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1. Zusammenfassung

1. Zusammenfassung

Zielpradiktion beim Schutzenfisch: eine komplexe kognitive Leistung mit extrem ho-

her Geschwindigkeit

Schiitzenfische sind durch ihre einzigartige Jagdtechnik bekannt, bei der sie Beute-
insekten durch einen gezielten Wasserstrahl aus der Luft abschieen. Das getroffene Insekt
féllt durch den starken Impuls in einer anndhernd ballistischen Flugkurve auf die Wasser-
oberflache. Bereits wenige Millisekunden nach dem Abschuss der Beute konkurrieren so-
wohl der Schiitze als auch andere Schwarmmitglieder um die Beute, indem sie sich blitz-
schnell drehen und schlieBlich in Richtung des spéteren Auftreffpunktes los schwimmen.
Dafiir stiitzen sich Schiitzenfische ausschlieBlich auf die visuell erfasste Anfangsbewegung
der ballistischen Flugkurve und erhalten nach dem Start keinerlei zusétzliche Informatio-

nen (,openloop’-Reaktion).

In der vorliegenden Arbeit wird herausgestellt, dass Schiitzenfische nicht nur die
Richtung, in die sie zum spéteren Auftreffpunkt schwimmen miissen, anhand der Anfangs-
variablen vorhersehen kdnnen, sondern auch in der Lage sind, die Entfernung richtig ein-
zuschitzen. Durch die zusitzliche Information iiber die Entfernung des spéteren Auftreft-
punktes kann der Fisch seine Geschwindigkeit anpassen, so dass er anndhernd zeitgleich
mit der abgeschossenen Beute den Auftreffpunkt erreicht. Dies gelingt ihm indem er eine
weitgehend konstante, an die Entfernung angepasste Geschwindigkeit wihlt. Durch dieses
angepasste und meist konstante Geschwindigkeitsprogramm kann der Schiitzenfisch die

Reibungsverluste wihrend seiner Jagd minimieren.

Um beim Fangen der Beute am Auftreffpunkt, trotz der grolen Konkurrenz anderer
Schwarmmitglieder, erfolgreich zu sein, muss der Schiitzenfisch sehr schnell und prizise
seine Drehung und seine Startgeschwindigkeit an die Anfangsvariablen der abgeschosse-
nen Beute anpassen. Da diese Variablen jedoch iiber einen gro3en Bereich streuen, kann
der Schiitzenfisch sich erst nach Abschuss des Insektes auf einen Drehwinkel und eine
Startgeschwindigkeit festlegen. Deshalb muss das zustdndige neuronale Netzwerk in der
Lage sein, hochste Prazision sowie Flexibilitdt mit hohen Geschwindigkeiten zu kombinie-
ren. Um einen Einblick zu gewinnen, welches neuronale System dem préadiktiven Start der

Schiitzenfische unterliegt, wurde hierzu die Kinematik dieser Starts mit Hochgeschwindig-
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keitsaufnahmen untersucht. Hierbei zeichnete sich ab, dass die pradiktiven Starts alle
Merkmale der Mauthner-gesteuerten C-Starts aufweisen. Diese kommen typischerweise
bei Fluchtreaktionen von Knochenfischen vor, wurden jedoch bisher noch nicht fiir ihren
Nahrungserwerb nachgewiesen. Die hohe Anforderung an Flexibilitdt und Prizision der
pradiktiven Starts steht jedoch nicht im Widerspruch zu dessen Ausfiihrung. Im Gegenteil:
die pradiktiven Starts der Schiitzenfische gehdren zu den bisher schnellsten C-Starts inner-
halb der Knochenfische. Dariiber hinaus sind sie mit Fluchtreaktionen, die bei den gleichen
Individuen ausgeldst wurden, in ihren Leistungen vergleichbar und zeigen neben vielen
Merkmalen auch das gleiche zeitliche Muster auf. Das deutet darauf hin, dass Schiitzenfi-
sche das neuronale Netzwerk der retikulospinalen Neurone, das den C-Fluchstarts unter-

liegt, auch fiir die priadiktiven Starts nutzen.

Ein weiterer Schwerpunkt dieser Arbeit stellt das Ausweichverhalten der Schiitzen-
fische in einer hindernisreichen Umgebung dar. Hindernissen auszuweichen ist eine grund-
legende Fahigkeit von bewegten, zielgerichteten Systemen, die es ihnen ermoglicht struk-
turreiche Umgebungen mit einer angemessenen Geschwindigkeit zu begegnen. Normaler-
weise werden hierbei die so genannten ,closedloop’-Reaktionen genutzt, bei der die Infor-
mation der Umgebung stetig aktualisiert wird. Diese sind jedoch meist sehr rechenintensiv
und verringern die Geschwindigkeit. In diesen Versuchen wurde ausgewertet, wie Schiit-
zenfische sich an die Anwesenheit von Hindernissen mit ihren schnellen pradiktiven Starts
anpassen. Auch in einer hindernisreichen Umgebung nutzen die Fische die extrem schnel-
len ,openloop’-Reaktionen, bei denen sich die Fische in Anwesenheit eines Hindernisses
nicht mehr zum berechneten Auftreffpunkt der abgeschossenen Beute drehen, sondern auf
die Hinderniskante. Mit einer an die Entfernung zum Auftreffpunkt angepassten Ge-
schwindigkeit schwimmen sie schlieBlich los. Somit wahlen die Fische bei einer Behinde-
rung durch ein Hindernis einen optimalen Kurs um das selbige, minimieren den notigen
Umweg und erreichen den Auftreffpunkt der Beute ohne ZeiteinbuBen. Auffallend ist, dass
bei den angepassten Routen an die vorhandenen Hindernisse weder die Reaktionszeit noch
die Dauer des priadiktiven Starts ansteigt. Dabei greift der Schiitzenfisch nicht etwa auf
eine im Vorfeld angelegte kognitive Karte zuriick, sondern scheint die aktuellen Positionen
der Hindernisse jeweils in kurzen Zeitabstinden zu aktualisieren. Dieses Hindernisaus-
weichverhalten scheint eine gute Anpassung an das natiirliche hindernisreiche Mangroven-

habitat der jagenden Schiitzenfische zu sein.



2. Abstract

2. Abstract

Archerfish can shoot down prey with a sharp jet of water. Only about 100 ms after
dislodging the aerial insect the shooter and other school members can initiate a rapid turn
and then take off straight in the direction of the later point of impact of the falling prey.
The quick turn and the subsequent take-off are performed ‘open-loop’, i.e. they are based

only on the initial values of the falling insect’s motion.

But archerfish can not only take off in the direction of the later point of prey impact
but also predict its distance. Distance information allows the fish to adjust their take-off
speed so that they would arrive within a narrow time slot slightly after their prey’s impact,
despite large differences in the size of the aligning turn and in the distance to be covered.
By this selected constant speed program the archerfish is able to minimize frictional losses
on its approach. The initial speed of starting fish is slightly but systematically too slow and
is increased later so that the fish arrive 20 ms earlier than expected and often make the
catch on a higher than take-off speed. The variability of later speed changes suggests a
systematic ‘error’ in the take-off, as if the fish underestimated distance. However, this ap-
parent deficiency seems well adapted: if later the fish had no possibility to correct an initial
error then it is better to start slightly too slow in order to minimize the risk of overshooting

the point of catch.

To make the catch of a dislodged insect despite severe competition the fish must
quickly and yet precisely match their turn and take-off speed to the initial values of prey
motion. However, the initial variables vary over broad ranges and can be determined only
after prey is dislodged. Therefore, the underlying neuronal circuitry must be able to drive a
manoeuver that combines a high degree of precision and flexibility at top speed. To narrow
down which neuronal substrate underlies the performance the kinematics of archerfish pre-
dictive starts were characterized. Strikingly, the predictive starts show all hallmarks of
Mauthner-driven teleost C-type fast-starts, which have previously not been noted in feed-
ing strikes and were not expected to provide the high angular accuracy required. The high
demands on flexibility and precision of the predictive starts do not compromise their per-
formance. In contrast, archerfish predictive starts are among the fastest C-starts known so
far among teleost fish. Moreover, they were not slower than archerfish escape C-starts,

elicited in the same individuals. Rather, both escapes and predictive starts follow an identi-
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cal temporal pattern and all kinematic variables of the two patterns overlap. This kinematic
equivalence strongly suggests that archerfish recruit their C-start escape network of identi-

fied reticulospinal neurons, or elements of it, to drive their predictive starts.

Another focus in this current work is put on the obstacle avoidance in the archerfish
predictive starts. Obstacle avoidance is a key ability of biological and technical systems
enabling them to negotiate cluttered environments at decent speed. Usually closed-loop
solutions are employed to guide the motion, but these are computationally costly and limit
the speed attainable. Here I analyzed how archerfish accommodate the presence of obsta-
cles in their rapid predictive starts. When obstacles block the direct path towards the pre-
dicted later point of catch then the fish trigger a course that passes the obstacle with the
shortest possible detour and at a speed adjusted to the fish's distance to the actual point of
impact. Strikingly, having to adjust routes to the presence of obstacles does neither in-
crease the time for triggering nor for executing the predictive starts. This is not so because
the fish rely on a stored map of the whereabouts of obstacles. Rather, information on the
distribution of obstacles appears to be regularly updated within short intervals. The per-

formance appears well adapted to the natural obstacle-rich mangrove habitat of hunting.
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3. Allgemeine Einleitung

Kognitive Leistungen bei Tieren stehen immer wieder im Rampenlicht der Verhal-
tensforschung. Hierbei werden die Fahigkeiten der Tiere, Information wahrzunehmen, zu
verarbeiten und zu speichern untersucht und hiufig miteinander verglichen. Die Komplexi-
tit der Information bzw. dessen Verarbeitung spielen dabei eine zentrale Rolle. Im Rahmen
dieser Arbeit sollte jedoch nicht nur das Losen einer komplexen Aufgabenstellung im Vor-
dergrund stehen, sondern vor allem ob und wie Tiere in der Lage sind, diese Aufgabe unter
enormen Zeitdruck und bei extrem hoher Geschwindigkeit zu meistern. Hierfiir sind be-
sonders Tiere geeignet, die schnell bewegte Beute jagen. Denn diese verfiigen meist liber
eine Vielzahl sensorischer und motorischer Fahigkeiten eine komplexe Umweltkonstellati-
on wahrzunehmen und die wahrgenommene Information schnell und effektiv zu verarbei-
ten. Zudem geschieht dies bei diesen Tieren in der Regel sehr priazise und unter hohen Ge-
schwindigkeiten. Denn sie sind in der Lage, angepasste motorische Programme festzulegen
und diese sehr schnell ausfithren. Ein faszinierender Modellorganismus fiir eine solche
komplexe kognitive Leitung unter extrem hohen Geschwindigkeiten stellt der Schiitzen-

fisch (Toxotes jaculatrix, PALLAS 1767) dar.

Schiitzenfische sind durch ihre einzigartige Jagdtechnik bekannt, bei der sie flie-
gende oder ruhende Beuteinsekten mit einem gezielten Wasserstrahl aus der Luft abschie-
Ben (z.B. Liiling, 1963; Dill, 1977). Durch eine schnelle Informationsaufnahme und Infor-
mationsverarbeitung sind Schiitzenfische in der Lage, den Auftreffpunkt des getroffenen
Objektes anhand von verschiedenen Anfangsvariablen der anndhernd ballistischen Flug-
kurve (Hohe, Richtung, Geschwindigkeit) zu bestimmen (Rossel et al., 2002). Nach einer
anfanglichen Orientierungsphase, in der der Fisch die gesamte notwendige Information
wahrnimmt, starten Schiitzenfische schlieBlich mit einer blitzschnellen Wendung in Rich-
tung des bestimmten Auftreffpunktes. Auf dem Weg dorthin benétigt der Fisch dann keine
weiteren Informationen, deren Wahrnehmung und Verarbeitung nur unnétige Zeit in An-
spruch nehmen wiirde. Deshalb spricht man hier von einer so genannten ,openloop’-

Reaktion.

AufBlerdem leben Schiitzenfische unter natiirlichen Bedingungen in einem sehr
komplexen und strukturreichen Habitat, den Mangroven und kiistennahen Brackwasserge-

bieten von Siidost-Asien bis nach Nord-Australien (z.B. Allen, 2004; Elshoud & Koomen,
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1985). In diesem hindernisreichen Lebensraum jagen Schiitzenfische ihre Beute nahe der
Wasseroberflache. Neben den Hindernissen, denen es bei der Jagd auszuweichen gilt, sind
auch die Lichtverhiltnisse oft sehr schlecht. Dariiber hinaus gibt es durch Schwarmmit-
glieder und andere Oberflichenfische groBe Konkurrenz. So gibt es viele Parameter, an die

der Schiitzenfisch seine Jagd anpassen musste, um diese zu optimieren.

Dieses einzigartige Jagdverhalten des Schiitzenfisches rekrutiert fiir dieses Verhal-
ten nicht nur ein sehr schnelles Motorprogramm — wie sich wihrend der Arbeit auch zeigen
sollte, ist es verglichen mit anderen Knochenfischen eines der Schnellsten. Zusétzlich ist
die Leistung, die der Schiitzenfisch fiir eine erfolgreiche Jagd erbringen muss, hoch kom-
plex, da er nicht nur den Auftreffpunkt der Fliege anhand der Anfangsvariablen bestimmt,
sondern auch die Lichtbrechung durch die Wasseroberfldche mit einbeziechen muss (Schus-
ter et al., 2004), da seine Augen sowohl beim Abschuss des Wasserstrahls als auch wih-
rend der Reaktion stets unter Wasser sind. Diese Aufgabenstellung muss innerhalb weniger
Millisekunden erfasst, verarbeitet und durchgefiihrt werden, so dass der Fisch rechtzeitig
den Auftreffpunkt erreicht. Verschiedene relativ schnell verdnderbare Umweltkonstellatio-
nen, wie Hindernisse durch Schwarmmitglieder oder stationdren Objekten, etc. miissen
wahrgenommen und zusétzlich beriicksichtigt werden, um die Reaktion falls notig daran
anzupassen. Dabei diirfen jedoch keine schwerwiegenden Fehler gemacht werden, da sonst
der Erfolg drastisch absinkt. Dieses Verhalten erfordert somit eine schnelle neuronale Ver-
arbeitung, die dennoch einerseits sehr prézise arbeiten und sehr fein einstellbar sein muss,
andererseits aber sehr flexibel sein sollte, um die verschiedenen Umweltparameter bertick-

sichtigen zu konnen.

Dieses zielgerichtete, pradiktive und duflerst schnelle Jagdverhalten der Schiitzenfi-
sche birgt somit viele interessante Aspekte, die fiir eine genauere Untersuchung lohnens-
wert sind: z.B. inwiefern die Mechanismen miteinander gekoppelt sind und welche neuro-
nalen und motorischen Programme fiir die prizise und schnelle Steuerung verantwortlich
sind. Ziel dieser Arbeit war es also, einerseits die Zusammenhénge der neuronalen Steue-
rung des Motorprogramms zu analysieren, andererseits die Rolle der verschiedenen Para-
meter und deren Verkniipfungen zu untersuchen und darzustellen. Um Riickschliisse auf
die Informationsverarbeitung und neuronale Steuerung ziehen zu kénnen, wurde das Jagd-
verhalten der Schiitzenfische unter verschiedenen Aspekten betrachtet. Da diese Jagdstra-

tegie durch den schnellen Verlust der Beute einem enormen selektiven Druck ausgesetzt

-10 -
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ist, wurde die Prizision, mit der der Schiitzenfisch die pradiktiven Starts durchfiihrt, eben-
falls untersucht. Hierfiir wurden Versuche an zwei Schiitzenfischgruppen durchgefiihrt, bei
denen den Fischen Insekten oberhalb der Wasseroberfliche zum Abschuss présentiert wur-
den. Durch die Wahl einer geeigneten Oberfldche, auf die ein Insekt angebracht wird, ist
der Schiitzenfisch nicht in der Lage, Informationen z.B. iiber die Richtung der Flugbewe-
gung etc. im Vorfeld zu sammeln, oder diese Parameter in irgendeiner Weise zu beeinflus-
sen, um die pradiktive Leistung wéhrend der Reaktionszeit zu vereinfachen und zu be-
schleunigen. Dadurch konnten die verschiedenen zu untersuchenden Parameter verdndert
und anschlieend analysiert werden. Durch diese Versuche konnte schlielich gezeigt wer-
den, dass die Jagdstrategie der Schiitzenfische optimal an die komplexen Bedingungen

angepasst ist.

-11 -



4. Schitzenfische nutzen die Entfernung zum Auftreffpunkt

4. Schutzenfische passen ihre Startgeschwindigkeit an die Entfernung

zum zuktnftigen Auftreffpunkt an

4.1 Einleitung

Hat ein Schiitzenfisch ein Insekt mit einem gezielten Wasserstrahl abgeschossen,
schwimmt er zielgerichtet zum Auftreffpunkt. Dies konnten bereits Rossel et al. (2002) an
einem Schwarm von Schiitzenfischen (Toxotes jaculatrix) zeigen. Um den richtigen Dreh-
winkel dafiir zu Beginn der Reaktion einstellen zu konnen, muss der Fisch jedoch ein drei-
dimensionales Problem 16sen, bei dem er drei verschiedene, unabhingig voneinander vari-
ierende Variablen richtig einschitzen muss: die Anfangsgeschwindigkeit, die Hohe und die
Richtung der fallenden Beute. Anhand dieser Variablen stellt er schlieBlich seinen Dreh-
winkel ein und schwimmt auf den spiteren Auftreffpunkt zu (Rossel et al., 2002). Auch
wenn man an diesem Beispiel sehen kann, dass der Schiitzenfisch — indem er den richtigen
Drehwinkel einstellt — in der Lage ist, dieses Probrem richtig zu l0sen, hei3t das nicht, dass
er auch die genaue Position des Auftreffpunktes kennt. Denn um auf den zukiinftigen Auf-
treffpunkt zu peilen, muss der Fisch nicht zwangsldufig die genaue Lage des spéteren Auf-
treffpunktes kennen. Dieses Problem ist auch in Abb. 4.1 A dargestellt. Prinzipiell kann
der vom Fisch geschitzte Auftreffpunkt P tiberall in dem griin unterlegten Bereich liegen
(z.B. bei P’ oder P’’). Bei der gewihlten Schwimmrichtung wird der Fisch dann automa-
tisch zum richtigen Auftreffpunkt geleitet, obwohl er moglicherweise keinerlei Information

tiber die zuriickzulegende Strecke nutzt bzw. tiberhaupt kennt.

Dieses Kapitel soll zeigen, dass (i) Schiitzenfische auch die Entfernung zum spéte-
ren Auftreffpunkt kennen und (ii) diese Information nutzen, um ihre Startgeschwindigkeit
an diese Entfernung anzupassen. Der Fisch wéhlt eine Startgeschwindigkeit, die es thm
erlaubt, mit konstanter Geschwindigkeit innerhalb eines kurzen Zeitintervalls nach Auftref-
fen der Beute auf der Wasseroberflache den Auftreffpunkt zu erreichen. Wihrend dieser
,openloop’-Reaktion startet der Schiitzenfisch mit einer festgelegten Drehbewegung und
einer definierten Startgeschwindigkeit, die jedoch unabhédngig voneinander festgesetzt
werden konnen, je nachdem was die komplexe, dreidimensionale, priadiktive Aufgabe for-

dert.

-12 -



4.1 Einleitung
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Abb. 4.1 Das Zusammenspiel der verschiedenen Faktoren beim Beuteerwerb der Schiitzenfische. (A) Direkt

nachdem die Fliege durch den Wasserstrahl des Schusses getroffen ist und in einer ballistischen
Kurve auf die Wasseroberfliche fillt, kann der Fisch die Richtung des spéteren Auftreffpunktes P
bestimmen und schwimmt geradlinig darauf zu. Jedoch kann man anhand der gewéhlten Richtung
keine Aussage dariiber treffen, ob der Schiitzenfisch auch die genaue Lage des Auftreffpunktes
kennt. Prinzipiell kann der vom Fisch intern bestimmte Auftreffpunkt (z.B. P” oder P*”) iiberall in-
nerhalb der griin markierten Flache liegen. Die vom Fisch falsch eingeschétzten Auftreffpunkte P’
und P’ wiirden immer noch zu einer richtigen Peilung fiihren. (B, C) Um den richtigen Peilwinkel
zu wihlen, muss der Schiitzenfisch drei verschiedene, unabhingig voneinander variierende Vari-
ablen beriicksichtigen. Die abgeschossene Fliege ist hier zu Beginn der ballistischen Flugbahn
dargestellt. Ein reagierendes Schwarmmitglied, das hier in der Ausgangsorientierung (schwarze,
gestrichelte Linie) dargestellt ist, erfasst die notigen Variablen anhand der Flugbahn. (B) Bei einer
bestimmten Position und Orientierung des reagierenden Fisches muss der Drehwinkel an die Aus-
gangshohe (H) und an die Geschwindigkeit (S) der fallenden Fliege angepasst werden. Fiir kleine
H- bzw. s-Werte (H <, s <, spéterer Auftreffpunkt in blau) muss sich der Fisch um einen kleineren
Winkel drehen als fiir grofe Hohen und groB3e Geschwindigkeiten (H >, s >, rot markierter Auf-
treffpunkt). (C) Bei einer bestimmten Hohe und Geschwindigkeit muss der reagierende Fisch auch
die Ausgangsrichtung der Beute fiir die Peilrichtung beriicksichtigen. Diese ist nicht durch die
Schussrichtung selbst festgelegt und kann bei gleicher Schussrichtung stark variieren.
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4. Schitzenfische nutzen die Entfernung zum Auftreffpunkt

4.2 Material und Methoden

Die Versuche wurden mit zwei Gruppen von 6 bzw. 8 juvenilen Schiitzenfischen
(Toxotes jaculatrix, PALLAS 1767) durchgefiihrt. Die Fische hatten eine Lidnge von 6 -
8 cm und wurden in Brackwasseraquarien gehalten (120 cm x 50 cm x 50 cm, L x B x H;
Wasserstand: 25 cm; Leitfahigkeit: 3,5 mS cm™'; Temperatur: 26 °C). Alle Schwarmmit-

glieder reagierten gut auf die abgeschossene Beute.

Die Versuche wurden, wie bereits bei Rossel et al. (2002) beschrieben, mit stationé-
ren Beuteinsekten durchgefiihrt. Hierzu befand sich eine schwere, wei3e Platte (Durchmes-
ser: 20 mm) in einer Hohe von 20 bzw. 40 cm tiber der Wasseroberfldche in der Mitte des
Aquariums. An diese Vorrichtung wurden an die Unterseite befeuchtete, tote Fliegen (Lu-
cilia spec.) durch Adhésion befestigt und den Fischen prisentiert. Eine Videokamera
(25 Hz) zeichnete die Reaktionen der Schiitzenfische in Aufsicht auf. Fiir die Auswertung
wurden die Aufnahmen schlielich in ihre Halbbilder zerlegt. So entstanden Filme mit
einem 20 ms-Intervall zwischen den einzelnen Bildern. Fiir jeden gemessenen Punkt der
Flugbahn wurde die Verzerrung durch die Aufnahmetechnik beriicksichtigt und korrigiert,
so dass man eine Darstellung erhielt, bei der die Ebene der Fische und die der fallenden
Beute zueinander angepasst waren. Da die Flugbewegung der Beute einer ballistischen
Flugbahn glich, bei der die Luftreibung vernachlidssigbar war, konnte die aktuelle Hohe in

den einzelnen Bildern iiber die Flugzeit abgeschitzt werden.

Reaktionen und deren Analyse

Die fiir diese Experimente ausgewihlten Reaktionen mussten folgende Kriterien er-
fiillen: (1) Der reagierende Fisch musste bereits vor dem Auftreffen der Fliege auf der
Wasseroberfldche los geschwommen sein. Dadurch wird gewéhrleistet, dass der Fisch aus-
schlieBlich visuelle Information wahrnehmen konnte, um den spiteren Auftreffpunkt zu
bestimmen. Mechanosensorische Information durch den Aufprall der Fliege auf die Was-
seroberfldche konnte demnach vom Fisch nicht genutzt werden. (2) Der Weg zum spéteren
Auftreffpunkt musste frei von jeglichen Hindernissen sein, da Hindernisse die Reaktion der
Schiitzenfische stark beeinflussen (siehe Kapitel 6). (3) Die Fille, bei denen die Schwimm-

richtung des Fisches parallel zur Flugbahn der Beute lag, wurden ausgeschlossen, um si-
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4.2 Material und Methoden

cherzustellen, dass der reagierende Schiitzenfisch ein zielgerichtetes Verhalten zeigt. Der
Winkel zwischen Schwimmstrecke und Flugrichtung musste deshalb mindestens 10°
betragen. (4) Um den Anteil an unmotivierten Fischreaktionen zu minimieren, wurden 5 %
aller Reaktionen, die die lingsten Ankunftszeiten (gemessen an der Zeit zwischen Auftref-
fen der Fliege und Erreichen des Auftreffpunktes) aufwiesen, nicht in die weitere Analyse

einbezogen.

90 Reaktionen (26 von dem Schwarm mit 8 Individuen, 64 von der Gruppe mit 6
Fischen) erfiillten alle vier Kriterien. Dabei handelt es sich sowohl um Reaktionen von
Schiitzen (n = 54) als auch von den iibrigen Schwarmmitgliedern (n = 36). Die in ihre
Halbbilder zerlegten Filme (50 Bilder s) konnten mit NIH Image (US National Institute
of Health) ausgewertet werden. Anhand der entsprechenden Koordinaten wurden
Schwimmbahnen, Winkel und Entfernungen berechnet, wie sie z.B. in Abb. 4.8 — 4.10
dargestellt sind. Die Geschwindigkeit wurde iiber die Streckeninderung zwischen zwei
aufeinander folgenden Bildern berechnet (Bezugspunkt: vorderster Punkt des Fischmauls).
Der errechnete Wert wurde schlie8lich dem Zeitpunkt des jeweils zweiten Bildes zugewie-
sen. Anhand dieser Methode kann man zwar nicht bei Drehungen die Streckeninderung,
die durch lineare Geschwindigkeiten bzw. Winkelgeschwindigkeiten hervorgerufen wur-
den, unterscheiden, jedoch erfolgt in der Regel nur zu Beginn einer Reaktion eine Durch-
mischung beider Geschwindigkeiten. Nach der Startphase, in der die Drehung und Be-
schleunigung erfolgt (siche Kapitel 5), schwimmt der Fisch geradlinig zum Auftreffpunkt.
Deshalb war es fiir diese Versuche nicht nétig zwischen Linear- und Winkelgeschwindig-
keiten zu unterscheiden. Anhand von Mehrfachmessungen wurde der Fehler beim Berech-
nen der Geschwindigkeit auf 0,05 m s abgeschitzt. Eine vernachlissigbare Fehlerquelle
konnte zusdtzlich auftreten, wenn der reagierende Fisch nicht ausschlie8lich in horizontaler
Richtung schwimmt. Da die Startgeschwindigkeiten bei den Schiitzenfischen jedoch sehr

hoch waren, haben diese Effekte auf die Ergebnisse keinen Einfluss.
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4. Schitzenfische nutzen die Entfernung zum Auftreffpunkt

4.3 Ergebnisse

Die einleitende Drehung

Zu Beginn der Reaktion muss der Schiitzenfisch den Auftreffpunkt anhand der
Flugbahn des abgeschossenen Insektes berechnen. Diese dreidimensionale Aufgabe ist in
Abb. 4.1 B und C verdeutlicht. Befindet sich der Fisch an einer bestimmten Position im
Aquarium in einer bestimmten Orientierung, hingt die Drehung zum Auftreffpunkt von
drei Variablen ab: Von der horizontalen Geschwindigkeit der getroffenen Beute, der An-
fangshohe und der horizontalen Richtung der Flugbewegung. Diese drei Variablen variie-
ren stark und unabhingig voneinander. In diesem Versuch streute die Richtung, in die die
Beute wegflog, beziiglich der Richtung aus der der Wasserstahl kam, {iber einen groB3en
Winkelbereich. Demnach konnten die reagierenden Fische die Information, aus welcher
Richtung der Wasserstrahl das abzuschieBende Insekt trifft, nicht im Vorfeld nutzen, um
die Flugrichtung zu bestimmen. Auch die Hohe, in der die Fliege angebracht wurde, vari-
ierte zufdllig zwischen 20 bzw. 40 cm. Die horizontale Geschwindigkeit des Ziels streute
ebenfalls bei den Versuchen in einem Bereich von 0 bis 1,5 m s™. Diese Variablen mussten
also vom Fisch jeweils neu bestimmt werden. Dies war allerdings erst nach Abschuss der
Fliege wéhrend der Reaktionszeit mdglich. Ob alle reagierenden Schiitzenfische die Rich-
tung des zukiinftigen Auftreffpunktes zu Beginn ihrer Reaktion richtig einschitzen und
keinen Anndherungsmechanismus nutzen, soll ein Aspekt des folgenden Abschnittes wer-
den. Ein weiterer Punkt, der fiir die weitere Auswertung von groer Wichtigkeit ist, stellt
die GroBle der Variabilitidt von Entfernung und Drehwinkel bei den Reaktionen der Schiit-

zenfische dar.

Um die Genauigkeit der Peilung auf einen Bezugspunkt zu bestimmen, wurde ein
Fehlerwinkel eingefiihrt. Dieser bezieht sich auf den Auftreffpunkt bzw. auf die aktuelle
Position der Fliege nach der Drehung und gibt an, wie gro3 der Winkel zwischen seiner
Position und dem Bezugspunkt ist. Dieser Fehlerwinkel ist in Abb. 4.2 A dargestellt. Der
Fehler ¢ streut bei einer Peilung auf den Auftreffpunkt P bei allen ausgewerteten Reaktio-
nen um einen Mittelwert von Null (Abb. 4.2 B). D.h. der Peilfehler ist im Bezug auf den
spateren Auftreffpunkt minimiert. Dies allein ist allerdings noch kein eindeutiger Beweis,
dass Schiitzenfische wihrend ihrer Reaktion den Auftreffpunkt der Fliege genau bestim-

men konnen. Eine Anndherungsstrategie, bei der sich der Fisch durch eine Drehung zur
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aktuellen Position der Fliege anndhert, konnte prinzipiell eine Pradiktion vortduschen. Dies
kann jedoch anhand der erhaltenen Ergebnisse, die in Abb. 4.2 C dargestellt sind, ausge-
schlossen werden. Diese Abbildung zeigt den Peilfehler ¢’ aller ausgewerteten Reaktionen
im Bezug auf die Horizontalposition der Fliege am Ende der Fischdrehung. Die Verteilung
von ¢’ unterliegt einer systematischen Verschiebung ins Positive. Demnach waren die hier
untersuchten Reaktionen tatsichlich pradiktiv und die Fische waren nach der Drehung auf
den spiteren Auftreffpunkt ausgerichtet und peilten nicht zu der aktuellen Position der

Fliege.

Ein weiterer interessanter Aspekt ist, dass sich Schiitzen von den iibrigen
Schwarmmitgliedern in ihrer Peilgenauigkeit nicht unterschieden. Beispielsweise gibt es
keinen signifikanten Unterschied im Peilwinkel zwischen Schiitzen und Nicht-Schiitzen.
Der Mittelwert + S.E.M. von ¢ lag bei den beteiligten Schwarmmitgliedern bei -0,04
+ 0,93° (n = 36) und bei den Schiitzen bei -0,78 + 0,73° (n = 54). Auch wenn man den Feh-
ler im Bezug zu der minimalen Strecke, die der Fisch bei der Peilung vom Auftreffpunkt
entfernt ist (siche auch Rossel et al., 2002), betrachtet, gibt es zwischen Schiitzen und

Nicht-Schiitzen keinen erkennbaren Unterschied.

Die Entfernungen, die reagierende Fische zum Erreichen des Auftreffpunktes zu-
ricklegen miissen, variierten iiber einen groflen Bereich, von 30 mm bis 380 mm
(Abb. 4.2 D). Abb. 4.2 E zeigt die Verteilung der Zeit, die dem reagierenden Fisch nach
Beenden der Drehung bis zum Auftreffen der Fliege auf die Wasseroberfliche bleibt. In
den meisten Féllen war die verbleibende Zeit gro3 genug, dass der Fisch ein mdglichst
angepasstes Motorprogramm auswahlen konnte. Der Drehwinkel der reagierenden Fische

streute ebenfalls {iber einen groflen Bereich (Abb. 4.2 F).
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Abb. 4.2 Die untersuchten Reaktionen waren zielgerichtete Reaktionen beziiglich des Auftreffpunktes.

