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Synopsis: Courtship and agonistic behaviour of male guppies (Poecilia reticulata PETERS)
out of eleven different strains were compaired quantitatively. For the most important behavioural
traits statistical significant differences could be proved. The experiment was continued with three
strains which displayed extreme high, low, and average courtship activity; the original findings were
confirmed. Unexpectedly sexual behaviour was found to be dependent on the photoperiod, courtship
activity decreasing during increasing duration of daylight.

Einleitung

In der Evolutionsbiologie spielen neben augenfilligen qualitativen Merkmalen, wie
etwa der Ausbildung oder dem Fehlen eines Qrgans oder einer bestimmten Firbung auch
quantitative Verinderungen des Phinotyps eine Rolle. So sieht etwa MATHER (1943)
Art- und Rassenunterschiede ganz allgemein durch polygen gesteuerte quantitative Merk-
male bestimmt. Oft ist es sicher Auffassungssache, wie weit man auch Verinderungen
qualitativer Merkmale als Endergebnis vieler Mikromutationen betrachten will.

Neben quantitativen morphologischen Merkmalen, die leicht erfabar sind, bietet
auch das Verhalten brauchbare Parameter; Dauer und Hiufigkeit definierter, gleichblei-
bender Verhaltensweisen lassen sich gut zihlen und messen. Dazu kommt, daB Merkmale
des Verhaltens in einem viel stirkeren Ausmaf schwanken konnen als solche der Mor-
phologie, ohne die Lebensfihigkeit ihrer Trager unmittelbar zu beeintrichtigen. Eine
grofle Bandbreite quantitativer Werte kommt der Anwendung statistischer Verfahren ent-

gegen.

*)  Diese Arbeit ist ein Auszug aus einer Dissertation, die an der Naturwissenschaftlichen Fakulrir
der Universitit Innsbruck eingereicht wurde.

**) Sonderdruckanforderungen bitte an Prof. Dr. J.H. Schréder, Institut fiir Biologic, Gesellschaft
fiir Strahlen- und Umweltforschung, Ingolstidter LandstraBe 1, D - 8042 Neuherberg bei Miin-
chen, BRD.
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Die vorliegende Arbeit beschiftigt sich als phinotypische Bestandsaufnahme mit der
Varabilitit quantitativer ethologischer Merkmale des Guppys (Poecilia reticulata PE-
TERS).

Material und Methoden

1. Charakterisierung der untersuchten Art:

Guppies sind in ihren Anspriichen an Haltungsbedingungen und Fiitterung sehr geniig-
sam und konnen daher, bei relativ groer Nachkommenzahl und kurzer Generationenfol-
ge, in groRer Anzahl zu ginstigen Kosten beschafft werden. Die hohe Umweltvarianz
quantitativer ethologischer Merkmale kann besser als bei vielen anderen Wirbeltieren kon-
trolliert werden, da von diesem hiufigen Liebhaberfisch Stimme mit hohem Inzuchtgrad
zur Verfiigung stehen, deren genetische Varianz nur noch gering ist. Der Stamm Zebrinus/
Maculatus (Wild/Maculatus) zum Beispiel wird seit 1916, also seit bereits mindestens
200 Generationen, im Labor gehalten.

Der Guppy hat, wie alle lebendgebirenden Zahnkarpfen (Poeciliidae), eine innere
Befruchtung; das Begattungsorgan ist die zu einem Gonopodium umgebildete Analflosse,
die in Ruhelage parallel zur Korperlingsachse angelegt ist und zur Insemination vorwirts-
seitwirts geschwenkt wird, um die mit Widerhaken bewehrte Spitze in die Genital6ffnung
des Weibchens einzufithren. Die Weibchen konnen die Spermatozoen in den Falten des
Ovidukts speichern (HILDEMANN und WAGNER, 1954); darum ist es nicht noug, da
die Minnchen hidufig erfolgreich kopulieren und damit neue Spermatozoen ibertragen.
Die Weibchen verfiigen nur in der jungfriulichen Phase und sonst in den ersten fiinf Ta-
gen nach dem Absetzen der Jungen iber befruchtungsfihige Oocyten (TURNER, 1937).
Nur in diesen rezeptiven Zeitabschnitten reagieren sie positiv auf die Balz der ménnlichen
Tiere. Darum entsteht zwischen diesen eine starke Konkurrenz um die rezeptiven Weib-
chen, was zu einer deutlich entwickelten Balz gefiihrt hat, die bei diesem tropischen Fisch
unabhingig von Tages- und Jahreszeiten auftritt und so hiufig ist, dafl sie geradezu die
Hauptbeschiftigung der Guppy-Minnchen darstelit. Sie ist wissenschaftlich ausfiihrlich
untersucht worden (CLARK und ARONSON, 1951; KADOW, 1954; BAERENDS,
BROUWER und WATERBOLK, 1955; LILEY, 1966).

In der vorliegenden Arbeit sollte durch eine vergleichende Untersuchung die Spann-
weite festgestellt werden, innerhalb derer das beobachtete Verhalten schwankt.

2. Vergleich der Balzakrtivitit verschiedener Guppy-Stimme:

Im ersten Versuch wurden Minnchen von elf verschiedenen Stimmen beobachtet
und miteinander verglichen, die jeweils durch die genetisch bedingte Korperfirbung und
Flossenform charakterisiert sind. Neben autosomal vererbten Abwandlungen der Kor-
per-Grundfirbung kommen beim Minnchen zusitzliche Farbmuster als sekundire Ge-
schlechtsmerkmale vor, die gonosomal (X- oder Y-chromosomal) vererbt werden und bei
Wildpopulationen einen ausgeprigten Farbpolymorphismus der Minnchen bewirken
(HASKINS, HASKINS, McLAUGHLIN und HEWITT, 1961; zur evolutiven Bedeutung
dieses Polymorphismus siehe FARR, 1977).

