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Abstract

Increased aggressive activity between & and @ in isolated pairs of Etroplus maculatus
has hitherto been explained either by the drive hypothesis or by the external stimulus hy-
pothesis. In an actempr to investigate these two hypotheses the partners of 48 pairs were
separated and their aggressiveness towards their mirrored images and their non-aggressive
activities were recorded the following day and again 4 days later after 180 brief presenta-
tions of an adjacent compartment. For both sexes aggressiveness was lowered if this com-
partement was empty (isolation) and heightened if it held the original mate. & & also reacted
more aggressively on seeing conspecific strangers of both sexes. There was no significant alter-
ation of non-aggressive activities in any of the series. The increase of aggressiveness caused
by the presence of the mate was normally offset by various investigated mechanisms prevent-
ing its eruption against the partner. Attacks only occurred if the equilibrium between aggres-
siveness and inhibition was disturbed. All results and those of other authors are discussed;
it is concluded that the behaviour of E. maculatus can be better explained in terms of external
stimulation than in terms of an endogenous production of aggressive drive energy.

Einleitung

Die hypothetische Annahme eines Aggressionstriebes (LorRENz 1963)
wird wesentlich von Befunden am Indischen Buntbarsch (Etroplus maculatus,
Bloch) gestiitzt. Nach Beobachtungen und Experimenten von Lorenz (1963)
und Rasa (1969) kommt es bei Paaren, die man von anderen Artgenossen iso-
liert, nach einiger Zeit zu Angriffen zwischen den Partnern und schliefflich
zum Paarbruch. Dieser Paarbruch ereignet sich im Gemeinschaftsbecken bei
Anwesenheit anderer Paare nicht.

Die Trieb-Hypothese von Lorenz (1950, 1963) konnte dafiir eine Er-
klirung liefern. Nach dieser Hypothese produziert eine Instanz im Zentral-
nervensystem unabhingig von Auflenreizen (= endogen) stindig aggressive
Triebenergie. Sie ldflt die Bereitschaft fir Kampfhandlungen (= Aggressivi-
tat) ansteigen, bis passende Reize die Endhandlung auslosen. Dadurch wird
die Energie wieder verbraucht (= Triebbefriedigung). Das geschieht im
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Rahmen von Grenzkdmpfen in einem Gemeinschaftsbecken tiglich viele Male,
so dafl die Aggressivitat nie sehr hoch ansteigt. Wenn aber — wie in der
Isolation — die Endhandlung langer ausbleibt, sammelt sich mehr und mehr
Energie an (= Triebstan). Als Folge davon zeigt das Tier erstens ein Appetenz-
verhalten, das auf eine Triebbefriedigung gerichtet ist, und reagiert zweitens
auf immer weniger spezifische Reize (= Schwellensenkung), bis es schliefllich
die Handlung im Leerlanf austithrt. Als Folge der Schwellensenkung werden
vorhandene Hemmungen immer unwirksamer und schlielich — wie bei den
isolierten Paaren — auch Partner angegriffen.

Die Trieb-Hypothese umfafit Ursache und Wirkung der Aggressivitit:
Die Begriffe ,,Appetenzverhalten“, ,Schwellensenkung® und ,Leerlaufhand-
lung“ enthalten Aussagen iiber mdgliche Auswirkungen einer hohen und
steigenden Aggressivitit; der Begriff ,endogene Erregungsproduktion® (oft
mit Spontaneitit gleichgesetzt; vgl. aber S. 445) enthilt dagegen eine Aussage
tber die Herkunft der wachsenden Aggressivitat. Die Schwellensenkung ist mit
den zitierten Versuchen nachgewiesen, die endogene Erregungsproduktion aber
nicht. Die Erklirung der Befunde durch endogene Erregungsproduktion be-
ruht namlich auf der Annahme, dic Anwesenheit des Partners sei keine duflere
Ursache fur Aggressivitit. Eine solche Annahme erscheint jedoch erst dann
gerechtfertigt, wenn auch die Isolierung von Individuen zur Schwellensen-
kung fihrt. Daher wurde in der vorliegenden Arbeit gepriift:

1. Werden isolierte Individuen von E. maculatus aggressiver (Abschnitt V)?

Fir FEinsiedlerkrebse (CoOURCHESNE u. Barrow 1971), Schwerttriger
(Franck u. WiHeLMr 1973; WiiHeLmI 1974), Korallenbarsche (Rasa 1971),
Kampfhibne (Kruyt 1964) und Miuse (GArRATTINI u. Si6G 1969) konnte
diese Frage positiv beantwortet werden.

An Anabantiden (LaubpiEn 1965; WarD 1967) und Cichliden (HEILIGEN-
BERG 1964; HEILIGENBERG u. KrRaMER 1972) aber wurde nach Isolation eine
Schwellenerhohung fiir aggressive Handlungen festgestellt. Senken lief} sich
die Schwelle bei einigen dieser Arten durch Darbieten von Artgenossen, Spie-
gelbildern oder Attrappen. Bei mannlichen Haplochromis burtoni mufiten die
Attrappen mit einem richtigen Fisch fast nur in einem einzigen Merkmal iiber-
einstimmen: einem schwarzen Balken, der vom Auge zum Mundwinkel zieht
(HELIGENBERG, KRAMER u. ScHULZ 1972; HEILIGENBERG u. KrRAMER 19725
LeonG 1969). Wenn so einfache Merkmale ausreichen, um die Aggressivitit
zu steigern, konnten bel einer kaum geschlechtsdimorphen Art wie E. macula-
tus (Abb. 1) von Partnern und Rivalen die gleichen Reize ausgehen, so daf}
auch beide die Aggressivitit erhShen. In einem solchen Fall wire der Anstieg
der Aggressivitit, der zum Paarbruch fithren kann, weniger endogener als viel-
mehr exogener Natur. Diese Moglichkeit, den Paarbruch zu erkliren, ist von
Wickier (1971) und LamprecHT (1972) als Alternative zur Triebhypothese
vorgeschlagen, aber meines Wissens bisher noch nicht experimentell iiberpriift
worden. In der vorliegenden Arbeit wird diese Alternative Awuflenreiz-Hypo-
these genannt.

Es wurde untersucht:

2. Steigert der Anblick des Partners oder eines Rivalen bei minnlichen
und weiblichen E. maculatus die Aggressivitit (Abschnite V)?

Da inzwischen LamprecHT (1972) bei Tilapia mariae und BarLow (mdl.
Mitt.) bei E. maculatus festgestellt haben, dafl selbst isolierte Paare nicht zer-
brechen, wurden zwei weitere Fragen untersucht:

3. Welche Mechanismen gewihrleisten Paarbildung und Paarzusammen-
halt bei E. maculatus (Abschnitt VI, A)?
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4. Unter welchen Bedingungen tritt Paarbruch bei E. maculatus auf (Ab-
schnitt VI, B)?

Im letzten Abschnitt (VII) wird diskutiert, welche Bedeutung den eigenen
Ergebnissen und denen anderer Autoren im Rahmen der Hypothese vom

Aggressionstrieb zukommt.

Friulein B. KNAUER, die bei der Durchfilhrung und Auswertung einiger Versuche half
und alle Zeichnungen anfertigte, danke ich fiir ihre gewissenhafte Mitarbeit. Ich danke ferner
allen, die in Diskussionen wertvolle Hinweise lieferten — insbesondere Herrn Dr. J. Lamp-
RECHT, Frau Dr. U. SeisT und Herrn Dipl.-Biol. F. Truimicy, die auch das Manuskript
kritisch durchsahen und Verbesserungsvorschlidge machten, Mein besonderer Dank aber gilt
dem Leiter der Ethologischen Abteilung, Herrn Privatdozent Dr. W. WickLEr, der das
Thema anregte, die Arbeit betreute und mir ein Hchstmafl an Eigenstindigkeit gewidhrte. Er
war vom Beginn der Arbeit bis zur letzten Durchsicht des Manuskriptes jederzeit bereit,
Fragen und Probleme mit mir zu besprechen; seiner Forderung und hilfreichen Kritik ver-
danke ich viele Anregungen.

1. Material und Methoden

A. Fische und Haltung

Untersucht wurden geschlechtsreife E. maculatus, die aus den F;~, Fo- und F3-Nach-
kommen-Generationen auf Ceylon gefangener Fische stammten. Sie wurden in 80—9001
Becken gehalten bei Temperaturen zwischen 20 und 30 °C, Karbonathirten von 7—9° dh und
pH-Werten zwischen 7,6 und 7,9. In je 101 Wasser wurde ein gehiufter Teeloffel Marosal-
Seesalz gegeben. Diese chemisch-physikalischen Bedingungen entsprechen denen, die v. .
NIEUVENHUIZEN (1971) fiir die Tieflandsiimpfe und iiberfluteten Reisfelder Ceylons angibrt,
in deren Siif- und Brackwasser E. maculatus lebt.
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Abb, 1: Paar von Etroplus maculatus mit Jungen. Wie in diesem Fall ist das & oft, aber
nicht immer etwas grofer als das Q. Ein relativ sicheres dufleres Unterscheidungsmerkmal

zwischen den Geschlechtern ist ein kleiner roter Fleck am Hinterrand des Auges beim &, der
allen 99, aber auch manchen & & fehle (BarLow, schrift]. Mitt.)

i

Die Aquarien hatten einen Bodengrund aus feinem Kies und enthielten Hohlen und
Sichtblenden aus Steinen und anderen Materialien. Sie wurden iiber auflen angebrachte
Kiesbehilter gefiltert und mit Ausstromern beliifter, Neonrshren beleuchteten die Becken
zwischen 7.30 und 20.30 Uhr und fiihrten zu einer Unterwasser-Helligkeit von 50 Lux. Davor
und danach lag je eine 30min. Dimmerungsphase von 1 Lux.

Die Fische erhielten Lebendfutter (T#bifex, Daphnien, Cyclops, Artemien), Tiefkiihl-
nahrung (Mysis) und verschiedene Sorten von Trockenfutter (Tetramin, Tetraphyll, Tetra-
Ovin-Mikro). Wihrend der Versuchsserien wurde ausschlieflich Tubifex verfiittert — und
zwar jeden Mittag dieselbe Menge.

Z. Tierpsychol. Bd. 39, Heft 15 27
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B. Registrierung

Zur Registrierung diente in einigen Versuchen ein 20 Kanal Polygraph (Esterline
Angus), in anderen eine elektrische Schreibmaschine (Olympia TE 811), die mit einem Loch-
streifenstanzer gekoppelt war. Die Auswertung der Daten erfolgte mit Computern (IBM 1130,
spater PDP 11/40) und einer Rechenmaschine (DIEHL-combitronic, mit Programmstreifen).

Video-Aufzeichnungs-Anlagen (Ampex VR 7003 und Akai VT 110) wurden eingesetzt,
wenn das Verhalten von zwei und mehr Fischen zu protokollieren war oder wenn es darauf
ankam, schnell ablaufende Verhaltenssequenzen genau zu erfassen. Diese Gerite ermdglichten
eine hiufige Wiederholung des Ablaufs in normaler und verlangsamter Geschwindigkeit sowie
Standbildprojektion.

Der Beobachter saff 1—2m vor dem Aquarium und war fir die Versuchstiere sichtbar
(Abb. 2).

Abb. 2: Registrierung wihrend der Versuche mit Lochstanzer und Video-Anlage

ITI. Beschreibung der Verhaltensweisen

Wegen der recht unterschiedlichen Benutzung einiger Begriffe in der
Literatur erscheint es zweckmaflig, eingangs zu definieren, wie diese Begriffe in
der vorliegenden Arbeit benutzt werden (vgl. Brcker-CARUS et al, 1972;
IMmELMaNN 1975).

A. Funktionelle Beschreibung

Aggressiv heiflen die Verhaltensweisen eines Tieres, mit denen ein anderes
verletzt, unterworfen oder vertricben wird; ferner solche, die — bei gleich-
bleibender AufSensituation — mit diesen Handlungen in engem zeitlichem Zu-
sammenhang stehen.

Die Begriffe Angriff, Kampfhandlung und Kampfverbaltensweise werden
oft synonym verwendet.

Agonistische Verhaltensweisen sind mit Scort und Frepericson (1951)
solche Handlungen, die zur Beendigung von Auseinandersetzungen fiihren.
Dazu gehdren Angriff, Flucht und Drohen.

B. Formale Beschreibung
Von insgesamt 40 erfafiten Verhaltensweisen traten 16 bei fast jedem
Versuchstier auf. Diese regelmifiigen Verhaltensweisen wurden ausgewertet
und sind unten kurz beschrieben. Ausfithrlichere Darstellungen geben
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BAErenDs und BAERENDS - van Roon (1950), Serrz (1949) und OEHLERT
(1958) fiir Cichliden allgemein, sowie BARLOW (1968) und WymaN und WarD
(1973) fiir E. maculatns speziell.

Die Benennung der Verhaltensweisen erfolgt in dieser Arbeit ausschliefi-
lich nach formalen Gesichtspunkten; daher weichen einige Namen von denen
ab, die andere Autoren benutzen.

Unter jedem Namen steht in Klammern jeweils die spiter verwendete
Abkiirzung:

Bewegung (Bew): Korperwendungen auf der Stelle von 45° und mehr sowie Schwimmen
(ohne Beriicksichtigung der Geschwindigkeit).

Fressen (Frs): Der Fisch steht mit dem Kopf schrig oder senkrecht nach unten iiber dem
Boden, nimmt etwas Substrat ins Maul, kaut es durch und spuckt den Kies aus.

Gihnen (Ghn): Das Maul wird gedffnet; gleichzeitig werden Riickenflosse und Bauch-
flossen etwas abgespreizt.

Flossenspreizen A (FspA): Riicken-, Schwanz- und Afterflosse, gelegentlich auch die
Bauchflossen, werden gespreizt.

Scheuern (Sch): Der Fisch streift schnell mit der Kdrperseite iiber den Boden, iiber Steine
oder an senkrechten Wanden entlang.

Diese Verhaltensweisen wurden in den Aktivitdtsprotokollen (s. S. 420)
registriert. Die folgenden Verhaltensweisen stammen aus den Kampfprotokol-
len (s. S. 420). Sie erfordern ein Gegeniiber, entweder einen wirklichen Art-
genossen oder ein Spiegelbild.

Spiegelrennen (Spr): Ein hastiges Hin- und Herschwimmen am Spiegel ohne jede
Kampfhandlung.

Maulkampf (Mkpf): Der Fisch schwimmt frontal gegen den Gegner vor und preflt fiir
ein bis zwei sec sein gedffnetes Maul auf das des anderen.

Maulstof} (Mst): Wie Mkpf; die Berithrung dauert aber nur den Bruchteil einer sec.

Flossenspreizen: Wie FspA; dabei kann zusitzlich der Mundboden gesenkt werden, (Das
vielen Cichliden eigene Aufstellen der Kiemendeckel konnte bei E. maculatus nicht beobachtet
werden.) Das Flossenspreizen wihrend der Kampfprotokolle wurde aufgeteilt in zwei sich in
der Orientierung unterscheidende Verhaltensweisen:

Flossenspreizen B (FspB): Die Lingsachse des Fischkdrpers zeigt, mit dem Kopf voran,
direkt auf den Gegner oder liegt in einem Bereich von 4 45° bis — 45° um diese Nullrich-
tung.
Flossenspreizen C (FspC): Die Lingsachse liegt in einem Bereich von 45° bis 135° zu
beiden Seiten der Nullrichtung.

Diese beiden Verhaltensweisen entsprechen dem ,Frontaldrohen® und ,Seitwirtsdro-
hen® anderer Autoren.

Schwanzschlag (Ss): Aus der Stellung des FspC wird die gespreizte Schwanzflosse seitlich
zum Gegner geschlagen, ohne ihn zu berithren. Wihrend zwei Fische dabei meistens anti-
parallel Kopf neben Schwanz stehen, schauen Fisch und Spiegelbild in dieselbe Richtung.

Umbkreisen: Ein FspC, bei dem zwei wirkliche Gegner umeinander schwimmen, der Kopf
des einen auf den Schwanz des anderen gerichtet. Umkreisen ist mit dem Spiegelbild nicht
mdglich. Statt dessen fiihrt das gleiche Vorwirtsschwimmen mit gespreizten Flossen dazu, dafl
sich der Fisch parallel zum Spiegel fortbewegt, wobei er Kopf an Kopf mit seinem Spiegelbild
liegt. Diese Verhaltensweise heifit hier

Parallelschwimmen (Psw): Sie wurde zwischen natiirlichen Gegnern nicht beobachtet, ist
aber bei anderen Arten ein regelmifliger Bestandteil des Kampfes und mit Umkreisen durch
Uberginge verbunden (OeHLERT 1958 ; WiEPKEMA 1961; LAUDIEN 1965).

Pendeln (Pnd): Die Gegner stehen sich in einigem Abstand frontal gegeniiber; einer
stoflt etwas vor, der andere weicht zuriick, stdft dann seinerseits vor, worauf der erste aus-
weicht. Im Gegensatz zu diesem Pendeln in derselben Richtung schwingen Fisch und Spiegel-
bild gegeneinander.

Ausweichen (Ausw): Der Fisch entfernt sich langsam riickwirts schwimmend vom
Gegner, auf den er aber weiter ausgerichtet bleibt.

