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Zusammenfassung: Robben sind in ihrem Lebensraum,
den Kiistenregionen und Meeren, wohlorientiert und
zeigen sich als erfolgreiche Jager. Sowohl auf ihren Wan-
derungen zwischen Ruhepldtzen und Futtergriinden als
auch beim Aufspiiren von Beute leisten die Sinnessys-
teme der Robben gute Arbeit, obwohl sich die Robben und
damit ihre Sinnessysteme in ihrem Lebensraum und auf-
grund ihrer amphibischen Lebensweise mit einigen Her-
ausforderungen konfrontiert sehen. In diesem Ubersichts-
artikel werden die bisher vorhandenen Informationen
iiber die Sinnessysteme der Robben und iiber spezifische
Anpassungen der Sinne an Lebensraum und -weise im
ersten Kapitel zusammengetragen und im letzten Kapitel
kritisch beleuchtet. Hierbei wird der Fokus auf die Er-
kenntnisse gelegt, die iiber die Sinne des Seehunds erhal-
ten wurden, da der Seehund durch intensive Erforschung
in den letzten Jahrzehnten zum Modellorganismus inner-
halb der Robben hinsichtlich der Sinnesorgane wurde. Im
zweiten und dritten Kapitel werden dann die sensorischen
Grundlagen in Bezug zu Orientierung, Navigation und Fut-
tersuche gesetzt. Dies ermoglicht auch das Aufzeigen von
Fragenstellungen, z. B. wie und wo die Informationen ein-
zelner Sinne integriert werden.

Schliisselworter: Sehen; Horen; Riechen; Schmecken;
Fiihlen

Robben besiedeln die Kiistengebiete und Meere in weiten
Teilen der Welt. An den deutschen Kiisten finden sich
Seehunde und Kegelrobben. Durch das Anbringen von
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Sendern auf der Schulterregion der Tiere konnen deren
Bewegungen zwischen Kiiste und offenem Meer nach-
vollzogen werden. Die so erhobenen Daten zeigen, dass
Seehunde teils bis zu 50 km weit aufs offene Meer hin-
ausschwimmen und auch mehrere Tage unterwegs sein
konnen (Thompson und Miller, 1990). Ein interessantes
Bewegungsmuster konnten Forscher bei einigen Kegel-
robben im Armelkanal beobachten: Die Tiere iiberquerten
den Kanal in knapp zwei Tagen auf direktem Weg (Chevail-
lier et al., 2014). Ganz allgemein enthiillen diese Studien,
dass die Robben in ihrem Lebensraum wohlorientiert sind;
sie verlassen ihre Ruheplitze im Kiistenbereich, schwim-
men hinaus aufs offene Meer, wo sie ihre Beute jagen,
und kehren gezielt zu ihren Ruhepldtzen zuriick. Obwohl
diese Bewegungsmuster bereits seit Jahren aufgezeich-
net werden, ist das Verstandnis der zugrunde liegenden
Mechanismen der Orientierung und Navigation sowie der
Futtersuche nach wie vor rudimentdr. Die genannten
Verhaltensleistungen erfordern Informationen iiber die
Umwelt, die die Sinnessysteme liefern konnen. Aus diesem
Grund wurden in den letzten Jahrzehnten die sensorischen
Fahigkeiten der Robben intensiv erforscht. In diesem
Ubersichtsartikel sollen nun die Erkenntnisse dieser sen-
sorischen Experimente zusammengefasst, diskutiert und
im Hinblick auf Orientierung, Navigation und Futtersuche
zusammengetragen und weitergedacht werden. Hierbei
liegt der Fokus auf den Fahigkeiten der Seehunde, da sie
durch die Forschung der letzten Jahrzehnte beziiglich der
angesprochenen Themen zum Modellorganismus wurden.
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1 Die Sinnessystemen der
Seehunde

1.1 Visuelles System

Seehunde besitzen sehr grofie Augen mit einem Durch-
messer von ~ 40 mm im erwachsenen Tier (Jamieson und
Fisher, 1972; Abb.la-c). Das menschliche Auge weist im
Vergleich hierzu nur einen Durchmesser von ~ 24 mm auf
(Augusteyn et al., 2012), es sitzt aber in einem im Vergleich
zum Seehundschédel in Linge, Breite und Hohe etwas
grofleren Schadel. Die Augen der Seehunde zeigen spezi-
fische Anpassungen an die amphibische Lebensweise, an
den kontinuierlichen Wechsel zwischen Wasser und Land,
sowie an den Wechsel zwischen hohen und niedrigen Um-
gebungshelligkeiten (Hanke et. al., 2009a). Die Hornhaut
(Cornea) des Seehundauges weist einen hohen Grad an
Astigmatismus auf (Hanke et al., 2006a; Jamieson, 1971;
Abb.1c), d.h., dass die Brechkraft im vertikalen und hori-
zontalen Meridian nicht identisch ist. Dieser Astigmatis-
mus liegt in einer Abflachung der Hornhaut in der Vertika-
len begriindet. Zusammen mit der vertikalen Spaltpupille
(Abb.1a) scheint diese corneale Abflachung das Haupt-
problem der amphibischen Lebensweise zu l6sen, den
optischen Verlust der Brechkraft der Cornea unter Wasser.
Bei hoher Umgebungshelligkeit, wenn die Spaltpupille zu
einem vertikalen Spalt geschlossen ist (Abb.1a), fillt nur
Licht durch die corneale Abflachung ins Auge. Aufgrund
der Abflachung wird dieses Licht nur schwach an der
Cornea gebrochen, sodass diese optische Situation in Luft
der unter Wasser gleicht. Messungen der Sehschéarfe be-
statigten in der Tat, dass bei hoher Umgebungshelligkeit
in Luft eine Sehschirfe vorliegt, die mit 5,6 Zyklen/Grad
mit der unter Wasser vergleichbar ist (Hanke und Dehn-
hardt, 2009; Jamieson und Fisher, 1970; Schusterman und
Balliet 1970; Weiffen et al., 2006). Wahrend in Luft die Seh-
scharfe vor allen Dingen durch die Umgebungshelligkeit
bestimmt wird, unterliegt die Sehschérfe unter Wasser
auch dem Einfluss der Triibheit; steigt die Triibheit, so
nimmt die Sehschérfe deutlich ab (Weiffen et al., 2006).
Die Netzhaut (Retina) der Seehunde wird durch die
Stibchen dominiert (Jamieson und Fisher 1971; Landau
und Dawson 1970; Peichl et al., 2001; Peichl und Moutai-
rou, 1998). Die weniger lichtempfindlichen Photorezepto-
ren, die Zapfen, liegen nur in geringer Zahl vor; bei einer
dem Seehund eng verwandten Robbenart, der Ringelrobbe
(Phoca hispida), waren ca. 1,5% der Photorezeptoren
Zapfen (Peichl und Moutairou, 1998). Interessanterweise
weisen alle Meeressiuger, bis auf die Seekiihe (Cohen et al.,
1982; Newman und Robinson, 2006), nur einen Zapfentyp
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auf. Dieser wird von Licht im Griinbereich maximal erregt
(Crognale et al., 1998; Fasick und Robinson, 2000; Lavigne
und Ronald, 1975; Levenson et al., 2006; Newman und
Robinson, 2005). Hieraus resultiert, dass die Seehunde
zum zapfenbasierten Farbensehen, wie es der Mensch oder
auch viele Sduger besitzen, nicht in der Lage sind. Auch
ein Farbensehen, basierend auf Stdbchen und Zapfen
unter mesopischen Helligkeiten, wenn sowohl Stabchen
als auch Zapfen aktiv sind, konnte experimentell nicht
nachgewiesen werden (Scholtyssek et al., 2015). Demnach
kann die Multifokalitdt der kugelférmigen Linse (Hanke
et al., 2008b), d. h., dass die Linse distinkte Bereiche be-
sitzt, die Licht unterschiedlicher Wellenldnge unter-
schiedlich stark bricht, keine Anpassung an das Farben-
sehen sein. Eine Multifokallinse konnte alternativ eine
Erhohung der Tiefenschirfe bei geringen Umgebungs-
helligkeiten, wenn die Pupille kreisrund geweitet ist
(Abb. 1b), bewirken.

