UlfErgebnisVTransferWechsel.xls fir SAS... Daten fiir SAS-Auswertung

4Generalisierung/Auswertung VTransferWechsel.doc Ergebnisse der GLMs fiir den Anteil belohnte Anflige

4Generalisierung/Datendateien SASAnfluegevonKaefigundFeldxxxx.csv Dateien fur SAS von Kafig- und Felddaten bis xxxxAnflige

4Generalisierung/Datendateien UlfVTransfer.csv Datei zur Datenauswertung mit Ulfs Makro aus UlfVTransfer.xls, Versuchsphase |

4Generalisierung/Datendateien UlfVTransfer.xls Daten aufbereitet zur Auswertung mit Ulfs Makro

4Generalisierung/Datendateien UlfVTransferlWechsel.csv Datei zur Datenauswertung mit Ulfs Makro aus UlfVTransfer.xls, Versuchsphase II, Teil 1, aus
UlfVTransferWechsel.xls

4Generalisierung/Datendateien UlfVTransfer2Wechselohne.csv Datei zur Datenauswertung mit Ulfs Makro aus UlfVTransfer.xls, Versuchsphase II, Teil 2
ohne Spaltenueberschriften, aus UlfVTransferWechsel.xls

4Generalisierung/Datendateien UlfVTransferWechsel.csv Datei zur Datenauswertung mit Ulfs Makro aus UlfVTransfer.xls, Versuchsphase II, gesamt,
aus UlfVTransferWechsel.xls

4Generalisierung/Datendateien UlfVTransferWechsel.xls Daten aufbereitet zur Auswertung mit Ulfs Makro
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Dateientibersicht

Ordner

Datei

Tabellenblatt

Inhalt

4Generalisierung/Datendateien

VTransferWechselbisXXVDLs.csv

Dateien zur Auswertung mit SAS, Versuchsphase Il, bis zum XX. Anflug

4Generalisierung/Datendateien/Originale

A....csv

Originaldaten von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren

Gruppe 1

4Generalisierung/Datendateien/Originale  [Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren

Gruppe 1

4Generalisierung/Datendateien/Originale  |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., erste Versuchsgruppe von
Gruppe 1 3 Tieren

4Generalisierung/Datendateien/Originale  [BI....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., erste Versuchsgruppe
Gruppe 1 von 3 Tieren

4Generalisierung/Datendateien/Originale  |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren

Gruppe 2

4Generalisierung/Datendateien/Originale  [Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren

Gruppe 2

4Generalisierung/Datendateien/Originale  [B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., zweite Versuchsgruppe
Gruppe 2 von 3 Tieren

4Generalisierung/Datendateien/Originale  [BI....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., zweite Versuchsgruppe
Gruppe 2 von 3 Tieren

4Generalisierung/Datendateien/Originale  |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren

Gruppe 3

4Generalisierung/Datendateien/Originale  [Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren

Gruppe 3

4Generalisierung/Datendateien/Originale  |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., dritte Versuchsgruppe von
Gruppe 3 3 Tieren

4Generalisierung/Datendateien/Originale  [BI....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., dritte Versuchsgruppe
Gruppe 3 von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten

FeldbluetekomplettmitBlitz.JPG

Foto einer Feldbluete

5Sinnesmodalitaeten

Feldbluetevisschwarzunscharf.JPG

Foto einer Feldbluete mit schwarzer Scheibe als visueller Stimulus

5Sinnesmodalitaeten

Feldbluetevisweissunscharf.JPG

Foto einer Feldbluete mit weisser Scheibe als visueller Stimulus

5Sinnesmodalitaeten

Feldblite Lochball unscharf.JPG

Foto einer Feldbluete mit Lochball als echoakustischer Stimulus

5Sinnesmodalitaeten

FeldbliteTripelspiegelunscharf.JPG

Foto einer Feldbluete mit Tripelspiegel als echoakustischer Stimulus

5Sinnesmodalitaeten

Sinnesmodalitaeten.JNB

Sigmaplotdatei mit allen Daten-Abbildungen fir Kapitel 5

5Sinnesmodalitaeten

Stimuli.cdr

Zusammengesetztes Bild aus den verschiedene Feldbluetenfotos (Abb. 2)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

AllgemeinVSM.xls

Abb

Abbildungen zur Anzahl VDLs beendet mit 64. Anflug oder alle 32 Blueten leer getrunken