Flucht (F1): Der Fisch wendet sich blitzschnell vom Gegner ab und schiefft davon —
meist in eine Hohle.

Die Verhaltensweisen Mkpf, Mst, Psw und Ss werden gelegentlich als
offene Kampfhandlungen bezeichnet.

Obwohl sich Kimpfe mit einem wirklichen Gegner und einem Spiegel-
bild in den Verhaltensweisen Psw, Ss und Pnd etwas unterscheiden, erwies

27"
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sich der Spiegelkampf in Form und Intensitit als ein gutes Abbild des natiir-
lichen Kampfes (vgl. S.439 und Abb. 11). Das wurde auch an zahlreichen
anderen Arten festgestellt (Gariup 1968).

Aufler den Verhaltensweisen wurde registriert:

Zeit bis zum Kampfbeginn ( = Latenzzeit) (ZbK): Zeit (min), die vom Sichtbar-
werden des Spiegels bis zum Kampfbeginn verstreicht. Als Kampfbeginn wurde gewertet,
wenn irgendeine der folgenden Verhaltensweisen zum ersten Mal auftrat: Mkpf, Mst, Psw,
Ss, FspB, FspC und Pnd.

C. Kausale Beschreibung

Die Wahrscheinlichkeit, mit der die Verhaltensweisen auftreten, wird mit
HinDE (1956) als Tendenz bezeichnet. Die Stirke einer Verhaltenstendenz er-
gibt sich nach dem Prinzip der doppelten Quantifizierung aus dem Zusammen-
wirken von auslosenden Reizen und der Bereitschaft zu einer Handlung
(Sertz 1940; LorEnz 1950; BAErENDS et al. 1955; vgl. auch HAaSSENSTEIN
1973; u. HiNpE 1973). Der Begriff Trieb wird anstelle von Bereitschaft ver-
wendet, wenn auf eine endogene Erregungsproduktion als Ursache fiir die
Bereitschaft hingewiesen werden soll. Der Name einer Verhaltensweise gibt an,
von welcher Tendenz, Bereitschaft oder von welchem Trieb die Rede ist (z. B.
Angriffsbereitschaft, Fluchttendenz usw.). Anstelle von Angriffsbereitschaft
wird auch der Begriff Aggressivitit verwendet.

IV. Bereitschaftsanalyse

Besteht bei gleichbleibender Reizsituation eine enge zeitliche Korrelation
zwischen den Tendenzen zu verschiedenen Verhaltensweisen, so kdnnen diese
einer gemeinsamen Bereitschaft zugeordnet werden (Hinpe 1956, 1973). Da-
bei geht man von der Annahme aus, dafl die Tendenzen sich aufgrund ihrer
zusitzlichen Abhingigkeit von auslosenden Reizen schneller dndern als die
Bereitschaften. Zur Feststellung solcher Korrelationen sind verschiedene
Methoden geeignet (WierkeEmMA 1961; HEILIGENBERG 1964; BALTHAZART 1973).
In der vorliegenden Arbeit wurden absolute Hiufigkeiten der Verhaltens-
weisen innerhalb geeigneter Zeitintervalle miteinander korreliert (BALTHAZART
1973), um die Anzahl der Bereitschaften abzuschitzen, die den 16 oben be-
schriebenen Verhaltensweisen zugrunde liegen.

A. Datenerhebung und Datenauswertung

Fiir jedes von 37 & 3 und 38 @9, die am Tag zuvor von ihren Partnern getrennt wor-
den waren, wurde ein 30min Aktivitidtsprotokoll erstellt und in den folgenden 30 min,
in denen ein Spiegel zu sehen war, ein Kampfprotokoll. Wihrend dieser Protokolle wurde
im Takt eines akustischen Zeitgebers jede Sekunde die gerade gezeigte Verhaltensweise in die
zugeordnete Taste des Olympia TE 811 getippt. Die Hiufigkeiten der verschiedenen Ver-
haltensweisen wurden gemessen an der Zahl ihrer Symbole auf dem Lochstreifen. Dabei blieb
unberiicksichtigt, ob ein Symbol mehrmals auf sich selbst oder auf andere folgte.

Die Hiufigkeiten der Verhaltensweisen aus den 30min Aktivititsprotokollen sowie
die des Spr wurden auf 1 min umgerechnet (= Hiufigkeit/30); die Hiufigkeiten der rest-
lichen Verhaltensweisen aus den ebenfalls 30min Kampfprotokollen wurden auf eine
Kampfminute normiert (= Hiufigkeit/30-ZbK; vgl. S. 420).

Diese Hiufigkeiten pro min bzw. pro Kampfminute aller Verhaltensweisen wurden
dann in einer Rangkorrelation nach SPEARMAN miteinander korreliert. Die zunichst fir 4 3
und 99 getrennt berechneten einander entsprechenden Korrelationskoeffizienten wurden auf
signifikante Unterschiede getestet (p << 0,05; DIEHL-Programm 10 537) und, nachdem keine
gefunden wurden, zum gemeinsamen Koeffizienten zusammengefafit (Tab. 1).

B. Ergebnisse
1. Agonistische Verbaltensweisen

Die agonistischen Verhaltensweisen wurden so angeordnet, dafl jeweils
solche neben- bzw. untereinander stehen, zwischen denen der hochste positive



Ursachen und Konsequenzen von Aggressivitit bei Etroplus maculatus 421

Tab. 1:
Korrelationen (nach Spearman) zwischen den Hiufigkeiten der Verhaltensweisen und der
Zeit bis zum Kampfbeginn (Abkiirzungen s. S. 419 ff.)
Koeffizienten > |.227| sind auf dem 5 %-Niveau, solche > [.296] auf dem 1 %-Niveau
signifikant von O verschieden

‘ ZbK Mkpf Mst Psw Ss FspC FspB Pnd Ausw Fl Spr Bew Frs FspA Ghn Sch
ZbK -
Mkpf | -.278 -
Mst | -.252 .629 -
Psw | -.166 425 584 -
Ss -.136 328 592 762
FspC | -.046 310 502 646  .632 -
FspB | .019 .083  ,108 055 .140 429
Pnd -.002 -137  .0y7 -005 177 .161 233 -
Ausw | -.089 -184 083 .057 .08 .112  .254 426 -
FL 019 088 .087 .032 .040 -064 .049 157 345 -
Spr | -.130 -.006 -.166 -.121 -248 -169 -.097 -.157 -.290 -.099 -
Bew |-.375 431 151 3100 170 3200 286 165 106 -.292 .267 -
Frs |-.282 486 054 .092 052 -.056 -.050 .120 .174 -.078 094 .383 -
FspA | 271 -436 -130 -.244 -.273 -.082 001 .016 -.087 144 029 -.391 -.132 -
Ghn 187 .069 -.074 .193 -.169 -.100 -.133 -.001 .084 .0O1 -.265 -.303 .135 .277 -
| 8¢ch 128 ot 214 100 .18 158 -.1B4 L0256 182 132 -.065 -.300 002 -.336 069 -

Korrelationskoeffizient gefunden wurde (Tab.1). Diese Reihenfolge ist —
ganz gleich, von welcher Verhaltensweise man ausgeht — fast widerspruchsfrei
und wird auflerdem durch die Korrelation dieser Verhaltensweisen mit der
Zeit bis zum Kampfbeginn (ZbK) in etwa bestitigt. Die Stellung der Ver-
haltensweisen FspB, Pnd und Ausw zwischen denen des offenen Kampfes und
der Flucht ist eindeutig, die Reihenfolge der drei untereinander nicht.

Der Befund 148t sich folgendermaflen erkliren: Eine Angriffsbereitschaft,
deren Anteil von Mkpf bis zu Fl abnimmt, und eine Fluchtbereitschaft, deren
Anteil in derselben Richtung ansteigt, tberlagern sich. An den Verhaltens-
weisen der mittleren Gruppe sind beide etwa gleich stark beteiligt.

Zu dieser Deutung kamen auch andere Autoren aufgrund von Faktoren-
analysen (WiepkeMA 1961; BarTHAZART 1973), Experimenten (HEILIGENBERG
1964; BLurTON-JONES 1968) und sonstigen Beobachtungen (TINBERGEN 1952;
MoyNIHAN 1955; LEYyHAUSEN 1956; LorRENZ 1963; weitere Beispiele bei EiL-
EmsesreLDT 1967; MARLER u. HamrrTon 1972; Hinpe 1973).

Die in Tab.1 angegebene Reihenfolge stimmt im wesentlichen mit
denen {iberein, die Wierkema (1961), HeiLienserG (1964), Oum (1964),
Laupien (1965) und BartHAzZART (1973) fiir andere Fischarten angeben. Sie
unterscheidet sich in der Stellung des FspB, das diese Autoren als , Frontal-
drohen® niher an Mkpf und Mst heranriicken, und dem sie damit eine hohere
Angriffsbereitschaft zuschreiben. Fiir E. maculatus wird die hier angegebene
Reihenfolge jedoch durch zwei weitere Beobachtungen gestiitzt, die beide auf
cine geringere Angriffsbereitschaft schlieflen lassen: Erstens tritt FspB —
ebenso wie Pnd — in groflerer Entfernung vom Spiegel auf als Mkpf, Mst,
Psw, Ss und FspC. Zweitens standen FspB und Pnd fast immer am Anfang
eines Kampfes. Auf sie folgten FspC, Ss und Psw, die schlieflich zu Mst und
Mkpf iiberleiteten. Diese Beobachtung stiitzt die angegebene Reihenfolge in-
sofern, als verschiedene Arten den Kampf mit Verhaltensweisen von schwacher
Angriffsbereitschaft beginnen und sich nach und nach zu denen hé&chster Be-
reitschaft aufschaukeln (SErtz 1940; LAUDIEN 1965; siche auch Hinpe 1973).

Ausweichen und Flucht traten bei E. maculatus immer erst nach den
ersten offenen Kampfhandlungen auf.
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2. Nicht-agonistische Verhaltensweisen

Die Korrelationen zwischen den agonistischen Verhaltensweisen und den
nicht-agonistischen (Tab.1) sind in Abb.3 vereinfacht dargestellt. Dabei
wird die Angriffsbereitschaft durch Mkpf, die Fluchtbereitschaft durch Fl ver-
treten. Berlicksichtigt sind nur Korrelationen, die signifikant von Null ab-
weichen. Aus Abb.3 geht hervor, dafl die Bewegungs- und Maulkampf-
Tendenzen zwar miteinander positiv korrelieren und auch beide mit den Ten-
denzen zu Frs und FspA in gleicher Weise verkniipft sind, daff ihre Beziehun-
gen zu den Tendenzen fiir Fl, Spr, Ghn und Sch aber verschieden sind. Daher
kann man Mkpf und Bew nicht ohne weiteres einer gemeinsamen Bereitschaft
zuordnen. Nach der gleichen Uberlegung muff man schlieflen, dafl auch an den
anderen Verhaltensweisen verschiedene Bereitschaften beteiligt sind.

Besonders erwihnt werden mufl FspA, welches vor allem bei beunruhig-
ten Tieren auftritt. Zwar ist es formal dem Flossenspreizen im Kampf dhnlich
(s. S.419), ist mit ithm aber nicht signifikant korreliert und auflerdem im
Gegensatz zu FspB und FspC mit Mkpf negativ verkniipft (Tab. 1).

Andere Beispiele fiir Verhaltensweisen, die formal dhnlich, aber in ihrer
Motivation verschieden sind, geben HEeiLiGENBERG (1964) und BLURTON-
JonEs (1968).

Das angewandte graphische Verfahren, die Anzahl der beteiligten Bereit-
schaften zu ermitteln, erlaubt zwar nur eine ganz grobe Abschitzung, reicht
aber fiir die spatere Interpretation der Ergebnisse aus.

+.383

Abb. 3: Signifikante Korrelationen (nach SpEarMaN) zwischen Mkpf, Fl und den nicht-
agonistischen Verhaltensweisen, Durchgezogene Striche bedeuten positive, gestrichelte Linien
negative Korrelation (Abkiirzungen s. S. 419 ff.)

V. Einflu} von Isolation und Anwesenheit von Artgenossen
auf das Verhalten
A, Fragestellung

Die experimentelle Analyse der Trieb- und der Auflenreiz-Hypothese
(vgl. S. 416 £.) ging von folgenden Fragen aus:

1. Werden isolierte Individuen aggressiver?
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2. Steigert der Anblick des Partners oder eines Rivalen bei minnlichen
und weiblichen E. maculatus die Aggressivitdt?

B. Versuche
1. Versuchsanordnung (Abb. 4)

Ein Aquarium (90 X 90 X 45 cm) war durch eine eingeklebte Glasscheibe in zwei
gleich grofle Hilften unterteilt. Da auflerdem zu jeder Hilfte ein eigener Filter gehdrte, war
ein Austausch von Geruchsstoffen zwischen den Nachbarabteilen unmdglich. Uber die mittlere
Glasscheibe war eine doppelwandige Manschette aus undurchsichtigem PVC gestiilpt; 5 cm
von den Auflenwinden entfernt, befand sich in jedem Abteil eine weitere PVC-Wand. Aus-
geldst durch Knopfdruck oder Schaltuhr, konnte jede dieser PVC-Winde mit Hilfe eines
Motors und einer elektronischen Schaltung um 20 cm gehoben und nach bestimmter Zeit wieder
heruntergelassen werden.

[0

/PVC -Winde | Luftzufuhr zum Motor

: /F”m\
14 et 4

1Ccm

Spiegel Giasscheibe PVC-Winde

Abb. 4: Versuchsapparatur (s. Text)

In der Mitte eines jeden Abteils befand sich an der Riickwand eine Hohle, deren
Vorderfront aus Glas bestand. Das Dach — ebenfalls aus Glas — wurde dicht mit Kies
bestreut, so dafl die Hohle den dunkelsten Bereich im Aquarium bot. Sie wurde daher von
den eingesetzten Versuchstieren sofort als Zufluchtsort angenommen und auch dann beibehal-
ten, wenn man anschlieflend im Verlauf von einigen Stunden den Kies so weit entfernte, dafl
die Hohle hell genug war, um das Verhalten des Versuchstieres in ihr zu beobachten.

Uber Thermostate geregelte Heizer, die in den Filtern untergebracht waren, hielten die
Wassertemperatur in allen Becken zwischen 22 und 23 °C.

2. Versuchsablauf

3 und Q eines balzenden Paares, die schon mindestens fiinf Tage zusammen waren (vgl.
S. 438), wurden gemeinsam in ein solches Abreil gesetzt. Paare, die auch sieben Tage spiter
noch vor dem Beobachter erschraken, wurden vom Versuch ausgeschlossen. In der Regel
unterschied sich jedoch nach ein bis drei Tagen das Verhalten der Tiere in Anwesenheit des
Beobachters qualitativ nicht von dem bei Abwesenheit, was iiber Video-Kamera und Monitor
kontrolliert wurde. Die Paare balzten meistens weiter, kamen aber wegen der niedrigen
Wassertemperatur in dieser Zeit nicht zum Ablaichen.

War die Eingewohnung abgeschlossen, wurde an einem Mittag das & herausgefangen
und in ein anderes Abteil gesetzt. Die erneute Eingewdhnung brauchte jetzt nur wenige
Stunden — vermutlich, weil dieses Abteil genauso eingerichtet war wie das vorige.

Am folgenden Morgen (18 bis 21 Std. nach der Trennung) wurde fiir & und @ je ein
30min Akrtivititsprotokoll aufgenommen. Unmittelbar an jedes Aktivititsprotokoll schlof} ein
ebenfalls 30min Kampfprotokoll an. Dazu wurde — wie im linken Abteil der Abb. 4 darge-
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stellt — die duflere PVC-Wand hochgezogen, so dafl ein Spiegel erschien. Registriert wurde
wie auf S. 420 beschrieben.

Nachdem der Spiegel wieder verdeckt war, wurde auf der ithm zugekehrten Seite der
Hohle eine PVC-Wand eingesetzt (rechtes Abteil der Abb. 4). Da E. maculatus sich immer
zum Héhlenausgang orientiert, war auf diese Weise sichergestellt, dafl der Fisch in Richtung
der mittleren PVC-Wand blickte. Zwel bis drei Std. nach dem Spiegelkampf ging diese
PVC-Wand automatisch zum ersten Mal fiir 15 sec in die Héhe. Das wiederholte sich
von nun an alle 15 min — am ersten Tag 30mal, an den drei folgenden Tagen je 50mal.
Der Fisch konnte also 180mal fiir jeweils 15 sec in das — je nach Versuchsserie verschieden
ausgestattete — Nachbarabteil blicken.

Hinter den folgenden Beschreibungen steht jeweils in Klammern die Anzahl der
Versuchstiere:

Serie 1: Das Nachbarabteil war bis auf die Héhle leer. Die Isolation, die am Vortag
mit der Trennung vom Partner begonnen hatte, wurde nach der kurzen Unterbrechung durch
den Spiegelkampf weitere 4 Tage fortgesetzt (10 & &, 10 Q9). Diese Serie bildete gleich-
zeitig die Kontrollsetie iiber die Auswirkungen experimenteller Einfliisse, denn sie unterschied
sich von den folgenden nur durch das Fehlen eines Artgenossen im Nachbarabteil.

