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Zusammenfassung

Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurde das Nahrungssuchverhalten der in der Neotropis verbreiteten
Blumenfledermausart Glossophaga commissarisi untersucht. Die Tiere erndhren sich zu einem
groflen Teil von Nektar, den sie, dhnlich wie Kolibris, im Schwirrflug aus Bliiten speziell
adaptierter, chiropterophiler Pflanzen entnehmen. Weil die rdumliche Verteilung dieser Pflanzen im
tropischen Regenwald sehr unregelmifig und zerstreut ist, legen die Tiere auf der Suche nach
Nahrung enorm lange Flugstrecken zuriick und die von ihnen umgesetzten Energiemengen sind
extrem hoch. Die Lebensweise der Tiere erscheint daher stark limitiert von energetischen
Grenzbedingungen. Die individuelle Fitness einer Blumenfledermaus héngt ganz entscheidend von
der Effizienz ihres Nahrungssuchverhaltens ab. In den letzten Jahren haben sich daher zunehmend
Arbeiten mit der Energetik und dem Nahrungssuchverhalten von Blumenfledermiusen beschiftigt,
hauptséchlich wurden dabei Laborversuche unter der Anwendung von kiinstlichen Bliiten
durchgefiihrt - eine individuenspezifische Beobachtung der Tiere im Freiland war bisher durch ihre
néchtliche Lebensweise und der schnellen Fortbewegung in den gleichzeitig schwer zugénglichen
Regenwaldhabitaten kaum moglich.

Mit dem hier vorgestellten Kunstbliitensystem habe ich einen neuen Ansatz gefunden, Nahrung
suchende Fledermduse im Freiland zu beobachten. Dabei wurde eine grof3e Zahl kiinstlicher,
computergesteuerter Bliiten im natiirlichen Lebensraum der Tiere groBflachig ausgebracht. Die
Bliiten waren mit einem Zuckerwasservorrat versehen und konnten dadurch genau definierte
Mengen von "Nektar" an besuchende Tiere abgeben. Die Detektion der besuchenden Flederméuse
wurde mit Hilfe von Infrarot-Lichtschranken vorgenommen. Zusitzlich waren die Tiere mit
Transponderhalsbandern individuell markiert und die Bliiten mit entsprechenden Lesegeriten
ausgestattet, so dass bei jedem Bliitenbesuch eine Identifikation des Besuchers vorgenommen
wurde. Die resultierenden Daten enthalten individuelle, zeitlich und 6rtlich prizise Informationen
tiber die Suchrouten, die die Tiere im Freiland zuriicklegen.

Mit dem kiinstlichen Bliitenfeld wurden unterschiedliche energetische und kognitive
Fragestellungen zum Nahrungssuchverhalten von nektarivoren Fledermdusen untersucht:

Die Zeit- und Energiebudgets der beteiligten Tiere an den kiinstlichen Bliiten konnten préizise
bestimmt und verglichen werden mit entsprechenden Angaben aus fritheren Arbeiten, die mit
anderen Verfahren ermittelt wurden. Aus den individuellen Besuchsdaten wurden auerdem die von
den Tieren bevorzugten Fluggeschwindigkeiten ermittelt und mit den Vorhersagen von
aerodynamischen Modellen verglichen. AuBBerdem beschreibt die Arbeit die individuelle raumliche
Verteilung der Tiere, die sich bei stabiler Ressourcenverteilung auf der Untersuchungsflache
einstellte. Die GroBe und die Konstanz der von den Individuen besuchten Areale und die Anzahl der
von ihnen besuchten Bliiten werden bestimmt und diskutiert. Das Erlernen verschiedener rdumlicher
Nahrungsverteilungsmuster durch die Tiere in Umwelten unterschiedlicher Variabilitét ist Inhalt
eines weiteren Abschnittes. Die in diesem Experiment aufgezeichneten Bewegungsmuster der Tiere
wurden individuell analysiert, um die grole Variabilitdt der Suchstrategien zwischen den Individuen
darzustellen und zeitlich und rdumliche angepasste Suchstrategien der Tiere zu charakterisieren und
deren Effizienz abzuschétzen.
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Einleitung

Die Blumenflederméuse der Neotropis besetzen eine fiir Sdugetiere untypische Nahrungsnische:
Thre Nahrung besteht ganz oder zum Grofteil aus Nektar und Pollen, den sie meist im Schwirrflug
aus Bliiten entnehmen. Insgesamt sind es iiber 30 Arten der Unterfamilie Glossophaginae der
Phyllostomidae, die die Nektarresourcen mehrerer hundert chiropterophiler Pflanzenarten aus ganz
unterschiedlichen Familien als Nahrungsquelle nutzen (Dobat & Peikert - Holle, 1985).

Die engen Wechselbeziehungen zwischen den Pflanzen und den Flederméusen als ihren Bestdubern
haben sowohl bei den Pflanzen, als auch bei den Tieren zur Herausbildung spezieller
morphologischer Merkmale gefiihrt: Seitens der Fledermause sind ein verldngerter Vorderschiadel
sowie eine besonders lange Zunge mit speziellen, papilldren Strukturen charakteristische
Adaptationen an die nektarivore Lebensweise. Diese anatomischen Eigenarten der
Blumenflederméuse zusammen mit der Fihigkeit zu relativ lang anhaltendem Schwirrflug,
erleichtern es den Tieren, den Nektar aus den Bliiten zu entnehmen (v. Helversen & v. Helversen,
1975; Winter & v. Helversen, 2001).

Auch viele der chiropterophilen Pflanzenarten sind bereits aufgrund spezieller morphologischer
Merkmale leicht als solche erkennbar (v. Helversen, 1993). Typisch fiir Fledermausbliiten sind
grof3e, derbe Bliiten mit oftmals weit hervorstehenden Staubgefdflen und Stempeln.
Fledermausbliitige Pflanzen bliihen normalerweise nur nachts auf und ihre Bliiten sitzen hiufig so
exponiert an der Pflanze, dass sie von kletternden Tieren nicht erreicht werden konnen. Wegen der
ndchtlichen Lebensweise ihrer Bestduber sind die Bliiten zumeist nur unscheinbar geférbt - anstelle
visueller Signale weisen die Pflanzen oft einen charakteristischen Geruch oder echoakustische
Eigenschaften auf, mit denen sie von Flederméusen auch {iber weitere Distanzen entdeckt werden
(v. Helversen et al., 2000; v. Helversen & v. Helversen, 1999). Trotzdem sind die Pflanzen, die von
Flederméusen besucht werden, keineswegs eine morphologisch homogene Gruppe: Chiropterophilie
ist in vielen Pflanzenfamilien unabhéngig entstanden und genauso unterschiedlich, wie die
phylogenetischen Ausgangsgruppen sind, so vielfdltig sind auch die rezenten Vertreter, die dieses
Bestidubersyndrom zeigen. Ganz allgemein gilt fiir die Interaktionen zwischen Pflanzen und ihren
tierischen Bestdubern, dass in einem derartigen System beide Partner unterschiedliche Interessen im
evolutiven Wettstreit verfolgen. Im speziellen Fall der chiropterophilen Pflanzen sind Fledermause
als Bestduber vor allem deshalb von Vorteil, weil sie sich fliegend fortbewegen, relativ gro3 sind
und daher rasch weite Strecken zwischen einzelnen Bliiten zuriick legen kdnnen. Sie tragen so zu
einer besonders weitrdumigen Verbreitung des Pollens bei und je mehr verschiedene Bliiten der
gleichen Art von einer einzelnen Fledermaus besucht werden, umso hoher ist die Bestdubereffizienz
aus der Sicht der Pflanze. Auf der anderen Seite entstehen den Pflanzen aus der Interaktion mit
Fledermdusen auch erhebliche Kosten, denn um als Nahrungsquelle fiir diese iiberhaupt attraktiv zu
sein, miissen die Pflanzen relativ groBe Nektarmengen bereitstellen (v. Helversen, 1995). Letztlich
filhren die Kosten/Nutzen-Relationen seitens der Pflanzen dazu, dass chiropterophile Bliiten ihre
Bestduber mit moglichst kleinen Nektarmengen belohnen — gerade so viel, wie nétig ist, um fiir die
Fledermause noch attraktiv zu sein (Heinrich & Raven, 1972).

Da das Vorkommen der meisten chiropterophilen Pflanzen in einem Regenwaldhabitat mit seiner
enormen Artenvielfalt rfiumlich sehr weit verstreut sein kann, durchstreifen Nahrung suchende
Fledermause tatsidchlich sehr groBe Areale. Die Fortbewegung im aktiven Flug ist dabei die
Voraussetzung, um die weiten Flugstrecken zwischen den einzelnen Pflanzen in kurzer Zeit
zuriickzulegen. Im Vergleich mit der Fortbewegung laufender Tiere ist der Schlagflug aber mit sehr
hohen Energieumsatzraten verbunden (v. Helversen & Reyer, 1984; Norberg,1990). Daher kann auf
Seiten der Blumenfledermiuse ein sehr hoher Selektionsdruck auf eine energetische Optimierung
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der Nahrungssuchaktivititen angenommen werden. Entsprechend der der 'Optimal Foraging Theory
begiinstigt die natiirliche Selektion nicht nur optimierte morphologische und anatomische
Adaptationen von Nahrung suchenden Tieren, sondern auch Verhaltensweisen, die dazu beitragen,
die individuelle Fitness des Nahrungssuchers zu erhohen (Stephens & Krebs, 1986). Neben einer
energetisch moglichst giinstigen Fortbewegung erzielen Nahrung suchende Tiere auch einen
energetischen Gewinn, wenn es ihnen gelingt, die Zeit zu minimieren, die zum Auffinden der zum
Uberleben notwendigen Nahrungsmenge erforderlich ist, oder auch, indem sie den
Nettoenergieertrag je Zeiteinheit bei der Nahrungssuche maximieren und dadurch einen héheren
Energiertrag in der gleichen Zeit erwirtschaften (Schoener, 1971).

In der vorliegenden Arbeit habe ich das Nahrungssuchverhalten mehrerer Individuen der
nektarivoren Fledermausart Glossophaga commissarisi an einem vollautomatischen
Kunstbliitenfeld im Freiland untersucht. Ausgehend von Erkenntnissen iiber die Flugenergetik und
den kognitiven Leistungen beim Nahrungssuchverhalten der Tiere, die bereits aus
Laborexperimenten bekannt waren, habe ich untersucht, ob die Fledermause im Freiland
Fluggeschwindigkeiten wéhlen, die den Voraussagen aerodynamischer Modelle und den empirisch
gemessenen Geschwindigkeiten aus Flugtunnelexperimenten entsprechen und ob die Tiere
besondere Suchstrategien anwenden, um die zerstreut vorkommenden Nektarressourcen in ihrem
Lebensraum mit moglichst geringem Aufwand und moglichst hohem Ertrag zu besuchen.

Die Arbeit ist in fiinf Kapitel gegliedert: Im ersten Kapitel wird die Funktionsweise des kiinstlichen
Bliitenfeldes beschrieben, das speziell fiir diese Arbeit entwickelt wurde. AuBBerdem wird ein
Uberblick iiber die Aktivititen der Fledermiuse gegeben, die die kiinstlichen Bliiten innerhalb der
gesamten Arbeit im Feld besuchten. Im zweiten Kapitel werden energetische Parameter, wie z.B.
die Zeit- und Energiebudgets der beteiligten Tiere analysiert. Die bevorzugte
Streckenfluggeschwindigkeit der Flederméuse wird ermittelt und mit den bisherigen Voraussagen
anderer Arbeiten aus dem Freiland und im Labor verglichen. Das dritte Kapitel befasst sich dann
mit der rdumlichen Verteilung der Tiere auf der Untersuchungsfliche und im Mittelpunkt des
vierten Kapitel steht das Erlernen unterschiedlicher Ressourcenqualititen durch die Flederméuse.
Im flinften Kapitel wird versucht, auf Grundlage der im Experiment aufgezeichneten
Bewegungsmuster der Tiere individuelle Suchstrategien zu charakterisieren und deren Effizienz
abzuschitzen.

In jedem Kapitel befindet sich eine separate Einleitung, die den Leser speziell auf die jeweilige
Fragestellung hinfiihrt. Da die Methodik des Kunstbliitenfeldes bereits im ersten Kapitel detailliert
beschrieben wird, beschrianken sich die methodischen Abschnitte der Kapitel 2 bis 5 allerdings nur
auf die technischen und methodischen Aspekte, die dem jeweiligen Kapitel eigen sind.
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1. Aufbau eines computergesteuerten Systems kiinstlicher Bliiten zur Dokumentation der
Nahrungssuchaktivitdten frei fliegender Fledermause

1. Aufbau eines computergesteuerten Systems
kunstlicher Bluten zur Dokumentation der
Nahrungssuchaktivitaten frei fliegender Fledermause

Einleitung

Viele Aspekte des natiirlichen Verhaltensrepertoirs von Tieren werden nur unter den rdumlichen
Bedingungen und der Komplexitét des natiirlichen Lebensraumes ausgepriagt. Umweltfaktoren, die
einen grofen Einfluss auf das Verhalten von Tieren haben, wie z.B. der Pradationsdruck und die
Ressourcenkonkurrenz, eine unregelméfBige Nahrungsverteilung oder komplexe
Habitatstrukturierungen lassen sich unter Laborbedingungen nur schwer simulieren. Auf der
anderen Seite steht die quantitative, experimentelle Verhaltensforschung vor der generellen
Schwierigkeit, dass kontrollierte Experimente im Freiland nur sehr eingeschriankt durchfiihrbar sind.
Eine traditionelle Ausnahme hiervon bilden die Systeme der Nektarfresser: Die einfach
zusammengesetzte Nahrung (Zuckerwasser) der rdumlich stationdren Futterquellen (Bliiten) lésst
sich auch tiber experimentell steuerbare Kunstbliiten anbieten.

Entsprechend umfangreich wurde daher bislang das Nahrungssuchverhalten von Nektarfressern im
Freiland erforscht. Viele Erkenntnisse dariiber, wie Tiere z.B. die rdumlichen Gegebenheiten ihrer
Umgebung wahrnehmen und welche kognitiven Mechanismen ihrer Raumorientierung zugrunde
liegen, wurden an nektarivoren Insekten, etwa Bienen und Hummeln gewonnen (z.B. Lehrer, 1996;
Menzel et al. 1998; Makino & Sakai, 2004). Bei den Wirbeltieren handelt es sich meistens um
nektarivore Vogelarten, deren Nahrungssuchstrategien im Freiland gut untersucht sind (z.B.
Sunbirds: Wolf & Hainsworth, 1971; Amakihis: Kamil, 1978; Kolibris: Sutherland & Gass, 1995).
Unter den Sdugetieren ist die Nektarivorie dagegen eher selten, aber zum Beispiel bei einigen
Fledermausgruppen ausgeprigt — altweltlich sind einige Flughunde nektarivor, neuweltlich sind es
die Glossophaginen unter den Phyllostomiden, die sich auf Nektarnahrung spezialisiert haben.

Das Nahrungssuchverhalten der Blumenfledermause der Neotropis ist aus mehreren Griinden von
besonderem Interesse: Bedingt durch ihre néchtliche Lebensweise wird die visuelle Orientierung
fiir diese Tiere zumindest zeitweise stark eingeschrénkt. Alternativ zur visuellen Information
miissen die Tiere mit zunehmender Dunkelheit andere Orientierungssysteme benutzen: Spezifische
olfaktorische und akustische Signale neotropischer chiropterophiler Pflanzen zeigen, dass zwischen
den Blumenfledermausen und den fledermausbliitigen Pflanzen tatsidchlich andere Signalketten
evolviert sind (Dobat & Peikert-Holle, 1985; v. Helversen & v. Helversen, 1999; v. Helversen et al.,
2000; Winter & v. Helversen, 2001). Zusétzlich zu diesen externen rdumlichen Informationen spielt
bei Flederméusen aber auch die interne Reprédsentation rdumlicher Merkmale ihrer Umgebung eine
wichtige Rolle bei der Orientierung in Dunkelheit. Schon lange ist bekannt, dass Flederméuse im
Labor rasch lernen, Hindernissen immer auf den selben Wegen auszuweichen und dass sie diese
Wege sogar dann beibehalten, wenn die Hindernisse entfernt werden (Neuweiler & Mdhres, 1967).
Jiingste Laboruntersuchungen mit Blumenflederméusen in kiinstlichen Umgebungen zeigen
auBerdem, dass diese Tiere iiber ein exzellentes rdumliches Arbeitsgedichtnis verfligen und dass sie
in Diskriminationsexperimenten die interne Reprisentation rdumlicher Merkmale gegeniiber
externen strukturellen Merkmalen als Informationsquelle bevorzugen (Thiele & Winter 2004;
Winter & Stich, 2005).

Um zu tiberpriifen, in wie weit derartige Strategien der Nahrungssuche bei den Tieren auch unter
Freilandbedingungen beobachtbar sind, habe ich ein computergesteuertes Bliitenfeld fiir den
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Freilandeinsatz entwickelt, mit dem ich die rdumliche und zeitliche Dynamik des
Nahrungssuchverhaltens Bliiten besuchender Fledermause der Art Glossophaga commissarisi im
Regenwald Mittelamerikas untersucht habe. Die Anwendung kiinstlicher Bliiten im Freiland
ermoglichte es, die riumlichen Beschrankungen {iblicher Laborumgebungen zu iiberwinden und
einen Versuchsaufbau zu realisieren, dessen rdumliche Ausdehnung sich zumindest in einer
GroBenordnung befindet, die dem normalen Aktionsgebiet einer Blumenfledermaus entspricht.

Blumenfledermiuse sind klein, hoch mobil und nachtaktiv, die tropischen Habitate, in denen sie
nach Nahrung suchen sind dagegen stark strukturiert, was eine Beobachtung mit etablierten
Methoden, wie aktiver Telemetrie, Infrarotkameras oder Nachtsichtgeriten erschwert. Als
Alternative wurde im Rahmen dieser Studie die indirekte Beobachtung der Tiere an automatisierten,
kiinstlichen Bliiten gewahlt:

In Analogie zu natiirlichen Bliiten erhielten die am Versuch beteiligten Flederméduse beim Besuch
einer kiinstlichen Bliite eine kleine, definierte Menge Zuckerlosung, die sie im Schwirrflug aus der
Bliitenoffnung der kiinstlichen Bliite entnahmen. Hierzu ist lediglich eine Lichtschranke zur
Detektion eines Besuches und ein Nektarreservoir mit einer geeigneten Apparatur zur Dosierung der
Belohnung notwendig, sowie ein Rechner und ein geeignetes Steuerprogramm. Die oben erwéhnten
Versuche zur Raumkognition in Laborumgebungen wurden bereits mit derartigen Methoden
durchgefiihrt. Fiir den Freilandeinsatz mussten sie etwas abgewandelt und - nicht zuletzt - in
wasserdichte Gehduse eingebaut werden.

Die wichtigste technische Ergédnzung des Kunstbliitensystems stellt zweifellos das
Transpondersystem dar, durch das die Moglichkeit der individuellen Identifikation der
Versuchstiere moglich wurde — eine Grundvoraussetzung, um individuenbasierte Versuche im
Freiland durchfiihren zu kdnnen. Zwar lagen mit dem hier eingesetzten Transpondersystem bereits
Erfahrungen aus einem Laborversuch vor (Winter, in Vorbereitung), sowie aus einer von mir selbst
durchgefiihrten Vorstudie mit einer Freilandapparatur im Jahre 2000, die Etablierung eines groflen
Bliitenfeldes im Freiland mit mehreren Dutzend Bliiten und Ausmallen, die in der GréBenordnung
tatsdchlicher Nahrungssuchareale von nektarivoren Flederméusen liegen, sowie die Durchfiihrung
von Versuchen mit markierten, frei fliegenden Tieren wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit
jedoch zum ersten mal durchgefiihrt.

Im folgenden Kapitel wird der Aufbau und die Funktionsweise der Versuchsanlage, insbesondere
die der kiinstlichen Bliiten erklirt. Es wurde darauf Wert gelegt, dass in dieser Beschreibung die
Funktion der Komponenten deutlich wird — Materiallisten, Montage-, und Wartungsdetails befinden
sich in Anhang, Teil B. In Ergdnzung der methodischen Beschreibung werden die im Freiland
erfallten Aktivitdtsmuster von Glossophaga commissarisi dargestellt.

Methoden

Kiinstliche Bliiten

Die kiinstlichen Bliiten waren in allen hier beschriebenen Versuchen diejenigen funktionellen
Einheiten, mit denen die Flederméuse direkt interagierten und iiber welche die Verhaltensdaten der
Tiere erfasst wurden. Folgende Funktionen wurden von diesen Bliiten erfiillt:

1. Anlocken neuer Flederméause mit Hilfe eines bliitenspezifischen Geruchs

2. Registrierung von Bliitenbesuchen durch eine Infrarot (IR)-Lichtschranke und Weitergabe des
Signals an den Steuercomputer
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3. Identifizierung markierter Fledermduse anhand einer individuellen Transpondernummer und ggf.
Ubermittlung dieser Nummer an den Steuercomputer

4. Herausgabe einer Zuckerwasserbelohnung mit variabler Belohnungsmenge

Die Steuerungselektronik der Bliiten, bestehend aus dem Transponderlesegerit, einem
Spannungsregler und dem Nektarventil wurde in einem wasserdichten Gehduse (vgl. Anhang B)
untergebracht. Der Nektarvorrat befand sich leichter zugénglich aulen am Gehiuse (Abbildung 3).
Die Interaktionen mit den Tieren fanden dagegen an der ,,Bliitenkrone* statt, die eine Duftattrappe,
die Antenne des Transponderlesegerites, das offene Ende der Nektarleitung (,,Nektarium®) und die
Infrarotlichtschranke enthielt (Abbildung 1).

Die Komponenten der Bliitenkrone und ihre Funktion

Registrierung der Bliitenbesucher lber Lichtschranken

Bohrung mit

Antennenspule des ;
P Luer-Einsatz

Transponderlesegerétes

Infrarot-Sensor
Strahlengang der ANY AR l I
Lichtschranke ))))m ).
177X
Duftéffnung Kaniile zum
Anschluf} des
IR-LED Nektarschlauches

Abbildung 1:Die funktionellen Einheiten einer kiinstlichen "Bliitenkrone". Die Duftattrappe (s.
Text), der Nektarschlauch und die Anschlusskabel wurden in der Zeichnung weggelassen.

Zentrales Bauteil einer kiinstlichen ,,Bliitenkrone* ist ein PVC-Zylinder von 30 mm Durchmesser,
in dem hinter einer 5 x 10 mm grof3en, ovalen Vertiefung ein LuerLock-Gewinde eingesetzt ist. In
dieses Gewinde wird eine abgekiirzte Kaniile geschraubt, an der ein Silikonschlauch als
Nektarleitung aufgesteckt ist (Abbildung 1). Oberhalb und unterhalb der ovalen Offnung befinden
sich zwei diinne senkrechte Bohrungen: Die untere enthilt eine IR-LED, die obere einen IR-Sensor.
Um an den Nektar in so einer ,,Bliite” zu gelangen, muss die Fledermaus im Schwirrflug vor der
Bliite stehen bleiben und ihre Schnauze oder ihre Zunge in die ovale Offnung stecken. Die
Unterbrechung des Lichtstrahles 16st ein Signal am Ausgang des Sensors aus, das iiber ein
Dateninterface vom Versuchsrechner registriert wird.

Individuelle Identifikation der Tiere

Im Unterschied zu Laborversuchen, in denen Tiere zeitlich getrennt in die Versuchsumgebung
eingesetzt werden konnen, waren die Bliiten im Freilandversuch grundsitzlich immer mehreren
Tieren zugénglich, was eine eindeutige individuelle Identifizierung des Besuchers erforderlich
machte. Zusétzlich zur Detektion eines Bliitenbesuches durch die Lichtschrankenunterbrechungen
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musste daher wiahrend der Versuche im Rahmen dieser Studie auch die Identitit des
Bliitenbesuchers ermittelt werden. Zu diesem Zweck wurden die Tiere auf der Untersuchungsflache
zunachst individuell markiert:

Uber mehrere Nichte jeweils vor Beginn der Versuche wurden Blumenfledermiuse mit Stellnetzen
auf der Untersuchungsfliche gefangen, mit Transponderhalsbandern versehen und anschlieend
wieder frei gelassen. Halsbinder dhnlich den hier verwendeten werden auf dem Stationsgebiet von
La Selva bereits seit Jahren verwendet, um Flederméuse mit Farbringen zu markieren und haben
sich als gut vertriglich fiir die Tiere erwiesen. Eine néhere Beschreibung der Halsbander, sowie eine
Liste mit den Daten aller mit Transponder markierten Tiere befindet sich im Anhang (Teile A & B).

Jede der kiinstlichen Bliiten war mit einer Antenne und einem Transponderlesegerit ausgestattet, so
dass Bliitenbesuche von markierten Tieren individuell zugeordnet werden konnten (vgl. Abb.1). Das
verwendete Transpondersystem verfiigt nur iiber eine sehr geringe Reichweite von 1-2 cm. Da es
zum gewdohnlichen Verhaltensrepertoire von Blumenfledermiusen gehort, den Kopf in eine
Bliitenkrone zu stecken (vgl. Abbildung 2) und da diese Position im Schwirrflug einige hundert
Millisekunden zur Nahrungsaufnahme gehalten wird, ist dies allerdings vollig ausreichend, um die
Tiere zu identifizieren. Erforderlich wurde lediglich die Modifikation der serienmifligen Antennen
der Lesegerite. Der Schwirrflug einer Blumenfledermaus weist ndmlich eine anatomische
Besonderheit auf: Beim Fliigelabschlag werden die Fliigelspitzen bis weit vor den Korper der
Fledermaus gespreizt (v. Helversen & v. Helversen, 1975). Um den Tieren die notige
Bewegungsfreiheit beim Besuch der kiinstlichen Bliiten zu gewéhrleisten, wurden daher die
serienmédfigen Printspulen der Transponderlesegerite gegen Drahtspulen mit nur 35 mm
AuBendurchmesser ausgetauscht. ( Abbildung 2 und Anhang B).

Abbildung 2: Eine Fledermaus der Art Glossophaga commissarisi beim Anflug an eine Bliite der
Art Cobea scandens. Vor der Bliite bleibt die Fledermaus im Schwirrflug stehen. Um an den Nektar
zu gelangen, muss sie ihren Kopf tief in die Bliitenkrone einfiihren. (Aufnahme: O. v. Helversen)
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Férdersystem fiir Nektar und Futterausgabe durch Magnetventile

Die Menge der Nektarbelohnung bei einem Besuch wurde gesteuert iiber die Offnungsdauer eines
magnetisch betitigten Schlauchquetschventils. Jede Bliite wurde mit einem Nektarreservoir
ausgestattet, das durch einen Silikonschlauch mit der Bliitenkrone verbunden war. Als
Nektarreservoir dienten Einwegspritzen, die ca. 100 mm oberhalb der Bliiten6ffnung am Gehéuse
befestigt wurden (Abbildung 3). Durch eine kleine Bohrung ([J =1.5 mm) am oberen Ende der
Spritze wurde der Volumenausgleich bei abnehmendem Fliissigkeitsvorrat ermoglicht. Damit stand
an jeder Bliitenposition ein Nektarvorrat von bis zu 10 ml je Nacht zur Verfiigung. Fiir alle hier
durchgefiihrten Versuche reichte diese Menge aus, um die Nektarabgabe einer Bliite {iber die ganze
Nacht zu gewéhrleisten .

= )
— )

L E »

¥

I »
Duftattrappe
ﬂ
Aufhdngung
Klebfalle

Abbildung 3: Links: Gesamtansicht einer Kunstbliite. Rechts: Bliite im Freiland mit Duftattrappe
und Anschlufsdrdihten. Eine Klebfalle (Leimring) an der Aufhdngung der Bliite verhindert, dass
laufende Insekten in die Bliitenkrone eindringen.
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Duftattrappen zum Anlocken der Tiere

Duftsignale sind fiir die Anlockung von Flederméusen an Bliiten von besonderer Bedeutung. Die in
den letzten Jahren erfolgte Identifikation der in Fledermausbliitendiiften enthaltenen Substanzen
(Knudsen & Tollsten, 1995; v. Helversen et al., 2000) konnte ich mir zunutze machen, und
kiinstliche Duftsignale zum Anlocken der Flederméiuse an die Kunstbliiten einsetzen. Eine sehr weit
verbreitete Duftkomponente ist zum Beispiel Dimethyldisulfid (DMS). Ein Wattebausch im Inneren
einer 3 ml - Einwegspritze wurde mit 300 ul DMS getrankt und mit Hilfe einer Kantile als
Duftaustrittskanal von der Riickseite durch die Bliitenkrone gesteckt (vgl. Abb.1, Abb. 3). Das DMS
diffundierte allmihlich durch die Kaniile ins Innere der Bliitenkrone und von dort nach aufen. Die
Duftattrappen dienten in der Anfangsphase einer Feldsaison zur Anlockung von Flederméusen, da
zunéchst nicht davon ausgegangen werden konnte, dass die Tiere die ihnen unbekannten kiinstlichen
Bliiten von alleine attraktiv finden wiirden. Die Duftattrappen wurden 10 Tage nach Beginn der
Experimente von den Bliiten entfernt.

Gehéduse zur Aufnahme der Elektronik

Als Gehéduse zum Schutz gegen Regen und Spritzwasser wurden handelsiibliche PU-Rohre (LJ 50
mm) mit den dazugehorigen Steckmuffen und Gummidichtung als Deckel verwendet. Abbildung 3
zeigt links die Ansicht einer kompletten Bliite. Die Authdngung der Bliiten erfolgte an einem
Drahtbiigel, die elektrischen Zuleitungen wurden durch Bohrungen von der Unterseite in das
Gehiuse gefiihrt.

Stromversorgung, Kabel und Steckverbinder

Die Anlage wurde liber einen 110 V AC-Anschluss mit Strom versorgt, der sich in einer Hiitte
unmittelbar neben der Untersuchungsfliche befand (s. Abbildung 6). Die Elektronik war zusétzlich
durch Akkumulatoren gegen eventuelle Stromausfélle abgesichert. Detaillierte Angaben zur
Verdrahtung und Stromversorgung befinden sich im Abschnitt B des Anhangs.

Versuchsrechner und Dateninterface

Ein Notebook vom Typ Toshiba T 1850 (Intel 80386, 20 MHz, S8MB RAM), auf dem das
Betriebssystem DOS 6.0 installiert war, wurde zur Versuchssteuerung eingesetzt. Der Rechner
arbeitete schnell genug, um eine zeitliche Auflosung von < 5 ms fiir die Steuerungsaufgaben zu
gewihrleisten. Die vom Bliitenfeld kommenden Signale der Lichtschranken und die Signale an die
Magnetventile wurden {iber die parallele Schnittstelle (LPT1) des Computers kommuniziert,
wihrend die serielle Schnittstelle (COM1) fiir die Ubertragung der Transpondernummern genutzt
wurde.

Bei 50 Bliiten wurden insgesamt 150 Ein- und Ausgangsleitungen bendtigt: fiir jede Bliite je eine
Leitung fiir die Lichtschranke, ein Magnetventil und ein Transponderlesegerit. Um diese beiden
Schnittstellen auf insgesamt 150 Kommunikationskanéle zu erweitern, war deshalb ein
vorgeschaltetes Interface erforderlich.

Neben der Regelung der Kommunikation wurde in diesem Bauteil auch noch die galvanische
Trennung der Ein- und Ausgangsstromkreise realisiert: Alle Datenleitungen wurden im
Dateninterface tiber Optokoppler an die Schnittstellen des Rechners angeschlossen. Gerade fiir den
Freilandeinsatz ist diese Trennung notwendig, um einen stérungsfreien Betrieb der Komponenten zu
gewihrleisten. Ein Blockschaltbild in Abbildung 4 zeigt schematisch, wie die Funktionseinheiten
verdrahtet wurden.
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LPT - Interface Baustein | Eingangskanale  1- 32 Bliten
— 8243 (1) 1..32
Ausgangskanale 33- 64
LPT - Interface Baustein | Eingangskanile 65- 96 Bliten
=g 8243 (2) 33..64
Ausgangskanale 97-128
LPT — Interface Baustein | Eingangskanale 129-160 Bllten
= 3243 (3) 65..96
‘ Ausgangskanale 161-192
LPT — Interface Baustein ‘ Eingangskanale 193 -224 Bllten
Q - 8243 (4) | 97..100
> Ausgangskanale 225-256
S
Laptop 7 Ausgangskanale zur
Auswahl des
parallele Schnittstelle (LPT) - Transponderkanals
serielle Schnittstelle (COM) | ~atiffmm— 1 - aus - 24 — Datenselektor; Adressen: 0 -23

1 - aus - 24 — Datenselektor; Adressen: 24 - 47

7 Bit -

. 1 - aus - 24 — Datenselektor; Adressen: 48 - 71
Adressdekodierer

1 - aus - 24 — Datenselektor; Adressen: 72 - 95

1 - aus - 24 — Datenselektor; Adressen: 96 -119

Abbildung 4: Blockschaltbild aller elektronischen Komponenten der Versuchsanordnung. Jede
Bliite war mit einer Leitung an den Datenselektor fiir die Transponderleitung angeschlossen
(Interface der COM-Schnittstelle, in der Zeichnung unten), je eine weitere Leitung fiihrte von der
Lichtschranke an einen LPT - Eingangskanal und eine vom Magnetventil zu einem LPT -
Ausgangskanal (oben). 7 Ausgangskandile der LPT-Schnittstelle wurden zusdtzlich genutzt, um den
richtigen Transponderkanal auf den Eingang der seriellen Schnittstelle zu schalten.

Software zur Versuchssteuerung

Die Steuerungssoftware ist eine speziell fiir diesen Versuch erstellte Version des Programms
VERSUCH.EXE, das unter Turbo Pascal 6.0 entwickelt wurde (Y. Winter). Nach dem
Programmstart 1adt dieses Programm mehrere Konfigurationsdateien in den Arbeitsspeicher, die vor
dem Beginn einer Versuchsnacht vom Versuchsleiter individuell erstellt werden. Mit diesen
Informationen werden die Hardwarespezifikationen, die Identitdten der markierten Fledermause
sowie die Feldkonfiguration definiert. Als néchstes legt das Programm eine Textdatei an, in die
wihrend der Laufzeit des Programms die Besuchsdaten der Fledermduse geschrieben werden. Nach
der Initialisierung wird das Programm in eine fortlaufende Programmschleife versetzt, in der der
Status sdmtlicher Eingangskanile des Interfaces iiberpriift wird. Das Flussdiagramm in Abbildung 5
enthélt die wesentlichen logischen Schritte dieser Endlosschleife: Zum Beginn eines
Bliitenbesuches wird zunichst die Unterbrechung der IR- Lichtschranke detektiert: Sobald sich der
Status eines Lichtschrankenkanals in den aktiven Zustand dndert, wird der Zeitpunkt dieses
Ereignisses gespeichert. Uber 7 speziell definierte Ausgangskanile des LPT - Interface wird der
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entsprechende Transpondereingangskanal des Interface-Bausteins adressiert und auf die COM1 -
Schnittstelle des Steuercomputers geschaltet (Abbildung 4). Mithilfe der eventuell ankommenden
Signale vom Transponderlesegerit wird die Identitdt des besuchenden Tiers ermittelt. Falls es sich
dabei um eine zuldssige Transpondernummer handelt, ermittelt der Rechner, ob die Bedingungen
erfiillt sind, damit dieses Tier an der betreffenden Bliite eine Belohnung erhalten kann und 6ftnet
gegebenenfalls das entsprechende Nektarventil durch einen Ausgangsimpuls.

START

\

Laden der Konfigurationsdateien:
- Informationen Uber Hardwareeigenschaften
- Liste aller ausgegebener Transponder und Identitdtsnummern
- Konfigurationsdateien:
Blitennummern,
Ein/Ausgangskanale,
Informationen iber ortsspezifische Belohnungen

Lichtschrankenkanale Uberprifen:

Hat sich der Status einer LS geandert ? nein

Art der Besuch endet

Lichtschrankenénderung

Besuch beginnt

Transponderkanal auswahlen, Folgende Daten werden gespeichert:
Transpondernummer lesen
+ - Beginn des Besuches [JJJJ MM TT hh mm ss ms]
- Dauer der Lichtschrankenunterbrechung [ms]

- Falls identifizierbar: Tiernummer

ja - Bliitennummer

- Offnungsdauer des Bliitenventils [ms]

- haufigste ibermittelte Transponder — ID

- Anzahl Ubereinstimmender Transponder-ID's

Giiltige Transpondernummer
gelesen?

Programm verlassen

-t Belohnung ausgeben

Abbildung 5: Flufdiagramm des Programms VERSUCH.EXE zur Laufzeit
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Sobald die Lichtschranke wieder in den passiven Zustand iibergeht, ist der Bliitenbesuch
abgeschlossen und der Datensatz im Arbeitsspeicher des Rechners wird um einen neuen
Datenpunkt verldngert. DasProgramm kann jederzeit per Tastendruck durch den Benutzer
abgebrochen werden. In diesem Fall wird die Textdatei mit den Besuchsdaten auf die Festplatte des
Steuerungsrechner geschrieben und geschlossen.

Die Untersuchungsfldache

GroBe, Lage und Einrichtung

100m

Abbildung 6: Plan der Untersuchungsfliche. Abstand der Hohenlinien: 2m. Die
Untersuchungsfldche steigt von Westen nach Osten um 5 — 10 m an. Hinter dem ostlichen und
nordostlichen Rand der Untersuchungsfliche befanden sich steile Abhdnge. Dem Plan ist in
hellgrauer Farbe ein Satellitenbild der Vegetation im Kronenbereich iiberlagert. Die hochsten
Baumkronen sind dunkel schattiert.

Die Versuche wurden auf einer 1 ha groflen, quadratischen Untersuchungsfldche durchgefiihrt, die
sich auf dem Gelédnde der feldbiologischen Station La Selva befindet (Costa Rica, Provinz Heredia).
Auf der Untersuchungsflache wurden vorbereitend 121 Metallrohre im Abstand von jeweils 10 m
aufgestellt, auf die die kiinstlichen Bliiten nach Bedarf montiert werden konnten. In direkter Nidhe
der Untersuchungsflache befand sich eine kleine Hiitte, in der der Computer, das Dateninterface und
die Werkzeuge untergebracht wurden, die zur Wartung und Durchfiihrung der Versuche notwendig
waren. Eine einfache Klimaanlage sorgte fiir niedrige Temperaturen und Luftfeuchtigkeit im
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Innenraum der Hiitte. Aus Abbildung 6 geht die Anordnung der Bliitenstandorte und der Hiitte,
sowie das Hohenrelief der Untersuchungsfldache hervor.