(A — C) Der Beweis, dass die Fische nach der anfénglichen Drehung auf den zukiinftigen Auf-
treffpunkt ausgerichtet waren und sich nicht durch einen anderen Mechanismus an diesen angené-
hert haben, kann durch den Peilfehler des Fisches erbracht werden. (A) Darstellung der Fehlerbe-
rechnung: Nachdem der Schiitze die Fliege durch den Wasserstrahl abgeschossen hat, féllt diese
auf die Wasseroberfldche zum Auftreffpunkt P. Ein weiteres Schwarmmitglied, das gerade seine
Drehung beendet hat, startet in diese Richtung (dargestellt durch eine durchgezogene Linie). Die
aktuelle Position der Fliege am Ende der Drehung ist mit P’ dargestellt. Die Stelle, an der die
durchgezogene Linie die Flugbahn (OP bzw. OP’) der Fliege kreuzt, wird als Punkt S bezeichnet.
Die Peilungsfehler € und ¢’ kennzeichnen die Winkelabweichung des reagierenden Fisches bei
seiner Peilung im Bezug zum spéteren Auftreffpunkt P bzw. der aktuellen Position P” der Fliege
(gestrichelte Linien). Der Fehler € (¢”) ist positiv, wenn der Bezugspunkt P (P”) vor S liegt, d.h. die
Strecke OP (OP”) < OS ist, ansonsten negativ. In der dargestellten Situation ist also der Fehler €’
positiv und € negativ. (B) Der Peilfehler ¢, der im Bezug zum spiteren Auftreffpunkt gemacht
wird, ist symmetrisch um Null verteilt. (C) Im Gegensatz dazu ist der Fehler €’, bezogen auf die
aktuelle Fliegenposition P’, nach der Drehung systematisch zum Positiven verschoben (p < 0,001,
t-Test). Die Fehler € und &” wurden in 2°-Intervalle eingestuft. (D) Die Verteilung der Entfernun-
gen, die die reagierenden Fische von ihrer Ausgangsposition zum spiteren Auftreffpunkt zuriick-
legen miissen. Klassenbreite: 50 mm. (E) Die verbleibende Zeit t bis zum Auftreffen der Fliege
auf die Wasseroberfldche, gemessen ab dem Zeitpunkt bei dem der Fisch seine Drehung vollendet
hat und zum Auftreffpunkt los schwimmt. Das Histogramm zeigt die Verteilung der verbleibenden
Zeit T mit einem Klassen-Intervall von 0,02 s. (F) Die Fische reagierten iiber einen beeindruckend
groBen Bereich von Flugrichtungen der Fliege bezogen auf ihre eigene Ausgangsorientierung. Das
Histogramm zeigt die entsprechend weite Verteilung der Drehwinkel, die die reagierenden Fische
ausfiihrten. Das Klassen-Intervall liegt bei 20°. Alle Histogramme stiitzen sich auf die gleiche An-
zahl n = 90 und wurden auf eine absolute Haufigkeit von 1 normiert.
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Die Startgeschwindigkeit ist von der Entfernung abhangig

Nachdem ein Schiitzenfisch seine Drehung zu Beginn der Reaktion beendet hat und
zum Auftreffpunkt ausgerichtet ist, beschleunigt er sehr stark und erreicht so bereits im
ersten Bild nach dem Start eine hohe, nahezu konstante Startgeschwindigkeit. Verglichen
mit der Geschwindigkeit direkt im Anschluss an die Drehphase sind die spéteren Ge-
schwindigkeitsdnderungen innerhalb der ersten 60 ms vernachlissigbar. Dies ist auch in
Abb. 4.3 dargestellt, in der die Geschwindigkeitsunterschiede zwischen den einzelnen
20 ms-Zeitintervallen gegeneinander aufgetragen sind. Ein leichter, aber signifikanter An-
stieg in der Geschwindigkeit von 0,05 ms™ (Abb. 4.3 A, 20-40 ms nach dem Start) und
0,07 ms" (Abb. 4.3 B, 40-60 ms nach dem Start) ist zu verzeichnen. Obwohl diese Ge-
schwindigkeitsdnderungen signifikant sind (in beiden Fillen p < 0,01; t-Test), sind diese
im Vergleich zu der Gesamtgeschwindigkeit von ungefihr 1 ms™ sehr gering. Deshalb ist
es auch legitim, das Starten des Fisches als einen Start mit konstanter Geschwindigkeit zu
bezeichnen, bei dem die Geschwindigkeit dulerst schnell am Ende der Drehung eingestellt
wird. Diese Annahme hat sich auch bei weiteren Untersuchungen mittels Hochgeschwin-
digkeitsaufnahmen bestitigt (siche Kapitel 5). Die maximale Startgeschwindigkeit lag im
Bereich von 1,2-1,6 ms”, was einer relativen Geschwindigkeit von 15-25 Kérperlidngen
entspricht. Diese Werte sind beeindruckend schnell und sind, verglichen mit anderen Kno-
chenfischen (z.B. Gray, 1953; Bainbridge, 1960; Webb, 1973; Wardle, 1975; Nissanov &

Eaton, 1989), im oberen Geschwindigkeitsbereich angesiedelt.
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A _ V-V, B V-V,
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Abb. 4.3 Die Startgeschwindigkeit ist bereits am Ende der kurzen Drehphase eingestellt und unterliegt nur
geringen Anderungen in der darauf folgenden Translationsphase. Fiir alle n = 90 Reaktionen wur-

de die Geschwindigkeit vy, V2 und v3 gemessen, die aus den Positionsédnderungen des Fisches wih-
rend des ersten, zweiten und dritten 20 ms-Intervalls abgeleitet wurden. Die Histogramme zeigen
die Verteilungen der Geschwindigkeitsdnderungen zwischen den jeweiligen Intervallen. Die Ver-

teilung von (A) Geschwindigkeitsinderungen bei v, — vi und (B) v3 — V> sind dargestellt. Beide
Verteilungen sind signifikant ins Positive verschoben, jedoch sind diese Verschiebungen
(0,05m 571 bzw. 0,07 m sﬁl, p < 0,01; t-Test), verglichen mit dem absoluten Geschwindigkeitsle-
vel von ungefahr 1 m s'l, welches am Ende der Drehphase erreicht wird, sehr gering. Die Ge-

schwindigkeitsunterschiede in A und B wurden in Intervallen von 0,1 m 5! dargestellt und auf ei-
ne Gesamthaufigkeit von 1 normiert.

Anhand der Geschwindigkeit ldsst sich in einer einfachen Art und Weise darauf
schlieen, dass Schiitzenfische bereits am Start die Entfernung zum Auftreffpunkt kennen.
Dies wird deutlich, wenn man die Geschwindigkeit gegen die Entfernung zum spiteren
Auftreffpunkt der Fliege auftriagt. Abb. 4.4 illustriert diesen Zusammenhang fiir das erste
(A) und die beiden weiteren (B, C) 20 ms-Intervalle nach der Startphase. Die Werte der
gemessenen Geschwindigkeit korrelieren in allen drei Intervallen hoch signifikant (p <
0,0001) mit der Entfernung zum Auftreffpunkt der Fliege. Hierdurch wird deutlich, dass
der Schiitzenfisch seine Entfernung zum zukiinftigen Auftreffpunkt einschétzen kann und
diese Kenntnis auch bei der Einstellung der Startgeschwindigkeit einsetzt. Dennoch kann
man nicht ausschlieBen, dass die Einstellung der Startgeschwindigkeit einem weitaus kom-
plexeren Mechanismus unterliegt und weitere Faktoren bei der Wahl der Geschwindigkeit
eine grof3e Rolle spielen kdnnen. Falls weitere Informationen bei dieser Wahl wichtig sind
und diese Faktoren unabhédngig von der Entfernung variieren, konnten diese die Streuung
im Geschwindigkeits-Entfernungsdiagramm begriinden (Abb. 4.4). Diese konnten auch
eine einfache Erklarung dafiir sein, warum die Regressionsgerade bei einer Distanz von
0 mm nicht bei 0 ms™ schneidet. Bei der Suche nach diesen Faktoren wurden vor allem

zwel Parameter ndher betrachtet: (1) Die Drehung, die der Fisch zu Beginn seiner Reaktion
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durchfiihren muss, um sich auf den zukiinftigen Auftreffpunkt der Fliege auszurichten,
konnte prinzipiell das Geschwindigkeitsniveau einschrinken. Beispielsweise wire es mog-
lich, dass der Fisch nach einer starken Drehung nicht in der Lage ist, langsam zu starten, da
die starke Kriimmung bzw. Entkriimmung auch eine starke Beschleunigung zur Folge hét-
te. Diese Kopplung zwischen Drehwinkel und Geschwindigkeit konnte den Fisch bei der
Wahl der Startgeschwindigkeit beeintrichtigen. Da die Drehwinkel bei den ausgewerteten
Reaktionen tiber grof3e Bereiche streuten (Abb. 4.2 F), war es mdglich, diese Hypothese zu
testen, indem man bei Reaktionen mit groen Drehwinkeln darauf achtete, ob vor allem
hohe Startgeschwindigkeiten auftraten. Allerdings konnte fiir diesen Zusammenhang kein
Beweis erbracht werden (siehe auch Kapitel 5). (2) Eine weitere Moglichkeit wére, dass
Schiitzenfische bei der Wahl der Startgeschwindigkeit soziale Faktoren beriicksichtigen,
wie z.B. die relative Position moglicher Konkurrenten zum Auftreffpunkt, und daraufhin
eine hohere Geschwindigkeit wihlen. Aber auch dieser Effekt konnte nicht durch die Da-

ten belegt werden.

Startgeschwindigkeit (m s™)

0 200 400 0 200 400 0 200 400

Entfernung (mm)

Abb. 4.4 Die Startgeschwindigkeit korreliert mit der Entfernung zum zukiinftigen Auftreffpunkt. (A-C) Die
Geschwindigkeitswerte wurden fiir das erste (A), zweite (B) und dritte (C) 20 ms-Intervall berech-
net, nachdem der Fisch zu Beginn seiner Reaktion die rasche Drehung ausgefiihrt hatte und in die
Richtung des spiteren Auftreffpunktes gestartet ist. In allen drei Fillen ist die Korrelation hoch

signifikant (p < 0,0001; R2 =0,20; 0,33 und 0,21; n =90 in A-C).
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Wie nutzen Schiitzenfische die Information Uber die Entfernung?

Dass Schiitzenfische bei der Wahl der Geschwindigkeit mehrere Faktoren beriick-
sichtigen konnten, fithrte schlieBlich die Suche nach geeigneten Informationsquellen zu
einer Kombination aus Strecke und Zeit: Die Startgeschwindigkeit des Schiitzenfisches
skaliert mit dem Verhéltnis aus ,Entfernung zum Auftreffpunkt / verbleibende Zeit bis zum
Auftreffen der Fliege’ besser als nur mit der Entfernung. Die Bedeutung dieses Verhéltnis-
ses ist intuitiv klar: dieses Verhéltnis kann als ,virtuelle Geschwindigkeit’ betrachtet wer-
den, die der Fisch bei konstanter Geschwindigkeit wéhlen muss, um zeitgleich mit der
Fliege den Auftreffpunkt zu erreichen. Abb. 4.5 A zeigt diesen Zusammenhang zwischen
Startgeschwindigkeit der ausgewerteten Reaktionen und der ,virtuellen Geschwindigkeit’.
In dieser Abbildung sind alle Reaktionen enthalten, auch solche, deren virtuelle Geschwin-
digkeiten die Grenze libersteigen, die ein Schiitzenfisch erreichen kann (Geschwindigkeits-
limit durch einen Pfeil gekennzeichnet). In dem Geschwindigkeitsbereich, der flir einen
Schiitzenfisch erreichbar ist, ist es jedoch auffillig, dass sich die einzelnen Punkte auf eine
Linie konzentrieren. Abb. 4.5 B stellt diesen Ausschnitt vergroert dar. Hier reichte dem
Fisch die verbleibende Fallzeit der abgeschossenen Fliege, um eine angemessene Ge-
schwindigkeit einzustellen. Innerhalb dieser Grenze beschreibt die virtuelle Geschwindig-
keit die Startgeschwindigkeit vergleichsweise gut. Diese Geschwindigkeitswerte, die so-
wohl fiir das erste als auch fiir das zweite und das dritte 20 ms-Intervall nach dem Start
berechnet wurden (Abb. 4.5 B-D), korrelierten signifikant besser (p < 0,05; Fisher z-
Transformation) mit der virtuellen Geschwindigkeit als nur mit der Entfernung zum Auf-
treffpunkt (Abb. 4.4 A-C). Fiir diesen Test wurden die Geschwindigkeitswerte derselben
60 Reaktionen aus Abb. 4.5 genommen, um sie gegen die Entfernung aufzutragen. Dabei
ergaben sich R2-Werte von R? = 0,14 bzw. 0,24 und 0,22 fiir das jeweilige Intervall. Fiir
das zweite Intervall war die scheinbar bessere Korrelation (groferer Korrelationskoefti-
zient) nicht signifikant. Ein interessanter Nebenaspekt bei diesen Korrelationen ist die
niedrigere Geschwindigkeit, die die Regressionsgerade im Bereich von 0 mm Entfernung
vorhersagt (vgl. Abb. 4.4 und 4.5). Somit kommt der Zusammenhang von virtueller Ge-
schwindigkeit mit der Startgeschwindigkeit den Erwartungen néher. Fiir die Regressions-
geraden der Entfernung gegen Geschwindigkeit lagen die +£5 %-Konfidenzintervalle der y-
Achsenabschnitte bei (A) 0,56 + 0,12, (B) 0,50 + 0,12, (C) 0,56 + 0,12 m s ' (fiir die n = 60
Reaktionen aus Abb. 4.5). Diese y-Achsenabschnitte lagen klar und signifikant tiber Null.

Im Gegensatz hierzu lagen die y-Achsenabschnitte der Regressionsgeraden von virtueller
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Geschwindigkeit gegen Startgeschwindigkeit (Abb.4.5) bei 0,17+0,16ms ' (A),
0,20+£020ms ' (B)und 0,11+ 0,18 ms ' (C) und somit nahe an Null. Zusammengefasst
bedeutet dies, dass die virtuelle Geschwindigkeit die Startgeschwindigkeit besser wider-

spiegelt als die Entfernung zum Auftreffpunkt alleine.
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Abb. 45 Die Startgeschwindigkeit scheint durch die Entfernung zum Auftreffpunkt und der verbleibenden
Zeit, bis die Fliege auf die Wasseroberflache auftrifft, festgelegt zu sein. (A-D) Die Korrelation
der Startgeschwindigkeit vs. der ,virtuellen Geschwindigkeit’. Die virtuelle Geschwindigkeit setzt
sich aus der Entfernung (d) der reagierenden Fische zum spéteren Auftreffpunkt dividiert durch die
verbleibende Zeit (1), gemessen nach Vollendung der Drehung bis zum Auftreffen der Beute auf
die Wasseroberflidche, zusammen. Somit ist die virtuelle Geschwindigkeit die Geschwindigkeit,
die der Fisch wéhlen muss, wenn er zeitgleich mit der Beute den Auftreffpunkt erreichen will und
dabei einen konstanten Geschwindigkeitsverlauf wéhlt. (A) Die Darstellung enthilt Reaktionen
(innerhalb des grauen Bereichs) in dem die virtuelle Geschwindigkeit iiber dem tatséchlichen Ge-
schwindigkeitslimit des Fisches liegt (Pfeil), was einer Geschwindigkeit von 15-25 Korperldngen
s des Fisches entspricht. Die Startgeschwindigkeit wurde aus den ersten 20 ms der Translation
bestimmt. (B-D) Diagramme der Startgeschwindigkeit gegen die virtuelle Geschwindigkeit inner-
halb der erreichbaren Grenzwerte, die ein Fisch erreichen kann (n = 60 Reaktionen). (B) Ge-
schwindigkeit in dem ersten 20 ms-Intervall nach dem Start. (C, D) Geschwindigkeit in den beiden
darauf folgenden 20 ms-Intervallen. In allen drei Féllen ist der Korrelationskoeffizient hoch signi-
fikant (p < 0,0001; R2 = 0,45; 0,35 bzw. 0,54 in B-D) und hoher als die Korrelationskoeffizienten
in den Diagrammen aus Abb. 4.4 A-C.
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4. Schitzenfische nutzen die Entfernung zum Auftreffpunkt

Die Ankunftszeiten beim Erreichen der Beute: theoretisch und tatsichlich

Wann erreicht der Schiitzenfisch tatséchlich den Auftreffpunkt? Erreicht er ihn zu
frith, zu spidt oder tatsdchlich in dem Moment, wenn auch die Fliege auf die Wasserober-
fliche fallt? Abb. 4.6 A zeigt, wann die Fische den Auftreffpunkt erreichen, bezogen auf
den Zeitpunkt, wann die Fliege auf die Wasseroberflidche fallt (das Auftreffen der Fliege
auf die Wasseroberfliche wurde als t = 0 festgelegt). Es trat kein einziger Fall auf, in dem
der Fisch zu friith den Auftreffpunkt erreichte (negative Werte) und somit iiber das Ziel
hinausgeschossen ist. Bei den meisten Reaktionen erreichte der Fisch innerhalb eines kur-
zen Zeitintervalls von 20-40 ms nach Auftreffen der Fliege den Auftreffpunkt. Dieses Er-
gebnis ist insofern beeindruckend, da die Fische {iber einen groen Bereich von Entfernun-
gen, die zwischen 26 und 384 mm lagen (Abb. 4.2 D), starteten und sehr unterschiedliche
Drehwinkel bendtigten, die ebenfalls stark variierten (Abb. 4.2 F). Auch hierbei verhielten
sich Schiitzen und tibrige Schwarmmitglieder gleichermalen (keine signifikanten Unter-

schiede in den Ankunftszeiten: p > 0,2; U-Test)

Auffallend war weiterhin, dass Schiitzenfische ihre Beute am Auftreffpunkt unge-
bremst mit hoher Geschwindigkeit fingen. In Abb. 4.7 ist die aktuelle Geschwindigkeit
beim Erreichen der Beute (berechnet aus zwei Bildern unmittelbar bevor der Fisch die
Beute erreicht) gegen die Startgeschwindigkeit des Fisches aufgetragen. Daraus wird deut-
lich, dass der Fisch nicht nur mit hoher Geschwindigkeit die Beute fangt, sondern oft sogar
noch diese steigert, um die Beute mit hoherer Geschwindigkeit als die Startgeschwindig-
keit zu fangen. Dies scheint zu den Ergebnissen, dass Schiitzfische etwas zu spét den Auf-
treffpunkt erreichen, gut zu passen: Sogar mit einer kleinen Streuung in der Ankunftszeit
wire es nicht sinnvoll, die mittlere Ankunftszeit auf den Zeitpunkt, wenn die Fliege auf die
Wasseroberflache trifft, zu legen, da damit das Risiko iiber das Ziel hinauszuschieflen, zu
hoch wire. Etwas zu spdt am Auftreffpunkt anzukommen verringert dieses Risiko. Dariiber
hinaus konnten mechanosensorische Informationen der auf die Wasseroberflache auftref-
fenden Beute aufgrund ihrer schnelle Zugdnglichkeit und Verarbeitbarkeit (z.B. Bleck-
mann, 1993; Montgomery et al., 2002) fiir den Fisch von groem Nutzen sein und die

Feineinstellung fiir den Fang der Beute stark beeinflussen.
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Abb. 4.6 Die erfolgreichen Fische erreichen den Auftreffpunkt der Fliege kurz nachdem die Beute auf der
Wasseroberfliche gelandet ist. (A) Die tatsachliche Ankunftszeit der reagierenden Fische am Auf-
treffpunkt. Das Histogramm zeigt die Verteilung der tatsdchlichen Ankunftszeiten im Bezug auf
das Auftreffen der Beute auf die Wasseroberflache (als Zeitpunkt t = 0 festgelegt). In diesem Dia-
gramm bedeutet t > 0, dass der Fisch erst nach dem Auftreffen der Fliege den Auftreffpunkt er-
reicht, wihrend eine Zeit t < 0 das Erreichen des Auftreffpunktes vor der Beute widerspiegelt.
(B) Das Histogramm der theoretisch erwarteten Ankunftszeit unter der Vorraussetzung, dass die
Startgeschwindigkeit wéihrend der gesamten Schwimmstrecke vom Fisch konstant gehalten wird.
Diese Verteilung stimmt mit den tatsdchlichen Ankunftszeiten der Fische gut tiberein. Allerdings
ist die theoretisch erwartete Ankunftszeit systematisch ldnger als die tatséchliche, was daraufhin
deutet, dass der Fisch eine etwas zu niedrige Geschwindigkeit wahlt, die wahrend des Schwimm-
verlaufs korrigiert werden muss. Die erwarteten und tatsdchlichen Ankunftszeiten wurden in
0,02 s-Intervalle zusammengefasst und auf eine normierte Haufigkeit von 1 gesetzt (n = 90).

Wie gut passt die aktuelle Ankunftszeit zu der erwarteten, aus der Startgeschwin-
digkeit berechneten Ankunftszeit bei der Annahme, dass der Fisch iiber die gesamte
Schwimmstrecke zum Auftreffpunkt seine Anfangsgeschwindigkeit beibehalten will? Soll-
te der Fisch einem konstanten Geschwindigkeitsprogramm folgen und in der Lage sein,
seine Geschwindigkeit perfekt festzulegen und einzustellen, so dass sie an die abgeschétzte
Entfernung und die verbleibende Zeit angepasst ist, dann sollten aktuelle und erwartete
Ankunftszeiten perfekt zusammenpassen. Diskrepanzen zwischen den beiden Zeiten konn-
ten aus Abweichungen einer der zuvor genannten Faktoren resultieren. Das wiirde bedeu-
ten, dass Schiitzenfische die Startgeschwindigkeit nicht genau einstellen konnten oder dass
die Einschitzung der Entfernung ungenau wire. Die Verteilung der erwarteten Ankunfts-
zeit (bei der Annahme einer unbeschleunigten Bewegung mit konstanter Geschwindigkeit)
und der tatsdchlichen Ankunftszeiten sind in Abb. 4.6 A und B dargestellt. Beide Vertei-
lungen unterscheiden sich kaum voneinander, jedoch ist die Verteilung der erwarteten An-
kunftszeiten leicht zu ldngeren Zeiten verschoben (p < 0,001, U-Test). Es ist auffillig, dass
die Streuung der erwarteten Ankunftszeiten nicht groBer ist als bei den tatsdchlichen An-

kunftszeiten, so dass die Unschirfe in den Ankunftszeiten sich nicht verstirken wiirde,
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4. Schitzenfische nutzen die Entfernung zum Auftreffpunkt

wenn die Fische einfach die Startgeschwindigkeit beibehalten wiirden. D.h. die Startge-
schwindigkeit, die der Fisch zu Beginn seiner Reaktion wihlt, ist leicht aber systematisch

zu niedrig angesetzt und wird erst spdter, wihrend des Schwimmverlaufs, korrigiert.
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Abb. 4.7 Die Beute wird aus der Schwimmbewegung bei hoher Geschwindigkeit gefangen. Die Geschwin-
digkeit zum Zeitpunkt des Beutegreifens ist hier gegen die Startgeschwindigkeit aufgetragen.
Hieraus wird deutlich, dass der Fisch seine Geschwindigkeit beim Fangen der Beute in der Regel
nicht reduziert. Stattdessen liegt sie hdufig iiber der Startgeschwindigkeit, so dass der Fisch die
Fliege ungebremst fangen kann. Die Linie verdeutlicht, bei welchen Werten Startgeschwindigkeit
und Geschwindigkeit beim Fang der Beute gleich wéren. Alle n = 90 Reaktionen.

Der Geschwindigkeitsverlauf und die Richtung wahrend der Reaktion

Um zu sehen, wie gut der Fisch die Winkel- und Geschwindigkeitseinstellungen zu
Beginn seiner Reaktion beibehilt, wurden 40 Reaktionen zufillig ausgewihlt, um deren
Schwimmbahnen detailliert auszuwerten. In Abb. 4.8 A ist eine Reaktion dargestellt, bei
der sich der Fisch zu Beginn der Reaktion um ca. 30° dreht und nach einer Beschleunigung
mit einer Geschwindigkeit von ungefahr 0,7 ms™ startet. AnschlieBend hilt er die Ge-
schwindigkeit nahezu konstant und erreicht die Fliege ungefihr 100 ms nach Auftreffen
der Beute bei voller Geschwindigkeit. Der Geschwindigkeitsverlauf, der in Abb. 4.8 B
dargestellt ist, steigt leicht an, jedoch findet die Hauptbeschleunigung wihrend der schnel-
len Startphase statt. Dagegen wird die Richtung, die der Fisch zu Beginn der Reaktion ein-
gestellt hat, iiber den gesamten Zeitraum bis zum Erreichen des Auftreffpunktes beibehal-

ten.
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Abb. 4.8 Detaillierte Darstellung eines Schwimmwegs zum Auftreffpunkt mit konstantem Geschwindig-
keitsverlauf. (A) Die Flugbahn der getroffenen Fliege (ungefiillte Kreise, Positionen auf die Was-
seroberflidche bezogen) und der Schwimmweg eines reagierenden Fisches (die Linie stellt die Aus-
richtung des Fisches dar, der schwarze Kreis kennzeichnet den Kopf des Fisches) in 20 ms-
Intervallen dargestellt. Bei dem Fisch wurde nur jedes zweite Bild dargestellt. (B, C) Der dazuge-
horige Zeitverlauf von (B) Geschwindigkeit und (C) Drehwinkel. Die Startphase, bei der grofle
Drehwinkel auftreten, ist grau unterlegt. Die drei gefiillten Kreise signalisieren die Geschwindig-
keitswerte, die fur das erste, das zweite und das dritte 20 ms-Intervall nach dem Start berechnet
wurden. Das Auftreffen der Fliege wird durch den Pfeil angezeigt. Das Ende der Sequenz ist
gleichzeitig auch der Zeitpunkt, bei dem der Fisch die Fliege fangt. Die in B verzeichneten Ge-
schwindigkeitswerte basieren auf der Translation, aufler im grau unterlegten Bereich, in dem grof3e
Drehungen stattfinden. Wéhrend der Translation ist die Geschwindigkeit nahezu konstant, wobei

die Abschitzung der Geschwindigkeitswerte mit einer Genauigkeit von 0,05 m s ! gemacht wer-
den konnten. (C) Nach einer Drehung zu Beginn der Reaktion um ungefihr 30° wird die einge-
stellte Richtung beibehalten. Eine Peilung von 0° bedeutet, dass der Fisch einen Kurs wiahlt, der
der Richtung der Maf}stabsanzeige in A (0,1 m) entspricht.

Die hohe Prézision, die der Fisch bei der Wahl des Winkels zu Beginn seiner Reak-
tion zeigte, war fiir alle Beispiele typisch: Der Fisch hielt die gewéhlte Richtung mit einer
Abweichung von weniger als ungefdhr 5 - 10° bei. Nur in 3 der 40 Reaktionen wurde die
Richtung leicht korrigiert, wobei bei diesen Reaktionen ein anderer reagierender Fisch den
Weg kreuzte oder sich anndherte. Im Gegensatz zur Richtung war die Geschwindigkeit
nicht immer konstant. Soweit man es aus den Ergebnissen der Geschwindigkeitsuntersu-
chung sagen kann, folgten die Anderungen wiihrend der Schwimmstrecke keinem festen
Muster. Bei 25 der 40 Fille konnte man einen Schwimmverlauf mit konstanter Geschwin-
digkeit beobachten. In einigen Féllen (7 von 40) schwamm der Fisch mit konstanter Be-
schleunigung zum Auftreffpunkt. Eines dieser Bespiele ist in Abb. 4.9 dargestellt. In ande-
ren Fillen beschleunigte der Fisch und erreichte hohe Geschwindigkeiten, um anschlie-
Bend wieder abzubremsen oder er reduzierte erst seine Geschwindigkeit und beschleunigte
erneut in der Endphase, die das Fangen der Beute einleitet. Diese zweite Situation ist in

Abb. 4.10 gezeigt.
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Abb. 4.9 Ein Bespiel fiir einen Schwimmweg bei dem der Fisch seine Geschwindigkeit nicht konstant hielt,
sondern bis zum Erreichen des Auftreffpunktes beschleunigte. (A) Die Flugbahn der getroffenen
Fliege (offene Kreise, Positionen auf die Wasseroberflache projiziert) und der Schwimmweg des
reagierenden Fisches (Linie zeigt die Ausrichtung des Fisches mit dem gefiillten Kreis als Kopf)
alle 20 ms aufgenommen. Es sind alle aufgenommenen Positionen dargestellt. Die Anordnung der
Abbildungen A—C und die Ordinate in B und C entsprechen denen aus Abb. 4.8. Im Gegensatz zur
Geschwindigkeit (B), hielt der Fisch die Schwimmrichtung wihrend der Schwimmbewegung (C)
nahezu konstant.
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Abb. 410 Ein Schwimmweg mit unregelméifBigen Geschwindigkeitsdnderungen bevor die Fliege auf der
Wasseroberflache auftrifft. (A) Die Flugbahn der getroffenen Fliege (ungefiillte Kreise, Positionen
auf die Wasseroberfldache projiziert) und der Schwimmweg des reagierenden Fisches (Linie zeigt
die Ausrichtung des Fisches mit gefiilltem Kreis als Kopf) alle 20 ms aufgenommen. Es sind alle
aufgenommenen Bilder dargestellt. Die Anordnung der Abbildungen A - C und die Ordinate von
B und C sind mit Abb. 4.8 identisch. Trotz der Geschwindigkeitsdnderungen (B) hélt der Fisch die
Schwimmrichtung (C) wihrend seiner Schwimmbahn bei.
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4.4 Diskussion

Schiitzenfische kennen nicht nur die Zielrichtung zum spéteren Auftreffpunkt der
abgeschossenen Beute, sondern auch die Entfernung zu diesem Punkt. Das ergaben Versu-
che, bei denen Schiitzenfische nach Abschuss einer Fliege zu dessen Auftreffpunkt
schwammen. Die Information liber die Entfernung zum spiteren Auftreffpunkt nutzen sie,
um ihre Startgeschwindigkeit zu wahlen. Wéhrend der ,openloop’-Starts stellen sie ihr
Motorsystem auf einen vorher festgelegten Drehwinkel und eine definierte Startgeschwin-
digkeit ein. Sowohl Startgeschwindigkeit als auch Drehwinkel werden dabei an einen
Punkt angepasst, der anhand von verschiedenen Parametern berechnet wurde und von dem
deshalb keinerlei eigene Information ausgehen konnte. In diesem Zusammenhang unter-
scheidet sich der jagende Schiitzenfisch deutlich in den ,openloop’-Reaktionen von vielen
anderen Beispielen mit ballistischen ,openloop’-Starts, wie z.B. springende Insekten, die
bei einem ballistischen Start mit einer geeigneten Geschwindigkeit den gewiinschten Lan-
deplatz in einer bestimmten Entfernung erreichen konnen (z.B. Wallace, 1953; Heitler &
Burrows, 1977; Sobel, 1990). Die Fihigkeit der Schiitzenfische einen ,openloop’-Start auf
der Basis einer berechneten dreidimensionalen Flugbewegung so prézise einzustellen, ist
bisher einzigartig. Der Schiitzenfisch unterscheidet sich hierbei stark von dem, was Sport-
ler, wie z.B. Baseballoutfielder, machen. Diese Baseballspieler sollen, wenn mdglich, je-
den Ball, der ins Outfield fliegt, fangen. Somit ist diese Fangtitigkeit ein vergleichbares
dreidimensionales Problem wie das der Schiitzenfische, bei dem die Richtung der Ballbe-
wegung nicht durch einen eingeschriankten Bereich begrenzt ist (z.B. Chapman, 1968;
McBeath et al., 1995; Regan, 1997; van der Camp et al., 1997; Shaffer & McBeath, 2002).
Outfielder zeigen auf beeindruckende Weise, dass sie ,closedloop’-Strategien anwenden
konnen, in denen ihre Bewegung unter stindiger sensorischer Kontrolle ist, so dass keine
priazise Anpassung zwischen Startrichtung und der Geschwindigkeit zum spiteren Fang-

punkt notig ist.

Wie wird die Startgeschwindigkeit eingestellt?