Serie 2: Im Nachbarabteil befand sich ein Artgenosse: 2 a: der eigene Partner (12 & &,
10 Q@9); 2b: ein andersgeschlechtlicher Fremder (12 & &, 14 Q9); 2 c: ein gleichgeschlecht-
licher Fremder (14 & &, 12 Q9).

Es wurde darauf geachtet, daf} die Nachbarn in der Linge nicht mehr als 10 %o, im
Volumen nicht mehr als 209 voneinander abwichen (vgl. HEILIGENBERG 1964; LAUDIEN
1965; BarLOW 1969).

Am Abend des vierten Tages, nach der letzten der 180 Darbietungen wurde die PVC-
Riickwand der Héhle wieder entfernt. Am niichsten Morgen wurden zur gleichen Zeit und in
der gleichen Weise wie vor den Darbietungen Aktivitits- und Kampfprotokolle aufgenommen.
Die Hiufigkeit der Verhaltensweisen vor und nach den Darbietungen wurde verglichen.

Vor neuen Versuchen mit neuen Fischen wurde das Wasser der Abteile gewechselt, um
olfaktorische Einfliisse von den Vorgingern auszuschlieflen. Jeder Fisch wurde nur in einer
einzigen Serie und dort nur einmal verwendet. In jeder Serie hatte die eine Hilfte der
Versuchstiere Bruterfahrung, d.h. hatte schon einmal mit dem Partner abgelaicht und lebte
bereits mehrere Wochen mit ithm zusammen; die andere Hilfte war brutunerfahren und erst
seit 5 bis 7 Tagen verpaart. Da zwischen bruterfahrenen und brutunerfahrenen keine
Unterschiede auftraten, wurden die Ergebnisse in der Auswertung zusammengefafit.

Tab.2:
Mittelwerte der Zeiten bis zum Kampfbeginn (ZbX) und der Hzufigkeit von Verhaltens-
weisen vor den 180 Darbietungen. Die Zahlen fiir Mkpf bis Fl gelten pro Kampfminute, die
fiir Spr bis Sch pro min (Abkiirzungen s. S. 419 ff., Serienbeschreibung s. S. 424)

I 29

Verhalten Serie Serie

1 2a 2b 2¢ 1 2a 2b 2¢
ZbK (Sek.) | 3743 354.3 6356 304.2 2793 753.2 486.0 614.3
Mkpf 0.909 1,162 0.780 1.087 0.632 0.860 0.812 0.530
Mst 5.964 7.909 4,159 5.775 7.182 4,771 4.876 5.810
Psw 1.295 1,972 0.627 0.489 0.849 1.086 1.516 0.883
Ss 0.475 1.088 0918 0,542 0.247 1.319 1.244 0,849
FspC 6.212 3.648 7,592 2.653 5.018 2.605 8,309 2.295
FspB 1.127 1.292 0.972 0.679 0.943 1.118 0.696 0.664
Pnd 0.214 0.165 0.194 0.212 0.154 0.251 0.121 0,092
Aus 0.253 0344 0.231 0.198 0.301 0.520 0.245 0.222
Fl 0.137 0.115 0.137 0.214 0.102 0.097 0.052 0.097
Spr 1,184 0.819 0.636 1.335 0.886 0.547 0,507 0.439
Bew 8.180 13.416 9.072 9,560 8.199 11.017 12.495 9.95)
Frs 0.291 0.100 0.198 0.244 0.119 0.113 0.308 0.130
FspA 11.654 11.569 10.777 6.111 10.63% 2.173 2.785 1.016
Ghn 0.251 0.178 0.290 0,222 0.197 0.177 0.192 0.186
Sch 0.319 0.200 0.323 0,398 0.347 0.495 0.901 1.001




Ursachen und Konsequenzen von Aggressivitit bei Etroplus maculatus 425

C. Verhalten wihrend der Darbietungen

Wihrend der ersten 10 bis 15 Darbietungen des Nachbarabteils er-
schraken die meisten Versuchstiere, gewShnten sich aber noch vor dem
Abend des ersten Versuchstages daran und wendeten sich dann nach fast jedem
Hochgehen der PVC-Manschette dem Nachbarabteil zu. Falls sie ausnahms-
weise einmal in hoheren Wasserschichten waren, kamen sie nach unten, bis sie
durch die Glasscheibe blicken konnten. Dabei spreizten sie oft die Flossen —
auch wenn das dargebotene Abteil leer war. Befand sich ein Artgenosse darin,
schwammen die Nachbarn oft aufeinander zu; offene Kampfhandlungen tra-
ten jedoch wegen der Kiirze der Darbietung fast nie auf.

D. Auswertungs- und Darstellungsmethoden

Tab. 2 gibt fiir jede Serie die Hiufigkeiten der Verhaltensweisen sowle die Zeiten
bis zum Kampfbeginn vor den 180 Darbietungen als Mittelwerte wieder:

j=Ni
>
Xoi = =1
N;j

Dabei bedeutet Ni die Anzahl der Versuchstiere in der Serie i (1= 1, 2a, 2b, 2¢)
(5. S. 424) und x.ij die Hiufigkeit einer Verhaltensweise in Serie { beim Versuchstier j vor
den 180 Darbietungen. Entsprechend ist xij die Hiufigkeit nach den 180 Darbietungen und
der Mittelwert dieser Haufigkeiten:

Xi =

In jeder Serie i wurde dann fiir jede Verhaltensweise berechnet, wie sich ihre mittlere
Hiufigkeit Xoi durch die Darbietungen des Nachbarabteils prozentual indert. Das geschah
nach der Formel:!

B Xj — Xoi
pi= ——— -100

Xoi

Im Falle der Serie 1 (Isolation) wurde die in dieser Weise berechnete prozentuale
Anderung P, der Auswertung zugrunde gelegt (Abb. 5). Weil die Serie 1 gleichzeitig die Kon-
trollserie bildete (vgl. S.424), wurden die in den Serien 2 a—2 ¢ auftretenden Anderungen
der Hiufigkeiten auf die der Serie 1 bezogen. Dazu wurde fiir jede Verhaltensweise von den
Anderungen P2g, Pab und Poc jeweils die Anderung derselben Verhaltensweise in Serie 1 ab-
gezogen und die Differenz Ap = p, — Py ausgewertet (Abb. 6 a—56 c).

Nach diesem Verfahren sind nur die fiir eine Interpretation wichtigen relativen Ande-
rungen dargestellt. Die absoluten Werte sind im Rahmen dieser Untersuchung nur fiir die
statistische Auswertung von Interesse (s.u.). Sie kénnen aber — wie folgendes Rechenbeispiel
zeigt — bei Bedarf aus den vorliegenden Angaben ermittelt werden:

In Abbildung 6 a (oben) ist unter Mst bei & & eine Zunahme von AP = + 150 % auf-
getragen, in Abbildung 5 (oben) unter derselben Verhaltensweise eine Abnahme von

P; = — 50 % eingezeichnet. Daraus lific sich die Anderung der Mst-Rate in Serie 2a als
P2qa = -+ 100 % berechnen. Anhand der Tabelle 2 kann man dann feststellen, dafl die Maul-
stéfle in Serie 1 von 5.964/Kampfmin. auf 2.982/Kampfmin. (= — 50 %) abgenommen haben,

in Serie 2 a von 7.909/Kampfmin. auf 15.818/Kampfmin. angestiegen sind (= + 100 %o).

! Die Alternative, die prozentuale Anderung fiir jeden Fisch einzeln zu berechnen und
daraus die mittlere prozentuale Anderung zu ermitteln, schied aus, weil gelegentlich Ver-
haltensweisen vor den Darbietungen gar nicht auftraten, so dafl auch kein Zuwachs berechnet
werden konnte. Ein Vergleich der beiden Berechnungsméglichkeiten fiir Protokolle, in denen
allehxoé+ O waren, ergab jedoch eine gute Ubereinstimmung in den Ergebnissen der beiden
Methoden.



426 H.-U. REYER

Die Unterschiede in den absoluten Hiufigkeiten der Verhaltensweisen vor und nach
den Darbietungen in Serie 1 wurden mit dem Wilcoxon-Test auf Signifikanzen untersucht.
Die Unterschiede in den absoluten Hiufigkeitsinderungen zwischen den Serien 1 und 2, den
Serien 22, 2b und 2c sowie innerhalb einer Serie zwischen den Geschlechtern wurden mit
dem Mann-Whitney U-Test gepriift. Stets wurden die kritischen Werte fiir zweiseitige Tests
zugrunde gelegt.

Darbietungen eines leeren Abieils

%]

150 4

50 A
g . D H
’ =) D ] Abb.5: Mittlere prozentuale
Anderungen von ZbK und der
Hiufigkeiten von Verhaltens-
weisen durch 180 Darbietungen
eines leeren Abteils (= Isola-
tion); oben fiir 10 & &, unten
fir 10 Q9. Die Abkiirzungen
fiir die Verhaltensweisen (mirtt-
%l lere Reihe) sind auf S. 419—420
erliutert. Die durchgehende
200 4 Grundlinie zwischen Mkpf und
Fl deutet an, dafl zwei iiber-
lappende Bereitschaften an den
agonistischen Verhaltensweisen
100 beteiligt sind; die Unterbre-
92 chungen zwischen den anderen
50 Verhaltenswelisen symbolisieren
D die relative  Selbstindigkeit
—_ = O ihrer Bereitschaften (vgl. S.
421f.). Die Kreuze an der
- 50 1 Grundlinie kennzeichnen Signi-
fikanzen:
~100 x: p < 0,05; xx: p < 0,01
(Wilcoxon-Test, zweiseitig)

-100 4

-150 4
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Ghn
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150 4

]
0
]

E. Ergebnisse 1
Verinderungen in den Verhaltenstendenzen

1. Agonistische Verbaltensweisen
a) Offene Kamp fhandlungen

dd (Abb.5 und 6 a—c, oben): In der Isolation verringerte sich die
Hiufigkeit aller offenen Kampfhandlungen (p << 0,05). Demgegeniiber nahm
die Haufigkeit der Mst in allen Serien, in denen ein Artgenosse geboten wurde,
zu (p << 0,05). Dieser Zuwachs — ebenso wie der in der Mkpf-Rate — war
nach Anblick des Partners (Serie 2 a, Abb. 6 a) grofer als der nach Anblick von
Fremden (Serien 2b u. 2¢, Abb. 6 b u. 6 ¢; p<<0,05). Die Darbietung von
Fremden ergab auflerdem einen Anstieg in der Psw-Hiufigkeit, der in Serie
2¢ von der Anderung des Psw in Serie 2a signifikant verschieden war
(p << 0,02). Auch der Vergleich von Serie 2b und 2 a deutete einen Unter-
schied in den Hiufigkeitsinderungen des Psw an (p << 0,10). Ss nahm nur nach
Darbietung fremder ' zu; die Unterschiede zu den anderen Serien lieflen
sich fiir diese Verhaltensweise nicht sichern.

Q@Q (Abb. 5 u. 6 a—6 c, unten): In der Isolation sank mit Ausnahme des
Psw die Hiufigkeit aller offenen Kampfhandlungen (p << 0,05 bzw. p << 0,01).
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Abb. 6 2 (oben links): Differenzen zwischen der
mittleren prozentualen Anderung nach Darbie-
tung eines leeren Abteils (s. Abb.5) und der
mittleren prozentualen Anderung nach Darbie-
tung des Partners; oben fiir 12 & &, unten fiir
10 Q9. Berechnung und Darstellung sind auf
S. 425 {. beschrieben. Die Kreuze an der Grund-
linie kennzeichnen Signifikanzen: x: p < 0,05;
xx: p < 0,01 (Mann-Whitney U-Test, zweiseitig).
Weitere Angaben siche Abb. 5

Abb. 6 b (oben rechts): Differenzen zwischen der
mittleren prozentualen Anderung nach Darbie-
tung eines leeren Abteils (s. Abb.5) und der
mittleren prozentualen Anderung nach Darbie-
tung eines andersgeschlechtlichen Fremden; oben
fir 12 & &, unten fiir 14 Q9. Signifikanzen
siche Abb. 6 a; sonstige Angaben siche Abb. 5

Abb. 6 ¢ (unten links): Differenzen zwischen der
mittleren prozentualen Anderung nach Darbie-
tung eines leeren Abteils (s. Abb. 5) und der mitt-
leren prozentualen Anderung nach Darbietung
eines gleichgeschlechtlichen Fremden; oben fiir
14 3 3, unten fiir 12 QQ. Signifikanzen siehe
Abb. 6 a; sonstige Angaben siehe Abb. 5
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Demgegeniiber nahm nur bei Darbietung des Partners die Mkpf- und Mst-
Rate zu (Abb. 6 a). Der Zuwachs lief sich gegeniiber den Anderungen nach
Darbietung von Fremden sichern (p <C 0,05).

Vergleich von 0'J" und 99: In den Ergebnissen der Serien 1 und 2 a wur-
den fiir die offenen Kampfhandlungen keine Unterschiede gefunden. In der
Serie 2 b waren die Anderungen in der Mkpf- und Mst-Ratebei den G T gegen-
iber denen bei den 99 signifikant hoher (p << 0,05 bzw. p <<0,02); in der
Serie 2 ¢ lieflen sich die Unterschiede fir Mkpf (p <<0,05) und Psw
(p << 0,02) sichern, fiir Mist und Ss deuteten sie sich an (p < 0,10).

b) Flossenspreizen, Pendeln und Ausweichen
QQ zeigten nach der Isolation weniger das FspC (p << 0,05). Pnd nahm in
beiden Geschlechtern nach Anblick des Partners zu (Abb. 6a; p <T0,05),
und zwar bei den 0 G mehr als nach Anblick von Fremden (p << 0,02), bei den
QQ mehr als nach Anblick fremder &' (p << 0,05).

c) Flucht

Die Abnahme in der Fluchthdufigkeit durch Isolation lie8 sich nur sichern,
wenn man die Ergebnisse von 0 und 99 zusammenfaflte (p << 0,05); in
2 a waren auch dann die Anderungen nicht signifikant verschieden. G'J fliich-
teten, nachdem sie fremde Q9 gesehen hatten, beim zweiten Spiegelkampf
hiufiger, als wenn ihnen der Partner geboten worden war (p << 0,05), und
moglicherweise auch hiufiger als nach Anblick fremder G'T' (p << 0,10). Diese
Zunahme der Fluchthidufigkeit in Serie 2 b unterschied sich auflerdem von der
bei den 99 (p << 0,05). QX fliichteten nach Anblick von Fremden nicht hiufi-
ger als nach Anblick eines leeren Abteils.

Da — wie auf S. 421 gezeigt — fiir das Auftreten der agonistischen Ver-
haltensweisen das Verhidltnis von Angriffs- und Fluchtbereitschaft verantwort-
lich ist, kann aufgrund dieser Ergebnisse vorerst nur festgestellt werden:

In beiden Geschlechtern sinkt die Angriffstendenz durch Isolation und
steigt durch Darbietungen des Partners. Darbietungen von Fremden fiihren
nur bei den O T zu einer Steigerung der Angriffstendenz, die aber geringer ist
als die nach Darbietungen des Partners.

In beiden Geschlechtern sinkt auferdem durch Isolation die Fluchtten-
denz. Darbietungen von fremden Q9 steigern die Fluchttendenz der JJ.

2. Nicht-agonistische Verhaltensweisen

Die Hiufigkeiten nicht-agonistischer Verhaltensweisen nach den Darbie-

tungen unterschieden sich in keiner Serie signifikant von denen vorher. Eine
Ausnahme bildete Ghn: " gahnten in Serie 2 a hinterher mehr (p << 0,05).

F. Ergebnisse 2
Mogliche Ursachen fiir Verinderungen in der Angriffstendenz

Die gefundenen Anderungen in der Angriffstendenz konnten auf ver-
schiedene Ursachen zuriickgehen, die einander nicht ausschlieflen:

1. Verinderung anderer Tendenzen, die positiv oder negativ mit der
Angriffstendenz korrelieren (vgl. Abb. 3).

2. Verinderung der ausldsenden Reizsituation.
3. Verinderung der Beziehung zwischen Reiz und Bereitschaft.
4. Verinderung der Angriffsbereitschaft (= Aggressivitit).



Ursachen und Konsequenzen von Aggressivitat bei Etroplus maculatus 429

1. Veridnderung anderer Tendenzen

Um zu ermitteln, ob andere Verhaltenstendenzen fiir die gefundenen
Verinderungen der Angriffstendenz verantwortlich gemacht werden kénnen,
wurden innerhalb jeder Versuchsserie — fiir 0 und Q9 gemeinsam — die
absoluten Hiufigkeitsinderungen (xii—xoii; s. S.425) von einer Verhaltens-
weise mit denen aller anderen Verhaltensweisen korreliert (nach Spearman).

