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Zusammenfassung

Während der Interaktion mit der Umwelt nehmen alle Organismen über die Sin-
nessysteme unterschiedlichste sensorische Informationen wahr und kombinieren
bzw. integrieren diese um eine möglichst verlässliche Wahrnehmung zu garan-
tieren. Beim Menschen wurde gezeigt, dass der multimodale Eingang während
der Integration dynamisch in Abhängigkeit von der relativen Verlässlichkeit der
einzelnen Sinne gewichtet wird und dabei von dominierenden Effekten verschiede-
ner Sinne, Kalibrierungsprozessen oder vorherigen Erfahrungen beeinflusst wer-
den kann. Der schwach elektrische Fisch Gnathonemus petersii nutzt ebenfalls
multimodal den aktiv elektrischen und visuellen Sinn während verschiedener Ver-
haltensweisen. Ziel dieser Arbeit war eine nähere Untersuchung der dynamischen
Gewichtung während der multimodalen Objekterkennung, sowie eine mögliche
Identifizierung der daran beteiligten neuronalen Strukturen.
Im ersten Projekt dieser Arbeit wurde unter Verwendung einer neuen Methode
untersucht, ob der Elefantenrüsselfisch quantitativ dynamisch zwischen dem elek-
trosensorischen und visuellen System gewichtet. Dafür wurde die Verlässlichkeit
der aktiven Elektroortung isoliert manipuliert und nicht indirekt durch die Ände-
rung mehrerer Parameter wie in vorherigen Studien. Dabei war eine Erhöhung des
Wasserleitwerts mit einer Verringerung des elektrosensorischen Informationsflus-
ses korreliert, was wiederum in einer Verringerung der Verlässlichkeit der aktiven
Elektroortung resultierte. Die Ergebnisse zeigten nach den Leitwerterhöhungen
eine schrittweise Gewichtung hin zum anfänglich weniger dominanten visuellen
Sinn. G. petersii gewichtete dynamisch von Durchgang zu Durchgang anhand der
Verlässlichkeit zwischen den Sinnen.
Im zweiten Projekt wurde diese Gewichtung näher in Bezug auf Einflüsse vor-
heriger Erfahrungen oder des Stimulustyps untersucht. Dafür wurden die Tiere
einerseits bei unterschiedlichen sensorischen Bedingungen und mit verschiedenen
Objekten trainiert. Sowohl das Schwierigkeitslevel der verschiedenen Objektbedin-
gungen als auch die vorherigen sensorischen Informationen hatten einen Einfluss
auf die gemessenen Schwellenwerte, bis zu denen eine Unterscheidung noch mög-
lich war. Die Ergebnisse zeigten, dass je schwieriger die Aufgabe, umso geringer
war die Distanz, bis zur der die Fische die Objekte unterscheiden konnten. Au-
ßerdem resultierte ein größerer elektrosensorischer Einfluss während des Trainings
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in einer größeren Dominanz der aktiven Elektroortung über das visuelle System.
Dadurch wurde das visuelle System überschrieben oder blockiert und eine visuelle
Unterscheidung war nicht möglich, selbst dann nicht wenn auf weite Entfernun-
gen der elektrische Sinn weniger verlässlich wurde. War der Einfluss des visuellen
Systems während des Trainings erhöht, konnten die Fische dynamisch zwischen
den Sinnen in Abhängigkeit von ihrer jeweiligen Verlässlichkeit wählen.
Im dritten Projekt wurden verschiedene neuronale Strukturen unter Zuhilfenah-
me von Tracer-Injektionen näher auf topographische Verbindungen untersucht.
Die Ergebnisse zeigten unter anderem deutliche übereinstimmende topographische
Anordnungen der elektrosensorischen und visuellen Mappen im lateralen Nucleus
des Torus semicircularis. Es kann vermutet werden, dass dieser Nucleus des Mittel-
hirns eine erste Schnittstelle der beiden sensorischen Systeme und möglicherweise
den Ort des crossmodalen Informationsaustausches darstellt.
Zusammengefasst zeigt diese Arbeit, dass der schwach elektrische Fisch Gnatho-
nemus petersii vergleichbar zum Menschen, multisensorischen Eingang dynamisch
anhand der Verlässlichkeit gewichtet und dabei diesen Vorgang flexibel in Abhän-
gigkeit von den vorherigen Erfahrungen oder der Aufgabe anpassen kann. Auch in
der neuronalen Verarbeitung konnten Gemeinsamkeiten zwischen dem Menschen
und Elefantenrüsselfisch gefunden werden, sei es angefangen mit topographisch or-
ganisierten neuronalen Karten bis hin zu einem möglichen crossmodalen Transfer
auch auf niederen Hirnebenen.
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1 GENERELLE EINLEITUNG 5

1 Generelle Einleitung

1.1 Sinneswahrnehmung

Im Zusammenspiel mit der Umwelt wird jedes Lebewesen vor die Aufgabe gestellt,
sensorische Eindrücke wahrzunehmen, zu verarbeiten und ein darauf angepasstes
Verhalten auszubilden. Im Laufe der Evolution entwickelten sich sensorische Re-
zeptoren, welche externe physikalische oder chemische Reize in interne neuronale
vergleichbare Signale überführen. Dabei führten stetig andauernde Selektionspro-
zesse hinsichtlich der besten Anpassung an das Habitat, Futterressourcen, Fort-
pflanzung und der Vermeidung gefressen zu werden zur Entwicklung von einfachs-
ten sensorischen Zellen hin zu immer komplexeren Sinnessystemen. Diese können
aus hunderten oder sogar tausenden einzelnen Rezeptorzellen aufgebaut sein, wel-
che wiederum oft in speziellen Sinnesorganen angeordnet sind. In den Sinnesorga-
nen zusätzlich enthaltene Strukturen tragen zu einer Verbesserung bei der Wahr-
nehmung von Sinnesreizen bei, wie z.B. die Linse im Auge. In Abhängigkeit von
den aufgenommenen physikalischen oder chemischen Reizen können die entspre-
chenden sensorischen Modalitäten verschiedenen Rezeptorgruppen zugeteilt wer-
den. Dabei wird zwischen Photo- (Ebrey und Koutalos, 2001; Sanes und Zipursky,
2010), Chemo- (Chandrashekar et al., 2006; Firestein, 2001), Mechano- (French
und Torkkeli, 2009) und Thermorezeptoren (Hensel, 1974; Hinz et al., 2018) un-
terschieden. Diese sensorischen Zellen bilden die Grundlage für eine Vielzahl an
Sinnessystem, wie unter anderem die Mechanorezeptoren für den Vibrations- und
Tastsinn in der Haut, Gehör, Gleichgewichtssinn und Seitenliniensystem der Fi-
sche und Amphibien. Neben diesen vier weit verbreiteten Rezeptortypen besitzen
manche Tiere zusätzlich entweder Magneto- oder Elektrorezeptoren als Basis spe-
zialisierter Modalitäten (Szabo, 1965; Wiltschko und Wiltschko, 2013).
Der Großteil dieser verschiedenen Sinne sind passive Systeme, d. h. die Empfänger
nehmen unterschiedlichste Formen der Energie, wie Licht, Schallwellen, chemische
Reize, etc., passiv aus der Umwelt wahr. Im Gegensatz zu der passiven Sinnes-
wahrnehmung, gibt es Tiere, die zusätzlich selber aktiv eine Form der Energie
aussenden und anhand Veränderungen der selbst-generierten Signale so die Um-
gebung erfassen können (Nelson und MacIver, 2006). Auch wenn diese Art der ak-
tiven Wahrnehmung sehr kostenintensiv für den Organismus ist, stellt sie dennoch
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einen Vorteil gegenüber der passiven dar. In diesem Fall haben die Organismen
die Kontrolle über die Eigenschaften der ausgesendeten Signale und können z. B.
die Intensität, Richtung oder spektrale Eigenschaften selbst bestimmen und den
entsprechenden Bedingungen anpassen. Die bekannteste Form der aktiven Sin-
neswahrnehmung ist die Echoortung der Fledermäuse, mit der sie sich im Raum
orientieren, Beute fangen und navigieren können. Die erzeugten Ultraschalllaute
treffen auf die Beute oder Hindernisse und werfen Echos zum Tier zurück, welches
diese wahrnehmen, anhand der Veränderungen analysieren und mit den entspre-
chenden Verhaltensweisen darauf antworten kann (Neuweiler, 1990). Auch einige
andere Ortungssysteme wie die aktive Echoortung der Zahnwale (Madsen et al.,
2004) oder die aktive Elektroortung in schwach elektrischen Fischen basieren auf
einem vergleichbaren Prinzip (von der Emde und Engelmann, 2011).

1.1.1 Sinnessysteme bei Fischen

Wie alle Wirbeltiere besitzen auch Fische eine Vielzahl an komplexen Sinnessys-
temen, allerdings werden aquatische Organismen dabei durch das Umgebungsme-
dium Wasser vor andere Herausforderungen gestellt. Während Tiere an Land am
Tag meist ungehindert ihr visuelles System nutzen können, verliert das Tages-
licht unter Wasser schnell an Helligkeit mit zunehmender Tiefe. Ab etwa 1000m
dringt nicht mehr genug Licht vor um eine uneingeschränkte Sicht zu ermögli-
chen und Organismen sind auf eigens produziertes Licht angewiesen (Lythgoe,
1988). Zusätzlich fällt Tageslicht fast nur von oben von der Oberfläche des Was-
sers ein und auch nur in begrenzter Bandbreite des Spektrums. Zuletzt müssen
sich aquatische Lebewesen auf visuell rauschende Lichtverhältnisse anpassen, da
das Medium Wasser starke lichtstreuende Eigenschaften besitzt und dies zusätz-
lich durch Schwebestoffe verstärkt werden kann. Unter Wasser ist dadurch meist
eine Sicht bis mehr als 100m nicht mehr möglich (Lythgoe, 1988). Neben der visu-
ellen Sicht ist auch die Erkennung von Druckwellen erschwert. Während in Land-
lebewesen Schallwellen ausschließlich vom Innenohr detektiert werden, besitzen
Fische neben diesem zusätzlich auch noch ein Seitenlinienorgan zur Erkennung
von Wasserströmungen. Da sich in der direkten Nähe von Unterwasserschallquel-
len die akustischen Felder allerdings wie inkompressible Strömungen verhalten, ist
eine Unterscheidung sehr komplex (Kalmijn, 1988; Rogers und Cox, 1988). Auch
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beim chemosensorischen System fallen die Unterscheidungen zwischen Geruch und
Geschmack schwieriger aus als an Land, da alle chemischen Stimuli im Wasser
gelöst sind. Nichtsdestotrotz ist die Diffusion chemischer Substanzen vergleichs-
weise langsam in Wasser, weswegen sich die chemosensorische Signale langsamer
verflüchtigen und somit über weitere Entfernungen nachweisbar sind. Trotz dieser
erschwerten Bedingungen unter Wasser, sind die Sinnessysteme aquatischer Or-
ganismen und ihre neuronale Verarbeitung bestens an das Medium angepasst und
ermöglichen eine sehr gute sensorische Wahrnehmung.

1.1.1.1 Visueller Sinn
Das visuelle System spielt vergleichbar zu Landlebewesen in Echten Knochenfi-
schen eine große Rolle und bis auf wenige Ausnahmen, wie z. B. in Höhlenfischen,
sind die Augen sehr gut entwickelt. Die subsphärische Kammer beinhaltet die in-
vertierte Retina und eine fokussierbare Linse. Der Aufbau der Retina der meisten
Teleostei zeigt viele Gemeinsamkeiten zu anderen Vertebraten mit drei oder mehr
Zapfentypen und Stäbchen, zwei Typen von bipolaren Zellen, drei bis fünf ver-
schiedene horizontale Zelltypen und sechs oder mehr unterschiedliche Ganglion-
Zellen (Ali und Anctil, 1976). Nichtsdestotrotz gibt es auch Fische mit einem
monochromatischen Pigmentsystem als Adaption an lichtschwache Umgebungen.
Innerhalb der Gruppe der Echten Knochenfische sind eine große Bandbreite an
verschiedenen Zapfenpigmenten und damit einhergehend große spektrale Varia-
tionen zu finden in Abhängigkeit von den ökologischen Eigenschaften der un-
terschiedlichen Habitate (Carleton et al., 2020; Levine et al., 1980; Loew und
Lythgoe, 1978; Schweikert et al., 2018). Neben den für den Menschen sichtbaren
Wellenlängen, wurde für einige Fischarten zusätzlich eine visuelle Sensitivität für
kurzwelliges ultraviolettes (Losey et al., 1999) und langwelliges infrarotes Licht
(Meuthen et al., 2012) gezeigt. Außerdem können verschiedene Spezies polarisier-
tes Licht unter anderem zum Beutefang, Tarnung oder Navigation nutzen (Ro-
berts, 2014). Im Gegensatz zu der Akkommodation durch eine Veränderung der
Linsenform in Säugetieren, kann in den Teleostei durch eine von externen Muskeln
hervorgerufene Bewegung der Linse ein Objekt fokussiert werden (Guthrie, 1986).
Auch die Pupille der meisten Echten Knochenfische unterscheidet sich zu ande-
ren Wirbeltieren dadurch, dass unter natürlichen Bedingungen kaum Änderungen
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des Pupillendurchmessers als Reaktion auf sich ändernde Lichtbedingungen gefun-
den werden konnte (Charman und Tucker, 1973). Trotzdem können Fische eine
Vielzahl an verschiedenste Objekteigenschaften erkennen, sei es die Helligkeit,
Textur, geometrische Form, Kontrast oder auch Farben und sogar Farbschattie-
rungen vergleichbar mit visuell orientierten Vogel- oder Säugetierarten (Douglas
und Hawryshyn, 1990; Fuss et al., 2014; Fuss und Schluessel, 2017; Northmore
et al., 1978). Der sehr gut ausgebildete visuelle Sinn in Fischen ist an vielen Ver-
haltensweisen beteiligt, wie z. B. bei der Detektion von Beute (Confer et al., 1978;
Hansen et al., 2013) oder bei der Kommunikation mit Artgenossen. Es wurde
bereits gezeigt, dass visuelle Signale eine wichtige Rolle bei der Schwarmbildung
und -zusammenhalt, territorialen Interaktionen und Fortpflanzungsverhalten spie-
len (Review: Guthrie, 1986).

1.1.1.2 Auditiver Sinn
Fische besitzen wie fast alle Organismen Ohren zur Erkennung von Schallwellen
und das Innenohr teilt viele Merkmale mit anderen Vertebraten von kieferlosen
Fischen bis hin zu den Säugetieren (Retzius, 1881). Es wird angenommen, dass
Töne in zwei verschiedenen Wegen das Ohr von Fischen erreichen können (Fay
und Popper, 1974, 1975). Während der Körper eine ähnliche Dichte wie das Was-
ser besitzt, weisen die Otolithen oder „Ohrsteinchen“ eine höhere Dichte als der
Körper auf. Die Otolithen stehen mit dem sensorischen Epithelium in Kontakt
und eine Bewegung des Fisches durch ein Schallfeld hindurch führt zu einer Ab-
scherung der Zilienbündel in den Haarsinneszellen und somit zu einer direkten
Stimulation. Zusätzlich kann eine Stimulation der Otolithen indirekt über die
Schwimmblase erfolgen. Die Schwimmblase enthält Gase, welche weniger dicht als
der Körper sind und Schallwellen können diese zum Vibrieren bringen. Allerdings
wird dieses indirekte Hören über die Schwimmblase nur unter bestimmten anato-
mischen Bedingungen gefunden und zwar durch eine Kopplung des Innenohrs mit
der Schwimmblase. Es wird angenommen, dass die Schwimmblase die Bandbreite
und Sensitivität des Hörens erhöht und wird demnach eher den „Hör-Spezialisten“
als den „Generalisten“ zugesprochen (Review: Popper und Lu, 2000). Die Hörleis-
tung von Fischen wurde bereits für mehr als 70 Arten experimentell gemessen
und zeigt für Spezialisten eine Wahrnehmung von Tönen von unter 1000 bis meh-
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rere Tausend Hertz, wohingegen bei einer fehlenden akustischen Kopplung der
Schwimmblase mit dem Innenohr, können meist nur auditive Stimuli bis maximal
1000Hz wahrgenommen werden (Fay und Wilber, 1989). Außerdem gibt es einige
wenige Beispiele für die Erkennung von Infraschalllauten von bis zu 10Hz (Knud-
sen et al., 1994) oder Ultraschalllauten in Bereichen von über 39 kHz (Astrup und
Møhl, 1993). Auch wenn die Unterscheidungsleistungen bei Fischen nicht so gut
sind wie bei Säugetieren, so spielt das auditive System trotzdem eine große Rolle
z. B. in der Kommunikation mit Artgenossen durch die Erkennung von Individuen
(Myrberg und Riggio, 1985).

1.1.1.3 Seitenlinienorgan
Zusätzlich besitzen Fische ein Seitenliniensystem, welches Druckwellenunterschie-
de, wie lokale Wasserströmungen, detektieren kann. In Echten Knochenfischen be-
steht dieses meist aus sogenannten „freien Organen“ und den Seitenlinien-Kanälen
(Bleckmann, 1986). Sowohl die freien Neuromasten als auch die „Kanalorgane“
sind strömungssensitive Mechanorezeptoren. Die einzelnen Rezeptorzellen beste-
hen aus Bündeln von Haarsinneszellen, eingebettet in einer gallert-ähnlichen Sub-
stanz, der Kupula. Diese bilden als Cluster einen Neuromasten, wobei die frei-
en Neuromasten meist in Gruben oder Furchen in der Haut liegen. In vielen
frei-schwimmenden Fischarten haben sich aus diesen freien Organen zusätzliche
Kanalorgane entwickelt. Diese liegen in sichtbaren Kanälen entlang des Kopfes
und der Körperseite und sind durch Poren mit dem Umgebungsmedium verbun-
den. Die Kupula der Kanalorgane ragt in den Kanal hinein und ist entweder von
Meerwasser oder einer speziellen Kanal-Endolymphe umgeben, um so vor dem di-
rekten Einfluss passiver Strömungen durch die Schwimmbewegungen des Fisches
geschützt zu sein (Bleckmann, 1986). Während die freien Neuromasten am bes-
ten Wellenbewegungen parallel zur Längsachse der Kupula detektieren können,
reagieren die Kanalorgane am sensitivsten auf Wasserströmungen parallel zur Ka-
nalachse. Dabei liegt die maximale Sensitivität für Strömungsreize bei den meisten
Fischarten in dem Bereich von 30 – 150Hz (Sand, 1981). Mit dem Seitenliniensys-
tem sind Fische in der Lage lokale Wasserströmungen durch Druckunterschiede
zur erkennen und somit z. B. Hindernisse in der nahen Umgebung zu vermeiden
(Dijkgraaf, 1963). Es konnte bereits gezeigt werden, dass hydrodynamische sen-
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sorische Informationen für die Beute Detektion, Vermeidung von Fressfeinden,
Kommunikation, „Schooling“-Verhalten, Objekt Diskriminierung und Rheotaxis
genutzt werden können (Bleckmann, 1986, 1994; Montgomery et al., 1997). Mit
den Rezeptoren am Kopf können auch Wellenbewegungen an der Wasseroberfläche
wahrgenommen werden und ermöglichen so an der Oberfläche fressende Fischen
ihre Beute zu detektieren (Schwartz, 1965, 1971).

1.1.1.4 Taktiler Sinn
Ein weiteres Sinnessystem basierend auf Mechanorezeptoren ist der Tastsinn, bei
dem mechanischer Einfluss, wie Berührungen, Spannkraft, Druck, Verformung
oder Vibrationen auf der Körperoberfläche oder mit Schleimhaut ausgekleideten
Körperöffnungen (oral, nasal, etc.) wahrgenommen werden können. In höheren
Wirbeltieren handelt es sich bei den Sinneszellen entweder um freie Faserendun-
gen des trigeminalen Nervs und Rückenmarksnervs oder aber um Endkörperchen,
bei denen die terminalen Ausläufer der freien Nervenendigungen mit Hilfs- oder
Hüllstrukturen aus spezialisierten Bindegewebszellen umgeben sind. Je nach Art
der Sinneszellen liegen diese in der Haut, Epidermis, anderem Gewebe oder an
den Organen und lassen sich in unterschiedliche Typen anhand ihrer Struktur
(Merkelzellen, Pacini-Körperchen, etc.) einteilen, wobei die jeweiligen Zelltypen
dabei auch auf die Wahrnehmung spezifischer haptischer Stimuli spezialisiert sind
(French und Torkkeli, 2009).
Auch wenn man davon ausgehen kann, dass auch Fische in der Lage sind me-
chanische Reize wahrzunehmen, ist bisher nur wenig über diesen Sinn bekannt.
Die meist untersuchtesten taktilen Rezeptoren sind die Merkel-Zellen, welche ver-
gleichbare morphologische Eigenschaften zu anderen Vertebraten besitzen und sich
ebenfalls in allen Schichten der Haut, auf der gesamten Körperoberfläche und in
der Mundhöhle befinden (Whitear, 1989). Außerdem konnten in Fischen ebenfalls
freie Nervenendigungen des trigeminalen Systems gefunden werden, wohingegen
kaum Informationen über das mögliche Vorhandensein verkapselter taktiler Re-
zeptoren vorhanden sind (Kasumyan, 2011). Neben der Verwendung möglicher
Mechanorezeptoren zur Erkennung taktiler Reize, wird bei Fischen einigen Struk-
turen des Seitenliniensystems dabei ebenfalls eine Rolle zugesprochen (Maruska
und Tricas, 1998). Vergleichbar zu anderen Wirbeltieren sind die Rezeptoren des
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Tastsinns über den gesamten Körper verteilt, aber insbesondere an den takti-
len Organen wie Rostrum, Barteln, Flossen, freien Flossenstrahlen und anderen
Auswüchsen. Dabei ist der taktile Sinn insbesondere bei Arten von Bedeutung,
welche permanent oder zumindest ein Großteil der Zeit in Kontakt mit verschie-
denen Oberflächen in Kontakt stehen, wie etwa unter anderem benthische oder
bodennahe Arten, Bewohner von Korallenriffen oder etwa in Symbiose mit ande-
ren aquatischen Organismen lebende Tiere (Review: Kasumyan, 2011). Außerdem
wird davon ausgegangen, dass Mechanorezeptoren am Futtersuchverhalten, Kon-
trolle der Position und Bewegung benthischer Arten am Grund, Territorialver-
halten, Fortpflanzungsverhalten oder anderen sozialen Verhaltensweisen wie et-
wa Putzerfisch-Klient-Interaktion beteiligt sind (Grutter, 2004; Kasumyan, 2004,
2011; Marchesan et al., 2000).

1.1.1.5 Chemosensorische Sinne
Neben den erwähnten Sinnen besitzen Fische auch ein chemosensorisches System,
bestehend aus der Olfaktorik und Gustatorik. Das olfaktorische Organ ist bei
den meisten Fischarten eine gut entwickelte paarige Struktur und befindet sich
an der dorsalen Oberfläche des Kopfes zwischen den Augen. Durch die Nasenöff-
nungen gelangt Wasser in die Nasenhöhle, in der sich am Grund die sogenannte
olfaktorische Rosette befindet. Diese Struktur besteht aus olfaktorischen Lamel-
len, deren Oberfläche von dem olfaktorischen Epithelium bedeckt ist (Kasumyan,
2004). Diese generelle Struktur des olfaktorischen Organs existiert in unterschied-
lichsten Modifikationen und Ausführungen innerhalb der taxonomischen Gruppen
und ist abhängig von dem natürlichen Lebensraum und speziellen Verhaltenswei-
sen (Kasumyan, 2004; Zeiske et al., 1992). Das olfaktorische Epithelium, mit einer
Dicke von 20 bis 130 µm, besteht hauptsächlich aus Rezeptorzellen, aber auch aus
Schleim- und Basalzellen. Die absolute Anzahl an Rezeptoren unterscheidet sich
stark zwischen den verschiedenen Taxa von nur einigen Dutzend bis zu Hundert-
tausenden (Review: Kasumyan, 2004). Für den Wels Silurus glanis wurde die
höchste Dichte mit 155.000 Rezeptoren gefunden, was in etwa mit der Anzahl
im Hund vergleichbar ist (Neuhaus und Müller, 1954). In den meisten Teleostei-
Gruppen können die Rezeptorzellen in drei verschiedene Typen eingeteilt werden:
den Mikrovilli-, Zilien- und Kryptenzellen. Es konnte gezeigt werden, dass diese
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Zellen und die in Bündeln unterteilte Riechbahnen auf die Erkennung bestimm-
ter Gruppen chemischer Stimuli spezialisiert sind (Hamdani et al., 2000, 2001a,b;
Hamdani und Døving, 2002, 2003; Weltzien et al., 2003). Dabei können Fische un-
terschiedlichste chemische Substanzen, wie unter anderem Aminosäuren, Steroide,
Nukleotide, Amine, aber auch Exometabolite von Pflanzen und Tieren, sowie ver-
schiedenste Pheromone olfaktorisch wahrnehmen (Døving, 1986). Fische reagieren
sehr sensitiv auf Gerüche und unterscheiden sich in den Konzentrationsschwellen
nicht von Säugetieren. Elektrophysiologische Experimente zeigten Reaktion des
olfaktorischen Systems auf Konzentrationen von nur 10−9 − 10−13mol/L (Hara,
1992), wobei der verhaltensauslösende Konzentrationsschwellenwert höher bei et-
wa 10−6 − 10−9mol/L liegt (Kasumyan, 2004).
Neben der Olfaktorik sind Fische vergleichbar zu Landlebewesen ebenfalls in der
Lage chemosensorische Signale mit den Geschmacksknospen als strukturelle Ein-
heiten des gustatorischen Organs wahrzunehmen. Diese bestehen aus Stütz- und
Basalzellen, sowie den gustatorischen Sinneszellen mit entweder einer einzelnen
oder zwei apikalen Microvilli (Kapoor et al., 1975). In den Teleostei sind die gusta-
torischen Rezeptorzellen hauptsächlich an den Kiemenbögen und -reusendornen,
an Fortsätzen wie Barbeln und innerhalb der Mundhöhle und im Rachenraum,
aber auch als externe Geschmacksknospen auf der Hautoberfläche zu finden. Die
knollenförmigen Gebilde können dabei in Form und Größe, aber auch in der Dich-
te und absoluten Anzahl stark zwischen den Arten variieren (Gomahr et al.,
1992; Hara, 1994b; Kapoor et al., 1975). In Abhängigkeit von der Lage, ist je-
de Geschmacksknospe einzeln durch einen von drei gustatorischen Nerven, dem
fazialen, glossophyryngealen oder vagalen, innerviert (Kanwal und Finger, 1992).
Systematische Studien zeigten, dass das gustatorische System insbesondere sensi-
tiv und artspezifisch auf verschiedenste Aminosäuren reagiert (Hara, 1994a; Hara
et al., 1993), wobei auch vereinzelt Gallensalze (Hara et al., 1984, 1993), natürliche
Toxine (Kitada und Hara, 1994; Yamamori et al., 1988), giftiges Kohlenstoffdi-
oxid (Yamashita et al., 1989) oder Karbonsäuren und Nukleotide (Marui und
Caprio, 1992) wahrgenommen werden können. Bei der Wahrnehmung von poten-
ten Geschmackstoffen wie Aminosäuren oder Bitterstoffe, sind z. B. Lachse in der
Lage Konzentrationen von bis zu 10−8mol−1 wahrzunehmen, wohingegen Salze
oder Zucker Verhaltensantworten nur bis zu einer Konzentration von 10−2mol−1
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hervorrufen (Hara et al., 1993). Während die olfaktorische Wahrnehmung in Fi-
schen der Erkennung von Individuen, Artgenossen und Populationen dient und
am Fortpflanzungs-, Verteidigungs- und Revierverhalten, sowie bei der Migrati-
on, Schwarmbildung und Brutpflege beteiligt ist (Review: Kasumyan, 2004), liegt
die Hauptaufgabe der Gustation beim Futtersuchverhalten. Dabei spielt der Ge-
schmackssinn insbesondere eine große Rolle bei der nachfolgenden eigentlichen
Erkennung des Futters, nachdem das olfaktorische, visuelle und/oder auditive
System zuvor an der Suche auf weiteren Distanzen und anschließenden Aufnahme
der Nahrung beteiligt sind (Review: Kapoor et al., 1975). Außerdem wird vermu-
tet, dass der gustatorische Sinn an der Vermeidung von giftigen Stoffen im Wasser
beteiligt ist (Hara, 1994b; Kitada und Hara, 1994; Yamashita et al., 1989).

1.1.1.6 Elektrischer Sinn
Der elektrische Sinn ist in aquatischen Lebewesen weit verbreitet, wobei er haupt-
sächlich bei den Nicht-Teleostei vorkommt, wie etwa Haien, Rochen und einigen
andere Arten wie z. B. Löffelstören (Baker et al., 2013; Bullock, 1982; Bullock
et al., 1982, 1983; Kalmijn, 1971, 1974; Wilkens et al., 1997) (Abb. 1). Diese können
mit Elektrorezeptoren, in den Elasmobranchii sogenannte Lorenzinischen Ampul-
len (Kalmijn, 1971, 1974), schwach elektrische Felder detektieren (Murray, 1960,
1962). Die ampullären Organe reagieren sensitiv auf schwache Signale (< 1mV)
mit niederen Frequenzen in einem Bereich von etwa 0,1 – 20Hz (Bullock, 1982;
Kalmijn, 1974). Während der passiven Elektroortung können z. B. Haie nieder-
frequente elektrische Spannungen detektieren, welche durch Kiemenbewegungen,
den Mund und die Haut von Beutefischen erzeugt werden (Butsuk und Bessonov,
1981; Kalmijn, 1974). Bei Knorpelfischen wird der passive elektrische Sinn aber
auch zur Orientierung genutzt, indem sowohl lokale elektromagnetische Felder als
auch große homogene Felder, wie das von der Erde, erkannt werden können (Re-
view: Crampton, 2019). Die meisten abiotischen Felder sind durch geochemische
und seismische Prozesse, durch die Atmosphäre aufladende magnetische Stürme
oder in Ozeanen durch den Fluss des Wassers durch das Magnetfeld begründet.
In Verbindung mit der eigenen Ausrichtung zu diesen Feldern, können elektro-
sensorische Informationen als ein elektromagnetischer Kompass genutzt werden
(Kalmijn, 1981). Innerhalb der Fische besitzen etwa 16% der Arten die Fähig-
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keit der passiven Elektroortung und etwa 1,5% der gesamten Fischarten zusätz-
lich noch ein elektrisches Organ als Grundlage für den aktiven elektrischen Sinn
(Crampton, 2019). Dieser unabhängig voneinander evolvierte Sinn konnte bisher

Abbildung 1: Die phylogenetische Verbreitung der Elektrorezeption innerhalb der
Fische in den vergangenen 600 Millionen Jahren. Neben den Amphi-
bien besaßen wahrscheinlich fast alle basalen Entwicklungslinien der Fische
einen elektrischen Sinn (schwarze Äste) aus denen sich später alle rezenten
Fisch- und höheren Wirbeltierarten entwickelten. Während der Evolution der
Neuflosser (Neopterygii), welche die Holostei und Teleostei beinhalten, ging die
Elektrorezeption verloren (weiße Äste). Erst innerhalb der Teleostei entstand
in zwei Linien unabhängig voneinander der elektrische Sinn erneut (schwarz
gestrichelte Äste): (a) in den Osteoglossomorpha, bestehend aus den Xeno-
mystinae und den afrikanischen Mormyriformen, sowie (b) den Ostariophysie,
welche die Siluriformen und südamerikanischen Gymnotiformen beinhalten.
Verändert nach von der Emde (2013).

in 6 Großgruppen innerhalb der Elasmobranchii und Teleostei beschrieben werden
und lässt sich zum einen in die stark elektrischen und in die schwach elektrischen
Fische unterteilen (Caputi et al., 2005; Crampton, 2019).
Die stark elektrischen Fische, wie etwa die Zitteraale Electrophorus, Zitterwelse
aus der Familie der Malapteruridae oder manche elektrische Rochen, erzeugen
Entladungen von bis zu Hunderten von Volt pro Zentimeter und nutzen diese
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zur Tötung oder Lähmung der Beute oder zur Abschreckung von Feinden (Bau-
er, 1979; Belbenoit et al., 1979; Crampton, 2019). Im Gegensatz dazu generieren
schwach elektrische Arten, innerhalb der südamerikanischen Gymnotiformen oder
der afrikanischen Mormyroformen, schwache Signale von bis zu maximal 10V (Ca-
puti et al., 2005).
Bei den Echten Knochenfischen sind aus etwa 33 Ordnungen nur vier dafür be-
kannt einen elektrischen Sinn zu besitzen: Zwei Gruppen der Welse Siluriformen,
die Gymnotiformen und die Mormyroformen (Abb. 1). Es wird angenommen, dass
der elektrische Sinn bei den Vorfahren der Teleostei sekundär verloren gegangen
ist und sich dann unabhängig voneinander in der Überordnung der Ostariophysie,
bestehend aus den Siluriformen und Gymnotiformen, und nochmals in den di-
rekten Vorfahren der Mormyroformen entwickelt hat (Baker et al., 2013; Bullock
et al., 1982). Während die Siluriformen als Elektrorezeptoren nur die neu ent-
wickelten ampullären Organe der Teleostei besitzen, haben sich in den schwach
elektrischen Fischen zusätzlich eine neue Klasse der Elektrorezeptoren evolviert,
die tuberösen Organe (Bullock et al., 1982). Aufgrund der strukturellen und funk-
tionellen Gemeinsamkeiten geht man davon aus, dass sich die Elektrorezeptoren
der Echten Knochenfische aus den mechanosensitiven Haarsinneszellen der Seiten-
linie entwickelt haben (Bleckmann, 1986). Dabei verloren diese die mechanische
Sensitivität und erhöhten gleichzeitig die elektrische, welche bereits an der basalen
Oberfläche präsent war (Bullock et al., 1982). Der Aufbau der neu entstandenen
ampullären Organe der Echten Knochenfische ähnelt stark dem der Lorenzini-
schen Ampullen in Knorpelfischen (Abb. 2). Die ampullären Rezeptoren bestehen
aus einem mit leitender Gallerte gefülltem Kanal, der zu einer Öffnung in der
Haut führt. Bei den Echten Knochenfischen ist die Anzahl auf einen intraepider-
malen Kanal begrenzt (Franz, 1921), welcher geradlinig und im Verhältnis länger
als die Dicke der Epidermis ist (Szabo, 1974). Am Grund des Kanals in der ter-
minalen Kammer befindet sich das sensorische Epithelium mit einer variablen
Anzahl an sensorischen Zellen. Bis zu 12 oder 13 dieser Ampullen bilden zusam-
men eine funktionelle Einheit, das ampulläre Organ, welches durch eine einzelne
afferente Nervenfaser innerviert ist (Abb. 2). Vergleichbar mit den Knorpelfischen
können schwach elektrische Fische passive elektrische Felder mit ihren ampullä-
ren Organen detektieren und so Beute lokalisieren oder sich orientieren (Bennett,
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1971; Bodznick und Montgomery, 2005; Roth, 1972). Als Adaption an den natür-
lichen Lebensraum sowie die Dämmerungs- und Nachtaktivität entwickelte sich
zusätzlich ein aktiver elektrischer Sinn. Mit Hilfe eines elektrischen Organs können
schwach elektrische Fische elektrische Felder von kleinen Spannungen (wenige mV
bis 5V) und geringer Stromstärke erzeugen, die wiederum von den tuberösen Or-
ganen in der Haut detektiert werden können. Während der sogenannten aktiven
Elektroortung können sich schwach elektrische Fische anhand von Änderungen
des selbstgenerierten elektrischen Feldes im Raum orientieren und verschiedenste
Objekte erkennen (Lissmann und Machin, 1958).

Abbildung 2: Aufbau der ampullären Organe der Echten Knochenfische und Nicht-
Teleostei im Vergleich. Der Aufbau der ampullären Organe der Nicht-
Teleostei, wie exemplarisch für den Rochen oder Löffelstör dargestellt, un-
terscheiden sich kaum zu den neu evolvierten ampullären Organen der Echten
Knochenfische, wie etwa imWels. Gelegen in der Dermis oder Epidermis, befin-
den sich die Rezeptorzellen (dunkelgrau) am Grund eines mit leitender Gallerte
gefüllten Kanals (blau). Eine variable Anzahl an Rezeptorzellen oder Ampul-
len, sowie den dazugehörigen Stützzellen (hellgrau), bilden eine funktionelle
Einheit, das ampulläre Organ, und werden durch eine einzelne afferente Ner-
venfaser innerviert (schwarz). Verändert nach Baker et al. (2013).
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1.2 Multisensorische Wahrnehmung

Jahrelang wurden in Studien über die Sinnesorgane nur die verschiedenen Sin-
nessysteme einzeln in ihrer Reizwahrnehmung, neuronalen Verarbeitung und den
daraus resultierenden Verhaltensweisen betrachtet und nicht in Kombination mit
anderen Modalitäten. Allerdings ist die multimodale Erkennung der Umwelt die
Norm und nicht die Ausnahme, da in allen Lebewesen, vom einfachsten Organis-
mus bin hin zum Menschen, die verschiedenen Sinne auf unterschiedlichste Art
und Weise miteinander und zu jeder Zeit interagieren (Buehlmann et al., 2020;
Ernst und Bülthoff, 2004; Goller et al., 2017; Ghosh et al., 2017; Harley et al.,
2011; Jones und Moss, 2021; Kaczorowski et al., 2012; Kugler et al., 2019; Lom-
bardo et al., 2008; Metaxakis et al., 2018; Montgomery et al., 2002; Narins et al.,
2003, 2005; New und Kang, 2000; New, 2002; Page et al., 2012; Piep et al., 2008).
Da jedes Sinnesorgan auf die Erkennung bestimmter physikalischer Energien spe-
zialisiert ist, zeigen die Sinne bei unterschiedlichen Bedingungen und Reichweiten
ihre optimale Arbeitsweise. Dabei können sensorische Signale kombiniert werden,
wenn diese unterschiedliche bzw. komplementäre Informationen über ein Ereig-
nis liefern oder integriert, wenn die Informationen redundant sind. Dabei wird
die multisensorische Integration als „neural process by which unisensory signals
are combined to form a new product. It is operationally defined as a multisensory
response (neural or behavioral) that is significantly different from the responses
evoked by the modality specific component stimuli“ definiert (Colonius und Diede-
rich, 2020).
Die multisensorische Integration und Kombination sind mit offensichtlichen Vor-
teilen verbunden, bei denen durch eine erhöhte Anzahl an sensorischen Informa-
tionen eine verlässlichere und vollständigere Wahrnehmung der externen Umwelt
garantiert wird, was wiederum zu einer erhöhten Wahrscheinlichkeit der Erken-
nung und Identifizierung von Objekten oder Ereignissen führt (Review: Rowe,
1999). Eine Vielzahl von Verhaltensstudien konnte bereits zeigen, dass eine gene-
relle Verbesserung der Leistung in nahezu allen Bereichen auftritt, wenn mehrere
Sinne zur Verfügung stehen. Dieser sogenannte Synergie-Effekt ist weit verbreitet
im Tierreich und wurde nicht nur beim Menschen (Alais und Burr, 2004), son-
dern auch bei anderen Säugetieren (Fetsch et al., 2012; Gingras et al., 2009; Jones
und Moss, 2021; Piep et al., 2008; Stein et al., 1988), Vögeln (Lombardo et al.,
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2008; Partan et al., 2005; Verhaal und Luksch, 2016), Fischen (Kasurak et al.,
2012) und sogar Insekten (Balkenius und Dacke, 2010; Leonard und Masek, 2014;
Zhang et al., 2014) gezeigt.
Betrachtet man diese multisensorische Verbesserung etwas genauer, ergeben sich
verschiedene Vorteile. So kann etwa mit steigender Anzahl der Komponenten eines
Signals die Detektions- und Reaktionsgeschwindigkeit (Diederich und Colonius,
2004; Hecht et al., 2008; Miller, 1982) als auch die Genauigkeit z. B. bei der Ob-
jekterkennung (Newell et al., 2001, 2003) deutlich erhöht werden. Auch Lernvor-
gänge können durch multisensorische Stimuli beschleunigt und verbessert werden
im Vergleich zu unimodalem Training (Eninger, 1952; Hultsch et al., 1999; Kehoe,
1986). Ein weiterer Vorteil der multisensorischen Wahrnehmung ist eine deutlich
erhöhte Absicherung gegenüber Hintergrundrauschen, welches auf jedem Level der
Signalverarbeitung entsteht (Faisal et al., 2008; Rowe, 1999). In unserer Umwelt
wird die Wahrnehmung immer wieder durch Rauschen erschwert, sei es z. B. durch
verminderte Sicht an nebligen Tagen oder durch das Tragen von Handschuhen bei
Tastvorgängen. Redundante multisensorische Signale können so dem Organismus
trotzdem die nötigen Informationen liefern, wie in dem beliebten Beispiel des
Cocktailparty-Phänomens. Befinden wir uns in einem Raum mit vielen sich un-
terhaltenden Gästen, also mit einem großen auditiven Hintergrundrauschen, ist
es für uns einfacher unseren Gegenüber zu verstehen, wenn wir ihn gleichzeitig
hören und die Lippenbewegungen sehen können (Sumby und Pollack, 1954). Der
Organismus profitiert aber nicht nur von den multimodalen redundanten Informa-
tionen wenn leichtes sensorisches Rauschen die Wahrnehmung erschwert, sondern
auch wenn es beispielsweise durch sehr starkes Hintergrundrauschen oder anatomi-
sche Verletzungen zu einem kompletten sensorischen Ausfall eines Sinnes kommt.
Wurden über ein Ereignis oder Objekt Informationen multimodal identifiziert, so
kann ein Sinn für einen anderen als Backup dienen (Ghahramani et al., 1997). So
ist z. B. die Nahrungssuche bei Lemuren hauptsächlich visuell geprägt, allerdings
kann der olfaktorische und auditive Sinn Backup-Funktionen bei schlechten Licht-
verhältnissen übernehmen (Piep et al., 2008). Ein gleicher Backup-Mechanismus
zwischen dem olfaktorischen und visuellen Sinn konnte in beide Richtungen auch
bei Hummeln gefunden werden, bei dem entweder olfaktorisches oder visuelles
Rauschen hinzugefügt wurde (Kaczorowski et al., 2012; Lawson et al., 2017). Bei
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der Verarbeitung multimodaler Reize können zusätzlich auch Ungenauigkeiten bei
der Bewertung der Stimuli auftreten. Wenn einzelne sensorische Systeme mehr-
deutige Informationen liefern, kann dieses Problem durch eine zusätzliche Mo-
dalität gelöst werden. Ein sehr anschauliches Beispiel hierfür ist das Phänomen
des losfahrenden Zuges. Man befindet sich in einem Zug und beobachtet z. B. an
einem Bahnhof einen anderen stehenden Zug. Jetzt setzt sich der eigene Zug in
Bewegung und man ist sich erst nicht sicher, ob es der eigene oder der gegen-
überliegende Zug ist, der nun losfährt. Man bleibt so lange im Ungewissen bis das
Gehirn durch zusätzliche Informationen, wie die Erkennung der eigenen Bewegung
durch das Vestibularsystem, diese Zweideutigkeit der Stimuli lösen kann (Ernst
und Bülthoff, 2004). Sensorische Informationen können aber nicht nur redundant,
sondern auch komplementär sein wenn diese von verschiedenen Sinnessystemen
detektiert werden. Findet eine Kombination zwischen den Modalitäten statt, er-
möglicht dies dem Organismus Informationen zu erhalten, die mit den anderen
Sinnen nicht wahrnehmbar sind (Ghahramani et al., 1997).

1.2.1 Multisensorische Integration

Bevor jedoch multisensorische Informationen integriert werden können, müssen
die verschiedenen Sinne allgemeingültige Informationen über dasselbe Objekt oder
Ereignis liefern und auch als zusammengehörend identifiziert werden. Dies ist am
wahrscheinlichsten, wenn Signale entweder räumlich oder zeitlich simultan, also
ohne große Diskrepanzen auftreten (Ernst und Bülthoff, 2004). Wenn hingegen
Anzeichen bestehen, dass die Quelle der Informationen nicht vom selben Objekt
bzw. Ereignis stammt, kann es schnell zu einem Einbruch der Integration kommen,
der sogenannten Segregation. Das findet zumeist statt, wenn zeitliche (Bresciani
et al., 2005; Jack und Thurlow, 1973; Shams et al., 2002) oder räumliche Unstim-
migkeiten (Gepshtein und Banks, 2003; Recanzone, 2003) zwischen den Stimuli
bestehen. Die Segregation ist dabei stark kontext- und modalitätsabhängig. So
erscheint z. B. die bimodale Sprache deutlich toleranter gegenüber Asynchronien,
bei der audio-visuelle Reize in einem Fenster von 200ms noch als synchron be-
schrieben werden (van Wassenhove et al., 2007). Generell wurde der Großteil der
multimodalen Forschung bisher vermehrt in Humanversuchen durchgeführt und
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die verschiedene beschriebene Prozesse während der multisensorischen Integration
werden deswegen beispielhaft zunächst am Menschen erklärt.

1.2.1.1 Dynamische Gewichtung multisensorischer Informationen
Jeder Organismus ist durchgängig einer immensen Anzahl an unterschiedlichsten
Reizen ausgesetzt und zusätzliche Fehler bei der Bewertung von Stimuli, Mehrdeu-
tigkeiten der Signale und die Existenz von Rauschen führen innerhalb jedes sen-
sorischen Kanals zu weniger akkuraten oder verlässlichen Einschätzungen. Doch
woher weiß ein Beobachter welches Signal verlässliche Informationen liefert und
welches eher unverlässliche? Die Verlässlichkeit eines Stimulus wird meist als um-
gekehrte Varianz der möglichen Verteilung beschrieben, also inwieweit die senso-
rische Information eines Signals an dem Einschätzungsprozess der Wahrnehmung
beteiligt ist (Ernst und Di Luca, 2011). Dabei gewinnt ein Signal stetig an Ver-
lässlichkeit, je weniger mehrdeutige Informationen es enthält (Jacobs, 2002). Au-
ßerdem wird ein Reiz verlässlicher, wenn die finale Schlussfolgerung basierend auf
diesem Reiz mit den Einschätzungen der anderen Stimuli übereinstimmt. Es wird
angenommen, dass diese Konsistenz in den Einschätzungen verschiedener Moda-
litäten nicht zufällig passiert, sondern weil die sensorischen Signale vermutlich die
physikalischen Eigenschaften der Umwelt darstellen. Die Genauigkeit eines Sti-
mulus ist als Wahrscheinlichkeit definiert, mit welcher das sensorische Signal die
reale physikalische Eigenschaft repräsentiert (Ernst und Di Luca, 2011).
Genauigkeit und Verlässlichkeit der verschiedenen Stimuli sind stark kontextab-
hängig und die Wahrnehmungen derselben Objekteigenschaften mit unterschied-
lichen Modalitäten unterscheiden sich meist voneinander. Geht man davon aus,
dass beide Sinne, z. B. haptisch und visuell, gleich verlässlich sind während der
Einschätzung von Objektgrößen, wird die finale Einschätzung des integrierten
Produkts genau mittig zwischen den beiden unisensorischen Einschätzungen lie-
gen (Abb. 3a; Ernst und Banks 2002). Da aber in Abhängigkeit von den Bedin-
gungen und den unterschiedlichen Wahrnehmungsbereichen der sensorischen Sys-
teme meist einzelne Sinne verlässlichere Informationen liefern als andere, wird der
multisensorische Eingang sehr effizient anhand der modalitätsspezifischen Verläss-
lichkeit gewichtet (Ernst und Bülthoff, 2004; Ernst und Di Luca, 2011). Um die
Varianz so gering wie möglich zu halten, wird während der dynamischen Gewich-
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tung der Sinn oder Stimulus mehr gewichtet der verlässlicher in der jeweiligen
Bedingung ist und hat somit einen größeren Einfluss auf die finale Einschätzung.
Spiegelt, wie in unserem Beispiel, basierend auf dem vorherrschenden Kontext,
der visuelle Sinn das wahrgenommene Signal besser wider als der haptische, ver-
schiebt sich die multimodale Einschätzung hin zum dominanten visuellen Sinn
(Abb. 3b). Das integrierte Endprodukt der sensorischen Wahrnehmung beinhaltet
demnach einen deutlich größeren Anteil der dominanten visuellen Einschätzung.
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Abbildung 3: Dynamische Gewichtung multisensorischer Informationen. Dargestellt
ist die schematische Integration haptischer und visueller Informationen wäh-
rend der experimentellen Einschätzung von Objektgrößen. Dabei stellen die ge-
strichelten Gaußschen Glockenkurven die Wahrscheinlichkeitsdichten der hap-
tischen (SH) und visuellen (SV ) Einschätzung dar und die durchgezogene
Gaußsche Glockenkurve der kombinierten Einschätzung (SV H). (a) Bei ei-
ner gleichen Varianz des haptischen und visuellen Eingangs ist die Gewichtung
beider Sinne 0,5 und die Wahrscheinlichkeitsdichte der kombinierten Einschät-
zung ist gleich dem Mittelwert der visuellen und haptischen Dichte. (b) Un-
terscheiden sich die Varianzen, wie in diesem Beispiel eine vierfach haptische
Varianz im Vergleich zur visuellen Varianz, resultiert daraus eine ebenfalls un-
terschiedliche Gewichtung. Dies führt zu einer Verschiebung der kombinierten
Einschätzung in Richtung der verlässlicheren und somit dominanten visuellen
Einschätzung. Verändert nach Ernst und Banks (2002).

Dieser Prozess der dynamischen Gewichtung ist dabei kein starres System, son-
dern einer kontinuierlichen Regulierung und Bewertung unterworfen (Ernst und
Bülthoff, 2004; Hillis et al., 2002, 2004). Grundsätzlich gilt hier, dass wenn die
Verlässlichkeit z. B. innerhalb eines Experiments künstlich manipuliert wird, sich
auch die Gewichtung entsprechend ändert (Young et al., 1993). In dem Beispiel
der Diskriminierung von Objektgrößen von Ernst und Banks (2002), besteht zu-
nächst eine visuelle Dominanz über den haptischen Sinn, wie in der Abbildung 3b



22

dargestellt. Wird nun aber experimentell visuelles Rauschen eingeführt, verändert
sich die kombinierte Einschätzung in die andere Richtung mehr hin zur haptischen
Einschätzung (Ernst und Banks, 2002).
Auch die visuell-propriorezeptive Wahrnehmung ist generell eher visuell geprägt,
wenn die Position der Hand im Raum eingeschätzt wird (Hay et al., 1965; Pick Jr.
et al., 1969). Wird aber die Hand aktiv vom Probanden selbst und nicht passiv
durch den Experimentator bewegt, erhalten die propriorezeptiven Stimuli mehr
Bedeutung als vorher. In kompletter Dunkelheit aber mit einem kleinen Licht am
Finger, wird die Dominanz zwischen den beiden Sinnen sogar umgedreht (Mon-
Williams et al., 1997; Plooy et al., 1998). Andere Studien konnten zeigen, dass
die Integration visuell-propriorezeptiver Informationen stark mit der Richtung der
Bewegung variiert. Aufgrund des Armaufbaus ist die Propriorezeption präziser in
der Erkennung einer Armbewegung in der radialen Richtung, während die visuelle
Erkennung in der Horizontalen leichter fällt. Basierend auf diesen unterschiedli-
chen richtungsabhängigen Vorteilen, gewichtet der Mensch sehr effizient zwischen
den beiden Sinnen (van Beers et al., 1999, 2002). Auch bei einem bestehenden
bimodalen Konflikt zwischen Informationen, dominiert das sensorische System,
welches die größere Genauigkeit für den zu erkennenden Stimulus besitzt (Re-
canzone, 2003). Diese Strategie der dynamischen Gewichtung verschiedener Reize
konnte im Menschen bereits in vielen Studien sowohl innerhalb eines sensorischen
Systems, z. B. dem visuellen (Backus et al., 1999; Landy und Kojima, 2001; Young
et al., 1993) oder haptischen Sinn (Robles-De-La-Torre und Hayward, 2001), als
auch crossmodal (Ghahramani et al., 1997; Pick Jr. et al., 1969; Rock und Victor,
1964) nachgewiesen werden.
Dabei ergeben sich in Abhängigkeit vom Kontext und den zu integrierenden Mo-
dalitäten unterschiedlichste Mechanismen während der Verarbeitung multisenso-
rischer Signale. In der extremen Variante, der konkurrierenden Integration, wird
nach dem „Winner-take-it-all“-Prinzip gewichtet. Während sich dabei bei Unstim-
migkeiten nur auf den dominanten Sinn verlassen wird und die anderen ignoriert
werden, hat bei der kooperierenden multimodalen Integration der nicht dominante
Sinn trotz weniger Gewichtung einen Einfluss auf die Wahrnehmung (Ghahramani
et al., 1997).
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1.2.1.2 Sensorische Hierarchie
Zusätzlich zur sehr effizienten Gewichtung zwischen den sensorischen Signalen und
gewissen dominierenden Effekten verschiedener Sinne bei bestimmten Bedingun-
gen, kann auch eine „sensory capture“ oder sensorische Hierarchie beim Menschen
gezeigt werden (Alais und Burr, 2004; Ernst und Banks, 2002; Sheppard et al.,
2013; Young et al., 1993). Dabei führt ein Konflikt zwischen den sensorischen In-
formationen verschiedener Sinne zu einer Verschiebung hin zum dominanten Sinn.
So tritt z. B. eine „visual capture“ bei dem Ventriloquismus-Phänomen auf, bei dem
die Illusion der sprechenden Bauchrednerpuppe erschaffen wird (Bertelson, 1999).
Durch den dominanten Einfluss des visuellen Systems auf den auditiven Sinn neh-
men die Zuhörer trotz der räumlichen Diskrepanz zwischen auditiven und visuellen
Stimulus eine sprechende Puppe war. Diesen domininierenden Effekt des visuellen
Sinns konnte auch bei Kitagawa und Ichihara (2002) gezeigt werden, bei der ein
stationärer akustischer Reiz als sich mit dem visuellen Reiz mitbewegend wahrge-
nommen wurde. Wenn hingegen Versuchsteilnehmer kurze, aufblitzende visuelle
Stimuli in Kombination mit ein, zwei oder mehr Pieptönen präsentiert werden,
wurde ein klarer Einfluss der Anzahl der Töne auf die wahrgenommene Anzahl
der Lichtreize beobachtet. Wurden mehr Töne gehört, so wurden mehr Lichtreize
als eigentlich vorhanden, wahrgenommen (Shams et al., 2000, 2002). Verallgemei-
nert kann man sagen, dass beim Menschen meist räumliche Aufgaben visuell und
zeitliche auditiv dominiert sind (Rock und Victor, 1964; Shams et al., 2000, 2002;
Welch und Warren, 1980). Dabei kann durch eine sensorische Hierarchie auch eine
gewisse Überrepräsentation des dominanten Sinns auftreten. Aufgrund vorheriger
Erfahrungen und Anpassungen wird das dominante sensorische System stärker
als nach berechneter Verlässlichkeit gewichtet und führt so zu einer nicht ganz
optimalen Übergewichtung während der Integration (Battaglia et al., 2003).

