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Zusammenfassung: Buntharsche der ostafrikani­
schen Seen sind seit langem bekannt für ihre beson­
ders rasche Artaufspaltung. Da die meisten Endemi­
ten sind, d.h. nur in dem jeweiligen See vorkommen, 
muß ihr Alter geringer sein als das der Entstehung· des 
Sees bzw. ihre Entstehung kann nicht länger zurück­
liegen als die letzte Austrocknungsphase. Seismische 
Untersuchungen des Seegrundes konnten heim Vikto­
riasee nachweisen, daß die letzte Austrocknung erst 
vor ca. 12.000 Jahren stattfand, woraus sich ergibt, 
daß über 300 Buntharscharten, die für ihre erstaun­
liche ökologische und morphologische Diversität 
bekannt sind, sich erst im Laufe dieser Zeit entwickelt 
haben konnten. Ein noch extremeres Evolutions­
tempo konnte für Barscharten des Malawisees fest­
gestellt werden, wo innerhalb der letzten 200 Jahre 
eine ganze Anzahl von Arten entstanden ist, so daß 
viele kleine, neuentstandene Felshabitate ihre eigene 
Fischfauna beherbergen. Solche Geschwindigkeiten 
für die Bildung neuer Arten sind nach gängigen Kon­
zepten unerwartet und stellen eine Herausforderung 
dar, nach möglichen Erklärungen für diese rasche 
Radiation zu suchen. 

Vielfillt tler Bunthilrsche 

Buntbarsche (Familie Cichlidae) stellen mit mehr 
als l 000 Arten in etwa 150 Gattungen vermutlich das 
artenreichste und diverseste Spektrum der Wirbel­
tierradiation dar (MEYER et al. 1996). Ihre Hauptver­
breitungsgebiete sind Afrika und Südarnerika. Die 
meisten dieser Süßwasserfische sind zwischen 
10 und 30 cm lang, die Extreme reichen von Daumen­
nagelgröße bis über 70 cm. Die morphologischen 
Unterschiede und insbesondere die ökologischen 
Spezialisierungen dieser Fische sind von beein­
druckender Vielfalt (Abb. l). Ihre Anpassungs­
fähigkeit an die unterschiedlichsten Lebensräume 
läßt sich an einigen Beispielen verdeutlichen: 
Obwohl es sich um Süßwasserfische handelt, sind 
sie in der Lage, auch größere Salzkonzentrationen 
im Wasser zu tolerieren, wenn zum Beispiel Seen in 
tropischen Trockengebieten nahezu austrocknen. 
Ebenso sind sie in der Lage, in extrem humus­
reichem und daher saurem Wasser wie den soge­
nannten Schwarzwasserflüssen Südamerikas oder 
in besonders nährstoffarmem Wasser mit sehr 
geringem osmotischem Druck zu überleben. Min-

destens ebenso vielfältig ist die Ernährungsweise, 
die von Krabbenknackern bis zu Algenfressern 
reicht und die sich in einer Vielzahl von Speziali­
sierungen des Gebisses und der Lippenform wider­
spiegelt. Die Farbenpracht und das interessante 
Brutverhalten der Cichliden haben sie sowohl für 
Aquarianer als auch für Verhaltensforscher zu 
bevorzugten Studienobjekten gemacht. Ihre kom­
plexe Fortpflanzungsbiologie ist von einer sehr 
weitreichenden Fürsorge für den Nachwuchs bis 
zum Extrem des Maulbrütens bei vielen Arten 
gekennzeichnet. 

Die Buntbarsche der großen ostafrikanischen 
Seen (Tanganjika-, Viktoria- und Malawisee, Abb. 
2) waren seit Jahrzehnten Beispiele für die explosi­
ve Bildung neuer Arten - explosiv im Sinne geolo­
gischer und evolutionärer Zeitskalen. Der Grund: 
Die Seen beherbergen jeweils hunderte von Arten 
dieser Fische, die größtenteils endemisch sind, d.h. 
ausschließlich in dem jeweiligen See vorkommen. 
Lange Zeit stellte sich die Frage, ob Spezialisierun­
gen auf eine bestimmte Lebens- oder Ernährungs­
weise mehrfach unabhängig voneinander entstan-
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Abb. 1: Beispiele für 
die Vielgestaltigkeit 
der Buntbarsche in 
ostafrikanischen Seen. 
Von oben: Symphyse­
don aequifasciata 
haraldi, Pterophyllum 
altum und Lamprolo­
gus spec. nov. 