Die Stimme, von denen Fische verwendet wurden, gehen aus Tabelle 1 hervor.

Die fiir das Beobachtungsprogramm vorgeschenen Fische wurden aus den Zuchtaquarien in 8-1-
Vollglasbecken umgesetzt, Die Zeit ihres Aufenthaltes darin bis zur Beobachtung war verschieden
lang, betrug jedoch in jedem Fall einige Tage, so daB die Fische vor Versuchsbeginn bereits einge-
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Tab. 1: Verzeichnis der im ersten Versuch verwendeten Guppy-Stimme

Bezeichnung des
Stammes/Abkiirzung

Blau/Iridescens
Bl/Ir

Cream/Armatus
Cr/Ar

Bronze Ffm
Fe/gg

Flamingo/blond
Flam/bb

Istanbul
Ist

Maculatus/gold
Ma/gg

Nigrocaudatus/
Filigran
Ni/Fil

Pauper
Pa

Smaragd/Iridescens
Sm/Ir

Schleier/wild
Schl

Zcebrinus/Maculatus
Ze/Ma

Grund-

firbung Merkmale

blau

cream
(blond
+ gold)

gold

blond

wild

gold

wild

wild

wild

wild

wild

* alle Kombinationen

geschlechtsgebundene Autosomale
Faktoren
Schwanzflosse und at bt gtor
Schwanzstiel orange

verlingerte, weil
pigmentierte
Schwanzflosse,

roter Balken auf dem
Schwanzstiel

Fichercaudalis at bt ggrt

Schwanzflosse und
Schwanzstiel rot

a* bb gt r+

Schwanzflosse pig- at bt gt et
mentiert (Cp), obere
und untere Strahlen
verlingert ("Doppel-

schwert”, Ds)

schwarze Flecken auf
Riickenflosse und
Analflossenansatz

at b’_g_gr+

schwarzes Netzmuster at bt g* r*
oder Schwarzfirbung
auf Schwanzflosse
und Schwanzstiel
roter Fleck oben, at bt gtrt
leuchtend blauer

Balken unten auf dem
Schwanzstiel ; schwarz-

blauer Punkt

wie BY/Ir at bt gtrt

at bt gt ot
Kal/* Sup/-*

alle Flossen bei bei-
den Geschlechtern
verlingert

wie Ma/gg at bt gtrt

Gonosomale Faktoren Erstbe-
Minnchen Weibchen schreibung

XoYir XoXo DZWILLO
- 1959
XoYAr XoX0o WINGE
o 1927
-7 - -3 - GELL-
RICH, Pri-
vatzucht
X0YFlam X0X0 GOOD-
RICHetal.
1944 (nur
fiir blond)
YoYDs XoXo DZWILLO
oder™  oder 1959
prYDS XCEXO
oder = oder
XoYcp+psXcpXcp
XoYmMa XoXo GOOD-
RICHetal.
1944
XoYFil X0Xo DZWILLO
- 1959
X0oYpa XoXo WINGE
1927
XoYIr XoXo WINGE
1927
keine Marker SCHRO-
DER 1969
XoYMa XoXo SCHMIDT
1920

wohnt waren. Sie wurden vor dem Versuch jeweils mit Wildty p-Weibchen vergeselischaftet, die den im
Experiment verwendeten Tieren entsprachen, um homosexuelle Konditionierung zu vermeiden (KA-
DOW, 1954). Die Aquarien wurden mit unbehandelten Miinchner Leitungswasser gefiillt (Hirte 16° dH,
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pH um 7,2); die Wassertemperatur betrug 24 - 25°C. Die Becken wurden nicht beheizt, sondern durch
die gegebene Raumwirme temperiert. Sie wurden an die zentwrale Beliiftungsanlage angeschlossen; in
Abstinden von zwei bis drei Wochen wurden die Verschmutzungen vom Grund abgesaugt und der
Wasserverlust erginzt. Neugeborene Jungtiere wurden abgefischt. Die Fische wurden mit Tetramin
Trockenfutter ernihrt. Alle Aquarien wurden durch ca. 20 cm iiber dem Wasserspiegel angebrachte
Leuchtstoffréhren in einem 12/12-Std-Tag-Nacht-Rhythmus beleuchtet. Die Untersuchungen wurden
in 37,5--Vollglasaquarien durchgefithrt, die mit einer Plexiglasscheibe lings unterteilt waren, um die
Tiefe zu verringern, in der sich die Fische bewegen und hintercinander verstecken konnten. Die Sciten-
und riickwirtigen Scheiben wurden mit dunklem Papier verklebt, um optische Einfliisse der Umgebung
auf das Verhalten der Fische zu unterbinden. LAUDIEN, FISCHER und SCHUMANN (1980) ermit-
telten, daR die Balzaktivitit minnlicher Guppies im Bereich zwischen 25 und 30°C (bei Untersuchun-
gen in Stufen von jeweils 5°C) annihernd gleichblieb, so daB hier keine genauer kontrollierte Regelung
erforderlich war. Auch die Beobachtungsbecken wurden beliiftet. Gefiittert wurde jeweils erst nach
der tiglichen Beobachtungsperiode. Bei den Beobachtungen wurde ein Abstand von einem Meter zur
Frontscheibe des Aquariums eingehalten, um Einfliisse auf die untersuchten Tiere zu vermeiden. Jedes
Tier wurde in flinf Sitzungen von je zehn Minuten Dauer beobachtet, die auf verschiedene Tageszeiten
zwischen 10.00 und 16.00 h gleichmiRig verteilt waren, um mdogliche Einflisse von Tagesrhythmen
auszuschliefen. Diese VorsichtsmaBnahme erwies sich aber als iiberfliissig und konnte bei spiteren Ver-
suchen fallengelassen werden.