Vegetationsdichte

Die gesamte Untersuchungsfliche ist mit tropischem Sekundirwald bewachsen. Die Dichte der
Vegetation war zum Zeitpunkt der Experimente nicht {iber die gesamte Flache einheitlich — wie aus
Abbildung 7 ersichtlich wird, nahm sie von den hoher gelegenen Bereichen der
Untersuchungsfldche bis zu den tieferen Bereichen zu. Weil die Bliiten wihrend der Versuche
gewartet werden mussten, wurden schmale Wege entlang der Bliitenstandorte frei gelassen, so dass
sie durch Personen passierbar waren. Diese Wege mussten zu Beginn einer Feldsaison und bei bei
Bedarf immer wieder mit Macheten frei geschlagen werden.

Relative Deckung [%]:

15
20
25
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35

40
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55

Abbildung 7: Vegetationsdeckung auf der Untersuchungsfldche. Je dunkler ein 10 x 10 m Quadrat
eingefdrbt ist, desto dichter war die Vegetation auf dieser Fldiche. Helle Linien markieren die
Wege, die zur Wartung der Bliiten frei gehalten wurden. Zur Bestimmung der Deckung wurde
Jjeweils am Mittelpunkt zwischen vier Bliitenpfosten in einer Héhe von 1,60 m eine Digitalkamera
(Nikon Coolpix 990) mit aufgesetztem Froschaugenobjektiv senkrecht nach oben ausgerichtet und
die Vegetation aufgenommen. Die Grauwerte der Schwarzweifsbilder wurden normiert und auf
1bit Tiefe reduziert. Anschlieffend wurde die Anzahl der schwarzen Pixel im Bild ermittelt. Dieser
Wert entspricht der Deckung im jeweiligen Quadrat. Die Abbildung ist gegeniiber Abbildung 6 um
32° gedreht.

Vorkommen chiropterophiler Bliiten im Untersuchungsgebiet

Vor Beginn der Untersuchung wurde die Untersuchungsflache nach den in Tschapka (2004)
aufgelisteten chiropterophilen Pflanzenarten durchsucht. Es wurde dabei ein einzelnes Exemplar
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von Markea neurantha am nordwestlichen Rand der Untersuchungsflidche gefunden, das allerdings
wihrend des hier beschriebenen Experimentierzeitraumes keine Bliiten ausbildete. Zur
Lokalisierung der epiphytischen Arten Weberocereus tunilla und Marcgravia serrae wurde der
Kronenbereich der Vegetation auf der Untersuchungsfliche mehrmals mit dem Fernglas abgesucht,
es wurde dabei keine blithende Pflanze der beiden Arten gesichtet. Da beide Arten im
Kronenbereich hoher Bdume in Gebieten mit Primérvegetation verbreitet sind, wihrend die
Untersuchungsfldche vor allem mit niedrigerer Sekundarvegetation bewachsen ist, ist ein groferes
Vorkommen einer der beiden Arten auf der Untersuchungsfldche auch unwahrscheinlich. Mehrere
Exemplare der epiphytischen Bromelie Vriesea gladioliflora kamen dagegen auf der
Untersuchungsflidche vor. Der Zeitpunkt der Experimente wurde jedoch so gewéhlt, dass die
Experimente auBerhalb der Bliitezeit von Vriesea lagen.

Zeitlicher Ablauf der Feldarbeiten

Die Experimente wurden in zwei Feldsaisons (FS) durchgefiihrt, zwischen denen eine
Unterbrechung von etwa 14 Monaten lag. In FS 1 wurden zunichst 20 Bliiten aufgestellt, die
Anordnung wurde jedoch spéter auf 36 Bliiten erweitert. In FS 2 standen von Beginn an 50 Bliiten
zur Verfiigung. Daraus resultierten unterschiedliche geometrische Anordnungen der Bliiten auf der
Untersuchungsfldche (siehe Tabelle 1).

Tabelle 1: Konfigurationen der Bliiten wihrend des Experimentierzeitraumes
Erste Feldsaison Zweite Feldsaison
Anordnung
der Bliiten | | 98 % | e °° oo | o o8 o8 ®e%e%%%
OO
o0 [ 4 o0 [ 4 o0 00 oo ........Q.
[ 1) [ [ [ J [ o0 00 oo e 6 06 0 O
.Q.Q.Q.0.0
00 o0 [ 3] [ L] oo 00 oo ® o 0 0 0
( 1 ( 1) o0 00 oo oo 00 oo e 060 0 0
Anzahl 20 in 5 Gruppen 28 in 9 Gruppen 36 in 9 Gruppen 50 gleichméBig
Bliiten verteilt
Beginn 02.01.2002 22.01.2002 23.01.2002 08.02.2003
Ende 21.01.2002 17.03.2002 29.05.2003
Anzahl 51 (davon 41 vor dem Beginn der 6 Tiere zusitzlich 15 Tiere unmittelbar
markierter |Experimente markiert) markiert vor dem Beginn der
Tiere Versuche neu
markiert
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Ergebnisse

Anzahl Nahrung suchender Tiere auf der Untersuchungsfldache
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Abbildung 8: Ubersicht iiber die Individuenzahlen, die wihrend beider Feldsaisons auf der
Untersuchungsfliche aktiv waren. Punkte: Tiere, die die Untersuchungsfliche sporadisch
besuchten, Kreuze: Tiere, die einen erheblichen Anteil ihres Energiebedarfs auf der
Untersuchungsfldche deckten. Tierndichte mit weniger als 5 Bliitenbesuchen wurden nicht
dargestellt. Zwischen den Néchten 75 und 76 liegt eine Pause von mehreren Monaten.

Von 72 markierten Fledermédusen wurden 46 mindestens einmal auf der Untersuchungsfliache
registriert. Insgesamt liegen Daten aus 1936 individuenspezifischen Nachten vor (= “Tierndchte®, s.
Abbildung 8). 23 Tiere in insgesamt 446 Tierndchten tranken mehr als 7.5 ml Nektar aus den
kiinstlichen Bliiten, eine Menge, deren Zuckergehalt etwa die Hélfte des Tagesenergiebedarfes
(TEU) einer Glossophaga commissarisi deckt (zur Berechnung des TEU, siehe Seite 28). Die
hochste Besuchszahl eines Tiers innerhalb einer Nacht liegt dagegen bei 1999 Besuchen. In
Abbildung 9 ist die Verteilung der Tiernidchte nach ihren Besuchszahlen angegeben: Ein grof3er
Teil der Tierndchte ist von geringem Umfang - nur knapp die Hélfte aller Tierndchte umfasst jeweils
mehr als 50 Einzelbesuche. Insgesamt 7 Individuen, die wihrend der ersten Feldsaison markiert
wurden, konnten auch in der zweiten Feldsaison wieder identifiziert werden.
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Abbildung 9: Histogramm iiber den Umfang der in den zwei Feldsaisons ermittelten Daten. Etwa die
Hiilfte aller individuellen Datensdtze enthdlt mehr als 50 Bliitenbesuche je Nacht.

Diskussion

Zuverldssigkeit des Kunstbliitensystems

Das fiir diese Arbeit entwickelte System zur Steuerung und Uberwachung von kiinstlichen Bliiten
im Freiland wurde insgesamt 187 Nichte lang in Betrieb genommen und lieferte detaillierte und
individuenspezifische Daten iiber die Nahrungssuchaktivitét frei fliegender nektarivorer
Fledermiuse. Die Erfahrung aus zwei Feldsaisons zeigt, dass das System grundsitzlich gut geeignet
ist, um Flederméuse bei Nahrungssuchaktivitdten im Freiland individuell zu beobachten. Auf der 1
ha groB3en Untersuchungsflache wurden insgesamt 72 Tiere gefangen und mit
Transponderhalsbandern markiert. Mit Hilfe von Duftattrappen, die zumindest wiahrend der ersten
Néchte an den Bliiten befestigt waren, war es ohne weiteres Vortraining moglich, die Tiere an die
ungewohnten Kunstbliiten zu gewdhnen: Ein grofer Teil — insgesamt 63% — der mit Transpondern
markierten Tiere begann nach dem Freilassen auf der Untersuchungsfldche, die Bliiten zu besuchen.
Insbesondere wihrend der ersten Feldsaison nutzten sehr viele markierte Individuen die
Untersuchungsfldche zur Nahrungssuche aus. Technische Probleme, die nach der Inbetriebnahme
des Systems auftraten, konnten vor Ort und mit relativ einfachen Mitteln behoben werden. Meistens
handelte es sich um Schiden, die durch eindringendes Wasser an der Bliitenelektronik entstanden.
Detailliertere Angaben liber den Wartungsaufwand und die Instandhaltung des Systems befinden
sich im Anhang, Teil C dieser Arbeit.

Fluktuation der Population

Tschapka (2004) bezeichnet Glossophaga commissarisi in La Selva als residente Art. Dies ist durch
Netzfinge iiber mehrere Jahre gut belegt. Uber die Ortsstetigkeit der Art auf Individuenebene ist
allerdings bisher nur wenig bekannt. Die vorliegende Studie verfolgte zwar nicht primér das Ziel,
die Populationsbewegungen zu erfassen, die individuelle Markierung der Tiere mit Transpondern
und die Wiedererkennung iiber einen Zeitraum von zwei Feldsaisons lidsst dennoch die
Schlussfolgerung zu, dass unter den Individuen von Glossophaga commissarisi in La Selva eine
hohe Fluktuation bezogen auf die lokale Umgebung herrscht. Die Beobachtung der Tiere iiber einen
langen Zeitraum ergab, dass nur 7 der insgesamt 46 Tiere, die im Rahmen der ersten Feldsaison

22



1. Aufbau eines computergesteuerten Systems kiinstlicher Bliiten zur Dokumentation der
Nahrungssuchaktivitdten frei fliegender Fledermause

markiert wurden, auch in der zweiten Feldsaison, also mindestens 14 Monate nach der Markierung
noch am selben Ort zu finden waren. Deren Anteil an der Bliitensuchaktivitét aller beobachteten
Tiere sank von 17.7 % in der ersten Feldsaison auf nur 5.9 % in der zweiten ab. Abgesehen von
diesen Einzelfillen bestand die Population in beiden Feldsaisons jedoch aus vollig
unterschiedlichen Individuen — ein Hinweis darauf, dass sich die lokale Zusammensetzung der
Population von Glossophaga commissarisi in La Selva offenbar rasch dndern kann.
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2. Messung energetischer Parameter von Nahrung
suchenden Blumenfledermausen an einem
Kunstblutensystem im Freiland

Einleitung

Die nektarivoren Fledermiuse Mittel - und Siidamerikas (Phyllostomidae: Glossophaginae)
erreichen die hochsten auf ihre Korpermasse bezogenen Energieumsatzraten unter den Sdugetieren.
Wegen ihrer geringen Korpergréf3e und der Homoiothermie ist bereits ihr energetischer
Grundumsatz sehr hoch, wéahrend des Fluges aber steigt der Energieverbrauch demgegeniiber noch
einmal auf etwa das Fiinffache an (Winter et al., 1993; Winter, 1998). Blumenflederméuse setzen
deshalb innerhalb einer einzigen Nacht eine Nektarmenge um, die etwa dem 1,5 fachen ihres
eigenen Korpergewichtes entspricht (Winter et al., 1998). Wegen dieses aullergewohnlich hohen
Masse- und Energieumsatzes bei oftmals weit zerstreuter rdumlicher Verteilung ihrer
Nektarressourcen erscheint die Lebensweise dieser Tiere als extrem limitiert von energetischen
Grenzen. Nach den Vorhersagen und Modellen der 'Optimal Foraging Theory' werden gerade fiir
derart energielimiterte Tiere unterschiedliche Optimierungsmechanismen bei der Nahrungssuche
angenommen (Norberg, 1977, 1981; Howell, 1979; Stephens & Krebs, 1986). Eine Uberpriifung
entsprechender Hypothesen anhand empirischer Untersuchungen wird leider wesentlich erschwert
durch die nichtliche Lebensweise der Tiere und ihre schnelle und weitrdumige Fortbewegung. Dies
gilt insbesondere fiir Studien, die unter Freilandbedingungen stattfinden sollen. Messungen
energetischer Parameter von Blumenfledermdusen im Freiland wurden daher bislang nur selten und
meist unter Verwendung von sehr aufwindigen Methoden durchgefiihrt, beispielsweise durch die
Messung des metabolischen Abbaus von doppelt markiertem Wasser (DMW, vgl. v. Helversen &
Reyer, 1984; Voigt et al. 2005). In alternativen Ansétzen, bei denen die direkte Beobachtung der
Tiere mit ,,herkdmmlicher* Markierung durch aktive Telemetriesender oder Knicklichter realisiert
wird, miissen dagegen Zugestindnisse an die Genauigkeit des ermittelten Energieumsatzes der Tiere
gemacht werden, da diese letztlich nur indirekt iiber die Verteilungsdichte der Pflanzen und ihrer
Nektarproduktion (,,standing crop*) vorgenommen werden kann (vgl. Horner et al., 1998). Weil
unter Laborbedingungen ein Teil der methodischen Probleme vermieden werden kann, die sich im
Freiland ergeben, bzw. die meisten Umweltbedingungen wesentlich besser zu kontrollieren sind,
und weil dort auch andere apparative Techniken zum Einsatz kommen konnen, stammen die
umfassendsten Erkenntnisse, insbesondere zum Energieumsatz der Tiere wahrend des Fluges aus
Laborversuchen, bei denen die Tiere z.B. im Windkanal oder in langgestreckten Flugtunneln fliegen
oder wo energetische Messungen auch liber den Gashaushalt der Tiere an stationdren Apparaturen
vorgenommen werden konnen (vgl. Winter, 1993, 1999; Winter et al. 1998; Voigt, 2000; Winter &
v. Helversen, 2001).

Mit Hilfe des in Kapitel 1 beschriebenen Kunstbliitensystems ist es mir jedoch gelungen, derartige
Messungen im Freiland durchzufiihren: Ich habe damit tiber mehrere Wochen die
Nahrungssuchaktivitéten frei fliegender, individuell markierter Blumenflederméuse bei
gleichzeitiger Kontrolle der von den Tieren aufgenommenen Nahrungsmenge aufgezeichnet. In
diesem Kapitel werden nun auf diese Weise ermittelte energetisch relevante Parameter, wie die
Zeit- und Energiebudgets der Blumenfledermause vorgestellt. Der Vorteil dieser Methode
gegeniiber dlteren Methoden, wie z.B. der DMW - Methode ist, dass durch die Anwendung der
kiinstlichen Bliiten gleichzeitig die von den Tieren konsumierte Nektarmenge und deren Aktivitdten
aufgezeichnet werden, woraus beispielsweise die Gesamtdauer der Aktivitdtsperioden der Tiere, die
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tiglich zuriick gelegte Flugstrecke sowie die von ihnen wihrend der Nahrungssuche bevorzugten
Fluggeschwindigkeiten abgeleitet werden konnen.

Im folgenden Kapitel werde ich diese Parameter aus den im Freilandversuch aufgezeichneten Daten
vorstellen und mit publizierten Daten aus Laborversuchen und - soweit vorhanden — auch mit
Ergebnissen aus anderen Freilandstudien vergleichen. Insbesondere werden aus den mit dem
kiinstlichen Bliitenfeld erhobenen Verhaltensdaten folgende Parameter bestimmt, die fiir eine Bilanz
des Energiehaushaltes der Tiere relevant sind:

1. Die aus den Kunstbliiten aufgenommenen Nektarmenge und der daraus resultierende
Tagesenergieumsatz

2. Die Dauer der Aktivitdtsperioden und Ruhepausen

3. Die bevorzugten Fluggeschwindigkeiten der Tiere entlang geradliniger Flugstrecken

Material und Methoden

Versuchstiere, Dauer und Ort der Feldarbeiten

Die Studie wurde iiber die Dauer von 36 Nichten vom 23.01. bis zum 28.02.2002 auf dem Gelidnde
der feldbiologischen Station La Selva im atlantischen Tieflandregenwald Costa Ricas durchgefiihrt.
Die Versuchstiere entstammten einem Kollektiv aus frei fliegenden Individuen der Art
Glossophaga commissarisi Gardner. Zu Beginn der Untersuchungen wurden 57 Exemplare dieser
Art im Untersuchungsgebiet mit Stellnetzen gefangen, mit Transpondern individuell markiert und
anschliefend am selben Ort wieder frei gelassen. Jedes gefangene Tier erhielt ein
Transponderhalsband, dessen spezifische Transpondernummer spéter eine Identifizierung mit
entsprechenden Lesegeriten ermdoglichte (Transpondersystem: Easykey, IQ Automation, Eching;
Abmessungen der Transponder: @ = 2 mm, L = 12 mm, Gewicht d. Transponders: ca. 0.1 g,
Gewicht d. gesamten Halsbandes ca. 0.3 g).

Verteilung der Kunstbliiten auf der Untersuchungsfldche

Auf der 100 x 100 m groBBen Untersuchungsfliche wurden 36 kiinstliche Bliiten installiert, aus
denen ausschlieBlich mit Transpondern markierte Tiere Nektar entnehmen konnten. Diese Bliiten
wurden in neun Gruppen mit jeweils vier Bliiten entsprechend Abbildung 19 A verteilt. Die
kiinstlichen Bliiten enthielten im Wesentlichen drei funktionelle Komponenten (s. Abb.19 B):

1. Ein Nektarreservoir und ein Magnetventil als Fordersystem, iiber das definierte Mengen von
»Nektar* (= eine Zuckerlosung mit 17 % Zuckeranteil) an die Tiere ausgegeben werden konnte.

2. Eine ,,Bliitenkrone®, aus der die Tiere Nektarbelohnungen abholen konnten. Jede Bliitenkrone
war mit einer IR-Lichtschranke ausgertistet, deren Lichtstrahl unterbrochen wurde, wenn ein
Besucher die Nektarbelohnung entnahm. Uber das Signal der Lichtschranke wurde der Besuch
vom Steuerrechner der Anlage registriert.

3. Ein Transponderlesegerit, dessen Antenne sich an der Bliitenkrone befand. Grundlage fiir eine
Herausgabe einer Belohnung an den Bliitenbesucher war die Ubermittlung einer giiltigen
Transpondernummer wihrend der Unterbrechung der Bliitenlichtschranke an den Steuerrechner.

Jede der 36 Bliiten ,,produzierte” wihrend der 36 Versuchsnédchte Nektar mit einer zeitlich
begrenzten, kontinuierlichen Sekretionsrate: Je ldnger ein Tier zwischen zwei Bliitenbesuchen an
der selben Bliite wartete, desto mehr Nektar konnte es bei seinem néchsten Besuch an der selben
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Bliite erwirtschaften. Um sicher zu stellen, dass die Tiere die Nektarbelohnungen im Laufe eines
Besuches auch vollstindig aus den Bliiten entnehmen konnten, endete die Nektarsekretion
allerdings, sobald die maximale Haltekapazitit der Bliite erreicht war. Die maximale Menge, die ein
Tier bei einem einzelnen Bliitenbesuch erzielen konnte, lag bei 60ul. Da die Berechnung der bei
einem Besuch auszugebenden Belohnungsmenge individuenspezifisch erfolgte, wurde die an
natiirlichen Ressourcen auftretende indirekte Konkurrenz zwischen mehreren Tieren, die die
gleichen Ressourcen nutzen, kiinstlich kompensiert: Die abgegebene Nektarmenge hing
ausschlieBlich von der Dauer seit dem letzten Besuch eines Tieres ab und blieb von zwischendurch
stattfindenden Besuchen anderer Tiere unbeeinflusst.
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Abbildung 10: A: Verteilung der Kunstbliiten auf der Untersuchungsfliche. Entlang der grauen
Linien verliefen die Pfade, die zur Wartung der Anlage regelmdflig begangen wurden und auf

denen rpgplmfi;/{ig die Vpgpfﬂﬁnn meprnf wurde._B: Aufkm/ einer einzelnen Kunstbliite

Wihrend des hier beschriebenen Zeitraumes wurde die individuelle Produktivitdt der Bliiten in
verschiedenen Nichten experimentell verdndert. Deswegen unterlag die raumliche Verteilung der
Nektarverfiigbarkeit zwischen den einzelnen Néchten einer gewissen Variabilitdt, wie es auch der
Situation mit natiirlichen Pflanzen entspricht, die zu unterschiedlichen Zeiten aufblithen und eine
begrenzte Blithdauer haben oder sich beziiglich ihrer Nektarsekretionsparameter und
Konzentrationen unterscheiden.

Dennoch galt innerhalb jeder Nacht fiir alle Tiere eine einheitliche rdumliche Verteilung der
Sekretionsraten und Nektarkapazitdten, das heil3t, innerhalb einer Nacht wurde allen Tieren die
gleiche Nahrungsverteilung angeboten.
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Ergebnisse

Umfang der im Freiland ermittelten Daten
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Abbildung 11: Besuchsumfdnge der 491 Tierndchte, die im Rahmen des Experiments aufgezeichnet
wurden.

Insgesamt wurden die kiinstlichen Bliiten in den fiinf Wochen des Experiments von 30 markierten
Individuen der Art Glossophaga commissarisi besucht (8 99, 22 33, woraus eine Gesamtheit
von 491 Tierndchten mit individuenspezifischen Daten resultierte. Da die Untersuchung mit frei
fliegenden Tieren in ihrem natiirlichen Lebensraum durchgefiihrt wurde, hatten die Tiere neben den
Kunstbliiten auch noch natiirliche Nahrungsoptionen in der ndheren Umgebung der
Untersuchungsfliche zur Auswahl. Aus diesem Grund verbrachten nicht alle Tiere die gesamten
Néchte auf der Untersuchungsfldche. Mehr als die Hélfte aller Tierndchte stammen beispielsweise
von Individuen, die jeweils nur bis zu 100 Bliitenbesuche an den kiinstlichen Bliiten machten (vgl.
Abbildung 11). Es ist daher notwendig, eine Vorauswahl aus den Daten zu treffen, wenn die Zeit-
und Energiebudgets der Tiere ermittelt werden sollen. Tierndchte, die nur wenige Bliitenbesuche an
den Kunstbliiten umfassen, haben nur eine geringe Aussagekraft iiber die mit aktiver Suche nach
Nahrung verbrachte Zeit und den entsprechenden Energicumsatz des beobachteten Tieres. In
solchen Féllen muss davon ausgegangen werden, dass diese Tiere auch noch anderswo einen
signifikanten Teil ihres TEU deckten, iiber dessen Umfang nichts bekannt ist. Interessant fiir
Aussagen liber den TEU und den benétigten Zeitaufwand der Nahrungsaufnahme sind dagegen vor
allem jene Tiernédchte, in denen die auf der Untersuchungsfldche aufgenommene Nektarmenge eines
Tieres einen erheblichen Anteil an der Deckung des gesamten Energieumsatzes eines Individuums
hatte. Sporadische Besucher, die die Untersuchungsflidche nur kurzzeitig nutzten, und den Hauptteil
ihres TEU anderswo deckten, wurden deshalb von der weiteren Analyse ausgeschlossen.

Festlegung eines energetischen Minimalkriteriums zur Datenauswahl fiir die
Ermittlung von Tagesenergieumsatz und Zeitbudget

Als Kriteritum, um Tiere mit geringem Nektarkonsum auf der Untersuchungsfliche von der Analyse
der nichtlichen Zeit - und Energiebudgets auszuschlieen, wurde die von einem Tier an den
Kunstbliiten aufgenommene Nektar- bzw. Energiemenge genutzt:

Der mittlere Tagesenergieumsatz einer nektarivoren Fledermaus wurde im Labor von verschiedenen
Autoren bereits sehr prazise bestimmt(vgl. Winter & v. Helversen, 2001 fiir eine
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Zusammenfassung): Der TEU ist hauptsédchlich von der Korpermasse des Tiers abhéngig und
betrdgt 1555 - M"”® (Angaben fiir M in kg).

Mit dieser Gleichung ergibt sich fiir die 8.5 g schwere Fledermaus Glossophaga commissarisi ein
mittlerer TEU von 41.5 kJ. Bei der hier verwendeten experimentellen Zuckerkonzentration im
Nektar von 17 % entspricht dieser Energiebetrag einem Volumen von insgesamt 14.4 ml Nektar,
die ein Tier innerhalb einer Nacht aufnehmen miisste, um seinen tdglichen Bedarf zu decken '.
Mindestens die Hélfte dieser Menge — also 7.5 ml Nektar, einem Energiebetrag von 21,6 kJ
entsprechend - wurde im folgenden als Kriterium fiir die Auswahl der Tierndchte genommen, fiir
die das Zeit- und Energiebudget im folgenden Abschnitt bestimmt wurde. Insgesamt 113
Tiernichte, die von 16 Tieren stammten, erfiillen dieses Kriterium.

1. Der Tagesenergieumsatz und die Aktivitatszeit frei fliegender, die
Kunstbliitenanlage besuchender Blumenflederméuse

Spezielle Methoden: Zweiphasentelemetrie zur Bestimmung eines Pausenkriteriums

Als Aktivitdtszeit eines Tiers innerhalb einer Nacht wird die gesamte Zeit angenommen, die das
Tier im Streckenflug zwischen zwei Bliitenbesuchen aktiv war, zuziiglich der Summe aller
Schwirrflugzeiten an den Bliiten.

Die Ermittlung der Schwirrflugzeiten ist mit den hier eingesetzten Methoden denkbar einfach, denn
diese Daten stehen als aufgezeichnete Dauer der Lichtschrankenunterbrechungen direkt zur
Verfligung. Prinzipiell gilt das auch fiir die Ermittlung der gesamten Transferzeit, die eine
Fledermaus zum Transfer zwischen ihren Bliitenbesuchen benétigt. Sie ergibt sich aus der Summe
aller Zeitspannen zwischen dem Abflug an einer Bliite und der Ankunft an der néchsten Bliite.

Allerdings konnen nicht alle Transferzeiten in vollem Umfang auf die gesamte Aktivititszeit
angerechnet werden, denn ein a priori unbekannter Anteil aller Transferzeiten entféllt auf
Aktivititspausen der Tiere: Aus den bereits erwdhnten Laboruntersuchungen ist bekannt, dass die
Fledermiuse nicht kontinuierlich innerhalb einer Nacht aktiv sind - vielmehr wechseln sich kiirzere
Aktivititsperioden, in denen sich die Tiere im Streckenflug oder im Schwirrflug befinden ab mit
Aktivitatspausen, die die Tiere in Ruhe verbringen (vgl. Winter, 1993). Um ein zeitliches
Unterscheidungskriterium zwischen Aktivitdtspausen und reinen Transferflugzeiten zu ermitteln,
wurde von einem Tier iiber den Zeitraum von einer Nacht ein Aktivitétssignal mit einem aktiven
Zweiphasensender aufgezeichnet, das den Wechsel zwischen Ruhepausen und aktiven Flugphasen
synchron zum Bliitenbesuchssignal aufzeichnete. Zu Beginn einer Nacht wurde dafiir ein Tier
eingefangen, das bereits vorher liber mehrere Néchte aktiv auf der Untersuchungsfldche beobachtet
worden war.

Diese Fledermaus wurde zusétzlich zum Transponder noch mit einem aktiven Zweiphasensender
(Hersteller: Holohil Systems Ltd., Typ BD-2, 0.9 g) ausgestattet. Ein solcher Zweiphasensender
enthilt einen Quecksilberschalter, dessen Schaltzustand sich entsprechend seiner raumlichen
Ausrichtung dndert. Da die Korperachse einer Fledermaus im Flug horizontal, wahrend der
Ruhephasen dagegen vertikal ausgerichtet ist, &ndert ein derartiger Sender die Impulsdauer seines
Signals abhédngig von der Aktivitét des Tiers. Auf diese Weise stand zusétzlich zu den
Bliitenbesuchsdaten dieses Tieres ein Aktivitatssignal zur Verfiigung, aus dem genau hervor ging,
wann es zwischen den Bliitenbesuchen aktiv war. Das Signal dieses Senders wurde eine Nacht lang

1 Die Umrechnungsfaktoren zur Konvertierung der Nektarmenge in Energie wurden {ibernommen aus Winter &
v. Helversen, 2001: Zuckergehalt einer 17 % Zuckerlosung: 181.5 gl”!, Energiegehalt: 15.92 kJg ™)
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synchron zu den Bliitenbesuchsdaten der Feldbliiten aufgezeichnet und ausgewertet, um zu
ermitteln, wie hdufig ein Tier zwischen zwei Bliitenbesuchen Ruhepausen einlegte und wie diese
mit den Bliitenbesuchszeiten korrelierten.

Das telemetrierte Tier besuchte die Bliiten auf der Untersuchungsfldche wéhrend der gesamten
Nacht stetig und erwirtschaftete im Laufe von insgesamt 362 Bliitenbesuchen eine gesamte
Nektarmenge von 8,15 ml, das entspricht einem gesamten Energiebetrag von 24,5 kJ. Die Signale
des Telemtriesenders konnten iiber die gesamte Nacht empfangen und aufgezeichnet werden —
demzufolge entfernte sich dieses Tier also zu keiner Zeit aus der Reichweite des Empfangers. Unter
den Bedingungen im Gelidnde betrug die Reichweite ca. 150 m; die Antenne des Empfangsgerétes
war in der Néhe der Hiitte angebracht, von der aus die Versuchsanlage gesteuert wurde * (vgl. auch
Kapitel 1 dieser Arbeit, Abbildung 6).
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Abbildung 12: Oben: Aktivitdtsperioden von Tier 103 in Nacht 37 in Aktogrammdarstellung.
Aktivitiitsperioden, wihrend derer das Tier ohne Unterbrechung aktiv flog (i. e.: Telemetriesignal:
., aktiv®), sind durch schwarze Balken dargestellt. Unten: Dauer und Aktivitdtsstatus der
Zeitspannen zwischen zwei Bliitenbesuchen. Die Zeitspannen zwischen zwei Besuchen sind in der
Reihenfolge ihres Aufireten dargestellt. Kreise symbolisieren Besuche nach Pausen, wihrend derer
das Tier zeitweise inaktiv wurde, die Kreuze stehen fiir Besuche, vor denen das Tier seit
Beendigung des vorherigen Bliitenbesuches dauernd aktiv blieb. Die gestrichelte Linie
reprdsentiert das Unterscheidungskriterium von 120 Sekunden. Damit wurden die Pausen zwischen
zwei Bliitenbesuchen optimal aufgeteilt in Transferflugpausen, wihrend derer das Tier vollstindig
aktiv blieb und Aktivitdtspausen, wihrend derer das Tier zumindest voriibergehend inaktiv wurde.

2 Als Empfénger wurde ein Synthesizer Receiver, WTI 1000, (148-152 Mhz) verwendet, als Antenne eine 50 Q
Ground-Plane (Eigenbau). Das analoge Signal wurde mit Hilfe eines Filters detektiert und in einen
Gelichspannungsimpuls umgesetzt, der automatisch als separates Signal vom Steuercomputer aufgezeichnet wurde
(vgl. a. Anhang D). Wegen der erheblichen Frequenzdrift des AM-Systems musste dennoch der Receiver tiber die
gesamte Nacht manuell neu abgestimmt werden; iiber mehrere Stunden wurde das Signal zusatzlich manuell
aufgezeichnet.
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Die gesamte mit der Methode dieses Aktivititssignals aufgezeichnete Flugzeit dieses Tiers in dieser
Nacht betrug 1h, 58 min (vgl. Aktogrammdarstellung in Abbildung 12).

Die Flugaktivitdt war auf insgesamt 100 kurze Aktivititsperioden verteilt, die durch wesentlich
langere Ruhephasen voneinander getrennt waren: Die aktiven Flugphasen dauerten im Durchschnitt
nur 1 min, 09 s (+ 45 s), die Ruhephasen dagegen 5 min, 42 s (+ 3 min, 16 s). Die kiirzeste im Laufe
der Nacht detektierte Ruhepause dauerte 1 min, 12 Sekunden, die ldngste war 17 Minuten lang. Der
Wechsel von einer Aktivitdsperiode in eine Ruheperiode erfolgte immer sehr zeitnah zum jeweils
letzten bzw. ersten Bliitenbesuch einer Aktivitdtsperiode: Zwischen dem erneuten Beginn der
Flugaktivitdt und dem Besuch der ersten Bliite innerhalb einer Aktivitdtsperiode vergingen
durchschnittlich nur 19 s (+ 15 s) und fast genauso schnell suchte das Tier am Ende einer aktiven
Phase auch wieder einen Hangplatz auf: Durchschnittlich 22 s (£ 24 s) nach dem letzten
Bliitenbesuch schaltete das Telemetriesignal wieder auf 'inaktiv' um — das ldsst den Schluss zu, dass
sich die Hangplatze, die dieses Tier wahrend der Ruhepausen aufsuchte, in direkter Ndhe der Bliiten
befanden.

Der enge zeitliche Zusammenhang zwischen dem Aktivitédtssignal des Senders und den Besuchen an
den Kunstbliiten erlaubt es mit guter Genauigkeit, die Unterscheidung zwischen Aktivititspausen
und reinen Transferflugzeiten zwischen zwei Bliitenbesuchen allein anhand der Zeitdifferenz
zwischen zwei Bliitenbesuchen vorzunehmen: In Pausen, die mehr als 120 s dauerten, legte das Tier
- von ganz wenigen Ausnahmen abgesehen - immer eine Aktivititspause ein, umgekehrt verging
nahezu immer im Falle einer Aktivitatspause zwischen dem letzten Besuch vor der Aktivitdtspause
bis zum ersten Besuch nach dieser Pause eine Zeit von mindestens 120 s (Abbildung 12, oben). Im
hier gezeigten Fall wird daher die Anzahl der falsch zugeordneten Pausen durch die Unterscheidung
mit einem Pausenkriterium von 120 Sekunden minimiert: Nur drei Pausen zwischen zwei
Besuchen, wihrend derer das Tier aktiv blieb, werden dadurch irrtiimlich den Aktivitdtspausen
zugeordnet und vier Intervalle, wihrend derer das Tier Aktivitdtspausen einlegte, werden mit
diesem zeitlichen Kriterium irrtimlich den aktiven Transferflugintervallen zugeordnet (Abbildung
12, unten).

1.1 Zeitbudgets der Tiere auf der Untersuchungsfldche

Mit dem auf diese Weise ermittelten Pausenkriterium wurden die Aktivitdtsbudgets aller Tiere
wihrend der 491 Beobachtungsnéchte bestimmt: Transferzeiten zwischen zwei Bliitenbesuchen,
die kiirzer als 120 s waren, wurden dem Aktivitdtsbudget einer Tiernacht angerechnet, fiir Pausen
zwischen zwei registrierten Bliitenbesuchen, die langer dauerten als 120 Sekunden, wurde jeweils
pauschal eine Flugzeit von 30 s addiert, die das Tier vom letzten Bliitenbesuch bis zum Aufsuchen
eines Ruheplatzes bzw. zum Verlassen der Untersuchungsflidche und zur Riickkehr auf sie
bendtigte. Die Verteilung der Aktivitdtszeiten der 113 Tiernéchte, die das energetische
Minimalkriterium von 21,6 kJ erfiillten (entsprechend 7.5 ml getrunkener Nektarmenge) zeigt
Abbildung 13.

In den meisten Féllen verbrachten die Tiere demzufolge zwischen zwei und vier Stunden mit aktiver
Nahrungssuche auf der Untersuchungsfliache (Mittelwert: 2 h, 21min, = 59 min). Der
Schwirrfluganteil an der gesamten Flugaktivitétszeit hatte mit 5 min, 38 s (= 2 min, 38 s) nur ca.
2,5 % Anteil an der gesamten Flugdauer.

Die Fledermiuse erschienen meist unmittelbar mit der Abendddmmerung auf der
Untersuchungsfliche (Mittelwert: 18:09 Uhr + 23 min) und stellten ihre Aktivititen zu Beginn der
Morgenddmmerung wieder ein (Mittelwert: 5:20 Uhr + 23 min). Unter der Annahme, dass die
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Quartiere der Tiere in der Ndhe lagen und das Aufsuchen der Untersuchungsfliche bzw. der Flug
zuriick zum Quartier nur etwas wenig mehr Zeit erforderten, ergibt sich daraus eine Gesamtzeit von
knapp tiber 11 Stunden, die die Tiere auBlerhalb des Quartiers verbrachten, was der gesamten
Dunkelheitsperiode im Untersuchungsgebiet entspricht. Etwa ein Sechstel bis ein Drittel dieser Zeit
verbrachten sie aktiv im Flug.

1.2 Auf der Untersuchungsflédche aufgenommene Nektarmenge und Tagesenergieumsatz
der Tiere
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Abbildung 13: Dauer der Nahrungssuchaktivitiiten der Tiere, die wihrend der ersten Feldsaison
iiber die Hiilfte ihres TEU auf der Untersuchungsfliche deckten. Oben: Ubersicht iiber alle 491
Ndchte. Gestrichelte Linie: 21,6 kJ Energie. Unten: Analyse der Zeitbudgets nur fiir die 113
Tierndichte von 16 Tieren, die mindestens die Hilfte des fiir Glossophaga commissarisi
anzunehmenden TEU auf der Untersuchungsfldche deckten.
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Die Tiere, die das energetische Mindestkriterium iibertrafen, besuchten die kiinstlichen Bliiten
durchschnittlich 704 ( £ 346) mal innerhalb einer Nacht, um ihren TEU mit Nektar aus den
Kunstbliiten zu decken. Die hochste Besuchszahl eines Tiers innerhalb einer Nacht umfasste 1817
Bliitenbesuche.

Sie entnahmen im Laufe einer Nacht durchschnittlich 14.2 ml Nektar (+ 4.7 ml) aus den kiinstlichen
Bliiten. Die von einem Tier in einer Nacht maximal aufgenommene Nektarmenge betrug mit 29.3
ml mehr als das Dreifache des Korpergewichts.