Der Vorteil einer stdbchendominierten Retina ist, dass
sie das Auge sehr lichtempfindlich macht. Dies ist fiir die
Seehunde unter Schwachlichtbedingungen entscheidend;
eine Bedingung, die sie erfahren, wenn sie nachts unter-
wegs sind oder wenn sie in die Tiefe tauchen. Parameter,
die zusdtzlich die Empfindlichkeit des Auges erhohen,
sind: (a) Das hinter der Retina liegende Tapetum lucidum
(Jamieson und Fisher, 1971; Johnson, 1901; Walls, 1942),
welches Photonen, die bei der Passage der Retina nicht
absorbiert wurden, reflektiert, und somit eine Absorption
bei der zweiten Passage der Retina ermoglicht; (b) Die
Pupille (Hanke et al., 2009a; Levenson und Schusterman,
1997), die sich von einer kleinen Lochblende iiber einen
vertikalen Spalt (Abb. 1a) kreisrund (Abb. 1b) weiten kann.
Hieriiber kann wadhrend des Tauchens sehr schnell eine
Anpassung an die Lichtverhiltnisse in der Tiefe stattfin-
den (Levenson und Schusterman, 1999).

Auf der Ebene der retinalen Ganglienzellen, die Nervenzel-
len, die die optische Information an hohere Gehirnzentren
weiterleiten, findet sich ein visueller Streifen (Abb. 1d),
womit Ereignisse entlang einer Horizontalen, etwa der
Wasseroberflache oder des Meeresgrunds, mit erhGhter
Aufl6sung abgebildet werden (Hanke et al., 2009b). Es
findet sich jedoch auch eine Stelle schirfsten Sehens, iiber
die den Seehunden eine Auflésung vermittelt wird, die mit
der im Verhaltensexperiment bestimmten Auflosung recht
gut tibereinstimmt (Hanke und Dehnhardt, 2009; Hanke et
al., 2009b; Jamieson und Fisher, 1970; Schusterman und
Balliet, 1970; Weiffen et al., 2006). Im optischen Nerv, der
von den Axonen der Ganglienzellen gebildet wird, finden
sich bei Seehunden ~200.000 Axone (Piitter, 1903; Wohlert
et al., 2016). Eine erste Untersuchung des Kreuzungsmus-
ters der optischen Nerven des rechten und linken Auges
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Abb. 1: Das visuelle System der Seehunde. a Ein Seehundauge mit geschlossener Pupille bei hohen Umgebungshellig-
keiten. Maf3stab 10 mm. b Ein Seehundauge mit geweiteter Pupille in Dunkelheit. c Visualisierung des Astigmatismus
der Seehundhornhaut mit einer Placido-Scheibe, deren kreisrunde Ringe in der Reflektion aufgrund des starken Astig-
matismus ellipsoid verzerrt sind. d Ganglienzellverteilung der Seehundretina. In einem zentralen horizontalen Streifen
findet sich eine erhéhte Ganglienzellverteilung, eine hohe Zelldichte (visueller Streifen; in dieser Abbildung mittig zu
sehen). Dorsal ist rechts, ventral links, temporal oben, nasal unten. Am linken Rand der Abbildung wurden drei Gang-

lienzellen mit Pfeilen markiert. Mafistab 250 pm.

am optischen Chiasma des Seehunds (Kroger, 2012) legt
eine partielle Kreuzung &dhnlich der der Klappmiitze
(Cystophora cristata), ebenfalls eine Hundsrobbenart,
nahe (Cystophora cristata; Dohmen et al., 2015).