1.2.1.3 Modulierende crossmodale Effekte
Der Mensch ist ein sehr visuell geprägter Organismus, weswegen viele Wahrneh-
mungsprozesse deutlich von dem sensorischen Eingang der Augen dominiert wer-
den (Hay et al., 1965; Pick Jr. et al., 1969; Rock und Victor, 1964). Nichtsde-
stotrotz stehen verschiedenste crossmodale Ereignisse auch unter dem Einfluss
anderer Sinnessysteme. Bei der Orientierung im Raum oder Bewertung von For-
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men und Größen bzw. Längen dominiert generell der visuelle Sinn über die ande-
ren Sinne, trotzdem kann die visuelle Intensität durch die Präsenz von auditiven
Signalen beeinflusst werden (Stein et al., 1996). Wenn sich projizierte Objekte
aufeinander zubewegen, können diese entweder als vorbei gleitend erkannt wer-
den oder aufeinanderprallend. Ist ein Ton bei Kontakt beider Objekte zu hören,
wird zumeist ein Aufprall wahrgenommen und ohne Ton ein aneinander vorbei
gleiten, auch wenn beide visuellen Projektionen gleich sind (Sekuler et al., 1997).
Gleiche Effekte konnten ebenfalls bei der Kombination von Tönen mit taktilen
Reizen gezeigt werden, bei der das auditive über das haptische System domi-
niert (Bresciani et al., 2005; Hötting und Röder, 2004). Auch bei der Interaktion
des visuellen und auditiven Sinnessystems während des Sprechens kann nicht nur
eine allgemeine Verbesserung durch den Synergieeffekt beschrieben werden (Sum-
by und Pollack, 1954), sondern auch bei einer Konfliktsituation der Stimuli der
sogenannte McGurk-Effekt gezeigt werden. Dabei wurden Probanden in Videose-
quenzen Menschen gezeigt, die ga-ga sagten aber hörten dazu ba-ba. Im Anschluss
daran berichteten die Probanden ein da-da oder das Wort gagba gehört zu haben
(McGurk und MacDonald, 1976). Der nicht übereinstimmende visuelle Stimulus
hatte die auditive Wahrnehmung und somit die multisensorische Integration deut-
lich verändert.
Aber auch wenn kein direkter Einfluss verschiedener Modalitäten auf die Reiz-
wahrnehmung zu finden ist, werden z. B. Gerüche intensiver wahrgenommen, wenn
sie mit kongruenten Farben oder Geschmäckern kombiniert werden oder auch Far-
ben z. B. roter beschrieben bei passenden Formen wie Herzen oder Lippen (Dalton
et al., 2000; Delk und Fillenbaum, 1965; Zellner und Kautz, 1990). Es wird an-
genommen, dass durch kongruente Reize eine erhöhte Aufmerksamkeit erreicht
werden kann und somit die sensorische Sensibilität verbessert wird (Mudrik et al.,
2014). So kann beispielsweise die Detektionsleistung eines rein visuellen Stimulus
verbessert werden, wenn zwar ein irrelevanter aber aufmerksamkeitserregender
auditiver Reiz zusätzlich vorher abgespielt wird (McDonald et al., 2000). Die-
ser Effekt ermöglicht, dass eine modulierende Modalität die Aufmerksamkeit auf
einen bestimmten Bereich in Raum und/oder Zeit lenkt und somit die modali-
tätsspezifische Verarbeitung in einem anderen Sinn für diesen Raum oder Zeit
vereinfacht (Review: Driver und Noesselt, 2008).
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1.2.1.4 Einfluss vorheriger Erfahrungen auf die multisensorische Inte-
gration
Während der Integration hängt die Gewichtung des multimodalen Eingangs aber
nicht nur von der aktuellen Verlässlichkeit des jeweiligen Sinnessystems ab, son-
dern auch von früher erworbenen Erfahrungen und Wissen, um eine möglichst
optimale Einschätzung der Umwelt zu gewährleisten (Ernst und Bülthoff, 2004;
Ernst und Di Luca, 2011). Es wird angenommen, dass je weniger verlässlich ein
Signal ist (also je mehrdeutiger), desto mehr wird die endgültige Einschätzung
von vorherigen Erfahrungen dominiert als von den aktuellen sensorischen Signa-
len (Kersten und Yuille, 2003). Dieser Zusammenhang wurde bereits bei einigen

Abbildung 4: Einfluss vorheriger Erfahrungen auf die visuelle Wahrnehmung Abge-
bildet ist eine optische Illusion, bei der die Wahrnehmung durch die Erfahrung
des natürlichen Lichteinfalls von oben dominiert wird. Das linke und rechte
Bild zeigen die gleiche Fotografie von Fußabdrücken im Sand, wobei das rech-
te Bild umgekehrt präsentiert ist. Während im linken Bild die Abdrücke im
Sand durch die natürliche Belichtungsszenerie mit Licht von oben korrekter-
weise wahrgenommen werden, erscheinen diese im rechten Bild als „heraustre-
tende“ Spuren. Diese Wahrnehmung wird durch die falsche Interpretation der
Schattenbildung durch unnatürlich einfallendes Licht von unten hervorgerufen.
(Ernst und Di Luca, 2011).

visuellen Phänomenen gezeigt, wie etwa der immense Einfluss unserer Erfahrung
des natürlichen Lichteinfalls von oben auf verschiedene optische Illusionen (Ma-
massian und Goutcher, 2001). In Abbildung 4 ist ein Beispiel solch einer optischen
Illusion abgebildet (Ernst und Di Luca, 2011). Das linke Bild erscheint als normale
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Fußabdrücke im Sand, da die Schattenbildung mit der natürlichen Beleuchtungs-
szenerie von oben übereinstimmt. Bei dem rechten Bild handelt es sich um dasselbe
Bild von der linken Seite, nur mit dem Unterschied, dass es kopfüber präsentiert
wird und somit der Lichteinfall unnatürlicherweise von unten kommt. Anders als
auf der linken Seite, erweckt das rechte Bild deshalb den Eindruck als würden die
Abdrücke aus dem Sand „heraustreten“. Dieser Effekt wird durch unsere Erfah-
rung des natürlichen Lichteinfalls von oben hervorgerufen, der dementsprechend
die Schattenbildung interpretiert (Dror et al., 2004; Ernst und Di Luca, 2011).
Neben diesem Beispiel existieren viele andere sensorische Präferenzen oder Domi-
nanzen, welche im Laufe des Lebens erlernt werden und großen Einfluss auf die
sensorische Integration haben (Atkins et al., 2001; Knill, 2007).

1.2.1.5 Ontogenie der Fähigkeit zur multisensorischen Integration
Auch wenn beim Menschen die Fähigkeit der multimodalen Verarbeitung grund-
sätzlich ab Geburt vorhanden zu sein scheint und viele Strategien der Reizwahr-
nehmung vermeintlich in unseren Genen verwurzelt sind (Fiser und Aslin, 2002;
Wallach, 1985), sind diese zu Beginn oft nur eingeschränkt oder unvollständig
nutzbar und müssen zunächst erlernt werden. So zeigen z. B. 6 Monate alte Babys
keinen crossmodalen Transfer zwischen visuellem und haptischem Sinn während
der Objekterkennung, nach einem Jahr hingegen schon (Rose, 1994). Diese Fähig-
keit der multisensorischen Integration entwickelt sich in Heranwachsenden über
viele Jahre (Gori et al., 2012; Stoltz-Loike und Bornstein, 1987) und erreicht erst
in 8-10-jährigen Kindern in etwa das Niveau von Erwachsenen (Gori et al., 2008).
Während Erwachsene fast optimal multimodale Informationen integrieren, beste-
hen in jüngeren Kindern zunächst starke unisensorische Dominanzen bei der Be-
wertung verschiedener Stimuli (Gori et al., 2008). Ein Grund dafür könnte sein,
dass sich die verschiedenen Sinne unterschiedlich schnell nach der Geburt ent-
wickeln. So kann ein Neugeborenes bereits recht früh auditive Reize zuordnen,
wohingegen der visuelle Sinn erst relativ spät als verlässlicher Sinn nutzbar ist
(Gottlieb, 1971). Es wird angenommen, dass während des Heranwachsens konti-
nuierlich ein Prozess der cross-sensorischen Kalibrierung stattfindet, bei der sich
im entwickelnden Gehirn die robusteste Modalität genutzt wird um die ande-
ren Sinne zu kalibrieren (Burr und Gori, 2012; Gori et al., 2012). Während die-
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ser Kalibrierungsprozesse treten immer wieder Asymmetrien beim Transfer von
sensorischen Informationen auf, welche durch eine Dominanz eines Sinnes über
die Anderen beschrieben werden kann und stark von der jeweiligen Bedingung
und Modalität abhängt (Burr und Gori, 2012). Diese Verschiebungen hin zum
dominanten Sinn können sich im Laufe der Entwicklung immer wieder ändern,
basierend auf der jeweiligen Präzision in gewissen Situation. So benötigt z. B.
die räumlichen Wahrnehmung immer wieder Rekalibrierungen um sich nach dem
Wachstum der Extremitäten, Augäpfel (Beeinflussung der retinalen Größe) oder
des Augenabstandes (Beeinflussung der räumlichen Tiefe) auf die neuen Gegeben-
heiten einzustellen. Dabei wird angenommen, dass bei heranwachsenden Kindern
das Rekalibrieren von größerer Bedeutung als die Optimierung der Wahrnehmung
durch Integration ist (Gori et al., 2008; Jacobs, 2002).
Es gibt viele Beispiele in denen sich die optimale sensorische Integration erst spät
im Kindesalter entwickelt, wie z. B. zwischen visuellem und vestibularem Sinnes-
system während der Navigation in nahen Distanzen (Nardini et al., 2008) oder bei
der Objekterkennung durch visuelle und haptische Reize (Gori et al., 2008, 2012).
Auch während der Integration von visuell-räumlicher Reize können Kleinkinder
schlechter auf Hintergrundrauschen reagieren und integrieren weniger optimal als
Erwachsene (Kovács et al., 1999). Aber auch wenn kleine Kinder eventuell noch
nicht in der Lage sind multisensorische Signale zu integrieren, können sie trotzdem
von multimodaler Redundanz profitieren. Trotz fehlender crossmodaler Erfahrun-
gen sind Kinder fähig zu erkennen, ob Reize zu demselben Objekt gehören oder
ob sie synchron sind, auch wenn der genaue neuronale Hintergrund noch nicht
bekannt ist (Stein et al., 2020).
Um eine normale multisensorische Reifung zu gewährleisten, sind vorherige Erfah-
rungen mit insbesondere crossmodalen Ereignissen von großer Bedeutung. Versu-
che von Stein et al. (2014) zeigten, dass in Katzen die entweder im Dunkeln oder
im ständigen Lärm aufgezogen wurden, die Neuronen im multimodalen superioren
Kollikulus nicht die Fähigkeit entwickelten visuell-auditive Reize zu integrieren.
Auch beim Menschen gibt es eine Reihe an beschriebenen Störungen, in denen die
multimodale Verarbeitung unterbrochen oder anomal sein kann, wie etwa bei Au-
tismus, Dyslexie, Schizophrenie, Posttraumatische Angststörungen oder trauma-
tische Gehirnverletzungen. In manchen Fällen, wie etwa bei Autismus, repräsen-
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tieren möglicherweise die Verarbeitungsstörungen eine Verzögerung der normalen
Entwicklung, die unter Umständen mit steigendem Alter nachgebessert werden
kann (Beker et al., 2018).
Für das Erlernen der Integration und Kombination multisensorischen Eingangs
sind insbesondere die ersten Lebensjahre von großer Bedeutung als eine höchst
sensitive Periode (Knudsen et al., 1984). Stehen wie beim bereits beschriebenen
McGurk-Effekt auditive und visuelle Sprechinformationen in Konflikt, kann die
auditive Wahrnehmung von dem visuellen Stimulus beeinflusst werden. Bei tau-
ben Kindern, die jedoch in frühen Lebensjahren ein Cochlea-Implantat eingesetzt
bekommen haben, wird vergleichbar zu Kontrollen vermehrt der McGurk-Effekt
beobachtet. Ein Einsetzten des Implantats bei älteren Kindern, führte zu einer auf-
fälligen Dominanz des visuellen Sinns durch das Fehlen auditiver Informationen
in der sensitiven Phase. Doch auch wenn die Fähigkeit der multimodalen Inte-
gration durch die Einführung von Cochlea-Implantaten verspätet erlernt werden
kann, so ist diese möglicherweise immer, insbesondere in komplexen Situationen,
durch gewisse Defizite oder Verzerrungen der dynamischen Gewichtung geprägt
(Stevenson et al., 2017). Gleiche Effekte konnten bei nonverbalen audio-visuellen
Versuchen beobachtet werden, in denen angeborene Sehdefizite zu einer schwä-
cheren Assoziation multimodaler Stimuli führten. So zeigten die Probanden der
Versuchsgruppe trotz einer operativen Entfernung der Defizite 2 oder 3 Monate
nach Geburt, auch noch nach 14 Jahren visueller Erfahrung verminderte Kapa-
zitäten multisensorischer Integration verglichen mit der Kontrollgruppe (Putzar
et al., 2007).
Auch wenn die sensorische Plastizität mit steigendem Alter und somit im Gegen-
satz zu den sensitiven Perioden in den ersten Lebensjahren die Fähigkeit neue mul-
timodale Kombinationen zu erlernen deutlich abnimmt, ist die multisensorische
Integration im Erwachsenenalter kein starres System, sondern ständiger Anpas-
sung unterworfen. Um Mehrdeutigkeiten oder Unklarheiten durch Rauschen bei
sensorischen Stimuli zu minimieren oder zu lösen, nutzt das Gehirn permanent
Wissen basierend auf bereits erworbenen Informationen (siehe Abschnitt 1.2.1.4).

1.2.1.6 Crossmodaler Transfer sensorischer Informationen
Die nächste Stufe der multisensorischen Integration stellt der spontane crossmo-
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dale Transfer dar, der eine noch flexiblere Verarbeitung sensorischer Signale er-
möglicht. Im Gegensatz zu der einfachsten Form des Transfers von crossmodalen
Informationen durch eine direkte Assoziation zwischen zwei spezifischen Stimuli
(Guo und Guo, 2005; Proops et al., 2009; Seraganian und Popova, 1976; Yeh-
le und Ward, 1969), benötigt spontane Objekterkennung zusätzliche und kom-
plexere Strukturen. Dabei werden sensorische Informationen, die zuvor nur von
einer Modalität erfasst wurden, zentral abgespeichert und können auch von an-
deren Sinnessystemen sogar nachträglich abgerufen werden. So kann man z. B.
blind ein Objekt ertasten und dieses später nur mit dem visuellen Sinn wieder
erkennen oder auch andersrum (Ernst und Banks, 2002). Um diesen Transfer zu
ermöglichen, müssen gewisse neuronale Prozesse und Strukturen vorhanden sein.
Zum ersten müssen die Informationen der verschiedenen Sinne inhaltlich zusam-
menpassen und die gleichen Objekteigenschaften beschreiben, wie z. B. die Form
oder Oberflächenstruktur. Zum zweiten muss der sensorische Eingang so kodiert
sein, dass die Informationen der verschiedenen Sinne als identisch erkannt werden
können, auch wenn diese zeitlich oder räumlich zusammenhangslos präsentiert
sind. Letztens müssen die charakteristischen Objekteigenschaften repräsentativ
in einem Gehirnareal gespeichert sein, welches zugänglich für die entsprechenden
Sinnessysteme ist (Magosso et al., 2008; Ursino et al., 2009). Dabei könnte es
entweder eine einzelne multimodale Repräsentation geben, abgespeichert in einer
multisensorischen Gehirnregion, oder aber durch den Vergleich oder Austausch
der einzelnen modalitätsspezifischen Gehirnbereichen (Amedi et al., 2005; Ettlin-
ger und Wilson, 1990; Herman et al., 1998; Lacey et al., 2007; Stein und Meredith,
1990; Stein und Stanford, 2008; Winters und Reid, 2010).
Diese spontane crossmodale Objekterkennung konnte bisher neben Menschen und
Primaten bzw. Affen (Cowey und Weiskrantz, 1975; Davenport und Rogers, 1970;
Gaydos, 1956), auch bei Delfinen (Herman et al., 1998), Ratten (Winters und Reid,
2010) oder sogar Insekten, wie der Hummel (Solvi et al., 2020) gezeigt werden.

1.2.2 Rekalibrierung multisensorischer Eingänge

Wie bereits in Abschnitt 1.2.1.5 beschrieben, werden beim Menschen während
des Heranwachsens verschiedene sensorische Informationen herangezogen um die
Wahrnehmung mit anderen sensorischen Systemen zu kalibrieren. Nichtsdesto-
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trotz behält das zentrale Nervensystem diese Fähigkeit des kontinuierlichen sen-
sorischen Abgleichs mit der Umwelt die ganze Lebenszeit bei (Review: King, 2009).
Während der Interaktion mit der Umwelt werden Organismen immer wieder vor
die Aufgabe gestellt auf sich ständig ändernde Bedingungen zu reagieren. Da-
bei können bei natürlichen multisensorischen Stimuli oft Asynchronien sowohl
räumlich als auch zeitlich auftreten, wie etwa durch unterschiedliche physikali-
sche Übertragungs- oder sensorische Verarbeitungszeiten (King und Palmer, 1985;
Harrar und Harris, 2005). So breiten sich beispielsweise Lichtreize in der Luft we-
sentlich schneller aus als Töne, wohingegen die physiologische Verarbeitungszeit
des auditorischen Systems sehr viel schneller ist verglichen mit dem visuellen Sys-
tem. Außerdem können auch Änderungen in den Kapazitäten sensorischer Orga-
ne z. B. aufgrund des Alterns Unstimmigkeiten hervorrufen, die eine Integration
oder Kombination crossmodaler Stimuli erschweren. Es wurde gezeigt, dass das
menschliche Gehirn fähig ist, sich an diese relativ kleinen crossmodalen Asynchro-
nien anzupassen, um ein kohärentes Bild der Umwelt während der Wahrnehmung
aufrecht zu erhalten (Fujisaki et al., 2004; Navarra et al., 2005; Vroomen et al.,
2004). Ein adaptiver Mechanismus der kompensatorischen Regulierung, die Reka-
librierung, ermöglicht dem Organismus Diskrepanzen zwischen den verschiedenen
sensorischen oder sensorisch-motorischen Systemen zu minimieren (Bruns et al.,
2011; Bruns und Röder, 2015; Vroomen et al., 2004). Hierbei ist die Rekalibrie-
rung nicht wie bei der dynamischen Gewichtung von der relativen Verlässlichkeit
abhängig, sondern von den täglichen Erfahrungen multimodaler Ereignisse (Lütt-
ke et al., 2018).
Die meisten Studien zur Rekalibrierung beschreiben diesen adaptiven Prozess an-
hand des Bauchredner-Nacheffekts („Ventriloquism aftereffect“) mit asynchronen
audio-visuellen Stimuli (Bruns et al., 2011; Kopčo et al., 2009; Recanzone, 1998).
Während der Integration des Ventriloquismus-Phänomens verschiebt sich Loka-
lisierung von Tönen hin zum simultan präsentierten visuellen Stimulus (Alais
und Burr, 2004). Werden den Probanden hingegen audio-visuelle Stimuli mit
räumlichen Diskrepanzen präsentiert, treten Verschiebungen in der unimodalen
Tonlokalisierung auf (Frissen et al., 2005; Kopčo et al., 2009). Dabei spiegeln
die Verschiebungen die entsprechende zuvor erfahrene Abweichung wider. Wird
der auditive Stimulus durchgängig links vom visuellen Stimulus präsentiert, neh-
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men Probanden den auditiven Stimulus von weiter rechts kommend wahr als
er eigentlich präsentiert wird (Recanzone, 1998). Nach mehrmaliger Präsenta-
tion der audio-visuellen Diskrepanz tritt dieser Nacheffekt auch bei unimodalen
rein auditiven Durchgängen auf, was für eine erfolgreiche Rekalibrierung spricht.
Während der Bauchredner-Effekt eine Beeinflussung zweier Modalitäten vonein-
ander während der Integration eines mulitmodalen Stimulus widerspiegelt, ist der
Ventriloquismus-Nacheffekt ein Indikator für einen Lernprozess, bei dem unisen-
sorische räumliche Repräsentation unter Verdacht durch crossmodalen Eingang
verändert wird (Bruns et al., 2011).
Dabei werden verschiedene Mechanismen vermutet, welche zur Rekalibrierung füh-
ren (Abb. 5). Eine wiederholte Präsentation asynchroner Stimuli kann zum einen
zu einer Verschiebung des Kriteriums oder zu einer Veränderung der Sensitivi-
tät führen (Lüttke et al., 2018) (Abb. 5b und c). Diese beiden Änderungen oder
eine Kombination aus beiden Mechanismen wiederum resultieren in einem vergrö-
ßerten „Wahrnehmungs-Fenster“, indem die Stimuli als synchron wahrgenommen
werden (Lüttke et al., 2018; Navarra et al., 2005, 2007). Dabei findet der Pro-
zess der Rekalibrierung wahrscheinlich eher über Änderungen der sensorischen
Verarbeitung statt und nicht durch kognitive Verschiebungen, wobei dieser ad-
aptive Mechanismus trotz alledem auch durch Aufmerksamkeit moduliert werden
kann (Eramudugolla et al., 2011; Fujisaki et al., 2004). Bisher wurden Rekalbrie-
rungsmechanismen bei temporalen (Fujisaki et al., 2004; Vroomen et al., 2004)
oder zeitlichen Diskrepanzen (Bruns und Röder, 2015; Van der Burg et al., 2018)
beobachtet und für eine Vielzahl von multisensorischen Stimuli (Hanson et al.,
2008; Harrar und Harris, 2008). Dabei wurde die flexibelste Adaption zwischen
dem auditiven und visuellen System beschrieben, wohingegen im Vergleich der
taktile Sinn relativ starr ist (Harrar und Harris, 2008). Wird zwischen den visuell-
haptischen Systemen rekalibriert, wird diese Adaption nicht auf andere Signale
übertragen. Im Gegensatz dazu, ist nach audio-visueller Rekalibrierung eine Ge-
neralisation auf andere audio-visuelle Stimuli üblich (Fujisaki et al., 2004; Navarra
et al., 2005).
Früher ist man davon ausgegangen, dass die crossmodalen Unstimmigkeiten über
einen längeren Zeitraum bestehen müssen um einen adaptiven Rekalibrierungs-
prozess auszulösen (Zwiers et al., 2003). Heutzutage wird allerdings eher ver-
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mutet, dass dieser Mechanismus auch direkt nach einer einzelnen Präsentation
falsch ausgerichteter crossmodaler Stimuli passieren kann (Van der Burg et al.,
2013; Wozny und Shams, 2011). Dabei konnte eine schnelle Rekalibrierung be-
reits für audio-visuelle (Van der Burg et al., 2013) als auch visuell-taktile Reize
(Lange et al., 2018) gefunden werden und benötigt dabei keine besonderen Ad-
aptionsverfahren. Zusammengefasst konnte eine erfolgreiche Rekalibrierung nach

Abbildung 5: Schematische Mechanismen der Rekalibrierung (a) Während der Si-
gnaldetektion leicht überlappender multimodaler Reize (Modalität 1= blau;
Modalität 2= grün) wird die Synchronität (grün schraffiert) anhand eines Kri-
teriums und einer Sensitivität bewertet. Die Distanz beider Modalitätskurven
beschreibt die Sensitivität (S). Das Kriterium (K; vertikale schwarze Linie) be-
stimmt die Wahrnehmungsmarkierung. (b) Eine Verschiebung des Kriteriums
oder (c) der Sensitivität führt zu einem vergrößerten Fenster, indem die zwei
Stimuli als synchron wahrgenommen werden können. Verändert nach Lüttke
et al. (2018).

unterschiedlichsten Zeiträumen beobachtet werden, angefangen nach einem ein-
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zelnen Durchgang (Wozny und Shams, 2011), über eine kurzfristige Präsentation
von wenigen Minuten (Bruns und Röder, 2015; Kopčo et al., 2009) bis hin zu
Training über Tage und Wochen (Zwiers et al., 2003). Es wird angenommen, dass
eine sehr kurze Präsentation von wenigen Minuten ausreicht um die crossmodalen
Signale zur Simultanität zu kalibrieren. Für eine wesentlich längere und stärkere
Adaptionsleistung hingegen wird vermutlich auch eine deutlich längere Präsen-
tation der asynchronen Stimuli, insbesondere während bestimmter Phasen in der
Entwicklung, benötigt (Fujisaki et al., 2004). Infolge langfristiger Rekalibrierungs-
prozesse kann auch ein sogenanntes „Remapping“ auftreten, bei dem sensorische
Repräsentationen dauerhaft verändert werden können. So führten beispielswei-
se bei Schleiereulen experimentelle Rekalibrierungen unter der Verwendung von
Prismen und/oder Ohrstöpseln zu einer langfristigen Veränderung der räumlichen
Karten im Gehirn (Knudsen und Knudsen, 1985; Pouget et al., 1994).
Bei all diesen gleichzeitig nebeneinander herlaufenden Prozessen während der
Verarbeitung multimodaler Reize ist bisher immer noch nicht sicher, inwieweit
multisensorische Integration und crossmodale Rekalibrierung zusammenarbeiten.
Während einerseits Studien eine unabhängige Arbeitsweise dieser zwei Prozesse
beschreiben (Rand und Heuer, 2019, 2020), konnte für den McGurk-Effekt ei-
ne Abhängigkeit der phonetischen Rekalibrierung von einer zuvor erfolgreichen
audio-visuellen Integration gezeigt werden (Lüttke et al., 2018).

1.2.3 Statistische Modelle

Nicht nur die Erzeugung von Signalen in aktiven Sinnessystemen, sondern auch
die Aufnahme und anschließende neuronale Verarbeitung passiver Signale sind
kostenintensiv für den Organismus und müssen so gering wie möglich gehalten
werden. Gleichzeitig soll aber trotzdem die verlässlichste Einschätzung der Um-
welt gegeben sein, um geeignet darauf reagieren zu können. Allerdings ist jedes
sensorische Signal einem gewissen Hintergrundrauschen unterworfen, angefangen
von neuronalem Rauschen im eigenen System (Faisal et al., 2008) bis hin zu sich
ständig ändernden Umweltbedingungen. Dabei ist die effizienteste Weise sensori-
sche Informationen zu integrieren, die Varianz der finalen Entscheidung so klein
wie möglich zu halten. Wenn man davon ausgeht, dass das Rauschen der einzelnen
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unimodalen Einschätzungen unabhängig und normalverteilt und jede einzelne Ein-
schätzung ungewichtet ist, kann die multimodale Integration mit dem sogenannten
„Maximum Likelihood Estimation“-Modell (MLE) beschrieben werden (Ernst und
Bülthoff, 2004). Bei dieser berechneten „optimalen“ Strategie, handelt es sich um
eine lineare Reizkombination, bei der die Gewichtung proportional zur Verlässlich-
keit gewählt wird und somit die kombinierte Einschätzung die minimal mögliche
Varianz aufweist (Landy et al., 1995; Oruç et al., 2003). Das MLE-Modell be-
trachtet allerdings dabei jedes sensorische Signal unabhängig von den anderen und
schließt damit vorherige Erfahrungen und Wissen als Teil der Einschätzung aus.
Wie aber bereits erwähnt, ist die beste Strategie die Nutzung aller vorhandenen
Informationen und eine Verbindung der sensorischen Einschätzungen mit bereits
erworbenem Wissen. Das klassische Bayessche Modell oder die Bayessche Regel
versucht genau diese natürliche Interaktion mit der Umwelt basierend auf den
sensorischen Daten zu beschreiben (Ernst und Di Luca, 2011). Dabei werden die
observierten sensorischen Eingänge, beschrieben wie in der MLE, mit vorherigen
Erfahrungen in Verbindung gebracht um eine möglichst genaue Interpretation der
Umwelt zu erlangen (Kersten und Yuille, 2003; Mamassian und Goutcher, 2001).
Verschiedene Studien belegen, dass die Bayessche Regel ein stabiles und robustes
Modell zur Beschreibung von Reizintegrations-Verhalten sein kann (Knill, 2007;
Landy et al., 1995). Aber diese Modelle sind relativ starr und jüngst entwickelte
moderne Modelle versuchen biologische Einschränkungen der Sinne oder Möglich-
keiten der flexibleren Verarbeitung mit einzubeziehen um empirische Ergebnisse
zu erklären. So kommt es z. B. in der Natur immer wieder zu Rekalibrierungen
der multimodalen Einschätzung, wenn sich die sensorischen Signale über einen
gewissen Zeitraum unterscheiden. Das von der der Bayesschen Regel abgeleite-
te Kalman-Filter-Modell oder auch Bayessche Kalibrierung versucht genau diese
Rate der Rekalibrierung mit einzubeziehen und bildet so ein noch realistischeres
Modell der sensorischen Verarbeitung (Burge et al., 2008; Colonius und Diede-
rich, 2020; Ernst und Di Luca, 2011; Miyazaki et al., 2006). Außerdem wurden
verschiedene andere Modelle entwickelt, welche z. B. eine Moment-zu-Moment-
Berechnung der multisensorischen Integration bereitstellen oder Kreislauf- und
ganze Gehirnmodelle, welche multimodale neuronale Kreisläufe mit den ausgebil-
deten Verhaltensweisen verbinden (Review: Stein et al., 2020).
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1.2.4 Neuronale Grundlagen der multisensorischen Verarbeitung

Um mit der Umwelt interagieren zu können, antworten zunächst die sensorischen
Zellen unserer Sinnessysteme auf Stimuli von außen mit der Umwandlung von
physikalischer Energie in Aktionspotentiale. Dabei müssen die sensorischen Infor-
mationen in eine allgemeingültige neuronale Repräsentation transduziert werden,
welche jeweils für spezifische Stimulus-Parameter kodieren. Die primären unimo-
dalen Nuclei im zentralen Nervensystem erhalten diese neuronalen Signale der
Sinneszellen und projizieren weiter zu sekundären sensorischen Nuclei in höheren
Gehirnregionen für die weitere Verarbeitung. Bei Wirbeltieren ist der bisher meist
untersuchteste multisensorische Gehirnbereich der obere Kollikulus (superior col-
liculus; SC) im Mittelhirn der Katze. Diese 7-lagige Struktur ist hauptsächlich an
der Kontrolle der Kopf- und Augenbewegungen hin zu einem sensorischen Signal
beteiligt und bildet zwei funktionelle Einheiten: eine superfiziale Einheit, welche
hauptsächlich retinalen und visuell-kortikalen Eingang erhält und eine tiefliegende
Einheit als ein Ort der Konvergenz multisensorischer Signale (Review: Sparks und
Nelson, 1987). Die efferenten Neuronen in den tiefen Schichten initiieren zusätz-
lich die orientierenden Bewegungen zur Positionierung der peripheren Sinnesor-
gane im Raum, wie Augen, Kopf, Gliedmaßen, und auch wenn möglich die Ohren
und Schnurrhaare (Harris et al., 1980; Sparks und Nelson, 1987; Stein und Mere-
dith, 1993). Über 50% der Neuronen in der tiefliegenden Einheit sind multisenso-
risch und erhalten neben somatosensorischen vermehrt audio-visuelle Informatio-
nen (Stein und Meredith, 1993). Dabei sind die rezeptiven Felder topographisch
organisiert und formen mit ihren Überlappungen (audio-visuell überlappen etwa
86% der Neuronenpopulationen) eine einzige multimodale Karte (Meredith und
Stein, 1990, 1996; Meredith et al., 1991; Wallace et al., 1993). Dies bedeutet ver-
einfacht, dass ein Stimulus im Raum unabhängig von der Modalität Neuronen an
der entsprechenden topographischen Stelle im SC aktiviert. Wird der Reiz visuell
oder auditiv wahrgenommen, führt dies in den gleichen überlappenden rezeptiven
Feldern zu einer Aktivierung (Stein, 2005).
Neben dem Eingang sensorischer Information erhalten die multisensorischen Neu-
ronen im SC auch kortikalen Input, insbesondere von dem anterioren ektosylvi-
schen Sulkus (anterior ectosylvian sulcus; AES) und dem rostralen Teil des la-
teralen suprasylvischen Sulkus (lateral suprasylvian sulcus; rLS), welche primär
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visuelle, auditive und somatosensitive Regionen beinhalten (Stein et al., 1983;
Wallace und Stein, 1994). Sowohl der AES als auch rLS üben einzeln und/oder
auch in Kombination einen großen Einfluss auf die multisensorische Integration
aus (Jiang et al., 2001). Eine Deaktivierung des AES führt z. B. bei Katzen zu ei-
nem Verlust der Fähigkeit kongruente crossmodale Reize zu kombinieren. Wichtig
ist dabei zu sagen, dass die generelle sensorische Verarbeitung nicht gestört ist,
da die unimodale Leistung der Tiere unverändert bleibt und nur die multisensori-
sche Integration gestört ist (Stein et al., 2020; Wallace und Stein, 1994; Wilkinson
et al., 1996). Zusätzlich gib es auch multisensorische Neuronen im SC, welche kei-
nen kortikalen Input erhalten und somit unberührt von der AES Deaktivierung
bleiben (Wallace und Stein, 1994). Da jedoch trotzdem kein crossmodaler Transfer
stattfinden konnte, wird angenommen, dass diese Neuronenpopulationen nicht an
dem speziellen Prozess beteiligt sind, sondern Teil anderer multimodaler neurona-
ler Kreisläufe sind, welche in hoher Anzahl und mit verschiedensten funktionalen
Rollen existieren (Wallace et al., 1993).
Die Verbesserung der Verhaltensleistung von Organismen während der Verwen-
dung mehrerer Sinnessysteme kann durch eine „multisensorische Steigerung“ auf
neuronaler Ebene erklärt werden (Stein et al., 1988, 1989). Dabei lösen cross-
modale Reize, die nah in Zeit und Raum beieinander liegen, signifikant mehr
Impulse aus als die effektivsten individuellen Stimuli allein (King und Palmer,
1985; Meredith und Stein, 1996). Bei einer linearen additiven Steigerung ist die
multimodale Antwort größer als die Summe aus zwei oder mehr unisensorischen
Antworten. Generell kann ein Phänomen, die sogenannte „inverse effectiveness“
oder entgegengesetzte Wirksamkeit, während der multisensorischen Integration
beobachtet werden (Stein und Meredith, 1993; Wallace und Stein, 1994). Dabei
führen modalitätsspezifische Stimuli, welche in Isolation eine stärkere Antwort
auslösen, typischerweise zu einem niedrigeren Ausmaß der multisensorischen Stei-
gerung. Für die multisensorische Minderung gilt das Umgekehrte, je schwächer der
modalitätsspezifische Stimulus ist, umso negativer ist die Minderung (Jiang und
Stein, 2003; Meredith und Stein, 1986). Schwache unisensorische Stimuli produ-
zieren somit größere Verstärkungen der Antwort in Kombination und können bis
hin zur Superadditivität führen (Perrault Jr. et al., 2003; Stanford et al., 2005).
Diese Assoziation von weniger effektiven Stimuli mit einer größeren proportio-
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nalen Steigerung der neuronalen Antwort bei multimodalen Reizen, hält einige
Vorteile für den Organismus bereit. Je schwächer das unisensorische Signal über
ein Ereignis oder Objekt ist, umso größer ist der Nutzen, den das Gehirn erhält
beim Verbinden der Informationen mehrerer unabhängiger sensorischer Systeme.
Dabei kann die größte Verstärkung gesehen werden, wenn individuelle Reize unter
dem Schwellenwert bleiben um erfolgreich Neuronen zu aktivieren, aber kombi-
nierte oder integrierte multimodale Signale eine verlässliche Antwort produzieren.
Durch die multisensorische Integration wird sozusagen aus „Nichts“ die Wahr-
nehmung der Umwelt ermöglicht. Allerdings warnen einige Studien vor einer zu
großen Bedeutung der Superadditivität (Beauchamp, 2005; Laurienti et al., 2005;
Stanford und Stein, 2007). Auch Populin und Yin (2002) fanden wenig Beweise
für die Superadditivität in nicht anästhesierten Katzen, sondern eher linear ad-
ditive oder sogar subadditive neuronale Antworten, wie vom Bayesschen Modell
vorhergesagt.
Eine fehlende Kongruenz zweier Stimuli im Raum hingegen führt zu einer „multi-
sensorischen Minderung“ mit weniger Impulsen als Reaktion auf die Reize (Jiang
und Stein, 2003; Kadunce et al., 1997; Meredith und Stein, 1996). Liegt ein senso-
rischer Stimulus außerhalb des modalitätsspezifischen exzitatorischen rezeptiven
Feldes, in einer vermuteten inhibitorischen Region, degradiert oder eliminiert die-
ser die Neuronenantwort des anderen sensorischen Reizes, auch wenn dieser in
seinem modalitätsspezifischen rezeptiven Feld liegt (Kadunce et al., 1997). Die-
se zwei Stimuli werden nun durch die fehlende räumliche Übereinstimmung zwei
verschiedenen Events zugeordnet. Dadurch entsteht ein allgemeingültiges Prinzip,
bei dem crossmodale Signale mit kongruenten Informationen integriert und eine
erhöhte neuronale Antwort auslösen, während inkongruente Informationen eines
Stimulus zu einer getrennten Wahrnehmung oder Segregation und somit gemin-
derten neuronalen Aktivität führen (Stein et al., 2020). Die Eigenschaften oder
Konfigurationen, die die Kongruenz bestimmen, können stark zwischen den funk-
tionalen Wirkungsbereichen variieren, wobei Zeit und Raum die wichtigsten aber
nicht die einzigen Bestimmungsgrößen sind (Review: Stein et al. 2020). Diese neu-
ronalen Effekte konnten sowohl im SC von Katzen, aber auch in vergleichbaren
Strukturen in vielen anderen Tieren, als auch in kortikalen multimodalen Regio-
nen in Tieren und Menschen gezeigt werden (Calvert et al., 2000, 2001; Driver
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und Noesselt, 2008; Laurienti et al., 2002; Macaluso et al., 2000; Satado et al.,
1996; Stein et al., 2020; Wallace et al., 1992; Wilkinson et al., 1996).

Neben den Modellen, die eine optimale sensorische Integration basierend auf der
dynamischen Gewichtung beschreiben, existieren auch mathematische Modelle,
welche die neuronalen Vorgänge in multisensorischen Zellen im SC beschreiben
(Ursino et al., 2009). Die Modelle beinhalten neuronale Netzwerke, welche über
Synapsen in Verbindung stehen und mit diesem unter anderem die „inverse ef-
fectiveness“, multisensorische Steigerung, sowie Minderung beschreiben können.
Trotz guter mathematischer Voraussagen mit diesen Modellen führt multisensori-
scher Eingang im SC teilweise zu höheren oder niedrigeren neuronalen Antworten
als berechnet oder erwartet. Es muss also noch zusätzliche Faktoren geben, die
einen Einfluss auf die multimodale Integration besitzen. Zum einen übernimmt
der Kortex dabei eine große Rolle, da der AES und rLS sowohl an der multisenso-
rischen Steigerung und als auch Minderung beteiligt sind (Jiang et al., 2001, 2002;
Jiang und Stein, 2003). Dabei wird neben der Rückmeldung höherer Areale des
Kortex, auch ein Einfluss subkortikaler Relaisstationen, wie etwa dem Claustrum,
auf die neuronale Verarbeitung multimodaler Signale diskutiert (King und Cal-
vert, 2001). Zum anderen besitzen die verschiedenen SC Neuronen unterschiedliche
dynamische Reichweiten um auf physikalische Eigenschaften zu reagieren, sowie
angeborene Unterschiede in der Kapazität crossmodale Informationen zu integrie-
ren (Perrault Jr. et al., 2003).

Neben der multisensorischen Integration wurden in einigen wenigen Studien auch
der Rekalibrierung zu Grunde liegenden neuronalen Prozesse untersucht. So führ-
ten kurze Präsentationen von Diskrepanzen zu einer kompensatorischen Regulie-
rung in der neuronalen Kodierung in frühen Stadien des Verarbeitungsstroms, wie
etwa in niederen Leveln des auditorischen Kortex nach McGurk-Präsentationen
(Bruns et al., 2011; Lüttke et al., 2016). Auch während des Ventriloquismus-
Nacheffekts wurde nach der Präsentation asynchroner Stimuli eine erhöhte Akti-
vität im frühen auditorischen Kortex gezeigt (Bonath et al., 2007). Gleichzeitig
konnte in der Studie von Bonath et al. (2007) aber auch relativ lange Verzöge-
rungen in der neuronalen Verarbeitung während dieser Versuche beobachtet wer-
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den, weswegen eine Feedback-Verbindung von höheren multimodalen assoziativen
Arealen zum auditorischen Kortex vermutet wird. In einer jüngsten Studie vermu-
ten Park und Kayser (2019) ein gemeinsames neuronales Substrat, welches sowohl
für die sensorische Integration als auch die „trial-by-trial“-Rekalibrierung zustän-
dig ist. Während die Integration audio-visueller Signale beim Bauchredner-Effekt
eine Aktvierung im superioren medialen parietalen Kortex hervorruft, wird für
den Nacheffekt die Neujustierung im auditorischen Kortex wahrscheinlich durch
höhere Level im parietalen Kortex vermittelt (Zierul et al., 2017). Auch wenn
die langfristige Rekalibrierung andere Auswirkungen haben kann, so wird trotz-
dem auch für diesen Prozess ein ähnlicher Ursprung im parietalen Kortex vermutet
(Bonath et al., 2007; Bruns et al., 2011). Generell existieren kontroverse Ergebnis-
se, ob die verschiedenen Rekalibrierungsvorgänge im frühen sensorischen Kortex
(Recanzone, 1998, 2009) oder aber in multisensorischen assoziativen kortikalen
Arealen stattfinden (Kopčo et al., 2009).

1.3 Modellorganismus Gnathonemus petersii

Der afrikanische schwach elektrische Fisch Gnathonemus petersii (Günther, 1862)
aus der Familie der Nilhechte (Mormyridae), ist ein bräunlich-grauer Fisch mit
zwei weißen sichelförmigen Querbinden zwischen der Rücken- und Afterflosse. Sei-
ne Populärbezeichnung Elefantenrüsselfisch verdankt er seinem auffälligsten Merk-
mal, dem Schnauzenorgan (Stendell, 1916). Dieser Fortsatz ist im Gegensatz zu
seinem Namen nicht oberhalb des Mundes zu finden, sondern ein bewegliches ver-
längertes Kinn (Abb. 6a). Das geografische Vorkommen von G. petersii ist auf
Zentral- und Westafrika beschränkt. Diese Art wurde bisher in zehn Süßwasser-
Ökoregionen in Benin, Zentralafrikanische Republik, Kamerun, Nigeria, Demokra-
tische Republik Kongo, und Republik Kongo nachgewiesen (Arimoro und Osakwe,
2006; Moritz, 2010; Ogbeibu und Ezeunara, 2002; Ogbeibu und Oribhabor, 2002;
Paugy et al., 1994; Sullivan et al., 2000; Wuraola und Adetola, 2011) (Abb. 6d, e).
Dabei zeichnet sich der natürliche Lebensraum meist durch trübe, sedimentrei-
che Süßwasserflüsse mit hoher Fließgeschwindigkeit in dichten Feuchtwäldern aus
(Moritz, 2010; Wuraola und Adetola, 2011) (Abb. 6b, c). Allerdings ist er auch in
Sumpf- oder Überschwemmungsgebieten, großen Seen oder kleinen teilweise sai-
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sonal begrenzten Süßwasserbecken zu finden (Arimoro und Osakwe, 2006; Paugy
et al., 1994). Auch am Tag sind die Lichtverhältnisse in den Flüssen oder Seen
meist gering, hervorgerufen von der üppigen Vegetation am Ufer. Die natürlichen
Leitwerte des Wassers liegen zwischen 5 und 250µS/cm und können innerhalb des
Jahres durch Regenzeiten stark variieren (Bénech und Quensière, 1983; Hopkins,
1980; Hopkins und Heiligenberg, 1978; Moller et al., 1976, 1979). Während sich

Abbildung 6: Geografisches Vorkommen und Habitat von Gnathonemus petersii
(a) Der schwach elektrische Fisch Gnathonemus petersii aus der Familie der
Mormyridae ist ein bräunlich-grauer Fisch und besitzt ein verlängertes Kinn,
das Schnauzenorgan. (b und c) Der natürliche Lebensraum von G. petersii
sind trübe, sedimentreiche Süßwasserflüsse in dichten Feuchtwäldern, welche
auch am Tag durch geringe Lichtverhältnisse charakterisiert sind. (d und e)
Das geografische Vorkommen (orange hinterlegt) beschränkt sich auf Zentral-
und Westafrika. a, b und c: arbeitsgruppeninterne Fotografien © Gerhard von
der Emde; d und e: IUCN red list.

die Fische tagsüber hauptsächlich in der Ufervegetation versteckt aufhalten, sind
sie in der Dämmerung und Nacht sehr aktiv und können große Strecken zurück-
legen (Moller et al., 1979). Die Hauptnahrungsquelle von Gnathonemus petersii
sind Insektenlarven (Chironomidae), welche meist im Sediment vergraben in den
Flussläufen leben (Nwani et al., 2011).
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1.3.1 Sinnessysteme von Mormyriden

Auch wenn schwach elektrische Fische hauptsächlich wegen ihres einzigartigen
aktiven elektrischen Sinns bekannt sind, besitzen sie wie andere Teleostei die übli-
chen Sinne. Basierend auf Mechanorezeptoren sind Mormyriden in der Lage durch
außergewöhnliche Strukturen im Innenohr, wie spezielle Orientierungsmuster der
Haarsinneszellen und die Verbindung einer kleinen Gasblase zum Sakkulus inner-
halb des Labyrinths, gut Schallwellen zu detektieren (Popper, 1981).Gnathonemus
petersii reagiert auf Frequenzen von 100 – 2500Hz, wobei die höchste Sensitivität
zwischen 300 und 600Hz liegt (McCormick und Popper, 1984). Crawford et al.
(1997) beschrieben, dass Pollimyrus akustisch zwischen verschiedenen Spezies und
sogar Individuen unterscheiden kann. Außerdem wurde gezeigt, dass einige weni-
ge Mormyriden-Arten sogar selber Töne produzieren können, wovon noch weniger
selbst generierte Muster als Fortpflanzungssignale nutzen (Bratton und Kramer,
1989; Crawford et al., 1986). Auch G. petersii erzeugt klickende Töne sowohl
während des Kampfverhaltens mit Artgenossen, als auch bei der Präsentation
von Plastikmodellen verschiedener Fischspezies, was eine mögliche kommunikati-
ve Funktion sinnvoll erscheinen lässt (Rigley und Marshall, 1973).
Zusätzlich besitzen Mormyriden einen Tastsinn und ein Seitenlinienorgan, welche
ebenfalls Stimuli mit spezialisierten Mechanorezeptoren wahrnehmen. Der Tast-
sinn ist bei der Erkundung von Objekten (Cain et al., 1994) und bei sozialen
Rangkämpfen involviert (Bratton und Kramer, 1989). Bei Gnathonemus petersii
kommt dabei dem Schnauzenorgan eine besondere Bedeutung zu, indem dieser
Kopffortsatz während der Futtersuche im Sediment oder der Untersuchung von
Objekten als eine Art Finger benutzt werden kann. Auch wenn am Schnauzenor-
gan die höchste Dichte an Elektrorezeptoren zu finden ist und deshalb insbesonde-
re bei der aktiven Elektroortung von großer Bedeutung ist, neigen auch elektrisch
stumme Tiere dazu mit ihrem verlängerten Kinn die Umgebung zu erkunden (Cain
et al., 1994). Auch wenn bisher z. B. weder Merkelzellen oder Muskelspindeln als
Grundlage des Tastsinns bzw. der Propriozeption im Schnauzenorgan gefunden
wurden, ist die Struktur trotzdem durch eine auffallend starke trigeminale In-
nervation charakterisiert, in etwa vergleichbar zur elektrosensorischen Innervation
(Amey-Özel et al., 2015; Harder, 1968). Trotz fehlender bisheriger Funde taktiler
Rezeptoren wird angenommen, dass freie Nervenendigungen als Basis verschiede-
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ner Modalitäten im Schnauzenorgan vorhanden sind. Zusätzlich können die am-
pullären Elektrorezeptororgane, insbesondere im Schnauzenorgan, von G. petersii
durch passive oder aktive Bewegungen des Fortsatzes stimuliert werden (Szabo
und Wersäll, 1970). Auch wenn diese Ergebnisse nicht weiter untersucht wurden,
kann angenommen werden, dass die ampullären Organe an einer möglichen Pro-
priozeption beteiligt sind.
Das Seitenlinienorgan ist auch bei schwach elektrischen Fischen gut ausgebildet,
auch wenn es durch eine reduzierte Anzahl von Superfizial-Neuromasten charakte-
risiert ist (Szabo, 1965). Während G. petersii weniger als 100 dieser Zellen besitzt,
sind es im Vergleich im blinden Höhlenfisch als Seitenlinien-Spezialist bis zu 2000
(Bensouilah und Denizot, 1991). Trotz der geringeren Anzahl an Neuromasten
reagieren diese auch in Mormyriden sensitiv auf hochfrequente und kurzlebige
Wasserbewegungen, hervorgerufen von sich bewegenden Tieren oder Hindernissen
(Bleckmann, 1986; Bleckmann et al., 1991). So sind auch schwach elektrische Fi-
sche in der Lage sich bewegende Objekten anhand der Strömungsunterschiede mit
dem Seitenliniensystem zu erkennen (Bleckmann und Zelick, 1993).
Zusätzlich können schwach elektrische Fische chemische Reize nutzen, um Futter
zu detektieren (von der Emde und Bleckmann, 1998), auch wenn das olfaktori-
sche Epithelium um einiges kleiner ist verglichen mit anderen Teleostei (Moller,
1995). Weiterhin sind Mormyriden in der Lage hydrostatische Druckunterschiede
zu erkennen (Cain, 1995; Cain et al., 1994; Cain und Malwal, 2002). Zusätzlich
zu diesen üblich vorkommenden Sinnen bei Fischen besitzt Gnathonemus petersii
einen passiven und aktiven elektrischen Sinn, sowie einen höchst spezialisierten,
an das natürliche Habitat angepassten, visuellen Sinn.

1.3.1.1 Aktiver elektrischer Sinn
Neben dem bereits erwähnten passiven elektrischen Sinn, der hauptsächlich zur
Orientierung genutzt wird, istG. petersii in der Lage ein selbst-generiertes schwach
elektrisches Feld zu erzeugen. Mit diesem aktiven elektrischen Sinn kann der Ele-
fantenrüsselfisch Elektroortung und Elektrokommunikation betreiben (Lissmann
und Machin, 1958; Moller, 1995). Für die Erzeugung der Spannungsfelder besit-
zen schwach elektrische Fische ein elektrisches Organ, welches bei Mormyriden im
Schwanzstiel lokalisiert ist und aus umgewandelten Muskelzellen besteht, die ihre
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Fähigkeit zur Kontraktion verloren haben (Paul et al., 2015; Bruns, 1971). Das
elektrische Organ bei G. petersii besitzt eine relative Länge von etwa 12% der
Standardlänge (Harder et al., 1964) und besteht aus je zwei Säulen von Elektro-
plaxen, die symmetrisch auf jeder Seite der Wirbelsäure zwischen der Caudal-,
Dorsal- und Afterflosse liegen (Abb. 7). Jede Säule besteht aus einer Serie von

Abbildung 7: Aufbau des elektrischen Organs von Gnathonemus petersii In Mor-
myriden ist das elektrische Organ im Schwanzstiel lokalisiert und besteht aus
je zwei Säulen von Elektroplaxen, die symmetrisch auf jeder Seite der Wirbel-
säure liegen. Dabei besteht jede Säule aus einer Serie von etwa 100 flachen,
scheibenförmigen Elektrozyten, die miteinander in Reihe geschaltet sind. Je-
de einzelne Elektrozyte wird durch eine entsprechende Elektromotoneurone
(EMN) innerviert und eine synchrone Aktivierung aller Elektrozyten führt zu
einem elektrischen Signal. Verändert nach Carlson und Gallant (2013); Westby
(1984).

etwa 100 flachen, scheibenförmigen Elektrozyten, die miteinander in Reihe ge-
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schaltet sind (Bruns, 1971; Westby, 1984) (Abb. 7). Eine Erregung einer einzelnen
Elektrozyte durch die entsprechende Elektromotoneurone (EMN; Abb. 7) führt zu
einer Änderung des Membranpotenzials. Eine synchrone Aktivierung aller Elek-
trozyten führt zu einer Entladung wie in einer in-Reihe-geschalteten Batterie und
die so erzeugten elektrischen Signale werden „electric organ discharges“ (EODs)
genannt.
Anhand der Charakteristika dieser EODs können innerhalb der Gymnotiformen
und Mormyroformen die verschiedenen Spezies wiederum den Puls- oder Wellenfi-
schen zugeordnet werden. Die elektrischen Signale der Wellenfische sind sehr regel-
mäßig und kontinuierlich, wobei die Wellenform an eine Sinuskurve erinnert. Der
Modellorganismus dieser Studie, Gnathonemus petersii, wird den Pulstyp-Fischen
zugeordnet mit kurzen Entladungen von nur Zehntel von Mikrosekunden bis einige
wenige Millisekunden. Die Pulsfrequenz ist sehr unregelmäßig und kann zwischen
5 und 50Hz variieren. Die EODs der verschiedenen Arten der Pulsfische können
sehr unterschiedlich sein, sowohl in der Wellenform (1-4 Phasen), Dauer (60µs
bis zu 20ms) oder Polarität. Während in einigen Mormyriden-Arten ein sexueller
Dimorphismus der EOD Wellenform gezeigt wurde (Hopkins, 1981; Westby und
Kirschbaum, 1982), konnten diese Geschlechtsunterschiede bei in Gefangenschaft
gehaltenen Elefantenrüsselfischen nicht festgestellt werden (Kramer und West-
by, 1985). Trotz dieser möglichen Unterschiede zwischen den Geschlechtern, sind
die EOD Wellenformen der Mormyriden eine verlässliche Spezies-Eigenschaft. An
verschiedenen Merkmale können die EODs den verschiedenen Arten zugeordnet
werden (Hopkins, 1981) und sogar die Erkennung von Individuen ist so möglich
(Crawford, 1992; Friedman und Hopkins, 1996). Das liegt daran, dass eine große
Variabilität der EOD-Eigenschaften zwischen den Individuen besteht, sowohl bei
G. petersii (Kramer und Westby, 1985) als auch in anderen Spezies (Crawford,
1992; Friedman und Hopkins, 1996). In Abhängigkeit vom Alter, Fortpflanzungs-
stadium oder Dominanz-Beziehungen können sich diese individuellen Wellenfor-
men langfristig verändern (Carlson et al., 2000; Terleph und Moller, 2003; Zakon,
1987).
Während die EODs in einer konstanten, spezies-spezifischen, manchmal auch ge-
schlechterspezifischen Wellenform produziert werden, können die Intervalle zwi-
schen den einzelnen Pulsen, den „inter-discharge intervals“ (IDIs), stark variieren
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(Abb. 8b). Im Gegensatz zu den langfristigen Veränderungen der Wellenform, kön-
nen die IDIs schnell, sogar zwischen jedem einzelnen EOD, geändert werden. Diese
variablen Muster der IDIs können Informationen über den aktuellen Zustand des
Senders in verschiedenen Verhaltenssituationen (Fressen, Ruhen, etc.) oder Inter-
aktionen (Aggression, Fortpflanzung, Gruppeninteraktion, etc.) liefern (Baier und
Kramer, 2007; Bratton und Kramer, 1989; Carlson und Hopkins, 2004; Kramer,
1974; Moller, 1970).