2. Die Bestimmung der Fluggeschwindigkeiten frei fliegender
Blumenflederméuse

Die Leistungskurven in Abbildung 14 beschreiben schematisch den Zusammenhang zwischen der
Fluggeschwindigkeit eines Tiers und der dafiir benétigten Energie je Zeiteinheit, wie er nach
aerodynamischen GesetzmiBigkeiten zu erwarten ist (Pennyquick, 1989; Rayner, 1990): Die Lage
der Kurve iiber der x-Achse wird im wesentlichen durch die zugrundeliegende Korpermasse
bestimmt, alle Kurven verlaufen U-férmig, mit einem Minimum bei der Geschwindigkeit V,uin power-
Bei dieser Geschwindigkeit ist der geringste energetische Aufwand je Zeiteinheit zu erwarten.
Fluggeschwindigkeiten oberhalb oder unterhalb dieses Minimums sind demgegeniiber mit einem
erhohten zeitlichen Energieaufwand verbunden. Da die Parameter Fluggeschwindigkeit, Flugdauer
und Flugstrecke unmittelbar voneinander abhéngig sind, gibt es fiir ein sich fliegend
fortbewegendes Tier aus energetischer Sicht jedoch bei v ux range NOCh €ine zweite
Optimalgeschwindigkeit, die immer dann zweckmaBiger ist, wenn nach der zuriick gelegten
Flugstrecke optimiert werden soll. Tatsachlich scheinen diese aus aerodynamischen Modellen
abgeleiteten Zusammenhinge zwischen den Fluggeschwindigkeiten und den damit verbundenen
Kosten fiir fliegende Tiere relevant zu sein: Viele Zugvogel passen ihre Fluggeschwindigkeit
offenbar an den ihrem Korpergewicht entsprechenden Wert fiir v ,uux range an (vgl. Rayner, 1990).
Dass auch Blumenflederméuse in der Lage sind, ihre Fluggeschwindigkeit zu regulieren und sie
gemal den Vorhersagen dhnlicher aerodynamischer Modelle optimieren, konnte bereits in einer
ausfiihrlichen Studie gezeigt werden, in der Blumenfledermiuse unterschiedlicher Korpergrofle
langere Zeit in Flugtunneln gehalten wurden, wo sie zum Nahrungserwerb weite Strecken zwischen
den beiden Enden der Tunnels fliegen mussten (Winter, 1999).

Die im Flugtunnelexperiment gemessenen Fluggeschwindigkeiten korrelieren entsprechend der
Vorhersage positiv mit der Kérpermasse der Tiere. Der Zusammenhang zwischen der Korpermasse
und der Fluggeschwindigkeit ist sogar so eng, dass eine Geschwindigkeitszunahme der Tiere bereits
im Laufe einer Versuchsnacht nachzuweisen ist, wenn die Korpermasse der Tiere durch die
Nahrungsaufnahme zunimmt. Auflerdem wurde eine positive Korrelation der mittleren
Fluggeschwindigkeit der Tiere auf den geradlinigen Streckenabschnitten der Flugtunnels
festgestellt. Die Tiere nehmen im Flugtunnel ndmlich nach einer kurzen Beschleunigungsphase eine
relativ konstante Fluggeschwindigkeit ein, die Be- und Entschleunigungsphasen bleiben deshalb auf
den niheren Bereich um eine Bliite beschrankt und wirken sich daher auf die
Durchschnittsgeschwindigkeit auf langeren Wegen weniger aus, so dass auf diesen Strecken eine
hohere mittlere Geschwindigkeit berechnet wird.
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Abbildung 14: Die Beziehung zwischen der Fluggeschwindigkeit und den energetischen
Flugkosten, dargestellt fiir zwei Tiere unterschiedlicher Kérpermasse: Die durchgezogene bzw.
die gepunktete Kurve zeigen die Verhdltnisse jeweils fiir ein Tier mit niedriger bzw. hoherer
Korpermasse . In dieser Darstellung entspricht die Geschwindigkeit Vyin power dem Minimum der
jeweiligen Leistungskurve, wihrend Vi range an dem Punkt liegt, dessen Ursprungsgerade die
Leistungskurve tangiert (verdndert nach Rayner, 1990).

Optimale Verhaltensstrategien miissen allerdings nicht zwangsldufig zu einer Minimierung der
Flugkosten fiihren, denn es gibt auch noch andere Faktoren, die die Effizienz bestimmter
Verhaltensweisen beeinflussen und die ebenfalls direkt von der geeigneten Fluggeschwindigkeit
eines Tiers abhidngen. Unter bestimmten Umstdnden sind diese sogar wichtiger als die
Streckenflugkosten (Norberg, 1981; Norberg, 1995). Beispielsweise sind mit unterschiedlichen
Geschwindigkeiten auch Unterschiede in der Sucheffizienz eines Nahrung suchenden Tiers zu
erwarten: Je schneller sich eine Fledermaus durch ihre Umwelt bewegt, desto weniger neue Bliiten
wird sie finden konnen, weil die Genauigkeit abnimmt, mit der sie ihre Umgebung wahrnimmt
(Giraldeau, 1996; Dukas, 1998; Schaefer & Schaefer, 2004), auf der anderen Seite kann sie durch
eine hohere Fluggeschwindigkeit ihre Nahrungsaufnahmerate steigern, soweit ihr die Verteilung der
Nahrung schon bekannt ist oder wenn leicht vorhersagbar ist, wie sie verteilt ist (Norberg, 1977). In
welchem Bereich sich die Fluggeschwindigkeiten von im Freiland nach Nahrung suchenden Tieren
bewegen und mit welchen Voraussagen aerodynamischer Modelle sie in Einklang stehen, wird im
folgenden Abschnitt dargestellt. Dort stelle ich die Fluggeschwindigkeiten der Nahrung suchenden
Blumenflederméuse im Freiland vor und vergleiche sie mit Literaturwerten und aerodynamischen
Modellen .

2.1 Berechnung der mittleren Fluggeschwindigkeiten der Tiere

Aus dem vorigen Abschnitt sind die Transferzeiten bekannt, mit denen die Tiere die Strecke
zwischen zwei nacheinander besuchten Bliiten zuriicklegten. Unter der Annahme, dass alle Strecken
auf der direkten Verbindungslinie zwischen Start und Ziel zuriick gelegt wurden, kdnnten die
mittleren Geschwindigkeiten der Tiere einfach als Quotient aus dem Bliitenabstand und der
Transferzeit berechnet werden. Dieser ,,Geschwindigkeitsquotient™ entspricht aber bei der
Freilandbeobachtung in einem bewaldeten Geldnde noch nicht fiir alle beobachtete Transferfliige
der mittleren Transferfluggeschwindigkeit, denn die Annahme, dass sich die Tiere immer entlang
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einer geraden Linie zwischen den Endpunkten einer Flugstrecke fortbewegten, kann im
Freilandversuch nur auf einen Teil der beobachteten Transferfliige zutreffen. An vielen Stellen der
Untersuchungsfliche wird die direkte Verbindungsroute zwischen zwei Kunstbliiten durch die
Vegetation versperrt.

4000 1 - Alle Flugstrecken
3500 A @ Kiirzeste Verbindung
3000 A entlang eines
o Korridors mdglich
%’n 2500 1 B Kiirzeste Verbindung
€ 2000 1 durch die Vegetation
T 1500 -
1000 A
500 -
O _
0.0 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0

Abstand / Zeit [ms '1]

Abbildung 15: Verteilung der Quotienten aus dem Abstand zweier Bliiten und der von den
Fledermdusen fiir die Zuriicklegung dieser Strecke benotigten Zeit. Bei geradliniger Verbindung
beider Bliiten entspricht dieser Quotient den mittleren Fluggeschwindigkeiten.

Ausgenommen hiervon waren die Wege, die bei der Einrichtung der Kunstbliitenanlage auf der
Untersuchungsfliache angelegt wurden. Sie verbinden die Bliiten auf der gesamten Flidche und
wurden wéhrend der Durchfiihrung des Experiments zur Wartung der Bliiten mehrmals tdglich
begangen. Bei Bedarf wurden sie auch noch wihrend des Experimentierzeitraums von Hindernissen
befreit. Durch die Instandhaltungswege ergab sich fiir die Flederméause ein Netzwerk aus
hindernisfreien Schneisen auf der Untersuchungsfldche, die mit ca. 1 m Breite und mindestens 2 m
Hohe groB genug waren, um als Flugkorridore genutzt zu werden.

Eine Unterteilung der berechneten Geschwindigkeiten in zwei Kategorien entsprechend des
Verlaufes der direkten Verbindungslinien zwischen Start - und Zielbliite relativ zu diesen
Flugkorridoren zeigt deutliche Unterschiede zwischen den Transferwegen, bei denen die Option
bestand, sie auf kiirzestem Weg iiber freiem Geldnde zuriick zu legen und jenen, die auf dem
kiirzesten Weg nur durch die Vegetation geflogen werden konnten (Abbildung 15).
Erwartungsgemif flogen die Tiere {iber freiem Gelidnde schneller, als auf Flugwegen, deren
kiirzeste Verbindung durch die Vegetation verlief. Wahrend die Verteilung der mittleren
Geschwindigkeiten durch die Vegetation nahezu symmetrisch ist, erscheint die
Geschwindigkeitsverteilung entlang der Flugkorridore deutlich rechtsschief und es ist nahe liegend,
anzunehmen, dass die hochsten berechneten Geschwindigkeiten genau den Transferfliigen
entsprechen, die entlang der kiirzesten Wege tiiber freier Strecke geflogen wurden.

Bevorzugt geflogene Flugstrecken

Da die Kunstbliiten zu jedem beobachteten Transferflug nur jeweils den Start- und den Zielpunkt
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exakt aufzeichneten, ist iiber den genauen Verlauf der Flugstrecken, die die Tiere zuriicklegten a
priori nichts bekannt. Weil die Vegetation auf der Untersuchungsflache nicht homogen war,
sondern durch die erwédhnten Flugkorridore durchbrochen war, stellt sich die Frage, wann die Tiere
diese Korridore als Verbindungswege nutzten. Dies erfordert eine detailliertere Unterscheidung
zwischen unterschiedlichen Transferflugklassen.

35

Bei 36 verschiedenen Bliiten gibt es insgesamt Zl n=630 Verbindungsstrecken zwischen zwei

verschiedenen Bliiten. Aufgrund der geometrischen Anordnung der Bliiten und der Flugkorridore
auf der Untersuchungsfliche wurden diese Verbindungsstrecken nach ihrer Lange und ihrer
Geometrie relativ zu den Flugkorridoren in insgesamt 35 Transferklassen eingeteilt (vgl. Abbildung
16 und Abb. 19). Die Héufigkeiten, mit denen die Tiere Transferfliige in den unterschiedlichen
Transferklassen zuriicklegten wurden bestimmt (Tabelle 2).

Tabelle 2: Verteilung der beobachteten Transferfliige auf die Transferklassen. Die letzte Zeile
enthdlt die Hdaufigkeit der Verbindungsstrecken als Korrekturfaktoren

Liange der Transferstrecke | 10 14 30 40 31 41 50 51 |Léangere
[m] Strecken
Anzahl Beobachtungen 41397 | 1118510558 | 6695 | 5087 | 4738 | 1461 | 1003 | 2423
Anzahl vorhandener 36 18 24 48 24 48 24 24 384
Verbindungsstrecken

Es gab offensichtlich zwei verschiedene Préaferenzkriterien:
1. Die Tiere suchten nach einem Bliitenbesuch meist die Bliiten in unmittelbarer Nachbarschaft auf

2. AulBlerdem ist eine leichte Bevorzugung der Flugwege festzustellen, die sich auf kiirzestem Weg
durch freies Gelidnde zuriicklegen lassen.

Wie Abbildung 17 A zeigt, fiihrte beinahe die Hélfte (49 %) aller Transferfliige der Tiere durch
vegetationsloses Gelidnde direkt zu einer der beiden Nachbarbliiten in 10 m Entfernung. Die zweit
kiirzeste Streckenkategorie zur Nachbarbliite in 14.4 m Abstand wurde nur rund ein Viertel so
hiufig gewihlt (13 %) - sie fiihrte auf kiirzester Distanz durch die Vegetation. Haufiger verlieBen
die Tiere stattdessen die aktuelle Bliitengruppe und besuchten eine der beiden Bliiten, die mit einem
Abstand von 30 m bzw. 40 m Entfernung mindestens doppelt so weit entfernt waren, sich jedoch
entlang eines geraden Flugkorridors befanden. Die Bliiten in 40 m Abstand wurden sogar noch
bevorzugt gegeniiber denen in 32 bzw. 41 m Entfernung, zu denen der direkte Verbindungsweg
wieder durch Vegetation fiihrte. Transferstrecken mit Bliitenabstidnden iiber 50 m, bei denen die
Tiere zwischen zwei nicht benachbarten Bliitengruppen wechseln mussten, spielten in diesem
Experiment offenbar eine untergeordnete Rolle — sie wurden insgesamt nur in 2.9 % aller Fille von
den Tieren als Transferflugroute ausgewéhlt.
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Abbildung 16: Schematische Darstellung wie die Verbindungswege zwischen zwei Bliiten gleicher
Ldnge und Geometrie in Transferklassen zusammengefasst wurden (Pfeile). In der oberen Reihe
sind beispielhaft einige Wege der Transferklassen eingezeichnet, die geradlinig iiber
vegetationslosem Geldnde verlaufen. Die untere Reihe enthdlt die Klassen, fiir die das Tier die
Vegetation durchqueren musste, wenn es die Wegstrecke minimieren wollte. Die Korridore, die zur
Instandhaltung des Bliitenfeldes frei von Vegetation gehalten wurden, sind als gestrichelte Linien
eingezeichnet. Die Skizze enthdlt nur fiir die acht meist benutzten Trajektorienklasse jeweils ein
Beispiel - aus Symmetriegriinden gab es auf der Untersuchungsfliche fiir jede Klasse mehrere
Strecken gleicher Geometrie und Léinge auf der Untersuchungsfliche (vgl. Tabelle 2).

Beriicksichtigt man, dass nicht alle Transferflugklassen gleich hdufig auf der Untersuchungsflache
vorkamen, beispielsweise besitzt jede Bliite zwei Nachbarn in 10 m Entfernung, aber nur einen in
14.4 m Entfernung, so wird die Bevorzugung der Transferfliige entlang der freien Flugkorridore
noch deutlicher: In Abbildung 17 B wurden die absoluten Beobachtungszahlen der Transferrouten
dividiert durch die Anzahl der entsprechenden Verbindungsstrecken auf der Untersuchungsfliche.
Die normierten Préiferenzen P,,., der Transferklassen nehmen mit guter Ndherung exponentiell zur
Wegldnge ab und koénnen mit den folgenden Regressionsgleichungen beschrieben werden (d =
Bliitendistanz):

P, (Freifiiche)=1423-¢ """

norm

P ( Vegetation )= 938'6_0'073'd

norm

Beide Gleichungen beschreiben den Zusammenhang zwischen dem Abstand zur néchsten Bliite und
der Entfernung zwischen den Bliiten sehr gut (R*> 0.96). Der Faktor b im Exponenten der
Gleichungen ist negativ und in beiden Gleichungen etwa gleich grof3. Der lineare Faktor a, der die
Steilheit beider Kurven bestimmt, ist fiir die hindernisfreien Wege etwa 1,5 mal groBer als fiir die
Wege durch die Vegetation — die Wege durch hindernisfreies Geldnde wurden also klar bevorzugt.

37



2. Messung energetischer Parameter von Nahrung suchenden Blumenflederméusen an einem
Kunstbliitensystem im Freiland

50% 1 800 -

40% ~ 700 - < Freies Gelande

°] .g 600 | @ Vegetation
T 30%- 5 500 |
g = 400
2 20% g 300
10% - I 2 200
Hﬂ T 100 -
0% +— .-y | lll:»—CL 0/ ‘ ‘ ‘
10 14 30 40 32 41 50 51 groBere 10 20 30 40 50

Abstande

Abstand zwischen Start- und Zielblite [m]

Abbildung 17: Hdufigkeit der von den Tieren gewdhlten Flugstrecken zwischen zwei Bliiten. Graue
Symbole: Transferklassen, bei denen die kiirzeste Verbindungslinie zwischen Start und Zielbliite
geradlinig ohne Hindernisse verlief; Schwarze Symbole: Wege, bei denen die kiirzesten
Verbindungswege durch die Vegetation verliefen. A: Relativer Anteil der Transferklassen an allen
Transferfliigen, B: Normierte Hdaufigkeiten unter Berticksichtigung der relativen Anzahl moglicher
Wege in jeder Transferklasse.

2.2 Fluggeschwindigkeiten beim Geradeausflug (iber freiem Geldnde

In den Transferflugklassen, die entlang eines geradlinigen vegetationsfreien Korridor verliefen
befanden sich keine Hindernisse auf der kiirzesten Verbindungslinie zwischen Start — und Zielbliite,
deshalb konnten diese Strecken geradlinig von den Tieren zuriick gelegt werden. Dieser Umstand
rechtfertigt die Annahme, dass die kiirzesten Transferflugzeiten, die in diesen Transferklassen
ermittelt wurden, genau den Transferfliigen entsprechen, die die Tiere geradlinig entlang dieser
hindernisfreien Korridore zuriicklegten. Der Modalwert der Transferzeitverteilungen in den
Transferklassen, die entlang eines Korridors verliefen, entspricht deshalb der mittleren
Geschwindigkeit, mit der die Tiere geradlinig iiber vegetationsloses Geldnde fliegen.

Tabelle 3: Mittlere Flugzeiten und Fluggeschwindigkeiten der Tiere beim geradlinigen
Flug iiber freies Geldnde

Abstand zw. Start- und Zielbliite [m] 10 30 40 50
Transferzeit bei geradlinigem Flug [s] | 2,9 (£0,3) | 7,1 (£0,6) | 9,5(£0,9) | 12,5 (= 1,6)
Durchschnittsgeschwindigkeit beim 35 472 472 4,0
geraden Streckenflug [ms™']

Abbildung 18 zeigt die Transferflugzeiten fiir die vier bevorzugten Transferklassen, die entlang

eines Korridors verliefen. Die Flugzeitverteilungen sind deutlich linksschief verteilt. Die bevorzugte
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mittlere Geschwindigkeit fiir den Geradeausflug zwischen beiden Bliiten wurde aus den
Transferflugzeitverteilungen bestimmt, indem jeweils an das kiirzeste Drittel der Verteilungen eine
Normalverteilung mit dem Marquardt-Levenberg Algorithmus an die Rohdaten angepasst wurde
(Programm: Sigma Plot 8.0%, Funktion: Regression Wizard, Gaussian, 3 Parameter).

. 2
Die Gleichung fiir die Normalverteilungen lautet y=ae —05 (%‘ . Sie liefert jeweils mit xy den
Mittelwert und mit b die Varianz der an eine bestimmte Transferflugzeitverteilung angepassten
Normalverteilung. Auf diese Weise wurden fiir alle untersuchten Transferklassen die Mittelwerte
und die Varianzen bzw. die Standardabweichungen der angepassten Transferzeitverteilungen
gefunden, mit denen schlieBlich die echte Durchschnittsgeschwindigkeit beim geradlinigen
Streckenflug tiber freies Gelidnde berechnet wurde. Die Ergebnisse sind in Tabelle 3
zusammengefasst.

0.4 -
Bliitenabstand: 10 m

0.2 1

0.0 = qDDDDDDDD?D ============= T = ‘
0.4 1

Bliitenabstand: 30 m

0.2 1

00 DDH ‘ DDDDDDD:‘J zzzzzzzz =

T \
0.2
Bliitenabstand: 40 m

/[ i Hﬂmﬂﬂﬂﬂﬂﬂﬂwﬂﬂﬂmﬁr—n—k—]m mmmmmmm

Relative Haufigkeit je Transferklasse

0.0 \
0.1
Bliitenabstand: 50 m
0.05-
0.0 dl ‘Hﬂﬂﬂﬂﬂﬂﬂﬂﬂﬂﬂﬂmﬂmmmm
. \ T T T 1 1
0 5 10 15 20 25 30

Transferflugdauer [s]
Abbildung 18: Verteilung der Flugzeiten zwischen zwei Bliiten entlang hindernisfreiem Geldnde.
Die Sdulen geben die beobachtete Verteilung an (Intervallbreite: 0.6 s); Die Linien entsprechen
den Gaufsverteilungen, die an die jeweilige Verteilung angepasst wurden.
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Diskussion

Der Tagesenergieumsatz der beobachteten Fledermé&use

Die taglichen Energieumsédtze und die Aktivitdtszeiten von mehreren Nahrung suchenden
Blumenfledermausen wurden iiber einen ldngeren Zeitraum bestimmt, indem den individuell
markierten Tieren eine groflere Anzahl kiinstliche Bliiten angeboten wurden, aus denen sie auf
freiwilliger Basis bekannte Mengen Nektar in kontrollierten Mengen entnehmen konnten. Dass nur
in 113 der insgesamt 481 Tierndchten iiberhaupt mehr als die Hélfte des erwarteten
Energieumsatzes an den Kunstbliiten erwirtschaftet wurden, ist eine Folge des offenen
Versuchsdesigns, das hier gewéhlt wurde. Im Gegensatz zu entsprechenden Versuchsansétzen in
Laborumgebungen hat man im Freiland keine experimentelle Kontrolle iiber die Beteiligung der
Tiere am Versuch. Aus diesem Grund kann nicht verhindert werden, dass viele Tiere die
Versuchsanordnung nur teilweise zur Deckung ihres Nahrungsbedarfes nutzen.

Trotzdem konnen die in dieser Arbeit ermittelten Energieumsétze und die von den Tieren
aufgewendeten Zeitbudgets gut mit Daten aus anderen Arbeiten verglichen werden. Der grof3e
Vorteil der hier verwendeten Methode liegt nimlich darin, dass neben dem von den Tieren
getrunkenen Nektarvolumen auch genaue Daten iiber die Besuchsaktivitdten der Tiere und die von
thnen zuriick gelegten Flugstrecken vorliegen.

Die genaueste Methode, den TEU von Blumenfledermadusen unter Freilandbedingungen zu
bestimmen, besteht zweifellos in der Messung des metabolischen Abbaus von doppelt markiertem
Wasser. Mit dieser Methode wurde schon vor lidngerer Zeit der TEU frei fliegender
Blumenflederméuse der 11,5g schweren Blumenfledermausart Anoura caudifer mit 51kJ d™' sehr
préizise ermittelt (v. Helversen & Reyer, 1984). Der Nachteil der Methode ist allerdings ihr hoher
experimenteller und apparativer Aufwand. Auflerdem beinhaltet die Methode keine direkte
Beobachtung der Aktivititen der Tiere. Uber eine Messung der vor Ort vorhandenen Bliitendichte,
deren Nektarproduktivitidt und der Zuckerkonzentration des Nektars kann zusammen mit dieser
Methode jedoch abgeschitzt werden, wie weit und wie lange eine Fledermaus innerhalb einer Nacht
nach Nahrung suchen miisste, um ihren TEU bei der vorhandenen Nahrungsdichte zu
erwirtschaften.

In einem alternativen Ansatz beobachteten Horner et al. (1998) frei fliegende Individuen der Art
Leptonycteris curasoae mit Knicklichtern bzw. mit Hilfe von aktiven Telemetriesendern. Sie
bestimmten mit beiden Methoden die Aufenthaltsorte der Flederméuse und deren individuelle
Aktivitatsbudgets. Gleichzeitig fiihrten sie Nektarmessungen an den Pflanzen im Aktionsgebiet der
Tiere durch. Aus diesen Daten rechneten die Autoren dann den Energieumsatz der Flederméuse
wihrend der Beobachtungszeit aus. Diese Methode erfordert ebenfalls einen hohen
Beobachtungsaufwand, da die Ortungen der Knicklichter bzw. die Telemetriesignale der Tiere
manuell und fiir jedes beobachtete Tier einzeln iiberwacht werden miissen.

Fiir beide beschriebenen Methoden ist ein relativ hoher Schétzfehler bei der Ermittlung der von den
Tieren aufgenommenen Nektarmenge anzunehmen, weil von der durch Nektarmessungen an
Pflanzen bestimmten 'standing crop' nicht ohne weiteres auf die Nahrungsmenge geschlossen
werden kann, die fiir die Tiere tatséchlich erreichbar war (vgl. Possingham, 1988, 1989).

Wie oben bereits erwdhnt wurde, benétigt ein einzelnes Individuum der Art Glossophaga
commissarisi eine Menge von ca. 14.4 ml Nektar um ihren nach der Korpergrofle geschétzten
mittleren TEU auf der Untersuchungsfldche zu decken. Um eine Menge dieser Grofenordnung aus
den Bliiten zu entnehmen, bendtigten die meisten Tiere eine Flugdauer zwischen 2 bis 4 h
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(Abbildung 13) - ein Wert, der die Befunde aus anderen Studien bestétigt: Unter Laborbedingungen
lieBBen sich durch Variation der taglichen Hell/Dunkel-Phasen bei Glossophaga commissarisi
ndchtliche Flugzeiten zwischen 1 und 8 h erzwingen, wobei eine langere Flugaktivitét einher geht
mit signifikant hoheren Energieumsatzraten (Winter & v. Helversen, 1998). In einer weiteren
Laborstudie zu den Flugkosten der nahe verwandten, mit 11.7 g nur etwas schweren Glossophaga
soricina antillarum ermittelten Winter et al. (1993) eine Gesamtflugzeit von 5 h je Nacht bei einem
TEU von 41 kJ. Howell (1979) schitzt fiir die 23 g schwere Leptonycteris curasoae ein Zeitbudget
von 3 h, das fiir die Suche nach Nahrung aufgewendet wird, dieser Wert wurde 1998 von Horner et
al. auf 190 Minuten prézisiert. V. Helversen & Reyer maflen 1984 den Tagesenergieumsatz der 11.5
g schweren Blumenfledermaus Anoura caudifer mit der Schwerwassermethode und gaben auf der
Basis dieses ermittelten Wertes und den Kenntnissen des Ruheenergiebedarfs sowie der
energetischen Kosten der Flugaktivititen der Tiere eine Flugzeit von insgesamt 3 — 4 h je Nacht als
realistische Ndherung fiir kleinere Blumenfledermausarten an. Die in dieser Studie von
Glossophaga commissarisi auf der Untersuchungsfliche erwirtschafteten Energiebetrdge und die
dafiir benotigten Zeitbudgets stehen daher gut im Einklang mit den aus anderen Studien fiir
Blumenfledermiuse ermittelten Energieumsitzen und den damit verbundenen Aktivitatszeiten.

Das offene Versuchskonzept der hier gezeigten transpondergestiitzten Methode bietet einerseits
erstmals die Moglichkeit, die Bewegungen frei fliegender Blumenfledermiuse individuell
aufzuzeichnen, auf einer ArealgroBe, die zumindest der GroBBenordnung nach ihrem natiirlichen
Aktionsraum entspricht, allerdings ergibt sich daraus auch ein methodisches Problem gegeniiber
gingigen Laboransitzen: Das Nahrungsangebot der Untersuchungsflache muss ausreichend grof3
sein, um gegeniiber dem Ressourcenangebot der Umgebung fiir Tiere attraktiv zu sein. Nur dann
gelingt es, Tiere fiir eine langere Zeit an den kiinstlichen Bliiten zu beobachten. Wird die
Nahrungssuche an den kiinstlichen Bliiten zu schwierig fiir die Tiere, weichen sie ganz oder
teilweise in alternative Gebiete aus. Bei der Dimensionierung der Nektarsekretionsraten und der
Bliitendichte der Kunstbliiten wurde versucht, ein realistisches Szenario zu simulieren, das ungefahr
der Verfiigbarkeit natiirlicher Ressourcen entspricht. Die experimentell gewiahlte Bliitendichte von
36 Bliiten auf einer Flache von 1 ha Groe ergab sich aber auch aus den praktischen und
logistischen Rahmenbedingungen zur Durchfithrung der Studie. Es wurde versucht, mit dem
Nektarangebot der Bliiten ein fiir Flederméuse attraktives Nahrungssuchareal zu gestalten, das
einerseits liber geniigend Ressourcen verfiigte, um einen gro3en Teil des Tagesenergiebedarfs von
moglichst vielen Tieren zu decken, in dem andererseits das Erwirtschaften dieses Energiebetrages
noch hinreichend aufwindig war, um eventuell existierende Optimierungsstrategien der Tiere bei
der Nahrungssuche beobachtbar zu machen: Die Ausbeutung von Nahrungsressourcen durch Tiere
geht in der Regel mit der lokalen Erschopfung der Ressourcen einher, ein Umstand, der Tiere dazu
zwingt, aktiv in einem grofleren Areal nach Nahrung zu suchen. Tschapka (1993) gibt als GréB3e des
Aktionsraumes von Glossophaga commissarisi in La Selva ein Areal von 2.5 ha an. Die im
Experiment gewéhlte Fliache liegt daher in einer geeigneten GroBBenordnung, die erwarten lie3, dass
sie fur einige Tiere liber eine lingeren Zeitraum attraktiv sein wiirde.

Die Ressourcendichte auf einer Flidche ist bedingt durch die Verteilungsdichte bliihender
Fledermauspflanzen und deren individuelle Nektarsekretionsraten. Beide Faktoren sind abhéngig
von der Art der Pflanze und zudem noch saisonal unterschiedlich — die Bliitendichte einer
typischen, temporér blithenden Pflanzenart, wie z.B. Vriesea gladioliflora liegt bei knapp 140
Pflanzen je ha, die wéahrend der ca. 3 2 Monate dauernden Bliithperiode jeweils ca. 1.12 ml Nektar
je Nacht liefern konnen (Tschapka, 2004). Die daraus resultierende tatséchliche Nektarverfligbarkeit
fiir ein Individuum hingt unter natiirlichen Bedingungen aber auch noch von den
Nahrungssuchaktivititen anderer Tiere ab und lésst sich daher nicht prazise und allgemeingiiltig
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quantifizieren.

An den Kunstbliiten dagegen wurde die individuelle Nektarverfiigbarkeit nicht durch Interferenzen
mit gleichzeitig die Bliiten frequentierenden anderen Tieren beeintrichtigt, sie hing ausschlieBlich
von dem durch ein Tier selbst erzeugten Ressourcenverbrauch ab, da die Berechnung der
Belohnungen individuenabhéngig vorgenommen wurde. Dass die angebotene Ressourcendichte
unter diesen artifiziellen Bedingungen auch tatséchlich in einem realistischen Bereich lag, ldsst sich
am besten durch Vergleiche des Suchaufwandes der Tiere mit den Nahrungssuchdauern von
Glossophaginen in anderen Studien abschitzen. Die Flugdauern und der Energieaufwand, den die
beobachteten Tiere tatsdchlich hatten, um einen wesentlichen Teil ihres TEU auf der
Untersuchungsflidche zu decken, lassen diesen Schluss zu.

Minimaler Energieaufwand oder maximale Flugstrecke ?

Die hier ermittelten Fluggeschwindigkeiten beim Geradeausflug iiber freiem Gelédnde bestétigen mit
guter Genauigkeit die Angaben von Einzelbeobachtungen iiber entsprechende
Fluggeschwindigkeiten einiger Glossophaga commissarisi, die auf einer Freifldche in La Selva
zwischen blithenden Pflanzen der Art Vriesea gladioliflora beobachtet wurden (Abbildung 19,
Winter 1999).

20 1 @ Flug durch die Vegetation (Median)

18 - O geradliniger Flug (iber freies Gelande °
16 - O Winter, 1999

14 - o

12 ~

Flugdauer [s]

0 o T T T T T
0 10 20 30 40 50

Flugstrecke [m]

Abbildung 19: Flugzeiten von frei fliegenden Glossophaga commissarisi iiber freiem Geldnde und
durch die Vegetation. Zum Vergleich zu den Daten dieser Arbeit sind Datenpunkte aus Winter,
1999 iibernommen.

In der gleichen Arbeit werden auch Geschwindigkeitsmessungen von Blumenflederméusen
vorgestellt, die aus einer Reihe von Flugtunnelexperimenten mit unterschiedlichen
Blumenfledermausarten stammen. Abbildung 20 enthilt beispielsweise das Geschwindigkeitsprofil
der nahe verwandten Glossophaga soricina beim geradlingigen Flug iiber eine Strecke von 35 m.
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Die Beschleunigungsphase und die Verzégerungsphase an den beiden Enden der Flugstrecke sind
beide etwa gleich lang, in der Mitte der Flugstrecke halten die Tiere ihre bevorzugte
Fluggeschwindigkeit entlang eines lingeren geradlinigen Abschnittes konstant. Aufgrund dieser
Beobachtung entwickelte Winter ein Geschwindigkeitsmodell, mit dem sich die bevorzugte
Fluggeschwindigkeit v. entlang des geraden Streckenabschnittes berechnen lésst:

2,2
atmt_ va ttot_4 a Stot

e 2a (vgl. Gleichung 7 in: Winter, 1999).
Mit
a : Konstante Beschleunigung bzw. Verzogerung
Sior : Gesamte gerade Flugstrecke
tiot : die gesamte bendtigte Flugzeit

Winter schldgt als konstanten Wert fiir die Beschleunigung bzw. Verzogerung a = 4.4 ms™ vor — ein
Wert, der bei einer anderen Messung einer Glossophaga commissarisi in einem 14 m langen, U-
formigen Flugtunnel stammt. Mit der oben angegebenen Gleichung ergibt sich dann eine
Geschwindigkeit von 6.5 ms™ , mit der die eine G. commissarisi im mittleren Abschnitt der 21,5 m
langen Strecke geflogen wire. Allerdings ldsst sich dieses Modell nicht uneingeschrinkt auf die
Daten dieser Arbeit anwenden: Bei der hier angenommenen konstanten Beschleunigung liefert es
nur fiir die drei ldngeren der hier untersuchten vier geradlinigen Streckenkategorien Ergebnisse, fiir
die kurzen, geradlinigen Flugstrecken von 10 m Linge miisste eine Beschleunigung von mindestens
4.8 ms™" angenommen werden, damit die Gleichung des Modells erfiillt werden kann - der mittlere
Streckenabschnitt mit konstanter Geschwindigkeit wiirde dann ganz entfallen und das Tier wiirde
aus der Beschleunigung direkt in die Abbremsphase des Fluges iibergehen. Daneben nimmt die
bevorzugte Geschwindigkeit entlang des konstanten Teil der Flugstrecke nach diesem Modell auf
langeren Strecken langsam ab von 5.0 ms™ auf 30 m auf 4.3 ms™ auf 50 m langen Flugstrecken
(Tab. 4).

Tabelle 4: Fluggeschwindigkeiten entlang des mittleren Wegabschnittes berechnet
nach dem Modell von Winter, 1999

Streckenlédnge [m] 215 |10 30 40 50
Flugzeit [s] 4.8% 129 7.1 9.5 12.5
Fluggeschwindigkeit in der Streckenmitte [ms™] |6.5*% |- 5.0 4.7 4.3

*. Werte tibernommen aus Winter, 1999

Wahrscheinlich ist fiir die hier beobachteten Flugleistungen unter Freilandbedingungen ohnehin
eine variable Beschleunigung anzunehmen, da zumindest wahrend der Beschleunigungsphase der
Fledermaus ein zusitzlicher Kraftstol3 aufgewendet werden mul3, der die Kréfte iibersteigt, die beim
Streckenflug mit konstanter Geschwindigkeit zur Aufrechterhaltung des Hubs und des
Vorwiértsschubs notwendig sind. Es ist daher zu erwarten, dass dieser erforderliche Kraftstof3 zu
Beginn des Fluges von den Tieren auf langen Strecken anders verteilt wird, als bei kurzen Strecken.
Es ist denkbar, daB3 die Tiere auf den kiirzeren Strecken entweder stérker beschleunigen oder, dass
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Abbildung 20: Geschwindigkeitsprofil der etwas schwereren Blumenfledermaus G. soricina auf
geradliniger Flugstrecke (Nach Winter, 1999, verdindert).

der Streckenabschnitt mit konstanter Geschwindigkeit auf kurzen Strecken vollig entfillt.