Was konnte ein Vorteil fiir den Fisch sein, seine Startgeschwindigkeit an die Ent-
fernung anzupassen, statt einfach mit Hochstgeschwindigkeit los zu schwimmen? Dieser
Punkt wird vielleicht am ehesten deutlich, wenn man zwei hypothetische Strategien be-

trachtet, wie man den spéteren Auftreffpunkt erreichen kann. Die erste Mdglichkeit wire,
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wenn der Fisch sehr schnell auf eine Geschwindigkeit beschleunigen wiirde, die nach die-
ser Beschleunigungsphase bis zum Erreichen des Auftreffpunktes konstant gehalten wird
und so gewdhlt ist, dass der Fisch gleichzeitig mit der Fliege den Auftreffpunkt erreicht.
Ein Fisch, der diese Strategie wihlt, wiirde eine konstante Geschwindigkeit vy = d/t wah-
len, bei der d die Entfernung zum spéteren Auftreffpunkt und t die verbleibende Zeit bis
zum Auftreffen der Beute auf die Wasseroberfliche ist. Eine zweite Moglichkeit wire, mit
Hochstgeschwindigkeit los zu schwimmen, am Auftreffpunkt abzubremsen und dort auf
das Auftreffen der Fliege zu warten. Wenn der Anteil an der Fallzeit des Insekts, den der
Fisch fiir das Erreichen des Auftreffpunktes bendtigt, als ,Anteil’ 6 (von 0-1) bezeichnet
wird, dann wiirde ein Fisch, der diese Strategie wéhlt, folgende Geschwindigkeit einstel-
len: v = vy/d. Diese zweite Strategie wiirde jedoch hohere energetische Kosten vorausset-
zen. Die Leistung, die ein Fisch investieren muss, um seine Geschwindigkeit v aufrecht zu
erhalten, miisste ungefahr proportional zu V° sein. In seinem Versuchsaufbau konnte Webb
(1971) experimentell bei frei beweglichen Forellen diese Proportionalitit von v>* zeigen.
Die fast kubische Beziehung der Leistung zur Geschwindigkeit erklért, warum die zweite
Strategie nicht so sinnvoll ist: Die Einsparung, die der Fisch wéhrend der Wartezeit am
Auftreffpunkt macht, ist weit geringer durch die zusitzliche Bewegungsenergie, die der
Fisch durch die schnellere Geschwindigkeit wihrend der vorherigen Schwimmphase
macht. Generell nimmt die Leistung P, die fiir den Weg mit einem Anteil 8 < 1 bendtigt
wird, entsprechend dem Verhiltnis P (8) / P (6 = 1) = 1 / & sehr schnell zu, wie  unterhalb
von 0 = 1 abnimmt (d.h. die erste Strategie mit konstanter Geschwindigkeit). Beispielswei-
se wiirde der Schiitzenfisch die vierfachen energetischen Kosten bendtigen, wenn er, statt
dem Motorprogramm mit konstanter Geschwindigkeit zu folgen (6 = 1), die erste Halfte
der Strecke schneller schwimmt und die restliche Zeit am Auftreffpunkt wartet (d.h.
3 =0,5).

Dieses Argument erklart allerdings nicht, ob es vielleicht sinnvoller ist, sich mit
konstanter Beschleunigung a zu bewegen als mit konstanter Geschwindigkeit. Man kann
leicht sehen, dass eine Bewegung mit konstanter Geschwindigkeit einen geringeren Ener-
gieverlust durch hydrodynamische Reibung hat. Die Argumentation kann folgendermaf3en
gefiihrt werden: Statt die Entfernung d in der verbleibenden Zeit t mit Hilfe eines konstant
beschleunigten Motorprogramm zuriickzulegen, miisste der Fisch seine Beschleunigung

aufa=2d/ 1" festlegen. Der Leistungsverlust der Reibungskraft P, wire dann:
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3

P, =77ja3t3dt =277d—2 (1)
0 T
wobei 1 konstant ist. Wiirde der Fisch stattdessen die Strecke d in der verbleiben-
den Zeit © mit konstanter Geschwindigkeit zuriicklegen, wire nur eine Geschwindigkeit

v =d /1 notig und der Leistungsverlust wire nur:

T 3
P, :n.[v3dt =77d—2 (2)
0 T
der nur halb so grof3 wire wie P,. Demzufolge wiirde sich der Reibungsverlust ver-

doppeln, wenn man eine konstant beschleunigte Strategie statt einer Strategie mit konstan-

ter Geschwindigkeit nutzen wiirde.

Sensorische und motorische Voraussetzungen

Damit der Schiitzenfisch von einer optimal angepassten Strategie profitieren kann,
muss er in der Lage sein, einerseits die Entfernung d zum spiteren Auftreffpunkt mit gro-
Ber Genauigkeit zu berechnen und andererseits die verbleibende Zeit bis zum Auftreffen
der Fliege einzuschitzen. Diese Préadiktion ist nicht gerade einfach, wie man in Abb. 4.1
sehen kann. Der Algorithmus, den der Fisch hierfiir nutzt, ist bisher noch unbekannt. Um
z.B. eine optimale Geschwindigkeit zu wéhlen, wird eine ziemlich genaue Kenntnis iiber
die rdumlichen Verhéltnisse zwischen Auge und Zielobjekt bendtigt, um den stark positi-
onsabhdngigen Brechungsfehler an der Wasseroberfliche zu korrigieren (Schuster et al.,
2004). Dariiber hinaus ist das Zeitintervall, das dem Fisch fiir die Wahrnehmung der wich-
tigen visuellen Information bleibt und fiir deren Auswertung zur Verfiigung steht, sehr
kurz (< 100 ms). Man geht davon aus, dass dieses Zeitintervall die Prazision, die der Fisch
erzielen kann, drastisch einschrinkt (z.B. Bialek, 1990). Daher ist es wahrscheinlich, dass
der Fisch nur grobe Einschétzungen von d und t machen kann, die moglicherweise syste-
matische Fehler beinhalten konnen. Diese Fehler konnen schlieBlich Abweichungen im
konstanten Geschwindigkeitsprogramm verursachen. Unterschitzt beispielsweise der Fisch
die Entfernung d zum spiteren Auftreffpunkt, startet er zu langsam und muss seine Ge-
schwindigkeit spdter, wihrend des Schwimmuverlaufes korrigieren, um nicht zu spit am

Auftreffpunkt anzukommen.
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Allerdings muss der Schiitzenfisch trotz dieser Schwierigkeiten in der Lage sein,
wenigstens einige dieser Variablen sehr genau zu bestimmen. Anderenfalls konnte er seine
Peilung nicht so genau einstellen (siche z.B. Abb. 4.8 — 4.10). Es ist offensichtlich, dass
der Druck auf diesen bisher unbekannten Algorithmus, der den Peilwinkel einstellt, hoch
ist, da sogar geringe Peilfehler beim Starten grofe Fehlerstrecken in der Zielregion bedeu-
ten konnen. Um innerhalb eines Bezirkes beispielsweise anzukommen, der nicht mehr als
10 % der wahren Entfernung vom spiteren Auftreffpunkt entfernt ist, bendtigt der Fisch

bereits eine Peilgenauigkeit von mindestens 5,7°.

Auf der anderen Seite muss das Motorsystem des Fisches auch in der Lage sein, die
Abschdtzungen der Entfernung, Richtung und verbleibender Zeit in extrem schnelle und
prizise eingestellte Winkel- und Linearbeschleunigungen umzusetzen. Dadurch dreht sich
der Fisch genau um den benotigten Winkel und er startet mit einer angemessenen Startge-
schwindigkeit. Werden Fehleinschitzungen auf dem Weg zum Auftreffpunkt erkannt,
missen sie natiirlich dann vom Fisch wéhrend des Schwimmverlaufes korrigiert werden.
Es ist beeindruckend, wie gut der Fisch seinen Winkel und die Geschwindigkeit unabhén-
gig von einander innerhalb eines extrem kurzen Zeitintervalls von ungefédhr 60 ms einstel-
len kann. Auch die beteiligte Linear- sowie die Winkelbeschleunigung sind beachtenswert.
Diese aullergewdhnliche Leistung des Motorsystems beim pradiktiven Start der Schiitzen-
fische wurde, wie in Kapitel 5 beschrieben, mit Hochgeschwindigkeitsaufnahmen unter-
sucht. Alles deutet darauthin, dass der Schiitzenfisch fiir die Feineinstellung und die ex-
trem schnellen ,openloop’-Starts das C-Startnetzwerk der Retikulospinalneurone, das bei
Knochenfischen weit verbreitet ist (z.B. Nissanov & Eaton, 1989), nutzt (W6hl & Schus-
ter, 2007).

Die Abweichung zwischen tatsdchlicher und erwarteter Ankunftszeit

Wenn eine Strategie mit konstanter Geschwindigkeit den Reibungsverlust mini-
miert, warum hélt der Fisch dann seine Startgeschwindigkeit nicht wihrend des Schwimm-
verlaufes konstant und erreicht den Auftreffpunkt genau zu dem Zeitpunkt den man erwar-
ten wiirde? Spielen fiir Schiitzenfische andere Faktoren eine wichtigere Rolle als die Rei-
bungsverluste zu minimieren und wihlen sie deshalb keine konstante Geschwindigkeit

wihrend des Schwimmverlaufes? Oder liegt es an den bereits angesprochen sensorischen
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oder motorischen Grenzen, die die Wahl der Fische moglicherweise einschranken? Wie
bereits in Abb. 4.6 gezeigt wurde, startet der Fisch etwas zu langsam, so dass die meisten
Starts dazu fiihren wiirden, dass der Fisch 20 ms spiter am Auftreffpunkt ankommen wiir-
de, als sie es tatsdchlich tun. Allerdings ist die Zeit zwischen erwarteter und tatsachlicher
Ankunftszeit trotzdem sehr gering. Die Streuung in der erwarteten Ankunftszeit (unter der
Voraussetzung, dass der Fisch eine konstante Geschwindigkeit wihlt) ist nicht groBer als
die der tatsichlich beobachteten Ankunftszeit und ermoglicht dem Fisch dennoch innerhalb
einer kurzen Zeitspanne den Auftreffpunkt zu erreichen, trotz der grofen Bandbreite der
Drehungen und Entfernungen wihrend der Startphase (siche Abb. 4.2 D-F). Das weist dar-
auf hin, dass die Geschwindigkeitskorrekturen nicht unbedingt fiir die Kompensation der
anfinglichen Fehleinschitzungen nétig sind, sondern eher einen ,systematischen’ Fehler
korrigieren. Eine weitere Interpretation wére, dass der Fisch nicht plant, mit konstanter
Geschwindigkeit zu schwimmen, sondern ein anderes z.B. leicht beschleunigtes Ge-
schwindigkeitsprofil wihlt. Jedoch scheint diese These nicht zu zwei Ergebnissen zu pas-
sen: (i) die sehr dhnliche Verteilung von tatsdchlicher und erwarteter Ankunftszeit und (ii)
das Fehlen von einem offensichtlichen Muster bei Geschwindigkeitsdnderungen nach dem
Start, die auf eine andere Strategie deuten wiirde. Deshalb scheint der Fisch eine leicht
fehlerhafte Startgeschwindigkeit zu wihlen, die er spéter korrigiert. Dieser kleine ,Fehler’
muss jedoch nicht als Defizit betrachtet werden, sondern ist sehr gut angepasst fiir einen
,openloop’-Start, der es dem Fisch ermdglicht, die Beute bei voller Geschwindigkeit zu
fangen. Denn wenn sich eine Gelegenheit bietet, das fallende Target wihrend des
Schwimmverlaufes zu sehen, dann kann der Fisch die zu langsame Startgeschwindigkeit
leicht korrigieren. Im anderen Falle, wenn keine weiteren niitzliche Informationen nach
dem Start wahrgenommen werden konnen, ist es sicherer, mit der etwas zu niedrigen Ge-

schwindigkeit zu schwimmen, so dass kein Risiko besteht iiber das Ziel hinauszuschief3en.
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5. Der pradiktive Start der Schitzenfische: ein flexibles und préazises Mo-

torprogramm durchgefihrt mit der Kinematik des Flucht-C-Starts

5.1 Einleitung

Wenn ein Bruchteil einer Sekunde iber Leben und Tod entscheidet, fithren sowohl
Jager als auch Beute Bewegungsprogramme mit extrem hohen Geschwindigkeiten aus, so
dass sie die Grenzen ihrer Leistungsfahigkeit erreichen. Eines der bestuntersuchten schnel-
len Motorprogramme ist der so genannte C-Start bei Fluchtreaktionen der Knochenfische.
In diesem zweiphasigen Motorprogramm dreht sich der Fisch in eine entsprechende Rich-
tung und erreicht hohe Beschleunigungen, indem er seinen Korper erst C-formig kriimmt
und sich dann wieder blitzschnell streckt, so dass er das Wasser mit der gesamten Breit-
seite des Korpers weg driicken kann (Weihs, 1973; Webb, 1975). Zahlreiche neurophysio-
logische und neuroethologische Versuche (siehe z.B. Faber et al., 1989; Nissanov & Eaton,
1989; Domenici & Blake, 1997; Zottoli & Faber, 2000; Eaton et al., 2001; Hale et al.,
2002; Fetcho & Bhatt, 2004) haben dazu beigetragen, dass das zugrunde liegende Netz-
werk der Retikulospinalneurone identifiziert werden konnte und es gehdrt damit zu den am
besten zugidnglichen Wirbeltier-Modellsystemen fiir Fragen der sensomotorischen Integra-
tion. Das Netzwerk der Fluchtreaktionen wurde bei Fischen mit einer Bandbreite verschie-
denster Techniken untersucht: von Messungen der Nervenaktivitidt am intakten Tier (z.B.
Zottoli, 1977; Deliagina et al., 2000) bis hin zu diversen neuartigen optischen und geneti-
schen Methoden (Fetcho & O’Malley, 1997; O’Malley et al., 1996; Fetcho & Bhatt, 2004;
Fetcho & Higashijima, 2004; Hale et al., 2004; Miesenbdck, 2004). Dieses Netzwerk
scheint auch keineswegs konservativ zu sein, sondern eignet sich anscheinend fiir schnelle
evolutionire Anderungen (Westneat et al., 1998; Hale et al., 2002; O’Steen et al., 2002;
Tytell & Lauder, 2002), auch wenn einige der zelluliren Komponenten des Fluchtstart-
netzwerkes bereits bei stammesgeschichtlich sehr primitiven Neunaugen (Petromyzonti-

dae) gefunden wurden (z.B. McClellan & Grillner, 1983; Buchanan, 1993).

Bisher konnte man noch keine C-Starts bei prizise auf die Beute ausgerichteten
Jagdstrategien nachweisen (Abb. 5.1). Hierfiir stellt moglicherweise die gute Anpassung an
die schnelle Beschleunigungsfihigkeit einen Grund dar, wo die Prizision der Reaktionen

eine eher untergeordnete Rolle spielt: Denn die Fluchtreaktion hat vorrangig das Ziel, sich
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von der Gefahrenquelle zu entfernen, was ein Bewegungsmuster mit optimierter Beschleu-
nigung fordert, bei dem jedoch die Prizision eher zweitrangig ist (z.B. Bennett, 1984).
Wihrend verschiedene Untersuchungen gezeigt haben, dass die mittlere Fluchtrichtung
sehr genau zur Richtung des Stimulus eingestellt werden kann, ist die Streuung um diese
mittlere Richtung jedoch sehr grof3 (Eaton & Emberley, 1991; Domenici & Blake, 1993;
Foreman & Eaton, 1993; Domenici & Blake, 1997; Domenici & Batty, 1997; Tytell &
Lauder, 2002). AuBlerdem ist bisher noch unbekannt, ob die Startgeschwindigkeit vom
Fisch verdnderbar ist. Auffallend ist jedoch, dass die Streuung in der Wahl des gewihlten
Winkels zu groB ist, als dass sie tatsdchlich auf ein Ziel in groer Entfernung eingestellt
sein konnte. Offensichtlich eignet sich fiir eine Flucht eine groBere Streuung um die mittle-
re Fluchtrichtung besser und bietet hohere Uberlebenschancen, da es den Jéger daran hin-
dert, sich an diese GesetzmifBigkeit der Fluchtreaktionen anzupassen. Fiir Flucht-
reaktionen, die eine hohere Prézision bendtigen — z.B. wenn Kollisionen mit Schwarmmit-
gliedern verhindert werden miissen — wird ein weitaus langsamerer C-Start verwendet
(Domenici & Batty, 1997; Domenici & Blake, 1997). Das wiederum unterstiitzt die These,
dass die Evolution den C-Start zu einem schnellen, aber nicht sehr prizisen Start geformt
hat. Wenn beides, Spitzengeschwindigkeiten und hohe Prézision benétigt werden, wie z.B.
bei der Jagd von Beute, nutzen Fische ein kinematisch (Webb, 1976; Harper & Blake,
1990; Spierts & van Leeuwen, 1999; Hale, 2002; Schriefer & Hale, 2004) und wahrschein-
lich auch neuronal (Hale, 2002) unterschiedliches Schnellstart-Programm, den so genann-
ten S-Start. In diesem kriimmt sich der Fisch nicht in eine C-Form sondern S-férmig. Die-
ser Starttypus weist in der Regel keine gro3en Drehungen auf (Domenici & Blake, 1997;
Hale, 2002), sondern die Fische starten in eine dhnliche Richtung, wie sie vor dem Start
orientiert waren. Ein detaillierter Vergleich von S-formigen Fluchtreaktionen mit dem
Beuteerwerb bei Hechten deutet darauf hin, dass eine komplexere neuronale Steuerung
notwendig ist, um die prézise gezielten Jagdattacken auszufithren (Schriefer & Hale,
2004). Zudem benétigt dieser Start eine ldngere Kriimmungsphase als die Fluchtreaktio-

nen.

Zusammengefasst kann man festhalten, dass alle bisherigen Befunde darauf hindeu-
ten, dass Fische unterschiedliche Hochgeschwindigkeitsschaltungen nutzen, die jeweils fiir
eine ganz bestimmte Anforderung optimiert sind: (1) schnelle Drehungen durchzufiihren,
dafiir auf Prézision zu verzichten (C-Start), oder (2) prizise gezielte Starts mit einem ein-

geschrankten Drehbereich und geringerer Leistung durchzufiihren (S-Start). In diesem Ka-

-35-



5. Der pradiktive Start des Schiitzenfisches gesteuert durch die C-Start-Kinematik

pitel soll nun ein Beispiel gezeigt werden, das diese Sicht problematisch macht: Der pra-

diktive Start des Schiitzenfisches.

Bei den pridiktiven Starts der Schiitzenfische (Abb. 5.2) muss das zugrunde lie-
gende Motorprogramm in der Lage sein, extrem hohe Geschwindigkeiten sowohl mit ho-
her Prizision als auch mit groBBer Flexibilitit zu kombinieren. Um die Suche nach der
zugrunde liegenden neuronalen Steuerung einzuengen, wurde die Kinematik der pradikti-
ven Starts untersucht und sowohl mit der Fiille von Schnellstartmustern, die bei anderen
Knochenfischen bekannt sind, als auch direkt mit Fluchtreaktionen der Schiitzenfische, die
dem C-Typ angehdren, verglichen. Hierbei war auffillig, dass die pradiktiven Starts der
Schiitzenfische alle Merkmale eines schnellen C-Starts zeigten und die Kinematik ebenbiir-
tig zu den Fluchtreaktionen der Schiitzenfische war. Deshalb deuten die Ergebnisse darauf
hin, dass die Elemente der retikulospinalen Steuerung fiir die Ausfithrung beider Motor-

programme verwendet werden.

Neurobiologie Kinematik Verhalten

Soziale
/ Interaktionen
Mauthner Schnelle

System C-Starts \

Drehung
nach Beutefang

Flucht-
Reaktion

Langsame
C-Starts

2 S-Starts /'

Gesamter Korper

5 | Caudaler | Jaod
‘ S-Starts a8

Abb. 5.1 Die bisherigen Kenntnisse tiber Motorprogramme der Schnellstarts bei Fischen. Das Diagramm
stiitzt sich auf Domenici und Blake (1997) sowie auf Schriefer und Hale (2004). Die in diesem
Kapitel gezeigten Versuche stellen die ersten Hinweise dar, dass schnelle C-Starts, auf die sich
viele neurobiologische Arbeiten fokussiert haben, in einer prézise gezielten Jagdstrategie einge-
setzt werden konnen (roter Pfeil). Die im Folgenden dargestellten Ergebnisse zeigen, dass die
Steuerung des C-Starts auch fiir die Durchfiihrung von komplexen Verhaltensmustern mit hoher
Prézision und Spitzengeschwindigkeiten verwendet werden kann.
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Abb. 5.2 Der pradiktive Start der Schiitzenfische. (A) Nachdem ein Schwarmmitglied die Fliege mit einem
gezielten Wasserstrahl abgeschossen hat, dreht sich ein reagierender Fisch (rechts unten) aus sei-
ner Anfangsorientierung (schwarze gestrichelte Linie) und startet in Richtung des spéteren Auf-
treffpunktes mit einer an die Entfernung angepassten Geschwindigkeit. Weil die Anfangswerte der
Beutebewegung (Ausgangshohe, Geschwindigkeit und Richtung) unabhéngig iiber einen groflen
Bereich streuen, kann der berechnete Auftreffpunkt P irgendwo innerhalb eines grof3en Bereiches
liegen. Diesen Auftreffpunkt bestimmt der Fisch durch eine schnelle Abschdtzung der Anfangs-
bewegung der fallenden Beute. Daraufthin werden die Drehung (Winkel ®) und die Startgeschwin-
digkeit (v) festgelegt. Diese Anpassung der Geschwindigkeit und des Drehwinkels an die variie-
renden Variablen der Flugbahn sind hier in verschiedenen Farben dargestellt. Die resultierenden
Unterschiede zwischen den Punkten P1-P3 (dargestellt in den entsprechenden Farben) ergeben sich
durch Unterschiede in den Geschwindigkeiten (Vi — v3) oder den unterschiedlichen Richtungen

(@1 - ©3) (siehe auch Abb. 4.1). (B) Die Genauigkeit, mit der die Fische den pradiktiven Start an
den Auftreffpunkt anpassen. Die Drehungen wurden bei den kinematisch untersuchten Reaktion
(n = 76) sehr prazise auf den spiteren Auftreffpunkt ausgerichtet, wie man an diesem Vergleich
des vom Fisch eingestellten Drehwinkels mit dem tatséchlichen Winkel zum spéteren Auftreff-
punkt sehen kann. Auch bei groBeren Drehwinkeln bleibt die Prédzision, mit der die Fische den
Auftreffpunkt anpeilen, verbliiffend hoch. Die Regressionsgerade (R2 =0,9016; p < 0,0001) unter-
scheidet sich nicht signifikant von der Erwartung: der tatsdchliche Drehwinkel des Fisches stimmt
mit dem Winkel zum Auftreffpunkt iiberein.
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5.2 Material und Methoden

Fische

Ein Schwarm von sechs Schiitzenfischen (Toxotes jaculatrix) wurde fiir diese Ver-
suche in einem groflen Aquarium (160 cm x 60 cm x 60 cm, Lénge x Tiefe x Hohe) gehal-
ten, dass bis zu einer Hohe von 30 cm mit Brackwasser gefiillt war (Temperatur: 28 +
1° C, Mittelwert + SD; Leitfahigkeit: 3,8 - 4,0 mS cm‘l). Die Gruppe wurde bereits 2 Jahre
vor den Versuchen zusammengestellt und alle Fische waren in der Lage, Beute in gro3en
Hohen abzuschiefen und konkurrierten um diese. Die Korperlinge der Fische (BL), ge-
messen von der Schnauzenspitze bis zur Schwanzgabel, betrug 8 bis 9 cm (8,6 = 0,4 cm,
Mittelwert + SD), die Korpermasse lag bei 28 - 39 g. Der Massenschwerpunkt des Fisches
(CM), gemessen bei geradem, ausgestrecktem Kdorper, wurde bei drei der Versuchsfische
bestimmt. Dieser Schwerpunkt wird hiufig in der Literatur zur Charakterisierung von
Schnellstarts bei Fischen verwendet. Dieser Punkt kann jedoch bei stark gekriimmten Fi-
schen vom tatséchlichen Schwerpunkt erheblich abweichen. Fiir die Messung des CM
wurden drei der Versuchsfische am Ende des experimentellen Teils dieser Arbeit unge-
kriimmt eingefroren. Mit Hilfe einer Lotschnur konnte der Schwerpunkt ermittelt werden.
Der CM befand sich bei den Schiitzenfischen, bezogen auf die Léngsachse (BL), fast in der
Mitte des Fischkorpers bei einer relativen Entfernung von 47 + 1 % (Mittelwert + SD,

n = 3), ausgehend von der Schnauze des Fisches.

Die kinematische Analyse

Die Reaktionen der Schiitzenfische wurden in Aufsicht bei einer Frequenz von
500 Bildern s mit einem digitalen Hochgeschwindigkeitsvideosystem aufgenommen
(NAC Hotshot 1280, NAC Europe, Stuttgart, Germany; Auflosungsvermogen: 1280 x
1024 Pixel, Verschlusszeit: 1 / 500 s, Objektiv: Nikkor 35 mm 1:1.4). Damit konnte eine
ausreichend grofe Fliche von ungefihr 40 cm x 50 cm erfasst werden, in der die Fische
auf die abgeschossene Fliege reagieren konnten. Mit diesem System war eine Aufnahme
unter normaler Raumbeleuchtung zwar moglich, allerdings wurde der Boden des Aquari-
ums zusitzlich fiir eine Kontrastverstirkung diffus beleuchtet (100 W Lampe mit Diffu-

ser). Fiir die Auswertung wurden die Koordinaten der Schnauzenspitze, der Schwanzgabel
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und ein dritter Punkt auf der Mittelachse des Fisches, der direkt hinter dem vorderen, stei-
fen Korperabschnitt lag, manuell gemessen (Abb. 5.3). Hierfiir wurde Object Image 2.12
(entwickelt durch Norbert Vischer, Universitdt Amsterdam, basierend auf NIH Image 1.63)
verwendet. Der dritte Punkt wurde so weit wie moglich von der Schnauzenspitze entfernt
gesetzt, so dass jedoch die Verbindung der beiden Punkte noch mit der Korperachse des
vorderen Kdorperabschnitts iibereinstimmte. Zwei zusétzliche Punkte wurden auf der Mit-
tellinie des hinteren Kdorperbereichs gesetzt, wenn der Fisch stark gekriimmt war. Diese

wurden jedoch fiir die vorliegende Auswertung nicht verwendet.

Die Fische befanden sich unmittelbar vor der Reaktion direkt unterhalb der Was-
seroberfldche in einer unbewegten Position. Zu Beginn der Reaktion waren besonders die
Schiitzen unter den Schwarmmitgliedern hiufig im Bezug zur Wasseroberfliche geneigt.
Um durch diese Neigung potentiell bedingte Fehler in der Auswertung zu vermeiden, wur-
den diejenigen Reaktionen aus der Analyse ausgeschlossen, bei denen der anfingliche
Neigungswinkel groBer als 45° war. Dazu wurde der Neigungswinkel zu Beginn jeder Re-
aktion bestimmt, indem die scheinbare Korperlinge mit der tatsdchlichen Korperlinge
(gemessen wenn der Fisch horizontal ausgerichtet war) verglichen und die Abweichung
bestimmt wurde. Der mittlere Winkelfehler, bei dem Reaktionen mit einem Neigungswin-
kel von bis zu 45° erlaubt waren, lag bei < 2,8° in Phase 1. In Phase 2 war der Fisch bereits
horizontal ausgerichtet. Dieser Fehler ist vergleichbar mit dem Fehler, den man beim Mes-
sen der Winkel durch das Setzten der Punkte bei zwei aufeinander folgenden Bildern
macht (Standardabweichung: 2,3°). Folglich ist die Neigungsgrenze von 45° offenbar ver-
nilinftig gewihlt.

Der Beginn einer priadiktiven Reaktion war in allen Aufnahmen einfach zu erken-
nen und als erstes Bild, bei dem eine Bewegung auftrat, definiert. Das Ende der kinemati-
schen Phase 1 wurde auf den Zeitpunkt festgelegt, bei dem sich der Fisch maximal kriimm-
te (Abb. 5.3). Das Ende der kinematischen Phase 2 und der Start der darauf folgenden
Schwimmphase (Phase 3) (Wohl & Schuster 2006, siehe auch Kapitel 4) entsprach dem
Zeitpunkt der maximalen Kriimmung in die Gegenrichtung zur kinematischen Phase 1
(Abb. 5.3). Diese Definition schien fiir das Ende von Phase 2 gut geeignet zu sein und

stellte in keiner der Reaktionen ein Problem dar.

In der Auswertung stellte sich ein Parameter als besonders geeignet heraus: Der

Kriimmungsverlauf (Phase 1) und die darauf folgende Entkriimmung (Phase 2), bestimmt
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durch die scheinbare ,,Ldngendnderung der Wirbelsdule®“, der kiirzesten Entfernung zwi-
schen Schnauzenspitze und Schwanzgabel bezogen auf die Korperlange des Fisches im
gestreckten Zustand (Abb. 5.4 A). Diese Langendnderung wird im Folgenden als Kriim-
mungsindex bezeichnet. Zusitzlich wurde der Verlauf der Winkeldnderung im vorderen
Korperabschnitt, was einer Winkeldnderung der Strecke von Schnauzenspitze bis zum
Koérperschwerpunkt (CM) entspricht, gemessen. Dies darf unter den beim Schiitzenfisch
herrschenden Verhiltnissen (siehe auch Abb. 5.4 B) gemacht werden, da der vordere Kor-
perabschnitt des Schiitzenfisches relativ steif ist und sich der Korperschwerpunkt direkt
hinter diesem Bereich befindet. Die Bestimmung der Winkel war ausreichend genau (unge-
fahr 2°), um die Winkelgeschwindigkeit und die Winkelbeschleunigung mit einer 5-Punkt-
Linear-Regressionsanalyse (Origin 7.5) zu bestimmen (Abb. 5.5). Der vollstindige Zeit-
verlauf der Winkelgeschwindigkeit und Winkelbeschleunigung konnte mit dieser Methode
bei den meisten der 110 Reaktionen zuverldssig abgeleitet werden. Diese gaben Aufschluss
iiber den detaillierten zeitlichen Verlauf. Das jeweilige Maximum der Winkelgeschwindig-
keit und der Winkelbeschleunigung wéhrend der Reaktionen konnte eindeutig festgelegt
werden. War die Kurve zweigipflig mit zwei deutlichen Maxima wurde das mit dem gro-
Beren Zahlenwert gewdhlt. Da der Drehwinkel des Kopfes und des Kdorperschwerpunks
(CM) erwartungsgeméll zusammenhédngen (Domenici, 2001; Domenici et al., 2004), zumal
der vordere Korperabschnitt des Schiitzenfisches relativ unbeweglich ist, ist die CM-
Kopfrichtung demnach vergleichbar mit dem vorderen Koérperabschnitt, sowohl vor dem
Start als auch wihrend der Bewegungsphase. Dies wird am besten deutlich, wenn man sich

die Silhouetten des Fisches, die in Abb. 5.3 dargestellt sind, betrachtet.

Die Bestimmung der linearen Geschwindigkeit und Beschleunigung mit einer an-
gemessenen Genauigkeit war aufwendiger zu berechnen. Dies kommt vorwiegend durch
das relativ groBBe Areal, das aufgenommen wurde. Die lineare Geschwindigkeit und Be-
schleunigung wurden aus den jeweiligen Positionen des vorderen Korperabschnitts, wie es
in Abb. 5.4 C dargestellt ist, abgeleitet. Da der vordere Bereich des Fisches, wie schon
erwéhnt, ziemlich unbeweglich ist und der Koérperschwerpunkt (CM) sich direkt daran an-
schlieBt, ist die hier gewéhlte Methode zur Berechnung vergleichbar mit der Verschiebung
vom CM. Allerdings ist diese Gleichwertigkeit nicht generell giiltig und hélt nur dann an,
wenn (1) der CM wirklich als Angriffspunkt der vorwiérts treibenden Kraft dient (z.B.
Webb, 1978a; Domenici & Blake, 1997) und (2) wenn die Bildrate gro3 genug ist, dass die

CM-Verschiebung zwischen den einzelnen Bildern verglichen zur Korperlange sehr klein
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ist. Beides traf bei dieser Auswertung zu. Allerdings war der Fehler, der durch die Digitali-
sierungsprozedur gemacht wurde, fiir eine pridzise Festlegung der Geschwindigkeit und
Beschleunigung relativ hoch. Dieser Fehler wurde durch eine einfache, aber arbeitsintensi-
ve Methode deutlich reduziert: Indem jedes Bild der Reaktionen dreimal unabhidngig von-
einander digitalisiert wurde, konnten die jeweiligen Koordinaten gemittelt werden. Diese
Methode erbrachte, wie man in den Beschleunigungsdiagrammen in Abb. 5.6 und dem
Verlauf der Streckenzunahme in Abb. 5.7 C sehen kann, gute Ergebnisse. Nur wenige Fal-
le mussten aus der Auswertung ausgeschlossen werden, z.B. wenn Wassertropfen des
Schusses Oberflaichenwellen verursachten und daraufhin groe Schwankungen beim Mes-
sen der Punkte auftraten. Die dennoch grof3e Anzahl an Geschwindigkeits- und Beschleu-
nigungsprofilen, die fiir eine detaillierte Auswertung geeignet waren, sind in Tabelle 5.1

und im Text wiedergegeben.

Fiir alle Reaktionen wurden der Gesamtdrehwinkel und die Startgeschwindigkeit
ausgewertet. Der Gesamtdrehwinkel definiert sich aus der Winkeldnderung zwischen dem
letzten Bild vor dem Beginn der Phase 1 und dem letzten Bild in Phase 2. Die Startge-
schwindigkeit berechnete sich aus der Distanz, die der Fisch innerhalb der ersten 20 ms

unmittelbar nach dem letzten Bild von Phase 2 zuriicklegte.

