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Einleitung

1 EINLEITUNG

Im Rahmen dieser Untersuchung wurde die Rolle der chemischen Kommunikation in
aggressiven intraspezifischen Interaktionen des Pistolenkrebses  Alpheus heterochaelis
untersucht. Es sollte sowohl das Vorhandensein einer méglichen Dominanzhierarchie, sowie das
zugrunde liegende Signal untersucht werden. Desweiteren sollten die Funktion der Antennule in
diesem Zusammenhang aufgeklart werden und deren sensorischen Haare morphologisch und
funktionell beschrieben werden.

Kommunikation ist ein wichtiger Bestandtell tierischen Verhaltens. Sie dient unter anderem der
Reduktion physiologischer Kosten (metabolischer Energie) und der Minimierung des
Verletzungsriskos wahrend intra- und interspezifischer Interaktionen. Kommunikation ist
definiert als ein Informationsaustausch zwischen Individuen durch vereinheitlichte Signale bzw.
Verhaltensweisen, wobei meist ein Vortell fir den Sender und bzw. oder Empféanger auftritt, der
aber nicht notwendig ist (Wilson, 1970; Rose, 1982). Rose widerspricht damit Itagaki und Thorp
(1981), die nur von Kommunikation ausgehen, wenn zumindest fir eines der beiden Tiere,
Sender oder Empfanger, ein Vorteil entsteht.

Als Kommunikationsmittel kommen neben chemischen Duftstoffen auch visuelle, auditorische,
hydrodynamische oder taktile Signale in Frage. Allerdings besitzen Crustaceen keine
Tympanalorgane, daher kann ein Schallsignal nur a's hydrodynamisches Signal wahrgenommen
werden. Breithaupt (2001) geht davon aus, dass Crustaceen keinerlei Schall wahrnehmen
konnen. Allerdings produzieren einige Crustaceenspezies Gerdusche, z.B. der Knall der
Alpheiden (siehe S. 8 ff) und Knarrgerausche der Languste (Patek, 2001) (siehe auch
Zusammenstellung bei Schmitz (2001)).

Die Kommunikation mittels visueller Signale bei Crustacea ist vor alem fir terrestrische und
semiterrestrische decapode Arten beschrieben worden, das bekannteste Beispiel sind die
Winkerkrabben (Uca spec.). Die mannlichen Winkerkrabben stehen am Rand ihrer Wohnhohle
und markieren durch auffalliges Scheren winken, das auf der ebenen Schlickflache weithin
sichtbar ist, ihr Revier. Das Winken wirkt auf Weibchen einladend und sie kénnen sich schon
aus grolerer Entfernung den besten Partner aussuchen (Dingle, 1983; Backwell und Passmore,
1996; Jennions und Backwell, 1996; Pope, 2000). Auch wasserlebende Krebse zeigen eine
visuelle Kommunikation, so ist auch das meral-spreading, das Hochheben und Spreizen der
grof3en Scheren, ein visuelles Signal, welches Groéf3e bzw. Kampfkraft zur Schau stellt und damit

den Gegner einschiichtern bzw. einen Kampf verhindern soll (Rubenstein und Hazlett, 1974;
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Dingle, 1983; Huber und Kravitz, 1995; Rutherford et al., 1996; Antonson und Paul, 1997).
Auch bei der Partnersuche spielen visuelle Signale eine wichtige Rolle, so wéhlen Weibchen von
Procambarus clarkii unter anderem anhand der visuellen Signalen von Méannchen ihren spéteren
Partner aus (Dunham und Oh, 1996). Auch bel den in dieser Arbeit untersuchten Alpheiden soll
eine visuelle Kommunikation erfolgen. Hughes (1996a,b) untersuchte, ob bei gespannter Schere
der gut sichtbare weil3e Dactyluszapfen (Abb. 4A) ein visuelles Signa in intraspezifischen
Kampfen darstellt. Mannliche Alpheiden reagierten auf eine gespannte Schere aggressiver als
auf eine geschlossene, auch bel Weibchen zeigte sich die

Abb. 1. Foto eines weiblichen Pistolenkrebses Alpheus heterochaelis. Auffallend ist die grofle,
modifizierte Knallschere, die sowohl rechtsseitig as auch linksseitig ausgebildet sein kann (hier rechte
Schere). Die Weibchen dieser Art zeichnen sich durch eine langliche, mit wenig rezeptiven Haaren
besetzte Zwickschere aus (linke Schere).

gesteigerte Aggressivitéat auf eine gedffnete Schere, aber in einem geringeren Ausmal. Eine
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ahnliche Funktion hat ein weil3er Fleck auf der Schere von Calcinus laevimanus; je grof3er dieser
Fleck ist, desto grof3er sind die Siegeschancen des Tieres (Dingle, 1983).

Taktile Signale waren bisher nur selten Gegenstand wissenschaftlicher Untersuchungen. Ein
Beispiel fur die Kommunikation mittels taktiler Signale findet sich beim Fluf3krebs Orconectes
virilis (Ameyaw-Akumfi, 1979). Wahrend des Kampfes greifen sich die Tiere gegenseitig an den
Scheren und ziehen daran, um die Kraft des Gegners einzuschdtzen. Das schwéchere Tier
beginnt nach einiger Zeit mit den Antennen auf die vordere Extremitdten des Gegners zu
schlagen. Daraufhin lasst der Gegner den Unterlegenen los und dieser kann fltchten. Dasselbe
Verhalten konnte Ameyaw-Akumfi (1979) auch bei O. propinquus, Cambarus robustus und
Procambarus clarkii nachweisen. Allerdings wurde in diesem Artikel nicht vollkommen geklért,
welche Rolle die taktilen und welche die visuellen Signalanteile, die sich bewegenden Antennen,
spielen.

Auch hydrodynamische Signale wurden bisher nur selten auf ihre kommunikative Wirkung hin
untersucht; die meisten Untersuchungen beschéftigten sich mit chemischen Botenstoffen, die
mittels hydrodynamischer Signale transportiert werden (siehe unten). Eine der wenigen
Untersuchungen beschéftigte sich mit dem Einsiedlerkrebs Calcinus tibicen. Barron und Hazlett
(1989) zeigten, dass bei Tieren mit anndhernd gleicher Grofde nach beiderseitigen visuellen
Drohsignalen hydrodynamische Signale produziert werden. Dieses hydrodynamische Signal wird
mit den Scaphognathiten erzeugt und auf den Gegner gerichtet. Der Empfanger flieht in den
meisten Félen, nachdem er das Signal wahrgenommen hat. Allerdings kann aufgrund der
Versuche nicht ausgeschlossen werden, dass ein chemisches Signal mit dem Wasserstrom
transportiert wird und dieses das eigentliche Kommunikationsmittel darstellt.

Chemische Kommunikation ist innerhalb der Crustaceen sehr weit verbreitet; sie dient dabel
sowohl der intra- als auch der interspezifischen Kommunikation (Pheromone: intraspezifische
Signale; Allomone: interspezifische Signale (Wilson, 1970)). Olfaktorische Signale treten dabei
in verschiedenen Verhaltenskontexten und teilweise in Kombination mit anderen Signaltypen
auf. Neben den oben beschriebenen visuellen spielen vor allem die olfaktorischen Signale bei der
Partnersuche eine wichtige Rolle. Die Verwendung von Sexualduftstoffen konnte dabei bei
Krabben (Erimacrus isenbeckii: Asal et a., 2000; Carcinus maenas: Bamber und Naylor, 1969;
Eales, 1974 Telmessus cheiragonus: Kamio et a., 2000), Hummern (Homarus americanus:
Atema und Engstrom, 1971, Dunham, 1978; Cowan und Atema, 1984; Atema, 1986),
Signalkrebsen (Pacifastacus leniusculus: Stebbing et al., 2003) und bei  Fluf3krebsen (P. clarkii:
Ameyaw-Akumfi und Hazlett, 1975, Dunham, 1978; Orconectes virilis: Hazlett, 1985)
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nachgewiesen werden. Bisher konnte aber nur bei der Krabbe E. isenbeckii die Struktur des
verwendeten Pheromons entschlUsselt werden (Asa et a., 2000). Meist werden
Geschlechtspheromone von den Weibchen abgegeben und die Mannchen sind die Empfanger
(z.B. Bamber und Naylor, 1969; Dunham, 1978; Hazlett, 1985; Atema, 1986; Stebbing et al.,
2003). Die Geschlechtspheromone haben neben der Geschlechtserkennung auch Einfluss auf die
Aggressivitat des Empféangers ( z.B. Hazlett, 1985; Rahman et a., 2001; Stebbing et al., 2003).
Chemische Kommunikation spielt nicht nur bei der Partnerwahl eine wichtige Rolle, sondern
auch bel intraspezifischen Kampfen und damit bei der Ausbildung bzw. Aufrechterhaltung von
Dominanzhierarchien.

Da intraspezifische Kampfe energetisch kostenintensiv sind und mit steigender Dauer, die mit
einer Erhdhung der Eskalationsstufe einhergeht, ein immer grof3eres Verletzungsrisiko bergen
(Johnson, 1977; Barnard und Burk, 1979; Juanes und Smith, 1995; Neat et a., 1998; Rovero et
a., 2000), sollten beide Kontrahenten versuchen, den Kampf mdéglichst rasch, das heif3t auf einer
niedrigen Eskalationsstufe, zu beenden. Es sollte sich daher eine Form der Abschdtzung der
Kampfkraft und Motivation des Gegners entwickelt haben, die es den Tieren ermdglicht, die
Kosten dieser Kampfe zu minimieren. Da diese Kampfe auch die Wahrscheinlichkeit erhéhen,
von Fressfeinden entdeckt zu werden, sollte diese Abschdtzung und die daraus folgende
Entscheidung sehr schnell vor sich gehen. Bel Tierarten, die Dominanzhierarchien ausbilden,
beruht diese Kampfentscheidung meist auf der Wahrnehmung des sozialen Status des Gegners.
Dies fuhrt zu stabilen Hierarchien, in denen Kampfe nur noch vereinzelt auftreten (Copp, 1986).
Die Abschdtzung der Kampfkraft Gber den Dominanzstatus ermoglicht es den Tieren, Kampfe
mit vermeintlich stdrkeren Tieren zu vermeiden bzw. eine Eskalation durch Flucht zu
verhindern.

Eine Dominanzerkennung kann sowohl auf individueller als auch auf gruppenspezifischer Ebene
stattfinden. Die gruppenspezifische Erkennung beruht dabei auf der Erkennung von vormals
siegreichen Tieren, wobel es keinen Unterschied macht, ob das erkennende Tier schon einmal
gegen diesen Gegner verloren hat oder nicht. Diese Form der Erkennung ist bei Crustaceen
bisher nur bei Procambarus clarkii beschrieben worden (Copp, 1986; Zulandt-Schneider et al.,
1999). Bel dieser Art dient nur die vorherige Kampferfahrung, ob der Gegner in vorherigen
Kampfen siegreich war oder verlor, zur Kampfentscheidung. Das bedeutet, dass ein einziges
Signal und damit Merkmal ausreichend ist, um die Unterscheidung Sieger bzw. Verlierer zu
treffen. Bel der individuellen Erkennung, das heilét ein Tier kann sich daran erinnern, ob es
gegen diesen Gegner schon einmal gekampft hat und wie dieser Kampf ausging, werden zur
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eindeutigen Unterscheidung mehrere Merkmale benttigt. Bei decapoden Crustaceen ist diese
Form der Erkennung sehr weit verbreitet (Stomatopoda: Caldwell, 1979, 1985, 1992;
Einsiedlerkrebs. Hazlett, 1969; Hummer: Karavanich und Atema, 1988 a,b, Berkey und Atema,
1999; Garnele: Johnson, 1977). Caldwell (1982) beschrieb sogar die individuelle Erkennung
Uber Artgrenzen hinweg, so vermied Gonodactylus zacae weitere Kampfe, wenn er auf einen G.
bahiahondensis traf, der ihn im vorherigen Kampf besiegte. Bel den meisten dieser Beispiele
konnten die Autoren nachweisen, dass es ein olfaktorisches Signal ist, welches die Erkennung
ermoglicht. Sowohl bel Hummern as auch bel Fulfkrebsen soll der Urin an sich oder ein mit
dem Urin ausgeschiedener Stoff das Pheromon sein (Breithaupt et al., 1994; Karavanich und
Atema, 1998a,b; Zulandt-Schneider et a., 1999). So konnten Breithaupt et a. (1999) zeigen,
dass Hummer in intraspezifischen Kampfen keine Erkennung von Siegern bzw. Individuen mehr
moglich war, solange beim Gegner die Urinexkretion blockiert war. Einen Verlust des
Erkennungsvermogens konnte auch festgestellt werden, wenn man den Tieren die
chemorezeptiven Aesthetasken auf den lateralen Antennulenfilament entfernte, wohingegen
Tiere mit abgeschnittenem medialen Filament dazu noch in der Lage waren (Tierney und
Dunham, 1982).

Die Antennulen sind die 1. Antennen von Crustaceen, auf ihnen sitzen sowohl chemosensitive
als auch mechanische bzw. hydrodynamische Rezeptoren. Neben den Antennulenrezeptoren sind
weitere chemo-, mechanosensitive und bimodale (sowohl chemo- und mechanosensitive)
Rezeptoren aber auch Uber fast die gesamte Korperoberflache vertellt (Laverack, 1964, 1988;
Shelton und Laverack, 1970; Thomas, 1970; Vedel und Clarac, 1976; Ball und Cowan, 1977;
Tyson und Sullivan, 1979; Altner und Prillinger, 1980; Ache, 1982; Bush und Laverack, 1982;
Derby, 1982; Derby und Atema, 1982; Roye und Dillaman, 1982; Hatt, 1986; Spencer und
Linberg, 1986; Derby, 1989; Mesce, 1993). Die Antennule besteht meist aus einem lateralen
und einem medialen Filament (Abb. 6). Bei Stomatopoden jedoch teilt sich das laterale
Antennulenfilament in zwei weitere Filamente auf, wobei eines die Aesthetasken tragt ( Mead
und Weatherby, 2002). Das laterale Filament tragt im distalen Drittel ventral die Aesthetasken,
diese Region wird als Burstchen (, Tuft“) bezeichnet. Die Aesthetasken stechen hervor, da sie
relativ grold und daher mit blof?em Auge erkennbar sind. Sowohl die Morphologie as auch die
Innervation und Funktion der Aesthetasken wurde bel verschiedenen Crustaceenarten eingehend
untersucht (Barber, 1961; Ghiradella et al., 1968a,b; Spencer, 1986; Spencer und Linberg, 1986;
Tierney et a., 1986; Grunert und Ache, 1988; Steullet et al., 2000; Derby et al., 2001a,b; Steullet
et a., 2001). Die Aesthetasken ermdglichen, wie schon erwéhnt, die Erkennung der Dominanz,
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aulRerdem sind sie fur die Geschlechtserkennung notwendig (Tierney und Dunham, 1982). Eine
wichtige aber nicht ausschliefdliche Rolle spielen die Aesthetasken bel der Nahrungssuche (Ache,
1972; Spencer, 1986; Spencer und Linberg, 1986; Rebach et a. 1990; Horner et al., 2000; Derby
et a. 2001b; Steullet et al., 2001). Neben den Aesthetasken, die bel allen bisher untersuchten
decapoden Krebsarten vorkommen, gibt es auf den Antennulen noch weitere Rezeptortypen, die
sich aber von Art zu Art unterscheiden konnen.