Norberg & Rayner (1987) ermittelten auf der Grundlage einer Fiille von morphologischen Daten
unterschiedlicher Fledermausarten und aerodynamischen Modellen zwei Gleichungen, aus denen
die Schitzwerte fiir die beiden Geschwindigkeiten v ,uin power UNA V jax range  fiir €ine Fledermaus mit
bekannter Masse M [g] ausgerechnet werden kénnen:

Demzufolge gelten die Gleichungen v yin power = 8.96 - M **! und v yyax pange = 11.8 - M **' . Fiir die 9 g
schwere Glossophaga commissarisi erhilt man nach diesem Modell die Geschwindigkeiten fiir

V min Power = 3.3 MS™ uNd V yuay range = 4.4 ms™'. Der letzte Wert entspricht in guter Ndherung dem weiter
oben berechneten Wert fiir den konstanten Geschwindigkeitsabschnitt auf den ldngeren Strecken
und wird aullerdem von einer weiteren neueren Arbeit zur Fluggeschwindigkeit von G.
commissarisi bestétigt (vgl. Winter 1998, Table 1, S.1922). Die berechneten Geschwindigkeiten auf
den kurzen Strecken liegen allerdings weit iiber beiden Werten, so dass davon auszugehen ist, dass
die Flugmandver der Tiere auf den hier gemessenen Kurzstrecken wihrend der Nahrungssuche
energetisch weit aufwandiger sind als eine der beiden Geschwindigkeitskategorien v i, power 0Oder v
max Range - D1€S€8 Ergebnis ist durchaus plausibel, da v .y range Nach der aerodynamischen Theorie die
giinstigste zu wéahlende Geschwindigkeit fiir das Zuriicklegen langerer Strecken ist. Auf den kurzen
Strecken sind unter Umsténden vollig andere Optimierungskriterien zu vermuten - die hier
gemessenen hohen Geschwindigkeiten kdnnen beispielsweise auch als Antwort auf die unter
natiirlichen Bedingungen immer zumindest potenziell vorhandene Konkurrenzsituation mit anderen
Nahrungssuchern verstanden werden, indem die Tiere versuchten, anderen Tieren durch den raschen
Transfer zwischen moglichst vielen Bliiten zuvor zu kommen.
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3. Raumliche und zeitliche Verteilungsmuster von
Nahrung suchenden Blumenfledermausen unter
experimentellem Ausschluss individueller
Nahrungskonkurrenz im Freiland

Einleitung

Die Verteilung Nahrung suchender Individuen im Raum ist abhingig von der Ressourcenverfiig-
barkeit und von individuellen Interaktionen: In erster Linie bestimmt die rdumliche Verteilung der
Ressourcen die Attraktivitét eines bestimmten Gebietes fiir die Nahrungssucher. Wenn sich mehrere
Tiere im gleichen Gebiet auf Nahrungssuche befinden und die Ressourcen limitiert sind,
konkurrieren die Individuen um die Ressourcen (Begon et al, 1996, S.144). Diese Konkurrenz hat
verschiedene Interaktionen zur Folge: Indirekt im Rahmen von Ausbeutungskonkurrenz, weil die
Nahrungssuche eines Individuums durch die Aktivititen anderer Tiere beeinflusst wird, ohne dass
sich die Tiere dabei jemals begegnen miissen (Paton & Carpenter, 1984). Die direkten Interaktionen
zwischen Individuen werden dagegen als Interferenzkonkurrenz bezeichnet, die dann auftreten,
wenn Tiere versuchen, andere Individuen aus ihrem gegenwirtigen Nahrungssuchgebiet
abzudrdngen. Damit beeinflussen zwei Klassen von Faktoren die Individuendichte: die
Ressourcenverfiigbarkeit und das Verhaltensprogramm einer Art. Der Zusammenhang zwischen der
Ressourcenverfiigbarkeit und dem Energiebedarf eines Tiers legt die Fldchengrofe fest, die es zum
Ausgleich seines Tagesenergiebedarfes bendtigt, denn aus rein energetischen Griinden konnen nur
so viele Individuen ein Areal nutzen, wie es dessen Nahrungsgehalt oder Produktivitit erlaubt. Je
hoher die Nahrungsverfiigbarkeit an einer bestimmten Lokalitét ist, desto mehr Tiere werden sich
deshalb an dieser Lokalitit einfinden. Die gleichzeitige Anwesenheit mehrerer Tiere mit
individuellen Verhaltensmustern wirkt sich wiederum auf alle Individuen aus, entweder indirekt
iiber den Ressourcenverbrauch oder direkt, indem dominante Tiere andere durch aggressives
Verhalten in andere Gebiete abdriangen. Aus dem Wechselspiel der Zu- und
Abwanderungstendenzen von Individuen in einem bestimmten Gebiet ergibt sich letztlich ein
Gleichgewichtszustand, der als 'Ideal Freie Verteilung' bezeichnet wird (Fretwell & Lucas, 1970;
Sutherland, 1983).

Unter Freilandbedingungen ldsst sich die Ursache des Musters individueller Verteilung im Raum
nicht ermitteln, da der Einflufl der Faktoren Ressourcenverfiigbarkeit und Verhaltensprogramm
nicht zu trennen ist, aulerdem hingt die Intensitéit von interindividuellem Verhalten oft von der
Ressourcendichte ab ('Economic defendability', Wyman & Hotaling, 1988). Trotzdem 146t das
vorgefundene Verteilungsmuster einer Population von Nahrungssuchern auf einer Fliche im
Freiland Riickschliisse auf deren Interaktionen zu. Ob Tiere ihre Nahrungssuchaktivititen tiberhaupt
iiber einen ldngeren Zeitraum auf einen bestimmten Teil des ithnen zugénglichen Areals
beschrédnken, ist eine wichtige Frage, deren Beantwortung vor allen weitergehenden Analysen zur
Territorialitit oder der Zusammensetzung der Sozialstruktur innerhalb einer Population steht
(Spencer et al. 1990).

Mit der hier vorliegenden Arbeit habe ich einen Ansatz gefunden, der die individuelle
Ressourcenverfiigbarkeit auf einer gréeren Fldche experimentell unabhéngig vom Verhalten der
Konkurrenten macht. Dieser Ansatz basiert auf einem experimentellen Ressourcenfeld im Freiland,
bei dem transpondergestiitzte Individuenidentifikation an jedem einzelnen Ressourcenpunkt es
ermOglicht, Ressourcendichten zu simulieren, die individuenspezifisch verwaltet werden und damit
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individuell voneinander unabhéngig sind. Ziel des vorgestellten Experimentes war es, die rdumliche
Verteilung Nahrung suchender Blumenfledermiuse in Abhdngigkeit der Erneuerungsrate der
vorhandenen Ressourcen und der individuellen Interaktionen der Tiere untereinander zu erfassen
und zu beschreiben.

Die Arbeit wurde durchgefiihrt mit frei fliegenden Nektar fressenden Fledermiusen und einem
experimentellen Kunstbliitenfeld im Tieflandregenwald von Costa Rica. Das System aus
nektarivoren Fledermdusen und den von ihnen besuchten Pflanzen hat sich in friiheren Studien als
experimentell gut zuginglich erwiesen. Das iibersichtliche Nahrungsspektrum dieser Tiere, das fast
ausschlieBlich aus Zuckerldsungen besteht, erlaubt sehr prézise quantitative Aussagen iiber den
hohen Energieumsatz der Tiere (Winter & v. Helversen, 2001), Laborstudien haben auflerdem
gezeigt, dass sich das individuelle Nahrungssuchverhalten der Tiere mit automatisierten Methoden
gut untersuchen lisst (z.B. Thiele & Winter, 2004; Winter & Stich, 2005).

Tatséchlich konnte auch in Freilandstudien nachgewiesen werden, dass Nektarfresser dazu
tendieren, immer wieder an bekannte Bliiten zuriickzukehren. Dies gilt sowohl fiir das typische
"Trap linig' Verhalten von Kolibris (Gill, 1988; Garrison & Gass, 1999), als auch fiir
bliitenbesuchende Insekten (Thomson & Chittka, 2001). Da die Bliiten einer Pflanze ortsfeste
Ressourcen sind, die fiir alle Nahrungssucher frei zugénglich sind, kdnnen sich an einer
aufbliihenden Pflanze leicht innerartliche Interaktionen zwischen verschiedenen Individuen ergeben,
ohne dass dabei groBere territoriale Bereiche verteidigt werden konnen: Lemke (1984) beobachtete
z.B. mehrere Bliitendolden von blithenden Agave desmettiana Pflanzen, die regelmifig von
mehreren Individuen der Art Glossophaga soricina gleichzeitig besucht wurden. Dabei konnte er
einzelne Tiere beobachten, die bestimmte Bliitenstdnde zu monopolisieren versuchten, indem sie
sich aggressiv gegeniiber Artgenossen verhielten, die die selben Pflanzen besuchten.
Blumenflederméuse in Regenwaldhabitaten besuchen ebenfalls - zumindest teilweise - die selben
Bliitenressourcen. Bei Netzfangen im Freiland werden oft innerhalb sehr kurzer Zeit mehrere
Exemplare der selben Blumenfledermausart gefangen, zumindest dann, wenn die Netze an einer
Lokalitit mit hoher Abundanz von chiropterophilen Bliiten aufgestellt wurde. Es stellt sich daher
die Frage, wie sich die durch die pflanzliche Produktivitit vorgegebene Ressourcenverfiigbarkeit
und die direkten Interaktionen zwischen den Tieren auf die rdumliche Verteilung der Tiere im
Freiland auswirken.

Mit dem experimentellen Kunstbliitenfeld habe ich folgende Fragen untersucht:

1. Welche Individuendichte einer Nahrung suchenden Population von Blumenflederméusen sich
auf einem Ressourcenfeld einstellt, auf dem die Tiere nicht in gegenseitiger Ausbeutekonkurrenz
zueinander stehen. Unter der Voraussetzung, dass die mogliche Individuendichte im Experiment
nicht durch die allgemeine Populationsdichte limitiert wird, resultiert die vorgefundene
Individuendichte dann nur aus den direkten Wechselwirkungen zwischen den Individuen. Die
Individuendichte kann innerhalb der Population inhomogen sein (Lewontin & Levins, 1989), sie
bietet aber eine gute Moglichkeit abzuschitzen, inwieweit Individuen sich gegenseitig
bedriangen. Das Ergebnis eines solchen Experiments zeigt ndherungsweise das Maximum
individueller Dichte an, die bei dem gegebenen Verhaltensprogramm der Art natiirlicherweise
erreicht werden kann. Unter natiirlichen Bedingungen und bei Vorhandensein von
Ausbeutekonkurrenz sollte dieser Wert in der Regel unterschritten werden.

2. Die Anzahl verschiedener Bliiten, die das Suchareal (= 'Home range') eines Individuums umfasst:
Die Bliiten der meisten chiropterophilen Pflanzen werden im Laufe eines Bliitenbesuchs von
einer Fledermaus komplett entleert, so dass eine erneute Belohnung an dieser Bliite erst wieder
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bereit steht, wenn geniigend Nektar nachproduziert wurde. Je mehr verschiedene Bliiten eine
Fledermaus regelmifig aufsucht, umso hoher wird der Mittelwert der dabei erwirtschafteten
Nektarmenge sein, da die Bliiten in diesem Fall langer Zeit haben, Nektar nachzuproduzieren.
Auf der anderen Seite bietet die Erneuerung des Nektarvorrates einer besuchten Bliite die
Moglichkeit, die Suchaktivitét auf eine bestimmte Bliitenzahl zu begrenzen und die zuriick
gelegten Wege zu verringern. In der Regel wird die Anzahl der von einem Tier tatsdchlich
aufgesuchten Bliiten einen Kompromiss darstellen zwischen einer Ertragsminderung, die durch
die kiirzeren Wiederbesuchsintervalle verursacht wird und der Wegminimierung, die durch eine
Verkleinerung des Suchareals erreicht wird. Im Experiment wurde die Verteilungsdichte der
kiinstlichen Bliiten und deren Nektarsekretionsraten an Werte angepasst, die auch bei natiirlichen
Pflanzen vorgefunden werden. Die Anzahl verschiedener Bliiten, die ein Suchareal einer
Fledermaus im Experiment umfasste, entspricht dann ungefahr der Mindestanzahl an Bliiten, die
unter natiirlichen Bedingungen benétigt werden, wenn keine anderen Tiere um die
Nahrungsressourcen konkurrieren.

3. Die zeitliche Stabilitdt der Suchareale: Wie bereits unter Punkt 2 erwédhnt wurde, konnen
nektarivore Tiere die Sucheffizienz ihrer Nahrungssuchaktivititen dadurch steigern, dass sie ihre
Suchaktivitdt auf bekannte, vorhersagbare Nahrungsquellen beschrinken. Antagonistische
Interaktionen mit anderen Individuen kdénnen jedoch dazu fiithren, dass Nahrungssucher trotz
eines ausreichenden Nahrungsangebotes aufgrund der Anwesenheit anderer, dominanter
Konkurrenten, ein bestimmtes Areal verlassen (Kokko & Sutherland, 1998). Diese Tiere konnen
dann kein festes Nahrungssuchareal belegen und sind immer wieder gezwungen, andere Bliiten
aufzusuchen. Die zeitliche Stabilitét der Aktionsraume verschiedener Individuen bei
gleichbleibender Ressourcenverteilung und unter Ausschlufl von
Ressourcenausbeutungskonkurrenz wurde daher ebenfalls liber einen Zeitraum von mehreren
Wochen dokumentiert. Die Variation der rdumlichen Verteilung der Nahrungssuchaktivititen
wurde analysiert um daraus Riickschliisse iiber die Fluktuation der Population zu ziehen.

Material und Methoden

Versuchstiere

Die Studie wurde mit frei lebenden Individuen der Art Glossophaga commissarisi auf dem Geldnde
der biologischen Station La Selva in Costa Rica durchgefiihrt. Insgesamt besuchten 12 verschiedene
Individuen dieser Art das experimentelle Kunstbliitenfeld im Verlauf der 22 Néchte des
Experiments. Sie entstammten einem Kollektiv von 72 Individuen, die im Zeitraum von 7 Tagen bis
14 Monaten vor dem hier beschriebenen Experiment auf der Untersuchungsflache und in ihrer
nidheren Umgebung (d. h. bis maximal 300 m von der Untersuchungsflidche entfernt) gefangen und
mit Transpondern markiert wurden. Diese Tiere besuchten die kiinstlichen Bliiten insgesamt 29887
mal. Glossophaga commissarisi ist die mit Abstand am héufigsten vorkommende
Blumenfledermausart im Untersuchungsgebiet (Ausfiihrliche Angaben zum Untersuchungsgelénde,
sowie zu Fang und Markierung der Tiere befinden sich in Kapitel 1).

Die raumliche Verteilung der Bliiten und deren Nektarproduktionsraten

Die Versuche wurden auf einer 1 ha groBen Untersuchungsfldche durchgefiihrt, die flichendeckend
mit Sekunddrwald bewachsen ist (Abb. 7 in Kapitel 1). Auf ihr wurden 50 kiinstliche Bliiten in
einer regelméfBigen Anordnung gemil3 Abbildung 21 verteilt. Die Bliiten wurden tiberwacht und
angesteuert von einem in der Ndhe befindlichen Computer (Intel 386, MS-DOS), mit dessen
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Steuerprogramm die Sekretionsparameter fiir jede Bliite individuell einstellbar waren..

Die Bliiten waren ausgestattet mit einer Infrarotlichtschranke zur Detektion eines Bliitenbesuchs,
einem Transponderlesegerit zur Identifikation der besuchenden Fledermaus, sowie einer
Nektarpumpe, die mittels eines Magnetventils kleine Mengen von Zuckerlosung an eine Fledermaus
abgeben konnten. Jeder Bliitenbesucher 16ste zunéchst eine Unterbrechung der Infrarotlichtschranke
aus. Wenn es sich bei dem Besucher um eine markierte Blumenfledermaus handelte, so gelangte
gleichzeitig der Transponder des Tiers in Reichweite des Lesegerites und ermoglichte eine
Identifikation des Tiers.

Mit den experimentellen Bliiten wurden kontinuierliche Nektarsekretionsraten bis zum Erreichen
einer Maximalkapazitdt simuliert. Der eigentliche Sekretionsprozess war virtuell d. h. es wurde
nicht wie bei echten Bliiten kontinuierlich Nektar in eine Auffangvorrichtung abgegeben.
Stattdessen erfolgte die Sekretion auf ein virtuelles Nektarkonto des Steuerungscomputers. Beim
Besuch einer Fledermaus an eine Bliite wurde eine Belohnung in Hohe des jeweils aktuellen
Kontostandes abgegeben. Die Berechnung des jeweiligen Nektarkontos erfolgte au3erdem
individuenspezifisch, indem fiir jedes Individuum und fiir jeden Bliitenstandort ein eigenes Konto
existierte. Neben den Sekretionsparametern war der Nektargehalt also lediglich bestimmt durch das
eigene, individuelle Ausbeuteverhalten am jeweiligen Standort. Auf diese Weise war es
experimentell moglich, den natiirlichen Prozess der interindividuellen Ausbeutekonkurrenz um
Bliitennektar auf dem Kunstbliitenfeld auszuschalten.

O O O O O (O Bliitenstandort mit schneller Nektarsekretion:
o o o o o

Maximale Nektarmenge nach 15 Minuten
o O O O O
o o] o o) o

O O O O O

o o o o o O Bliitenstandort mit langsamer Nektarsekretion:
O O Q Q O Maximale Nektarmenge nach 30 Minuten

o o o o o

O O O O O

100m

Abbildung 21: Verteilung der zwei sich unterschiedlich schnell nachfiillenden Kunstbliitentypen auf
der 1ha grofien Untersuchungsfliche. Die Grdfle der Symbole entspricht der Nektarsekretion am
jeweiligen Standort. Die maximale Nektarmenge in einer Bliite betrug 30 ul. Die Bliitenoffnungen
befanden sich zwischen 1,80 — 2,00 m iiber dem Boden.

Der maximale Nektargehalt jeder der 50 Kunstbliiten betrug 30 ul, die, abhéngig vom Bliitentyp,
innerhalb von 15 bzw. 30 Minuten erreicht wurden - die Bliiten unterschieden sich also beziiglich
ihrer Sekretionsrate, nicht jedoch in ihrer maximalen Nektarkapazitit. Im Folgenden werden die
Bliiten daher unterschieden in Bliiten des 'schnellen' bzw. des 'langsamen' Bliitentyps. Die beiden
Bliitentypen wurden gleichméBig iiber der Untersuchungsfliche verteilt mit einem Verhéltnis von
25 zu 25. Die rdumliche Anordnung der Bliiten wurde {iber den ganzen hier beschriebenen Zeitraum
beibehalten und ist in Abbildung 21 dargestellt. Eine einzelne Bliite konnte mit den eingestellten
Parametern 0.6 bzw. 1.2 ml Nektar innerhalb einer Nacht an eine Fledermaus abgeben,
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vorausgesetzt, dass die Bliitenbesuche zum Zeitpunkt des Erreichen der maximalen Nektarkapazitit
erfolgten. Die Zuckerkonzentration des Nektars betrug 17 % und die Bliitendichte der kiinstlichen
Bliiten lag im Versuch bei 50 ha™'. Damit lag das Nektarangebot der kiinstlichen Bliiten im Bereich
des Nektarangebotes von in La Selva natiirlich vorkommenden Pflanzen (S. Tabelle 5 ).

Tabelle 5: Nektarsekretion und Verbreitung einiger wichtiger
Fledermauspflanzen in La Selva (nach Tschapka, 2004).
Art Nektarsekretion Nektar- mittlere
je Bliite je Nacht | konzentration Bliitendichte
[ml d'] [ %] [ha]
Vriesea gladioliflora 1,12 16,6 110
Weberocereus tunilla 0,35 17 8
Markea neurantha 0,28 14,5 15
Marcgravia serrae 0,28 10,1 30

Das Experiment wurde im Mérz 2003 durchgefiihrt. Um diese Jahreszeit sind in La Selva nur
wenige chiropterophile Bliiten zu finden. Die zu dieser Zeit hauptséchlich bliihenden Arten sind
solche, die eher zum 'steady state' Nahrungstyp mit verhiltnismaBig niedriger Nektarproduktion
gehoren (Gentry, 1996 ), z. B. Markea neurantha, sowie die beiden epiphytischen Arten
Weberocereus tunilla und Marcgravia serrae. Die Untersuchungsfliche wurde zu Beginn der
Versuche nach diesen Pflanzen abgesucht, dabei wurden keine bliihenden Exemplare dieser
Pflanzen gefunden. In etwa 400 m Entfernung von der Untersuchungsflache befand sich eine
groBBere Anpflanzung von Ochroma pyramidale, von der ebenfalls bekannt ist, dass sie von
Fledermiausen besucht wird (Dobat & Peikert - Holle, 1985). Allerdings wurde mit dem Experiment
erst begonnen, als die Bliitezeit dieser Pflanzen bereits zu Ende ging. Bereits vor dem Beginn des
hier beschriebenen Experiments waren auf der Untersuchungsfléche {iber einen Zeitraum von 11
Wochen Kunstbliiten angeboten worden, die von denselben Individuen besucht worden waren. Die
Tiere waren daher mit den kiinstlichen Bliiten bereits vertraut.

Zusammenfassend wurde in dem hier durchgefiihrten Experiment iiber einen Zeitraum von 3
Wochen ein Feld von 50 Kunstbliiten mit zwei verschiedenen, individuenspezifischen
Sekretionsraten aber gleicher Nektarkapazitit (s. Abb.21) in unverdnderter Konfiguration
angeboten. Daran wurden die Besuchsaktivititen von 12 transpondermarkierten Individuen mit
Hilfe von Lichtschranken und automatischer Transpondererkennung erfasst.

Ermittlung der Zeit - und Energiebudgets der Tiere

Die Energie- und Zeitbudgets wurden aus den Besuchsdaten der Tiere an den Bliiten mit den
gleichen Methoden ermittelt, wie in Kapitel 1: Die auf der Untersuchungsflache aufgenommenen
Energiemengen wurden aus dem Energiegehalt der getrunkenen Nektarmenge ermittelt, die
Zeitbudgets waren die Zeitspannen, innerhalb derer Bliitenbesuchsereignisse mit weniger als 120
Sekunden Pause auftraten. Im Falle einer Aktivitdtspause tiber 120 Sekunden wurden dem
Zeitbudget noch 30 Sekunden fiir das Aufsuchen eines Ruheplatzes bzw. das Verlassen der
Untersuchungsfliche aufaddiert.
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Definition der GréBe individueller Nahrungssuchareale

Die Definition des 'Suchareals' eines Tiers, die hier angenommen wird, deckt sich konzeptionell mit
dem allgemein verbreiteten Begriff der 'Home Range', wie er in der Verhaltensdkologie
gebriuchlich ist (Burt, 1943; Schenk et al., 1998; Powell, 2000): Damit wird jenes Areal
beschrieben, das von einem Tier im Rahmen seiner normalen Nahrungssuchaktivitdten wiederholt
und regelméBig durchquert wird. Gelegentliche Streifziige in ansonsten ungenutztes Terrain werden
im allgemeinen als Aktivitdten mit explorativen Charakter angesehen und vom Suchareal
ausgenommen. Diese Definition ist zwar einfach, aber dennoch problematisch, da die Auswahl der
'explorativen' Aktivitét eines Tiers in Gebiete auBerhalb seines Areals nicht eindeutig festgelegt ist.
Welcher Anteil der Aktivitéiten eines Tiers als Exploration von seinen iibrigen Aktivitidten innerhalb
seines Suchareals unterschieden wird, hdngt von der untersuchten Tierart und von der Variation der
Ressourcenverteilung in seinem Untersuchungsgebiet ab (Renner, 1990). Da die Beobachtungen der
Aktivititen der Flederméuse im Rahmen dieser Studie als rdumliche Verteilung von
Bliitenbesuchen vorliegen und daher immer direkt mit Nahrungsaufnahme assoziiert sind, ldsst sich
hier letztlich keine eindeutige Unterscheidung zwischen 'explorativen' Verhalten und reiner
Nahrungsaufnahme vornehmen. Trotzdem ist es sinnvoll, die zeitliche Verteilung der Aktivititen
eines Tiers liber sein Suchareal zu beriicksichtigen und Orte bzw. Teilfldchen, auf die nur ein
geringer Anteil an Beobachtungen entfillt per Definition aus dem Suchareal auszuschlie3en.

Ein géngiges Verfahren ist es, alle Teilflichen, an denen ein Tier innerhalb des
Beobachtungszeitraum gesichtet wurde, nach ihrer Beobachtungshiufigkeit in absteigender
Reihenfolge zu ordnen und dann, beginnend mit der ersten Listenposition dem Suchareal so lange
weitere Teilflachen hinzuzufiigen, bis ein festgelegter Anteil der Gesamtzahl der Beobachtungen
erreicht ist. Im Rahmen dieser Arbeit wird als 'Suchareal' eines Tiers der Anteil der Bliiten auf der
Untersuchungsflidche bezeichnet, auf dem insgesamt 95% aller Bliitenbesuche des Tiers innerhalb
eines fest gelegten Beobachtungszeitraums auftraten (vgl. Powell, 2000). Die Anordnung der Bliiten
auf der Untersuchungsfliche in Form eines rechtwinkligen Koordinatensystems ist fiir eine derartige
Bestimmung des Areals bereits giinstig gewihlt, denn so kann aus der rdumlichen Verteilung der
Bliitenbesuche eines Tiers sein Suchareal direkt bestimmt werden.

Uberlappung der Suchareale

Definitionsgemél tliberlappen sich die Suchareale verschiedener Tiere, wenn Bestandteile der
individuellen Suchareale von mehreren Tieren genutzt werden. Die vorhandenen Methoden zur
quantitativen Beschreibung der Uberlappung zweier Areale sind vielfiltig diskutiert worden und
letztlich ist die Auswahl der Methode von der Fragestellung und der Art der vorhandenen Daten
abhéngig (vgl. Hurlbert 1978; Krebs, 1998; Powell, 2000). Im Rahmen der vorliegenden Studie
wurde als MaB fiir die Arealiiberlappung der Tiere die Rangsummenkorrelation nach Pearson
verwendet (Zar, 1999):

6-) d

3

2

Fay=1— d
n—n

mit X, Y als Verteilungen der Besuchshéufigkeiten der beiden Individuen x und y

und den Rangdifferenzen d,=|R(x,)— R(y,)| auf der i-ten Teilfléiche.

Der Rangkorrelationskoeffizient ist (i) unempfindlich gegen unterschiedliche Stichprobengréfen der
verglichenen Individuen. Dies ist notwendig, da die hier angewendeten Methoden keine liickenlose
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Beobachtung der Tiere erlaubte und daher die Datenumfénge von verschiedenen Tieren im gleichen
Beobachtungszeitraumen sehr unterschiedlich waren. Au3erdem ist er (ii) unabhéngig von der
tatsdchlichen Verteilung der Daten und berticksichtigt (7ii) die individuellen Intensitdtsunterschiede,
mit denen ein Tier die unterschiedlichen Teilareale besucht hat (Doncaster, 1990).

Ergebnisse

Die Individuendichte auf der Untersuchungsfldche

Wihrend der 22 Beobachtungsnichte konnten insgesamt 12 Individuen von Glossophaga
commissarisi an den kiinstlichen Bliiten identifiziert werden. Die Besuchsaktivititen wurden jedoch
von den drei Individuen mit den Nummern 184, 186 und 187 deutlich dominiert. Fast 83 % aller
Bliitenbesuche wurden von diesen drei Tieren ausgefiihrt (s. Tabelle 6). Neben diesen drei Tieren
wihlte wihrend dieses Experiments nur ein weiteres Tier (Nummer 115) die Untersuchungsflache
mehrmals als Suchgebiet aus, auf dem es einen lingeren Zeitraum einer Nacht verbrachte.

Tabelle 6: Aktivititen der wihrend des Experiments aktivsten Tiere

Tiernummer 184 5 (186 © [187 9 |115 2 |178 &' |182 4 [131 &' 108 &' | andere
(N=4)
Anzahl Besuche 12625 | 6889 | 5159 | 2455 | 945 720 387 307 400

Median Anzahl tiglicher 620 | 487 | 456 72 29 14 7 28 -
Besuche

Anzahl Besuchsnéchte 22 16 14 19 22 21 15 10 24

Anzahl Néachte mit mehr 22 9 12 9 2 2 1 -
als 100 Einzelbesuchen

20 1 O weniger als 100 Bliitenbesuche [ _
O 1 -2 h aktiv
Y15 B langer als 2 h aktiv
k< _
o
=
=10 -
N
c
- H H‘\
0 : ‘ ’—IH R - ‘ ‘ | H

108 113 115 120 131 141 178 182 184 186 187 188
Tiernummer

Abbildung 22: Umfang der Aktivitiiten der 12 Tiere, die wihrend 22 Ndéchte auf der
Untersuchungsfliche beobachtet werden konnten.

Von den meisten Tieren, die im Versuchszeitraum beobachtet wurden, wurden dagegen in einer
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Nacht weniger als 100 Bliitenbesuche gezéhlt. Diese Tiere hielten sich in solchen Fillen stets kiirzer
als eine Stunde auf der Untersuchungsflache auf (vgl. Abbildung 22). Nur vier von diesen Tieren
(die Tiere mit den Nummern 131, 141, 178 und 182) blieben in einzelnen Néchten ldnger als eine
Stunde aktiv auf der Untersuchungsfldche und besuchten die kiinstlichen Bliiten dabei insgesamt
jeweils haufiger als 100 mal.

Zeitlicher Verlauf von Suchaktivitiat und Individuendichte

Die hochste Besuchsaktivitdt der Tiere fand in den frithen Abendstunden statt (Abbildung 23). Dies
ergibt sich einerseits aus der erhohten Suchaktivitit dejenigen Individuen, die die ganze Nacht {liber
auf der Untersuchungsfliche anwesend waren, andererseits suchten wihrend der frithen
Abendstunden auch eine groflere Anzahl an Individuen als spater auf der Untersuchungsfldche nach
Nahrung: Tiere, die insgesamt mehr als 100 mal in einer Nacht eine Bliite besuchten waren im
Zeitintervall bis 20 Uhr doppelt so aktiv, wie wihrend der restlichen Nacht. Tiere, die weniger als
100 Bliiten je Nacht auf der Untersuchungsflache besuchten, taten dies dagegen fast ausschlielich
innerhalb der ersten zwei Stunden nach Einbruch der Dunkelheit. Zwischen 18 und 20 Uhr wurden
deswegen durchschnittlich 6 (+ 2) verschiedene Individuen je 30 Minuten auf der
Untersuchungsflache identifiziert, bis 20.00 Uhr waren es nur noch die Hélfte der zu Beginn
anwesenden Individuen (Mittelwert: 3 + 1).
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Abbildung 23: Zeitlicher Verlauf der Besuchsaktivitit auf der Untersuchungsfliche. Dargestellt ist
die Summe aller registrierten Bliitenbesuche in 30 Minuten - Intervallen iiber alle 22 Ndchte
Graue Symbole: Besuchsaktivitdt der Tiere, die wihrend einer Nacht insgesamt weniger als 100
mal registriert wurden, schwarze Symbole: Anzahl der Bliitenbesuche von den Tieren, die mehr als
100 Bliiten besuchten.

54



3. Raumliche und zeitliche Verteilungsmuster von Nahrung suchenden Blumenflederméusen unter
experimentellem Ausschluss individueller Nahrungskonkurrenz im Freiland

Die rdumliche Verteilung der Tiere

Bliitentypspezifische Suchpréaferenzen

Ec 1]
S
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Abbildung 24: Besuchspriferenzen der Tiere fiir Bliiten mit schneller Nektarsekretionsrate. Die
gestrichelte Linie markiert den Erwartungswert fiir Tiere ohne Prdferenz fiir einen der beiden
Bliitentypen. Es wurden nur Daten von den Tieren dargestellt, die die kiinstlichen Bliiten in
mehreren Ndchten mindestens 100 mal besuchten.

Wihrend der 22 Versuchsnichte entwickelten die Tiere nur eine sehr geringe Priferenz fiir die
Bliiten mit schnellerer Nektarsekretionsrate aus. Abbildung 24 zeigt den tdglichen Besuchsanteil an
Bliiten des schnelleren Sekretionstyps fiir alle Tierndchte mit mehr als 100 Besuchen.

Die Tiere tendierten in einzelnen Nachten dazu, die Bliiten vom schnellen Sekretionstyp zu
bevorzugen. Allerdings gibt es ebenso Néchte, in denen Tiere sogar hdufiger die Bliiten mit
langsamer Nektarsekretion besuchten. Insgesamt ldsst sich iiber den gesamten Versuchzeitraum kein
einheitlicher Lerneffekt erkennen, dafiir miissten die individuellen Besuchspriferenzen fiir die
Bliiten mit schneller Nektarsekretionsrate von Nacht zu Nacht ansteigen. Offensichtlich spielte der
Bliitentyp bei der Auswahl der Bliiten fiir die Tiere nur eine untergeordnete Rolle.

GroBe individueller Nahrungssuchareale

Mit steigender Gesamtaktivitdt eines Tieres innerhalb einer Nacht stieg auch die Anzahl der von
thm besuchten Bliiten an. Das gesamte Kunstbliitenangebot auf der Untersuchungsfliche wurde
allerdings in keiner Nacht und von keinem Tier voll ausgenutzt. Der Mittelwert der Arealgréf3en
aller Tierndchte mit mindestens 100 Besuchen lag bei nur 24 Bliiten (+ 7). Kein individuelles
Nahrungssuchareal innerhalb einer Nacht umfasste mehr als 40 der 50 Einzelbliiten.

Uberlappung individueller Nahrungssuchareale

Abbildung 25 zeigt die von den Fledermausen insgesamt genutzten individuellen Areale im
Zeitraum von 22 Nichten. Die starken Uberlappungen der Bliitennutzung zwischen den Individuen
sind deutlich zu erkennen. Diese Aussage enthélt zwar noch keine Information liber mogliche
zeitliche Veriinderungen innerhalb dieses Zeitraums, trotzdem zeigt dieser Uberblick bereits, dass
sich die von den Tieren besuchten Areale auf der Untersuchungsfldche sowohl iiberschnitten,
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andererseits aber auch, dass sie sich individuell unterschieden. Um die Uberlappungen der
Suchareale verschiedener Individuen innerhalb derselben Nacht zu quantifizieren, wurde fiir jede
Tiernacht, die mehr als 100 Einzelbesuche umfasste der Spearman-Korrelationskoeffizient mit den
Sucharealen aller anderen Tiere in der selben Nacht berechnet. Die Korrelationskoeffizienten waren
durchwegs positiv, was anzeigt, dass sich jedes individuelle Suchareal mit mindestens einem der
anderen Tiere iiberschnitt (Abbildung 26 A).

Tiernummer:184,12625 Besuche || Tiernummer:187, 6889 Besuche || Tiernummer:186, 5159 Besuche || Tiernummer:115,2455 Besuche
o O o o o O O o) O ° o o O O
O O o =+ o 0 o OO - o) OO o
OO0 - . Qooo OOOOO oOOQ
. [o) (@) . ° lo) ° . [e]
OOO o -+ o OOO O o O 070 o OOO
N . . . o .
O ° . o O O o o O O
O-0..0 0 o o . O Q
o0 O > 0 O OO0
O O ° O O o ° O o O O
Tiernummer:178, 945 Besuche Tiernummer:182, 720 Besuche andere Tiere (N=6),2759
L) . o
. . o o O _0 o ° . o .
O * O (o] O (@] O O . o o °
OOOOO OO o O o] 0] OOOOO o °
o (o) . O .
O IR P o s X ) = OXO IR
O O o ° ° ¢} O 0 O - O O o o o

Abbildung 25: Suchareale der sechs aktivsten Tiere auf der Untersuchungsfliche - die
Besuchszahlen der iibrigen Tiere wurden in der Teilabbildung rechts unten zusammengefasst. Jeder
Kreis entspricht einem von einem Tier besuchten Bliitenstandort. Der Fldcheninhalt der Kreise
entspricht der Hdaufigkeit, mit der eine Bliite von einem Tier innerhalb der 22 Versuchsndchte
besucht wurde. Zu beachten ist, dass die Kreisradien nur jeweils zwischen den Bliitenstandorten
innerhalb einer Teilabbildung vergleichbar sind.

Individuelle Arealkonstanz iiber mehrere Nachte

Die Arealkonstanz kann ebenso wie die interindividuelle Arealiiberlappung durch den Spearman-
Korrelationskoeffizienten ausgedriickt werden, indem die zwei Suchareale des selben Individuums
aus zwei aufeinanderfolgenden Néchten miteinander verglichen werden. Im Rahmen des hier
durchgefiihrten Versuchs liegen die Koefizienten der Suchareale des selben Tiers zwischen zwei
Néchten liegen zwischen 0.6 und 1.0 (Abbildung 26 B). Die Suchareale, die ein Tier in zwei
aufeinanderfolgenden Néchten besuchte, waren einander also stets sehr dhnlich, in einigen Féllen
waren sie sogar identisch.
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A: Uberlappung mit den Sucharealen anderer Tiere
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Abbildung 26: Arealiiberlappungen individueller Suchareale, ausgedriickt durch den Spearman -
Korrelationskoeffizienten. Abb. A: Individuelle Arealiiberlappung eines Tiers mit den
Aktionsrdumen der anderen Tiere wiihrend einer Nacht. Abb. B: Individuelle Uberlappung mit dem
eigenen Aktionsraum der Vornacht. Die Daten der drei aktivsten Tiere wurden jeweils individuell
als Rauten dargestellt, die der iibrigen Tiere als Kreissymbole.

Diskussion

Die Ressourcendichte auf der Untersuchungsfldche und die ‘ideal freie Verteilung'

Entsprechend dem Konzept der 'ideal freien Verteilung' verteilen sich Nahrung suchende Tiere, die
sich nicht in ihrer Konkurrenzstirke unterscheiden, so im Raum, daB jedes Individuum den selben
Ertrag erzielen kann (Fretwell & Lucas,1970). Da Nahrung unter natiirlichen Umstinden
ungleichmifig verteilt ist, sind Gebiete mit groBerer Nahrungsdichte zunéchst attraktiver, als solche
mit niedriger Nahrungsdichte. Daraus folgt, dass sich unter natiirlichen Bedingungen in den
Gebieten mit lokalen Haufungen von Ressourcen mehr Nahrungssucher einfinden werden, was
lokal eine erhdhte Interaktion zwischen Individuen um die Ressourcen zur Folge hat. Artabhiangig
kann territoriales Verhalten und die damit verbundenen Aktivititen die Kosten der Nahrungssuche
in die Hohe treiben, was eine Verminderung der Attraktivitét einer solchen Flache gegeniiber
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benachbarten Gebieten zur Folge hat, in denen sich zwar weniger Ressourcen, aber auch weniger
Konkurrenten befinden. Konkurrenzschwichere Tiere profitieren in so einer Situation davon, wenn
sie auf diese benachbarten Gebiete mit geringerer Nahrungsdichte auszuweichen. Zu- und
Abwanderungstendenzen zwischen Arealen hoher und niedriger Ressourcendichte befinden sich
dann im Gleichgewicht, wenn jedes Individuum in seinem Nahrungssuchareal den gleichen
Nahrungssucherfolg erzielen kann bzw. eine Abwanderung in ein benachbartes Gebiet keine
Ertragssteigerung einbringen kann. Die Verteilung der Individuen im Raum reflektiert dann in etwa
die rdumliche Ressourcenverteilung (Sutherland, 1983).