Die Augen weisen eine betrdchtliche Beweglichkeit
auf, welche das visuelle Feld vor allen Dingen nach dorsal
stark erweitert (Hanke et al., 2006b). Zusitzlich stabili-
sieren sie duflere Bewegung (Hanke et al., 2008a). See-
hunde haben ein ausgepragtes Bewegungssehen, sie sind
sehr empfindlich fiir grof3flichig bewegte Reize (Weiffen
et al., 2014), die z.B. auftreten, wenn sich ein Seehund
durch eine Partikelwolke hindurch bewegt und damit ein
optisches Flussfeld erzeugt. Fiir Seehunde konnte gezeigt
werden, dass sie optischen Fluss wahrnehmen kénnen
(Glaser et al., 2014). Dies erfordert ein Umdenken hin-
sichtlich im Wasser gelOster Partikel, die bisher nur als
Sicht einschriankend angesehen wurden. Entgegen dieser
Meinung stellt eine Bewegung durch eine Partikelwolke
den Tieren eine reiche Quelle an optischer Information,
optischen Fluss, zur Verfiigung, der fiir einen Vielzahl an
Tatigkeiten genutzt werden kann. Hierzu zdhlt z.B. das
Vermeiden von Kollisionen mit Objekten, eine Fahigkeit
die z.B. bei Insekten dokumentiert wurde (Serres und
Ruffier, 2017).

1.2 Mechanorezeption
1.2.1 Haptik und Hydrodynamik

Seehunde besitzen Vibrissen im Schnauzenbereich (mys-
taziale Vibrissen), auf der Nase (rhinale Vibrissen) und
oberhalb der Augen (supraorbitale Vibrissen; Abb. 2a).
Die Vibrissen der Seehunde, wie allgemein die Vibrissen
der meisten Hundsrobben, sind unduliert, d.h. das Haar
weist eine Wellenstruktur auf (Hanke et al., 2010; Miersch
et al., 2011). Aufgrund dieser Wellenstruktur 16sen sich,
wenn die Vibrisse durch das Wasser bewegt wird, Wirbel
hinter der Vibrisse ab, diese werden jedoch bei Entstehung
gleich wieder zerstort. Aus diesem Grund beginnt die
Vibrisse nicht zu vibrieren (Hanke et al., 2010; Miersch
et al., 2011). Dies ist bei der Detektion von dufleren Ereig-
nissen durchaus von Vorteil; so muss die Eigenbewegung
der Vibrisse, sprich des Sensors, nicht herausgerechnet
werden, sondern das dufdere Ereignis kann direkt gemes-
sen werden.

Die Vibrisse ist in einem Follikel in der Haut inseriert.
Der Follikel der Robbenvibrisse weist einige Spezifika auf,
die als Anpassungen an den aquatischen Lebensraum
interpretiert werden (Hyvérinen, et al., 2009; Hyvérinen,
1989; Hyvirinen und Katajisto, 1984): (a) Der Follikel
besitzt im Vergleich zu landlebenden Sidugetieren (Ebara
et al., 2002) einen zusdtzlichen caverndsen Blutsinus, der
ungefdhr 60 % der Liange des Gesamtfollikels ausmacht
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Abb. 2: Das Vibrissensystem der Seehunde. a Seehunde besitzen
supraorbitale Vibrissen (SOV), ein paar rhinale Vibrissen (RV) und
mystaziale Vibrissen (MV). b Fluchtreaktion eines Fisches. Die
Wasserbewegungen werden visualisiert, indem die Bewegung von
angestrahlten Partikeln im Wasser iiber die Zeit aufgezeichnet und
ausgewertet wird. Die Pfeile geben die Richtung der Wasserbewe-
gung an, die Farbe die Geschwindigkeit in m/s; diese Konventionen
gelten auch fiir Teilabbildung c. Bei dieser Fluchtreaktion, einem
C-Start, bei dem der Fisch mit einer C-formigen Kérperbewegung
fliichtet, sieht man bei Jet 1 sehr deutlich, dass ein einzelner
Wirbelring entsteht, der von den Seehunden wahrgenommen und
hinsichtlich seiner Bewegungsrichtung und Gréfle ausgewertet
werden kann. c Atemwasserstrom einer Flunder (Fischsilhouette in

gelb). Die durch die Atmung der Flunder entstehenden Wasserbewe-

gungen liegen im Wahrnehmungsbereich der Seehunde
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und den oberen Teil des Follikels ummantelt. Die Region
des Follikels, in dem die Mechanorezeptoren zu finden
sind, ist dadurch tief in die Haut verlagert. Der Blutsinus
heizt auch das Sinnessystem (Mauck et al., 2000), womit
das Vibrissensystem und die durch die Vibrissen vermit-
telten Fdhigkeiten weniger anfillig fiir die Temperatur
des umgebenden Mediums sind (Dehnhardt et al., 1998b);
(b) Die Follikel der Robben werden von einer sehr hohen
Anzahl an Nervenfasern innerviert (siehe z. B. Hyvérinen,
1995; Marshall et al., 2006; McGovern et al., 2015), die die
Innervierung der Follikel der landlebenden Sdugetiere
(Rice et al., 1986) um ein Zehnfaches oder mehr iibersteigt;
so z. B. werden die Vibrissen der Ringelrobbe von 160.000
Nervenfasern innerviert (Hyvérinen, 1995), die Bartrobben
(Erignathus barbatus) dahingegen besitzen 320.000 Ner-
venfasern zur Innervierung der Vibrissen (Marshall et al.,
2006).

Mithilfe ihrer Vibrissen konnen Seehunde Objekte
aktiv ertasten (Haptik; Dehnhardt, et al., 2014; Dehnhardt
und Kaminski, 1995; Dehnhardt et al., 1998b; Dehnhardt
et al., 1997) sowie auch Wasserbewegungen wahrnehmen
und interpretieren (Hydrodynamik; siehe z. B. Dehnhardt
und Mauck, 2008; Dehnhardt et al., 1998a; Dehnhardt et
al., 2001; Abb. 2b,c). Die Funktion der Vibrissen im Sinne
eines haptischen und hydrodynamischen Sensors wird im
Kapitel 3. Futtersuche ausfiihrlich erlautert.