Jedes Versuchsbecken war dauernd mit zwei nicht rezeptiven Weibchen des Wildtyps besetzt.
Vergleichende Beobachtungen am Verhalten der Minnchen gegeniiber jungfriulichen Weibchen wiiren
sicher interessant gewesen, weil in der Regel nur rezeptive Weibchen cin aktives Antwortverhalten auf
die minnliche Balz zeigen (KADOW, 1954; LILEY, 1966), waren aber nicht durchfiihrbar, weil nicht
genug rezeptive Weibchen zu beschaffen waren. Zu den beiden nicht rezeptiven Weibchen wurden je-
weils zwei Minnchen fiir die Untersuchungen cingesetzt. Nach FARR und HERRNKIND (1974) und
FARR (1976) ist dies die kleinste Population in einem Becken dieser Gr6Renordnung, bei der die
Minnchen ihre volle Balzaktivitit zeigen. Die Minnchen wurden so ausgesucht, daB sie annihernd
gleich groR waren, um zu starke Dominanz eines von beiden auszuschlieBen (GORLICK, 1976). AuBler-
dem gehorten sie jeweils zum gleichen Stamm, um eine Reakdon seitens der Weibchen im Sinne eines
“rare male effect” (FARR, 1977) zu vermeiden. Vor Versuchsbeginn wurde allen beobachteten Tieren
cine Eingewohnungszeit von mindestens 24 Stunden gewihrt, Wihrend der cinzelnen Beobachtungs-
sitzungen wurden die auszuwertenden Verhaltensweisen mit einem Esterline-Angus-"Event-Recorder”
protokolliert.

Folgende Handlungen wurden registriert:

a) Sigmoidstellung: Die eigentliche Balz des Guppys besteht in der Bewegungsweise,
die BAERENDS et al. (1955) als "’sigmoid display” bezeichnet haben. Sie stellt eine S-for-
mige Krimmung des Korpers dar; gleichzeitig zittert der Fisch krampfartig, ohne sich da-
bei entscheidend von der Stelle zu bewegen. Weitere Unterteilungen dieser Balzhandlun-
gen, wie andere Autoren sie zum Teil vomehmen, blieben in dieser Untersuchung unbe-
riicksichtigt. Das "weak sigmoid” nach LILEY (1955), bei dem das Tier zwar die Biegung
der Wirbelsiule zeigt, aber ruhig schwimmt, wurde als Intentionsbewegung gewertet und
nicht registriert. Gemessen wurde die Anzahl der Phasen, in denen die Sigmoidstellung
eingenommen wurde, pro zehn Minuten Beobachtungszeit und deren Gesamtdauer.

b) Gonopodialschwingen: Unter diesem Begriff wurde das Vorschwingen der zum
Gonopodium umgebildeten Analflosse aus der Ruhestellung bis zu einem Winkel von min-
destens 90° zur Kérperlingsachse registriert.

) Nippen (’nipping”, “biting”, "nudge”, butting””) ist nach ROSEN und TUCKER
(1961) eine bei den Poeciliiden weit verbreitete Verhaltensweise. Dabei beriihrt das Mann-
chen die Genitaléffnung des Weibchens mit der Schnauzenspitze. Gewertet wurde jede
Anniherung, die wie ein solches Nippen aussah, weil aus dem Beobachtungsabstand ge-
nauere Unterscheidungen, zum Beispiel danach, ob eine Beriihrung stattgefunden hatte,
nicht méglich waren. Aus dem gleichen Grunde wurde auch darauf verzichtet, die in der
Literatur als “Thrusts” oder "Gonopodial Thrusts” bezeichneten Kopulationsversuche
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ohne vorhergehende Balz unter die beobachteten Verhaltensweisen aufzunehmen, da sol-
che Vorst6Re bei geringer Intensitit und unter ungiinstigem Blickwinkel dem “Nippen”
sehr dhnlich sehen konnen. BAERENDS et al. (1955) haben das Nippen nur bei domesti-
zierten Guppys festgestellt; nach meinen eigenen Beobachtungen kommt es aber auch
bei Nachkommen von Wildfingen vor.

d) Aktive Aggression: Um einen moglichen Zusammenhang zwxschen Aggressivitit
und Fortpflanzungserfolg gegebenenfalls beriicksichtigen zu kodnnen, wie er von GAN-
DOLFI (1971) und GORLICK (1976) angenommen wird, wurde das- Aggressionsverhal-
ten ebenfalls registriert. Wihrend des gesamten Versuchsprogramms konnten keine echten
Kimpfe beobachtet werden. Die gezihlten Angriffe stellen daher gezieltes Anschwimmen
des Kontrahenten dar, das von diesem mit Flucht beantwortet wird. Minnliche Guppies
greifen nur andere Minnchen an, niemals aber Weibchen. Sowohl fiir Minnchen wie fiir
Weibchen untereinander ist ein ausgeprigtes agonistisches Verhalten bekannt (BROWNE
und WARREN, 1982a und b).

e) Passive Aggression durch Minnchen (durch andere Minnchen erlittene Aggres-
sion): Diese Handlungen sind komplementir zu d);

f) passive Aggression durch Weibchen (vom beobachteten Minnchen durch Weibchen
erlittene Aggression).

Nach einer ersten Serie von Beobachtungen wurde die Zahl der weiterhin zu analy-
sierenden Stimme auf drei eingeschrinkt, darunter die beiden, die zu diesem Zeitpunkt
die am weitesten auseinanderliegenden Ergebnisse erbracht hatten.

