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1. Einleitung

Lebendgebirende Halbschnabelhechte (Hemi-
ramphidae) sind bemerkenswerte Fische. Das
Interesse, das Thnen zumindest zeitweise ent-
gegengebracht wird, ist sicher auf ihre Gestalt, ihr
Verhalten und ihre Fortpflanzung zuriickzufiihren.
Dariiber hinaus werden jihrlich Arten eingefiihrt
(deren Fundort selten genau angegeben wird), de-
nen mit der herkommlichen Bestimmungslitera-
tur schwer beizukommen ist. Das ist eine Heraus-
forderung fiir Taxonomen. Dennoch sind unsere
Kenntnisse tiber diese Tiere erstaunlich liickenhaft.

Die aquaristische Literatur, zumindest die, die ich
zu Rate gezogen habe, berichtet iiber Lebensraume,
natiirlich auch tiber Haltung und Zucht und halt
manchmal tiberraschende Beobachtungen bereit.
Generell sind aber Aufsitze, die wirklich Neues ent-
halten, eher selten. Die wissenschaftliche Literatur
scheint sich bisher im Wesentlichen mit der Taxo-
nomie und Phylogenie sowie der Verbreitung be-
fasst zu haben. Viele Aspekte der Biologie lebend-
gebdrender Hemiramphiden, auch solche, die sich
im Aquarium bzw. Labor untersuchen lassen, sind
aber nur unzureichend bekannt, obgleich einige Ar-
ten durchaus regelmafig nachgeziichtet werden
konnten. wenn sich denn gentigend Interessenten
féanden. Vor einiger Zeit hat Frau DowNING MEISNER

aus den USA sehr interessante morphologische Be-
funde zur Fortpflanzung dieser Tiere vorgelegt und
dabei - und das ist ebenso bemerkenswert — auf
»>Museumsleichen® zuriickgegriffen (DowNiNG &
BURNS 1995, DOWNING MEISNER & BURNS 1997 a,b).

Ich will im folgenden, allerdings mit unterschied-
licher Gewichtung, die (duflere) Gestalt, einige
anatomische Besonderheiten, die Nahrungsauf-
nahme sowie das Sozialleben einschliefllich der
Fortpflanzung und der daran beteiligten Organe
von einigen hiufiger im Aquarienhandel angebo-
tenen Halbschnabelhecht-Arten wie Dermogenys
pusilla (eher ein Komplex mehrerer Arten) (Abb.
1), Nomorhamphus spp. (Abb. 2) sowie Hemiram-
phodon pogonognathus (Abb. 3) behandeln und
z.T. auch ein wenig (mangels genauerer Kenntnis)
spekulieren. Mit den gerade genannten Arten sind
auch zugleich die drei Gattungen genannt, deren
Vertreter lebendgebérend sind. Grundlage fiir die
folgende kurze Zusammenfassung war die ver-
fiigbare Literatur, eigene Untersuchungen sowie
einige besonders interessante Beobachtungen, die
ich in Aquarienzeitschriften gefunden habe.

Vielleicht wird der eine oder andere dadurch an-
geregt, sich (wieder) einmal diesen interessanten
Fischen zuzuwenden und einige der angedeute-
ten Wissensliicken zu fiillen.
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2.Verbreitung und Habitate

Das Verbreitungsgebiet der viviparen Hemirham-
phiden ist auf Siidostasien beschrankt, wo sie im
Siiigewdsser, einige wohl auch Brackwasser be-
siedeln (u.a. BREMBACH 1991, ANDERSON & COLLET-
TE 1991, DOWNING MEISNER 2001).

Das grofSte Verbreitungsgebiet hat die Gattung
Dermogenys, das sich von Bangladesh, Malaysia,
Thailand tiber die Inseln Sumatra, Java, Borneo,
Sulawesi bis hin zu Ausldufern der Philippinen
hinzieht. BREMBACH (1991) vermutet, dass Arten
der Gattung Dermogenys primar langsam flieen-
de Biche oder Griben bewohnen. D. pusilla
scheint aber ein regelrechter Kulturfolger gewor-
den zu sein. Dieser Halbschnabelhecht lebt mitt-
lerweile in nahezu allen Gewdssertypen wie Tiim-
peln, Bachen, Reisfeldern, Gebirgsbachen und
selbst in Kiistengewéssern.

Nomorhamphus-Arten leben in Siilgewassern der
Insel Sulawesi und einiger Inseln der Philippinen.
Sie scheinen nachtaktive Gebirgsformen zu sein,
die typischerweise nicht unmittelbar unter der
Wasseroberfliche schwimmen.

Hemirhamphodon-Arten bewohnen Stifiwasser-
bache und Fliisse in Siidthailand, Malaysia, Su-
matra, Borneo und Java. BREMBACH (1991) be-
zeichnet sie als ,,stenoke Bewohner méfig schnell
flieender, tief gelegener Regenwaldbiche mit
weichem, huminsaurem Wasser (S. 130). Die am
weitesten verbreitete Art ist H. pogonognathus
(vgl. auch ANDERSON & COLLETTE 1991).

3. Definition

Hemiramphiden sind relativ kleine Fische, deren
Vertreter im Meer und im Siiffwasser leben und
deren Oberkiefer kiirzer ist als der Unterkiefer. Vi-
vipar sind die Vertreter der drei oben genannten
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Gattungen. Hemirhamphodon tengah legt be-
fruchtete Eier ab (BoRK & MAYLAND 1998, GRELL
1998). Halbschnabler der Gattungen Zenarchopte-
rus und Tondanichthys sind nicht vivipar, doch ist
zumindest fiir Zenarchopterus innere Besamung
und Befruchtung anzunehmen (BrRemBACH 1991,
ANDERSON & COLLETTE 1991, COLLETTE 1995, Dow-
NING MEISNER 2001).

Ich gebe hier nur eine Kurzdiagnose der drei vivi-
paren Gattungen anhand unmittelbar sichtbarer
Kennzeichen. Ndhere Angaben, z.B. zur Anord-
nung der Zdhne, zum diagnostischen Wert der
Schddelknochen etc. sowie Bestimmungstabellen
finden sich fiir Dermogenys und Nomorhamphus
bei DowNING MEISNER (2001) und fiir Hemiram-
phodon bei ANDERSON & COLLETTE (1991).

Bei Dermogenys und Nomorhamphus beginnt die
Riickenflosse hinter dem Ansatz der Afterflosse
(Abb. 1). Der Unterkiefer, stets langer als der Ober-
kiefer, ist entweder zu einem langen, schmalen
»Schnabel“ ausgezogen (Dermogenys) oder bei
vielen, allerdings nicht bei allen, Nomorhamphus-
Arten relativ kurz (Abb. 2). Die Unterkieferldnge
ist daher kein Unterscheidungsmerkmal (Dow-
NING MEISNER 2001). Die Verliangerung des Unter-
kiefers tragt keine Zdhne. Im Unterschied zu No-
morhamphus und Hemirhamphodon besitzt Der-
mogenys im Oberkiefer auf jeder Seite zur Mitte
hin noch eine weitere Zahnzeile (vgl. Abb. 7a).

Hemirhamphodon-Arten besitzen einen besonders
langen Unterkiefer, der nahezu bis zur Spitze mit
nach vorn gerichteten Zéhnen bestiickt ist. Die Riik-
kenflosse entspringt vor der Afterflosse (Abb. 3).

4. Kopf und Kopfsinnesorgane
Halbschnabelhechte werden oft — das sagt ja auch

der deutsche Name — mit unserem einheimischen
Hecht verglichen. Sieht man einmal von der hech-
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Abb. |: Minnchen von Dermogenys pusilla. Foto: M. John.
Fig. I: Male of Dermogenys pusilla. Photo: M. John.

tahnlichen Gestalt ab, ist das nicht ganz korrekt.
Hechte (z.B. Esox lucius) leben nicht unmittelbar
unter der Wasseroberfliche - das gilt allerdings
auch fiir manche Hemirhamphiden (s.0.) -, son-
dern sind iiberwiegend stationire Uferfische, die
nahezu bewegungslos zwischen Pflanzen stehend
auf Beute(fische) lauern (u.a. MULLER 1983).

4.1. Besonderheiten des Kopfes

Der Kopf der lebendgebarenden Halbschnabel-
hechte ist durch die Verlingerung des Unterkie-
fers besonders auffallend (Abb. 1-3), der bei vie-
len Arten (Hemirhamphodon, Nomorhamphus)
zudem einen mehr oder weniger stark ausge-
pragten oft gefirbten und nach unten gebogenen
Zipfel (= Mandibularzipfel besitzt (Abb. 2). Wir
glauben, dass dieser eine Signalfunktion hat. Es
ist uns immer wieder aufgefallen, dass er bei do-
minanten Mannchen kriftiger und stirker ge-
firbt ist als bei subdominanten Mannchen und
bei den Weibchen (vgl. die Diskussion bei GREVEN
1999a).

In der Aufsicht erkennt man zudem, dass der
Unterkiefer auf beiden Seiten eine Hautfalte be-
sitzt, auch Mandibelsaum genannt, durch die er
deutlich verbreitert wird (Abb. 4a,b); an der Ba-
sis des Oberkiefers liegen die nach auflen verla-
gerten Geruchsorgane (,,Nasalhornchen; Abb.
4c¢). Dariiber hinaus ist der Unterkiefer mit einer

Abb. 2: Mannchen von Nomorhamphus liemi. Foto: H.-J. Richter.
Abb.2: Male of Nomorhamphis liemi. Photo: H.-). Richter.

Abb. 3: Minnchen von Hemirhamphodon pogonognathus. Foto:
H.-J. Herrmann.

Fig. 3: Male of Hemirhamphodon pogonognathus. Photo: H.-J.
Herrmann.