Bei Panulirus argus beschrieb Laverack (1964) drei verschiedene Rezeptortypen. Neben dem
Aesthetasken etablierte er das Guardhaar, ein langer schlanker Haartyp, der zur Haarspitze hin
immer dinner wird, und nur im Burstchen beidseitig zu den Aesthetaskenreihen vorkommt. Das
begleitende Haar (companion setae) kommt ebenfalls nur in der Birstchenregion vor, es handelt
sich dabei um bewegliche Haare, die sehr viel kirzer sind as die Aesthetasken. Drel neue
Haartypen konnten durch Spencer und Linberg (1986) bel Panulirus interruptus definiert
werden. Sowohl das gedrungene einfache Haar (,, stout smple seta”) a's auch das gefiederte Haar
(,, pappose seta*) kommen nur dorsal und distal zur Burstchenregion vor. Der dritte Haartyp, das
gedrungene oder gebogene einfache Haar (,, stout simple seta* oder ,, curved simple seta*), tritt nur
auf dem distalen Tell des medialen Filaments auf. Die erneute Untersuchung von Panulirus
argus durch Cate und Derby (2001) erbrachte nochmals zwei neue Typen, das bedornte Haar
(, setuled seta*) und das asymmetrische Haar (,,asymmetric seta'). Das asymmetrische Haar sitzt
nur in der Birstchenregion, in direkter Naéhe zu den Aesthetasken und ist ein langer zugespitzter
Haartyp. Sowohl auf dem medialen als auch auf dem lateralen Filament kommt das bedornte
Haar vor, dabei handelt es sich um einen kurzen Haartyp, der dicke Dornen (,, setules*) aufweist.
Die Autoren benannten auch das von Spencer und Linberg (1986) beschriebene gefiederte Haar
(,, pappose seta’) in Haar mit Haube (,,hooded seta’) um. Aul3erdem teilten sie den einfachen
Haartyp, ebenfalls von Spencer und Linberg (1986) beschrieben, in drei neue Typen auf, das
kurze, das mittlere und das lange einfache Haar. Cate und Derby (2001) untersuchten auch die
Innervation des Haar mit Haube sowie der einfachen Haartypen und konnten so den bimodalen,
sowohl chemo- as auch mechanosensorischen, Charakter der Haartypen nachweisen. Beim
Hummer, Homerus americanus, konnten insgesamt sieben verschiedene Haartypen
nachgewiesen werden (Guenther und Atema, 1998), neben dem etablierten Aesthetask,
Guardhaar, begleitendes Haar, asymmetrischen Haar und dem gefiederte Haar, hier
»Supracuticular plumose seta® genannt, beschrieben sie zwel neue Haartypen. Das gezahnelte
Haar (,,serrulate seta’) besitzt nur auf einer Seite kutikulére Zdhne, wohingegen das vollstéandig
gezdhnelte Haar (,,cupped serrulate seta’) auf fast der ganzen Haaroberflache kutikulére Zéhne
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besitzt. Weniger Haartypen wurden sowohl bei Krabben als auch bel Einsiedlerkrebsen
nachgewiesen. Bei der Krabbe Carcinus maenas wurden nur vier Haartypen beschrieben, neben
dem Aesthetask und dem Guardhaar auch ein langer und ein kurzer Haartyp, die beide dem
einffachen Haartyp der Panulirus-Arten entsprechen (Fontaine et al., 1982). Auch der
Einsiedlerkrebs Pagurus alaskensis wies keinen neuen Haartyp auf, alerdings teilte Snow
(1974) die Haare nur nach ihrer topographischen Lage und nicht nach ihrer Morphologie ein.

Abb. 2: Zeichnung eines mannlichen Pistolenkrebses Alpheus heterochaelis von dorsal. Auffalend ist die
grol3e modifizierte Knallschere, die sowohl links- als auch rechtsseitig sein kann. Die andere Schere ist
eine einfache Zwickschere und bei Mannchen mit vielen rezeptiven Haaren besetzt, aul3erdem ist der
Dactylus gebogen. Die Pfeile markieren die Bezugspunkte fir die Messung der KorpergrofRe. Zeichnung
verandert nach Brooks und Herrick (1891).

Alpheus heterochaelis gehort zur Familie der Alpheidae, welche sich durch die Modifikation
einer der beiden Scheren des 1. Laufbeinpaars auszeichnen (Abb. 1+2+4). Diese Veranderung
betrifft dabel sowohl die Grofie der Schere im Gegensatz zur unmodifizierten Schere als auch die
abgewandelte Form der Schere. Die KOrperseite, auf der die Knallschere sitzt, ist zufallsbedingt



Einleitung

und weder geschlechts- noch grofRenabhangig, da der Verlust der Knallschere zu einer
Transformation der Zwick- in eine Knallschere fuhrt und die verlorene als Zwickschere
regeneriert wird (Wilson, 1903; Govind und Read, 1994; Read und Govind, 1997). Bei der hier
vorgestellten Art, Alpheus heterochaelis, kann die modifizierte Schere (= Knallschere) eine
Lénge von ca. 2,6 cm erreichen, dies entspricht der halben Kdrperléange. Die Knallschere dient
zur Erzeugung des familientypischen Knalls bzw. Wasserjets. Der deutlich horbare Knall ist
hierbel jedoch nur eine sekundére Erscheinung, die fur die Pistolenkrebse als Schallereignis
wahrscheinlich nicht wahrnehmbar ist (B.A. Hazlett unpubl. Daten, in Hazlett, 1972). Der Knall
wird durch das Zerplatzen einer Kavitationsblase erzeugt, welche beim schnellen Zuschlagen der
gespannten Knallschere auftritt. Bisher ist nur die Knallerzeugung bel Alpheus heterochaelis
vollkommen aufgeklart (Verdluis et al., 2000), dabei konnten frihere Hypothesen (siehe
Schmitz, 2001) widerlegt werden. Die Knallerzeugung wird durch das Spannen der Knallschere
eingeleitet, hierbei wird eine Sehne Uber einen kleinen Fortsatz des Propodus gehoben, wodurch
die Schere ohne weitere Muskelkraft gespannt bleibt. Dieser Spannvorgang dauert im Mittel 500
ms (Herberholz und Schmitz, 1998), er kann jedoch jederzeit abgebrochen werden, wobei dann
aber die Schere langsam geschlossen und kein Knall erzeugt wird. Das Spannen der Knallschere
wird durch das Anheben der Sehne mittels eines Muskels beendet, dadurch schnappt die Schere
innerhalb von 600 ps zu. Bei diesem Zuschnappen gleitet ein Zapfen am Dactylus in eine
Ausbuchtung des Propodus und verdréngt dabei das darin befindliche Wasser. Das Wasser tritt
dabel Uber eine Rinne im Propodus an der Scherenspitze aus und erreicht dabei eine
Geschwindigkeit von 25 m/s. Diese hohe Geschwindigkeit beziehungsweise der hohe Druck und
die hohe Temperatur bewirkt, dass sich an der Spitze der Knalschere 375 ps nach dem
Scherenschluss eine Kavitationsblase bildet, die mit der Wasserstrémung von der Schere weg
driftet. Die Kavitationsblase implodiert innerhalb von 300 us und erzeugt dabel den hérbaren
Knall und gleichzeitig einen Lichtblitz (Dauer: <10 ns) (Shrimpoluminiszenz) (Lohse et al.,
2001). Dieser Wasserjet wird je nach den Lebensumstéanden fur verschiedene Aufgaben
verwendet. Bel gesteinsbohrenden Arten, z.B. Alpheus saxidomus (Fischer, 1981; Fischer und
Meyer, 1985), wird er als Schlagbohrer benutzt, um die Wohnhothle zu bauen und zu erweitern.
Bel der Paarbildung wird tber die Stérke des Knalls die Grof3e des moglichen Partners ermittelt
(Schein, 1977; Conover und Miller, 1978). Bei Hohlenbewohnern wird mit dem Knall die Hohle
sowohl gegentiber Artgenossen als auch gegentiber artfremden Tieren verteidigt (MacGinitie,
1937; Volz, 1938). Das gegenseitige Anknallen zweler Pistolenkrebse wahrend intraspezifischer
Kéampfe dient auch der unblutigen Dominanzausbildung. Beim Beutefang wird ebenfalls der
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Wasserjet benutzt, die Beute wird mit der Zwickschere festgehalten und mit der Knallschere aus
kiurzester Entfernung mehrmals angeknallt, was zur Bewusstlosigkeit, Verletzung oder Tod der
Beute fuhrt (MacGinitie, 1937; MacGinitie und MacGinitie, 1949; Beal, 1984). Die zweite, nicht
modifizierte Schere (= Zwickschere) entspricht einer Ublichen decapoden Schere des
umgewandelten 1. Laufbeinpaars. Neben dieser Modifikation des 1. Scherenpaars féllt auch die
Umwandlung des 2. Laufbeinpaars auf. Dieses Laufbeinpaar wurde ebenfalls zu Scheren
umgewandelt, wobel aber beide Scheren gleich gestaltet sind. Allerdings wurde die Beinlange
erheblich verlangert, wodurch der Radius in dem die Scheren Nahrung greifen konnen, erheblich
erweitert wurde.

Alpheus heterochaelis bewohnt die warmen Kustengewéasser von Florida bis Brasilien und
bevorzugt dabei gerdllreiche Gebiete, z.B. Korallenbruch. Diese Art kommt meistens in sehr
grof3en Dichten vor, wobei die einzelnen Baue dieser Hohlenbewohner zwischen 5 und 50 cm
voneinander entfernt sind (Nolan und Salmon, 1970). Diese hohe Dichte und die hohe
innerartliche Aggressivitét (Nolan und Salmon, 1970) sollte eine Dominanzerkennung bedingen,
um die aggressiven Interaktionen und ihre Folgen zu minimieren. Die Einschdtzung der
Kampfkraft des Gegners konnte dabei Uber das Abschétzen der Grélde der gespannten Scheren,
der Kraft des Wasserjets bzw. die freigesetzte Energie der Kavitationsblase oder durch andere
hydrodynamische oder chemische Signale erfolgen. Dabel kdnnten die von den Tieren erzeugten
Wasserstrome eine Rolle spielen, neben dem Pleopodenstrom sind dies ein lateraler, ein
schwacher anteriorer und ein starker anteriorer Atemwasserstrom (Abb. 3; Herberholz und
Schmitz, 2001). Der nach posterior gerichtete Pleopodenstrom wird sowohl wahrend der
Fortbewegung, als auch wahrend des Stehens erzeugt. Er dient zum Graben der Hohle, zum
Wegfacheln von lockerem Sediment, zur Bewegung und Sauerstoffversorgung der anhaftenden
Eier bel Weibchen sowie zum Schwimmen und der Unterstiitzung des Gehens (Nolan und
Salmon, 1970). Die Autoren beschrieben sogar eine aggressive Funktion des Pleopodenstroms,
da Weibchen ihn zum Teil. gezielt in Richtung anderer Weibchen erzeugten. Herberholz und
Schmitz (2001) konnten jedoch nachweisen, dass diese Funktion nur eine geringe Bedeutung in
der innerartlichen Kommunikation besitzt, wenn die Tiere sich in der Mitte ihres Hautungszyklus
befinden. Der schwache anteriore Atemwasserstrom wird durch das Schlagen der
Scaphognathiten, Endopoditen der 2. Maxillen, erzeugt, wodurch frisches Wasser in die Kiemen
gesaugt und verbrauchtes Wasser abgefuhrt wird (Herberholz und Schmitz, 2001). Das
verbrauchte Wasser kann durch das Schlagen der Exopoditen der 2. und 3. Maxillipede nach
lateral abgelenkt werden; so entsteht der laterale Atemwasserstrom. Dieser laterale
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Atemwasserstrom konnte dazu dienen, das verbrauchte Wasser aus dem Bereich der
chemosensorischen Aesthetasken fernzuhalten, um die Wahrnehmung von anderen
olfaktorischen Signalen nicht zu behindern (Herberholz und Schmitz, 2001). Der starke anteriore
Atemwasserstrom, Uber dessen Erzeugungsmechanismus bisher nichts bekannt ist, wird nur kurz
nach einem Kontakt oder Knall erzeugt und ist auch der einzige Wasserstrom der meistens auf
die Antennulen des Gegners gerichtet ist (Herberholz und Schmitz, 2001). Dies deutet daraufhin,

schwacher anteriorer

Alemwasserstrom Jateraler Atemwasserstrom
7 Antennule

starker anteriorer
“\\ Atlemwasserstrom

3. Maxilliped

/ ‘-\1"‘-. Antenne
Wl

Zwickschere

Pleopodenstrom

!

]
Telson

kEonallachere

Abb. 3: Schematische Zeichnung eines Pistolenkrebses von lateral. Dargestellt sind neben den vier vom

Tier produzierten Wasserstrome (graue Pfeile) auch der Wasserdurchfluss durch die Kiemenkammer

(schwarze Pfeile). Nur der Pleopodenstrom ist posterior gerichtet und beinhaltet nur Umgebungswasser.

Sowohl der laterale, as auch die beiden anterioren Atemwasserstréme stellen beschleunigtes und beim

lateralen zusétzlich abgel enktes Wasser aus der Kiemenhohle dar. Gedndert nach Herberholz und Schmitz

(2001)
dass er eine wichtige Rolle in der intraspezifischen Kommunikation spielen konnte, wobel es
sich aber um ein hydrodynamisches, olfaktorisches oder ein kombiniertes Signal handeln kénnte
(Herberholz und Schmitz, 2001). Ein olfaktorischen Signal, welches mit dem starken anterioren
Atemwasserstrom transportiert wird, konnte, wie vorher fir den Hummer beschrieben, der Urin
sein bzw. ein Stoff, der in den Urin sezerniert wird. Sowohl fur ein hydrodynamisches Signal as
auch fur ein olfaktorisches konnten die Sinneshaare der Antennulen die Rezeptororgane sein,
falls bei Alpheus heterochaelis eine ahnliche Rezeptorausstattung vorhanden ist wie bei Hummer

oder Flufkrebs (siehe S. 6 ff).
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Das Ziel dieser Arbeit war es, die chemische Kommunikation wéahrend intraspezifischer Kampfe
zu analysieren. Dies beinhaltet neben der Untersuchung des Signaltyps und der entsprechenden
rezeptiven Organe auch den verhaltensfunktionellen Zusammenhang der benutzten Signale.
Hierzu wurde mittels quantitativer Ethologie untersucht, ob bei Alpheus heterochaelis eine
Dominanzerkennung stattfindet und auf welcher Ebene, das heildt ob eine gruppenspezifische
oder eine individuelle Erkennung erfolgt. Ausgehend von dieser Fragestellung wurde ebenfalls
guantitativ  ethologisch durch Ausschaltversuche untersucht, welcher Signaltyp die
Dominanzerkennung ermaglicht.