Ergebnisse

1. Vergleich der Balzaktivitit und Agressivitit verschiedener Stimme:

Die Ergebnisse dieser Beobachtungsreihen sind in Tabelle 2 zusammengefa@t, fiir die
ersten beiden Durchginge mit n = 30 und fiir die von den Weibchen ausgehende Aggressi-
vitit mit n = 15 in der oberen Reihe, fiir die Gesamtdaten bei drei ausgesuchten Stimmen
mit n = 110 bzw. 95 im unteren Teil. Die unterschiedliche StichprobengroBe kommt da-
durch zustande, daf wihrend des ersten Durchganges die weibliche Aggressivitit nicht
beriicksichtigt worden war. Die Abbildungen 1 - 4 stellen die Ergebnisse bei den einzelnen
Verhaltensweisen im Vergleich aller elf Stimme des ersten Versuchsteils dar. ‘

Die auftretenden Unterschiede sind in absoluten Zahlen zum Teil sehr hoch, ihre
Signifikanz ist aber durch die ebenfalls sehr hohen Varianzen eingeschrinkt; die Standard-
abweichung erreichte zum Teil das Doppelte des Mittelwertes fiir die einzelnen beobach-
teten Verhaltensweisen. Die einzelnen Beobachtungsdaten wurden nach dem Mann-Whit-
ney-U-Test miteinander verglichen und die Signifikanzen der Unterschiede nach der Me-
thode von BONFERRONI und HOLM fir multiple Vergleiche ermitteit (HOLM, 1979;
MILLER, 1981). Die Ergebnisse dieser Berechnungen sind in den Tabellen 3 und 4 ent-
halten; Tabelle 5 zeigt die Anzahl von Verhaltensweisen, die sich in jeder Kombination
als signifikant unterschiedlich erwiesen.

Damit sind signifikante Unterschiede fiir Balz- und Aggressionshandlungen verschie-
dener Guppy-Stimme gesichert. Um die GroRe der Stichproben zu erhdhen, wurde der
Versuch mit drei ausgewihlten Zuchten fortgesetzt. Dafiir wurden "Ist”’ mit dem niedrig-
sten Mittelwert der Sigmoidbalz, "Ze/Ma” mit der insgesamt hochsten Aktivitit, sowie
als Vertreter mittlerer Balzaktivitit der Stamm “Ni/Fil”" ausgewihit. Die Ergebnisse be-
stitigen im wesentlichen die Befunde aus dem ersten Versuchsdurchgang (Tabelle 2, un-
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Tab. 2: Vergleich der sozialen Aktivitit verschiedener Guppy-Stimme

Sigmoidstellung Gonopodial-

Starmnm Hiufigkeit Dauer schwingen Nippen
X sx R sec Sx R X Sx R X Sx R
Bl/Ir 083 156 9 1,47 2,71 9 1,23 2,28 9 0,63 1,22 7
Cr/Ar 1,03 247 8 1,90 4,28 8 1,80 2,38 5 0.93 1,08 3
Fe/gg 1,30 2,93 5 2,07 5,37 6 0,97 187 10 0,40 0,67 9,5
Flam/bb 0,00 — 11 0,00 — 11 1,57 194 6,5 0,40 1,19 9.5
Ist 0,67 2,34 10 1,02 3,55 10 0,93 1,60 11 0,30 0,65 11
Ma/gg 2,40 3.08 3 4,83 6,25 3 440 3,19 2 1,87 2,16 1
Ni/Fil 1,20 1,75 7 1,93 334 7 3,17 3,18 35 1,73 2323 2
Pa 1,43 385 4 3,65 11,31 4 3,17 4,03 3,5 0,77 1,07 4
Sm/Ir 3,10 5,87 2 5,18 10,52 2 1,57 183 6,5 0,53 0,90 8
Schl 1,27 292 6 3,02 7,41 5 1,53 2,21 8 0,73 1,34 5
Ze/Ma 6,38 5,13 1 11,87 11,50 1 4,70 4,35 1 0,70 1,09 6
n =30
Ist 0,85 1,98 3 157 354 3 087 136 3 052 1,04 3
Ni/Fil 091 1,57 2 1,62 3,08 2 1,74 227 2 1,17 1,70
Ze/Ma 4,09 4,20 1 8,41 9,42 1 3,35 3,08 1 0,85 1,14 2
n=110 ’
Agression Aggression passiv*
Stamm aktiv durch ¢ durch @
b Sx R X Sx R X sx R
Bl/Ir 0,00 — 10,5 0,00 - 10 0,07 0,26 6,5
Cr/Ar 1,07 389 4 0,80 1,92 3 1,07 1,79 1
Fc/gg 1,10 310 3 0,13 0,43 8 0,53 1,06 2
Flam/bb 0,53 1,59 7 0,37 1,33 6 0,13 0,35 5
Ist 0,13 0,43 9 0,00 — 10 0,00 - 9,5
Ma/gg 0,63 1,59 5 0,27 0,74 7 0,40 1,30 4
Ni/Fil 1,33 5,33 2 0,77 1,91 4 0,07 0,26 6,5
Pa 0,33 092 8 0,87 240 2 000 — 95
Sm/Ir 0,57 1,65 6 0,63 2,04 5 0,00 — 9,5
Schl 337 549 1 2,40 5,14 1 047 1,06 3
Ze/Ma 0,00 - 10,5 0,00 - 10 0,00 - 9,5
n=30 n=15
Ist 0,92 2,95 2 0,74 2,90 2 0,23 082 2
Ni/Fil 1,79 400 1 1,35 2,68 1 034 082 1
Ze/Ma 0,00 - 3 0,00 - 3 0,00 - 3
n=110 n=95

Die unteren drei Zeilen der Tabelle mit n = 110 bzw. 95 zeigen die Ergebnisse des verlingerten Ver-
suchs.

sx: Standardabweichung X: Mittelwert

R: Rangplatz n: Anzahl der Tiere

*: Passive Agression durch ¢ war beim ersten Versuchsdurchgang nicht registriert worden, daher nur
n=15bzw. 95