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

AllgemeinVSM.xls

Anteil VDLs mit 64 Anfluegen

Berechnung der Daten fiir Tabellenblatt Abb (Anzahl VDLs beendet mit 64. Anflug)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

AllgemeinVSM.xls

Ant VDLs mit allen bel Bli gef

Berechnung der Daten fiir Tabellenblatt Abb (Anzahl VDLs mit allen 32 Blueten geleert)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

AllgemeinVSM.xls

VDL Dauer

Durchschnittliche Dauer der VDLs

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

AllgemeinVSM.xls

Anzahl Anflige gesamt

Anzahl Anflige gesamt

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSM1bis20.doc

Ergebnisse der GLMs fiir den Anteil Korrektwahlen in den 3 Versuchsbedingungen

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMAnflugdauer.doc

Ergebnisse der GLMs fiir die Anflugdauer in den 3 Versuchsbedingungen

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMAnNflugdauer.xls

Verteilung Anflugdauer bel unbe

Histogramm Anflugdauern fir belohnte bzw. unbelohnte Anfliige in den 3
Versuchsbedingungen (Abb. 9)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMAnflugdauer.xls

MW Anflugdauer pro Tier

Mittelwerte der Anflugdauern pro Tier und Versuchsbedingung (Abb. 9)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMAnNflugdauer71bis80.xls

Verteilung Anflugdauern

Histogramm Anflugdauern fiir belohnte bzw. unbelohnte Anfliige in den 3
Versuchsbedingungen, nur VDL 71 bi 80

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMAnNflugdauer71bis80.xls

MW Anflugdauer pro Tier

Mittelwerte der Anflugdauern pro Tier und Versuchsbedingung, nur VDL 71 bis 80 (ohne
Stimuli)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungAG.xls

MW WMEs von Anfl bel Bl 5VDLs

Anteil Wiederanfliige von Anfluegen an belohnende Bliten im Verlauf des Versuches, a) alle
Anfluege, b) bis zum 32. Erstanflug, c) bis zum 32. Anflug als Mittelwerte iber je 5 VDLs.
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Dateientibersicht

Ordner

Datei

Tabellenblatt

Inhalt

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungAG.xls

Anz Anflige an bel Bl

Anzahl Anfluege an belohnende Bliten im Verlauf eines VDL fuer die 3
Versuchsbedingungen

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungAG.xls

Anteil WME von Anfl bel Bl

Anteil Wiederanfliige von Anfluegen an belohnende Bliten im Verlauf des Versuches, a) alle
Anfluege, b) bis zum 32. Erstanflug, c) bis zum 32. Anflug (Abb. 8)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungLG.xls

Leistung

Verschiedene Leistungskriterien (Anteil Korrektwahlen) als Mittelwert tiber 10 VDLs im
Verlauf des Versuches

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungLG.xIs

Leistung Detail

Anteil Korrektwahlen im Verlauf des Versuches fuer jeden VDL

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungLG.xls

EAFs

Anteil Korrektwahlen (belohnt von EAF) im Verlauf des Versuches fuer jeden VDL

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungLG.xls

MW EAFs XVDLs

Anteil Korrektwahlen (belohnt von EAF) im Verlauf des Versuches als Mittelwerte ueber je X
VDLs (Abb. 3 und 4, x=5)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMLeistungLG.xls

MW far Abb

Aenderung des Korrektwahlenanteils von vor Entfernung zu nach Entfernung der Stimuli
(Abb. 6 und 7)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMschematischePlotsausSAS.xls

Berechnungen der Generalisierten Linearen Modelle fuer die Abbildungen (Abb. 4 und 5)

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMVDL21bis30_61bis70SMTDLTag.doc

Ergebnisse der GLMs fuer den Korrektwahlenanteil vor Entfernung der Stimuli fuer die 3
Versuchsbedingungen

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMVDL26bis35_66bis75SMTDLTag.doc

Ergebnisse der GLMs fuer die Aenderung des Korrektwahlenanteils von vor zu nach
Entfernung der Stimuli fuer die 3 Versuchsbedingungen

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMVDL31bis40_71bis80SMTDLTag.doc

Ergebnisse der GLMs fuer den Korrektwahlenanteil nach Entfernung der Stimuli fuer die 3
Versuchsbedingungen

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMVDL31bis40_71bisB0SMTDLTaganders.doc

Ergebnisse der GLMs fuer den Korrektwahlenanteil nach Entfernung der Stimuli fuer die 3
Versuchsbedingungen in anderer Reihenfolge, um Unterschiede zwischen
Versuchsbegingungen besser beurteilen zu koennen.