Kielfalte versehen (Abb. 4d), fiir die Erna MoHR
(1936) den Ausdruck ,, Wamme* verwendet. Als
Wamme bezeichnet man u.a. bei Rindern eine
Hautfalte, die an der Unterseite des Halses von der
Kehle bis zur Brust reicht.

In der aquaristischen Literatur sind diese Ver-
hiltnisse manchmal etwas irrefiihrend beschrie-
ben. Erna MoHR (1936) zeichnet exakt das, was
man bei einer duflerlichen Inspektion auch sieht
(Abb. 5a). BREMBACH (1991) spricht mit Recht von
einer horizontalen Hautfalte des Unterkiefers. Ja-
coBs (1969) schreibt ,,der Oberkiefer (sic!) zeigt
beiderseits eine nur von oben sichtbare durch-
sichtige, blasenartige Verbreiterung® (S. 151) und
STERBA (1987) nennt einen Hautsack, der im
Dienste der Nahrungsaufnahme steht, und bildet

o



. 271-296 24.11.2006 15:26 Uhr Seite 2$

(Pfeil).
Fig. 4 a-c: Dermogenys pusilla; (a) top view; (b) detail showing the external nose (arrows) and the lateral skin folds (thick arrow)
of the lower jaw; (c) keel-fold on the undersurface of the lower jaw (arrow).

diesen auch ab (Abb. 5b). STERBA (1987) meint
vielleicht die in der Verlangerung der lateralen
Hautfalten des Unterkiefers liegenden Hautwiil-
ste, die vor den Augen eine bei D. pusilla etwa 1
mm lange Tasche seitlich des Unterkiefers bilden,
welche beim Offnen des Mundes gedehnt wird
und so den Sog ins Innere des Mauls verstarkt

(s.u.).

Der Querschnitt des Unterkiefers, zumindest von
Dermogenys- und Hemirhamphodon-Arten, dh-
nelt dem eines Schiffsrumpfes mit seitlichen Aus-
legern (= die seitlichen Hautfalten). Den Kiel bil-
det die oben genannte , Wamme*, die ebenfalls ei-
ne Hautfalte ist (Abb. 6). Kiel und seitliche Haut-
falten besitzen ein besonderes, stabilisierendes
Gewebe (Abb. 6a).

Die Zihne stehen z.T. in mehreren Reihen, sind
konisch-spitz und oft bis fast zur Spitze mit
Mundepithel bedeckt (Abb. 7 a-c). Im Unter-
kiefer sind sie mehr nach hinten, im Oberkie-
fer mehr zur Mitte hin geneigt. Die Tiere besit-
zen auch obere und untere Schlundzihne
(Pharyngealzdhne) (GREVEN et al. 1997). Bei
Hemiramphodon sind die Zahne nadelspitz und
mehr nach vorn und aufien gerichtet; zudem
sind fiir diese Art sehr grofle Zihne, so ge-
nannte Hundszdhne oder Canini, am Ende des
Oberkiefers (Primaxillare) charakteristisch
(Abb. 7d-f).

Bei neugeborenen Halbschnabelhechten ist der
Unterkiefer noch nicht verlangert. Er wichst bei
D. pusilla etwa fiinf Tage nach der Geburt aus
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(CLEMEN et al. 1997) und verkndchert dann mit
Ausnahme der oft deutlich abgesetzten Spitze
(GREvVEN et al. 1997). Diese relativ spéte Verldn-
gerung des Kiefers ist ein eindeutiger Fall von
Heterochronie, wie man die zeitliche Verschie-
bung in der Entwicklung von einzelnen Teilen
eines Organismus nennt (vgl. auch BOUGHTEN et
al.1991). Von was diese zeitliche Verschiebung
abhdngt und ob beispielsweise der kiirzere
Unterkiefer als sekundir, also vom langen
Unterkiefer abgeleitet zu denken ist, bediirfte ei-
ner genaueren Analyse.

Die bei Dermogenys (und Hemirhamphodon)
z.T. starke Verlangerung des Unterkiefers wah-
rend des Wachstums miisste eine Verlagerung
des Schwerpunktes zur Folge haben, es sei denn
dies wiirde kompensiert, beispielsweise durch
eine Verlagerung der Schwimmblase oder durch
Strukturen am Kopf, die den Auftrieb vergro-
Bern, aber moglichst nicht die stromungsgiin-
stige Form des Fischkorpers zu zerstoren, wie
z.B. die seitlichen Hautfalten am Unterkiefer.
Das ist aber bisher nicht untersucht worden.

4.2. Kopfsinnesorgane

Auffallende Sinnesorgane am Kopf, die auch im
Dienste der Nahrungsaufnahme stehen, sind Au-
gen, Geschmacksknospen, die bereits erwéhnten
Nasalhornchen, und das Seitenlinienorgan.

Kiirzlich ist fir D. pusilla gezeigt worden, dass
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Anordnung und Dichte der das Licht aufneh-
menden Sinneszellen (Photorezeptoren) im Au-
ge das Sehen nach oben und zur Seite hin be-
giinstigen. Die Augen sind somit bestens geeig-
net ist, Beute auf oder nahe der Wasseroberfli-
che wahrzunehmen und das Futter vorwiegend
von der Seite aufzunehmen (s.u.), wie dies fiir
Hemiramphiden typisch zu sein scheint (RECKE
& MELZER 2003; vgl. auch GREVEN 2002). Dariiber
hinaus besitzen D. pusilla und sicher auch ande-
re Hemiramphiden UV-empfindliche Photore-
zeptoren, die — das ist allerdings noch nicht
nachgewiesen — eine Rolle bei der Balz (wenn
die die Tiere UV-reflektierende Kérperzeich-
nungen hitten) und/oder bei der Wahrnehmung
von Beute spielen konnten (RECKEL et al. 2002).
Uberdies sind die Tiere in der Lage sich nach
polarisiertem Licht zu orientieren (ForwarD &
WATERMAN 1973).

Geschmacksknospen in unterschiedlicher Aus-
pragung und Grofle finden sich fast iiberall am
Kopf, vor allem aber in der Mundhahle, d.h. auf
der Zunge und dem Mandibularsegel (Abb. 7b,
8a), auf dem Unterkiefer vor der Bezahnung,
und zwischen den Zihnen (Abb. 8b), wo sich
nach Verletzung der Beute der Schmeckstoff
konzentriert. Am Unterkiefer lassen sich Ge-
schmackknospen auch in mehr oder weniger re-
gelmaBigen Abstidnden auf der Unterseite der
Mandibularsiume nachweisen (in Vorberei-
tung).

.
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Abb. 5 a und b:Aufsicht auf den Kopf von Dermogenys pusilla (a) aus MoHR (1936) und (b) aus STEreA (1987).
Fig. 5 a und b:Top view of the head of Dermogenys pusilla (a) from MoHR (1936) and (b) from STerBA (1987).
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Abb. 6 a und b: Querschnitt durch den Unterkiefer von Dermogenys pusilla in Nihe des Mundwinkels; (a) histologisches Bild; (b)
Schema. Man beachte die seitlichen Hautfalten (diinne Pfeile) und den Kiel (dicker Pfeil). Das stabilisierende Gewebe ist in (b)

schraffiert.

Fig. 6 a and b:Transverse section of the lower jaw of Dermogenys pusilla near the mouth corner. Note the lateral folds (thin
arrows) and the keel (thick arrow). The stabilizing tissue is hatched in (b).

Das Geruchsorgan der meisten Teleostier besteht
jederseits aus einer Grube mit einer oder zwei
Offnungen, deren Boden stark aufgefaltet ist und
die Geruchsrezeptoren enthdlt (vg. Die Abbil-
dungen in GREVEN 2002). Bei Halbschnabel-
hechten ist das Geruchsorgan aber in Gestalt ei-
nes ,,Hornchens® nach auf8en verlagert (Abb. 8c)
und wird so stindig von Wasser umspiilt. Die
Anzahl der Riechzellen - zu erkennen an den
feinen Zellausstiilpungen (Mikrovilli) (Abb. 8d)
- scheint vom Alter der Tiere abzuhingen, ist
aber vielleicht auch von Art zu Art unterschied-
lich. Man konnte meinen, dass fiir eine tiefe
Grube der Platz in dem in diesem Bereich ex-
trem diinnen Oberschidel nicht ausreicht. Viel-
leicht, so kénnte man auch spekulieren, ist die
Verlagerung des Riechorgans nach auflen eine
Anpassung an die besondere Lebensweise eines
Fisches, der meist so ruhig unmittelbar unter
der Wasseroberflidche steht, dass kaum Wasser
mit den darin gelgsten Stoffen in die Riechhoh-
le gelangt, das beim Schwimmen passiv in die
Riechgrube gedriickt wiirde. Untersuchungen
zur Bildung dieser ,,Nasalhdrnchen® fehlen.