Aullerdem wurde die Antennule als mdgliches rezeptives Organ fur die Dominanzerkennung
mittels Rasterelektronenmikroskopie und anhand von Semidunnschnitten untersucht, wobel
neben der Darstellung der verschiedenen Haartypen auch deren Innervation aufgeklart werden
sollte.

11
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2MATERIAL UND METHODEN

2.1 Tiereund Tierhaltung

Alle Versuchstiere gehdrten der Art Alpheus heterochaelis (Decapoda: Alpheidae) an. Sie
wurden von der Firma Gulf Specimen Company (Panacea, Florida, USA) im Mé&rz 2000 und im
Maérz 2001 bezogen. Alle Tiere entstammten einer Population und wurden an der Golfkiste nahe
Panacea (Florida, USA) gefangen. Die Pistolenkrebse wurden einzeln in kleinen perforierten
Plastikgefal3en (11*11*15 cm L*B*H) gehdtert. Der Boden dieser Gefélde war ca. 2 cm hoch
mit Muschelbruch bedeckt und eine leere Muschel schale diente als Unterschlupf. Jeder Topf war
mit einer Nummer versehen, die der Tiernummer entsprach, um eine eindeutige Identifikation zu
gewdhrleisten. Diese Plastikgefé3e hingen in elnem mit Meerwasser gefillten Becken
(195*90*15 cm) zu je sieben in einer Reihe und bis zu acht Reihen nebeneinander. Das
Meerwasser hatte eine Dichte von 1,024 kg/L bis 1,032 kg/L, bei einer Temperatur zwischen 23°
- 24°C. Das Meerwasser wurde aus destilliertem Wasser und dem Salz ,, Reef Salt* (AquaMedic,
Deutschland) unter Zusatz von Mineralien, Spurenelementen und Calcium (Mineralkomplex S,
Preis Aquaristik, Deutschland; Hydrokoll und biotip, beides HW Wiegandt GmbH, Deutschland)
hergestellt und in einem 1500 | fassenden Tank bevorratet. Die Haltungsbecken wurde mittels
jeweils zweier Eheim-Filter (Typ 2260, Eheim, Deutschland) gereinigt, wobel an einem en
Eiweil3abschdumer (Eigenbau) angeschlossen war. Die Filter wurde nur bei nachlassendem
Wasserdruck gereinigt (alle 1-1 1/2 Jahre); der Abschaumer wurde ebenfalls nur unregelmaliig
gereinigt (alle 1-2 Monate). Zwischen den Reihen mit Plastikgefdl3en befanden sich zur
Sauerstoffanreicherung jeweils Ausstromersteine, die zu mehreren an einer Membranpumpe
(SP802 SSR, Schwarzer GmbH &. Co. KG, Deutschland) angeschlossen waren. Dreimal
wochentlich wurden je 10 | destilliertes Wasser nachgefiillt, um den Verlust durch Verdunstung
auszugleichen. Alle eineinhalb bis zwei Monate wurde ein Teilwasserwechsel durchgefihrt,
wobel 50 | Wasser entnommen und durch 30 | destilliertes Wasser und 30 | Meerwasser ersetzt
wurden. Waochentlich erfolgte eine Zugabe von Spurenelementen und Mineralien
(Mineralkomplex S, Preis Aquaristik, Deutschland) und Calcium (Formel Preis Koral, Preis
Aquaristik, Deutschland). Der Hell-Dunkel-Rhythmus lag bel jeweils 12 h, wobei keine
jahreszeitliche Anderungen vorgenommen wurden. Die Fiitterung erfolgte dreéimal pro Woche,
wobel anfangs neben Krill und Muckenlarven auch Fisch und Muscheln verfittert wurden. Die
Futterung von Fisch und Muscheln wurde jedoch Anfang 2002 eingestellt.

13
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Alle gekauften Pistolenkrebse waren adult und die Weibchen zeigten teils schon bei der Ankunft
und auch in unregelmalligen Absténden wahrend der Haltung reife Ovarien. Die Kdrperléngen
betrugen bel Ankunft zwischen 3,4 cm und 4,6 cm. Die Korperlangenmessung erfolgte zwei bis
drei Tage nach jeder Hautung und gemessen wurde der Abstand zwischen Rostrumspitze und
Telsonende (Abb. 2). Bel jeder Vermessung wurde auch die Scherenléange von der Scherenspitze
bis zur Basis, die Scherenbreite, an der augenscheinlich breitesten Stelle, und die Scherenhthe,
auf der Hohe des Propodus-Dactylus-Gelenks, gemessen (Abb. 4B). Die Tiere wurden nach dem

Abb. 4: Fotografie einer Knallschere. A) Die Scherenexuvie ist gedffnet dargestellt, wie sie auch wahrend
des Spannens gedffnet ist. Der weil3e Dactyluszapfen, der ein visuelles Signal darstellen soll, ist deutlich
sichtbar. B) Dieselbe Schere im geschlossenen Zustand mit Angabe der Mef3punkte. SL = Scherenlange,
SB = Scherenbreite.

Vermessen mit einer Nummer (Opalithpléttchen fur Bienenkoniginnen, Hamann, Deutschland)
beklebt (2-Komponentenkleber, plus endfest 300, Uhu, Deutschland). Die Nummer diente
einerseits zur eindeutigen Identifizierung in den Versuchen und andererseits zur Erkennung einer
Hautung. Der Hautungsrhythmus betrug ungefahr 28 Tage, schwankte aber zwischen 14 und 42
Tagen. Eine Kontrolle auf Hautungen fand taglich auf3er an den Wochenenden statt.
Hautungsreste wurde aus den Behdtnissen entfernt, andernfalls wurden sie zu grof3en Teilen von
den Tieren gefressen. Die Scherenexuvien wurden zur Kontrolle nachtréglich nochmals
vermessen, da versucht wurde, am lebenden Tier ein beriihrungd oses Vermessen durchzufihren,
um die Autotomie der Schere zu verhindern. Die Tiere wurden im Haltungsbecken nicht nach
Geschlechtern getrennt, da durch die Einzelhaltung in den kleinen Plastikgefél3en keine direkten

Kontakte, weder chemisch, hydrodynamisch noch taktil, moglich waren.
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2.2 Verhaltensversuche

Alle Verhaltensversuche fanden unter gleichen Versuchsbedingungen und im selben
Versuchsaufbau statt. Die Versuche wurden tagsiiber zwischen 9:00 und 17:00 durchgefihrt.
Die Tiere eines Versuchspaares wurden nach annahernd gleicher Scherenlange und Korperlange
ausgewahlt. Die Differenz zwischen den Tieren lag bel der Scherenlénge unter 0,2 cm, was
weniger as 10% der Scherenlénge entspricht, und bei der Korperlange unter 0,55 cm, was ca.
13% der Korperlange entspricht. Korpergrofienunterschiede von tber 30% bewirkten bei dem
Stomatopoden Gonodactylus viridis, dass die Kampfe ausschliefdich vom groRReren Tier
gewonnen wurden (Caldwell und Dingle, 1979). Fir Alpheus heterochaelis konnte Schein (1977)
diese Verschiebung der Siegeschancen schon bei GroRenunterschieden von 10% festellen.
Sowohl bel Mannchen as auch bei Weibchen konnten nur weniger als 1/3 der kleineren Tiere
den Kampf gewinnen, dies anderte sich jedoch bei Kéampfen in der Nacht, hier gewannen Tiere
mit bis zu 10% geringerer Korpergrof3e anndhernd 2/3 der Kampfe (Schein, 1977). In den hier
vorgestellten Versuchsreihen trat keine Verschiebung der Siegeschancen zu den groferen Tieren
hin auf, sie lag bel annghernd 50%. Alle verwendeten Tiere standen in der Mitte ihres
Hautungszyklus und hatten sich mindestens eine Woche vor Versuchsbeginn gehautet.

2.2.1 Versuchsaufbau

Als Versuchsbehdlter fungierte ein mit 6 | Meerwasser gefllltes Aquarium mit den Malen
30*24*24 cm. Die Wassertemperatur betrug wahrend der Versuche 20°-24°C. Das Becken
wurde nicht belUftet, da das Wasser nach jedem Versuch ausgetauscht wurde. Die Dichte des
Meerwasser betrug zwischen 1,030 und 1,032 kg/L. Der Boden des Becken war mit schwarzen
Stoff bespannt, um den Pistolenkrebsen das Laufen zu erméglichen. Das Aquarium befand sich
auf einem schwingungs-gedampften Tisch in einem vollsténdig abgedunkelten Raum. An der
Langsseite des Aquariums befand sich, as einzige Lichtquelle, ein Diaprojektor. Mittels eines
Schlitzdia wurde eine vertikale Wasserschicht beleuchtet, die in ihrer Hohe ungefdhr der
Korperhbhe der Versuchstiere entsprach. Uber dem Becken war mittig eine Videokamera
(Professional VC 550 AF, Bauer, Deutschland) angebracht, die Gber einen Timer (VTG 55, FOR
bzw. FX Titler WJAVEL/G, Panasonic, Japan) mit einem Videorekorder (AG 7355, Panasonic,
Japan) verbunden war. Alle Aufzeichnungen erfolgten, wegen der nachgeschalteten
Zeiteinblendung des Timer, nur Uber den Videorekorder auf 240 min VHS-Béandern (HG,
Philips; Fine Quality, Fuji; DX, Sony).
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2.2.2 Stromungsvisualisierung

Zur Darstellung der, von den Tieren erzeugten, Wasserstrome wurde das Beckenwasser mit
kleinen Plastikpartikeln versetzt (Abb. 5). Es kam ein Gemisch aus ABS- und Polyamid-
Kunststoff zum Einsatz, das ungefahr die Dichte des verwendeten Meerwassers (Dichte: 1,030 —
1,032 kg/L) aufwies und dadurch im Wasserkdrper schwebte. Der ABS-Kunststoff (Acrylnitril-
Butadien-Styrol, Handelsname Novodur P3M, Bayer, Deutschland) wies dabei mit einer Dichte
von 1,04 kg/L einen etwas hoheren Wert auf als der Polyamid-Kunststoff (Dichte: 1,03 kg/L;
Rilssn BMN 0 D, Atofina, Deutschland). Aufgrund der physikalischen Eigenschaften des
Plastiks konnten die Partikel bel seitlicher Beleuchtung anhand ihrer Lichtreflektion verfolgt

werden.

Abb. 5: Fotografie des Versuchsaufbaus. Die kleinen Plastikpartikel (weif3e und blaue Punkte) lassen sich
bei seitlicher Beleuchtung verfolgen und kénnen aufgrund ihrer geringen Gréf3e leicht durch die von den
Tieren produzierten Wasserstrome verdriftet werden.

Dadie Kunststoffe nur als Granulat erhdltlich waren, mussten sie auf die gewlinschte Grof3e von
0,50 — 0,63 mm Durchmesser zerkleinert werden. Hierzu wurde das Granulat in fllssigen
Stickstoff getaucht, wodurch das Plastik sprode wurde. Dieses spréde Material wurde mit einer
elektrischen Kaffeemthle (MC 2310, Siemens, Deutschland) zerkleinert. Die so zerkleinerten
Rohpartikel  wurden mittels Metadlprifsieben (Haver & Boecker, Deutschland) der
Maschenweite mm und 0,50 mm aufgetrennt. Nur die Partikel mit einer GrofRe zwischen 0,50

und 0,63 mm wurden in den Versuchen eingesetzt.
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Neben den bisher erwdhnten Kunststoffarten, wurden weitere Materialien auf ihre Eignung zur
Stromungsvisualisierung getestet. Die Dichte des Kunststoffes Styrolux, eines Polystyrols,
(Styrolux 656C glasklar, BASF, Deutschland) war mit 1,02 kg/L zu gering, so dass die Partikel
nur an der Wasseroberflache schwammen. Ebenfalls ungeeignet war handelstiblicher
ungemahlener Speisemohn, der eine zu hohe Dichte aufwies und sofort zu Boden sank. Auch
eine Erhéhung der Meerwasserdichte auf 1,035 kg/L erbrachte keine Veranderung.

2.2.3 Allgemeine Versuchsdur chftihrung

Das Becken wurde vor jedem Versuch mit Meerwasser aus dem Vorratsbehalter neu beftllt und
die Partikel aufgewirbelt. Eine Plastikplatte wurde mittig in das Aquarium gesteckt, um es in
zwei ungefahr gleichgrol3e Bereiche aufzuteilen. In jede Beckenhélfte wurde je ein Versuchstier
gesetzt und konnte sich innerhalb von 10 min an die neuen Verhdltnisse gewdhnen. Die
Eingewdhnungszeit wurde gefilmt, um Verhaltensunterschiede im Vorfeld des Versuches zu
dokumentieren (siehe auch 2.2.4). Nach der Eingewohnungszeit wurde die Plastikplatte
vorsichtig entfernt und der Timer erneut gestartet. Der nun beginnende eigentliche
Versuchszeitraum dauerte 20 min und wurde, auch nach der Flucht eines der Tiere und
Herausbildung der Dominanz, nicht vorzeitig beendet. Nach jedem Versuch wurde das Becken
entleert und mehrmals mit destilliertem Wasser gespiilt. Bei der Entleerung des Beckens wurden
die Partikel mittels eines engmaschigen Keschers zurtickgehaten und ebenfalls mit destilliertem
Wasser gewaschen. Dieser Reinigungsvorgang diente zum Abwaschen von eventuell
zuriickgebliebenen Pheromonresten. Aul’erdem konnten durch den Wasserwechsel die
V ersuchsbedingungen, z.B. Wassertemperatur und Sauerstoffgehalt, vereinheitlicht werden.