5Sinnesmodalitaeten/Auswertung

VSMWME.doc

Ergebnisse der GLMs fuer den Anteil Wiederbesuche

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMAnflugdauerDaten.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit SAS (s. AnflugdauerDateneinTabblatt.xls

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMEchoDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMEchoDatenFeldohne.csv

Datei fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Echo (aus 02VSMEchoDatenFeld.xls), ohne
Spalteniberschriften

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGesamtDatenFeld.csv

Datei fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, gesamt

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGrlEchoDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Echo, erste Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGrl1OrtDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Ort, erste Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGrlvisDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil visuell, erste Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGr2EchoDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Echo, zweite Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGr20rtDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Ort, zweite Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGr2visDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil visuell, zweite Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGr3EchoDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Echo, dritte Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGr30rtDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Ort, dritte Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMGr3visDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil visuell, dritte Gruppe von 3 Tieren

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMOrtDatenFeld.csv

Datei fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Ort (aus 02VSMOrtDatenFeld.xls), ohne
Spalteniberschriften

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMOrtDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMvisDatenFeldohne.csv

Datei fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil visuell (aus 02VSMvisuellDatenFeld.xls), ohne
Spalteniberschriften

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

02VSMvisDatenFeld.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Teil visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

AnflugdauerDateneinTabblatt.xIs

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit SAS (ein Tabellenblatt)
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Dateientibersicht

Ordner

Datei

Tabellenblatt

Inhalt

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

AnflugdauerVDL71bis80.csv

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Anflugdauern

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

AnflugdauerVDL71bis80belohnt.csv

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit Ulfs Makro, Anflugdauern, nur belohnte Anfluege

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

SASVSM32Vs031217.xls

Daten aufbereitet fuer die Auswertung mit SAS

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

SASVSMgesamt.csv

Datei fuer die Auswertung mit SAS, alle Daten

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien

SASVSMVDL.....csv

Datei fuer die Auswertung mit SAS, jeweils fuer die angegebenen VDLs

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original

02VSMErgebnisseGrlEcho.xls

Téagliche Standardauswertung der Daten, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppel/Echo2 Versuchsbedinung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr1Echo.xls Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, erste Versuchsgruppe
eGruppel/Echo2 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr1ProtokollEcho.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, erste
eGruppel/Echo2 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppel/Echo2 Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppel/Echo2 Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., erste Versuchsgruppe von
eGruppel/Echo2 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., erste Versuchsgruppe
eGruppel/Echo2 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMErgebnisseGr1Ort.xls Tégliche Standardauswertung der Daten, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppel/Ortl Versuchsbedinung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr1Ort.xls Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, erste Versuchsgruppe
eGruppel/Ortl von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr1ProtokollOrt.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, erste
eGruppel/Ortl Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppel/Ortl Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppel/Ortl Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., erste Versuchsgruppe von
eGruppel/Ortl 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., erste Versuchsgruppe
eGruppel/Ortl von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren, Training
eGruppel/Training

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren, Training

eGruppel/Training

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original

02VSMErgebnisseGr1Vis.xls

Téagliche Standardauswertung der Daten, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppel/ivis3 Versuchsbedinung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr1ProtokollVis.xls Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, erste Versuchsgruppe
eGruppel/vis3 von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr1Vis.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, erste
eGruppel/ivis3 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppel/vis3 Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, erste Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppel/ivis3 Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., erste Versuchsgruppe von

eGruppelivis3

3 Tieren, Versuchsbedingung visuell
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Ordner Datei Tabellenblatt Inhalt

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., erste Versuchsgruppe
eGruppel/vis3 von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMErgebnisseGr2Echo.xls Téagliche Standardauswertung der Daten, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/Echo3 Versuchsbedinung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr2Echo.xls Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, zweite
eGruppe2/Echo3 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr2ProtokollEcho.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, zweite
eGruppe2/Echo3 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/Echo3 Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/Echo3 Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., zweite Versuchsgruppe
eGruppe2/Echo3 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., zweite Versuchsgruppe
eGruppe2/Echo3 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMErgebnisseGr20rt.xls Tégliche Standardauswertung der Daten, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/Ort2 Versuchsbedinung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr20rt.xls Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, zweite
eGruppe2/Ort2 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr2ProtokollOrt.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, zweite
eGruppe2/Ort2 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/Ort2 Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/Ort2 Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., zweite Versuchsgruppe
eGruppe2/Ort2 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., zweite Versuchsgruppe
eGruppe2/Ort2 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren, Training
eGruppe2/Training