Abbildung 8: EOD-Wellenform und Entladungsmuster von Gnathonemus petersii
(a) Die typische Wellenform der „electric organ discharges“ (EODs) von G.
petersii ist ein biphasisches Signal mit einer kleineren positiven Phase (P) zu
Beginn, gefolgt von einem größeren negativen Ausschlag (N). Ein Puls hat eine
durchschnittliche Dauer von 0,4ms und bei dieser individuellen Messung eine
peak-to-peak Amplitude von 6mV. (b) Zeitreihe einer individuellen Messung
von EODs über einen gewissen Zeitraum von einigen Sekunden. Die Berei-
che zwischen den einzelnen EODs (orangene Ausschläge) stellen die „inter-
discharge intervals“ (IDIs) dar, welche sich schnell, teilweise sogar zwischen
jedem einzelnen EOD als Reaktion auf sensorische Reize aus der Umwelt än-
dern können. Verändert nach von der Emde und Zeymer (2020).

Gnathonemus petersii erzeugt biphasische EODs mit einem kleineren positiven
Ausschlag (P-Phase; P) zu Beginn, gefolgt von einer größeren negativen Phase (N-
Phase; N) (Abb. 8a). Ein Puls dauert etwa 0,4ms und die IDIs können zwischen
8ms bei aggressiven Rangkämpfen, 13ms während der aktiven Elektroortung bis
hin zu 300ms beim Ruhen betragen (Kramer, 1990). Die elektrische Erkundung
der Umgebung geht mit einer regelmäßigen und schnellen (etwa 80Hz) EOD Rate
einher, während des Schwimmens oder der Futtersuche hingegen kann die Entla-
dungsfrequenz sehr unregelmäßig und gemittelt geringer sein (von der Emde und
Schwarz, 2001). Auf unerwartete sensorische Stimulationen verschiedener Moda-
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litäten, reagieren Mormyriden mit einer sprunghaft ansteigenden EOD Frequenz,
der „Novelty Response“ (Post und von der Emde, 1999). Die erhöhte Entladungs-
rate vergrößert den Fluss an sensorischen Informationen und hilft so, die Quelle
des Stimulus zu analysieren.
Die EOD Produktion wird von einem sogenannten zentralen elektromotorischen
Kommandonetzwerk kontrolliert, welches aus dem Kommandonucleus („command
nucleus“; CN), dem medullären Relais-Nucleus („medullary relay Nucleus“; MRN)
und dem bulbären kommandoassoziierten Nucleus („bulbar command-associated
nucleus“; BCA) besteht (Bell et al., 1983; Carlson, 2002b,a; Carlson und Hop-
kins, 2004; Grant et al., 1986; von der Emde et al., 2000). Der MRN projiziert
zu den Elektromotoneuronen im Rückenmark, welche wiederum die Elektrozyten
im elektrischen Organ innervieren (Bennett et al., 1967; Grant et al., 1986). Die
Elektromotoneuronen, sowie die Neuronen des CN und MRN sind durch „Gap
Junctions“ miteinander verbunden um eine synchrone Aktivierung der Elektrozy-
ten zu gewährleisten. Die so gebildeten Wellenformen der EODs sind eine direkte
Konsequenz der morphologischen und physiologischen Eigenschaften der Elektro-
zyten (Paul et al., 2015).
G. petersii kann durch seine elektrischen Entladungen ein drei-dimensionales asym-
metrisches Dipolfeld, mit einem kleineren Pol am Schwanzende und einem grö-
ßeren Pol um den restlichen Körper, um sich herum aufbauen (Bennett, 1971)
(Abb. 9). Objekte innerhalb dieses Feldes führen zu Feldlinienkrümmungen, wel-
che wiederum eine lokale Änderung der transerpidermalen Spannung hervorrufen
und somit die Basis der aktiven Elektroortung bilden (Lissmann und Machin,
1958; von der Emde, 1990; von der Emde und Prechtl, 1999). Dabei führen Ob-
jekte mit leitenden Eigenschaften zu einer Bündelung der Feldlinien auf der elek-
trosensorischen Körperoberfläche des Fisches, was wiederum in einer Erhöhung
der lokalen Spannung resultiert. Durch einen Nicht-Leiter, wie etwa Steine oder
Plastik, ergibt sich eine Streuung der Feldvektoren und somit ein lokale Verringe-
rung der Spannung (Abb. 9).
Neben den bereits erwähnten ampullären Rezeptororganen für die passive Elek-
troortung, detektieren die tuberösen Elektrorezeptoren aktiv erzeugte hochfre-
quente elektrische Signale in einem Bereich von 100 - 100.000Hz. Tuberöse Organe
besitzen einen interepidermalen Hohlraum, ausgekleidet mit sensorischen Rezep-
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torzellen, der im Gegensatz zu den ampullären Organen aber nicht durch einen
offenen Kanal Verbindung nach außen hat. Stattdessen fungieren lose Epithelzellen
als eine Art Stopfen, welche die Rezeptorzellen verdecken und sich als Kondensa-
tor verhalten, indem sie direkten Einfluss der Ladungen verhindern (Szabo, 1974)
(Abb. 10). Dabei kann die Anzahl der Rezeptorzellen pro Organ zwischen 1 und
35 variieren (Szabo, 1974). Bei Mormyriden teilen sich die tuberösen Organe in

Abbildung 9: Elektrisches Dipolfeld von G. petersii Dargestellt ist das selbstgenerier-
te Dipolfeld von Gnathonemus petersii mit den entsprechenden Feldvektoren
(Pfeile) von oben betrachtet. Die Äquipotentiallinien sind farblich codiert mit
positiven Spannungen (mV) in rot und negative Spannungen in blau. Auftre-
tende Objekte in diesem Feld verändern die Ausrichtung der Feldlinien und
führen zu einer lokalen Änderung der transepidermalen Spannung. Während
ein guter Leiter, wie ein Metallwürfel (weißer Würfel), die Feldlinien auf die
elektrosensitive Oberfläche des Fisches bündelt und somit die Spannung er-
höht, resultiert ein Nicht-Leiter wie Plastik (grauer Würfel) in einem Streuen
der Feldlinien und einer Verringerung der lokalen Spannung. (von der Emde
und Schwarz, 2001).

zwei unterschiedliche Typen auf: die Knollenorgane für die Elektrokommunikati-
on und Mormyromasten für die aktive Elektroortung. Bei den Knollenorganen ist
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jede der 1-10 Rezeptorzellen unterhalb der Epidermis in einer eigenen Kammer
eingelagert, welche alle durch eine einzelne myelinisierte affarente Faser innerviert
sind (Franz, 1921; Harder, 1968; Szabo, 1965) (Abb. 10b). Es wurde gezeigt, dass
die Organe sensitiv für Stimulationen bis zu einer Frequenz von 500Hz und IDIs
von 2ms sind (Bell und Grant, 1989; Derbin und Szabo, 1968) und der neuronale
Pfad der Knollenorgane darauf spezialisiert ist, ausschließlich die EODs anderer
Fische wahrzunehmen und nicht die eigenen (Xu-Friedman und Hopkins, 1999).
Dabei senden die motorischen Areale, die auch das fischeigene EOD generieren,

Abbildung 10: Elektrorezeptoren der Mormyriden Während die Ampullenorgane (a)
durch einen mit Gallerte gefüllten Kanal eine direkte Verbindung zum Außen-
medium haben, fungieren in den tuberösen Organen (Mormyromasten und
Knollenorgane) lose Epithelzellen (grün) als eine Art Stopfen um einen direk-
ten Kontakt zum Wasser zu verhindern. Die Knollenorgane (b) bestehen aus
Rezeptorzellen (gelb), welche einzeln in einer eigenen Kammer (blau) eingela-
gert und durch eine einzelne myelinisierte affarente Faser (orange) innerviert
sind. Die Mormyromasten (c) bauen sich aus einer äußeren Kammer, wel-
che eingebettet in der Epidermis liegt, und einer inneren Kammer auf. Diese
Kammern sind durch einen engen Kanal miteinander verbunden. Die Rezep-
torzellen lassen sich in die A-Zellen, welche rund um die äußere Kammer
liegen und die B-Zellen in der inneren Kammer unterscheiden. Dabei detek-
tieren diese beiden Rezeptortypen unterschiedliche elektrische Eigenschaften
während der aktiven Elektroortung. Verändert nach Frings (2021).
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einen starken inhibitorischen Eingang zu den primären sensorischen Bereichen
im Rhombencephalon (Bell und Grant, 1989). Das bedeutet, dass die primären
Afferenten der Knollenorgane zwar auf die eigenen EODs antworten, aber diese
Antwort nicht über das Rhombencephalon hinaus den „electrical lateral line lobe“
(ELL) erreicht und der Fisch somit „taub“ gegenüber den eigenen Signalen ist.
Während der Kommunikation mit anderen Individuen, kann Gnathonemus peter-
sii mit einem einfachen Prinzip der Berechnung von Zeitunterschieden zeitliche
Muster erkennen. Kommt ein elektrisches Signal von einer Körperseite, sprechen
die Knollenorgane hier zuerst an, während das Knollenorgan auf der anderen Kör-
perseite erst später oder gar nicht angeregt wird (Hopkins und Bass, 1981).
Neben den Knollenorganen, besitzt G. petersii als zweiten Typ der tuberösen Or-
gane die Mormyromasten für die aktive Elektroortung (Bell, 1989, 1990). Die etwa
2000 Mormyromasten bestehen aus einer äußeren Kammer, welche eingebettet in
der Epidermis liegt und mit einer inneren Kammer durch einen engen Kanal ver-
bunden ist. Vergleichbar mit den Knollenorganen, steht die äußere Kammer nur
indirekt durch einen lose mit Zellen gefüllten „Kanal“ mit dem Umgebungsmedium
in Verbindung (Bell et al., 1989; Szabo, 1974). Außerdem besitzen Mormyromas-
ten zwei verschiedene Rezeptorzellen: die A- und B-Zellen (Abb 10c). Während
die A-Zellen rund um die äußere Kammer liegen, sind die B-Zellen in der inneren
Kammer eingeschlossen (Bell und Russell, 1978a; Szabo, 1974). Es konnte gezeigt
werden, dass die durch Objekte mit resistiven Eigenschaften hervorgerufene lokale
EOD Amplitudenänderung von den A-Zellen detektiert werden kann. Der B-Typ
hingegen kodiert sowohl für die Amplituden- als auch die Wellenformänderung,
welche durch Objekte mit kapazitiven Merkmalen ausgelöst werden (von der Em-
de und Bleckmann, 1992).
Die verschiedenen Elektrorezeptoren sind fast am gesamten Körper von Gnathone-
mus petersii zu finden, wobei die höchste Dichte am Kopf ist, während der Schwanz
und der seitliche Körper um das Seitenliniensystem frei von Elektrorezeptoren ist
(Harder, 1968; Hollmann et al., 2008; Lissmann, 1958). Dabei variieren die Dichten
und Verteilungen der drei verschiedenen Elektrorezeptortypen stark voneinander
(Bacelo et al., 2008). Die Anzahl der Mormyromasten in G. petersii ist sehr hoch
und insbesondere die Bereiche am Schnauzenorgan und in der Nasalregion zwi-
schen der Mundöffnung und den Nasenlöchern sind durch eine sehr hohe Dichte
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charakterisiert (Harder, 1968; Hollmann et al., 2008) (Abb. 11a). Aufgrund der
hohen Dichte, die sogar 20-mal höher ist als am Rumpf, werden diese Areale als
„elektrosensorische Foveae“, also die Bereiche des schärfsten „Sehens“ bezeichnet
(Bacelo et al., 2008; von der Emde und Schwarz, 2002). Außerdem zeichnen sich
die Foveae durch eine Überpräsentation im ELL des Elefantenrüsselfischgehirns
aus (Bacelo et al., 2008; von der Emde und Schwarz, 2002) (Abb. 11b).

Abbildung 11: Verteilung der Mormyromasten auf der Körperoberfläche und ihre
Repräsentation im Gehirn (a) Dargestellt ist die schematische Vertei-
lung der Mormyromasten bei Gnathonemus petersii auf der elektrosensitiven
Körperoberfläche. Dabei stellt jeder Punkt eine Pore in der Haut dar, in
der sich jeweils ein Mormyromast befindet (nachgezeichnet von Hollmann
et al., 2008). Die seitliche Körperfläche um das Seitenlinienorgan (gestrichel-
te Linie) und der Schwanz sind weitestgehend frei von Elektrorezeptoren. Die
größte Dichte an Mormyromasten befindet sich am Schnauzenorgan und in
der Nasalregion und werden deshalb als „elektrosensorische Foveae“ bezeich-
net. (b) Zusätzlich sind diese Areale der Bereich des schärfsten „Sehens“ und
im Mormyridengehirn überrepräsentiert. Verändert nach von der Emde und
Engelmann (2011); von der Emde und Zeymer (2020).

Auch die ampullären Organe haben ihre höchste Dichte in der nasalen Region,
welche caudal immer weiter abnimmt (Harder, 1968). Die Knollenorgane hingegen
sind in geringster Dichte und ungleichmäßig über den Kopf, Rücken und Bauch
verteilt, aber nicht am Schnauzenorgan zu finden (Bacelo et al., 2008; Carlson
et al., 2011; Harder, 1968). Trotz dieser unregelmäßigen Verteilung, sind die Knol-
lenorgane einer gewissen Symmetrie unterworfen. Ein individuelles Knollenorgan
hat ein korrespondierendes Organ auf der anderen Körperseite um die Berechnung
von zeitlichen Mustern zu gewährleisten (Harder, 1968).

Während der Erkundung der Umgebung erscheinen unterschiedlichste Elemente
im elektrischen Feld von Gnathonemus petersii. Der dabei auf die Haut des Fi-
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sches geworfene „Schatten“ eines Objektes, wird als „elektrisches Bild“ bezeichnet
und als Änderung der lokalen EOD Parameter relativ zur Situation ohne Ob-
jekt definiert (Assad et al., 1999; Rasnow, 1996; Rasnow und Bower, 1997). Die
typische Form eines elektrischen Bildes wird als „Mexican hat“ beschrieben und
ist direkt von dem elektrischen Widerstand des Objekts abhängig (Caputi et al.,
1998; Gottwald et al., 2017; von der Emde et al., 1998). Ein guter Leiter pro-
jiziert ein Bild mit großem Zentrum in der Mitte auf die Körperoberfläche, bei
dem die lokale EOD Amplitude erhöht ist, und mit einem äußeren Ring mit einer
verringerten Amplitude (Abb. 12a). Nichtleiter erzeugen ein umgekehrtes Bild mit

Abbildung 12: Elektrisches Bild und Änderungen der lokalen EODs infolge ei-
ner Objektpräsentation (a) Das hervorgerufene elektrische Bild auf der
Haut von G. petersii durch ein Objekt (Kugel), welches seitlich präsentiert
wird. Die Amplitudenmodulation des lokalen EODs durch das Objekt ist
farbcodiert mit einer erhöhten Amplitude in gelb und rot und einer Verrin-
gerung in blau. Das Objekt aus leitendem Material führt zu einem typischen
„Mexican hat“-Profil mit einer erhöhten Amplitude im Zentrum und einer
abfallenden Amplitude in den äußeren Bereichen. (b) Dargestellt ist die lo-
kale EOD-Änderung (graue Kurve) bei der Präsentation eines kapazitiven
Dipol-Objekts im Vergleich zum lokalen EOD ohne Objekt (schwarze Kur-
ve) (Messung aus Gottwald et al., 2017). Dies führt zu einer Modulierung
der „peak-to-peak"(PP) Amplitude (roter Pfeil) und des Verhältnisses der
Peak-Amplituden (blaue Pfeile) der positiven (P) und negativen (N) Phasen.
Verändert nach Gottwald et al. (2017); von der Emde und Zeymer (2020).

einer verringerten Amplitude im Inneren, umgeben von einem äußeren Ring mit
einer Amplitudenerhöhung. Während z. B. nicht lebende Objekte wie Steine als
Widerstand ausschließlich die Amplitude verändern, verzerren lebende Objekte,
wie andere Fische, Pflanzen oder Beutetiere, mit ihren kapazitiven Eigenschaften
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zusätzlich auch die Wellenform des lokalen EODs (Heiligenberg, 1973; von der
Emde, 1990; von der Emde und Bleckmann, 1992; von der Emde et al., 2010). Um
die Veränderung der Wellenform auf der Haut zu quantifizieren, benutzt G. peter-
sii das absolute Verhältnis vom positiven (P) zum negativen (N) Ausschlag des
EODs, das sogenannte P/N-Verhältnis (von der Emde, 1990) (Abb. 12b). Die Wel-
lenformänderung kann dabei unabhängig von der Amplitudenänderung durch die
jeweiligen A- und B-Rezeptorzellen detektiert werden (von der Emde und Bleck-
mann, 1992; von der Emde und Ronacher, 1994), vergleichbar zum Farben-Sehen
des visuellen Systems. Auch hier können die verschiedenen Parameter, wie die
Farbe (Frequenz) und die Helligkeit (Amplitude) getrennt voneinander bestimmt
werden. Die Wahrnehmung von „elektrischen Farben“ (von der Emde, 1993) ist
dabei unabhängig von der Objektgröße oder -distanz und auch verschiedenen elek-
trischen „Blickwinkeln“ und ermöglicht so eine schnelle und genaue Erkennung der
elektrischen Farbe von Objekten, wie etwa spezifische Beutetiere (Gottwald et al.,
2018).
Anhand der elektrischen Bilder ist Gnathonemus petersii in der Lage unterschied-
lichste Objekteigenschaften, wie Größe, Form und Material zu erkennen und kann
sogar die Distanz bestimmen (Rasnow und Bower, 1997). Wenn sich ein Objekt
vom Fisch wegbewegt und die Distanz größer wird, passieren drei Dinge mit dem
elektrischen Bild: das Bild wird größer, die Amplitude im Inneren des Bildes wird
geringer und es wird unschärfer (von der Emde und Engelmann, 2011). Dabei
ist das Gefälle der Amplitudenänderung von niedrig im Außenbereich des Bildes
hin zu hohen Werten im Zentrum von großer Bedeutung. Die Distanzmessung im
Elefantenrüsselfisch basiert auf diesem Steigungs-Amplitudenverhältnis, benötigt
nur eine einzelne zwei-dimensionale Oberfläche und ist unabhängig von der Größe
und den elektrischen Eigenschaften des Objektes (Gottwald et al., 2017; Schwarz
und von der Emde, 2001; von der Emde et al., 1998).

Während der aktiven Elektroortung können zusätzlich zu den typischen Entla-
dungsmustern spezielle Bewegungsmuster bei Gnathonemus petersii beobachten
werden. So bewegt G. petersii sein Schnauzenorgan während des Beutefangs in
einem Winkeln von 110± 44 ◦ nach links und rechts und einer Geschwindigkeit
von bis zu 800 ◦/s über den Boden (von der Emde et al., 2008). Diese Scanbe-
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wegung oder auch „Schnauzenorgan-Antwort“ genannt, wird durch eine plötzliche
lokale Änderung der elektrosensorischen Umwelt hervorgerufen und geht meist
mit einer hohen EOD Frequenz von 55-80Hz einher (Engelmann et al., 2009;
von der Emde et al., 2008). Auch beim „Betrachten“ von Objekten werden spe-
zielle stereotypische Schwimmmuster durchgeführt um eine perfekte Ausrichtung
der elektrosensorischen Oberfläche des Fisches zum zu untersuchenden Objekt zu
gewährleisten (Fujita und Kashimori, 2019; Schumacher et al., 2016b; Toerring
und Moller, 1984; von der Emde, 1992; von der Emde und Ruhl, 2016).

Die Verarbeitung lokaler EOD Änderungen im selbst-generierten elektrischen Feld
ermöglicht Gnathonemus petersii unterschiedlichste Objekteigenschaften zu er-
kennen. Neben der Unterscheidung von Objekten anhand der elektrischen Eigen-
schaften (von der Emde, 1990; von der Emde und Bleckmann, 1992), ist der Elefan-
tenrüsselfisch ebenfalls in der Lage die Größe, Form oder Material eines Objektes
zu erkennen (Bell et al., 1989; von der Emde, 2006; von der Emde et al., 2010).
Nach erfolgreicher Dressur, kann G. petersii verschiedenste 3D-Formen elektrisch
unterscheiden und sogar komplexe Objekterkennungsaufgaben mit optischen Il-
lusionen lösen (von der Emde und Fetz, 2007). Außerdem ist der Elefantenrüs-
selfisch fähig Objekte zu diskriminieren, auch wenn diese vor einem großen Hin-
tergrund aus verschiedenen Materialen präsentiert werden (Fechler und von der
Emde, 2013). Wird Gnathonemus petersii darauf trainiert, zwei nebeneinander
liegende Objekte als getrennt wahrzunehmen gegenüber einem einzelnen Objekt
derselben Länge, so kann er Lücken von nur 1-2mm erkennen (Fechler et al.,
2012). Dabei ist der Wahrnehmungsbereich des elektrischen Sinns nur auf weni-
ge Zentimeter beschränkt. Während die Detektion von Objekten bis etwa 15 cm
möglich ist, fällt die Diskriminierungsleistung ab ca. 3 - 4 cm schnell ab (bei einer
Standardlänge von 12 cm) (Fechler und von der Emde, 2013; Fechler et al., 2012;
Moller, 1995; Schumacher et al., 2016a; von der Emde und Schwarz, 2002; von der
Emde et al., 2010).

1.3.1.2 Visueller Sinn
Lange Zeit wurde angenommen, dass der visuelle Sinn bei schwach elektrischen
Fischen schlecht entwickelt sei und aufgrund ihrer Nacht- und Dämmerungsaktivi-
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tät eher eine untergeordnete Rolle spiele. Auch neuroanatomische Studien zeigten
deutlich reduzierte visuelle Areale im Gehirn (Wullimann und Northcutt, 1990).
Allerdings weisen viele Mormyriden vergleichsweise große und gut entwickelte
Augen auf und bereits frühe anatomische Arbeiten beschreiben einen speziel-
len Aufbau der Retina mit gebündelten Photorezeptoren, welche in becherartigen
Strukturen angeordnet sind (Franz, 1921; McEwan, 1938). Charakteristisch für
Wirbeltiere zeigt die Retina der Mormyriden einen typischen fünf-lagigen Aufbau
(Kreysing et al., 2012; Landsberger et al., 2008), allerdings gibt es auch große ana-
tomische Besonderheiten verglichen mit anderen Teleostei (Francke et al., 2014).
Die innere Retina von Gnathonemus petersii besteht aus der granularen Zell-
Schicht (granular cell layer; GCL), der dünnen inneren plexiformen Schicht (inner
plexiform layer; IPL), sowie der zu der äußeren Retina gelegenen äußeren plexi-
formen Schicht (outer plexiform layer; OPL). Diese Schicht besteht sowohl aus
den Nuclei der Photorezeptoren (outer nuclear layer; ONL), als auch den inne-
ren und lichtsensitiven äußeren Segmenten der Photorezeptoren (Kreysing et al.,
2012) (Abb. 13b). Eine Besonderheit des Aufbaus der Mormyriden-Retina beinhal-
tet die Gruppierung der Photorezeptoren in Bündeln aus etwa 330 Stäbchen und
25 Zapfen, die sogenannte „gruppierte Retina“ (Locket, 1977). Jedes Bündel aus
Stäbchen und Zapfen liegt in einer hexagonalen becherartigen Struktur (Abb. 13b,
c), welche jeweils aus sechs großen retinalen Pigment-Epithelzellen besteht (Krey-
sing et al., 2012; Landsberger et al., 2008). Die innere Oberfläche dieser Becher
besteht aus einer mehrlagigen Schicht aus Guanin-Kristallen, welche durch ihre
reflektierende Eigenschaft als Spiegel fungieren. Die äußeren Segmente der Zapfen
(cone outer segment; COS) sind am Boden jeden Bechers lokalisiert und können
hier durch die spiegelnde Kristallschicht einer Lichtintensität von bis zu 500%
ausgesetzt sein (Kreysing et al., 2012) (Abb. 13b). Im Gegensatz dazu, liegen die
äußeren Segmente der Stäbchen (rod outer segment; ROS) unter den Bechern
in einem mit lichtstreuenden Guanine-Kristallen und Melanin-Granulat gefülltem
Medium, welches die Stäbchen vor dem einfallenden Licht schützt (Abb. 13b).
Diese spezielle Anordnung der Photorezeptoren führt dazu, dass gleichzeitig die
weniger sensitiven Zapfen einer verstärkten Lichtintensität ausgesetzt sind und die
sehr sensitiven Stäbchen ein reduziertes Maß an Licht erhalten. Dadurch wird eine
simultane Verarbeitung beider Photorezeptortypen bei gedimmten Lichtverhält-
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nissen ermöglicht (Francke et al., 2014; Kreysing et al., 2012). Zusätzlich zu diesem
besonderen Aufbau, verändern die Stäbchen ihre Position mit sogenannten reti-
nomotorischen Bewegungen als Reaktion auf sich verändernde Lichtverhältnisse
von Tag zu Nacht (Burnside und Nagle, 1983). Am Tag sind die Becher am Bo-
den fast geschlossen und formen einen schmalen Flaschenhals (Abb. 13b), sodass
sich die ROS in den lichtgeschützten Arealen befinden. Unter diesen Lichtverhält-
nissen sind die ROS und COS voneinander räumlich getrennt. Unter gedimmten

Abbildung 13: Aufbau der gruppierten Retina von Gnathonemus petersii (a) Das
Licht trifft von oben auf die Retina. (b) Die innere Retina, bestehend aus der
granularen Zell-Schicht (granular cell layer; GCL), der dünnen inneren plexi-
formen Schicht (inner plexiform layer; IPL), sowie der zu der äußeren Retina
gelegenen äußeren plexiformen Schicht (outer plexiform layer; OPL) und äu-
ßeren nuklearen Schicht (outer nuclear layer; ONL), bedeckt die kristallinen
Becher. Die Wände der Becher sind mit mehrschichtigen Guanin-Kristallen
ausgekleidet und an deren Grund befinden sich die äußeren lichtsensitiven
Segmente der Zapfen (cone outer segment; COS). Die äußeren Segmente der
Stäbchen (rod outer segment; ROS) liegen unter den Bechern in einem mit
lichtstreuenden Guanin-Kristallen und Melanin-Granulat gefülltem Medium.
(c) Dargestellt ist ein Querschnitt durch die hexagonalen Becher aus (b) mit
den inneren Segmenten der Zapfen (hellblaue Kreise). (von der Emde und
Zeymer, 2020).
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Lichtverhältnissen, öffnet sich der Flaschenhals und die Becher formen stattdessen
einen Zylinder, welcher eine Ausrichtung der ROS innerhalb des Bechers hin zur
inneren Retina ermöglicht.
Der spezielle Aufbau der Retina und die retinomotorischen Bewegungen ermögli-
chen eine gute Sicht insbesondere bei geringen Lichtverhältnissen. Mormyriden
reagieren auf visuelle Stimuli in einem Bereich zwischen 1 und 60 lux, wobei
die beste visuelle Wahrnehmung bei maximal 10 lux liegt (Schuster und Amts-
feld, 2002; von der Emde und Bleckmann, 1998). Bei Lichtintensitäten von über
540 lux, was in etwa der normalen Zimmerbeleuchtung entspricht, bleiben die op-
tomotorischen Reaktionen aus (Teyssedre und Moller, 1982). Der Elefantenrüssel-
fisch besitzt nur einen Typ Zapfen mit einem elektrophysiologisch nachgewiesenem
Absorptions-Maximum bei einer Wellenlänge von 615 nm (rot), während das der
Stäbchen bei 536 nm (grün) liegt (Kreysing et al., 2012). Jeder einzelne Becher
stellt eine Makrorezeptor-Einheit mit einem Durchmesser von rund 50µm dar,
was dazu führt, dass G. petersii einen Sehwinkel von nur 2,5◦ besitzt (Francke
et al., 2014). Daraus resultiert eine sehr geringe räumliche Auflösung verglichen
mit anderen Teleostei (Kreysing et al., 2012; Pusch et al., 2013b), wie z. B. dem
Goldfisch mit einem Sehwinkel von bis zu 0,14◦ (Land und Nilsson, 2012).

Auch wenn der visuelle Sinn durch die geringe räumliche Auflösung weniger für
die Erkennung kleinster Details verwendet wird, kann G. petersii visuelle Muster
wiedererkennen oder schwarz-weißen Mustern eines rotierenden Zylinders visu-
ell folgen (Schuster und Amtsfeld, 2002; Teyssedre und Moller, 1982). Zusätzlich
konnte ebenfalls bereits gezeigt werden, dass Elefantenrüsselfische rein visuell Ob-
jekte anhand ihrer Form unterscheiden können (Schumacher et al., 2016a). Au-
ßerdem reagiert Gnathonemus petersii mit Fluchtreaktionen, wenn präsentierte
visuelle Stimuli schnell größer werden und somit einen Umriss eines Fressfein-
des symbolisieren. Während im Tageslicht kein Unterschied in der Ausprägung
der Schreckreaktion zwischen Goldfisch und G. petersii gefunden werden konnte,
war in gedimmtem Licht die Reaktion beim Elefantenrüsselfisch deutlich ausge-
prägter (Kreysing et al., 2012). Ebenfalls Landsberger et al. (2008) beschrieben
Unterschiede bei der visuellen Erkennung von einem Würfel zwischen einem visu-
ellen Spezialisten, dem Sonnenbarsch, und Gnathonemus petersii. War der Würfel
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scharfkantig und mit hohem Kontrast gegenüber dem Hintergrund, zeigte der Son-
nenbarsch eine wesentlich bessere Erkennungsleistung. Nach dem Entfernen der
scharfen Kanten allerdings, konnte G. petersii den Würfel besser erkennen. Auch
zusätzlich künstlich zugeführtes visuelles Rauschen durch Partikel beeinträchtig-
te den Elefantenrüsselfisch deutlich weniger als den Sonnenbarsch oder Goldfisch
(Kreysing et al., 2012; Landsberger et al., 2008). Auch wenn die geringe räumli-
che Auflösung zunächst als nachteilig betrachtet werden kann, so beinhaltet sie
auch den Vorteil, dass visuelles Rauschen besser herausgefiltert werden kann. Der
natürliche Lebensraum ist durch sedimentreiches und schlammiges Wasser mit
hoher Fließgeschwindigkeit charakterisiert, was zu einer hohen Dichte an schwim-
menden Partikeln führt (Moritz, 2010). Gnathonemus petersii kann somit trotz
vermehrtem Rauschen durch Partikel oder erhöhter Lichtstreuung besser visuel-
le Reize wahrnehmen (Abb. 14). Zusätzlich konnte von Pusch et al. (2013a) mit

Abbildung 14: Vorteile der geringen räumlichen Auflösung bei rauschenden Sicht-
verhältnissen Schematische Zeichnung wie ein (a) nicht-elektrischer Fisch
und (b) G. petersii einen Fressfeind in trüben Gewässern wahrnimmt. Das
natürliche Habitat in West- und Zentralafrika ist durch eine hohe Anzahl and
Schwebestoffen charakterisiert und erschwert durch die rauschenden Sichtver-
hältnissen die Sicht für ein normales Fischauge. Aufgrund der geringen räum-
lichen Auflösung des Auges von Gnathonemus petersii können diese kleinen
Partikel visuell herausgefiltert werden und ermöglichen eine gute Sicht auf
den Raubfisch. Verändert nach von der Emde und Zeymer (2020).

„Flicker Fusion Frequency“-Experimenten gezeigt werden, dass der spezielle Auf-
bau der gruppierten Retina eine bessere zeitliche Auflösung als z. B. der Goldfisch
aufweist. Zusammenfassend kann man sagen, dass der Elefantenrüsselfisch eine
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hoch spezialisierte und komplexe Augenstruktur besitzt. Die augenscheinlichen
Nachteile des retinalen Aufbaus, wie teilweise dünne reduzierte retinale Schichten
oder eine geringe räumliche Auflösung, sind möglicherweise vorteilhaft hinsichtlich
des Habitats. So kann Gnathonemus petersii extrem effektiv große, sich schnell
bewegende Objekte, wie Predatoren, in dämmrigen Licht und unter rauschenden
Lichtbedingungen wahrnehmen.

1.3.2 Multisensorische Integration in Mormyriden

Generell ist die sensorische Wahrnehmung bei schwach elektrischen Fischen meist
vom elektrosensorischen Sinn dominiert. Dieser bietet einen großen Vorteil im
Umgebungsmedium Wasser, da die elektrischen Signale weniger als andere Rei-
ze beeinflusst werden. Während akustische oder visuelle Signale oft durch Re-
flektion, Streuung, Brechung, etc. verändert werden, können elektrische Felder
fast ungehindert das Wasser durchdringen. Auch bei rauschenden Bedingungen,
wie bei einer hohen Anzahl an Schwebestoffen, werden die elektrischen Signale,
wenn überhaupt nur abgeschwächt und erlauben somit eine stabile Möglichkeit
der aktiven Elektroortung und Kommunikation (Hopkins, 2009). Trotzdem be-
sitzen schwach elektrische Fische, wie bereits in Abschnitt 1.3.1 beschrieben, die
Teleostei-typischen Sinne und können diese sehr effizient in Kombination nutzen
(Moller, 1995, 2002; von der Emde und Bleckmann, 1998).
Auch wenn multisensorische Integration in der Natur und teilweise bereits ex-
perimentell belegt zwischen den verschiedensten Sinnen stattfindet (Cain, 1995;
von der Emde und Bleckmann, 1998), fokussiert sich der Großteil der multimoda-
len Forschung auf die Interaktion vom visuellen und elektrosensorischen System.
Dabei konnte sowohl bei südamerikanischen Gymnotiformen als auch akfrikani-
schen Mormyroformen eine elektrosensorische Dominanz über das visuelle System
innerhalb der sensorischen Hierarchie z. B. während der Verfolgung eines sich be-
wegenden Unterschlupfs oder aber während der Objekterkennung gefunden wer-
den (Dangelmayer et al., 2016; Sutton et al., 2016; Schumacher et al., 2017a). Aber
auch wenn der visuelle Sinn bei den meisten Verhaltensweisen eine dem elektri-
schen Sinn eher untergeordnete Rolle spielt, so ist er trotz alledem beispielsweise
an dem sogenannten „Schooling“-Verhalten beteiligt und wird zusätzlich zu dem
elektrischen Sinn benötigt, um einen optimalen Gruppenzusammenhalt zu gewähr-
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leisten. Dabei wurde der dominanteste visuelle Einfluss unter dämmrigen Lichtver-
hältnissen beobachtet (Moller und Serrier, 1986; Moller et al., 1982). Während der
elektrische Sinn eine geringe Reichweite von nur einigen Zentimetern besitzt, ist
der visuelle Sinn durch den großen Sehwinkel eher ein Fernsinn. So konnte bereits
nachgewiesen werden, dass das visuelle System bei dem Erlernen von entfernten
Landmarken während der Navigation von Bedeutung sein kann (Schumacher et al.,
2017b). Und auch bei der experimentellen Objektunterscheidung wird die visuelle
Leistung in Gnathonemus petersii mit steigender Entfernung besser (Schumacher
et al., 2016a). Somit ist die multimodale Interaktion des aktiv elektrischen und
visuellen Systems insbesondere durch die unterschiedlichen Reichweiten der Sinne
charakterisiert. Während die aktive Elektroortung auf nahe Distanzen wertvolle
Informationen über kleine Objekte, wie etwa Futtertiere, liefert, erhält der Fisch
vom visuellen System eher Informationen über große, sich schnell bewegende Ob-
jekte auf weiterer Entfernung, als sogenannter „Fressfeinde-Detektor“ (von der
Emde und Zeymer, 2020)(Abb. 15).

Abbildung 15: Multimodale Interaktion zwischen dem aktiv elektrischem und vi-
suellem System Die Schematische Zeichnung veranschaulicht die unter-
schiedlichen Arbeitsbereiche der sensorischen Systeme in G. petersii. Wäh-
rend die aktive Elektroortung (orange) für die Erkennung und Identifizierung
kleiner, nah gelegender Objekte, wie etwa Beutetieren (Chironomid-Larve)
am Grund verwendet wird, ist der Fisch mit dem visuellen Sinn (blau) in der
Lage große Objekte auf weiterer Entfernung, wie Fressfeinde, zu erkennen.
(von der Emde und Zeymer, 2020).

Basierend auf den unterschiedlichen Arbeitsbereichen des aktiv elektrischen und
visuellen Systems ändert sich auch dementsprechend die Verlässlichkeit der gelie-
ferten sensorischen Informationen während G. petersii seine Umwelt wahrnimmt.
Vergleichbar zu Human-Studien (Ernst und Banks, 2002; Rock und Victor, 1964;
Young et al., 1993) wurde von Schumacher et al. (2016a) in Verhaltensexperi-
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menten ebenfalls eine dynamische Gewichtung anhand der Verlässlichkeit zwi-
schen elektrischem und visuellem Sinn im Elefantenrüsselfisch beschrieben. Dabei
verlässt sich G. petersii während der Objektunterscheidung auf nahe Distanzen
hauptsächlich auf die aktive Elektroortung und bei weiteren Objektdistanzen auf
den visuellen Sinn. Nichtsdestotrotz stehen diese Versuche unter dem Einfluss
der Dominanz des elektrosensorischen Systems insbesondere auf nahe Distanzen,
was im Zuge der „electrosensory capture“ zu einer Blockierung oder einem Über-
schreiben der visuellen Informationen führt (Schumacher et al., 2017a). Zusätzlich
konnte ein crossmodaler Transfer von elektrischen und visuellen Informationen bei
einer spontanen Objekterkennung beim Elefantenrüsselfisch gezeigt werden, was
bisher hauptsächlich bei höheren Säugetieren beschrieben worden ist (Cowey und
Weiskrantz, 1975; Davenport und Rogers, 1970; Gaydos, 1956; Schumacher et al.,
2016a).

1.3.3 Zentrales Nervensystem und neuronale sensorische Verarbeitung
des elektrischen und visuellen Sinns

Mormyriden besitzen ein vergleichbares Gehirn-Körpergewicht Verhältnis zu Säu-
getieren und Vögeln (Jerison, 2001), welches größtenteils, aber nicht ausschließ-
lich auf die immense Größe des Cerebellums zurückzuführen ist. Bereits 1846 von
dem deutschen Neuroanatomisten Erdl entdeckt, beschrieb dieser die Struktur der
cerebralen Valvula als Telencephalon. Erst Anfang des 20. Jahrhunderts wurde
von einer Reihe von Neuroanatomen wie zB. Franz (1912, 1913, 1921), Stendell
(1914), Berkelbach van Der Sprenkel (1915) und Suzuki (1932) die wahre Na-
tur der cerebralen Valvula festgestellt. Weitere histologische Studien folgten von
Rudolf Nieuwenhuys und verschiedenen Mitarbeitern, während gleichzeitig auch
die funktionale Neuroanatomie des Mormyriden Gehirns von Curtis Bell, Tho-
mas Finger, Thomas Szabo, Johannes Meek und Mario Wullimann untersucht
wurde (Bell und Szabo, 1986; Bell, 1990; Finger et al., 1981; Meek et al., 1986a,
1999, 1986b; Nieuwenhuys und Nicholson, 1969b; Nieuwenhuys et al., 1974; Szabo,
1974; Wullimann und Northcutt, 1990; Wullimann und Rooney, 1990). Diese ge-
sammelten Studien beschreiben den generellen aufsteigenden elektrosensorischen
Pfad vom elektrosensorischen Seitenlinien Lobus („electrosensory lateral line lo-
be“; ELL) des Rhombencephalons durch den Torus semicircularis des Mittelhirns
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bis in die diencephalen und letztendlich in die pallialen Ebenen des Telencepha-
lons. So wurde für diesen aufsteigenden Pfad bereits eine immense Beteiligung der
cerebralen Valvula beschrieben (Finger et al., 1981; Meek et al., 1986a,b).
Es wird angenommen, dass die extreme Vergrößerung des neuronalen Gewebes
mit der Entwicklung des elektrosensorischen Systems einherging, um die exten-
sive Integration der sensorischen und motorischen Systeme während der aktiven
Elektroortung zu gewährleisten (Nieuwenhuys et al., 1998; Nilsson, 1996). Da-
bei wird dem vergrößerten Cerebellum, auch Valvula cerebelli (Va) genannt, eine
große Rolle bei der elektrosensorischen Verarbeitung zugesprochen, wobei auch
Verbindungen zu anderen neuronalen Substraten wie etwa dem Telencephalon
gefunden wurden (Finger et al., 1981; Russell und Bell, 1978; Wullimann und
Rooney, 1990). Für den elektrosensorischen Seitenlinien Lobus sind als primäre
elektrosensorische Gehirnregion bereits viele Verbindungen beschrieben worden.
Während der aktiven Elektroortung projizieren die afferenten Fasern der A-Zellen
der Mormyromasten in die mediale Zone des ELLs (MZ), wohingegen die dorso-
laterale Zone des ELLs (DLZ) Informationen der afferenten Fasern der B-Zellen
erhält (Bell et al., 1989) (Abb. 16c). Das ampulläre passiv elektrische System lei-
tet den sensorischen Eingang zur ventrolateralen Zone des ELLs (VLZ; Abb. 16c)
(Bell und Russell, 1978b). Der Nucleus vom ELL (nELL) ist für die Elektrokom-
munikation zuständig, indem er Projektionen von den Knollenorganen erhält (Bell
et al., 1981). Nach dem Eingang der primären elektrosensorischen Informationen
im ELL, projiziert dieser unter anderem weiter in die Valvula cerebelli, den Torus
semicircularis des Mittelhirns sowie den preglomerularen Komplex für die weite-
re Verarbeitung (Bell et al., 1981; Meek et al., 1999; von der Emde und Bell, 1996).

Während die Valvula cerebelli stark vergrößert ist, macht das Tectum opticum
(TeO) der Mormyriden im Vergleich zu anderen Teleostei nur einen kleinen Teil
des gesamten Gehirns aus (Abb. 16a, b). Auch wenn es vergleichbar zu anderen
Echten Knochenfischen eine 7-lagige Schichtung aufweist, unterscheidet es sich in
Form und Lage im Gehirn (Meek, 1983; Pusch et al., 2013b). Der ebenfalls stark
vergrößerte Torus semicircularis des Mittelhirns drückt die zwei tektalen Hälften
weiter rostral und ventral, wobei die beiden Seiten des Tectums über die inter-
tektale Komissur verbunden sind. Das TeO der Echten Knochenfische und auch
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der Mormyriden ist der Ort des primären retinalen Eingangs. Auch wenn Gnatho-
nemus petersii relativ große Augen besitzt, ist der optische Nerv (ON) verhält-
nismäßig dünn, bedingt durch eine geringe Anzahl der retinalen Ganglionzellen.
Nach der sogenannten Sehnervkreuzung unter dem Diencephalon, endet der ON

Abbildung 16: Gehirnanatomie von G. petersii (a) Seitliche Sicht auf das Gehirn von
G. petersii. Dieses ist durch eine enorme Vergrößerung der Valvula cerebel-
li charakterisiert, welche kortexartig die komplette dorsale Oberfläche des
Gehirns bedeckt. (b) Dorsale Sicht auf das Gehirn mit schematischer Ent-
fernung der Valvula cerebelli, welche unter anderem den Torus semicircularis
(TS) und den elektrosensorischen Seitenlinienlobus (ELL) zeigt. (c) Sche-
matischer Querschnitt durch den ELL mit der medialen (MZ), dorsolateralen
(DLZ) und ventrolateralen Zone (VLZ), welche jeweils von den verschiedenen
Zelltypen der Elektrorezeptoren primäre elektrosensorische Informationen er-
halten. BO: bulbus olfactorius; C1, C3, C4: Lappen des Korpus cerebelli;
DTel: dorsales Telencephalon; EG: Eminentia granularis; ELL: elektrosen-
sorischer Seitenlinien Lobus; LCe: caudaler cerebraller Lobus; LI: inferiorer
Lobus; MO: Medulla oblongata; NE: exterolateraler Nucleus des Torus semi-
circularis; NL: lateraler Nucleus des Torus semicircularis; ON: optischer Nerv;
PEd: dorsaler pre-eminentialer Nucleus; RF: rhomboide Fossa; SC: Rücken-
mark; TeO: Tectum opticum; TS: Torus semicircularis; VaPe: Valvularstiel
(beschnitten). Verändert nach von der Emde (2013); Zeymer et al. (2018).

im Sehstrang (Lázár et al., 1984). Detailierte Analysen von Mario Wullimann
und Glenn Northcutt (1988; 1990) zeigen, dass die retinofugalen Verbindungen
im Diencephalon von G. petersii extrem reduziert sind und teilweise sogar fehlen.
So erhalten primäre visuelle Regionen teils nur begrenzte visuelle Informationen
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und sind stattdessen an der aktiven Elektroortung beteiligt. Der visuelle Eingang
ins TeO ist nur schwach entwickelt und retinale Fasern enden ausschließlich in
einem schmalen Streifen des Stratums fibrosum et griseum, wohingegen bei der
Mehrheit der Echten Knochenfische diese in drei oder vier tieferen Schichten des
Tectums enden (Lázár et al., 1984; Stuermer und Easter Jr., 1984; Wullimann,
1998). Zusätzlich zu den Projektionen ins TeO, konnten retinale Verbindungen
zum suprachiasmatischen Nucleus (SNC) im Hypothalamus gefunden werden, wel-
cher am Tagesrhythmus beteiligt ist. Außerdem wurden große terminale Felder im
Thalamus und im periventricularen prätektalem Nucleus (PPN) im Elefantenrüs-
selfisch gefunden. In anderen Teleostei-Arten wurde ebenfalls retinale Efferenten
im prätektalen Komplex (zentraler prätektaler Nucleus; CPN) und im superfizia-
len prätektalen Nucleus (SPN) beschrieben, wohingegen in G. petersii der CPN
nur reduzierten und der SPN, sowie daran angeschlossene visuelle Nuclei, gar kei-
nen visuellen Eingang erhalten (Lázár et al., 1984; Northcutt und Wullimann,
1988; Rupp et al., 1996; Vanegas und Ito, 1983; Wullimann und Northcutt, 1990).

1.4 Ziele der Arbeit

In den letzten Jahren rückte die Untersuchung der multimodalen Signalverar-
beitung immer mehr in den Fokus der Wissenschaft. Die beim Menschen und
höheren Säugetieren aufgedeckten Mechanismen während der multisensorischen
Integration, Kombination und Kalibrierung, wie unter anderem die dynamische
Gewichtung multisensorischen Eingangs, sensorischen Hierarchie oder crossmo-
daler Transfer, konnten in den letzten Jahren auch vereinzelt in verschiedenen
Tierklassen wie unter anderem Fischen und Insekten identifiziert werden (Bala-
murali et al., 2020; Danilovich und Yovel, 2019; Ernst und Banks, 2002; Ernst
und Di Luca, 2011; Gardiner et al., 2014; Heuschele et al., 2009; Schumacher
et al., 2016a; Sheppard et al., 2013; Solvi et al., 2020; Wilgers und Hebets, 2011).
Beim Menschen sind diese Prozesse aber nicht starr, sondern höchst flexibel und
werden in Abhängigkeit von vorherigen Erfahrungen oder dem Kontext verän-
dert (Ernst und Bülthoff, 2004; Ernst und Di Luca, 2011; Kersten und Yuille,
2003; Kuhnke et al., 2020; Lebois et al., 2015; Pulvermüller, 2018). Auch für den
schwach elektrischen Fisch Gnathonemus petersii konnten bereits erste Ergebnisse
zeigen, dass diese Prinzipien der dynamischen Gewichtung und des crossmodalen
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Transfers auch vorherrschen. In dieser Arbeit sollte die multisensorische Integra-
tion bei G. petersii noch genauer hinsichtlich der Vergleichbarkeit zu Säugetieren
und dem Menschen untersucht werden. Zu diesem Zweck wurden folgende Fragen
aufgestellt:

1. Ist Gnathonemus petersii in der Lage quantitativ zwischen dem
aktiv elektrischen und visuellem System in Abhängigkeit von der
Verlässlichkeit zu gewichten?

2. Ist die dynamische Gewichtung dabei ein starres System oder kann
sie wie beim Menschen flexibel auf den Kontext oder den Stimu-
lustyp angepasst werden?