Das Seitenlinienorgan dient der Ortung von Wel-
lenbewegungen wie sie auch von Beutetieren auf
der Wasseroberflache verursacht werden. Das

gilt natiirlich auch fir Hemiramphiden (s.
ScuwarTz 1971). Am Kopf sind insgesamt drei
Hauptlinien zu unterschieden, die Supraorbital-
linie @iber den Augen, die in erster Linie fiir die
Wahrnehmung von Oberflichenwellen verant-
wortlich gemacht wird, die Infraorbitallinie, die
z.T. die untere Halfte der Augen umrundet, und
die Opercular-Mandibularlinie, die unterhalb
der Infraorbitallinie liegt. Auf dem Kopf liegen
die unterschiedlich grofen Einzelorgane (Neu-
romasten) der Supraorbitallinie entweder tiber-
wiegend frei und sind nur durch Epidermiswiil-
ste geschiitzt (D. pusilla, Abb. 9a), wie dies hdu-
fig bei Bewohnern stehender Gewasser und riu-
berischen Fischen der Fall ist, oder sind in ei-
nem Kanal (Supraorbitalkanal)versenkt, so dass
nur die Poren, die zu diesen Sinnesorganen fiih-
ren, sichtbar sind; dies findet man haufig bei ak-
tiven Schwimmern und Bewohnern flieSender
Gewdsser (SCHWARTZ 1970). Bei H. pogonognatus
sind die Poren des Supraorbitalkanals auffillig
grof§ (Abb. 9b). Die Opercular-Mandibularlinie
zieht mit ihren Sinnesorganen und Nerven in
den verlingerten Unterkiefers bis nahe an die
Spitze. In der meist leicht abwirts geneigten du-
Bersten Spitze liegen wohl keine Sinnesorgane
(sieche MaTAYOSHI & THOMSON 1973, zit. nach
MONTGOMERY & SAUNDERS 1985).

o



S. 271-296 24.11.2006 15:26 Uhr Seite 2$

5.Nahrung und Nahrungsaufnahme Halbschnabelhechte gelten mit Ausnahme der
Nomorhamphus-Arten als ausgesprochene Ober-
5.1. Nahrungspektrum flachenfische - in der Literatur ist zu lesen, dass

3 e e i3
Abb. 7 a-f: Bezahnung und Zihne von Dermogenys pusilla (a-c) und Hemirhamphodon pogonognathus (d-f); (a) Oberkiefer mit
mehreren Zahnreihen; man beachte die beiden mittleren (Pfeile); (b) Unterkiefer mit Zunge (z); Geschmacksknospen (Pfeile);
(c) die spitzen Zihne sind z.T. mit Mundepithel bedeckt; (d) Mundwinkel mit Hundszahnen (Pfeil); (e) Spitze des Oberkiefers; (f)
verlingerter Unterkiefer mit diinnen spitzen Zihnen.

Fig. 7-a-f: Dentition and teeth of Dermogenys pusilla (a-c) and Hemirhamphodon pogonognathus (d-f); (a) upper jaw with several
rows of teeth; note the two median rows (arrows); (b) lower jaw with tongue (z); taste buds (arrows); (d) mouth corner with
caniniform teeth (arrow).; () tip of the upper jaw; (f) elongated lower jaw with slender and pointed teeth.
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Abb. 8 a-d: Geschmacksknospen (a, b) und Nasalhérnchen bei Dermogenys pusilla; (a) winzige Geschmacksknospe auf dem
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Sc

Mandibularsegel (Pfeile); (b) Geschmacksknospen zwischen den Zihnen; (c) Nasalhérnchen; (d) Detail mit Sinneszellen (Pfeile).
Fig. 8 a-d:Taste buds (a, b) and external nose of Dermogenys pusilla; (a) tiny taste bud of the velum (arrows); (b) three taste buds
between teeth; (c) nasal barbel; (d) detail showing sensory cells (arrows).

Dermogenys- und Hemirhamphodon-Arten in
Trupps ganz dicht unter der Wasseroberfliche
schwimmen und dort offenbar Fluginsekten und
Ameisen fressen (u.a. BREMBACH 1991). Das heif3t
natiirlich nicht, dass sie sich auch einmal in tiefe-
ren Wasserschichten aufhalten (vgl. auch Dokou-
PIL 1988). Untersuchungen des Mageninhalts ha-
ben gezeigt, dass H. pogonognathus nahezu aus-
schliefSlich terrestrische Insekten und hier vor-
nehmlich Ameisen aufnimmt, so dass diese Art
sogar als myrmekophag bezeichnet worden ist
(MoHSIN & AMBAK 1983, ROBERTS 1989). Man wird
also nicht fehl gehen, zumindest fiir Dermogenys
und Hemirhamphodon vorwiegend Anflugnah-
rung, d.h. auf die Wasseroberfliche gefallene oder
angewehte Insekten, als hauptsichliche Energie-
quelle anzusehen. Das heif3t nicht, dass die Fische

als Opportunisten auch andere Nahrung zu sich
nehmen, wie dies z.B. in menschlicher Obhut der
Fall ist.

5.2.Nahrungsaufnahme

Halbschnabelhechte sind wohl typische Pirschja-
ger, deren spindelformiger, niedriger Kérper dem
Wasser nur geringen Widerstand entgegensetzt
(vgl. Abb. 1-3,4a). Den Antrieb bei solchen Fi-
schen liefern im wesentlichen Schwanzflosse, Af-
terflosse und Riickenflosse (WEBB 1984).

Wir haben schon vor vielen Jahren kurze Szenen
von Dermogenys pusilla auf der Jagd auf Frucht-
fliegen (Drosophila) mit einer 16 mm-Hochfre-
quenzfilmkamera bei 200 Bildern/s aufgenom-
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men (Abb. 10a-d), dies aber bald aus Kosten-
griinden aufgegeben, und sehr viel spater ver-
sucht, den Beutefang einer Nomorhamphus-Art
(wahrscheinlich liemi) mit konventionellen Cam-
cordern unter Verwendung der Sportschaltung
(»high speed shutter®) zu analysieren (unpubli-
ziert; vgl. dazu GREVEN1998, 2002).

Ohne auf die Befunde im Einzelnen einzugehen
- sie werden an anderer Stelle ausfiihrlicher be-
schrieben - ist generell folgendes zu beobachten:
Ist die Beute geortet, beschleunigen D. pusilla und
Nomorhamphus sp. meist mit Hilfe eines geradezu
explosiven Schnellstarts. Die Geschwindigkeit
wird aber vor der Beute wieder reduziert, viel-
leicht, weil die maximale Geschwindigkeit das
Wasser zu stark verdridngen und die Beute even-
tuell wegdriicken wiirde. Der Fisch schwimmt
dann ein wenig an der Beute vorbei (Abb. 13) und
packt sie von der Seite. Das seitliche Zupacken
wird mit einer Kriimmung des Korpers vorberei-
tet (vgl. eine dhnliche Taktik bei Hechten, WEBB &
SKADSEN 1980). Beim Offnen des Mauls - im We-
sentlichen wird der Oberkiefer hochgeklappt, der
Unterkiefer ist aber keinesfalls starr wie oft ge-
schrieben, unpubliziert -, durchstsfit der Ober-
kiefer oft die Wasseroberfliche (Abb. 10b). Der
Unterkiefer wird unter die Beute geschoben und
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diese regelrecht ins Maul gel6ffelt. Zumindest No-
morhamphus sp., dessen Unterkiefer viel kiirzer
als der von D. pusilla ist, packt die Beute manch-
mal auch von vorn. Hautwiilste zwischen Ober-
und Unterkiefer straffen sich beim Offnen des
Mauls; dies vergrofiert die Mundéffnung und
unterstiitzt das Saugschnappen, wenn kleinere
Beute aufgenommen wird und der Unterdruck in
der Mundhohle rasch erhoht werden muss (.
auch GREVEN 2002). Neigung und Kriimmung der
Zahne machen der einmal ergriffenen Beute das
Entrinnen unmoglich.

Auch die seitlichen Hautfalten unterstiitzen die
Nahrungsaufnahme, da sie unter die Beute ge-
schoben werden. Sie sind nicht bei allen Arten
gleich stark ausgebildet. Einige Nomorhamphus-
Arten haben einen deutlichen Saum, bei anderen
ist er nur schmal und dickfleischig (BREMBACH
1991). Es sieht fast so aus, als verfiigten be-
sonders die Arten iiber einen breiten Mandibel-
saum, die einen langen Unterkiefer haben, und of-
fenbar stirker an das Leben unmittelbar unter
der Wasseroberfliche angepasst sind.

So wie oben geschildert, diirfte auch der Beute-
fang von Hemirhamphodon-Arten ablaufen. Hier
ist spekuliert worden, die groflen Kopfporen. na-

Abb. 9 a und b: Die Neuromasten (Pfeile) der Supraorbitallinie am Kopf von Dermogenys pusilla liegen frei (a); bei Hemrampho-
don pogonognathus sind sie versenkt, so dass nur groBe Poren sichtbar sind (b).

Fig. 9 a and b: Most neuromasts (arrows) of the supraorbital lateral line of the head of Dermogenys pusilla are free (a); in
Hemirhamhodon pogonognathus they lie in the supraorbital lateral line canals and, thus, only pores are visible.
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Packen der Beute (Drosophila melanogaster) von der Seite. In (b) durchbricht der Oberkiefer die Wasseroberfliche.
Fig. 10 a-d: Prey capture of Dermogenys pusilla. Pictures from a movie (16 mm, 200 frames/s); (a,b) Approaching the prey; (b,c)
capture of the prey (Drosophila melanogaster) from the side . In (b) the upper jaw penetrates the water surface.

mentlich der Supraorbitallinie, konnten die Emp-
findlichkeit des Seitenlinienorgans erhohen und
dies den Tieren ermdglichen, ins Wasser gefalle-
ne Insekten sofort zu orten. Die mehr nach auflen
gerichteten Zdhne am Unterkiefer (Abb. 7e) sol-
len dazu dienen , die Beine der Ameisen zu fan-
gen und die besonders groflen Zihne im Ober-
kiefer sollen auch bei getfnetem Maul die Mund-
winkel verschlieflen und somit die Wahrschein-
lichkeit erhéhen, dass die Beute verschluckt wer-
den kann (ANDERSON & COLLETTE 1991). Uberzeu-
gende Versuche dazu fehlen.