1.2.2 Audition

Das wohl auffdlligste Merkmal aller Hundsrobben be-
ziiglich des Ohres, allgemein und im Vergleich zu Ohren-
robben, ist das fehlende Auflenohr (Abb. 3). Dies wurde
vermutlich im Laufe der Evolution zur Erhéhung der
Stromlinienférmigkeit des Korpers reduziert. Die sowohl
in Luft wie auch unter Wasser nachgewiesene Schallloka-
lisationsfahigkeit in der Medianebene (Byl, 2017; Byl et al.,
2016), also eine Unterscheidung, ob der Schall von oben
oder unten bzw. exakt von vorne oder exakt von hinten auf
das Ohr getroffen ist, kann dem entsprechend nicht wie
z.B. beim Menschen iiber die Ohrmuschel erkldrt werden
(Blauert, 1997; Muller und Bovet 1999; Wightman und
Kistler, 1997).

Das Ohr der Seehunde weist einige anatomische Ver-
anderungen im Vergleich zu landlebenden Sdugern auf
(Nummela, 2008; Hemila et al., 2006; Repenning, 1972;
Wartzok und Ketten 1999). (a) Die Mittelohrknochen sind
bei den Seehunden gréfier, zehnmal schwerer und auch
dichter als bei Landsdugern mit vergleichbarer Schadel-
grofle (Nummela, 1995). (b) Im Mittelohr und dufleren
Gehorgang ist ein Schwellgewebe vorhanden, welches
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sich wahrscheinlich beim Tauchen ausdehnt, um die u. U.
groflen Druckunterschiede wiahrend des Tauchens in die
Tiefe auszugleichen (Mohl, 1967). (c) Trommelfell und
ovales Fenster sind mit 82,9 mm? und 4,94 mm? vergrof3ert
(Hemil4, et al., 1995). (d) Der dufBere Gehorgang liegt der
Schédeloberfldache an und verldauft somit von hinten nach
vorne (Boenninghaus, 1903).

Ganz allgemein spiegeln die Erkenntnisse zum Horen
der Seehunde die amphibische Lebensweise und zeigen,
dass die Seehunde sowohl in Luft als auch unter Wasser
gut horen konnen (Reichmuth et al., 2013). In Luft ist der
duflere Gehorgang gedffnet, und der Schall wird iiber das
Mittelohr zum Innenohr weitergeleitet, der allgemeine
Weg der Schallweiterleitung der Sduger. Dies ermoglicht
den Seehunden ein Horen im Bereich von ~100 Hz bis
~30 kHz, wobei der Bereich des besten Horens bei 2-12 kHz
liegt (Reichmuth et al., 2013; Kastak und Schusterman,
1998; Mohl, 1968; Terhune, 1974), und eine gute Schall-
lokalisationsfahigkeit (Holt et al., 2005; Holt et al., 2004)
mit den niedrigsten Schwellenwerten von 4,1 Grad bei
1kHz und von 3,8 Grad bei 16 kHz. Zur Bestimmung dieser
Schwellenwerte musste das Versuchstier bestimmen, ob
der Schall von links oder rechts kam; der Schwellenwert
wurde dann berechnet als der Winkel (angegeben als
Azimuth) der mit einer Leistung von 75 % Richtigwahlen
korrespondiert, wobei hier die Richtigwahlen fiir einen
Winkel nach rechts und links zusammengefasst wurden.

Unter Wasser ist das Ohr muskuldr geschlossen. In
dieser Situation ist der Mechanismus der Schalliibertra-
gung aufs Innenohr ungekladrt. Meist wird eine Weiterlei-
tung iiber die Knochen postuliert; hierzu steht jedoch z. B.
die gute Schalllokalisationsfdhigkeit der Seehunde unter
Wasser im Widerspruch (Bodson et al., 2007; Bodson et
al., 2006; Byl et al., 2016). Seehunde horen unter Wasser
generell besser als in Luft (Watkins und Wartzok, 1985),
der Horbereich geht bis ca. 100 kHz mit einem Bereich
besten Horens zwischen 4-16 kHz (Reichmuth et al., 2013;
Kastak und Schusterman, 1998; Kastelein et al., 2009;
Mohl, 1968; Southall et al., 2005; Terhune, 1988; Wolski
et al., 2003). Die niedrigsten Hoérschwellen von ~ 2,5 — 5,5
Grad aus Schalllokalisationsstudien finden sich zwischen
0,2 - 1kHz (Bodson et al., 2007; Bodson et al., 2006; Byl
et al., 2016).

1.3 Chemorezeption

Dem Geruchs- und Geschmackssinn der Robben ist bisher
recht wenig Aufmerksamkeit geschenkt worden. Allge-
mein sind die Bedeutung von Olfaktorik und olfaktorische
Diskriminationsleistungen bei Ohrenrobben besser als bei
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Abb. 3: Die Ohren der Robben. a Das Ohr eines Seehunds, einer
Hundsrobbe, ist durch das Fehlen einer Ohrmuschel charakterisiert.
b Das Ohr eines Seebdrs, einer Ohrenrobbe, besitzt dahingegen
eine zipfelférmige Ohrmuschel

den Hundsrobben untersucht (siehe z.B. Kim et al., 2013;
Kishida et al., 2007; Laska et al., 2010; Laska et al., 2008;
Pitcher et al., 2011). Beziiglich der Hundsrobben und spe-
ziell beziiglich der Seehunde gilt, dass sie in Luft, wo die
Nase anders als unter Wasser getffnet ist, riechen kénnen.
Die relativ zu terrestrischen Sdugern geringere Grof3e des
olfaktorischen Bulbus (Reep et al., 2006; Spitzka, 1890)
suggeriert eine geringe Auspragung des Geruchssinns. Da-
hingegen unterscheidet sich aber die Siebbeinplatte kaum
in der Grof3e von der terrestrischer Sauger (Pihlstrom et
al., 2005); hieraus konnte eine vergleichbare olfaktorische
Sensitivitdt resultieren. Seehunde sind sehr empfindlich
fiir Dimethylsulfid (DMS; Kowalewsky et al., 2006; Tab. 1),
ein Abbauprodukt, welches entsteht, wenn Phytoplankton
Zooplankton grast; die Wahrnehmung von DMS wird im
Hinblick auf das Auffinden von futterreichen Gegenden
diskutiert (siehe Kapitel 2. Orientierung und Navigation).
Bei Hundsrobben scheint der Geruch auch eine gewisse
Rolle bei der Mutter-Kind-Interaktion (Burton et al., 1975;
Kovacs, 1995) oder bei der Paarung (Hardy et al., 1991) zu
spielen.
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Beziiglich des Geschmacksinns der Robben beschrieb
Sonntag (1923) die Anatomie der Zunge u. a. der Seehunde.
Er schlussfolgerte, dass Seehunde innerhalb der Flossen-
fiisser die beste Ausstattung an gustatorischen Organen
besitzen. Mit deren Hilfe kénnen die Seehunde Unter-
schiede im Salzgehalt bestimmen; sie nehmen bei einem
Salzgehalt von 30 Promille, der im Lebensraum der Tiere
natiirlicherweise vorkommt, bereits eine Abweichung von
lediglich >4 % wahr (Sticken und Dehnhardt, 2000; Tab.
1). Dieser Fahigkeit wird im Hinblick auf Orientierungs-
leistungen und im Hinblick auf ein Auffinden von Fron-
tensystemen Aufmerksamkeit geschenkt (siehe Kapitel 2.
Orientierung und Navigation).