Die préadiktiven Starts

Die pradiktiven Starts, die auf das Abschiefen von Beuteinsekten folgen, wurden
wie bereits zuvor beschrieben (siche Kapitel 4 oder Rossel et al., 2002; Wohl & Schuster,
2006) ausgelost. Eine tote Fliege (Lucilia spec.) oder in einigen Féllen ein Futterpellett
(Sera Cichlids Sticks, Sera, Heinsberg, Deutschland) wurden befeuchtet und auf der Unter-
seite einer transparenten, zylindrischen Platte (Plexiglas) festgesaugt. Diese Platte war in
einer Hohe von 30 cm oberhalb der Wasseroberfliche starr befestigt. Die gesamte Zeit
wihrend der Flugbewegung der abgeschossenen Beute sowie das Auftreffen wurden in
allen Reaktionen aufgenommen. Neben den Anforderungen der Neigung des reagierenden
Fisches zu Beginn der Reaktion (Neigungswinkel < 45°), mussten noch folgende Kriterien
erfiillt sein, um die aussagekriftigsten Reaktionen fiir die weitere Auswertung herauszuse-
lektieren: (1) Um sicherzustellen, dass nur pridiktive Starts ausgewertet wurden, mussten

reagierende Fische ihre Drehung bereits abgeschlossen haben und los geschwommen sein,
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bevor die Fliege auf der Wasseroberflache aufprallte. (2) Der Bereich um den reagierenden
Fisch musste wihrend der Startphase und den ersten 20 ms nach dem Start frei von Hin-
dernissen sein, da diese das Verhalten verdndern konnten (siehe Kapitel 6). (3) Um die
Moglichkeit auszuschlieBen, dass ein Fisch einfach der Flugbewegung der Beute folgen
kann, wurde ein Mindestwinkel von 10° zwischen Flugbahn und Anfangsorientierung des

Fisches gefordert.

Dadurch ergab sich ein Datensatz von n = 76 Reaktionen. Diese zeigten alle Merk-
male eines pradiktiven Starts der Schiitzenfische (Rossel et al., 2002; Wohl & Schuster,
2006; Kapitel 4): Die reagierenden Fische fiihrten Drehungen mit unterschiedlich grof3en
Winkeln aus, so dass sie zum spéteren Auftreffpunkt der Beute prizise ausgerichtet waren.
Diese Ausrichtung war bereits direkt am Beginn der Beutefallbewegung bzw. 109 £+ 62 ms
(Mittelwert £ SD; n = 76) vor dem Auftreffen erreicht. 17 Reaktionen kamen vom jeweili-
gen Schiitzen, der kurz zuvor die Beute abgeschossen hatte, 59 Reaktionen kamen von den
iibrigen Schwarmmitgliedern. Der mittlere Peilfehler, der bei den Reaktionen gemacht
wurde (Vorzeichendefinition wie bereits in Kapitel 4 und Wohl & Schuster (2006) be-
schrieben) unterschied sich nicht signifikant von Null (Mittelwert = -0,5°; SD = 11,9°;
n = 76). Dariiber hinaus passte der Fisch, der erfolgreich die Beute fing, seine Startge-
schwindigkeit an die Entfernung und die Zeit bis zum Auftreffen der Beute an, wie es be-
reits in Kapitel 4 beschrieben wurde [Korrelation zwischen Startgeschwindigkeit und vir-
tueller Geschwindigkeit: R?=0,31; p < 0,002 (siche Wohl & Schuster, 2006 und Kapitel
4)]. Die Drehwinkel der reagierenden Fische lagen in einem Bereich von 4° bis 156° und
die Startgeschwindigkeit in einem Bereich von 0,4 bis 2,1 ms™' (siche Tabelle 5.1). Weil
es die Schlussfolgerungen nicht beeinflusste, wurde kein Versuch unternommen, die
schwache Korrelation (R2 =0,104; p < 0,005; n = 76), die zwischen Entfernung zum Auf-
treffpunkt und dem Drehwinkel des Fisches zu Beginn der Reaktion bestand, zu verhin-

dern.

Die Fluchtreaktionen

Fluchtreaktionen waren bei den Fischen schwer auszuldsen und sie gewohnten sich
rasch an den gegebenen Reiz. Deshalb wurden maximal 10 Fluchtreize pro Tag mit einer

Erholungsphase von mindestens 30 min zwischen den einzelnen Reizen ausgelost. Durch
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zwei verschiedene Methoden konnten 34 Flucht-C-Starts fiir den direkten Vergleich mit
den pradiktiven Starts ausgelost und ausgewertet werden. Fluchtreaktionen wurden entwe-
der durch plotzlich auftretende Luftblasen aus einem Schlauch (15 Reaktionen), der am
Boden des Aquariums befestigt war, oder durch das Fallenlassen einer weillen Styroporku-
gel (Durchmesser 10 cm) aus einer Hohe von 30 cm auf die Wasseroberflache (19 Reakti-
onen) ausgeldst. In allen Aufnahmen befanden sich die reagierenden Fische direkt unter-
halb der Wasseroberflache, auf der Suche nach abzuschiefSender Beute. Somit waren diese
Reaktionen mit den préadiktiven Starts vergleichbar. Die ausgewerteten Reaktionen wurden
anhand von folgenden Kriterien ausgewahlt: (1) Der Neigungswinkel des Fisches bezogen
auf die Wasseroberfliche musste kleiner als 45° sein. (2) Nur Sequenzen die vollstindig
(d.h. die ersten 20 ms nach dem Start einbezogen) innerhalb des Aufnahmebereichs lagen
wurden ausgewdhlt. (3) Genauso wie bei den pradiktiven Starts waren keinerlei Hindernis-
se um den reagierenden Fisch von Beginn der Reaktion bis mindesten 20 ms nach dem
Start erlaubt. (4) Reagierende Fische mussten sich vor dem Fluchtstart unbewegt unmittel-

bar unterhalb der Wasseroberfldche befinden.

In dem Datensatz der aufgenommenen Fluchtreaktionen war die Bandbreite der
Drehwinkel und der Startgeschwindigkeiten ungefdhr mit dem Datensatz der pradiktiven
Starts vergleichbar. Der Drehwinkel der reagierenden Fische erstreckte sich von 1,4° bis
128° und die Startgeschwindigkeit von 0,3 bis 2,2 m s (Tabelle 5.1). Der Drehwinkel und
die jeweilige Startgeschwindigkeit korrelierten nicht miteinander (R* = 0,000, p = 0,994).
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5.3 Ergebnisse

Die pradiktiven Starts der Schitzenfische sind C-Starts

Im Gegensatz zu den in Abb. 5.1 dargestellten Ergebnissen der genannten Untersu-
chungen, zeigten die prizise ausgerichteten pradiktiven Starts der Schiitzenfische alle
Merkmale eines klassischen, C-formigen Schnellstarts. Die definierte erste Phase (kinema-
tische Phase 1), bei der sich der Fischkorper in eine typische C-Form kriimmt, konnte bei
allen Reaktionen beobachtet werden. An diese Anfangsphase schloss sich direkt eine zwei-
te Phase (kinematische Phase 2) an, in der sich der Fisch wieder entkriimmte und dabei mit
seiner vollen Breitseite das Wasser verdringte. Ein Beispiel eines typischen pradiktiven
Starts ist in Abb. 5.3 dargestellt, bei dem auch die digitalisierten Punkte, die fiir die weitere
Auswertung notwendig waren, gezeigt sind. Auch der CM (Korperschwerpunkt im ge-
streckten Zustand), an dem die treibende Kraft laut Webb (1978a) wahrscheinlich ansetzt,
ist durch ein rotes Sternchen gekennzeichnet und sitzt direkt hinter dem steifen vorderen
Korperbereich des Fisches, bei einer relativen Linge von 47 +1 % (Mittelwert = SD,
n = 3; bezogen auf die Liange BL des Fisches). Demzufolge kann der steife vordere Korper-
teil als geeigneter Indikator fiir den Drehwinkel dienen, bei dem man sogar die Rotations-
und Translationsverschiebungen, die bei 2 ms-Intervallen zwischen den einzelnen Bildern
auftreten, trennen kann. Dies ist auch in Abb. 5.4 dargestellt ist. Beim Start tritt, wie in
Abb. 5.3 gezeigt, eine deutliche Kriimmung des Fischkorpers in die typische C-Form auf.
Auch eine Unterscheidung in die zwei kinematischen Phasen ist moglich. Die endgiiltige
Peilrichtung dieses Starts war bereits am Ende der kinematischen Phase 1 erreicht und
wurde in der kinematischen Phase 2 sehr prizise aufrecht gehalten. Wahrend dieser 2. Pha-
se traten jedoch noch grofle Winkeldnderungen am hinteren Teil des Fischkdrpers auf, bis
er schlieBlich vollkommen gestreckt war. Der Zeitverlauf der Korperkrimmung, des Ge-
samtdrehwinkels und der gesamten zuriickgelegten Strecke wihrend des Starts sind in
Abb. 5.4 (schwarze Kreise) dargestellt. Fiir einen besseren Vergleich ist in Abb. 5.4 auch
der jeweilige Zeitverlauf eines zusétzlichen pridiktiven Starts gezeigt, der einen groferen

Drehwinkel fiir die Peilung benotigt (weille Kreise).

Alle préadiktiven Starts waren vom einfachen Kriimmungstyp (vgl. Domenici &

Blake, 1997), d.h. der Drehsinn war wéhrend der beiden kinematischen Phasen gleich. Am
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5.3 Ergebnisse

Ende der Phase 2 war der hintere Teil des Korpers normalerweise (d.h. in 73 von 76 Reak-

tionen) leicht in die Gegenrichtung zu der am Ende von Phase 1 gerichtet.
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Abb. 5.3 Ein Bespiel fiir einen préadiktiven Start eines Schiitzenfischs, aufgenommen mit 500 Bildern s .
Innerhalb von 22 ms dreht der Fisch seinen vorderen Korperteil um 43,6° in Richtung des spéteren
Auftreffpunktes der abgeschossenen Beute und beschleunigt anschlieBend auf eine Startgeschwin-
digkeit von 1,225 m s |, Zwischen sukzessiven Silhouetten des Fisches liegt jeweils ein Zeitinter-
vall von 2 ms. Die Hintergrundfarbe stellt die zwei festgelegten kinematischen Phasen der Reakti-
onen dar, die vorausgehende Kriimmungsphase (Phase 1, dunkel blau) und die darauf folgende
Bewegungs- oder Entkriimmungsphase (Phase 2, hellblau). Die Bilder ohne Hintergrundfarbe zei-
gen die anschliefende Schwimmphase (Phase 3). Die Lage des Kdrperschwerpunkts (CM, roter
Stern) ist in jedem Bild dargestellt. Die gelben Punkte zeigen die Messpunkte fiir die weitere Ana-
lyse. Die ersten beiden Punke wurden fiir die Berechnung des Drehwinkels und die Positionsver-
schiebung des relativ steifen vorderen Korperbereichs verwendet. Der erste und letzte Punkt wurde
fiir die Berechnung des Kriimmungsindexes herangezogen.

Die Ausflihrung der pradiktiven Starts

Obwohl die priadiktiven Starts der Schiitzenfische dem klassischen C-Start-Muster
folgten, war anzunehmen, dass sie entweder langsamer als Fluchtstarts sind (vgl. Abb. 5.1)
oder sich durch verschiedene Merkmale von den schnellen C-Starts der anderen Knochen-
fische unterscheiden, da hohe Anforderungen an die Genauigkeit und an die komplexe

sonsomotorische Integration fiir die Ausfiihrung dieses Jagdverhaltens gestellt werden.
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Erstaunlicherweise ist aber nicht nur die Leistung wie bei einem C-Start gleich geblieben,
sondern die pradiktiven Starts der Schiitzenfische gehdren auch zu den schnellsten bekann-
ten C-Starts iiberhaupt: Die C-formige Kriimmung bendtigt weniger als 60 ms, in einigen
Fillen sogar nur 10 ms. Auch die folgende Entkriimmungsphase dauert weniger als 88 ms,
in einigen Reaktionen sogar nur 12 ms. Die Gesamtdauer des Startmandvers lag immer
unter 146 ms und konnte sogar nur 30 ms betragen. Ein detaillierter Blick auf die weiteren
kinematischen Parameter unterstreicht die beachtliche Leistung (Tabelle-5.1): Die maxima-
le Winkelgeschwindigkeit lag in der Kriimmungsphase im Mittel bei 13 + 5 ms (Mittel-
wert + SD) vor dem Beginn von Phase 2, und reichte von ungefihr 400°s' bis zu
4.500° s'. Die maximale Winkelbeschleunigung wurde sehr schnell erreicht, ungefihr
3,0 £ 0,7 ms (Mittelwert £ SD; n = 67) nach dem Beginn der Reaktion bzw. 21,1 + 6,5 ms
(Mittelwert + SD) bevor die maximale Kriimmung erreicht wurde. Die Winkelbeschleuni-
gung erreichte beeindruckende Werte von bis zu 450.000° s 2. Die lineare Spitzenge-
schwindigkeit wurde 20,2 + 14,6 ms (Mittelwert = SD) nach dem Beginn von Phase 2 er-
reicht mit einem Geschwindigkeitslevel von bis zu 2,1 m s bzw. 24,4 BL s”'. Die lineare
Beschleunigung betrug bis zu 120 m s 2, was ungefihr einer zwdlffachen Erdbeschleuni-

gung entspricht (12 x g).

Tabelle 5.1 Die Kinematik der pradiktiven Starts der Schiitzenfische im Vergleich zu Fluchtreaktionen.

Pradiktive Starts

Fluchtstarts

Variable 90 % Bereich Mittelwert + S.E.M. 90 % Bereich Mittelwert + S.E.M.
Dauer Phase 1 (ms) 16 -44 258+ 1,0 (n=76) 12-56 27,1+2,0 (n=34)
Dauer Phase 2 (ms) 14-178 33,0£2m0 (n=76) 16 — 86 41,8+3,7 (n=34)
Gesamtdauer (ms) 34-106 58,8+2,8 (n=76) 32-134 68,9+4,8 (n=34)
Max. Lineargeschwindigkeit (m s™) 0,527 -1,577 0,883 0,037 (n=169) 0,432 - 1,633 0,957 + 0,066 (n=33)
Max. Winkelgeschwindigkeit (° s™) 971 -3.656 2414+103 (n=72) 1.652 -4.923 3.433+£177 (n=31)
Max. Linearbeschleunigung (m s’z) 25,0 - 68,3 428+22 (n=61) 22,7839 50,7 £3,6 (n=30)

Max. Winkelbeschleunigung (° s)

Drehwinkel (°)

Startgeschwindigkeit (m s™)

101.901 —399.799
7,9-131,5

0,525 -1,610

254.554+11.568 (n=68)
473+43 (nN=76)

1,029 + 0,042 (n = 76)

124.140 — 580.441
3,5-128,0

0,333 - 1,995

391.251£24.511 (n=31)
60,4+7,0 (n=34)

0,907 + 0,083 (n=34)
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5.4 Die Kinematik des pradiktiven Starts der Schiitzenfische. Vergleich zweier Reaktionen (aufge-

nommen bei 500 Bildern sﬁl), bei denen die Fische sich um einen kleinen Winkel (schwarze Krei-
se; Reaktion aus Abb. 5.3) bzw. um einen groen Winkel (weile Kreise; Silhouetten in
Abb. 5.11 A dargestellt) drehen. Die Hintergrundfarbe stellt die zwei kinematischen Phasen dar,
wie sie bereits in Abb. 5.3 eingefiihrt wurde (dunkelblau: einleitende Kriimmungsphase, hellblau:
Entkriimmungs- bzw. Bewegungsphase). Die Zeit wurde fiir eine bessere Vergleichbarkeit der Re-
aktionen beim Ubergang von Phase 1 zu Phase 2 auf Null gesetzt. (A) Der Zeitverlauf des Kriim-
mungsindexes (CL) zeigt die Einkriimmung zu Beginn der Reaktion und die darauf folgende Ent-
krimmungsphase des Fisches. Das Inset illustriert, wie CL definiert ist und sich aus der minimalen
Entfernung zwischen Schnauzenspitze und Schwanzgabel, bezogen auf die gesamt Lénge des Fi-
sches im gestreckten Zustand, zusammensetzt. Die maximale Kriimmung (das Minimum von CL)
war bei der Reaktion mit dem groferen Drehwinkel groBer. Der Verlauf wurde mit der 5-Punkt-
Linear-Regressionsmethode geglattet. (B) Der Verlauf der Drehung (Gesamtdrehwinkel ®). Das
Inset zeigt, wie die Winkelzunahme 6® von den gepunkteten Linien, die durch den vorderen Kor-
perabschnitt des Fisches in den einzelnen Bildern gelegt wurden, abgeleitet wurde. Die Reaktion
mit dem kleineren Drehwinkel (schwarze Kreise) richten den Fisch bereits am Ende von Phase 1
zum Auftreffpunkt aus und der Winkel wird anschliefend konstant gehalten. In der Reaktion mit
dem grofleren Drehwinkel (weille Kreise) wird die Drehung bzw. die Ausrichtung auf den Auf-
treffpunkt noch in der 2. Phase fortgesetzt. (C) Die Streckenzunahme (S). Das Inset stellt die Be-
rechnung der Streckenénderung 6S zwischen zwei aufeinander folgen Bildern dar. Die Entfernun-
gen (@, b) zwischen Schnauzenspitze und dem Schnittpunkt (rot) der gestrichelten Linien durch
den vorderen Kdrperabschnitt des Fisches wurden berechnet und 8s als die Differenz der Strecken
bestimmt. Fiir jedes Bild wurde die Lage der beiden Messpunkte dreimal unabhingig von einander
bestimmt und gemittelt. In den zwei gezeigten Reaktionen waren die Geschwindigkeitswerte, die

fiir die ersten 20 ms nach dem Ende von Phase 2 berechnet wurden, 1,225 m s ! fiir die Reaktion

mit kleinerem Drehwinkel (schwarze Kreise) und 1,015 m s ! fiir die mit dem groBBen Drehwinkel
(weille Kreise). Die Steckenzunahme erfolgt in erster Linie in der 2. kinematischen Phase und
steigt in den Reaktionen unterschiedlich steil an.
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Abb.55 Der zeitliche Verlauf der Winkelgeschwindigkeit d®/dt (A) und der Winkelbeschleunigung

Abb. 5.6

o/t (B) der pradiktiven Starts bei Schiitzenfischen. Die Silhouetten und weitere Ergebnisse der
hier gezeigten Reaktionen sind in Abb. 5.4 bzw. in Abb. 5.3 und Abb. 5.11 A dargestellt. Weille
Kreise: Reaktion mit einem grofen Drehwinkel (82,1°). Schwarze Kreise: Reaktion mit einem
kleinerem Drehwinkel (43,6°). Der Zeitpunkt t = 0 ist auf den Beginn von Phase 2 gesetzt worden.
Hintergrundfarbe: dunkelblau (Phase 1), hellblau (Phase 2). Die Reaktion mit dem kleineren
Drehwinkel weist ein deutliches Abbremsen am Ende von Phase 1 auf, so dass die Winkelge-
schwindigkeit in Phase 2 nahe Null war. Bei der Reaktion mit dem groferen Drehwinkel war die
Winkelgeschwindigkeit dagegen auch am Beginn der 2. Phase grofB3er Null.
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Der zeitliche Verlauf der linearen Geschwindigkeit (A) und Beschleunigung (B) der pradiktiven
Starts der Schiitzenfische. Die Reaktion, die mit schwarzen Kreise dargestellt ist, bezieht sich auf
das Beispiel aus Abb. 5.3 (Startgeschwindigkeit 1,225 m s und einem Drehwinkel von 43,6°).
Die grauen Kreise beziehen sich auf eine Reaktion mit einer niedrigeren Startgeschwindigkeit
(0,770 m s'l), aber einem dhnlichen Drehwinkel (39,5°). Die Daten der Geschwindigkeit und Be-
schleunigung enden drei Bilder vor dem tatsdchlichen Ende von Phase 2, da eine 5-Punkt-
Regressionsanalyse zur Gléttung der Kurve verwendet wurde. An den beiden Reaktionen ist deut-
lich zu erkennen, dass der Fisch bereits wihrend der Kriimmungsphase (dunkelblau) stark be-

schleunigt, die Feineinstellung der Startgeschwindigkeit jedoch erst in der 2. kinematischen Phase
(hellblau) erfolgt.
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Anpassung der Variabilitét an die pradiktive Leistung

Die Drehungen zu Beginn der pridiktiven Starts sowie die bendtigte Anfangsge-
schwindigkeiten variierten stark bei den ausgewerteten Reaktionen. Die Fische wéhlten
ihre Drehungen aus einem Bereich von 4° bis 156° und eine Startgeschwindigkeit, gemes-
sen iiber die Streckendnderung wihrend der ersten 20 ms nach Ende von Phase 2 (sieche
Kapitel 5.2 Material und Methoden), aus einem Bereich von 0,4 bis 2,1 m s, abhingig
von der Anfangsorientierung, der Entfernung zum spéteren Auftreffpunkt und der verblei-
benden Zeit bis zum Auftreffen der Beute. Die Kinematik des Schnellstarts muss diese
erforderliche Variabilitdt in irgendeiner Weise widerspiegeln. Um die Bandbreite der ki-
nematischen Variabilitit bei den aufgezeichneten prddiktiven Starts zu zeigen, stellt
Abb. 5.7 das komplette Spektrum der Zeitverldufe von drei wichtigen kinematischen Vari-
ablen des Schnellstarts dar: die Kriimmung und Entkriimmung des Fischkorpers
(Abb. 5.7 A), den akkumulierten Winkel der Drehung (Abb. 5.7 B) und die Streckenzu-
nahme (Abb. 5.7 C). Folgende generelle Eigenschaften innerhalb des Variabilitidtsmusters
sollten an dieser Stelle erwéhnt werden: (1) Die Dauer der beiden kinematischen Phasen
korrelierte schwach miteinander (R* = 0,266; p < 0,0001) (Abb. 5.8 A, rote Kreise). (2) Die
Anderungsrate im Kriimmungsindex (CL) (siche Abb. 5.4 A) neigt zu einer Symmetrie in
beiden kinematischen Phasen, d.h. eine schnelle Einkriimmung des Fischkdrpers hat auch
meist eine relativ schnelle Entkriimmung zur Folge. Allerdings ist der Zusammenhang von
Ein- und Entkriimmung relativ schwach (R* = 0,288; p < 0,0001) (Abb. 5.8 B, rote Kreise).
(3) Obwohl eine grofe Variabilitdt in dem Verlauf der akkumulierten Winkel in Phase 1
auftritt, kdnnen in Phase 2 auch Winkeldnderungen den Gesamtdrehwinkel des Fisches
zusitzlich beeinflussen. Dies ereignet sich vor allem bei groBen Drehungen, bei denen die
Drehung normalerweise in der kinematischen Phase 2 fortgefiihrt wird. Die in Phase 2 auf-
tretenden Anderungen im Winkel (d.h. die Winkelabweichung zwischen Ende von Phase 1
und Ende von Phase 2) lagen im Bereich von 5,7 +£16,6° (Mittelwert = SD; n = 76).
(4) Der Verlauf der Streckendnderung ist in beiden kinematischen Phasen variabel. Das
grundlegende Muster ist eine zwei-gipflige Beschleunigungskurve mit je einem Peak in
jeder Phase. Die Hohe und der Zeitverlauf der beiden Maxima sind variabel, aber der Peak

in Phase 1 ist normalerweise von einem grof3eren Zahlenwert.
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Abb. 5.7 Das Spektrum der kinematischen Variabilitdt bei den pradiktiven Schnell-Starts der Schiitzenfi-
sche. Der pradiktive Start fordert sehr unterschiedliche Drehungen und Geschwindigkeiten. Diese
erwiinschte Variabilitiat in der Bewegung spiegelt sich auch in den entsprechenden Variablen der
Kinematik wider. Um dies zu zeigen, wurde eine grole Anzahl an Reaktionen (n = 76) mit be-
kannten Drehwinkeln und Startgeschwindigkeiten detailliert ausgewertet. Die beeindruckende Va-
riationsbreite von diesen Reaktionen wird durch (A) den zeitlichen Verlauf der Kérperkrimmung
(CL), (B) dem Verlauf des akkumulierten Winkels (®) und (C) dem Verlauf der Streckenéinderung
(s) bei allen Reaktionen deutlich. Die Variablen und wie sie bei den aufgenommenen pradiktiven
Starts abgeleitet wurden, wurden bereits in Abb. 5.4 vorgestellt. Um einen Vergleich zu ermdgli-
chen wurde die Zeit beim Ubergang von Phase 1 zu Phase 2 auf Null gesetzt. Hintergrundfarbe:
Phase 1 dunkelblau, Phase 2 hellblau.
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Wie passt nun die Variabilitidt mit dem groen Drehbereich, dem der Fisch bei sei-
ner Jagd ausgesetzt ist, mit den bendtigten Geschwindigkeiten zusammen? Der Drehwinkel
korreliert mit einer Reihe von kinematischen Variablen, z.B. mit der Dauer der Phase 1
(R*=0,391; p < 0,0001; n = 76) und der Dauer von Phase 2 (R* = 0,467, p < 0,0001;
n=76). Die Variable, die jedoch am besten den Drehwinkel beschreibt, war die maximale
Korperkriimmung (R2 =0,749; p < 0,0001; n = 76; Abb. 5.9), die am Ende von der kine-
matischen Phase 1 erreicht wurde. Eine Reihe von anderen kinematischen Variablen korre-
lierte schwach mit dem Drehwinkel und viele dieser Korrelationen konnten von der Art,
wie die maximale Kriimmung erreicht und anschlieBend wieder geldst wird, kommen. Bei-
spielsweise korrelierte der Drehwinkel mit der maximalen Winkelgeschwindigkeit
(R2 =0,382; p < 0,0001; n = 72), die bei den Reaktionen auftraten, genauso wie mit dem
Zeitpunkt der maximalen Winkelbeschleunigung (R2 =0,391; p < 0,0001; n = 68). Auch
eine Korrelation mit Variablen der linearen Translation, z.B. mit der auftretenden maxima-
len Lineargeschwindigkeit (R> = 0,315; p < 0,0001; n = 69) und dessen Zeitpunkt
(R2 =0,297; p < 0,0001; n = 69) war vorhanden. Gréfere Drehungen benétigten jedoch
nicht systematisch eine lingere Zeit fiir die Beobachtung der Flugbewegung der getroffe-
nen Beute: Denn der Drehwinkel korrelierte weder mit der Reaktionszeit, d.h. der Zeit zwi-
schen Beginn der Flugbewegung der getroffenen Beute bis zur Einleitung von Phase 1
(R2 =0,002; p=0,695; n = 76), noch mit der verbleibenden Zeit bis die Beute auf die Was-
seroberflache auftrifft, nachdem der Fisch Phase 2 beendet hat (R2 = 0,009; p = 0,440;
n="76).

Das Muster von signifikanten Korrelationen zwischen der Kinematik und der Start-
geschwindigkeit ist weit weniger deutlich. Erwartungsgemil korrelierte die auftretende
maximale Lineargeschwindigkeit (R2 =0,382; p <0,0001; n = 72) genauso wie die maxi-
male Beschleunigung (R* = 0,382; p < 0,0001; n = 72) gut mit der Startgeschwindigkeit.
Diese augenscheinlich trivialen Korrelationen sind trotzdem wichtig zu erwahnen, einfach
weil sie zeigen, dass die Schnellstart-Kinematik wirklich fiir die anschlieBende Bewegung
von Relevanz ist und diese nicht einfach z.B. durch Flossenschlidge nach dem Ende von
Phase 2 festgelegt ist. Unter den nichttrivialen kinematischen Schnellstart-Variablen, die
die Startgeschwindigkeit festlegen, ist die Entkriimmungsrate in Phase 2 die, die diese am
besten erklart (R2 =0,216; p <0,0001; n =76) (Abb. 5.10, rote Kreise); allerdings ist diese
Korrelation schwach wenn auch hoch signifikant. Die Entkriimmungsrate ist nahezu mit

der maximalen Kriimmung entkoppelt (R2 = 0,079; p < 0,02; n = 76), die am Ende von
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Phase 1 auftritt, jedoch den Drehwinkel am besten erklédrte. Die Korrelation zwischen der
Entkriimmungsrate und der vorangehenden Einkriimmungsrate (Abb. 5.8 B) kann viel-
leicht die zwei weiteren bestehenden Korrelationen zwischen Startgeschwindigkeit und
zweil kinematischen Variablen der Phase 2 erkldren: die Korrelation einerseits mit der
Kriimmungsrate (R* = 0,156; p < 0,001; n = 76) und andererseits die mit der maximale

Winkelgeschwindigkeit in Phase 1 (R2 =0,138;p<0,01; n=72).

Zusammengefasst scheint der Drehwinkel der pradiktiven Starts durch den Grad der
Einkriimmung in eine C-Form festgelegt zu sein. Die Geschwindigkeit, mit der der Fisch
die Krimmung anschlieend wieder 16st, scheint das MaB3 fiir die Geschwindigkeit nach
dem Schnellstart in Phase 3 zu sein. Aber eine Reihe von anderen, bisher unbekannten Ef-
fekten scheint die Startgeschwindigkeit zusétzlich zu beeinflussen und macht sie somit

unabhingig von der Grofe der vorausgehenden Drehung.
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Abb. 5.8 Der Zusammenhang zwischen den kinematischen Phasen 1 und 2 der Schnellstarts von Schiitzen-
fischen. Die roten Kreise beziehen sich auf die pradiktiven Starts, wiahrend die blauen Kreise sich
auf die Fluchtreaktionen beziehen. Die C-Starts wurden bei der gleichen Fischgruppe ausgelost.
(A) Die Dauer von Phase 2 verglichen mit der Dauer von Phase 1. Die Steigung sowie der y-
Achsenabschnitt der Regressionsgeraden (pradiktive Starts, rot: R? = 0,319; p < 0,0001; n = 76;
Fluchtstarts, blau: R2 = 0,120; p < 0,05; n = 34) unterschieden sich nicht signifikant zwischen
Fluchtreaktionen und den préadiktiven Starts (p > 0,05). (B) Der Zusammenhang zwischen Ent-
kriimmungsrate von Phase 2 (Maximum von dCL / dt; CL = dimensionsloser Kriimmungsindex)
und der Einkrimmungsrate in Phase 1 (Maximum von -dCL / dt). Die Ableitungen wurden von ei-
ner linearen Regressionsanalyse im Bereich der maximalen Kriimmung bestimmt, indem eine Ge-
rade durch mindestens 5 benachbarte Punkte gelegt wurde. Die Steigung sowie der y-
Achsenabschnitt der Regressionsgeraden (pradiktive Starts, rot: R2 =0,288; p < 0,0001; n = 76;
Fluchtreaktionen, blau: R? = 0,418; p < 0,0001; n = 34) waren nicht signifikant unterschiedlich
zwischen Fluchtreaktionen und pradiktiven Reaktionen (p > 0,05).
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Der direkte Vergleich: Die Fluchtreaktionen der Schiitzenfische

Der komplexe und prézise ausgerichtete pradiktive Start der Schiitzenfische ist of-
fensichtlich ein typischer C-Start. Der Vergleich mit C-Starts von anderen Knochenfischen
zeigt, dass er sogar einer der schnellsten C-Starts ist (siche auch die Zusammenfassung der
Schnell-Startmuster, die in Abb. 5.1 dargestellt ist). Dies impliziert, dass das an die beiden
Mauthner-Zellen gekniipfte Retikulospinalnetzwerk den pridiktiven Reaktionen unterliegt.
Demzufolge wire dieses Netzwerk in der Lage, ein komplexes Verhalten, bei dem die fle-
xible Anpassung an sensorische Informationen, Spitzengeschwindigkeiten und Prézision
zur gleichen Zeit gefordert sind, vollstindig zu steuern. Allerdings wire eine solche
Schlussfolgerung etwas voreilig, da zwei grofle Kritikpunkte zuvor geklédrt werden miissen:
Es ist bisher unbekannt ob (1) der C-formige Fluchtstart der Schiitzenfische dem Muster,
das bei anderen Knochenfischen gefunden wurde, iiberhaupt folgt und (2) seine Fluchreak-
tionen, auch wenn sie C-formig sind, nicht vielleicht noch viel schneller als die pradiktiven
Starts sind. Dann konnte die Geschwindigkeit der Fluchtreaktionen im gleichen Verhéltnis
mit der Geschwindigkeit der pradiktiven Starts steht, wie die Geschwindigkeit der langsa-
men zu den schnellen C-Starts bei anderen Knochenfischen. Im zweiten Fall wire der pré-
diktive Start der Schiitzenfische, obwohl er sehr schnell im Vergleich zu anderen Knochen-
fischen ist, immer noch als langsamer C-Start beim Schiitzfisch zu betrachten. Das wiirde
wiederum bedeuten, dass die pradiktiven Starts doch eine komplexere Steuerung benodtigen
als die Fluchtstarts. Deshalb ist die Aufgabe in diesem Abschnitt hauptsidchlich zwei Hypo-
thesen zu testen: (1) Leiten sich die C-formigen Fluchtreaktionen der Schiitzenfische vom
Modell der Mauthner-gesteuerten C-formigen Fluchtreaktionen, die fiir Knochenfische
typisch sind, ab und (2) verhélt sich die Geschwindigkeit der Fluchtreaktionen genauso zu
der Geschwindigkeit der pradiktiven Starts, wie die Geschwindigkeit von schnellen und

langsamen C-Starts bei anderen Knochenfischen.