Die Jungen mit ihrem zunéchst endstindigen
Maul und dem (noch) nicht verldngerten Unter-
kiefer sollten auch anders Nahrung aufnehmen.
Dariiber ist aber nichts bekannt. In diesem Zu-

sammenhang ist bemerkenswert, dass nach der
Geburt zuerst die bezahnten Platten im Schlund
mineralisieren und erst spiter die zahntragenden
Kieferknochen (CLEMEN et al. 1997).

Dem auffillig verlangerten Unterkiefer, nament-
lich der marinen Hemiramphiden sind frither ei-
ne Reihe besonderer Aufgaben angedichtet wor-
den (zusammengefasst bei MONTGOMERY & SAUN-
DERS 1985). Die Tiere sollten damit das Sediment
nach Nahrung umpfliigen, obwohl sie sich doch
in oberflichennahen Wasserschichten aufhalten,
junge Fische aufspieflen oder Seegras schneiden
oder mit einer ,,empfindlichen“ Spitze am Unter-
kiefer kleine Oberflichenahrung aufspiiren. Pflii-
gen und Schneiden kénnen auch fiir die vivipa-
ren Hemiramphiden sicher ausgeschlossen wer-
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Abb. | | a-d: Szenen aus einem Turnierkampf zweier Dermogenys pusilla-Mannchen; (a) Imponieren; (b) BeiBen; (c) Maulzerren;
(d)Maulkampf (aus BERTEN & GREVEN 1991).
Fig. 1| a-d: Selected pictures of a comment fight between two males of Dermogenys-pusilla; (a) Imposing; (b) Biting; (c) mouth
tagging; (d) mouth fighting (from BERTEN & GREVEN 1991).

den. Die gesamte Konstruktion ist vielmehr be-
stens geeignet, Beute von der Wasseroberfliche
aufzunehmen(s. auch ALEXANDER 1967). Nahe der
Spitze (aber nicht auf der Spitze) liegen zudem
Mechanorezeptoren der Opercular-Mandibular-
linie (s.0.), die sicher zappelnde Beute wahrneh-
men konnen, und wohl auch Geschmackskno-
spen (unpubliziert).

6. Sozialstruktur (ohne Fortpflanzung)

6.1. Freilandbeobachtungen

Sieht man einmal von den Kurzberichten reisen-
der Aquarianer, in denen von kleinen Schulen

(Hemirhamphodon pogonognathus) oder (sehr)
groflen Schwirmen (Dermogenys pusilla) (u.a.

BREMBACH 1991) oder von den kiimmerlichen Be-
merkungen ab, die man in der faunistischen und
systematischen Literatur dariiber findet, hat sich
wohl niemand die Miihe gemacht, Gruppen von
Halbschnabelhechten etwas intensiver zu beob-
achten. Ich habe bei STALLKNECHT (1997) eine
interessante Bemerkung iber D. pusilla gefunden,
die ich hier wortlich wiedergebe: ,Meine Frei-
landbeobachtungen ergaben, dass ein 12 bis15
Weibchen umfassender Schwarm recht kompakt
durch das Wasser zog und von zahlreichen Mann-
chen umspielt wurde. Unter den Weibchen gab es
keine Rangeleien, hingegen kimpften die Ménn-
chen stindig untereinander, so dass kaum Paa-
rungen gelangen, wihrend ich das Verhalten ver-
folgte.“ (S.7). Von solche Beobachtungen brauch-
ten wir mehr, da sie Auskunft {iber die Sozial-
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struktur (d.h. Fortpflanzungssystem, Gruppen-
bildung, Aktionsraum etc.) geben und zur Uber-
priifung von Beobachtungen an Tieren im Aqua-
rium (die aber ebenfalls noch weitgehend fehlen)
herangezogen werden konnten.

6.2. Beobachtungen im Aquarium

Man sollte erwarten, dass zumindest bei den im
Aquarium gepflegten Arten etwas mehr iiber die
soziale Organisation bekannt ist. Dem ist aber
nicht so.

Verschiedentlich wird berichtet, dass Dermogenys
pusilla besonders aggressive sei und sogar fiir
Schaukidmpfe geziichtet wiirde oder geziichtet
worden ist. Leider habe ich bisher entsprechende
Primarliteratur aus den Landern, in denen solche
Kampfe gezeigt werden, nicht gefunden. Wir ha-
ben an Mannchen von D. pusilla (aus dem Han-
del), die einige Tage allein gehalten worden wa-
ren, das Repertoire agonistischer Verhaltenswei-
sen (dazu zdhlt Imponieren, Drohen, Angriff,
Flucht, Demutsgesten) gefilmt und etwas naher
analysiert. Dies gelingt unter diesen Bedingungen
leichter als in einer etablierten Gruppe (BERTEN &
GREVEN 1991, GREVEN & BERTEN 1992, vgl. auch
GREVEN 1998). Die Kampfe lassen sich in Impo-
nier-, Droh- und Kampfphase einteilen, dasVer-
halten (u.a. Registrieren des Gegners, Imponie-
ren, Drohen, u.a indem die Kiemen gespreizt wer-
den, Angriff, Kimpfen, Flucht und Demutshal-
tung) ist von vielen anderen kimpfenden Fischen
bekannt (GREVEN 2003). Auffillig war bei den von
uns getesteten Tieren die lange Dauer (20 bis 160
min) und der hohe Anteil der mit dem Maul aus-
gefochtenen Auseinandersetzungen, vor allem der
Maulkampfe, die z.T. bis fast 80% der Gesamt-
kampfzeit ausmachten. Bei Maulkdmpfen verha-
ken sich die Kiefer ineinander und die Kontra-
henten kénnen sich schwere Wunden zufiigen
(Abb. 11). Ob dies durch die artifizielle Situation
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oder durch besonders aggressiv geziichtete Tiere
— Zuchtformen sollen oft stundenlang kimpfen -
bedingt war, bleibt offen.

Einige wenige Beobachtungen zeigen, dass in
Gruppen gehaltene D. pusilla erwartungsgemif3
eine Rangordnung bilden (unpubliziert). In einer
Gruppe von acht unterschiedlich groflen Mann-
chen und fiinf ebenfalls unterschiedlich grofien
Weibchen war das grofite Weibchen eindeutig do-
minant und beherrschte alle ibrigen Beckenin-
sassen. Dann folgten in gleichem Rang zwei Weib-
chen und ein Ménnchen sowie ein weiteres Weib-
chen und erst dann die anderen Médnnchen. Das
finfte besonders kleine Weibchen dominierte
immerhin noch tiber drei der acht Ménnchen. In
einem anderen Fall kam es in einer frisch zu-
sammengestellten Gruppe von vier Mdnnchen
und vier Weibchen, die sich vorher nicht kannten,
zu mehr oder weniger heftigen Rangordnungs-
kdmpfen. Innerhalb eines Tages hatte sich zu-
mindest in den oberen Réngen eine Hierarchie
gebildet, die der in der grofSeren Gruppe ent-
sprach. Die jeweils dominanten Tiere waren je-
weils besonders grof$ und kriftig. Je ranghoher
ein Tier war, desto grofler war auch der Abstand,
den die rangniedereren Tieren einhielten. Das --
Weibchen vertrieb stets die anderen Gruppen-
mitglieder, meistens auch das dominante Mann-
chen, aus dem Bereich, in dem es sich gerade auf-
hielt. Die ranghohen Mannchen und Weibchen
hielten sich fast immer unmittelbar unter der
Wasseroberfliche auf, rangniedere dagegen in tie-
feren Wasserschichten.

Auch die Mannchen von Nomorhamphus-Arten
kidmpfen und zeigen dabei weitgehend ein dhnli-
ches Verhalten wie D. pusilla (KosTrzEWA & GRE-
VEN 1998). Im Unterschied dazu werden die
Kéimpfe aber meist ohne oder nur mit einem kur-
zen Maulkampf beendet wie wir bei N. ebrardtii
beobachten konnten. Diese Art hief§ vor der jiing-
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sten Revision noch Dermogenys ebrardtii (vgl.
DowNING MEISNER 2001). Vielleicht hat die Redu-
zierung des Maulkampfes etwas mit dem viel
kiirzeren Unterkiefer dieser Art zu tun.

In einer neu zusammengesetzten Gruppe von N.
ebrardtii (vier Mannchen, vier Weibchen, die gro-
Ber als die Mannchen waren) kam es zu Ran-
gordnungskidmpfen unter den Weibchen und un-
ter den Mannchen. Innerhalb eines Tages war ei-
ne nach Geschlechtern getrennte lineare Rang-
ordnung mit einer sogenannten ,,nip-dominant-
Struktur® etabliert, d.h. ot dominierte iiber B und
folgende, 3 iiber Y und folgende etc. Zwar impo-
nierten die Mannchen gelegentlich vor den Weib-
chen, was aber wohl eher als Balzverhalten zu
werten war. Vor imponierenden oder drohenden
Weibchen wichen aber alle Mdnnchen zuriick
und flohen. Rangniedere und ranghohe Weibchen
standen oft friedlich nebeneinander; nur gele-
gentlich wurde ein rangniederes Weibchen von ei-
nem ranghéheren bedroht. Das rangniedere
Weibchen reagierte darauf, indem es sich langsam
entfernte. Am hiufigsten drohte das ranghochste
Weibchen, und zwar vor allem dem B-Weibchen.

Insgesamt ist festzustellen, dass es bei Dermoge-
nys- und Nomorhamphus-Arten in einer ge-
mischtgeschlechtlichen Gruppe zur Ausbildung
einer Rangordnung kommt. Dabei scheinen
Weibchen eine besondere Rolle zu spielen. Die
Folge davon ist eine reduzierte Aggressivitit. Oft
reicht nur die Anndherung oder ein kurzes Impo-
nieren des ranghdheren Tieres, um die Rangord-
nung zu bestitigen und die Individualdistanz ein-
zuhalten.