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren, Training

eGruppe2/Training

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original
eGruppe2/visuelll

02VSMErgebnisseGr2Vis.xls

Téagliche Standardauswertung der Daten, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
Versuchsbedinung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original
eGruppe2/visuelll

02VSMGr2ProtokollVis.xls

Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, zweite
Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr2Vis.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, zweite
eGruppe2/visuelll Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/visuelll Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, zweite Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe2/visuelll Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., zweite Versuchsgruppe
eGruppe2/visuelll von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., zweite Versuchsgruppe

eGruppe2/visuelll

von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original
eGruppe3/Echol

02VSMErgebnisseGr3Echo.xls

Tégliche Standardauswertung der Daten, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,
Versuchsbedinung Echo
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5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr3Echo.xls Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, dritte Versuchsgruppe
eGruppe3/Echol von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr3ProtokollEcho.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, dritte
eGruppe3/Echol Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppe3/Echol Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe3/Echol Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., dritte Versuchsgruppe von
eGruppe3/Echol 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., dritte Versuchsgruppe
eGruppe3/Echol von 3 Tieren, Versuchsbedingung Echo

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMErgebnisseGr30rt.xls Tégliche Standardauswertung der Daten, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe3/Ort3 Versuchsbedinung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr30rt.xls Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, dritte Versuchsgruppe
eGruppe3/Ort3 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr3ProtokollOrt.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, dritte
eGruppe3/Ort3 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppe3/Ort3 Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,

eGruppe3/Ort3 Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., dritte Versuchsgruppe von
eGruppe3/Ort3 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., dritte Versuchsgruppe
eGruppe3/Ort3 von 3 Tieren, Versuchsbedingung Ort

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren, Training
eGruppe3/Training

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren, Training

eGruppe3/Training

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original
eGruppe3/visuell2

02VSMErgebnisseGr3Vis.xls

Téagliche Standardauswertung der Daten, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,
Versuchsbedinung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original
eGruppe3/visuell2

02VSMGr3ProtokollVis.xls

Originaldaten von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, dritte Versuchsgruppe
von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |02VSMGr3Vis.xls Protokolldateien von Versuchscomputer zusammengefasst in Exceldatei, dritte
eGruppe3/visuell2 Versuchsgruppe von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell
5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |A....csv Originaldaten von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe3/visuell2 Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Al....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, dritte Versuchsgruppe von 3 Tieren,
eGruppe3/visuell2 Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |B....csv Originaldaten von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei A...., dritte Versuchsgruppe von
eGruppe3/visuell2 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell

5Sinnesmodalitaeten/Datendateien/Original |Bl....csv Protokolldateien von Versuchscomputer, Fortsetzung von Datei Al...., dritte Versuchsgruppe

eGruppe3/visuell2

von 3 Tieren, Versuchsbedingung visuell
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Abbildungstbersicht