3. Haben wie bei Säugetieren vorherige Erfahrungen einen Einfluss
auf die multisensorische Integration?

Zusätzlich sollten in einem weiteren Projekt die neuronalen Grundlagen der multi-
modalen Integration untersucht werden. Es konnte bereits gezeigt werden, dass der
Elefantenrüsselfisch in der Lage ist, spontan crossmodale Informationen zwischen
dem elektrischen und visuellen System während der Objekterkennung auszutau-
schen. Deshalb wurde in diesem Projekt die Frage gestellt:

4. Wo befindet sich eine mögliche neuronale Schnittstelle zwischen
dem aktiv elektrischen und visuellen Sinn, die für einen crossmo-
dalen Informationsaustausch in Frage käme?
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2 Multimodale Objekterkennung

2.1 Projekt 1: Dynamische Gewichtung multisensorischer

Informationen in Abhängigkeit von der Verlässlichkeit

2.1.1 Einleitung

Wie die meisten Organismen integriert auch der afrikanische schwach elektrische
Fisch Gnathonemus petersii eine Vielzahl an sensorischen Informationen verschie-
denster Sinnessysteme und bringt diese in eine einheitliche Form der Wahrneh-
mung um ein verlässliches Bild seiner Umwelt zu erlangen. Die Kombination von
komplementären oder Integration redundanter multisensorischer Informationen
ermöglicht den Lebewesen eine Vielzahl an Vorteilen um die schnelllebige Umge-
bung wahrzunehmen und das Verhalten darauf anzupassen. Generell zeigen Orga-
nismen verbesserte Verhaltensleistungen wenn ihnen mehrere Sinne zur Verfügung
stehen, dem sogenannten Synergie-Effekt (Alais und Burr, 2004; Kasurak et al.,
2012; Lombardo et al., 2008; Partan et al., 2005). Dieser Effekt geht meist ein-
her mit einer verbesserten Reaktionsgeschwindigkeit, Genauigkeit der Antworten
und generellen erhöhten Wahrscheinlichkeit Objekte zu erkennen und zu iden-
tifizieren (Diederich und Colonius, 2004; Hecht et al., 2008; Jones und Moss,
2021; McGowan und Kloepper, 2020; Rowe, 1999). Gleichzeitig ist die multimo-
dale Wahrnehmung toleranter gegenüber sensorischem Rauschen auf jeder Ebene
der Wahrnehmung und Verarbeitung oder auch gegenüber Ungenauigkeiten bzw.
Mehrdeutigkeiten der Signale (Ernst und Bülthoff, 2004; Faisal et al., 2008; Rowe,
1999). Auch bei einem kompletten sensorischen Ausfall eines Sinns, können andere
Modalitäten als „Back-Up“ Aufgaben übernehmen (Kaczorowski et al., 2012; Piep
et al., 2008; Lawson et al., 2017). Um die Auswirkungen des Rauschens und der
Mehrdeutigkeiten zwischen den Stimuli zu minimieren und somit die Verlässlich-
keit zu erhöhen, gewichten z. B. Menschen dynamisch zwischen den Modalitäten.
Dabei wird verstärkt das Sinnessystem genutzt, welches die verlässlichsten Infor-
mationen über das jeweilige Objekt oder Ereignis in der entsprechenden Situation
liefert (Ernst und Banks, 2002; Ernst und Di Luca, 2011; Sheppard et al., 2013).
Während dieses Prozesses der dynamischen sensorischen Gewichtung wird der
sensorische Eingang ununterbrochen bewertet, neu kalibriert und von Durchgang
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zu Durchgang entsprechend der Verlässlichkeit gewichtet (Ernst und Banks, 2002;
Ernst und Bülthoff, 2004; McGowan und Kloepper, 2020; Young et al., 1993).
Diese Strategie ermöglicht den Organismen einen flexiblen und spontanen Wech-
sel zwischen den sensorischen Systemen und somit eine perfekte Anpassung an
den jeweiligen Kontext.
Der schwach elektrische Fisch Gnathonemus petersii aus der Familie der Mor-
myridae stellt dabei einen guten Modellorganismus für die Untersuchung mul-
tisensorischer Prozesse dar. Vergleichbar zu anderen Teleostei besitzt der Ele-
fantenrüsselfisch die üblichen Sinne, welche an verschiedensten Verhaltensweisen
beteiligt sind. So übernehmen etwa das auditorische System Funktionen in der
sozialen Kommunikation (Crawford et al., 1997), der taktile Sinn bei der Explo-
ration oder sozialen Interaktion (Bratton und Kramer, 1989; Cain et al., 1994),
das chemosensorische System bei der Futtersuche (von der Emde und Bleckmann,
1998) oder aber das Seitenliniensystem bei der Detektion von Wasserdruckunter-
schieden (Bleckmann et al., 1991; Bleckmann, 1986). Dennoch hat sich zusätzlich
als Adaption an den nachtaktiven Lebensstil ein aktiver elektrische Sinn entwi-
ckelt, der viele der Verhaltensweisen deutlich dominiert. Dafür besitzt G. petersii
im Schwanzstiel ein elektrisches Organ, welches pulsartigen Entladungen („elec-
tric organ discharges“; EODs) produziert. Generell besteht ein elektrischer Puls
beim Elefantenrüsselfisch aus einem ersten schwächeren positiven Peak und einem
zweiten größeren negativen Peak. Permanente Entladungen des elektrischen Or-
gans führen zu einem Aufbau eines drei-dimensionalen bipolaren Feldes um den
Körper der Fische. Auftauchende Objekte modulieren die lokalen Spannungsam-
plituden der EODs und werfen so ein „elektrisches Bild“, wie ein Schatten auf
die elektrosensitive Körperoberfläche (Caputi et al., 1998; Rasnow, 1996). Wäh-
rend der sogenannten aktiven Elektroortung nutzt der Elefantenrüsselfisch seinen
aktiv elektrischen Sinn insbesondere bei der Beutesuche und -detektion, generel-
len Objekterkennung oder Kurzstrecken-Navigation (Cain et al., 1994; von der
Emde und Bleckmann, 1998; Walton und Moller, 2010). Auch der höchst spe-
zialisierte visuelle Sinn ist durch die Entwicklung einer sogenannten gruppierten
Retina bestens an das natürliche Habitat angepasst. Dabei sind die gebündelten
Photorezeptoren in hexagonalen Bechern mit lichtreflektierenden, spiegelartigen
Wänden angeordnet (Francke et al., 2014; Kreysing et al., 2012). In Verbindung
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mit retinomotorischen Bewegungen als Reaktion auf sich verändernde Lichtver-
hältnisse wird so eine optimale Arbeitsweise in Dämmerlicht ermöglicht (Kreysing
et al., 2012). Und auch wenn durch den retinalen Aufbau ein vergleichsweise ge-
ringer Sehwinkel von nur 3° zu einer schlechten räumlichen Auflösung führt, stellt
dieser vermeintliche Nachteil im natürlichen Lebensraum von G. petersii einen
Vorteil dar (Pusch et al., 2013a). Das Habitat ist meist durch sedimentreiche, trü-
be Gewässer charakterisiert. Die geringe räumliche und gute zeitliche Auflösung
(Pusch et al., 2013a,b) ermöglicht dem Fisch insbesondere sich schnell bewegende,
kontrastarme Objekte in rauschenden Sichtverhältnissen bei Dämmerlicht wahr-
zunehmen (Review: von der Emde und Zeymer, 2020).
Aufgrund der speziellen Eigenschaften dieser beiden sensorischen Systeme, er-
möglicht der aktiv elektrische Sinn insbesondere auf nahe Distanzen von etwa
1-2 Fischlängen eine detailgenaue Erkennung von Objekten, während das visuelle
System eher als Fernsinn mit der Erkennung von Fressfeinden oder Landmarken
während der Navigation fungiert (Moller, 1995; Schumacher et al., 2017b; von der
Emde et al., 2010; von der Emde und Zeymer, 2020). Diese unterschiedlichen Ar-
beitsbereiche nahmen sich Schumacher et al. (2016a) in ihrer Studie zur Hilfe um
beim Elefantenrüsselfisch Gnathonemus petersii auf eine mögliche dynamische Ge-
wichtung während der multisensorischen Integration zu testen. Zunächst wurden
die Versuchstiere in einer Zweifachwahl-Dressur darauf trainiert zwei unterschied-
lich geformte Objekte von einander zu unterscheiden. Nach einem erfolgreichen
Training wurden die Tiere auf unterschiedlichen Objektdistanzen (von 0,5 - 9 cm)
mit einzelnen Modalitäten (entweder nur aktiv elektrisch, nur visuell oder in Kom-
bination) getestet. Schumacher et al. (2016a) fanden heraus, dass mit steigender
Objektdistanz die aktive Elektroortung aufgrund der geringen Reichweite des Ar-
beitsbereichs weniger verlässliche Informationen über das Objekt bereitstellte und
somit diesen Sinn mit steigender Distanz weniger stark gewichtete. Für den visu-
ellen Sinn ergab sich ein umgekehrtes Bild. Wurde dieser weniger stark gewichtet
bei nahen Distanzen, stieg die Unterscheidungsleistung mit steigender Distanz
kontinuierlich an. Ab einer weiten Distanz von etwa 5 cm fiel auch die visuelle
Diskriminationsleistung unter die Wahrnehmungsschwelle. Mithilfe dieser Metho-
de konnte gezeigt werden, dass G. petersii dynamisch zwischen diesen beiden
sensorischen System gewichtet und zwar in Abhängigkeit von der Verlässlichkeit.
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Allerdings muss erwähnt werden, dass in der Studie von Schumacher und Kollegen
(2016a) eine indirekte Methode gewählt wurde, bei der die Verlässlichkeit durch
mehrere Parameter (Modalität und Distanz) verändert wurde. Es kann also nicht
ausgeschlossen werden, dass die vergrößerte Objektdistanz nicht nur die Verläss-
lichkeit des aktiv elektrischen, sondern möglicherweise auch die Leistungsfähigkeit
des Sehens ab einem spezifischen Punkt veränderte.
Eine andere in der Verhaltenswissenschaft übliche Technik die multisensorische
Wahrnehmung zu untersuchen, ist die Einführung von sensorischem Rauschen,
was den Organismus ebenfalls zu einer Wahl des verlässlichsten Stimulus zwingt
(Ernst und Banks, 2002; Fetsch et al., 2012; Kugler et al., 2019). In Gnathone-
mus petersii resultierten die Zuführung von künstlichem elektrischen Rauschen in
einem fast kompletten Ausfall des elektrosensorischen Systems in Verhaltensexpe-
rimenten (von der Emde und Bleckmann, 1998) oder aber elektrisches Rauschen
wie Artgenossen-Playbacks beeinträchtigten die aktive Elektroortung kaum we-
sentlich (Schumacher et al., 2016b).
Um unnatürliche Situationen wie etwa künstliches elektrisches Rauschen oder un-
vorteilhafte Bedingungen für beide Sinne zu vermeiden, musste nach einer neuen
Methode gesucht werden. Basierend auf dem natürlichen Phänomen der sich än-
dernden Wasserleitwerte während der Regen- und Trockenzeiten in Afrika wurde
eine neue Technik ausgearbeitet. Im natürlichen Lebensraum kann der Wasser-
leitwert zwischen 85 und 150 µS/cm über das Jahr gesehen variieren, wodurch
die Fische in der Lage sein müssen, sich an die sich ändernden Bedingungen an-
zupassen (Moller et al., 1976, 1979). So haben die Wassereigenschaften wie etwa
die Temperatur (Dunlap et al., 2000; Harder et al., 1964) oder insbesondere der
Leitwert einen Einfluss auf die produzierten elektrischen Signale. Es wurde be-
reits mehrfach in verschiedenen schwach elektrischen Fischarten beschrieben, dass
die Steigerung des Wasserleitwerts mit einer Verringerung der Amplitude (Bell
et al., 1976; Harder et al., 1964; MacIver et al., 2001; Squire und Moller, 1982;
von der Emde, 1993) oder auch Änderung der Wellenform der lokal wahrgenom-
menen EODs einhergeht (Bratton und Kramer, 1988; Kramer und Kuhn, 1993).
Zusätzlich zu der verringerten absoluten Amplitude der EODs sind ebenfalls die
afferenten Antworten der Elektrorezeptoren in höheren Leitwerten gehemmt (Bell
und Russell, 1978a), sodass der Fisch zusammengenommen weniger sensorische
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Information während der aktiven Elektroortung (MacIver et al., 2001; von der
Emde, 1993) oder Kommunikation erhält (Squire und Moller, 1982). Bereits frü-
here Studien in Gymnotiformen beschrieben, dass Eigenmannia virescens sich
normalerweise während der Positions-Aufrechterhaltung in einem sich bewegen-
den Unterschlupfs hauptsächlich auf die aktive Elektroortung verlässt. Nachdem
jedoch der Wasserleitwert angehoben wurde, übernahm der visuelle Sinn nachdem
die Dominanz des elektrischen Sinns reduziert war (Sutton et al., 2016).
Basierend auf diesen Erkenntnissen, wurde in dem ersten Projekt zunächst auf
eine mögliche quantitative dynamische Gewichtung zwischen den Sinnen getestet.
Auch wenn bereits erste Ergebnisse aus vorherigen Studien (Schumacher et al.,
2016a) Hinweise darauf geben, dass Gnathonemus petersii in Abhängigkeit von
der Verlässlichkeit der aktiven Elektroortung und des visuellen Sinns auf verschie-
denen Distanzen zwischen den Sinnen gewichtet, so sollte hier dies noch näher un-
tersucht werden. In der vorherigen Studie von Schumacher et al. (2016a) wurden
mehrerer Parameter verändert und somit die dynamische Gewichtung nur indi-
rekt gemessen. Durch die Wahl ein neuen Methode, der isolierten Manipulation
der Verlässlichkeit des aktiv elektrischen Sinns durch die Erhöhung des Wasserleit-
werts, konnte die dynamische Gewichtung gezielt und besser untersucht werden.

2.1.2 Material und Methoden

2.1.2.1 Versuchstiere und -aufbau
Für die Versuche wurden 10 naive Individuen der Spezies Gnathonemus petersii
von einem lokalen Händler geordert (Aquarium Glaser, Rodgau, Deutschland).
Die Tiere hatten eine Durchschnittsgröße von etwa 11 – 17 cm. Das Alter, sowie
das Geschlecht der Tiere war nicht bekannt, da es sich um Wildfänge handelte.
Vor den Versuchen wurden die Fische in Gruppen von mindestens 6 Tieren in
großen Becken mit 200 l Fassungsvermögen gehalten um sich an die neue Um-
gebung in der Tierhaltung zu gewöhnen. Nach dieser Habituation wurden sie in
den Experimentierraum umgesetzt. Hier wurden die Fische einzeln in ihren Becken
(75 cm x 40 cm x 40 cm) gehalten, die gleichzeitig einen Wohn- (40 cm x 40 cm) und
einen Versuchsbereich (35 cm x 40 cm) besaßen (Abb. 17a). Der hintere Wohnbe-
reich enthielt Kies, Versteckmöglichkeiten, sowie eine Pumpe und einen Heizstab.
Der Wohnbereich war durch eine Barriere aus PVC von dem Versuchsbereich ge-
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trennt, der wiederum nochmals in zwei gleich große Kompartimente unterteilt
war. Durch zwei Tore in der Barriere konnten die Fische von dem Wohnbereich

Abbildung 17: Versuchsaufbau (a) Dargestellt ist das Versuchsbecken (75 cm x 40 cm
x 40 cm), welches in einen Wohn- und Versuchsbereich eingeteilt war. Der
Wohnbereich (rechts) enthielt unter anderem Kies und Versteckmöglichkei-
ten. Der Versuchsbereich (links) war in zwei gleich große Kompartimente
unterteilt, in die der Fisch jeweils durch ein verschließbares Tor schwimmen
konnte. Während der Experimente wurde im Versuchsbereich das Objekt
(roter Würfel) auf einem der beiden PVC-Ständer auf einer bestimmten Di-
stanz (Messskala am Grund des Beckens) präsentiert. (b) Die Messung der
elektrischen Signale wurde in einer eigens entworfenen Apparatur durchge-
führt. Diese bestand aus mehreren Plastikstäben (dicke schwarze Linien),
welche mit feinmaschigen Fliegengitter bespannt waren und für jeden Fisch
individuell an die Größe angepasst werden konnten. Sowohl in 10 cm Ent-
fernung vom Schnauzenorgan als auch vom Schwanzende befanden sich zwei
Graphit-Elektroden (E+ und E-). Diese wiederum leiteten das aufgenomme-
ne elektrische Signal weiter an den Verstärker (Amplifier), welcher wiederum
mit einem Analog-Digital Umwandler (A-D converter) verbunden war. Der
A-D Umwandler war dann mit dem Computer gekoppelt, der mit Hilfe der
Software Spike2 die elektrischen Signale aufzeichnete und speicherte.

in den vorderen Versuchsbereich schwimmen. Mit Hilfe zweier beweglicher Tür-
chen, konnten die Tore verschlossen und geöffnet werden. Das Wasser wurde auf
25± 1 ◦C gehalten und der Tag-Nacht-Zyklus auf 12:12 eingestellt. Um den Leit-
wert zunächst konstant bei 100± 5µS/cm zu halten, stand eine Leitwertlösung
(Wolf, 1963, Zusammensetzung siehe Anhang) zur Verfügung. Die Lichtintensi-
tät in den Versuchsräumen wurde mit Hilfe von Glühfadenlampen (40W) auf 3
- 7 lux an der Wasseroberfläche justiert um eine optimale visuelle Wahrnehmung
zu garantieren (Schuster und Amtsfeld, 2002; Schumacher et al., 2016a). Einmal
wöchentlich wurde ein Wasserwechsel durchgeführt und die Wasserwerte regel-
mäßig kontrolliert. Die Fische wurden täglich unter der Woche mit aufgetauten
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roten Zuckmückenlarven (Chironomiden; Stoffels International, Belfeld, Nieder-
lande) gefüttert, wobei die Tiere später nur noch während der Versuche gefüttert
wurden, um die Motivation beizubehalten.

2.1.2.2 Verhaltensversuche

Andressur
Nach der Habituation an die Versuchsbecken folgte zunächst die Andressur, in der
die Versuchstiere an die generelle Prozedur während der Versuche gewöhnt werden
sollten. Diese war in verschiedene Schritte unterteilt, die in Abhängigkeit von den
Individuen unterschiedlich lang Zeit in Anspruch nahmen und somit speziell an je-
den Fisch angepasst wurde. Erst nach erfolgreicher Durchführung ohne ängstliche
Verhaltensweisen wurde der nächste Schritt in der Reihenfolge begonnen.

1. Als erstes sollten die Fische erlernen durch die Törchen in den Versuchsbe-
reich zu schwimmen und dort tagsüber zu fressen. Dafür wurden die Mücken-
larven am Morgen jeden Tages nur vorne auf beiden Seiten des Versuchs-
bereichs gegeben. Nachdem die Fische die ersten Tage den gesamten Tag,
inklusive Nacht, Zeit hatten zu fressen, wurde nach einigen Tagen das Futter
spät nachmittags abgesaugt.

2. Nachdem die Fische erlernt hatten tagsüber zu fressen, wurden sie darauf
trainiert nicht am Boden nach Futter zu suchen, sondern an der Wassero-
berfläche direkt aus der Pipette zu fressen. Während dieses Schrittes wurde
zunächst die mit Larven gefüllte Pipette tief ins Wasser gehalten, um eine
Assoziation von Futter und Pipette herzustellen. Nachdem die Fische keine
Angst mehr vor der Pipette hatten, wurde diese stückchenweise immer wei-
ter oben präsentiert bis am Ende ein Fressen aus der Pipette direkt an der
Wasseroberfläche erfolgreich war.

3. Im nächsten Schritt wurde das gesamte Futter nicht einmalig in einem
Durchgang gegeben, sondern über mehrere Durchgänge verteilt. Dadurch
sollten die Fische lernen mehrmals hintereinander nach vorne zu schwim-
men um zu fressen. Gleichzeitig wurden die Fische in diesem Schritt an den
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Vorgang des Öffnens und Schließens der Tore gewöhnt. Dafür wurden vor
jedem neuen Durchgang die Törchen zunächst für einige Sekunden geschlos-
sen. Nach erfolgreichem Absolvieren dieses Schrittes warteten die Fische
bereits vor den Toren und schwammen nach dem Öffnen direkt an die Was-
seroberfläche zum Fressen aus der Pipette.

4. Darauf folgte das Einführen der Abstandsgitter, einem Rahmen aus PVC,
welcher mit einer Schnur netzartig bespannt war. In den späteren Versuchen
wurden diese Abstandsgitter direkt vor die Tore gehangen um den richtigen
Abstand zu den eingesetzten Objekten zu gewährleisten. Die Fische mussten
dieses Abstandsgitter beiseite schieben um in den Experimentierbereich zu
schwimmen. Dieser Vorgang ermöglichte eine genaue Definition einer Ent-
scheidung des Fisches, nämlich wenn er komplett am Abstandsgitter vorbei
auf eine Seite des Experimentierbereichs geschwommen war. Um die Fische
an diese Prozedur zu gewöhnen, wurden feinmaschige mit Fliegennetz be-
spannte Gitter über Nacht auf weitere Entfernung in die Becken gehangen.
Zunächst mussten die Fische an den Gittern vorbei schwimmen und wurden
dann belohnt. Tag für Tag wurden die Gitter näher an die Tore herange-
schoben bis sie direkt davor hingen. Waren die Fische an diese Prozedur
des Vorbeischwimmens habituiert, wurden die feinmaschigen durch die gro-
ben ersetzt (Maschengröße: 1 cm). Diese grobmaschigen Abstandsgitter er-
möglichten trotz der Bespannung eine ungehinderte visuelle Sicht auf die
Objekte.

5. Als letzter Schritt vor dem eigentlichen Training folgte die Präsentation der
positiven Objekte. Zunächst wurden die S+ Stimuli auf beiden Seiten des
Versuchbereichs über Nacht präsentiert um eine ungehinderte Erkundung
der neuen Objekte zu ermöglichen. Ab dem darauffolgenden Tag wurde die
Tore geöffnet und der Fisch wurde unabhängig von der Seite nach dem Vor-
beischwimmen an den Abstandsgittern im Versuchsbereich in Anwesenheit
des positiven Objekts belohnt. Diese Prozedur wurde für 1 - 3 Tage etwa 40-
mal täglich durchgeführt bis die Fische komplett an die gesamte Prozedur
und die S+ Stimuli gewöhnt waren.
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Training
Während des Trainings sollten die Tiere lernen einen Metallwürfel (3 x 3 x 3 cm3),
den S+ Stimulus, auf einer Seite zu detektieren, während auf der anderen Sei-
te als S- Stimulus kein Objekt präsentiert wurde. Auf beiden Seiten wurde ein
Objekt-Ständer auf die entsprechende Trainingsdistanz gestellt und die Stimuli
in pseudorandomisierter Reihenfolge nach Gellermann (1933) auf den beiden Sei-
ten präsentiert, um eine antrainierte Seitenpräferenz zu vermeiden. Dabei wurde
der S+ Stimulus jeden Tag in gleicher Anzahl auf der linken und rechten Seite
präsentiert und niemals mehr als dreimal hintereinander auf der gleichen Seite.
Eine richtige Wahl der Seite mit dem Metallwürfel wurde durch Futtergabe be-
lohnt, wohingegen eine falsche Wahl der Seite ohne Objekt leicht bestraft wurde.
Dafür wurde mit einem Metallstab vorsichtig gegen die Innenseite der Aquarium-
wand geschlagen und der Fisch zurück in den Wohnbereich geschoben. Die Tiere
hatten in jedem Durchgang 2min Zeit sich für eine Seite zu entscheiden. Wur-
de keine Entscheidung in dieser Zeit getroffen, wurden die Tore geschlossen und
nach kurzer Zeit ein neuer Versuch gestartet. Jeder Fisch absolvierte etwa 20 -
50 Trainingsdurchgänge am Tag, bis es sich zum Ende des erfolgreichen Trainings
bei etwa 40 - 60 Durchgängen am Tag einpendelte. Um einen möglichen Einfluss
der Trainingsdistanz auf die darauffolgenden Transfertests zu untersuchen, wur-
den die 10 Fische in zwei Gruppen mit je 5 Individuen eingeteilt. Eine Gruppe
wurde auf einer nahen Distanz von 1 cm trainiert, wohingegen die andere Gruppe
eine weite Trainingsdistanz von 3 cm hatte. Die Objekte wurden auf der entspre-
chenden Distanz während des gesamten Trainings präsentiert. Zum Erlernen der
Aufgabe standen den Fischen alle Sinne zur Verfügung.
Während des Trainings wurde für jeden Fisch die Anzahl der richtigen Entschei-
dungen notiert und der Anteil in % für jeden Tag bestimmt (Anzahl richtige
Entscheidungen/Gesamtzahl Durchgänge * 100). Ein erfolgreiches Training, das
Lernkriterium, wurde als 75% oder mehr richtige Entscheidungen an drei aufein-
anderfolgenden Tagen definiert. Wurde dieses Kriterium erreicht, konnte davon
ausgegangen werden, dass die Fische in der Lage waren, das Objekt erfolgreich zu
detektieren.
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Transfertests
Nach einem erfolgreichen Training wurden die Versuchstiere unter verschiedenen
Bedingungen getestet, indem Transfertests zwischen 2 - 3 normalen Trainings-
durchgängen eingestreut wurden. Die Transfertests wurden weder belohnt noch
bestraft, um weitere Trainingseffekte ausschließen zu können. Es wurden verschie-
dene sensorische Modalitäten getestet, indem den Fischen entweder alle Sinne zur
Verfügung standen, nur der aktiv elektrische oder nur der visuelle Sinn. Wenn die
Tiere alle Sinne nutzen konnten, waren die Bedingungen identisch zu denen im
Training. Der Metallwürfel wurde im Licht präsentiert und konnte somit visuell
und elektrisch wahrgenommen werden. Sollte der Fisch das Objekt nur elektrisch
orten, wurde der Metallwürfel in kompletter Dunkelheit präsentiert um den vi-
suellen Sinn auszuschalten. Der Experimentator nutzte dabei ein Nachtsichtgerät
(NightSpy 3x42, Bresser) um die Entscheidung des Fisches beobachten zu können.
Für die Untersuchung des rein visuellen Sinns, wurden spezielle „elektrisch trans-
parente“ Agaroseobjekte angefertigt. Dafür wurde Agarose (2 g/100ml; Agarose
BP 160-100, Fisher Scientific, Fair Lawn, New Jersey, Vereinigte Staaten) zusam-
men mit roter Lebensmittelfarbe (Lebensmittelpaste Rot, Deko Back, Waibstadt,
Deutschland) in destilliertes Wasser gegeben und unter Erwärmen aufgelöst. In
Förmchen gefüllt, kühlte die Lösung zum Erstarren ab. Mithilfe der Leitwertlö-
sung (Zusammensetzung siehe Anhang) konnte der Leitwert der Agaroseobjek-
te entsprechend des Umgebungswassers in den Becken eingestellt werden. Somit
konnten die Objekte nur durch die rote Farbe visuell aber nicht elektrisch wahr-
genommen werden.
Zusätzlich zu den Tests mit den verschiedenen Modalitäten, wurden die Fische in
unterschiedlichen Leitwerten getestet. Beginnend mit Transfertest in 100µS/cm,
vergleichbar zu den Bedingungen während des Trainings, wurde der Leitwert auf
200µS/cm und 400µS/cm mit Hilfe der Leitwertlösung erhöht. Dieser Vorgang
wurde jeweils kontinuierlich über zwei Wochen durchgeführt, um eine Habituati-
on der Fische an die neuen Wasserbedingungen zu ermöglichen. Die Transfertests
im neuen Leitwert wurden 5 - 7 Tage nach Einstellen des gewünschten Leitwerts
durchgeführt, um eine komplette Anpassung an die geänderten Leitwerte zu ge-
währleisten.
Alle Transfertests wurden auf einer Entfernung von 2 cm durchgeführt. Es wurde
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diese Distanz gewählt, da vorherige Ergebnisse zeigten, dass bei dieser Entfer-
nung der aktiv elektrische Sinn für eine Diskriminierung noch genutzt werden
kann, aber schon deutlich an Verlässlichkeit eingebüßt hat im Vergleich zu den
ganz nahen Distanzen von 0,5 oder 1 cm (Schumacher et al., 2016a). Alle Testbe-
dingungen wurden jeweils 30-mal pro Fisch wiederholt, wobei die Objekte 15-mal
links und 15-mal rechts präsentiert wurden. Aus den 30 Wiederholungen jeder
Testbedingung wurden für jeden Fisch ein Mittelwert für nachfolgende Analysen
erstellt.

Kontrollversuche
Schlussendlich wurden in den verschiedenen Leitwerten Kontrollversuche durch-
geführt um auszuschließen, dass die elektrisch unsichtbaren Agaroseobjekte doch
entweder elektrisch oder mit dem Seitenlinienorgan erkannt werden konnten. Da-
für wurden die rotgefärbten Agaroseobjekte in kompletter Dunkelheit präsentiert
und wie in den Dunkelversuchen die Entscheidungen der Fisch mit dem Nacht-
sichtgerät überprüft. Auch hier wurde diese Testbedingung für jeden Fisch und
Leitwert 30-mal wiederholt und ein Mittelwert für jeden Fisch berechnet.

2.1.2.3 EOD-Messung
Nach Beenden der Verhaltensversuche wurden von neun Versuchstieren (Fisch
3 ist vor der Messung verstorben) in allen Leitwerten die elektrischen Signale
gemessen. Dafür wurden die Fische aus ihrem Heimatbecken in eine selbst ent-
worfenen Apparatur in einem zusätzlichen Versuchsbecken gesetzt. Diese Appara-
tur (Abb. 17b) bestand aus mehreren Plastikstäben, die mit einem feinmaschigen
Fliegengitter aus Kunststoff umspannt waren und für jeden Fisch individuell der
Größe entsprechend eingestellt werden konnten. Die eingesetzten Tiere konnten
weder nach vorne noch nach hinten schwimmen, wodurch eine genaue Messung
der peak-to-peak Amplituden der „electric organ discharges“ (EODs) ermöglicht
werden konnte. Die beiden Graphit-Elektroden (E+ und E-) wurden in jeweils
10 cm Entfernung vom Schnauzenorgan, sowie vom Schwanzende befestigt. Die-
se waren mit dem Verstärker (Brownlee Precision Model 440, NeuroPhase LLC,
Santa Clara, CA) verbunden, der mit einem Analog-Digital Umwandler (CED
Power 1401, Cambridge Electronic Design, Milton, Cambridge, UK), gekoppelt
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war (Abb. 17b). Der A-D Umwandler gab sein Signal weiter an den Computer,
auf dem mit der Software Spike2 v.5.12a (Cambridge Electronic Design, Milton,
Cambridge, England) die elektrischen Signale mit einer Samplingrate von 303 kHz
für 120 sek aufgezeichnet und gespeichert wurden.

2.1.2.4 Auswertung
Während der Verhaltensversuche wurde die Anzahl der richtigen Entscheidun-
gen sowohl während des Trainings als auch der Transfertests in Microsoft Excel
2019 (Microsoft Corporation, Redmond, Washington, USA) notiert. Alle statisti-
schen Analysen wurden mit der Software SPSS25 für Microsoft (IBM Corporati-
on, Armonk, NY, USA) erstellt, sowie die Grafiken mit den Softwares Microsoft
Excel 2019 und CorelDraw Graphics Suite 2021 (Corel Corporation, Ottawa, On-
tario, Kanada). Alle Daten waren normalverteilt (Kolmogorov-Smirnov-Test) und
ermöglichten so eine ein- oder zweifaktorielle Varianzanalyse mit dazugehörigen
paarweisen Vergleichen mit Bonferroni Post-hoc Tests. Um auf einen möglichen
Unterschied der Lerngeschwindigkeit zwischen den Trainingsgruppen zu testen
wurde zunächst mit einem Levene-Test Varianzgleichheit festgestellt und dann
ein t-Test für ungepaarte Stichproben durchgeführt.
Individuell für jeden Fisch wurden die richtigen Entscheidungen in Prozent für
jeden Trainingstag notiert und in individuellen Lernkurven gegen die Trainings-
tage aufgetragen. Außerdem wurde die absolute Anzahl an Trainingsdurchgän-
gen für jedes Individuum ermittelt, um eventuelle Lernunterschiede zwischen den
Trainingsgruppen feststellen zu können. Nach dem Erreichen des Lernkriteriums
wurden verschiedene Bedingungen getestet und für jeden Fisch die richtigen Ent-
scheidungen in Prozent für einen späteren Vergleich notiert. Aus allen individu-
ellen prozentualen gemittelten Werten aus den 30 Wiederholungen der einzelnen
Testbedingungen wurden Mittelwerte für alle Fische berechnet und in Balkendia-
grammen zusammengefasst, bei der jeweils die Wahrnehmungsschwelle bei 70%
richtiger Entscheidungen als Marker (gestrichelte Linie) zu sehen ist. Bei der ge-
wählten Anzahl von jeweils 30 Wiederholungen der Testbedingungen sind 70%
oder mehr richtige Entscheidungen signifikant unterschiedlich zum Zufallsniveau
von 50% und erlauben die Annahme, dass die Fische in der Lage sind die Objekte
korrekt zu detektieren.
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Die Ergebnisse der EOD Messungen wurden nach der Aufnahme in der Soft-
ware CED Spike2 v.5.12a (Cambridge Electronic Design Limited, Milton, Cam-
bridge, England) bearbeitet und analysiert. Mithilfe eines eigens entworfenen
Spike2 Skripts (Herzog, 2019; siehe Anhang 5.2) wurden die Peak-to-peak Ampli-
tuden (Summe der absoluten Werte vom ersten positiven Peak und dem darauffol-
genden negativen Peak in mV) der EODs in mV von den neun Fischen in den drei
verschiedenen Leitwerten gemessen, gemittelt und jeweils ein Durchschnitts-EOD
mit gemittelter Wellenform erstellt.

2.1.3 Ergebnisse

2.1.3.1 EOD-Messungen

Basierend auf der Annahme, dass die Verlässlichkeit des aktiv elektrischen Sinns
durch Leitwertveränderungen des Wassers manipuliert werden kann, wurde zu-
nächst überprüft ob die Änderungen der Wasserbedingungen einen Einfluss auf
die elektrischen Signale besaßen. Dafür wurden die Fische unterschiedlich hohen
Leitwerten beginnend mit 100µS/cm, 200µS/cm und zuletzt 400µS/cm ausge-
setzt und die elektrischen Signale (EODs) der einzelnen Individuen aufgezeichnet,
gemittelt und hinsichtlich der Peak-to-peak Amplitude (Summe aus den absoluten
Werte des negativen und positiven Peaks) und Wellenform untersucht.
Zunächst wurden direkt vor den EOD-Messungen die Körperlängen der Fische
notiert und einzeln gegen die Amplituden in den drei verschiedenen Leitwerten
aufgetragen (Abb. 18a). Dabei konnte ein positiver Zusammenhang von höheren
Amplituden mit größeren Körperlängen der Fische gefunden werden. Bei Fisch 7
(Abb. 18c) handelte es sich um den kleinsten Fisch von knapp 11 cm, welcher durch
eine generell geringere Amplitude von etwa 0,18mV in 100µS/cm bis 0,08mV in
400µS/cm charakterisiert war. Fisch 10 (Abb. 18d) hingegen war der deutlich
größte Fisch mit etwa 17 cm und produzierte EODs mit größeren Amplituden von
etwa 0,24mV in 100µS/cm bis 0,09mV in 400µS/cm. Korrelationen nach Pear-
son stellten verschieden starke positive Korrelationen bei den unterschiedlichen
Leitwerten fest. Während in 400µS/cm eine starke Korrelation gefunden wurde
(r = 0,635; p = 0,048), waren diese Wechselwirkungen in 200µS/cm (r = 0,310;
p = 0,417) und 100µS/cm (r = 0,287; p = 0,454) schwächer ausgebildet.
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Abbildung 18: Einfluss des Wasserleitwerts auf die elektrischen Signale (a) Aufge-
tragen ist die Körperlänge in cm gegen die gemessene Peak-to-peak Ampli-
tude der elektrischen Signale (EOD) in mV für alle neun Fische (1-10; Fisch
3 ist vor der Messung verstorben) in den drei unterschiedlichen Leitwerten
(dunkelgrün: 100µS/cm; orange: 200µS/cm; hellgrün: 400µS/cm). (b) Dar-
gestellt sind die Mittelwerte der Peak-to-peak Amplituden in mV der EODs
aller Fische in den drei unterschiedlichen Leitwerten. Die Buchstaben in den
Balken stellen die Ergebnisse einer einfaktoriellen ANOVA und der dazu-
gehörigen paarweisen Vergleiche dar (unterschiedliche Buchstaben bedeuten
einen signifikanten Unterschied von p < 0,05). (c) und (d) zeigen jeweils
exemplarisch ein durchschnittliches biphasisches EOD mit den entsprechen-
den Änderungen in den unterschiedlichen Wasserbedingungen (Farbkodie-
rung entsprechend der Legende in (b).
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Vergleichbar mit vielen früheren Studien konnte auch in diesen Experimenten eine
einfaktorielle ANOVA nachweisen, dass mit steigendem Leitwert des Wassers, die
gemittelten Werte der Amplitudenspannung der EODs schrittweise signifikant ge-
ringer wurden (F(2,24) = 40,514; p < 0,001) (Abb. 18a und b). Dieser Effekt der
signifikant sinkenden Amplitudenspannung konnte sowohl für die Erhöhung des
Leitwerts von 100µS/cm auf 200µS/cm (p < 0,001), als auch von 200µS/cm auf
400µS/cm (p = 0,049) mit Post-hoc Tests nach Bonferroni beschrieben werden.
Dabei fällt auf, dass obwohl bei beiden Erhöhungen der Leitwert jeweils verdoppelt
wurde, die Veränderungen der Amplitude in allen Fischen wesentlich geringer bei
dem Wechsel von 200µS/cm auf 400µS/cm waren (Abb. 18a und b). Trotz dieser
allgemeinen Verringerung der Spannung der EODs nach den Leitwerterhöhungen,
kann man in Abb. 18a große individuelle Unterschiede in den Verhältnissen der
Veränderungen der elektrischen Signale erkennen. Während Fisch 6 oder 8 kaum
Änderungen der Amplitude nach der Erhöhung des Leitwerts von 200µS/cm auf
400µS/cm zeigten, sind bei den anderen Individuen deutlichere Unterschiede er-
kennbar. Außerdem konnten in manchem Versuchstieren (1, 2, 4, 5, 9, und 10)
insgesamt deutlich größere Amplitudenänderungen festgestellt werden als in an-
deren (6, 7 und 8), wobei diese individuellen Unterschiede unabhängig von der
Körperlänge waren.
Neben der Messung der verringerten Peak-to-peak Amplituden, konnten auch in
einigen Fischen Wellenformveränderungen in den verschiedenen Wasserbedingun-
gen beobachtet werden (Abb. 18d), während andere Fische nicht mit einer Ände-
rung der Wellenform reagierten (Abb. 18c). Wellenformänderungen beinhalteten
sowohl veränderte Peak-Verhältnisse, einzelne Peak-Dauern als auch die Gesamt-
dauer der EODs. Da unser Augenmerk in diesem Versuch insbesondere auf den
Änderungen der Amplitudenspannungen als Grundlage für die Manipulation der
Verlässlichkeit des elektrischen Sinns lag, wurden die Wellenformänderungen rein
subjektiv ohne Berechnungen verschiedener Verhältnisse und deren Auswertung
bewertet.
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2.1.3.2 Verhaltensversuche

Training
Bevor die Versuchstiere getestet werden konnten, wurden die Fische in einer An-
dressur und darauffolgenden Zweifachwahl-Dressur mit allen Sinnen darauf trai-
niert ein Metallobjekt (Würfel) als positiven Stimulus gegenüber einer leeren Seite
als S- Stimulus zu detektieren. Dabei wurden die 10 Individuen in zwei Trainings-
gruppen eingeteilt mit jeweils 5 Fischen. Gruppe 1 wurde bei einer nahen Distanz
von 1 cm trainiert, während bei Gruppe 2 das Metallobjekt im Training auf einer
weiteren Distanz von 3 cm präsentiert wurde. Alle Fische konnten an die generelle
Prozedur während der Andressur gewöhnt werden und im Training das zuvor defi-
nierte Lernkriterium von mindestens 75% richtige Entscheidungen an drei aufein-
anderfolgenden Tagen erreichen. Die hier exemplarisch abgebildeten Lernkurven
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Abbildung 19: Exemplarische Lernkurven Dargestellt sind zwei individuelle Lernkurven
von jeweils einem Fisch der Gruppe 1 mit einer Trainingsdistanz von 1 cm (a)
und der Gruppe 2 mit 3 cm Trainingsdistanz (b). Dabei sind die prozentualen
richtigen Entscheidungen, der Wahl des S+ Stimulus, gegen die Trainingsta-
ge aufgetragen. Zunächst schwanken beide Fische bis etwa Tag 10 um das
Zufallsniveau von 50% (gestrichelte Linie). Danach steigt die Leistung konti-
nuierlich an bis beide Fische nach 28 Tagen das Lernkriterium mit mindestens
75% richtigen Entscheidungen (rote Linie) an drei aufeinanderfolgenden Ta-
gen erreichen. Die übrigen individuellen Lernkurven sind im Anhang Abb. 5.3
abgebildet.

zeigen einen Fisch der Gruppe 1 mit einer Trainingsdistanz von 1 cm (Abb. 19a)
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und einen Fisch, der auf der weiten Distanz von 3 cm trainiert wurde (Abb. 19b)
(übrige individuelle Lernkurven sind im Anhang Abb. 5.3 dargestellt). Beide Tiere

Abbildung 20: Dauer bis zum Erreichen des Lernkriteriums Dargestellt sind die
benötigten Trainingsdurchgänge aus allen Trainingstagen bis zum Erreichen des
Lernkriteriums. Dabei sind alle individuellen Werte der Fische aus Gruppe 1 mit
einer Trainingsdistanz von 1 cm (grün) und aus Gruppe 2, welche auf einer
Distanz von 3 cm trainiert wurden (lila), präsentiert. Außerdem ist der gemittelte
Wert (Ø) aller Individuen für jede Gruppe in hellerer Farbe angegeben.

schwankten zunächst um das Zufallsniveau von 50% während der ersten 10 Tage,
bis die richtigen Entscheidungen in Prozent langsam anstiegen und bei beiden
Fischen das Lernkriterium nach 28 Trainingstagen erreicht war. Bei den sum-
mierten Trainingsdurchgängen von allen Trainingstagen zeigten die Versuchstiere
große individuelle Unterschiede in der Dauer bis zum Erreichen des Lernkriteriums
(Abb. 20). Auch wenn der gemittelte Wert an benötigten Trainingsdurchgängen
um das Lernkriterium zu erreichen in Gruppe 2 (Abb. 20, lila Balken) leicht er-
höht war im Vergleich zu Gruppe 1 (Abb. 20, grüne Balken), war dieser Trend
nicht signifikant (t-Test für ungepaarte Stichproben: p = 0,559). Auch auf die
darauffolgenden Transfertests hatte die Trainingsdistanz in keinem der getesteten
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Leitwerte einen Einfluss auf die Verhaltensleistung mit den verschiedenen Moda-
litäten (zweifaktorielle ANOVA: F(2,29) = 0,084, p = 0,919; Abb. 41 im Anhang).
Aufgrund des fehlenden Unterschiedes zwischen den Gruppen mit verschiedenen
Trainingsdistanzen, wurden die Ergebnisse aller Fische für die weiteren Ergebnisse
und statistischen Analysen zusammengefasst. Im Rahmen einer von mir betreuten
Bachelorarbeit wurden Andressur und Training von 6 Fischen (Fisch Nr. 1, 4, 5,
7, 8, 9) von einer Studentin durchgeführt (Brands, 2018)

Transfertests
Im Gegensatz zu den Trainingsbedingungen, bei denen den Tieren alle Sinne zur
Verfügung standen und das Wasser einen natürlichen Leitwert von 100µS/cm
besaß, wurden die Fische während der darauffolgenden Transfertests zusätzlich
nur mit dem isolierten aktiv elektrischen oder visuellen Sinn getestet. Außerdem
wurden die Tests unter unterschiedlichen Wasserbedingungen durchgeführt: in
100µS/cm, 200µS/cm und 400µS/cm. Die Ergebnisse aller 10 Individuen wurden
als Mittelwerte zusammengefasst und die Detektionsleistungen mit den verschie-
denen Modalitäten bei den unterschiedlichen Leitwerten miteinander verglichen.
Aufgrund der Wiederholungsanzahl von 30 Durchgängen jeder einzelnen Testbe-
dingung kann die Unterscheidungsschwelle bei 70% statistisch berechnet werden.
Somit sind 70% oder mehr richtige Entscheidungen in der jeweiligen Testbedin-
gung signifikant unterschiedlich zum Zufallsniveau von 50% und es kann eine
korrekte Detektionsleistung angenommen werden (gestrichelte Linie in Abb. 21
kennzeichnet die Unterscheidungsschwelle).
In allen Transfertests konnte beobachtet werden, dass die Fische die beste Detekti-
onsleistung mit beiden Sinnen zeigten. Standen ihnen sowohl der aktiv elektrische
als auch der visuelle Sinn zur Verfügung, vergleichbar zu den Trainingsbedingun-
gen, konnten die Versuchstiere in allen Wasserbedingungen das Objekt mit über
90% richtiger Entscheidungen erkennen (Abb. 21, schwarze Balken). Dabei hatte
die Erhöhung des Leitwerts keinen Einfluss auf die Leistung der Tiere (einfaktori-
elle ANOVA: F(2,28) = 0,978, p = 0,389). Konnten die Fische hingegen nur ihren
aktiv elektrischen Sinn benutzen, war die Leistung stark abhängig von den Was-
serleitwerten. In Wasser mit dem niedrigsten Leitwert von 100µS/cm konnten
die Versuchstiere das Objekt signifikant unterschiedlich zum Zufallsniveau mit
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über 80% richtigen Entscheidungen auf einer Seite erkennen, auch wenn ihnen
nur die aktive Elektroortung zur Verfügung stand. Eine Erhöhung des Leitwer-
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Abbildung 21: Detektionsleistungen mit den verschiedenen Modalitäten in Ab-
hängigkeit vom Wasserleitwert Gezeigt sind die gemittelten richtigen
Entscheidungen in Prozent aller Tiere mit den verschiedenen Sinnen wäh-
rend der Transfertests (schwarz: alle Sinne; rot: aktiv elektrischer Sinn;
blau: visueller Sinn) in den unterschiedlichen Wasserbedingungen (dunkel:
100µS/cm, mittel: 200µS/cm, hell: 400 µS/cm). Zusätzlich wurden Kontroll-
versuche (braun) durchgeführt, bei denen die elektrisch unsichtbaren Agaro-
seobjekte im Dunkeln präsentiert wurden um ein möglichen Einfluss anderer
Sinne bei den visuellen Transfertests auszuschließen. Für jede getestete Mo-
dalität wurde eine einfaktorielle ANOVA und paarweise Vergleiche mit post-
hoc Tests nach Bonferroni angewendet. Dabei repräsentieren die Buchstaben
in den Balken die Post-hoc Tests innerhalb der getesteten Modalität, wobei
ein gleicher Buchstabe keine signifikanten und unterschiedliche Buchstaben
signifikante Unterschiede (p < 0,05) bedeuten. Die gestrichelte Linie bei 70%
markiert die Detektionsschwelle, da alle Werte über 70% signifikant unter-
schiedlich zum Zufallsniveau von 50% sind und so eine erfolgreiche Detektion
der Objekte angenommen werden kann.

tes hatte eine schrittweise signifikante Verschlechterung der Detektionsfähigkeit
von nur noch 60% richtigen Entscheidungen in 200µS/cm auf 50% in 400µS/cm
zur Folge (einfaktorielle ANOVA: F(2,2682) = 79,279, p < 0,001; Abb. 21, rote
Balken). Post-hoc Tests nach Bonferroni zeigten, dass sowohl nach einem Wech-
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sel von 100µS/cm auf 200µS/cm (p < 0,001) als auch nach der Erhöhung des
Leitwerts von 200µS/cm auf 400µS/cm (p < 0,001), Gnathonemus petersii si-
gnifikant schlechter wurde das Objekt aktiv elektrisch zu orten. Somit waren die
Fische nicht mehr in der Lage in den höheren Leitwerten von 200µS/cm und
400µS/cm das Objekt das Objekt signifikant unterschiedlich zum Zufall zu detek-
tieren.Bei den Ergebnissen der visuellen Transfertests kann man eine gespiegelte
Version der aktiv elektrosensorischen Tests erkennen (Abb. 21, blaue Balken). Im
niedrigsten Leitwert konnten die Versuchsfische das Objekt nicht auf einer Seite
detektieren, wenn sie nur den visuellen Sinn zur Verfügung hatten. In Leitwerten
von 200µS/cm hingegen erreichten die Fische fast das Signifikanzniveau von 70%
mit 68% richtige Entscheidungen. Das bedeutet, dass die Versuchstiere einen sehr
starken Trend zeigten, das Objekte rein visuell erkennen zu können. Nach einer
weiteren Erhöhung des Leitwerts auf 400µS/cm zeigte G. petersii eine erfolgreiche
Detektion des Objekts mit etwa 77% richtige Entscheidungen. Auch eine einfak-
torielle ANOVA konnte eine signifikante Verbesserung der visuellen Leistung mit
steigendem Leitwert nachweisen (F(2,1434) = 38,116, p < 0,001). Dabei zeigten
die Fische eine schrittweise Zunahme der richtigen Entscheidungen von 100µS/cm
auf 200µS/cm (Post-hoc Test: p < 0,001) und auch von 200µS/cm auf 400µS/cm
(p < 0,001).
Zusätzlich zu den Transfertests wurden Kontrollversuche in den jeweiligen Was-
serleitwerten eingestreut um auszuschließen, dass die roten Agaroseobjekte für
die Fische doch elektrisch oder mit dem Seitenliniensystem erkennbar waren. Die
Ergebnisse der Kontrollversuche zeigten, dass die Tiere nicht in der Lage wa-
ren die Agaroseobjekte mit einem anderen Sinn als dem visuellen zu erkennen
(Abb. 21, braune Balken). Die Detektionsleistung befand sich unter allen Wasser-
bedingungen auf Zufallsniveau und unterschied sich nicht zwischen den Leitwerten
(einfaktorielle ANOVA F(2,18) = 2,609; p = 0,092).

2.1.4 Diskussion

2.1.4.1 EOD-Messung
Wie in mehreren Publikationen bereits gezeigt, ändern sich die elektrischen Signa-
le schwach elektrischer Fische unter unterschiedlichen Wasserbedingungen (Baier,
2008; Bratton und Kramer, 1988; Kramer und Kuhn, 1993; Squire und Moller,
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1982; von der Emde, 1993). Vergleichbar mit früheren Ergebnissen, hat der Leit-
wert auch in unserer Studie einen Einfluss auf die Amplitudenspannung und so-
gar in manchen Individuen zusätzlich auf die Wellenform der elektrischen Signale
(„electric organ discharges“; EODs). Die Wellenform der EODs in Gnathonemus
petersii ist durch eine erste schwächere positive Phase und eine zweite größe-
re negative Phase charakterisiert. Die Wellenform kann durch das Amplituden-
verhältnis dieser beiden Phasen beschrieben werden und ermöglicht eine Zuord-
nung bis hin zum Individuum (Bratton und Kramer, 1988). Sowohl nach einer
Erhöhung als auch nach einer Verringerung des Leitwerts, konnten in verschie-
denen Mormyriden-Spezies veränderte Peak-Verhältnisse gezeigt werden (Baier,
2008; Bratton und Kramer, 1988; Kramer und Kuhn, 1993). Da unser Augenmerk
insbesondere auf den Amplitudenveränderungen lag, wurden die Wellenformän-
derungen rein subjektiv ohne Berechnungen verschiedener Verhältnisse und de-
ren Auswertung bewertet. Aber auch aus diesen Betrachtungen ergab sich, dass
es Versuchstiere gab, die deutliche Wellenformänderungen, wie veränderte Peak-
Verhältnisse oder Dauer der Phasen, zeigten, wohingegen in anderen kaum bis
gar keine Änderungen der Wellenform erkennbar waren. Wurden Unterschiede in
der Wellenform festgestellt, so führten niedrigere Leitwerte in unseren Fischen zu
einer Erhöhung der Dauer der negativen Phase vergleichbar zu anderen Studien in
Mormyriden (Bell et al., 1976; Kramer und Kuhn, 1993). Die großen individuellen
Unterschiede sind möglicherweise auf die Habituations-Dauer zurückzuführen. Die
größten Wellenformänderungen wurden in früheren Studien zumeist direkt nach
Änderung des Leitwertes beobachtet und waren teilweise sogar nicht mehr artspe-
zifisch. Erst nach einer Habituation von mindestens 2 Tagen (Kramer und Kuhn,
1993) oder 3 - 7 Tagen (Bratton und Kramer, 1988) konnten wieder typische Wel-
lenformen aufgezeichnet werden. In einer anderen Studie wurden ebenfalls in Gna-
thonemus petersii EODMessungen nach Leitwertänderung durchgeführt und nach
einer Akklimatisationsdauer von 3 Wochen wurden außer der Spannungsamplitu-
de keine Veränderungen der EOD Eigenschaften mehr festgestellt (von der Emde,
1993). In unserer Studie hatten die Tiere 5 - 7 Tage Zeit sich an die geänderten
Wasserbedingungen anzupassen. Möglicherweise war die Wahl dieses Zeitraums
noch zu kurz um eine vollständige Regeneration an die ursprüngliche Wellenform
zu garantieren. Auch bei Pollimyrus isidori wurden nach einer vergleichbaren Re-
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generationszeit bei den neuen Leitwerten sehr große individuelle Unterschiede bei
den Wellenformänderungen festgestellt (Bratton und Kramer, 1988).
Neben den teils vorkommenden Veränderungen der Wellenform, zeigten durchweg
alle Versuchstiere eine reduzierte Amplitudenspannung der EODs auf die Leit-
werterhöhungen, vergleichbar zu vielen anderen Studien (Bratton und Kramer,
1988; Kramer und Kuhn, 1993; MacIver et al., 2001; Squire und Moller, 1982;
von der Emde, 1993). Zusätzlich wiesen die EOD-Messungen eine positive Kor-
relation von größerer Körperlänge der Fische und erhöhter Amplitudenspannung
unabhängig von den Wasserbedingungen nach. Diese Wechselwirkung deckt sich
mit vielen Beobachtungen unserer Arbeitsgruppe (unveröffentlichte Daten) und
auch in Gymnotiden wurde diese Korrelation bereits beschrieben (Hagedorn und
Heiligenberg, 1985).

2.1.4.2 Verhaltensversuche

Training
Vor den EOD-Messungen wurden die Fische in einer Zweifach-Wahldressur darauf
trainiert mit allen Sinnen ein Objekt auf einer Seite zu detektieren. Dabei wurden
die Fische in zwei Gruppen eingeteilt mit jeweils unterschiedlichen Trainingsbe-
dingungen. Die erste Gruppe wurde bei einer nahen Distanz von 1 cm trainiert,
während der zweiten Gruppe das Objekt auf einer Distanz von 3 cm präsentiert
wurde. Es sollte untersucht werden, ob die Trainingsbedingung einen Einfluss ers-
tens auf die Lerngeschwindigkeit und zweitens auf die dynamische Gewichtung
zwischen den Sinnen in den späteren Transfertests hat. Da der aktive elektrische
Sinn im Gegensatz zu dem visuellen Sinn eine wesentlich geringere Reichweite be-
sitzt, wurde vermutet, dass eine längere Distanz das Training erschweren könnte
oder aber durch den größeren visuellen Einfluss in den Transfertests anders ge-
wichtet werden könnte. Allerdings konnten beide Gruppen erfolgreich die Aufgabe
erlernen und auch wenn ein leichter Anstieg bei den benötigten Trainingsdurch-
gängen bei der weiteren Distanz zu erkennen war, unterschieden sich die Gruppen
nicht signifikant voneinander. Auch bei den späteren Transfertests unterschieden
sich die Gruppen nicht in ihrer Detektionsleistung voneinander, weswegen die Da-
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ten aller Fische zusammengefasst wurden.