Abb. 2: Die großen 
ostafrikanischen Seen 

den sind, oder ob Arten aus verschiedenen Seen mit 
gleichen ökologischen Spezialisierungen näher 
untereinanderverwandt sind als mit morphologisch 
unterschiedlicheren Arten des selben Sees. 

Die gro~en ostafrikanischen Seen 

Der Tanganjikasee ist mit 14 70 m der tiefste ostafri­
kanische See. Die in ihm lebenden Buntbarscharten 
zeigen die größte Vielfalt in Anatomie, Morpholo­
gie und Verhalten. Obwohl über 97% der etwa 200 
Arten (in 49 Gattungen) nur in diesem See vorkom­
men, leben einzelne Arten aus vier der zwölf Triben 
auch in den Flußsystemen Afrikas. Die Arten dieses 
Sees werden als die ältesten angesehen. Dafür spre­
chen geologische Gründe, die große Diversität der 
Arten, ihre mutmaßliche Verbindung zu einigen 
Flußspezies und in neuererZeitauch ihre im Ver­
gleich zu anderen afrikanischen Cichliden wesent­
lich größere genetische Divergenz. Beispielsweise 
sind die Gene einer Gattung von Tanganjikasee­
barschen um ein Vielfaches divergenter als die der 
gesamten Artenschwärme von Viktoria- und Mala­
wisee (s.u.), die zusammen eine Artenzahl von etwa 
800 Spezies ausmachen. Phylogenetische Analysen 
zeigen, daß die ältesten Linien der Cichliden im 
Tanganjikasee leben, und daß eine rasante Radia­
tion in der Frühphase der Besiedlung des Sees statt­
gefunden haben muß (STURMBAUER et al. 1994). Es 

wird angenommen, daß der Wasserspiegel des 
Sees vor 200.000- 75.000 Jahren um etwa 600 m 
tiefer lag als heute, und zwar für einen Zeitraum von 
einigen zehntausend Jahren. Dadurch entstanden 
drei tiefe, voneinander getrennte Becken, die zu 
einer zeitweiligen Isolation der Populationen führ­
ten. Der einzige nachweisbare Effekt dieser Tren­
nung scheint jedoch nur eine Aufspaltung mehrerer 
Arten in jeweils eine nördliche und eine südliche 
Rasse zu sein. 

Der größte unter den ostafrikanischen Seen ist 
der Viktoriasee. Seine Fläche entspricht etwa der 
Größe Irlands, und sein geologisches Alter wird auf 
weniger als eine Million Jahre geschätzt. In ihm 
kommen allein über 300 meist endemische Bunt­
barscharten in etwa acht Gattungen vor, die meisten 
unter ihnen gehören zu einer einzigen Gattung. Vor 
einigen Jahren konnte mit Hilfe molekularbiologi­
scher Methoden gezeigt werden, daß alle Arten des 
Viktoriasees eine monophyletische Gruppe bilden, 
d.h. von einer einzigen Stammpopulation abstam­
men (MEYER et al. 1990). Das bedeutet, daß sämt­
liche Arten des Sees sich ungeachtet ihrer Diversität 
in diesem See entwickelt haben müssen und ihre 
Divergenz natürlich nicht älter sein kann als das 
geschätzte Alter des Sees, also auf jeden Fall gerin­
ger als eine Million Jahre. Unter der Annahme einer 
bestimmten (spekulativen) durchschnittlichenDiver­
genzrate der Gensequenzen wurde der Ursprung 
der Viktoriasee-Barsche noch vor kurzem auf 
200.000 Jahre datiert. Diese Zahlen sind inzwischen 
zu revidieren. 