Fiir die agonistischen Verhaltensweisen sind die resultierenden Koeffi-
zienten in Tab.3 aufgefiihrt. Sie ergeben ebenso wie die in anderer Weise
berechneten Koeffizienten (Tab. 1) eindeutige positive Korrelationen der Ver-
haltensweisen des offenen Kampfes untereinander, lassen keine signifikanten

Tab. 3:

Korrelationen (nach Spearman) zwischen den durch 180 Darbietungen hervorgerufenen Hiu-
figkeitsinderungen der agonistischen Verhaltensweisen (Abkiirzungen s. S. 419 ff., Serienbe-
schreibung s. S. 424)

1. Zahl: Serie 1; p << 0.05 wenn Koeffizient > \.377{ (N = 20)

2. Zahl: Serie 2a; p < 0.05 wenn Koeffizient > [359| (N = 22)

3. Zahl: Serie 2b; p < 0.05 wenn Koeffizient > |.329] (N == 26)

4. Zahl: Serie 2¢; p < 0.05 wenn Koeffizient > [.329| (N = 26)

Mkpf Mst Psw Ss FspC FspB Pnd Ausw Fl

Mkpf -
Mst .605 -
495
331
Nyl
Psw .387 .608 -
.519 L4627
187 .602
344 406
Ss 176 415 .848 -

435 246 745
116 .205 .602
470 .502 .605

FspC 201 481 .339 402 -
.358 .273 .782 764
.033 RITA .239 417

.187 135 694 .705
FspB .169 517 .236 .551 .625 -
-.064 155 .618 .664 .610
-.003 .021 .077 .300 .386
-.418 -.064 -.005 -.126 140
Pnd -.018 -.056 .098 -.135 220 276 -
170 .092 .22) .166 -244 .255

-.167 -117 -.196 .024 -.012 .196
-.012 .255 .097 -.097 -.036 .223

Ausw -.077  -200  -176 098 245 .367  .329 -
07 -312 092 .092 073 385 .487
-194 008 -.i98  -.443 043  .205  .327
017 085 -.198  -.095 084 -.097  .079
Fl - 109 -7 168 -.344  -.019 064 432 422 -
255 -.211  -.064 -.294  .083  .037  .214  .796
085 026 .230  .099 -.102 -.132  -.008  .401
-108 81 239 -7 -098  ~,105  .317  .363

Berichtigung: In Spalte Psw mufl vor die 14. Zahl ein Minus-Zeichen gesetzt werden: —.221
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Verkniipfungen dieser Gruppe zur Flucht erkennen und eroffnen mehrere
Moglichkeiten, die Verhaltensweisen FspB, Pnd und Ausw dazwischen ein-
zuordnen.

Signifikante Korrelationen zwischen den Hiufigkeitsinderungen agoni-
stischer und nicht-agonistischer Verhaltensweisen wurden in keiner Serie
gefunden. Dennoch konnten mehrere Bereitschaften, von denen sich jede fiir
eine statistische Absicherung zu schwach dndert, durch ihr Zusammenwirken die
Angriffstendenz beeinflussen. Legt man — ohne Signifikanzen zu beriicksich-
tigen — die in Tab.1 angegebenen Korrelationen zugrunde, kénnte z. B.
eine Abnahme in der Mkpf-Rate auf einer Zunahme in den Tendenzen zu
Spr und FspA sowie einer Abnahme in denen zu Bew, Frs, Ghn, Sch und Fl
beruhen. Abb.5 und 6 a—6 ¢ machen deutlich, dafl es zwar immer einige
Anderungen gibt, die diesen Anforderungen geniigen, aber meistens gibt es
genauso viele oder mehr, die zu entgegengesetzten Anderungen in den Hiufig-
keiten der Kampfhandlungen fihren miifiten. Daher mdgen Anderungen in
den Tendenzen zu diesen Verhaltensweisen zwar die Haufigkeitsinderungen
der Kampfhandlungen beeinflussen, reichen aber nicht aus, um sie befriedigend
zu erkldren.

Folgerung: Die Angriffstendenz dndert sich in allen Serien relativ un-
abbingig von anderen Verbaltenstendenzen.

2. Veranderung der auslésenden Reizsituation
a) Zeit bis zum Kampfbeginn (= Latenzzeit)

Wegen der negativen Korrelationen zwischen ZbK und Mkpf sowie
ZbK und Mst (Tab. 1) bot sich die Zeit bis zum Kampfbeginn als weiteres
Maf fiir die Angriffstendenz an: je kiirzer sie ist, desto hoher die Tendenz. Da
sich die Versuchstiere zwischen dem Hochziehen der PVC-Wand und dem
Kampfbeginn fast ausnahmslos in der Hohle aufhielten und in die Richtung
des Spiegels schauten, war in dieser Hinsicht die auslésende Reizsituation vor
und nach den Darbietungen konstant. An der Latenzzeit gemessene Anderun-
gen in der Tendenz konnten daher nicht auf Unterschiede in der Reizsituation
zuriickgefihrt werden.

Bei den 0 nahm diese Zeit nach Anblick des Partners am stirksten ab
(Abb. 6 a; p << 0,05). Sie wurde auch nach Anblick von Fremden kiirzer, was
allerdings nur dann statistisch abzusichern war, wenn man die Ergebnisse der
Serien 2 b und 2 ¢ zusammenfafite (Abb. 6 b und 6 ¢; p << 0,05). Nach Anblick
des leeren Abteils wurde keine Abnahme gefunden (Abb. 5).

Bei den Q@Q ergaben sich keine entsprechenden Ubereinstimmungen zwi-
schen den agonistischen Verhaltensweisen und ZbK. Das mag daran liegen,
dafl ZbK aufler von der Angriffsbereitschaft auch von der allgemeinen Be-
unruhigung der Tiere abhingt (negative Korrelationen zu Bew und Frs,
positive Korrelation zu FspA; Tab. 1).

b) Zeit ab Kampfbeginn

Im weiteren Verlauf des Kampfes war die auslosende Reizsituation nur
insofern konstant, als der gespiegelte Gegner immer genauso handelte wie
der zu testende Fisch. Wenn aber der Testfisch auf seine eigene gespiegelte
Verhaltensweise (z. B. Mst) vor und nach den Darbietungen verschieden rea-
giert (z.B. einmal mit Mkpf, das andere Mal mit Ausw), so kann dafiir
nicht der Auflenreiz (,Mst des Gegners“) verantwortlich gemacht werden, son-
dern nur die verinderte Bewertung dieses Reizes.

Folgerung: Unterschiede in der auslésenden Reizsituation scheiden in den
beschriebenen Versuchen als Ursache fiir Verinderungen in der Angriffs-
tendenz aus.
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3. Verdinderung der Beziehung zwischen Reiz und Bereitschaft

Fir eine Verinderung der Beziehung zwischen Reiz und Bereitschaft
kommt vor allem Habituation gegen einen konstanten Reiz (z.B. Spiegel)
infrage, wie das fiir Stichlinge, Kampffische und Cichliden nachgewiesen
wurde (PEEKE et al. 1969, 1971; Peeke u. PeekE 1970; Crayron u. HinDE
1968).

Vorversuche, in denen zwei getrennt gehaltene Etroplus-Paare an drei
aufeinanderfolgenden Tagen fiir jeweils 30 min ihr Spiegelbild bekimpfen
konnten (' u. @ getrennt), zeigten keine Habituation, denn die Reaktion —
gemessen an der Zahl der Maulstdfe — nahm in dieser Zeit nicht ab. Aufler-
dem konnte das Spiegelbild in Serie 2 a bis 2 ¢ beim zweiten Spiegelkampf
zwar moglicherweise als neuerer Reiz bewertet werden als in Serie 1, weil
zwischendurch ein anderer Artgenosse gesechen wurde, aber das wiirde nicht
die Unterschiede innerhalb der Serie 2 erkliren.

Andere Lernvorginge wie ein Lernen durch Kampferfolge (BERKOWITZ
1963, 1969; ScorT 1971; ScorT u. FREDERICSON 1951) liefern ebenfalls keine
Erklarung, denn die Darbietungszeit war fiir Kampfe zu kurz (vgl. S. 425).

Folgerung: Verinderungen der Beziehung zwischen auslésender Reiz-
situation und Bereitschaft durch Lernvorginge konnen die gefundenen Ver-
anderungen in der Angriffstendenz nicht befriedigend erkliren.

4. Verdnderung der Angriffshereitschaft (= Aggressivitit)

Aus den oben genannten Griinden miissen die durch Darbietung erzielten
verschiedenen Verzanderungen der Angriffstendenz vor allem in entsprechenden
Verinderungen der Angriffsbereitschaft selbst gesucht werden.

Die Methode, mit der diese Anderungen festgestellt wurden, nimlich
30-min-Protokolle vor und nach den Darbietungen miteinander zu ver-
gleichen, birgt allerdings noch eine Gefahr: Haufigkeitsschwankungen, die
innerhalb dieser langen Zeit auftreten, bleiben unberiicksichtigt, obwohl sie
fiir eine Interpretation sehr wichtig sein konnten. Zum Beispiel kénnte theo-
retisch nach den Darbietungen eines Fremden der Zuwachs in der Mst-Rate
wihrend der ersten min des Spiegelkampfes hoher sein als der nach An-
blick des Partners, dann aber durch die ebenso zahlreichen Gegenangriffe des
Spiegelbildes die Fluchtbereitschaft stirker gesteigert und die Mst-Rate stirker
gesenkt werden. Uber 30 min gemittelt kime man dann zu dem Resultat, der
Partner steigere die Angriffsbereitschaft mehr als der Fremde; der Kampf-
beginn wiirde aber die umgekehrte Aussage erfordern.

Um diese Moglichkeit zu priifen, wurde der zeitliche Verlauf in den
absoluten Hiufigkeiten der Mst nach Kampfbeginn ausgewertet. Das Ergebnis
ist in Abb. 7 aufgefiihrt:

Die Mst-Tendenz nach Anblick des Partners war in beiden Geschlechtern
schon am Anfang des Kampfes hoher als nach Anblick von Fremden oder
eines leeren Abteils. Ferner war bei den §Q schon in den ersten 5 min fast kein
Unterschied zwischen der Mst-Tendenz nach Darbietung von Fremden und der
nach Darbietung eines leeren Abteils zu verzeichnen. Und schliefilich lag die
Mst-Tendenz der FJ auch bei Kampfbeginn schon durchschnittlich ein wenig
hoher, wenn Fremde geboten worden waren, als wenn ein leeres Abteil gezeigt
worden war.

Wenn sich auch diese Unterschiede wegen der groflen Streuungen fiir
20-sec-Intervalle nicht sichern lieflen, so bestirkt doch dieser Kurvenverlauf
die gemachten Aussagen liber die Angriffstendenz. Im Zusammenhang mit den
auf S. 429 ff. besprochenen Ergebnissen kann daher gefolgert werden:
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Zeitverlauf der Maulstosse nach Kamptbeginn
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Abb. 7: Mittlere Hiufigkeit der Maulstéfle / 20sec in den ersten 5 min nach Kampfbeginn
beim zweiten Spiegelkampf

Die Aggressivitit mannlicher und weiblicher E. maculatus sinkt in der
Isolation und steigt durch Darbietungen des Partners; die Aggressivitit ménn-
licher E. maculatus steigt anch — allerdings nicht so stark — durch Darbietung
fremder Artgenossen.

G. Diskussion

1. Vevinderungen anderer Verbaltenstendenzen

Die Aussage, daf} sich die Angriffstendenz in den beschriebenen Versuchen
relativ unabhingig von anderen Tendenzen andert (s. S. 430), beruht auf der
Auswertung von nur 16 regelmiflig auftretenden Verhaltensweisen. Auch die
25 unregelmifig auftretenden und in der Auswertung nicht berlicksichtigten
sowie gar nicht erfafite Verhaltensweisen (s. S.418) konnten einen Einfluf}
haben, der sogar bei diesem oder jenem Individuum besonders stark sein mag.
Da aber nicht das Individuum, sondern eine Versuchstier-Population unter-
sucht wurde, nahm ich an, die Tendenzen zu regelmifligen Verhaltensweisen
wiirden im Zusammenwirken aller Tendenzen eine grofiere Rolle spielen.
Unregelmiflig auftretende Verhaltensweisen konnen regelmafig auftretende
Verinderungen nicht befriedigend erklaren.
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Die Auffassung, die Angriffstendenz dndere sich relativ unabhingig, wird
bestarkt, wenn man nicht linger alle aufgefiihrten Tendenzen als gleichberech-
tigt ansieht, sondern ihr hierarchisches Verhiltnis zueinander in Rechnung
stellt (TINBERGEN 1952; BAERENDS 1956). Die Angriffstendenz wird von fast
allen Autoren auf hoheren Niveaus angesiedelt als die Tendenzen zu einfachen
Erbkoordinationen wie Bew, Ghn, Sch usw. Auch nach HEeILIGENBERGS (1964)
Schema ist der ,Angriffsdrang® bei Pelmatochromis den ,Dringen® (= Ten-
denzen) fiir Bew, Frs und FspA ubergeordnet. Aufgrund physiologischer
Daten mufl man zwar eine Fiille von Wechselwirkungen zwischen den ver-
schiedenen Niveaus und auch Riickmeldungen von niederen an hohere Instan-
zen annehmen (PRecHTL 1956; MovEr 1971), aber auch physiologisch lifit
sich zeigen, dafl der quantitative Einflufl bestimmter Neuronenbereiche grofier
ist als der anderer (vgl. ELEFTHERIOU u. ScoTT 1971).

Wenn sich die Angriffstendenz — wie hier festgestellt — relativ unab-
hingig von anderen Tendenzen andert, schliefit das zwei theoretisch mdgliche
Deutungen der Ergebnisse von vornherein aus: Die eine baut auf dem Konzept
eines allgemeinen Antriebs (,general arousal“) auf und fiithrt die Haufigkeits-
anderungen in den Kampfhandlungen auf Anderungen dieses Antriebs zuriick
(Zusammenfassung bei Hinoe 1973); die andere kdnnte aufgrund von
Beobachtungen und Versuchen formuliert werden, nach denen die Tendenzen
zu Flucht, Tarnen und Verharren alle anderen unterdriicken kénnen
(Hepicer 1953, 1959; Horzarrer 1940; Mever-Horzarrer 1955; FEILI-
GENBERG 1964, 1965 b). Danach wiirde das Tier in der unnatiirlichen Isolation
insgesamt so schreckhaft und apathisch, dafl eine mdglicherweise vorhandene
Angriffstendenz nicht zum Durchbruch kommt. Die beruhigende Wirkung von
Artgenossen in den Serien 2 a bis 2 ¢ aber wiirde nach dieser Auffassung die
Fluchtbereitschaft beseitigen und der Angriffstendenz freien Lauf lassen. Die
allgemeine Aktivitit der Fische nach viertdgiger Isolation kann jedoch diese
theoretisch moglichen Deutungen nicht stlitzen. Das Herumschwimmen (Bew
und Spr) dndert sich kaum; die Frefhaufigkeit nimmt nicht ab. Es deutet sich
im Gegenteil — zumindest bei den 7 — eher eine leichte Beruhigung
wihrend der Isolation an, denn FspA, welches bei Schreck auftrite (s. S. 422),
scheint abzunehmen, wihrend das nur bei ungestorten Tieren auftretende
Scheuern anscheinend zunimmt (fiir beide p << 0,10).

Nicht nur Verdnderungen in anderen Verhaltenstendenzen, sondern auch
solche in der auslosenden Reizsituation und in der Beziehung zwischen Reiz
und Bereitschaft konnen als Ursache fiir die gefundenen Verinderungen in der
Angriffstendenz mit hoher Wahrscheinlichkeit ausgeschlossen werden (s.
S. 430—431). Daher sind Anderungen in der Angriffsbereitschaft selbst als
wahrscheinlichste Ursache anzusehen (s. S. 431—432).

2. Verdanderungen der Aggressivitiit
Aus den vorliegenden Versuchen geht nicht hervor, wie die Darbietungen

auf die Angriffsbereitschaft wirken. Die folgenden Uberlegungen konnen da-
her nur Arbeitshypothesen fiir weitere Untersuchungen liefern.

a) Reizsummation
Die allgemeinen Artgenossenreize wirken nach der Auflenreiz-Hypothese
(s. S.416) motivierend auf die Aggressivitit. Wie BAERENDs et al. (1955),
Leone (1969), Serrz (1940) und andere Autoren gezeigt haben, kann die Wir-
kung eines solchen Reizes durch einen anderen Reiz verstirkt oder gemindert
werden (Reizsummenregel). Raumliche Nzhe eines Reizes verstirkt oft seine
auslosende oder motivierende Wirkung (HinpE 1973).

Z. Tierpsychol, Bd. 39, Heft 1—5 28
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Auf solcher rdumlichen Nihe beruht nach Rasa (1969) die hohere Aggres-
sivitdt verpaarter E. maculatus, denn der Partner befindet sich niher als jeder
andere Artgenosse und unterschreitet gewissermaflen stindig die Individual-
distanz. Diese Erklirung mag zutreffen, kann die in dieser Arbeit vorgelegten
Ergebnisse aber nicht deuten. Die Abstinde zu den Fischen in den Nachbar-
abteilen waren in den Serien 2 a, 2 b und 2 ¢ gleich, und trotzdem steigerte der
Partner die Aggressivitat am stirksten.

Maoglicherweise addiert sich nach der Reizsummenregel die Wirkung der
individuellen Partnerreize in beiden Geschlechtern zu der Wirkung der all-
gemeinen Artgenossenreize. Da diese Artgenossenreize allein bei den T die
Aggressivitdt steigern (Abb. 6 b und 6 c), wiirde verstindlich, warum @9 nur
und " besonders nach Anblick des Partners aggressiver werden (Abb. 6 a).