246



SIGMOIDSTELLUNG
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Abb. 1: Vergleich der Hiufigkeit (a) und der Dauer (b) der Sigmoidstellung bei
verschiedenen Guppystimmen pro 10 Min, Beobachtungsdauer

GONOPODIALSCHWINGEN

Hautigkeit
5
—
44
3 M
24
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0- D U D H D 11 41 11 1 1 .L.. _._L
Bl/Ir Criar Fc/og Fl/bb Ist Ma/gg NifFil Pa smiie Schl ZeMa

Abb. 2: Vergleich der Hiufigkeit des Gonopodialschwingens bei verschiedenen Guppystimmen
pro 10 Min. Beobachtungsdauer
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Bi/Ir Cr/ar Fe/gg FlL/bb Ist Ma/lgg NI/AL Pa Smile Schl ZeMa

Abb. 3: Vergleich der Haufigkeit des "Nippens™ bei verschiedenen Guppystimmen
pro 10 Min. Beobachtungsdauer

| AGONISTISCHES VERHALTENJ

Angrifte & »¢

Hautigke a

DDDDEDQD

BU/U  C/Ar Folgg  Fubs st Mafgg  NicFil Pa  Smit Scn ZeiMa

Hauhghet b

Angriffe =2

|
Q'DHHD HEL

BifIr CeAr Felgg Fubh BBt Majgg  NiFil Pa Sm/r Sl Ze/Mo

Abb. 4: Vergleich der Hiufigkeit von Angriffen gegen 3¢ durch 34 (a) und gegen 3 durch 99 (b)
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Tab. 3: Signifikanzniveaus der Unterschiede von Hiufigkeit und Dauer der Sigmoidstellung bei ver-
schiedenen Guppy-Stimmen
Hiufigkeit: rechte obere Hilfte, Dauer: linke untere Hilfte der Tabelle. Felder ohne Eintra-
gung stehen fiir niche signifikante Vergleiche

Bl/Ir Cr/Ar Fc/gg Flam/bb Ist Ma/gg Ni/Fil Pa Sm/Ir  Schl Ze/Ma

Bl/Ir
Cr/Ar
Fe/gg
Flam/bb
Ist

%
%
%
%
%
%
%
%
%
%

Ma/gg
Ni/Fil — -
Pa - -
Sm/Ir - - — - - - - -
Schl — - - — - - - -
Ze/Ma 1% 1% 1% 1% 1% 1% 1% 1%

|
|
P T T S S S

Tab, 4: Signifikanzniveaus der Unterschiede fiir Bonopodialschwingen (rechts oben) und Nippen
(links unten) bei verschiedenen Guppy-Stimmen

Bl/Ir Cr/Ar Fc/gg Flam/bb  Ist Ma/gg Ni/Fil Pa Sm/Ir  Schl Ze/Ma

Bl/Ir
Cr/Ar
Fe/gg -
Flam/bb —
Ist -
Ma/gg -
Ni/Fil -
Pa —
Sm/Ir -
Schl -
Ze/Ma -

tere Reihe). Tabelle 6 falt die vorgefundenen signifikanten Unterschiede der Vergleiche
zwischen diesen drei Stimmen zusammen.

Fiir den Versuch mit 11 Stdmmen wie fiir die verlingerte Periode mit drei Stimmen
zeigte sich fir das Balzverhalten die herausragende Stellung des Stammes Ze/Ma, der sich
hinsichtlich des eigentlichen Balzverhaltens von simtlichen anderen Stichproben signifi-
kant unterschied. Selbst der nicht aktive Stamm Flam/bb hob sich wegen der hohen Va-
rianzen in den ibrigen Vergleichen nur noch gegen Ma/gg ab. Insgesamt entfallen auf Ze/
Ma die meisten signifikanten Unterschiede gegeniiber anderen Stimmen. Beim Agressions-
verhalten erreichte Schl die hochsten Werte, die sich in drei Vergleichen (gegen Bl/Ir und
Ze/Ma mit p < 0,01 und gegen Ist mit p < 0,05) als signifikant erwiesen. Der besonders
balzaktive Stamm Ze/Ma fiel in der Aggressivitit jeweils auf einen der letzten Rangplitze.
Es fillt auf, dafl sich fiir passive, durch Weibchen erlittene Aggression keine signifikanten
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Tab. 5: Anzahl signifikanter Unterschiede bei sozialen Verhaltensweisen zwischen den untersuchten
Guppy-Stimmen, auf dem 5 %-Niveau (rechts oben) und auf dem 1 %-Niveau (links unten)

Bl/Ir Cr/Ar Fc/gg Flam/bb Ist Ma/gg Ni/Fil Pa Sm/Ir  Schl Ze/Ma

Bl/ir - - - - - - 1
Cr/Ar - - — — - —
Fe/gg - - 1 1 - -
Flam/bb
Ist - - -
Ma/gg ~ - -
Ni/Fil - - -
Pa - - -
Sm/Ir — - -
Schl 1 - -
Ze/Ma 2 2 3

Bow NN N W W W NN

Tab. 6: Signifikante Vergleiche sozialer Verhaltensweisen im verlingerten Versuch (n = 110 bzw. 95)
mit 3 ausgewihlten Guppy-Stimmen (Ist, Ni/Fil, Ze/Ma

Verhaltensmerkmal verglichene Stimme Signifikanzniveau
Sigmoidstellung Ist — Ze/Ma 1%
Hiufigkeit Ni/Fil — Ze/Ma 1%
Sigmoidsteliung Ist — Ze/Ma 1%
Dauer Ni/Fil — Ze/Ma 1%
Gonopodialschwingen Ist — Ze/Ma 1%
Ist — Ni/Fil 1%
Ni/Fil — Ze/Ma 1%
Nippen Ist — Ni/Fil 1%
[st — Ze/Ma 2%
Aggression aktiv Ist — Ni/Fil 5%
Ni/Fil — Ze — Ma 1%
Aggression passiv durch Minnchen Ni/Fil ~ Ze/Ma 1%

Unterschiede ergaben; insgesamt erscheinen durchschnittlich etwas niedrigere Werte als
fiir aktive Aggressionsakte. Der Grund liegt wahrscheinlich darin, daR fir den Beobachter
ein aktiver Angriff in unsicher zu bewertenden Fillen deutlicher erkennbar ausfillt als
eine schwache Fluchtreaktion.