GRrog (1993) schreibt tiber den von ihm lange und
erfolgreich gehaltenen und geziichteten Hemi-
rhamphodon pogonognathus, dass das Sozialver-
halten der Tiere dem einer Herde gleicht und ei-
ne grofRere Anzahl von Weibchen (er hielt 20 bis
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25 erwachsenen Weibchen und zwei bis drei
Minnchen in einem Aquarium) von einem star-
ken Ménnchen ,,gehiitet“ werden. Er bemerkt
auch, dass nur wenige Méannchen in einem Aqua-
rium zusammengehalten werden konnten und
dass eine Rangfolge sowohl zwischen den Weib-
chen als auch den Médnnchen besteht. BREMBACH
(1978) ist der Meinung, man solle in einem klei-
nen Aquarium (Abmessungen werden nicht ge-
nannt) nur ein Mannchen mit mehreren Weib-
chen halten.

Ob all diese Beobachtungen generell Giiltigkeit
haben, ob es grofiere Unterschiede zwischen den
einzelnen Arten gibt und ob das geschilderte Ver-
halten nur durch die beengten Verhéltnisse in ei-
nem Aquarium bedingt war, sollte im Freiland
und im Labor (in entsprechend grofien Behil-
tern) gepriift werden.

7.Geschlechtsdimorphismus

7.1. Sekundire Geschlechtsmerkmale und
sexuelle Selektion

Auf die deutlichen Geschlechtsunterschiede in der
Farbung von Hemiramphiden-Ménnchen und
Weibchen will ich nicht eingehen. Sie sind offen-
sichtlich. Bemerkenswert erscheint mir, dass of-

Abb. 12: Erwachsene Weibchen von Nomorhamphus liemi sind
groBer als die Mannchen. Foto: H.-). Richter.

Fig. 12: Adult females of Nomorhamphus liemi are larger than
males. Photo: H.-J. Richter.
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Abb. 13 a und b:Aufhellungspriparat der modifizierten Afterflosse von Nomorhamphus liemi (a) und. Hemirhamphodon
pogonognathus (b). A2 und A5 = Flossenstrahlen, FT| = Flossenstrahltriger |, Gp = Genitalpapille.Weitere Erklarungen im Text.
Fig. 13 a and b:Transparencies of the modified anal fin in Nomorhamphus liemi (a) and Hemiramohodon pogonognathus (b).A2 and
AS = fin rays; FT| = first proximal radial; Gp = genital papilla. Further explanations see text.

fenbar bei allen Dermogenys- und Nomorham-
phus-Arten die Mannchen kleiner als die Weib-
chen sind (Abb. 12; u.a. MOHR 1936, BREMBACH,
1991, DowNING MEISNER 2001) und offenbar nur
bei Hemiramphodon-Arten die Mannchen grofier
als die Weibchen zu werden scheinen (u.a. SooNG
1968, BREMBACH 1978, 1991, ROBERTS 1989, ANDER-
SON & COLLETTE 1991). Zudem unterscheiden sich
Minnchen und Weibchen in der relativen Linge
des Unterkiefers (s. dazu HERRE 1944, BREMBACH

1991, ANDERSON & COLETTE 1991) und auch in der
Auspragung eines fleischigen Mandibularzipfels
(s.0.). Dies konnten Signale fiir den Konkurren-
ten und/oder den Geschlechtspartner sein (GRe-
VEN 1999a) und damit einen Einfluss auf Hierar-
chien, Territorialitit, Partnerwahl u.d. haben.

Offenbar hat bei Hemirhamphodon die intra-
sexuelle Selektion (also hier der Wettstreit der
Minnchen um Weibchen) zu einer Bevorzugung
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groflerer kampfstirkerer Mannchen gefiihrt, die
wie die Beobachtungen von Grog (1993) anzu-
deuten scheinen, einen Harem verteidigen. Die
Merkmale, nach denen Weibchen ihre Mdnnchen
auswihlen oder Mannchen ihre Weibchen (inter-
sexuelle Selektion, vgl. GREVEN 1999a) sind bisher
unbekannt.

Leider sind Halbschnabelhechte u.a. wegen ihrer
Schreckhaftigkeit fiir Wahlversuche kaum geeig-
net, wie wir des 6fteren leidvoll erfahren mussten.
Guppys kann man fiir kurze Zeit durchaus auch
in spartanisch eingerichtete Versuchsbecken set-
zen, um beispielsweise die Vorlieben der Weib-
chen fiir bestimmte Merkmale der Médnnchen zu
testen und umgekehrt (Houpk 1997)

Ein besonders bemerkenswerte sekundires Ge-
schlechtsmerkmale ist die modifizierte Afterflos-
se der Minnchen, fiir die BREMBACH (1976) den
Namen Andropodium vorgeschlagen hat. Die an
den Flossenstrahlen sichtbaren Modifikationen
sind von betrichtlicher Bedeutung fiir den Taxo-
nomen, und sollen daher kurz anhand von Auf-
hellungspraparaten dargestellt werden (Abb. 13).
Die Terminologie richtet sich nach BrREMBACH
(1976). Bei Dermogenys- und Nomorhamphus-Ar-
ten sind im Wesentlichen die Flossenstrahlen I-
III verdndert, bei Hemirhamphodon die Strahlen
V-VIIL

Bei Nomorhamphus liemi sind die vorderen vier
der 15 oder 16 Analisstrahlen verlingert und ver-
dickt (Abb. 13a). Strahl I ist kurz und breit und
wird von einem Hautsaum begrenzt, Strahl IT (A2
in Abb. 13a) ist verlangert. Bei D. pusilla ist er ge-
kriimmt und bildet ein nach unten gewélbtes
Knie, den Geniculus. Der Strahl endet in einer
Spitze, dem Spiculus von der jederseits ein Dorn
(Spina) abgeht (auf Abb. 13a nicht zu erkennen).
Das ganze wird Tridens flexibilis genannt, also
biegsamer Dreizack. Form und Linge vor allem
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des Spiculus sind weitgehend artspezifisch. Nach
DOWNING MEISNER & BURNS (1997b) sind Tridens
flexibilis, Spinae und Spiculus bei Dermogenys sp.
(wahrscheinlich D. pusilla) schon bei Médnnchen
von 26 mm Lénge vorhanden. Die Strahlen II bis
IV bilden eine funktionelle Einheit, die mehr oder
weniger frei beweglich ist, und sich im Ruhezu-
stand in einer Hautfalte (Cryptoplica) befindet,
die die Strahlen V-VIII - den Ubergang zu dem
hinteren Flossenabschnitt - vollstandig umwiéchst
(im Authellungspraparat auf Abb. 13a nicht zu se-
hen). Dartiber hinaus gibt es bei Dermogenys
noch zwischen den Strahlen IIT und IV eine sak-
kartige Ausstiilpung, die Physa, deren Funktion
unbekannt ist. Nomorhamphus-Arten fehlt der
Geniculus.

Bei H. pogonognathus sind im vorderen Abschnitt
der Afterflosse die Strahlen relativ lang, besonders
die Strahlen IIT und IV. Die Strahlen des hinteren
Abschnittes (V-VII) sind deutlich vom vorderen
Abschnitt getrennt, verdickt und stark verkiirzt.
Am kiirzesten ist Flossenstrahl VIII. Physa und
Cryptoplica fehlen (Abb. 13b).

Die Genitalpapille der Mannchen ist bei allen He-
mirhamphiden réhrenférmig und vor allem bei
Hemiramphodon relativ lang (Abb. 13).

7.2. Primire Geschlechtsmerkmale

Primére Geschlechtsmerkmale sind die Hoden
der Minnchen (Abb. 14a) und die Ovarien der
Weibchen (Abb. 14b); beide sind paarig. Die Ho-
den produzieren Spermien, die zu ldnglichen Pa-
keten (Spermatozeugmen) verklebt werden, im
Ovar reifen die Eizellen in Follikeln heran.

Abgesehen von einer sorgfiltigen lichtmikro-
skopischen Arbeit, die vor allen Dingen die Sper-
miozeugmenbildung bei 19 Dermogenys-, No-
morhamphus-, und Hemirhamphodon-Arten be-
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Abb. |

4 a und b: Paarige Gonaden (Sternchen) von Dermogenys pusilla; (a) Hoden; (b) Ovar.

Fig. 14 a and b. Paired gonads (asterisks) in Dermogenys pusilla.; (a) testes; (b) ovary.

schreibt (DowNING & BURNS 1995) sind mir wei-
tere Untersuchungen, namentlich zum feineren
Bau des Hodens nicht bekannt. Entweder bildet
eine Spermatocyste eine einzige grofle Sperma-
tozeugme (D. pusilla) oder mehrere kleine (No-
morhamphus-Arten). Spermien in den auslei-
tenden Gingen des Hodens finden sich bereits
ab einer Linge der Mdnnchen von 22.5 mm
(sehr wahrscheinlich D. pusilla, s. DowNING &
MEISNER 1997a). Die Feinstruktur der Spermien
von Vertretern der drei viviparen Gattungen
spricht fiir eine nahe Verwandtschaft von Der-
mogenys und Nomorhamphus. Diese beiden sind

wiederum nahe verwandt mit Hemirhamphodon
(JAMIESON & GRIER 1993, vgl. auch DowNING MEIs-
NER 2001).

Auch das Ovar ist wenig untersucht. FLEGLER
(1977) hat Stadien der Eireifung und vor allem
die Bildung der Eihiille von D. pusilla beschrie-
ben. Das Ovar ist, abgesehen davon, dass es zwei
Schenkel hat, hnlich aufgebaut wie das der Poe-
ciliiden (s. GREVEN 1995, 1999b). Jeder Schenkel
bildet einen langgestreckten Sack, dessen Wand
dorsal diinn, ventral aber dick ist. Im ventralen
Bereich reifen die Eizellen in Follikeln heran.