Ob der gefundene Unterschied tatsichlich allein oder auch auf eine Ver-
stirkung der Reizwirkung durch Bekanntheit zuriickgeht, liefle sich priifen,
indem man bekannte und unbekannte Rivalen darbietet. Ob die fehlenden
Unterschiede in der Aggressivitit nach Anblick fremder G'J und fremder @9
auf ein fehlendes optisches Unterscheidungsvermogen schliefRen lassen, wird
auf S. 436 f. untersucht.

b) Sexualitit

In der bisherigen Diskussion wurde die Aggressivitit unabhingig von
anderen Bereitschaften betrachtet. Aus zahlreichen — vor allem endokrinolo-
gischen — Untersuchungen ist aber bekannt, dafy Schwankungen der Kampf-
tendenz innerhalb lingerer Zeitriume mit Schwankungen in der sexuellen
Tendenz positiv korrelieren (BAGGERMANN 1968; BEacH 1948; CLEMENTE u.
LiNpsLey 1967; DavipsoN u. LEVINE 1972; GARATTINI u. Si6G 1969). Da-
gegen besteht innerhalb kiirzerer Zeitriume eher eine negative Korrelation
zwischen sexuellen und aggressiven Tendenzen (Wirz 1972; verschiedene
Beispiele bei HiNpE 1973). Daher kann das Kamptverhalten zwar nicht iiber
die schneller wechselnde sexuelle Tendenz gefordert werden, wohl aber tber
einen ldngerfristigen Einfluf} der sexuellen Bereitschaft auf die Aggressivitit
(vgl. S. 420).

In den vorliegenden Versuchen kann dieser Einfluf nicht mit Sicherheit
ausgeschlossen werden, so dafl Unterschiede in den Aggressivititsinderungen
auch auf Unterschieden in der sexuellen Bereitschaft beruhen konnen; aber
verschiedene Beobachtungen machen dies als einzige Ursache unwahrscheinlich:

1. Nach Versuchsende wurden die '’ wieder in das Abteil zu ihren 99
gesetzt; die Temperaturen wurden auf 26—28 °C erhoht. Dabei kam es in
allen Versuchsserien fast immer wenige min nach dem Einsetzen, spitestens
aber nach einer Stunde zur Balz, und die meisten Paare laichten am nichsten
oder iiberndchsten Tag ab. Die Sexualitit schien also auch in den Fillen, in
denen die Aggressivitit gesunken war, nicht abgenommen zu haben.

2. Beobachtungen an zwei isolierten S ergaben in anderem Zusammen-
hang sogar eine gesteigerte Sexualitit: Als nach 14tigiger Isolation eine Sicht-
blende zwischen ithnen entfernt wurde, kimpften sie zunachst an der trennen-
den Glasscheibe, gingen aber 20 min spiter zu Balzhandlungen iber. Nach
21tdgiger Isolation traten die ersten Balzhandlungen schon 10 min, nach
31tdgiger Isolation schon 2 min nach Kampfbeginn auf.

3. Bei bestimmten Bedingungen (z.B. Temperaturen von etwa 20 °C)
kimpften 0 miteinander und griindeten Reviere, zeigten aber nie Balzver-
haltensweisen — selbst dann nicht, wenn man ihnen in einem wirmeren Nach-
barabteil laichbereite Q9 prisentierte.
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Danach scheint bei E. maculatus zumindest keine strenge Abhingigkeit
der Aggressivitit von der Sexualitdt zu bestehen, die die Versuchsergebnisse
erkliren konnte. Untersuchungen am Cichliden Sympbysodon aequifasciata,
an Stichlingen und Schwerttrigern haben das fiir andere Fischarten bestitigt:
Gonadenentfernung verringert unter bestimmten Bedingungen die sexuellen
Tendenzen von 0 und 99, die aggressiven aber nicht (Worton 1970;
Ubersicht bei BAGGERMANN 1968).

¢) Territorialitit

Nach Befunden von Rowan (1938) und Aronson (1945) (zitiert nach
Onm 1964) setzt sexuelles Verhalten bei verschiedenen Arten den Besitz eines
Reviers voraus, weil dadurch die Gonadenentwicklung geférdert wird. Das
stimmt {iberein mit TINBERGENs (1952) Hierarchie-Schema fiir Stichlingsminn-
chen, in dem die Zentren fiir Brutpflege, Balz, Nisten und Kampf einem
Revierinstinkt unterstehen, dessen Stirke aufler von inneren Faktoren auch
von Auflenreizen abhingt.

dDie Befunde an E. maculatus konnen in der gleichen Weise interpretiert
werden:

Danach wiirde die Territorialitit von C" und @9 zunichst gesenkt,
wenn das Paar getrennt wird, so dafl beim ersten Spiegelkampf relativ wenig
Aggressivitat gemessen wird. Die Darbietungen des Partners, und bei den 3’
auch die fremder Artgenossen, im Nachbarabteil wiirden diese Territorialitit
wieder herstellen und zu erhohter Aggressivitit beim zweiten Spiegelkampf
fibren. Die Darbietungen eines leeren Abteils wiirden die Territorialitit
weiter senken.

Der Anblick des bekannten Partners konnte beruhigend wirken (Horz-
APFEL 1940; Mever-Horzarrer 1955), die Vertrautheit mit der Umgebung
schneller wieder herstellen und zu ihrer heftigeren Verteidigung fithren. Die
Unterschiede zwischen der Wirkung von Partnern und Fremden auf die
Aggressivitit konnten ferner auf einer Beunruhigung durch Fremde beruhen,
die moglicherweise dhnlich tiefgreifende physiologische Verinderungen be-
wirkt wie der Anblick dominanter Artgenossen bei Siugetieren (AuTrRUM u.
v. HorsT 1968, v. HorsT 1969) und der Anblick von Nachbarn bei Fischen
(WirTz 1974; WirTz u. DAVENPORT in Vorbereitung).

Eine Untersuchung dieser Frage sowie Untersuchungen tiber die Rolle von
Sexualitit und Bekanntheit eines Artgenossen erscheinen mir fiir eine weitere
Analyse der Aggressivitit von E. maculatus wichtig.

Die vorliegenden Ergebnisse konnen die Voraussage der Trieb-Hypothese
(s. S.416) — namlich eine endogen gesteigerte Aggressivitit nach Isolation —
nicht bestitigen®. Sie stiitzen vielmehr die Auflenreiz-Hypothese (s. S. 416),
erfordern aber, diese zu modifizieren: Allgemeine Artgenossenmerkmale sind
bei E. maculatus nur eine exogene Ursache fir gesteigerte Aggressivitit, und
das nur bei den 0J; individuelle Partnermerkmale stellen bei beiden Ge-
schlechtern eine weitere Ursache dar.

VI. Konsequenzen der Aggressivitit fiir Paarbildung,
Paarzusammenhalt und Paarbruch
A. Paarbildung und Paarzusammenbhalt
1. Einleitung

Die Paarbildung erfolgt bei E. maculatus wie bei vielen anderen Cich-
liden (Serrz 1940, 1949; BAERENDS u. BAERENDS-vAN RooN 1950; OEHLERT

 Die Bedeutung des Zeitraumes fiir den Befund wird auf S. 448 diskutiert.

28*
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1958): In einem Schwarm heranwachsender Jungfische beginnen die ' von
einem bestimmten Zeitpunkt an zu kimpfen und Reviere zu erobern. Die
QQ tun das nicht; sie suchen zur Fortpflanzung die Reviere der G'J’ auf. Die-
ser Unterschied kann mit den unterschiedlichen Reaktionen der Geschlechter
auf fremde Artgenossen erklirt werden (s. S. 432). Sind ein " und ein Q erst
einmal verpaart, verteidigt das O sein Revier noch heftiger und das @ greift
nun ebenfalls Eindringlinge an. Die Steigerung der Aggressivitit durch den
Anblick des Partners (s. S. 432) Liefert auch dafiir eine befriedigende Erklirung.

Die Eroberung und Verteidigung eines Reviers ist nur eine Voraussetzung
fiir eine erfolgreiche Fortpflanzung. Damit ein Paar zusammenkommen, zu-
sammenleben und Junge grofzichen kann, mufl auflerdem verhindert Werden,
dafl sich die vorhandene Aggressivitit stéindig in Angriffen auf den zukiinfti-
gen oder schon gewihlten Partner Aduflert. LamprecuT (1973), der dieses
Problem beim Cichliden Tilapia mariae ausfithrlich untersucht und diskutiert
hat, fand zwei Mechanismen der Vertriglichkeit, die er Beiffbemmung und
Aggressionsbemmung nannte.

Beiflhemmung: Die allgemeinen Artgenossenreize erzeugen zusammen mit der Aggres-
sivitit eine Angriffstendenz; aber gleichzeitig wahrgenommene Geschlechts- oder Individuen-
Merkmale aktivieren zusitzlich andere Verhaltenstendenzen, die die Angriffstendenz ab-
schwichen oder unterdriicken.

Aggressionshemmung: Die allgemeinen Artgenossenreize werden von gleichzeitig wahr-
genommenen Geschlechts- oder Individuen-Merkmalen abgeschwicht oder neutralisiert, so dafl
nur eine schwache oder gar keine Angriffstendenz entsteht.

Die folgenden Experimente sollten die Frage priifen: Welche Mechanis-

men gewahtleisten Paarbildung und Paarzusammenhalt bei E. maculatus?

2. Geschlechterspezifische Hemmung

Ein Testfisch wurde in ein 160 cm langes Aquarium gesetzt, an dessen beiden Enden
je ein Abteil durch Glasscheiben geruchsdicht abgetrennt war. In einem Abteil befand sich ein
Q, im anderen ein etwa gleich grofles & (Zielfische). Der Blick in die Endabteile war zunichst
mit undurchsichtigen PVC-Scheiben verstellt. Nach einer kurzen Eingewdhnungszeit wurden
die PVC-Scheiben entfernt, die Angriffe des Testfisches gegen die beiden Zielfisch 15 min
lang gezihlt und anschliefend die Sichtblenden wieder eingesetzt. Das geschah viermal, wobei
nach jedem Versuch & und @ die Seiten tauschen mufiten, um die Wirkung von Ortsbevor-
zugungen auszugleichen. Diese Versuche wurden mit 6 minnlichen und 6 weiblichen Test-
fischen durchgefiihrt.

Das Ergebnis ist in Abb. 8 zusammen-

Geschlechter Erkennen gefa{gt
- JJ greifen hiufiger I, 99 haufiger
07 e QQ an. Mit Ausnahme eines @, bei dem sich
Movistosse gesen < zp dieser Unterschied nicht sichern liel, waren
die Unterschiede bei allen anderen Fischen mit
100 - p << 0,001 signifikant (Binomialtest).

~
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Anzanl des Maulstosse (%)
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Abb. 8: Prozentuale Verteilung der Angriffe von mann-
LJ lichen und weiblichen E. maculatus gegen zwei fremde
verschiedenen Geschlechts. Die Siulen stellen die Mittel-
werte aus je 6 Versuchen dar, die senkrechten Striche
¥ geben die Standardabweichungen an
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Dieser Befund beantwortet gleichzeitig die auf S. 434 gestellte Frage, ob
E. maculatus allein an optischen Merkmalen Geschlechter unterscheiden kann.
Die Ubereinstimmung der Ergebnisse in den Serien 2b und 2 ¢ kann nach
diesem Befund nicht auf Verwechslung beruhen.

3. Individuenspezifische Hemmung
a) Beifbemmung
Wenn auch ' im aligemeinen @9 weniger attackieren als ', so war
die absolute Angriffsrate gegen 99 mit durchschnittlich 67 Maulstoflen pro
15 min noch relativ hoch. Eine weitere Versuchsreihe sollte daher kliren, wie
es den QQ trotz der Aggressivitit der G gelingt, zur Fortpflanzung in ihre
Reviere zu gelangen.

Ein & und zwei gleich groBe @9, alle bis dahin unverpaart, wurden in ein 80-1-Becken
gesetzt, in dem zunichst eine Temperatur von 20,5 °C herrschte. Sie wurde zwischen dem
dritten und fiinfren Versuchstag langsam auf 28 °C erhdht. An neun auf das Einsetzen fol-
genden Tagen wurde fiinfmal tiglich (im Abstand von drei Std.) jeweils 15 min lang

Angritffe und Kérperzittern im Verlauf der Paorbildung

| 99 A begonnen und ausgetihrt
Angriffe der g gegen [ QS’.B begonnen

99 B ausgefiinrt

100
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Abb. 9: Verteilung der Angriffe territorialer & & auf zwei @Q im Verlauf der Paarbildung

(oben) sowie Hiufigkeit des K&rperzitterns beim spiteren Partner (unten). Die Saulen stellen

die Mittelwerte aus vier Versuchen dar, die senkrechten Striche geben die Standardabweichun-

gen an. Die Kreuze an der Grundlinie kennzeichnen Signifikanzen: xx: p < 0,01; xxx:
p < 0,001 (Binomialtest)
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gezihlt, zu wievielen Angriffen das § gegen jedes der Q9 ansetzte, wieviele Angriffe es wirk-
lich ausfiihrte und wie oft die QQ vor ihm K&rperzittern® zeigten.

Die Mittelwerte der Ergebnisse aus vier solcher Versuche sind in Abb. 9
dargestellt: In den ersten drei Tagen nach Versuchsbeginn ziehen beide @9
etwa gleich viele Angriffe auf sich, und alle begonnenen Angriffe werden auch
ausgefiihrt. Die Abnahme in der Angriffszahl vom ersten zum dritten Tag

- kénnte auf Habituation beruhen. Da jedoch die 99 zunehmend die Nihe des

J meiden, ist dieser Schluf} nicht zwingend, denn dadurch bleibt die aus-
l6sende Reizsituation nicht konstant.

Mit steigender Temperatur nimmt am vierten Tag die Zahl der begonne-
nen Angriffe gegen eines der beiden @9 (B) zu und ist am fiinften Tag hoher
als gegen das andere @ (A) (p << 0,05; Binomialtest). Das diirfte darauf zu-
riickzufiihren sein, daff B laichbereit wird und immer wieder in die Nihe des
' schwimmt, wihrend A sich weiterhin moglichst entfernt aufhilt. Parallel
zur Zahl der begonnenen Angriffe auf B steigt die Haufigkeit des Korper-
zitterns, mit dem B auf solche Angriffe reagiert. Korperzittern kommt aber
auch ohne Angriffe vor. Das Korperzittern stoppt — wie auch andere Balz-
verhaltensweisen — die Attacken des J mit fast hundertprozentiger Sicher-
heit, so dafl weniger Angriffe ausgefiihrt als begonnen werden. Man kann
férmlich sehen, wie eine vorhandene Angriffstendenz gehemmt wird.

Betrachtet man den weiteren Verlauf des Versuches (Abb. 9), so fillc
folgendes auf: Obwohl @ B immer hiufiger in unmittelbarer Nihe des
bleibt, verringert sich nach dem fiinften Versuchstag auch die Zahl der begon-
nenen Angriffe gegen B und ist schlieBlich vom siebenten Tag deutlich geringer
als die gegen A (p << 0,001; Binomialtest). Da A weiterhin hdufig angegriffen
wird, kann diese Abnahme nicht auf einer Verringerung der allgemeinen An-
griffsbereitschaft beruhen, sondern mufl auf die unterschiedlichen Reize, die
von A und B ausgehen, zuriickgefithrt werden.

b) Aggressionshemmung

Diese Unterschiede in den Reizen betrafen in der beschriebenen Versuchs-
situation nicht nur Korpermerkmale der 99, sondern auch ithr Verhalten und
thren Aufenthaltsort. Deshalb mufite in anderer Weise geklart werden, ob sich
d und @ von diesem Zeitpunkt an wirklich individuell kennen.

Die Versuchsreihe wurde genauso durchgefiihrt, wie es auf S. 436 fiir das Geschlechter-
erkennen beschrieben ist; nur befand sich jetzt in einem Abteil der Partner, im anderen ein
Fremder mit gleichem Geschlecht und von zhnlicher Grife wie der Partner. Insgesamt wur-
den sechs Paare untersucht. Zwei gehdrten immer zu einer Versuchsgruppe, in der jeweils der
Partner des einen der Fremde fiir den anderen war.

Abb. 10 zeigt das Ergebnis:

Der Partner wird weniger angegriffen als ein gleichgeschlechtlicher Frem-
der. Dieser Unterschied war bei allen 12 Individuen mit p << 0,001 signifikant
(Binomialtest).

' J und Q9 konnen also an optischen Merkmalen Individuen unterschei-
den — und zwar unabhingig von Balzhandlungen (die in dieser Situation
nicht auftraten) und auflerhalb des gewohnten Reviers.

Dieses individuelle Erkennen reicht gewo6hnlich aus, um Angriffe auf den
Partner zu verhindern — selbst bei hoher Aggressivitit. Das zeigt folgender
Versuch:

In den Serien 2 a bis 2 ¢ (s. S.424) wurde 3 bis 4 Std. nach dem zweiten Spiegelkampf
fiir 30 min die mittlere PVC-Wand hochgezogen, so dafl die Fische Gelegenheit hatten, den
Nachbarn anzugreifen, den sie an den Vortagen 180mal fiir 15 sec gesehen hatten.