2 Orientierung und Navigation

Orientierung bezeichnet die Fahigkeit eines Individuums,
eine Richtung zu erkennen und beizubehalten, wiahrend
Navigation impliziert, dass das Tier eine Richtung relativ
zu einem Ziel bestimmt und diese Richtung dann wahrend
der Bewegung auf das Ziel hin beibehilt bzw. kontinuier-
lich anpasst. Fiir letzteres benotigt es auch Informationen
iiber seine aktuelle Position in Relation zum Ziel.

Das visuelle System konnte auf vielfdltige Art und
Weise zu Orientierung und Navigation beitragen. Eine
Orientierung am Sternenhimmel scheint denkbar, zumal
erste Untersuchungen zeigten, dass Seehunde kiinstliche
wie auch natiirliche Sterne bis zu einer scheinbaren Hel-
ligkeit von 4,4 mag wahrnehmen (Mauck et al., 2005) und
einen Stern in Anwesenheit des gesamten Sternenhimmels
dhnlich einem Leitstern gezielt anschwimmen koénnen
(Mauck et al., 2008; Abb. 4). Wahrend ihnen polarisiertes
Licht nicht zugénglich zu sein scheint (Hanke et al., 2013),
bleibt es zu untersuchen, ob entweder die Sonne oder der
Mond selbst als Orientierungshilfe genutzt werden. Auch
eine Orientierung mithilfe von Landmarken, die z.B. in
Kiistenndhe zur Verfiigung stehen, gilt es noch experimen-
tell anzugehen.

Ein spannendes Arbeitsgebiet hinsichtlich visueller
Navigation bietet die 2014 beschriebene Wahrnehmung
von optischem Fluss (Glaser et al., 2014; Abb. 4). Uber
optischen Fluss konnten Seehunde bestimmen, wie weit
sie geschwommen sind. Die Distanzabschdtzung ist ein
wichtiges Element u. a. der Wegintegration (Etienne und
Jeffrey, 2004; Mittelstaedt und Mittelstaedt, 1982). Dieser
Navigationsmechanismus wiirde es den Tieren ermdog-
lichen, auf direktem Weg zum Ausgangspunkt der Reise
oder zu einem beliebigen Punkt entlang der Reiseroute zu-
riickzukehren. Hierzu miissten sie {iber alle bis zum Um-
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kehrpunkt geschwommenen Richtungen und eingeschla-
genen Winkel des Reisewegs integrieren. Wegintegration
ist hinsichtlich der Meeressduger sehr vielversprechend,
da sie auf Basis von externen Informationen, aber auch
allein auf Basis idiothetischer Informationen, also Infor-
mationen aus der Eigenbewegung, ablaufen kann, was in
dem recht strukturlosen Lebensraum der Tiere von Bedeu-
tung sein konnte.

In diesem Kontext ist anzumerken, dass bisher, was
Orientierung und Navigation der Meeressdauger anbelangt,
zumeist die klassischen Sinnessysteme beriicksichtigt
wurden. Jenseits dieser konnten fiir die Meeressduger
jedoch auch die Parameter Raum und Zeit eine entschei-
dende Rolle bei den Bewegungen in ihrem Lebensraum
spielen. Eine erste Untersuchung offenbarte, dass See-
hunde iiber einen gut ausgepragten Zeitsinn verfiigen
und Zeitintervalle von wenigen Millisekunden bis zu
einer halben Minute mit hoher Genauigkeit diskriminie-
ren konnen (Heinrich et al., 2016; Heinrich et al., unpu-
blizierte Daten). Angenommen, dass der Zeitsinn der
Seehunde auch bei ldngeren Zeitintervallen zuverladssige
Informationen liefert, wére es fiir die Seehunde méglich,
abzuschéatzen, wie lange oder, unter Beriicksichtigung
der Schwimmgeschwindigkeit, wie weit sie bereits in eine
Richtung geschwommen ist.

Uber eine hydrodynamische bzw. auditorische Ori-
entierung wird bisher nur spekuliert. Denkbar ist, dass
Seehunde Stromungen unter Wasser nutzen, um ihre
Bewegungsrichtung zu bestimmen oder zu modifizie-
ren. Dies setzt voraus, dass diese Stromungen entweder
einen zeitweisen oder permanent konstanten Verlauf auf-
weisen oder systematisch z.B. mit dufleren Parametern
variieren. Im Wechselspiel der Gezeiten konnte das mit
der Flut einlaufende bzw. mit der Ebbe auslaufende Wasser
den Seehunden wichtige hydrodynamische Hinweise zur
Orientierung liefern. Die unter Wasser vorherrschende
akustische Landschaft kénnte Aquivalentes leisten, wie
bereits von Norris (1967) fiir Wale vorgeschlagen wurde.