At

Sp

BR — N —> As —— Nipp, — Kop

A

Nippv

Abb. |5: Idealisierte Abfolge von Verhaltenselementen bei Dermogenys pusilla-Mannchen wihrend der Balz und Paarung.At =
Auftauchen,As = unterschiedliche Méglichkeiten des Anschwimmens, *As = Anschwimmkombinationen; BR = Beobachten aus
der Ruheposition, Kop=Kopulation, N=Nzhern, Nipp, = Nippen vorn;.Nipp, = Nippen hinten; Sp = Sperren (aus GREVEN &

NEHRIG 2004).

Fig. 15: Idealized sequence of behavioural elements shown by male Dermogenys pusilla during courtship and copulation. At=
coming up;As = the different modes to swim towards the female, *As = combinations of swimming toward the female, BR =
watching at rest, Kop = copulation, N= approaching, Nipp, = nibbling in front of the female, Nipp, = nibbling on the female
genital pore of the female, Sp=checking (from GREVEN & NEHRIG 2004).

o



Die vom Weibchen aufgenommenen Spermio-
zeugmen miissen sich im weiblichen Genitaltrakt
auflosen, die Spermien miissen ins Ovar wan-
dern, dort das das Ovar auskleidende Epithel, das
darunter liegende Bindegewebe, das die Eizelle
umgebende Follikelepithel und die stets vorhan-
dene diinne Eihiille durchdringen und dann mit
der Plasmamembran, die das Ei umgibt, ver-
schmelzen. Wie dies im Einzelnen geschieht ist
unbekannt (vgl. GREVEN 1995, 1999b, 2000).

8.Balz und Paarung

Der besondere Fortpflanzungsmodus der lebend-
gebdrenden Halbschnabelhechte setzt eine inne-
re Besamung voraus, der eine auffillige Balz vor-
ausgeht. Dartiber gibt es so gut wie keine Frei-
landbeobachtungen, wenn man einmal von der
schon zitierten Bemerkung STALLKNECHTS (1997)
absieht.

8.1.Balz

Auffillige Elemente der Balz von Dermogenys
pusilla sind wiederholt in der aquaristischen Li-
teratur beschrieben worden. Wir haben die Balz
kiirzlich etwas genauer an Einzelpaaren analy-
siert (GREVEN & NEHRIG 2004). Eine idealisierte
Abfolge einiger der beobachteten Verhaltenswei-
sen des stets aktiveren Mannchens gibt Abbil-
dung 15. Aus der Beobachtung in Ruheposition
(BR) nihert (N) sich das Mannchen dem Weib-
chen. Vor dem Anschwimmen (As) kénnen eini-
ge Elemente wie Sperren (Sp; das Mdnnchen
stellt sich vor das Weibchen und hindert es am
Vorwirtsschwimmen), verschiedene Méglich-
keiten anzuschwimmen (As*; von hinten, von
vorn, im Winkel etc., auch in Kombination) so-
wie Nippen (rasches Offnen und SchlieBen des
Mauls, eventuell Berithrung des Weibchens mit
dem verlangerten Unterkiefer) entweder von
vorn (Nipp,; das Mannchen schwimmt von vorn
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unter das Weibchen, erreicht aber nicht die Ge-
nitaloffnung) oder von hinten (Nippy; das
Miénnchen schwimmt von hinten unter das
Weibchen) beobachtet werden. Aus der ,,Nipp-
stellung hinten® taucht das Mannchen eventuell
ab (AT), wenn kein Kopulationsversuch (Kop)
folgt, wiederholt die Balzfolge oder versucht zu
kopulieren (vgl. auch Abb. 16a-c). Das Weibchen
bleibt entweder ruhig, flieht oder droht. An-
schwimmkombinationen werden nur gezeigt,
wenn das Weibchen relativ ruhig ist. Aggressive
(dominante oder auch nichtkooperative) Weib-
chen drohen hiufiger. Je nach Intensitit dieses
Drohens flieht das Mannchen oder steigert das
Anschwimmen und Sperren (GREVEN & NEHRIG
2004). Beobachtungen im Freiland (s.0.) und im
Aquarium belegen aber, dass D. pusilla-Mann-
chen ihre Weibchen sténdig beldstigen.

Ein wesentliches Element bei der Balz aller bis-
her beobachteten Mannchen von Dermogenys-,
aber auch Nomorhamphus-Arten (unpubliziert)
ist das Nippen oder Nibbeln an der weiblichen
Geschlechtsoffnung (Abb. 16¢). Dies ist nicht
nur die Ausgangsstellung fiir einen Kopula-
tionsversuch, sondern dient sehr wahrschein-
lich auch der Wahrnehmung von Substanten,
die dem Minnchen u.a. signalisieren, ob das
Weibchen rezeptiv ist. Parallelen zur Balz vieler
Poeciliiden sind unverkennbar (s. auch die Dis-
kussion bei GREVEN & NEHRIG 2004, GREVEN
2005).

In der Gruppe (im Aquarium) ist die Balz in der
gerade geschilderten Vollstiandigkeit nie zu be-
obachten. Es sieht so aus, als wiirden Verhal-
tenselemente, die eine gewisse Ungestortheit
voraussetzen, wie z.B. verschiedenen An-
schwimmkombinationen oder das Nippen von
vorn nicht oder ganz selten gezeigt. Mdnnchen
von Dermogenys- und Nomorhamphus-Arten
balzen rezeptive, d.h. jungfriuliche Weibchen
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und Weibchen unmittelbar vor und nach einer
Geburt, intensiver an als nicht-rezeptive, also
trachtige Weibchen. Dennoch reagieren alle
Weibchen oft mit aggressivem Verhalten auf ei-
ne Anniherung. Die Anzeichen dafiir, ob ein
Weibchen rezeptiv oder wenigstens kooperativ
ist (vgl. eine diesbeziigliche Diskussion bei GRE-
VEN 2005), sind nicht immer deutlich. Das Weib-
chen bleibt lediglich ruhig und flieht nicht;
manchmal scheint es auch seine Geschlechts-
offnung dem Ménnchen zu prasentieren.

8.2. Paarung

Bei der Kopulation - so die Vorstellung von BrRem-
BACH (1978) - wird die Afterflosse um etwa 30°
abgespreizt, die Flossenhaut zwischen II und IV
bildet eine Rinne, in der die Spermienpakete
(Spermiozeugmen) zum Tridens flexibilis gelei-
tet werden, der diese in die weibliche Ge-
schlechtséffnung ,schaufelt®. Ganz klar ist der
Vorgang allerdings nicht, doch ist es aus ver-
schiedenen Griinden sehr wahrscheinlich, dass
die modifizierte Afterflosse der Mdnnchen nicht
in die weibliche Geschlechtséffnung eingefiihrt
werden kann. Da nun die Flossenstrahlen II-IV
nur bedingt beweglich sind und daher die Spinae
und der Spiculus selbst stets nach ventral gerich-
tet sind, ,,..wire fiir die Spermieniibertragung ei-
ne teilweise axiale Drehung notig* (BREMBACH
1976,S.174). Dies ist tatsdchlich der Fall. PINTER
(1966) beschreibt den Vorgang als blitzschnelles
Anschmiegen der Partner, die sich dabei um die
eigene Achse drehen. Kiirzlich haben wir bei D.
pusilla eine Kopulation allerdings mit unzurei-
chender Technik filmen kénnen. Dabei kriimm-
ten sich Mannchen und Weibchen fiir einen kur-
zen Augenblick und kippten dann so um ihre
Achse, dass sich ihre Genitalregionen beriithren
konnten. Dieser Vorgang entwickelte sich stets aus
einer Nippposition, bei der das Mannchen hinter
dem Weibchen schwamm. Die Zeit, in der sich die
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Abb. |6 a-c: Charakteristische Balzelemente von Dermogenys
pusilla. (a) Anschwimmen; (b) Sperren; (c) Nippen hinten (aus
GREVEN & NEHRIG 2004).

Fig. 16 a.-d: Characteristic elements of courtship in
Dermogenys pusilla. (a) swimming towards the female; (b)
checking, (c) nibbling behind the female (from GREVEN &
NEHRIG 2004).

Tiere beriihrten lag unter 1/25 s (GREVEN & NEH-
RIG 2004); das scheint auch bei Nomorhamphus-
Arten so zu sein (unpubliziert). Damit sind die
Kopulationszeiten erheblich kiirzer als beispiels-
weise bei balzenden Poeciliiden (GREVEN 2005).
Andere Techniken, z.B. Hochfrequenzkinemato-
graphie, werden hier sicherlich prazisere Ergeb-
nisse bringen.
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Uber Balz und Kopulation von Hemiramphodon
pogonognathus findet sich in der Literatur nur
wenig. GROB (1993) spricht von Balz, ohne sie na-
her zu beschreiben, und sagt dann ,,Paarungen
sind nur selten zu sehen. Sie erfolgen nach langer
Verfolgung des Mannchens, indem sich die Tiere
unter wellenférmigen Bewegungen dicht anein-
ander schmiegen® (S. 6).