In dieser Studie sollte die potenziell mogliche Populationsdichte nektarivorer Fledermduse der Art
Glossophaga commissarisi ermittelt werden. Experimentell wurde eine raumliche
Ressourcenverteilung geschaffen, deren Punktdichte und lokale Ressourcenverteilung in der
GroBenordnung vieler chiropterophiler Pflanzen lag und die liber den relativ langen Zeitraum von
22 Néchten unverédndert blieb. Mit 50 Einzelbliiten und den eingestellten Nektarsekretionsraten
zwischen 0.6 ml und 1.2 ml je Nacht und Einzelbliite wurde sogar eine Energiedichte von knapp
130 kJ ha'd"! erreicht *. Wegen der individuenspezifischen Berechnung der Sekretionsrate einer
Bliite galt dieser Wert fiir jedes Individuum, das sich auf der Untersuchungsflache befand,
unabhingig davon, wie viele andere Tiere gleichzeitig aktiv waren. Der Tagesenergiebedarf (TEU)
einer 8.5 g schweren Fledermaus der Art Glossophaga commissarisi betrdgt ca. 45 kJ (Winter & v.
Helversen, 2001) - mit dem Nektarangebot der kiinstlichen Bliiten auf der Untersuchungsfléche
wurde also eine Situation simuliert, die den TEU eines einzelnen Individuums sogar deutlich
tibertraf. Im Zeitraum der Untersuchung (Mitte Februar bis Mirz) blithen nur wenige
chiropterophile Pflanzen in La Selva: Tschapka (2004) gibt als Flachenenergiedichte der
Nektarressourcen fiir diese Jahreszeit ca. 20 bis 30 kJ ha’'d™" an. Daher stellte die
Untersuchungsflache mit ihren 50 Bliiten ein attraktives Nahrungssuchareal fiir Nahrung suchende
Blumenflederméuse dar. Tatsichlich verbrachten jedoch nur drei Individuen regelmifig eine
langere Zeitspanne mit der Nahrungssuche auf der Untersuchungsfliche und etwa die Hilfte aller zu
Beginn einer Nacht anwesenden Individuen blieb nur kurz und verliel die Untersuchungsfliche
innerhalb von wenigen Stunden. Dass ein Areal mit einem gegeniiber der Umgebung erhdhtem
Nahrungsangebot von vielen Tieren zwar regelméfig besucht wird, aber dennoch nicht als
Hauptnahrungsquelle angenommen wird, weist auf Interaktionen zwischen den Nahrung suchenden
Individuen hin. Dass sich diese Interaktionen auf eine Ressourcenausbeutungskonkurrenz
beschrinkten, kann ausgeschlossen werden, da diese durch die Ausgabe individuenspezifischer
Belohnungen experimentell kompensiert wurde.

Individuelle Interaktionen in Form von aktivem Verteidigen von Ressourcen durch aggressives
Verhalten gegen Artgenossen sind keine Ausnahme unter nektarivoren Tieren. Da sie sich von
anniihernd ortsfesten Ressourcen ernihren, die sich Uberwachen und Verteidigen lassen, sind sie
gewissermallen fiir territoriales Verhalten pradisponiert. Bekannte Beispiele solcher territorialen
Nektarfresser sind Kolibris und andere Nektarvogel, deren Territorialverhalten experimentell gut
belegt ist (Gass, 1977, Gill & Wolf, 1975). Die Territorialitdt ist allerdings auch mit hohen Kosten
verbunden: neben einem erh6hten Zeit - und Energieaufwand fiir die Nahrungssuche ist auch das
Risiko von Verletzungen als Folge von aggressiven Interaktionen zu beriicksichtigen. Daher ist
territoriales Verhalten nur in solchen Féllen eine erfolgreiche Strategie, in denen der Fitnessgewinn
infolge von Monopolisierung von Ressourcen die entstehenden Kosten kompensiert (‘'economic
defendability'; Brown,1964). In den genannten Beispielen konnte in Studien gezeigt werden, dass

3 Die Angaben zur Umrechnung der Zuckerkonzentration in den Energiegehalt der verwendeten
Zuckerlosung befinden sich im Kapitel 2, S. 29

58



3. Raumliche und zeitliche Verteilungsmuster von Nahrung suchenden Blumenflederméusen unter
experimentellem Ausschluss individueller Nahrungskonkurrenz im Freiland

Tiere ihre antagonistischen Verhaltensweisen gegen andere Individuen tatsidchlich der aktuellen
Ressourcenverfiigbarkeit anpassen.

Auch unter Blumenflederméusen kann es zu territorialem Verhalten kommen, wenn mehrere Tiere
die gleichen Ressourcen nutzen: Lemke (1984) beobachtete aggressive Interaktionen zwischen
Individuen der nahe verwandten Blumenfledermaus Glossophaga soricina. Einzelne dominante
Individuen dieser Art verteidigten zumindest temporér einzelne Infloreszenzen von Agave
desmettiana Pflanzen und versuchten, Besuche anderer Tiere an diesen Bliiten zu verhindern.
Allerdings handelt es sich bei den Agave Infloreszenzen um eine Nektarresource, deren Vorkommen
ganz extrem geklumpt ist: Eine einzelne Pflanze produzierte in einer Nacht mit 22 ml bereits eine
ausreichende Nektarmenge, um den TEU einer Glossophaga soricina vollstindig auszugleichen.
Die 'economic defendability' wére bei solch ergiebigen Nektarressourcen daher bereits dann
gegeben, wenn ein Tier sich auf die Nutzung einer einzelnen Pflanze beschriankt. Die 'Territorien',
die von den Tieren verteidigt wurden, beschriankten sich auch auf einen sehr kleinen Luftraum vom
Durchmesser zwischen wenigen Metern bis Dezimetern um eine Infloreszenz herum. Au3erdem
beobachtete der Autor die Aggressionen einzelner Tiere gegeniiber Artgenossen nur wihrend der
ersten Stunden einer Nacht, wihrend derer die Nektarsekretionsrate von A. desmettiana besonders
hoch ist. Bei nachlassender Nektarsekretionsrate verlieBen die vormals territorialen Tiere die Bliiten
und suchten, wie die anderen Flederméuse, andere Futterpflanzen auf.

In der vorliegenden Studie mit der relativ homogenen Ressourcenverteilung iiber die
Untersuchungsfldche erscheint es als unwahrscheinlich, dass einzelne Bliiten von den Tieren
systematisch gegen andere Tiere verteidigt werden konnten — Um ausreichend Nektar zu
erwirtschaften, wire die Monopolisierung von etwa 10 Bliiten durch eine Fledermaus erforderlich
gewesen. Bei der vorgegebenen Flachenverteilung der Bliiten hétte das zu tiberwachende Areal eine
Grofe von ca. 1500 m? umfassen miissen. Wegen der nichtlichen Lebensweise der Tiere und der
durch die Vegetation starken Strukturierung der Untersuchungsfldche erscheint es als
unwahrscheinlich, dass ein solches Areal von einem einzelnen Individuum effizient iiberwacht und
verteidigt werden kann.

Die GréRBe individueller Nahrungssuchareale und die Verteilung der Tiere

Wie aus Abbildung 25 hervor geht, besuchten alle 12 Individuen innerhalb der 22 Néchte
unterschiedliche Teilareale des gesamten Bliitenangebotes, die sich erheblich tiberlagerten. Obwohl
alle Bliiten fiir alle Tiere frei zugdnglich waren, nutzte keines der Tiere die thm angebotenen Bliiten
in vollem Umfang aus. Die Erneuerbarkeit der Nektarressourcen erlaubte es den Tieren vielmehr,
ihr Suchareal auf ein Gebiet zu beschrinken, das genligend Nektar produzierende Bliiten enthielt,
um ihren Tagesenergieumsatz zu decken. Nachdem diese Anzahl einmal gefunden ist, brauchen in
der Regel keine weiteren Nahrungsquellen gesucht zu werden; es geniigt, die bereits bekannten
regelméBig wieder aufzusuchen. Die Nektarproduktion von natiirlichen Bliiten unterliegt zwar
ebenfalls einer zeitlichen Dynamik, die abhéngig ist von der Blithphédnologie der Pflanzen. Solche
Anderungen gehen in der Regel jedoch langsam vor sich: Eine einmal aufgebliihte Pflanze bleibt fiir
mehrere Stunden oder Tage produktiv, was zur Folge hat, dass die Nektarsekretionsrate einer Bliite
und damit die Bedeutung als Ressource fiir den Konsumenten sich nur relativ langsam &ndert. Auch
wenn die Dynamik der Blithphdnologie sowohl zwischen verschiedenen chiropterophilen
Pflanzenarten als auch zwischen individuellen Pflanzen oder Einzelbliiten drastische Unterschiede
aufweisen (Tschapka, 2004), ist eine einmal gefundene ertragreiche Bliite fiir eine
Blumenfledermaus fiir die nichsten Stunden oder sogar Néchte eine interessante, weil in Grenzen
vorhersagbare Nahrungsquelle.
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4. Erlernen lokaler Ressourcenverteilungen durch
Blumenfledermause an einem Blutenfeld aus
kunstlichen Bliten im Freiland

Einleitung

Theoretische Modelle der Optimalen Nahrungssuchstrategie ('Optimal foraging strategy') sagen
voraus, dass Tiere den Energieertrag ihrer Nahrungssuchaktivitéiten steigern, indem sie ihr
Suchverhalten in geeigneter Weise an die Ressourcenverfiigbarkeit ihrer Umwelt anpassen (z.B.
Pyke, 1984; Perry & Pianka, 1997; Kacelnik & Vasquez , 1998). Es gibt viele Mechanismen, die zu
einer Optimierung der Nahrungsaufnahmerate fiihren konnen. Einfache Stimulus - Antwort
Reaktionen, wie sie beispielsweise im Falle einer Taxis verwirklicht sind, bei der der
Nahrungssucher einem z.B. chemischen Signalgradienten folgt, konnen Verhalten bereits
entscheidend optimieren. Im Gegensatz dazu sind bei hoheren Tieren in der Regel auch komplexere
kognitive Leistungen beteiligt, um eine solche Verhaltens- und damit Ertragsoptimierung zu
erreichen (Tolman, 1967, Dukas, 1998). Ein kognitiver Prozess verlangt vom Nahrung suchenden
Tier Entscheidungen aufgrund seiner internen Reprasentation seiner Umwelt zu treffen, um
zielgerichteter zu den verfligbaren Ressourcen zu finden und dadurch den Zeit-und Energieaufwand
je aufgenommener Nahrungseinheit zu minimieren. Nahrung ist in den Umwelten der meisten Tiere
nur limitiert verfiigbar und dispers verteilt, daher ist fiir mobile Individuen verfiigbares Wissen um
die rdumliche Verteilung der Nahrung besonders wichtig. Die Informationen, die einem Tier iiber
die Ressourcenverteilung in seiner Umwelt zur Verfligung stehen, miissen allerdings zunichst aktiv
erlernt werden, bevor sie genutzt werden konnen. Wahrend dieses Lernprozesses kann die
Exploration der Umgebung, also das Sammeln von raumgebundener Information ganz im
Vordergrund stehen. Erst wenn ein Tier zu einem spiteren Zeitpunkt geniigend Information {iber die
Ressourcenverteilung hat, konnen die Ressourcen mithilfe der vorhandenen Informationen
zielgerichteter wiedergefunden werden. Es ist nahe liegend, dass der energetische Nutzen, den ein
Tier mit dem Informationserwerb erzielt, groBer sein muss, als die Kosten, die es vorher zum
Sammeln der Information aufwenden musste, andernfalls ist das Erlernen der Ressourcenverteilung
und die spatere Anwendung dieser Informationen bei der Nahrungssuche keine rentable Strategie.
Der Nutzen des Wissens iiber die Ressourcenverteilung ist deswegen nicht nur von der gesamten
Verfiigbarkeit von Nahrung abhéngig, sondern auch von der Variabilitdt und Vorhersagbarkeit der
Umwelt: Je konstanter die Umwelt ist, in der ein Tier lebt, um so geringer ist der Aufwand, der
notwendig ist, um durch Lernen effizienteres Verhaltens zu erzielen. Im einfachsten Fall, wie bei
der Gefangenschaftshaltung von Tieren, geniigt es, eine oder wenige Lokalitdten mit hoher
Nahrungsdichte ein einziges Mal zu erlernen — in der Regel sind die rdumlichen Verteilungsmuster
der Nahrungsquellen unter natiirlichen Bedingungen aber viel komplexer und zusitzlich oft noch
zeitlich variabel. Eine Abstimmung des Nahrungssuchverhaltens auf die zeitliche und rdumliche
Dynamik der Ressourcenverfiigbarkeit wird daher nur dann erfolgreich sein, wenn die
Geschwindigkeit, mit der ein Tier die Verteilungsmuster der Ressourcen erlernt, hoher ist, als die
Geschwindigkeit, mit der sich seine Umwelt dndert (Dukas, 1998; Kerr & Feldman, 2003).

Die situationsangemessene Lernfahigkeit eines Nahrungssuchers richtet sich also nach der
Variabilitit des Habitats, in dem die Nahrung gesucht wird. Doch worin besteht diese Variabilitit ?

In Systemen mit nektarivoren Tieren und deren pflanzlichen Ressourcen hat die Variabilitit der
Nahrungsressourcen zugleich morphologische, raumliche und zeitliche Komponenten und wird zum
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grofBen Teil von den Eigenschaften der Pflanzen bestimmt: Die Morphologie und die
Signaleigenschaften der Bliiten bestimmen ganz wesentlich die Schwierigkeit der Suchaufgabe, die
entsprechend den Uberlegungen der 'Signal Detection Theory' neben dem Signal / Rauschverhéltnis
in einer strukturierten Umgebung auch von dem Detektions- und Diskriminationsvermdgen des
Tieres abhéngig ist (z.B. Wiley, 1994; Dukas & Ellner, 1997; Winter & v. Helversen, 2001). Die
rdumliche und zeitliche Variabilitit der Ressourcen ergibt sich maf3geblich aus den folgenden sechs
Faktoren, die sich im Wesentlichen beziiglich ihrer Bandbreite unterscheiden:

Mittel- bis langfristig, also wihrend des Zeitraumes einzelner Néchte bis mehrere Jahre wird das
Vorhandensein von Ressourcenpunkten an einem Ort bestimmt durch 7. die riumliche Verteilung
der Pflanzenarten im Habitat, ii. den jahreszeitlichen Verlauf der Blithphasen einer
Pflanzenpopulation und iii. die Bliihintensitit einer individuellen Pflanze in einer bestimmten
Nacht.

Kurzfristig, innerhalb einer Nacht bestimmen drei weitere Faktoren die Ressourcenverfiigbarkeit an
einem Ressourcenpunkt: iv. die Hohe der Nektarsekretion einer Bliite, v. die Verdnderung dieser
Sekretionsrate im Verlauf der Nacht (s. Abbildung 30, vgl. Tschapka, 1998), und vi. die
Nahrungssuchaktivititen der Konsumenten (Dobat & Peikert — Holle, 1985; Tschapka, 1998;
Gegear & Laverty, 2001). Bliitenbesucher beuten eine Bliite ganz oder teilweise aus und erzeugen
somit lokale Liicken in der Ressourcenverteilung. Abhiangig von der Nektarsekretionsrate der
Pflanze dauert es unterschiedlich lange, bis eine solche lokale Ressourcendepression wieder
verschwindet.

Die Ortskonstanz der Pflanzen und die in wichtigen Parametern quantifizierbare Dynamik der
Ressourcenverfiigbarkeit macht Bliiten-Bestidubersysteme zu einem besonders geeigneten Modell
fiir die Untersuchung rdumlichen Lernens in einer variablen Umwelt. Entsprechend gut erforscht ist
daher bereits das Nahrungssuchverhalten von nektarivoren Vogeln und Insekten (z.B. Pyke, 1978;
Schmid-Hempel, 1987; Sutherland & Gass, 1995; Zeil et al. 1996). Die vorliegende Studie wurde
dagegen mit Bliiten besuchenden, nektarivoren Flederméusen durchgefiihrt.

Unter den Sdugetieren tritt Nektarivorie insbesondere bei altweltlichen Flughunden und den hier
verwendeten Blumenflederméusen (Glossophaginae) der Neotropis auf. Die Lebensweise der
Glossophaginen Mittel- und Siidamerikas, einer Unterfamilie der Phyllostimidae hat viele
Gemeinsamkeiten mit derjenigen von Kolibris: Sie entnehmen den Nektar im Schwirrflug aus
Bliiten, eine Erndhrungsweise, die mit sehr hohen energetischen Kosten verbunden ist (Voigt &
Winter, 1999; Dudley & Winter, 2002). Daher liegt die Vermutung nahe, dass Bliiten besuchende
Fledermiuse iiber ein gut entwickeltes Ortsgedéchtnis verfiigen, mit dem sie die Effizienz ihrer
Nahrungssuchaktivititen steigern. Evidenzen dafiir geben bisher durchgefiihrte Studien zur
rdumlichen Orientierung von Blumenfledermausen in Laborparadigmen:

Blumenfledermause der Gattung Glossophaga finden bevorzugt unter Benutzung ihres
Ortsgedichtnisses an eine bereits bekannte Futterquelle zuriick. Eine solche Orientierung nach
rdumlichen Merkmalen fiihrt schneller zum Ziel, als nach strukturellen Merkmalen der
Futterquelle(Thiele & Winter, 2005).

Diese Leistung beschrénkt sich aber nicht nur auf Einzelbliiten. Blumenflederméuse sind in der
Lage, sich in komplexen Laborumwelten im Langzeitgeddchtnis die Einzelpositionen von 32
belohnenden innerhalb einer Gruppe von 64 Bliiten zu merken. Eine solche Leistung ist bislang fiir
kein anderes Sdugetier experimentell nachgewiesen worden. Dariiber hinaus merken sich die
Flederméuse auch ihre eigenen Aktionen und vermeiden Wiederbesuche an bereits ausgebeuteten
Bliiten, solange diese nicht erneut aufgefiillt wurden (Winter & Stich, 2005; Stich & Winter
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submitted). Sie verfiigen also auch iiber ein leistungsfahiges, rdumliches Arbeitsgedichtnis.

Daraus ergibt sich die Frage, in welcher Weise diese im Labor beobachteten kognitiven Leistungen
im Kontext der rdaumlichen und zeitlichen Variabilitdt und Komplexitét natiirlicher Lebensrdaume
ihre Anwendung finden. Unter Freilandbedingugen wird die Lernsituation komplexer, weil die Ziele
in der Regel {iber grofere Distanzen verteilt sind und daraus hohere Fortbewegungskosten
entstehen. AuBBerdem wird wegen der uniibersichtlichen Strukturierung der Umwelt die Exploration
des Habitats erschwert und der Wert einer Information iiber die Position einer Ressource relativiert,
weil die zeitliche Dynamik der Ressourcenproduktion, bereits innerhalb einer einzelnen Nacht die
rdumliche Verteilung der Energieertrdge im Habitat erheblich verdndern kann.

Ziel dieser Arbeit war es, herauszufinden, ob Bliiten besuchenden Flederméusen ein Erlernen der
rdumlichen Ressourcenverteilung auch unter der erhdhten Variation der Ressourcen unter
Freilandbedingungen mdglich ist, und wie schnell sie Informationen in einer variablen Umwelt
erwerben konnen. Dazu wurde im Freiland mit kiinstlichen, computergesteuerten Bliiten ein
experimentelles Ressourcenfeld mit definierbarer Ressourcenverfiigbarkeit etabliert und das
Nahrungssuchverhalten frei lebender, aber liber Transponder identifizierbarer Fledermause
quantifiziert. Die rdumliche Verteilung experimenteller Ressourcenqualititen war auf dem
Ressourcenfeld inhomogen. Die Tiere konnten den Ertrag ihrer Nahrungssuche in erster Linie
dadurch optimieren, dass sie die Unterschiede in den Nektarsekretionsraten innerhalb des Feldes
erlernten. In zwei Experimenten wurde die zeitliche Komponente der Variabilitit verdndert.

Im ersten Experiment wurden die Tiere mit Beginn des Experiments mit einer flir sie neuen
Ressourcenverteilung konfrontiert, die fiir die Dauer des Experiments konstant blieb. Die zeitlich-
rdumliche Dynamik der Ressourcenverteilung wurde vorgegeben iiber eine mittelfristig
unverdnderte Anordnung von zwei unterschiedlich ergiebigen Bliitentypen. Kurzfristige lokale
Ressourcendepressionen wurden nur von den Tieren selbst erzeugt als Folge ihrer eigenen
Nahrungssuchaktivititen.

Im zweiten Experiment wurde ebenfalls mit zwei unterschiedlichen Bliitentypen experimentiert,
allerdings war die zeitliche Variabilitdt der Ressourcenverteilung héher als im ersten Versuch, da
die rdumliche Verteilung der Bliitentypen jede Nacht verédndert wurde.

Mit diesen Experimenten wurde untersucht, ob und wie schnell das Nahrungssuchverhalten an eine
verdnderte Umwelt angepasst wurde und dariiber hinaus, ob die Tiere in der Lage sind, sich an das
Ausmal} der Variabilitét in ihrer Umwelt gezielt und flexibel einzustellen: Unter natiirlichen
Bedingungen kann die rdumliche Verfiligbarkeit von Nahrungsressourcen tdglich variieren. Aber
auch das AusmalB dieser Veridnderung iiber 24 Stunden kann variieren. Es ist eine offene Frage, ob
sich Tiere in ihrem Lern - und Explorationsverhalten im natiirlichen Lebensraum an das aktuelle
Ausmal} der Ressourcenvariabilitdt anpassen konnen.

Allgemeine Methoden

Lage der Untersuchungsflache, Markierung der Tiere

Die Experimente wurden durchgefiihrt auf einer 1ha groBen quadratischen Untersuchungsfliche auf
dem Gelédnde der biologischen Station La Selva, Costa Rica (Provinz Heredia). Die gesamte
Untersuchungsfldche ist mit Sekundirwald bewachsen und ist Teil eines grof3en,
zusammenhédngenden Waldgebietes (Mc Dade et al., 1994). Vor Beginn des Experiments wurden
auf der Untersuchungsfliche und in der ndheren Umgebung (bis maximal 300 m von der
Untersuchungsfliache entfernt) Blumenfledermiuse der Art Glossophaga commissarisi gefangen,
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mit Transponderhalsbandern markiert und unmittelbar am Fangort wieder freigelassen. (Detaillierte
Angaben zur Lage der Untersuchungsfldche siche Kapitel 1, Tierliste: siche Anhang A).

Technische Einrichtung

Auf der Untersuchungsflache wurden 50 kiinstliche Bliiten in einem regelmifBigen, diagonal-
rechtwinkligem Raster installiert (Kapitel 1, Abbildung 6). Uber Kabel war jede einzelne Bliite mit
einem Steuerrechner verbunden. Ein Besuch einer markierten Fledermaus an einer Bliite wurde mit
einer IR-Lichtschranke registriert, die sich im Inneren der Bliite befand. Am vorderen Rand der
,Bliitenkrone* befand sich die Antenne eines Transponderlesegerites. Wihrend des Bliitenbesuches
gelangte der Transponder am Halsband des Tieres in die Reichweite der Antenne, so dass das
Individuum identifiziert und jeder Bliitenbesuch individuell einem Tier zugeordnet werden konnte.
Aus den gewonnenen Daten lielen sich spéter die Suchaktivitdten der Tiere individuell
rekonstruieren. Besuche der Tiere an den kiinstlichen Bliiten wurden mit geringen Mengen
Zuckerlosung (17 %) belohnt. Die jeweils abgegebene Menge wurde iiber die computergesteuerte
Offnungsdauer eines Magnetventils bestimmt.

Die Computersteuerung jeder einzelnen Kunstbliite ermdglichte es, realistische
Nektarsekretionsraten an den Kunstbliiten zu simulieren. Die Nektarabgabemenge an einer Bliite
wurde fiir jeden Bliitenbesuch individuell berechnet und ergab sich aus der experimentell
vorgegebenen Sekretionsrate (ul/h), der Nektarkapazitit einer Bliite (in pl, s.u.) und dem
Zeitintervall seit dem letzten Entleeren der Bliite.

In Anlehnung an natiirliche, fledermausbliitige Pflanzen wie zum Beispiel die nach unten gedffnete
Markea neurantha hatte der hier simulierte Bliitentyp nur eine begrenzte Nektarhaltekapazitit
(Tschapka, 1998). Damit war sichergestellt, dass die an ein Tier ausgegebene Nektarmenge auch
vollstédndig von diesem Tier entnommen werden konnte. Die Nektarhaltekapazitét unterschied sich
bei den verschiedenen Bliitentypen, wurde jedoch im gleichen Experiment von allen Bliiten nach
der gleichen Sekretionsdauer erreicht. In den hier beschriebenen Experimenten betrug die bei einem
Besuch maximal abgegebene Nektarmenge 80ul — eine Menge, die von Glossophaga commissarisi
problemlos in einem einzelnen Schwirrflugereignis aus einer Bliite entnommen werden kann
(Tschapka, 1993). Die langsame Nachbildung von Nektar durch die Bliiten hatte zur Folge, dass
frithestens 30 Sekunden nach einem Kunstbliitenbesuch erneut Nektar abgegeben werden konnte.

Jede Fledermaus wurde beim Bliitenanflug in Echtzeit identifiziert und die abzugebende
Nektarmenge aktuell berechnet und ausgegeben. Um Interaktionen zwischen Versuchstieren in
Form von Ausbeutekonkurrenz als experimentell nicht kontrollierbare Ursache von Variabilitit
auszuschlieBen, wurde fiir jedes Individuum, das die Bliiten besuchte, an jeder Bliite ein eigenes
»Nektarkonto* berechnet. Das fiir die Abgabemenge relevante Sekretionsintervall begann stets mit
dem vorhergehenden letzten Besuch des selben Individuums an dieser Bliite. Dadurch wurde die
Nektarverfiigbarkeit der Bliiten nicht von den Nahrungssuchaktivititen anderer Individuen
beeinflusst, bzw. die Ausbeutekonkurrenz als Variabilititsfaktor ausgeschlossen. Es besuchten zwar
mehrere Individuen das selbe, experimentelle Ressourcenfeld, jedem einzelnen Individuum stand
aber ein von den Aktivititen der anderen Individuen unabhingiges Ressourcenangebot zur
Verfiigung.
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Ressourcendichte auf der Untersuchungsflache

Das experimentelle Ressourcenfeld auf der Untersuchungsfliche bestand aus 50 kiinstlichen Bliiten.
Die Bliitendichte lag damit im Bereich natiirlich vorkommender chiropterophiler Pflanzen
(Tschapka, 2004, siche auch Kap. 1 (Methoden) und Abb.6 dort).

Es gab jeweils zwei Bliitentypen, die sich nur beziiglich der Nektarsekretionsrate unterschieden. Die
Bliiten waren mit keinen dulleren Merkmalen ausgestattet, anhand derer sie individuell
unterscheidbar gewesen wéren oder aus denen auf die Qualitét der Bliite geschlossen werden
konnte. Eine Assoziation zwischen Lokation und Qualitit einer Bliite musste daher durch
mehrmaliges Besuchen einer Bliite durch ein Tier erst erlernt werden.

Vor dem Beginn der Experimente waren alle Bliiten auf der Untersuchungsfldche gleich ergiebig.
Tiere, die bereits vorher auf der Untersuchungsfliche nach Nahrung gesucht hatten, verfiigten
deshalb nicht iiber Vorabinformationen iiber die Qualitit der Ressourcen wéhrend der Versuche.

Die beiden Teilexperimente (rdumliches Lernen bei niedriger Variabilitét vs. Lernen bei hoher
Variabilitdt) werden im Folgenden separat beschrieben.

Experiment 1: inhomogene Ressourcenverteilung in raumlich
und zeitlich stabiler Umwelt

In diesem Experiment wurden Versuchstiere mit dem einfachen Fall einer konstanten
Ressourcenverteilung iiber mehrere Néchte konfrontiert. Die Ressourcenverteilung auf der
Untersuchungsflache war vor dem Beginn des Versuchs fiir mehrere Nichte einheitlich - alle Bliiten
waren qualitativ gleichwertig. In der ersten Versuchsnacht wurden die Tiere dann mit einer neuen,
inhomogenen Ressourcenverteilung konfrontiert und diese wurde fiir die Zeitdauer des gesamten, 4-
tdgigen Experiments beibehalten.

Es wurde untersucht, wie stark sich der Einfluss lokal unterschiedlicher Nektarertragsraten auf das
Nahrungssuchverhalten der Tiere auswirkt. Dabei wurde das rdumliche Muster der
Ressourcenverteilung {iber vier aufeinander folgende Nichte beibehalten, um eine mittelfristige
Anderung des Nahrungssuchverhalten der Tiere zu dokumentieren. Aufgrund der lingeren Konstanz
der Ressourcenverteilung konnten die Tiere in jeder Nacht die Informationen iiber die
Ressourcenverteilung der vorangegangenen Nacht erneut anwenden, vorausgesetzt, dass diese
Information wéhrend der inaktiven Phase {iber den Tag bis zum Beginn der ndchsten Nacht
gespeichert wurde.

Methoden

Ressourcenverteilung und zeitlicher Ablauf des Experiment 1

Von den 50 Kunstbliiten auf der Untersuchungsfliche waren 30 vom Typ ,,Standard* einer
Produktivitdt von 10 pl /15 min und 20 vom Typ ,,ergiebig” mit 40 pul / 15 min. Die Bliiten wurden
iiber der Untersuchungsfliche gleichméBig verteilt, so dass sich keine Hdufungen von ergiebigen
oder Standardbliiten auf der Untersuchungsflidche ergaben (Abbildung 27).

Die zwei unterschiedlichen Qualitédtsklassen der Bliiten wurden so gewéhlt, dass auch aus den
Bliiten der minderen Qualitdt unter Einhaltung des Mindest — Wiederbesuchsintervalls (30 s) zu
jeder Zeit ein — wenn auch geringerer - Nektarertrag erzielt werden konnte. Der Maximalwert der
Nektarsekretion stand in einer Bliite nach 15 Minuten Wartezeit nach dem letzten Besuch bereit,
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allerdings war der Ertrag an den ergiebigen Bliiten vier mal so gro3, wie an den Standardbliiten.
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Abbildung 27:Verteilung der zwei Kunstbliitentypen auf der Untersuchungsfldche im
Versuchszeitraum Experiment 1

Vier Nachte vor dem Beginn des Experiments betrug die Sekretionsrate an allen 50 Kunstbliiten 120
ul/h bei einem Maximalwert von 40 ul Nektar. Tiere, die bereits vor Beginn des Experiments auf
der Untersuchungsfldche nach Nahrung suchten, kannten zwar bereits die Lokation der
Nahrungsquellen, da aber wéihrend dieser Vorlaufphase alle Bliiten qualitativ gleichwertig waren,
beschrinkte sich die nutzbare Information, die diese Tiere hatten, nur auf die Kenntnis der Lokation
der installierten Bliiten, nicht jedoch auf ihre Qualitdt. Die anschlieBende Versuchsphase, wihrend
der die Bliiten durch eine der zwei verschiedenen Bliitenqualititen ausgezeichnet waren, dauerte
vier Néchte. Alle Tiere, die an dem Versuch teilnahmen, waren durch vorherige Experimente mit
dem Kunstbliitenfeld vertraut, aber nur zwei der beteiligten Tiere (Nr. 184 und 186) besuchten die
Untersuchungsfldche in den Néchten vor dem Beginn der Experimentierphase regelmifig (Tabelle
7).

Statistische Analyse der Lernkurven

Als MaB fiir den Lernerfolg eines Tieres wurde der Anteil an Besuchen an angereicherte Bliiten
berechnet. Bei der Relation 'ergiebig' zu 'Standard' von 20 zu 30 betrug dieser Erwartungswert 40 %
Besuchsanteil an 'ergiebig' fiir ein Tier, das zuféllig auswéhlte.

Zur statistischen Analyse dieses Préaferenzmalles wurde ein Generalisiertes Lineares Modell an die
Daten angepasst (GLM, SAS Statistical Package, V 8.0, Procedure genmod).

Die Priferenz eines Tieres fiir einen der beiden Bliitentypen ist ein binomiales Merkmal, da jeder
Besuch aus einer Entscheidung zwischen zwei Merkmalen resultiert (Bliitentypen 'ergiebig' oder
'Standard'). Deshalb wurde eine Logit-Linkfunktion und eine Binomialverteilung der Daten zur
Berechnung der Modellparameter angenommen. Die Identitdt der Tiere ging als Klassenvariable
(,,repeated subject®) in das Modell ein, die Korrelationsstruktur wurde als Autoreggression (Type
AR(1)) gewdhlt. Bei der Berechnung der Modelle wurde die dscale - Option aktiviert, um eine
Uberdispersion zu korrigieren, wenn die Devianz von 1 abwich (vgl. Crawley, 1993).

Als abhéngige Variable des GLM wurde der Anteil der Entscheidungen fiir angereicherte Bliiten je
50 Besuche gewihlt. Als erkldrende Faktoren gingen die Variablen ,,Nacht Nummer* und
,,Besuchsnummer*, sowie deren Interaktionsterm ,,Nacht Nummer * Besuchsnummer* in das
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Modell ein. Diese beiden Variablen waren wie folgt definiert:

Da nicht alle Tiere zum selben Zeitpunkt auf der Untersuchungsfldche eintrafen, musste die
experimentelle Nacht 1 eines Tiers individuell festgelegt werden: als erste Nacht wurde die erste
Nacht nach der Vorlaufnacht gezéhlt, innerhalb der ein Tier mindestens 50 mal registriert wurde.
Alle weiteren Néachte wurden fortlaufend nummeriert (siche Tabelle 7).

Zur Ermittlung des minimal addquaten Modells wurde zunichst ein Modell mit den Faktoren
»Nacht Nummer* und ,,Besuchsnummer®, sowie deren Interaktionsterm formuliert. Ausgehend von
diesem Modell wurde das Minimalmodell durch schrittweise Elimination der nicht signifikanten
Faktoren (p > 0.05) ermittelt.

Ergebnis Experiment 1

14 Tiere besuchten die Bliiten der Untersuchungsfliche wahrend der Experimentierphase. Insgesamt
wurden in diesem Zeitraum von den Tieren 8777 Bliitenbesuche registriert. 6 Tiere wurden von der
Auswertung ausgeschlossen, da von ihnen jeweils weniger als 100 Einzelbesuche wéhrend der
Experimentierphase registriert wurden. Von den verbliebenen 8 Tieren wurden alle Tiernéchte
ausgeschlossen, die weniger als 50 Bliitenbesuche umfassten. Der Datenumfang aller in die
Datenauswertung einbezogenen Tiernichte ist in Tabelle 7 angegeben.

Tabelle 7: Anzahl ndchtlicher Bliitenbesuche von 8 Tieren. Die Daten der Vorlaufndchte gingen
nicht in die Auswertung der Lernkurve ein. Daten, die zur Analyse ausgewertet wurden, sind fett
wiedergegeben. Die Nachtnummern der Experimentierphase wurden individuenspezifisch
vergeben und entsprechen nicht den Nummern in Spalte 1 (siehe Text).
Tiernummer 1133 | 11583 | 1413 | 1783 | 1823 | 1843 | 186 2% | 1872
1. Vorlaufnichte
1 - - - 14 - 205 602 -
2 - - - 7 - 164 382 -
3 - - - 60 - 356 303 -
4 - - - 114 2 737 394 -
2. Néchte im Experiment
1 2 - - 12 26 5 141 14
2 92 5 579 68 112 678 522 9
3 453 580 630 521 16 824 586 578
4 151 65 257 596 - 682 436 137

Innerhalb der ersten 50 Bliitenbesuche nach der Ankunft der Tiere auf der Untersuchungsfliche lag
der Besuchsanteil am Bliitentyp 'ergiebig' nahe beim Erwartungswert fiir Zufallswahl von 40%. Mit
zunehmender Erfahrung bevorzugten die Tiere die ergiebigen Bliiten gegeniiber den 'Standard'
Bliiten: Nach etwa 700 Besuchen verdoppelte sich der Anteil der besuchten ergiebigen Bliiten und
und zwischen 1000 und 1500 Besuchen entfielen 95 % aller Besuche auf diesen Bliitentyp
(Abb.28).
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Abbildung 28: Individuelle Wahlkurven: Prdferenz fiir den Bliitentyps 'ergiebig’ in Experiment 1
(Punktlinien). Pfeile verbinden jeweils zwei Datenpunkte eines Individuums, die - bedingt durch die
inaktive Hellphase des Tages - zeitlich 12 h getrennt sind. Dabei bedeutet jeweils der
Pfeilursprung: Wahlverhalten wdihrend der letzten 50 Besuche am Ende einer Nacht, bzw. die
Pfeilspitze: Wahlverhalten wihrend der ersten 50 Besuche zu Beginn der néchsten Nacht.
Gestrichelte Linie: Zufallserwartung. Die Daten basieren auf N = 8 Tieren.

Tabelle 8: Ergebnisse der Signifikanztests des im minimal addquaten Generalisierten Linearen
Modell enthaltenen Parameter fiir die Lernkurven bei tiglicher Zdhlung.
Source FG Wald 2 p
Nachtnummer * Besuchsnummer 1 0.01 0.9321
Nachtnummer 1 5.22 0.0223 *
Besuchsnummer 1 4.22 0.0400 *

Die in einer Nacht erlernte Préiferenz fiir ergiebige Bliiten wurde allerdings trotz unveridnderter
raumlicher Anordnung nicht vollstdndig von einer Nacht auf die ndchste {ibertragen, denn zwischen
zwei Néachten nahm die erworbene Priferenz fiir ergiebigere Bliiten in 9 von 11 Féllen wieder ab.
Sie lag zu Beginn einer Nacht signifikant unter der Priferenz, die die Tiere bereits zum Ende der
Vornacht erworben hatten. Im Durchschnitt betrug die Differenz zwischen den Praferenzen vor und
nach einer Hellphase 12,4% (£ 15,8%, p = 0.027, t-Test, tio= - 2.59, Abbildung 28).

Aus diesem Grund wurde der Lernerfolg in der statistischen Analyse modelliert als kombinierter
Effekt zweier liberlagerter Lernprozesse: Ein Lernprozess, der innerhalb einer Nacht stattfand
(Faktor 'Besuchsnummer'), sowie eines zweiten der sich iiber alle aufeinanderfolgenden
Versuchsnichte erstreckte (Faktor 'Nachtnummer'). Die Faktoren beider Prozesse erwiesen sich als
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signifikant (p <0.001) im minimal addquaten GLM (Modell: Tab. 8, Post-hoc-Tests: Tab. 9).
Abbildung 29 zeigt die Rohdaten und den Verlauf der an die Rohdaten angepassten Gleichung des

minimal addquaten GLM.
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Abbildung 29: Symbole: Priferenz fiir ergiebige Bliiten der acht Tiere, die wihrend der vier
Ndchte der Versuchsphase von Experiment I die Kunstbliiten besuchten (£Sp ). Das an die Daten
angepasste GLM ist als durchgezogene Linie eingezeichnet. Die gepunktete Linie markiert den

Priferenzwert fiir Zufallswahl.