3 Kborperzittern ist eine Balzverhaltensweise, bei der seitliche Schiittelbewegungen von kleiner
Amplitude und hoher Frequenz sich vom Kopf bis zum Schwanz fortpflanzen.
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Abb. 11 gibt das Ergebnis wieder: Beide Geschlechter attackieren die
Fremden #hnlich hdaufig mit Maulstoflen wie vorher ihr Spiegelbild; die
Unterschiede zu 1009 sind nicht signifikant (Wilcoxon-Test, zweiseitig).
Obwohl der Anblick des eigenen Partners zu einer besonders grofien Steigerung
der Aggressivitit gefiihrt hatte (Abb. 6 a u. 7), wird der Partner selbst fast

gar nicht angegriffen (p <<0,025; Wilco-
Ingwviguelles Erkennen xon-Test, einseitig). Die Fische schwimmen
fast die ganze Zeit an der Trennscheibe hin
[ parteer und her und versuchen, zueinander zu
§ Fremden kommen.

Maulstosse gegen

100 4

~
w

Anzaohl der Moulstosse [%]
o
o
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Abb. 10: Prozentuale Verteilung der Angriffe von

minnlichen und weiblichen E, maculatus gegen Part-

ner und gleichgeschlechtliche Fremde. Die Siulen

stellen die Mittelwerte aus je sechs Versuchen dar,

die senkrechten Striche geben die Standardabwei-
chungen an

Dieser Unterschied kann nicht darauf beruhen, dafl im Fall des Partners
durch den vorhergehenden besonders heftigen Kampf gegen den Spiegel die
Tiere stirker erschopft sind (motorisch oder beziiglich der Aggressivitit) als in
den Fillen, in denen der Nachbar ein Fremder war. Tauscht man nimlich zwi-
schen dem zweiten Spiegelkampf und dem hier beschriebenen Versuch den
Partner gegen einen Fremden aus, kommt es zum heftigen Kampf. Auflerdem
wurden in anderen Situationen Kimpfe von 11/2 Std. und mehr beobachtet.
Daher mufl das Fehlen der Angriffe gegen den Partner auf das Kompensieren
der auslosenden Artgenossenreize durch individuelle Partnerreize zuriickge-
fihrt werden (Aggressionshemmung).

B. Paarbruch
1. Mégliche Ursachen des Paarbruchs

Das Zusammenleben von Etroplus-Paaren ist einerseits durch hohe
Aggressivitit (Abschnitt V), andererseits durch wirksame Hemm-Mechanismen
gekennzeichnet (Abschnitt VI, A). Angriffe auf den Partner und Paarbruch,
wie sie von LOrRENZ (1963) und Rasa (1969) beschrieben wurden, miissen daher
auf einer StSrung des Zusammenspiels von Aggressivitit und Hemmung be-
ruhen. Drei Moglichkeiten einer solchen Stérung sollen hier erdrtert werden.
Dabei ist zu beriicksichtigen, dafl sie wohl nur theoretisch zu trennen sind,
in Wirklichkeit aber ineinandergreifen.

a) Die Aggressivitit kann gesteigert werden, so dafl die vorhandenen
Hemm-Mechanismen nicht mebr ausreichen
Vorausgesetzt die durch fremde Artgenossen beim O hervorgerufene Stei-
gerung der Aggressivitit (Abb. 6 b und c) kann die durch den Partner ohnehin
schon vorhandene Aggressivitat (Abb. 6 a) noch weiter erhthen, so mifite es
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zu mehr Angriffen kommen, wenn man dem isolierten Paar einen dritten
Fisch bietet. Das wurde an vier brutunerfahrenen Paaren getestet. Sie hatten
vorher 5 Tage lang friedlich in Isolation gelebt, waren aber einen Tag, nach-
dem ein weiterer Fisch hinzugesetzt worden war, alle vier zerbrochen. In einem
anderen Versuch zerbrach ein isoliertes Paar, als es nach Hochziehen einer
PVC-Wand ein anderes Paar im Nachbarabteil sehen und durch die Glas-
scheibe bekimpfen konnte. Zwei Tage nachdem die Sichtblende wieder ein-
gesetzt worden war, lebten " und @ wieder friedlich zusammen. Der Versuch
wurde zwei Tage spiter mit denselben Paaren wiederholt und fithrte zum
selben Ergebnis. Auch innerhalb des Nachbarpaares stiegen in den Zeiten des
Sichtkontaktes die Angriffe und nahmen in der Isolation wieder ab. In diesen
Fillen diirfte das Ansteigen der
Angriffstendenz aber nicht nur auf
den Anblick der Nachbarn zuriick-
zufithren sein, sondern konnte
(%] auch auf dem Ausfihren von

oo T T T T T T T Kampfhandlungen beruhen (vgl.

HEILIGENBERG 1964).

Moulstosse /Kompfminute gegen Nochbarn [%]

(100 % 2 Maulstdsse/Kampfmin, gegen Spiegelbild )
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Abb. 11: Vergleich der Hiufigkeit von Maul-
stofen zwischen zweitem Spiegelkampf
und Kampf gegen den Nachbarn. Die Maul-
stoflraten zweier Nachbarn beim Kampf
gegeneinander stellen abhingige Daten
dar. Deshalb wurden die Ergebnisse in den
Spiegelkimpfen und in den Kidmpfen ge-
geneinander fiir die beteiligten Fische ge-
mittelt. Die Stichprobengrofle betrige da-
her in jeder Serie nur N/2. Die mittlere
Maulstoflhiufigkeit / Kampfminute  beim
zweiten Spiegelkampf ist gleich 100 %o ge-
0 setzt (gestr. Linie); die beim Kampf gegen
Fartner Fremder den Nachbarn ist darauf bezogen (Siulen)
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b) Das individuelle Erkennen kann beeintrichtigt werden

Da das Erkennen vor allem auf optischen Merkmalen beruht (s. S. 438),
miifite diese Beeintrichtigung besonders in der Dammerung gegeben sein.
Der folgende Versuch sollte das priifen:

Jedes von 13 Paaren, in denen 3 und Q@ etwa gleich grofl waren, wurde zusammen mit
einem fremden Artgenossen in ein 80-1-Becken gesetzt. Die Einrichtung war in allen Becken
gleich, Das Gréflenverhiltnis zwischen dem Paar (= Mittelwert aus Volumen von & und @)
und dem Fremden war in allen Fillen verschieden und lag zwischen 1:1 und 3,9 : 1. Bei
jedem Paar wurde an zwel aufeinander folgenden Tagen jeweils morgens und abends gezihlt,
wieviele Angriffe in 15 min auf den Partner, wieviele auf den Fremden gerichter wurden
— und zwar erstens wihrend des Tageslichtes und zweitens wihrend der direkt vorher-
gehenden bzw. folgenden Dammerungsperiode.

Da es in der Dimmerung dem Beobachter nicht mdglich war, & und @ des Paares
auseinanderzuhalten, wurden die Angriffe der beiden zusammengefafit. Den Fremden zu
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unterscheiden, gelang ohne Schwierigkeiten, denn erstens griff er fast nie an und zweitens hielt
er zu den Paarpartnern hiufig einen gréfleren Abstand ein als diese zueinander.

Das Ergebnis ist in Abb. 12 wiedergegeben. Es zeigt, dafy die Angriffs-
rate gegen den Partner wihrend des Tages unabhingig vom Volumenver-
hilenis zwischen Partnern und fremdem Fisch ist, in der Dammerung jedoch
um so hoher liegt, je dhnlicher Partner und Fremder hinsichtlich ihrer Grofle
sind. Verwechslungen kommen insbesondere dann vor, wenn alle Fische nah
beieinander stehen.

50 4 .

e Dammerungswerte

o— ——o Tageslichtwerte

\
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Volumenverhdltnis Partner: fremder Fisch

Abb. 12: Prozentuale Verteilung der Angriffe auf den Partner und auf einen Fremden bei
Licht (50 Lux) und Dimmerung (1 Lux) in Abhingigkeit von Gréflenunterschieden. Jedem
Wertepaar liegen mindestens 50 Angriffe zugrunde

Es kommt in der Dimmerung aber nicht nur dann zu mehr Angriffen,
wenn die Erkennungsmerkmale — wie in diesem Versuch — verwechselt wer-
den kénnen, sondern auch, wenn Paare isoliert sind. Bei einem Paar wurden
wihrend jeweils 15 min 43 Angriffe in der Dammerung, aber nur 3 bei Tages-
licht gezahlt. Daher scheint es grundsitzlich notwendig zu sein, die ausldsende
Reizsfituation ,Fisch in meinem Revier® durch individuelle Merkmale zu ent-
scharfen.

¢) Das Zusammenwirken wvon Aggressivitat und Hemmung wird durch
andere Verbaltenstendenzen gestort

Hierfiir kommen vor allem Schreckreaktionen in Frage. Unter bisher
friedlichen Partnern kam es hdufig dann zu Auseinandersetzungen, wenn
plotzlich irgendwelche ungewohnten Faktoren auftraten. Das konnten hastige
Bewegungen des Beobachters vor dem Becken sein, Erschiitterungen durch zu-
fallende Turen, ein Herumrithren im Wasser beim Fiittern, Anderungen in der
Bedkeneinrichtung oder Umsetzen in ein anderes Becken, Herausfangen und
Einsetzen von Artgenossen, plotzliches grelles Licht wie beim Einschalten von
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Filmleuchten und anderes. Nach solchen Stérungen nahm die Angriffsrate zwi-
schen den Partnern meistens schnell wieder ab.

Moglicherweise hat die eine oder andere dieser Ursachen zu den Ergeb-
nissen von LORENZ (1963) und Rasa (1969) gefiihrt.

2. Beziehungen zwischen Erfahrung und Paarbruch

Nach Rasas (1969) Untersuchungen sind Partner, die schon linger zu-
sammenleben, auch in Isolation friedlicher zueinander als frisch verpaarte.
Es wurden daher erste Versuche unternommen, die kliren sollten, ob das
Gleichgewicht zwischen Aggressivitit und Hemmung mit zunehmender Ver-
paarungszeit stabiler wird.

a) Ungestorte Paare

20 Paare wurden jeweils drei Wochen isoliert. 10 von ihnen lebten schon mehrere
Wochen mit demselben Partner zusammen und hatten schon mindestens einmal mit ihm
abgelaicht, die anderen 10 waren erst 5—7 Tage verpaart und brutunerfahren. Jeden Tag
wurde zwei- bis dreimal gepriift, ob ein Paarbruch erfolgt war. Das kann man leicht er-
kennen, weil dann einer der Partner (meistens das 3) den anderen stindig hin- und herjagt,
bis sich dieser schliefilich vbllig verschreckt in eine Ecke an der Oberfliche driickt und nicht

mehr herunterwagt.

Tab. 4 zeigt das Ergebnis der Paarisolierungen. Alle Zahlen geben die
Anzahl der Paare in der jeweiligen Rubrik an:

Vorerfah Isolierte Zerbrochene Fortpflanzungserfolg

orerfanrung Paare Paare Eier Larven Junge
Mehrere Wochen verpaart 10 2 9 6 4
Wenige Tage verpaart 10 1 8 6 6

Es besteht zwischen beiden Gruppen weder ein signifikanter Unterschied
in der Hiufigkeit des Paarbruchs noch im Fortpflanzungserfolg. Auflerdem
lag der Prozentsatz der Paatbriiche bei diesen isolierten Paaren (10 bzw.
20 %0) nicht hoher als bei den Paaren, die mit anderen Artgenossen im selben
Becken lebten; denn von etwa 40 solchen Paaren zerbrachen auch 7 (ca. 17 %).

Die Dauer der Verpaarung scheint also fiir den Fortpflanzungserfolg
ungestorter 1solierter Paare keine Rolle zu spielen. Die Nachkommenzahl in
den beiden Gruppen wurde allerdings nicht verglichen.

b) Gestorte Paare

12 Paare, von denen 4 keine Bruterfahrung hatten (Gruppe A), 4 mit einem anderen
Partner (Gruppe B) und 4 mit demselben Partner (Gruppe C) schon einmal gebriiter hatten,
wurden 5 Tage in den Becken der Versuchsserien 1 und 2 isoliert (vgl. Abb. 4). Dann wurde
an den 3 folgenden Tagen die mittlere PVC-Wand alle 15 min fiir 15 sec hochgezogen.

Nach den ersten 8—15 Darbietungen dieser Art waren bei allen Paaren
sofort nach dem Herunterlassen der PVC-Wand Angriffe zwischen den Part-
nern zu beobachten: in Gruppe C durchschnittlich 2—3/5 min, in den Gruppen
A und B 8—10/5 min. Zwischen der 17. und der 25. Darbietung horten die
Angriffe in Gruppe C wieder auf; in den beiden anderen Gruppen blieben sie
unverindert oder nahmen sogar zu. Am 3. Darbietungstag waren in Gruppe B
zwel Paare, in A drei Paare zerbrochen.

Obwohl fiir definitive Aussagen noch weitere Versuche ndtig wiren, deu-
ten diese ersten Ergebnisse auf eine griflere Storungsanfilligkeit frisch ver-
paarter E. maculatus hin.
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C. Diskussion

Die in Abschnitt V beschriebene Steigerung der Aggressivitit durch den
Anblick von Partnern und fremden Artgenossen kann zur erfolgreichen Erobe-
rung und Verteidigung von Revieren gegen Fremde beitragen (s. S.436). Im
Abschnitt VI, A wurden verschiedene Hemm-Mechanismen beschrieben, die
den Partnern ermdglichen, trotz dieser hohen Aggressivitit zusammenzu-
finden und zusammenzubleiben:

Die Fiahigkeit, Geschlechter zu unterscheiden (Abb. 8), wirkt gegeniiber
allen Artgenossen und bildet die Voraussetzung fiir eine geschlechterspezifische
Hemmung. Wie bei anderen Fischarten (NoBLE 1934; NosBLE u. CURTIS
1939) spielen auch bei E. maculatus optische Merkmale fiir das Erkennen eine
wesentliche Rolle (s. S. 436). Bei der geschlechterspezifischen Hemmung scheint
es sich um den Typ einer Aggressionshemmung zu handeln (s. S. 436), denn
Anzeichen fiir unterschiedliche Tendenzen gegeniiber gleich- und anders-
geschlechtlichen Artgenossen waren in der beschriebenen Versuchssituation
nicht zu bemerken. Diese geschlechterspezifische Hemmung wurde allerdings
nur deutlich, wenn die Wahlmoglichkeit zwischen zwei Geschlechtern bestand
(Abb. 8), nicht, wenn nur ein Nachbar vorhanden war (Abb. 11). Das Ergebnis
steht in Einklang mit Beobachtungen von Paaren in Gemeinschaftsbecken: In
Auseinandersetzungen mit anderen Paaren kimpften meist GG gegen T,
QP gegen 99, in Auseinandersetzungen mit Individuen konnte keine Bevor-
zugung festgestellt werden.

Die geschlechterspezifische Hemmung kann dazu beitragen, dafl schon zu
Beginn einer Paarbildung solche Artgenossen, die als Partner infrage kommen,
weniger angegriffen werden.

Wenn die in Frage kommenden andersgeschlechtlichen Artgenossen (99)
fortpflanzungsbereit sind, werden sie im Revier geduldet (Abb. 9). In diesem
Fall wird eine beim ' vorhandene Angriffstendenz, die in begonnenen An-
griffen sichtbar wird, gehemmt. Vermutlich geschieht das durch eine beim An-
blick des balzenden @ aufkommende sexuelle Tendenz, denn man kann oft be-
obachten, wie das ' den Angriff abbremst und sofort selbst zu Balzhandlun-
gen iibergeht. Entsprechende Beobachtungen hat ArreLsacH (1969) an Tilapia
guineensis gemacht,

Die Nihe des Artgenossen ruft auflerdem Fluchttendenzen hervor, und
diese bieten eine weitere Moglichkeit, die Angriffstendenzen zu hemmen
(Ubersichten bei ErsrL-ErsesrerpT 1967; MarLER u. Hamiiton 1972; HINDE
1973). Nach OenverT (1958) und LorEnZ (1963) greifen vor allem aus diesem
Grund Q9 ihre zukiinftigen ' nicht an. Aber auch offene Angriffe der J T
auf die Q9 scheinen auf diese Weise verhindert zu werden (LaMpPrECHT 1973).

Die vorhandene Angriffstendenz wird — wie von Lorenz (1963) all-
gemein beschrieben — auch bei E. maculatus haufig auf andere Artgenossen
umorientiert. Auflerdem Zuflert sie sich moglicherweise auch bei dieser Art
in Grabbewegungen, die als Beiflen in den Sand beginnen (HEILIGENBERG
1965 a; ArreLBAcH 1969; LamprECcHT 1973).

Die Hemmung offener Angriffe beruht in diesem Stadium der Paarbil-
dung auf einer Beihemmung (s. S. 436), die auf jeden Artgenossen anspricht,
»der sich aufgrund von Merkmalen, die mit Widerstandskraft und Paarungs-
bereitschaft zusammenhingen, als passender Geschlechtspartner ausweist®
(LamPrECHT 1973).

Im weiteren Verlauf der Paarbildung entwickelt sich die Fihigkeit, den
gewihlten Partner individuell von anderen zu unterscheiden (Abb.9 u. 10).
Diese Fihigkeit ist auch bei anderen Fischarten nachgewiesen worden (NoOBLE
u. Curtis 1939; Fricke 1973; LamprecHT 1973). Unterschiede in Firbun-
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gen, Grofle, Formmerkmalen und Bewegungsweisen werden von diesen Auto-
ren dafir verantwortlich gemacht. Auch bei E. maculatus spielen optische
Merkmale eine wesentliche Rolle (Abb. 12).