Transfertests
Die EOD-Messungen zeigten eine deutlich verringerte Peak-to-peak Amplitude
in den höheren Leitwerten und ermöglichten so eine Verwendung dieser Methode
zur Manipulation der Verlässlichkeit des elektrischen Sinns. Aufgrund der verrin-
gerten Amplitudenspannung kann ein reduzierter sensorischer Informationsfluss
während der Elektroortung angenommen werden. Außerdem wird vermutet, dass
sich bei höheren Leitwerten die Objekterkennung zusätzlich durch einen fehlen-
den elektrischen Kontrast verschlechtern kann (MacIver et al., 2001). Die Stärke
eines elektrischen Stimulus hängt von dem Grad ab, inwiefern sich das Objekt an-
hand des elektrischen Widerstandes vom Umgebungsmedium unterscheidet. Bei
höheren Leitwerten ähnelt der Widerstand des Metallobjekts womöglich zu sehr
dem umgebenden Wasser und die Detektion ist erschwert. All das zusammen mit
den geminderten afferenten Antworten der Elektrorezeptoren in hohen Leitwerten
(Bell und Russell, 1978a) zeigt, dass die Verlässlichkeit der aktiven Elektroortun-
gen in höheren Leitwerten deutlich reduziert sein muss. Verschiedene Studien zeig-
ten bereits eine auffällige Verschlechterung der Verhaltensleistung sowohl während
der Kommunikation (Squire und Moller, 1982), als auch bei der Objektdetektion
und -diskriminierung in höheren Leitwerten zwischen 300 und 600µS/cm (MacI-
ver et al., 2001; von der Emde, 1993) bis hin zu einem kompletten Ausfall der
Elektroortung bei sehr hohen Leitwerten von 800µS/cm (von der Emde, 1993).
Auch in unserer Studie zeigte sich eine deutliche schrittweise Verschlechterung
der Detektionsleistung nur mit dem aktiv elektrischen Sinn bei steigenden Was-
serleitwerten. Waren die Fische in 100µS/cm noch eindeutig in der Lage nur mit
der Elektroortung das Objekt zu detektieren, brach die Leistung in 200µS/cm
schon deutlich ein mit nur noch 60 % richtigen Entscheidungen und in 400µS/cm
war keinerlei Unterschied zum Zufallsniveau mehr erkennbar. Unter normalen Be-
dingungen ist der aktive elektrische Sinn das deutlich dominierende sensorische
System in Gnathonemus petersii während der Futtersuche, Navigation und Er-
kundung. Aufgrund der kaum veränderungsanfälligen elektrischen Signale liefert
die aktive Elektroortung insbesondere auf nahe Distanzen sehr verlässliche In-
formationen, was wiederum diese deutliche Dominanz oder auch “electrosensory
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capture” erklärt (Schumacher et al., 2017a). Bestehen gute Bedingungen für die
Elektroortung, wie in unseren Versuchen bei einem natürlich vorkommenden Leit-
wert von 100µS/cm, wird das elektrosensorische System während der multisen-
sorischen Integration stark gewichtet und der visuelle Sinn somit “ausgeschaltet”.
Durch diese deutliche elektrosensorische Dominanz war eine Detektion nur mit
dem visuellen Sinn bei dem niedrigen Leitwert für G. petersii nicht möglich. Den-
noch kann im Zuge der dynamischen Gewichtung der Elefantenrüsselfisch spontan
neu gewichten, wenn die Verlässlichkeit des aktiven elektrischen Sinns durch eine
Manipulation der Bedingungen abnimmt. Dies kann entweder durch die Vergröße-
rung der Objektdistanz wie in einer früheren Studie von Schumacher et al. (2016a)
oder aber besser noch wie hier durch die Erhöhung der Wasserleitfähigkeit erzielt
werden. So konnte in unseren Versuchen gezeigt werden, dass mit steigendemWas-
serleitwert sich die Verlässlichkeit der aktiven Elektroortung Schritt-für-Schritt
verringerte und quantitativ durch den visuellen Sinn ersetzt wurde. Verringerte
sich die Dominanz des elektrosensorischen Systems, konnte der visuelle Sinn über-
nehmen und eine Detektion des Objekts rein visuell wurde möglich.
Zusätzlich konnte ein deutlicher Synergie-Effekt zwischen diesen beiden Sinnen be-
obachtet werden, wenn man die Leistungen mit beiden Sinnen und den einzelnen
Sinnen betrachtete. Schaut man sich exemplarisch die Leistungen in 400µS/cm
an, so fällt auf, dass die Tiere in der Lage waren die Objekte nur mit dem visuellen
Sinn zu detektieren, nur mit der aktiven Elektroortung hingegen nicht. Trotz alle-
dem war die Leistung der Fische mit beiden Sinnen deutlich besser als nur mit dem
visuellen Sinn, was auf eine Beteiligung des aktiv elektrischen Sinns auf den multi-
sensorischen Eingang schließen lässt, auch wenn das elektrische System alleine die
Aufgabe nicht lösen konnte. Außerdem war es ebenfalls interessant zu beobachten,
dass die Leistung mit allen Sinnen nicht von dem Wechsel der Wasserbedingungen
betroffen war. Obwohl in Abhängigkeit von den Wasserbedingungen die einzelnen
sensorischen Systeme stark in der Verlässlichkeit variierten, konnten bei der De-
tektionsleistung mit allen Sinnen, also dem eigentlichen Normalzustand der Tiere,
keinerlei Unterschiede festgestellt werden. Übertragen auf das natürliche Habitat
ermöglicht diese allgemeine gute Leistung mit allen Sinnen in jeder Bedingung ei-
ne konstante Wahrnehmung und daraus resultierenden Verhaltensweisen in einer
sich schnell ändernden Umwelt, unabhängig davon, welches sensorische System
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mehr oder verlässlichere Informationen liefert.
Zusammengefasst kann man sagen, dass die Ergebnisse einer dynamischen Ge-
wichtung zwischen aktiv elektrischem und visuellem System aus der Studie von
Schumacher et al. (2016a) mit unseren Versuchen bestätigt werden konnten. Dabei
ist die hier präsentierte Methode möglicherweise die natürlichere und bessere Tech-
nik für die Untersuchung multisensorischer Integration insbesondere mit Hinblick
auf das visuellen System. Die Erhöhung der Objektdistanz in einer Diskriminie-
rungsaufgabe aus der früheren Studie (Schumacher et al., 2016a) beeinträchtigte
möglicherweise auch die Leistung des Sehens zu einem spezifischen Punkt weswe-
gen in unseren Experimenten dieser Parameter nicht verändert wurde. Anhand
unserer Ergebnisse konnte verifiziert werden, dass Gnathonemus petersii wäh-
rend der multisensorischen Integration quantitativ in einer dynamischen Weise
zwischen dem aktiv elektrischen und visuellen System anhand der Verlässlichkeit
gewichtet und dies von Durchgang zu Durchgang immer wieder neu bewerten und
an die Gegebenheiten anpassen kann.
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2.2 Projekt 2: Der Einfluss sensorischer Vorerfahrungen und

des Stimulustyps auf die multisensorische Integration

bei Gnathonemus petersii

2.2.1 Einleitung

Die Integration sensorischer Informationen verschiedener Modalitäten spielt eine
Schlüsselrolle in der spontanen und flexiblen Reaktion auf die sich ständig verän-
dernde Umwelt. Dabei stehen die Organismen kontinuierlich unter der Herausfor-
derung das immense Ausmaß der sensorischen Eingänge in eine allgemeingültige
verlässliche Wahrnehmung zu bringen. Auch wenn die verschiedenen sensorischen
Systeme natürlich auch widersprüchliche Informationen über dasselbe Ereignis
oder Objekt liefern können, zeigen Tiere und Menschen meist verbesserte Ver-
haltensantworten wenn ihnen mehrere Sinne zur Verfügung stehen als nur bei
einzelnen Sinnen. Dieser sogenannte Synergie-Effekt ist weit verbreitet im Tier-
reich (Alais und Burr, 2004; Balkenius und Dacke, 2010; Gingras et al., 2009;
Partan et al., 2005) und wurde für verschiedenste Verhaltensweisen beschrieben
(Jones und Moss, 2021; Kasurak et al., 2012; Piep et al., 2008).
Die Grundlage für den Synergismus ist eine flexible und jederzeit an die Bedingun-
gen angepasste Integration oder Kombination des multisensorischen Eingangs, um
die ausgebildeten Verhaltensweisen zu optimieren. Die Modalitäten können dabei
unterschiedlichste sensorische Informationen zur Verfügung stellen, einerseits be-
einflusst durch neuronales und sensorisches Rauschen aus der Umwelt oder aber
verschiedene Arbeitsbereiche der Sinne. Durch die dynamische Gewichtung des
multimodalen Eingangs in Abhängigkeit von der Verlässlichkeit der einzelnen Sin-
ne wird eine bestmögliche Integration angestrebt und ermöglicht einen flexiblen
Wechsel zwischen den Sinnen (Ernst und Bülthoff, 2004; Sheppard et al., 2013).
Neben der sehr flexiblen Integration multisensorischer Informationen gibt es zu-
sätzlich permanente adaptive Rekalibrierungsprozesse, welche sowohl eine schnelle
Anpassung an vorherrschende Asynchronien zwischen verschiedenen Stimuli als
auch langfristig ein sogenanntes „Remapping“ hervorrufen können (Fujisaki et al.,
2004; Knudsen und Knudsen, 1985; Pouget et al., 1994; Vroomen et al., 2004). Die-
ser Mechanismus ermöglicht den Organismen auch bei bestehenden sensorischen
Diskrepanzen ein kohärentes Bild der Wahrnehmung aufrecht zu erhalten und
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ist im Gegensatz zur dynamischen Gewichtung nicht abhängig von der relativen
Verlässlichkeit, sondern von den täglichen Erfahrungen multimodaler Ereignisse
(Lüttke et al., 2018; Navarra et al., 2005).
Verschiedene statistische Modelle, wie etwa das Bayessche Modell oder die „Ma-
ximum Likelihood Estimation“ (MLE) beschreiben mathematische Berechnungen
der optimalen Integration in Abhängigkeit von der relativen Verlässlichkeit, bei
der eine möglichst geringe Varianz angestrebt wird (Ernst und Banks, 2002; Ernst
und Bülthoff, 2004; van Dam et al., 2014). Auch neuere Modelle versuchen mit
dem von dem Bayesschen Modell abgeleitete Kalman-Filter-Modell die Rate der
Rekalibrierung mit einzubeziehen, um eine noch realistischere Berechnung der
sensorischen Verarbeitung zu erlangen (Colonius und Diederich, 2020; Ernst und
Di Luca, 2011). Bei Menschen konnte in einigen Studien bereits gezeigt werden,
dass eine fast optimale multimodale Verarbeitung sensorischer Signale basierend
auf diesen mathematischen Modellen möglich ist (Alais und Burr, 2004; Helbig
und Ernst, 2007; Knill und Pouget, 2004; Parise et al., 2012). Nichtsdestotrotz
sind alle diese Modelle theoretische Berechnungen und auch wenn der Mensch
in einer Verlässlichkeit-sensitiven Weise dynamisch zwischen den Sinnen gewich-
tet, ist dieses häufig nicht ganz statistisch optimal (Battaglia et al., 2003; Debats
et al., 2017; Rosas et al., 2005). Auch bei Affen wird während der Richtungs-
wahrnehmung der Selbstbewegung durch den visuellen und vestibularen Sinn der
sensorische Eingang dynamisch anhand der Verlässlichkeit gewichtet, aber nicht
so optimal wie im Bayesschen Modell beschrieben (Fetsch et al., 2009). Trotzdem
konnte gezeigt werden, wenn beide Sinne zusammen an der Wahrnehmung betei-
ligt sind, Affen näher an die statistisch optimale Integration heran kommen als
mit den einzelnen Sinnen (Fetsch et al., 2012), vergleichbar zum Menschen (Pa-
rise et al., 2012). Auch wenn dynamisch zwischen den Sinnen gewichtet wird, so
ist die Verarbeitung multimodaler Signale trotzdem oft durch einen dominanten
Sinn deutlich beeinflusst, was letztendlich zu einer Übergewichtung des speziellen
Reizes oder aber zu einer Verschiebung in einer bestimmten Situation oder Auf-
gabe führen kann (Battaglia et al., 2003). Basierend auf dieser „sensory capture“
oder auch sensorischen Hierarchie kann ich einer hierarchischen Weise zwischen
den Modalitäten in Abhängigkeit von den Umweltbedingungen oder der zu lö-
senden Aufgabe gewichtet werden. Trotzdem sind die Dominanzen gewisser Sinne
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oder präferierten Strategien während der multisensorischen Integration nicht starr,
sondern können durch vorherige Erfahrungen oder Kontextbedingungen verändert
werden. Bisher wurden diese flexiblen Verschiebungen während der dynamischen
Gewichtung multimodaler Informationen hauptsächlich im Menschen beschrieben
(Adams et al., 2004; Jacobs und Fine, 1999; Petrini et al., 2020; van Atteveldt
et al., 2014). In Humanexperimenten z. B. beeinflusst die natürliche Erfahrung
des Lichteinfalls von oben stark die Wahrnehmung der Krümmung (konvex oder
konkav) eines Objekts. Wird hingegen während des visuell-haptischen Trainings
vermehrt Licht von der Seite präsentiert, hat dies signifikante Auswirkungen auf
die Einschätzung der Objektkrümmung (Adams et al., 2004).
Unser Modellorganismus, der afrikanische schwach elektrische Fisch Gnathone-
mus petersii, nutzt in seinem natürlichen Habitat verschiedene sensorische Sys-
teme während der Interaktion mit der Umwelt. Neben den allgemeinen Sinnen
der Echten Knochenfische, wie etwa Fühlen, Hören, Riechen, Schmecken und dem
Seitenlinienorgan, besitzt G. petersii zusätzlich einen aktiv elektrischen Sinn und
ein höchst spezialisiertes visuelles System als Adaption an den dämmerungs- und
nachtaktiven Lebensstil. Unter natürlichen Bedingungen wird die aktive Elek-
troortung überwiegend zur Futtersuche, Navigation und der Orientierung auf
nahe Distanzen verwendet (Cain et al., 1994; von der Emde und Bleckmann,
1998; von der Emde et al., 2010), während der visuelle Sinn mehr ein „Fressfeind-
Detektor“ durch die Erkennung großer sich bewegender Objekte im Hintergrund
ist (von der Emde und Zeymer, 2020). Verschiedene Studien konnten bereits einen
bestehenden Synergie-Effekt während der Verarbeitung multimodaler Eingänge
im Elefantenrüsselfisch beschreiben (Moller et al., 1982; Rojas und Moller, 2002;
von der Emde und Bleckmann, 1998). Darüber hinaus konnten jüngste Studien
belegen, dass G. petersii anhand der Verlässlichkeit der Signale dynamisch zwi-
schen dem aktiv elektrischen und visuellen System wechseln und sogar spontaner
crossmodaler Transfer stattfinden kann (Schumacher et al., 2016a; Abschnitt 2.1).
Außerdem konnte eine sensorische Dominanz des elektrischen Sinns während der
Objekterkennung insbesondere auf nahe Distanz festgestellt werden (Schumacher
et al., 2017a). Aus diesen Gründen stellt G. petersii einen guten Kandidaten für
die Untersuchung der Verarbeitung multimodaler Signale dar.
Beim Menschen finden permanente Kalibrierungsprozesse und Anpassungen der
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multimodalen Systeme an die sensorischen Bedingungen statt. Dabei spielen ins-
besondere sensorische Vorerfahrungen und der Kontext oder Stimulustyp eine do-
minante Rolle. Neben Studien beim Menschen existieren, soweit mir bekannt, nur
wenige in höheren Säugetieren bis vereinzelte in anderen Taxa, bei denen diese
flexiblen Integrationsmechanismen nachgewiesen werden konnten. Deshalb sollte
in diesem Projekt der Einfluss vorheriger sensorischer Erfahrungen und des Sti-
mulustyps auf die multisensorische Integration beim schwach elektrischen Fisch
G. petersii untersucht werden. Davon ausgehend, dass vergleichbar zum Menschen
auch in G. petersii sensorischen Adaptionsprozesse stattfinden, kann angenommen
werden, dass unterschiedliche sensorische Bedingungen während des Trainings die
multimodale Integration beeinflussen können.

2.2.2 Material und Methoden

2.2.2.1 Versuchstiere und -aufbau
Für diesen Versuch wurden 30 naive Individuen der Art Gnathonemus petersii aus
der Familie der Mormyridae von einem lokalen Händler (Aquarium Glaser, Rod-
gau, Deutschland) bestellt und zunächst in der Tierhaltung in großen Gruppen-
haltungsbecken (200 l Fassungsvermögen) mit mindestens 6 Tieren gehalten. Die
Tiere besaßen eine Durchschnittsgröße von etwa 11 - 17 cm und das Geschlecht,
sowie Alter der Fische war nicht bekannt. Nach einer ersten Habituation wur-
den die Tiere einzeln in die Versuchsbecken eingesetzt. Der Aufbau der Becken
(Abb. 22), Wasserbedingungen und Haltung der Versuchstiere waren gleich wie im
ersten Experiment und können in Abschnitt 2.1.2.1 nachgelesen werden.

2.2.2.2 Training
In diesem Experiment sollten die Fische nach der erfolgreichen Andressur (genaue
Durchführung siehe Abschnitt 2.1.2.2) in einer Zweifachwahl-Dressur lernen, ver-
schiedene Objekte mit allen Sinnen zu unterscheiden. Dafür wurden für jeden
Trainingsdurchgang die Tore geöffnet und der Fisch musste sich für eine der bei-
den Seiten des Versuchsbereichs entscheiden (Abb. 22a). Wurde die Seite mit dem
richtigen, dem S+ Stimulus gewählt, folgte eine Futterbelohnung mit roten Zuck-
mückenlarven (Chironomiden; Stoffels International, Belfeld, Niederlande). Bei
einer falschen Wahl wurde der Fisch leicht bestraft, indem mit einem Metallstab
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leicht gegen die Innenseite des Aquariums geschlagen wurde. Die genaue Anlei-
tung des Trainings ist im Abschnitt 2.1.2.2 im Detail erklärt und wurde hier so
übernommen.
Um den Einfluss vorheriger sensorischer Erfahrungen oder des Stimulustyps auf
die multisensorische Integration zu untersuchen, wurden verschiedene Gruppen
mit unterschiedlichen Trainingsbedingungen (Trainingsdistanz und Objektbedin-
gung) gebildet. Zunächst wurden zwei verschiedene Trainingsdistanzen gewählt
um unterschiedliche sensorische Erfahrungen während des Trainings zu erzwin-
gen. Basierend auf den unterschiedlichen Reichweiten der Modalitäten wurde ver-

Abbildung 22: Versuchsaufbau und Trainingsbedindungen (a) Dargestellt ist das Ver-
suchsbecken (75 cm x 40 cm x 40 cm), welches in einen Wohn- und Versuchs-
bereich eingeteilt war. Der Wohnbereich (links) enthielt unter anderem Kies
und Versteckmöglichkeiten. Der Versuchsbereich (rechts) war wiederum in
zwei gleich große Kompartimente unterteilt, in die der Fisch jeweils durch ein
verschließbares Tor schwimmen konnte. Während der Experimente wurde
im Versuchsbereich das Objekt (roter Würfel) auf einem der beiden PVC-
Ständer auf einer bestimmten Distanz (Messskala am Grund des Beckens)
präsentiert. (b) Es standen drei verschiedenen Objektbedingungen (A, B
und C) zur Verfügung, wobei jeder Fisch einer Bedingung zugeordnet wur-
de. Die vermeintlich einfachste Aufgabe war Bedingung A mit der Detektion
eines großen Metallwürfels gegenüber einer leeren Seite. Bedingung B, mit
der Unterscheidung von zwei volumenunterschiedlichen Objekten, sollte den
Fischen etwas leichter fallen. Bei der schwierigsten Bedingung C sollten die
Fische volumengleiche Objekte nur anhand der Form, wie in diesem Fall die
Kugel und das Kreuz, voneinander unterscheiden.

mutet, dass eine nähere Trainingsdistanz zu einer elektrosensorischen Dominanz
führt, während bei weiterer Entfernung der visuelle Sinn einen größeren Einfluss
besitzt. Dafür wurde Gruppe 1 (n = 15) auf einer nahen Distanz von 1 cm und die
Fische der Gruppe 2 (n = 15) auf einer weiten Distanz von 3 cm trainiert (siehe
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Tabelle 1). Zusätzlich sollte untersucht werden, ob die zu lösende Aufgabe bzw.
der Stimulustyp eine Rolle bei der späteren dynamische Gewichtung spielt. Dafür
wurden drei Objektbedingungen mit verschiedenen Schwierigkeitsgraden gewählt,
die jeweils 10 Fische zu erlernen hatten (Abb. 22b; siehe Tabelle 1). Bedingung A
(n = 10) war die vermeintlich leichteste Aufgabe, bei der die Fische einen Metall-
würfel (3 x 3 x 3 cm3; Länge x Höhe x Breite) als positiven Stimulus gegenüber
einer leeren Seite als negativen Stimulus detektieren mussten. Die Unterscheidung
zweier volumenunterschiedlicher Objekte, ein Würfel (2 x 2 x 2 cm3) als S+ Stimu-
lus und ein Quader (6 x 2 x 2 cm3) als S-, sollte einen mittleren Schwierigkeitsgrad
bei Bedingung B (n = 10) darstellen. Als schwierigste Aufgabe wurde Bedingung
C (n = 10) angesehen, bei der zwei volumengleiche Objekte nur anhand der Form
unterschieden werden sollten. Dabei wurde eine Kugel (Ø 3 cm) als positiver Sti-
mulus und ein Kreuz (4 x 4 x 1,7 cm3) als negativer Stimulus präsentiert. Eine
frühere Studie konnte zeigen, dass eine Unterscheidung nur anhand der Form für
Gnathonemus petersii schwerer erscheint als wenn deutliche Volumenunterschiede
vorhanden sind (Schumacher et al., 2016b).
Jeder Fisch absolvierte in der Regel 30 - 44 Trainingsdurchgänge pro Tag unter

Tabelle 1: Dargestellt sind die Trainingsbedingungen mit den entsprechenden Grup-
pen, in welche die Fische eingeteilt wurden. Die eine Hälfte der Fische (n =
15) wurde in Gruppe 1 mit einer nahen Trainingsdistanz von 1 cm und die
andere Hälfte in eine weite Trainingsdistanz von 3 cm eingeteilt. Außerdem
wurden die Gruppe 1 und 2 ihrerseits in die drei Objektbedingungen A, B
und C unterteilt. Dabei sind die Anzahl der Fische in Bedingung A über-
tragbar auf Bedingung B und C.

Trainingsdistanz Bedingung A (n = 10) Bedingung B Bedingung C

1 cm (n = 15) Gruppe 1A (n = 5) Gruppe 1B Gruppe 1C

3 cm (n = 15) Gruppe 2A (n = 5) Gruppe 2B Gruppe 2C

der Woche. Dabei wurde die Anzahl der richtigen Entscheidungen notiert und
für jeden Tag der prozentuale Anteil der richtigen Entscheidungen berechnet. Die
Aufgabe war erlernt und somit das Lernkriterium erfüllt, wenn der Fisch 75%
oder mehr richtige Entscheidungen an drei aufeinanderfolgenden Tagen zeigte.
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2.2.2.3 Transfertests
Nach erfolgreichem Erreichen des Lernkriteriums wurden an den normalen Tagen
zusätzlich jeweils alle 2 - 3 Trainingsdurchgängen ein Transfertest eingestreut.
Während der Transfertests wurden die Fische mit verschiedenen Modalitäten (al-
le Sinne, nur der aktiv elektrische oder nur der visuelle Sinn) auf unterschiedlichen
Distanzen getestet und dabei weder belohnt noch bestraft, um weitere Trainings-
effekte auszuschließen. Hatten die Fische alle Sinne zur Verfügung konnten die
Fische vergleichbar zum Training die Metallobjekte elektrisch orten und visuell
erkennen. Die aktiv elektrosensorischen Transfertests wurden in kompletter Dun-
kelheit durchgeführt, um den visuellen Sinn auszuschalten. Um die Entscheidung
des Fisches beobachten zu können, stand dem Experimentator dafür ein Nacht-
sichtgerät (NightSpy 3x42, Bresser) zur Verfügung. Für die rein visuellen Trans-
fertests wurden rot angefärbte Agaroseobjekte angefertigt, die denselben Leitwert
wie das umgebende Wasser besaßen und somit elektrisch unsichtbar für den Fisch
waren (genaue Anleitung für die Herstellung der Agaroseobjekte siehe Abschnitt
2.1.2.2). Außerdem wurden alle Fische mit den drei Modalitäten auf verschiede-
nen Objektdistanzen getestet: 0,5 cm, 1 cm, 2 cm, 3 cm, 4 cm, 5 cm, 6 cm, 7 cm,
9 cm. Fische der Objektbedingung A und B wurden zusätzlich bei 12 cm getestet.
Jede Testbedingung wurde 30-mal wiederholt mit jeweils 15-mal auf der linken
und 15-mal auf der rechten Seite und Mittelwerte der richtigen Entscheidungen
für jede Bedingung in Prozent mit Standardabweichungen erstellt.

2.2.2.4 Kontrollversuche
Zusätzlich zu den Transfertests wurden ebenfalls Kontrollversuche mit den Agaro-
seobjekten auf der entsprechenden Trainingsdistanz durchgeführt, um eine mögli-
che Erkennung dieser durch den elektrischen Sinn oder Seitenliniensystem auszu-
schließen. Dafür wurden die elektrisch unsichtbaren Objekte im Dunkeln präsen-
tiert, die Entscheidungen mithilfe des Nachtsichtgeräts beobachtet und notiert.
Auch diese Testbedingung wurde zwischen den normalen Trainingstagen 30-mal
eingestreut und ein Mittelwert für jedes Individuum berechnet.

2.2.2.5 Auswertung
Während des Trainings wurde prozentual die Anzahl der richtigen Entscheidun-
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gen jedes Versuchtages in Microsoft Excel 2019 (Microsoft Corporation, Redmond,
Washington, USA) notiert. Auch die Ergebnisse der Transfertests wurden für jedes
Individuum einzeln in Microsoft Excel 2019 festgehalten. Alle statistischen Ana-
lysen wurden mit der Software SPSS25 für Microsoft (IBM Corporation, Armonk,
NY, USA), sowie die Grafiken mit den Softwares Microsoft Excel 2019, Origin8
(OriginLab Corporation, Northhampton, MA, USA) und CorelDraw Graphics Sui-
te 2021 (Corel Corporation, Ottawa, Ontario, Kanada) erstellt. Alle Daten waren
normalverteilt und ermöglichten die Verwendung einer ein- oder zweifaktoriellen
Varianzanalyse mit zusätzlichen paarweisen Vergleichen durch Bonferroni Post-
hoc Tests zum Vergleich der Daten.
Zunächst wurde für jede Transferbedingung (Modalitäten und Objektdistanzen)
der Gruppe 1 und 2 (unterschiedlichen Trainingsdistanzen) aus den 30 Wieder-
holungen ein Mittelwert berechnet. Zusätzlich wurden für verschiedene Vergleiche
gemittelte Werte aus den jeweils 5 Individuen einer Trainingsbedingung (Trai-
ningsdistanz und Objektkondition; siehe Tabelle 1) auf den getesteten Objektdi-
stanzen und zusätzlich die dazugehörige Standardabweichung berechnet. Mithilfe
der Software Origin8 wurden die prozentualen Werte der richtigen Entscheidungen
in den entsprechenden Transfertests jedes Individuums gegen die Objektdistanz
aufgetragen. In der gleichen Software wurden für die erstellten Punktdiagramme
Kurvenanpassungen erstellt. In Abhängigkeit von den Kurvenverläufen wurden
unterschiedliche Formeln für die Kurvenangleichungen verwendet. Für die Trans-
fertests mit allen Sinnen und nur dem aktiv elektrischen Sinn wurden sigmoidale
Kurvenanpassungen und für die visuellen Tests entweder eine lineare (Gruppe 1)
oder Gaussche Funktion (Gruppe 2) erstellt. Dabei sind in allen Abbildungen die
Transfertests mit allen Sinnen in schwarz, nur mit dem aktiv elektrischen in rot
und nur mit dem visuellen Sinn in blau dargestellt. Außerdem ist in jedem Dia-
gramm die Unterscheidungsschwelle bei 70% als gestrichelte Linie eingetragen.
Bei unserer gewählten Anzahl von jeweils 30 Wiederholungen der Testbedingung
sind 70% oder mehr richtige Entscheidungen signifikant unterschiedlich zum Zu-
fallsniveau von 50% und erlauben die Annahme, dass die Fische in der Lage sind
die Objekte korrekt zu unterscheiden.
Zusätzlich wurden mithilfe der in Origin8 erstellten Kurvenanpassungen die Schwel-
lenwerte einer Objektunterscheidung für die verschiedenen Modalitäten und Ob-
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jektkonditionen berechnet. Dafür wurde der Schnittpunkt der einzelnen Kurven
mit y=70 (die 70%-Marke ist die Grenze für eine signifikanten Unterschied zum
Zufallsniveau von 50%) ermittelt und sind in Tabelle 2 dargestellt.

2.2.3 Ergebnisse

2.2.3.1 Training
Alle Fische konnten erfolgreich auf ihre jeweilige Aufgabe trainiert werden und
waren nach dem Training in der Lage die Objekten mit gleicher Leistung zu unter-
scheiden. Um den Einfluss der verschiedenen Trainingsbedingungen auf die Schnel-
ligkeit des Lernens zu untersuchen, wurden die summierten Trainingsdurchgänge
aller Versuchstage bis zum Erreichen des Lernkriteriums miteinander verglichen.
Insgesamt konnte eine zweifaktorielle ANOVA keinen Einfluss der Trainingsbe-
dingung (Trainingsdistanz * Objektbedingung) auf die Dauer bis zum Erreichen
des Lernkriteriums finden (F(2, 30492) = 0,615, p = 0,549). Nichtsdestotrotz
konnten beim reinen Vergleich der verschiedenen Objektbedingungen signifikan-
te Unterschiede festgestellt werden (F(2, 466438) = 9,406, p = 0,001; Abb. 23).
Erstaunlicherweise benötigten die Fische für die vermeintlich leichteste Aufgabe,
die Detektion des großen Würfels (Bedingung A), die meisten Trainingsdurch-
gänge mit einer Anzahl von 582 bei Gruppe 1 (1 cm Trainingsdistanz) und 692
bei Gruppe 2 (3 cm Trainingsdistanz). Post-hoc-Tests nach Bonferroni zeigten
eine signifikant erhöhte Anzahl an benötigten Durchgängen verglichen mit den
Objektbedingungen B und C (p < 0,023). Die Fische der Bedingung B und C
benötigten weniger Durchgänge mit einer Anzahl von etwa 200 bei Bedingung B
und gemittelten 350 beider Trainingsdistanzgruppen bei Bedingung C, wobei sich
diese beiden Gruppe nicht in der Lerngeschwindigkeit voneinander unterschieden
(p = 0,583).
Auch beim Vergleich der zwei Trainingsdistanzen konnten in Abhängigkeit von
der Objektbedingung unterschiedliche Trends beobachtet werden. Während bei
Bedingung B die unterschiedlichen Trainingsdistanzen keinerlei Einfluss auf die
Dauer bis zum Erreichen des Lernkriterium hatte, konnte bei Bedingung A ein
leichter Trend für ein langsameres Lernen in Gruppe 2 gefunden werden, welcher
bei Bedingung C noch stärker ausfiel. Betrachtet man die Anzahl der Durchgänge
bis zum Erlernen der Aufgabe unabhängig von den Objektbedingungen (Abb. 23)
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kann zwar immer noch eine leichte Tendenz für eine höhere Anzahl benötigter
Durchgänge in Gruppe 2 beobachtet werden, wobei dies allerdings nicht signifi-
kant war (F(1, 77114) = 1,555, p = 0,224). Neben den Unterschieden zwischen
den verschiedenen Trainingsgruppen konnte man auch innerhalb einer Gruppe
deutliche individuelle Schwankungen in der benötigten Anzahl Trainingsdurch-
gänge erkennen (siehe Abb. 42 im Anhang). Im Rahmen verschiedener von mir
betreuten Bachelor- und Masterarbeiten wurden die Andressur und Training von
insgesamt 17 Fischen (Fisch Nr. 1, 4, 5, 7, 8, 9, 11,12, 13, 14, 15, 16, 18, 19, 20, 24,
29) von verschiedenen Studentinnen durchgeführt (Antreou, 2020; Brands, 2018;
Brockmann, 2017; Claßen, 2018; Jarysz, 2022).
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Abbildung 23: Der Einfluss der Trainingsbedingung auf die Schnelligkeit des Ler-
nens Dargestellt sind die benötigten Trainingsdurchgänge aller Trainingstage
bis zum Erreichen des Lernkriteriums für die verschiedenen Trainingsbedin-
gungen. Die Ergebnisse der Gruppe 1 mit einer kurzen Trainingsdistanz von
1 cm sind in grün dargestellt und die der Gruppe 2 mit der langen Trai-
ningsdistanz von 3 cm in lila. Außerdem sind die verschiedenen Objektbe-
dingungen (Bedingung A: Detektion eines Würfels; Bedingung B: Unterschei-
dung von Würfel und Quader; Bedingung C: Unterscheidung von Kugel und
Kreuz.), sowie für die zwei Trainingsdistanzen gemittelte Werte aller Objekt-
bedingungen dargestellt. Die Fehlerbalken zeigen die Standardabweichung.

2.2.3.2 Transfertests Um den Einfluss von vorherigen Erfahrungen bzw. Trai-
ningsbedingungen auf die multisensorische Integration zu untersuchen, wurde die
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eine Hälfte der Fische auf eine nahe Distanz von 1 cm trainiert (Gruppe 1) und die
andere auf eine weite Distanz von 3 cm (Gruppe 2). Zunächst wurden jeweils die
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Abbildung 24: Individuelle Ergebnisse der Transfertests von Gruppe 1 nach Erler-
nen der Objektbedingung A bei einer Trainingsdistanz von 1 cm Es
sind die richtigen Entscheidungen in Prozent (Mittelwert aus 30 Wiederho-
lungen) gegen die Objektdistanz in cm aufgetragen, welche mit sigmoidalen
oder linearen Kurvenanpassungen verbunden sind. Tests, bei denen die Fische
alle Sinne zur Verfügung hatten sind in schwarz (a), nur der aktiv elektrische
Sinn in rot (b) und nur der visuelle Sinn in blau (c) markiert.(d) Zusammen-
gefasste Kurven mit den verschiedenen Modalitäten aus (a), (b) und (c). Die
Individuen sind durch unterschiedliche Symbole und Farbkontraste kenntlich
gemacht. Die gestrichelte Linie bei 70% markiert die Unterscheidungsschwel-
le. Für alle Werte ab 70% kann angenommen werden, dass die Fische in der
Lage sind das Objekt erfolgreich zu detektieren, da ein signifikanter Unter-
schied zum Zufallsniveau besteht.

5 Individuen einer Trainingsbedingung (Trainingsdistanz und Objektbedingung;
siehe Tabelle 1) anhand ihrer Verhaltensergebnisse in den Transfertests mitein-
ander verglichen. Exemplarisch für alle Objektbedingungen sind die individuellen
Ergebnisse der Objektbedingung A einmal für die kurze Trainingsdistanz von
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1 cm (Gruppe 1) in Abb. 24) und für die lange Distanz von 3 cm (Gruppe 2) in
Abb. 25 dargestellt. Weder für die Gruppe 1A konnte eine zweifaktorielle ANO-
VA signifikante Unterschiede zwischen den 5 Individuen in den Ergebnissen der
Transfertests mit den verschiedenen Modalitäten feststellen ((F(8,22) = 0,112, p
= 0,999), noch für die Gruppe 2A (F(8,29) = 0,116, p = 0,999).
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Abbildung 25: Individuelle Ergebnisse der Transfertests von Gruppe 2 nach Erler-
nen der Objektbedingung A bei einer Trainingsdistanz von 3 cm Es
sind die richtigen Entscheidungen in Prozent (Mittelwert aus 30 Wiederho-
lungen) gegen die Objektdistanz in cm aufgetragen, welche mit sigmoidalen,
Gausschen oder linearen Kurvenanpassungen verbunden sind. Tests, bei de-
nen die Fische alle Sinne zur Verfügung hatten sind in schwarz (a), nur der
aktiv elektrische Sinn in rot (b) und nur der visuelle Sinn in blau (c) mar-
kiert. (d) Zusammengefasste Kurven mit den verschiedenen Modalitäten aus
(a), (b) und (c). Die Individuen sind durch unterschiedliche Symbole und
Farbkontraste kenntlich gemacht. Die gestrichelte Linie bei 70% markiert die
Unterscheidungsschwelle. Für alle Werte ab 70% kann angenommen werden,
dass die Fische in der Lage sind das Objekt erfolgreich zu detektieren, da ein
signifikanter Unterschied zum Zufallsniveau besteht.

Betrachtet man die Detektionsleistung mit allen Sinnen (schwarze Kurven, Abb. 24a
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und 25a), nur dem aktiv elektrischen (rote Kurven, Abb. 24b und 25b) oder nur
dem visuellen Sinn (blaue Kurven, Abb. 24c und 25c) zeigten alle fünf Individuen
der jeweiligen Trainingsdistanz vergleichbare Tendenzen auf den unterschiedli-
chen Objektdistanzen während der Transfertests. Vergleichbare Ergebnisse konn-
ten auch für die Objektbedingung B und C während den Diskriminierungsaufga-
ben gezeigt werden und sind im Anhang zu finden (Abb. 5.3 und 5.3). Aufgrund
übereinstimmender Ergebnisse der fünf Individuen jeder Trainingsbedingung wur-
den die Daten zusammengefasst und die Mittelwerte aller 5 Individuen mit der
Standardabweichung für die weiteren Analysen und Abbildungen verwendet.
Zusätzlich zu den Transfertests wurden auch Kontrollversuche durchgeführt um
eine mögliche Detektion der rotgefärbten Agaroseobjekte durch das Seitenlinien-
system oder der aktiven Elektroortung auszuschließen. Dafür wurden die Agaro-
seobjekte in kompletter Dunkelheit präsentiert. Keiner der Fische war in der Lage
die Objekte richtig zu unterscheiden, da die Leistung bei allen Fischen zwischen
47 und 56% lag und sich somit nicht vom Zufallsniveau unterschied. Es kann also
angenommen werden, dass die roten Agaroseobjekte von G. petersii nur visuell
wahrgenommen werden können.

Einfluss der Objektbedingung
Die Ergebnisse der Transfertests zeigten, dass das Schwierigkeitslevel der Auf-
gaben einen Einfluss auf die multisensorische Integration hatte. Zunächst ist er-
kennbar, dass unabhängig von den zu nutzenden Modalitäten kein Unterschied in
den Schwellenwerten (Tabelle 2) und der generellen Leistung in den Transfertests
zwischen Objektbedingung A und B gefunden werden konnte. Die Kurven von
Bedingung A (Abb. 26; durchgezogene Linie) und Bedingung B (weit gestrichel-
te Linie) verlaufen insbesondere in den Transfertests mit allen Sinnen (schwarze
Kurven) und nur dem elektrischen Sinn (rote Kurven) bei beiden Trainingsgrup-
pen fast identisch. Ganz anders zu den Kurven der Bedingung A und B verhält
sich der Kurvenverlauf der vermeintlich schwierigsten Aufgabe bei Bedingung C.
Es fällt auf, dass die Leistung während der Tests mit allen Sinnen und nur mit
der aktiven Elektroortung wesentlich schneller abfällt und bei deutlich geringeren
Objektdistanzen keine Unterscheidung mehr möglich ist. So sind die Fische der
Bedingung A und B mit allen Sinnen in der Lage bis etwa 6 cm (Gruppe 1) bzw.
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Abbildung 26: Einfluss der Objektbedingung auf die multisensorische Integrati-
on Dargestellt sind die Ergebnisse der Transfertests mit den verschiedenen
Modalitäten und Objektbedingungen. Dabei stellen die durchgezogene Linie
die Objektbedingung A, die weit gestrichelte Linie Bedingung B und die eng
gestrichelte Linie Bedingung C dar.
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Abbildung 26: Die Graphen auf der linken Seite (a, c, e) zeigen die Ergebnisse der Fi-
sche von Gruppe 1, die bei einer nahen Distanz von 1 cm trainiert wurden,
während die Gruppe 2 auf einer weiten Distanz von 3 cm trainiert wurden
(rechte Seite; b, d, f). Aufgetragen sind gemittelten Werte der richtigen
Entscheidungen in Prozent aller 5 Individuen der jeweiligen Trainingsbedin-
gung (Trainingsdistanz und Objektkondition) gegen die Objektdistanz. Die
Transfertests mit allen Sinnen sind in schwarz aufgetragen (a, b), die ak-
tiv elektrischen in rot (c, d) und die visuellen in blau (e, f). Es wurden
in Abhängigkeit von den Daten sigmoidale, lineare oder Gaussche Kurven-
anpassungen erstellt und die Fehlerbalken zeigen die Standardabweichungen.
Die gestrichelte Linie bei 70% markiert die Unterscheidungsschwelle, da alle
Werte über 70% signifikant unterschiedlich zum Zufallsniveau von 50% sind
und so eine erfolgreiche Unterscheidung der Objekte angenommen werden
kann. Die gezeigten p-Werte sind die Ergebnisse zweifaktorieller Varianzana-
lysen.

7,5 - 8 cm (Gruppe 2) die Objekte zu erkennen oder zu unterscheiden, während
die Fische bei Bedingung C dies nur bis 3,4 cm (Gruppe 1) bzw. 5,4 cm (Grup-
pe 2) konnten (Tabelle 2). Auch der rein elektrosensorische Schwellenwert bis zu
dem eine Unterscheidung möglich war, fiel mit 2,3 cm (Gruppe 1) bzw. 2,7 cm
(Gruppe 2) deutlich geringer aus als bei den Bedingungen A und B. Trotz dieser
zu beobachtenden Tendenzen konnte nur für Gruppe 2 mit allen Sinnen auch ein
signifikanter Unterschied zwischen den Objektbedingungen durch eine zweifakto-
rielle ANOVA gefunden werden (F(17, 93) = 2,110, p = 0,011; Abb. 26b). Dabei
wurden vergleichbar zu den anderen Transfertests keine Unterschiede zwischen
Bedingung A und B gefunden (p = 0,955), wobei diese Schwellenwerte aber si-
gnifikant höher waren als bei Bedingung C (p < 0,001). Auch wenn dieser Trend
auch für die auf 1 cm trainierten Fische beobachtet werden konnte, wurde dies
nicht durch eine zweifaktorielle ANOVA bestätigt (F(17,81) = 1,671, p = 0,058;
Abb. 26a). Bei den aktiv elektrischen Transfertests konnten ebenfalls trotz der
Tendenz zu geringeren Schwellenwerten bei Bedingung C keine signifikanten Un-
terschiede zwischen den Objektbedingungen durch eine zweifaktorielle ANOVA
gefunden werden (Gruppe 1: F(17, 45) = 1,397, p = 0,151; Gruppe 2: F(17, 61)
= 1,405, p = 0,147; Abb. 26c, d). Bei den visuellen Transfertests der Gruppe 1
konnten kaum Unterschiede zwischen den Objektbedingungen gefunden werden
(zweifaktorielle ANOVA: F(17, 53) = 1,369, p = 0,165; Abb. 26e). Auch wenn ein
leichter Anstieg auf 65% bei Bedingung B gefunden werden konnte, so blieb er
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trotzdem unter der Unterscheidungsschwelle von 70% und unterschied sich so-
mit nicht signifikant von den anderen Objektbedingungen. Bei Gruppe 2, die auf

Tabelle 2: Dargestellt sind die gemessenen Schwellenwerte (in cm) bis zu welcher Ent-
fernung die Objekte der unterschiedlichen Objektbedingungen (A, B und C)
noch erkannt bzw. unterschieden werden konnten. Dabei standen den zwei
Gruppen (Gruppe 1: 1 cm Trainingsabstand; Gruppe 2: 3 cm Trainingsab-
stand) verschiedene Modalitäten zur Verfügung.

Modalität Objektbedingung Gruppe 1 Gruppe 2

Alle Sinne Bedingung A 5,62 7,91
Bedingung B 5,99 7,56
Bedingung C 3,4 5,42

Aktiv elektrischer Sinn Bedingung A 2,99 3,99
Bedingung B 3,31 4,35
Bedingung C 2,36 2,72

Visueller Sinn Bedingung A - 4,32 - 6,59
Bedingung B - 4,45 - 5,74
Bedingung C - 3,49 - 4,5

einer weiten Distanz von 3 cm trainiert wurden, konnten größere Unterschiede
zwischen den berechneten Schwellenwerten gezeigt werden (Tabelle 2; Abb. 26f).
Fische der Objektbedingung A konnten das Objekt rein visuell in einem Bereich
von 4,3 - 6,6 cm erkennen und lagen somit in einer vergleichbaren Distanz wie
bei Fischen der Bedingung B mit 5 - 6 cm. Hier konnte nur ein Unterschied in der
Leistung anhand der richtigen Entscheidungen gefunden werden. Während die
Fische, die einen Würfel detektieren mussten eine Detektionsleistung von knapp
85% zeigten, konnten die Fische der Bedingung B nur zu etwas mehr als 70%
die Objekte rein visuell unterscheiden. Fische, welche die schwierigste Diskrimi-
nierungsaufgabe bei Bedingung C lösen mussten, konnten dies bei einer Distanz
zwischen 3,5 und 4,5 cm. Diese Unterschiede in der visuellen Leistung zwischen
den verschiedenen Schwierigkeitsleveln der Objektbedingungen waren signifikant
(zweifaktorielle ANOVA: F(17,260) = 3,955, p < 0,0001), wobei die paarweisen
Vergleiche mit Bonferroni Post-hoc Tests keine signifikanten Unterschiede beim
genaueren Vergleich zeigen konnten (p > 0,376).
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Einfluss der Trainingsdistanz
Neben dem Einfluss der Objektbedingung hatte auch die Trainingsdistanz einen
Einfluss auf die dynamische Gewichtung. Standen den Fischen während der Trans-
fertests nur der aktive elektrische Sinn zur Verfügung, zeigten alle Fische gute
Diskriminierungsleistungen von um die 90% bei nahen Entfernungen unabhängig
von der Trainingsdistanz (Abb. 27; rote Kurven). Mit steigender Objektdistanz
zeigten die Fische schnell ein Einbrechen der Verhaltensleistung bis unter die Un-
terscheidungsschwelle ab Distanzen von 2 - 4 cm (genauen Schwellenwerte sind in
Tabelle 2 angegeben). Betrachtet man bei den elektrischen Transfertests die Er-
gebnisse der Gruppe 1 (1 cm Trainingsabstand) und Gruppe 2 (3 cm Trainingsab-
stand) ist eine Tendenz von weiteren Schwellenwerten bei den auf 3 cm trainierten
Fischen erkennbar. Die Fische der Gruppe 2 konnten etwa 0,4 cm weiter bei Ob-
jektbedingung C und 1 cm bei Bedingung A und B die Objekte noch voneinander
unterscheiden. Eine einfaktorielle ANOVA konnte aber nur für Objektbedingung
A (Abb. 27a, b) eine signifikante bessere Detektionsleistung für Gruppe 2 gegen-
über Gruppe 1 feststellten (F(9,53) = 2,997, p = 0,004), während sowohl für die
Diskriminierung des Würfels von dem Quader (Bedingung B: F(9, 86) = 1,328, p
= 0,236; Abb. 27c, d), sowie der Kugel von dem Kreuz (Bedingung C: F(8,44) =
1,489, p = 0,176; Abb. 27e, f) keine signifikanten Unterschiede in der Leistung mit
dem aktiven elektrischen Sinn zwischen den Trainingsgruppen festgestellt werden
konnten.
Während der Transfertest mit den elektrisch unsichtbaren Agaroseobjekten, zeig-
ten die auf 1 cm trainierten Fische der Gruppe 1 nahezu keine Fähigkeit die Objek-
te rein visuell zu detektieren oder zu diskriminieren (Abb. 27a, c, e; blaue Kurven).
Allein bei der Objektbedingung B, zeigten die Fische eine Tendenz von fast 65%
richtige Entscheidungen den Würfel und Quader voneinander unterscheiden zu
können (Abb. 27c). Allerdings lag dieser Wert unter dem Schwellenwert von 70%,
der einen signifikanten Unterschied zu dem Zufallsniveau von 50% und somit
die Unterscheidungsschwelle repräsentiert. Im Gegensatz dazu, waren alle Fische
der Gruppe 2 (3 cm Trainingsdistanz) in der Lage die Diskriminierungsaufgabe
nur mit dem visuellen Sinn zu lösen. Mit der schrittweise abnehmenden Leistung
der aktiven Elektroortung bis hin zum Zufallsniveau, übernahm der visuelle Sinn
und die visuelle Leistung wurde besser bis zu einem Wert von über 70% bei
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Abbildung 27: Einfluss der Trainingsdistanz auf die multisensorische Integration
Dargestellt sind die Ergebnisse der Transfertests für die zwei Gruppen mit
den verschiedenen Trainingsdistanzen. Die Graphen auf der linken Seite (a,
c, e) zeigen die Ergebnisse der Fische von Gruppe 1, die bei einer nahen
Distanz von 1 cm trainiert wurden, während die Gruppe 2 auf einer weiten
Distanz trainiert wurden (rechte Seite; b, d, f). Außerdem sind in jedem
Kasten, die unterschiedlichen Objektbedingungen gezeigt. a, b: Bedingung
A; c, d: Bedingung B; e, f : Bedingung C.
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Abbildung 27: In den Graphen sind die gemittelten Werte der richtigen Entscheidungen in
Prozent aller 5 Individuen der jeweiligen Trainingsbedingung (Trainingsdi-
stanz und Objektkondition) gegen die Objektdistanz aufgetragen. Außerdem
sind in jedem einzelnen Diagramm die Ergebnisse der Transfertests mit allen
Sinnen (schwarz), nur dem aktiv elektrischen (rot) und nur dem visuellen
Sinn gezeigt (blau). Es wurden in Abhängigkeit von den Daten sigmoidale,
lineare oder Gaussche Kurvenanpassungen erstellt und die Fehlerbalken zei-
gen die Standardabweichungen. Die gestrichelte Linie bei 70% markiert die
Unterscheidungsschwelle, da alle Werte über 70% signifikant unterschiedlich
zum Zufallsniveau von 50% sind und so eine erfolgreiche Unterscheidung der
Objekte angenommen werden kann.

weiteren Entfernungen zwischen etwa 3,5 und 6 cm in Abhängigkeit von den Ob-
jektbedingungen (Abb. 27b, d, f; genaue Schwellenwerte in Tabelle 2). Es konnten
signifikante Unterschiede zwischen den Trainingsgruppen 1 und 2 sowohl für die
Objektbedingung A (F(9,284) = 13,869, p < 0,001) und C (F(8,130) = 2,608, p
= 0,015), aber nicht für B (F(9,41) = 0,478, p = 0,885) gefunden werden.
Wenn den Fischen wie im Training während der Transfertests alle Sinne zur Ver-
fügung standen, zeigten alle Individuen die beste Leistungen, sowohl die auf 1 cm
als auch auf 3 cm trainierten Fische (Abb. 27; schwarze Kurven). Dabei waren
nicht nur die richtigen Entscheidungen mit teilweise fast 100% deutlich besser,
sondern die Fische zeigten auch höhere Schwellenwerte von bis zu 8 cm, in de-
nen eine Unterscheidung der Objekte noch möglich war (Tabelle 2). Vergleichbar
zu den anderen unisensorischen Transfertests, zeigten auch die Tests mit allen
Sinnen, dass bei allen Objektbedingungen die Fische der Gruppe 2 auf weitere
Distanzen die Objekte unterscheiden konnten als die der Gruppe 1 (A: F(9,142)
= 0,6154, p < 0,001; B: (F(9,149) = 2,4, p = 0,018; C: (F(8,123) = 2,477, p =
0,020). In Abhängigkeit von der Objektbedingung konnten die Fische der Gruppe
2 die Objekte etwa 1,5 - 2,3 cm weiter unterscheiden als die der Gruppe 1.

2.2.4 Diskussion

Mit diesen Versuchen des zweiten Projekts sollte der mögliche Einfluss vorhe-
riger Erfahrungen und/oder des Stimulustyps auf die dynamische Gewichtung
multimodaler Informationen während der Integration näher untersucht werden.
Dafür wurden die Tiere in Gruppen mit unterschiedlichen Trainingsbedingungen
(Trainingsdistanz und Objektbedingung) eingeteilt. Erstens wurden die Fische



2 MULTIMODALE OBJEKTERKENNUNG 109

entweder bei einer nahen (1 cm) oder weiten Distanz (3 cm) trainiert und zwei-
tens wurden drei verschieden Objektbedingungen getestet: Detektion eines großen
Metallwürfels (A), Diskriminierung zwischen einem Metallwürfel und Metallqua-
der (B) und Diskriminierung zwischen volumengleicher Kugel und Kreuz (C), die
sich nur anhand der Form unterscheiden ließen. Diese verschiedenen Objektbe-
dingungen sollten unterschiedliche Schwierigkeitslevel symbolisieren, nämlich die
Detektion eines großen Objekts als vermeintlich leichteste Aufgabe, die Unter-
scheidung zweier Objekte mit großen Volumenunterschieden als mittleres Level
und die Unterscheidung zweier volumengleicher Objekte nur anhand der Form als
schwierigste Aufgabe.