Beziiglich einer chemosensorischen Orientierung
wurden bereits sehr plausible Szenarien entwickelt und
deren sensorische Grundlage erforscht. Eines der Szena-
rien basiert auf der Erkenntnis, dass Futtergriinde, also
Orte reichen Fischvorkommens, durch eine hohe Kon-
zentration von DMS in der Atmosphédre gekennzeichnet
sind (Andreae et al., 1994; Biirgermeister et al., 1990).
An Orten hoher DMS-Konzentration finden sich entspre-
chend der Nahrungspyramide auch zahlreiche Fische ein.
Da Fische von Seehunden gefressen werden, sind diese
Orte wiederum auch fiir Seehunde interessant. Um fisch-
reiche Gebiete anhand der erh6hten DMS-Konzentration
lokalisieren zu konnen (Abb. 4), gilt es, DMS wahrzuneh-
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Abb. 4: Zusammenfassung der Mechanismen der Orientierung, Navigation und Futtersuche, deren sensorische Grundlage bei Seehunden
bereits untersucht wurden. Hierzu zdhlen (a) die olfaktorische Wahrnehmung von Dimethylsulfat (DMS), welches als Abbauprodukt an Orten
entsteht, an denen Zooplankton Phytoplankton grast, (b) die visuelle Wahrnehmung von Sternen, optischem Fluss hervorgerufen durch das
Schwimmen durch partikelreiches Wasser oder direkt von Beutetieren, (c) die auditorische Wahrnehmung von Beutetieren, (d) die durch

die Vibrissen vermittelte Wahrnehmung hydrodynamischer Spuren und Atemwasserstrome hervorgerufen durch die Bewegung und Atmung
von Beutetieren sowie (e) die gustatorische Wahrnehmung von Salinitét (in dieser Abbildung werden Salinitdtsunterschiede in horizontalen

Schichten angenommen)

men; eine Fahigkeit, die bereits bei Seevogeln eingehend
untersucht wurde (fiir eine Ubersicht siehe Nevitt, 2008;
Tab. 1). Kowalewsky und Koautoren (2006) zeigten, dass
Seehunde diesen Geruchsstoff tatsdchlich wahrnehmen
kénnen und dariiber hinaus, dass Seehunde sehr emp-
findlich fiir geringe DMS-Konzentrationen sind. In einem
zweiten Schritt miisste nun noch gezeigt werden, dass
Seehunde auch DMS lokalisieren konnen und von DMS-
Wolken angezogen werden.

Auch die Salinitdt charakterisiert teils Orte reichen
Nahrungsvorkommens. Speziell an Salinitdtsfronten
(Abb. 4) charakterisiert durch starke Salinitdtsgradienten
konnten Areale grofder biologischer Produktivitat aufge-
funden werden (Bowman und Esaias, 1978; Floodgate et
al., 1981). Mithilfe ihrer hohen Empfindlichkeit fiir Salini-
tatsunterschiede (Sticken und Dehnhardt, 2000; Tab. 1)
verfiigen Seehunde iiber die sensorische Grundlage,
um diese Gebiete zur Nahrungsaufnahme aufsuchen zu

konnen. Schichten unterschiedlicher Salinitdt werden
von Fischen auch zur Langstreckenorientierung genutzt
(Atema, 1988; Westerberg, 1984). Dementsprechend wire
es interessant, die Bewegungsmuster wilder Seehunde mit
dem Parameter Salinitét zu korrelieren, um einen eventu-
ellen Einfluss der Salinitdt auf das Verhalten der Seehunde
zu offenbaren.

Viele Organismen, wie z. B. Schildkréten, Nacktmulle,
Haie und Vi6gel, orientieren sich am oder navigieren mit
dem Erdmagnetfeld (Kalmijn, 1982; Kimchi und Terkel,
2001; Kirschvink et al., 2001; Lohmann und Lohmann,
1996; Mouritsen und Ritz, 2005; Wiltschko und Wiltschko,
2006). Bereits in den 1990er Jahren untersuchte Renouf
(1991), ob Seehunde in der Lage sind, Magnetfelder wahr-
zunehmen, jedoch ohne Erfolg. Das Thema Magnetfeld-
orientierung wurde dann von Hanke und Koautoren (un-
publizierte Daten) aufgegriffen. Obwohl eine Vielzahl an
experimentellen Ansdtzen mit grofen und kleinen Spulen
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sowie mit Stabmagneten zum Einsatz kam, konnte jedoch
auch unsere Forschergruppe keinen Lernerfolg beziiglich
der Wahrnehmung von Magnetfeldern oder beziiglich
magnetischer Anomalien durch Seehunde verzeichnen.
Dementsprechend muss gegenwértig davon ausgegangen
werden, dass Seehunde nicht in der Lage sind, sich am
Erdmagnetfeld zu orientieren oder dieses nicht zu Naviga-
tionszwecken einsetzen kdnnen.

3 Futtersuche

In vielen Fillen werden Seehunde aufs offene Meer hin-
ausschwimmen, um nach Beute zu suchen. Sind die See-
hunde in einem fischreichen Gebiet angekommen, so gilt
es die Beute aufzuspiiren. Bei guten Sichtverhaltnissen
konnen die Seehunde ihre Beute direkt sehen und jagen
(Kilian et al., 2015). Jagd auf Sicht ist auch bei weniger
guten Sichtverhdltnissen in direkter Nahe, also kurz vorm
Ergreifen der Beute, moglich. Hinweise, dass das visuelle
System tatsachlich auf die Nahe eingestellt ist, wurden in
einigen Studien zum visuellen System der Seehunde er-
halten (Hanke et al., 2009a; Hanke et al., 2011; Scholtyssek
et al., 2008; Weiffen et al., 2006).

Wenn die Sicht durch Triibung oder geringe Licht-
verhdltnisse eingeschrédnkt ist oder sich die Seehunde
noch nicht in der N&dhe ihrer Beute befinden, miissen
andere Sinnessysteme das Aufspiiren der Beute iiberneh-
men. Viele Fische erzeugen Gerdusche (Kasumyan, 2008;
Wilson et al., 2004), sodass eine Lokalisation der Beute
iiber das auditive System mdoglich scheint (Abb. 4).