Tabelle 9: Ergebnisse des Post-hoc-Tests fiir die Faktoren des minimal addquaten Modells; SF:
Standardfehler; *: signifikant.
Parameter Wert SF 95% Z p
y-Achsenabschnitt  |-0.8644 0.3991 -1.6467 -0.0822 -2.17 0.0303 *
Nachtnummer 0.6506 0.1856 0.2868 1.0145 3.5 0.0005 *
Besuchsnummer 0.0027 0.0004 0.0019 0.0034 6.91 <0.0001 *
Die Gleichung des ermittelten minimal addquaten GLM lautet:
. 1
Praferenzwert - 1+ e0.8644— 0.0027- Besuchsnummer —0.6506- Nachtnummer

Die Modellkurve zeigt die Effekte der beiden iiberlagerten Prozesse deutlich an: Trotz gleich
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bleibender rdumlicher Bliitenkonfiguration iiber die gezeigten Versuchsnéchte sank die Priferenz
fiir ergiebige Bliiten zwischen zwei Nachten immer wieder ab. Nach der tiglichen Ruhephase
begannen die Tiere mit einer niedrigeren Praferenz fiir die ergiebigeren Bliiten nach Nektar zu
suchen, als sie in der Nacht zuvor erlernt hatten. Da die Tiere trotzdem jede Nacht in den friihen
Abendstunden auf einem hoheren Préferenzniveau mit der Suche begannen, als zum selben
Zeitpunkt der Vornacht und zusétzlich jede Nacht die ergiebigeren Bliiten zunehmend préferierten
ergibt sich insgesamt eine Steigerung der Préaferenzen bzw. ein allméhliches Erlernen der
Bliitenkonfiguration {iber alle vier Nachte.

Experiment 2: Erlernen einer raumlich inhomogenen
Ressourcenverteilung in einer sich tageszeitlich andernden
Umwelt

In Experiment 1 wurde gezeigt, dass Glossophaga commissarisi zwischen unterschiedlich
ergiebigen Ressourcenstandorten im Freiland diskriminieren kann, wenn die gefundene rdumliche
Heterogenitét {iber mehrere Nachte zeitlich konstant ist: Die Ergiebigkeit eines einzelnen Standortes
anderte sich im Versuchszeitraum weder zwischen den Néchten noch innerhalb einer Nacht und es
dauerte ungefihr vier Néchte, bis die Tiere auf hohem Niveau zwischen unterschiedlich ergiebigen
Bliitentypen bei konstanter rdumlicher Anordnung unterschieden. Experiment 2 wurde
durchgefiihrt, um die Reaktion der Tiere auf eine schneller verlaufende Verdnderung der
Nahrungsverteilung zu testen. Entsprechend natiirlicher Ressourcendynamiken geschahen
Anderungen auf zwei riumlich-zeitlichen Skalen: In jeder Nacht #nderte sich die lokale Ergiebigkeit
eines Standortes und damit die Verteilung von zwei unterschiedlich ergiebigen Bliitentypen
zwischen diesen Standorten, wihrend die Lokalititen der Bliiten iiber alle Experimentiernichte
hindurch beibehalten wurden. Damit wurde eine natiirliche Situation simuliert, in der eine Pflanze
zwar auch in aufeinander folgenden Néchten Bliiten produzieren kann, diese sich in ihrer
Ergiebigkeit aber zwischen zwei Néchten unterscheiden konnen. Aullerdem verdnderte sich in
Experiment 2 die Qualitdt eines einzelnen Standortes innerhalb einer Nacht. Dies geschah in
Anlehnung an den nichtlichen Verlauf natiirlicher Sekretionsraten. Die Sekretionsparameter der
kiinstlichen Bliiten innerhalb einer Nacht wurden schrittweise in vier Stufen verdndert. Damit war
die rdumliche Heterogenitét der Ressourcenverteilung innerhalb einer Nacht in Experiment 2
hauptséchlich eine Folge allmihlich divergierender Sekretionsraten zwischen zwei
unterschiedlichen Bliitentypen.

In diesem Experiment befanden sich die Bliiten des langlebigeren Typs in jeder Nacht an einer
neuen raumlichen Position relativ zu den Positionen in der Vornacht. Auflerdem hatten alle Bliiten
zu Beginn einer Nacht zunichst identische Eigenschaften. Das nichtliche Suchmuster konnte also
nur auf Grundlage ganz aktueller Informationen optimiert werden. Daraus resultierte eine
wesentlich grofere Variabilitdt der Ressourcenverfiligbarkeit, als im ersten Experiment. Konstant
blieb dagegen die nichtliche Dynamik der Nektarproduktion zwischen den beiden Bliitentypen.
Falls die Tiere kognitiv in der Lage wiren, Bliitentypen innerhalb einer Nacht anhand ihrer
Sekretionseigenschaften zu erkennen und eine Erwartung iiber den Sekretionsverlauf zu entwickeln,
dann miissten sie sich unter diesen Umstdnden auch jede Nacht gezielter auf eine bevorstehende,
néchtliche Ressourcendynamik einstellen konnen, da sie bereits wihrend der Vornichte
Informationen {iber die allgemeine zeitliche Variabilitit der Bliiten gesammelt hatten.

Die Erwartung ist, dass Tiere in diesem Fall in aufeinander folgenden Nichten zunehmend schneller
Préferenzen fiir den langlebigeren Bliitentyp ausbilden. Eine solche Anpassung des
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Nahrungssuchverhaltens wiirde man auf der Grundlage eines auf rein assoziativem Lernen
beruhenden Verhaltens nicht erwarten, da die unmittelbaren Belohnungserfahrungen der Tiere in
jeder Nacht identisch waren, die Informationen aus einer vorangegangenen Nacht sich jedoch nicht
mit der konkreten Situation in der Folgenacht zur Deckung bringen lie3en.

Methoden

Nektarsekretionsraten und Verteilung der Bliitentypen in Experiment 2

Alle 50 Bliiten begannen ihre Nektarproduktion jede Nacht mit der selben Sekretionsrate und
verdnderten diese Eigenschaft erst im Verlauf dieser Nacht (Abb. 30 A). Wie bereits im ersten
Teilexperiment gehdrte jede Bliite einem von zwei Bliitentypen an - , kurzlebig® bzw. ,,]langlebig*
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Abbildung 30: A: Zeitlicher Verlauf der Sekretionsraten der langlebigen Bliiten (durchgezogene
Linie) und der kurzlebigen Bliiten (gestrichelte Linie). Die vier Zeitpunkte, zu denen die
Sekretionsraten im Experiment gedndert wurden sind durch Pfeile an der Zeitachse hervorgehoben.
Zum Vergleich ist der Verlauf der Nektarsekretionsrate von Vriesea gladioliflora angegeben
(gepunktete Linie, nach Tschapka, 1998, verdndert). B: Rdumliche Anordnung der Bliitentypen auf
der Untersuchungsfldche. Zu Beginn der Nacht (links, ohne Nummer) hatten alle Bliiten dieselben
Sekretionsraten, rechts die Verteilung im weiteren Verlauf der Nacht. Grofse Symbole: Langlebige
Bliiten, kleine Symbole: Kurzlebige Bliiten. Das Verhdltnis langlebig zu kurzlebig betrug ca. eins zu
drei. Nummern bezeichnen die Ndichte, in der die Konfiguration angewendet wurde. Nach vier

Ndchten wurde das Schema wiederholt. Der Abstand zwischen zwei benachbarten Bliiten betrug 14
bzw. 20m.
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im Verhéltnis von drei zu eins. Zu Beginn einer Nacht waren die Nektarsekretionsraten aller Bliiten
identisch mit 120 pl/h und einem maximalen Fiillvolumen von 40 ul. Ab 19 Uhr wurden zunéchst
alle 60 Minuten Anderungen an den Sekretionsraten vorgenommen, wodurch ab 21:00 Uhr die
Nektarsekretionsrate der langlebigen Bliiten insgesamt verdoppelt wurde und die der kurzlebigen
Bliiten schlieBlich erlosch (Abb. 30 A). Diese Ressourcenverteilung wurde anschlieend fiir vier
Stunden beibehalten. Um 1:00 Uhr wurde der Unterschied zwischen den Qualititen der beiden
Bliitentypen wieder riickgéingig gemacht und die Sekretionsraten aller Bliiten erneut auf den
Anfangswert von 120 pl/h und maximal 40 pl gesetzt. Die Dauer der Sekretionsphase blieb bei
beiden Bliitentypen auf 20 Minuten beschréinkt, die Verdnderung der Sekretionsraten hatte daher im
Endeffekt eine Anderung der Nektarkapazitit zur Folge - die maximale Fiillmenge der langlebigen
Bliiten stieg jede Nacht von 19:00 Uhr bis 1:00 Uhr von 40 auf 80 pl, die der kurzlebigen fiel von
40 auf 0 pl (Tabelle 10).

Die raumliche Anordnung der beiden Bliitentypen auf der Untersuchungsfliche wurde jede Nacht
verdndert, um zu vermeiden, dass die Tiere das rdumliche Verteilungsmuster der Ressourcen aus der
vorherigen Nacht erneut als Suchmuster benutzten. Insgesamt gab es vier verschiedene rdumliche
Konfigurationen, die von Nacht zu Nacht abgewechselt wurden (Abbildung 30 B). Alle vier
Verteilungsmuster waren dadurch gekennzeichnet, dass die kiirzeste Verbindungslinie zwischen
zwei langlebigen Bliiten stets an einer kurzlebigen Bliite vorbei fithrte. Dadurch war die raumliche
Komplexitit der vier Verteilungen dquivalent. Die langlebigen Bliiten waren innerhalb von vier
Néchten in jeder Nacht an Orten positioniert, an denen in der Nacht zuvor und in der folgenden
Nacht jeweils kurzlebige Bliiten gestanden hatten. Ab der fiinften Nacht wurde das
Verteilungsmuster der ersten Nacht wieder verwendet, anschlieBend wurden die Anordnungen nach
dem gleichen Muster wie in den Néchten 1 bis 4 gewechselt.

Tabelle 10: Verlauf der Nektarkapazitdt der Bliiten (=Maximale
Fiillmenge in ul)

Bliitentyp 18-19h | 19-20h | 20-21h | 21-1h 1-7h
langlebig 40 53 67 80 40
kurzlebig 40 27 13 0 40

Es gab also im wesentlichen zwei Verdnderungen der rdumlichen Ressourcenverfiigbarkeit auf der
Untersuchungsfliche: eine schrittweise Anderung wihrend der ersten Hilfte der Nacht, in der die
Tiere zur Optimierung ihrer Nahrungssuchaktivititen ihre Besuche allméhlich auf ein Viertel des
gesamten Bliitenangebotes einschriinken sollten, gefolgt von einer zweiten Anderung, die in den
frithen Morgenstunden einsetzte und nach der die optimale Suchstrategie darin bestanden hitte, die
Suchaktivititen wieder auf moglichst viele der vorhandenen Bliiten zu verteilen: Da ab 1:00 Uhr
alle Bliiten wieder die gleichen Sekretionsraten aufwiesen, konnte mit einer weiteren Bevorzugung
bestimmter Bliiten keine weitere Ertragssteigerung mehr erreicht werden. Wegen der
kontinuierlichen Nektarsekretionsrate der Bliiten hétte sich in dieser Situation eine Neuverteilung
der Nahrungssuchaktivititen unter erneuter Einbeziehung der vormals weniger ergiebigen Bliiten
ertragssteigernd ausgewirkt.

Mit dem Experiment 2 wurde 30 Tage nach dem Abschluss von Experiment 1 begonnen. Die
letzten vier Néchte vor dem Beginn der eigentlichen Experimentierphase war die Sekretionsrate an
allen Bliiten gleich: Sie betrug 120 pl/h. Die maximale Fiillmenge der Bliiten wurde nach 20
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Minuten erreicht, was einem Volumen von 40 pl entspricht. Im Anschluss an diese vier Nachte der
Vorlaufphase lief das Experiment insgesamt 12 Néchte lang. Da die Verdnderungen der
Bliitenqualitdten im Rahmen dieses Versuchs stiindlich vorgenommen wurden, wurde auch das
Wabhlverhalten der Tiere in stundenweisen Blocken ausgewertet. Stundenintervalle mit weniger als
10 Besuchen durch ein Individuum wurden in der Auswertung nicht beriicksichtigt.

Statistische Auswertung

Die Préferenz fiir langlebige Bliiten wurde als MaB fiir den Lernfortschritt der Tiere gewertet. Weil
sich in diesem Experiment die Bliitenkonfigurationen in stiindlichen Zeitintervallen dnderten, wurde
im Gegensatz zu Experiment 1 diesmal der Anteil der Besuche an den langlebigen Bliiten innerhalb
eines einstiindigen Zeitintervalls gewertet. Bei der Relation 'kurzlebig' zu 'langlebig' von
durchschnittlich 3 zu 1 Bliiten entsprach der theoretische Erwartungswert bei Zufallssuche einer
Besuchsrate an langlebigen Bliiten von 25 %. Um zu iiberpriifen, ob die Préiferenz der Tiere in
einem bestimmten Intervall verschieden von diesem Zufallswert war, wurde fiir jedes Zeitintervall
eine Regression der der Besuchsdaten auf der Basis des GLM erstellt. Hierfiir wurde wieder die
Prozedur genmod (SAS) verwendet. Die Préferenz eines Tiers fiir die langlebigen Bliiten bildete die
abhingige Variable eines Modells als Anteil aus Bliitenbesuchen an langlebigen Bliiten an allen
Bliitenbesuchen. Als Zeitintervalle wurden (i) alle Stundenintervalle zwischen 18:00 und 5:00 sowie
(ii) die Nummer der Versuchsnacht des Experiments (1 — 12) gewéhlt, die Zuordnung der Daten zu
den Zeitintervallen geschah daher synchron zu den Zeitintervallen, wahrend derer die
Belohnungsraten gleich blieben. Da es sich bei den Beobachtungsdaten um Verhiltnisdaten einer
bivariaten Grosse (,,Bliitentyp*) handelte, wurde eine Poissonverteilung der Werte angenommen
und eine logarithmische Linkfunktion gewahlt. Da als erkldrende Variable nur die Identitdt der
Versuchstiere als Klassenvariable in die Modelle einging, eriibrigte sich eine Suche nach dem
minimal addquaten Modell. Stattdessen wurden mit der ,,partially maximized likelihood function**
(LRCI) der Mittelwert und die 95% Konfidenzintervalle der Regressionsmodelle ermittelt. Das auf
diese Weise gewonnene Modell beriicksichtigt die unterschiedlichen Stichprobenumfénge und
Messwertwiederholungen, die sich aus den Unterschieden des Datenumfangs der drei Individuen
ergaben. Uber die Linkfunktion des Modells wurden sie in einen Anteil an Besuchen an langlebigen
Bliiten zuriickgerechnet und mit den Originaldaten verglichen. In den Féllen, in denen das
Konfidenzintervall des Modells den Erwartungswert flir Zufallswahl ausschloss, wurde auf eine
signifikante Priaferenz fiir einen Bliitentyp geschlossen.

Ergebnis Experiment 2

Wihrend der Versuchsphase wurde die Untersuchungsfliche nur von den drei Tieren 184 (&), 186
(9) und 187 () regelméBig besucht (Abb. 31). Zwei weitere sporadische Besucher wurden
gelegentlich auf der Untersuchungsfliache registriert, jedoch stets mit weniger als 50 Bliitenbesuchen
pro Nacht. Sie wurden wegen des geringen Datenumfangs von der Auswertung ausgeschlossen.

Eine Zwei-Wege ANOVA mit den Faktoren "Versuchsphase' und 'Tiernummer' ergab keinen
Unterschied der Besuchszahlen zwischen der Vorlaufphase und der Versuchsphase (p =0.16, F, =
2.0), jedoch einen signifikanten Unterschied der Besuchszahlen zwischen Tier Nummer 184 und
den beiden anderen Tieren (p < 0.001, F, =10.6).

*siche auch http://www.id.unizh.ch/software/unix/statmath/sas/sasdoc/stat/chap29/sect20.htm.
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Abbildung 31: Ubersicht iiber die Besuchsaktivitiiten der drei am Experiment 2 teilnehmenden
Tiere.

Die Préferenzkurven der Tiere, die aus den Originaldaten ermittelt wurden, sind in Abbildung 33
zusammengefasst. Sie zeigen ein rasches Erlernen der Ressourcenverteilung durch die Tiere an,
auBerdem ist iber den gesamten Verlauf der 12 Versuchsnéchte eine allmdhliche Zunahme der
Selektivitét fiir langlebige Bliiten zu beobachten. Die Tiere erlernten das aktuelle Muster der
Ressourcenverteilung in den spateren Nichten schneller und unterscheiden in den spateren Nichten
starker zwischen den Bliitentypen als wiahrend des Beginns des Experiments. An die zeitlichen
Verldufe dieser beiden zeitlichen Entwicklungen wurden ebenfalls lineare Regressionsmodelle
angepasst (Abb. 32).

1. Erlernen der aktuellen Ressourcenverteilung
1. Reaktion auf die einsetzende Inhomogenitét der Bliitenertrdge ab 19:00 Uhr

Wihrend der ersten zwei Abendstunden, als alle Bliiten unabhéngig von ihrem Bliitentyp die gleiche
Nektarsekretionsrate und - Kapazitit aufwiesen, unterschieden die Tiere erwartungsgeméafl noch
nicht zwischen den 'kurzlebigen' und den 'langlebigen' Bliiten - die Préiferenz der Tiere fiir die
(spiter) langlebigeren Bliiten war zu diesem Zeitpunkt noch nicht signifikant verschieden von einer
Zufallswahl, denn die 25% - Marke liegt fiir dieses Zeitintervall innerhalb des Konfidenzintervalls
des Regressionsmodells (Abb.32 A, Daten Tab.10). Ab 19 Uhr begannen die Sekretionsraten der
Bliiten zu divergieren und mit einer Verzogerung von etwa einer Stunde war eine Bevorzugung der
langlebigen Bliiten durch die Tiere nachzuweisen — ab dem Zeitintervall zwischen 20 und 21 Uhr
unterschied sich die beobachtete Priferenz signifikant vom Zufallswert (Abb.32A). In den
folgenden Stunden lernten die Tiere rasch, zwischen Bliiten beider Bliitentypen zu unterscheiden:
Die Préferenzkurven der Tiere erreichten ihre maximale Steigung zwischen 21 und 22 Uhr und ab
23 Uhr wurde eine Plateauphase erreicht, in der einzelne Tiere in mehreren Nachten Besuche an
kurzlebigen Bliiten sogar ganz einstellten ( = 100% Préferenz fiir langlebige Bliiten, Abbildung 33).
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Abbildung 32: Prdferenzwerte (Symbole) der drei Tiere aus Experiment 2 und Konfidenzintervalle
(Linien) der linearen Regressionsmodelle A: Mittlere Besuchsprdferenzen von drei Tieren im
Verlauf einer Nacht. B: Prdferenzen fiir langlebige Bliiten zwischen 21:00 Uhr und 1:00 Uhr iiber
die 12 Ndchte. Die durchgezogenen Linien geben jeweils den Mittelwert des Regressionsmodells
an, die gepunkteten Linien die Ober- und Untergrenze des 95% Konfidenzintervalls. Die
gestrichelte Linie zeigt den 25% Erwartungswert fiir Zufallswahl. N = 12 Ndchte.

2. Reaktion auf die erneut einsetzende Angleichung der Bliitenertrdge ab 1:00 Uhr

Um 1:00 Uhr wurden die Nektarsekretionsraten der 'langlebigen' und der 'kurzlebigen' Bliiten
wieder einander angeglichen, diese Angleichung erfolgte schlagartig, die Reaktion der Tiere auf
diese Umverteilung setzte allerdings erst mit einiger Verzdgerung ein: erst ab 3:00 Uhr morgens
sank die Priaferenz der Tiere fiir die langlebigeren Bliiten wieder ab. Diese Entwicklung setzte sich
bis zum Ende der Nacht und zum Verlassen der Untersuchungsflidche nach 5:00 Uhr morgens fort.
Die mittlere Priferenz in der letzten Stunde vor der Morgenddmmerung blieb jedoch mit 67%
deutlich hoher als der Wert, mit dem die Tiere zu Beginn der Nichte die Bliiten auswihlten. Die

erlernte Selektivitdt fiir bestimmte Bliiten blieb also bis zum Verlassen der Untersuchungsfliche
bestehen (Abb.32A, Abb.33).
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2. Anpassung an die erhohte Ressourcendynamik in Experiment 2
Tier 184

Tier 186

Anteil Besuche an langlebigen Bliten

Ljé
1 2

Versuchsnacht

3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Abbildung 33:Individuelle Lernkurven der 3 Tiere aus Experiment 2. Jeder Punkt entspricht der
Besuchsprdferenz eines Tiers innerhalb eines einstiindigen Intervalls. Dunkle Symbole: Zeiten, zu
denen Unterschiede zwischen den beiden Bliitentypen bestanden, helle Symbole: Intervalle,
wdhrend derer beide Bliitentypen die selben Nektarsekretionsraten hatten. Gestrichelte Linie:

Erwartungswert fiir Zufallssuche (25%).

Wihrend in Experiment 1 die riumliche Verteilung der Nektarresourcen iiber mehrere Néchte
konstant blieb, die Tiere also Informationen iiber das rdumliche Verteilungsmuster der
Bliitenqualitdten aus der Vornacht ibernehmen konnten, waren diese ortsspezifischen
Informationen tiber die Nektarproduktion der Bliiten wihrend Experiment 2 nur {iber wenige
Stunden giiltig - die Dynamik der Ressourcenverteilung erforderte eine wesentlich schnellere
Aktualisierung der rdumlichen Information, als im ersten Experiment. Wie Abb.33 zeigt, gelang es
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Tabelle 11: Ergebnisse der Post-hoc Tests der GLMs fiir den ndchtlichen Verlauf der
Bliitenprdferenzen wihrend Experiment 2. Fiir den Priferenzwert und den Intercept sind jeweils
die Ober- und Untergrenzen (OG bzw. UG) des 95% Konfidenzintervalls angegeben. SF:
Standardfehler

Versuchs | Intercept| UG | OG SF Wald p Priferenz uG oG
nacht wert
1 -2.03 | -245|-1.64| 0.21 95.59 |<.0001 0.12 0.08 0.16
2 -0.46 | -0.69 | -0.24 | 0.12 16.04 | <.0001 0.39 0.33 0.44
3 031 |-0.17 | 0.81 | 0.25 1.6 0.2057 0.59 0.46 0.69
4 1.15 046 | 1.95 | 0.38 9.41 {0.0022 0.76 0.61 0.88
5 1.27 0.58 | 2.06 | 0.37 11.73 ] 0.0006 0.78 0.64 0.89
6 1.59 0.74 | 2.64 | 048 11.21 |0.0008 0.83 0.68 0.93
7 1.68 092 | 259 | 042 16.05 |<.0001 0.84 0.72 0.93
8 1.54 0.69 | 2.58 | 047 10.54 |0.0012 0.82 0.67 0.93
9 1.84 1.06 | 2.8 0.43 17.93 |<.0001 0.86 0.74 0.94
10 2.21 1.56 3 0.36 37.26 |<.0001 0.9 0.83 0.95
11 0.54 0.15 {094 | 02 722 {0.0072 0.63 0.54 0.72
12 1.79 1.47 | 2.14 | 0.17 | 108.77 |<.0001 0.86 0.81 0.9

Tabelle 12: Ergebnisse der Post-hoc Tests der GLMs fiir den Verlauf der Bliitenprdferenzen in
Experiment 2 iiber die 12 Versuchsndchte. Die Spaltenbeschriftung entspricht der von Tabelle 11.

Uhrzeit |Intercept| UG | OG SF | Wald o p |Priferenz-| UG 0oG
[h] wert
18-19 -1.23 | -145 |-1.02| 0.11 123.6 | <.001 0.23 0.19 0.27
19-20 -1.09 | -1.31 [-0.88 | 0.11 98.37 | <.001 0.25 0.21 0.29
20-21 -047 1-0.721-0.24 | 0.12 14.9 0.001 0.38 0.33 0.44
21-22 0.49 0.2 1079 | 0.15 10.87 | 0.001 0.62 0.55 0.69
22-23 1.07 0.62 | 1.57 | 0.24 19.83 | <.001 0.75 0.65 0.83
23-0 1.51 0.86 | 2.25 | 0.35 18.55 | <.001 0.82 0.7 0.9
0-1 1.4 0.83 | 2.04 | 0.31 20.82 | <.001 0.8 0.7 0.89
1-2 1.34 0.75 2 0.32 18.07 | <.001 0.79 0.68 0.88
2-3 1.42 0.8 | 212 | 033 18.22 | <.001 0.8 0.69 0.89
3-4 1.26 0.77 | 1.78 | 0.26 24 <.001 0.78 0.68 0.86
4-5 0.71 037 | 1.06 | 0.17 16.5 <.001 0.67 0.59 0.74
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den Tieren auch in diesem Experiment, sich an die nun wesentlich schneller &ndernde Verteilung
von Nahrungsqualitit anzupassen. Dennoch ist auch in diesem Verhalten noch eine Verbesserung
iiber mehrere Néchte festzustellen: Das Regressionsmodell mit der Variable 'Versuchstag' und der
Besuchspriferenz der Tiere zwischen 21:00 und 1:00 Uhr als abhéngige Variable tibertrifft den
Zufallswert erst nach der zweiten Versuchsnacht (Abbildung 32 B). Der betrachtete Zeitraum
entspricht dem Zeitraum, in dem der Ertragsunterschied der beiden Bliitentypen maximal war
(Tabelle 10), demzufolge auch die maximalen Praferenzwerte beobachtet wurden (Abbildung 32 A).
Die Tiere steigerten ihre Besuchspriferenzen in den drei Folgenédchten noch erheblich und erst ab
Nacht 5 trat eine Sittigung ein, danach erreichten sie in jeder Nacht etwa das Priaferenzniveau der
Vornacht (Tabelle 11).

In der variableren Umwelt wurde also die gleiche rdumliche Lernaufgabe von den Tieren in
mehreren aufeinander folgenden Néchten immer besser gelernt: In der zeitlich konstanten Umwelt
von Experiment 1 bendtigten die Tiere noch etwa vier Nichte, um ihr rdumliches Bewegungsmuster
in einer inhomogenen Ressourcenverteilung an die Qualitdtsunterschiede zwischen den
verschiedenen Bliitenstandorten anzupassen. In der variableren Umwelt von Experiment 2, mussten
die Tiere sich dagegen innerhalb weniger Stunden innerhalb einer Nacht eine sich neu einstellende
Ressourcenverteilung bei vergleichbarer Komplexitét des rdumlichen Verteilungsmuster einpréigen.

Diskussion

In den zwei beschriebenen Experimenten wurde das Verhalten von Blumenfledermausen
beobachtet, die auf einer Fliche mit lokal inhomogener Ressourcenverteilung nach Nahrung
suchten. Die Ressourcen unterschieden sich sowohl beziiglich ihrer zeitlichen als auch der
rdumlichen Variabilitét in beiden Experimenten voneinander. In beiden Situationen reagierten die
Tiere rasch auf die lokalen Unterschiede der Ressourcenverfiigbarkeit und passten mit steigender
Erfahrung mit den Bliiten ihre Nahrungssuchpréferenzen angemessen an die aktuell gegebene
Nahrungsverfiigbarkeit an.

Die Tiere entwickelten allméhlich eine Préferenz fiir Bliiten, die sich durch eine hohere
Nektarsekretionsrate und, damit verbunden, durch die Abgabe einer hoheren Nektarmenge bei
einem einmaligen Bliitenbesuch auszeichneten. Da die Bliiten an duflerlichen Merkmalen nicht
unterscheidbar waren, bestand die einzige Information {iber die Qualitét einer bestimmten Bliite im
Nektarertrag, den die Bliite beim Besuch an das Tier abgab. Die Tiere mussten daher eine
Assoziation der von ihnen erfahrenen Bliitenqualitit mit dem jeweiligen Bliitenstandort herstellen.
Nur aufgrund dieser Informationen konnten die Tiere Entscheidungen treffen, welche Bliiten gerade
bevorzugt zu besuchen sind. Die Effizienz der Nahrungssuche der Tiere hing also von einer
moglichst genauen raumlichen Repréisentation der Ressourcenstandorte ab.

Obwohl diese einsetzende Priaferenz der Tiere fiir die jeweils giinstigere Nahrungsoption immer
rasch auf eine Anderung der Ressourcenverteilung erfolgte, dauerte es in beiden experimentellen
Situationen letztlich mehrere aufeinander folgende Nichte, bis die Tiere ihr Nahrungssuchverhalten
optimal an die aktuelle Nektarverfiigbarkeit der Umwelt anpassten.

Im ersten Experiment wurde das rdumliche Muster der Ressourcenverfiigbarkeit mehrere Nachte
lang nicht verindert, die Tiere erlernten die Unterschiede der Ressourcenverteilung innerhalb von
drei bis vier Nichten, wobei die dabei ermittelte Lernkurve der Tiere nicht stetig verlief. Wahrend
der frithen Abendstunden einer Nacht tendierten die Tiere dazu, Bliiten wieder verstirkt zu
besuchen, von denen sie in der vorangegangenen Nacht bereits gelernt hatten, dass sie dem
minderwertigeren Bliitentyp angehorten. Die Praferenzen der Tiere fiir die ergiebigeren Bliiten lagen
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zu Beginn jeder Aktivitdtsperiode jedenfalls unter den bereits in der Vornacht erlernten Priaferenzen.
Dieser regelmiBig zu Beginn einer Nacht beobachtete Einbruch wurde aber schnell ausgeglichen, da
die Tiere in jeder Nacht das maximale Préferenzniveau der Vornacht schneller erreichten und gegen
Ende der Nacht auch iibertrafen.

Das von Nacht zu Nacht beschleunigte Erlernen des Verteilungsmuster der Bliitenqualititen durch
die Tiere spricht fiir eine zu Beginn jeder Nacht erneut einsetzende Exploration des Bliitenfeldes,
durch die bereits vorhandene Information {iberpriift wird. Die andere Alternative fiir das Absinken
der Lernkurve zu Beginn der Néchte wére, dass die Tiere die bereits erlernten raumlichen
Informationen der Vornacht wieder vergessen hatten. Doch dann wére der Anstieg der Lernkurve
iiber die gesamten vier Néchte nicht beobachtbar gewesen - in diesem Fall hitten die Tiere gegen
Ende jeder Nacht Besuchsraten fiir die ergiebigen Bliiten auf Zufallsniveau gezeigt und zum Ende
jeder Nacht das selbe Priferenzniveau wie gegen Ende der ersten Nacht erreicht.

Im Gegensatz zu Experiment 1 konnten die Tiere wiahrend des zweiten Teilexperiments die jeweils
wihrend der Nacht zuvor gelernten Verteilungsmuster der Ressourcen nicht nutzen, um ihr
Nahrungssuchverhalten zu optimieren, da die rdumliche Verteilung der Ressourcen im Verlauf jeder
Nacht verdndert wurde. Auch in dieser Situation benétigten die Tiere zundchst mehrere Néchte, um
sich an diese dynamischere Situation anzupassen, aber schon nach wenigen Néchten waren die Tiere
in der Lage, die neue Ressourcenverteilung in jeder Nacht innerhalb von Stunden zu erlernen, was
dazu fiihrte, dass ab der vierten Nacht dieses zweiten Experiments flir mehrere Stunden fast
ausschlieBlich die langlebigeren Bliiten besucht wurden.

Im Vergleich zu Experiment 2, in dem es den Tieren {iber wenige Stunden bereits gelang, ihre
Besuchspriferenzen fast vollstdndig an den ergiebigeren Bliitentyp anzupassen, scheinen die Tiere
in Experiment 1 langsamer zu lernen. Dort war auch nach mehreren Nichten noch keine Sattigung
der Lernkurve erreicht, obwohl das Verteilungsmuster der Nahrungsressourcen in diesen Nichten
konstant blieb. Neben der raschen Reaktion der Tiere auf die tigliche Anderung der
Ressourcenverteilung gab es aber in Experiment 2 noch eine zweite zeitliche Entwicklung, die dem
erlernen der tiglichen Verteilung der ergiebigen Bliiten iiberlagert war: Eine fast vollstindige
Anpassung an das aktuelle Muster der Ressourcenverteilung konnte ndmlich auch in diesem
Experiment erst nach mehreren Nichten Erfahrung mit dem Bliitenfeld und seiner zeitlichen und
rdumlichen Ressourcendynamik erreicht werden.

Offenbar bendtigten die Tiere in beiden Teilexperimenten eine gewisse Zeit, um ihr Verhalten an
den zeitlichen Rahmen der Ressourcendynamik addquat anzupassen. Die Variabilitét der
Ressourcenverteilung in Experiment 2 verlief schneller als in Experiment 1, trotzdem gab es in
beiden Experimenten eine Entwicklung im Erlernen der rdumlichen Ressourcenverteilung, die sich
iiber mehrere Néchte erstreckte - Im ersten Teilexperiment mit der geringeren Ressourcendynamik,
weil die Tiere in jeder Nacht die Ressourcenverteilung erneut explorierten, im zweiten
Teilexperiment dagegen hatten sich die Tiere erst wihrend der spéteren Néchte auf die nun raschere
Ressourcendynamik eingestellt. Die allgemeine Variabilitdt der Ressourcenverteilung spielt also
eine wichtige Rolle fiir das Anpassungsvermdgen von Verhalten an die Ressourcendynamik.

Die 'Optimal Foraging Theory' erklart, welche ertragsoptimierende Verhaltensmechanismen Tiere
entwickelt haben, um Nahrung zu suchen. Ublicherweise optimieren diese Modelle auf die Energie
bzw. den Energieertrag je Zeiteinheit, den der Nahrungssucher erwirtschaftet. Dies ist iiblicherweise
auch sinnvoll, denn langfristig héngt die Fitness eines Individuums von einem ausgeglichenen
Energiehaushalt ab. Trotzdem greifen viele Ansétze zu kurz, die nur den Aspekt der
Ressourcenoptimierung beriicksichtigen und von der Annahme ausgehen, dass Tiere, die mit einer
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bestimmten rdumlichen Verteilung von Ressourcen konfrontiert werden, bereits iiber umfassende
und exakte Informationen {iber das Verteilungsmusters der Ressourcen verfiigen. Information ist im
Gegenteil dazu auch eine Ressource, die erst erschlossen und erneuert werden muss. Dies ist aber
mit einem zeitlichen und enregtischen Aufwand verbunden.

Wie einleitend bereits kurz erwdhnt wurde, trigt der Besuch einer Fledermaus an einer Bliite nicht
nur zur Deckung des Ressourcenbedarfes in Form von Nahrung bzw. Energie bei. Gleichzeitig
findet mit der Ernte dieser Ressource auch ein Informationsgewinn statt, der verwendet werden
kann, um die interne Représentation der Umwelt zu aktualisieren oder zu prézisieren. Die
Information iiber die Ressourcenverteilung in einem bestimmten Gebiet geht aber auch wieder
verloren, wenn eine Lokalitét nicht mehr besucht wird. Schon, weil die kognitiven Féhigkeiten der
Tiere begrenzt sind und Informationen vergessen werden, oder nur unvollkommen repréasentiert
werden konnen, aber auch, weil die vorhandene Information immer auf den neuesten Stand gebracht
werden miissen, da sich die Umweltbedingungen im Lebensraum eines Tiers verdndern.

Selbst wenn die kognitiven Fahigkeiten eines Tiers eine umfassende Reprédsentation der Umwelt
erlauben, bedingt die zeitliche Variation der Umweltbedingungen auch immer die Notwendigkeit an
explorativem Verhalten eines Tiers: Auch wenn eine einmal bestandene Ressource erloschen ist,
muss diese Information gelegentlich tiberpriift werden.

Im Freiland werden Muster rdumlicher Variabilitét in der Regel durch zugrundeliegende zeitliche
Variabilititen verursacht, die sich bereits innerhalb einer einzelnen Nacht auswirken. So dndern sich
Nektarsekretionsraten typischerweise im Verlauf des Blithzeitraums einer Bliite, bei
fledermausbliitigen Pflanzen also in der Regel wéhrend einer einzelnen Nacht bzw. im Laufe
mehrerer Nichte (Lemke, 1984, Dobat, 1985, Tschapka, 1998). Moglicherweise ist die beobachtete
langsame Entwicklung der Préferenzen fiir die jeweils besseren Bliitenstandorte eine Strategie, mit
der neben der Nahrungsaufnahme auch stindig Information iiber die allgemeine Variabilitét der
Umwelt eingeholt oder aufgefrischt wird.
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5. Individuelle Suchstrategien Nahrung sammeinder
Blumenfledermause

Our goals are to outline some of the insights that are made possible by treating pollinators
as individuals, and to show possible pitfalls of not doing so. Some well-known
conclusions regarding pollinator physiology and behaviour can be given alternative
interpretations by invoking individuality. We hope that this chapter will stimulate more
systematic approaches to pollinator individuality.