2.2.4.1 Training
Vor den Transfertests wurden die Fische zunächst in einer Zweifachwahl-Dressur
darauf trainiert in den entsprechenden Trainingsbedingungen zwei Objekte zu
unterscheiden oder aber ein Objekt zu detektieren. Die Ergebnisse der Trainings-
durchgänge zeigen, dass alle Fische in der Lage waren die entsprechende Aufgabe
zu erlernen und die zusammengenommenen Trainingsbedingungen (Trainingsdi-
stanz und Objektbedingung) dabei keinen signifikanten Einfluss auf die Dauer bis
zum Erreichen des Lernkriteriums besaßen. Nichtsdestotrotz konnte bei Betrach-
tung der benötigten Trainingsdurchgänge der verschiedenen Objektbedingungen
unabhängig von der Trainingsdistanz festgestellt werden, dass die Fische unter-
schiedlich lange benötigten. Unter der Annahme eines Einflusses des Schwierig-
keitslevels auf die Lerngeschwindigkeit wäre zu erwarten gewesen, dass die Grup-
pen mit Bedingung A am schnellsten lernen müssten, gefolgt von den Fischen mit
Bedingung B und dann C. Allerdings benötigen die Tiere mit der vermeintlich
leichtesten Aufgabe, nämlich der Detektion eines Würfels, die meisten Trainings-
durchgänge. Beim Erlernen der Aufgabe von Bedingung B benötigten die Fische
am wenigsten Durchgänge. Dies könnte eventuell daran liegen, dass die gesamten
Fische der Bedingung A von einer anderen Experimentatorin trainiert worden sind
als die der Bedingung B und C. Jede*r Experimentator*in verfährt leicht anders
bei der Dressur und möglicherweise führt eine schwächere Bestrafung zu einem
langsameren Lernen. In früheren Studien wurden die Fische zunächst nur mit
positiven Futterbelohnungen trainiert (Fechler et al., 2012; Fechler und von der
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Emde, 2013). Die später eingeführten zusätzlichen Bestrafungen bei falschen Ent-
scheidungen gingen mit einer wesentlichen Verkürzung der Trainingsdauer einher
(Schumacher et al., 2017a). Es wird vermutet, dass Gnathonemus petersii schnel-
ler und besser das Vermeiden des S- Stimulus lernt als die Wahl des S+ Stimulus
(Schumacher, unveröffentliche Daten). So könnte eine schwächere Bestrafung zu
längeren Trainingsdauern führen.
Außerdem konnte ein Trend einer längeren Trainingsdauer bei weiten Trainings-
distanzen beobachtet werden. Bei Bedingung A und insbesondere C benötigten
die Fische von Gruppe 2 (weite Trainingsdistanz von 3 cm) mehr Durchgänge
bis zum Erreichen des Lernkriteriums. Basierend auf der geringen Reichweite des
aktiv elektrischen Sinns von etwa einer halben Fischlänge, kann vermutet wer-
den, dass bei einer weiteren Trainingsentfernung die Verlässlichkeit der aktiven
Elektroortung bereits geringer war als bei der kurzen Trainingsdistanz. Dadurch
könnte der Einfluss des visuellen Sinns auf das Training größer sein. In einer frühe-
ren Studie wurde beschrieben, dass ein rein visuelles Lernen deutlich schwerer für
den Elefantenrüsselfisch ist und somit länger dauert (Schumacher et al., 2017a).
Angenommen die weitere Trainingsdistanz resultiert in einer Verschiebung des
sensorischen Eingangs hin zum visuellen System, da der aktiv elektrische an Ver-
lässlichkeit verliert, könnte ein erhöhte Trainingsdauer die Folge sein.
Ebenfalls interessant zu beobachten war, dass unabhängig von den Trainingsbe-
dingungen auch innerhalb der gleichen Trainingsgruppen große individuelle Un-
terschiede zwischen den Fischen zu finden waren. Diese Ergebnisse decken sich mit
jahrelangen Erfahrungen unserer Arbeitsgruppe, dass basierend auf den Persön-
lichkeiten jedes Individuums große Unterschiede im Umgang mit dem Prozedere
und entsprechenden Leistungen in den Experimenten bestehen (unveröffentliche
Daten). Dabei konnten Tendenzen beobachtet werden, dass weniger ängstliche
Fische schneller die generelle Prozedur und die Aufgabe erlernten. Ebenfalls eini-
ge andere Studien in Fischen beschrieben verschiedene Zusammenhänge zwischen
der Persönlichkeit eines Individuums und der Kognition. Während im Bachsaib-
ling gezeigt wurde, dass „schüchterne“ Individuen bessere Lernfähigkeiten besit-
zen (White et al., 2017), lernen vergleichbar zu unseren Ergebnissen bei Guppies
die „mutigen“ Tiere schneller und mit höherer Genauigkeit (Trompf und Brown,
2014). Auch in einer anderen Studie am Elefantenrüsselfisch zeigten die mutigen
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Individuen eine schnellere Lernfähigkeit und auch eine bessere Leistung in einer
Raumgedächtnis-Aufgabe (Kareklas et al., 2017).

2.2.4.2 Transfertests
Um den Einfluss vorheriger Erfahrungen und Stimulustypen auf die multisen-
sorische Integration zu untersuchen, wurden verschiedene Trainingsbedingungen
getestet. Dabei unterschieden sich einerseits die Trainingsdistanzen und anderer-
seits der Schwierigkeitsgrad der zu erlernenden Aufgabe. Als erstes wurde auf einen
möglichen Effekt des Schwierigkeitlevels bzw. des Stimulustyps auf die dynamische
Gewichtung getestet. Dafür wurden die Fische in drei verschiedene Objektbedin-
gungen eingeteilt. Es wurde zunächst angenommen, dass Bedingung A mit der
Detektion eines großen Objekts die leichteste Aufgabe darstellte. Die Diskrimina-
tion zweier volumenunterschiedlicher Objekte bei Bedingung B sollte die nächst
schwierigere Aufgabe sein und die Unterscheidung zweier volumengleicher Objek-
te nur anhand der Form bei Bedingung C die vermeintlich schwierigste Aufgabe.
Lässt man mögliche Effekte der unterschiedlichen Experimentatoren*innen wäh-
rend des Trainings außen vor (siehe Abschnitt 2.2.4.1), fällt anhand der Ergebnisse
der Transfertests auf, dass Bedingung A und B in etwa das gleiche Schwierigkeits-
level besaßen und Bedingung C deutlich schwerer fiel. So wurden zwischen Be-
dingung A und B keine Unterschiede in den gemessenen Schwellenwerten in allen
getesteten Modalitäten gefunden. Die Fische der Bedingung C hingegen zeigten
deutlich niedrigere Schwellenwerte in der Fähigkeit die Objekte unterscheiden zu
können. Dies deckt sich teilweise mit den Vermutungen anhand vorheriger Er-
gebnisse von Schumacher et al. (2016b), dass eine Unterscheidung nur anhand der
Form Gnathonemus petersii deutlich schwere fällt als wenn Unterschiede beim Vo-
lumen bestehen. InG. petersii führen also die unterschiedlichen Schwierigkeitslevel
der Objektbedingungen in ein „ je leichter die Aufgabe ist, umso größer sind die
Schwellenwerte“. Wobei hier deutlich auffällt, dass diese Korrelation vermutlich
nur von der Reichweite des elektrosensorischen Systems abhängt. Bei den beiden
leichten Aufgaben waren die Fische auch noch bei weiteren Entfernungen von 3 -
4 cm in der Lage die Objekte elektrisch zu orten, da eine Detektion oder große Vo-
lumenunterschiede leicht elektrisch erkennbar waren. Bei Bedingung C hingegen,
war die rein elektrische Unterscheidung deutlich schwerer, da sich die elektrischen
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Bilder vermutlich mehr ähnelten. Dadurch waren die Fische schon bei maximal
2,7 cm nicht mehr in der Lage die Objekte elektrisch zu unterscheiden. Auch die
visuellen Schwellenwerte der Tiere der weiten Trainingsdistanz (Gruppe 2) unter-
schieden sich deutlich zwischen den verschiedenen Objektbedingungen. Während
die Fische der Bedingung A und B Werte zwischen 4,3 und 6,6 cm zeigten, waren
die Tiere der Bedingung C zwischen 3,5 und 4,5 cm in der Lage die Objekte visuell
zu unterscheiden. Aufgrund der leichteren elektrosensorischen Erkennbarkeit der
Objekte bei Bedingung A und B, sank die Verlässlichkeit des elektrosensorischen
Systems erst auf weiteren Entfernungen ab. Dies führte zu einer Gewichtung hin
zum visuellen Sinn ebenfalls erst auf einer weiteren Objektdistanz als bei Bedin-
gung C. Basierend auf vorherigen Ergebnissen ist anzunehmen, dass die geringe-
ren visuellen Schwellenwerte nicht auf ein mögliches Fehlen der visuellen Fähigkeit
auf nähere Entfernungen Objekte zu erkennen, zurückzuführen ist. Verschiedene
andere Versuche in Gnathonemus petersii beschreiben eine visuelle Unterschei-
dung verschiedener Objekte auf nahen Entfernungen wenn die Verlässlichkeit des
elektrischen Sinns durch eine Erhöhung des Leitwerts manipuliert wurden (siehe
Abschnitt 2.1) oder wenn den Fischen der elektrische Sinn operativ genommen
wurde (Schumacher et al., 2016a). Vielmehr kann vermutet werden, dass die vi-
suellen Schwellenwerte ausschließlich von der Reichweite des elektrosensorischen
Systems für die Erkennung der verschiedenen Objekte abhängig sind.
Auch für Menschen wurde bereits beschrieben, dass multisensorische Integration
aufgaben- und stimulussensitiv sein kann, wobei sich die Ergebnisse teils stark von-
einander unterscheiden. Während einerseits eine komplett aufgabenunabhängige
Verarbeitung multimodaler Informationen beschrieben wurde (Love et al., 2013,
2018; Pulvermüller, 2005), ist auch eine Modulation über den Kontext möglich
(Lebois et al., 2015), bis hin zu einer jüngst beschriebenen flexiblen aufgabenab-
hängigen Verarbeitung (Kuhnke et al., 2020; Pulvermüller, 2018). Auch während
der Verarbeitung audiovisueller Information zeigen Probanden Verhaltens- und
auch neuronale Unterschiede in Abhängigkeit von der Methode und dem Stimu-
lustyp (van Eijk et al., 2008). Zusätzlich konnte auch Binder (2015) Unterschie-
de in der Wahrnehmung bei unterschiedlichen Schwierigkeitsleveln beobachten.
Neben den menschlichen Studien, zeigten auch jüngste Studien an Fledermäu-
sen Einflüsse verschiedener sensorischer Bedingungen auf die Wahl der Modalität



2 MULTIMODALE OBJEKTERKENNUNG 113

(McGowan und Kloepper, 2020). Während einer komplexen Aufgabe, wie etwa der
Suche nach einem Schlafplatz in einer sensorisch überladenen Umgebung, nutzen
Fledermäuse unterstützend zum dominanten akustischen auch den visuellen Sinn.
Im Gegensatz dazu haben zusätzliche visuelle Reize in einer einfachen Bodener-
kennung eines „Open-field“-Versuchs keinen positiven Einfluss auf das ausgebildete
Verhalten.

Davon ausgehend, dass das elektrosensorische und visuelle System unterschiedliche
Arbeitsbereiche besitzen, konnte angenommen werden, dass sich der sensorische
Eingang während des Trainings bei den unterschiedlichen Trainingsdistanzen stark
unterschied. Da der elektrische Sinn insbesondere auf nahe Distanzen verlässlich
ist, führt eine nahe Trainingsdistanz möglicherweise zu einer Verstärkung der be-
reits nachgewiesenen Dominanz der aktiven Elektroortung (Schumacher et al.,
2016b). Andersrum könnte eine längere Trainingsdistanz zu einer Verringerung
der ebendiesen Dominanz führen und eine vermehrte Integration auch visueller
Informationen ermöglichen.
Diese Annahmen konnten mit unseren Ergebnissen bestätigt werden, da ein ein
Einfluss der Trainingsdistanzen auf die dynamische Gewichtung des multisensori-
schen Eingangs in den späteren Transfertests unabhängig von den Objektbedin-
gungen gezeigt werden konnte. Die Fische der weiten Trainingsdistanz zeigten eine
dynamische Gewichtung zwischen dem visuellen und aktiv elektrischen System in
Abhängigkeit von der Objektdistanz. Vergleichbar zu anderen Verhaltensexperi-
mente im Elefantenrüsselfisch (Schumacher et al., 2016a), war die Unterscheidung
der Objekte in unserer Studie auf nahe Distanzen von der aktiven Elektroortung
dominiert. Sank die Verlässlichkeit des elektrosensorischen Systems aufgrund der
geringen Reichweite auf weiterer Distanz ab, wurde der visuelle Sinn stärker ge-
wichtet und eine unisensorische Unterscheidung wurde möglich. Die Fische, die
auf 1 cm trainiert wurden, zeigten ebenfalls die Fähigkeit auf nahe Distanz die
Objekte elektrisch zu unterscheiden, rein visuell auf weite Distanz hingegen nicht.
Im natürlichen Lebensraum liefert das elektrosensorische System insbesondere auf
nahe Entfernungen sehr verlässliche sensorische Informationen (Hopkins, 2009),
was in einer ausgeprägten Dominanz gegenüber der anderen Sinne innerhalb der
sensorischen Hierarchie resultiert (Schumacher et al., 2017a). Durch die nahe Trai-
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ningsdistanz könnte es somit zu einem Blockieren oder Überschreiben der anderen
Sinne durch die aktive Elektroortung kommen. Aufgrund dessen waren die Fische
der Gruppe 1 möglicherweise nicht in der Lage visuelle Informationen während der
Transfertests abzurufen, auch nicht wenn sich die Verlässlichkeit des elektrischen
Sinns durch eine steigende Objektdistanz verringerte. Bei einer weiten Trainings-
distanz hingegen könnte die geringere Dominanz des aktiv elektrischen Sinns ein
Überschreiben nicht nur verhindern, sondern eventuell sogar mehr visuelle Infor-
mationen über die Objekte integriert werden. Dies ermöglichte eine spätere rein
visuelle Unterscheidung der Objekte während der Transfertests, sobald die Ver-
lässlichkeit der Elektroortung nachließ.
Diese Theorie des Blockierens oder Überschreibens durch den dominanten Sinn
während des Trainings kann ebenfalls durch die Ergebnisse einer früheren Stu-
die unterstützt werden. Schumacher und Kollegen (2017a) zeigten ebenfalls nach
einem bimodalen Training mit dem aktiv elektrischen und visuellen System eine
fehlende Unterscheidungsleistung rein mit dem visuellen Sinn auf nahen Distan-
zen. Nichtsdestotrotz konnten sie in einer anderen Studie zeigen, dass interessanter
Weise trotz einer nahen Trainingsdistanz von 1 cm Gnathonemus petersii in der
Lage war die Objekte auf weite Distanz visuell zu unterscheiden Schumacher et al.
(2016a). Dabei war der methodische Aufbau komplett identisch zu unserer Stu-
die, die einzige Ausnahme bestand in der Trainingsbedingung. Während unsere
Fische für das Training alle Sinne zur Verfügung standen, trainierten Schumacher
et al. (2016a) die Versuchstiere rein elektrisch. Möglicherweise verhinderte die Iso-
lierung des elekrosensorischen Systems während des Trainings ein Überschreiben
anderer Sinne. Ähnliche Ergebnisse konnten auch bei Fledermäusen während der
Objektunterscheidung beschrieben werden. In der Studie führte ein Training mit
akustischen und visuellen Stimuli zu einem „Überschatten“ der auditiven Wahr-
nehmung durch die visuelle Reize und eine Unterscheidung nur mit dem auditiven
Sinn war nicht möglich (Danilovich und Yovel, 2019). Wurden die Tiere hingegen
rein akustisch trainiert, konnten sie die Aufgabe auch nur mit dem auditiven Sinn
lösen. Hier führte ein bimodales Training ebenfalls dazu, dass der dominantere
Sinn den anderen überschrieb und eine spätere alleinige Nutzung verhinderte.
Ungeachtet des Einflusses der Trainingsdistanz auf die multisensorische Integrati-
on, konnte insgesamt in allen Versuchen die beste Leistung mit allen Sinnen fest-
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gestellt werden. Dieser beobachtete Synergie-Effekt deckt sich mit nahezu allen
multimodalen Verhaltensstudien, die eine verbesserte multisensorische gegenüber
einer unisensorischen Antwort beschreiben. Interessanterweise zeigt sich dieser Ef-
fekt sogar bei den Fischen, die auf nahen Distanzen trainiert wurden. Auch wenn
die Fische nicht in in der Lage waren rein visuell die Objekte voneinander zu un-
terscheiden, konnte trotzdem eine signifikant bessere Leistung mit beiden Sinnen
als nur mit der aktiven Elektroortung gefunden werden. Das lässt vermuten, dass
auch wenn die visuellen Informationen nicht ausreichend genug waren, eine visu-
elle Diskriminierung zu gewährleisten, diese trotz alledem einen Einfluss auf die
Integration besaßen. Dies ermöglicht die Annahme, dass die fehlende Fähigkeit
der visuellen Unterscheidung nicht nur ein reines Blockieren durch den domi-
nanten aktiven elektrischen Sinn darstellt, sondern es sich dabei auch/oder um
einen Trainingseffekt handeln könnte. In Abhängigkeit von der Trainingsdistanz
könnten die Fische gelernt haben, den Sinn zu nutzen, der in dieser spezifischen
Aufgabe die verlässlichsten Informationen liefert. Ebenfalls dafür sprechend sind
die Ergebnisse der nachgewiesenen weiteren Schwellenwerte bei den Transfertests
mit allen Sinnen oder nur der Elektroortung bei den Fischen, die auf der längeren
Trainingsdistanz trainiert wurden. Obwohl der elektrosensorische Einfluss bei der
nahen Distanz größer hätte sein müssen als bei der Trainingsdistanz von 3 cm,
waren die Tiere der weiten Trainingsdistanz trotz alledem in der Lage die Objekte
mit der aktiven Elektroortung auf weiterer Entfernung zu unterscheiden. Es kann
also angenommen werden, dass diese weiteren Schwellenwerte eher auf einen reinen
Trainingseffekt zurückzuführen sind. Die Tiere der Gruppe 2 haben möglicherwei-
se während der Trainings gelernt, sich auch auf weiter weg entfernte Objekte zu
fokussieren, was zu einem höheren Schwellenwert für die Unterscheidung führte.
Vergleichbare Effekte der Erfahrungsabhängigkeit konnten in neuronalen Studien
sowohl bei Mäusen und beim Menschen (Cohen et al., 2011; Yu et al., 2009), als
auch in einer Vielzahl von humanen Verhaltensexperimenten gezeigt werden. So
wurden z. B. in Verhaltensversuchen verschiedene Stimuli immer wieder verändert,
während andere immer gleich blieben. Die Probanden lernten sich auf den konsis-
tenten Stimulus zu verlassen, auch wenn sich die relative Verlässlichkeit zwischen
den Stimuli nicht unterschied (Triesch et al., 2002). In einem anderen Beispiel
untersuchten Atkins et al. (2001) die Tiefenerkennung in menschlichen Proban-
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den. Während des Trainings waren entweder der haptische oder der visuelle Reiz
relevant für die jeweilige Aufgabe und in darauffolgenden Tests, verließen sich
die Versuchspersonen immer auf den vorher relevanten Reiz während des Trai-
nings. Es scheint, dass auch wenn die dynamische Gewichtung hauptsächlich von
der Verlässlichkeit der spezifischen Signale abhängig ist, auch durch Training be-
einflusst werden kann. Beim Menschen sind diese Kombinationsstrategien höchst
flexibel, werden kontinuierlich aktualisiert und angepasst (Ernst und Bülthoff,
2004; Triesch et al., 2002; Sheppard et al., 2013).
Neben verschiedener Prozesse der Neu-Gewichtung multisensorischer Eingänge,
könnten möglicherweise auch Rekalibrierungs-Vorgänge einen Einfluss auf die sen-
sorische Integration besitzen. Dabei sind die permanenten Rekalibrierungen nicht
von der Verlässlichkeit, sondern von den multimodalen Erfahrungen abhängig
(Lüttke et al., 2018; Navarra et al., 2005). So können länger anhaltende Verän-
derungen des sensorischen Eingangs, wie etwa durch spezielle Trainingsbedingun-
gen, zuerst zu Rekalibrierungen und dann zu sogenanntem längerfristigem „Re-
mapping“ führen (Ernst und Di Luca, 2011). Für Gnathonemus petersii konnte
bereits gezeigt werden, dass ein langfristiges rein visuelles Training zu Remapping-
Prozessen führen konnte, bei denen die Tiere vermehrt visuelle Informationen auch
auf näheren Distanzen nutzten (Schumacher et al., 2017a). Möglicherweise führte
in unseren Experimenten die längere Trainingsdistanz ebenfalls zu einem Remap-
ping durch vermehrt visuellen Eingang während des Trainings verglichen mit den
Tieren, die auf nahe Distanz trainiert wurden. Somit könnte eine erfahrungsab-
hängige Fähigkeit der visuellen Unterscheidung in den späteren Transfertests die
Folge sein.

Zusätzlich zu dem Einfluss der Trainingsdistanz und der Objektbedingung auf die
dynamische Gewichtung, konnten in den jeweiligen Trainingsgruppen auch kleine
individuelle Unterschiede gefunden werden. Bereits während des Trainings konn-
ten Unterschiede in der Schnelligkeit des Erreichens des Lernkriteriums beobachtet
werden, was möglicherweise auf verschiedenen Persönlichkeiten der Individuen zu-
rückzuführen ist. Des Weiteren könnte aufgrund unterschiedlicher Körperlängen
die Reichweite der elektrischen Signale von Fisch zu Fisch variieren (Korrelati-
on gezeigt in Abschnitt 2.1), was wiederum zu verschiedenen Schwellenwerten
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führen könnte. Möglicherweise könnten auch individuelle Präferenzen und/oder
verschiedene vorherige Erfahrungen vor den Versuchen zu leichten Veränderun-
gen der sensorischen Hierarchien und somit zu individuellen Unterschieden in der
Diskriminierungsleistung während der Transfertests führen (van Atteveldt et al.,
2014). In Egeln konnte z. B. gezeigt werden, dass sich die Dominanzen oder prä-
ferierten Sinne im Laufe der Ontogenese ändern (Harley et al., 2011). Basierend
auf möglichen Unterschieden innerhalb der individuellen Entwicklung (keine Al-
tersbestimmung der Wildfänge möglich), könnten ebenfalls hier unterschiedliche
sensorische Präferenzen vorliegen. Da jedoch keine großen individuellen Unter-
schiede zu finden waren, kann dieser Ansatz in den Hintergrund rücken.

Zusammenfassend zeigen unsere Ergebnisse, dass Gnathonemus petersii in Abhän-
gigkeit von der Verlässlichkeit zwischen der aktiven Elektroortung und dem visuel-
len Sinn gewichtet, wobei dieser Mechanismus stark erfahrungsabhängig ist. Man
kann vermuten, dass die Fische nicht nur die eigentlich Diskriminierungs- oder
Detektionsaufgabe lernen, sondern gleichzeitig auch, welcher sensorische Strom in
diesem speziellen Fall verlässlicher ist und mehr Informationen liefert. Über die
Jahre wurden verschiedenste Theorien oder Modelle aufgestellt um eine möglichst
optimale Weise zu beschreiben multimodalen Eingang zu integrieren. Von senso-
rischer Hierarchie, bei der typischerweise der verlässlichste Sinn über die anderen
Sinne dominiert, über das Bayssche Modell, welches eine Gewichtung sensorischer
Signale in Abhängigkeit ihrer relativen Verlässlichkeit beschreibt. Vergleichbar
zu unseren Ergebnissen, zeigten Battaglia et al. (2003), dass beide Theorien in
Kombination auftreten können. Dabei veränderte die relative Verlässlichkeit der
Signale signifikant die Bewertung, wobei diese Einschätzungen zusätzlich durch
eine allgemeine Verschiebung hin zu dem spezifischen dominanten Reiz charak-
terisiert waren. Gleiche Effekte wurden in unseren Ergebnissen gezeigt. Generell
verlässt sich G. petersii auf den meist informativen sensorischen Strom während
der Objekterkennung. Diese dynamische Gewichtung war aber einer allgemeinen
Dominanz oder Verschiebung hin zum elektrischen Sinn unterworfen, insbesondere
bei nahen Distanzen. War diese Dominanz während des Trainings gegeben, wurde
der visuelle Sinn vom elektrischen Sinn überschrieben oder blockiert. Dies wie-
derum führte dazu, dass während der Transfertests keine visuellen Informationen
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abgerufen werden konnten, selbst dann nicht, wenn die Verlässlichkeit des elektri-
schen Sinns mit steigender Objektdistanz abnahm. Allerdings führten veränderte
sensorische Erfahrungen, in dem Fall ein größerer visueller Einfluss aufgrund der
weiteren Trainingsdistanz, zu einer Verschiebung hin zum visuellen Sinn und ei-
nem Remapping. Als Konsequenz verließen sich die Fische mehr auf die visuellen
Stimuli und wechselten zu diesem sensorischen System, wenn der elektrische Sinn
auf weite Distanz weniger verlässlich wurde. Außerdem führten Veränderungen
in der Komplexität der Objektbedingungen zu unterschiedlichen Schwellenwerten
mit den einzelnen Modalitäten. Je einfacher die Aufgabe war, umso größer waren
die Schwellenwerte der Modalitäten. Die gemessenen Schwellenwerte waren dabei
hauptsächlich abhängig von der elektrosensorischen Unterscheidungsleistung und
waren dadurch ein erneuter Hinweis auf eine dynamische Gewichtung basierend
auf der relativen Verlässlichkeit der verschiedenen Modalitäten.
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3 Neuroanatomische Verbindungen

3.1 Projekt 3: Das Tectum opticum der Mormyriden als

Schnittstelle des aktiv elektrischen und visuellen Sinns

3.1.1 Abkürzungsverzeichnis

A anterior thalamischer Nucleus

BC Basalzelle

BO olfaktorischer Bulbus

C1, C3, C4 Loben des Corpus cerebelli

CCe Korpus cerebelli

iCCe ipsilateraler CCe

CPN zentral prätektaler Nucleus

cPF contralateraler funicularer Teil des

absteigenden trigeminalen Nucleus

Dcd, Dcm dorsaler, medialer Teil der zen-

tralen Zone des dorsalen Telencephalons

Dd dorsale Zone des dorsalen Telencepha-

lons

Dlc zentraler Zeil der lateralen Zone des

dorsalen Telencephalons

DLZ dorsolaterale Zone des ELL

Dm mediale Zone des dorsalen Telence-

phalons

DP dorsal posteriorer thalamischer

Nucleus

DR rostrodorsaler tegmentaler Nucleus

cDR contralateraler DR

DTel dorsales Telencephalon

dV aufsteigender trigeminaler Pfad

EG Eminentia granularis

ELL elektrosensorischer Seitenlinienlobus

cELL contralateraler ELL

iELL ipsilateraler ELL

cFL2 contralateraler lateral funikularer

Nucleus

fll lateral longitundinaler Faszikel

flm medial longitudinaler Faszikel

fr Fasciculus retroflexus

GL cerebellare Granularschicht

H Habenula

LC Locus coeruleus

LCe Lobus caudalis cerebelli

iLCe ipsilateraler LCe

lfb laterales Vorderhirnbündel

LI inferiorer Lobus

MD mediodorsaler Nucleus des TS

ML cerebellare Molekularschicht

mlf medial longitudinaler Faszikel

MO Medulla oblongata

MON medialer Nucleus octavolateralis

MV medioventraler Nucleus des TS

MZ mediale Zone des ELL

NE exterolateraler Nucleus des TS

NI Nucleus Isthmi

iNI ipsilateraler NI

Nln Nucleus interpeduncularis

NL lateraler Nucleus des TS

cNL contralateraler NL

NPC Nucleus paracommissuralis
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iNPC ipsilateraler NPC

iNPC ipsilateraler NPC

oc optisches Chiasma (Sehnervkreuzung)

ON optischer Nerv

pc posteriore Kommissur

PD dorsaler perilemniskaler Teil der

Nucleus lateralis valvulae

PEd dorsaler präeminentialer Nucleus

PGc, PGd, PGr, PGv caudal,

dorsal,rostral, ventral präglomerularer

Nucleus

cPGc contralateraler PGc

Po präoptische Region

poc postoptische Kommissur

PPd dorsal periventricular prätektaler

Nucleus

RF Rhomboid Fossa

RT rostral tegmentaler Nucleus (Grover

und Sharma, 1981)

cRT contralateraler RT

SC Rückenmark

SR superiore Raphe

SRF superior retikulare Formation

Tel Telencephalon

TeO Tectum Opticum

TH tuberaler Hypothalamus

TLo Torus longitudinalis

tmc mesencephalo-cerebellarer Trakt

tp tekto-präeminentialer Trakt

TS Torus semicircularis

tt toro-präeminentialer Trakt

Va Valvula cerebelli

VaPe Valvula-Stummel (abgetragen)

VLL Valvula-Blatt

cVaLo contralateraler Vagallappen

VL, VM ventrolateral, ventromedial tha-

lamischer Nucleus

VLZ ventrolaterale Zone des ELL

VP ventroposteriorer Nucleus des TS

X Vagalnerv

3V dritter Ventrikel

4V vierter Ventrikel

3.1.2 Einleitung

Die afrikanischen Mormyriden gehören neben den südamerikanischen Gymnotiden
zu den schwach elektrischen Fischen innerhalb der Echten Knochenfische. Ange-
passt an ihren dämmerungs- und nachtaktiven Lebenstil können sie mit Hilfe eines
elektrischen Organs im Schwanzstiel ein elektrisches Feld um sich aufbauen, wel-
ches wiederum durch Elektrorezeptoren auf der Körperoberfläche wahrgenommen
werden kann (Bell und Szabo, 1986; Wullimann und Grothe, 2013; von der Em-
de et al., 1998). Während der sogenannten aktiven Elektroortung können sich
schwach elektrische Fische im drei-dimensionalen Raum orientieren oder Objekte
erkennen und unterscheiden (von der Emde und Prechtl, 1999; von der Emde,
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2004, 2006; von der Emde et al., 2008, 2010). Nichtsdestotrotz, anders als lange
angenommen, können sie für die Objekterkennung z. B. während der Landmarken-
Navigation oder einer Diskriminierungsaufgabe auch den visuellen Sinn nutzen
(Landsberger et al., 2008; Pusch et al., 2013a; Schumacher et al., 2016a, 2017b).
Für den Elefantenrüsselfisch Gnathonemus petersii konnte bereits gezeigt wer-
den, dass das elektrosensorische und visuelle System während der Interaktion mit
der Umwelt eng zusammenarbeiten. Nach einem erfolgreichen Training zur Ob-
jekterkennung gewichtet G. petersii dynamisch zwischen diesen zwei sensorischen
Systemen in Abhängigkeit von der Verlässlichkeit (Schumacher et al., 2016a, Ab-
schnitt 2). Sogar ein crossmodaler Transfer zwischen den Modalitäten konnte be-
schrieben werden, bei dem Objekte spontan mit einem der Sinne erkannt werden
konnten, auch wenn die sensorischen Informationen nur mit dem anderen Sinn
zuvor erlernt worden waren (Schumacher et al., 2016a). Dabei sind die genauen
neuronalen Strukturen, die dieser Interaktion zu Grunde liegen, bisher in schwach
elektrischen Fischen nicht bekannt.
In Säugetieren wird die crossmodale Objekterkennung mit kortikalen Strukturen
wie etwa dem präfrontalen Kortex (Fuster et al., 2000), dem perirhinalen oder pos-
terioren parietalen Kortex in Verbindung gebracht (Taylor et al., 2006; Winters
und Reid, 2010). Da jedoch der spontane Austausch von modalitätsspezifischen
Informationen auch unter anderem in Fischen und Insekten gezeigt wurde und
diese keinen Isokortex aufweisen, müssen möglicherweise auch noch andere Be-
reiche daran beteiligt sein (Schumacher et al., 2016a; Solvi et al., 2020). So wird
beispielsweise für Bienen angenommen, dass vergleichbar zum Kortex in Säugetie-
ren, die sogenannten Pilzkörper der Ort der multisensorischen Repräsentation sind
(Peng und Chittka, 2017). Für schwach elektrische Fische wird basierend auf ver-
schiedenen Verhaltensstudien und der Organisation das dorsolaterale Pallium des
Telecephalons als homologe Struktur zum Säugetierkortex vermutet (Trinh et al.,
2016). Für Gnathonemus petersii wurde bereits der Eingang von Projektionen des
auditiven, visuellen, elektrosensorischen und Seitenliniensystems in dieses Areal
beschrieben (Prechtl et al., 1998). Auch wenn man davon ausgehen kann, dass die
multisensorische Verarbeitung und insbesondere der spontane crossmodale Trans-
fer unter einem gewissen Einfluss höherer Hirnregionen steht, wird zusätzlich ein
Austausch zwischen den Modalitäten auch in unteren Hirnleveln, wie etwa dem
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Mittelhirn oder Diencephalon vermutet (Sperdin et al., 2010; Stein et al., 2020).
Dabei spielt insbesondere der vielfach in höheren Wirbeltieren untersuchte supe-
riore Kollikulus im Mittelhirn und seine homologen Strukturen eine große Rolle
während der multimodalen Integration, wie etwa bei Fischen dem Tectum opti-
cum (TeO) als wahrscheinliches Homolog (Stein et al., 2020). Das TeO der Echten
Knochenfische integriert multisensorischen Eingang und ist das Hauptareal der vi-
suellen Verarbeitung.
Ebenfalls muss erwähnt werden, dass sich das Gehirn der schwach elektrischen Fi-
sche in seinem Aufbau enorm von anderen Teleostei-Arten unterscheidet. Während
die Valvula cerebelli (Va) als Ort der elektrosensorischen Verarbeitung in Mor-
myriden stark vergrößert ist, zeichnet sich das TeO durch eine verringerte Größe
aus. Neben Projektionen vom TeO in den periventricularen prätektalen Nucleus
(PPN), zentralen prätektalen Nucleus (CPN) und Thalamus, wurden nur wenige
tektale Endungen in der preglomerularen Region (PG) gefunden. Dafür erhält der
PG Informationen von verschiedenen Arealen des elektrosensitiven Torus semicir-
cularis (Bell, 1981; Finger et al., 1981). Während in den meisten Arten der Echten
Knochenfische der PG eine Funktion als Relaisstation für aufsteigende visuelle In-
formationen übernimmt, wird für Mormyriden vermutet, dass der PG vermutlich
mehr an der Elektrorezeption als am Sehen beteiligt ist und möglicherweise ande-
re Funktionen übernimmt als bisher für Teleostei beschrieben wurde (Wullimann
und Northcutt, 1990). Außerdem wird aufgrund der limitierenden Projektionen
des TeO in den PG spekuliert, dass der visuelle Pfad, aufsteigend zum dorsalen
Telencephalon einen anderen Weg nimmt, möglicherweise über den Torus semir-
circularis (Prechtl et al., 1998; Wullimann und Northcutt, 1990).
Auch wenn der Pfad der visuellen Verarbeitung bisher nicht im Fokus der Stu-
dien stand, wurde der generelle aufsteigende Pfad der elektrosensorischen Verar-
beitung schon früh von einer Großzahl an Histologen wie Rudolf Nieuwenhuys
und Kollegen und Neuroanatomen wie Curtis Bell, Thomas Finger, Thomas Sz-
abo, Johannes Meek und Mario Wullimann beschrieben, beginnend beim primären
elektrosensorischen Seitenlinienlobus (electrical lateral line lobe; ELL) des Rhom-
bencephalons, über den Torus semicircularis des Mittelhirns ins Diencephalon
und endend im Pallium des Telencephalons. Außerdem konnte bereits ein großer
Einfluss der Valvula cerebelli auf diesen aufsteigenden Kreislauf gezeigt werden
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(Finger et al., 1981; Meek et al., 1986a,b).
Basierend auf der Annahme, dass das elektrosensorische und visuelle System wäh-
rend der Objekterkennung crossmodal Informationen austauschen können, stellt
sich die Frage, welche Struktur daran beteiligt sein könnte. Die neuronale Re-
präsentation der sensorischen Peripherie liegt zum einen visuell im Tectum opti-
cum des Mittelhirns vor (Lázár et al., 1984) und elektrosensorisch im lateralen
Nucleus des Torus semicircularis (NL) (Hollmann et al., 2016). Das als Grundla-
ge macht diese beiden Strukturen zu den primären Kandidaten für eine weitere
Untersuchung als Schnittstelle der zwei sensorischen Systeme, wo crossmodale
Objekterkennung stattfinden könnte. Auch die Valvula cerebelli besitzt reziproke
Verbindungen mit dem NL, wohingegen zum Optic Tectum nur efferente Ver-
bindungen bestehen. Auch der dorsale präglomerulare Nucleus (PGd) projiziert
topographisch sowohl zum Tectum opticum als auch zum NL, was ihn ebenfalls
zu einer interessanten Struktur und Ziel der Untersuchungen macht. Die Rolle
des TeO im elektrosensorischen Kreislauf, insbesondere im Pfad der Elektroor-
tung, wurde bisher in den Mormyriden nicht untersucht. Bell und Szabo (1986)
erwähnten zwar eine topographische Projektion vom NL zum ipsilateralen TeO,
allerdings ohne ins Detail zu gehen. Da vermutet werden kann, dass das Mittelhirn
der Ort ist, an dem visuelle und elektrosensorische Information zusammen kom-
men und verarbeitet werden, wurden diese beiden Strukturen auf eine mögliche
Topographie untersucht. Um detailierte neuroanatomische Verbindungen zu be-
schreiben, wurden Tracer Injektionen in verschiedene tektale Quadranten und zwei
in den NL durchgeführt. Es konnte gezeigt werden, dass zwischen diesen beiden
Strukturen im Mittelhirn eine Topographie vorherrscht und deshalb als möglicher
Ort der cross-modalen sensorischen Interaktion in Frage kommt. Des Weiteren
wurde ein Model entwickelt, wie die sensorische Peripherie, wahrgenommen vom
elektrosensorischen und visuellen System, möglicherweise im NL zusammenläuft .

3.1.3 Material und Methoden

3.1.3.1 Versuchstiere
Für diesen Versuch wurden 16 Individuen der Art Gnathonemus petersii mit unbe-
kanntem Alter und Geschlecht und einer Standardlänge von 7 - 12 cm von einem lo-
kalen Händler erworben (Aquarium Glaser, Rodgau, Deutschland). Vor den Expe-
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rimenten, wurden die Fische in Gruppen von 5 - 15 Individuen in Becken mit 200 l
Wasservolumen gehalten. Der Tag-Nacht-Rhythmus wurde konstant auf 12:12 ein-
gestellt, sowie die Temperatur auf 25± 1 ◦C und der Leitwert auf 100± 5µS/cm.
Die Tiere wurden täglich unter der Woche mit aufgetauten roten Mückenlarven
(Chironomiden; Stoffels International, Belfeld, Niederlande) gefüttert. Die Ex-
perimente wurden unter der Betreuung von Mario F. Wullimann an der LMU
München durchgeführt und genehmigt durch das Landesamt für Natur, Umwelt
und Verbraucherschutz Nordrhein-Westfalen (LANUV, 84-02.04.2015.A444).

3.1.3.2 Perfusion und Fixierung
Vor der Fixierung wurden die Fische zunächst in einer 0,2 g/l Tricain-Methansulfonat-
Lösung (MS-222; Acros Organics, Geel, Belgien) betäubt und auf einer Präparier-
schale befestigt. Dann wurden die Tiere durch den Mund mit einer MS-222 Lösung
von 0,1 g/l beatmet bis sie eingeschläfert waren. Darauf folgte die Perfusion durch
das Herz zuerst mit 50ml Ringerlösung (Wolf, 1963, Zusammensetzung siehe An-
hang 5.1.2) und dann mit 50ml 4% Paraformaldehyd (PFA; Roth, Karlsruhe,
Deutschland) in Sörensen Phosphat-Puffer (pH 7,38; Zusammensetzungen siehe
Anhang 5.1.3 und 5.1.4) zur Fixierung. Nachdem die Gehirne entnommen worden
waren, wurden diese für 48 Stunden in einer 4%-igen PFA-Lösung bei 4 ◦C fixiert.

3.1.3.3 DiI-Tracing Methode
Nach der Fixierung wurden möglichst feine Kristalle des Carbocyanine Farbstoffs,
1,12‘-dioctadecyl-3,3,32,32-tetramethylindo-carbocyanine Perchlorat (D282, „DiI“;
DiIC18(3), invitrogen, Molecular Probes, Inc., Eugene, OR, Vereingte Staaten) in
verschiedene Areale des Tectum opticums (TeO), sowie in den lateralen Nucleus
des Torus semicircularis (NL) mit einer sehr feinen Nadel injiziert. Für die In-
jektionen im TeO wurden ringsum 8 verschiedene Stellen gewählt: rostral (R),
caudal (C), ventral (V), dorsal (D), sowie rostrodorsal (RD), rostroventral (RV),
caudodorsal (CD) und caudoventral (CV) (Abb. 28D). Hierfür wurden insgesamt
12 Gehirne verwendet, wobei vier Injektionsstellen aufgrund von Kontaminationen
wiederholt werden mussten. Zwei weitere Gehirne wurden genutzt um Injektionen
im NL zu setzten (Abb. 28C). Vor dem Injizieren in den NL wurden entweder Tei-
le der ipsilateralen Valvula cerebelli (Va) oder vom TeO entfernt um den NL frei
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Abbildung 28: Injektionsstellen in verschiedene tektale Quadranten, sowie in den
Torus semicircularis und die drei Betrachtungslevel (A) Seitliche
Sicht auf das Gehirn von Gnathonemus petersii. (B) Die Vergrößerung des
Tectum opticums (TeO) zeigt die drei Betrachtungslevel (1-3) der tektal-
toralen Verbindungen. (C) Dorsale Sicht auf das Gehirn von G. petersii mit
der entfernten Valvula cerebelli, um den Torus semicircularis und die Injek-
tionsstellen in den lateralen Nucleus (NL; roter Punkt) zu zeigen.
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Abbildung 28: (D) Positionen der DiI-Injektionen in einerseits allen vier Quadranten des
TeO (R: rostral; C: caudal; D: dorsal; V: ventral), sowie in einer zweiten Serie
in allen um 45◦ gedrehten vier Quadranten (RV: rostroventral; RD: rostro-
dorsal; CV: caudoventral; CD: caudodorsal). (1, 2, 3) Mit Bodian-Kresyl
angefärbte Schnitte des (1) anterioren Levels des Torus semicircularis mit
nur dem lateralen Nucleus, (2) dem mittleren toralen Level mit zusätzlich
dem medioventral toralen und exolateral toralen Nucleus und (3) dem cau-
dalen Level mit dem zusätzlichen ventroposterioren toralen Nucleus. (1’, 2’,
3’) Zeichnungen der toralen Nuclei aus den Bodian-Kresyl-Schnitten auf den
entsprechenden Betrachtungsleveln. Abkürzungen sind im Verzeichnis 3.1.1
aufgelistet. Maßstab von 1 mm in (A) gilt auch für (C) und der Maßstab von
1 mm in (1) gilt auch für (2) und (3). (Zeymer et al., 2018).

zulegen. Nach den Injektionen wurden die Stellen mit 4%-igen Agar-Agar (Roth,
5210) verschlossen um zu gewährleisten, dass die DiI-Kristalle an den entsprechen-
den Stellen verblieben. Dann wurden die Gehirne in einer Inkubationskammer in
einer 4%-igen PFA-Lösung bei 37 ◦C für 37 - 43 oder 69 - 72 Tage inkubiert. Nach
der Inkubation wurde der Agar-Agar-Tropfen entfernt und das Gehirn in einem
4%-igen Agar-Agar-Block eingebettet. Dieser Block wurde mit Sekundenkleber
auf einer Basis befestigt und mithilfe eines Vibratoms (Leica VT1000S) in 60 -
80µm dicke Schnitte geschnitten. Diese Schnitte wiederum wurden auf Objekt-
träger (Diagonal, Münster; 02 1102) übertragen, welche mit Gelatine beschichtet
waren um eine bessere Haftung zu gewährleisten. Abschließend wurden die Ob-
jektträger mit dem Eindeckmedium Vectashield (Vector Laboratories Inc.) einge-
deckelt und im Kühlschrank bei 4 ◦C gelagert.

3.1.3.4 Mikroskopie
Unter einem Licht/Fluoreszenz-Mikroskop (Nikon Eclipse 80i; Nikon Instruments
Incorporation, Melville, New York, Vereinigte Staaten) wurde mithilfe einer Nikon
DSU1 (Nikon Instruments Inc.) und der Software LUCIA-G5 Aufnahmen von den
Schnitten erstellt. Das Mikroskop war ausgestattet mit Nikon Plan UW 0,06 (2x
Vergrößerung), Plan Fluor 109/0,30 (10x) und Plan Fluor 209/0,50 (20x) Objek-
tiven. Zusätzlich wurden Nahaufnahmen mit einem Leica TCS SP-5 konfokalen
Laser-Scanning Mikroskop (Leica Microsysteme, Wetzlar, Deutschland) erstellt.
Die Fotos wurden von anterior bis caudal gehend auf drei verschiedenen Leveln
des Tectum opticums und des Torus semicircularis erstellt (Abb. 28B; 1, 2, 3):
(1) das anteriore Level des Torus semicircularis mit nur dem NL; (2) das mittle-
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re torale Level mit zusätzlich den medioventral toralen und exterolateral toralen
Nuclei, sowie (3) dem caudalen Level mit zusätzlich dem ventroposterior toralen
Nucleus. Alle Bilder wurden als monochrome Bilder erstellt, bei denen leicht die
Helligkeit und der Kontrast entweder mit Corel PHOTO-PAINT 9.0 (Corel Cor-
poration, Ottawa, Ontario, Kanada) oder mit ImageJ (Wayne Rasband, National
Institutes of Health, Bethesda, Maryland, Vereinigte Staaten) angepasst wurde.
Mit Corel DRAW 9.0 (Corel Corporation) wurden die Einzelbilder zu Abbildun-
gen zusammengefügt.

3.1.4 Ergebnisse

3.1.4.1 Tektale Injektionen

Um Projektionen zum Tectum opticum (TeO) oder ausgehend von diesem zu
identifizieren, wurde der Tracer DiI in alle tektalen Quadranten injiziert: rostral
(R), caudal (C), dorsal (D) und ventral (V) (Abb. 28D, 29). Desweiteren wur-
den Injektionen in vier um 45◦ gedrehte tektale Quadranten gesetzt: rostroventral
(RV), caudoventral (CV), rostrodorsal (RD) und caudodorsal (CD) (Abb. 28D,
30). Auf drei unterschiedlichen Leveln von rostral zu caudal (Abb. 28B; 1-3) wur-
den die Verbindungen zum lateralen Nucleus des Torus semicircularis (NL), den
restlichen toralen Nuclei und der Valvula cerebelli (Va) untersucht, sowie zusätzli-
che auffällige tektale Verbindungen beschrieben. Zusätzlich muss erwähnt werden,
dass nur ipsilaterale und keine contralateralen Projektionen in den toralen Nuclei
gefunden wurden.

Verbindungen mit dem lateralen toralen Nucleus
Nach rostralen DiI-Injektionen wurden antero- und retrograde Projektionen nur
im anteroventralen Bereich des NL gefunden (Abb. 29R1). Im Gegensatz dazu
führten caudale Injektionenen zu einer Markierung in den mittleren und cau-
dolateralen Arealen des lateralen toralen Nucleus (Abb. 29C2, C3). Injektionen
des Tracers in das dorsale TeO führten zu einer ventralen Markierung im mitt-
leren und caudalen Teil des NL (Abb. 29D2, D3), aber nicht im vordersten Le-
vel (Abb. 29D1). Nach ventral tektalen Injektionenen wurden Verbindungen zum
anterolateralen NL gefunden, wobei diese leicht dorsaler lagen als bei den ros-
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Abbildung 29: Topographie der tekto-toralen Verbindungen der ersten Versuchs-
reihe (1-3) Zeichnungen der drei Level des Torus semicircularis, welche in
den vier Reihen darunter fotografisch abgebildet sind. Dabei zeigt jede Reihe
die toralen Verbindungen nach einer der vier tektalen DiI-Injektionen (R:
rostral; C: caudal; D: dorsal; V: ventral). Pfeilspitzen zeigen auf die mar-
kierten Felder. Alle gezeigten Verbindungen wurden ipsilateral gefunden. Of-
fensichtliche topographische Verbindungen zwischen dem NL und TeO sind
schematisch in den Zeichnungen 1-3 in den entsprechenden Farben visuali-
siert. Abkürzungen sind im Verzeichnis 3.1.1 aufgelistet. Der Maßstab von
0,5mm in (1) trifft auf alle anderen Einzelbilder zu. (Zeymer et al., 2018).
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tralen Injektionen (Abb. 29V1). Zusätzlich waren einige wenige Markierungen in
den intermediären Leveln des NL und keine in den caudalen Leveln zu finden
(Abb. 29V2, V3). Die tektalen Injektionen in die vier unterschiedlichen Quadran-
ten resultierten in großen nicht-überlappenden Markierungen im lateralen toralen
Nucleus, welche schematisch in Abb. 29 in der oberen Reihe dargestellt sind (ros-
tral: rot; caudal: blau; dorsal: gelb; ventral: grün).
Die zweite Serie, bei denen der Tracer in die um 45◦ gedrehten Quadranten des
TeO injiziert wurde (Abb. 28D), konnten diese Ergebnisse größtenteils bestäti-
gen. Nach rostroventralen Injektionen wurden Verbindungen zum dorsalen NL im
rostralen und mittleren, aber nicht caudalen Level gefunden (Abb. 30RV1-RV3).
Caudoventrale Injektionen hingegen führten zu einer starken Markierung des in-
termediären und caudalen NL (Abb. 30CV2, CV3), während der anteriore Teil
des Nucleus frei von Projektionen blieb. Ventrale Markierungen im vorderen und
mittleren Level des lateralen toralen Nucleus konnte nach einer rostrodorsalen
Injektion gezeigt werden (Abb. 30RD1, RD2). Abschließend konnten starke Ver-
bindungen zum ventralen NL auf caudalem Level gefunden werden, aber nicht
im vorderen oder mittleren Teil des lateralen Nucleus (Abb. 30CD1-CD3). Auch
hier sind alle Verbindungen zwischen TeO und NL nach den tektalen Injektionen
schematisch in verschiedenen Farben in der oberen Reihe der Abb. 30 dargestellt
(rostroventral: rot; caudoventral: blau; rostrodorsal: gelb; caudodorsal: grün).
Anhand dieser Tracer-Versuche kann eine klare reziproke topographische Bezie-
hung zwischen dem Tectum opticum und dem lateralen toralen Nucleus vermutet
werden. Dabei ist die tektale rostrocaudale Achse ebenfalls rostrocaudal im NL re-
präsentiert (Abb. 31A, C, rote Pfeile). So führen rostrale Injektionen ebenfalls zu
Tracer Markierungen im rostralen lateral toralen Nucleus (Abb. 31D, rotes ‚R‘),
sowie caudale Injektionen zu caudalen Markierungen des NL (Abb. 31D, rotes
‚C‘). Die tektale dorsoventrale Achse verläuft orthogonal zur rostrocaudalen Ach-
se (Abb. 31A, grüne Pfeile) und zwar vom caudoventralen hin zum anterodorsalen
Level innerhalb des NL (Abb. 31D, grüne Pfeile zwischen V und D). Dabei wird
die tektale dorsoventrale Achse im NL verkehrtherum abgebildet, d. h. eine dorsale
Injektion führt zu einer Markierung des ventralen Bereichs im NL und umgekehrt
(Abb. 31D). Einfachheitshalber wird dabei die Bezeichnung ventral und dorsal für
das Gehirn von der generellen Körperachse übernommen (Herget et al., 2014).
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Abbildung 30: Topographie der tekto-toralen Verbindungen der zweiten Versuchs-
reihe (1-3) Zeichnungen der drei Level des Torus semicircularis, welche in
den vier Reihen darunter fotografisch abgebildet sind. Dabei zeigt jede Reihe
die toralen Verbindungen nach einer der vier um 45◦ gedrehten tektalen DiI-
Injektionen (RV: rostroventral; CV: caudoventral; RD: rostrodorsal; CD:
caudodorsal). Pfeilspitzen zeigen auf die markierten Felder. Alle gezeigten
Verbindungen wurden ipsilateral gefunden. Offensichtliche topographische
Verbindungen zwischen dem NL und TeO sind schematisch in den Zeich-
nungen 1-3 in den entsprechenden Farben visualisiert. Abkürzungen sind im
Verzeichnis 3.1.1 aufgelistet. Der Maßstab von 0,5mm in (1) trifft auf alle
anderen Einzelbilder zu. (Zeymer et al., 2018).
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Abbildung 31: Topographische Achsen im Tectum opticum und Torus semicircula-
ris Schematische Darstellung der tektalen rostrocaudalen (R-C, rot) und dor-
soventralen (D-V, grün) Achse und die entsprechende topographische Reprä-
sentation im lateralen toralen Nucleus nach zwei Versuchsreihen tektaler DiI-
Injektionen (A) Die Hauptachse entspricht der ersten Versuchsreihe, während
in der zweiten Serie die Injektionsstellen um 45◦ gedreht wurden (schwarze
kleinere Buchstaben in A). (B) Die drei Betrachtungslevel (1-3) im Mittel-
hirn für die Untersuchung der tektal-toralen Verbindungen. (C) Horizontaler
Schnitt durch das Gehirn von G. petersii auf Höhe des NL zeigt, dass die
rostrocaudale tektale Achse auch rostrocaudal innerhalb des NL verläuft und
dabei nicht invertiert ist. (D) Die untersuchten Querschnitte zeigen, dass
die dorsoventrale tektale Achse (grün) innerhalb des NL von caudoventral
zu anterodorsal verläuft und somit umgekehrt zu tektalen Achse verläuft.
Die zweite Versuchsreihe unterstreicht die Ergebnisse der ersten, bei der das
ventrale Tektum im dorsalen NL repräsentiert ist und umgekehrt, wobei die
rostrocaudale Achse nicht invertiert ist. Abkürzungen sind im Verzeichnis
3.1.1 aufgelistet. (Zeymer et al., 2018)
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Verbindungen mit den restlichen toralen Nuclei
Zusätzlich zu den topographischen Verbindungen mit dem lateralen Nucleus des
Torus semicircularis konnten nach allen tektalen Injektionen Markierungen im me-
dioventralen (MV) und ventroposterioren toralen (VP) Nucleus gefunden werden,
aber nie im exterolateralen Nucleus (NE) (Abb. 29; 30). Eindeutige Verbindungen
zum mediodorsalen toralen Nucleus (MD) konnten nur nach ventralen Injektionen
ins TeO gefunden werden. In allen vier mit DiI markierten toralen Nuclei (NL,
MD, MV, VP) konnten sowohl antero- als auch retrograde Projektionen gezeigt
werden. Trotz der starken Anfärbungen mit DiI in den toralen Nuclei konnten mit
dem Epifluoroszenz-Mikroskop retrograd markierte Zellkörper an den Grenzen der
gelabelten Felder identifiziert werden (Abb. 32B, D, F; Pfeile). Um diese Ergeb-
nisse zu verifizieren, wurden teilweise zusätzlich Aufnahmen mit dem Konfocal-
Mikroskop wiederholt. Dabei konnten deutlich die retrograd gefärbten Zellkörper
im lateralen (Abb. 32A, A‘), medioventralen (Abb. 32E, E‘) und ventroposterioren
Nucleus (Abb. 32G, G‘) visualisiert werden.