Um diese Hypothesen zu testen, wurde eine groBe Anzahl von Fluchtreaktionen der
Schiitzenfische unter den gleichen Bedingungen wie die pridiktiven Starts ausgewertet.
Indem der gleiche Schwarm unter den gleichen Konditionen — Aufnahmetechniken und
Auswertungsmethoden betreffend — fiir diese Versuche herangezogen wurde, war ein di-
rekter Vergleich der Kinematik, der Leistungs-Charakteristika und der Variabilitit zwi-

schen prédiktiven Starts und Fluchtreaktionen mdglich.
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Die erste Hypothese konnte sehr einfach falsifiziert werden: alle Fluchtreaktionen
waren vom C-Typ. Keine S-formigen Fluchtreaktionen traten auf. Dariiber hinaus teilten
die Fluchtreaktionen der Schiitzenfische mit den pradiktiven Starts einen hohen Grad an
kinematischer Variabilitit. Das Spektrum der Variabilitét bei der Kinematik von Fluchtre-
aktionen ist in Abb. 5.11 in gleicher Weise wie bei den pradiktiven Starts (Abb. 5.7) darge-
stellt. Die Fluchtreaktionen offenbaren dhnliche Beziehungen zwischen den Variablen der
Phase 1 und der Phase 2, wie sie auch bei den préadiktiven Starts bestehen. Beispielsweise
korrelierte die Dauer von der kinematischen Phase 1 schwach mit der von Phase 2
(R2 =0,120; p < 0,05; n =34; Abb. 5.8 A, blaue Kreise). Auch die Kriimmungsrate und die
darauf folgende Entkriimmungsrate korrelierten gut miteinander (R* = 0,418; p < 0,0001;
n= 34; Abb. 5.8 B, blaue Kreise). Weiterhin besteht auch eine Verbindung zwischen der
Variabilitit in der Kinematik der Fluchtreaktionen mit der Variabilitdt in deren Startge-
schwindigkeiten und Drehwinkeln. Die Variablen, die Startgeschwindigkeit und Drehwin-
kel am besten beschreiben, sind die gleichen wie bei den pradiktiven Starts: Der Drehwin-
kel korreliert am besten mit der maximalen Kriimmung, die am Ende von Phase 1 erreicht
wird, (R2 =0,473; p < 0,0001; n = 34) (Abb.-5.9, blaue Kreise) und die Startgeschwindig-
keit korreliert gut mit der Entkriimmungsrate in Phase 2 (R* = 0,484; p <0,0001; n=34)
(Abb.-5.10, blaue Kreise). In keiner der in Abb. 5.8 — 5.10 gezeigten Regressionsgeraden
unterschieden sich die Steigungen und die y-Achsenabschnitte der Fluchtreaktionen (blaue

Linien) von denen der pradiktiven Starts (rote Linien) signifikant.
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Abb. 5.9 Die Schnellstarts sind an den benétigten Drehwinkel angepasst. Der Parameter, der am besten den
Drehwinkel der pradiktiven Starts (rot) bzw. der Fluchtstarts (blau) erklart, ist die maximale Ein-
krimmung des Fisches, d.h. wie stark sich der Fischkdrper am Ende der Phase 1 gekriimmt hat.
Das ist hier quantitativ durch die maximale Kriimmung bzw. den minimalen Kriimmungsindex
(CL) dargestellt (vgl. Abb. 5.4 Definition von CL). Die Steigung sowie der y-Achsenabschnitt der
Regressionsgeraden (préadiktive Starts, rot: R2 = 0,749; p < 0,0001; n = 76; Fluchtstarts, blau:

R? = 0,473, p < 0,0001; n = 34) unterschieden sich nicht signifikant zwischen Fluchtreaktionen
und den pradiktiven Starts (p > 0,05).
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Abb. 5.10 Die Schnellstarts sind an die gewiinschten Startgeschwindigkeiten angepasst. Sowohl die Startge-
schwindigkeiten (definiert als die mittlere Geschwindigkeit wiahrend der ersten 20 ms, die sich an
das Ende von Phase 2 anschlie3en) der pradiktiven Starts (rot) als auch der Fluchtreaktionen korre-
lieren am besten mit der Entkriimmungsrate von Phase 2. Die Rate entspricht der maximalen Stei-
gung dCL/dt in Phase 2. Sowohl die Steigung als auch der y-Achsenabschnitt der Regressionsge-
raden (préadiktiver Start, rot: R2 =0,216; p < 0,0001; n = 76; Fluchtreaktionen, blau: R2 =0,484; p
< 0,0001; n = 34) unterschieden sich nicht signifikant zwischen Fluchtreaktionen und den pradik-
tiven Starts (p > 0,05).
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Die Kinematik der C-férmigen Fluchtreaktionen der Schiitzenfische folgte sehr eng
dem Muster, das fiir alle anderen bisher untersuchten Knochenfische beschrieben wurde
und besonders dem der priadiktiven Starts der Schiitzenfische, das weiter oben geschildert
wurde. Dies ist auch in Abb. 5.12 dargestellt, indem ein pradiktiver Start (A) mit einem
Start einer Fluchtreaktion (B) verglichen wird, die beide eine Drehung dhnlichen Ausma-
Bes durchfiihren. Die Eigenschaften der Ausfithrung von C-formigen Fluchtreaktionen bei
Schiitzenfischen sind in Tabelle 5.1 zusammen mit denen der priadiktiven Starts aufgefiihrt.
Es zeigt sich deutlich, dass bei Schiitzenfischen die untersuchten Merkmale der Fluchtreak-
tionen denen der pradiktiven Starts in ihrer Leistung nicht iiberlegen sind und dass die Ge-
schwindigkeit der pradiktiven Starts sich zu der der Fluchtreaktionen nicht so verhélt, wie
bei langsamen und schnellen C-Starts bei anderen Knochenfischen. Die wichtigste
Schlussfolgerung, die aus Tabelle 5.1 gezogen werden kann, ist, dass sich die entsprechen-
den kinematischen Variablen in grofen Bereichen iiberlappen. Neben der jeweiligen ma-
ximalen Spannweite der Parameter sind auch Mittelwert + S.E.M. fiir den einfacheren Ver-
gleich mit Literaturdaten liber Schnellstarts bei Knochenfischen aufgefiihrt. Allerdings
sollte grofite Vorsicht walten, wenn man diese Mittelwerte vergleichen will, da die Reakti-
onen auf sehr unterschiedliche Funktionen angepasst sind, die eine bestimmte Drehung
oder Geschwindigkeit bendtigen. Betrachtet man beispielsweise den Mittelwert der Ge-
samtdauer der Schnellstarts, ist diese bei Fluchtreaktionen ungefdhr 10 ms lédnger. Dies
bedeutet jedoch nicht, dass die Gesamtdauer bei den Fluchtstarts der Schiitzenfische gene-
rell etwas langer ist als bei den pradiktiven Starts. Obwohl die maximale Spannweiten bei
den Drehungen vergleichbar sind, ist die mittlere Drehung bei den Fluchtstarts etwas gro-
Ber (um ungefdhr 13°), was wiederum von den offensichtlich groeren Mittelwert in der
Gesamtdauer herrithren konnte. Auch wenn ein deutlicher Unterschied in der Gesamtdauer
— oder ein erkennbarer Unterschied in anderen Variablen der Tabelle 5.1 — besteht, so ist
dieser dennoch sehr klein und unterstiitzt die Einteilung der pradiktiven Starts als langsame

C-Starts verglichen zu den schnellen C-Starts bei den Fluchtreaktionen nicht.
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Abb. 5.11 Das Spektrum der kinematischen Variation bei den C-férmigen Starts der Fluchtreaktion von
Schiitzenfischen. Eine groe Anzahl von Reaktionen (n = 34, schwarze Linien) wurde bei der glei-
chen Fischgruppe detailliert analysiert, mit der auch die Versuche zu den priadiktiven Reaktionen
durchgefiihrt wurden, indem ein digitales Hochgeschwindigkeitsvideoaufnahmesystem verwendet

wurde (500 Bilder s'l). Die beachtliche Variabilitdtsbreite der Fluchtstarts ist hier durch die Dar-
stellung des zeitlichen Verlaufs des Kriimmungsindexes (CL) (A), die zeitliche Winkelzunahme
(B) und die Streckenzunahme (S) iiber die Zeit (C) von allen Reaktionen illustriert. Der Beginn
von Phase 2 ist fiir die bessere Vergleichbarkeit der Reaktionen auf t = 0 (gestrichelte, vertikale
Linie) gesetzt worden. Die Parameter und deren Definition sind in den Abb. 5.4 beschrieben. Der
zeitliche Verlauf der entsprechenden Parameter der pradiktiven Reaktionen (Abb. 5.7) ist zum
Vergleich ebenfalls dargestellt (graue Linien).
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Abb. 5.12 Der Vergleich eines pradiktiven Starts (A) mit einem C-férmigen Fluchtstart (B). Beide Startreak-
tionen weisen einen dhnlichen Drehwinkel auf und wurden mit 500 Bildern s~ aufgenommen.
Hier wurde nur jedes zweite Bild dargestellt. Die Hintergrundfarbe entspricht den kinematischen
Phasen des Starts: die Kriimmungsphase zu Beginn der Reaktion (dunkelblau) und die darauf fol-
gende Entkriimmungs- bzw. Beschleunigungsphase (hellblau). Eine weitere Analyse des pradikti-
ven Starts ist in Abb. 5.4 und Abb. 5.5 dargestellt. Die Startgeschwindigkeit lag bei 1,015 (A)

bzw. 0,595 m 5! (B). der Drehwinkel betrug 82,1° (A) bzw. 99,7° (B).

Eine interessante Zusammenstellung der Zeitvariablen erfiillt die Anforderungen
einer MANOVA-Analyse und ermdglicht so einen etwas strengeren Test, ob die Zeitstruk-
tur von den Fluchtreaktionen und den pridiktiven Stars identisch ist. Abb. 5.13 zeigt, wie
diese Zeitvariablen, Zeitpunkt der maximalen Lineargeschwindigkeit, Linearbeschleuni-
gung, Winkelgeschwindigkeit und Winkelbeschleunigung, zwischen Fluchtreaktionen und
pridiktiven Starts verteilt sind. Der Uberlappungsbereich der entsprechenden Verteilungen
ist aufféllig und die MANOVA, basierend auf den vier verschiedenen Zeitparametern, er-
kennt keinen signifikanten Unterschied zwischen Fluchtstarts und den pradiktiven Starts
(p=0,3927). Das bedeutet, dass die zwei Reaktionstypen in ihrer zeitlichen Struktur iden-

tisch sind.

Zusammengefasst kann man feststellen, dass die zwei Hypothesen klar falsifiziert
werden konnen: Fluchtreaktionen der Schiitzenfische sind typische, schnelle, C-formige
Starts und sie sind nicht schneller als die pradiktiven Starts. Dariiber hinaus sind Fluchtre-
aktionen und pradiktive Starts in ihrer zeitlichen Struktur identisch. Auch ihre kinemati-
schen Parameter {iberlappen in groen Bereichen und ihre Kinematik scheint sehr dhnlich
an die Drehungen, die der Fisch machen muss, und an die beabsichtigten Geschwindigkei-

ten angepasst zu sein.
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Abb. 5.13 Die Fluchtstarts und die pradiktiven Starts der Schiitzenfische folgen einem identischen Zeitmus-
ter. Die Histogramme zeigen wie die Zeitpunkte der erreichten maximalen Geschwindigkeiten und
Beschleunigungen bei den pradiktiven Starts (rot) bzw. den Fluchtreaktionen (blau) verteilt sind.
Der Beginn von der kinematischen Phase 2 wurde fiir einen besseren Vergleich auf t = 0 gesetzt.
Die Verteilung des Zeitpunktes der (A) maximalen Lineargeschwindigkeit, (B) der maximalen Li-
nearbeschleunigung, (C) der maximalen Winkelgeschwindigkeit und (D) der maximalen Winkel-
beschleunigung. Eine MANOVA konnte keinen signifikanten Unterschied zwischen den zeitlichen
Parametern zwischen Fluchtreaktionen und prédiktiven Starts nachweisen (p = 0,393). Die ent-
sprechenden Klassenintervalle liegen bei 10 ms (A, B), 2 ms (C) und 5 ms (D). Die Gesamtanzahl
der entsprechenden Histogramme waren bei den préadiktiven Starts n = 69 (A), n =59 (B), n =72
(C) und n = 68 (D) und bei den Fluchtreaktionen n = 33 (A), n =30 (B) und n = 31 (C, D). Alle
Verteilungen wurden auf die relative Haufigkeit von 1 normiert.
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5.4 Diskussion

Die in diesem Kapitel dargestellten Ergebnisse deuten darauf hin, dass der pradikti-
ve Start der Schiitzenfische das Netzwerk benutzt, das Knochenfische sonst fiir schnelle
,C-Typ’-Fluchtstarts einsetzt. Dieses Ergebnis ist insofern {iberraschend, da der C-Start bei
der Flucht bisher noch nicht bei prézise ausgerichteten und trotzdem schnellen Fangbewe-
gungen iiber groe Distanzen nachgewiesen wurde. Die Alternativhypothese, dass Schiit-
zenfische ihre priadiktiven Starts iiber ein anderes, neues Netzwerk steuern, das nicht fiir
die Fluchtreaktionen benutzt wird, ist schwierig mit den vorliegenden Befunden zu wider-
legen. Betrachtet man jedoch die hohen Kosten beim Anlegen und Aufrechterhalten von
groflen Zellen und Axonen, die in einem Netzwerk mit hohen Geschwindigkeitsanforde-
rungen fiir die pradiktiven Starts notwendig wiren, ist es eher unwahrscheinlich, dass
Schiitzenfische ein zweites Netzwerk anlegen, das ausschlieBlich zur Steuerung der pradik-
tiven Starts zustdandig ist. Dieses wiirde dann dem gleichen Zweck dienen, exakt dieselbe
C-typische Kinematik, den gleichen Grad an Variabilitidt und die gleiche Beschleunigung
zu erzwugen, wie das bereits vorhandene, fiir die Fluchreaktion eingesetzte Netzwerk. Die
hier dargestellten Ergebnisse deuten darauf hin, dass Schiitzenfische einen Weg gefunden
haben, das retikulospinale Schnellstartprogramm der Fluchtreaktionen der Knochenfische
in einer Weise zu modifizieren oder derart fein einzustellen, dass es den hohen Grad an
Flexibilitdt und Prizision aufweist, der fiir die Steuerung der priadiktiven Starts der Schiit-
zenfische notwendig ist (Abb. 5.2), wihrend die hohe Geschwindigkeit des Netzwerkes

weiterhin aufrechterhalten werden kann.

Die Leistungscharakteristik von Fluchtreaktionen und pradiktiven Starts im Vergleich

Trotz der Feineinstellung in der Kinematik, die sowohl bei der Drehung als auch
bei der Geschwindigkeit wéhrend der pradiktiven Reaktionen bendtigt wird, gehoren die
C-Starts bei Schiitzenfischen zu den schnellsten bisher bekannten unter den Knochenfi-
schen. Thre Spitzenlineargeschwindigkeit kann mehr als 24 BL s betragen und die maxi-
male Linearbeschleunigung bis zu 120 m s (Tabelle 5.1). Diese Leistungen sind nur mit
dem Schnellstart des Hechtes, ein weiterer Beschleunigungsspezialist, vergleichbar. Hech-

te erzielten wahrend Fluchtreaktionen bei direkten Beschleunigungsmessungen Spitzenbe-

- 60 -



5.4 Diskussion

schleunigungswerte von bis zu 120 m s (Harper & Blake, 1991). Zum Vergleich zeigen
Forellen Spitzenlinearbeschleunigungen von ungefihr 40 m's > (Webb, 1978b). Der C-
Fluchtstart beim Hecht bendtigt jedoch ungefahr doppelt solang wie die C-Starts der Schiit-
zenfische. Die maximale, spezifische Lineargeschwindigkeit beim Hecht von 10,5 BL s™
(Harper & Blake, 1991) ist bereits vom Schiitzenfisch {ibertroffen. Zum Teil konnte die
herausragende Leistung des Schiitzenfisches, wenn man ihn mit anderen Beschleunigungs-
spezialisten vergleicht, durch die héheren Temperaturen, die der Schiitzenfisch bevorzugt,
hervorgerufen werden. Allerdings scheint dies als einziger Faktor eher unwahrscheinlich,
da ein eher niedriger Q;o-Wert von nur 1,2 die Temperaturabhéngigkeit z.B. fiir die maxi-
male Geschwindigkeit bei Forellen (z.B. Johnson et al., 1996) beschreibt. Jedoch spielt
auch die Grofe eine Rolle, so kdnnen in der Regel kleinere Fische hohere Leistungen
erbringen, so dass eine Vergleichbarkeit der Fische zusitzlich erschwert wird. Aber in je-
dem Fall kann folgende wichtige Aussage sicher gemacht werden: Die Schnellstarts der

Schiitzenfische gehdren zu den schnellsten C-typischen Starts der Knochenfische.

Die Winkelgeschwindigkeiten und Winkelbeschleunigungen der pradiktiven Starts
sind ebenso beeindruckend. Diese ist vielleicht am ehesten mit der Leistung von Dipteren,
wie z.B. Drosophila, zu vergleichen: Durch Korpersakkaden kann sich die Fliege um 90°
in nur 50 ms drehen (z.B. Fry et al., 2003). Das bedeutet eine Drehgeschwindigkeit von
1800° s oder eine Winkelbeschleunigung von bis zu 36.000° s*. Im Vergleich hierzu
dreht sich der Schiitzfisch bei seinem Schnellstart mit dem vorderen Kdrperabschnitt mit
einer Winkelgeschwindigkeit von bis zu 4.500 - 5.000° s und iibertrifft die beeindrucken-
de Winkelbeschleunigung der Fliege um ein Vielfaches (siehe Tabelle 5.1). Winkelge-
schwindigkeiten und Winkelbeschleunigungen sind leider nicht umfassend bei den Kno-
chenfischen untersucht worden. Dennoch lassen die Ergebnisse darauf schlieBen, dass die
Drehungen bei den préadiktiven Starts der Schiitzenfische zu den schnellsten bekannten
unter den Knochenfischen gehoren. Fiir die C-formigen Fluchtreaktionen eines Beschleu-
nigungsspezialisten, der Muskellunge (Esox masquinongy), berichtet Hale Winkelge-
schwindigkeitswerte von ungefahr 2.500° s und maximale Winkelbeschleunigungen von
200.000° s (Abb. 5 in Hale, 2002). Fiir den Flosselhecht Polypterus wurde eine mittlere
maximale Winkelgeschwindigkeit von 3.600° s gefunden (Tytell & Lauder, 2002) und
eine dhnliche maximale Winkelgeschwindigkeit wird auch fiir den Goldfisch berichtet (Ea-

ton et al., 1982).

-61 -



5. Der pradiktive Start des Schiitzenfisches gesteuert durch die C-Start-Kinematik

Ein interessanter Nebenaspekt der Schiitzenfisch-Schnellstatrts ist, dass diese direkt
unterhalb der Wasseroberfldche ausgefiihrt werden, wo die Fische nach Beute Ausschau
halten. Man geht davon aus, dass Starts, die nahe an der Wasser-Luft-Grenze ausgefiihrt
werden, hohere energetische Kosten mit sich bringen, da ein gewisser Anteil der Energie in
die Produktion von Oberflichenwillen gesteckt werden muss (z.B. Hertel, 1966; Webb et
al., 1991). In dem Fall, dass die urspriingliche Abschédtzung von Hertel korrekt ist, dass der
Widerstand bei einem Start nahe der Wasseroberfldche bis zu Smal hoher ist, dann wiirde
die Leistung des Schiitzenfisch-Starts noch iiberraschender sein. Dies konnte bedeuten,
dass Schiitzenfische einen effizienten Weg gefunden haben, die Erzeugung der energiezeh-
renden Oberflichenwellen wihrend der Starts zu reduzieren. Die Korperform der Schiit-
zenfische scheint fiir die Erzeugung kraftvoller Beschleunigungen sogar bei grolem Wi-
derstand optimal angepasst zu sein. Wie es bei Beschleunigungsspezialisten iiblich ist, ist
die maximale Korperausdehnung auch beim Schiitzenfisch sehr weit hinten angesiedelt
(Webb, 1984). Auch die Riicken- und Bauchflossen sind nach der Phase 1 komplett aufge-
stellt. Dadurch kann der Wasseranteil, der nach hinten beschleunigt wird, maximiert wer-

den.

Die Verwendung der C-Start-Steuerung fiir die Ausfilhrung der pradiktiven Starts

In fritheren Arbeiten wurden viele verschiedene Schnellstartmuster beschrieben, die
anscheinend jeweils fiir eine besondere Funktion optimiert wurden (siche Abb. 5.1). Die
Fische wéhlen demnach ein angemessenes Bewegungsmuster, je nachdem wie gut die Ge-
nauigkeit, wie hoch die Beschleunigung oder wie grofl der Winkelbereich sein soll. Die
hierfiir zugrunde liegende Ansicht, dass ein einziges Programm nicht alle Anforderungen
erfiillen kann, wird zusitzlich durch die Bandbreite der festgelegen Muster unterstiitzt. Das
ist auch sehr verniinftig, weil sicherlich ein Kompromiss gefunden werden muss zwischen
der Ausfithrung von Spitzenbeschleunigungen, der Genauigkeit, einem groflen Bereich bei
den Output-Variablen (d.h. Winkel und Startgeschwindigkeit) sowie der benétigten Varia-
bilitdt bei der Anpassung des Motorprogramms an die aktuelle sensorische Information.
Entsprechend dieser Ansicht kann die gegenwiértige Einteilung der Schnellstarts (Abb. 5.1)
(Domenici & Blake, 1997; Schriefer & Hale, 2004) folgendermafen verstanden werden:
(1) Der S-Start weist zwar eine hohe Geschwindigkeit und Genauigkeit auf, aber nur einen

limitierten Winkelbereich. Deshalb ist er bisher als einziger fiir die Jagd geeigneter
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Schnellstart angesehen worden. (2) C-Starts besitzen dagegen eine hohe Geschwindigkeit
und einen groen Winkelbereich, aber sie sind in ihrer Prézision eingeschrinkt. Bisher
wurde von keinem Fisch berichtet, der einen C-formigen Schnellstart fiir seine Jagd nutzte.
Das wiederum scheint mit der offenbar groen Streuung um eine mittlere Fluchtrichtung,
die bei einer festgelegten Reizposition gewdhlt wird, zu passen. (3) Am eindruckvollsten
ist jedoch, dass Fische, die einen schnellen C-Start ausfiihren, sich einer langsameren Form
bedienen, wenn eine groe Genauigkeit erfordert wird. An dieser langsameren Form sind
vermutlich mehr Neurone des retikulospinalen Netzwerks beteiligt (Domenici & Batty,
1997; Domenici & Blake, 1997). Dieser so genannte langsame C-formige Start verbindet
die Moglichkeit groBe Winkelbereiche mit hoher Priazision abzudecken. Jedoch erlaubt er

nur langsame Geschwindigkeiten.

Die spezielle Situation, mit der der Schiitzenfisch wéhrend der Jagd konfrontiert ist,
ist nicht einfach durch eins dieser drei bekannten Muster zu erfiillen. Der gro3e Winkelbe-
reich der von der Reaktion gefordert wird, scheint das prézise S-formige Startmuster aus-
zuschlieBen und, kombiniert mit der benétigten Prizision, wiirde nur ein langsames C-
formiges Startmuster infrage kommen. Allerdings muss der pradiktive Start beim Schiit-
zenfisch schnell sein, da (1) der Wettbewerb mit anderen Schwarmmitgliedern, (2) das
Risiko, dass das Beuteinsekt entkommen kann, und (3) der groBe Druck von anderen an
der Wasseroberfliche jagenden Fischen, dessen mechanosensorisches System sofort alar-
miert ist (z.B. Bleckmann, 1993), wenn die Beute auf die Wasseroberflache fillt, hoch ist.
Tatsdachlich werden juvenile, an der Oberflache jagende Fische der Gattung Belonidae
(Hornhechte) gewohnlich zusammen mit Schiitzenfischen in zahlreichen Biotopen in Thai-
land in einer so groBBen Zahl gefunden, so dass sie die Zahl der Schiitzenfische weit iiber-
treffen (S. Schuster, unpublished). Schiitzenfische hitten deshalb kaum eine Chance, ein
abgeschossenes Beuteinsekt zu fangen, wenn sie nicht schon auf dem Weg zum Auftreff-

punkt wéren, bevor die Hornhechte alarmiert sind.
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Anpassungen des Bewegungsmusters an die Ausgangsvariablen der Flugbewequng der
abgeschossenen Beute

Die Einfiihrung der digitalen Hochgeschwindigkeitsvideotechnik ermdglichte, eine
Vielzahl von Schnellstarts detailliert auszuwerten und frithere Ansichten (z.B. Webb,
1976; Eaton et al., 1977), dass Schnellstarts teilweise stereotypisch sind, zu verwerfen. Die
hier dargestellten Ergebnisse, zusammen mit denen von anderen (z.B. Tytell & Lauder,
2002), zeigen deutlich, wie stark sich C-formige Schnellstarts in beiden kinematischen
Phasen unterscheiden konnen. Der definierte neuroethologische Kontext der pradiktiven
Starts bei Schiitzenfischen (siehe Abb.-5.2) konnte bei der Demonstration helfen, dass die-
se Variabilitdt nicht einfach nur ,,Rauschen® innerhalb des Bewegungssystem ist, sondern
eher eine Anpassung, durch die der Fisch seine Kinematik des Schnellstarts an eine ent-
sprechende Aufgabe anpassen kann, d.h. spezifische Anfangsgeschwindigkeiten und
Drehwinkel wihlen kann. Die Ergebnisse konnen zu dem Verstdndnis flihren, dass die Be-
schreibung eines ,mittleren* Schnellstarts nur von geringem Nutzen ist, wenn der vom
Fisch ,,gewlinschte* Bewegungsoutput, also der Drehwinkel und die Startgeschwindigkeit,

nicht bekannt ist.

Ein interessantes Detail der pridiktiven Starts der Schiitzenfische ist, dass der
Drehwinkel nicht mit der Startgeschwindigkeit gekoppelt ist. Wie kann das in einem C-
formigen Start realisiert werden? Das Problem hierbei ist, dass eine starke Kriimmung fiir
einen grofBen Drehwinkel notwendig ist. Lost sich der Fisch jedoch aus dieser Kriimmung
wieder, sollten sich auch hohen Startgeschwindigkeiten ergeben. Wie konnen diese beiden
Variablen entkoppelt werden? Um dies zu bewerkstelligen scheint der Schiitzenfisch of-
fensichtlich die Geschwindigkeit bei einem feststehenden Grad an Kriimmung, die er wie-
der 16sen muss, zu modulieren. Niedrigere Startgeschwindigkeiten bei einem gegebenen

Kriimmungszustand kénnen durch eine geringere Entkriimmungsrate erreicht werden.

Konsequenzen fiir die retikulospinale Steuerung

Die dargestellten Ergebnisse, dass die priadiktiven Starts schnelle C-Starts sind, be-
deuten, dass das unterliegende kleine Netzwerk aus identifizierten, paarweise angelegten
retikulospinalen Neuronen im Prinzip geeignet ist, die bendtigten eher komplexen Hochge-

schwindigkeitsprozesse der pradiktiven Reaktionen zu steuern. Zurzeit ist es allerdings
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noch eine offene Frage, welche spezifische neuronale Verrechnung an der erforderlichen
Prizision und Einstellung mitwirkt. Auch wie die Input-Struktur oder die Rekrutierung der
verschiedenen Teile des Systems iiber die offensichtlich unterschiedliche Richtungsabhén-
gigkeit der Fluchtreaktionen und der priadiktiven Starts entscheiden wiirden, ist bisher noch
unbekannt. Es ist allerdings nicht iiberraschend, dass das Netzwerk ein enormes Verrech-
nungspotential beherbergt, das fiir solche Aufgaben eingesetzt werden kann. Aus diesen
scheinen drei Mdoglichkeiten lohnenswert zu erwédhnen: (1) Die dendritische Integration:
Die groflen dendritischen Integrationsfelder der Mauthnerzellen und deren seriellen Homo-
logien sind fiir die Integration einer Vielzahl von Inputs geeignet. Dariiber hinaus erhalt
jede Zelle Signale sowohl iiber chemische als auch elektrische Synapsen, was die Reich-
haltigkeit der moglichen Verrechnungen noch steigert. (2) Dezentralisierte Verrechnung:
Wihrend die Erregungen der Mauthnerzellen normalerweise anscheinend die C-formigen
Starts in lebenden Fischen auslosen, ist schon lange bekannt, dass die Starts auch ohne
diese Mauthnerzellen ausgelost werden kénnen. Das deutet auf eine dezentralisierte Ver-
rechnung hin, die auch andere Zellen einbeziehen kann und in der fehlende Zellen teilwei-
se durch vorhandene Zellen ersetzt werden konnen. Die erste Untersuchung, die das sugge-
riert, war von Kimmel et al. (1980). Diese Untersuchung, bei der embryonale Zebrafische
mit Entwicklungsfehlern verwendet wurden, zeigte, dass Zebrafische ohne Mauthnerzellen
in der Lage sind, Schnellstarts ohne Verringerung der Dauer aber mit einer leichten Reduk-
tion in der Leistung durchzufiihren. Bei Goldfischen fanden Eaton et al. (1982) nach Zer-
storung der Mauthner-Zellen Schnellstarts von vergleichbarer Leistung, aber zunehmender
Dauer. Vielleicht sind die Ergebnisse der in vivo Laserablation in Zebrafischlaven am aus-
sagekréftigsten (Liu & Fetcho, 1999). Diese Untersuchung zeigt einen signifikanten An-
stieg in der Reaktionszeit und einen starken Abfall in der Leistung, nur wenn die
Mauthner-Zellen zusammen mit den zwei grofiten, teilweise verbunden (Mauthner dhnli-
chen) Hinterhirnzellen (MiD2cm und MiD3cm) abgettet werden (Liu & Fetcho, 1999;
sieche auch Fetcho & Higashijima, 2004). Es ist deshalb klar, dass diese Zellen des retiku-
lospinalen Netzwerks zusammenarbeiten, dass jedoch diese drei Paare eine Schliisselrole
bei der Initiation der schnellsten Starts einnehmen. (3) Anpassungen in nachgeschalteten
Systemen: Ein dritter Aspekt, der vielleicht von Relevanz sein konnte, ist die Feineinstel-
lung, die vielleicht auf dem Level der Motorneurone nachtriaglich ausgefiihrt wird. Sogar
nachdem die dendritische Integration der sensorischen Inputs und die dezentrale Verre-

chung im Netzwerk zu einer Ausfiihrung des Schnellstartbefehls gefiihrt haben, ist immer
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noch geniigend Platz fiir eine komplexe Anpassung. Eine interessante Moglichkeit, nahe
gelegt durch die Ergebnisse einer fritheren Untersuchung (Aljure et al., 1980), ist, dass
andere synaptische Inputs an die Motorneurone ihren Zustand bereits vorher einstellen

konnten, um prézise Kontrolle iiber Winkel und Geschwindigkeit zu erzielen.
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6. Schitzenfische passen ihre pradiktiven Starts an Hindernisse an

6.1 Einleitung

Hindernisvermeidung ist ein wichtiger Bestandteil fiir zielorientierte Bewegungsab-
laufe im Verhaltensspektrum von biologischen Systemen. Sie ist aber auch in der Roboter-
entwicklung von groBer Bedeutung. Hierbei spielen vorwiegend rechen- und zeitintensive
,closedloop’-Reaktionen eine wichtige Rolle. Da die Verrechnung der Information {iber die
Position der Hindernisse mit der Wegplanung zum Ziel bei solchen ,closedloop’-
Reaktionen im Allgemeinen sehr zeitintensiv ist, muss die Geschwindigkeit oftmals in hin-

dernisreicher Umgebung reduziert werden.

Wenn jedoch eine Aufgabe nur innerhalb eines sehr kurzen Zeitintervalls geldst
werden kann, sollte sich in einer hindernisreichen Umgebung ein System entwickeln, das
effizient die Hindernisse bei der Kurswahl beriicksichtigen kann. Ein schones Beispiel fiir
ein solches Modell konnten die Schiitzenfische darstellen. Sie leben in den Ufergebieten
der Mangroven, die durch ihre Vegetation sehr hindernisreich sind. Schiitzenfische zeigen
eine einzigartige Jagdtechnik, bei der sie Beuteinsekten aus der Luft mit einem gezielten
Wasserstrahl abschieBen. Dabei miissen sie sehr schnell und prizise reagieren, um als ers-
tes, noch vor ihren Schwarmgenossen und anderen Oberflichenfischen, die abgeschossene
Beute am Auftreffpunkt zu erreichen. Dadurch sind sowohl Zeit als auch Geschwindigkeit
die limitierenden Faktoren bei der Jagd. Zudem jagen Schiitzenfische in der Regel im
Schwarm, wodurch Schwarmmitglieder nicht nur Konkurrenten sind, die die hohe Ge-

schwindigkeit mit bedingen, sondern sogar zusétzliche Hindernisse darstellen konnen.