(Chittka & Thomson, 2001, S. 191)

Einleitung

Suchverhalten ist die aktive Bewegung eines Organismus im Raum mit dem Ziel, Ressourcen zu
finden. Die Suche nach Ressourcen ist moglicherweise die wichtigste Verhaltensweise von Tieren
tiberhaupt, denn eine erfolgreiche Suche geht simtlichen anderen, die individuelle Fitness
beeinflussenden Verhaltensweisen voraus. Egal, ob es sich um Nahrung, Paarungspartner,
Brutplitze, Quartiere oder um verfiligbare Territorien handelt — Ressourcen miissen immer erst
gesucht und gefunden werden, bevor sie von einem Tier genutzt werden konnen (vgl. Bell, 1991).
Insbesondere Nahrungsressourcen kommen in der Umwelt der meisten Tiere nur limitiert oder
ungleichmaBig verteilt vor. Weil alle Lebensvorginge Energie und damit indirekt die Aufnahme
von Nahrung erfordern, ist ein grofer Teil tierischer Aktivititen mit der Suche nach Nahrung
verbunden. Viele Tiere sind in der Lage, ihr Suchverhalten an die zeitlich-rdumlichen
Verteilungsmuster der Nahrungsressourcen in ihrem Lebensraum anzupassen und unterschiedliche
Suchmodi situationsbedingt anzuwenden. AuBBerdem konnen die meisten Tiere rdumliche
Informationen {iber die aktuelle Nahrungsverteilung in ihrer Umgebung erlernen und dann die
Suche auf der Basis dieser Informationen zielgerichteter fortsetzen. Tierisches Suchverhalten wird
darum ganz entscheidend beeinflusst durch vorhandenes Vorwissen des suchenden Tiers. Mit dem
in dieser Arbeit vorgestellten Kunstbliitensystem ist es moglich geworden, das
Nahrungssuchverhalten nektarivorer Fledermiuse im Freiland zu untersuchen und dabei zeitlich und
rdumlich exakte, individuenspezifische Daten zu erheben, aus denen die Flugrouten der
Fledermiuse rekonstruiert werden konnen. In Kapitel 4 wurde damit bereits gezeigt, dass eine
Gruppe von Blumenfledermiusen, die Lage der besonders ergiebigen Bliitenstandorte erlernten und
diese Bliiten gegeniiber den anderen Bliiten bevorzugt aufsuchten. Diese Bevorzugung ergiebigerer
Nahrungsstandorte ist ein offensichtliches Merkmal einer optimierten Nahrungssuchstrategie.
Neben der bloen Bevorzugung ergiebigerer Nahrungsquellen sind aber noch andere
Optimierungsmechanismen denkbar, die Tiere anwenden kdnnen, um ihren Nahrungssuchertrag zu
steigern. Bei nektarivoren Tieren ist dies vor allem ein angemessenes zeitliches Verhalten, um die
regelmiBige Regeneration der Nektarvorrite der Pflanzen zu gewéhrleisten, sowie die Minimierung
der Wege, die zuriickgelegt werden miissen, um die verschiedenen Bliiten nacheinander
aufzusuchen. In diesem Kapitel werden entsprechende optimierte rdumlich-zeitliche Eigenschaften
von systematischen Suchstrategien vorgestellt und mit dem beobachteten Verhalten der Tiere im
Freiland verglichen.
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1. Zeitliche Muster der Bliitenbesuchsaktivitaten und die individuelle Sucheffizienz der
Besucher

Der Nektarvorrat einer Bliite wird in der Regel wihrend eines Bliitenbesuchs durch eine
Blumenfledermaus vollstindig ausgebeutet. Die sich daran anschlieBende Regeneration der
Nektarreserven durch die Pflanze erfolgt in einem kontinuierlichen Sekretionsprozess, das bedeutet,
je langer der zeitliche Abstand zwischen zwei Besuchen an der selben Bliite ist, desto groBer ist die
Nektarmenge, die die Bliite bei einem erneuten Bliitenbesuch bereit hilt - vorausgesetzt, dass keine
Interferenzen mit anderen Nahrungssuchern vorkommen. Die Nahrungssucheffizienz der Tiere ist
daher nicht nur abhédngig von ihrer Fahigkeit, Bliiten mit besonders ergiebigen
Nektarsekretionseigenschaften zu erkennen und zu bevorzugen, sondern auch davon, ob diese
Bliiten in sinnvollen Zeitabstdnden besucht werden (Possingham, 1988; Williams & Thomson,
1998). Da die mittlere Dauer der Zeitintervalle zwischen zwei Bliitenbesuchen durch hiufige
Wiederbesuche kiirzer wird, sinkt mit steigender Besuchsfrequenz auch die mittlere Nektarmenge,
die an diesen Bliiten zum Besuchszeitpunkt zur Verfiigung steht. Bliitenbesucher, die auf der Suche
nach Bliiten mit optimalem Ertrag sind, miissen mit der Bevorzugung ergiebigerer Bliiten deswegen
immer auch einen Kompromiss eingehen beziiglich des individuellen Nektarertrages dieser Bliiten.

In vielen Fillen treten die Nahrungssuchaktivititen von Tieren aber ohnehin nicht kontinuierlich
sondern zyklisch auf, weswegen die Dauer der individuellen Wiederbesuchsintervalle an allen
Bliiten von der Periodik ihrer Gesamtaktivitit iiberlagert wird (vgl. Carpenter et al. 1983). Letztlich
héngt dann die Dauer individueller Wiederbesuchsintervalle hauptséchlich von zwei
Verhaltensweisen ab: Erstens von der Dauer der Pausen zwischen den einzelnen Aktivitdtsperioden
und zweitens davon, ob die Tiere innerhalb einer Aktivititsperiode wiederholte Besuche an bereits
besuchten Bliiten vermeiden.

Dass auch die Aktivitdten der Blumenfledermduse zyklisch und nicht kontinuierlich auftraten,
wurde in Kapitel 2 bereits gezeigt; hier wird daher der Frage nach gegangen, wie gut die gefundene
Periodik dieser Aktivitdtszyklen an die zeitliche Nektarsekretion der Bliiten angepasst war. Weil die
Bliiten im hier beschriebenen Versuchszeitraum, unabhingig vom Bliitentyp dem sie angehorten,
nach 15 Minuten die maximale Fiillmenge erreichten, wire eine optimale zeitliche Abstimmung der
Nahrungssucher auf die Nektarsekretion der Bliiten dann gegeben, wenn auch alle 15 Minuten eine
Aktivititsperiode erfolgte, in der jede von den Tieren bevorzugte Bliite genau einmal besucht wird.
Kiirzere Pausen hétten dagegen nur unvollstindig gefiillte Bliiten zur Folge, wéihrend sich aus
lingeren Wartezeiten keine hoheren Ertrige ergeben kénnten. Um einen Uberblick iiber die
tatsdchlichen Nahrungssuchertrage der beobachteten Flederméuse zu bekommen, werden in diesem
Kapitel zunichst die Sucheffizienzen der Fledermiuse als Nektarertrag je Flugstrecke berechnet und
dann die individuellen zeitlichen Aktivitdtsmuster der Tiere unter Beriicksichtigung ihrer
unterschiedlichen Nahrungssucheffizienzen verglichen.

2. Kontextabhéngige Verdnderung der Suchmuster

Die klassischen Modelle der 'Optimal Foraging Theory' formulieren Suchstrategien fiir einen
idealisierten Nahrungssucher, der Entscheidungen aufgrund eines umfassenden Wissens tiber die
Nahrungsverfiigbarkeit in seiner Umgebung trifft (Mac Arthur & Pianka, 1966; Stephens & Krebs,
1986). Derartige Modelle machen einleuchtende Voraussagen tiber die individuellen
Entscheidungen von Nahrungssuchern, allerdings halten sie nur selten einer experimentellen
Uberpriifung an Tieren in ihrer Umwelt stand - vor Allem, weil die Annahme der ,,Allwissenheit*
auf reale Organismen nicht zutrifft (vgl. Pyke, 1977; Ollason 1987; Perry & Pianka, 1997). Nahrung
suchende Tiere miissen zunichst einmal auf der Grundlage von unvollstandigen Informationen und
immer auch beschrinkt von den Grenzen ihrer neuronalen Kapazititen Entscheidungen treffen.
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Fiir die meisten Tiere gilt jedoch, dass sie systematische Suchstrategien bevorzugen gegeniiber rein
zufalligen Suchmustern und dass sich ihre Suchstrategien tliber die Zeit und kontextspezifisch
veriandern konnen. Tiere, die in einem unbekannten Areal ankommen, verhalten sich deshalb
anders, als Tiere, die bereits Informationen iiber die Nahrungsverteilung erworben haben und héufig
verraten die strukturellen Eigenschaften von Suchrouten, wieviel Information den Nahrungssuchern
tiber die rdumlichen Eigenschaften ihrer Umgebung zur Verfligung steht (vgl. Zollner & Lima,
1999; Higgins & Strauss, 2004).

Ein bekanntes Beispiel fiir kontextabhéngige, systematische Suchmuster ist das Nestsuchverhalten
von Wiistenameisen (Cataglyphis fortis): Diese Tiere reprisentieren die Entfernungs- und
Richtungsinformationen ihrer Eigenbewegungen nach dem Verlassen des Nests intern in einem
sogenannten 'Heimvektor' der es ihnen erlaubt, nach einer erfolgreichen Futtersuche den Weg
zuriick zum Nest zielstrebig und sehr geradlinig zuriickzulegen (Wehner & Wehner, 1990). Da die
Aufnahme und die intere Représentation dieser Informationen allerdings nicht ganz fehlerfrei
verlauft, gelangen die Tiere auf diese Weise in der Regel nur in die unmittelbare Umgebung ihres
Nesteingangs. Zur Feinorientierung wenden die Tiere in dann eine ganz andere, lokale Suchstrategie
an und bewegen sich nun entlang spiralférmiger Trajektorien, wodurch die von ihnen durchstreifte
Flache vergroBert und damit die Wahrscheinlichkeit erhoht wird, den Nesteingang wieder zu finden
(Miiller & Wehner, 1994). Hummeln, die auf einer Wiese Bliiten verschiedener Pflanzenarten zur
Auswahl haben, beschrinken ihre Bliitenbesuche bei gleicher Verteilung der Pflanzen sehr rasch auf
eine der Arten, deren Bliiten die rentableren Optionen bietet, weil sie auf diese Weise die Suche
nach weiteren Bliiten vereinfachen und folglich die Besuchs- bzw. die Ertragsrate ihrer Suche
steigern konnen (Heinrich, 1979). Weiter filhrende Experimente zeigen jedoch, dass auch diese
Bliitenkonstanz kontextspezifisch angewendet wird: Sobald eine der verfiigbaren Alternativen mit
geringerem individuellem Nektarertrag beispielsweise aufgrund ihrer raumlichen Verteilung
langfristig energetisch giinstiger wird, wechseln die Hummeln die Strategie und besuchen auch
diese Bliiten wieder hdufiger (Marden & Waddington, 1981; Cartar & Real, 1997).

Diese beiden Beispiele zeigen, dass Nahrung suchende Tiere sowohl bei der Suche nach
Informationen, als auch bei der Suche nach Nahrung systematisch vorgehen konnen und dass die
Optimierungskriterien flir eine systematische Suche in beiden Féllen unterschiedlich sind: Ein Tier,
das mit der Nahrungssuche in einem bestimmten Gebiet beginnt, verfiigt zunéchst tiber keinerlei
Informationen tiber die Nahrungsverteilung in diesem Gebiet. Bliitenbesucher neigen in dieser
Situation dazu, sich von einer Bliite bevorzugt zur néchsten benachbarten Bliite zu bewegen - auf
diese Weise wird die Rate der besuchten Bliiten je Flugstrecke oder Zeiteinheit und mit ihr, in der
Regel auch der Nektarertrag erhoht (Anderson, 1983; Thomson et al., 1997). Daneben wird aber mit
jedem weiteren Bliitenbesuch zuséatzliche Information iiber die lokale Ressourcenverteilung
gesammelt, so dass selbst im ungiinstigsten Fall - wenn zunéchst ausschlieBlich unproduktive
Bliiten gefunden werden - diese Information verwendet werden kann, um in zukiinftigen
Nahrungssuchschritten Besuche an den entsprechenden Bliiten zu vermeiden.

Zu einem spateren Zeitpunkt, wenn die lokale Verteilung der Nahrung bekannt ist und das
Aufsuchen minderwertiger Ressourcen vermieden wird, erzielt ein Nahrungssucher eine weitere
Wegoptimierung, indem die selektiven Bliitenbesuche an den ergiebigeren Bliiten wieder entlang
minimierter Wegstrecken aufgesucht werden - das bedeutet, dass dann bevorzugt eine der ndchsten
benachbarten Bliiten hoher Ergiebigkeit ausgewihlt werden sollte.

Dass die Tiere im Rahmen des hier beschriebenen Experiments allméhlich lernten, gezielt die
ergiebigeren Bliiten zu besuchen, wurde bereits im letzten Kapitel deutlich - ob sie iiber die
Bevorzugung der ergiebigen Bliiten hinaus ihre Ziele auch noch entlang der jeweils giinstigsten
Wege aufsuchten, wird im folgenden Abschnitt untersucht.
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Versuchstiere, Material und Methoden

Es wurden acht verschiedene Individuen der Blumenfledermausart Glossophaga commissarisi
beobachtet, die innerhalb von drei bis vier Versuchsnichten 50 kiinstliche Bliiten auf dem
Bliitenfeld besuchten. Eine detaillierte Beschreibung der methodischen Grundlagen der
Versuchsanordnung erfolgte bereits in Kapitel 1, S. 10. Die Feldkonfiguration der Bliiten und die
Daten der Tiere, die in diesem Kapitel besprochen werden, sind die selben, wie im Experiment 1
von Kapitel 4 (vgl. Seite 66 ff.), sie werden hier nur noch einmal kurz zusammengefasst: Die Bliiten
gehorten jeweils einem von zwei Bliitentypen an, die sich hinsichtlich ihrer Nektarsekretionsrate
und maximalen Sekretionsmenge unterschieden. Die Tiere lernten im Verlauf mehrerer Nachte, die
Sekretionsparameter der Bliiten am jeweiligen Standort zu unterscheiden und besuchten mit
zunehmender Erfahrung immer hiufiger die Bliiten des ergiebigeren der beiden Bliitentypen. Durch
eine individuenspezifische Berechnung der Nektarsekretion der Bliiten wurden
Interferenzkonkurrenzeffekte kompensiert zwischen Tieren, die die gleichen Bliiten besuchten.

Ergebnisse

Die individuellen Sucheffizienzen der Bliitenbesucher

Als MaB fiir die Sucheffizienz der Tiere wurde hier die auf die Flugstrecke bezogene
Nektaraufnahmerate eines Tiers berechnet. Sie ergibt sich als Quotient aus der von einem Tier
getrunkenen Nektarmenge und der dabei zuriick gelegten Flugstrecke. Da der gesamte Umfang der
auf der Untersuchungsfliche beobachteten Suchaktivititen der Tiere individuell unterschiedlich
war, wurde die momentane Streckensucheffizienz der Tiere auf Teilstiicken von jeweils 1 km
zuriick gelegter Flugstrecke berechnet und in Abbildung 34 zeitgetreu dargestellt - auf diese Weise
wird der zeitliche Verlauf der Sucheffizienzen iiber die gesamte Nacht (d = 12 Stunden) deutlich.
Als Flugstrecke wurde hier die Summe der geradlinigen Verbindungen zwischen allen besuchten
Bliiten angenommen. Die hierbei berechnete Flugstrecke entspricht folglich dem kiirzesten
moglichen Flugweg, die tatsdchlich zuriick gelegten Flugstrecken diirften ldnger gewesen sein (vgl.
Kap.2, S. 25 f).

Tabelle 13: Ergebnisse einer linearen Regressionsanalyse tiber den zeitlichen Verlauf der
Streckensucheffizienz der Tiere. Die Tabelle enthdlt nur die Ergebnisse der fiinf Tierndichte, in
denen sich die Sucheffizienzen signifikant verdnderten.
Nacht |Tier Regressionsgleichung fiir die Flugstrecke R? Dy F-Wert
Sucheffizienz [ml km™] je Nacht | [km] gesamt (Anzahl
(d=12h) FG)
1 184 E=043+0.36d 20,2 0.30 0.013 | 7.58 (18)
2 141 E=0.70+0.35"d 15,1 0.30 0.020 | 6.86 (13)
2 178 E=0.54+0.53d 18,6 0.50 <0.01 [12.77 (16)
2 184 E=040+0.37"d 33,0 0.49 <0.01 [29.32 (31)
2 186 E=0.59+041"d 12,3 0.53 <0.01 [11.31(10)

Demnach sammelten die Tiere auf einem zuriick gelegten Flugkilometer an den kiinstlichen Bliiten
zwischen 0.5 ml und 0.9 ml Nektar, selten erreichten sie iiber 1 ml (Median aller Tiere: 0.81 ml km"
1. Zwischen den Individuen sind allerdings deutliche Effizienzunterschiede auszumachen: Auffillig
ist die zumeist niedrige Sucheffizienz von Tier 184. Sie liegt mit 0.6 ml km™ (Median) deutlich
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unter den Nektaraufnahmeraten, die die anderen Tiere erreichten. Insgesamt wurden 21 Tiernichte
ausgewertet, doch nur in fiinf Tierndchten konnten einzelne Tiere ihre Sucheffizienz im Verlauf der
Nacht signifikant erhdhen, in vier dieser finf Fille geschah dies wéihrend der zweiten
Versuchsnacht (vgl. Tabelle 13).
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Abbildung 34: Individuelle Nahrungssucheffizienzen der Tiere, ausgedriickt als
Nektaraufnahmerate je Flugstrecke. Jeder Datenpunkt zeigt die wdhrend eines zuriick gelegten
Flugkilometers aufgenommene Nektarmenge. Die gestrichelte Linie bei 0.81 ml entspricht dem
Median der Trinkmenge je km Flugstrecke fiir alle Tiere. Die vierte Nacht, aus der ausschlief3lich
Besuchsdaten von Tier 186 vorliegen, wurde hier nicht dargestellt.
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Individuelle zeitliche Aktivitatsmuster der Tiere

Abbildung 35 zeigt die Aktivitditsmuster der acht Individuen in Aktogrammdarstellung. Es wurde
wieder das Pausenkriterium von 120 Sekunden gewihlt, das in Kapitel 2 ermittelt wurde, um
anhand der Zeitspannen zwischen zwei Bliitenbesuchen die Unterscheidung zwischen
Transferflugzeiten und Pausen zwischen zwei Aktivitdtsperioden zu vorzunehmen (vgl. S.25 f).
Deutlich zu erkennen ist, dass die Besuchsaktivitdten der Tiere auch in den hier beschriebenen 21
Tierndchten auf viele kurze Aktivitatsperioden verteilt waren und dass sich die zeitlichen Muster
der Aktivitdten einzelner Individuen stark unterschieden. Insgesamt wurden 772 Aktivititsperioden
ermittelt, Tabelle 14 enthélt einige individuenspezifische Kenndaten dieser zyklischen
Aktivitdtsmuster.
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Abbildung 35: Zeitliche Aktivitdtsmuster der am Experiment beteiligten acht Individuen. Jede
horizontale Balkenreihe entspricht einer Tiernacht. Dunkle Linien zeigen Aktivitditsperioden an, in
denen Bliitenbesuche registriert wurden, helle Bereiche entsprechen Ruhepausen oder Zeiten,
wdhrend derer ein Tier die Untersuchungsfldche verlassen hatte. Die kiirzeste darstellbare
Intervallbreite in diesem Aktogramm betrdgt 120 Sekunden (entsprechend dem zeitlichen
Unterscheidungskriterium zwischen Transferzeiten und Ruhepausen,).

Eine Aktivititsperiode dauerte demnach ungefiahr zwischen einer und vier Minuten lang,
anschlielend legten die Tiere meistens eine lingere Ruhepause ein oder verlieBBen die
Untersuchungsflache voriibergehend. Innerhalb einer Aktivitdtsperiode wurden in der Regel
zwischen 7 und 23 Bliiten besucht, wobei grole Unterschiede zwischen den Langen der
Besuchssequenzen einzelner Tiere bestanden. Die Tiere unterschieden sich auch stark beziiglich der
Nektarmenge, die sie im Verlauf einer zusammen hdngenden Aktivitdtsperiode sammelten: Mit iiber
400 bzw. 350 pul entnahmen beispielsweise die Tiere 113 bzw. 141 die groBten Trinkmengen aus
den Bliiten, bevor eine Ruhepause erfolgte, wahrend die Tiere mit den Kennummern 184, 186 und
187 meist nur etwa die Hilfte dieser Nektarmengen innerhalb einer Aktivititsperiode sammelten.
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Tabelle 14: Ubersicht iiber den zeitlichen und energetischen Umfang der Aktivititsperioden
(=AP) der Tiere

Tiernummer 113 (115 |141 |178 (182 |184 |186 (187
Anzahl registrierter AP 32 |47 97 93 6 215 |184 |98
Median Anzahl Besuche je AP 23 11 15 12 12 |8 8 7
Maximale Anzahl Besuche je AP 44 |39 |45 |51 51 63 |29 18
Median Belohnungsmenge je AP [ul] 421 (249 |346 (300 |230.5|182 |[183.5]133
Median Dauer einer AP [s] 2245|113 |172 |128 |173.5{109 |88 84

Pausenintervalle zwischen zwei Aktivitétsperioden

Die Pausenintervalle zwischen den einzelnen Aktivitdtsperioden waren ebenfalls individuell sehr
unterschiedlich verteilt (vgl. Abb. 36). Auffillig sind die kurzen Pausen der Tiere 184 und 187: Fast
alle Ruhepausen dieser beiden Tiere waren deutlich kiirzer als 15 Minuten. Etwa ein Drittel aller
Aktivitdtspausen der Tiere mit den Nummern 115, 178 und 186 dauerten dagegen iiber 15 Minuten
lang und tibertrafen damit die Zeitspanne, die ihrerseits die Bliiten bendtigten, um die jeweilige
maximale Nektarmenge zu erreichen.

1 -
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.;'J.’ % 1
= 4% 0.5 1
5
TE 025 -
| 2 |
0 1 T T T T T T T 1
113 115 141 178 182 184 186 187
Tiernummer

Abbildung 36: Verteilung der Aktivitdtspausendauern. Die Zeitspanne, nach der besuchte Bliiten
wieder vollstindig gefiillt waren, betrug 15 Minuten. Die Nummern im Diagramm zeigen den
individuellen Datenumfang an.

Vermeidung von Wiederbesuchen innerhalb einer Aktivitatsperiode

Tiere, die sequenziell Bliiten besuchen und dabei Wiederbesuche an bereits besuchte Bliiten
vermeiden, benodtigen eine Form von schnell abrufbarem Gedichtnis, um diese Bliiten temporér zu
speichern. Neben der Kapazitit des Arbeitsgedichtnisses als Grundvoraussetzung bestimmen aber
aus rein kombinatorischen Griinden auch die Anzahl der insgesamt verfiigbaren Bliiten und die
Lange der Besuchssequenzen die Moglichkeiten, innerhalb einer Besuchssequenz Mehrfachbesuche
an Bliiten zu vermeiden: Steht einem Tier nur eine begrenzte Anzahl von Bliitenpositionen zur
Auswabhl, so bleiben innerhalb einer Besuchssequenz mit jeder weiteren besuchten Bliite immer
weniger Optionen, um beim néchsten Bliitenbesuch einen wiederholten Besuch an einer bereits
besuchten Bliite zu vermeiden. Spétestens, nachdem alle Bliiten jeweils einmal besucht wurden und
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die Besuchssequenz noch weiter fortgesetzt werden soll, wird der erste Mehrfachbesuch innerhalb
dieser Sequenz zwingend beim nichsten Besuch erfolgen.

Da die Besuchssequenzen der Tiere keine festgelegte Lange hatten, wurden die Haufigkeiten der
Wiederbesuchsereignisse innerhalb einer Besuchssequenz in Abhdngigkeit der Gesamtlange der
Besuchssequenzen bewertet. An die beobachteten relativen Haufigkeiten der Sequenzen mit
Wiederbesuchen wurde ein GLM angepasst, wobei eine binomiale Verteilung der Daten
angenommen wurde. Als Klassenvariable wurde die Linge der Besuchssequenzen gewéhlt, wihrend
die abhingige Variable das Verhiltnis aus den beobachteten Sequenzen mit Wiederbesuchen und
der Gesamtzahl der in jeder Langenklasse beobachteten Sequenzen war.

Tabelle 15: Zusammenfassung der Parameter des GLMs zur Hdufigkeit der
Wiederbesuche
Wert Sk Priifgrofie z p(>lz))
Achsenabschnitt -4.17 1.92 -2.17 0.03
Sequenzlénge 0.49 0.20 2.39 0.017

Die Héufigkeit von Besuchssequenzen mit Mehrfachbesuchen an mindestens einer Bliite sowie die
grafische Darstellung des GLMs befinden sich in Abbildung 37 - offensichtlich besuchten die Tiere
spétestens nach 15 bis 20 Bliitenbesuchen innerhalb einer Aktivitdsperiode mindestens eine Bliite
zweimal: Bei dieser Sequenzldnge kamen kaum noch Besuchssequenzen ohne Mehrfachbesuche
Vvor.

Zur Beurteilung, ob die Tiere aktiv Wiederbesuche an bereits besuchten Bliiten innerhalb einer
Aktivititsperiode vermieden, wurden die beobachteten Haufigkeiten mit einem individuenbasierten
Modell verglichen. Dazu wurden die Wiederbesuchshéufigkeiten eines virtuellen Bliitenbesuchers
berechnet, der auf einer Flache mit 50 Bliiten Besuchssequenzen mit Langen zwischen einem und
25 Bliitenbesuchen ausfiihrte. Der virtuelle Bliitenbesucher wihlte an jeder Bliite unter den
Nachbarbliiten die néchste zu besuchende Bliite aufgrund von zwei einfachen Regeln aus, die sich
aus der angenommenen Kapazitit seines "Arbeitsgeddchtnisses" und den rdumlichen Beziehungen
der Bliiten zueinander ergeben:

1. Kapazitdt des Arbeitsgeddchtnisses: Der Bliitenbesucher konnte sich an die Bliitennummern aus
m zuriick liegenden Besuchen erinnern: Die Nummern der besuchten Bliiten wurden dazu in einem
auf m Speicherzellen begrenzten "Arbeitsgedidchtnis" zwischengespeichert, das nach dem
Ringspeicherprinzip arbeitete, d.h. jede neu gespeicherte Bliitennummer iiberschrieb die jeweils
alteste sich im Speicher befindliche Nummer.

2. Bevorzugung kiirzerer Wegstrecken: Die ndchste Bliite wurde aufgrund einer Zufallsentscheidung
aus den benachbarten Bliiten unter Ausschluf der sich im Arbeitsgedéchtnis befindlichen Bliiten
ausgewihlt. Als benachbart galten alle Bliiten, die nicht weiter als 35 m von der aktuellen Bliite
entfernt lagen.

Das Verhalten des virtuellen Besuchers wurde fiir Besuchssequenzen zwischen einem und 25
Einzelbesuchen und fiir Gedichtniskapazitdten von m = 1 bis m = 6 Bliitenstandorten simuliert. Fiir
jede dieser Kategorien wurde jeweils 1000 Besuchssequenzen generiert. Die Haufigkeiten der
Besuchssequenzen des virtuellen Bliitenbesuchers mit einem oder mehreren Mehrfachbesuchen
wurden in Abbildung 37 zusétzlich zu den Mittelwerten der beobachteten Héaufigkeiten von
Besuchssequenzen mit Mehrfachbesuchen eingetragen.

Der Vergleich der beobachteten Wiederbesuchshdufigkeiten mit denen des Modells erlaubt es,
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Abbildung 37: Hdufigkeit des Auftretens von Mehrfachbesuchen an einer oder mehreren Bliiten
innerhalb einer Aktivitditsperiode einer Fledermaus (Schwarze Kreissymbole: Mittelwerte aus allen
772 Aktivititsperioden, schwarze, durchgezogene Linie: An die Daten angepasstes GLM mit
binomialer Linkfunktion). Zum Vergleich sind die Hdufigkeiten der Mehrfachbesuche eines
virtuellen Nahrungssuchers angegeben, der sich nach einer einfachen geometrischen Regel
zwischen den Bliiten fortbewegt und Wiederbesuche an den m zuletzt besuchten Bliiten vermeidet
(gepunktete Linien; Siehe Text).

die Kapazitit des rdumlichen Arbeitsgedichtnisses, das die Flederméuse im Freiland einsetzen,
abzuschétzen - diese Kapazitit liegt daher ungeféhr bei 2 bis 3 Bliitenstandorten, die die Tiere aktiv
vermeiden, natiirlich nur unter der Voraussetzung, dass die hier fiir den virtuellen Besucher
angenommenen Bewegungsregeln formal auf die Fledermause zutreffen.

Optimierung der Suchrouten und die Verdnderung der Suchstrategien

Neben der Auswahl der besuchten Bliiten und der Wiederbesuchsintervalle beeinflusst auch die
gesamte Streckenflugleistung die Sucheffizienz einer Blumenfledermaus. Es stellt sich deshalb die
Frage, ob die Tiere die Wege zwischen den einzelnen Bliitenbesuchen auf einer mdglichst geringen
Gesamtstrecke zuriick legten. Den kiirzesten Weg zwischen einer Anzahl von Orten mit
unregelmafiger Verteilung zu finden, ist keineswegs ein triviales Problem, da im Allgemeinen die
Anzahl der méglichen Besuchssequenzen, in denen die einzelnen Orte nacheinander aufgesucht
werden konnen, mit der Anzahl der Zielorte exponentiell ansteigt. Wenn die einzelnen Orte zufillig
verteilt sind, besteht die einzige Mdglichkeit, den kiirzesten aller méglichen Wege zu finden darin,
alle diese Wege auszumessen ('Travelling Salesman-Problem'). Vergleichsweise einfache
Bewegungsregeln kdnnen aber schon relativ gute, Losungen erbringen: Die simple
Nachbarbesuchsstrategie, bei der lediglich nach jedem Bliitenbesuch die néchste noch unbesuchte
Bliite unter den direkt benachbarten Bliiten aufgesucht wird, ergab in Computersimulationen in den
meisten Fillen Gesamtwege, die nur 10 - 15 % lénger als die jeweils optimale Losung waren
('Nearest neighbouring', vgl. Anderson, 1983; Thomson, 1996; Higgins & Strauss, 2004).

Einen Sonderfall fiir Wegminimierungsaufgaben stellt die regelméfBige Anordnung von Zielen dar,
wie sie durch die Anordnung der kiinstlichen Bliiten auf der Untersuchungsfliche gegeben waren:
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Hier liefern die Suche nach den kiirzesten gesamten Wegstrecken zwischen allen zu besuchenden
Bliiten und die einfache Nachbarbesuchsstrategie die gleichen Ergebnisse. Abbildung 38 A zeigt
eine mogliche Besuchssequenz eines Nahrungssuchers, auf der alle auf der Untersuchungsfléache
angebotenen Bliiten nacheinander entlang des kiirzesten Weges besuchen wiirde: Die Teilstrecken
zwischen zwei Bliiten fiihren stets zu einem der direkten Bliitennachbarn in rund 14 m Entfernung,
auller, wenn alle direkten Nachbarn der aktuellen Bliite bereits besucht worden sind. Nur in diesem
Féllen miisste eine Bliite der néchst kiirzeren Entfernungskategorie in 20 m Abstand aufgesucht
werden. Eine derartiges Besuchsroute hat den Vorteil, dass die Anzahl der insgesamt besuchten
Bliiten je Flugstrecke erhoht wird und ist deshalb besonders niitzlich, wenn keine voraussehbaren
Qualitdtsunterschiede zwischen den einzelnen Bliitenstandorte bekannt sind. Wenn dagegen bei der
Routenplanung nur die ergiebigeren Bliiten berticksichtigt werden sollen, sieht die optimale
Trajektorie so aus, wie sie in Abbildung 38 B dargestellt ist: Tiere, die auf ihren Suchrouten die
ergiebigeren Bliiten bevorzugen, sollten Transferfliige wihlen, die zwischen zwei Bliitenbesuchen
moglichst hdufig entlang von 20 m langen Teilstrecken verlaufen. Nur in Fillen, in denen keine
weitere, unbesuchte, ergiebige Bliite in dieser Entfernung verfiigbar ist, muss eine benachbarte
Bliite im nichst groferen Abstand - diesmal zwischen zwei ergiebigeren Bliiten - aufgesucht
werden, der Abstand zu dieser Bliite wiirde dann ca. 32 m betragen.

A B

© o o o
%\@ e} o o % y
o o o 20 m
o o o Y
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e} d o o d
\ o o o
20 m o q o o
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Abbildung 38: Optimale, den Flugweg minimierende Suchstrategien fiir die Nahrungsverteilung im
hier beschriebenen Lernexperiment. Abbildung A: Solange noch Unklarheit iiber die
Qualitditsunterschiede der einzelnen Bliiten herrscht, erscheinen alle Transferfliige entlang der
kiirzest moglichen Strecke von ca. 14m als giinstige Strategie. Abbildung B: Ein Nahrungssucher,
der bereits iiber Informationen iiber die raumliche Verteilung der Ressourcen verfiigt und
vorzugsweise die qualitativ ergiebigeren Bliiten ausbeutet, kann die benotigte Flugstrecke dadurch
minimieren, indem er bevorzugt einen der ndichsten ergiebigen Bliitennachbarn in 20m Entfernung
besucht.

Die beiden in Abbildung 38 dargestellten Flugrouten sind natiirlich idealisiert und es ist nicht zu
erwarten, dass derartig regelméBige Flugsequenzen tatsichlich bei Tieren im Freiland zu beobachten
sind. Trotzdem miissten Tiere, die neu auf der Untersuchungsflaiche ankommen und eine
Minimierung der zuriick zu legenden Flugstrecke anstreben, in der Anfangsphase die 14 m langen
Teilstrecken zwischen den Bliiten gegeniiber allen anderen Verbindungswegen bevorzugen,
wihrend sie gegen Ende der Suchaktivititen die 20 m langen Verbindungsstrecken zwischen zwei
ergiebigen Bliiten bevorzugen sollten.

92



5. Individuelle Suchstrategien Nahrung sammelnder Blumenflederméuse

Tabelle 16: Kategorisierung der Flugwege, die abhdngig von der Bliitenprdferenz der Tiere
im Falle einer den Flugweg minimierenden Strategie von den Tieren bevorzugt werden sollten

Transfers zwischen Transfers zwischen zwei
Standardbliiten oder zwischen ergiebigeren Bliiten
einer Standard - und einer
ergiebigen Bliite

Den Flugweg |Alle Transfers, die zu einer|Transferflige, die von  einer
minimierende |benachbarten Bliite in 14,4 m|ergiebigeren Bliite zu einer der
Optionen Entfernung fithren (maximal zwei) ergiebigeren Bliiten

in 20 m Entfernung fithren

Den Flugweg Alle ldngeren Transferflugstrecken|Alle {brigen Transferflugstrecken
verlingernde |zwischen zwei Standardbliiten oder|zwischen zwei ergiebigeren Bliiten
Optionen zwischen zwel Bliiten
unterschiedlicher Sekretionstypen
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Abbildung 39: Prdferenzen fiir minimierte Flugwege zwischen zwei ergiebigeren Bliiten in
Abhdingigkeit der Bliitenprdferenz der Tiere. Ein Zusammenhang ergab sich nur bei Tier 186, bei
dem die Regression der Wegpridferenz auf die Bliitenprdferenz signifikant positiv war (fett
gezeichnete Regressionsgerade). y-Achse: Anteile der kiirzesten Flugwege an jeweils 50
Transferfliige zwischen zwei ergiebigen Bliiten. x-Achse: Anteil der Besuche an ergiebigen Bliiten
an allen Bliitenbesuchen im gleichen Zeitraum.

Abb. 40 (Ndchste Seite): Verdnderung der Suchstrategien am Beispiel der 5 Tiere, von denen
mindestens drei Beobachtungsndchte vorliegen. Links: Anteil der kiirzeren Transferwege jeweils zu
Beginn und gegen Ende einer Nacht (n: jeweils 50 Bliitenbesuche), rechts die entsprechenden
Besuchsmuster wdhrend der ersten und der letzten Besuche im Rahmen des Experiments. (weitere
Erlduterungen im Text)
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Um diese Hypothese zu iiberpriifen, wurden fiir jedes der beobachteten Individuen die Héaufigkeiten
der langen und kurzen Transferwege zwischen zwei Bliiten bestimmt, wobei die von den Tieren
ausgewihlten Transferfliige in vier verschiedene Entfernungsklassen eingeteilt wurden, wie sie aus
Tabelle 15 hervor gehen. Wenn also neben der Auswahl der Bliiten auch die Minimierung der
Flugstrecken fiir die Tiere eine Rolle spielte, dann miissten sie mit zunehmender Bevorzugung der
qualitativ hochwertigen Bliiten deren Standorte auch bevorzugt entlang der kiirzesten
Verbindungsstrecken aufsuchen. In Abbildung 39 ist der Anteil dieser kiirzesten Verbindungswege
zwischen zwei ergiebigen Bliiten an je 50 Transferfliigen zwischen zwei ergiebigen Bliiten
dargestellt, abhéngig von den Préferenzen der Tiere fiir diese ergiebigen Bliiten. Nur bei Tier 186
kam es demnach im Verlauf des Experiments zu einer signifikanten Steigerung des Anteils der
kiirzesten Verbindungswege zwischen zwei der ergiebigen Bliiten (p=0.01, R*=0.32).

Einen Uberblick iiber die individuellen Suchstrategien und ihre Anderungen im Verlauf des
Versuches gibt Abbildung 40 (S. 97). Die Sdulendiagramme links zeigen jeweils die Haufigkeiten
der Transferwege aller in Tabelle 15 genannten Transferkategorien zwischen den jeweils ersten 50
und den letzten 50 Bliitenbesuchen eines Tiers innerhalb einer Nacht. Direkt aufeinander folgende
Wiederbesuche an der selben Bliite wurden nicht mitgezdhlt. Wenn der gesamte Besuchsumfang
innerhalb einer Nacht weniger als 101 Besuche umfasste, wurden alle Transferfliige dieses Tiers
innerhalb dieser Nacht ausgewertet und zu einem Datenpunkt vereinigt. Von fiinf Tieren lagen im
Versuchszeitraum mindestens drei Tierndchte vor, deren Umfang diesen Kriterien entsprach. Sollten
die Tiere tatsdchlich eine Strecken minimierende Suchstrategie befolgen, dann miisste der Anteil der
14 - m Flugstrecken vom Beginn des Experiments mit zunehmender Besuchserfahrung geringer
werden und umgekehrt der Anteil der 20 - m Flugstrecken an den Transfers zwischen zwei
ergiebigen Bliiten vom Beginn des Experiments mit steigender Besuchserfahrung an den Bliiten
zunehmen. Der Anteil der Transferflugklassen, bei denen die Tiere direkt zwischen zwei Bliiten
hoher Ergiebigkeit flogen, nimmt in fast allen Nachten von Beginn bis zum Ende der Nacht zu
(hellgraue und schwarze Abschnitte der Sdulendiagramme), eine direkte Folge der zunehmenden
Préferenzen der Tiere fiir die ergiebigeren Bliiten; die Streckenldnge der Transferfliige zwischen
zwei Bliitenbesuche spielte allerdings bei den meisten Tieren nur eine untergeordnete Rolle:
Lediglich Tier 186 bevorzugte ab dem Ende der zweiten Nacht die kiirzeren Transferwege
gegeniiber den langeren (mit '*' gekennzeichnete Séulen der Abbildung 40, links). Besonders
auffallig ist die Diskrepanz zwischen der Selektivitit beziiglich des Bliitentyps und der
unspezifischen Auswahl der Transferwege bei den Tieren 141 und 184: Beide Tiere besuchten
gegen Ende der 3. Versuchsnacht fast ausschlielich Bliiten des ergiebigeren Typs, was auf eine
sehr selektive Suche beziiglich der Bliitenqualititen schlieBen 14sst. Trotzdem wihlten sie nur zu
einem geringen Teil kurze Transferwege zwischen zwei Bliitenbesuchen aus: Tier 141, das
ausschlieBlich ergiebige Bliiten auswéhlte, besuchte nur in 21 der 50 letzten Féllen eine direkt
benachbarte ergiebige Bliite, Tier 184 wihlte sogar nur in 18 Féllen eine direkt benachbarte Bliite
aus.