2.2.4 Auswertung

Die Videoaufnahmen der Versuche wurde zum Teil in Einzelbildanalyse (Videorekorder: AG
7355, Panasonic, Japan; Monitor: KV-C2981D Trinitron, Sony, Japan) ausgewertet. Die
Eingewdhnungszeit diente der Aktivitatskontrolle, um Versuche auszuschlief3en, bei denen sich
mindestens ein Tier langer ads 3 Minuten wahrend der Eingewdhnungszeit nicht fortbewegte.
Diese inaktiven Tiere unterschieden sich deutlich von den aktiven, die mehr als 7 Minuten im
Becken herum liefen. Es gab kaum Tiere, die zwischen 3 und 7 Minuten aktiv waren, so dass
diese Entfernung von Versuchen nicht willkdrlich war, sondern auf einer deutlich fehlenden
allgemeinen Motivation beruhte. Die passiven oder ruhenden Tiere zeigten auch wahrend der 20
mindtigen Versuchszeit kaum ein Verhaten; Ausnahme war eine kurze Flucht bei Kontakt mit
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dem umher laufenden Gegner. Es kam in keinem Fall zu einem Kampf, sondern die ruhenden
Tiere pressten sich sogleich wieder an die Seitenscheibe oder Bodenplatte. Diese Passivitét trat
in ca. 15% aller Versuche auf. Die im folgenden beschriebenen Verhaltensweisen wurden mit
Hilfe der Einzelbildschaltung bzw. des langsamen V orlaufs ausgewertet.

2.2.5 Untersuchte Verhaltensweisen

Die Verhaltensweisen sind im folgenden nicht nach ihrem Aussagewert angeordnet, sondern
nach ihrem Auftreten im Ablauf einer, hier exemplarisch vorgestellten, Kampfsequenz (siehe
auch Ethogramme Abb. 13-15).

Die im Becken umher laufenden Tiere berthrten sich meist zuféllig mit ihren Antennen und
drehten sich daraufhin sofort dieser Stérquelle, hier dem Gegner, zu. Beide Tiere gingen dann
aufeinander zu, wobei der Antennenkontakt fast die gesamte Zeit aufrecht erhalten wurde. Das
aufeinander Zugehen konnte immer wieder kurz unterbrochen werden und die Tiere produzierten
in diesen Fortbewegungspausen Pleopodenstrome. Die Tiere bewegten sich bis zum
Scherenkontakt aufeinander zu und begannen mit einem as Drohreaktion einzustufenden
Scheren spreizen; dieses Spreizen des 1. Scherenpaars ist bei Hummern und Flusskrebsen als
»meral spreading” bekannt. Bei Alpheus heterochaelis war es aber weniger stark ausgepragt und
die Tiere fingen nach kurzer Zeit an, nach den Scheren des Gegners zu greifen. In dieser
Drohphase konnte, zum ersten Mal, der starke anteriore Atemwasserstrom auftreten. Das Greifen
der gegnerischen Scheren ging mit einem Vor- und Zurtickgehen einher, einerseits um dem
Scherengriff des Gegners zu entkommen, andererseits um die gegnerischen Scheren greifen zu
konnen. Auch in dieser Phase waren immer wieder kurze Pleopodenstrome zwischengeschaltet.
Die nachste Eskaationsstufe war die Erzeugung eines Knalls (Wasserjets). Aus dem Scheren
greifen heraus wurde von einem Tier versucht, moglichst nahe an den Gegner heranzukommen
und mit der Knallschere, auf den Kopf- bzw. Antennulenbereich zielend, einen Knall zu
produzieren. Der Gegner versuchte einen Mindestabstand von ca. 1 cm einzuhalten (Herberholz
und Schmitz, 1998) und seine Knallschere in die Schussbahn des Gegeniibers zu halten, um die
Verletzungsgefahr zu minimieren und um das hydrodynamische Signal mittels den rezeptiven
Haaren der Knallschere wahrzunehmen. Kurz vor oder nach dem Knall konnte ein starker
anteriorer Atemwasserstrom vom knallenden Tier abgegeben werden. Meistens antwortete der
Gegner seinerseits mit einem Knall und einem starken anterioren Atemwasserstrom. In wenigen
Fallen fuhrte der erste abgegebene Knall zur Flucht des angeschossenen Tieres. Das gegenseitige

Anknallen und Produzieren von Atemwasserstromen wurde solange fortgesetzt, bis ein Tier die
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Flucht ergriff; zwischendurch konnten immer wieder Pleopodenstréme erzeugt werden. Nach der
Flucht eines Tieres war der Kampf entschieden und es fanden in der Regel, wéhrend der
verbleibenden Versuchszeit, keine weiteren Kémpfe mehr statt.
Aus diesem Standardkampf-Protokoll wurden folgende Verhaltensweisen ausgewahlt und
protokolliert: - Kampfdauer

- Anzahl der Kontakte und die Reaktion auf den Kontakt

- Anzahl der Kontakte mit aggressiven Reaktionen ohne Knallen oder

starken anterioren Atemwasserstromen

- Anzahl und Dauer der Pleopodenstrome

- Anzahl und Dauer der starken anterioren Atemwasserstrome

- Anzahl der Knalle/Wasserjets

2.2.5.1 Definition Sieger und Verlierer

Die Definition Sieger und Verlierer erfolgte aufgrund des Verhaltens am Ende des Kampfes.

Verlierer

Verlierer waren digenigen Tiere, die den Kampf durch eine Fluchtreaktion beendeten. Sie
versuchten mittels Fluchtschwanzschlag, Wegschwimmen oder Weglaufen den Kampf
abzubrechen und sich aus der unmittelbaren Nahe des Siegers zu entfernen. Dasselbe Verhalten
trat auch bei weiteren Kontakten wahrend der restlichen Versuchszeit auf. Verlierer vermieden
nach dem verlorenen Kampf meistens jede weiter aggressive Handlung.

Sieger

Sieger waren, im Gegensatz zu den Verlierern, nicht am Abbruch des Kampfes beteiligt, sondern
verharrten nach der Flucht des Verlierers entweder drohend am Kampfplatz oder verfolgten den
flichtenden Verlierer. Auch im weiteren Verlauf des Versuchs zeigten sie nur selten

Fluchtreaktionen nach einem Kontakt.

2.2.5.2 Kampfdauer

Die Zeitpunkte des ersten Kontakts mit aggressiver Reaktion und der Flucht eines Tieres dienten
der Ermittlung der effektiven Kampfdauer wahrend des Versuchs. Es wurde jedoch nur der erste
Kampf eines Paares aufgenommen falls mehrere stattfanden. Der Beginn des Kampfes wurde
definiert als der erste Kontakt, der zu einem Zuwenden und Herangehen an den Gegner fuhrte.
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Vorhergehende Kontakte, die nicht zu einem Zuwenden und Anndhern fuhrten, wurde zur
Berechnung der Kampfzeit vernachlassigt, da die Annéherung die erste Handlung im Rahmen
eines Kampfes darstellte. Das Ende der Kampfzeit wurde durch das Wegdrehen und Fliehen
eines Tieres markiert. Dabel wurde der Zeitpunkt des Wegdrehens als Messpunkt benutzt. Beide
Messwerte wurden anhand der Timeranzeige auf 1/20 s genau abgelesen. Die Kampfdauer ergab
sich aus der Subtraktion des Kampfbeginns vom Kampfende. Der resultierende Wert wurde auf
eine halbe Sekunde Genauigkeit gerundet.

2.2.5.3 Anzahl der Kontakte und die Reaktion auf den Kontakt

Als Kontakt wurde jede Berthrung zwischen den Tieren gewertet, wenn der letzte Kontakt
mindestens eine Sekunde zuriicklag und die Tiere sich zwischen den Berlihrungen auseinander
bewegt hatten. Nicht gezahlt wurde ein kurzer Kontaktverlust wahrend eines Kampfes, da die
aggressiven Verhatensweisen, z.B. Scheren spreizen, beibehalten wurden. Aufgenommen
wurden auch Kontakte wahrend eines der Tiere schwamm oder umher rannte. Die Reaktion nach
einem Kontakt wurde fir beide Kontrahenten eines Kampfes getrennt ausgewertet. Als Reaktion
auf einen Kontakt galt das erste Verhalten, das innerhalb einer Sekunde nach dem Kontakt
auftrat. Die Reaktionen wurden in drei Stufen eingeteilt, aggressive, defensive und keine
Reaktionen.

Aggressive Reaktionen beinhalteten das Zuwenden zum Gegner, das Aufeinander zugehen, das
Scheren spreizen, das Schlagen mit den Antennen, das Erzeugen von starken anterioren
Atemwasserstromen und die Erzeugung von Knallen.

» Keine Reaktion“ beschrieb das fehlen jeglicher Reaktion oder das Beibehalten des vorherigen
Verhaltens.

Als defensive Reaktionen wurden das Zurlckweichen, das Wegschwimmen, das Weglaufen, der
Fluchtschwanzschlag und das Wegdrehen vom Gegner gewertet.

2.2.5.4 Anzahl der Kontakte mit aggressiven Reaktionen ohne Knallen und
starke anteriore Atemwasser str 6me

Die Variable ,Anzahl der Kontakte mit aggressiven Reaktionen ohne Knallen oder starke
anteriore Atemwasserstrome” diente zur Berechnung der Aggressivitdtspunkte (siehe 2.2.5.7)
und fir die Erstellung der Ethogramme (siehe 2.2.5.8). Hierbei wurden nur Kontakte gezahlt, die
eine aggressive Reaktion aus dsten, wobei die Definition aus 2.2.5.3 verwendet wurde. Jedoch

wurden bel diesem Merkmal die Kontakte, die zu einem Knal bzw. starken anterioren
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Atemwasserstrom fuhrten, nicht mitgezahit.

2.2.5.5 Anzahl und Dauer der Strome

Die verschiedenen von den Tieren produzierten Strome wurden mit Hilfe der Partikelbewegung
erfasst. Ein Strom musste mindestens zwei Partikel mit einer htheren Geschwindigkeit als die
umgebenden Partikel bewegen, um as Strom gewertet zu werden. Die Pause zwischen zwei
Stromen musste mindestens eine Sekunde betragen, damit sie als zwel Strome gezahlt wurden.
Der Beginn eines Stromes wurde anhand des erstens Auftretens eines beschleunigten Teilchens
definiert. Das Ende des erzeugten Stromes stellte der Zeitpunkt dar, zu dem das letzte Partikel
beschleunigt den Kdrpernahbereich verlief3. Beide Messpunkte wurden mittels Einzelbildanalyse
auf 1/20 s genau bestimmt. Die Dauer des Stromes ergab sich aus der Differenz von
Endzeitpunkt und Startzeitpunkt. Die Summe der Dauer aler produzierten Strome eines Typs

wurde auf eine Genauigkeit von 0,5 s gerundet.
2.25.5.1 Starker anteriorer Atemwasser strom

Es wurden alle starken anterioren Atemwasserstrome wahrend der 20 min Versuchszeit sowohl
gezéhlt, als auch deren Dauer gemessen. Die Angabe der Dauer erfolgt als Summe aler
Einzelstrome, das heil3t es wird nur die Gesamtdauer der Strome wahrend der 20 min
Versuchszeit angegeben.

2.2.5.5.2 Pleopodenstrom

Auch der Pleopodenstrom wurde Uber die gesamte Versuchszeit, ohne die Eingewdhnungsphase
aufgenommen. Die Daten zur Dauer des Pleopodenstroms wurde jedoch nicht weiter
ausgewertet, da die Spanne von 10 s bis 5 min reichte. Dabei zeigten sowohl spaterer Sieger, as
auch spétere Verlierer, diesen breiten Spielraum, ohne dass eine Korrelation mit dem Status oder
dem Gegnertyp auftrat.

2.2.5.6 Anzahl der Knalle/Wasserets

Fur jedes Tier wurde jeder abgegebene Knal wahrend der 20 minutigen Versuchszeit
aufgenommen. Es spielte keine Rolle, ob davor ein Kontakt stattgefunden hatte oder ob der
Knall auf den Boden bzw. die Seitenscheibe des Testbeckens gerichtet war. Versuchsweise
wurden auch die Reaktionen auf einen Knall aufgenommen analog zum Punkt 2.2.5.3. Jedoch
zeigten die Reaktionen auf einen Knall keine aussagekraftigen Werte, da alle Tiere bis zur Flucht
eines Tieres aggressive auf einen Knall reagierten und nach der Dominanzausbildung kaum noch
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Knalle auftraten. Daher wurde dieser Parameter im weiteren Verlauf der Versuche nicht mehr

aufgenommen.

2.2.5.7 Aggressionspunkte

Die Aggressivitatspunkte dienten als Abschétzung der Aggressivitédt eines Tieres wahrend des
Versuchs. Hierzu wurden nach folgender Formel alle aggressiven Verhaltensweisen mit einem
K oeffizienten multipliziert und danach addiert:

AP=naaRx1+naAWSx3+nKnal x5
(AP = Aggressionspunkte, n = Anzahl, aaR = Kontakte mit aggressiver Reaktion ohne Knalle
und starke anteriore Atemwasserstrome, aAWS = starke anteriore Atemwasserstrome).
Der Koeffizient fur die einzelnen Verhaltensweisen entsprach der Eskalationstufe eines
Kampfes, bel der die Verhaltensweise auftrat. Die aggressiven Reaktionen auf einen Kontakt
stellten die erste Stufe in dem unter 2.2.5 dargestellten Kampfschema dar und wurden daher mit
1 multipliziert, da hier die Gefahr verletzt zu werden am geringsten war. Die Kontakte mit
nachfolgendem Knall oder starkem anteriorem Atemwasserstrom waren (wie unter 2.2.5.4
beschrieben) aus den aggressiven Reaktionen herausgenommen worden, da sie sonst doppelt in
die Berechnung eingegangen wéren. Die starken anterioren Atemwasserstrome und die Knalle
standen zwar auf derselben Eskalationsstufe, wiesen aber unterschiedliche Verletzungsrisiken
auf. Nur beim Knallen mussten sich die Tiere im Einzugsbereich der gegnerischen Scheren
befinden (Abstand ca. 1 cm, Herberholz und Schmitz, 1998), wohingegen der Abstand wéahrend
des Atemwasserstroms grofder sein konnte. Deswegen wurde die Anzahl der starken anterioren
Atemwasserstrome mit 3 und die Anzahl der Knalle mit 5 multipliziert.

2.2.5.8 Ethogramme

Die Ethogramme stellen beginnend mit einem Kontakt die Ubergangshaufigkeiten zwischen
verschiedenen Verhaltensweisen dar. Sie wurden getrennt fir Sieger und Tag 1-Verlierer erstellt
sowie fir jeden Versuchstag. Es sind 7 verschiedene Verhaltensweisen aufgetragen, mit einem
Kontakt als Startpunkt und einer defensiven Reaktion (Flucht, Wegschwimmen,
Fluchtschwanzschlag) bzw. keiner Reaktion als Endpunkt. Desweiteren sind drei aggressive
Verhaltensweisen (aggressive Reaktion auf Kontakt ohne starke anteriore Atemwasserstrome
und Knalle, starke anteriore Atemwasserstrome und Knalle) und der Pleopodenstrom
aufgetragen. Der Pleopodenstrom unterbrach meist kurzzeitig eine andere Verhaltensweise, die
danach jedoch wieder aufgenommen wurde. In die Berechnung der Verhaltensiibergange gingen
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alle einem Kontakt nachfolgenden Verhaltensweisen ein bis ein Tier floh oder nicht mehr
reagierte. Es wurden alle Kampfe innerhalb einer Gruppe pro Tag zusammengefasst. In den
Ethogrammen sind nur Verhaltensiibergange aufgetragen, die mindestens 0,5% der gesamten
Ubergange darstellten. Die Verhatensiiberginge sind as Pfeile dargestellt, die zugleich den
prozentualen Anteil an den gesamten Ubergangen in Form der Strichstarke kodieren. Jedoch
wurden alle Ubergéange mit mehr al's 25% in einheitlicher Dicke gezeichnet.