Wie frithere Arbeiten (siche z.B. Rossel et al., 2002; Schuster et al., 2004; Wohl &
Schuster, 2006, 2007) sowie Kapitel 4 und 5 bereits gezeigt haben, fithren Schiitzenfische
wiahrend ihres Jagdverhaltens in hindernisfreier Umgebung préadiktive ,openloop’-
Reaktionen aus, um den spiteren Auftreffpunkt der Beute zu erreichen, wodurch sie sehr
schnell reagieren konnen. Dafiir miissen sie aus der Fallbewegung der Beute die Anfangs-
variablen der Flugbahn (horizontale Geschwindigkeit, Hohe und Richtung) bestimmen, um
die Lage des spiteren Auftreffpunktes genau einschitzen zu konnen. Nach dieser Reakti-

onszeit dreht sich der Schiitzenfisch schlielich wiahrend eines Schnellstarts in Richtung
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des spiteren Auftreffpunktes und schwimmt mit einer an die Entfernung angepassten Ge-

schwindigkeit los.

Blockiert nun ein Hindernis den direkten Weg des Fisches zum spéteren Auftreff-
punkt, kann die Art und Weise, wie und wann der Fisch auf das Hindernis reagiert, Auf-
schluss iiber den Zeitpunkt der Wahrnehmung und die mit der Verarbeitung der Hindernis-
konstellation verbundenen neuronalen Féhigkeiten der Schiitzenfische geben. Denn der
Fisch kann die Flugbahn des getroffenen Insekts vor dem Abschuss nicht vorhersagen und
somit kann auch eine mdogliche Behinderung durch ein Hindernis erst nach der Bestim-
mung der Flugrichtung und der Einschétzung des spiteren Auftreffpunktes wahrgenom-

men werden.

Dieses Kapitel soll nun zeigen, dass hohe Geschwindigkeit und Prézision mit einer
komplexen, hindernisreichen Umgebung im Einklang stehen konnen. Am Bespiel des
Schiitzenfisches, der in einer hindernisfreien Umgebung mit einer priadiktiven ,openloop’-
Reaktion auf eine abgeschossene Beute innerhalb von einem Sekundenbruchteil reagiert,
soll gezeigt werden, wie sich ein sehr schnelles und zugleich sehr prizises Bewegungssys-
tem auf Hindernisse einstellen und diesen ohne Zeitverlust oder Geschwindigkeitseinbuf3en
begegnen kann. Diese Fahigkeit erfordert ein schnelles und leistungsstarkes neuronales

Netzwerk.
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6.2 Material und Methoden

Die Fische im Versuch

Eine Gruppe von 4 - 6 Schiitzenfischen (Toxotes jaculatrix, Pallas 1767) wurde fiir
diese Versuche in einem groflen Aquarium gehalten (160 x 60 x 60, Linge x Breite x Hohe
in cm), dass bis zu einer Hohe von 30 cm mit Brackwasser gefiillt war (Temperatur:
28 £ 1 °C, Mittelwert + SD; Leitfahigkeit: 3,8 - 4,0 mS cm'l). Dieser Schwarm wurde be-
reits 2 Jahre vor diesen Versuchen gegriindet und alle Mitglieder waren in der Lage, Flie-
gen und andere Ziele gezielt von groBBen Hohen abzuschiefen. Nach Abschuss konkurrier-
ten alle Schwarmmitglieder um die getroffene Beute. Die Gesamtkorperldnge der Fische,
gemessen von der Spitze des Fischmauls bis Ende der Schwanzflosse, betrug zum Zeit-
punkt der Versuche 10,3 + 1,2 cm (Mittelwert + SD; n = 6). Die Kdrperbreite, gemessen
im Bereich der Augen, lag bei 18 £ 2 mm (Mittelwert £ SD; n = 6), der breitesten Stelle

des Korpers.

Die Hindernisse

Die in den Versuchen eingesetzten Hindernisse bestehen aus weilem Hartplastik
und sind aus einem Ful3 und einer Platte zusammengesetzt. Die Mal3e der Platte betragen
80 x 5 x 300 mm (Linge x Breite x Hohe). Fiir den Einsatz der Hindernisse im Versuch
wurden die Hindernisse mit braunem Nylon {iberzogen, um fiir die Fische einen besseren
Kontrast zur Umgebung herzustellen und so das Verletzungsrisiko bei Kollisionen zu mi-
nimieren. Die so priparierten Hindernisse wurden schlielich auf den Boden des Aquari-
ums gestellt. Dabei ragte das obere Ende der Hindernisse leicht (ca. 1 - 2 cm) aus der Was-
seroberfldche heraus. Fiinf bis sieben dieser Hindernisse wurden eine Stunde vor Ver-
suchsbeginn in das Aquarium innerhalb des Aufnahmebereichs in einer zufilligen Anord-
nung aufgestellt, wie dies auch in Abb. 6.5 dargestellt ist. Wéahrend dieser Zeit hatten die
Fische Gelegenheit sich an die neue Umgebung zu gewohnen. Nach dieser Eingewoh-
nungsphase begannen die Versuche wie sie bereits in Kapitel 5 (siche auch Wohl & Schus-
ter 2007) beschrieben sind, indem den Fischen an einer Glasplatte 30 cm oberhalb der
Wasseroberflache eine tote Fliege (Lucilia spec.) prisentiert wurde. Nachdem ein

Schwarmmitglied die Fliege mit einem gezielten Wasserstrahl abgeschossen hat, fillt das
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Target in einer ballistischen Kurve mit nahezu konstanter horizontaler Geschwindigkeit auf
die Wasseroberfliche. Wahrenddessen hat der Schiitzenfisch nur wenig Zeit den zukiinfti-
gen Auftreffpunkt der Fliege anhand der Anfangsvariablen der Flugbahn (Flugrichtung der
Fliege, Hohe und horizontale Geschwindigkeit) zu bestimmen (Rossel et al., 2002). Nach
dieser Orientierungsphase, die meist weniger als 100 ms andauert, schwimmt der Fisch
nach einer anfinglichen Drehung zum Auftreffpunkt und konkurriert mit anderen
Schwarmmitgliedern um die Beute. In diesen Versuchen muss der Fisch jedoch durch die
integrierten Hindernisse zusétzlich zur Anfangsbewegung der Beute noch Informationen
zur relativen Lage und Entfernung der Hindernisobjekte erfassen und, falls nétig, bertick-
sichtigen (Abb. 6.1). Die Reaktionsmoglichkeiten, die ein Fisch in einer solchen Situation

hat, sind in Abb. 6.1 dargestellt.

Auswertung

Wihrend der Versuche wurden die Reaktionen der Fische mit einer Hochgeschwin-
digkeitskamera (NAC HotShot 1280, Verschlusszeit 1/500 s, Objektiv: Nikkor 35 mm
1:1,4), die sich oberhalb des Aquariums befand, mit einer Frequenz von 500 Bildern s
aufgezeichnet. Der Aufnahmebereich betrug 40 cm x 50 cm (1024 x 1280 Pixel), in dem
die Fische auf die herabfallende Fliege reagieren konnten. Der Aquarienboden wurde
durch einen Halogenstrahler (500 W) diffus beleuchtet, um den Kontrast der Fische zur
Umgebung bei den Aufnahmen zu verbessern. Die Schwimmwege der reagierenden Fi-
sche, wie sie anhand eines Beispiels in Abb. 6.5 dargestellt sind, wurden durch Digitalisie-
rung der Koordinaten vom vorderen Ende des Fischmauls und einem weiteren Punkt am
Ende des steifen vorderen Korperteils erstellt. Hierfiir wurde Objekt Image 2.12 (von Nor-
bert Vischer, University of Amsterdam, basierend auf NIH Image 1.63) verwendet. Diese
manuell erstellten Linien iiber den vorderen Bereich des Fischkorpers beinhalteten in der
Regel auch den Korperschwerpunkt (CM, im gestreckten Zustand), der direkt hinter dem
vorderen, steifen Korperbereich des Schiitzenfisches liegt (47 % + 1 %, Mittelwert + SD)
(Wo6hl und Schuster 2007, siehe auch Kapitel 5). AnschlieBend wurden verschiedene Pa-
rameter wie Winkel und Strecken anhand dieser Koordinaten mit Hilfe einfacher geometri-

scher und trigonometrischer Formeln berechnet.
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Fiir diese Versuche wurden die Positionen aller im Aufnahmebereich befindlichen
Fische erfasst, unabhingig ob sie auf die abgeschossene Fliege reagierten oder nicht. An-
schlieBend wurde zwischen reagierenden und nicht reagierenden und zwischen Fischen,
die durch ein Hindernis blockiert waren, und unbehinderten Fischen unterschieden. Eine
weitere Differenzierung wurde zwischen Reaktionen, bei denen der Fisch einem Hindernis

auswich, und Reaktionen ohne jegliche Ausweichstrategie, vorgenommen.

Die Reaktionen der Schiitzenfische mussten auBerdem folgende Kriterien erfiillen,
um in die weitere Auswertung einbezogen zu werden: (1) Das Verhalten des Fisches muss-
te eindeutig zu einer Kategorie zuordenbar sein, d.h. Fische wurden als nicht reagierend
eingestuft, wenn die Bewegung nicht aufgrund der Flugbewegung von der abgeschossenen
Fliege ausgelost wurde, und als eindeutige Reaktion, wenn eine Geschwindigkeitsdnderung
und eine mogliche Richtungsinderung durch einen eindeutigen Schnellstart, wie er in Ka-
pitel 5 und in Wohl & Schuster (2007) beschrieben ist, hervorgerufen wurde. (2) Wihrend
der Dauer des Schnellstarts und weiteren 20 ms durfte die Fliege noch nicht auf der Was-
seroberfldche auftreffen. So konnte gewdhrleistet werden, dass die reagierenden Fische
ausschlieflich visuelle Information bei der Einstellung des Drehwinkels zu Beginn der
Reaktion und bei der Wahl der Startgeschwindigkeit nutzten und keinerlei mechanosenso-
rischen Input durch das Auftreffen der Fliege wéhrend der Anfangsphase der Reaktion
erhielten. (3) Sowohl die Position der reagierenden Fische als auch die Hindernisse und der
Auftreffpunkt mussten in dem Aufnahmebereich liegen und eindeutig erkennbar sein, d.h.
diese aufgezéhlten Bezugspunkte durften weder durch irgendetwas gestdrt noch verdeckt

werden.

Anhand dieser Auswahlkriterien konnten 269 Reaktionen in die weitere Auswer-
tung einbezogen werden, wobei davon 107 Reaktionen nicht durch ein Hindernis behindert
waren und 104 Reaktionen durch ein Hindernis im direkten Weg zum Auftreffpunkt blo-
ckiert waren (63 davon mit und 41 ohne Ausweichen). In 58 Féllen zeigten die Fische kei-
ne Reaktion (in 34 wire ein Hindernis im Weg gewesen, in 24 Féllen war dieser Weg nicht

versperrt).

Reagierende Schwarmmitglieder befanden sich vor dem Beginn ihrer Reaktion in
der Regel bewegungslos direkt unterhalb der Wasseroberfliche und hielten nach Beute
Ausschau. Der Beginn der Reaktion war somit einfach zu erkennen und wurde dem Bild

der Aufnahme zugeordnet, bei dem die erste Bewegung sichtbar war. Die gesamte
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Schwimmbahn der reagierenden Fische wurde ausgewertet bis die Fliege auf der Wasser-
oberfliche auftraf und ein Schwarmmitglied den Auftreffpunkt erreichte. Das Ende der
Startphase und der Drehwinkel, den der Fisch wihrend des Starts einstellte, wurden auf die
gleiche Weise gemessen, wie es in Kapitel 5 und in Wohl und Schuster 2007 beschrieben
ist. Die Startgeschwindigkeit wéhrend der ersten 20 ms wurde anhand der Nettostrecke, die
der Fisch wihrend der ersten 20 ms zuriicklegte, berechnet (siehe Kapitel 5, Wohl &
Schuster 2007).

Um den Punkt, auf den Schiitzenfische nach ihrer Drehung zielen, zu quantifizie-
ren, wurde eine Fehlerstrecke eingefiihrt, die bereits in dhnlicher Form bei Rossel et al.
(2002) beschrieben wurde: Ist ein Schiitzenfisch durch ein Hindernis im direkten Weg zum
Auftreffpunkt der Fliege behindert, wurde eine Fehlerstrecke zum Auftreffpunkt (ep) und
zur Hinderniskante (ec) berechnet. Da ein Hindernis zwei Kanten besitzt, wurde diejenige
gewihlt, die ndher an der Peilrichtung des Fisches nach dem Schnellstart lag (vgl.
Abb. 6.2 A). Der Fehler setzt sich aus dem Sinus des eingeschlossenen Winkels (op; o)
zwischen Fischposition nach dem Start und dem jeweiligen Bezugspunkt (Auftreffpunkt,

Hinderniskante) sowie der Entfernung (dp; dc) zu diesem Punkt zusammen. Dies ist auch

in Abb. 6.2 A dargestellt.

Zwei der in Abb. 6.1 dargestellten Hypothesen sollten anhand von der Fehlerbe-
rechnung tiberpriift werden: (1) Der Fisch beriicksichtigt das Hindernis wéhrend des Starts
nicht und dreht sich wie unbehinderte Fische zum Auftreffpunkt. Erst wenn er wiahrend des
Schwimmens weitere Informationen iiber die Lage der Hindernisse erhdlt, korrigiert er
seine Schwimmkurve, um das Hindernis zu umschwimmen. Oder (2) beriicksichtigen
Schiitzenfische die Hindernisse bereits wihrend der Startphase und drehen sich nicht zum
Auftreffpunkt, sondern zu einem der beiden Eckpunkte des Hindernisses? Dadurch konnte
der Fisch den direkten Weg um das Hindernis einschlagen und so die zu schwimmende

Strecke minimieren.

Um zwischen beiden Hypothesen zu unterscheiden, wurde eine Definition des Vor-
zeichens vorgenommen: Fehler ec und ep waren beide positiv, wenn der Fisch am Ende des
Starts auf einen Punkt neben dem Hindernis zielte, und beide negativ, wenn die Peilungs-
richtung das Hindernis schnitt. Bei Hypothese 2, bei der der Fisch bereits wéhrend des
Starts die Information des Hindernisses beriicksichtigt, sollte dann der Fehler ec positiv

und sehr klein sein (0 < ec < ep) andernfalls (1) sollten ec und ep negative Werte besitzen
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(ec, ep < 0). Falls beide Hypothesen nicht zutreffen sollten und der Fisch nach dem Start
weder auf den Auftreffpunkt noch auf die Hinderniskante zielt, wiirde sich dies auch be-
merkbar machen, indem weder ec noch ep minimiert ist. Bei der Berechung des Fehlers
wurde zwischen Reaktionen, bei denen der Fisch im weiteren Schwimmverlauf dem Hin-
dernis ausweicht, und Reaktionen, bei denen der Fisch seinen Schwimmverlauf am Hin-

dernis abbricht und somit diesem nicht ausweicht, unterschieden.

Zum Vergleich wurden fiir die unbehinderten Reaktionen der Fehler Ep berechnet,
der sich in seiner Definition an den Fehler ep anlehnt, dessen Vorzeichen sich jedoch an-
ders definiert: Die Werte wurden als positiv betrachtet, wenn der Zielpunkt rechts vom
Auftreffpunkt aus der Sicht des Fisches lag, andernfalls negativ. Um die pradiktive Prizi-
sion der Reaktionen zu bestimmen wurden die Fehler ep und ec der durch ein Hindernis

behinderten Fische mit dem Betrag von |Ep| bzw. -|Ep| verglichen.
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6.3 Ergebnisse

Um die Beute in einer hindernisreichen Umgebung erfolgreich zu fangen, muss der
Schiitzenfisch nicht nur den spateren Auftreffpunkt zu Beginn seiner Reaktion anhand der
Anfangsvariablen der Flugbahn des abgeschossenen Insekts bestimmen, sondern auch
moglichen Hindernissen ausweichen. Da der Fisch aber vor dem Abschuss weder die Flug-
richtung noch die Entfernung zum spiteren Auftreffpunkt kennt, kann er erst nach Erfas-
sung der Anfangsbewegung der Beute und Vorhersage ihres Auftreffpunktes eine mogliche
Behinderung durch ein Hindernis feststellen und darauf reagieren. Welche Mdoglichkeiten
der Fisch hat, auf eine Behinderung zu reagieren, ist in Abb. 6.1 dargestellt. (1) Der Fisch
konnte wie bei den bisherigen Untersuchungen in einer hindernisfreien Umgebung mit
einer ,openloop’-Reaktion starten, die ausschlielich auf die Beutebewegung ausgelegt ist,
sodass er am Ende des Schnellstarts direkt auf den spéteren Auftreffpunkt zielt. Um dem
Hindernis dennoch auszuweichen, muss der Fisch dann spiter wihrend des Schwimmver-
laufes Informationen zur Lage des Hindernisses beriicksichtigen und seine Schwimmbahn
anpassen. (2) Alternativ wére denkbar, dass der Fisch die Information, die vom Hindernis
ausgeht, mit der Information der Beutebewegung kombiniert und einen modifizierten
,openloop’-Start durchfiihrt, der am Ende der Startreaktion nicht auf den spiteren Auf-
treffpunkt, sondern auf die Hinderniskante peilt und den Fisch dadurch bereits zu Beginn
der Reaktion effektiv um das Hindernis leitet. (3) Oder aber der Fisch gibt seine ,open-
loop’-Reaktion ganz auf und reagiert anders als gewohnt, z.B. indem er bei einer Behinde-
rung durch ein stationdres Objekt gar nicht reagiert, oder die gesamte Information erst
wihrend des Schwimmverlaufs wie bei einer ,closedloop’-Reaktion sammelt und beriick-

sichtigt, nachdem er einfach z.B. in Richtung seiner aktuellen Orientierung gestartet ist.

In den folgenden Abschnitten wird gezeigt, dass Schiitzenfische in der Lage sind,
die Information eines im direkten Weg zum Auftreffpunkt stehenden Hindernisses schnell
und ohne zusitzlichen Zeitverlust wahrzunehmen und diese Information bereits wéahrend
der Schnellstarts so umzusetzen, dass der Fisch von Anfang an effizient am Hindernis vor-

bei geleitet wird.
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0] (i) (iii)
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Abb. 6.1 Die verschiedenen Moglichkeiten wie Hindernisse die préadiktiven Starts der Schiitzenfische beein-
flussen konnten. Nach den préadiktiven Starts schwimmen Schiitzenfische in der Regel direkt auf
den spéteren Auftreffpunkt der abgeschossenen Fliege mit einer Geschwindigkeit, die an die zu-
riickzulegende Strecke angepasst ist. Der Auftreffpunkt kann irgendwo innerhalb eines groen Be-
reichs liegen. Um diesen zu bestimmen, muss der Schiitzenfisch sehr schnell die Anfangsvariablen
der Flugbahn des getroffenen Insekts einschdtzen. (A) Drei Moglichkeiten, wie ein Hindernis
(blaue Linie), das den direkten Weg zu dem vom Fisch bestimmten Auftreffpunkt P versperrt,
kann den Start des Fisches (graue Linie: Orientierung vor dem Start, schwarze Linie: Orientierung
nach dem Start; der Kreis stellt den Kopf des Fisches dar, der rote Pfeil deutet die Peilrichtung am
Ende des Starts an) die Anfangsrichtung des pradiktiven Starts beeinflussen konnte: (i) wenn der
pradiktive Start ausschlieBlich auf der Information der Beutebewegung basiert, sollte der Fisch di-
rekt auf den Auftreffpunkt zusteuern und das Hindernis erst spiter wéahrend des tatsdchlichen
Schwimmverlaufs beriicksichtigen (Hypothese 1). (ii) Der Start konnte durch die mit dem Hinder-
nis verbundene Information modifiziert werden, so dass der Fisch dem Hindernis, das den direkten
Kurs auf den spiteren Auftreffpunkt versperrt, effizient ausweichen kann (Hypothese 2). (iii) Die
Anwesenheit der Hindernisse konnte auch dazu fithren, dass der Fisch seinen ,openloop’-Start
ganz aufgibt und die gesamte Information erst wihrend des tatsdchlichen Schwimmverlaufs an-
wendet. In diesem Fall wire die Startrichtung weder durch den spéteren Auftreffpunkt noch durch
die Kanten des Hindernisses festgelegt (Hypothese 3). (B) Der diesen drei hypothetischen Starts
nachfolgende Schwimmverlauf (gepunktete schwarze Linien). Die gewédhlten Beispiele sollen zei-
gen, wie die jeweiligen hypothetischen Startreaktionen am Hindernis vorbeifithren konnten.
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Schiitzenfische antworten trotz zahlreicher Hindernisse mit pradiktiven Starts

Insgesamt konnten 138 Reaktionen ausgewertet werden, bei denen ein Hindernis
den direkten Weg zum Auftreffpunkt versperrte. Dabei wichen in 63 Fillen die Fische dem
Hindernis aus und schwammen anschliefend auf den spéteren Auftreffpunkt der abge-
schossen Fliege zu. Bei 41 Reaktionen wich der Fisch dem Hindernis nicht aus und brach
am Hindernis seine Schwimmbahn ab. In nur 34 Fillen, also in 25 %, erfolgte gar kein
pradiktiver Start. Es ist interessant, dies mit den erfassten Reaktionen zu vergleichen
(n=131), bei denen es zwar Hindernisse im Becken gab, der Fisch in den betreffenden
Féllen aber unbehindert auf den Auftreffpunkt zu schwimmen konnte. In diesem Fall trat in
107 Féllen ein normaler priadiktiver Start auf, der direkt auf den Auftreffpunkt peilte (siche
Kapitel 4 und 5). In 24 Fillen gab es keine Reaktion. Der Anteil an Féllen unter denen die
Beutebewegung keinen pradiktiven Start ausloste ist mit 18 % bei den unbehinderten Re-
aktionen nicht signifikant unterschiedlich von dem Anteil in Situationen bei denen ein
Hindernis beriicksichtigt werden musste (p > 0,05; Chi*-Test). D.h. der Anteil, bei denen
der Fisch nicht mit einem pradiktiven Start auf die abgeschossene Beute reagiert, steigt bei

einer Beeintrichtigung durch ein stationdres Hindernis nicht an.

Die Peilrichtung nach dem Schnellstart

Obwohl Schiitzenfische auch in einer hindernisreichen Umgebung mit einer pradik-
tiven Reaktion auf die abgeschossene Beute reagieren, ist noch nicht geklart, wann der
Fisch die Hindernisinformation beriicksichtigt. Die Anfangspeilung der Fische nach Ab-
schluss des Schnellstarts sollte hieriiber Aufschluss geben und den Zeitraum hierfiir einen-
gen. Wie in Abb. 6.2 dargestellt ist, wurde der Fehler ep und ec fiir alle Reaktionen, bei
denen der Fisch durch ein Hindernis im direkten Weg zum spéteren Auftreffpunkt blo-
ckiert war, berechnet. Diese Fehler spiegeln die jeweiligen minimalen Abweichungen zum
Auftreffpunkt P bzw. zur Hinderniskante C bei der Peilrichtung am Ende des Schnellstarts
wider. Durch eine geschickte Wahl der Vorzeichen (siche Abb. 6.2) kann mit Hilfe dieser
berechneten Fehler geklart werden, ob der Fisch bereits wihrend des Schnellstarts die In-
formation der Hindernisse beriicksichtigt: Denn ist der Fehler ec bei Reaktionen, in denen
der Fisch wihrend des Schwimmverlaufs dem Hindernis ausweicht, positiv und zudem

noch minimiert, berticksichtigt der Fisch die Information bereits wéhrend des Schnellstarts
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und visiert die Hinderniskante an. Sind beide Fehler dagegen negativ, beriicksichtigt der
Fisch die Information des Hindernisses erst wahrend des Schwimmverlaufs und startet wie

in einer hindernisfreien Umgebung in Richtung des Auftreffpunktes.

P

=

Abb. 6.2 Die Definition der Peilfehler anhand derer die Hypothesen getestet wurden, wie Hindernisse den
pradiktiven Start der Schiitzenfische beeinflussen. (A) Auch wenn ein Hindernis den direkten Weg
zum Auftreffpunkt der abgeschossenen Beute versperrt, kann der Schnellstart noch immer direkt
auf den spiteren Auftreffpunkt (P) gerichtet sein. Oder der Schiitzenfisch zielt am Ende des
Schnellstarts auf eine Hinderniskante (C oder C’), um so dem Hindernis effektiv auszuweichen.

Um zu testen, auf welchen Punkt der Fisch nach dem Schnellstart zielt, wurden zwei Fehler, ep

und ec, fiir die entsprechenden Reaktionen berechnet. Die berechneten Fehler stellen den jeweili-
gen Minimalabstand von der Ausgangspeilung zum spéteren Auftreffpunkt P bzw. zur der Hinder-
niskante (C oder C’), die nach dem Start der Peilrichtung am néchsten liegt, dar. (B) Beide Fehler
waren negativ, wenn der Start zwischen die Kanten C und C’ zielte (griin unterlegter Bereich), an-
sonsten waren sie positiv. Das erwartete Muster der Fehler sollte folgendermallen aussehen: Wenn
der Schnellstart trotz der Hindernisse weiterhin auf den spéteren Auftreffpunkt P zielen sollte

(Hypothese 1), sollten beide Fehler, ep und ec, negativ sein. Wenn der Start jedoch auf eine Hin-
derniskante ausgerichtet ist (Hypothese 2), sollten sowohl ep als auch ec positiv und der Fehler ec
messbar kleiner als ep sein. Wenn der Fisch dagegen weder auf P noch auf C peilt, wiirden weder
ep noch ec minimiert.

Schiitzenfische, deren direkter Weg zum spdteren Auftreffpunkt versperrt ist und
die wiahrend des Schwimmverlaufs um das Hindernis herum schwimmen, stellen wiahrend
des Schnellstarts einen Winkel ein, der auf die Hinderniskante peilt. Dies zeigt die Vertei-
lung des Fehlers ec in Abb. 6.3 A, dessen Mittelwert (17,6 = 24,1 mm; Mittelwert = SD,
n = 54) positiv und im Vergleich zu ep (siche Abb. 6.3 B; 54,9 £ 80,4 mm; Mittelwert +
SD, n = 54) minimiert ist. Dadurch kénnen sie fiir den weiteren Schwimmverlauf einen
Weg wihlen, der sie bei Beibehaltung der Schwimmrichtung effizient am Hindernis vorbei

fiihrt und somit den Umweg minimiert.

Dagegen scheinen Schiitzenfische, die dem Hindernis nicht ausweichen und die ih-

ren Schwimmverlauf deswegen am Hindernis abbrechen, einen Winkel einzustellen, der
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6. Das Ausweichen der Schiitzenfische bei Hindernissen

auf den spdteren Auftreffpunkt peilt, als wére das Hindernis nicht vorhanden. Dies zeigen
die Verteilungen der Fehler ep und ec, die in Abb. 6.3 C und D dargestellt und deren Mit-
telwerte negativ sind (ep: -15,0 = 17,3 mm; ec: -17,6 £+ 34,5 mm; Mittelwert £ SD, n =41).

_ A C
0 _n HH Hﬂﬂmﬂ il alllfln n
-200 0 200 -200 0 200
e, der Ausweichreaktionen (mm) e, der abgebrochenen Reaktionen (mm)
] B D

s L

-200 0 200 =200 0 200
. der Ausweichreaktionen (mm) e. der abgebrochenen Reaktionen (mm)

Abb. 6.3 Der die Reaktion des Schiitzenfisches einleitende Schnellstart legt bereits das erfolgreiche Aus-
weichen um das Hindernis fest. Fiir alle Schnellstarts, bei denen ein Hindernis den direkten Weg

zum spiteren Auftreffpunkt versperrte, wurde der Peilfehler ep und ec von der Startrichtung des
Fisches berechnet (in Abb. 6.2 eingefiihrt). Das Muster dieser Fehler kann Aufschluss dariiber ge-
ben, ob der Anfangskurs auf den spateren Auftreffpunkt P, auf die Hinderniskante C oder auf kei-
nen dieser beiden Punkte gerichtet ist. (A, B) Die normierten Histogramme zeigen die Verteilung
der beiden beim Start gemachten Fehler, wenn der spétere Schwimmverlauf den Fisch um das
Hindernis herumfiihrt. (C, D) Die dargestellten Ergebnisse zeigen die beiden beim Start gemach-
ten Fehler, wenn der spitere Schwimmverlauf den Fisch nicht um das Hindernis herumfiihrt und
vor dem Hindernis abgebrochen wird. Auffallig ist hierbei, dass alle Wege nur dann erfolgreich
das Hindernis vermeiden, wenn bereits der Schnellstart auf die Hinderniskante gerichtet ist. Dage-
gen wurden alle anderen Reaktionen, die den Fisch nicht um das Hindernis herum fiihrten, auch
mit einem Schnellstart begonnen, aber diese peilten nicht auf die Hinderniskante C oder einen an-
deren Punkt, sondern direkt auf den Auftreffpunkt P der Fliege, so als ob kein Hindernis existieren
wiirde. Klassenbreite 20 mm und auf 1 normierte Haufigkeit (A - D), n = 54 (A, B) bzw. n = 41
(C, D).
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Die Peilgenauigkeit der pradiktiven Starts

Die Peilrichtung der priadiktiven Starts bei Schiitzenfischen ist, wie in den bisheri-
gen Untersuchungen in hindernisfreier Umgebung bereits gezeigt (siche z.B. Rossel et al.,
2002; Wohl & Schuster, 2006, 2007, Kapitel 4 und 5), sehr priazise auf den Auftreffpunkt
eingestellt. In diesem Abschnitt soll nun gezeigt werden, dass auch in einer hindernisrei-

chen Umgebung diese Peilgenauigkeit beibehalten werden kann.

Betrachtet man Reaktionen, bei denen der direkte Weg zum spiteren Auftreffpunkt
der Beute nicht durch ein Hindernis versperrt ist, so peilt hier der Schnellstart mit hoher
Genauigkeit auf den spiteren Auftreffpunkt. Dies zeigt der Fehler Ep (Abb. 6.4 A), der in
gleicher Weise definiert ist wie ep, wobei sich aber die Vorzeichenwahl unterscheidet:
links neben dem Hindernis ist der Fehler negativ, rechts aus der Sicht des Fisches positiv.
Diese Peilgenauigkeit der unbehinderten Fische (Ep: -3,3 £26,6 mm; Mittelwert + SD;
n=107) ist vergleichbar mit friiheren Untersuchungen (vgl. Rossel et al, 2002; Wohl &
Schuster, 2006, Kapitel 4).

Durch die Peilgenauigkeit der unbehinderten Reaktionen lésst sich auch die Peilge-
nauigkeit der durch ein Hindernis behinderten Fische charakterisieren. Vergleicht man den
Betrag von |Ep| (20,7 £ 17,0 mm; Mittelwert = SD; n = 107) mit dem Fehler ec wird deut-
lich, dass die Fische, die auf die Hinderniskante peilen und wéhrend des Schwimmverlau-
fes dem Hindernis ausweichen, mit einer vergleichbaren Genauigkeit auf den Punkt C aus-
gerichtet sind, wie unbehinderte Reaktionen auf den Auftreffpunkt P (Unterschiede der
Peilgenauigkeiten nicht signifikant: p = 0,164; U-Test). Dies ist auch in Abb. 6.4 B durch
den direkten Vergleich der pradiktiven Peilung bei unbehinderten Reaktionen mit den Da-

ten aus Abb. 6.3 B dargestellt.

Ein interessanter Nebenaspekt ist hierbei, dass die Verteilung des Peilfehlers ec
leicht, aber systematisch von Null abweicht. D.h. die Fische zielen nicht direkt auf die
Hinderniskante, sondern durchschnittlich 17,6 mm neben das Hindernis. Vergleicht man
diese Abweichung mit der mittleren Korperbreite von 18 = 2 mm der Schiitzenfische, fillt
auf, dass beide Werte in der gleichen Grofenordnung liegen und somit gut miteinander
iibereinstimmen. D.h. Fische, die wihrend des Schnellstarts die Information des Hindernis-
ses berticksichtigen, beriicksichtigen bei der Einstellung des Peilwinkels auch ihre eigene

Korperbreite, so dass sie die Richtung wihrend des Schwimmverlaufs nicht mehr korrigie-

-79 -



6. Das Ausweichen der Schiitzenfische bei Hindernissen

ren miissen und somit einen minimalen Umweg um diese Hinderniskante wéhlen. Dieses

Verhalten scheint intuitiv auch sinnvoll, denn wiirden Schiitzenfische direkt auf die Kante

des Hindernisses peilen, miissten die Fische trotzdem darauf achten, Kollisionen mit dem

Hindernis zu vermeiden, und somit dennoch ihre Schwimmrichtung korrigieren.