BremBacH (1978) erwihnt, dass H. pogonognathus
weniger hiufig als D. pusilla balzt und die Weib-
chen zu begatten versucht und dass das Weibchen
mit gespreizten Flossen halbkreisformig um-
schwommen wird. Die Kopulation und vor allem
der Gebrauch der modifizierten Analflosse werden
hingegen erstaunlich exakt geschildert (S.501);
»Nur wenn das umworbene. Weibchen paarung-
bereit ist — was selten genug vorkommt - ist ein
erfolgreiche Begattung moglich. Das Ménnchen
schmiegt sich seitlich an das Weibchen und um-
fasst mit dem fahnenférmigen Vorderteil des An-
dropodiums dessen Analpartie. Dabei wird dieser
Flossenabschnitt so zusammengelegt, dass eine
Rinne entsteht. Heftiges Korperzittern begleitet
diese erste Phase der Kopulation......Die zweite
Phase der Begattung ist dadurch gekennzeichnet,
dass jetzt beide Fische ihre Analpartien in kurzen
Abstidnden gegeneinander schlagen. Die Spermien
treten als feiner Samenfaden aus der Genitalpa-
pille des Médnnchens, gleiten tiber die Flossenrin-
ne zur Geschlechtsoffnung des Weibchens und
werden, unterstiitzt durch das rhythmische
Gegeneinanderschlagen, mit dem fingerformigen
hinteren Abschnitt des Andropodiums in die
weibliche Genitaloffnung gestopft. Die Begattung
dauert zwischen 20 und 40 Sekunden und wird
zwischen den gleichen Partnern, unterbrochen
von einigen Ruhepausen, mehrmals vollzogen.“

Dies ist leider bisher von niemandem bestitigt
und nie tiberzeugend mit einem Bild dokumen-
tiert worden. Wenn diese Beobachtungen korrekt
sind, wiirde eine Kopulation im Vergleich zu der
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anderer Hemiramphiden bemerkenswert lange
dauern; zudem diirfte H. pogonognathus keine
kompakten Spermatozeugmen bilden. Die bishe-
rigen morphologischen Untersuchungen sprechen
von mehreren Spermienbiindeln, die pro Sper-
matocyste gebildet werden (DowNING & BURNS
1995). Das Umschlingen des weiblichen Gonopo-
rus (vielleicht besser als Analpartie, s.0.) mit ei-
nem Teil der Flosse erinnert an den Kopulations-
vorgang bei Goodeiden und die Paarung mancher
eierlegender Fische, bei denen eine leicht modifi-
zierte, zweigeteilte Afterflosse ebenfalls um die
weibliche Geschlechtsoffnung gelegt wird (NEL-
SoN 1975, unpubliziert). Zudem wiirde die Kopu-
lation im Vergleich zu den anderen Hemirmaphi-
den erstaunlich lange dauern.

9. Formen der Viviparie, Trachtigkeit und Ge-
burt

9.1. Formen der Viviparie

Etwas Klarheit in die verwirrende Vielfalt von
Formen der Viviparie bei Dermogenys- und No-
morhamphus-Arten haben vor allem DowNING
MEISNER & BURNS (1997a) gebracht. Vieles davon
ist aber schon bei BREMBACH (1991) angedeutet.
Die Autoren unterscheiden fiinf Typen (I-V) von
Viviparie, im Prinzip allerdings nur zwei — im fol-
genden A und B genannt -, innerhalb derer sich
die,, Typen® nur graduell unterscheiden (z.B. gro-
Rer oder kleiner Dottersack 0.4.).

Typ I und II: Intrafollikuldre Trachtigkeit; die
Ovulation féllt mit der Geburt zusammen, d.h. die
Jungen sind nur kurze Zeit im Ovarlumen (z.B.
Dermogenys pusilla aus Vietnam und Thailand).
Typ [ ist zudem durch Superfotation mit bis zu
drei Bruten im Ovar gekennzeichnet (z.B. D. pu-
silla aus Sabah, D. orientalis). Bei Typ 1l nehmen
die Embryonen wihrend der Einwicklung auf je-
den Fall an Trockengewicht zu.
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Typ II-V: Die Embryonen sind nur kurze Zeit im
Follikel, gelangen dann aber in das Ovarlumen,
wo sie sich entwickeln (einige Dermogenys-Arten,
Nomorhamphus-Arten). Bei N. ebrardtii kommt
offenbar Oophagie und Adelphophagie vor, d.h.
der Nachwuchs in der Ovarhéhle frisst unbe-
fruchtete (?) Eier und schwiichere Geschwister.

D. pusilla hat relativ groff und dotterreiche Eier,
deren Energievorrat ausreicht, die Jungen bis zur
Geburt zu erndhren. Ein Vergleich zwischen dem
Trockengewicht der Eier und dem Trockenge-
wicht der Neugeborenen zeigt einen deutlichen
Gewichtsverlust wihrend der Entwicklung. Vor-
richtungen, die fiir eine Aufnahme von Nahr-
stoffen sprechen, gibt es bei den Embryonen von
D. pusilla nicht (GREVEN 1995). Diese Art ist da-
her sicher lecithotroph vivipar, d.h. der Nach-
wuchs deckt seinen Energiebedarf ausschlie3-
lich aus dem Eidotter. Die Untersuchungen von
DowNING MEISNER & BURNS (1997b) zeigen, wie
wichtig es wire, die genaue Herkunft der Tiere
zu kennen. Die Autoren haben z.B. in Populatio-
nen von D. pusilla aus Vietnam und Thailand ei-
ne Abnahme des Trockengewichts der Embryo-
nen wihrend der Trichtigkeit nachweisen kon-
nen, also Lecithotrophie, wihrend bei Popula-
tionen von D. pusilla aus Singapur und Bangla-
desh Matrotrophie (im Laufe der Entwicklung
werden die Jungen von der Mutter ernéhrt) vor-
liegen konnte.

Fiir Hemirhamphodon -Arten liegen diesbeziig-
lich nur wenige Beobachtungen vor. Auch die le-
bendgebidrenden Arten besitzen dotterreiche
Eier; in den langen Ovarschenkeln liegen kopf-
wirts die frithesten und schwanzwirts spitere
Stadien; dies weist auf Superfotation hin (BREM-
BACH 1978a, 1991, ROBERTS 1989, DOWNING MEIS-
NER 2001). Bei Poeciliiden scheint Superfstation
tiberwiegend mit Matrotrophie (s.0.) verbunden
zu sein (REzNICK & MILES 1989). Wie die Verhilt-
nisse bei Hemiramphiden sind, ist unbekannt.
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Dass Dermogenys- und Nomorhamphus-Weib-
chen Spermien speichern kénnen, ist vor allem
aus der aquaristischen Literatur bekannt (s.u.).
Fiir Hemiramphodon ist dieses Phanomen mei-
nes Wissens (noch) nicht zweifelsfrei nachge-
wiesen, wird aber vermutet (SOONG 1968; ROBERTS
1989). Als Receptaculum seminis, also als Aufbe-
wahrungsort fiir die Spermien, fungiert mogli-
cherweise das gesamte Ovar; zumindest haben
wir bisher einen dafiir abgegrenzten Bereich im
Ovar noch nicht gefunden (GREVEN 1999a).

Bei N. celebensis hat eine erfolgreiche Begattung
fir acht Wiirfe gereicht (ZELLNER 1978). Ein
Weibchen von D. pusilla, das DokoupiL (1988)
nach zwei Wiirfen allein hielt, brachte noch fiinf-
mal Junge zur Welt. SOoNG (1968) erzielte eben-
falls bei D. pusilla sechs Wiirfe aus einer Vorrats-
befruchtung. Angaben fiir weitere Arten sind mir
nicht bekannt.

9.2. Tréachtigkeit und Geburt

In der aquaristischen Literatur wird zwar hin
und wieder die Geburt von Hemiramphiden be-
schrieben, doch haben nur wenige lingere Zeit
dariiber Buch gefiihrt, z.B. iber die Linge der
Tragzeit, die Anzahl der geborenen Jungtiere, ihr
Aussehen, ihre Grofle etc. Auf eine bevorstehen-
de Geburt kann man hiufig schliefSen, wenn sich
die Médnnchen vermehrt um das Weibchen be-
miihen (D. pusilla). Anzeichen fiir eine bevor-
stehende Geburt sind oft auch die Schwellung
der Genitalregion und das Verhalten der Weib-
chen (N. ebrardtii), das wihrend des Geburts-
vorganges meist allein in Nidhe der Wasserober-
fliche schwimmt, wihrend die anderen Becke-
ninsassen sich in Bodennihe aufhalten (GREVEN
et al. 1999). Die Jungen werden mit dem
Schwanz oder Kopf voran geboren, und zwar
meist im Schutze von Schwimm- oder anderen
Pflanzen (Abb. 17).

o



GRoB (1993) berichtet, dass Hemirhamphodon po-
gonognathus-Weibchen zur Geburt ein schiitzen-
des Pflanzendickicht aufsuchen, wo sie auch von
Artgenossen in Ruhe gelassen werden und jeweils
gegen Abend {iber mehrere Tage Junge mit einem
relativ groflen Dottersack zur Welt bringen, die
sich noch aus der Eihiille befreien miissen.

Die Anzahl der Jungen schwankt je nach Art. Do-
KOUPIL (1988) erhielt aus 11 Wiirfen eines Dermo-
genys pusilla-Weibchens innerhalb von etwas
mehr als neun Monaten die ungeheure Zahl von
insgesamt 621 Jungen (Schwankungsbreite 9-
135!). Die Zeit zwischen zwei Wiirfen (Wurfinter-
valle) lag zwischen 20 und 52 Tagen. Derselbe Au-
tor berichtet sogar von einem Wurf mit 165 Jung-
tieren. So grofie Jungenzahlen diirften jedoch eher
eine Ausnahme sein. Wir erhielten von D. pusilla
bisher maximal 38 Jungfische. Die Gebarzeit dau-
ert Stunden. Bei Nomoramphus-Arten ist die An-
zahl der Jungen sicher geringer. RICHTER (1978) er-
hielt bis 16 Jungtiere von N. celebensis. N. ebrard-
tii bekam bei uns nie mehr als 12 Jungtiere pro
Warf; diese waren zudem stets unterschiedlich
grofl. Es wire interessant zu erfahren, ob hier die
Ernéhrung der Mutter und die Adelphophagie der
Jungen etwas miteinander zu tun haben. Die Jun-
gen werden mit einer Darmausstiilpung (,,Anal-
blase“), deren Funktion unbekannt ist.