2.2.6 Versuche zur Dominanzerkennung

Diese Versuche dienten dem Nachweis einer Erkennung von dominanten Tieren (= in einem
Vorkampf siegreichen) durch subdominante Tiere (= Verlierer eines ersten Kampfes). Aul3erdem
wurde untersucht, ob die auftretende Dominanzerkennung auf gruppenspezifischer oder
individueller Ebene stattfindet.

In dieser Versuchsreihe wurden nur Paarungen gleichgeschlechtlicher Tiere verwendet, deren
Scherenlangendifferenzen  unter 0,15 cm (9% der Scherenldnge) und deren
Korperlangendifferenzen unter 0,55 cm (13% der Korperlange) lagen. Die Scherenlénge der
einzelnen Tiere reichten von 1,60 cm bis 2,65 cm und die Kérperléange von 3,40 bis 4,75 cm.

Die Versuche erstreckten sich Uber vier Versuchstage, wobel zwischen Tag 3 und Tag 4 eine
zweitdgige Pause lag. Am ersten Tag wurden in 21 Méannchen-Mannchen-Paarungen und 21
Weibchen-Weibchen-Paarungen nach der Definition in 2.2.5.1 Sieger und Verlierer ermittelt.
Sowohl die 21 Verlierer der Weibchen-Paarungen as auch der Mannchen-Paarungen, beide im
folgenden Tag 1-Verlierer genannt, wurden in je drei Gruppen zu je sieben Tieren aufgeteilt.
Diese Gruppen traten in weiteren Kampfen an den nachfolgenden Tagen gegen verschiedene
Gegnertypen an. Die Tag 1-Verlierer der Gruppe ,,gegen bekannte Sieger® kampften an den
Tagen 2 bis 4 gegen ihren Gegner vom Tag 1. In der Gruppe ,gegen unbekannte Sieger”
kampften die Tag 1-Verlierer an jedem weiteren Tag gegen ihnen unbekannte, am Tag 1
siegreiche Tiere. Jedoch wurden die Sieger zwischen den Verlierern getauscht, so dass kein
Verlierer zweimal auf denselben Sieger traf. Die Sieger in dieser Gruppe wiesen jedoch an
jedem Tag dieselbe Anzahl an Siegen auf, wie die Sieger aus der Gruppe ,,gegen bekannte
Sieger®. Dies sollte vermeiden, dass Sieger mit unterschiedlicher Anzahl an Siegen sich
unterschiedlich verhielten, z.B. aggressiver einen Kampf initiierten (Sieger-Effekt, siehe
Diskussion 4.1.2). AulRerdem hatten die Tag 1-Verlierer in der Gruppe ,gegen unbekannte
Sieger* seit mindestens einem Monat, dies entspricht einem Hautungszyklus, keinen Kontakt mit

ihrem jeweiligen Gegner. Die Tag 1-Verlierer der ,, gegen unerfahrene Gegner* -Gruppe traten an
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den Tagen 2 — 4 gegen Tiere an, die seit mindestens einen Monat (ein Hautungszyklus) nicht
gekampft und keinerlei Kontakt mit anderen Pistolenkrebsen gleich welchen Geschlechts hatten.

Unterschiede in den aggressiven Verhaltensweisen der Tag 1-Verlierer zwischen den beiden
»gegen Sieger“-Gruppen und der ,gegen unerfahrene Gegner“-Gruppe wirden auf ene
Dominanzerkennung schlief3en lassen. Die Unterscheidung zwischen individueller und
gruppenspezifischer Erkennung kann durch den Vergleich der Tag 1-Verlierer aus den Gruppen
»gegen bekannte Sieger* und ,, gegen unbekannte Sieger® erfolgen; wirden sich Unterschiede
zeigen, so wirde dies auf eine individuelle Erkennung hindeuten.

2.2.7Versuche zum Typ des Dominanzsignals

In dieser Versuchsreihe sollte herausgefunden werden, ob es sich bei dem verwendeten
Dominanzsignal um ein chemisches, hydrodynamisches bzw. taktiles oder visuelles Signa
handelt. Hierzu wurde die Rezeption von olfaktorischen Signalen durch die Aesthetasken
verhindert, so dass nur noch ein hydrodynamisches bzw. taktiles oder visuelles Signal die
Dominanzerkennung ermdglichen wirde.

In Vorversuchen wurden die Rezeptoren mittels destilliertem Wasser ausgeschaltet (Methode
nach Karavanich und Atema, 1998). Das hypoosmotische Wasser bewirkt, dass Zellen Wasser
aufnehmen und platzten, dies wéren bel der Antennule hauptsachlich die Rezeptor- und deren
Hilfszellen. Die Antennule wurde fir 5 min in ein Eppendorfcup mit Aqua. dest. getaucht. Die
Tiere hatten anschlief3end 1 Stunde Zeit, um sich von der Prozedur zu erholen. Alle Tiere, die so
behandelt wurden, zeigten wéahrend der Versuchszeit keinerlei Aktivitét, sondern lagen lediglich
an die Boden- und Seitenscheibe gepresst in den Ecken. Um weniger Stress zu erzeugen, wurde
versucht mittels einer Lackschicht die Rezeptoren auszuschalten. Es wurde schwarze Zahnfarbe
(Nr. 1220, Kryolan, Deutschland) und schwarzer Universallack (RAL 9005, Obi, Deutschland)
benutzt. Die Tiere mussten nach dem Lackieren noch 2 min an der Luft verbringen, damit der
Lack antrocknen konnte. In beiden Fallen putzten die Tiere sofort ihre Antennulen und
entfernten den Lackiberzug, wenn sie in die Becken zuriickgesetzt wurden.

Aus diesem Grund wurde die Ablation des lateralen Antennulenfilaments, auf dem die
chemosensitiven Aesthetasken sitzen, vorgenommen. Hierfir wurden zwel Gruppen von
Paarungen gebildet. Bei der ersten Gruppe, der Aesthetasken-losen Gruppe, handelte es sich um
Tiere, bel denen die beiden lateralen Antennulenfilamente abgeschnitten wurden. Fir die zweite
Gruppe (intakte Tiere) wurden die Daten der Gruppe ,gegen bekannte Sieger” aus der

Versuchsreithe zur Dominanzerkennung verwendet (siehe 2.2.6).
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Es wurden wieder Paarungen gleichgeschlechtlicher Tiere durchgefihrt, bei denen die
Scherenlangendifferenzen  unter 020 cm (10% der Scherenlange) wund die
Korperlangendifferenzen unter 0,50 cm (11% der Korperlange) lagen. Die Scherenlénge der
einzelnen Tiere reichten von 1,70 bis 2,65 cm und die Korperlange von 3,40 bis 4,75 cm.

Antenne

\Q\ laterales Antennulenfilament
{
A / Aesthetasken
e T
i
AT s
mediales Antennulentilament

'5'?{"";' e
S,

Abb. 6: Schematische Zeichnung eines Pistolenkrebskopfes von dorsal. Die Antennule (1. Antenne)

besteht proximal aus drel Basissegmenten und distal aus den beiden Filamenten. Das mediale Filament ist

langer als das laterae, hat jedoch in natura einen geringeren Durchmesser. Auf dem lateralen Filament

sitzen in der Birstchen-Region die Aesthetasken in Form eines Birstchens. Der schwarze Pfeil an der

Basis des lateralen Filaments zeigt auf die Ablationsstelle fur die Verhaltensversuche. Das

Antennulenpréparat  fir die morphologischen Untersuchungen wurde an den Basissegmenten

abgeschnitten (*).
Die Ablation der lateralen Antennulenfilamente erfolgte am 2. oder 3. Tag nach der Hautung.
Das Filament wurde innerhalb der ersten drei Segmente abgetrennt (Abb. 6), rezeptive Haare
sitzen ausschliefdlich auf Segmenten, die distal von der Schnittstelle liegen. Die Entfernung
wurde mit einer Mikroschere (Weiss & Son Ltd., Grof3oritanien) unter einem Binokular
(VergrofRerung 250-fach, Wild, Schweiz) durchgefiihrt. Nach der Ablation wurden die Tiere ins
Haltungsbecken zuriickgesetzt und verblieben dort fir eine Woche, um sich von der Prozedur zu
erholen und um sich an den Verlust eines kompletten Sinnesorgans zu gewohnen. Da nicht
auszuschlieRen war, dass der Verlust eines Antennulenfilaments Auswirkungen auf das
Kampfverhalten hatte, wurden zur Kontrolle bei weiteren zehn Tieren beide mediaen
Antennulenfilamente in derselben Weise abgeschnitten. Diese Tiere, ohne mediae
Antennulenfilamente, mussten nach einer Woche Rekonvaleszenz gegen ihnen unbekannte und
unerfahrene Gegner kampfen. Von den 10 Tieren zeigte nur en enziges keinerlei
Kampfverhalten, finf gewannen den Kampf und vier verloren ihn. Dies zeigte, dass nach einer

Rekonvaleszenzzeit von einer Woche keine negativen Auswirkungen der Operation auf das
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Kampfverhalten vorhanden waren.

In der Aesthetasken-losen Gruppe mussten die operierten Tiere an zwel Versuchstagen gegen
einen intakten Gegner kampfen. Der Gegner war am ersten Tag sowohl seit mindestens einem
Monat kampfunerfahren as auch dem operierten Tier unbekannt, das heil3 der letzte Kontakt
zwischen diesen Tieren lag mindestens einen Monat zuriick. Es mussten aus nachfolgenden
Grunden 42 Aesthetasken-lose Tiere in 71 Tag 1-Kampfen eingesetzt werden, um Daten von 7
Mannchen- und 7 Weibchen-Paarungen auch aus den Tag 2-Kémpfen zu erhalten. Nicht
einbezogen wurden Kampfe, bei denen das Aesthetasken-lose Tier den Tag 1-Kampf gewann, da
hierbel keine Verhatensanderung durch Dominanzerkennung am 2. Tag sichtbar gewesen wére.
Ausgeschlossen wurden auch Kampfe, bei denen zumindest ein Tier langer als 7 min in der 10
mindtigen Akklimatisierungszeit inaktiv war. Inaktiv bedeutete hierbei, dass sich das Tier nur in
eine Ecke driickte oder ohne sonstige Aktivitdt auf dem Boden lag. In 14 der 71 Tag 1-Kampfe
war eines der beiden Tiere inaktiv. In weiteren drel Kampfen konnte kein Sieger bzw. Verlierer
ermittelt werden. Von den restlichen 54 Tag 1-Kampfen wurden 28 Kampfe von Aesthetasken-
losen Tieren gewonnen. In zwei Kampfen traten Verletzungen des Aesthetasken-losen Tieres
auf, so dass diese aus der Versuchsreihe genommen wurden. Die Ubrigen 24 Aesthetasken-losen
Tiere verloren den Kampf am Tag 1 und wurden daher auch am Tag 2 eingesetzt. Jedoch waren
auch am zweiten Tag in 10 Kdmpfen zumindest ein Tier inaktiv, so dass 14 Kampfe, je 7

Mannchen- und Weibchen-Paarungen ausgewertet werden konnten.

2.2.8 Statistik

Die statistische Auswertung erfolgte mit dem Programm SPSS (Version 10.0, SPSS Inc., USA).
Es wurden nur parameterfreie Tests benutzt; fur die Vergleiche innerhalb einer Gruppe wurde
der Wilcoxon-Test und fir die Vergleiche zwischen den Gruppen der Man-Whitney-Test
benutzt. Die Signifikanzgrenzen lagen bel p < 0,05 (in Grafiken mit * gekennzeichnet), p < 0,01
(**) und p < 0,001 (***). Die Daten der Mannchen und Weibchen wurden gepoolt, da keine
Unterschiede zwischen diesen vorhanden waren. Die Ergebnisse wurden meist als Box und
Whisker-Plots dargestellt, die neben dem Median auch die Quartile (die Bereiche mit Werten 25
und 50% ober- und unterhalb des Medians) aufzeigen. Ausreif3er und Extremwerte sind in den

Graphiken weggelassen, jedoch wird der gesamte Wertebereich in den Tabellen angegeben.

2.3 Untersuchung der Rezeptoren der Antennule

Ausgehend von den Ergebnissen der Verhaltensversuche <sollte die These der
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Dominanzerkennung Uber Duftstoffe anhand der Rezeptorausstattung des lateralen und mediaen
Filaments unterstiitzt werden. HierfGr wurden mittels morphologischer Charakteristika die
verschiedenen Haartypen beschrieben und deren Anzahl und V orkommen untersucht.

2.3.1 Morphologische Char akterisierung

Die morphologische Charakterisierung der Haare wurde an Antennulenexuvien vorgenommen.
Es standen vier Antennulenpaare zur Verflgung, je zwei von Mannchen und von Weibchen. Es
wurden vier weitere Antennulenpaare hinzugezogen, um die Stichprobe bei einem Haartyp zu
vergrol3ern, da bel diesem Typ sehr grof3e Schwankungen bei den vier urspringlichen
Antennulenpaaren auftraten. Die untersuchten Exuvien stammten von Tieren deren Korpergrofie

zum Zeitpunkt der Hautung 4,3 cm betrug.

2.3.1.1 Vorbereitung des Unter suchungsmaterials

Die Antennule wurde zwischen dem ersten und zweiten Basissegment von der Ubrigen Exuvie
abgetrennt (Abb. 6, Pfeil) und in 70% Ethanol (p.a) aufbewahrt. Zur Vorbereitung der
rasterel ektronenmikroskopischen Untersuchung wurden die Antennulen Uber eine Ethanolreihe
entwassert; die einzelnen Alkoholstufen waren 70%, 80%, 90%, 96% und 100%. In jeder Stufe
wurde das Praparat, auf einem Schittler stehend, fir 10 min aufbewahrt. Nach der letzten
Alkoholstufe wurde die Antennule nochmals in 100% Ethanol Uberfihrt und 15 min darin
aufbewahrt. Die so entwésserte Antennule verblieb danach fur weitere 10 min im reinen Aceton
und wurde danach in neues Aceton umgebettet. Anschlief3end wurde das Praparat mittels der
Kritisch-Punkt-Methode bel 8 - 14°C getrocknet (BAL-TEC CPD 030); hierbei wird das Aceton
in einem mehrstufigen Prozess, 10 Durchgange je 4 min, durch CO; ersetzt. Die getrocknete
Antennule wurde nun mit dem ersten noch vorhandenen Basissegment auf einen Trager geklebt,
um nach der Untersuchung einer Seite die Antennule vom Tréger wieder |6sen und umdrehen zu
koénnen. Die befestigte Antennule wurde mittels eines Bedampfers (BAL-TEC SCD 005) mit
einem Gold-Argon-Gemisch fir 100 s bedampft. Die Untersuchung erfolgte an einem
Rasterel ektronenmikroskop (REM) (JEOL JSM 5900) bei 25 kV.