Die Aggressivitit der Weibchen war allgemein so gering, daf sich keine statistisch aus-
wertbaren Daten ergaben.

2. Saisonale Einfliisse auf die Balzaktivitit:

Die Versuche verteilten sich insgesamt {iber ungefihr ein halbes Jahr und wurden in
dieser Zeit in sechs Abschnitten von maximal zwolf Tagen durchgefiihrt. Dabet ergab sich
eine unerwartete Beobachtung auferhalb der eigentlichen Fragestellung: Vom Friihjahr
zum Sommer sank die Balzaktivitit der Tiere deutlich ab und stieg bei den Stimmen, die
weiterhin beobachtet wurden, zum Herbst hin wieder an. Um diese Erscheinung genauer
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zu untersuchen, wurde aus jeder Beobachtungsperiode ein Datum um die Mitte des Zeit-
raums als Stichtag bestimmt, auf den die Daten des gesamten Versuchsabschnittes bezo-
gen wurden, Der niedrigste MeBwert war dem 12.7., und damit einem Datum 20 Tage
nach der Sommersonnenwende zugeordnet. Es erscheint daher nicht nur sinnvoll, einen
Zusammenhang zwischen der Balzaktivitit und der Tageslichtdauer zu vermuten, sondern
auch, die Wirkung der Tageslinge auf die Balzaktivitit als um etwa zwanzig Tage phasen-
verschoben anzunehmen. Zur Ermittlung einer moglichen Korrelation wurde daher nicht
die Tageslichtdauer des Beobachtungsdatums selbst angenommen, sondern die zwanzig
Tage vorher aufgetretene Tageslichtdauer. Der Korrelationskoeffizient, der sich daraus
ergab, muflte wegen der kleinen Stichprobenumfinge (5 Beobachtungsperioden) korri-
giert werden (OLKIN und PRATT, 1958, angewandt nach SACHS, 1978). Fiir die Hiu-
figkeit der Sigmoidstellung ergab sich ein Korrelationskoeffizient von r* = -0,74 (p <
0,05), also eine sinkende Balzaktivitit mit steigender Tageslinge, fiir die Dauer sogar von
r* = —0,79 (p < 0,05). Bei Ni/Fil betrug der Wert sogar r* = —0,94 sowohl fiir die Hiufig-
keit als auch fiir die Dauer der Sigmoidstellung mit p < 0,01. Ein Vergleich der Diagram-
me 5a, b und c zeigt fiir Ist dagegen ein Maximum am 20.6. Hier betrigt r* dementspre-
chend nur —0,04 fiir die Hiufigkeit der Sigmoidstellung und ist damit nicht signifikant
von O verschieden. Irgendeine signifikante Abhingigkeit von der astronomischen Tages-
linge zeichnet sich fiir Ist also nicht ab, und auch die Tendenz ist so gering, daB sie auch
zufillig sein kann. Ein Zwischengipfel um den 20.6. deutet sich zwar auch bei den ande-
ren beiden Stimmen an, die iiber die gesamte Periode beobachtet wurden, iRt sich aber
statistisch nicht sichern. Moglicherweise iiberlagern sich bei den untersuchten Zuchten
zwei oder mehr unterschiedliche Einfliisse in verschiedener Weise; alle weitergehenden
Vermutungen bleiben aber rein spekulativ, da der Befund nicht weiter untersucht wer-
den konnte.

Diskussion

Zwischen den elf untersuchten Zuchtlinien lieBen sich erhebliche quantitative Unter-
schiede der Balzaktivitit nachweisen, die bei gleichen Haltungsbedingungen seit vielen
Generationen nur genetisch zu erkliren sind. Fiir das Beispiel Sigmoidstellung/Hiufigkeit
gilt in der hochaktiven Zeit mit geringer Tageslinge beim Vergleich zwischen den Stim-
men Ze/Ma und Ist, die die Rangplitze 1 und 10 nach dem Verhiltnis ihrer Balzaktivitit
einnahmen (Rang 11 fillt aus, da der Stamm Flam/bb iiberhaupt nicht balzte), der Fak-
tor 9,5, d.h. der Stamm Ze/Ma zeigte die 9,5-fache Aktivitit wie Ist. Bezogen auf die ge-
samte Versuchsdauer betrug dieses Verhiltnis noch 1:4,8.