Die Reaktionen dagegen, die wihrend des Schwimmverlaufs dem Hindernis nicht

ausweichen, peilen nach dem Schnellstart trotz der Blockade auf den spiteren Auftreff-

punkt. Die Genauigkeit ist dabei dhnlich hoch als wenn gar keine Hindernisse vorhanden

sind. Dies zeigt der Vergleich von dem Peilfehler ep mit dem Fehler -|Ep| der unbehinder-

ten Fische (Abb. 6.4 C). Auch hier konnte kein signifikanter Unterschied zwischen den

beiden Verteilungen festgestellt werden (p = 0,990; U-Test).
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Abb. 6.4 Die Notwendigkeit in einer hindernisreichen Umgebung einem Objekt auszuweichen reduziert

nicht zwangsldufig die Peilgenauigkeit der pradiktiven Starts bei Schiitzenfischen. (A) Um zu tes-
ten, ob die Anwesenheit von Hindernissen generell die Genauigkeit der Winkeleinstellung zu Be-
ginn der Reaktion reduziert, wurde der Peilfehler berechnet, den ein Fisch machte, wenn zwar
Hindernisse anwesend waren, jedoch nicht den direkten Weg zum Auftreffpunkt versperrten, und
mit dem bei einer hindernisfreien Umgebung verglichen. Hierfiir wurde der Peilfehler Ep benutzt,
der wie ep von Abb. 6.2 definiert ist, als minimale Abweichung der Ausgangspeilung vom spéte-
ren Auftreffpunkt, aber dessen Vorzeichensetzung wie folgt ist: Ep ist negativ, wenn der Start links
aus der Sicht des Fisches neben den Auftreffpunkt peilte, andernfalls positiv (siche Inset). Der
mittlere Fehler Ep unterschied sich nicht signifikant von Null (p = 0,20; t-Test, n = 107) und die
Standardabweichung ist mit fritheren Ergebnissen bei hindernisfreier Umgebung vergleichbar
(Rossel et al., 2002; Wo6hl & Schuster, 2006). (B, C) Der Betrag von Ep zeigt zusitzlich, dass die
Genauigkeit der Anfangspeilung nicht geringer ist, wenn Hindernisse den direkten Weg zum Auf-
treffpunkt tatsdchlich versperren. (B) Bei den Schnellstarts, die auf die Hinderniskante zielen
(graue Balken, vgl. Abb. 6.3 B, n = 54) und zu einem erfolgreichen Schwimmweg fiihren, ist die
Verteilung des Fehlers ec, bezogen auf die Hinderniskante, statistisch nicht von |Ep| der unbehin-
derten Reaktionen (rote Balken) verschieden (p = 0,164; U-Test). (C) In jenen Schnellstarts, die
direkt auf den Auftreffpunkt trotz einer Blockierung durch ein Hindernis zielen, ist die Verteilung
des Peilfehlers ep (graue Balken, vgl. Abb. 6.3 C, n = 41) von -|Ep| der unbehinderten Reaktionen
(rote Balken) nicht signifikant unterschiedlich (p = 0,990, U-Test). (A-C) Klassenbreite 20 mm,
Histogramme jeweils auf 1 normiert.

- 80 -



6.3 Ergebnisse

Die anféngliche Peilrichtung wird bis zum Erreichen des Hindernisses beibehalten

Durch die Wahl einer geeigneten Peilrichtung bereits beim Start wére der Fisch in
der Lage, einem Hindernis effektiv auszuweichen. Dabei wiirde er die Richtung bis zum
Erreichen des Hindernisses beibehalten. In allen untersuchten Reaktionen, bei denen der
Fisch dem Hindernis wahrend des Schwimmverlaufs auswich, traf dies tatsdchlich zu, wie

auch in dem ausgewdhlten Bespiel in Abb. 6.5.

10 cm
—

Abb. 6.5 Eine typische Schwimmbahn in Aufsicht von einem Schiitzenfisch, der einem Hindernis (blaue
Linien) ausweicht, das im direkten Weg zum Auftreffpunkt steht. Die Orientierung des Fisches
(vorderer Teil des Fischkorpers, der schwarze Kreis stellt den Kopf des Fisches dar) ist alle 20 ms
dargestellt. Drei Zeitmarken (1 - 3) sind abgebildet: Unmittelbar nach dem Schnellstart (Zeitpunkt
1) steuert der Fisch direkt auf die Hinderniskante zu. Der Fisch hilt seine urspriingliche Schwimm-
richtung solange bei, bis er eine zweite Drehung auf der Hohe des Hindernisses einleitet (Zeit-
punkt 2). Diese zweite Drehung ist viel langsamer als der Schnellstart zu Beginn der Reaktion,
richtet den Fisch allerdings prazise auf den Auftreffpunkt aus (Zeitpunkt 3). Die gestrichelte Linie
zeigt den horizontalen Flugweg der getroffenen Fliege zum spiteren Auftreffpunkt P zusammen
mit den 3 Zeitmarken.

Wie man an diesem typischen Schwimmverlauf in Aufsicht (Abb.6.5) sehen kann,
wird der eingestellte Winkel genau beibehalten und der Fisch schwimmt geradlinig auf die
Hinderniskante zu. Kurz bevor der Fisch das Hindernis schlief3lich erreicht, leitet er eine
zweite Drehung ein. Durch diese zweite Richtungsdnderung richtet sich der Fisch auf den
Auftreffpunkt aus. Diese zweite Drehung ist in ihrer Ausfiihrung nicht mit dem
Schnellstart zu Beginn der Reaktion vergleichbar und dauert wesentlich ldnger. Ohne sicht-
lich abzubremsen schwimmt der Fisch in dem gezeigten Beispiel anschlieBend geradlinig
auf sein neues Ziel zu. Die Beibehaltung der Richtung bis zur zweiten Richtungsénderung
ist bei einer solchen Reaktion in ihrer Prizision vergleichbar mit Reaktionen fritherer Un-

tersuchungen, bei denen keine Hindernisse im Versuchaufbau integriert waren und die nur
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sehr geringe Winkeldnderungen aufwiesen (sieche Kapitel 4, Wohl & Schuster, 2006). Wie
man auBlerdem an diesem Beispiel sehen kann, wird vom Fisch nicht zwangslaufig diejeni-

ge Hinderniskante gewéhlt, die den kiirzesten Umwegkurs ermoglicht.

Die Genauigkeit mit der Schiitzenfische die relativen Entfernungen von Hindernissen zum
spateren Auftreffpunkt der Beute einschatzen kénnen

Wie genau schitzen Schiitzenfische die Entfernung ein? Bereits in fritheren Arbei-
ten konnte gezeigt werden, dass Schiitzenfische in der Lage sind, tatsdchliche wie auch
durch die Zielpradiktion vorhergesagte Entfernungen abzuschitzen. Um z.B. eine Beute in
einiger Entfernung oberhalb der Wasseroberfldche abzuschieBen, muss der Wasserstrahl
sehr prazise gezielt werden. Dafiir muss der Fisch die Position des Insektes sehr genau
kennen (vgl. Schuster et al., 2004, 2006). Auch der spétere Auftreffpunkt wird anhand der
Anfangsvariablen der Flugbahn eingeschétzt (vgl. Kapitel 4 oder Wohl & Schuster, 2006).
Diese Entfernung nutzt der Fisch schlieBlich fiir die Einstellung seiner Startgeschwindig-

keit, um moglichst zeitgleich mit der Beute am spéteren Auftreffpunkt anzukommen.

Auch fiir eine erfolgreiche Reaktion in einer hindernisreichen Umgebung ist es sehr
wichtig Entfernungen schnell und richtig einzuschétzen. Um erfolgreich die Beute zu er-
reichen, muss der Fisch in der Lage sein, die Entfernung zum Hindernis und die genaue
Lage des spiteren Auftreffpunktes richtig abzuschitzen und miteinander zu vergleichen.
Erst dann kann der Fisch einen Schnellstart wéhlen, der den erfolgreichen Drehwinkel und
die richtige Startgeschwindigkeit hat. Uberschiitzt der Fisch beispielsweise die Entfernung
zum Hindernis bzw. unterschitzt die Distanz zum Auftreffpunkt, geht er also filschlicher-
weise davon aus, dass der spitere Auftreffpunkt vor dem Hindernis liegt, so sieht er seinen
Kurs félschlich als unbehindert an und schldgt einen direkten Weg zum Ziel ein (Abb.
6.6 A). Wie prézise der Fisch in einer hindernisreichen Situation die Entfernungen zum
Hindernis bzw. zum spéteren Auftreffpunkt einschétzen kann, zeigt Abb. 6.6. Diese Abbil-
dung stellt das Ausweichverhalten des Fisches, abhidngig von der Distanz zwischen Hin-
dernis und spéteren Auftreffpunkt, dar. Liegt der spdtere Auftreffpunkt direkt hinter dem
Hindernis, ist die Fehlerquote (siche Abb. 6.6 C) ziemlich hoch, und es gibt viele Reaktio-
nen, die, statt auf die Hinderniskante zu zielen, auf den spéteren Auftreffpunkt peilen. Die-

ser Irrtum wird auch wéhrend des Schwimmverlaufes vom Fisch nicht korrigiert. Je groB3er
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dagegen der Abstand zwischen dem Hindernis und dem spéteren Auftreffpunkt ist, um so

eher schitzen die Fische die Situation richtig ein und die Fehlerquote sinkt schnell ab

(Abb. 6.6).
A p: 200--0 .
P, s
P’ "
ks
? =100
L]
(&9
@t&gj; Ausweichen?
Oder nicht? 5 .
0 100 200 300 400 0 100 200 300

A (mm) A (mm)

Abb. 6.6 Die Fahigkeit des Schiitzenfisches seinen pradiktiven Start, abhingig von der Entfernung zwischen

Hindernis und Auftreffpunkt, korrekt an die Beutebewegung und die Hindernisse anzupassen.
(A) Die Einschitzung des Fisches, wo die genaue Position des Auftreffpunktes relativ zum Hin-
dernis liegt, beeinflusst das Startverhalten des Schiitzenfisches. Je nachdem wie grof3 die Genauig-
keit ist, mit der der Fisch diese Entfernungen abschitzen und miteinander vergleichen kann, beein-
flusst diese das erfolgreiche Ausweichverhalten. Der griin unterlegte Bereich stellt den Unsicher-
heitsbereich des Fisches dar, in dem gehéduft Fehlentscheidungen auftreten. (B) Die Haufigkeits-
verteilung der Ausweichreaktionen (blau; n = 61) bzw. der fehlgeschlagenen Reaktionen (rot;
n=41), bei denen der Fisch den Schwimmweg am Hindernis abgebrochen hat, in Abhéngigkeit
der Strecke A zwischen Hindernis und Auftreffpunkt. Das Inset zeigt wie sich die Strecke A, aus
der Differenz der Entfernung zum Auftreffpunkt und der Distanz zum Hindernis zusammensetzt.
Die Verteilungen unterscheiden sich signifikant voneinander (p < 0,0001, U-Test, Klassenbreite 20
mm). (C) Der Fehlerindex des Fisches abhéingig von der Strecke A. Die Entfernung wurde in
20 mm-Klassen eingeteilt und der Fehlerindex fiir jede Klasse als 100 * (np / nc) berechnet

(np: Anzahl der Starts, die trotz Hindernis auf den Auftreffpunkt P zielen; nc: Anzahl, bei denen
die Starts auf die Hinderniskante C peilen). Ein Index wurde nur fiir die Klassen mit mindestens 2
Reaktionen berechnet. (B, C) Die Verteilungen zeigen, dass besonders bei kleinen Strecken zwi-
schen Hindernis und Auftreffpunkt eine hohe Fehleinschédtzung von Seiten des Fisches existiert.
Diese sinkt jedoch mit zunehmender Strecke A rasch ab (lineare Regression in C: R? = 0,654;
p <0,0026; n=11).
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Die Geschwindigkeit ist trotz Hindernis an die Entfernung zum spéateren Auftreffpunkt an-
gepasst

Wie Kapitel 4 bereits gezeigt hat (siche auch Wohl & Schuster, 2006), passt der

Schiitzenfisch seine Startgeschwindigkeit in einer hindernisfreien Umgebung an die Ent-
fernung zum Auftreffpunkt an. Dadurch erreicht der Schiitzenfisch den Auftreffpunkt der
Beute nahezu zeitgleich mit dem abgeschossenen Insekt und minimiert den notwendigen

Energieverbrauch.

Auch in einer an Hindernissen reichen Umgebung wihlen Schiitzenfische, die un-
behindert den Auftreffpunkt erreichen konnen, eine Startgeschwindigkeit, die an die Ent-
fernung zum spéteren Auftreffpunkt angepasst ist. Dies ist in Abb. 6.7 A dargestellt. Um
eine hohe Motivation zum Erreichen des Auftreffpunktes voraussetzten zu konnen, wurden
hierfiir ausschlieBlich Reaktionen betrachtet, bei denen der Fisch den Auftreffpunkt als
erstes erreichte und die abgeschossene Beute erfolgreich fing. Die positive lineare Korrela-
tion zwischen Entfernung zum Auftreffpunkt und der Startgeschwindigkeit ist bei den in
Abb. 6.7 A gezeigten unbehinderten Reaktionen hoch signifikant (R2 =0,22; p < 0,0001;
n = 85) und vergleichbar mit der entsprechenden Korrelation, die in Kapitel 4 beschrieben

wurde (vgl. Wohl und Schuster, 2006).

Aber wie verhalten sich Schiitzenfische, die einem Hindernis wihrend des
Schwimmverlaufes ausweichen miissen? Passen sie ihre Startgeschwindigkeit an die Ent-
fernung zur Hinderniskante an, auf die sie ja am Ende des Schnellstarts peilen? Oder stel-
len sie ihre Startgeschwindigkeit auf die Entfernung zum Auftreffpunkt ein oder gar auf
die tatsdchliche minimale Schwimmstrecke? Der Vergleich der Entfernungen mit der
Startgeschwindigkeit soll hierliber Aufschluss geben. Auch hier war es wichtig, eine hohe
Motivation zum Ereichen des Auftreffpunktes sicherzustellen. Deshalb wurden wieder nur
Reaktionen betrachtet, in denen die Schiitzenfische dem im direkten Weg stehenden Hin-
dernis erfolgreich auswichen und schlieBlich den Auftreffpunkt der abgeschossenen Beute
als erstes erreichten (n=17). Wie Abb. 6.7 B zeigt, gibt es bei diesen Reaktionen keine
Korrelation der Startgeschwindigkeit mit der Entfernung zur Hinderniskante. Obwohl die
Fische hier nach dem Schnellstart auf die Kante des Hindernisses peilen, richten sie ihre
Startgeschwindigkeit nicht an diese Entfernung zur Hinderniskante aus. Vergleicht man
jedoch die Entfernung zum Auftreffpunkt mit der Startgeschwindigkeit (Abb. 6.7 C), zeigt

sich, dass erfolgreiche Schiitzenfische, die einem Hindernis ausweichen und den Auftreft-
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punkt als erstes erreichen, ihre Startgeschwindigkeit an die Entfernung zum Auftreffpunkt
anpassen. Diese Korrelation ist trotz des geringen Stichprobenumfangs hoch signifikant
(R2 =0,41; p=0,0054; n = 17), und vergleichbar mit der Korrelation, die bei den erfolgrei-
chen, unbehinderten Reaktionen gefunden wurde (siche Abb. 6.7 A). Da die minimale
Schwimmstrecke um das Hindernis bei den ausgewéhlten Reaktionen nur geringfiigig von
der direkten Entfernung zum spéteren Auftreffpunkt abwich, bestand im Rahmen der vor-
liegenden Arbeit keine Moglichkeit zu entscheiden, ob die Schiitzenfische ihre Startge-
schwindigkeit entsprechend der Luftlinienentfernung bemessen oder aber entsprechend der

tatsdchlich zuriickzulegenden Umwegstrecke.
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Abb. 6.7 Schiitzenfische begegnen Hindernissen indem sie Drehrichtung und Geschwindigkeit ihrer
Schnellstarts auf zwei verschiedene Bezugspunkte anpassen. Wéhrend der Drehwinkel durch die
Hinderniskante festgelegt wird, wird die Startgeschwindigkeit durch die Entfernung zum spéteren
Auftreffpunkt eingestellt. (A) Sogar in einer hindernisreichen Umgebung passen Schiitzenfische
ihre Startgeschwindigkeit an die Entfernung zum spateren Auftreffpunkt an. Unbehinderte Fische,
die im Schwimmverlauf erfolgreich die Beute fangen, starteten mit einer Geschwindigkeit, die an
die Entfernung zum spiteren Auftreffpunkt angepasst ist (lineare Regression R? = 0,22;
p <0,0001; n = 85; Startgeschwindigkeit durch die ersten 20 ms nach dem Schnellstart festgelegt),
so wie es bereits in Kapitel 4 und 5 fiir eine hindernisfreie Umgebung gezeigt wurde (Wo6hl &
Schuster, 2006, 2007). (B, C) Wenn ein Hindernis den direkten Weg zum Auftreffpunkt blockiert,
zielt ein erfolgreicher Schnellstart auf die Hinderniskante (siche Abb. 6.3). Deshalb liegt die Ver-
mutung nahe, dass auch die Geschwindigkeit auf die Entfernung zu diesem Punkt eingestellt wird.
Dies traf allerdings bei diesen Reaktionen im Bezug zur Hinderniskante nicht zu (B: R? = 0,09;
p=0,23, n = 17). Stattdessen passen sie ihre Startgeschwindigkeit an die Entfernung zum Auf-

treffpunkt an (C: R? = 0,41; p = 0,0054; n = 17), genauso wie unbehinderte Reaktionen (A). Um
eine hohe Motivation voraussetzen zu konnen, wurden fiir diese Analyse nur Reaktionen ausge-
wihlt, bei denen die Fische tatsdchlich die Beute am Auftreffpunkt erfolgreich fingen.
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Durch ein Hindernis behinderte Fische reagieren genauso schnell

Wann nehmen Schiitzenfische die Information der Hindernisse war? Wie bereits in
den vorherigen Abschnitten erldutert, konnen Schiitzenfische die Information, die von dem
im direkten Weg zum Auftreffpunkt stehenden Hindernis ausgeht, erst nach Abschuss der
Beute beriicksichtigen. Der Grund hierfiir ist, dass die Flugbahn des Insekts und damit
auch der Auftreffpunkt erst nach dessen Abschuss bestimmt werden kann. Da eine mogli-
che Behinderung jedoch von der relativen Position des Auftreffpunkts abhdngt, ist die Be-
rliicksichtigung dieser Behinderung frithestens nach Abschuss des Insekts moglich. Den-
noch reagierten die Fische interessanterweise bereits wihrend ihres schnellen pradiktiven
Starts auf die Blockade und peilten unter den in Abb. 6.6 erlduterten Umsténden nicht auf
den Auftreffpunkt sondern auf die Hinderniskante. Das bedeutet, dass fiir diese angepass-
ten Reaktionen den Fischen lediglich die Zeit zwischen Abschuss des Insekts und Ende des
Schnellstarts zur Verfiigung gestanden haben kann, um die notwendige Information wahr-
zunehmen und umzusetzen. Aber wie zeitintensiv ist die Wahrnehmung der zusédtzlichen
Information, die von integrierten Hindernissen ausgeht, tatsichlich fiir den Fisch? Dies soll
ein Vergleich der Reaktionszeiten, der Zeit zwischen Abschuss der Beute und dem Beginn
der Fischreaktion, zeigen. Wéhrend dieses Zeitintervalls werden, so haben frithere Arbei-
ten bereits gezeigt, die Anfangsvariablen der Flugbahn wahrgenommen (z.B. Rossel et al.,

2002).

Um dies zu kldren wurden die Reaktionszeiten in drei verschiedenen Situationen,
die an dem gleichen Fischschwarm erfasst wurden, miteinander verglichen (siche Abb.
6.8 A): (1) Reaktionszeiten der préddiktiven Starts in einer hindernisfreien Umgebung,
(i1) Reaktionszeiten von pridiktiven Starts, die trotz integrierter Hindernisse unbehindert
zum Auftreffpunkt gelangen konnten und (iii) Reaktionszeiten von priadiktiven Starts, die
auf dem Weg zum Auftreffpunkt einem Hindernis ausweichen mussten. Wie aus Abb.
6.8 A deutlich hervorgeht, nimmt die Reaktionszeit weder bei Zunahme der Komplexitit
der Umgebung zu (i - ii), noch durch eine vorhandene Blockade durch ein Hindernis (ii -
iii). Es ergaben sich keinerlei signifikante Unterschiede in den Verteilungen (p = 0,260;
ni = 76; nij = 107; nii = 104; ANOVA on Ranks).

Die Gesamtdauer der Schnellstarts, wie sie auch in Kapitel 5 (Wohl & Schuster,
2007) definiert ist, ldsst sich bei den Reaktionen eindeutig abgrenzen und vergleichen. In-

nerhalb dieses Zeitraums stellt der Schitzenfisch sowohl den Drehwinkel als auch die
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Startgeschwindigkeit ein, die an die jeweilige pradiktive Reaktion angepasst sind. Da der
Fisch, wie in den vorherigen Abschnitten gezeigt, bei einer Blockierung durch ein Hinder-
nis auch den Drehwinkel und die Startgeschwindigkeit an die entsprechende Situation an-
passt, wurde die Gesamtdauer der Schnellstarts in den drei verschiedenen Situationen mit-
einander verglichen. Zwar ist bisher unbekannt, dass der Schiitzenfisch wiahrend der Aus-
fiihrung des Schnellstarts visuelle Information wahrnehmen und verarbeiten kann, jedoch
ist es nicht von vornherein von der Hand zu weisen. Die fiir die Ausfithrung der Starts be-
notigte Zeit zeigte jedoch bei den Fischen in den drei verschiedenen Situationen (i - iii)
keine signifikanten Unterschiede (Abb. 6.8 B; p = 0,419; n; = 76; n; = 107; ny; = 104;
ANOVA on Ranks).

Sowohl die Reaktionszeiten als auch die Dauer der pridiktiven Schnellstarts waren
nicht langer, wenn Hindernisse bei der Jagd vorhanden waren und wenn die Schiitzenfi-
sche diesen tatsdchlich mit einem angepassten Schnellstart ausweichen mussten. Die In-
formation die von den Hindernissen ausgeht und von den Schiitzenfischen zusétzlich zu
der Information der Flugbahn des getroffenen Insekts wahrgenommen und ausgewertet
werden muss, scheint demnach entweder keine weitere Zeit in Anspruch zu nehmen oder
aber der Schiitzenfisch hat mdglicherweise diese Information gespeichert und gleicht die
Flugbahn mit dieser ab. Weitere Versuche, die im folgenden Abschnitt dargestellt werden,

sollten dariiber Aufschluss geben.
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Abb. 6.8 Die Anpassung der Schnellstarts an die Hindernisse verursacht weder einen Anstieg in der Reakti-
onszeit (A) noch in deren Dauer (B). Die Box-Wisker-Plots A, B zeigen die Verteilungen der Re-
aktionszeit und der Dauer der Schnellstarts unter drei verschiedenen Bedingungen: (i) in einer hin-
dernisreichen Umgebung, (ii) wenn Hindernisse zwar anwesend sind, jedoch den Fisch in seinem
direkten Weg zum spiteren Auftreffpunkt nicht behindert, und (iii) wenn ein Hindernis den direk-
ten Schwimmweg blockiert. (A) Die Reaktionszeit unterschied sich nicht zwischen den drei ver-
schiedenen Situationen (p = 0,260; n; = 76; n;; = 107; n;j;; = 104; ANOVA on Ranks). Weder die
Anwesenheit der Hindernisse in dem Jagdgebiet noch die Notwendigkeit, den Schnellstart an die
Position eines Hindernisses anzupassen, verschiebt die Reaktionszeit des Fisches. (B) Das gleiche
gilt auch fiir die Gesamtdauer der pradiktiven Starts: Es bestehen keine signifikanten Unterschiede
zwischen i - iii (p = 0,419; n; = 76; n;; = 107; njj; = 104; ANOVA on Ranks). Die Maxima und Mi-
nima sind durch ein ,x’ markiert (A: min; = 44 ms, min;j; = 46 ms, min;;; = 34 ms; max; = 240 ms,
max;; = 214 ms, max;j; = 202 ms; B: min; = 30 ms, min;; = 26 ms, min;j; = 26 ms; max; = 146 ms,
max;; = 138 ms, max;i; = 114 ms).

Nutzen Schiitzenfische die zeitliche Stabilitdt der Hindernisse?

Bendtigen Schiitzenfische eine zeitliche Stabilitdt der Hindernisse, z.B. um generel-
le Information {iber Lage und Orientierung der Hindernisse zu lernen und diese Informati-
on bei pradiktiven Starts anzuwenden. Vielleicht konnten sie so wertvolle Zeit fiir die Er-
fassung der Hindernisinformation unmittelbar bei ihrem Schnellstart einsparen? Wiirden
Schiitzenfische beispielsweise eine Art ,kognitive Karte’ von der Lage der Hindernisse
anlegen, wiirde es nach Abschuss der Beute ausreichen, die aktuell erfassten Ausgangsva-

riablen der Flugkurve mit der abgespeicherten Information zu vergleichen.

Um den Effekt einer zeitlichen Stabilitidt der Hindernisse zu testen, wurden die
Hindernisse in einer zweiten Versuchsreihe jeweils kurz vor Abschuss der Beute, entweder
in einem Zeitintervall von 5 - 10 min (jj) oder weniger als 30 s (jjj), gedreht, so dass sie

eine neue Position und Orientierung aufwiesen. Die Reaktionszeit der reagierenden Fische
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wurde gemessen und mit den Werten bei unverdnderten Hindernissen (j: > 1 h Stabilitit,
Daten aus Abb. 6.8 A) verglichen. Dieser Vergleich, der auch in Abb. 6.9 dargestellt ist,
zeigte eine deutliche Zunahme der Reaktionszeit in den drei verschiedenen Situationen.
Der Unterschied in der Reaktionszeit zwischen der Situation (j) und (jjj) war sogar signifi-
kant (p < 0,05; ANOVA on Ranks), und ist in Abb. 6.9 mit einem Sternchen gekennzeich-
net. Jedoch konnte kein signifikanter Unterschied zwischen (j) und (jj) bzw. zwischen (jj)
und (jjj) nachgewiesen werden (p > 0,05; ANOVA on Ranks). Da die Drehung der Hinder-
nisse vor Abschuss der Beute eine erhebliche Stérung beim Jagdverhalten der Schiitzenfi-
sche darstellte, konnte diese auch einen Einfluss auf die gemessenen Reaktionszeiten dar-
stellen. Denn nicht nur die Reaktionszeit dnderte sich bei diesen Versuchen, auch der An-

teil an nicht reagierenden Fischen stieg unabhingig von einer Behinderung leicht an.

300
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Abb. 6.9 Pradiktive Starts bendtigen fiir eine erfolgreiche Reaktion keine zeitliche Stabilitdt der Hindernis-
se. Die Verteilung der Reaktionszeiten zwischen Beginn der Beutebewegung und dem Beginn des
pradiktiven Starts, wenn die Hindernisse ihre Position und Orientierung fiir ein unterschiedlich
langes Zeitintervall beibehalten. Wenn eine Reaktion auf eine fallende Beute ausgelost wird, wa-
ren die Hindernisse entweder (j) fiir mehr als eine Stunde in ihrer aktuellen Position, (jj) fiir voran-
gehende 5 bis 10 min oder (jjj) fiir weniger als 30 s unveréndert. Sogar wenn die Position der Hin-
dernisse fiir weniger als 30 s nicht verdndert wurde, war der Fisch in der Lage, trotzdem noch ei-
nen genau gezielten Schnellstart mit einer minimalen Reaktionszeit auszufiihren. Die Reaktions-
zeiten stiegen jedoch leicht an, wenn die Zeit der Positionsverdnderung der Hindernisse abnahm.
Jedoch ist der Stichprobenumfang relativ gering und weitere Storfaktoren konnten fiir die Zunah-
me zusétzlich verantwortlich sein. (j:n = 211, jj: n = 38; jjj: n = 36). Die Maxima und Minima sind
durch ein ,x’ markiert (A: min; = 34 ms, minj = 52 ms, minj; = 38 ms; max; = 214 ms,
max;; = 238 ms, maxjj; = 250 ms).
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Ein {liberraschendes Ergebnis ergab sich bei der minimalen Reaktionszeit der Fische
in den drei verschiedenen Situationen. Vergleicht man die Zeit, die die Fische mindestens
bendtigen, um die notige Information nach Abschuss der Beute zu erfassen und in einen
Schnellstart umzusetzen, fallt auf, dass diese in den drei Situationen vergleichbar klein ist.
Die minimale Reaktionszeit in diesen Versuchen lag im Bereich von 34 - 52 ms und ist in
Abb. 6.9 durch einen kleinen Strich (—) in den entsprechenden Farben dargestellt. Dieses
Ergebnis ldsst trotz des geringen Stichprobenumfangs (j: n = 211; jj: n = 38; jjj: n = 36)
darauf schlielen, dass die Fische nicht zwangsldufig ldngerfristig gespeicherte Information
iiber die Umgebung bendtigen, sondern auch in einer stetig verdnderbaren Umgebung mit
einer gleich bleibend kurzen Reaktionszeit zum Auftreffpunkt starten konnen. Nutzen
Schiitzenfische dennoch im Vorfeld erfasste Informationen tliber die Umgebung, scheinen

sie diese regelméBig in kurzen Abstidnden zu aktualisieren.
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6.4 Diskussion

Hindernissen ausweichen zu konnen ist eine grundlegende Eigenschaft eines zielge-
richteten bewegten Systems. In jedem Medium, ob auf dem Land, im Wasser oder in der
Luft wurden hierfiir Strategien entwickelt. Diese sind einerseits an die Komplexitit der
Umgebung, andererseits an die Sinneswahrnehmung und an den Zweck der Bewegung
angepasst. Beispielsweise konnen viele fliegende Flederméduse mit Hilfe ihrer Echoortung
selbst in einer komplexen und hindernisreichen Umgebung erfolgreich jagen. Das Risiko
mit einem Hindernis zu kollidieren ist dabei relativ hoch. Dieses verringern sie allerdings,
indem eine komplizierte Verrechnung der Information aus den Echos den Flederméusen
ein dreidimensionales Abbild der Umgebung liefert. Durch diese Feedbackreaktion sind
Flederméuse trotz hoher Geschwindigkeiten und einer geringen Entfernung zu einer Struk-
tur in der Lage, Kollisionen zu vermeiden. Wie aufwendig diese Verrechnung ist, be-
schreiben z.B. Holderied et al. (2006) sehr eindrucksvoll. Das Beispiel der Fledermaus
zeigt jedoch nicht nur, dass meist eine enorme Verrechnung von Information notwendig
ist, um Hindernissen rechtzeitig auszuweichen, sondern es illustriert auch, dass Hindernis-
vermeidung bei den meisten Bewegungsablaufen durch eine ,closedloop’-Reaktion gesteu-
ert ist. Viele andere Untersuchungen zeigen diese Kollisionsvermeidung und das Hinder-
nisausweichverhalten an unterschiedlich Systemen in dhnlich eindrucksvoller Weise: hier
wire z.B. der Flug von Insekten, wie Heuschrecken (Robertson & Johnson, 1993) oder
Drosophila (Tammero & Dickinson, 2002) zu nennen, oder der Bewegungsablauf beim
Laufen von Menschen oder Katzen (z.B. McFadyen et al., 1999; Den Otter et al., 2005;
Weerdesteyn et al., 2004). All diese genannten Beispiele beziehen sich jedoch auf eine
kontinuierliche Bewegung, bei dem Hindernisse plotzlich auftreten und diesen ausgewi-
chen werden muss. Aber sind diese Feedback-Reaktionen mit dem Jagdverhalten des

Schiitzenfisches in einer hindernisreichen Umgebung vergleichbar?

Die in diesem Kapitel dargestellten Ergebnisse zeigen deutlich, dass Schiitzenfische
auch in einer hindernisreichen Umgebung sehr schnell auf eine abgeschossene Beute rea-
gieren, indem sie bei einer Behinderung durch ein Hindernis diesem ausweichen und zum
spateren Auftreffpunkt schwimmen. Dabei handelt es sich jedoch nicht um eine kontinuier-
liche Schwimmbewegung, bei der Hindernisse plotzlich auftreten. Stattdessen konnten
Schiitzenfische im Vorfeld die Positionen der Hindernisse erlernen oder eine an die Situa-

tion angepasste Reaktion planen bevor sie eine Reaktion ausfiihren. Dieses Verhalten ist
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deshalb wohl am Besten mit einer Greifbewegung des Menschen vergleichbar, bei der er in
seiner zielgerichteten Bewegung durch ein Hindernis blockiert ist (vgl. Abend et al. 1982;
Dean & Briiwer, 1994; Tresilian, 1998). Die Jagdstrategie des Schiitzenfisches sollte des-
halb in einer hindernisreichen Umgebung vergleichbar aufwendig in der neuronalen Ver-

rechnung sein wie die bereits genannten Beispiele.