2.3.1.2 Untersuchte Merkmale

Morphologische Merkmale wurden sowohl an Livebildern als auch an digitalen Photos
ausgewertet, wohingegen die morphometrischen Daten nur an digitalen Photos ermittelt wurden.
Zum Vermessen der Haare wurde NIH Image (Windows Version Beta 4.02, Scion, USA)
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benutzt, wobei Bilder mit einer VergrofRerung bis 12000-fach verwendet wurden. Die Daten
wurden getrennt fur das |laterale bzw. mediale Antennulenfilament aufgenommen.

2.3.1.2.1 Morphometrische Daten

Die Vermessung wurde nur an intakten Haaren vorgenommen. Die Lange eines Haars wurde von
der Basis bis zur Spitze gemessen; hierbei wurde die Basis als der Austrittsort des Haares aus der
Kutikula definiert. Die Breite eines Haares wurde an der Basis und zum Teil auch auf halber
Lange und an der breitesten Stelle vermessen. Die Anzahl der vermessenen Haare war fir jeden
Haartyp unterschiedlich, da auch die Anzahl und der Erhalt dieser Haartypen auf dem Filament
verschieden war. Die Gesamtlénge der Antennulenfilamente wurde mit Hilfe einer
Rekonstruktion (Photoshop Essentials, Adobe, USA) mehrerer Serienbildern enzelner
Abschnitte ermittelt, wobel die Basissegmente nicht miteinbezogen wurden.

2.3.1.2.2 Morphologische Daten

Neben unbeschadigten Haaren wurden die morphol ogischen Daten auch an beschadigten Haaren
aufgenommen, sofern sie eindeutig einem Typ zuzuordnen waren. Zu den morphologischen
Daten zahlten folgende Merkmale:

- Gelenk: vorhanden oder nicht bzw. Haare fest in der Kutikula sitzend oder

ein Spiel aufweisend und somit leicht beweglich

- Ausbildung der Kutikula an der Haaraustrittsstelle

- Kontur: Haare glatt oder gesagt bzw. kutikuldre Auswtichse besitzend

- Form: spitz zulaufend oder mit Verbreiterungen

- Spitze mit oder ohne Porus

- Ausrichtung des Haares nach distal oder proximal

- sonstige Besonderheiten

2.3.2 Anzahl der Haare und deren Verteilung

Die Anzahl der verschiedenen Haare sowie deren Verteilung wurde an Livebildern ausgewertet,
wobei die VergroRerung zwischen 400- und 1000-fach lag. Gezahlt wurden nur eindeutig
identifizierbare Haare. Die Verteilung beinhaltet sowohl die Lage auf einem Segment, als auch
die Verbreitung auf dem gesamten Filament. Auch hier wurden das laterale und mediae
Filament getrennt aufgenommen und es wurde zusétzlich auch zwischen linkem und rechtem

|ateralem bzw. medialem Filament unterschieden.
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2.4 Histologische Unter suchung der Antennule

Die histologische Untersuchung der Antennule diente zur Aufklarung der Innervation und damit
der Funktion der verschiedenen Haartypen. Es wurden fur diese Untersuchung Semidiinnschnitte
und Ganzprégparate (, whole mounts*) hergestellt. Beide Préparatetypen wurden an Mikroskopen
(Dialux 20, Leitz, Deutschland) mit Vergroferungen zwischen 78- und 1250-fach untersucht.
Fotografien wurden mit einer Nikon Coolpix 4500 mit Fernausloser digital aufgenommen und
mit Photoshop Essentials (Adobe, USA) nachbearbeitet (Helligkeit und Kontrast).

2.4.1 Semidinnschnitte

Neben Semidinnschnitten (Dicke >1,0 um) werden in der Histologie auch Ultradiinnschnitte
(Dicke <1,0 pm) verwendet. Bel den hier vorgestellten Untersuchungen wurde die
Semidunnschnitttechnik benutzt, da sie mit geeigneten Farbemethoden eine Unterscheidung von
olfaktorischen und hydrodynamischen Rezeptorzellen anhand der Scolopalzellen, die nur
mechanosensitive Rezeptoren besitzen, ermdglichen sollte. Desweiteren unterscheiden sich die
Rezeptortypen bel Crustaceen in der Anzahl der innervierenden Neurone. Mechanorezeptive
Haare werden nur von maximal 3 Neuronen innerviert, wohingegen diese Zahlen bei
chemorezeptiven Haaren Uber 10 liegt (Schmidt und Gnatzy, 1984). Haare mit bimodaler
Funktion besitzen Werte, die zwischen 3 und 12 liegen (Schmidt und Gnatzy, 1984). Als
Einbettmedium fir Schnitte bis zur Dicke von 2,0 pum diente hartes bzw. weiches Durcupan
Préparate, die in hartes Durcupan eingebettet waren, wurden am Ultramikrotom geschnitten.
Weiches Durcupan sowie Paraplast wurde fir Schnitte mit 10 -20 ym Dicke benutzt und am
Mikrotom geschnitten.

Es wurden Teilstlicke, sowohl des lateralen, als auch des medialen Antennulenfilaments, as
Ausgangspraparat benutzt. Die Filamente stammten von verstorbenen Tieren, die in einer 4%-
igen Formolldsung aufbewahrt wurden. Die Teilstiicke hatten ungefdhr eine Lange von 5 mm
und stammiten aus dem proximalen und distalen Bereich des medialen Filaments, sowie aus dem
proximalen Bereich und der Burstchen-Region des laterden Filaments. Alle Waschschritte
wurden auf einem Schittler bzw. in einem Rotator durchgefiihrt, um eine gute Durchmischung
zu gewdhrleisten.

2.4.1.1 Herstellung der Dur cupan-Pr &par ate

Sowohl fur die Einbettung in hartes wie auch in weiches diente dasselbe Protokoll als Grundlage,

wobei nur die Mischungsverhdltnisse der Durcupanreagenzien unterschiedlich waren (siehe

29



Material und Methoden

Anhang Chemikalien). Die Préparate kamen zunéchst fir zwel Tage in 70%-iges Ethanol, um
die Fixier-Losung aus dem Gewebe zu [6sen. Anschlief3end wurden die Préparate mittels einer
Ethanolreihe, jeweils 15 min bei 70%, 80%, 90% und 96% und zweimal 30 min bei 100%,
entwassert. Danach wurden sie fir 10 min in Aceton gelegt, damit der Alkohol durch das Aceton
aus dem Gewebe verdrangt wurde. Anschlief3end wurden die Filamentstiicke fur je 30 min in
einer aufsteigenden Durcupan-Reihe inkubiert (Durcupan ACM Nr. 44610, Fluka Chemie AG,
Schweiz). Die Durcupan-Reihe bestand aus einem Durcupan-Aceton-Gemisch mit ansteigendem
Durcupan-Anteil, beginnend mit 1:4 Durcupan:Aceton, darauffolgend 2:3 und 3:2 und
abschlieRend 4:1. Uber Nacht wurden die Préparate in reinem Durcupan bei Zimmertemperatur
inkubiert, damit das Gewebe vollstandig durchdrungen werden konnte. Der Boden der
Gussformen wurde mit Durcupan bedeckt und ca. 30 min im Trockenschrank bei 70°C
angetrocknet. Durch dieses Vorgief3en des Bodens konnte ein Durchsacken der Préparate bei den
nachfolgenden Schritten zumindest minimiert werden. Die Gussformen wurden bis zum Rand
mit Durcupan aufgefillt und die Praparate darin eingebettet. Das Préparat wurde mit der zu
schneidenden Seite zur Schmalseite der Gussform ausgerichtet. Zudem wurde darauf geachtet,
dass das Praparat parallel zum Boden und rechtwinklig zur Schnittflache eingebettet wurde. Zum
Aushérten des Durcupans kam die geflllte Gussform fur 24 h bei 70°C in den Trockenschrank.
Anschlief3end ruhte das Préparat bei Raumtemperatur noch zwei bis drel Tage.

2.4.1.2 Herstellung der Par aplast-Praparate

Die Praparate wurden in wassrigen Bouin Uber Nacht fixiert und anschlief?end Uber eine
aufsteigende Alkoholreihe entwéssert (2 min bel 65% Isopropanol, 4 x 30 min bel 70%, 20 min
bei 80%, 4 x 20 min bei 90%, 20 min bei 96% und 3 x 60 min bei 100%). Uber Nacht wurden
die Préparate bei 30°C in tertiarem Butanol aufbewahrt und danach in Methylbenzoat Gberfuhrt.
Nachdem das Praparat abgesunken ist (ca. 8 h) wird es wiederum Uber Nacht in Butanol bei 30°
C aufbewahrt. Im Trockenschrank bei ca. 60°C wird das Préparat zuerst in einer 1:2 Paraplast-
Butanol-Mischung fur 2 h und danach wiederum fur 2 hin einer 2:1 Parapl ast-Butanol-Mischung
inkubiert. AnschliefRend wird es Giber Nacht in reines Paraplast gelegt und im Trockenschrank bel
60°C aufbewahrt. Nun erfolgt die Einbettung in eine Paraplast-gefullte Gul¥form.

2.4.1.3 Schneiden der Praparate

Das aus der Gussform herausgeloste Prgparat musste noch getrimmt werden, um die
Schnittflache maoglichst klein zu halten. Das Trimmen erfolgte an der Schmalseite des Préparats

30



Material und Methoden

mittels Rasierklingen (Apollo, Deutschland) bzw. Einwegskalpellen. Es muss dabel auf eine
absolute plane Schnittflache geachtet werden. Die Schnitte bis zu 2,0 um Dicke wurden an einem
Ultramikrotom (Ultracut, Reichert Jung) mit selbst gebrochenen Glasmessern (Glas: G329, W.
Plannet GmbH, Deutschland; Glasbrecher: Model 7800 Knifemaker, LKB Bromma) angefertigt.
Beim Schneiden ergab sich die Problematik, dass das Gewebe aus dem Durcupanblock
herausbrach. Dies lag wahrscheinlich daran, dass das Gewebe nur teilweise vom Durcupan
durchdrungen war. Das Schneiden der 10 — 20 um dicken Schnitte erfolgte an einem Mikrotom
(1512, Leitz, Deutschland) mit einem keilférmigen Messer. Die Schnitte wurden glatt gezogen
und auf einen, mit einem Tropfen 20%-iges Aceton versehenen, gelatine-beschichteten
Objekttrager Uberfuhrt, der mit einer Heizplatte auf 60°C erhitzt wurde. Es wurde versucht
komplette Schnittserien zu erstellen, die aber aufgrund der vorher beschriebenen Problematik
und dem Einrollen von Schnitten ltckenhaft waren. Nach dem Verdunsten des Acetons wurden
die Schnitte geférbt.

2.4.1.4 Toluidinblau-Farbung

Das Toluidinblau gehort zur Klasse der Thiazinfarbstoffe und férbt sowohl basophile, as auch
osmophile Stoffe bzw. Strukturen an (Bock, 1989). Zu den basophilen Strukturen gehdren auch
die nur bei Mechanorezeptoren vorkommenden Scolopalzellen. Ebenso werden Zellkerne und
Nissl-Substanz blau angefarbt. Es werden dieselben Strukturen angeférbt, die im
Transmissionsmikroskop elektronendicht erscheinen.

Zur Farbung wurde eine 1%-ige waéssrige Toluidinblau-O-Ldsung (Nr. 1B481, Chroma-
Gesellschaft, Deutschland) hergestellt, die mit 1% Borax (Nr. B0127, Sigma, Deutschland)
versetzt wurde. Die Farbung der Schnitte erfolgte auf einer 60°C warmen Heizplatte, indem je
ein Tropfen dieser Losung auf den Schnitt gegeben wurde und dort fir 1-2 min verblieb. Das
Auswaschen erfolgte mit destilliertem Wasser so lange bis das abflief3ende Wasser klar blieb.
Die Trocknung der Schnitte erfolgte wiederum auf der Heizplatte bei 60°C. Eine aternative
Methode war es, die Objekttrager in ein unbeheiztes Farbebad zu legen und fur 1-2 min zu

farben. Das Auswaschen und Trocknen erfolgte nach obiger Methode.

2.4.1.5 Azan-Farbung

Im Gegensatz zur Toluidinblau-Farbung liefert die Azan-Farbung eine mehrfarbige Anférbung.
Die hier verwendete Azan-Farbung nach Heidenhain besteht aus zwe verschiedenen
Farblosungen, Kernechtrot und Anilinblau-Orange G, sowie einem Oxidationsbad aus
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Phosphorwolframsaure (5%-ige Losung). Anilinblau ist ein Triphenylmethanfarbstoff, der
basophile Strukturen anféarbt. Orange G gehdrt zu den Monoazofarbstoffen und féarbt ebenfalls
basophile Strukturen an, dasselbe gilt auch fir Kernechtrot, das aber zu den
Anthrachinonfarbstoffen gehért (Bock, 1989). Im Schnitt wird Kollagen und retikuléares
Bindegewebe blau angeféarbt, Kerne und Gliafibrillen rot und Driisenzellen gelb, rot oder blau.

2.4.1.5.1 Herstellung der L 6sungen
2.4.1.5.1.1 Kernechtrot

Fir 500 ml Féarbel 6sung wurden 25 g Aluminiumsulfat in 100 ml destilliertem Wasser aufgel 6st
und anschlieffend mit dest. Wasser aufgefullt. Die Lésung wurde erhitzt und nach dem
vollstandigen Auflésen des Aluminiumsulfat mit 0,5 g Kernechtrot (Nr. 115939, Merck,
Deutschland) versetzt. Nach dem Erkalten wurde die Losung filtriert.

2.4.1.5.1.2 Anilinblau-Orange G

Zur Herstellung einer Stammldsung wurden 5 g Anilinblau (Nr. 1275, Merck, Deutschland) in
500 ml Aqua. dest. aufgel6st und 10 g Orange G (Nr. 115925, Merck, Deutschland) hinzugefiigt.
Nachdem sich beides vollstandig aufgelost hatte, wurden 40 ml Eisessig (Nr. 100183, Merck
Deutschland) dazugegeben und die Lésung aufgekocht. Auch diese Ldsung musste nach dem
Erkalten filtriert werden. Vor der Benutzung wurde diese Stammldsung noch 1:1 mit Aqua dest.
verdunnt.