Schon in Wildpopulationen ist die Balzaktivitit minnlicher Guppys durchaus ver-
schieden hoch. Hohe Balzaktivitit erhoht einerseits die Aussicht auf eine erfolgreiche
Kopulation und damit auch auf eine hohe Nachkommenzahl (FARR, 1980a), kann aber
andererseits als betont auffillige Verhaltensweise vermehrrt piscivore Freffeinde anziehen
und so evolutiv nachteilig sein (SEGHERS, 1973; FARR, 1975). Je nach den lokalen Be-
dingungen kann so das Verhiltnis zwischen einem "werbenden” (und eher erfolgreichen)
Balzverhalten und einer "Uberrumpelung” durch “gonopodial thrusting” ohne vorherge-
hende Balz schon auf so engem Raum durchaus verschieden sein, wie es zwischen den
Populationen der einzelnen kleinen Flisse auf Trinidad der Fall ist (FARR, 1975). Dort
erfolgt die Selektion durch den oviparen Zahnkarpfen Rivulus bartii, der junge und inten-
siv balzende minnliche Guppys erbeutet. Dadurch wird auf weniger stark balzende Popu-
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Abb. 5: Zeitlicher Verlauf der Balzakrivitit in Abhingigkeit von der Tageslinge bei den
Guppy-Stdmmen Istanbul (a), Nigrocaudatus/Filigran (b) und Zebrinus/Maculatus (c)
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lationen geziichtet. In der Nachbarschaft, wo dieser Freffeind fehlt, wird dagegen auf
hohe Balzaktivitit selektiert, weil stark balzende Minnchen mehr Nachkommen hervor-
bringen als schwicher balzende Konkurrenten (FARR, 1980b). Daher konnten schon zu
Beginn der Domestikation des Guppys ab 1861 (Erstimport nach Europa, nach JACOBS,
1969) Wildfinge aus verschiedenen Biotopen einen ausgeprigten Polymorphismus des
Verhaltens einbringen. Bemerkenswert ist dabei, daf8 trotz eines auch in Sammelzuchten
iiber lingere Zeit wirksamen Inzuchtgrades eine starke Variabilitdt der Balzaktivitit er-
halten bleiben konnte. Bei allen Verhaltensbeobachtungen dieser Versuchsreihe ergaben
sich Standardabweichungen, die in der GroRenordnung des doppelten Mittelwertes der
Stichproben lagen; dies galt sogar fir den Stamm “Istanbul” und fiir den Vergleich be-
strahlter und unbestrahlter Fische aus diesem Stamm (WERNER und SCHRODER, 1980,
WERNER, 1984). Die unterschiedliche Aktivitit fiel auch unmittelbar wihrend der Be-
obachtungen ohne jede Auswertung auf. Wie WU und SCHRODER (1982) feststellten,
ergab auch die Untersuchung von Isoenzymmustern einen hheren Heterozygotiegrad
innerhalb bestimmter Guppy-Stimme, als nach deren langer Inzucht zu erwarten gewe-
sen wire. Die Erklirung dafiir konnte die Inkompatibilitit bestimmter Gametenkombi-
nationen sein, die entweder die Befruchtung bestimmter Gameten verhindert oder zur
Letalitit der Zygoten bestimmter Genotypen fithrt.

FARR und HERRNKIND (1974) beobachteten bei Laborzuchten annihernd 7 Balz-
handlungen in fiinf Minuten, FARR (1975) bis zu 13 in fiinf Minuten bei Wildpopulatio-
nen. Bel den von mir untersuchten Stimmen lag die Balzaktivitit jedoch immer niedriger,
besonders bei “Istanbul”. Vermutlich beruht diese Verringerung der Balzaktivitit auf
dem hohen Alter der benutzten Laborstimme und diirfte damit auch eine Folge der Do-
mestikation sein.

Das Gonopodialschwingen, das BAERENDS et al. (1955) als Komfortbewegung deu-
ten, tritt tatsichlich auch spontan auferhalb der Phasen auf, wihrend derer der Fisch
balzt, ohne daf ein Weibchen in der Nihe wire und ohne erkennbare Orientierung zu
einem mdglichen Ausléser. Zum Teil sieht es schlicht so aus, als ob die umgebildete Anal-
flosse manchmal noch die Bewegungen ihrer urspriinglichen Zweckbestimmung zeigt, also
als Steuerorgan beim Schwimmen, die sich bei Wendungen, die grofferen Bewegungsauf-
wand erfordern, noch gelegentlich ausdriickt. Eine gewisse Korrelation zwischen starker
Aktivitit in der Sigmoidbalz und hiufigem Auftreten des Gonopodialschwingens scheint
zwar nach den Beobachtungsergebnissen vorzuliegen, ist aber offensichtlich nicht so zwin-
gend, um eine sexuelle Motivation unbedingt nahezulegen. Ein Vorstrecken des Gonopo-
diums bei Kopulationsversuchen, das als Bewegungsablauf ebenso aussieht und darum
unter demselben Begriff registriert wurde, ist natiirlich als Teil des Sexualverhaltens anzu-
sehen; beide Handlungen sind aber bei Beobachtungen allenfalls durch indirekte Riick-
schliisse zu unterscheiden und konnten darum bei der Registrierung nicht getrennt wer-
den. Wahrscheinlich dufern sich hier zwei verschiedenartige Motivationen in einer glei-
chen Bewegungskoordination.

Auch die Aktivitit beim Nippen erscheint so unabhingig von der Sigmoid-Balztitig-
keit, daR sie zumindest von einem anderen aktionsspezifischen Potential angetrieben sein
diirfte und sich damit vermutlich auch unabhingig davon vererbt. Eindeutig ist in diesem
Fall die Ausrichtung auf den weiblichen Genitalporus, und die Zuordnung zum sexuellen
Funktionskreis liegt deshalb nahe; die Bedeutung dieses Verhaltens bleibt aber zweifel-
haft. Vielleicht ist das Nippen beim domestizierten Guppy ein rudimentires, zusammen-
hanglos erscheinendes Verhaltensmerkmal, das deshalb schwer erklirbar ist.
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GANDOLFI (1971) und GORLICK (1976) sehen eine positive Korrelation zwischen
hoher Aggressivitit und Fortpflanzungserfolg beim Guppy, wie man sie eigentlich nur bei
solchen Arten erwarten sollte, die sich entweder territorial verhalten oder eine wohldefi-
nierte Rangordnung ausbilden. FARR (1980b) widerspricht daher dieser Ansicht unter
Hinweis auf die Tatsache, daR aggressives Verhalten unter wilden Guppies fast nicht vor-
kommt und belegt seine Auffassung experimentell. Nach FARR wird die Zahl der Nach-
kommen iberwiegend durch die Balzaktivitit bestimmt. Der Zeitaufwand, der fiir ag-
gressive Handlungen aufgewandt wird, steht damit nicht mehr fir die Werbung um Ge-
schlechtspartner zur Verfiligung; auBerdem verliert das in aggressive Auseinandersetzungen
verwickelte Miannchen womdglich den Kontakt zum Weibchen, das gerade angebalzt wur-
de und vielleicht kopulationsbereit war. Eine geringe Aggressionsbereitschaft ist daher ein
typisches Fitness-Merkmal, also eine Eigenschaft, die der Ubertragung eigener Gene in die
nichste Generation dient.