Das individuelle Erkennen bietet die Voraussetzung fiir eine weitere
Aggressionshemmung. Im Gegensatz zur oben besprochenen geschlechter-spezi-
fischen Aggressionshemmung ist sie individuenspezifisch. Sie kann die Funktion
der Beiflhemmung tibernehmen und damit auch auflerhalb der Fortpflanzungs-
zeit ein Zusammenleben der Partner sicherstellen. Die Beiflhemmung bleibt
aber weiter bestehen und tritt in Situationen, in denen das individuelle Erken-
nen iberfordert zu sein scheint, sofort wieder in Aktion. Taucht zum Beispiel
einer der beiden Partner ganz plotzlich auf, weil er bis dahin durch irgend-
einen Gegenstand der Sicht entzogen war, so begegnet er dem Angriff des
anderen, der wohl nicht geniigend Zeit zum Erkennen hatte, mit Korperzittern
und anderen Balzverhaltensweisen.

Auch nach einigen Tagen der Trennung und Umsetzen in eine neue Um-
gebung konnen wieder verstirkt Balzhandlungen auftreten (LorEnz 1963;
BarrLow 1969).

Mit zunehmender Verpaarungszeit verbessert sich vermutlich das indivi-
duelle Erkennen immer mehr, wird unabhingig vom gewohnten Hintergrund
und anderen Nebenumstinden (Lorenz 1935, 1963) und damit im Rahmen
des Paarzusammenhalts als Gegenspieler der Aggressivitit immer wirkungs-
voller. Nach ersten Ergebnissen (s. S. 442) diirfte diese Verbesserung des Ken-
nens und nicht — wie Rasa (1969) meint — die Bruterfahrung der Grund
sein, warum linger verpaarte E. maculatus anscheinend weniger anfillig gegen
Storungen sind als frisch verpaarte. Bei ungestdrten Paaren reicht auch eine
kurze Bekanntheit mit dem Partner schon aus, damit J und @ zusammenhal-
t? l;md sich erfolgreich fortpflanzen konnen. Das gilt auch fiir die Isolation
(Tab. 4).

Storungen im Gleichgewicht zwischen hoher Aggressivitit und wirksamer
Hemmung (s. S. 439) waren vermutlich die Ursache fiir die von Lorenz (1963)
und Rasa (1969) berichteten Paarbriiche isolierter E. maculatus. Vielleicht
spielte dabei eine Rolle, dafl Rasa (mdl. Mitt.) mit Wildfingen gearbeitet hat,
die gewohnlich schredshafter sind als die in diesen Untersuchungen benutzten
Nachzuchten (vgl. S.417). Eine unabwendbare Folge der Isolation ist Paar-
bruch bei E. maculatus keineswegs — eher eine Ausnahme. Das zeigen die be-
schriebenen Versuche sowie entsprechende Experimente von Barrow (mdl.
Mitt.) und Einzelbeobachtungen von Aquarianern (Baum 1959). Zum gleichen
Ergebnis kam LamprecHT (1972) an Tilapia mariae: innerhalb isolierter Paare
kam es verstirkt zu Angriffen und auch zu Paarbruch, wenn ein weiterer Art-
genosse geboten wurde (vgl. S. 440).

VIL Die Ergebnisse im Rahmen der Hypothese vom Aggressionstrieb

Einige speziellere Gesichtspunkte der beschriebenen Ergebnisse wurden
bereits diskutiert (s. S. 432 u. 443 ff.). In diesem Abschnitt sollen die eigenen
Befunde und die anderer Autoren im Rahmen des LorENzschen (1950) Trieb-
modells besprochen werden — und zwar im Hinblick auf die Erscheinungen
der Spontaneitit und der endogenen Erregungsproduktion, der Schwellen-
senkung, des Appetenzverhaltens und der Leerlaufhandlung.

A. Der kausale Gesichtspunkt

1. Spontaneitit und endogene Erregungsproduktion

Nach ScureipT (1964) ist eine Erbkoordination (= Instinkthandlung)
als spontan zu bezeichnen, ,wenn erwiesen ist, daff zwischen dem Zeitpunkt
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ihres Auftretens und den unmittelbar vorausgehenden Auflenreizen keine Be-
ziehung besteht. Entsprechend definiert HinDE (1973) Spontaneitdt als Ver-
dnderung im Output ohne bekannte Verinderung im Input. Spontan auf-
tretende Verhaltensweisen beruhen nach Lorenz (1950) auf einer endogenen
Produktion aktionsspezifischer Energie. Diese Produktion wird hiufig eben-
falls als spontan bezeichnet. Um jedoch Verwechslungen zu vermeiden, wird
in dieser Arbeit der Begriff spontan fiir die Auswirkung, der Begriff endogen
fiir die Ursache verwendet.

Beispiele fiir spontan auftretende Verhaltensweisen fanden LevHAUSEN
(1956, 1965) beim Beutefang der Katzen, NewekLowsky (1972) beim Zirkeln
der Stare, ScHLEIDT (1964) bei den Lautduflerungen von Truthihnen, Kutscu
und Orro (1972) beim Zirpen von Grillen, v. Houst (1937, 1939) bei ver-
schiedenen Lokomotionsbewegungen sowie andere Autoren (weitere Beispiele
bei Hinoe 1973). Auflerdem mufl die erste Phase eines jeden Appetenzver-
haltens zu den spontanen Handlungen gezidhlt werden (vgl. HASSENSTEIN
1973).

Auch im Rahmen des Kampfverhaltens gibt es Beispiele fiir Spontaneitit:
bei kimpfenden Pelmatochromis (HEILIGENBERG 1964), Etroplus und anderen
Cichliden wechseln Serien von Angriffen mit dazwischenliegenden Pausen.

Alle diese Handlungen lassen sich kaum anders als mit einem Abklingen
der Bereitschaft und endogener Erholung erkliren — falls die ausldsende
Situation konstant geblieben ist und man wie HEILIGENBERG (1964) motorische
Ermiidung und Einfliisse von anderen Verhaltenstendenzen ausgeschlossen hat.

Die Frage ist also weniger, ob es Spontaneitdt und endogene Erregungs-
produktion gibt, als vielmehr, welche Bedeutung ihnen im gesamten Wir-
kungsgefiige der Verhaltenssteuerung zukommt. Wie PRECHT bei Springspin-
nen (Salticus scenicus) nachweisen konnte, bestehen zwar spontane Schwankun-
gen in der Hiufigkeit des Beutesprungs, die endgiiltige Hohe der Bereitschaft
aber hingt vom Hungerzustand ab. Der Hunger stellt den eigentlichen, endo-
gen anwachsenden Trieb dar (,Bediirfnistrieb” nach PrecHr), der bei lingerer
Deprivationszeit zum Appetenzverhalten fithrt (PRECHT u. FreyTaG 1958;
PrecHT 1960, 1973). PrECHT spricht in diesem Fall von ,triebabhingigen
Instinkthandlungen“. Manche Instinkthandlungen mit Spontaneitit sind da-
gegen seiner Meinung nach primir triebunabhangig, kénnen aber bei Bedarf
in den Funktionskreis verschiedener Bediirfnistriebe ,eingeklinkt* und nach
deren Befriedigung wieder ,ausgeklinkt® werden (PrEcHT 1960).

Auf diese Kontrolle durch mehrere tbergeordnete Instanzen weist auch
NEewekLOWsKY (1972) bei der Zirkelbereitschaft der Stare hin, die aufler vom
Hunger eventuell auch von den Bereitschaften zu Nestbau, Gefiederpflege,
Erkundung und allgemeiner Aktivitdt abhingt. LEyHAuseN (1965) erwihnt
Beutefanghandlungen bei Katzen sowohl im Rahmen der Nahrungssuche als
auch im Spiel. Der ,Pfumm®-Laut des Truthahns ist nach ScHLEIDT (1964)
wihrend der Balz, aber auch beim Angriff und nach manchen , Zustéinden all-
gemeiner Erregtheit* zu horen. Die von v. Hotst (1937, 1939) untersuchten
Lokomotionsbewegungen schlieflich stehen im Dienste der verschiedensten Ver-
haltensweisen.

Auch die Kampfbereitschaft ist in einigen Fillen anscheinend eng mit
anderen Bereitschaften verkniipft, wird vorwiegend von ihnen aktiviert und
klingt mit ihnen wieder ab. Zum Beispiel steigert Durst die Kampfbereitschaft
wenig aggressiver Ratten (Creer 1973), Hunger die von Einsiedlerkrebsen
(HazLeTT 1966, zitiert nach HinpE 1973) und die von verschiedenen Cichli-
den-Arten (ALBRECHT 1966). Der Einfluf} der Sexualitit auf die Aggressivitit
ist in zahlreichen Untersuchungen nachgewiesen (s. Literaturangaben S. 434).
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Diese Ergebnisse entsprechen dem allgemeinen Hierarchie-Modell von
BaereNDS (1956), nach dem dieselbe Erbkoordination verschiedenen Instink-
ten niederer Ordnung, derselbe Instinkt niederer Ordnung verschiedenen In-
stinkten hoherer Ordnung unterstehen kann. Wihrend FEisL-EIBESFELDT
(1967, 1970), LEynauseN (1965, 1967) und Lorenz (1963) die Aggress1v1—
tat zusammen mit Hunger, Sexualitdt und Furcht zu den ,groflen vier Trie-
ben auf hochster Instanz zdhlen, gehdrt nach TinerGEN (1952) Kampfverhal-
ten zu den Instinkten niederer Ordnung, die den Hauptinstinkten wie Fort-
pflanzung und Nahrungsaufnahme untergeordnet sind. Zum gleichen Schluf§
kommt HinpE (1953) bei der Untersuchung des Kampfverhaltens von Kohl-
meisen (Parus major). HasSENSTEIN (1973) erwidhnt aggressive Verhaltens-
weisen im Rahmen der ,kritischen Reaktion® (HgpiGer), der Brunst, der
Revierbehauptung, der Rangordnung, des kollektiven Angriffs, des Splels
und der Erndhrung. Er sieht Aggression als einen ,,Sammelbegriff fir ganz
verschieden motivierte Verhaltensweisen® an. Die Vorstellung eines von diesen
Bereitschaften unabhingigen Aggressionstriebes findet nach seiner Meinung
bei unserem derzeitigen Wissen keine Stiitze. Ahnlich Zuflerte sich auch

WickrEr (1970, 1971).

Wenn auch verschiedene Bereitschaften zu aggressivem Verhalten fiihren
konnen, bedeutet das nicht notwendigerweise, daff Aggressivitit allein von
ithnen abhingt. Sexuelle Bereitschaft, Hunger und anderes sind zwar oft der
Anrlaf} fiir Kimpfe, aber auch, wenn diese Bereitschaften nicht mehr oder noch
nicht aktiviert sind, kommt es zu Auseinandersetzungen — vor allem im Rah-
men der Revierverteidigung (Omum 1964; ALBrRECHT 1966; Rasa 1971). Das
spricht fiir eine relative Selbstindigkeit der Aggressivitit.

Einige Untersuchungen haben gezeigt, von welchen Faktoren die Aggres-
sivitit abhingt: beim Stichling spielt die geeignete Umgebung eine Rolle
(v. D. AsseM 1967), bei Haplochromis multicolor (REmNBOTH 1956) und Ratten
(BarNETT et al., zitiert nach Hinoe 1973) die Anwesenheit von 9. Bei
Pelmatochromis (HEILIGENBERG 1964), Haplochromis burtoni (HEILIGENBERG
u. KrRaMER 1972; LEONG 1969) sowie bei Korallenbarschen (Microspathodon
chrysurus) (Rasa 1971), Kampffischen (LaupieNn 1965) und — wie hier ge-
zeigt — bei E. macwulatus fiihrt das Prasentieren von Rivalen zu gesteigerter
Aggressivitat. Die besonders starke Steigerung durch ein vertrautes Indivi-
duum konnte aufler an E. maculatus auch an minnlichen Zebrafinken
(Phoephila guttata) nachgewiesen werden (CARYL 1969, zitiert nach HiNDE
1973).

Lorenz (1963) hat den Einflufl von Auflenreizen und verschiedenen Be-
reitschaften auf die Aggressivitdt an mehreren Stellen erwihnt — auch wenn
in seinem Modell von 1950 nur der endogene Zufluf} beriicksichtige ist. Aus
seiner gesamten Darstellung muff man jedoch entnehmen, dafl er diesen endo-
genen Zuflufl fiir duflerst wichtig hidlt. Aufgrund meiner vorliegenden Ergeb-
nisse kann ich mich fir E. maculatus dieser Meinung nicht anschliefen: AufSen-
einfliisse wie Anwesenheit des Partners und bei den G'F auch der Anblick
anderer Artgenossen erweisen sich als die wesentlichen Ursachen fiir die
Aggressivitit; schaltete man diese Finfliisse durch Isolation aus, ergab sich kein
Hinweis fiir einen nennenswerten endogenen Zuflufl aggressiver Triebenergie.

Die Moglichkeit eines ganz schwachen Zuflusses, der in den Versuchen
nicht sichtbar geworden ist, kann nicht vollig ausgeschlossen werden. In diesem
Sinne lifit sich die Giiltigkeit der LorEnzschen Hypothese aber auch wohl
kaum priifen. Es erscheint mir aufgrund meiner Resultate jedoch duflerst
unwahrscheinlich, daf3 diesem moglicherweise existierenden Zuflufy und damit
dem eigentlichen Aggressionstrieb bei E. maculatus die grofle Bedeutung zu-
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kommt, die LoreNZ ithm zugeschrieben hat — ndmlich, dafl er sich kontinuier-
lich aufstaut, das Tier schliefilich zwingt, nach der auslosenden Situation zu
suchen, und dafl er zum Angriff auf Ersatzobjekte oder sogar zu Leerlauf-
handlungen fiihrt.

Der Zweifel an der Bedeutung des endogenen Zuflusses bedeutet nicht,
dafl damit die durch das Lorenzsche Modell gedeuteten Erscheinungen wie
Schwellensenkung, Appetenzverhalten und Leerlaufhandlung ebenfalls in-
frage gestellt werden. Sie sind nicht an eine endogene Erregungsproduktion
gebunden (vgl. S.416). In den folgenden Abschnitten werden noch einige
Untersuchungen zu diesen Auswirkungen referiert und diskutiert.

2. Schwellensenkung

Schwellensenkung fiir aggressives Verhalten ist von zahlreichen Autoren
beschrieben worden. Sie lie} sich sowohl durch Isolation (Beispiele s. S. 416) als
auch durch Darbieten bestimmter Auflenreize erzielen (Beispiele s. S. 446). Die
Utrsachen fiir solche Ergebnisse konnen ganz verschieden sein:

a) Schwankungen in der Bereitschaft konnen durch Lernen — zum Bei-
spiel Habituation und Deshabituation — vorgetduscht sein (Hinpe 1959,
1970; vgl. auch S. 431).

b) Es kann primir eine andere, die Aggressivitit beeinflussende Bereit-
schaft gesteigert werden (vgl. S. 434).

Diese Moglichkeit besteht beim Schwerttrdger (Xiphophorus helleri),
denn auch seine sexuelle Bereitschaft steigt in der Isolation (Franck u.
GerssLER 1973; Rours 1972). Da manche Bereitschaften von mehreren iiber-
geordneten abhéingen, miifite diese Erklirungsmoglichkeit so lange einbezogen
werden, bis man gezeigt hat, daf} sich alle diese iibergeordneten Bereitschaften
nicht gedndert haben.

c) Die Tiere erleiden bei isolierter Aufzucht oder langer Isolation im
Erwachsenenalter eine Schadigung.

Die Schadigung kann sich in einer allgemeinen Sensibilisierung duflern,
von der auch das aggressive Verhalten betroffen wird. Das gilt fiir Kruijrs
(1964) Kampfhihne, vor allem aber fiir Miuse, die nach Isolation insgesamt
aktiver und ibererregbar sind, einen erhdhten Muskeltonus und vergrofierte
Nebennieren haben, Verinderungen in der Konzentration verschiedener che-
mischer Substanzen im Blut aufweisen und andere Stref-Symptome zeigen
(GARATTINI u. SiGe 1969). VALZELLI (1973) schldgt deshalb vor, in diesen
Fillen lieber von einem ,Isolations-Syndrom™ zu sprechen als von ,, Aggressi-
vitit durch Isolation®. Wenn dieses Isolations-Syndrom nicht vorliegt, ist in
vielen Fallen keine Schwellensenkung zu verzeichnen. Zum Beispiel kommt es
zwischen in Gruppen lebenden Miusen auch dann nicht vermehrt zu Ausein-
andersetzungen, wenn sie lingere Zeit nicht gekdmpft haben (Scott 1971).
Entsprechendes fanden Jomnson und PrExe (1972) an einigen Labyrinth-
fischarten (Anabantidae): die interspezifische Angriffsrate war von der intra-
spezifischen unbeeinflufit. Lorenz’ (1963) Befund, daff verschiedene Fisch-
arten mangels Artgenossen eine Schwellensenkung erleiden und die nichst-
verwandten Arten zum Ersatzobjekt wihlen, bestitigte sich also fiir diese
Arten nicht.

d) Die Isolation kann unvollstindig sein.