Die Planskizzen der Abbildung 40 (rechte Seite) zeigen die Besuchsmuster der Tiere jeweils
wihrend der ersten 50 Besuche eines Tiers im Rahmen des Experiments und wéhrend der letzten
50. Die von den Tieren geflogenen Transferflugstrecken sind darin jeweils als Pfeile zwischen Start-
und Zielbliite dargestellt. Die Stirke der Pfeile hangt von der Haufigkeit ab, mit der der Weg
geflogen wurde. Deutlich zu erkennen sind grof3e individuelle Unterschiede der Besuchsmuster.
AuBerdem fillt auf, dass die Tiere gegen Ende des Experiments zwar immer hiufiger
Flugsequenzen zwischen den ergiebigeren Bliiten bevorzugten, aber auch, dass die Besuchsmuster
mehr oder weniger deutlich vom in Abbildung 38 B vorgeschlagenen 'Idealmuster' abweichen.

Insbesondere Tier 184 wihlte besonders hiufig extrem lange Transferflugstrecken aus. Insgesamt
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bieten die Besuchsmuster der Tiere ein sehr individuelles und heterogenes Bild und auf3er einer
grundsitzlichen Bevorzugung der ergiebigeren Bliitenstandorte sind kaum RegelméBigkeiten in den
Besuchsmustern erkennbar.

Diskussion

Wihrend in Kapitel 4 gezeigt werden konnte, dass die Tiere ihr Suchverhalten innerhalb weniger
Néchte an die Verteilung der ergiebigen Nahrungsquellen auf der Untersuchungsfliche anpassen
konnen und dass das Erlernen dieser Verteilung innerhalb weniger Stunden beobachtbar war, ist das
Ergebnis zunéchst iiberraschend, dass dies nur bei wenigen Tieren und zudem nur in einzelnen
Néchten tatsdchlich zu einer Effizienzsteigerung der Nahrungssuche fiihrte. Zwar ist zu Beginn der
ersten Versuchsnacht bei den meisten Tieren ein rascher Anstieg der Strecken bezogenen
Sucheffizienz festzustellen (Abbildung 34, oben), nach diesen ersten zwei bis drei Stunden
Suchaktivitit trat aber keine weitere Ertragssteigerung mehr ein, obwohl die Tiere ihre
Suchpréferenzen bis zum Schluss weiter optimierten. Eine kontinuierliche Steigerung der
Nahrungssucheffizienz war dagegen bei den meisten Tieren nur wihrend der zweiten Nacht
nachweisbar, in der sie den Strecken bezogenen Nektarertrag von 0.6 ml km™ auf knapp 1.0 ml km™
erhohen konnten. Dieses Ergebnis unterstreicht, dass eine Effizienzsteigerung durch die selektive
Ausnutzung der ergiebigeren Bliiten erreichbar war, dass das Erlernen der rdumlichen
Nahrungsverteilung allerdings alleine nicht ausreichte, um die gegebenen Ressourcen effizienter
auszunutzen, denn die Bevorzugung ganz bestimmter Bliiten verursachte unvermeidlich eine
Verringerung des mittleren Nektarvorrates dieser Bliiten.

Die Tiere nahmen offensichtlich diese, durch ihre eigene Besuchsaktivitdt verursachte Verringerung
der Nektarertridge in Kauf, denn beziiglich der aktiven Vermeidung von wiederholten
Bliitenbesuchen innerhalb einer Aktivitdtsperiode blieben die Tiere hinter den Erwartungen zuriick,
die man aufgrund von Laborversuchen vermutet hitte: Winter & Stich (2004) konnten bei der nahe
verwandten Art Glossophaga soricina in einem Laborversuch zeigen, dass die Flederméduse bei
Besuchen an einem 3,5 x 3.5 m groflen Bliitenfeld aus 64 Bliiten in wesentlich langeren
Besuchssequenzen Wiederbesuche an bereits besuchten Bliiten vermeiden konnen, als sie es im
vorliegenden Versuch getan haben.

Allerdings bestehen einige prinzipielle Unterschiede zwischen beiden Versuchssituationen, aus
denen sich die Unterschiede teilweise ableiten lassen: Erstens gaben die Bliiten im Labor innerhalb
einer Besuchssession jeweils nur ein einziges Mal Nektar an die Tiere ab, sie stellten also im
Gegensatz zu den hier verwendeten Bliiten einen nicht erneuerbaren Ressourcentyp dar, wihrend
die Versuchsbliiten im Rahmen der Experimente dieser Arbeit den entnommenen Nektar
regenerierten. Aulerdem waren die Flugstrecken zwischen den einzelnen Bliiten im Freilandversuch
erheblich langer, als die am Laborbliitenfeld. Ein Vorbeiflug an einer potenziell belohnenden Bliite
verursachte durch die weiteren Flugstrecken zwischen den Bliiten im Freiland hohere Kosten, als im
Labor. Diese weitrdumigere Verteilung der Bliiten mag letztlich dazu gefiihrt haben, dass die
Fledermduse im Freiland eher dazu neigten, Bliiten zu besuchen, wenn sie sich bereits in ihrer Nihe
befanden.

Das periodische Auftreten der Bliitenbesuchsaktivititen der Tiere kann in diesem Zusammenhang
als addquate Strategie der Tiere angesehen werden, vorzeitige Wiederbesuche an den Bliiten
weitgehend zu vermeiden. Es ist allerdings eher unwahrscheinlich, dass es sich dabei um eine
einheitliche kognitive Leistung der Tiere handelt. Einerseits deshalb, weil die meisten gewéhlten
Pausenintervalle nicht sehr gut angepasst erscheinen an das erforderliche Pausenintervall von 15
Minuten, und zum anderen, weil die Aktivititsmuster der Tiere grof3e individuelle Unterschiede
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aufweisen (vgl. Abb. 35). Als mdgliche Ursache fiir das zyklische Auftreten der
Bliitenbesuchsaktivititen kommt dagegen eher die beschriankte Kapazitit des Verdauungstraktes der
Tiere in Frage. Bei Nahrung suchenden Glossophaga commissarisi konnten in Flugtunneln unter ad
libitum Bedingungen zyklische Gewichtszunahmen und - abnahmen gemessen werden, die zeigen,
in welchem Bereich die mogliche Nahrungsaufnahmekapazitét der Tiere liegt: Die Tiere nehmen zu
Beginn ihrer Nahrungssuchaktivititen zunichst ungefiahr 500 mg Nektar aus den Bliiten auf, bevor
sie eine erste Ruhepause einlegen. Im weiteren Verlauf der Nacht nimmt die Korpermasse der Tiere
stetig zu, wobei immer wieder kurzfristige Gewichtsunterschiede im Bereich von ca. 200 mg
gemessen werden (Winter & v. Helversen, 1998). Die Werte stimmen gut mit den hier ermittelten
Trinkmengen der Tiere je Aktivititsphase iiberein (vgl. Tab.14). Mit dieser groben
Ubereinstimmung ist zwar noch nicht gezeigt, dass tatséchlich die Fiillung und Entleerung des
Verdauungstraktes der Tiere der Mechanismus ist, der die Periodik der Bliitenbesuchsaktivitit der
Fledermiuse bestimmt. Allerdings ist es ohnehin fraglich, ob {iber diesen einfachen Mechanismus
heraus gehend eine genauere Zeitmessung flir die Tiere iiberhaupt notwendig ist: In allen hier
beschriebenen Versuchen wurde die Nahrungskonkurrenz zu anderen Bliitenbesuchern durch die
individuenspezifische Berechnung der Belohnungsmengen kompensiert, an natiirlichen Bliiten
dagegen konnte neben der Abwagung des proportionalen Zusammenhangs zwischen langen
Wartezeiten und héherem Ertrag auch die steigende Wahrscheinlichkeit eine Rolle spielen, dass ein
anderer Nahrungssucher um die selben Ressourcen konkurriert. Die kiirzeren
Wiederbesuchsintervalle sind insofern moglicherweise Ausdruck einer Nahrungssuchstartegie, die
an eine kompetitivere und weniger vorhersehbare Situation angepasst ist.
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Anhang A - Liste der im Rahmen der Arbeit gefangenen

und markierten Tiere

Datum ‘Uhrzeit ‘Art |Transpondercode |ID ‘Geschlecht / Alter
1. Auf (bzw. In der Ndhe) der Untersuchungsfliche markierte Tiere:

21.02.01| 18:20|Glossophaga commissarisil0410B1BSFF2 | 101|w |ad.
21.02.01| 18:50|Glossophaga commissarisil0410D3AD769 |102|m |ad.
23.02.01| 18:00|Glossophaga commissarisij0410D3C1882 | 103|w |ad.
23.02.01| 18:40|Glossophaga commissarisil0410D3A74D7 | 104|w |ad. (?)
24.02.01| 19:00|Glossophaga commissarisil0410D3BD9F5 | 105|m |ad.
01.03.01| 18:45|Glossophaga commissarisi|0410D3BE96D | 107|m |ad.
01.03.01| 19:30|Glossophaga commissarisi|0410D3A1347 | 108|m |juv
01.03.01| 20:10|Glossophaga commissarisil0410D3D281D | 106w
02.03.01| 20:20|Glossophaga commissarisi0410B1E591E | 109|m |ad.
07.03.01| 21:45|Glossophaga commissarisil0410D3A73C5 | 110jm
11.10.01| 20:00|Glossophaga commissarisil0410D3DB175 |111|m
11.10.01| 20:20|Glossophaga commissarisil0410D3D3E69 | 112|m |ad.
18.10.01| 20:50|Glossophaga commissarisil0410D3BC79C | 113|m |ad.
18.10.01| 21:50|Glossophaga commissarisii0410D3CFEAS | 114{w |ad.
21.10.01| 20:20|Glossophaga commissarisi|0410D3DADDG6 | 115/m |ad.
21.10.01| 20:20|Glossophaga commissarisil0410D3B36B4 |116/m |ad.
21.10.01| 20:45|Glossophaga commissarisi|0410D3DI1F9B | 117|m |ad.
21.10.01| 23:40|Glossophaga commissarisii0410D3BFE96 | 118|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisi0410D3DBD3D | 119\m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisil0410D3C53F8 | 120jm |juv.
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisii0410D3DA837 | 121|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisi|0410D3BDD93 | 127|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisii0410B1BOB7E | 122|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisi0410D3A8AF0 |123|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisii0410D3D3FAE | 124|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisil0410D3B0909 | 125|w |ad.
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisii0410B1CB0C4 | 126|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisii0410D3B4D89 | 128|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisil0410D3BCF4F | 129|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisil0410D3A2326 | 130{w
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisil0410D3AEAAT1 |131|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisij0410D3DB69C | 132|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisii0410D3B77A8 | 133|m
23.10.01| 17:30|Glossophaga commissarisii0410D3BEEC8 | 134|m
06.11.01 Glossophaga commissarisi|0410D3D9EIA | 135(w |ad.
15.12.01| 21:20|Glossophaga commissarisil0410D3D2DEF | 138w |ad.
15.12.01| 21:20|Glossophaga commissarisil0410D3DBB2A | 139\m |ad.
26.12.01| 19:30|Glossophaga commissarisil0410D3C6BCE | 140|w |ad.
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Datum Uhrzeit|Art Transpondercode {ID |Geschlecht / Alter
26.12.01| 20:00|Glossophaga commissarisi|0410D3B9AE1 | 141jm |ad.
28.12.01| 18:50|Glossophaga commissarisil0410D3AD2EC | 143|w |ad.
29.12.01| 23:50|Glossophaga commissarisi0410D3B1D20 | 144\w [juv.
05.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3A9F6D | 145\m |juv.
05.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410B1ICC5A8 | 146|m |ad.
05.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3D43D6 | 147|m |juv.
05.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3BB184 | 148|w |juv.
05.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3BA7Bc | 149\m |juv.
10.01.02| 00:50|Glossophaga commissarisil0410D3C20BE | 136|m |ad.
10.01.02| 18:00| Glossophaga commissaris{0410D3D4CEQ | 160jm |Wiederfang: Das Tier trug ein

Halsband mit Transponderhalter
10.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3CA252 | 162|m |ad.
10.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3CFEFD | 163|w [juv
10.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3A726E | 164|w |ad.
10.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3A29D7 | 165\m |ad.
11.01.02| 17:55|Glossophaga commissarisil0410B1C1C1BA| 137|m |ad.
11.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3C9B05 | 150(w |juv.
11.01.02| 18:00|Glossophaga commissarisil0410D3A3D76 |151|w |juv.
11.01.02| 18:05|Glossophaga commissarisil0410D3B0189 | 152{w |ad.
14.01.02| 22:35|Glossophaga commissarisil0410D3C472E | 153w |juv
30.04.02| 18:50|Glossophaga commissarisi|0410D3A634C | 178m
23.09.02| 18:00|Glossophaga commissarisi0410D3BD6F2 | 180|m
23.09.02| 18:00|Glossophaga commissarisi|0410D3B7821 | 181jm
23.09.02| 18:20|Glossophaga commissarisi0410D3CC939 | 182|m
21.10.02| 20:23|Glossophaga commissarisil0410D3A8A56 |183|m [juv.
21.10.02| 20:30|Glossophaga commissarisi|0410D3D0E99 | 184/m |ad.
30.01.03| 20:40|Glossophaga commissarisil0410D3AA935 |186/w [juv.
31.01.03| 18:30|Glossophaga commissarisi|0410D3B4D56 | 187w |ad.
02.02.03| 18:30|Glossophaga commissarisi0410D3B8A79 | 188|m
02.02.03| 19:20|Hylonycteris underwoodi |0410D3C7A8A | 189w

2. Weitere Tiere, die markiert wurden, die aber weiter als 300m entfernt von der Untersuchungsflache

gefangen wurden:
13.02.02| 21:00|Glossophaga commissarisil0410D3CCOFC | 154|w |ad.
13.02.02| 21:00|Lonchophylla robusta 0410D3A664F | 155|w |ad.
13.02.02| 21:15|Glossophaga commissarisil0410B1E49EA | 156\m |?
13.02.02| 21:15|Glossophaga commissarisil0410D3A1606 | 157|w |ad.
13.02.02| 21:30|Lonchophylla robusta 0410D3C80F8 | 158|w [ad.
13.02.02| 21:45|Glossophaga commissarisil0410D3D9A6B | 159w |ad.
25.02.02| 20:55|Glossophaga commissarisil0410D3A8933 | 169|m |ad.
25.02.02| 20:55|Glossophaga commissarisii0410D3AA98A |170/m
25.02.02| 20:55|Lichonycteris obscura 0410D3D9F82 | 171|m |ad.
25.02.02| 22:00|Lichonycteris obscura 0410D3C14B1 |177/m
25.02.02| 22:20|Glossophaga commissarisil0410B1D8F8D |173|m [juv.
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Datum Uhrzeit|Art Transpondercode {ID |Geschlecht / Alter

25.02.02| 22:20|Glossophaga commissarisil0410D3B04F3 | 174|w |juv.

25.02.02| 22:40|Glossophaga commissarisil0410D3BBAE3 | 175|w |ad.

25.02.02| 22:50|Glossophaga commissarisii0410D3A6694 | 172|m |ad.

25.02.02| 23:50|Lonchophylla robusta 0410D3AC22F |176|m |ad.

27.02.02| 20:20|Lichonycteris obscura 0410D3B9A14 | 166|m |ad.

27.02.02| 21:20|Lonchophylila robusta 0410D3CAEA3 |167|w

27.02.02 Lonchophylla robusta 0410D3BD445 |168|m |ad.
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Anhang B - Materialliste fur die kunstlichen Bluten

Lichtschranken

Gehiuse: CNC- Drehteil aus PVC mit Luer Loc Gewindeeinsatz (BRAUN AG Melsungen)
IR-Sensor: ~ Sharp IS 471
IR-LED: Siemens SFH 409 (0:3 mm, A =940nm)

Vorwiderstdande zum Ansteuern einer 3mm LED mit IS 471 in einer Kunstbliite:

Wenn dieser Wert zu klein gewéhlt wird, 14sst sich der IR-Strahl nicht sicher unterbrechen, ist er zu
grof3, geht das LS-Signal nach einer Unterbrechung nicht mehr in den HI-Zustand zuriick. Dieses
Verhalten ist in hohem Mal} von der LED und von der Lénge des IR-Strahls abhéngig. Unter
Freilandbedingungen im Regenwald kommt hinzu, dass sich Nésse im optischen Gang der Bliite
stauen kann, wodurch die optischen Eigenschaften verdndert werden. Fiir die hier beschriebenen
Bliiten haben sich folgende Werte als optimal erwiesen:

Betriebsspannung Widerstand
5V 470 Q - 820 Q
12V 1-2kQ

Als Test fiir die ordentliche Funktion der Lichtschranken sollte ein diinner Gegenstand
(Schraubenzieher o. 4.) in die Bliitendffnung eingefiihrt werden. Da iiblicherweise die Funktion
einer Bliite den gleichzeitigen Test aller drei Bliitenkomponenten - Lichtschranke, Ventil und
Transponderlesegerit - erforderte hat sich die Herstellung eines Testtransponders bewéhrt: Ein
Transponder wurde gemeinsam mit einem Kunststoffrohrchen (& ca. Smm) in einem
Schrumpfschlauch montiert, so dass die Spitze des Rohrchens die Lichtschranke unterbrach, wenn
sich der Transponder in Lesereichweite der Antenne befand. Eine Befestigung des Transponders an
einem Halsband fiir den Hals des Experimentators erleichterte die Handhabung dieses
Testtransponders im Feld ganz erheblich.

Nektarférdersystem
Schlauchquetschventil: ASCO Joucomatic, Baureihe W295A112 — 12V DC
Forderschlauch: Silikonschlauch 31018, Shore Hirte 55, Detakta Norderstedt
Luer-Anschluss: Aspirationskaniile, [l 1,8 mm, auf 20 mm abgeségt,

z.B. Braun AG Melsungen
Vorratsbehilter: Einwegspritze, 10ml, z.B. Braun AG Melsungen

Transponderlesegerate
Easy Key, Artikel Nr. A402-0020 1Q-Automation, Eching

Antenne:

Trager: CNC-gefrister Spulenkdrper zum Aufstecken auf Filmddschen
Wicklung: 81 Wdg. 0.1 mm CuLackdraht, entsprechend der Lénge der Leiterbahnen auf der zum
Easykey — Lesegerit mitgelieferten Printspule.
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Transponderhalsbander

Transponder: System Easykey
Glastag micro read only [J 2,12 mm L: 11,2 mm
IQ-Automation, Eching, Artikel Nr. 860-0220
Kabelbinder: Secure-A-tie® # 10673, Avery / Dennison, Massachusets
Schrumpfschlauch: 2.2mm/1.8mm (z.B. Conrad Electronik)

Der Schrumpfschlauch erhélt nach dem Schrumpfen {iber einer Flamme mit einem Dorn ein kleines
Loch und wird auf den Kabelbinder gefddelt. Die Linge des Kabelbinders wird erst beim Anlegen
bestimmt, iiberstechende Enden werden abgezwickt. Die richtige Lidnge wird bestimmt, indem
versucht wird, das Halsband vorsichtig iiber den Kopf der Fledermaus zu ziehen. Bevor das Tier
wieder frei gelassen wird, miissen eventuell entstandene Grate am Schrumpfschlauch oder dem
Kabelbinder stumpf gemacht werden.

Kabelbinder
Schrumpfschlauch

Transponder

Abbildung 41: Ein Transponderhalsband.

Gehéduse

Material: HTU Uberschiebmuffe 0 50 mm & 2 HT — Abschlussdeckel
Marley Deutschland GmbH, Wunstorf

Die zwei Abschlussdeckel schliefen die Muffe mit ihren eingebauten Gummidichtungen
wasserdicht ab. An der Unterseite werden die Stromversorgung, die Steuerleitungen zum Rechner
sowie die Leitungen zur Lichtschranke /Antenne durchgefiihrt. Das Nektarventil wird ebenfalls in
einer Bohrung an der Unterseite befestigt.

Alle Bohrungen miissen vor der Inbetriebnahme gegen Spritzwasser abgedichtet werden.

Bei Offnungen, durch die Kabel ins Gehiuseinnere gefiihrt wurden, kann dies mit Gummitiillen in
verschiedenen GroBen geschehen (z.B. Conrad Electronic), fiir die Offnung fiir das Magnetventil
empfiehlt sich zusétzlich die Verwendung von Silikonkleber.

Die Elektronikkomponenten Transponderlesegerit, Spannungsregler und Nektarventil werden mit
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Distanzrollen auf eine PVC-Platte montiert, die Signalleitungen (Power +/- 12V,
Transpondersignal, Lichtschrankensignal, Magnetventilsignal) in einer 5 polige Liisterklemme
zusammengefasst.

Um die Demontage des Gehéuses bei Wartungsarbeiten zu erleichtern, empfiehlt es sich, etwas
Gleitmittel fiir HTU-Rohrmaterial (Sanitdrhandel) beim Zusammenbau zu verwenden.

Drahtbiigel aus 2mm verzinktem Stahldraht halten die Nektarspritze und die ,,Bliitenkrone * in
einem definierten Abstand zueinander. Dies ist wichtig, denn die FlieBgeschwindigkeit der
Zuckerlosung im Silikonschlauch wird maf3geblich bestimmt durch den hydrostatischen Druck, der
durch das Gefille zwischen der Spritze und dem Bliitenkorper entsteht. Bei der Montage ist darauf
zu achten, dass alle verwendeten Schliuche gleich lang sind.

Stromversorgung der Anlage

Um Beschddigungen des Steuerrechners durch eventuell auftretende Stérspannungen an den Bliiten
zu vermeiden, wurde die gesamte Anlage mit zwei galvanisch voneinander getrennten
Stromkreisen versorgt:

Zum , dulleren Stromkreis“ gehorten alle Kunstbliiten, wihrend der ,,innere Stromkreis* den
Steuerrechner und die Dateninterfaces in der Hiitte nahe der Untersuchungsfldche umfasste.
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Zum aulleren
+ Stromkreis
- (Feldbiiten)
Kfz-Ladegerat
— +
Autobatterie 100 VA
+ N Zum innren
Stromkreis
e C ter & Interf:
15V Schaltnetzteil (Computer & Interfaces)
‘
- +
Bleigelakkus
2x15VA
|

Abbildung 42: Schaltplan der Stromversorgung der Anlage. Beide Stromkreise wurden mit
Akkumulatoren gegen Stromausfille gepuffert.

Beide Stromkreise wurden durch Akkumulatoren gegen eventuell auftretende Stromausfille der
Netzspannung gepuffert: Der Innere Stromkreis wurde {iber ein Steckernetzteil (15V, 3A) versorgt
und iiber zwei Bleigelakkus (Kapazitit je 12V / 15 Ah) gepuffert. Der dullere Stromkreis wurde
gespeist aus einem Ladegerét fiir Autobatterien. Die Pufferung wurde tiber eine 12V / 100Ah
Starterbatterie gewéhrleistet.

Im Falle eines Stromausfalls erfolgte die Umschaltung zwischen Netz und Batteriebetrieb mit einer
einfachen Diodenschaltung (s. Abbildung 41).

Stromversorgungs- und Datenleitungen

Wegen des hohen Strombedarfs der gesamten Anlage (ca. SA) und den z.T. grofen Leitungslédngen
(Abstand zwischen Rechner und Bliiten bis ca. 160 m) traten an den Bliiten relativ grof3e
Potenzialunterschiede an den zufiihrenden Leitungen auf. Um die Dateniibertragung zwischen
Rechner und Bliiten von diesen Potenzialunterschieden abzukoppeln, wurde die Masseverbindung
fiir die Dateniibertragung und die Stromversorgung der Bliiten iiber zwei unterschiedliche Leitungen
zugefiihrt.

Um die Verwendung von vor Ort erhiltlichem, billigen Kabelmaterials zu ermdglichen, mussten die
Stromversorgung und die Datenleitungen deswegen mit zwei separaten Kabeln an die Bliiten
herangefiihrt werden.

Stromversorgung:
Zweiadriges Kabel mit verschiedenen Querschnitten (0.75mm bis 2mm) je nach Lage im Netz. Fiir
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schnell 16sbare Verbindungen haben sich Messerklemmen (z.B. Biirklin) bewéahrt.

Datenleitungen:

6-polige Fernmeldeleitung mit Folienabschirmung (dhnlich Biirklin 95 F 2402). Das Material wurde
vor Ort besorgt. Lieferant war die Firma Colono de Sarapiqui, Puerto Viejo.

Steckverbinder:
Kabelsteckverbinder 6 polig, Typ Tyco Electronics (AMP), Universal Mate-N-Lok (F138.360)
Biirklin Art. Nr. 71 F 610 / 71 F 611 (Gehause)

71 F 6302 / 71 F 6312 (Kontakte)

i=|

Abbildung 43: Die verwendeten Steckverbindungen. Links: Stecker; rechts: Kupplung

U0

= |
]
FD=|=.

Jede Bliite wurde mit einer kurzen Leitung mit einem 6-poligen Kunststoffkupplung versehen; die
Datenleitungen auf der Untersuchungsfldche endeten mit dem entsprechenden Stecker und wurden
vor Regenwasser geschiitzt in einem oben geschlossenen PVC-Rohr am jeweiligen Montagepfosten
befestigt. An jedem Stecker wurden die Masseleitungen des zweiadrigen Stromkabels mit der
Abschirmung der Datenleitung verbunden.
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Anhang C - Inbetriebnahme und Wartung der Anlage

Eichung der Nektarpumpen

Die Eichung der Nektarpumpen wurde mit Hilfe einer eigens dafiir geschriebenen
Konfigurationsdatei vorgenommen. Hierzu wurde ein Messzylinder unter das offene Schlauchende
einer Bliite gehalten und das Magnetventil mit einer groBeren Anzahl von Impulsen der
gewiinschten Offnungsdauer betitigt. Aus der gemessenen Nektarmenge wurde die Férdermenge
bei einer einzelnen Offnung der jeweiligen Offnungsdauer berechnet. Aus mehreren Datenpunkten
wurde eine Eichkurve ermittelt und die Genauigkeit der Forderanlage abgeschétzt Zur Eichmessung
wurde eine spezielle Konfigurationsdatei geladen, die nach Unterbrechung der Lichtschranke das
Nektarventil mehrmals betétigte. Mit einem Messzylinder mit 1ml Fassungsvermodgen und 20ul
Teilung wurde die geforderte Nektarmenge aufgefangen. Das Fordervolumen je Belohnungsimpuls
wurde ermittelt, indem die Gesamte Fordermenge durch die Anzahl der Einzelbelohnungen geteilt
wurde. Die Messpunkte im Diagramm zeigen die Streuung der Daten an den Einzelbliiten.

Nach jeder Reinigung und Neubefiillung der Nektarbehilter wurde eine entsprechende Eichmessung
der Bliiten vorgenommen, um die Belohnungstoleranz der Bliiten erneut zu iiberpriifen. Eine
Regressionsanalyse ergab folgenden Zusammenhang zwischen der Trinkmenge [pul] und der
Offnungsdauer [ms]:

Trinkmenge =0.0006-Offnungsdauer >+ 0.2056 -Offnungsdauer +2.4284; R2=0,9735;

Eichkurve fir kunstliche Bliiten

Volumen [ul]

0 50 100 150 200 250
Ventiléffnungsdauer[ms]

Abbildung 44:Die Eichkurve der kiinstlichen Bliiten
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RegelmiéBig durchzufiihrende Arbeiten

Tagliche Arbeiten

Morgens wurden alle Bliiten mit einem Testtransponder ,,besucht, um die Funktion der Bliiten zu
iiberpriifen. Eventuell aufgetretene Schiaden wurden danach behoben und ggf. Ausfille einzelner
Bliiten registriert.

Vor der Inbetriebnahme der Versuchseinrichtung wurden die Konfigurationsdateien geschrieben
und auf den Versuchsrechner geladen. Vor dem Programmestart wurde erneut der mechanische und
elektrische Zustand der Bliiten tiberpriift und die Vorratsbehélter mit frischem Zuckerwasser gefiillt.
Da aus den meisten Bliiten jede Nacht nur einige ml entnommen wurden, konnte die
Wiederbefiillung meistens durch das seitliche Druckausgleichsloch an der Vorratsspritze
vorgenommen werden. Um zu verhindern, dass sich beim Erwédrmen der Zuckerldsung Luftblasen
in den Vorratsbehéltern bildeten, wurde die Zuckerlosung bereits eine Stunde vor dem Auffiillen der
Bliiten aus dem Kiihlschrank genommen und bei Au3entemperaturen gelagert. Nach der Befiillung,
wurde das Magnetventil an jeder Bliite kurz von Hand eingedriickt, bis der Silikonschlauch bis zum
unteren Ende mit Zuckerwasser gefiillt war. Eventuell sichtbare Luftblasen im Schlauch konnten
meist bereits durch leichtes Klopfen am Schlauch beseitigt werden.

Das Programm wurde bei Einbruch der Dimmerung gestartet, danach wurden alle Bliiten noch
einmal mit dem Testtransponder ,,besucht®.

Reinigung des Nektarsystems

Um zu verhindern, dass die Zuckerlésung in den Bliiten sauer wurde, mussten alle drei Tage die
Spritzen und die Schlduche von den Bliiten entfernt und in einem grof8en Topf ausgekocht werden.

Wartung der Batterien

Der Ladezustand der Batterien wurde vor Inbetriebnahme iiberwacht. Gegebenenfalls wurde auch
der Ladestrom iiberwacht. Wegen der relativ haufigen Stromausfillen und dem hohen Strombedarf
der gesamten Anlage (ca. 4-5 A) war es von Zeit zu Zeit notig, die Batterien und das Ladegerit
tagsiiber von den Verbrauchern zu trennen und nachzuladen.

Der Sdurestand der Autobatterien wurde wochentlich kontrolliert.

Zuverldssigkeit der gesamten Anlage

Nach einigen Anfangsschwierigkeiten, die der Aufbau wihrend der ersten Feldsaison bereitete,
insbesondere dem Problem der Wasserdichtigkeit der Bliitengehduse bzw. deren Stromzuleitungen,
die zu Anfang der 1. Feldsaison noch von oben in die Bliitengehduse hineingefiihrt wurden,
funktionierte das Kunstbliitensystem zuverlédssig und erlaubte eine kontinuierliche Beobachtung der
Nahrungssuchsaktivitéten der Tiere auf der Untersuchungsfliche.

Die langfristige Présentation von ergiebigen Zuckerressourcen im Freiland fiihrt dazu, dass auch
unerwiinschte Konsumenten, meist Insekten, angelockt wurden. Leimringe an den Befestigungen
der Kunstbliiten haben sich hierbei zur Abwehr gegen flugunfihige Insekten bewihrt, springende
und fliegende Insekten (v. allem Bienen aus der Unterfamilie der Meliponinae sowie eine Vielzahl
von Heuschrecken) konnten mithilfe der individuenspezifischen Belohnungsabgabe effizient von
den Bliiten ferngehalten werden, da nur solche Bliitenbesuche belohnt wurden, in deren Verlauf
vom Steuercomputer eine giiltige Transpondernummer ermittelt wurde.
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Anhang D - Schaltplan des Signalkonverters fur die
Zweiphasentelemetrie

Die Schaltung wurde mir freundlicherweise von N. Kondratieff (Erlangen) zur Verfiigung gestellt.
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Anhang E - Inhaltsverzeichnis der CD

Anhang E - Inhaltsverzeichnis der CD

Die auf der CD gesammelten Dateien sind mit folgenden Programmen erstellt worden, die fiir das
Betrachten der Daten bzw. die Ausfiihrung der Programme wahrscheinlich auch erforderlich sind:

- Borland Delphi 6, Service Update 2 sowie Jedi Code Library V2.2. (http://sourceforge.net)
- MATLAB Version 7.1, R14

- Microsoft Excel (Office-2000 Standard Version)

- Open office 1.1.4 (http://www.OpenOffice.org)

- SAS Statistical Package 8.0

- R Statistical package, V 1.2.0.

- Sigma Plot 9.0

Die Daten und Auswerteprogramme erscheinen in der folgenden Aufstellung nach Kapiteln
getrennt:

1. Kapitel: Aufbau eines computergesteuerten Systems kiinstlicher Bliiten ...

Dateiname Inhalt
050817 Abbildungen Alle Abbildungen des ersten Abschnitts
Methodenkapitel.sxd

2. Kapitel: Messung energetischer Parameter ...

FS1 22-57.mat Besuchsdaten der Tiere wihrend FS1, Néchte 22-57

FlugzeitenWichtigsteKlassen.m Skript zur Ermittlung der Verteilungen der Flugzeiten

050915 Fluggeschwindigkeiten.xls |Abb.2: Besuchsumfang der Tiernéchte

Abb. 6: Haufigkeit der von den Tieren gewéhlten
Flugstrecken

Abb.7: Flugdauern

050915 Zeitbudgets.xls Abb.4: Zeitbudgets der Tierndchte mit >= 7.5 ml
Trinkmenge

Telemetrie Tier 103.xls Abb.3: Aktogrammdarstellung der bouts und Interbout -
Pausendauern

Flugzeiten 8 Transferklassen Normal |Modellfit an die Pausendauerverteilungen fiir die 8
Fit.JNB bevorzugten Transferklassen
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3. Riumliche und zeitliche Verteilungsmuster ...

Dateiname

Inhalt

rawdata.mat

Die Rohdaten

spear.m

Spearman-Rangsummenkoeffizient

overlap_all spear.xls

Arealiiberlappung der Viecher individuell jeden Tag

areale.xls

Bubbleplots mit den individuellen Arealen iiber die Versuchszeit

aktivitat.xls

Barplot mit der individuellen Aktivitit (Aufenthaltsdauer
auf dem Plot)

Akt in_h.m

Aktivitdten in (halb-,zwei-) Stundenintervallen

anzahl besuche je tiernacht.m

Anzahl Besuche je Tiernacht je Bliite

area_overlap spearman.xls

Arealiiberlappung mit allen anderen Tieren und mit
eigenem Areal des Vortages

4. Kapitel: Erlernen lokaler Ressourcenverteilungen durch Blumenflederméuse ...

Dateiname

Inhalt

Rohdaten

Kap3Expl.mat

Rohdaten fiir Experiment 1

Kap3Exp2.mat

Rohdaten fiir Experiment 2

Ergebnisse

Exp 1 Abbildung Lernkurve
individuell Besuchsnummer
kumulativ.JNB

Exp.1 individuelle Lernkurven (ohne Modell), mit Start-
und Endpunkt und Verbindung zur Darstellung des
Vergessens iiber Tag

GLM expl tiglich.xls

Daten, Ergebnisse, Diagramme zum GLM 1 taglich

GLMs exp? stiindlich & taglich.JNB

Diagramme zu GLMs 2, allgemein

Lernkurven exp2 téglich.xls

Diagramme zu Experiment 2, Daten zum GLM tiglich

Lernkurven exp2 stiindlich.xls

Diagramme zu Experiment 2, Daten zum GLM stiindlich

Statistik

GLM Expl téglich.Ist

SAS Output - Testbericht

GLM Exp?2 tiglich.Ist

SAS Output - Testbericht

GLM Exp2 stiindlich.lIst

SAS Output - Testbericht

GLM-Bericht Lernexperiment 2
stiindlich.sxw

Textversion vom SAS Output - Testbericht

GLM-Bericht Lernexperiment 2
taglich.sxw

Textversion vom SAS Output - Testbericht

GLM-Bericht Lernexperiment 1
taglich.sxw

Textversion vom SAS Output - Testbericht
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4. Kapitel: Erlernen lokaler Ressourcenverteilungen durch Blumenflederméuse ...

2 stiindlich & taglich.sxw

Tabellen GLM - Lernexperimente 1 &

Tabellenversion der Testberichte

5. Kapitel: Individuelle Suchstrategien Nahrung sammelnder Blumenfledermiuse ...

Dateiname

Inhalt

Kap5data.mat

Rohdaten als MATLAB File

tage finden.m

Anfangs - und Endindices der Rohdaten; Erstellung einer
Matrix mit den Tiertagen

Energieeffizienz.m

Energie, Trinkmenge, Flugzeit, Flugstrecke -> legt
Ergebnisse in Excel-File ab.

Energie und Effizienz.xls

Ergebnisfile, s.o.

Effizienz_zeitlich.m

Berechnet Flugstreckeneffizienz auf eine bestimmte
Anzahl von Metern. Legt Ergebnis ebenfalls in xIs-Datei
ab.

bouts2struct.m

Zerlegt die Besuche in einzelne Aktivitdtsphasen und legt
eine entsprechende Struktur an, speichert als xIs-Datei

bouts.xls

Ausgabe der Bouts-Kenndaten

Bouts-Belohnungsmengen.JNB

Boxplots Belohnungsmengen der Aktivitdtsphasen

Abbildungen - Suchstrategien.sxd

Sammelmappe mit allen Abbildungen

bouts_intern.m

Zahlt die Haufigkeit der bouts ohne Wiederbesuche

bouts_intern.xls

Haufigkeit der bouts ohne Wiederbesuche

gute strecken.xls

Haufigkeit der energetisch giinstigsten Wegen und
Bliitenselektivitét der Tiere

flower choice model.m

Modell, des "Virtuellen Bliitenbesuchers" mit begrenztem
Gedéchtnis

Rglm.r

GLM Mehrfachbesuche innerhalb eines bouts - Alle Tiere

Delphi-Programme

Delphiunits.zip

Archiv mit den benétigten Programmunits

Aktogramme.zip

Programm zur Erstellung des Aktogramms der
Aktivititsdaten

Pfeildiagramme.zip

Programm zur Dastellung der Besuchssequenzen in
Pfeilplots

126-131 9.str

Die Rohdaten des Versuchs als Delphi-Filestream
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