) ) Abb. aus: Daten aus
Kapitel |Kapitelname (kurz)| Abb. Inhalt der Abb. Piad Dateiname Pfad Datei Tabellenblatt
1 Methode 1 |Foto des Bluetenfeldes 1Methode Blutenfeld.jpg
1 Methode 2 S'chematlsghe Darstellung 1Methode Kaefigabc.cdr
eines Kaefigs
1 Methode 3 |Zeichnung einer Kunstblite  |1Methode Blutenaufbau.tif
1 Methode 4 Zelchnu"ng eines 1Methode Blutenaufbau?.tif
Kunstblitenkopfes
1 Methode 5 Schaltpl_gne der . 1Methode bliitenbauteilePhDAbb.cdr
Kunstblitenbauteile
1 Methode 6 Schlauch.system Blitenfeld 1Methode Schlauchsystem.cdr
und Kaefige
1 Methode 7 Blockschaltbilder Kunstblite 1Methode Datenleitungen.cdr
und Gesamtsystem
1 Methode 8 Schematische Darstellung des 1Methode Methodenbeispiel.cdr
Versuchsablaufes
2 Langzeitgedachtnis | 1 |[lllustration Chunking 2Langzeitgedaechtnis |Chunks.cdr
2 Langzeitgedachtnis | 2 |Blitenverteilungen 2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb
2 Langzeitgedachtnis | 3 |lllustration Naheindex 2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb
2 Langzeitgedéchtnis [ 4 [Lernkurve 2Langzeitgedaechtnis [Langzeitgedaechtnis.jnb _[2Langzeitgedaechtnis/Auswertung 02VLGPhD.xls Lernkurve EAFs
2 Langzeitgedachtnis | 5 |Modell Lernkurve 2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb [2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGschematischePlotsausSAS.xIs |Lernphase,
Plateauphase
2 Langzeitgedachtnis | 6 |[Modell Lernkurven Lernphase [2Langzeitgedaechtnis [Langzeitgedaechtnis.jnb |2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGschematischePlotsausSAS.xls _[Lernphase
2 Langzeitgedéchtnis [ 7 [Modell Lernkurven 2Langzeitgedaechtnis [Langzeitgedaechtnis.jnb [2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGschematischePlotsausSAS.xls |Plateauphase
Plateauphase
2 Langzeitgedachtnis | 8 |Modell Lernkurven 2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb [2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGschematischePlotsausSAS.xls |Plateauphase
Plateauphase
2 Langzeitgedéchtnis [ 9 [VDL 90, 91 Leistung vor und |2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb |2Langzeitgedaechtnis/Auswertung 02VLGPhD.xlIs VDL90_91
nach Verteilungsinvertierung
2 Langzeitgedachtnis | 10 |Leistung innerhalb des VDL |2Langzeitgedaechtnis [Langzeitgedaechtnis.jnb |2Langzeitgedaechtnis/Auswertung 02VLGPhD.xIs VDL 91
91
2 Langzeitgedéchtnis | 11 [Modell Lernkurven Lernphase |2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb _|2Langzeitgedaechtnis/Auswertung VLGschematischePlotsausSAS.xIs _|Lernphase
2 |Langzeitgedéchtnis [ 12 |Anzahl Versuchsdurchlaufe |2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb |2Langzeitgedaechtnis/Auswertung Lerngeschwindigkeit.xIs VDL 1-20, VDL 91-
bis Lernkriterium 120
2 Langzeitgedachtnis | 13 |Anzahl gelernte Bluten 2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb _[2Langzeitgedaechtnis/Auswertung gelernteBlueten3.xls Viertel EAF
2 Langzeitgedéchtnis [ 14 |Anteil belohnter EAFs pro 2Langzeitgedaechtnis [Langzeitgedaechtnis.jnb [2Langzeitgedaechtnis/Auswertung gelernteBlueten2.xls Uberblick
VDL gemessen/ erwartet
2 Langzeitgedachtnis | 15 |lllustration Blitenanflige am [2Langzeitgedaechtnis [Langzeitgedaechtnis.jnb |2Langzeitgedaechtnis/Auswertung Praezision.xls Bluetenanfluege 2
Feld (Viertel)
2 Langzeitgedéchtnis | 16 [Néheindex 2Langzeitgedaechtnis [Langzeitgedaechtnis.jnb _[2Langzeitgedaechtnis/Auswertung Praezision.xls Praxis
3 [Arbeitsgedachtnis 1 |lllustration Bewegungsregeln |3Arbeitsgedaechntis [Strategien.cdr
3 [Arbeitsgedachtnis 2 |Blutenverteilungen 2Langzeitgedaechtnis |Langzeitgedaechtnis.jnb
3 Arbeitsgedéchtnis 3 |Anteil Wiederbesuche 3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedachtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGWMESs.xls Anteil WME in VDL
belohnender Bliiten innerhalb nur bel Blue
eines VDLs gemessen und
erwartet
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Abbildungstbersicht