Reize wie Eingdnge zu Labyrinthen, Reviermarken und anderes, die
vorher mit der Anwesenheit eines Gegners verkniipft worden waren, kdnnten
zum Beispiel auch wihrend der Isolation als bedingte Reize die Aggressivitat
steigern (WickLeEr 1971). Das geht aus Versuchen von HEILIGENBERG (1964)
an Pelmatochromis hervor und konnte auch bei Rasas (1971) Ergebnissen an
Korallenbarschen eine Rolle gespielt haben.
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Verschiedene dieser Reaktionen konnen sich iiberlagern. Da einige kurz-
fristig, andere langfristig wirken, hingt das Ergebnis der Untersuchung oft
von der Linge des Experiments ab.

Lorenz (1950, 1963) macht tiber die Geschwindigkeir, mit der die Bereit-
schafc endogen aufgefiillt werden soll, keine direkten Aussagen. Da er jedoch
den endogenen Zuflufl als Ursache des Paarbruchs ansieht und dieser nach sei-
nen Beobachtungen einige Tage nach Isolation des Paares erfolgt, nach Rasas
(1969) Versuchen 4—6 Tage nach der Paarbildung, mu8 man diesen Zeit-
raum zugrunde legen. Derselbe Zeitraum wurde auch in den vorliegenden
Versuchen an E. maculatus beriicksichtigt, fiihrte aber zu einer Abnahme der
Aggressivitit in Isolation, ohne dafl dafiir allgemeine Verhaltensstdrungen
verantwortlich gemacht werden konnten.

3. Appetenzverhalten

Auf eine Kampfappetenz wird in der Regel dann geschlossen, wenn Tiere
eine Handlung lernen, fir die sie mit dem Anblick einer Attrappe, eines Riva-
len oder der Gelegenheit zum Kampf belohnt werden. Das hat bei Kampf-
fischen (TmHOMsON 1963; Fantino, WEIGELE u. Lancy 1972), Korallenbar-
schen (Rasa 1971), Mausen (LacersprETz 1969), Hamstern (E1BL-EIBESFELDT
1970), Kampfhihnen (THOMsON 1964) und anderen Tieren zu Erfolgen ge-
fiihre, die oft Zhnlich gut sind wie die bei Belohnung mit Futter (TELLEGEN u.
Horn 1972).

Eine solche Appetenz laflt zwar auf ein bestimmtes Mafl an Aggressivi-
tit schliefen, sie beweist aber nicht, dafl diese Aggressivitdt endogen ent-
standen ist. So wihlen Mause selbst nach langerem Training bei den ersten
tiglichen Lédufen in einem Labyrinth nur in etwa 5090 der Versuche den
Schenkel, an dessen Ende der Gegner sitzt; im weiteren Tagesverlauf erzielen
sie dann eine ,, Trefferquote“ von 90 %o und mehr (TELLEGEN u. HORN 1972).
Belohnung mit Futter ergibt diesen Unterschied nicht. Die Aggressivitit muf}
anscheinend im Gegensatz zum Hunger durch Aufleneinfliisse wie Anblick des
Gegners und Kampf{ gesteigert werden, bevor sie zum gezielten Suchen nach der
Situation fithrt. Zu ahnlichen Ergebnissen kamen auch HEILIGENBERG (1964)
an Pelmatochromis, MARLER (1957) an Buchfinken und LAGERSPETZ (1969) an
Miusen.

Ob es sich bei der festgestellten Appetenz tatsichlich um eine Kampfappe-
tenz handelt, ist nach Simeson (1968) und WICkLER (1971) schwierig zu prii-
fen. Da solche Versuche immer mit isolierten Tieren durchgefithrt werden,
wire es denkbar, daf sie in der reizarmen Umgebung nur nach irgend etwas
suchen und darauf mit Kampf reagieren, falls es sich als Gegner entpuppt.
Dafiir gibt es bei Kampffischen (Betta splendens) und Paradiesfischen (Macro-
podus opercularis) mehrere Hinweise: Die Dressurwirkung von drohenden
Artgenossen ist nicht grofler als die von Artfremden, von unbelebten Objekten
oder von leeren Abteilen (JounsoN u. Jornson 1973). Auch TurnoucH und
Lroyp (1973) konnten zwischen der Wirkung eines Filmstreifens, auf dem ein
drohender Artgenosse zu sehen war, und der Wirkung des weiflen Projektor-
lichtes auf der Mattscheibe keinen Unterschied feststellen. BAENNINGER (1970)
schlieflich fand, dafl ein auf eine gelernte Handlung hin gebotenes Spiegel-
bild nicht unbedingt angedroht wird und dafl Fische, deren Drohen durch
langes Beisammensein mit Artgenossen habituiert war, hiufiger die gelernte
Handlung ausfiihrten, wenn dabei der Spiegel verschwand.

Im Gegensatz zu diesen Ergebnissen ist bei Korallenbarschen die Appe-
tenz nach einem Artgenossen eindeutig hoher als die nach einem bewegten
silbernen Stern (Rasa 1971). Ob das eine Kampfappetenz beweist oder nur
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erkennen 148, daf} in diesem Fall der Artgenosse die Neugier stirker befrie-
digt als der Stern, bleibt genauer zu untersuchen.

4. Leerlaufhandlung

Fiir Kampfhandlungen im Leerlauf gibt es meines Wissens keine Belege,
was von SErrz (1949) fiir Fische bestdtigt wird. Auch Lorenz (1963) Beispiele
fir Leerlaufhandlungen stammen alle aus anderen Funktionskreisen. MovYER
(1969) weist jedoch darauf hin, dafl ein kontinuierlicher Stau nicht notwendi-
gerweise zu Leerlaufhandlungen filhren muf}: selbst bei stirkstem Hunger
wiirde zum Beispiel Kauen nicht im Leerlauf auftreten. Auflerdem kann eine
vorhandene Angriffsbereitschaft beim Fehlen ausldsender Reize auch durch
andere, nicht aggressive Verhaltensweisen verringert werden. Nach HEILIGEN-
BERGs (1965 a) Untersuchungen kommt bei Pelmatochromis dem Graben eine
solche Bedeutung zu, nach Rasa (1971) beim Korallenbarsch dem Scheuern.

Wie die Diskussion zeigt, sind die mit dem Lorenzschen (1950) Instinkt-
modell erklirten Erscheinungen von endogener Erregungsproduktion und
Spontaneitit, Appetenzverhalten, Schwellensenkung und Leerlaufhandlung in
zahlreichen Untersuchungen bestitigt worden — mit Ausnahme der Leerlauf-
handlung auch fiir aggressives Verhalten. Aber die Vereinigung dieser Er-
scheinungen in einem Konzept des Aggressionstriebes erscheint zu einfach,
um die Vielfalt aggressiven Verhaltens zu erkliren — zumal Aggressivitit,
wie auch andere Mechanismen, die funktionell das gleiche leisten, vermutlich
in der Evolution mehrfach unabhingig entstanden und bei verschiedenen
Arten auch verschieden konstruiert sind (WickrLer 1970, 1971, 1973; WiCKLER
u. SEmT 1972). Selbst innerhalb einer Art werden — wie aus hirnphysiolo-
gischen Untersuchungen hervorgeht — Auseinandersetzungen in verschiedenen
Funktionskreisen (Revierverteidigung, Kampf um Geschlechtspartner, Vertei-
digung von Jungen, Reaktion auf Schmerz u. a.) von verschiedenen chemischen
Substanzen und Nervennetzen kontrolliert (MoYERr 1971; vgl. S. 446).

B. Der funktionelle Gesichtspunkt

Die meisten Lebewesen begegnen in ithrer Umwelt immer wieder Rivalen,
mit denen sie um Nahrung, Reviere, Geschlechtspartner u.a. kimpfen. Eine
endogene Erregungsproduktion kann zweckmiflig sein, um die in solchen
Kimpfen verringerte aggressive Bereitschaft schnell wieder herzustellen fiir
den Fall, daf} sie erneut gebraucht wird — etwa so wie die Erholung einer
Nervenzelle nach der Reizung die Voraussetzung fiir die Verarbeitung eines
neuen Signals schafft. Dabei ist nach Lorenz (1963) die Menge der endogenen
»Produktion einer bestimmten Instinktbewegung stets annzhernd auf den zu
erwartenden Bedarf zugeschnitten® (vgl. auch LEyHAUSEN 1965 a, b, 1967). Da
der Bedarf von Tierart zu Tierart und innerhalb einer Art von Funktionskreis
zu Funktionskreis verschieden sein kann, spielt moglicherweise die endogene
Erregungsproduktion fiir andere Tierarten und in anderen Zusammenhin-
gen eine groflere Rolle als fir die hier beschriebene territoriale Aggressivitit
von E. maculatus.

Vom funktionellen Gesichtspunkt erscheint es aber bei jeder Tierart frag-
lich, ob eine zu starke Abhingigkeit der Aggressivitit von endogener Er-
regungsproduktion adaptiv ist (WickrLer 1970, 1971; HassensTEIN 1973).
Das gilt insbesondere fiir einen iiber die kurzfristige Erholung hinausgehen-
den kontinuierlichen Aufstau, der das Tier schliefflich ohne Aufleren Anlaf
zum Appetenzverhalten zwingt — zumal aggressive Auseinandersetzungen
fiir Individuum und Art nicht nur Vor- sondern auch Nachteile haben (Zu-
sammenfassung bei REYER 1974). Genauso wie die Erholung einer Nerven-

Z. Tierpsychol. Bd. 39, Heft 1-~5 29
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zelle zum Stillstand kommt, sollte auch die endogene Erholung der Aggressivi-
tit eine Grenze haben. Ablaufen sollten die aggressiven Verhaltensweisen nicht
aufgrund ihrer Eigendynamik, sondern nur im Dienste von Verhaltensweisen,
die fiir das Uberleben des Individuums und der Art notwendig sind. Daher ist
es sinnvoll, wenn die Bereitschaften zu solchen Verhaltensweisen selbst die
Aggressivitit steuern (vgl. S. 445 £.).

Es ist ferner sinnvoll, wenn bestimmte Auflenfaktoren (Rivalen, Ge-
schlechtspartner u. a.) direkt auf die Aggressivitit einwirken (vgl. S. 446). Auf
diese Weise konnen auch dann die funktionell notwendigen Objekte (Nahrung,
Revier, Partner u. a.) erobert und verteidigt werden, wenn die entsprechenden
Bereitschaften selbst noch nicht (z. B. Sexualitit; vgl. S. 435) oder gerade nicht
mehr (z. B. Hunger) vorhanden sind.

Wie sinnvoll eine differenzierte Reaktion auf Auflenreize das Ausmafl der
Aggressivitit dem Bedarf anpassen kann, hat sich in dieser Arbeit fiir £. macu-
latus gezeigt:

Die Reaktion des ' auf den Anblick von Artgenossen sichert die Erobe-
rung eines Reviers, was Voraussetzung fur eine Verpaarung ist. Die geringere
Angriffsrate gegen 99 und die hemmende Wirkung der Balzverhaltensweisen
ermoglichen die Paarbildung. Die in beiden Geschlechtern festgestellte beson-
ders starke Steigerung der Aggressivitit durch die Anwesenheit des Partners,
verbunden mit der Hemmung, ihn anzugreifen, gewihrleistet schliefflich eine
erfolgreiche Verteidigung von Revier und Brut.

Lorenz (1963) hat auf alle diese Moglichkeiten, Angriffe zu férdern und
zu hemmen, schon hingewiesen. Der Unterschied zwischen unseren Aussagen
liegt allein in der Beurteilung der endogenen Erregungsproduktion.

Die Triebhypothese betrachtet die endogene Erregungsproduktion als
einen entscheidenden Antrieb fiir aggressives Verhalten und stiitzt diese Auf-
fassung u. a. mit Befunden an E. maculatus. Dagegen sehe ich aufgrund meiner
Ergebnisse keinen kausalen oder funktionellen Grund, fiir E. maculatus einen
nennenswerten Zuflufl aggressiver Triebenergie und damit einen Aggressions-
trieb im eigentlichen Sinne anzunehmen. Die beschriebene differenzierte Reak-
tion der Aggressivitit auf verschiedene Auflenreize erscheint mir geeigneter,
das normale Verhalten dieser Fische zu erkliren.

Zusammenfassung

Die Zunahme aggressiver Handlungen zwischen 7 und Q isolierter
Paare von E. maculatns ist in der Literatur einerseits durch eine endogene
Produktion aggressiver Triebenergie erkldrt worden (Trieb-Hypothese); ande-
rerseits wurde vermutet, der Anblick des isomorphen Geschlechtspartners
steigere die Aggressivitit in gleicher Weise exogen wie der Anblick eines
Rivalen (Auflenreiz-Hypothese).

Zur Klirung zwischen diesen beiden Hypothesen wurden 48 Paare ge-
trennt. Am Tag nach der Trennung wurden fiir jeden der nun isolierten
Partner 30 min lang die Aktivitdt und anschliefend ebenfalls 30 min lang die
Aggressivitat gegen ein Spiegelbild registriert. Danach konnten die Fische
vier Tage alle 15 min fiir 15 sec in ein Nachbarabteil blicken. Dieses Abteil
war in der Versuchsserie 1 leer, so dafl die Fische vier Tage isoliert blieben. In
der Serie 2 a befand sich der eigene Partner darin, in Serie 2b ein anders-
geschlechtlicher und in Serie 2 ¢ ein gleichgeschlechtlicher Fremder. Nach 180
solchen Kurzdarbietungen wurden Aktivitdt und Aggressivitit erneut regi-
striert.

In keiner Serie wurden signifikante Verinderungen der- Aktivitit fest-
gestellt. Dagegen wurde die Aggressivitidt in beiden Geschlechtern durch die
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Isolation gesenkt und durch die Anwesenheit des Partners gesteigert. Die 9
wurden durch den Anblick fremder Artgenossen nicht aggressiver; die 3T
wurden es, aber nicht so stark wie durch den Anblick des Partners. Die mog-
lichen Ursachen werden diskutiert.

Weitere Versuche zeigten, dafl verschiedene Hemm-Mechanismen den
Ausbruch der Aggressivitit gegen den eigenen Partner verhindern. Dazu gehd-
ren eine Beilhemmung der O’ gegen balzende Q9 sowie eine geschlechter-
und eine individuenspezifische Aggressionshemmung bei G J und 9Q.

Wenn das Gleichgewicht von Aggressivitit und Hemmung gestort wird,
kann es zu Angriffen zwischen den Partnern kommen. Gesteigerte Aggress1v1—
tit, vermindertes Erkennungsvermdgen und unspezifische Storungen durch
Schreck wurden als wesentliche Ursachen gefunden.

Die Ergebnisse und die anderer Autoren werden im Rahmen des
Lorenzschen Triebmodells diskutiert und fithren zu dem Schluf}, dafl die An-
nahme einer endogenen Produktion aggressiver Triebenergie fiir E. maculatus
weder kausal noch funktionell gestiitzt wird. Die in dieser Arbeit beschriebene
differenzierte Reaktion der Aggressivitit auf verschiedene Auflenreize erscheint
geeigneter, das normale Verhalten dieser Fische zu erklaren.

Summary

Causes and Consequences of Aggressivity in Etroplus maculatus —
A Contribution to the Drive Problem

In the literature the increase of aggressive acts between JCJ and @9
of an isolated pair of E. maculatus has been explained in two ways: on the one
hand as caused by an endogenous production of aggressive drive energy (drive
hypothesis), on the other by assuming that the sight of the isomorphic sexual
partner increases aggressivity exogenously in the same way as does the
sight of a rival (external stimulus hypothesis).

In an attempt to verify one of these hypotheses 48 pairs were separated.
One day after separation each of the partners was observed for 30 min to
ascertain his activity, and subsequently for 30 min to test his aggressivity
against his image in a mirror. For the following 4 days the fish were given
view of the neighbouring compartment of the aquarium for 15 sec every
15 min. In experimental series 1 this compartment remained empty, so that
the fish were in fact isolated for 4 days. In series 2 a the partner of the
experimental fish was in the neighbouring compartment, in series 2 b it con-
tained a strange fish of the opposite sex, in series 2 c a strange fish of the same
sex. After 180 such short demonstrations activity and aggressivity were again
registered.

No significant changes in activity were observed in any series. Aggressi-
vity in both sexes was however lowered by isolation and increased by the
presence of the partner. 9 did not become more aggressive through the sight
of strange conspecifics; 0T did, but not so much as through the sight of the
partner. The possible causes are discussed.

Further experiments show that various inhibiting mechanisms prevent an
outbreak of aggressivity against the own partner. These include a biting in-
hibition of '’ against courting 9 and an inhibition of aggression specific to
the other sex and to certain individuals in G'J" and Q9.

If the equilibrium between aggressivity and inhibition is disturbed attacks
upon the partner may occur. Main causes of such a disturbance were found to
be heightened aggressivity, lowered ability of recognition and unspecific
disturbances through fright.

29+
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These results are discussed together with those of other authors in the
light of Lorenz’ drive model; it is concluded that the assumption of an
endogenous production of aggressive drive energy is substantiated neither
causally nor functionally. The differential reaction of aggressivity against
different external stimuli described in this paper seems more useful in explain-
ing the normal behaviour of these fish.
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