Geschwindigkeit der Artbildung 

Bisher war man davon ausgegangen, daß der Vik­
toriasee, dessen Wasserspiegel wie der anderer 
ostafrikanischer Seen in der Vergangenheit starken 
Schwankungen unterlag, während der letzten Eis­
zeit einen sehr niedrigen Wasserstand erreichte. 
Man rechnete damit, daß die Fische in mehreren 
abgegrenzten Lachen überleben und sich getrennt 
voneinander entwickeln konnten. Die sich daraus 
ergebende Isolation könnte dann ein wichtiger 
Motor für die Artbildung gewesen sein. Neueste 
geologische Ergebnisse QoHNSONet al. 1996) zeigen 
jedoch, daß der Viktoriasee, dessen maximale 
Wassertiefe heute nur 69 m beträgt, damals mit 
großer Wahrscheinlichkeit komplett austrocknete 
(vgl. nachfolgenden Beitrag von F. EGLI-ARM). Das 
bedeutet, daß die enorme Artenvielfalt der Bunt­
barsche in diesem See sich wesentlich schneller 
entwickelt haben muß als bisher angenommen, 
nämlich in einem zeitlichen Rahmen von nur etwa 
12.000 Jahren. Dazu paßt, daß die genetische Diver­
genz der Viktoriaseearten nur sehr gering ist. Ver-



gleiche der entsprechenden (mitochondrialen) 
Gene beim Menschen zeigen, daß innerhalb der 
menschlichen Art größere Unterschiede zu finden 
sind als zwischen den über 300 verschiedenen Bar­
scharten (MEYER et al. 1990). Man kann davon aus­
gehen, daß es sich bei den untersuchten Fischen 
tatsächlich um verschiedene Arten handelt und 
nicht etwa nur um Morphen oder Farbvariationen 
innerhalb einer Art, da jede mindestens eine ihr 
eigene Variante des verglichenen Genabschnitts 
beherbergt. Auch Verhaltensstudien belegen, daß 
es sich tatsächlich um biologische Arten handelt, die 
unter natürlichen Bedingungen reproduktiv von­
einander isoliert sind. Somit stellen die Buntbarsche 
des Viktoriasees ein Beispiel für ein bemerkens­
wertes Tempo morphologischer Diversifikation 
ohne gleichzeitige Beschleunigung der molekula­
ren Evolution dar. 

Zahlreiche neue Arten in 200 Jahren 

Offenbar ist aber mit der Radiation des Viktoria­
seeschwarms noch keineswegs das Maximaltempo 
der Entstehung neuer Buntbarscharten erreicht. Bei 
einer umfangreichen Untersuchung des Malawi­
sees durch eine interdisziplinäre Forschergruppe 
vor einigen Jahren kamen überraschende Ergeb­
nisse zutage (OWEN et al. 1990). 

Die Buntbarsch-Faunadieses Sees umfaßt mehr 
als 500 Arten, von denen nur vier auch anderswo 
vorkommen. Sie besteht aus zwei Gruppen, die sich 
in Ökologie und Verhalten unterscheiden: Die eine 
lebt auf sandigem Untergrund, die zweite, die auch 
Mbuna-Fauna genannt wird, ist auf felsige Ufer- und 
Inselbereiche beschränkt. Beide sind monophyleti­
sche Artengruppen aus mehr als 200 fast aus­
schließlich endemischen Arten und vielen zusätz­
lich beschriebenen Farbvarianten. Beide ökologi­
schen Gruppierungen entstanden also getrennt 
voneinander im selben See. 

Die Mbuna-Fauna ist von besonderem Interes­
se. Sie beinhaltet nicht nur die farbenprächtigsten 
Buntbarscharten, sondern fast jede felsige Erhe­
bung des Malawisees besitzt ihre eigenen Fischar­
ten mit einer hohen Anzahl von Endemiten im 
strengsten Sinn, nämlich beschränkt auf die jewei­
lige Insel (Tab. 1). Die einzelnenArten sind oft räum­
lich von denen anderer Inseln oder Uferbereiche 
isoliert. Auch der Wasserspiegel des Malawisees, 
dessen geologisches Alter auf einige Millionen 
Jahre geschätzt wird, unterliegt starken Schwan­
kungen, bedingt durch tektonische und 
klimatische Ereignisse. Größere Rückgänge des 
Wasserspiegels werden zwischen der Zeit vor mehr 
als 25.000 und 10.740±130 Jahren sowie zu 
geschichtlicher Zeit zwischen 1150 und 1250 n.Chr. 
bzw. 1500 und 1850 n.Chr. angenommen. Unter 