Die Befunde meiner Untersuchungen bestitigen FARRs Auffassung, soweit es bei
der sehr geringen Aggressivitit der im Versuch verwendeten Fische feststellbar ist. Die be-
sonders intensiv balzenden Fische des Stammes Ze/Ma zeigten wihrend simtlicher Beob-
achtungen iiberhaupt keine Angriffe gegen Artgenossen. Der Stamm Schl war dagegen
unverhiltnismiBig aggressiv; diese Fische sind diejenigen unter den beobachteten Tieren,
die sich nicht selbst fortpflanzen kénnen, sondern auf kinstliche Befruchtung angewiesen
sind. Die Flossenstrahlen, die beim Schl-Minnchen das Gonopodium bilden, sind extrem
verlingert, und deshalb ist das Begattungsorgan fiir eine Kopulation nicht einsetzbar. In-
nerhalb des Zuchtstammes Schl, der im Versuch verwendet wurde, kamen nur solche,
nicht kopulationsfihige Minnchen vor, so da es in dieser Population keinen Selektions-
druck zugunsten hoherer Balzaktivitit und/oder geringerer Aggressivitit geben konnte.

Wie schon im Abschnitt iiber die Ergebnisse erwihnt, erscheinen durchgehend die
Werte fiir aktive Aggression hoher als fiir die passive Aggression. Da beide Verhaltenswei-
sen komplementdr sind und bei denselben Individuen gewonnen wurden, muB dieses Phi-
nomen ein Beobachtungsartefakt sein. Vermutlich ist die Intensitit der Bewegungen beim
Angriff etwas groRer als bei der Flucht und daher auffilliger, zumal die aggressiven Hand-
lungen der Fische allgemein nur schwach ausgeprigt waren.

Die Angriffe durch die Weibchen wurden registriert, um festzustellen, ob es Eigen-
schaften der Méinnchen sein konnten, wodurch diese Aggressionen der Weibchen heraus-
fordern. Diese Angriffe waren aber so selten, daB sie keine Anhaltspunkte fiir Riickschlis-
se boten.

Eine Abhingigkeit der Balzaktivitit von der Tageslichtdauer war bei einem tropi-
schen Fisch nicht zu erwarten und wirkte sich im Experiment anfangs als empfindliche
Stoérung aus. Die Anderung ist gewaltig: Fiir Ze/Ma betrigt das Verhiltnis des niedrigsten
zum hochsten Mittelwert einer Beobachtungsperiode 1:11,6. Eine Erklirung nach dem
hydraulischen Modell antriebsspezifischer Energie nach LORENZ, die sich iiber einen
verschieden langen Zeitraum verteilt, scheidet damit aus, weil die Unterschiede der Tages-
linge auf der geographischen Breite von Minchen nur ungefihr 1:2 betragen. Die Aktivi-
tit der Tiere diirfte nach dieser Erklirung hochstens halbiert werden. Es wire auch daran
zu denken, daf eine zu lange Tageslichtperiode durch die damit verbundene verkiirzte
Ruhephase die Fische organisch iiberfordern kdnnte, aber dann hitten auch die anderen
Verhaltensweisen von diesem Effekt beeinflufft werden miissen, was nicht der Fall war.
Vom Balzverhalten abgesehen, erschien die Aktuivitat der Tiere wihrend der Sommermo-
nate in keiner Weise beeintrichtigt. Die Daten fiir aggressives Verhalten streuen stark zwi-
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schen den Beobachtungsperioden, aber ohne jeden erkennbaren Zusammenhang mit der
Tageslinge.

Leider schrinkte dieser Befund die Verwendbarkeit der gewonnenen Ergebnisse stark
ein, da man die Absolutwerte nicht mit den zu anderer Zeit gewonnenen vergleichen kann
kann.

FARR, der zur gleichen Zeit im selben Institut mit Fischen derselben Zuchten arbei-
tete, aber in einem fensterlosen Innenraum ausschlieRlich unter kinstlicher Beleuchtung
beobachtete, stellte keine vergleichbaren Erscheinungen fest (miindliche Mitteilung), was
die Vermutung einer unmittelbaren Einwirkung der Tageslichtdauer zu bestitigen scheint.

Zusammenfassung: Die Balz und das agonistische Verhalten minnlicher Guppys (Poe-
cilia veticulata PETERS) von elf verschiedenen Stimmen wurde quantitativ verglichen. Dabei konnten
fiir die wichtigsten Verhaltensweisen signifikante Unterschiede nachgewiesen werden. Mit drei ausge-
suchten Stimmen, die extrem hohe, extrem niedrige und mittlere Balzaktivitit zeigten, wurde der
Versuch fortgesetzt; dabei bestitigten sich die urspriinglichen Befunde. Es ergab sich eine unerwartete
Abhingigkeit der Balzaktivitit von der Tageslichtdauer in dem Sinne, daR die Balzaktivitit mit stei-
gender Tageslinge abnahm.
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