. . Abb. aus: Daten aus
Kapitel |Kapitelname (kurz)| Abb. Inhalt der Abb. Piad Dateiname Pfad Datei Tabellenblatt
3 Arbeitsgedéchtnis 4 |Anteil Wiederbesuche Viertel/ |3Arbeitsgedaechntis [Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGWMESs.xls WME bis Anflug bel
Zufall BLuete 35
3 |Arbeitsgedachtnis 5 |Haufigkeitsverteilung der 3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGZeitzwAnfl.xls Zeit zw 2 Anfl (Ende-|
Zeitintervalle zwischen zwei Beginn)
Anfligen
3 |Arbeitsgedachtnis 6 |Flugrichtungen 3Arbeitsgedaechntis  [Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung/Huki [Huki....xIs (Zsfg. Richtung (jmp)
VLGAGHukiUebersicht)
3 |Arbeitsgedachtnis 7 |Entfernung zwischen zwei 3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung/Huki |Huki....xls (Zsfg. Richtung (jmp)
nacheinander angeflogenen VLGAGHukiUebersicht)
Blueten
3 |Arbeitsgedachtnis 8 |Verteilung Anflugkategorien |3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung/Huki [Huki....xls (Zsfg. (seq)
(belohnt, Wiederanflug, VLGAGHUukiUebersicht)
unbelohnt)
3 |Arbeitsgedachtnis 9 |Durchschnittliche Zahl von 3Arbeitsgedaechntis  [Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGHukiUebersicht.xls Anz Bel in
Belohnungen pro Sequenzen
Anflugsequenz
3 Arbeitsgedéchtnis 10 [Anteil Anfluege an prinzipiell |3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedachtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGSequenzundStellenwertBLueten.|Einzelanfluege
belohnende Blueten xls Anflugseq
(Einzelanfluege/
Anflugsequenzen)
3 Arbeitsgedéchtnis 11 [Anteil verschiedener 3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedachtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung/Huki |Huki....xls (Zsfg. (seq)
Kategorien von VLGAGHukiUebersicht)
Anflugsequenzen
3 |Arbeitsgedachtnis 12 |Auftreten von Einzelanfluegen |3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedachtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGSequenzundStellenwertBLueten.[xer Sequenzen
und Anflugsequenzen xls Plateaus
innerhalb eines VDLs
3 [Arbeitsgedachtnis 13 |Recency 3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung Recency.xls Recency
3 Arbeitsgedéchtnis 14 [Beginn bevorzugt mit zwei 3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedachtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGLieblingsblueten.xls
bestimmten Blueten
3 |Arbeitsgedachtnis 15 |Wurden bestimmte Blueten zu |3Arbeitsgedaechntis |Arbeitsgedéachtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGSequenzundStellenwertBLueten.|MW Anfnr. pro
bestimmten Zeiten xls Bluete EAF bel
angeflogen?
3 |Arbeitsgedachtnis 16 [Anfliige ans Feld Tier 7 3Arbeitsgedaechntis  [Arbeitsgedéchtnis.jnb 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGReihenfolgeBlueten.xls Uberblick Tier 7
gestaffelt
4 |Generalisierung 1 |Fotos Blutenkdpfe mit 4Generalisierung FeldblueteLochballgedreh
Lochball/ Tripelspiegel t.jpg und
FeldblueteTripelspiegelge
drehtauschnitt.jpg
4 |Generalisierung 2 |Foto Blitenfeld abgedeckt 4Generalisierung Bluetenfeldabgedecktmittl
ereQualitaet.jpg
4 |Generalisierung 3 |Anteil Korrektwahlen 4Generalisierung Transfer.jnb 3Transfer/Auswertung UlfErgebnisVTransferWechsel.xls Versuch VDLs

Versuchsphase Il
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Abbildungstbersicht