Tab. 1: Anzahl und Verbreitung von Mbuna-Arten auf Inseln des Malawisees. Die 
Distanz vom Land bzw. von der nächsten Insel und die maximale Wassertiefe sind 
Maße für den Grad der Isolation der Arten. " Endemisch" bedeutet in diesem Zusam­
menhang, daß die betreffenden Arten nur im Bereic:h dieser Insel vorkommen. 

Insel Distanz vom maximale Artenzahl davon 
Land [km] Wassertiefe [m] (gesamt) endemisch 

Chinyankhwazi I 3 70 14 3 
Chinyamwezi 17 90 I 2 3 
Boadzulu 6 35 16 3 
Zimbabwe I ,5 100 9 0 
Thumbi West I ,5 30 26-3 I 4 
Mumbo 6 100 
Maleris 3 40 
Mbenji I 3 50 
Likoma 4,5 55 
Chisumulu I 0* 90* 
Mpanga I ,5 60 

* Distanz zur Insel Likoma 

Einbeziehung geologischer Datierungen (vgl. 
nachfolgenden Beitrag von F. EGIJ-ARM), archäolo­
gischer Befunde, mündlicher Überlieferungen und 
historischer Evidenz konnte gezeigt werden, daß 
der Wasserspiegel des Malawisees im Zeitraum 
zwischen 1390und 1860n. Chr. wenigstensfüreinen 
Teil der Zeit um mindestens 121 m gefallen sein 
muß. Abb. 3 zeigt den Südteil des Sees mit einge­
zeichneter 100 m-Marke, die etwa die Lage des 
Wasserspiegels während dieser Zeit verdeutlichen 
soll. Da viele der heutigen Inseln und Schich­
tenköpfe damals trockenes Land waren, die Lebens­
räume der Fische also gar nicht existierten, muß die 
Etablierung dieser einzigartigen Faunen in den letz­
ten rund 200 Jahren stattgefunden haben. Diese Aus­
sage wird gestützt von gut belegten topographi­
schen und historischen Veränderungen, Untersu-
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Abb. 3: Unterschied­
liche Wasserstände 
des Malawisees 
Die 100 m-Kontur­

linie (gestrichelt) 
gibt den ungefähren 
Umriß des Sees 
beim letzten größe­
ren Rückgang des 
Wassers vor etwa 
200 Jahren an. Auf 
die eingezeichneten 
Inseln wird in Tab. 1 
Bezug genommen. 
(aus OWEN et al. 
1990) 
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chungen der genetischen Differenzierung und der 
Verbreitung der betreffenden Fisch-arten. Da 
Mbuna-Arten nur selten tiefe Gewässerzonen mit 
sandigem Untergrund überqueren, bewirkt ihre 
Bindung an felsige Abschnitte eine vergleichswei­
se starke Isolierung einmal eingewanderter Indivi­
duen von ihren Stammpopulationen. Zwar existiert 
in begrenztem Maß auch Zuwanderung aus dem 
Rest des Sees, aber Analysen bezüglich Verbrei­
tung und Verhalten machen es plausibel, daß eine 
ganze Anzahl der Arten tatsächlich "vor Ort", d.h. 
im Bereich der jeweiligen Insel entstanden ist (vgl. 
die "Enderniten" in Tab. 1). Es muß betont werden, 
daß es sich dabei um biologische Arten im 
MAYR'schen Sinn, nicht nur um Farbvarianten inner­
halb einer Art handelt. Tatsächlichlassen sich an iso­
lierten Schichtenköpfen alle Stadien der Populati­
onsdifferenzierung beobachten, beginnend mit 
leichten Unterschieden in der Färbung zwischen 
verschiedenen Populationen bis hin zu deutlich 
unterscheidbaren Arten mit großen Unterschieden 
in Bezug auf Färbung, Morphologie und Verhalten. 
Dabei ist ein enger Zusammenhang zwischen Ende­
mismus und dem Grad der Differenzierung einer­
seits und dem Grad der Isolation bzw. Entfernung 
der einzelnen Schichtenköpfe/Insein andererseits 
zu beobachten (vgl. Tab. 1). 