Wenn ein Beutefisch im Freiwasser schwimmt, hin-
terldsst er eine hydrodynamische Spur, eine Wirbel-
strafSe (Abb. 2b, 4). Seehunde konnen bei Auftreffen auf
eine solche hydrodynamische Spur nicht nur erkennen,
dass eine Wasserverwirbelung vorliegt (Dehnhardt et al.,
1998a), sondern ihr auch aktiv folgen (Dehnhardt und
Mauck, 2008; Dehnhardt et al., 2001). Diese hydrodyna-
mische Spurverfolgung wurde im Experiment mit fernge-
steuerten U-Booten (Dehnhardt et al., 2001), einem Art-
genossen (Schulte-Pelkum et al., 2007) und kiinstlichen
Fischen (Kilian, 2010) gezeigt. Die Versuchstiere konnten
einer frischen Spur folgen. Sie erreichten jedoch auch ihr
Ziel, wenn die hydrodynamische Spur iiber eine halbe
Minute alt war, eine Simulation der Situation, in der ein
Fisch bereits weitergeschwommen wiare, oder wenn die
hydrodynamische Spur Gleitphasen aufwies (Wieskotten
et al., 2010b). Eine hydrodynamische Spur scheint eine
Vielzahl an weiterfiihrenden Informationen wie die Rich-
tung, in die der Spurgenerator geschwommen ist, sowie

DE GRUYTER

seine Grof3e und Form zu tragen (Wieskotten et al., 2010a;
Wieskotten et al., 2011). Selbst wenn nur einzelne Wirbel-
ringe prdsentiert werden, die in einer hydrodynamischen
Spur enthalten sind oder auch bei Fluchtreaktionen von
Fischen entstehen (Niesterok und Hanke, 2013; Tytell und
Lauder, 2008; Abb. 2b), konnen Seehunde Bewegungs-
richtung und Gr6f3e des Wirbelrings ablesen (Kriiger,
2017; Kriiger et al., 2018). Dies ermdglicht den Seehun-
den, bei Auftreffen auf eine solche hydrodynamische Spur
Entscheidungen, z.B. hinsichtlich seiner weiteren Fort-
bewegungsrichtung, zu treffen. Es bleibt zu zeigen, dass
Seehunde auch der hydrodynamischen Spur eines echten
Fisches und dies unter Echtbedingungen, bei z. B. Vorlie-
gen natiirlicher Strémungen, folgen konnen.

Fische im Freiwasser machen oft nur einen geringen
Anteil der Nahrung der Seehunde aus. Mageninhalts-
analysen zeigten, dass sich Seehunde mancherorts fast
ausschliefllich von Plattfischen erndhren (siehe z.B.
Harkonen, 1987; Pierce et al., 1991; Tollit und Thompson,
1996). Plattfische liegen meist vergraben im Sand, an den
sie zudem noch farblich angepasst sind. Eine visuelle
Detektion erscheint darum fast undenkbar, auch wenn
es moglich sein konnte, diese Fische iiber die kohdrente
Bewegung des Korpers zu detektieren (Lui et al., 2012;
Weiffen et al., 2014). Auch ein elektrorezeptives Aufspii-
ren der Fische wurde bislang ausgeschlossen, da elekt-
rorezeptive Fahigkeiten bei Seehunden noch nicht nach-
gewiesen werden konnten. Bislang wurde angenommen,
dass Seehunde die Plattfische durch direkten Kontakt mit
den Vibrissen, also haptisch aufspiiren. Haptisch konnte
in der Tat die Anwesenheit eines Fisches sowie dessen
Form, Grofle oder Oberflichenbeschaffenheit bestimmt
werden (Dehnhardt et al., 2014; Dehnhardt und Kaminski,
1995; Dehnhardt et al., 1998b; Dehnhardt et al., 1997). Ein
direkter Kontakt der Vibrissen mit der Beute trat aber auf
Videoaufzeichnungen, die Seehunde bei der Jagd zeigen,
nicht zu Tage. Vielmehr schwimmen die Seehunde oftmals
in deutlichem Abstand iiber den Meeresgrund. Dies be-
riicksichtigend hypothetisierten Niesterok und Koauto-
ren (Niesterok et al., 2017a; Niesterok et al., 2017b), dass
Seehunde Plattfische iiber den Wasserstrom, der bei der
Atmung der Fische entsteht (Bublitz, 2010; Abb. 2c), lo-
kalisieren kénnen. Diese Hypothese wurde untermauert
durch: (a) Vermessungen der Atemwasserstrome, die,
was die Wassergeschwindigkeiten anbelangt, im Wahr-
nehmungsbereich der Seehunde liegen. (b) Verhaltens-
experimente, in denen Seehunde einen kiinstlichen Atem-
wasserstrom mit vergleichbaren Eigenschaften wie dem
Atemwasserstrom von Plattfischen in einem grofien Areal
aufspiliren konnten. Somit wédre auch eine hydrodynami-
sche Detektion von benthisch lebenden Fischen denkbar.
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4 Diskussion und Ausblick