Wenn auch die direkte Beobachtung des Ziichters
am ehesten Aufschluss iiber die genaue Anzahl
der geborenen Jungen gibt, so ist dennoch die
Menge von Embryonen von Interesse, die Dow-
NING MEISNER & BURNS (1997) bei der Sektion ih-
res Museumsmaterial — also offenbar Material,
das im Freiland gesammelt wurde - festgestellt
haben. Sie schliisseln diese zwar nicht nach den
einzelnen Arten auf, sondern geben lediglich die
maximale Anzahl an, die sie bei bestimmten Viv-
parie-,, Typen“ gefunden haben (Typ I: bis 20 Em-
bryonen, Typ 2 bis 36 Embryonen, Typ I1I bis 10
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Abb.. 17: Geburt bei Nomorhamphus liemi. Foto: H.-. Richter
Fig. 17: Birth of Nomorhamphus liemi. Photo: H.-J. Richter

Embryonen, Typ IV bis 10 Embryonen, Typ V kei-
ne Angaben), dokumentieren aber damit deren
Einfluss auf den Fortpflanzungserfolg.

10. Postscript

Alle, die sich jemals mit lebendgebarenden Halb-
schnabelhechten befasst haben, werden zugeben
miissen, dass es sich um sehr interessante Fische
handelt, die z. Zt. aber offenbar nicht allzu viele
Freunde haben.. Wihrend der Niederschrift dieses
Artikels war es z.B. unméglich Hemiramphodon
pogonognathus zu bekommen. Auch die des Ofte-
ren eingefithrten (neuen?) Arten scheinen sich
nicht lange in unseren Aquarien zu halten. Einige
Arten, u.a. die der Gattung Hemirhamphodon, stel-
len sicher hohe Anforderungen an den Halter und
Ziichter. Dass aber eine Zucht sogar regelméfig ge-
lingen kann, ist aus der aquaristischen Literatur
bekannt. Damit ist eine wichtige Voraussetzung ge-
geben, wenigstens einen Teil der groflen Kenntnis-
liicken zu fiillen und eigene Untersuchungen z.B.
zur Partnerwahl, der intra- und intersexuellen Se-
lektion, zu Hierarchien innerhalb einer Gruppe
u.a., durchzufiihren. Auch reisende Aquarianer
sollten einem Gewdsser mit Halbschnabelhechten
vielleicht ein paar Tage mehr als bisher widmen.
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Zusammenfassung: In einer kurzen Ubersicht werden einige strukturelle und verhaltensbiologi-
sche Besonderheiten von Vertretern lebendgebirender Hemirhamphiden vorgestellt, vornehmlich
von den &fter in Aquarien gehaltenen Dermogenys pusilla, Nomorhamphus spp. und Hemirhamphodon
pogonognathus, und Kenntnisliicken in fast allen Bereichen der Hemiramphiden-Biologie aufgezeigt.
Auffillig bei allen drei Gattungen ist der verlingerte Unterkiefer mit je einer stabilisierenden
Hautfalte seitlich und einer Kielfalte an der Unterseite, das nach auBen verlagerte Geruchsorgan
(-»Nasalhornchen®) und die hechtférmige Gestalt. Das Seitenliniensystem am Kopf hat entweder
freie (D. pusilla) oder versenkte Neuromasten (H. pogonognathus). Die Tiere nehmen in charakteris-
tischer Weise Nahrung von der Wasseroberfliche auf, indem sie meist seitlich ein wenig an der
Beute vorbeischwimmen, dann den Kérper kriimmen und die Beute ins Maul ,,|6ffeln. Kleine
Beute im freien Wasser wird von Nomorhamphus spp. auch mit Hilfe des Saugschnappens aufge-
nommen. Uber das Sozialleben ist kaum etwas bekannt. Im Freiland kommen die Tiere offenbar in
unterschiedlich groBen ,,Schwirmen* vor. Die adulten Weibchen von D. pusilla und Nomorhamphus
spp. sind groBer als die Mannchen. Dies ist bei H. pogonognathus umgekehrt, so dass hier eine
andere Sozialstruktur zu erwarten ist. Hinweise dafiir gibt es aus der Aquaristik. Bei Auseinander-
setzungen spielt der Maulkampf bei Arten mit langem Unterkiefer (D. pusilla) eine besondere Rolle.
In gemischtgeschlechtlichen Gruppen bildet sich rasch eine Hierarchie. Zumindest im Aquarium
dominierte in einer Gruppe von acht und 12 Individuen (D. pusilla, N. ebrardtii) stets das kriftigste
Weibchen. Sekundire Geschlechtsmerkmale sind unterschiedliche KérpergroBe, Farbung, der bei
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Mannchen oft relativ langere Unterkiefer und der bei einigen Arten vorhandene fleischige, bei
Miannchen groBere und auffillig gefirbte Mandibularzipfel sowie die modifizierte Analflosse des
Mannchens. Primiare Geschlechtsmerkmale sind der paarige Hoden, in dem auch die Spermiozeug-
men gebildet werden, und das ebenfalls paarige Ovar. Die modifizierte Afterflosse der Mannchen ist
zwar nach lateral beweglich, wird aber bei der Kopulation ziemlich sicher nicht in die weibliche
Geschlechtsoéffnung eingefiihrt. Die aquaristische Literatur berichtet, dass H. pogonognathus bei der
Paarung mit einem Teil seiner sehr viel gréBeren und weniger modifizierten Afterflosse die
Genital6ffnung des Weibchens umschlingt. Die Balz von D. pusilla und Nomorhamphus sp. lauft nach
einem mehr oder weniger einheitlichen Muster ab; ein haufig gezeigtes Element ist das Nibbeln am
Genitalporus des Weibchens: Nicht-kooperative VWeibchen sind duBerst aggressiv (Dermogenys,
Nomorhamphus).AuBer bei H. pogonognathus, bei dem die Kopulation mehrere Sekunden zu dauern
scheint, beriihren sich die Partner bei einer Kopulation extrem kurz. Die Viviparie der Hemirham-
phiden ist durch eine erstaunliche Vielfalt gekennzeichnet. Die Embryonalentwicklung ist lecitho-
troph oder matrotroph; sie findet im Follikel statt oder die Jungen wachsen nach einer kurzen
follikularen Phase in der Ovarhohle heran. Die Jungen von N. ebrardtii erndhren sich im Ovar z.T.
von schwicheren Geschwistern. Bei einigen Dermogenys-Arten und H. pogonognatus ist Superféta-
tion nachgewiesen worden.

Schliisselworter: lebendgebirende Halbschnabelhechte, Kopfmorphologie, Nahrungsaufnahme,
Sozialstruktur, primére und sekundire Geschlechtsmerkmale, Balz und Paarung, Lecithotrophie und
Matrotrophie, Superfétation, Geburt

Summary: A short survey is given showing some structural and behavioural peculiarities of
members of the viviparous halfbeaks, especially Dermogenys pusillla, Nomorhamphus spp. and
Hemirhamphodon pogonognathus.These species are kept more or less regularly in aquaria. Further,
gaps of knowledge in all fields of hemirhamphid biology are emphasized. Members of the three
genera are characterized by their elongated lower jaw with stabilizing skin folds on each side and
on its undersurface, the nose barbel and the pike-like body.The lateral line organ on the head has
either free neuromasts (D. pusilla) or large pores (H. pogonognathus). Halfbeaks feed from the water
surface in a characteristic way.They swim besides the prey, bent the body and ,,spoon* the prey
from the side into the mouth. Small prey swimming in the water column is sucked in by Nomor-
hamphus spp. Social systems are largely unknown. In the wild animals occur in variously large
groups or shoals. In adult Dermogenys and Nomorhamphus females are larger than males, but not in
Hemirhamphodon, where males appear larger.This indicates a different social structure that actually
was observed by aquarists. In males of species with an elongated lower jaws (e.g. D. pusilla) mouth
fighting is one of the most conspicuous elements during fights. In a group containing males and
females a dominance hierarchy is established.VWe observed that in groups of eight and 12 individu-
als a large female dominates (D. pusilla, N. ebrardtii). Secondary sex characters are the body size,
colouring, the lower jaw that is relatively longer in males, the larger and more intensely coloured
fleshy tip of the mandibula in some species, and the modified anal fin of the male. Primary sexual
characters are the paired testes that also form spermiozeugmata and the paired ovary.The
modified anal fin of the male is bent laterally during mating, but surely is not inserted in the female
genital pore.Aquarists report that the male of H. pogonognathus clasps the urogenital opening of
the female during copulation with a part of his large and less modified anal fin. Courtship in
Dermogenys and Nomorhamphus follows a more or less similar pattern with nipping as one of the
most conspicuous elements. Non-cooperative females are rather aggressive (Dermogenys, Nomor-
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hamphus).The physical contact of mates is extremely short except in H. pogonognathus, where
mating seems to last several seconds.Viviparity of hemiramphids is characterized by an enormous
variety. Development of embryos may be lecithotrophic or matrotrophic, takes place in the follicle
or the young leave the follicle in an early stage and grow up in the ovarian cavity. Intraovarian
young of N. ebrardtii feed on siblings. In some Dermogenys-species and in H. pogonognathus superfe-
tation has been demonstrated.

Key words: viviparous halfbeaks, head morphology, feeding, social structure, secondary and
primary sexual characters, courtship and mating, lecithotrophy and matrotrophy, birth