2.4.1.5.2 Farbung

Vor der Farbung wurden die Schnitte fir 5-15 min in 15% H,O, anoxidiert, um das Durcupan fr
die Farbstoffe durchlassig zu machen. Die Farbung erfolgte flr 15 min im Kernechtrot, 5 minin
der Phosphorwolframsaure und fir 10 min in der Anilinblau-Orange G-L 6sung. Zwischen jedem
Schritt lag ein kurzer Waschvorgang in Aqua dest. Abschlief3end wurden die Schnitte auf der
Heizplatte (60°C) getrocknet.

Der erste Objekttrager wurde zweimal geféarbt, da das Gewebe die Farbe nur sehr schwach
angenommen hatte. Jedoch zeigte sich auch nach dem zweiten Farbedurchgang keine stérkere

Einférbung, so dass bei den weiteren Objekten darauf verzichtet wurde.
2.4.1.6 Eindeckeln der Schnitte

Die gefarbten und getrockneten Schnitte wurden Uber eine aufsteigende Alkohol-Reihe
entwassert, je 15 s in 96%-igen und 100%-igen Ethanol. Anschlief3end wurden sie zweimal fir
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je 5 min in Xylol getaucht, um den Alkohol restlos zu entfernen. Auf die Objekttrager wurden
mehrere Tropfen Depex (DPX 44581, Fluka, Deutschland) gegeben und darliber ein Deckglas
gelegt. Das Depex trocknete Uber mehrere Tage aus, wobei das Deckglas mit Bleigewichten
beschwert wurde. Die Beschwerung sollte einerseits die Schnitte plan und andererseits die
Depexschicht moglichst gering halten.

2.4.2 Ganzpr apar ate (, Whole mounts*)

Die Ganzpréparate dienten zur Ubersicht der Anordnung der sensorischen Zellen und des
Nervenverlaufs. Beim whole mount wird das entsprechende Organ der Lange nach gespalten,
eingefarbt, entwassert und in Methylsalycylat (M6725, Sigma, Deutschland) aufbewahrt.

Als Objekte dienten formol-fixierte Antennulen von verstorbenen Tieren. Die lateralen
Antennulenfilamente wurden proximal von der Aesthetaskenregion abgeschnitten und die
medialen distal vom 5. Segment. Die Lange der Stiicke lag bei ungeféahr 1 cm. Die Telilstlicke
wurden mit einer Rasierklinge anndhernd mittig gespalten. Die Farbung erfolgte in Toluidinblau
fur 1 min. Uber eine aufsteigende Alkoholreihe (je 5 min in 70%-igen, 80%-igen, 90%-igen,
96%-igen und 2-mal 100%-igen Ethanol) wurden die Praparate entwassert. Die Entwésserung
muss vollstandig erfolgen, da Wasserreste, die im Gewebe verbleiben, die Klarung durch
Methylsalycylat verhindern. Die Objekte wurden in Methylsalycylat fur 30 min geklart, wobei
der Brechungsindex der Kutikula denselben Wert wie Glas annahm und diese somit durchsichtig
wurde. Die whole mounts wurden auf Hohlschliffobjekttragern in Methylsalycylat eingebettet.
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3 ERGEBNISSE

3.1 Verhaltensver suche

3.1.1 Qualitative Aussagen

Die Tiere zeigten sowohl eine Tagesform als auch eine vom Individuum abhangige
Kampfbereitschaft in innerartlichen gleichgeschlechtlichen Interaktionen. Dies zeigte sich unter
anderem in der Notwendigkeit einer grofien Anzahl an Versuchen fir die zweite Versuchsserie
(Versuche zum Typ des Dominanzsignals, siehe 2.2.7). So konnten von den 71 Tag 1-Kampfen
14 Kémpfe nicht ausgewertet werden, weil mindestens 1 Tier inaktiv war. Aber auch von den 24
Paarungen am Tag 2 mussten 10 Kampfe ausgeschlossen werden, weil die Tiere, die am Tag 1
noch kémpften, am Tag 2 inaktiv waren. Hierbei spielte es keine Rolle wie der Kampf am Tag 1
ausging, da sowohl Verlierer as auch Sieger diese Inaktivitét zeigten. Die stark unterschiedliche
Kampfbereitschaft zeigte sich auch in der Auswertung der einzelnen Versuche. Vor allem bel
den Weibchen wiesen einzelne Tiere eine Ubermdlige Aggressivitdt nach Ausbildung der
Dominanz auf. Das siegreiche Tier verfolgte den Verlierer bei jedem zufaligen Kontakt, wobel
sich die Geschwindigkeit und die Dauer der Verfolgung mit der Kontaktanzahl steigerte. Auch
zeigte das siegreiche Tier ein Verhalten, auf das spater noch ndher eingegangen wird: den Knall
direkt nach einem Kontakt ohne vorherige Drohung (siehe 3.1.2.8.1). Auch bei den
Verfolgunggagden produzierte das siegreiche Tier Wasserjets, wobei keine vorausgehende
Drohreaktion stattfand und der Knall auch nicht gezielt auf den Gegner gerichtet war. Eine
weitere nicht quantitativ ausgewertete Verhaltensweise zeigte sich zum Teil bei Tieren, die auf
einen inaktiven Gegner trafen. Bei einem Kontakt wurde der Gegner zuerst angedroht und bei
fehlender Antwort des Gegners fand ein Antennenpeitschen statt, dabel schlug das aktive Tier
mit seinen Antennen auf die Antennen oder den Carapax des Gegners. Teilweise zwickte der
Angreifende dem passiven Tier auch in das Telson, dies trat aber nur auf, wenn der Gegner sich
passiv verhielt und nicht auf den Angriff reagierte. Dagegen war das Antennenpeitschen auch bel
Kampfen zu beobachten, in denen beide Tiere aktiv waren, aber die Drohreaktion langere Zeit
andauerten, ohne dass ein Tier die n&chste Eskalationsstufe erreichte.

Ebenfals nicht quantitativ ausgewertet wurde der Pleopodenstrom auf die Antennulen des
Gegners. Die Tiere standen hierbel hintereinander und das hintere Tier berthrte das vordere mit
den Scheren oder Antennen am Telson, woraufhin dieser das Telson anhob und den

Pleopodenstrom produzierte. Dies fuihrte beim Empfanger zu einer Aggressionshemmung, da er
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den Sender weder anknalte noch sonst irgendeine aggressive Verhaltensweise, aul3er
gelegentlichem Zwicken in das Telson, ausfihrte. Dieser Pleopodenstrom auf die Antennule
wurde nur von Tieren produziert, die sich unplanméidig am selben Tag oder am néchsten Tag
hauteten, allerdings konnten der Zeitraum bis zur Hautung bei den Weibchen auch 2 oder 3 Tage
betragen. Diese Tiere wurden aus der sonstigen Auswertung herausgenommen. Dieser
Pleopodenstrom war jedoch nicht vom Sender aktiv auf die Antennulen gerichtet, sondern der
Empfanger richtete sich dementsprechend aus. Auch bei versuchsweise zusammengesetzten
verschiedengeschlechtlichen Paarungen zeigten die Tiere dieses Verhalten, wobel das Weibchen
der Sender und das Mannchen der Empfanger war.

3.1.2 Versuche zur Dominanzerkennung

In dieser Versuchsreihe wurden die Tag 1-Verlierer in drei Gruppen eingeteilt ("gegen bekannte
Sieger"-, "gegen unbekannte Sieger"- und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe), wobei in jeder
Gruppe an jedem Tag 7 Mannchen- und 7 Weibchen-Paarungen stattfanden. Die Datensétze der
Weibchen und Mannchen innerhalb einer Gruppe wurde zusammengefasst, da keine
signifikanten Unterschiede zwischen den Geschlechtern auftraten.

3.1.2.1 Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion
3.1.2.1.1 , gegen bekannte Sieger*“

Die Tag 1-Verlierer aus der , gegen bekannte Sieger”-Gruppe zeigten im Kampf am ersten Tag
zwischen 1 und 21 Kontakte mit nachfolgender aggressiver Reaktion, der Median lag bei 3
Kontakten mit aggressiver Reaktion (Tab. 1A, Abb. 7A). Jedoch zeigten nur zwei Tiere, je ein
Mannchen und ein Weibchen, mehr als 5 Kontakte mit aggressiver Reaktion. Die hohe Anzahl
bei dem Weibchen war dadurch bedingt, dass sich der Kampf erst am Ende der 20 minutigen
Versuchszeit entschied. Das Mannchen mit den hohen Werten zeigte bei den meisten Kontakten
ein kurzes Drohen durch Scherenspreizen, welches vom Gegner erwidert wurde, und floh

daraufhin. Am Tag 2 reagierten die Tag 1-Verlierer im Median nur noch bel 2 Kontakten

Abb. 7 (nachfolgende Seite): Box und Whisker-Plots der Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion
wéhrend der 20-minutigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe (A),
"gegen unbekannte Sieger"-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C). Mediane und
Quartile fur je 14 Tiere, je 7 Weibchen und Méannchen, fur die 4 Tage werden gezeigt. Signifikante
Unterschiede zwischen dem 1. und den nachfolgenden Tagen sind durch Sternchen markiert, wobei * fur
p<0,05,** <0,01 und *** fur p < 0,001 codiert.
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aggressiv, wobel sich der Bereich auf Werte von 0 bis 5 beschrankte. Auch die beiden Tiere mit
hohen Werten an Tag 1 reagierten nur noch zweimal aggressiv auf einen Kontakt am 2. Tag.
Auch am 3. Tag schwankten die Einzelwerte zwischen 0 und 5 Kontakten mit aggressiver
Reaktion, allerdings war der Median auf 1 Kontakt mit aggressiver Reaktion vermindert. Ein

Anstieg des Wertebereichs erfolgte erst am 4. Tag, nach zweitégiger Kampfpause, auf 0 bis 18
Kontakte mit aggressiver Reaktion. Der Median lag jedoch weiterhin bel 1 Kontakt mit
aggressiver Reaktion, wie schon am Vortag. Die Einzelwerte zeigten eine grof3e L licke zwischen
einem Tier, das 18 Kontakte mit aggressiver Reaktion aufwies, und den Ubrigen dreizehn Tieren,
die hochstens auf 4 Kontakte mit nachfolgender Aggression kamen. Der hohe Wert des
Einzeltieres kam zustande, da das Tier, ein Weibchen, seinen Kampf gegen den bisherigen
Sieger gewinnen konnte und daher bel alen weiteren Kontakten als dominantes Tier den
fliehenden Gegner androhte. Es handelte sich dabei um dasselbe Weibchen, dass auch am ersten

Tag sehr hohe Werte zeigte.

Tab. 1A: Median (oberer Wert) und Wertebereich (untere Werte) der Verhaltensdaten der Tag 1-Verlierer
der ,,gegen bekannte Sieger” -Gruppe aus den Versuchen zur Dominanzerkennung.

Tagl Tag 2 Tag3 Tag4
3 2 1 1
Kontakte mit
aggressiver Reaktion 1-21 0-5 0-5 0-18
1 0 0 0
Anzahl starker
anteriorer AWS 0-4 0-3 0-1 0-3
6,5 0,0 0,0 0,0
Dauer starkeanteriore
AWS|q 0,0-50,5 0,0-17,0 0,0-35 0,0-6,5
1 0 0 0
Anzahl Wasserjets 0-2 0-2 0 0-5
16 2 1 2
Aggressionspunkte 2-48 0-25 0-7 0-57
51,0 1,0 1,0 2,5
Kampfdauer [9] 15,0 - 167,5 0,0-62,0 0,0-16,0 0,0-42,0

Die Reduktion der aggressiven Verhaltensweisen nach einem Kontakt war zwischen dem ersten
und zweiten Tag (p = 0,026) und zwischen erstem und dritten Tag (p = 0,010) signifikant (Abb.
7A). Die Reduktion der Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion war dagegen zwischen
Tag 1 und 4 nicht signifikant (p = 0,245).
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3.1.2.1.2 , gegen unbekannte Sieger*“

In der ,, gegen unbekannte Sieger”-Gruppe reagierten die Tag 1-Verlierer am Tag 1 im Median
auf zwei Kontakte aggressiv, wobei die Werte zwischen 1 und 6 lagen (Tab. 1B, Abb. 7B). Am
2. Tag war ein Ruckgang auf einen Wertebereich von 0 bis 2 und einen Median von 0 zu
verzeichnen; die meisten Tag 1-Verlierer flohen sofort bel einem Kontakt, ohne sich zum Gegner
hinzudrehen. Auch am 3. Tag reagierten die Tag 1-Verlierer im Median auf keinen Kontakt
aggressiv, nur vier der vierzehn Tiere zeigten aggressive Reaktionen auf einen Kontakt, wobei
dies bei maximal 2 Kontakten auftrat. Am 4. Tag jedoch zeigte ein Weibchen einen sehr hohen
Wert von 20 aggressiven Reaktionen auf einen Kontakt, dieses Tier konnte in diesem Kampf
auch seinen Status von Verlierer auf Sieger wandeln. Der Median lag allerdings auch an diesem
Tag bel 0, wobel nur funf der Tiere auf mindestens einen Kontakte aggressiv reagierten. Sowohl
die Reduktion der Kontakte mit aggressiver Reaktion von Tag 1 auf Tag 2 (p = 0,003) als auch
zwischen Tag 1 und 3 (p = 0,002) waren signifikant (Abb. 7B). Aufgrund des hohen Wertes des

siegreichen Tieres, war der Unterschied zwischen Tag 1 und 4 nicht signifikant (p = 0,094).

Tab. 1B: Median (oberer Wert) und Wertebereich (untere Werte) der Verhaltensdaten der Tag 1-Verlierer
der ,,gegen unbekannte Sieger” -Gruppe aus den V ersuchen zur Dominanzerkennung.

Tagl Tag 2 Tag3 Tag4
_ 2 0 0 0
Kontakte mit
aggressiver Reaktion 1-6 0-2 0-2 0-20
15 0 0 0
Anzahl starker
anteriorer AWS 0-6 0-4 0-1 0-5
50 0,0 0,0 0,0
Dauer starkeanteriore
AWS|q 0,0-31,0 00-215 0,0-55 0,0-14,0
1 0 0 0
Anzahl Wasserjets 0-7 0-3 0-1 0-6
22 0 0 0
Aggressionspunkte 2-50 0-34 0-11 0-70
51,5 0,0 0,0 0,0
Kampfdauer [9] 21,0-188,0 0,0-199,0 0,0-355 0,0-475

3.1.2.1.3, gegen unerfahrene Gegner*

Im Gegensatz zu den beiden vorherigen Gruppen erwiesen sich alle Unterschiede zwischen Tag
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1 und den nachfolgenden Tagen in der "gegen unerfahrene Gegner”-Gruppe als nicht signifikant
(Tag 2: p=0,628; Tag 3. p=0,476; Tag 4: p = 0,386) (Abb. 7C).