Zeiträume von wenigen hundert 

Jahren können ausreichen, 

um weit größere morphologische 

Veränderungen bei Buntbarschen 

hervorzubringen als man bisher für 

möglich gehalten hat. 

Ursilchen für die explosive Rrtbildung? 
Während andere Fischgruppen derselben Seen zu 
"normalen" Raten zu evolvieren scheinen, verlief 
die Evolution der Buntbarsche also offenbar außer­
ordentlich rasch. Über die Gründe dafür ist bereits 
viel spekuliert worden. Beispielsweise wurde die 
Frage aufgeworfen, ob Cichliden irgendwelche 
Besonderheiten in ihrer genetischen Ausstattung, 
ihrem Verhalten oder ihrer Ökologie aufweisen, die 
sie zu solch einer explosiven Radiation prädispo­
nieren (AVISE 1990). Einige Denkansätze und 
Erklärungsmöglichkeiten für ihre explosive Artbil­
dung sollen hier aufgezeigt werden: 

Beispielsweise wird das hochentwickelte Brut­
verhalten für den Erfolg der Gruppe verantwortlich 
gemacht. Der besondere Schutz und die weitrei­
chende Fürsorge der Eltern für den Nachwuchs 
mögen eine zentrale Rolle für den Erfolg der Gruppe 
gespielt haben. 

Eine andere Erklärung ist, daß eine raschere 
Diversifikation sexueller und sozialer im Vergleich 
zu lebensnotwendigen Merkmalen stattgefunden 
hat. Da, wie an der Existenz zahlreicher Farbvari­
anten auch innerhalb der Arten abzulesen ist, die 
Färbung besonders rasch evolviert, könnte sie 
rasch als Reproduktionsbarriere im Rahmen einer 
sexuellen Selektion dienen. 

Daneben wird bei vielen Arten eine starke Terri­
torialität beobachtet. Durch Verteidigung der glei­
chen Reviere über mehrere Jahre ergibt sich ein nur 
geringer Aktionsradius. Durch diese Form der Isola­
tionkommt es zu eingeschränktem Genfluß, wodurch 
sich neue Arten schneller etablieren könnten. 

Eine weitere Hypothese geht davon aus, daß die 
ursprüngliche Besiedlung der Seen durch Genera­
listen erfolgte, wodurch die heute beobachtete Viel­
falt erst möglich wurde, imd daß durch fehlende 
Konkurrenz bei der Besiedlung der Seen alle ver-
fügbaren ökologischen Nischen besetzt wurden. 

Zeiträume von wenigenhundert Jahren, die nach Demgegenüber zeigt zum Beispiel der Kongokugel-
evolutionären Maßstäben vernachlässigbar sind, fisch, der offenbar bereits als Spezialist die Seen 
können also offenbar ausreichen, um weit größere besiedelt hat, entsprechend wenig Veränderung. 
morphologische Veränderungen bei Buntbarschen Ähnliches gilt für andere Arten. 
hervorzubringen, als man bisher für möglich gehal- Weiterhin kommt eine morphologische Beson-
ten hat. Folglich können in bestimmten Fällen einige derheit der Buntbarsche in Betracht, nämlich zwei 
hundert Jahre zur Evolution deutlich unterscheid- Paar funktionell voneinander unabhängige Kiefer, 
barer Arten ausreichend sein. die durch die Möglichkeit zur Spezialisierung auf 

Ähnliche Ergebnisse stammen vom Nabugabo- bestimmte Beute zu einer feineren ökologischen 
see, einem kleineren ostafrikanischen See, in dem Einnischung im Vergleich zu anderen Arten geführt 
fünf endemische Arten entdeckt wurden. Sein Alter haben könnte und dadurch größeren Spielraum für 
ist nicht genau bekannt, und wird auf weniger als die Artbildung bot. 
4000 Jahre g~schätzt (MrnR et al. 1996). Ein anderer Grund könnte in der ökologischen 