Die Forschung der letzten Jahrzehnte hat das Verstdndnis
der Sinnessysteme der Seehunde und allgemein der Robben
stark verbessert. Dennoch gibt es, wie auch bereits in den
vorherigen Kapiteln aufgezeigt, noch viel Forschungs-
bedarf, um die bestehenden Liicken hinsichtlich der
Sinnessysteme selbst und hinsichtlich Mechanismen der
Orientierung, Navigation und Futtersuche zu schlief3en.
Dieser Ubersichtsartikel hat sich in grofien Teilen mit
Erkenntnissen, die mit Seehunden erzielt wurden, befasst.
Bevor der Seehund durch systematische Erforschung be-
ziiglich seiner Sinnessysteme zum Modellorganismus
wurde, waren nur Einzelinformationen {iber die Sinnes-
systeme unterschiedlicher Robbenarten vorhanden.
Oftmals wurde dann von einer Robbenart auf die andere
geschlossen. Diese Riickschliisse sind jedoch nur bedingt
sinnvoll, da alle Robbenarten sehr spezifische Anpassun-
gen an ihren Lebensraum und ihre Lebensweise zeigen.
Nun, da wir jedoch ein etwas detaillierteres Bild der Sinnes-
systeme einer Robbenart haben, waren Vergleichsstudien
mit anderen Robben hinsichtlich ausgewéahlter Aspekte
durchaus interessant. Beispielsweise birgt die unter-
schiedliche Struktur der Vibrissen innerhalb der Robben,
undulierte oder glatte Vibrisse, viel Potenzial fiir weitere
Vergleichsstudien (Glaser et al., 2011; Miersch et al., 2011).
Oder auch die Tatsache, dass innerhalb der Robben voll-
standig und nur teilweise abgeflachte Corneae aufzufinden
sind (Hanke et al., 2006a; Dawson et al., 1987), wirft die
Frage auf, ob es weitere Auspragungen gibt oder ob sich
hier Ohren- von Hundsrobben systematisch unterscheiden.
Ein vergleichender Blick auf Tierarten, die z.B. den
aquatischen Lebensraum teilen oder in einem Lebens-
raum mit dhnlichen Eigenschaften leben, kann ebenfalls
zu spannenden Fragestellungen fiihren. Beziiglich des
letztgenannten Aspekts ist z.B. ein Blick auf die Wiisten-
ameise interessant, die in einem weitestgehend struktur-
losen Lebensraum vergleichbar dem offenen Meer vor-
kommt. Die Wiistenameise betreibt Wegintegration, die
unserer Meinung nach auch ein vielversprechender Na-
vigationsmechanismus im Hinblick auf die Meeressdauger
ist. In unebenem Terrain dokumentiert die Wiistenameise
bei der Berechnung des Heimvektors, der sie nach er-
folgreicher Futtersuche auf direktem Wege zu ihrem Nest
zuriickbringt, jedoch nicht die tatsachlich zuriickgelegte
Strecke. Die Wiistenameise beriicksichtigt nur die Distanz,
die mit der Projektion der Wegsegmente auf die Horizon-
tale korrespondiert (Wohlgemuth et al., 2001). Vergleich-
bares konnte bei Meeressdugern auftreten, bei denen auf-
grund von Tauchgédngen die tatsdachlich von der horizontal
zuriickgelegten Strecke ebenfalls abweichen kann.
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Bisherige Studien zu den Sinnessystemen der Robben
wurden Laborexperimenten vergleichbar durchgefiihrt.
Die dadurch sehr kontrollierten Versuchsbedingungen
sind essenziell fiir die Erlangung eines grundlegenden
Verstdndnisses, z.B. der Funktionsweise der Sinnessys-
teme. Sie bilden aber nur bedingt die Situationen ab,
die eine Robbe in ihrem natiirlichen Lebensraum vor-
findet. In Zukunft wire es deshalb erstrebenswert, Ex-
perimente unter natiirlichen Bedingungen, z.B. direkt
im Lebensraum der Tiere, durchzufiihren. Diese Freilan-
dexperimente hatten zudem den Vorteil, dass Raum kein
einschrankender Parameter darstellte; dies ist eine ent-
scheidende Voraussetzung fiir Orientierungs- oder Navi-
gationsexperimente, die auch u. a. aus diesem Grund noch
nicht durchgefiihrt worden sind.

Waihrend das Verstandnis der Leistungen einzelner
Sinnessysteme der Robben gewachsen ist, wurde bisher
weitestgehend vernachldssigt, dass Sinnessysteme inter-
agieren, sich ergdnzen oder ersetzen. Daher sehen wir viel
Potenzial in Studien, die Multimodali&t und sensorische
Integration zum Thema haben. Sensorische Integration
konnte experimentell, z.B. mithilfe der funktionellen
Magnetresonanztomografie, angegangen werden. Diese
Methode kann auch die Liicke zwischen den Sinnessyste-
men und dem Zentralnervensystem schliefien, ein bislang
stark vernachldssigtes Forschungsgebiet, was unseren
Modelorganismus anbelangt. Ganz allgemein verspricht
der Blick in ein komplexes Zentralnervensystem eines
Saugers, welcher sich aber iiber ~ 30 Mio Jahre an den
aquatischen Lebensraum angepasst hat, viele neuartige
Erkenntnisse.

Zur Erlangung eines grundlegenden Verstandnis der
Orientierungs- und Navigationsleistungen der Robben ist
es auch essenziell, die Liicke zwischen den sensorischen
Fahigkeiten, die mit Labortieren ermittelt wurden, und
dem tatsdchlichen Verhalten von Wildtieren zu schlief3en.
Beide Disziplinen konnen sich befruchten: Zum einen
konnen sensorische Fahigkeiten helfen, das Verhalten
von Wildtieren zu beschreiben. Zum anderen kann das
Verhalten der Wildtiere zu neuen Hypothesen fiihren, die
daraufhin mit Labortieren getestet werden kénnen.
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Anhang

Tab. 1: Ubersicht iiber die chemosensorischen Schwellenwerte der
Seehunde im Vergleich mit anderen Arten

Art Schwellenwert fiir DMS Quelle
Seehund 13-20 pmol/m? Kowalewsky et al.
2006

Blausturmvogel <10 pmol/l Bonadonna et al.

(Halobaena cae- 2006

rulea)

Taubensturmvogel  ~3-4nM Nevitt and Bona-

(Pachyptila deso- donna 2005

lata)

Mensch 0,0026-1 pg/l z.B. Leonardos et al.

1969
Belitz and Grosch
1982

Art Schwellenwert fiir Quelle
Meerwasser/NaCl

Seehund <4 % bei 30 Promille Sticken and Dehn-
(beste Unterschieds- hardt 2000
schwelle)

Kalifornischer 3,6 Promille (absolute  Friedletal. 1990

Seeléwe Schwelle)

(Zalophus

californianus)

Pazifischer Grosser 1,6 Promille (absolute  Friedl et al. 1990

Timmler Schwelle)

(Tursiops truncatus

gilli)

Schwarzmeer 5,4 Promille (absolute  Kuznetsov 1978

Grosser Timmler Schwelle) (zitiert nach Friedl et

(Tursiops truncatus a. 1990)

ponticus)

Mensch 18 % bei 20 Promille Sticken and Dehn-
(beste Unterschieds- hardt 2000
schwelle
0,18 Promille (absolute Pfaffmann et al.
Schwelle) 1971
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