. . Abb. aus: Daten aus
Kapitel |Kapitelname (kurz)| Abb. Inhalt der Abb. Piad Dateiname Pfad Datei Tabellenblatt
4 Generalisierung 4 |Anzahl Entscheidungen bis  |4Generalisierung Transfer.jnb 3Transfer/Auswertung UIfErgebnisVTransferWechsel.xls Uberblick
Korrektwahlenanteil Gber 70%
4 |Generalisierung 5 |Lernkurven mit/ohne 4Generalisierung Transfer.jnb 3Transfer/Auswertung UIfErgebnisVTransfer.xls Ant RW Uber 100
Vorerfahrung Anflige Kafig, Ant
RW tiber 100
Anflige Feld
4 |Generalisierung 6 |Lernkurven Kaefig/ extern 4Generalisierung Transfer.jnb 3Transfer/Auswertung UIfErgebnisVTransfer.xls Ant RW Uber 100
Anflige Kafig, Ant
RW tiber 100
Anflige Feld
5 Einfluss von Stimuli| 1 [Verteilung 5Sinnesmodalitaeten |Sinnesmodalitaeten.jnb
5 Einfluss von Stimuli| 2 |Fotos Feldbluten mit und ohne|5Sinnesmodalitaeten [Stimuli.cdr Originale:
Stimuli FeldbluetekomplettmitBlitz.JPG,
Feldbluetevisschwarzunscharf.JPG,
Feldbluetevisweissunscharf.JPG,
Feldblite Lochball unscharf.JPG,
FeldbliteTripelspiegelunscharf.JPG
5 |Einfluss von Stimuli| 3 [Lernkurven 5Sinnesmodalitaeten [Sinnesmodalitaeten.jnb  [5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMLeistungLG.xls MW EAFs 5VDLs
5 Einfluss von Stimuli|{ 4 |Modelle Lernkurven 5Sinnesmodalitaeten |Sinnesmodalitaeten.jnb  [5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMLeistungLG.xls und MW EAFs 5VDLs
VSMschematischePlotsausSAS.xls
5 Einfluss von Stimuli|{ 5 [Modelle Lernkurven VDL 1-20 |5Sinnesmodalitaeten |Sinnesmodalitaeten.jnb  [5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMLeistungLG.xls und Leistung Detail
VSMschematischePlotsausSAS.xls
5 Einfluss von Stimuli| 6 |Korrektwahlenniveaus vor und [5Sinnesmodalitaeten [Sinnesmodalitaeten.jnb  |5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMLeistungLG.xls MW fur Abb
nach Abnahme der Stimuli
5 |[Einfluss von Stimuli| 7 |Anderung des 5Sinnesmodalitaeten [Sinnesmodalitaeten.jnb  [5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMLeistungLG.xls MW fur Abb
Korrektwahlenniveaus durch
Abnahme der Stimuli
5 Einfluss von Stimuli| 8 [Anteil Wiederbesuche 5Sinnesmodalitaeten [Sinnesmodalitaeten.jnb  [5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMLeistungAG Anteil WME von Anfl
bel Bl
5 Einfluss von Stimuli| 9 |Schwirrflugdauern 5Sinnesmodalitaeten |Sinnesmodalitaeten.jnb  [5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMAnNflugdauern71bis80.xls Verteilung

Anflugdauern,
Anflugdauern pro
Tier
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Tabdlenlbersicht

Kapitel [Kapitelname (kurz) Tab. |[Inhalt der Tab. Pfad Datelname Bemerkungen
2 Langzeitgedachtnis 1 [Reihenfolge der Versuchsbedingungen fir PhDK Pstich.pdf
verschiedene Tiere
2 |Langzeitgedachtnis 2 |Aufteilung der Versuchsdurchléufein Lern- PhDK Pstich.pdf
und Plateauphasen
2 Langzeitgedachtnis 3 |Ergebnisse der Tests auf Normalverteilung des| 2L angzeitgedaechtnis/Auswertung SPSSVLGPhD.doc
Korrektwahlenanteilsin VDL 90 und 91
2 Langzeitgedachtnis 4 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse 2l angzeitgedaechtnis/Auswertung VLGLernphase.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM Lernphasen signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
2 Langzeitgedachtnis 5 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse Posthoc- 2L angzeitgedaechtnis/Auswertung VLGLernphase.doc
Tests Lernphasen
2 Langzeitgedachtnis 6 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse 2L angzeitgedaechtnis/Auswertung VL GPlateauphase.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM Plateauphasen signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
2 Langzeitgedachtnis 7 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse Posthoc- 2l angzeitgedaechtnis/Auswertung VL GPlateauphase.doc
Tests Plateauphasen
2 |Langzeitgedéchtnis 8 |Ergebnisse der Signifikanztests auf 2L angzeitgedaechtnis/Auswertung SPSSVLGPhD.doc
Unterschiede des Korrektwahlenanteils von
50% in VDL 90 und 91
2 Langzeitgedachtnis 9 |Ergebnisse der Signifikanztests auf 2L angzeitgedaechtnis/Auswertung SPSSVLGPhD.doc
Unterschiede zwischen den
Blitenverteilungen in VDL 90 und 91
2 Langzeitgedachtnis 10 |Naeheindex: Ergebnisse Signifikanztests GLM VL GPrézisionNaeheindex3.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht
signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
3 |Arbeitsgedéchtnis 1 [Reihenfolge der Versuchsbedingungen fir PhDK Pstich.pdf
verschiedene Tiere
3 |Arbeitsgedachtnis 2 |Aufteillung der Versuchsdurchlaufe in Lern- PhDK Pstich.pdf
und Plateauphasen
3 |Arbeitsgedachtnis 3 |Wiederbesuchsanteil: Ergebnisse 3ArbeitsgedaechntisAuswertung VLGAGWMEVDL 1bis10und91bis|Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM Lernphasen 100bis35.doc signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
3 |Arbeitsgedéchtnis 4 |Wiederbesuchsanteil: Ergebnisse 3Arbeitsgedaechntis/Auswertung VLGAGWMEVDL 21bis80und121 |Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM Plateauphasen bis180bis35.doc signifikanter Parameter in dieser Datei
moeglicherweise nicht aktuell.
3 |Arbeitsgedachtnis 5 |Wiederbesuchsanteil: Ergebnisse Posthoc- 3ArbeitsgedaechntiyAuswertung VLGAGWMEVDL 21bis80und121
Tests Plateauphasen bis180bis35.doc
4  |Generalisierung 1 [Korrektwahlenanteil Versuchsphasell: 4Generalisierung/Auswertung V TransferWechsel.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht

Ergebnisse der Signifikanztests GLM

signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
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Tabdlenlbersicht

Kapitel [Kapitelname (kurz) Tab. |[Inhalt der Tab. Pfad Datelname Bemerkungen
4  |Generalisierung 2 |Korrektwahlenanteil Versuchsphase I1: 4Generalisierung/Auswertung VTransferWechsel.doc
Ergebnisse der Posthoc-Tests GLM
5 Einfluss von Stimuli 1 |Reihenfolge der Versuchsbedingungen fur PhDK Pstich.pdf
verschiedene Tiere
5 Einfluss von Stimuli 2 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung V SM 1bis20.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM VDL 1-10 signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
5 Einfluss von Stimuli 3 |Korrektwahlenantell: Ergebnisse Posthoc- 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSM1bis20.doc
Tests VDL 1-10
5 |Einflussvon Stimuli 4 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung V SM1bis20.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM VDL 11-20 signifikanter Parameter in dieser Datei
moeglicherweise nicht aktuell.
5 Einfluss von Stimuli 5 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse Posthoc- 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung V SM 1bis20.doc
Tests VDL 11-20
5 Einfluss von Stimuli 6 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMVDL21bis30_61bis7TOSMTDL |Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM VDL 21-30 und 61-70 Tag.doc signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
5 |Einflussvon Stimuli 7 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse Posthoc- 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMVDL21his30_61bis70SMTDL
Tests VDL 21-30 und 61-70 Tag.doc
5 Einfluss von Stimuli 8 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMVDL31bis40_71bis80SMTDL |Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM VDL 31-40 und 71-80 Tag.doc signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
5 [Einflussvon Stimuli 9 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse Posthoc- 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMVDL31bis40_71bisB0OSMTDL
Tests VDL 31-40 und 71-80 Tag.doc
5 Einfluss von Stimuli 10 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMVDL26bis35 66bis75SMTDL |Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM VDL 26 bis 35 und 66 Tag.doc signifikanter Parameter in dieser Datel
bis 75 moeglicherweise nicht aktuell.
5 Einfluss von Stimuli 11 |Korrektwahlenanteil: Ergebnisse Posthoc- 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMVDL26bis35_66bis75SMTDL
Tests VDL 26 bis 35 und 66 bis 75 Tag.doc
5 Einfluss von Stimuli 12 |Wiederbesuche: Ergebnisse der 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung VSMWME.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht
Signifikanztests GLM fur alle signifikanter Parameter in dieser Datei
V ersuchsabschnitte moeglicherweise nicht aktuell.
5 Einfluss von Stimuli 13 |Anflugdauern: Ergebnisse Signifikanztests 5Sinnesmodalitaeten/Auswertung V SMAflugdauer.doc Achtung! Berechnung der Werte nicht
GLM VDL 71 bis80 signifikanter Parameter in dieser Datel
moeglicherweise nicht aktuell.
5 Einfluss von Stimuli 14 |Anflugdauern: Ergebnisse Posthoc-Tests VDL |5Sinnesmodalitaeten/Auswertung V SMAnflugdauer.doc

71 bis 80
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