Tektale Verbindungen mit der Valvula cerebelli
In der Valvula cerebelli (Va) konnten nach tektalen Injektionen in einer ziem-
lich großen Ausbreitung (Abb. 33A, siehe Level E) retrograd markierte efferente
Zellen gefunden werden. Diese Zellen in der Valvula werden Basalzellen genannt
und entsprechen funktionell den eurydendroiden Zellen im Corpus cerebelli der
Echten Knochenfische (Nieuwenhuys und Nicholson, 1969a). Sie können einfach
identifiziert werden, da sie typischerweise an der Basis eines Valvulablattes mit-
tig zwischen der Molekular- und Granularschicht liegen (Abb. 33F; exemplari-
sche Zeichnung). Eine retrograd markierte tektopetal valvulare efferente Basal-
zelle mit ihrem ausgedehnten Dendritenbaum ist exemplarisch in Abb. 34E3 und
in Abb. 33G und H dargestellt. Die tektalen Injektionen führten zu einer strikten
Markierung ausschließlich der ipsilateralen Seite (im Gegensatz zu den Injektionen
in den lateralen toralen Nucleus, siehe Abschnitt 3.1.4.2). Während im vordersten
Teil der Va keine Anfärbungen der Basalzellen zu finden waren, wurden sowohl
im medialen als auch lateralen Valvulablatt (Abb. 33B-E) Tracer Markierungen
nach tektalen Injektionen gefunden. Da keinerlei anterograde Markierungen in der
Granularzellenschicht zu finden waren, kann vermutet werden, dass das TeO nur
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Abbildung 32: Darstellung der ipsilateralen retrograden und anterograden Projek-
tionen in den Torus semicircularis nach tektalen DiI-Injektionen
Die weißen Pfeile weisen auf retrograd markierte Zellen in einerseits den
Epifluoreszenz-Mikroaufnahmen (B, C, D, F, H) als auch in den konfoka-
len optischen Schnitten (A, E, G) hin. (A) Konfokale Übersicht des lateralen
toralen Nucleus nach einer rostralen Injektion ins TeO und (A’) eine de-
taillierte Vergrößerung, welche markierte Endigungen und Zellkörper zeigt.
(B, D) Zwei Beispiele von Epifluoreszenz-Mikroaufnahmen, welche retrograd
markierte Zellen am Rand eines markierten Feld im NL nach einer caudal tek-
talen Injektion zeigen.
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Abbildung 32: (C) Epifluoreszenz-Mikroaufnahme einer Übersicht von markierten Feldern
im lateralen, medioventralen und ventroposterioren toralen Nucleus nach ei-
ner dorsal tektalen Injektion. (E) Konfokale Übersicht des medioventralen
Nucleus des Torus semicircularis nach einer rostralen Injektion ins Tectum
und (E’) eine detaillierte Vergrößerung, welche markierte Endigungen und
Zellkörper zeigen. (F) Anterograde und retrograde Tracer Markierungen im
mediodorsalen und medioventralen toralen Nucleus nach einer dorsal tektalen
Injektion in einer Epifluoreszenz-Mikroaufnahme. (G) Konfokale Übersicht
des ventroposterioren toralen Nucleus nach einer rostralen Injektion und (G’)
eine detaillierte Vergrößerung, welche markierte Endigungen und Zellkörper
zeigen. (H) Epifluoreszenz-Mikroaufnahme zeigt antero- und retrograde Mar-
kierungen im ventroposterioren toralen Nucleus nach einer dorsalen Injektion
im TeO. Maßstab von 0,5mm in A , C, E, G und von 0,25mm in B, D, F, H.
GP4(R): Fisch Nr. 4 mit einer rostral tektalen Injektion; GP8(D): Fisch Nr.
8 mit einer dorsal tektalen Injektion; GP9(C): Fisch Nr. 9 mit einer caudal
tektalen Injektion; GP12(D): Fisch Nr. 12 mit einer dorsal tektalen Injekti-
on. Weitere Abkürzungen sind im Verzeichnis 3.1.1 aufgelistet.(Zeymer et al.,
2018).

afferente Projektionen der Valvula erhält und nicht umgekehrt dahin projiziert.

Zusätzliche tektale Verbindungen
Auch außerhalb des Torus semicircularis konnten nach DiI Injektionen ins Tectum
opticum Verbindungen gefunden werden. Generell wurden stärkere Färbungen auf
der ipsilateralen als auf der contralateralen Seite gefunden. Nach einer Inkubati-
onszeit von 10 Wochen konnten retrograd markierte Neuronen im zentralen Be-
reich des dorsalen Telencephalons posterior von der anterioren Kommissur (Dcm,
Dcd) gefunden werden (Abb. 34A-A3). Auch im Diencephalon waren retrogra-
de und vermutlich anterograde Markierungen erkennbar. Dabei handelte es sich
um den dorsalen periventrikularen prätektalen (PPd) und zentralen prätektalen
Nucleus (CPN), als auch den ventromedialen und ventrolateralen thalamischen
Nucleus (VM, VL) sowie dem ipsilateralen Torus longitudinalis (Abb. 34B-B2;
B3; B4). Zusätzlich konnten antero- und retrograde Verbindungen zum ipsilate-
ralen dorsal posterioren thalamischen Nucleus (DP) und nur anterograde Markie-
rungen im dorsalen präglomerularen Nucleus (PGd) gefunden werden (Abb. 34C-
C2). Weiter caudal führten tektale Injektionen zu retrograden bilateralen Markie-
rungen im dorsorostral tegmentalen Nucleus (DR) und im rostral tegementalen
Nucleus von Grover und Sharma (1981) (RT) (Abb. 34D-D2), sowie nur contrala-
teral im caudalen präglomerularen Nucleus (PGc) (Abb. 34D3). Auch im Locus
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Abbildung 33: Projektionen von der Valvula cerebelli zum Tectum opticum (A)
Seitliche Sicht auf das Gehirn von G. petersii, in der die Ausbreitung der re-
trograden Markierungen in der Valvula nach tektalen Injektionen anhand der
Level hervorgehoben ist. (B-E) Level von rostral zu caudal, auf deren Höhe
retrograd markierte efferente Basalzellen gefunden wurden (Pfeile). Es muss
angemerkt werden, dass keine Endigungen in der Granularschicht und so-
mit keine anterograden Verbindungen gefunden wurden. (F) Zeichnung eines
Querschnitts durch die Valvula cerebelli, welche die Position der retrograd
markierten Basalzellen erklärt.
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Abbildung 33: (G, H) Zwei Beispiele von retrograd markierten Basalzellen nach einer tek-
talen DiI-Injektion, die durch einen weit ausgedehnten Dendritenbaum bis in
die Molekularschicht charakterisiert sind. (I) Beispiel für sowohl retro- als
auch anterograde Markierungen in der Valvula nach Injektionen in den late-
ral toralen Nucleus. In diesem Fall waren zusätzlich zu den Basalzellen auch
Fasern in der Granularschicht gefärbt. Maßstab von 1mm in A, von 0,2mm
in B, C und E, von 0,05mm in G und H, sowie von 0,1mm in I. Abkürzungen
sind im Verzeichnis 3.1.1 aufgelistet. (Zeymer et al., 2018).

coeruleus (LC), superioren Raphe (SR) und in der superioren retikularen Forma-
tion (SRF) waren Zellkörper markiert (Abb. 34E-E2). Zusätzlich wurden nach den
tektalen Injektionen sowohl Zellkörper als auch Fasern im ipsilateralen Nucleus
isthmi (NI) gefunden (Abb. 34F, F1) und weiter caudal in Teilen des ipsilateralen
dorsalen präeminentialen Nucleus (PEd) (Abb. 34G). Darüber hinaus waren einige
wenige retrograd gelabelte Zellen im lateralen Teil des medialen Nucleus octavo-
lateralis (MON, nicht gezeigt). Desweiteren waren nach den tektalen Injektionen
einige vereinzelte retrograd markierte Verbindungen zum contralateralen ante-
rioren Rhombencephalon zu finden, welche möglicherweise Teil des absteigenden
trigeminalen nuklearen Komplexes sind (Abb. 34H, H1). Diese Zellen waren zwi-
schen dem lateralen funikularen Nucleus auf der dorsalen Seite, dem absteigenden
trigeminalen Stamm ventral und auf dem Level des Eingangs des Vagalnervens
(Level ist angegeben in Abb. 35Q, nach Lázár et al. 1992) lokalisiert (siehe Amey-
Özel et al., 2015). All diese Ergebnisse neben den gefundenen Verbindungen zum
caudalen präglomerularen, präeminentialen und medialen Nucleus octavolatera-
lis, sowie zum absteigenden trigeminalen nuklearen Komplexes wurden ebenfalls
in einer früheren Tracer-Studie unter Benutzung von Meerrettichperoxidase („hor-
seradishperoxidase“; HRP) gezeigt (Wullimann und Northcutt, 1990).

3.1.4.2 Injektionen in den lateralen Nucleus des Torus semicircularis

Zusätzlich zu den tektalen Injektionen wurde der Tracer DiI auch in den lateralen
toralen Nucleus injiziert. Dafür wurde entweder die Valvula cerebelli dorsal zum
Torus gelegen, entnommen oder alternativ den größten Teil des linken Tectum op-
ticums. In beiden Fällen wurde der Tracer in die Mitte des dorsalen NL appliziert
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(Abb. 28C). Da der der anterodorsale Teil des NL nur nach der rostroventralen
tektalen Injektion angefärbt war (Abb. 29; 30), war insbesondere die Verbindung
zum TeO von Interesse nach einer Injektion genau in diesen Teil des NL. Es konn-
ten starke ipsilaterale (und ganz schwache contralaterale) antero- und retrograd
markierte Zellen ausschließlich im rostroventralsten Teil des TeO gefunden werden
(Abb. 35A-C). Dabei überschritt die Markierung nicht die caudale Hälfte des TeO
(Vergleich zwischen Abb. 35A-C mit 35Q). Die NL-Injektionen bestätigen somit
die Ergebnisse der tektalen Injektionen, wobei es rätselhaft bleibt, dass keine con-
tralateralen Verbindungen nach tektalen Injektionen gefunden werden konnten.
Wie erwartet, waren im elektrosensorischen Seitenlinienlobus (ELL) in allen drei
getrennten Zonen, der ventrolateralen (VLZ), dorsolateralen (DLZ) und medialen
Zone (MZ), Markierungen nach den toralen Injektionen zu erkennen, welche je-
weils für die Verarbeitung der elektrosensorischen Informationen der ampullären
Organe (VLZ), der A-Zellen (MZ) und B-Zellen der Mormyromasten (DLZ) ver-
antwortlich sind (Abb. 35D-F). Die markierten Zellen in den einzelnen Zonen des
ELLs repräsentieren die ventrale Seite des Fischkörpers (dorsoventrale Körperach-
se ist umgedreht in DLZ und VLZ, aber bleibt bestehen im MZ, siehe Abb. 37B).
Dabei war die contralaterale Seite des ELL stärker angefärbt als die ipsilaterale.
Der weiter anterior liegende dorsale präeminentiale Nucleus (PEd) war ebenfalls
ipsilateral durch den Tracer markiert (Abb. 35G, H). Aufgrund einer dorsalen
Tracer Markierung im PEd nach einer dorsalen NL-Injektion und einer ebenfalls
teilweisen Anfärbung des PEds nach einer tektalen caudalen Injektion (Abb. 35H,
I) kann vermutet werden, dass durch dieses fleckenförmige Muster sowohl der la-
terale torale Nucleus als auch das Tectum opticum topographisch mit dem PEd
verbunden sind. Zusätzlich konnten retrograd markierte eurydendroide Zellen in
begrenzten Bereichen des caudalen cerebellaren Lobus (stärker contralateral) und
des Corpus cerebelli (C4; stärker ipsilateral) gefunden werden (Abb. 35M, N).
Ebenfalls retrograd markierte Zellen traten bilateral im funikularen Teil des ab-
steigenden trigeminalen Pfads (Abb. 35O, P) nach toralen Injektion auf. Auf der
Höhe des Querschnitts (siehe Abb. 35Q) ist bereits der Vagallappen vorhanden,
wobei dieser eindeutig anteriorer in der vermuteten absteigenden trigeminalen
Säule war, als in den markierten Zellen nach einer tektalen Injektion (siehe Le-
vel 6H in Abb. 35Q). Außerdem konnten Verbindungen zum contralateralen NL
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Abbildung 34: Zusätzliche tektale Verbindungen nach DiI-Injektionen ins Tectum
opticum Die gefunden Verbindungen waren hauptsächlich ipsilateral, wobei
lateral die linke Seite der Abbildungen bedeutete. Wurden zusätzlich eini-
ge wenige contralaterale Verbindungen gefunden, sind diese mit einem „c“
im Präfix angegeben. (A-F) Zeichnungen der Gehirnquerschnitte mit den
durch rote oder weiße Kästchen hervorgehobene Areale, welche in den Mi-
kroaufnahmen (A1-F1) dargestellt sind. (A1, A2) Palliale Areale caudal
zur anterioren Komissur. (A2) Medialer Teil der zentralen Zone des dorsalen
Telencephalons. (A3) Dorsaler Teil der zentralen Zone des dorsalen Telence-
phalons. (B1) Zentraler prätektaler Nucleus und ventrolateraler thalamische
Nucleus.
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Abbildung 34: (B2) Zentraler und dorsaler periventrikular prätektaler und ventromedial
thalamischer Nucleus. (C2) Dorsaler präglomerularer Nucleus. (D1) Dor-
saler retikularer und rostral tegmentaler Nucleus. (D2) Die gleichen Nuclei
wie in D1 aber contralateral. (D3) Contralateraler caudaler präglomerularer
Nucleus. (E1) Superiore Raphe, superiore retikuläre Formation und der Lo-
cus coeruleus. (E2) Locus coeruleus und die superiore retikuläre Formation.
(E3) Efferente Basalzellen in der Valvula cerebelli mit einem weit ausgedehn-
ten Dentritenbaum. (F1) Nucleus Isthmi und der mediodorsale und medio-
ventrale toraler Nucleus. (G) Dorsaler präemintialer Nucleus. (H) Markierte
Neuronen ventral zum cFL2 und lateral zum Vagallappen. Es ist anzumerken,
dass die Höhe des Querschnitts in Abb. 35Q angegeben ist. (H1) Die glei-
che Mikroaufnahme wie in (H) gezeigt, allerdings unter grüner Epifluoreszenz
um dem Eingang des Vagalnerven hervorzuheben. Sternchen markieren Ar-
tefakte. Maßstab von 0,5mm in (A) und (A1) und von (B) bis (F). Maßstab
von 0,25mm in (E3, G, H). Abkürzungen sind im Verzeichnis 3.1.1 aufgelis-
tet.(Zeymer et al., 2018).

im anterodorsalen Bereich gefunden werden, welches die Position der ipsilatera-
len Injektionsstelle reflektiert (Abb. 35K). Eine NL-Injektion führte zusätzlich zu
einer Markierung mit dem Tracer DiI von retrograden Zellen in der ipsilatera-
len zentralen Zone des dorsalen Telencephalons und von anterograden Zellen im
ipsilateralen dorsalen präglomerularen Nucleus (nicht gezeigt). Etwas unerwar-
tet konnten ebenfall retrograde Zellen im ipsilateralen Nucleus Isthmi (Abb. 35J)
und im von uns als diencephalischen parakommissuralen identifizierten Nucleus
(NPC) (Abb. 35J, L) gefunden werden. Schlussendlich konnten auch umfangrei-
che Verbindungen vom NL zur Valvula cerebelli (stark ipsilateral und schwächer
contralateral) gezeigt werden. Dabei erschreckten sich die Tracer Anfärbungen bis
zum Telencephalon und überschritten somit das rostrocaudale Ausmaß des TeO.
Ebenfalls war eine eindeutige retrograde Markierung der valvularen Basalzellen
zu erkennen. Außerdem konnten zusätzlich anterograd gefärbte Fasern visualisiert
werden, welche in der Granularschicht endeten (Abb. 33I). Im Gegensatz zum TeO,
welches ausschließlich afferente Projektionen von der Valvula erhält, ist der NL
anscheinend reziprok mit der Valvula cerebelli verbunden. Die genauen Markie-
rungen in der Valvula nach einer toralen Injektion sind in der Literatur bereits
gut beschrieben und werden hier deshalb nicht weiter ausgeführt.
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Abbildung 35: Verbindungen des lateral toralen Nucleus nach einer toralen dorsa-
len DiI-Injektion. (A-C) Retro- und anterograde Markierungen des ipsi-
lateralen rostroventralen Tectum opticum (Pfeilspitzen zeigen auf retrograd
markierte Zellen). (D) Mit Bodian-Kresyl angefärbter Querschnitt auf Höhe
des elektrosensorischen Seitenlinienlobus (ELL).
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Abbildung 35: (E, F) Retrograd angefärbte Zellen in der medialen (MZ), dorsolaterale
(DLZ) und ventrolaterale Zone (VLZ) des ELLs. Auffällig ist eine stärkere
contralaterale (E) und schwächere ipsilaterale (F) Färbung im ELL. Pfeil-
spitzen in (D-F) zeigen auf die Grenzen zwischen den drei Zonen. (G)
Bodian-Kresyl angefärbter Querschnitt auf Höhe des dorsalen präeminen-
tialen Nucleus. (H) Nach einer NL-Injektion ist nur der dorsale Teil des
PEd markiert. (I) Im Vergleich dazu ist nach einer caudal tektalen Tracer-
Injektion der ventrale Teil des PEd markiert. Dies bedeutet, dass sowohl der
NL und das TeO reziprok mit dem dorsalen präeminentialen Nucleus verbun-
den sind. (J) Retrograde Markierungen im Nucleus Isthmi. (K) Der dorsale
Teil des NL ist contralateral markiert, was einem gedrehten Bild der ipsilate-
ralen Injektionsstelle entspricht. (L) Retrograde Markierung im ipsilateralen
Nucleus paracomissuralis. (M, N) Retrograde Markierungen im caudalen
cerebellaren Lappen und im cerebellaren Korpus. (O) Retrograde Markie-
rung eines Nucleus des Rhombencephalons, welcher zur trigeminalen Säule
gehört (funikulare Teil des absteigenden trigeminalen Nucleus; nach Amey-
Özel et al. 2015). (P) Überblick zeigt die Stelle von (O). (Q) Zeichnung zeigt
die verschiedenen Level der Querschnitte in dieser Abbildung und Abbildung
34H. Maßstab von 0,5 mm in (A) gilt auch für (B, C), Maßstab von 0,5mm in
(D) gilt für (G), Maßstab von 0,25mm in (K) bis (N) und (P) und Maßstab
von 1mm in (Q). Abkürzungen sind im Verzeichnis 3.1.1 aufgelistet. (Zeymer
et al., 2018).

3.1.5 Diskussion

3.1.5.1 Vergleiche mit anderen Studien

Tektale Verbindungen
Bis zu diesem Zeitpunkt sind für Mormyriden die tektalen Verbindungen in nur
wenigen Studien beschrieben worden. So wurden reziproke Verbindungen des dor-
salen posterioren thalamischen Nucleus und des ventroposterioren toralen Nucleus
mit dem Tectum opticum (TeO) (Carlson, 2002b), sowie Projektionen vom me-
diodorsalen toralen Nucleus zum TeO gefunden (Kozloski und Crawford, 1998).
Für die Mormyridenart Gnathonemus petersii sind die tektalen Verbindungen bis-
her nur in einer anderen Studie beschrieben worden (Wullimann und Northcutt,
1990). Die hier präsentierten Ergebnisse mit dem Tracer DiI stimmen eng mit den
Markierungsmustern der früheren auf Meerrettichperoxidase („horseradishperoxi-
dase“; HRP) basierenden Tracer-Studie überein. Auch wenn die Projektionsmuster
vergleichbar zu der HRP-Studie waren, so wurde dort nicht die Topographie zwi-
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schen dem Torus semicircularis, genauer dem lateralen Nucleus (NL), und dem
TeO untersucht, auf welche hier der Hauptfokus gerichtet war. Trotzdem wurden
auch Projektionen vom TeO zum NL in der HRP-Studie gefunden, welche ver-
gleichbar zu unseren Ergebnissen waren. Eine ventrale tektale Injektion führte zu
markierten rerograden Zellen im mediodorsalen toralen Nucleus (Wullimann und
Northcutt, 1990). Auch die Ergebnisse der Markierungen in den anderen toralen
oder restlichen Nuclei und der Valvula cerebelli waren gleich mit den Visuali-
sierungen in der HRP-Studie. Allerdings wurden in dieser Studie im Gegensatz
zu den HRP-Ergebnissen auch retrograde Tracer-Markierungn im ipsilateralen
präeminentialen Nucleus, in wenigen Zellen des medialen Nucleus octavolateralis
(MON) und contralateral in wenigen anterioren rhombencephalischen Zellen zu-
gehörig zum trigeminalen sensorischen System und im caudalen präglomerularen
Nucleus gefunden. Es muss jedoch erwähnt werden, dass in der Studie von Wul-
limann und Northcutt (1990) das Augenmerk posterior nicht über die Höhe des
Torus semicircularis hinaus ging und somit nicht wirklich als Unterschied angese-
hen werden kann.
Die Muster des afferenten Eingangs ins TeO in G. petersii stimmt generell gut
überein mit dem was für Cypriniden (Grover und Sharma, 1981; Luiten, 1981)
und Percomorpha (Northcutt, 1982) bereits beschrieben wurde. In diesen Teleos-
tei wurden Afferente vom Nucleus Isthmi, Locus coeruleus, der Raphe, retikula-
ren Formation, Torus semicircularis, Torus longitudinalis, rostralen tegmentalen
Nucleus von Grover und Sharma (1981) und auf Höhe des Vorderhirns von dem
dorsal posterioren und ventralen thalamischen Nucleus, sowie periventrikularen
und zentralen pretektalen Nucleus und von der zentralen Zone des dorsalen Te-
lencephalons beschrieben. Charakteristisch für das Mormyriden TeO ist einerseits
der starke Eingang der Valvula cerebelli, was bisher in keiner anderen Art der
Echten Knochenfische beschrieben worden ist, und auf der anderen Seite die Re-
duzierung des superfizialen Prätektums und des untergeordneten optischen Sys-
tem zusammen mit den dazugehörigen tektalen Verbindungen (Wullimann und
Northcutt, 1990). Auch die zusätzlich berichteten tektalen Eingänge des soma-
tosensorischen Systems in den Percomorpha, wie etwa der primären sensorischen
Nuclei und absteigenden trigeminalen Nuclei (Northcutt, 1982; Xue et al., 2006),
sowie des lateralen funikularen Nucleus (Finger, 2000) waren inG. petersii weniger
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umfangreich. Außerdem war der tektale Eingang der mechanosensorischen Seiten-
linie (primärer sensorischer MON), wie etwa im Getüpfelten Gabelwels (Finger
und Tong, 1984) oder im Goldfisch berichtet (McCormick und Hernandez, 1996),
weniger auffällig oder sogar fehlend in Gnathonemus petersii. Gleiche Ergebnisse
wurden über den perilemniskalen Nucleus im Knochenhecht, sowie dem Nucleus
profundus mesencephali im Karpfen berichtet, die ebenfalls im Elefantenrüssel-
fisch keine große Bedeutung spielen (Luiten, 1981; Northcutt, 1982). Auch neuere
Studien in verschiedenen Teleostei-Arten konnten zeigen, dass verschiedene Nuclei
oder aber die zentrale Zone des dorsalen Telencephalons mit dem TeO in Verbin-
dung stehen, wie etwa in der Regenbogenforelle (Folgueira et al., 2005; Kinoshi-
ta et al., 2006). Außerdem konnte ein Eingang ins Tectum der Salmoniden von
der Region des Nucleus subglomerulosus (deren NRLm) beschrieben werden. Für
diesen NRLm konnte später gezeigt werden, dass er wahrscheinlich ein chemosen-
sorischer Relais-Nucleus ist und zum posterioren Tuberculum gehört (Folgueira
et al., 2002, 2005). Auch im afrikanischen Buntbarsch Tilapia projizieren Zellen,
die direkt dorsal und lateral zum hypothalamischen Corpus mamillare liegen, zum
TeO (Sawai et al., 2001). Wir vermuten, dass diese tektopetalen Zellen deutlich
außerhalb des Corpus mamillare liegen und wahrscheinlicher als Nucleus subglo-
merulosus identifiziert werden können. Diese subglomerulo-tektale Projektion ist
konform mit dem generellen funktionellen Kontext einer diencephalischen Relais-
Station aufsteigender sensorischer Informationen, bei dem das posteriore Tuber-
culum (inbesondere der präglomerulare Bereich) involviert ist (Northcutt, 2006;
Vernier und Wullimann, 2009; Wullimann und Northcutt, 1990; Wullimann und
Mueller, 2004). In einer kürzlich erschienene Studie zeigten Heap et al. (2018)
in einer Gal4-verstärkten Zebrabräbling-Linie sehr rostral gelegene tektopetale
hypothalamische Neuronen und berichteten von einem inhibitorischen Einfluss
in die tiefen tektalen Schichten nach einer optogenetischen Stimulation. Diese
Zellen liegen in dem präoptischen-hypothalamischen Bereich, welcher jüngst in
Zebrabärblingen durch Neuropeptide und Transkriptionsfaktorexpression charak-
terisiert wurde (Herget et al., 2014). Tektopetale präoptische Zellen wurden vorher
schon in Karpfen (Luiten, 1981), Welsen (Striedter, 1990) und in der Regenbo-
genforelle (Kinoshita et al., 2006), aber nicht im Goldfisch (Grover und Sharma,
1981) oder im Knochenhecht (Northcutt, 1982) beschrieben. Für den posterior an-
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grenzenden tuberalen Hypothalamus wurde nur im Wels Ictalurus punctatus eine
Projektion zum Tectum berichtet (Striedter, 1990). Allerdings wurde bisher in kei-
ner Teleostei-Studie das Vorhandensein von tektopetalen Zellen in dem deutlich
posterioren, intermedialen oder caudalen Hypothalamus gezeigt. Diese zusammen-
genommen Ergebnisse lassen die Vermutung zu, dass der subglomerulare sowie der
präoptische und tuberale hypothalamsiche Eingang ins Tectum opticum keine uni-
verselle Eigenschaft der Echten Knochenfische ist. Dies wird außerdem durch den
Fakt bekräftigt, dass solche tektalen Eingänge nicht im Knochenhecht Lepisosteus
osseus zu finden sind, der aber ein Ahne der Strahlenflosser ist (Northcutt, 1982).
Unabhängig von Vermutungen über die Entstehung und Verbreitung der tektalen
Verbindungen innerhalb der Teleostei, konnte für Gnathonemus petersii gezeigt
werden, dass das TeO weder Projektionen vom subglomerularen Nucleus noch von
irgendeinem Bereich der präoptischen Region oder dem Hypothalamus erhält.
Hinsichtlich der efferenten tektalen Projektionen in G. petersii bestehen ebenfalls
beträchtliche Übereinstimmungen der Verbindungsmuster in anderen Teleostei,
wie etwa in den Karpfen, Percomorpha und Lachsen (Kinoshita et al., 2006).
So konnten z. B. unter anderem tektale Efferenten zum dorsalen und ventralen
Thalamus, periventrikularen und zentralen prätektalen Nucleus, Torus semicir-
cularis, retikularen Formation und dem Nucleus Isthmi gezeigt werden. Tekto-
präglomerulare Projektionen wurden bereits beim Goldfisch (Northcutt, 2006)
und der Forelle (Folgueira et al., 2005; Kinoshita et al., 2006) beschrieben, ver-
gleichbar zur Situation in Gnathonemus petersii.

Verbindungen mit dem lateralen toralen Nucleus
Bereits in frühen Jahren war der schwach elektrische Fisch Gnathonemus petersii
Studienobjekt verschiedender Neuroanatomen wie etwa Curtis Bell und Kolle-
gen (Bell et al., 1981; Bell und Szabo, 1986; Finger et al., 1981). Vergleichbar
zu den tektalen Verbindungen, replizieren unsere DiI Experimente die Ergebnisse
toraler Verbindungen früherer HRP-Studien und dienen als Kontrolle der Tracer
Genauigkeit. Die Zusammenfassung der NL Verbindungen von vorherigen Stu-
dien (Abb. 36A) kann genutzt werden um unsere Ergebnisse zu beschreiben. In
unseren Ergebnissen konnte ein Haupteingang von allen drei (ventrolateral, dor-
solateral und medial) Zonen des ELL in den contralateralen (stärker ausgeprägt)
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und ipsilateralen (schwächer ausgeprägt) NL beobachtet werden. Dabei repräsen-

Abbildung 36: Zusammenfassendes Schema des aufsteigenden elektrosensorischen
Pfads in Mormyriden (A) Dargestellt ist der elektrosensorische Pfad der
Mormyromasten und ampullären Organe in Gnathonemus petersii. Anzumer-
ken ist, dass jede der drei Zonen im ELL eine komplette Karte der elektro-
sensorischen Haut-Peripherie besitzt (ampulläre Organe sind repräsentiert in
der ventrolateralen Zone; die A-Typ-Zellen der Mormyromasten in der me-
dialen und die B-Typ-Zellen in der dorsolateralen Zone). Dabei unterscheiden
sie sich in der Orientierung der dorsoventralen Achsen, wie in der Abbildung
angegeben. (B) Dargestellt ist die Topographie zwischen dem ELL und dem
TeO. Zusätzlich sind die ausschließlich afferenten tektalen Verbindungen mit
der Valvula cerebelli, die efferenten tektalen Verbindungen mit dem dorsalen
präglomerularen Nucleus, sowie die reziproke Verbindung mit den präemi-
nentialen Nucleus gezeigt. Abkürzungen sind im Verzeichnis 3.1.1 aufgelistet.
Verändert nach Zeymer et al. (2018).

tieren diese jeweils den Eingang der A- und B-Zellen der Mormyromasten, sowie
der ampullären Organe. Der NL wiederum projiziert zum dorsalen präglomerula-
ren Nucleus und auch reziproke Verbindungen mit dem präeminentialen Nucleus
konnten nachgewiesen werden. Zusätzlich wurden mehr im Detail die anterogra-
den Projektionen vom NL zur Granularschicht der Valvula cerebelli, sowie das
Fehlen von Afferenten vom Tectum opticum (TeO) zur Valvula belegt. Im Gegen-
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satz dazu, erhalten sowohl das TeO als auch der NL Eingang von den efferenten
Basalzellen der Valvula. Zusätzlich konnten retrograde Markierungen im Corpus
cerebelli und im caudalen cerebellaren Lobus sowie in dem funikularen Teil des
absteigenden trigeminalen Nucleus (Amey-Özel et al., 2015) gefunden werden.
Darüber hinaus, wurde in unserer Studie eine strikte ipsilaterale und retrograde
Tracer-Markierung eines kleinen Nucleus dorsal von der posterioren Kommissur
gefunden, welche von uns zaghaft als Nucleus paracommissuralis identifiziert wur-
de. Allerdings wurde dieser Nucleus bisher nur in einer abgeleiteten Taxa der Ech-
ten Knochenfische gezeigt, wo dieser typischerweise pallialen Eingang erhält und
der Ausgang im Cerebellum endet (Wullimann und Meyer, 1993). Für G. petersii
wurde bisher kein Beweis für diese beiden Verbindungen prätektalen Neuronen-
population gefunden (Meek et al., 1986a,b; Wullimann und Northcutt, 1990), und
somit verbleibt diese Identifizierung zweifelhaft. Überraschenderweise wurde in
unseren Experiment ebenfalls der tektopetale Nucleus Isthmi (NI) nach einer NL
Tracer Injektion rertrograd markiert, was bisher in früheren Studien nicht be-
schrieben worden ist. Im Gegensatz zu dem Markierungsmuster im NI nach den
tektalen Injektionen, waren nach den NL-Injektionen sehr viele Fasern im lateral
longitundinalen Faszikel markiert. Dies ist in Übereinstimmung mit dem Fakt,
dass Fasern vom ELL in diesem nur nach den toralen Injektionen und nicht nach
tektalen aufsteigen. Angenommen, dass keine Kontamination des TeO während
der Tracer Applikation stattgefunden hat, vermuten wir, dass der NI wirklich
auch zum NL projiziert.
Unsere NL-Injektionen wurden in den dorsalen Bereich des Nucleus gesetzt und
die resultierenden antero- und retrograden Markierungen waren auf den rostro-
ventralsten Teil des TeO begrenzt. Dies ist konform mit den Ergebnissen der tek-
talen DiI Injektionen in die zuvor definierten Quadranten, welche die toro-tektale
topographische Beziehung beschreiben und welche nach der rostroventralen tek-
talen Injektion eine Markierung im dorsalen NL zeigten. Die rostroventrale tektale
Injektion in der früheren HRP-Studie berichtete bereits antero- und retrograde
Markierungen nur im dorsalen Teil des NL (Wullimann und Northcutt, 1990).

3.1.5.2 Topographie
Dieser Abschnitt befasst sich mit der Frage, wie die sensorische Peripherie des visu-
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ellen und elektrosensorischen Systems möglicherweise im zentralen Nervensystem
des Elefantenrüsselfisches zusammenläuft. Die gruppierte Retina von Gnathone-
mus petersii besitzt über 300 Stäbchen und 25 Zapfen als funktionelle Einheiten.
Die retinalen Rezeptorzelltypen von G. petersii haben eigenständige intraretina-
le Verbindungen, welche die Zapfen (Schärfe) und Stäbchen (Sensitivität) und
die Kombination dieser beiden (Bewegungsdetektion) ergänzend unterstützen um
Kontrast und sich bewegende Objekte in trüben lichtschwachen Gewässern zu de-
tektieren (Kreysing et al., 2012; Landsberger et al., 2008; Wagner, 2007). Lázár
et al. (1984) berichtete, dass retinale Projektionen in G. petersii die gesamte
Oberfläche des contralateralen TeO innerhalb des Stratum fibrosium et griseum
superficiale (SFGS) erreichen, wobei diese Projektionen caudal einen kleineren
Ausmaß zeigen als rostral. Rostral war ein fleckiges Markierungsmuster zu erken-
nen, welches regelmäßige wiederholte Flecken ohne retinalen Eingang innerhalb
des SFGS zeigte. In elektrophysiologischen extrazellulären Studien konnten keine
lokalen Überrepräsentationen von retinalen Arealen als Antwort auf Art, Form
und Größe der rezeptiven Felder in tektalen Einheiten gefunden werden (Pusch
et al., 2013b).
Aber existiert denn nun eine retino-tektale Topographie und wenn ja, wie ist die-
se strukturiert? Auch wenn dies in Mormyriden bisher nicht untersucht wurde,
konnten umfassende elektrophysiologische Studien in verschiedenen Süßwasser-
fischen, wie etwa Cypriniden oder Sonnenbarschen zeigen, dass das visuelle Feld
topographisch im TeO des Mittelhirn repräsentiert ist (Schwassmann und Kruger,
1965). Die Autoren kamen zu dem Ergebnis, dass ein generelles Muster in allen
Teleostei besteht: „Die Ergebnisse zeigen eine präzise Organisation der visuellen
Projektionen in das contralaterale Tektum, in welchem die anterioren visuellen
Felder anterior im Tektum liegen, die temporalen Felder posterior, das dorsale
Feld medio-dorsal und das ventrale Feld im latero-ventralen Teil des Tektums“
(Schwassmann und Kruger, 1965). Diese Aussage konnten klassische neuroanato-
mische Studien über retino-tektale Verbindungen in Fischen bekräftigen (Akert,
1949; Leghissa, 1955; Lubsen, 1921). Deshalb kann angenommen werden, dass so
eine topographische Beziehung auch in G. petersii vorhanden ist. Zu beachten ist
dabei, dass in Mormyriden das Tectum durch das vergrößerte Cerebellum versetzt
lateroventral liegt, sodass das mediodorsale das dorsale und das lateroventrale das
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ventrale Tectum wird. Außerdem werden in unserer Abbildung 37 das anteriore
und temporale Feld der einfachkeitshalber ebenfalls rostral und caudal genannt.
Im Gegensatz zu den retinalen Rezeptorzellen, sind die Mormyromasten ungleich-
mäßig über die Körperoberfläche verteilt (Bacelo et al., 2008; Hollmann et al.,
2008). Dabei ist die höchste Dichte an Elektrorezeptoren im Vergleich zum rest-
lichen Körper am Schnauzenorgan und der nasalen Region zu finden, weswegen
diese Bereiche auch als elektrische Fovea bezeichnet werden (Pusch et al., 2008;
von der Emde und Schwarz, 2001). Die elektrosensorischen Informationen über die
Umwelt treten im contralateralen NL über die drei separaten Karten des primär
sensorischen ELL ein, welcher die beiden Zelltypen der Mormyromasten und die
ampullären Organe repräsentiert (Hollmann et al., 2016). Diese Autoren beschrie-
ben zusätzlich, dass der NL eine zusammengefasste Karte der Elektrorezeptoren
auf der Körperoberfläche beinhaltet, welche die rostrocaudale Körperachse auf-
rechterhält, aber die dorsoventrale Achse umgekehrt repräsentiert (Abb. 36B; 37).
Die retinalen Ganglionzellen leiten eine topographische Punkt-zu-Punkt Reprä-
sentation des visuellen Felds weiter über die Retina zum contralateralen TeO.
Dazu vergleichbar, verlaufen die entsprechenden Informationen der elektrosenso-
rischen Peripherie über die Elektrorezeptoren und den ELL bis zum primär con-
tralateralen NL des Mittelhirns.
Der Hauptfokus liegt nun darin zu bewerten, ob eine topographische Beziehung
zwischen NL und TeO besteht und wie unsere Ergebnisse der tekto-toralen Schnitt-
stelle in das bisher beschriebene Bild passt. Es konnte gezeigt werden, dass die
tektale dorsoventrale Achse, anders als die rostrocaudale Achse, anatomisch um-
gedreht ist im NL (Abb. 31; 37). Basierend auf den physikalischen Gründen des
Lichteinfalls ins Auge, wird das dorsale visuelle Feld auf die ventrale Retina pro-
jiziert und das ventrale visuelle Feld auf die dorsale Retina. Außerdem kann in
Übereinstimmung mit bereits diskutierten Studien über das generelle Muster der
retino-tektalen Topographie in den Echten Knochenfischen angenommen werden,
dass in Mormyriden die ventrale und dorsale Retina in einer gespiegelten Wei-
se zum contralateralen dorsalen und ventralen Tectum projiziert. Angenommen,
dass die visuellen Felder größtenteils monokular sind (geringe überlappende visu-
elle Felder beider Augen), kann man weiter vermuten, dass das rostrale visuelle
Feld auf die caudale (temporale) Retina projiziert wird und das caudale visu-
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elle Feld auf die rostrale (nasale) Retina. Auch anhand verschiedener Teleostei-
Studien, kann man annehmen, dass die rostrale und caudale Mormyriden-Retina
dann zum caudalen bzw. rostralen Tectum projiziert (Abb. 37). Somit „sieht“

Abbildung 37: Hypothetische Topographie des visuellen Felds und der elektrore-
zeptiven Körperoberfläche im Mittelhirn von G. petersii (A) Dor-
sale und (B) laterale Sicht auf die schematische neuronale Verschaltung. Das
Schema zeigt, dass die Wahrnehmung des visuellen Felds auf einer Körpersei-
te größtenteils mit der der elektrorezeptiven Körperoberfläche auf der selben
Körperseite im lateralen toralen Nucleus überlappt. Das liegt daran, dass bei-
de sensorischen Peripherien die Gehirnseite kreuzen. Die elektrosensorische
Topographie im lateralen Nucleus des Torus semicircularis in von Hollmann
et al. (2016) beschrieben. (Zeymer et al., 2018).

das ventrale Tectum das contralaterale ventrale visuelle Feld und stimmt mit der
topographischen Repräsentation im dorsalen NL (welche auch hauptsächlich con-
tralateral ist) der ventralen Körperperipherie überein (Hollmann et al., 2016). In
anderen Worten: ein Objekt im ventralen visuellen Feld, wird auf der ipsilatera-
len dorsalen Retina, dem ventralen contralateralen Tectum und schlussendlich in
contralateralen dorsalen Teil des NL „gesehen“. Dort kommt es zusammen mit den
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Informationen der Elektroortung von der contralateralen ventralen Körperseite,
welche dasselbe Objekt wie die Retina wahrnimmt. Ähnlich verhält sich dies wenn
die ventrale Retina ein Objekt im dorsalen visuellen Feld „sieht“ und dann zum
contralateralen dorsalen Tectum projiziert, die rostrale Retina („sieht“ ein cauda-
les Objekt) projiziert zum contralateralen caudalem Tectum usw. (Abb. 37). Alle
vier tektalen Quadranten sind so reziprok in einer topographischen Weise mit
dem NL derselben Seite verbunden um zu einer Überlappung mit der contralate-
ralen elektrosensorischen Karte zu führen (Hollmann et al., 2016). In dieser Weise,
kann ein Objekt, welches sich nah genug befindet sowohl visuell als auch elektrisch
wahrgenommen zu werden und in jedem Bereich sowohl visuell als auch elektrisch
(Mormyromasten) in der entsprechenden gleichen Stelle im NL repräsentiert sein
(Abb. 37). Da reziproke Verbindungen in dieser Studie gezeigt wurden, kann au-
ßerdem davon ausgegangen werden, dass dies auch auf die entsprechenden Stellen
im TeO gilt.
In Bezug auf die Frage, wo möglicherweise der crossmodale Transfer bei einer spon-
tanen multimodalen Objekterkennung stattfindet, kann uns diese nachgewiesene
retino-tektale Topographie weiterhelfen. In den bereits erwähnten Verhaltensver-
suchen von Schumacher et al. (2016a) wird der Fisch vor die Aufgabe gestellt ein
bekanntes Objekt mit einer sensorischen Modalität zu erkennen (in diesem Fall
visuell), welches bisher nicht während des Lernens benutzt werden konnte. Mög-
licherweise, bewegt der Fisch seine Augen oder den Körper in einer Weise, um
das Objekt in den Bereich des NLs zu bringen, wo es zu Beginn mit dem elek-
trischen Sinn erlernt wurde. Dieser hypothetische Teil des neuronalen Prozesses
ist involviert am Verhalten und könnte in Versuchen in der Zukunft noch getes-
tet werden. Es wurden bereits typische motorische Muster im Elefantenrüsselfisch
bei der Untersuchung verschiedener Objekte gezeigt, wobei bisher immer davon
ausgegangen wurde, dass dies rein dem Fokussieren elektrischer Eigenschaften auf
die elektrischen Foveae während der Elektroortung dient (Fujita und Kashimori,
2019; Schumacher et al., 2016b; Toerring und Moller, 1984; von der Emde und
Ruhl, 2016). Hier könnte natürlich auch das visuelle Feld möglicherweise einen
Einfluss auf diese Schwimmmuster haben, um das Objekt auch visuell auf dem
entsprechenden Bereich im NL abzubilden. Die Ergebnisse dieser Studie sind ein
erster Hinweis auf eine Beteiligung des lateralen Nucleus des Torus semicircularis
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an einem crossmodalen Informationsaustausch während der visuellen und elektro-
sensorischen Wahrnehmung der Umwelt von Gnathonemus petersii.
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4 Generelle Diskussion

4.1 Multimodale Objekterkennung

Auch wenn früher zumeist einzelne isolierte Sinne in ihrer Reizwahrnehmung, neu-
ronalen Verarbeitung und der daraus resultierenden Verhaltensweisen untersucht
wurden, ist die multimodale Wahrnehmung der Umwelt die Norm und nicht die
Ausnahme. Dabei werden Reize ununterbrochen mit den verschiedenen Sinnessys-
temen wahrgenommen, kombiniert und integriert. Der Mechanismus der multisen-
sorischen Integration ist weit verbreitet im Tierreich, angefangen beim einfachen
Fadenwurm C. elegans oder dem Egel, über verschiedenste Insekten, Amphibien,
Fische, Vögel, Säugetiere bis hin zum Menschen (Buehlmann et al., 2020; Ernst
und Bülthoff, 2004; Goller et al., 2017; Ghosh et al., 2017; Harley et al., 2011; Jo-
nes und Moss, 2021; Kaczorowski et al., 2012; Kugler et al., 2019; Lombardo et al.,
2008; Metaxakis et al., 2018; Montgomery et al., 2002; Narins et al., 2003, 2005;
New und Kang, 2000; New, 2002; Page et al., 2012; Piep et al., 2008). Neben einer
verbesserten Toleranz gegenüber sensorischem Rauschen und/oder Mehrdeutig-
keiten der Signale oder Back-up-Funktionen bei einem kompletten Ausfall eines
Sinns ermöglicht die multisensorische Reizwahrnehmung eine generelle Verbesse-
rung der Leistung gegenüber der Verwendung isolierter Sinne. Auch diese Pro-
zesse konnten bereits in verschiedensten Tierklassen vergleichbar zum Menschen
beschrieben werden (Balkenius und Dacke, 2010; Kasurak et al., 2012; Lombardo
et al., 2008; Montgomery et al., 2002; New und Kang, 2000; New, 2002; Piep et al.,
2008; Satou et al., 1994; Tavolga, 1956; Wilgers und Hebets, 2011).
Während der Integration redundanter multisensorischer Informationen finden ver-
schiedene Prozesse statt, um eine möglichst verlässlichste Wahrnehmung der Um-
welt zu garantieren. Am Menschen wurde bereits gezeigt, dass der multimodale
Eingang während der Integration dynamisch in Abhängigkeit von der relativen
Verlässlichkeit der einzelnen Sinne fast optimal wie in statistischen Modellen be-
rechnet, gewichtet wird (Ernst und Banks, 2002; Ernst und Bülthoff, 2004; Ernst
und Di Luca, 2011; Young et al., 1993). Dabei wird, um die Varianz so gering wie
möglich zu halten, der Sinn oder Stimulus mehr gewichtet der verlässlicher in der
jeweiligen Bedingung ist und somit einen größeren Einfluss auf die finale Einschät-
zung hat (Ernst und Banks, 2002). Zusätzlich zu der sehr effizienten Gewichtung
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zwischen den sensorischen Signalen und gewissen dominierenden Effekten verschie-
dener Sinne bei bestimmten Bedingungen, konnten in Humanexperimenten auch
sensorische Hierarchien nachgewiesen werden (Alais und Burr, 2004; Ernst und
Banks, 2002; Sheppard et al., 2013; Young et al., 1993). Dabei führt ein Konflikt
zwischen modalitätsspezifischer Informationen zu einer Verschiebung hin zum do-
minanten Sinn, wobei es auch zu einer Überpräsentation kommen kann, bei der
das dominante System stärker als nach der relativen Verlässlichkeit gewichtet wird
(Battaglia et al., 2003).
Neben dem direkten Einfluss crossmodaler Informationen auf die multisensorische
Integration wird beim Menschen auch eine sogenannte „Co-Stimulation“ disku-
tiert, bei der eine traditionell modalitätsspezifische Region durch eine Steigerung
der Aufmerksamkeit vermehrt crossmodal stimuliert werden kann (Review: Dri-
ver und Noesselt, 2008). Zusätzlich wurde lange angenommen, dass multisenso-
rische Integration und insbesondere crossmodaler Transfer beim Menschen von
dem geistigen Vorstellungsvermögen abhängig ist (Stoltz-Loike und Bornstein,
1987). Dabei handelt es sich um eine innere Repräsentation, welche in Abwesen-
heit sensorischer Stimulation auftritt und als schwache Form der Wahrnehmung
funktioniert (Nanay, 2018; Pearson et al., 2015). Trotz fehlender sensorischer Sti-
muli sind jedoch vergleichbare neurophysiologische Prozesse während der Akqui-
sition mechanischer Fertigkeiten und während der Beobachtung und Vorstellung
der gleichen Bewegungen aktiv (Lewis et al., 2013). Aber auch wenn Probanden
mit „gutem“ Vorstellungsvermögen bessere crossmodale Leistungen in Versuchen
zeigen (Cairns und Coll, 1977), kann man nicht davon ausgehen, dass es die allei-
nige Bedingung ist. Sowohl bei dem geistigen Vorstellungsvermögen, als auch der
gesteigerten bewussten Wahrnehmung durch Co-Stimulation bestehen sehr kon-
troverse Meinungen ob diese wirklich Voraussetzung für die multimodale Verarbei-
tung sind (Delong et al., 2018). Da crossmodaler Transfer auch in unteren Ebenen
der Signalverarbeitung stattfinden kann (Sperdin et al., 2010; Stein et al., 2020;
Zeymer et al., 2018) und neben höheren Säugetieren auch bei Fischen und Hum-
meln gezeigt werden konnte (Schumacher et al., 2016a; Solvi et al., 2020), kann
ein bewusstes Wahrnehmen als Grundvoraussetzung eher ausgeschlossen werden.

Perfekt angepasst an das natürliche Habitat und den dämmerungs- und nacht-
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aktiven Lebensstil evolvierte in schwach elektrischen Fischen neben den gängigen
sensorischen Systemen in den Echten Knochenfischen ein aktiv elektrischer Sinn.
Dieser stellt die Grundvoraussetzung für die Elektrokommunikation mit Artgenos-
sen und der aktiven Elektroortung dar. Mithilfe des elektrosensorischen Systems
sind schwach elektrische Fische in der Lage unterschiedlichste Objekte und deren
Eigenschaften zu erkennen und bildet somit die Grundlage für die Nahrungssuche,
Navigation und Orientierung. Vergleichbar zu anderen aktiven sensorischen Syste-
men werden auch für die Elektrogenese erhöhte Energiekosten benötigt. Während
die Produktion elektrischer Signale in den südamerikanischen Gymnotiformen in
Abhängigkeit vom Geschlecht bis etwa 22% des täglichen Energiehaushalts aus-
machen kann, wird für die afrikanischen Mormyriden nur ein Anteil von etwa 3%
vermutet (Salazar und Stoddard, 2008; Stoddard und Salazar, 2011). Nichtsdesto-
trotz ist auch in unserem Modellorganismus, der Mormyriden-Art Gnathonemus
petersii, die aktive Elektroortung mit erhöhten Energiekosten verbunden. Auf-
grund der enormen Vergrößerung des Gehirns werden etwa 60% des Energiehaus-
halts für die neuronale Auswertung elektrosensorischer Informationen verwendet,
was im Vergleich deutlich die 20% beim Menschen und 8% bei anderen Säugetie-
ren überschreitet (Nilsson, 1996).
Auch wenn das aktiv elektrosensorische System in G. petersii die deutlich do-
minierende Modalität in fast allen ausgebildeten Verhaltensweisen darstellt, so
unterstützen trotz alledem die anderen Sinne die Wahrnehmung um ein kohä-
rentes Bild der Umwelt zu erlangen (Moller et al., 1982; Moller, 2002; von der
Emde und Bleckmann, 1998). So gewinnen z. B. andere Modalitäten, wie das vi-
suelle oder Seitenliniensystem, in bereits bekannten Situationen und Umgebungen
mehr an Bedeutung, wenn der kostenintensive aktive elektrische Sinn nicht mehr
zur genauen Erkundung benötigt wird (Cain et al., 1994; Cain, 1995; Rojas und
Moller, 2002). Auch wenn einige wenige Studien sich unter anderem mit dem che-
mosensorischen oder aber dem Seitenliniensystem in Verbindung mit der aktiven
Elektroortung befassen, so sind bisher die meisten multisensorischen Ergebnisse
über die Interaktion des visuellen und elektrischen Sinns zu finden (Cain et al.,
1994; Cain, 1995; Dangelmayer et al., 2016; Moller et al., 1982; Moller und Serrier,
1986; Rojas und Moller, 2002; Schumacher et al., 2016a, 2017a; Sutton et al., 2016;
von der Emde und Bleckmann, 1998; Walton und Moller, 2010). Dabei konnten
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vergleichbar zu Studien beim Menschen und anderen Wirbeltieren bereits syner-
getische Effekte, Back-Up Funktionen und sogar spontaner crossmodaler Transfer
zwischen diesen beiden sensorischen Systemen gezeigt werden (Moller et al., 1982;
Moller, 2002; Rojas und Moller, 2002; Pluta und Kawasaki, 2008; Schumacher
et al., 2016a; von der Emde und Bleckmann, 1998). Zusätzlich konnten ebenfalls
gängige Mechanismen wie die dynamische Gewichtung und sensorische Hierarchie
während der Verarbeitung von bimodalen Eingängen beschrieben werden (Schu-
macher et al., 2016a, 2017a). All diese bereits bewiesenen Grundlagen ermöglich-
ten uns die Verwendung von Gnathonemus petersii als Modellorganismus um die
Verarbeitung multimodaler Informationen näher zu untersuchen.