Bei der vom Schiitzfisch entwickelten Jagdstrategie ist es von grofer Wichtigkeit
moglichst schnell an dem entsprechenden Auftreffpunkt der abgeschossenen Beute anzu-
kommen. Hierflir sind verschiedene Parameter fiir den Erfolg von grofer Bedeutung: Die
Zeit, die Distanz, die Geschwindigkeit und die Prizision. Diese Parameter scheinen jedoch
gerade mit der Hindernisvermeidung nicht vereinbar zu sein, denn das Ausweichen von
Hindernissen bringt immer einen Umweg und somit eine ldngere Schwimmstrecke fiir den
Fisch mit sich. Auch wird hdufig die Geschwindigkeit in Hindernisausweichreaktionen
beeinflusst, indem sie reduziert oder aber die Genauigkeit der Reaktion herabgesetzt wird
(Tresilian, 1998). Beides flihrt meist zu einem Zeitverlust. Dieser kann zusédtzlich z.B.
durch eine aufwendigere Verrechnung der Hindernisinformation ansteigen. Die beim
Schiitzenfisch erarbeiteten Ergebnisse zeigen jedoch, dass diese Parameter — also
Schwimmstrecke, Geschwindigkeit, Zeitverlust und Prizision — auch in einer hindernisrei-
chen Umgebung optimal an die Jagdstrategie des Schiitzenfisches angepasst sind. Dass der
Fisch durch die Beriicksichtigung der Hindernisse in seiner Geschwindigkeit und Genauig-
keit nur wenig beeinflusst wird und wie er das Problem der Hindernisvermeidung 16st, sol-

len die folgenden Abschnitte zeigen.

Schiitzenfische minimieren den Umweq um das Hindernis

Die Ergebnisse der berechneten Peilfehler am Ende des Schnellstarts aus Abb. 6.3
zeigen, dass Schiitzenfische in der Lage sind, bereits vor dem Schnellstart die gesamte
notwendige Information iiber die Flugbahn des getroffenen Insektes und der hindernisrei-
chen Umgebung zu erfassen, zu analysieren und miteinander zu kombinieren. Durch Bei-
behaltung dieser Richtung bis zum Erreichen des Hindernisses ist der Fisch in der Lage

seinen Umweg um das Objekt zu minimieren.

Die Entfernung zum Auftreffpunkt ist fiir das erfolgreiche Erreichen der Beute ent-

scheidend: einerseits muss der Auftreffpunkt in einer Entfernung liegen, die vom Schiit-
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zenfisch mit einem angemessenen Geschwindigkeitsprogramm erreichbar ist, so dass der
Schiitzenfisch den Auftreffpunkt anndhernd zeitgleich mit der Beute erreicht. Ist die Ent-
fernung zum Auftreffpunkt andererseits zu grofl oder verbleibt dem Fisch zu wenig Zeit,
kann er trotz maximaler Geschwindigkeit den Auftreffpunkt erst ,lange* nach dem Auf-
prallen der Beute erreichen. In diesem Fall steigt die Wahrscheinlichkeit, dass Schwarm-
mitglieder oder andere Oberflidchenfische die Beute vorher fangen, stark an. Hierbei spie-
len wenige Millisekunden bereits eine entscheidende Rolle. Das haben unter anderem die

Versuche aus Kapitel 4 gezeigt (siche auch Wo6hl & Schuster, 2006).

Weiterhin konnte an zusitzlichen Versuchen mit Schiitzenfischen gezeigt werden,
dass der Erfolg der Fische von der Entfernung zum Auftreffpunkt abhidngig ist. Denn die
Individuen, die sich ndher am Auftreffpunkt befinden als andere Schwarmmitglieder, sind
in der Regel erfolgreicher (Daten sieche Anhang). Ein zusétzlicher Umweg z.B. durch eine
Behinderung bei einem Hindernis verlangert also nicht nur die Schwimmstrecke, sondern

schmailert demzufolge auch den Erfolg.

Welcher Vorteil verbirgt sich also hinter der Strategie, wenn der Fisch am Ende des
Schnellstarts auf die Hinderniskante peilt? Dies ist intuitiv durch die drei moglichen Hypo-
thesen, die in Abb. 6.1 dargestellt sind, klar erkennbar: Erfasst der Schiitzenfisch bereits zu
Beginn seiner Reaktion die gesamte notwendige Information, die er zum Erreichen des
Auftreffpunktes bendtigt, und dreht sich in Richtung der Hinderniskante statt zum Auf-
treffpunkt, kann er den optimalen Weg wihlen, also die kiirzeste und zugleich schnellste
Strecke zu seinem Ziel. Diese Strategie der Wegoptimierung findet man beispielsweise
auch bei Hunden: Pennings (2003) berichtete von seinem Hund, der nach einem ausgiebi-
gen Training bei einer komplexen Aufgabe die optimale Wegstrecke wihlte, um sein Ziel
in der kiirzesten Zeit zu erreichen. Auch konnte gezeigt werden, dass Menschen bei einer
Greifbewegung so nah wie moglich die Hand an dem Objekt vorbeifiihren. Dies gelingt
jedoch nur mit groflter Aufmerksamkeit und mit einer Reduktion der Geschwindigkeit
(Tresilian, 1998). Diese inverse Beziehung zwischen Geschwindigkeit und Genauigkeit der
Bewegungskoordination konnte auch Dean & Briiwer (1994) bei dhnlichen Versuchen zei-
gen. Doch wie verhilt es sich bei der Jagd des Schiitzenfisches, der in einer hindernisrei-
chen Umgebung den Hindernissen erfolgreich mit der minimalen Schwimmstrecke begeg-
net? Wird die Prizision der priddiktiven Reaktionen beeintrichtigt? Die Ergebnisse aus

Abb. 6.4 zeigen deutlich, dass Schiitzenfische auch in einer Hindernisausweichreaktion
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thren Peilwinkel sehr genau auf die Hinderniskante einstellen und die Prézision dieser

Startbewegung nicht beeintriachtigt wird.

Zusammenfassend kann man festhalten, dass Schiitzenfische, die durch ein Hinder-
nis behindert sind, den Nachteil des zusétzlichen Umwegs durch eine geschickte und sehr
prazise Wahl des Peilwinkels bzw. einer geeigneten Schwimmrichtung nach der anfiangli-
chen Drehung zum Teil wieder wettmachen koénnen. Durch diese kognitive Leistung, in-
dem der Schiitzenfisch auf die Hinderniskante nach dem Schnellstart peilt, ist er in der
Lage den Schwimmweg zu minimieren und Energie einzusparen. Diese Strategie fiihrt
dazu, dass sich diese Behinderung durch ein Hindernis von Seiten der Schwimmstrecke

nicht sehr nachteilig auf den Fangerfolg auswirkt.

Die optimale Geschwindigkeit

Wirkt sich die Anwesenheit der Hindernisse auf die Geschwindigkeit aus? Dean &
Briiwer (1994) zeigten, dass die Genauigkeit bei einer hohen Geschwindigkeit abnimmt.
Aufgrund dieses inversen Zusammenhangs und nachdem Schiitzenfische den Hindernissen
mit gleich bleibender Prézision im Peilwinkel begegnen und ihren Weg um das Hindernis
optimieren, sollte die Geschwindigkeit zwangslautfig beeintrichtigt sein. Die Ergebnisse
aus Abb. 6.7 zeigen jedoch, dass dies bei der Jagd des Schiitzenfisches nicht der Fall ist:
Die Geschwindigkeit der erfolgreich ausweichenden Schiitzenfischen ist an die Entfernung
zum Auftreffpunkt angepasst. Dieser Zusammenhang ist vergleichbar mit der Korrelation
von Reaktionen in einer hindernisfreien Umgebung. Durch dieses optimal an die Entfer-
nung angepasste Geschwindigkeitsprogramm ist auch der ausweichende Schiitzenfisch fiir
eine erfolgreiche Jagd in der Lage, den Auftreffpunkt zeitgleich mit der Beute zu erreichen

und die Reibungsverluste zu minimieren (Kapitel 4, Wohl und Schuster, 2006).

Durch diese Versuche zeigte sich weiterhin, dass die Einstellung des Peilwinkels
und die Wahl der Startgeschwindigkeit nicht miteinander gekoppelt sind. D.h. Schiitzenfi-
sche sind in der Lage, beide Parameter an unterschiedliche Bezugspunkte anzupassen. So
werden bei einer Behinderung der Peilwinkel an die Hinderniskante und die Startge-
schwindigkeit weiterhin an die Entfernung zum Auftreffpunkt angepasst. Der anscheinend
dem pradiktiven Start der Schiitzenfische zugrunde liegende C-Start wird in der Regel bei

Knochenfischen iiber das schnelle retikulospinale Netzwerk der Mauthnerzellen gesteuert
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(Kapitel 5, Wohl & Schuster, 2007). Dieser Schnellstart wurde bisher als ein sehr schneller
Start gewertet, bei dem die Prézision allerdings zweitrangig ist (z.B. Bennett, 1984). In
Kapitel 5 zeigte sich jedoch, dass dieser Start auch fiir das schnelle, sehr genau ausgerich-
tete Jagdverhalten der Schiitzenfische einsetzbar ist. Allerdings muss er hierfiir an die ver-
anderbaren Parameter (Entfernung und Richtung) situationsabhingig anpassbar und somit
sehr variabel sein. Bei diesen Versuchen zeigte sich, dass dieser Start der Schiitzenfische
sogar fiir komplexere Situationen ausgelegt ist, indem sich der Drehwinkel und die Start-
geschwindigkeit auf jeweils unterschiedliche Bezugspunkte einstellen kdnnen und somit

voneinander entkoppelt sind.

Grundsétzlich scheint der Schiitzenfisch weder seine Geschwindigkeit noch seine
Prizision der Bewegung reduzieren zu miissen, um den optimalen Weg um ein Hindernis
zu wiahlen. Entgegen den Erwartungen ist der Schiitzenfisch in der Lage die Bezugspunkte,
um die Geschwindigkeit und den Drehwinkel festzulegen, zu entkoppeln. Dies erfordert

ein sehr flexibles und leistungsstarkes neuronales Netzwerk.

Erfolgreiche Schiitzenfische minimieren den Zeitverlust

Nicht nur die Schwimmstrecke ist fiir den Fangerfolg bei Schiitzenfischen verant-
wortlich. In erster Linie spielt sicherlich die Zeit eine entscheidende Rolle. Denn nur wenn
dem Schiitzenfisch ausreichend Zeit bleibt, ein angemessenes Geschwindigkeitsprogramm
zu wihlen, kann er auch annéhernd zeitgleich mit der Beute den Auftreffpunkt erreichen.
Dies haben die Versuche aus Kapitel 4 gezeigt (siche auch Wohl & Schuster, 2006). Reicht
dagegen dem Fisch die verbleibende Zeit nicht aus, erreicht er trotz maximaler Geschwin-
digkeit und optimalem Weg den Auftreffpunkt erst nachdem die Beute auf die Wasserober-
fliche aufgetroffen ist. Wihrend dieser Zeit haben Schwarmmitglieder oder andere Ober-
flaichenfische die Chance, die Beute zu fangen. Somit scheint es sinnvoll, dass Schiitzenfi-
sche ein Jagdsystem besitzen, dass nicht nur die Schwimmstrecke minimiert und die Ge-
schwindigkeit optimiert, sondern vor allem den Zeitverlust reduziert. Dies ist den Schiit-
zenfischen, wie man an den dargestellten Ergebnissen deutlich sehen kann, sogar in einer

hindernisreichen Umgebung wiederum entgegen den Erwartungen gelungen.

Durch die Wahl des geeigneten Peilwinkels nach der anfanglichen Drehung auf die

Hinderniskante und einer angemessenen Geschwindigkeit kann der Schiitzenfisch nicht nur
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die Schwimmstrecke und den Energieverlust minimieren, sondern auch wertvolle Zeit ein-
sparen. Aber wann und wie nimmt der Schiitzenfisch die hierfiir notwendige Information
iber die Position der Hindernisse wahr? Wann erfolgt die hierfiir sicherlich aufwendige
Verrechnung der Information? AuBert sich diese durch einen Zeitverlust zu Beginn der

Reaktion?

Ein weiteres nicht erwartetes Ergebnis stellt der Zeitpunkt und die Dauer der Wahr-
nehmung von der notwendigen Information der Hindernisse dar: Wie sich aus dem Peil-
winkel und der Startgeschwindigkeit der Schiitzenfische am Ende des Schnellstarts bereits
gezeigt hat, besitzen Schiitzenfische zu diesem Zeitpunkt bereits die gesamte notwendige
Information, die sie zum Ausweichen des Hindernisses und zum Erreichen des Auftreftf-
punktes bendtigen — also die Information der Flugbahn des Insekts relativ zur eigenen Po-
sition und zu den Hindernisstandorten Somit muss die Wahrnehmung und die Verarbeitung

dieser Information vor oder wiahrend des Schnellstarts stattgefunden haben.

Der Zeitraum der Durchfithrung des Schnellstarts scheint dafiir ungeeignet zu sein.
Da es sich bei diesen pridiktiven Starts um die so genannten C-Starts handelt (siche Kapi-
tel 5 oder Wohl & Schuster, 2007), scheint der Fisch wihrend dessen nicht in der Lage zu
sein, Informationen wahrzunehmen. Dies postulierten Eaton und Emberley (1991) als sie
C-Starts bei Goldfischen untersuchten: In einer Hindernissituation schien sich die neurona-
le Steuerung der C-Starts auf keine weiteren Informationen des Fluchtstimulus zu stiitzen,
wenn die Bewegung bereits eingesetzt hat. Dies ist auch mit den hier dargestellten Ergeb-
nissen gut vereinbar: Denn weder in einer hindernisreichen Umgebung aber unbehinderten
Situation, noch bei einer Behinderung durch ein Hindernis stieg die Dauer des Schnell-

starts im Vergleich zu der Dauer in einer hindernisfreien Umgebung an (Abb. 6.8 B).

Somit scheint die Reaktionszeit — also der Zeitraum zwischen Abschuss des Insekts
und Einsetzen der ersten Fischbewegung — fiir diese Informationswahrnehmung alleinig
verantwortlich zu sein. Menschen bendtigen beispielsweise durchschnittlich 119 ms wenn
sie wihrend des Laufens Hindernissen ausweichen miissen (Weedesteyn et al., 2004). Bei
einer Greifbewegung bendtigen sie sogar iiber 1000 ms ohne visuellen Feedback, wenn sie
mit der Hand ein Ziel erreichen sollen und dabei einem Hindernis ausweichen (McIntosh et
al., 2004). Dabei besteht allerdings ein Unterschied zwischen Hindernis getriggerten Reak-
tionszeiten und willentlich beeinflussten Reaktionen (205 ms) (Weedesteyn et al., 2004).

Auch Versuche an Drosophila melanogaster haben gezeigt, dass die Reaktionszeit, um
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einem Hindernis wihrend des Fluges auszuweichen und somit eine Kollision mit diesem
zu vermeiden, zusitzlich mindestens 50 ms in Anspruch nimmt. Diese Versuche wurden
sowohl unter ,openloop’ als auch unter ,closedloop’-Bedingungen gemacht (Tammero &
Dickinson, 2002). Uberraschenderweise zeigte sich bei den pridiktiven Starts der Schiit-
zenfische bei der Reaktionszeit keine signifikante Zunahme in einer hindernisreichen Um-

gebung, selbst wenn die Fische den Hindernissen ausweichen mussten (Abb. 6.8 A).

Dieses Ergebnis ist besonders iiberraschend, da der Schiitzenfisch bereits in einer
hindernisfreien Umgebung die genannten Reaktionszeiten unterbietet, wihrend der er die
Information der Flugbahn des getroffenen Insekts erfasst und den Auftreffpunkt der Beute
bestimmt. Wiirde sich bei Schiitzenfischen die Reaktionszeit wie bei Drosophila melano-
gaster jedoch um 50 ms verldngern, entspriche dies fast einer Verdoppelung derselben.
Dariiber hinaus handelt es sich hierbei um eine sehr prizise ausgerichtete Reaktion, die in
ihrer Verrechnung aufwendiger sein sollte als eine Ausweichreaktion bei der lediglich eine
Kollision vermieden werden muss, die Prézision jedoch sekundir ist. Diese hohere Prizisi-
on sollte demnach auch mehr Zeit in Anspruch nehmen, wie beispielsweise das Landever-
halten bei Insekten, die hierfiir ca. 150 ms statt den 50 ms fiir das Ausweichen benétigen

(Tammero & Dickinson, 2002).

Dass sich die Reaktionszeit der Schiitzenfische in einer hindernisreichen Umge-
bung nicht verldngert, konnte mehrere Griinde haben: (1) Schiitzenfische nutzen Informa-
tionen, die sie im Vorfeld von ihrer Umgebung bereits erfasst haben, so dass sie wahrend
der Reaktionszeit diese lediglich mit der neu wahrgenommenen Information der Flugbahn
abgleichen miissen. Dies wiirde eine Art ,kognitive Karte* der Umgebung postulieren.
(2) Schiitzenfische erfassen in jeder Umgebung bei jeder Reaktion wéhrend der Reaktions-
zeit nicht nur die Information der Flugbahn, sondern suchen die Umgebung zusétzlich nach
anderen notwendigen Informationen ab, wie z.B. die Positionen von Hindernissen oder
Schwarmmitgliedern, so dass sie auf diese individuell reagieren konnen. (3) Die Wahr-
nehmung der zusitzlichen Hindernisinformation benétigt bei Schiitzenfischen keine zu-
sdtzliche Zeit, da sie z.B. {iber ein anderes neuronales Netzwerk erfasst werden kann, das
parallel zu der Informationswahrnehmung der Flugkurve des abgeschossenen Insektes ar-
beitet. Z.B. nehmen Goldfische die Information des Hindernisses entweder durch ihr Sei-
tenliniensystem oder visuell wahr (Eaton & Emberley, 1991). Das Seitenliniensystem ist

jedoch bei Schiitzenfischen zur Wahrnehmung der Hindernisinformation vermutlich nicht
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beteiligt. Denn Informationen iiber stationdre Objekte sind nur dann verfligbar, wenn ein
Fisch in unmittelbarer Nidhe daran vorbeischwimmt (siehe z.B. von Campenhausen et al.,
1981). Da sich die Schiitzenfische jedoch wihrend der Reaktionszeit nicht bewegen und
sich dabei meist in einiger Entfernung von den Hindernissen befanden, kann wéhrend der
Reaktionszeit selbst keine mechanosensorische Information iiber die Hindernisse aufge-
nommen worden sein. Lediglich vorher, als die Fische im Becken herumschwammen,
konnten sie eine hypothetische Karte {iber die Orte der Hindernisse potentiell auch anhand

mechanosensorischer Information aufgestellt haben.

Die zusitzlichen Versuche an den Schiitzenfischen zeigten, dass selbst bei einer Po-
sitionsverdnderung von weniger als 30 s vor Abschuss der Beute Schiitzenfische in der
Lage sind mit einer minimalen Reaktionszeit auf die Beute zu reagieren. Daraus zeigt sich,
dass Schiitzenfische scheinbar keine lidngerfristige zeitliche Stabilitdt der Hindernisse be-
ndtigen, und dass, wenn sie im Vorfeld erfasste Informationen wiahrend des Starts nutzen,
diese in regelmiBigen aber kurzen Abstdnden aktualisieren. So konnen die Fische nahezu
jederzeit schnellstmoglich auch in hindernisreicher Umgebung angepasst auf eine abge-
schossene Beute reagieren. Das scheint auch sinnvoll, denn im natiirlichen Lebensraum der
Schiitzenfische existieren zwar viele stationidre Objekte als Hindernisse, wie z.B. Wurzeln
und Aste, aber durch das Jagen im Schwarmverband, wo sich viele andere Oberflichenfi-
sche in unmittelbarer Umgebung befinden, ist es sinnvoll auch mit bewegten Hindernissen

umgehen zu konnen, so dass man auch diesen gegebenenfalls ausweichen kann.

Letztendlich kann man gegenwiértig nicht sagen, wann Schiitzenfische die Informa-
tion der Hindernisse erfassen. Vielleicht ist es eine Kombination aus den verschiedenen
oben genannten Moglichkeiten. Allerdings ist es wahrscheinlich, dass die Information
hauptsédchlich wéhrend der Reaktionszeit erfasst wird, dies aber keine zusitzliche Zeit in
Anspruch nimmt. Sicherlich hilft den Fischen dabei die im Vorfeld erfasste Information,
die die Umgebung ,,vertrauter erscheinen ldsst. Jedoch ist klar, dass die fiir den Fisch re-
levante Information, also die relative Lage des auszuweichenden Hindernisses im Bezug
zum bestimmten Auftreffpunkt, wihrend der Reaktionszeit verarbeitet werden muss und
diese keine zusitzliche Zeit in Anspruch nimmt. Die neuronale Verarbeitung scheint beim
Schiitzenfisch sehr effektiv zu sein, so dass der Fisch in einer hindernisreichen und kom-
plexen Umgebung keine Zeit wihrend der Wahrnehmung, der Verarbeitung sowie bei der

Ausfithrung einer angepassten pradiktiven Reaktion verliert. Dafiir nutzt der Schiitzenfisch
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ein sehr leistungsstarkes neuronales System, das flexibel und sehr prézise auf verschiedene

Bezugspunkte einstellbar ist.

Schiitzenfische nutzen trotz der Hindernisse ihre ,openloop’-Reaktionen

Dass Schiitzenfische die schnellen ,openloop’-Reaktionen auch in einer hindernis-
reichen Umgebung verwenden, zeigen einerseits die Ergebnisse der Anfangspeilung nach
dem Schnellstart, andererseits aber auch das Verhalten der Fische, die dem Hindernis nicht
ausweichen. Denn wiirden blockierte Fische félschlicherweise nach dem Schnellstart auf
den Auftreffpunkt der Beute peilen und weitere Informationen wihrend der Schwimmstre-
cke verarbeiten (,closedloop’-Reaktion), konnte man erwarten, dass ein grofler Anteil die-
sen Fehler wihrend des Schwimmens erkennt und ausgleicht. Eine Kurskorrektur konnte
bei diesen Fillen jedoch nicht festgestellt werden. Diese Schlussfolgerung wird auch durch
die Analyse der Peilfehler gestiitzt: Betrachtet man den Peilfehler der dem Hindernis er-
folgreich ausweichenden Fische (Abb. 6.3 B), zeigt sich deutlich, dass der {iberwiegende
Teil bereits wihrend des Starts eine Richtung einstellt, die bei deren Beibehaltung den
Fisch zwangsldufig am Hindernis vorbei filihrt (ec > 0). Nur ein geringer Anteil peilt zwar
geringfiigig auf die Hindernisfliche (ec < 0), muss wahrend des Schwimmverlaufs die

Richtung aber nur minimal korrigieren, um dem Hindernis auszuweichen.

Ahnlich verhilt es sich auch bei den blockierten Fischen, die dem Hindernis wah-
rend der Schwimmbahn nicht ausweichen (Abb. 6.3 C): Auch bei diesen Reaktionen er-
folgt keine Korrektur durch den Fisch, sondern die wiahrend des Starts eingestellte Rich-
tung wird beibehalten. Dies ist insofern iiberraschend, da man annehmen wiirde, dass
Schiitzenfische wihrend der Schwimmstrecke irgendwann das Hindernis wahrnehmen und
eine Kollision vermeiden sollten. Dies ist jedoch nicht der Fall. D.h. die Information ob ein
Fisch zum Auftreffpunkt durch ein Hindernis blockiert ist oder nicht, wird wihrend der
Reaktionszeit festgelegt und mogliche Fehler nach dem Schnellstart werden nicht mehr

korrigiert.

Vergleicht man weiterhin die Fehlinterpretation der Fische, Hindernissen félschli-
cherweise nicht auszuweichen in Abhéngigkeit von der Entfernung zwischen Auftreff-
punkt und Hindernis, zeigt sich deutlich, dass diese Fehlleistung vermehrt auftritt wenn
Hindernis und Auftreffpunkt nah beieinander liegen. Die unter solchen Bedingungen beim

Schiitzenfisch ermittelten Fehlerquoten sind vielleicht mit denen vergleichbar, die Robert-
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son und Johnson (1993) bei fliegenden Heuschrecken ermittelten, die Hindernissen im
Flug ausweichen sollten. In rund 20 % der Fille zeigte das fixierte Versuchstier keine
Ausweichreaktion auf Hindernisse, was auf erschwerte Bedingungen (Zunahme der Ge-
schwindigkeit des Objekts, Abnahme der HindernisgroBe) zuriickgefiihrt wurde. Ahnlich
scheint es sich auch bei Schiitzenfischen beziiglich der Entfernungsschétzung zu verhalten.
In diesem Zusammenhang scheint die Strategie der ,openloop’-Reaktionen in einer hinder-
nisreichen Umgebung ein erheblicher Nachteil zu sein. Denn durch die Fehleinschétzung
der Entfernungen wird die Verrechnung fehlerhaft und das Risiko mit einem Hindernis zu

kollidieren steigt an, was die Erfolgsaussichten natiirlich reduziert.

Betrachtet man jedoch das mit einer ,openloop’-Reaktion ausgefiihrte Jagdverhal-
ten in einer komplexen Umgebung in ihrer Gesamtheit, ist diese Strategie vielleicht der
einzig mogliche Weg trotz Hindernissen erfolgreich zu sein. Denn wie die Daten zeigen,
ist der Fisch dadurch in der Lage einerseits seinen Umweg zu minimieren, seine Ge-
schwindigkeit weiterhin an die Entfernung anzupassen und ohne Zeitverlust zu starten.
Eine Fehlerquote von 20 % ist somit sicherlich vertretbar, wenn Einbuf3en in den restlichen

80 % minimiert werden.

Die Fahigkeit der Schiitzenfische eine ,openloop’-Reaktion auf der Basis einer be-
rechneten dreidimensionalen ballistischen Kurve einerseits und einer hindernisreichen
Umgebung andererseits so prézise einzustellen, ist bisher einzigartig. Untersuchungen bei
Sportlern zeigten bereits, dass Bewegungen ,einfache’ ballistische Aufgabenstellungen,
wie bei den Baseballoutfieldern, unter einer stindiger sensorischer Kontrolle stehen indem
die Spieler ,closedloop’-Strategien verwenden (vgl. z.B. Chapman, 1968; McBeath et al.,
1995; Regan, 1997; van der Camp et al., 1997; Shaffer & McBeath, 2002). In diesem Zu-
sammenhang unterscheiden sich jagende Schiitzenfische in einer hindernisreichen Umge-
bung deutlich von vielen anderen beeindruckenden Beispielen bei denen Tiere oder der
Mensch Hindernissen begegnen und diesen in der Regel mit einer ,closedloop’-Reaktion
und reduzierter Geschwindigkeit ausweichen. Dagegen zeigen Beispiele wie das schnelle
und prizise Jagdverhalten des Schiitzenfisches in einer hindernisreichen Umgebung wie
Tiere diese Problematik I6sen und sich an die Gegebenheiten der Umgebung anpassen
konnen. Diese Moglichkeiten der schnellen und effektiven Informationsverarbeitung kon-
nen vielleicht auch in der Technik, z.B. in der Entwicklung von leistungsstarken Robotern

oder in der Autoindustrie, in Zukunft eine grof3e Rolle spielen.
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7. Allgemeine Schlussfolgerung

Das Jagdverhalten der Schiitzenfische ist nicht nur durch die hohe Zielgenauigkeit
der Fische beim Abschuss der Fliege mit einem sehr prézisen Wasserstrahl so faszinierend,
besonders die Umsetzung der Informationen aus Flugbahn und Umgebung ist einzigartig.
Diese kognitive Leistung der Schiitzenfische, einerseits sehr flexibel andererseits sehr pra-
zise und schnell auf die Anfangsbewegung einer dreidimensionalen Flugbahn zu reagieren
und ein pridiktives Ziel — den Auftreffpunkt — zu bestimmen, birgt somit viele Aspekte,
die lohnenswert fiir eine genauere Untersuchung sind. Die Versuche dieser Arbeit konnten
zeigen, dass Schiitzenfische in der Lage sind, die einzelnen Parameter (z.B. Entfernung
zum Auftreffpunkt, Schwimmrichtung, Lage und Entfernung von Hindernissen), die sie fiir
eine erfolgreiche Jagd einschitzen miissen, mit hochster Prazision zu erfassen und mitein-
ander zu kombinieren. Auch die Wahrnehmung und Verrechnung der essentiellen Informa-
tion erfolgt in extrem kurzer Zeit. Um dies zu ermdglichen, nutzen Schiitzenfische ein sehr
schnelles und leistungsstarkes neuronales Netzwerk, das vergleichbar mit den schnellen C-
Starts bei Fluchtreaktionen anderer Knochenfische ist. Dadurch ist es den Schiitzenfischen
moglich, bei der Jagd Spitzengeschwindigkeiten zu erzielen und ihren Fangerfolg zu opti-
mieren. Dennoch kann hierbei die hohe Préizision im Gegensatz zu der Genauigkeit bei
Fluchtreaktionen anderer Knochenfische aufrechterhalten werden. Somit wird deutlich,
dass das C-Start-Netzwerk der so genannten Retikulospinalneurone geeignet ist, sogar rela-
tiv komplexe Verhaltensmuster zu steuern, wie den pradiktiven Starts der Schiitzenfische.
AuBerdem weist die Zuginglichkeit des Netzwerkes eine faszinierende Perspektive fiir die
Zukunft auf, wie ein definiertes Wirbeltiernetzwerk von einer kleinen Anzahl an identifi-
zierten Neuronen eine beeindruckend komplexe sensormotorische Integrationsaufgabe

durchfithren kann.

Das Potential der ,openloop’-Reaktion

Da Schiitzenfische jedoch weder vor Abschuss der Beute Informationen iiber den
zukiinftigen Auftreffpunkt erfassen noch die Flugbahn des Insekts durch den Wasserstrahl
beeinflussen kdnnen, miissen sie alle notwendigen Informationen, die sie zur Bestimmung

des Auftreffpunktes und zur Festlegung des Schwimmwegs benétigen, wihrend der sehr
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kurzen Reaktionszeit erfassen. Diese Leistung der Informationswahrnehmung verbunden
mit dem situationsabhéngigen Bewegungsablauf kann demnach nicht auf einem einfachen
neuronalen Reflex basieren, sondern bedarf einer effektiven kognitiven Steuerung. Durch
diese ,openloop’-Reaktionen kann der Fisch sehr schnell auf die Beute reagieren, da eine
komplizierte und zeitintensive Verrechnung der visuell erfassten Feedback-Information
wihrend des Schwimmwegs entféllt. Somit sind Schiitzenfische in der Lage nicht nur die
Peilung und die Entfernung zum spéteren Auftreffpunkt sondern auch den gesamten an die
Umgebung angepassten Schwimmweg ausschlieflich aus wenigen visuell erfassbaren Va-
riablen zu bestimmen. Diese Fahigkeit nutzen sie um eine angemessene Drehung, eine an-
gepasste Startgeschwindigkeit und ein optimalen Schwimmweg wéhrend ihrer ,openloop’-
Starts festzulegen. Dadurch wird der Schiitzenfisch als solcher ein attraktives Modell, um
zu untersuchen, wie jagende Tiere mit ihren priadiktiven Fahigkeiten die extrem schnellen
,openloop’-Reaktionen an nicht-triviale Aufgaben anpassen. Solche Reaktionen 16sen die
stark rechenintensiven Anforderungen der kontinuierlichen sensorischen Verrechnung
(Feedback) an das Motorsystem ab, und geben irgendwann vielleicht neuen Anstol3, wie
,openloop’-Strategien helfen konnten, autonome Roboter ein bisschen schneller zu machen

als sie bisher sind.
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Anhang

Anhang

Die hier dargestellten Daten basieren auf der Datengrundlage der in Kapitel 5 dar-
gestellten Versuche. Bei diesen Versuchen zeigte sich, dass in der Regel Fische mit einer
kiirzeren Entfernung zum Auftreffpunkt in einer hindernisfreien Umgebung einen grof3eren
Fangerfolg haben. Die Entfernungen unterscheiden sich signifikant voneinander (p =

0,011; t-Test).

0 200 400
Distanz zum Auftreffpunkt (mm)

Abb. Al Die Entfernung zum Auftreffpunkt trédgt in einer hindernisfreien Umgebung zum Fangerfolg bei.
Die Verteilung der Entfernungen bei erfolgreichen Schiitzenfischen (rot) ist im Vergleich zu nicht
erfolgreichen Fischen (grau) kiirzer. Dieser Unterschied ist signifikant abgesichert (p = 0,011; t-
Test). Erfolgreiche Fische sind im Durchschnitt 147,7 + 61,1 mm (Mittelwert +£ SD, n = 33) wih-
rend nicht erfolgreiche Fische im Mittel 189,9 + 76,1 mm (Mittelwert £ SD, n = 43) vom Auf-
treffpunkt entfernt sind. Klassenbreite 50 mm.
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