-----Frühere- EXperimente aus den Siebziger Jahren~ - Instabilität der Gewässer liegen~Es ist bekannt;daß 
konnten an einer isolierten Buntbarsch-Population durch gestörte Umweltbedingungen in ungepuffer-
nachweisen, daß biologisch bedeutsame geneti- ten Ökosystemen die Artbildung begünstigt wird. 
sehe Veränderungen iiU).erhalb von nur fünf Gene- Dazu können die vulkanischen Aktivitäten im 
rationenauftreten können (FERNALD & HIRATA 1977). Bereich des ostafrikanischen Grabens ebenso bei-

getragen haben wie die wiederholt aufgetretenen 
Wasserspiegelschwankungen, wodurch Voraus-



setzung für die Etablierung immer neuer Gründer­
populationen unter verschiedenartigen Selektions­
drücken geschaffen wurde. Dies mag zwar begün­
stigend auf die Artbildung gewirkt haben, träfe aller­
dings auch für andere Fischarten dieser Seen zu. 

Letzlieh sind vermutlich viele Gründe für die 
besondere Radiation der Buntbarsche verantwort­
lich. Der extrem enge zeitliche Rahmen, in dem sich 
die Veränderungen abgespielt haben, bleibt eine 
Herausforderung für die Erforschung der Evoluti­
onsmechanismen, die zu dem enormen Erfolg der 
Gruppe beigetragen haben. 
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Hann die Reflexionsseismik eine Austrocknungs­
periode belegen? 
Wie sicher sind die zeitlichen Bestimmungen des Trockenfallens der ostafrikani­
schen Seen? 

Franz Egli-Arm, Stockener Str. 76, CH-8405 Winterthur 

Als wesentlicher Auslöser für die explosive adaptive 
Radiation der ostafrikanischen Buntbarsche (vgl. 
vorstehenden Beitrag von J. FEHRER) wird eine Aus­
trocknungsperiode entweder des ganzen (Viktoria­
See) oder eines wichtigen Teiles des Sees (Malawi­
See) angesehen. Entscheidende Bedeutung erhält 
dabei die Erforschung der Sedimente, die sich auf 
dem Seegrund abgelagert haben. Ein trockenge­
legter Seegrund erhält eine charakteristische Ver­
festigung, auch wenn die Trockenphase nurvonkur­
zer Dauer ist. Die Verfestigung erfolgt aufgrundder 
Kompaktion (Volumen-verminderung durch Was­
serentzug) und der Ausfällung gelöster Stoffe bei 
fortschreitender Wasserverdunstung. Die verfestig­
te Schicht bleibt erhalten, auch wenn sie nach erneu­
ter Überflutung wieder mit Sediment bedeckt wird. 
Sie kann heute mit der nachfolgend beschriebenen 
geophysikalischen Methode der Reflexionsseismik 
nachgewiesen werden. 

Angeführt von den reichen Ölprospektions­
firmen wurde die Reflexionsseismik auf einen sehr 

hohen wissenschaftlichen Stand vorangetrieben. 
Angefangen von der Signalerzeugung über die 
Echoregistrierung bis zur Signalauswertung haben 
unzählige Wissenschaftler und Techniker das 
Instrumentarium aufgebaut und laufend erneuert 
und verbessert. Die seismische Methode wird 
sowohl auf dem Land als auch auf dem Wasser ein­
gesetzt. Für die Abklärung der Schichtverhältnisse 
in wenig gestörten See-und Meeresböden liefert sie 
erfahrungsgemäß verläßliche Ergebnisse. 

Die Reflexionsseismik funktioniert nach dem 
Echo-Prinzip. Seismische Wellen, die von einer 
Signalquelle ausgehen, werden an Grenzflächen 
zwischen zwei Materialien mit verschiedenen phy­
sikalischen Eigenschaften als "Echo" reflektiert. Im 
Wasser und in wenig verfestigten Sedimenten ver­
steht man unter seismischen Wellen immer Schall­
wellen, also Veränderungen des Druckes, die sich 
wellenförmig mit einer vom Material abhängigen 
Schallgeschwindigkeit fortpflanzen (im Wasser ca. 
1500 m/s). Geeignete Meßgeräte wandeln die 
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