Im ersten Projekt dieser Arbeit wurden die Ergebnisse einer vorheriger Studie
von Schumacher et al. (2016a) mit einer natürlicheren und verlässlicheren Me-
thode verifiziert. Schumacher et al. (2016a) konnte zeigen, dass Gnathonemus pe-
tersii während der Objekterkennung dynamisch zwischen dem aktiv elektrischen
und dem visuellen Sinn in Abhängigkeit von der Objektdistanz gewichtet. Wäh-
rend auf nahe Distanz die aktive Elektroortung bei dieser Aufgabe dominierte,
sank mit steigender Objektdistanz die Verlässlichkeit des elektrosensorischen Sys-
tems. Gleichzeitig wurde der visuelle Sinn verlässlicher und auf weite Entfernungen
konnten die Tiere rein visuell die Objekte unterscheiden. Bei dieser Verhaltens-
studie wurden allerdings während der Versuche mehrere Parameter, in dem Fall
Modalität und Distanz, gleichzeitig verändert. Dabei kann nicht ausgeschlossen
werden, dass die Erhöhung der Objektdistanz nicht möglicherweise auch die Leis-
tung des Sehens zu einem spezifischen Punkt veränderte. Aus diesem Grund wurde
eine verfeinerte Technik ausgearbeitet, bei der durch Veränderungen der Wasser-
bedingungen gezielt nur ein Parameter manipuliert werden konnte. So führt eine
Erhöhung des Wasserleitwerts zu einer Verringerung des elektrosensorischen Infor-
mationsflusses basierend auf geringeren Amplitudenspannungen der elektrischen
Signale und Hemmungen der Elektrorezeptoren (Bell et al., 1976; Bell und Rus-
sell, 1978a; MacIver et al., 2001; von der Emde, 1993). Dies ermöglichte uns die
Verlässlichkeit der aktiven Elektroortung während der Objektunterscheidung ge-
zielt zu manipulieren ohne den Einfluss einer sich ändernden Objektdistanz mit
einzubeziehen. Anhand unserer Ergebnisse konnte verifiziert werden, dass Gna-
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thonemus petersii während der multisensorischen Integration quantitativ in einer
dynamischen Weise zwischen dem aktiv elektrischen und visuellen System anhand
der Verlässlichkeit gewichtet. Sank mit steigendem Wasserleitwert die Verlässlich-
keit des elektrosensorischen Systems, wurde Schritt-für-Schritt der visuelle Sinn
verlässlicher und eine Detektion des Objekts auch rein visuell auf nähere Distanz
möglich. Obwohl die Verlässlichkeit der einzelnen sensorischen Systeme in Abhän-
gigkeit von den Leitwerten stark variierte, war die Leistung mit allen Sinnen nicht
von den Änderungen betroffen. Übertragen auf das natürliche Habitat ermöglicht
diese allgemeine gute Leistung mit allen Sinnen in jeder Bedingung eine konstante
Wahrnehmung in einer sich schnell ändernden Umwelt, unabhängig davon, wel-
ches sensorische System verlässlichere Informationen liefert.
Diese Fähigkeit multimodalen Eingang sehr flexibel zu verarbeiten und bei sen-
sorischem Rauschen oder verringertem Informationsfluss in einem sensorischen
System auf ein anderes zu wechseln, wurde größtenteils in früheren Jahren nur
beim Menschen beschrieben (Ernst und Banks, 2002; Ghahramani et al., 1997;
Pick Jr. et al., 1969; Plooy et al., 1998; Rock und Victor, 1964; van Beers et al.,
2002; Young et al., 1993). Neuere, über das gesamte Tierreich reichende, Stu-
dien hingegen konnten diese dynamische Gewichtung als einen möglicherweise
üblichen Mechanismus der multimodalen Integration beschreiben. Beispielswei-
se konnten bei verschiedenen Arten der Wolfsspinne gezeigt werden, dass diese
ihre bimodalen Fortpflanzungssignale an die entsprechenden Gegebenheiten an-
passen um eine Wahrnehmung der Signale von Artgenossen zu garantieren. Die
Wolfspinnen wechseln sehr flexibel zwischen vibratorischen und visuellen Signalen
in Abhängigkeit von den Lichtverhältnissen und der Leitfähigkeit des Substrats
für Schwingungen (Gordon und Uetz, 2011; Scheffer et al., 1996; Wilgers und He-
bets, 2011). Auch Ameisen gewichten während der Navigation dynamisch zwischen
den verschiedenen Kompassstimuli basierend auf den relativen Verlässlichkeiten
(Wystrach et al., 2014). Ebenfalls konnte bei anderen nichtelektrischen Fischar-
ten wie dem Dreistachligen Stichling Gasterosteus aculeatus gezeigt werden, dass
sich die Tiere während des Fortpflanzungsverhalten in klarem Wasser mehr auf
den visuellen Sinn verlassen, in trübem Wasser hingegen der olfaktorische Sinn
mehr an Bedeutung gewinnt (Heuschele et al., 2009). Vergleichbare Ergebnisse
konnten auch bei verschiedenen Säugetierarten gefunden werden, von Nagetieren
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(Partan et al., 2010; Sheppard et al., 2013) über Fledermäuse (McGowan und
Kloepper, 2020; Danilovich und Yovel, 2019) bis zum Affen (Fetsch et al., 2009).
Auch im Zuge der sensorischen Hierarchie wechseln z. B. Haie (Gardiner et al.,
2014), Fledermäuse (Danilovich und Yovel, 2019; Page et al., 2012) oder Frucht-
fliegen (Agrawal et al., 2014) zwischen den Modalitäten in einer hierarchischen
Weise in Abhängigkeit von den Umweltbedingungen. Aber nicht nur abiotische
Faktoren können die dynamische Verwendung multimodaler Signale beeinflussen,
sondern auch biotische Bedingungen spielen eine große Rolle z. B. während der
Fortpflanzungs- und Räuber-Beute-Interaktionen. So erhöhen multimodale Signa-
le den Erfolg während der Paarung bei Vögeln (Ota et al., 2018) oder aber auch
die Vermeidung von Fressfeinden bei Fischen (Ward und Mehner, 2010).

Diese bereits beschriebene dynamische Gewichtung, aber auch die Dominanzen
gewisser Sinne im Zuge der sensorischen Hierarchie oder präferierte Strategien
während der multisensorischen Integration sind beim Menschen nicht starr, son-
dern werden im Zuge der Ontogenese der multisensorischen Integration immer
wieder neu kalibriert und die integrierenden Mechanismen in Abhängigkeit von
der Reife angepasst. Während z. B. die Erfahrungsabhängigkeit bereits im Kin-
desalter vorhanden ist, entwickelt sich die Aufgabenabhängigkeit meist erst im
Erwachsenenalter (Petrini et al., 2020). Generell verbessert sich die multisen-
sorische Integration immer weiter mit steigendem Alter, wobei es sich ab dem
Teenageralter meist nur noch um Feinabstimmungen handelt (Brandwein et al.,
2011; Downing et al., 2015; Petrini et al., 2020). Aber nicht nur im Abhängig-
keit vom Alter werden Anpassungen durchgeführt, sondern auch durch vorherige
Erfahrungen oder aber durch die entsprechende Aufgabe oder des Stimulustyps.
Durch spezifische Trainingsbedingungen in Verhaltensexperimenten können die-
se gezielt manipuliert werden und erlauben so eine Untersuchung des Einflusses
auf die multisensorische Integration. Bisher wurden diese flexiblen Verschiebungen
hauptsächlich beim Menschen (Adams et al., 2004; Alais und Burr, 2004; Ernst
und Banks, 2002; Jacobs und Fine, 1999; Petrini et al., 2020; van Atteveldt et al.,
2014) oder bei Affen beschrieben (Fetsch et al., 2009, 2012). Beim zweiten Projekt
dieser Arbeit sollte untersucht werden, ob und inwieweit beim schwach elektrischen
Fisch Gnathonemus petersii vorherige Erfahrungen oder die zu erlernende Auf-
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gabe Einfluss auf die multisensorische Integration hat. Dafür wurden die Fische
in unterschiedliche Trainingsbedingungen eingeteilt, da angenommen wurde, dass
langanhaltendes Training einer geänderten sensorischen Erfahrung in der Natur
entspricht. Zunächst wurden die Fische Objektbedingungen mit unterschiedlichen
Schwierigkeitsstufen zugeordnet, um einen möglichen Effekt des Stimulustyps auf
die dynamische Gewichtung zu testen. Es konnte eine Korrelation zwischen den
jeweiligen Schwellenwerten mit den verschiedenen Modalitäten, bei der eine Un-
terscheidung noch möglich war, und dem Schwierigkeitslevel gefunden werden: Je
schwieriger die Aufgabe war, umso geringer war der Schwellenwert. Während die
Detektion eines Würfels und die Unterscheidung zweier Objekte mit großem Vo-
lumenunterschied sehr einfach zu erlernen schien und die Leistung in etwa gleich
ausfiel, war die Unterscheidung zweier volumengleicher Objekte nur anhand der
Form deutlich schwieriger. Diese Ergebnisse decken sich mit Vermutungen vor-
heriger Ergebnisse, dass G. petersii besser Volumenunterschiede diskriminieren
kann als reine Formunterschiede (Schumacher et al., 2016b). Diese möglicherweise
schwierigere Unterscheidbarkeit der volumengleichen Objekte resultierte in einem
schnellen Abfall der elektrosensorischen Leistung. Dementsprechend war auch die
visuelle Unterscheidung bei näheren Distanzen möglich, da sich die Verlässlichkeit
der aktiven Elektroortung schnell verringerte. In Abhängigkeit von dem Schwie-
rigkeitslevel der Aufgabe bzw. den präsentierten Stimulustypen verändern sich die
gemessenen Schwellenwerte in Gnathonemus petersii, wobei die generellen Mecha-
nismen der dynamischen Gewichtung, auch unter dem Einfluss vorheriger Erfah-
rungen (siehe unterer Abschnitt), bestehen bleiben. In Human-Studien wurden
zum Teil sehr kontroverse Ergebnisse hinsichtlich einer aufgaben- und stimulus-
sensitiven multisensorischen Integration beschrieben. Von einerseits einer kom-
pletten aufgabenunabhängigen Verarbeitung multimodaler Informationen (Love
et al., 2013, 2018; Pulvermüller, 2005), über eine Modulation über den Kontext
(Lebois et al., 2015), bis hin zu einer jüngst beschriebenen flexiblen aufgabenab-
hängigen Verarbeitung (Kuhnke et al., 2020; Pulvermüller, 2018). Auch während
der Verarbeitung audiovisueller Information zeigen Probanden Verhaltens- und
auch neuronale Unterschiede in Abhängigkeit von der Methode und dem Stimu-
lustyp (van Eijk et al., 2008).
Neben den unterschiedlichen Objektbedingungen wurden die Fische außerdem
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auf zwei verschiedenen Distanzen (1 cm und 3 cm) trainiert, um mögliche Unter-
schiede im multisensorischen Fluss zu erzwingen. Aufgrund der unterschiedlichen
Reichweiten des visuellen und aktiv elektrischen Sinns, wurde vermutet, dass eine
kurze Trainingsdistanz möglicherweise in einer stärkeren Dominanz des elektro-
sensorischen Systems resultieren könnte. Gleichzeitig wurde erwartet, dass bei
einer weiteren Distanz von 3 cm durch die bereits gesunkene Verlässlichkeit des
elektrischen Sinns, der visuelle Einfluss während des Trainings größer sein müss-
te. Die Ergebnisse zeigten deutliche Unterschiede in der dynamischen Gewichtung
des sensorischen Eingangs. Während in den auf 1 cm trainierten Fischen das visu-
elle durch das dominante elektrische System blockiert oder überschrieben wurde
und somit keine visuelle Unterscheidung auch auf weiten Distanzen möglich war,
konnten die auf 3 cm trainierten Fische vergleichbar zu vorherigen Ergebnissen
(Abschnitt 2.1; Schumacher et al., 2016a) dynamisch zwischen diesen beiden Sys-
temen gewichten. Trotz der fehlenden Fähigkeit der auf 1 cm trainierten Fische
die Objekte rein visuell zu unterscheiden, zeigten die Tiere mit allen Sinnen einen
deutlichen Synergie-Effekt. Auch wenn die visuellen Informationen in den visuellen
Tests alleine nicht ausreichten oder abgerufen wurden, besaßen diese trotz alle-
dem einen Einfluss auf die Integration. Möglicherweise handelt es sich somit nicht
ausschließlich um ein komplettes Blockieren, sondern auch/oder um einen Trai-
ningseffekt. In Abhängigkeit von der Trainingsdistanz könnten die Fische gelernt
haben, den Sinn zu nutzen, der in dieser spezifischen Aufgabe die verlässlichsten
Informationen liefert.
Auch beim Menschen wurden bereits in verschiedenen Studien reine Trainingsef-
fekte auf die späteren Verhaltensantworten gezeigt. So lernen Menschen sich in
dem jeweiligen Versuchskontext auf den entsprechenden relevantesten Stimulus
aus dem Training zu verlassen (Atkins et al., 2001; Triesch et al., 2002). Auch
gewisse Dominanzen innerhalb der sensorischen Hierarchie können mithilfe lan-
ganhaltender Trainings verschoben oder sogar umgedreht werden. Beispielsweise
konnten Newell et al. (2003) zeigen, dass während der visuell-haptischen Objek-
terkennung zunächst eine Dominanz des visuellen Sinns vorherrschte. In einem
zweiten Experiment wurden die Trainingsbedingungen angepasst, indem die Zeit
für die haptische Untersuchung des Objekts erhöht wurde. Dies wiederum führte
bei den Probanden zum Abspeichern von mehr haptischen Informationen während
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des Trainings, vergleichbar zu G. petersii bei denen möglicherweise die verlänger-
te Trainingsdistanz zu einem erhöhten sensorischen Fluss des visuellen Systems
führte. Nach dem angepassten Training zeigten die Probanden mit beiden Sin-
nen die gleiche Unterscheidungsleistung und konnten somit Defizite des hapti-
schen Sinns beseitigen (Newell et al., 2003). Auch die generelle Wahrnehmung
kann sich durch gezieltes Training verändert haben. So ist z. B. bei Menschen die
Formen-Wahrnehmung meist hin zu Kreisen verschoben im Vergleich zu Ellipsen
aufgrund der größeren natürlich vorkommenden Anzahl an Kreisen. Werden in
Versuchen hingegen den Probanden in anderen Umgebungsbedingungen vermehrt
Ellipsen oder irregulare Formen präsentiert, kann diese Dominanz hinsichtlich der
Wahrnehmung, verändert oder sogar umgedreht werden (Knill, 2007). Ähnliches
wurde auch bei Schatteninterpretation beobachtet, bei der diese unter normalen
Umständen durch einen natürlichen Lichteinfall von oben dominiert wird. Im Zu-
ge veränderter Kontextbedingungen in Verhaltensexperimenten mit vermehrtem
Lichteinfall von der Seite kann diese Einschätzung der Schattenbildung verändert
werden (Adams et al., 2004). Diese Veränderungen der Wahrnehmung aufgrund
veränderter Trainingsbedingungen sind aber nicht nur innerhalb einer Modalität
zu beobachten, sondern z. B. kann auch haptisches Training die visuelle Wahr-
nehmung einer Steigung von 3-dimensionalen Objekten verändern (Ernst et al.,
2000).
Durch die geänderten sensorischen Bedingungen während spezifischer Trainingsbe-
dingungen treten möglicherweise neben Lerneffekten auch zusätzliche Rekalibrie-
rungsprozesse auf, bei denen sensorische Asynchronien angepasst werden. Dabei
können wiederholte Repräsentationen eigentlich asynchroner crossmodaler Reize
durch Kalibirierung zu einer erhöhten Synchronie führen und die Fähigkeit zur
Erkennung winziger Änderungen in der Synchronität schärfen. Findet dieses über
einen längeren Zeitraum statt, kann es sogar in einem sogenannten Remapping der
sensorischen Karten im Gehirn resultieren. In G. petersii wurde bereits gezeigt,
dass ein rein visuelles Training zu einem Remapping führen kann und in späte-
ren Tests der visuelle Sinn verlässlicher eingeschätzt wurde (Schumacher et al.,
2017a). Auf unsere Ergebnisse bezogen wäre es ebenfalls möglich, dass eine weitere
Trainingsdistanz zusätzliche Rekalibrierungsprozesse begünstigt, ein Remapping
stattfindet und die Fische somit später besser die visuellen Informationen nutzen
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können. Auch andere Versuche im Elefantenrüsselfisch zeigten, dass auftreten-
de Defizite in der Erkennung eines sich bewegendes Verstecks mit einzelnen Sinne
(aktiv und passiv elektrisch, sowie visuell) durch vermehrtes Präsentieren der Auf-
gabe komplett kompensiert werden konnte (Rojas und Moller, 2002). Basierend
auf den vorherigen Ergebnissen kann vermutet werden, dass diese unimodalen
Verbesserungen auf Lern- und/oder Kalibrierungsprozesse zurückzuführen sein
können. Auch wenn nicht klar zwischen diesen verschiedenen Mechanismen diffe-
renziert werden kann, zeigen unsere Ergebnisse eine flexible Anpassung der Fische
auf die sensorischen Gegebenheiten. Um Fehler während der Objekterkennung zu
vermeiden, kann angenommen werden, dass angepasst an die Situation entweder
der aktiven Elektroortung oder dem visuellen Sinn mehr Bedeutung zugesprochen
und entsprechend neu justiert wird, vergleichbar zu Ergebnissen in Humanversu-
chen (Atkins et al., 2001; Ernst und Bülthoff, 2004; Ernst und Di Luca, 2011;
Triesch et al., 2002). Bei anderen Tieren wurden bisher wenige Versuche hinsicht-
lich des Einflusses von vorherigen Erfahrungen oder Trainingsbedingungen auf
die multisensorische Integration beschrieben. Neben reinen Trainingseffekten auf
die bimodale Navigation bei Ameisen, konnte in Schmetterlingen ein Einfluss des
Trainings auf die multisensorische Hierarchie bei der Wahrnehmung von Blüten-
farben gezeigt werden (Balamurali et al., 2020; Flanigan et al., 2021; Steck et al.,
2011).
Diese auftretenden Mechanismen während der multisensorischen Integraton er-
möglichen es den Organismen während der multimodalen Wahrnehmung in jeg-
lichen Verhaltenskontexten ein kontinuierliches kohärentes Bild der sich ständig
ändernden Umgebung zu erhalten und entsprechend flexibel darauf zu reagieren.
Doch wie kann eine solche Fülle an verschiedenen sensorischen Reizen basierend
auf den unterschiedlichsten Energien und Rezeptortypen in eine für den Orga-
nismus einheitliche Form gebracht, kombiniert und integriert werden? Betrach-
tet man einfachheitshalber zunächst die Integration verschiedener sensorischer
Stimuli innerhalb eines sensorischen Systems, wurden bereits in frühen Jahren
verschiedene Integrationsmodelle beschrieben (Landy et al., 1995; Mulligan und
Shaw, 1980). Dabei stellt sich die Frage, wie die einzelnen Stimuli bewertet wer-
den und zu einer finalen Einschätzung der sensorischen Peripherie führen.Die beim
Menschen aufgestellten Modelle zur Integration von visuellen Stimuli zur Tiefe-
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nerkennung lassen sich ebenfalls auf die elektrosensorische Objekterkennung in
Gnathonemus petersii übertragen (Landy et al., 1995). Zur exakten Objekter-
kennung kann man davon ausgehen, dass dem Elefantenrüsselfisch verschiedene
Informationen, wie Material, Form, Impedanz, Größe und Distanz, während der
aktiven Elektroortung zur Verfügung stehen. In den frühen Modellen ging man
davon aus, dass alle elektrosensorischen Informationen unabhängig voneinander
betrachtet werden (Abb. 38a). Dabei wird jeweils eine isolierte Einschätzungen an-
hand des jeweiligen Reizes erstellt und dann die einzelnen Einschätzungen für eine
umfassende Einschätzung der Szenerie gemittelt. Dieses Modell bietet den Vorteil
einer sehr einfachen Berechnung durch das Bausteinprinzip. Allerdings entspricht
dieses Modell nicht ansatzweise der Wahrnehmung im natürlichen Lebensraum,
da die verschiedenen Reize sich immer qualitativ und in der Verlässlichkeit un-
terscheiden. Bezogen auf die dynamische Gewichtung des multimodalen Eingangs
müssen die verschiedenen Reize also vor der endgültigen Einschätzung miteinander
verglichen werden. Für eine starke Interaktion zwischen den verschiedenen elek-
trosensorischen Signalen wurde dann ein zweites Modell angenommen (Abb. 38b).
In diesem Modell werden alle Signale in eine „Blackbox“ eingespeist und nicht
nachvollziehbar verarbeitet. Aber auch dieses zweite Modell lässt komplett au-
ßen vor, dass gewisse Signale möglicherweise zunächst einzeln verarbeitet werden
oder auch Einflüsse zusätzlicher Reize z. B. von anderen Sinnessystemen erhalten.
Dies führte zu einem dritten Modell (Abb. 38c), welches eine Kombination aus
beiden vorherigen Modellen darstellt. Dabei werden alle Reize zunächst unabhän-
gig voneinander betrachtet, lassen aber bereits gewisse Interaktionen auch auf
der ersten Stufe der Verarbeitung zu. In einer zweiten Stufe können die verschie-
denen Einschätzungen durch zusätzliche Stimuli, wie z. B. durch andere Sinne,
moduliert werden. Somit ist die endgültige Einschätzung der Objekterkennung
sehr flexibel und kann durch verschiedene Größen verändert und angepasst wer-
den. Heutzutage geht man davon aus, dass dieses dritte Modell die Situation am
ehesten darstellt (Landy et al., 1995). Davon ausgehend, dass Gnathonemus pe-
tersii vergleichbar zum Menschen den multisensorischen Eingang gewichtet und
diese Gewichtung wiederum flexibel an die entsprechenden Bedingungen oder Er-
fahrungen angepasst werden kann, ist dieses Modell auch auf die Verarbeitung
multimodaler Reize in G. petersii übertragbar.
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Abbildung 38: Modelle der mutlisensorischen Integration während der elektrosen-
sorischen Objekterkennung Dargestellt sind drei verschiedene Modelle,
wie verschiedene elektrosensorische Signale zu einer Einschätzung während
der Objekterkennung führen. (a) Das erste Modell zeigt eine komplett un-
abhängige Verarbeitung der Stimuli. Die isolierten Einschätzungen der ein-
zelnen Reize werden danach gemittelt um eine Einschätzung der Szenerie zu
erhalten. (b) Im zweiten Modell wird eine starke Interaktion zwischen den
einzelnen Stimuli angenommen, bei der diese nicht nachvollziehbar in einer
„Blackbox“ miteinander in Verbindung stehen. (c) Das dritte Modell stellt in
gewisser Weise eine Kombination aus den ersten beiden Modellen dar. Dabei
werden zwar die verschiedenen Signale zunächst einzeln betrachtet, stehen
aber gleichzeitig flexibel miteinander in Verbindung. Außerdem kann auf ei-
ner zweiten Stufe der Verrechnung auch ein Einfluss gewisser Zusatzstimuli,
z. B. von anderen Sinnesystemen, angenommen werden. Die endgültige Ein-
schätzung während der Objekterkennung ist somit sehr flexibel und kann
durch verschiedene Größen moduliert und angepasst werden. Verändert nach
Landy et al. (1995).
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4.2 Neuronale Verarbeitung multisensorischer Informatio-

nen

Neben Untersuchungen der ausgebildeten Verhaltensleistungen in multimodalen
Versuchen, standen auch immer wieder die neuronalen Grundlagen im Fokus
der Wissenschaft. Im bereits früh untersuchten superioren Kollikulus (SC) der
Säugetiere konnten verschiedene neuronale Prozesse identifiziert werden, welche
mit den entsprechenden ausgebildeten Verhaltensweisen übereinstimmten (Gil-
Guevara et al., 2022; Pluta und Kawasaki, 2008; Stein und Stanford, 2008; Ver-
haal und Luksch, 2016). So führen z. B. zeitlich und räumlich kongruente Reize zu
einer multisensorischen Steigerung, bei der mehr neuronale Impulse ausgelöst wer-
den als bei den effektivsten isolierten Stimuli (King und Palmer, 1985; Meredith
und Stein, 1996). Dabei kann ein Prinzip der sogenannte „inverse effectiveness“
beobachtet werden, bei dem schwache unisensorische Stimuli in Kombination grö-
ßere Verstärkungen der neuronalen Antwort hervorrufen (Perrault Jr. et al., 2003;
Stanford et al., 2005; Stein und Meredith, 1993; Wallace und Stein, 1994). Im Ge-
gensatz zu der crossmodalen Steigerung kann eine fehlende Kongruenz in Raum
und Zeit zu einer multisensorischen Minderung mit weniger Impulsen als Reakti-
on auf die Reize führen (Jiang und Stein, 2003; Meredith und Stein, 1996). Diese
neuronalen Prozesse auf Reaktion multimodalen Eingangs konnten aber nicht nur
im SC gefunden werden, sondern auch in kortikalen multimodalen Regionen, sowie
vergleichbaren Strukturen bei verschiedenen Tieren und beim Menschen (Calvert
et al., 2000, 2001; Driver und Noesselt, 2008; Laurienti et al., 2002; Macaluso
et al., 2000; Satado et al., 1996; Stein et al., 2020; Wallace et al., 1992; Wilkinson
et al., 1996). Dennoch stellt sich die Frage, wie und wo genau die multimodale
Verarbeitung stattfindet. Beim Menschen und beim Affen werden verschiedenen
Arealen im Kortex eine Funktion bei der Interaktion von verschiedenen Modali-
täten zugesprochen (Schroeder und Foxe, 2002). So sind der temporale, parietale,
frontale und insulare Kortex unter anderem an der crossmodalen Bindung von ob-
jektbezogenen audio-visuellen oder taktil-visuellen Reizen beteiligt (Amedi et al.,
2005; Banati et al., 2000; Lacey und Sathian, 2015). Auch der genaue Prozess des
spontanen crossmodalen Transfers steht immer wieder im Fokus der Wissenschaft
(Ettlinger und Wilson, 1990; Herman et al., 1998; Lacey et al., 2007; Stein und
Meredith, 1990; Stein und Stanford, 2008; Winters und Reid, 2010). Obgleich die
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Integration oder Kombination multimodaler Informationen ein allgemeingültiger
Mechanismus und über das gesamte Tierreich verbreitet ist, stellt der crossmo-
dale Informationsaustausch den Organismus vor erschwerte Bedingungen. Dabei
werden sensorische Informationen verschiedener Sinnessysteme ausgetauscht und
ermöglichen so eine noch flexiblere Verarbeitung. Dies geschieht entweder über
eine allgemeingültige Kodierung der Informationen über die charakteristischen
Objekteigenschaften, ungeachtet der sensorischen Systeme oder aber durch Lern-
vorgänge sensorische Eingänge anhand grundlegender Features zu assoziieren. Fin-
det der Prozess über eine Repräsentation unabhängig von den Modalitäten statt,
so würde dies dem Tier ermöglichen, spontan Objekte crossmodal ohne vorherige
Erfahrungen zu erkennen und wäre somit angeboren. Alternativ würden genera-
lisierte Assoziationen über Objekteigenschaften auf neue Objekte oder Situation
übertragen werden und wären somit abhängig von vorherigen sensorischen Erfah-
rungen und nicht angeboren.
Auch wenn bereits gezeigt wurde, dass multisensorische Neuronen im gesamten
Kortex zu finden sind (Stein und Stanford, 2008), konnte bei Ratten kein sponta-
ner crossmodaler Transfer zwischen visuellem und taktilem Sinn nach einer Schä-
digung bestimmter kortikaler Areale stattfinden. Winters und Reid (2010) zeigten
außerdem, dass die an der Informationsverarbeitung beteiligte perirhinale und
posteriore parietale Kortex bei der crossmodalen Objekterkennung von großer
Bedeutung ist. Aber auch hier stellt sich wieder die Frage, ist es eher die Kom-
munikation dieser beiden Areale oder die Existenz eines polymodalen Bereichs,
indem die Informationen zentral abgespeichert sind, was den Grundstein für den
crossmodalen Transfer legt. Vergleichbar zu den Ergebnisse bei Ratten wird beim
Menschen und bei Affen angenommen, dass der präfrontale Kortex ein möglicher
Kandidat ist (Banati et al., 2000; Fuster et al., 2000). Nachgewiesen wurde der
spontane crossmodale Transfer bisher hauptsächlich bei Menschen und höheren
Säugetieren (Cowey und Weiskrantz, 1975; Davenport und Rogers, 1970; Gay-
dos, 1956; Herman et al., 1998), aber auch bei Ratten (Winters und Reid, 2010)
und sogar Insekten (Solvi et al., 2020). Neben diesen wenigen Studien, konnte
auch für den Modellorganismus Gnathonemus petersii ein spontaner crossmoda-
ler Austausch zwischen aktiver Elektroortung und visuellem System während der
Objektunterscheidung gefunden werden (Schumacher et al., 2016a). Bisher sind
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die neuronalen Grundlagen dieses Mechanismus nicht bekannt, aber man geht da-
von aus, dass entweder eine einzelne multimodale Repräsentation existieren muss,
abgespeichert in einer multisensorischen Gehirnregion, oder aber durch den Ver-
gleich oder Austausch der einzelnen modalitätsspezifischen Gehirnbereiche (Ame-
di et al., 2005; Ettlinger und Wilson, 1990; Herman et al., 1998; Lacey et al.,
2007; Stein und Meredith, 1990; Stein und Stanford, 2008; Winters und Reid,
2010). Doch wo genau interagieren diese beiden sensorischen Systeme im Gehirn
von G. petersii und wie sind die sensorischen Informationen allgemeingültig für
die verschiedenen Sinne erkennbar.
Eine Möglichkeit einer allgemeingültigen Repräsentation von Informationen ver-
schiedener Sinne kann über die Verwendung multisensorischer topographisch or-
ganisierter Karten laufen. Die ersten Ergebnisse über die Existenz solcher Karten
wurden ebenfalls im superioren Kollikulus (SC), einer multisensorischen Region
im Mittelhirn von Katzen, beschrieben. Dabei überlappen die rezeptiven Felder
der verschiedenen Modalitäten (hauptsächlich audio-visuell) und formen so eine
multimodale organisierte Mappe für die Orientierung im Raum (Meredith und
Stein, 1990, 1996; Meredith et al., 1991; Middlebrooks und Knudsen, 1984; Wal-
lace et al., 1993). Weitere Studien in den darauffolgenden Jahren erweiterten die
Liste der Säugetierarten, bei denen ebenfalls im SC dieses Organisationsprinzip
vorherrscht (Jen et al., 1987; King und Palmer, 1983; King und Hutchings, 1987;
Stein et al., 2020). Aber auch in Nichtsäugern wie Schlangen und Eulen konnten
in der zum SC angenommenen homologen Struktur, dem Tectum opticum (TeO),
multimodale Karten vergleichbar zu Säugetieren gefunden werden (Hartline et al.,
1978; Kass et al., 1978; Knudsen, 1982).

Es stellt sich nun die Frage, ob eine Topographie auch beim schwach elektrischen
Fisch Gnathonemus petersii als Grundlage einer neuronalen Interaktion zwischen
dem elektrosensorischen und visuellen System vorherrscht. Basierend auf vorheri-
gen Studien kann bereits eine topographische Anordnung der elektrosensorischen
Peripherie angenommen werden. Mormyriden nehmen ihre selbst-generierten elek-
trischen Signale über die Elektrorezeptoren auf der Haut wahr, welche wiederum
vom elektrosensorischen Seitenlinienlobus (electrosensory lateral line lobe; ELL)
des Rhombencephalons als primäre elektrosensorische Nerveneingänge empfangen
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werden (Bell et al., 1981; Bell, 1981; Bell und Russell, 1978b). In der Körperperi-
pherie besitzen Mormyriden die ampullären Organe und zwei verschiedene Typen
der tuberösen Organe, die Mormyromasten und die Knollenorgane (Bell und Rus-
sell, 1978b; Bell und Szabo, 1986). Der ELL beinhaltet topographisch organisierte
Mappen der elektrosensorischen Peripherie, bei der die Kopf-bis-Schwanz Reprä-
sentation immer in der gleichen Richtung orientiert ist, während die dorsoventrale
Achse umgekehrt ist. Dabei sind die sensorischen Eingänge der ampullären Orga-
ne in der ventrolateralen Zone des ELLs (VLZ) repräsentiert (Bell und Russell,
1978b; Bell und Szabo, 1986). Die mediale Zone des ELL (MZ) erhält Projektio-
nen der A-Zellen der Mormyromasten und die dorsolaterale Zone des ELL (DLZ)
von den B-Zellen der Mormyromasten (Bell et al., 1989). Im Gegensatz dazu sind
die eingehenden Informationen der Knollenorgane für die Elektrokommunikation
nicht topographisch im Nucleus des ELL (nELL) organisiert. Diese drei topogra-
phischen Mappen des ELLs in den entsprechenden Zonen sind an der Lokalisierung
und Identifizierung von Objekten beteiligt und laufen in einer Mappe im Mittel-
hirn zusammen. Der Torus semicircularis des Mittelhirns ist über verschiedene ei-
genständige Nuclei organisiert, für die unterschiedlichste Verbindungen gefunden
werden konnten. Während die Informationen der Elektroortung (Mormyromasten,
ampulläre Organe) den lateralen Nucleus des Torus semicircularis (NL) erreichen,
werden die sensorische Eingänge der Elektrokommunikation (Knollenoragane) in
einem anderen parallelen Pfad bearbeitet (Bell et al., 1981; Bell und Szabo, 1986;
Grant et al., 1996; Meek et al., 1999). Der dorsale präeminentiale Nucleus (PEd)
ist reziprok sowohl mit dem ELL als auch dem NL in einer topographischen Weise
verbunden (Bell et al., 1981; Bell und Szabo, 1986; Finger et al., 1981; Grant et al.,
1996; Meek et al., 1999; von der Emde und Bell, 1996), wobei die ELL-Mappen
auch im PEd schon zu einer einzelnen Karte zusammengefügt werden. Zusätzlich
ist auch das Mormyriden TeO in einer offenbar topographischen Weise mit dem
PEd gekoppelt. Viel wichtiger aber ist die hier gezeigte reziproke topographische
Wechselbeziehung des NL und des TeO und somit eine gemeinsame Aufrechterhal-
tung der toralen Elektroortung und tektalen visuellen Mappe in der jeweiligen an-
deren Struktur. Es bestehen außerdem aufsteigende elektrosensorische Kreisläufe
über das Mittelhirn hinaus, aber bisher konnte kein Nachweis für Topographie auf
Höhe des Vorderhirns gefunden werden. So konnten z. B. im Pallium dezente Felder
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verschiedener sensorischer Repräsentationen gefunden werden, aber eine überlap-
pende topographische Anordnung wurde nicht beschrieben (Prechtl et al., 1998;
von der Emde und Prechtl, 1999). Der Hauptpfad der aufsteigenden elektrosen-
sorischen Informationen vom Mittelhirn läuft über den präglomerularen Komplex
bis hin zum Telencephalon. Hervorzuheben ist ebenfalls die immense Bedeutung
der Valvula cerebelli in dem elektrosensorischen Pfad, insbesondere hinsichtlich
der vielmehr indirekt aufsteigenden Bahn vom NL, über den PEd, zur Valvula
und endend im Pallium (Review: Wullimann und Grothe, 2013). Außerdem konn-
te in dieser Studie gezeigt werden, dass zum einen zusätzlich zum toralen Eingang
auch tektale Projektionen den PEd erreichen (Bell und Szabo, 1986; Finger et al.,
1981) und zum anderen diese tektalen und toralen Eingänge möglicherweise topo-
graphisch organisiert sind aufgrund ihres fleckigen Eingangsmusters. Auch wenn
dies auf eine mögliche Aufrechterhaltung der Topographie im PEd sowohl für die
tektalen als auch toralen Projektionen hindeutet, wurden diese nicht weiter im
Detail untersucht. Dies und eine mögliche Topographie der sensorischen Periphe-
rie im pallialen Telencephalon könnte in der Zukunft untersucht werden.
Diese topographische Anordnung bimodaler Eingänge konnten vergleichbar zu
unseren Ergebnissen auch in anderen Tierarten mit außergewöhnlichen Sinnes-
systemen gefunden werden. So konnte z. B. für echoortende Fledermäuse sowohl
eine topographische unisensorische Anordnung des auditiven Raums als auch eine
kongruente Repräsentation des visuellen und akustischen Raums als Karte im in-
ferioren Kollikulus nachgewiesen werden (Hoffmann et al., 2016; Jen et al., 1987).
Auch im TeO von Klapperschlangen besteht eine Repräsentation der Infrarotsi-
gnale, welche durch die Grubenorgane wahrgenommen werden können, und visuel-
ler Reize. Bimodale Neuronen, zeigen teilweise kongruente topographische Anord-
nungen, auch wenn die Achsen leicht verschoben sind und nicht eine vollständige
räumliche Kongruenz beschrieben wurde (Hartline et al., 1978; Kass et al., 1978).
Außerdem konnte bei Eulen eine vergleichbare audio-visuell topographische Karte
im TeO identifiziert werden (Knudsen, 1982). Zusammengenommen mit unseren
Ergebnissen, bei dem ebenfalls eine topographische Schnittstelle zwischen dem ak-
tiv elektrischen und visuellem System gefunden werden konnte, unterstützt dies
die These multimodaler Mappen als konserviertes Organisationsprinzip in Wir-
beltiergehirnen (Stein et al., 2020).
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4.3 Metagehirn

Viele Jahre lang wurde die multisensorische Integration als ein einfacher aufstei-
gender Pfad der Signalverarbeitung über zunächst sensorische Zellen, primäre
sensorische Areale bis hin zu multisensorischen Bereichen in höheren kortikalen
Gehirnleveln beschrieben. Aufgrund verschiedener Studien entstand der Konsens,
dass multisensorische Regionen nur in höheren Ordnungen der sensorischen Verar-
beitungshierarchie liegen können, keine anatomischen crossmodalen Verbindungen
in früheren Stadien der Signalverarbeitung bestehen und somit multisensorische
Integration ein Prozess höherer Ordnung sein muss (Calvert et al., 1999; Jones
und Powell, 1970; Lewis et al., 2000; Seltzer und Pandya, 1980). Unter diesem
Gesichtspunkt werden Informationen einer einzelnen Modalität über verschiedene
Ebenen innerhalb des unisensorischen Pfads und simultan die kongruenten In-
formationen anderer Modalitäten in einem anderen Pfad vergleichbar verarbeitet.
Diese beiden verarbeiteten modalitätsspezifischen Signale werden dann in höheren
Arealen kombiniert bzw. integriert. Auch wenn bereits früh multisensorische Ak-
tivitäten in Gehirnarealen niedriger Ordnung, die zuvor immer als unisensorisch
beschrieben worden sind, beobachtet wurden, ging man davon aus, dass es sich
hierbei um „Feedback“ Informationen aus höheren kortikalen Regionen handeln
musste (Calvert et al., 1999; King und Calvert, 2001; Lewis et al., 2000; Macaluso
et al., 2000). Und auch wenn kortikale „Feedback“ Informationen in diese Regio-
nen zu Beginn der Signalverarbeitung von großer Bedeutung sind, spielen auch
die lateralen und die „Feedforward“-Verbindungen eine signifikante Rolle (Schro-
eder et al., 2001; Schroeder und Foxe, 2002). So beschreiben Foxe und Schroeder
(2005) und Eck et al. (2013) eine nach Sinnen isolierte Verarbeitung nur auf ganz
unteren neuronalen Leveln und gleichzeitig eine hohe Sensitivität der Areale nie-
derer Ordnung für kongruente Informationen anderer sensorischer Systeme.
Zusätzlich geriet auch das Konzept der einzelnen sensorischen rezeptiven Felder
immer wieder an seine Grenzen. So wurde beispielsweise der inferotemporale Kor-
tex bisher als rein visuelles Areal angesehen, welches an der Bildung von Objektka-
tegorien beteiligt sein soll. Es konnte aber jüngst gezeigt werden, dass bei blinden
Probanden auch der haptische Sinn diesen Bereich aktivieren kann und eine vi-
suelle Erfahrung der Objekte nicht nötig ist um eine Repräsentation zu erreichen
(Pietrini et al., 2004). Auch andere Versuche mit blinden Versuchspersonen zeigten
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eine Aktivierung des z. B. primären visuellen Kortex durch nicht-visuelle Stimuli
vergleichbar zu sehenden Probanden, denen visuelle Reize zur Verfügung standen
(Lacey und Sathian, 2015; Murphy et al., 2016). Diese und weitere Beispiele bei
unter anderem Menschen, Primaten und Nagetieren zeigten verschiedenste multi-
modale Interaktionen, bei denen zunächst modalitätsspezifische Regionen sensitiv
gegenüber anderen Sinnessystemen sind (Bizley et al., 2007; Calvert et al., 1999;
Foxe und Schroeder, 2005; Ghazanfar et al., 2005; Giard und Peronnet, 1999; Kay-
ser et al., 2007; Molholm et al., 2002; Schroeder und Foxe, 2002; Wallace et al.,
2004). Mittlerweile geht man also eher davon aus, dass nach den rein monomo-
dalen primären sensorischen Nuclei crossmodaler sensorischer Transfer auf allen
Stufen der multisensorischen Verarbeitung stattfinden kann und der Anteil an
Multimodalität mit aufsteigenden Hirnleveln stetig zunimmt (Solvi et al., 2020;
Stein et al., 2020; von der Emde und Burt de Perera, 2020).
Überträgt man dieses generelle Schema auf unseren Modellorganismus Gnatho-
nemus petersii werden während der bimodalen Objekterkennung zunächst in den
primären sensorischen Nuclei die modalitätsspezifischen Stimuli getrennt vonein-
ander verarbeitet (Abb. 39). So erreichen z. B. die Informationen der elektrosen-
sorischen Peripherie als ersten Schritt die verschiedenen Zonen des elektrischen
Seitenlinienlobus, wo diese monomodal ausgewertet werden. Dann auf der nächst
höheren Stufe in den sekundären sensorischen Nuclei kann bereits erster multimo-
daler reziproker Austausch mit anderen sensorischen Nuclei oder auch von höheren
Hirnleveln vermutet werden. Diese reziproken Verbindungen können anhand un-
serer Ergebnisse ebenfalls angenommen werden, da bereits im lateralen Nucleus
des Torus semicircularis des Mittelhirns eine topographische Übereinstimmung
der visuellen und elektrosensorischen Peripherie gezeigt werden konnte. Davon
ausgehend, dass dies keine zufällige Anordnung widerspiegelt, kann dies als erste
neuronale Schnittstelle zwischen diesen sensorischen Systemen und als möglicher
Ort des spontanen crossmodalen Transfers vermutet werden. Außerdem geht man
in dem Modell davon aus, dass der Anteil der Multimodalität in den Neuronen
mit aufsteigenden Hirnleveln zunimmt. Auch in G. petersii konnten bereits auf-
steigende elektrosensorische und visuelle Kreisläufe über das Mittelhirn hinaus
bis zum Vorderhirn gefunden werden, wobei diese bisher nicht näher untersucht
wurden (Wullimann und Northcutt, 1990). Und auch wenn im Pallium nur
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Abbildung 39: Generelles Schema des crossmodalen Transfers nach von der Emde
und Burt de Perera (2020). Während der multimodalen Wahrnehmung
nehmen die Sinnesorgane verschiedene physikalische Stimuli war und leiten
diese an die spezifischen monomodalen Nuclei weiter (blau: visuell; rot: aktiv
elektrisch). Diese Nuclei kommunizieren reziprok mit multimodalen sensori-
schen Nuclei höherer Hirnregionen. Prinzipiell wird angenommen, dass auf
allen Stufen Signalverarbeitung nach den ersten monomodalen Nuclei cross-
modaler Transfer stattfinden kann. Verändert nach von der Emde und Burt
de Perera (2020).

dezente Felder verschiedener sensorischer Repräsentationen ohne überlappende
topographische Anordnung beschrieben wurden (Prechtl et al., 1998; von der
Emde und Prechtl, 1999), ist zu vermuten, dass trotz alledem eine gewisse zu-
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sammenhängende multisensorische Verarbeitung in den höheren Hirnzentren von
Gnathonemus petersii basierend auf den generell sonst stark übereinstimmenden
Mechanismen der multimodalen Signalverarbeitung vergleichbar zum Menschen
vorherrschend ist.

All diese bisherigen Ergebnisse unterstützten die These, dass es eventuell nicht
einzelne unabhängige Bereiche gibt, die jeweils eine Modalität kodieren, sondern
vielmehr eine multisensorische Repräsentation der Umwelt im Gehirn existiert
(Lacey et al., 2007). Neuere Konzepte gehen sogar noch weiter und beschreiben
das menschliche Gehirn als „metamodal“, bei der die Organisation eher auf der zu
lösenden Aufgabe als strikt auf den Modalitäten basiert (James et al., 2011; Lacey
et al., 2009; Pascual-Leone und Hamilton, 2001). Durch die teilweise schwierige
Trennung der einzelner Sinne während der multisensorischen Verarbeitung spricht
man hier von einem multimodalen geistigen Vorstellungsvermögen, bei dem die
kortikalen Regionen höchst flexible multimodale statt starre unisensorische Ma-
schinerien sind. Auch im Review von Driver und Noesselt (2008) wird die provo-
kante Frage diskutiert, ob der Neokortex im Gegensatz zu der früheren Meinung
nicht sogar komplett multisensorisch ist (Ghazanfar und Schroeder, 2006). Diese
extreme Sicht beinhaltet eine Gleichheit aller Gehirnregionen. Viele Studien hin-
gegen zeigen Präferenzen verschiedener Areale für eine Modalität gegenüber einer
anderen (Macaluso et al., 2000; Van Essen et al., 1992) oder aber für eine Paa-
rung von zwei Modalitäten verglichen mit zwei anderen (Ghazanfar und Schroeder,
2006). Als weniger extreme Variante folgerten deshalb Beauchamp et al. (2004),
Wallace et al. (2004) und Stein et al. (2020) auf eine Existenz von multisenso-
rischen Übergangsregionen angrenzend an die modalitätsspezifischen kortikalen
Areale.
Außerdem stehen die neuronalen Kreisläufe bei diesen Konzepten immer wieder
im Fokus der Untersuchungen. Auch wenn angenommen wird, dass multisensori-
sche Einflüsse auf unisensorische Areale vermutlich Feedback-Verbindungen von
multimodalen Konvergenzzonen reflektieren, ist keine strikte in Serie geschaltete
Verarbeitung über viele Schritte realistisch, sondern beinhaltet viel mehr parallele
und rekursive Schleifen (Review: Driver und Noesselt, 2008). Im Zuge der fort-
schreitenden Untersuchungen wächst seit Jahren die Anzahl der identifizierten
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multisensorischen Kreisläufe konstant an und es konnten bereits verschiedenste
kortikale Regionen, wie etwa temporale, parietale, frontale und insulare Kortex
oder der superior temporale Sulkus, intraparietale Sulkus, Claustrum/Insula, an-
terior kingulate Kortex, sowie auch vorher typischerweise unisensorisch angese-
hene Regionen als multimodal identifiziert werden (Amedi et al., 2005; Banati
et al., 2000; Bonath et al., 2007; Lacey und Sathian, 2015; Laurienti et al., 2005;
Schroeder und Foxe, 2002). Die Diversität der Wege kombiniert mit dem Spek-
trum verschiedenster multisensorischer Regionen auf allen Leveln der kortikalen
Hierarchie, unterstützt die Annahme einer extrem komplexen und flexiblen Struk-
tur für die Verarbeitung multisensorischen Eingangs. Auch wenn das menschliche
Gehirn eine Besonderheit in seinem Aufbau und seiner Funktionsweise im Tier-
reich darstellt, können einige der Prozesse und Mechanismen ebenfalls auf den
Modellorganismus Gnathonemus petersii übertragen werden. Die Ergebnisse die-
ser Arbeit zeigen deutlich, dass der schwach elektrische Fisch Gnathonemus pe-
tersii vergleichbar zum Menschen, multisensorischen Eingang dynamisch anhand
der Verlässlichkeit gewichten und dabei diesen Vorgang flexibel in Abhängigkeit
von den vorherigen Erfahrungen oder der Aufgabe anpassen kann. Auch in der
neuronalen Verarbeitung konnten Gemeinsamkeiten zwischen dem Menschen und
Elefantenrüsselfisch gefunden werden, sei es angefangen mit topographisch orga-
nisierten Mappen bis hin zu einem möglichen crossmodalen Transfer auch auf
niederen Hirnleveln. Zusammenfassend lässt dies die Vermutung zu, dass multi-
modale Mappen und eine komplexe Verschaltung multisensorischer Informationen
ein gängiges Organisationsprinzip in Wirbeltiergehirnen ist.
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5 Anhang

5.1 Zusammensetzung Lösungen

5.1.1 Leitwertlösung

72,5 g NaCl + 3,8 g KCl + 1,62 g CaCl2 + 2,3 g MgSO4 * 7 H2O + 10 g NaHCO3

+ 4,1 g NaH2PO4 * 2H2O in 1L Aquadest (Wolf, 1963)

5.1.2 Ringerlösung

7,25 g NaCl + 0,38 g KCl + 0,16 g CaCl2 + 0,233 g MgSO4 * 7 H2O + 1g NaHCO3

+ 0,41 g NaH2PO4 * 2H2O in 1L Aquadest (Wolf, 1963)

5.1.3 Sörensen Phosphatpuffer

Stammlösung A: 9,078 g KH2PO4 in 1 L Aquadest
Stammlösung B: 11,87 g Na2HPO4 in 1 L Aquadest
Etwa 22ml Stammlösung A mit 78ml Stammlösung B vermengen und den pH-
Wert auf 7,38 einstellen.

5.1.4 4 %-ige PFA-Lösung

4 g Paraformaldehyd (PFA) in 100ml Sörensen Phosphat-Puffer geben und unter
Rühren erhitzen. Sobald die Lösung klar wird die Reaktion stoppen, filtern und
auf 4 ◦C lagern.
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5.2 Spike2-Skript zur automatischen EOD-Analyse

’import data file
var viewhand%; ’holds the viewhandle of the opened timeview
viewhand% := Fileopen(,0,1,SSelect file to analyse");
ToolbarVisible(1); ’toolbar is now always visible
Toolbarset(1,"Quit|0x1b");
var Datei$;
Datei$:= Ämp” + FileName$(3) + ”.txt”;

varAverageWave$;
AverageWave$:= ÄWF” + FileName$(3) + ”.srf”;

’eod times
ChanShow(VirtualChan(0, )); ’Created new virtual channel 0
VirtualChan(701, äbs(Ch(1))", 1); ’Edit virtual channel
HCursorNew(701);
HCursor(1, 0.276036, 701);
ChanShow(MemChan(2,0,0,0));
MemImport(401,701,0.0,MaxTime(),2,0.0049995,HCursor(1));
ChanSave(401,2); ’Save to unused channel

’positive peak
MeasureX(102,1,"Cursor(0)","0",0);
MeasureY(8,1,"Cursor(0)","Cursor(0)+0.005",0);
MeasureToChan(0,"Channel 1",7,14,2,0,1,0,1);
Process(0.0, MaxTime(), 1, 1, 402);

’negative peak
MeasureX(102,1,"Cursor(0)","0",0);
MeasureY(9,1,"Cursor(0)","Cursor(0)+0.005",0);
MeasureToChan(0,"Channel 1",7,14,2,0,1,0,1);
Process(0.0, MaxTime(), 0, 1, 403);

erstellt von Hendrik Herzog, 2019
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5.3 Zusätzliche Abbildungen
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Abbildung 40: Zusätzliche individuelle Lernkurven aus Projekt 1 Dargestellt sind
die restlichen individuellen Lernkurven der Fische aus Gruppe 1 (a) mit
einer Trainingsdistanz von 1 cm und aus Gruppe 2 (b) mit einer Distanz von
3 cm. Dabei sind die richtigen Entscheidungen (%) gegen die Trainingstage
aufgetragen. Die gestrichelte Linie repräsentiert die Zufallsschwelle von 50%
und die rote Linie das Lernkriterium mit 75% richtige Entscheidungen.
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Abbildung 41: Vergleich der Detektionsleistung während der Transfertests zwi-
schen den Trainingsgruppen aus Projekt 1 Dargestellt sind die gemit-
telten Werte der richtigen Entscheidungen (%) mit den verschiedenen Mo-
dalitäten. Im Vergleich stehen die Daten der Fische aus (a) Gruppe 1 (1 cm
Trainingsdistanz; n = 5) und (b) Gruppe 2 (3 cm Trainingsdistanz; n = 5).
Es wurde in jedem Wasserleitwert (100, 200 und 400± 5 µS/cm) die Detekti-
onsleistung mit entweder allen Sinnen (schwarz), nur dem aktiv elektrischen
(rot) oder nur dem visuellen Sinn (blau) gemessen. Die gestrichelte Linie bei
70% markiert die Detektionsschwelle, da alle Werte über 70% signifikant un-
terschiedlich zum Zufallsniveau von 50% sind.
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Abbildung 42: Benötigte Trainingsdurchgänge jedes Individuums bis zum Errei-
chen des Lernkriteriums aus Projekt 2 Dargestellt sind die absolute
Anzahl der Trainingsdurchgänge aller Trainingstage für jeden einzelnen Fisch
der verschiedenen Objektbedingungen: (a) Detektion eines Würfels; (b) Dis-
kriminierung von Würfel und Quader; (c) Diskriminierung von Kugel und
Kreuz. Außerdem sind in grün die Fische der 1 cm Trainingsdistanz und in
lila, die der Trainingsdistanz von 3 cm, dargestellt.
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Abbildung 43: Individuelle Ergebnisse der Transfertests aller Fische nach Erlernen
der Objektbedingung B Dabei wurde die eine Hälfte der Fische bei einer
kurzen Trainingsdistanz von 1 cm trainiert (a-d) und die andere Hälfte bei
einer weiten Distanz von 3 cm (e-h). Es sind die richtigen Entscheidungen in
% gegen die Objektdistanz in cm aufgetragen, welche mit sigmoidalen, Gaus-
schen oder linearen Kurvenanpassungen verbunden sind. Tests, bei denen die
Fische alle Sinne zur Verfügung hatten sind in schwarz, nur der aktiv elektri-
sche Sinn in rot und nur der visuelle Sinn in blau markiert. Die Individuen
sind durch unterschiedliche Symbole und Farbkontraste kenntlich gemacht.
Die gestrichelte Linie bei 70% markiert die Unterscheidungsschwelle. Für alle
Werte ab 70% kann angenommen werden, dass die Fische in der Lage sind
das Objekt erfolgreich zu detektieren, da ein signifikanter Unterschied zum
Zufallsniveau besteht.



236

 Fisch 21
 Fisch 22
 Fisch 23
 Fisch 24
 Fisch 25

 Fisch 21
 Fisch 22
 Fisch 23
 Fisch 24
 Fisch 25

a b

c d

1 cm Trainingsdistanz

 Fisch 26
 Fisch 27
 Fisch 28
 Fisch 29
 Fisch 30

 Fisch 26
 Fisch 27
 Fisch 28
 Fisch 29
 Fisch 30

 Fisch 26
 Fisch 27
 Fisch 28
 Fisch 29
 Fisch 30

g h

3 cm Trainingsdistanz fe

 Fisch 21
 Fisch 22
 Fisch 23
 Fisch 24
 Fisch 25

 Fisch 21
 Fisch 22
 Fisch 23
 Fisch 24
 Fisch 25

 Fisch 26
 Fisch 27
 Fisch 28
 Fisch 29 
 Fisch 30

Alle Sinne
Aktiv elektrischer Sinn
Visueller Sinn

Alle Sinne
Aktiv elektrischer Sinn
Visueller Sinn

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

10

20

30

40

50

60

70

80

90

100

0

R
ic

h
ti
g

e
 E

n
ts

c
h

e
id

u
n

g
e

n
 (

%
)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Objektdistanz (cm)

Abbildung 44: Individuelle Ergebnisse der Transfertests aller Fische nach Erlernen
der Objektbedingung C Dabei wurde die eine Hälfte der Fische bei einer
kurzen Trainingsdistanz von 1 cm trainiert (a-d) und die andere Hälfte bei
einer weiten Distanz von 3 cm (e-h). Es sind die richtigen Entscheidungen in
% gegen die Objektdistanz in cm aufgetragen, welche mit sigmoidalen , Gaus-
schen oder linearen Kurvenanpassungen verbunden sind. Tests, bei denen die
Fische alle Sinne zur Verfügung hatten sind in schwarz, nur der aktiv elektri-
sche Sinn in rot und nur der visuelle Sinn in blau markiert. Die Individuen
sind durch unterschiedliche Symbole und Farbkontraste kenntlich gemacht.
Die gestrichelte Linie bei 70% markiert die Unterscheidungsschwelle. Für alle
Werte ab 70% kann angenommen werden, dass die Fische in der Lage sind
das Objekt erfolgreich zu detektieren, da ein signifikanter Unterschied zum
Zufallsniveau besteht.
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