In der ,, gegen unerfahrene Gegner”-Gruppe zeigten die Tag-1 Verlierer einen Median von 2
Kontakten mit aggressiver Reaktion am 1. Tag, wobei die Anzahl von 0 bis 7 reichte (Tab. 1C,
Abb. 7C). Am 2. Tag steigerte sich die Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion auf einen
Median von 3,5 und die Tag 1-Verlierer zeigten zwischen 0 und 16 dieser Kontakte. Auch in
dieser Gruppe gab es Tiere die besonders hohe Werte aufwiesen, zwei Weibchen mit 16 bzw. 7
und ein Ménnchen mit 15 Kontakten mit aggressiver Reaktion. Diese drel Tiere und zusétzlich
ein Mannchen konnten ihre Kampfe gegen den unerfahrenen Gegner am 2. Tag gewinnen. Erst
am Tag 3 zeigte der Median eine Reduktion gegeniiber dem Vortag, wobel aber anndhernd
dieselben Werte wie am Tag 1 erreicht wurden (Median: 1,5). Die Spanne reichte von 0O bis 11
Kontakten mit aggressiver Reaktion. Allerdings stachen vier der vierzehn Tag 1-Verlierer mit
sehr hohen Anzahlen hervor, sie wiesen mindestens 5 Kontakte mit aggressiver Reaktion auf,

wohingegen die restlichen zehn Tiere weniger als 3 solcher Kontakte zeigten.

Tab. 1C: Median (oberer Wert) und Wertebereich (untere Werte) der Verhaltensdaten der Tag 1-Verlierer
der ,,gegen unerfahrene Gegner* -Gruppe aus den Versuchen zur Dominanzerkennung.

Tagl Tag 2 Tag3 Tag4
. 2 35 15 1
Kontakte mit
aggressiver Reaktion 0-7 0-16 0-11 0-28
1 1 0 0
Anzahl starker
anteriorer AWS 0-13 0-5 0-6 0-5
55 45 0,0 0,0
Dauer starke anteriore
AWS]|q| 0,0-715 0,0 -56,0 0,0-38,5 0,0-46,5
1 1 0 0
Anzahl Wasserjets 0-5 0-6 0-2 0-4
16 11 3 0,5
Aggressionspunkte 0-82 0-55 0-42 0-58
29,0 39,0 18,5 8,0
Kampfdauer [9] 16,0 -207,5 0,0-171,0 0,0-273,0 0,0-113,0

Eine weitere Reduktion in der Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion zeigte sich am 4.
Tag mit Werten zwischen 0 und 2 (Median: 1), alerdings reagierten zwei der Tiere entgegen
dem algemeinen Trend auf 15 bzw. 28 Kontakte aggressiv. Diese beiden Tiere (beides

Mannchen) und zusétzlich ein Weibchen konnten ihren Status in diesem Kampf andern.
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3.1.2.2 Anzahl und Dauer der starken anterioren Atemwasser str Ome

Die Aussagen zur Anzahl und Dauer der starken anterioren Atemwasserstrome werden in einem
Punkt zusammengefasst, da sie beide dieselben Tendenzen aufwiesen. ES werden im Text vom
Parameter ,Dauer” nur die Signifikanzniveaus und Mediane angegeben, die Wertebereiche sind
in Tabelle 1A-C dargestellt. Der Begriff ,starker anteriorer Atemwasserstrom” wird im

folgenden auch mit Atemwasserstrom (AWS) bzw. Strom bezeichnet.
3.1.2.2.1 " gegen bekannte Sieger "

Die Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger”-Gruppe produzierten im Median nur am 1. Tag
1 starken anterioren Atemwasserstrom, wobei die Spanne von 0 bis 4 reichte (Tab. 1A, Abb.
8A). Am folgenden Tag (Tag 2) lag der Median bel 0 erzeugten Atemwasserstromen, wobei nur
drei Tiere, ein Weibchen (3 AWS) und zwei Mannchen (1 bzw. 3 AWS), diesen Uberhaupt noch
erzeugten. Der Median der Anzahl der starken anterioren Atemwasserstréme betrug auch am 3.
Tag 0, wobel alerdings ein Weibchen, als einziges Tier, einen Atemwasserstrom produzierte.
Am 4. Tag zeigte sich im Median keine Verdnderung gegenuber dem 3. Tag. Neben dem
Weibchen, das schon am Vortag einen Strom erzeugte und welches am 4. Tag drei Stréme
produzierte (es besiegte auch den bisherigen Sieger), erzeugte noch ein Mannchen einen Strom,
alle anderen Tag 1-Verlierer erzeugten keinen starken anterioren Atemwasserstrom mehr.
Signifikanten Unterschiede im Vergleich mit Tag 1 zeigten sich bel alen darauf folgenden
Tagen (Tag 2: p=0,023; Tag 3: p=0,003; Tag 4: p = 0,004) (Abb. 8A).

Die Dauer der starken anterioren Atemwasserstréme war nur im Vergleich zwischen Tag 1 und 2
nicht signifikant unterschiedlich (p = 0,092) (Tab. 1A, Abb. 9A). Der Unterschied zwischen Tag
1 und 3 bzw. 4 war auf hohem Niveau signifikant (Tag 3: p = 0,003; Tag 4: p = 0,007). Trotz der
unterschiedlichen Signifikanzen lagen, aul3er am 1. Tag (Median: 6,5 s), die Mediane bel 0. Die
Wertebereiche sind Tabelle 1A zu entnehmen.
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Abb. 8 (vorhergehende Seite): Box und Whisker-Plots der Anzahl der starken anterioren
Atemwasserstrome (AWS) waéhrend der 20-mindtigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen
bekannte Sieger"-Gruppe (A), "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene
Gegner"-Gruppe (C). Mediane und Quartile fir je 14 Tiere, je 7 Weibchen und Méannchen, fur die 4
Tage werden gezeigt. Signifikante Unterschiede zwischen dem 1. und den nachfolgenden Tagen sind
durch Sternchen markiert, wobei * fir p < 0,05, ** fur p < 0,01 und *** fiir p < 0,001 codiert.

3.1.2.2.2 " gegen unbekannte Sieger"

Die Tag 1-Verlierer der "gegen unbekannte Sieger”-Gruppe erzeugten am ersten Tag zwischen O
und 6 starke anteriore Atemwasserstrome, wobei der Median bel 1,5 lag (Tab. 1B, Abb. 8B).
Auch hier stach ein Tier (ein Weibchen) heraus, das sechs Strome produzierte, wohingegen die
Ubrigen dreizehn Tiere Werte bis maximal 4 aufwiesen. Die Anzahl reduzierte sich am 2. Tag
auf im Median O starke anteriore Atemwasserstrome, mit Einzelwerten, die bis auf digjenigen
von zwel Mannchen mit 1 bzw. 4 Atemwasserstrémen bei 0 lagen. Auch am 3. Tag produzierten
die Tag 1-Verlierer im Median keinen Atemwasserstrom und nur ein Mannchen erzeugte
Uberhaupt einen starken anterioren Atemwasserstrom. Es handelte sich dabel um dasselbe
Mannchen, welches am Vortag 4 Atemwasserstréme produzierte. Am 4. Tag war ein Weibchen
der einzige Tag 1-Verlierer, der starke anteriore Atemwasserstrome produzierte; alle anderen
Tag 1-Verlierer erzeugten keinen (Median: O; Bereich: 0 bis 5). Es war dasselbe Weibchen das
auch die hohe Anzahl an aggressiven Reaktionen auf einen Kontakt zeigte und den Kampf am 4.
Tag gewinnen konnte.

Sowohl die Unterschiede zwischen Tag 1 und 2 (p = 0,024) als auch zwischen Tag 1 und 3 (p =
0,005) waren signifikant (Abb. 8B). Aufgrund der hohen Anzahl an Atemwasserstromen des
einen Welbchens, lag die Differenz zwischen Tag 1 und 4 (p = 0.052) knapp Uber dem
Signifikanzniveau.

Im Vergleich der Dauer der Atemwasserstrome an Tag 1 und 2 sowie am Tag 1 und 3 zeigten
sich signifikante Differenzen (Tag 2: p = 0,037; Tag 3: p = 0,005) (Abb. 9B), wie sie auch bei
der Anzahl der starken anterioren Atemwasserstrome schon auftraten. Allerdings war zusétzlich
auch der Unterschied zwischen Tag 1 und 4 in der Dauer der Atemwasserstrome signifikant (p =
0,022). Am 1. Tag lag der Median der Dauer bei 5,0 s und an den drei folgenden Tagen bei 0,0 s
(Tab. 1B).
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Abb. 9 (vorhergehende Seite): Box und Whisker-Plots der Dauer der starken anterioren
Atemwasserstréme (AWS) wahrend der 20-minitigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte
Sieger"-Gruppe (A), "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe
(C). Mediane und Quartile fur je 14 Tiere, je 7 Weibchen und Ménnchen, fir die 4 Tage werden gezeigt.
Signifikante Unterschiede zwischen dem 1. und den nachfolgenden Tagen sind durch Sternchen markiert,
wobei * fur p< 0,05, ** fir p < 0,01 und *** fur p < 0,001 codiert.

3.1.2.2.3 " gegen unerfahrene Gegner"

Sowohl in der Anzahl der starken anterioren Atemwasserstrome (Tag 2: p = 0,196; Tag 3. p =
0,263; Tag 4. p = 0,57) (Abb. 8C) dsauch in der Dauer dieser Strome (Tag 2: p = 0,410; Tag 3:
p = 0,197, Tag 4. p = 0,093) (Abb. 9C) wiesen die Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene
Gegner"-Gruppe an den Tagen 2 — 4 keine signifikanten Unterschiede zum Tag 1 auf.

Im Median produzierten die Tag 1-Verlierer in der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe 1
starken anterioren Atemwasserstrom, wobel aber die Anzahl von O bis 13 Atemwasserstrome
reichte (Tab. 1C, Abb. 8C). Jedoch erreichte nur ein Mannchen den hohen Wert von 13
Atemwasserstromen, ale anderen Tiere lagen unter 5. Auch am 2. Tag lag der Median bel 1
produzierten Atemwasserstrom, allerdings lag die Spanne hier mit der Ausnahme eines
siegreichen Weibchens, das 5 Stréme produzierte, zwischen 0 und 2 Atemwasserstréomen. Erst
am 3. Tag zeigt auch der Median eine Reduzierung auf O Atemwasserstrome mit einem
Wertebereich von 0 bis 6. Allerdings wurden nur von einem Mannchen, welches am Vortag
siegreich war aber diesen Kampf verlor, 6 starke anteriore Atemwasserstrome produziert.
Denselben Medianwert, wie am 3. Tag, zeigten die Tag 1-Verlierer am 4. Tag (Median: 0) mit
einem Wertebereich von O bis 5 starken anterioren Atemwasserstromen. Auch hier bildete
wieder dasselbe Méannchen die Ausnahme, da es seinen Kampf wieder gewinnen konnte und mit
5 Atemwasserstréomen die anderen Tiere dieser Gruppe deutlich Ubertraf.

Im Median dauerten die starken anterioren Atemwasserstromeam 1. Tag 55s,an 2. Tag4,5s
und erst am 3. sowie 4. Tag 0,0 s(Tab. 1C).

3.1.2.3 Anzahl der Knalle/Wasserjets

3.1.2.3.1 " gegen bekannte Sieger"

In der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe produzierten die Tag 1-Verlierer an Tag 1 im Median 1
Knall, wobel die Spanne von 0 bis 2 reichte (Tab. 1A, Abb. 10A). Am darauffolgenden Tag lag
der Median der Knallanzahl bei O und nur drei der vierzehn Tiere, zwei Mannchen und ein
Weibchen, produzierten Knalle (Wertebereich: 0 — 2). Am 3. Tag wurden von keinem Tag 1-
Verlierer ein Knall erzeugt. Auch am 4. Tag betrug der Median 0 Knalle, allerdings produzierte
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ein Mannchen 3 Knalle und ein Weibchen 5 Knalle, das Weibchen gewann seinen Kampf.

Die Unterschiede in der Knallanzahl zwischen Tag 1 und 2 (p = 0,020) sowie zwischen Tag 1und
3 (p = 0,002) waren signifikant (Abb. 10A). Aufgrund der zwei Tag 1-Verlierer, die am 4. Tag
Knalle produzierten, erwies sich die Reduktion zum Tag 1 als nicht signifikant (p = 0,212).

3.1.2.3.2 " gegen unbekannte Sieger"

Am 1. Tag produzierten die Tag 1-Verlierer im Median 1 Knall, wobei ein Weibchen mit 7
Knallen gegenliber den anderen hervorstach, die zwischen 0 und 2 Knalle erzeugten (Tab. 1B,
Abb. 10B). Sowohl am 2. as auch am 3. und 4. Tag betrug der Median der produzierten Knalle
0. Am 2. Tagen produzierten zwei Mannchen je 1 bzw. 3 Knalle, wohingegen die restlichen
zwOlf Tiere keinen Knall abgaben. Nur ein Méannchen erzeugte am 3. Tag noch einen Knall. Drel
Weibchen erzeugten Knalle am 4. Tag, wobel die Werte bel 1, 3 und beim siegreichen Weibchen
bei 6 Knallen lag.

Sowohl zwischen Tag 1 und 2 (p = 0,008) als auch zwischen Tag 1und 3 (p = 0,003) traten
signifikante Unterschiede in der Knallanzahl auf (Abb. 10B). Aufgrund der oben genannten drei
Tiereist der Abfall der Knallanzahl zwischen Tag 1 und 4 nicht signifikant (p = 0,209).

3.1.2.3.3 " gegen unerfahrene Gegner"

Einen dhnlichen Verlauf wie bel der Anzahl starker anteriorer Atemwasserstrome (Abb. 8C)
zeigten die Tag 1-Verlierer in der ,gegen unerfahrene Gegner* -Gruppe bei der Knallanzahl (Tab.
1C, Abb. 10C). Sie erreichten am 1. und 2. Tag denselben Median von einem Knall, jedoch
unterschied sich der Wertebereich (Tag 1: 0 bis 5; Tag 2: 0 bis 6). Erst ab dem 3. Tag sank die
Anzahl der Knalle auf im Median 0 (Wertebereich: 0 bis 2) und auch am 4. Tag produzierten die
Tag 1-Verlierer im Median keine Knalle (Wertebereich: 0 bis 4). Am 3. Tag produzierten noch
fUnf Tiere mindestens einen Knall, am 4. Tag sank diese Zahl auf drel Tiere. Die Differenz in der
Knallanzahl zwischen Tag 1 und 2 war nicht signifikant (p = 0,621) (Abb. 10C). Die Reduktion

der Knallanzahl zwischen Tag 1 und 3 (p=0,011) bzw. 4 (p=0,007) war signifikant.

Abb. 10 (nachfolgende Seite): Box und Whisker-Plots der Anzahl der Wasserjets/Knalle wahrend der 20-
mindtigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe (A), "gegen unbekannte
Sieger"-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C). Mediane und Quartile fur je 14 Tiere,
je 7 Weibchen und Méannchen, fir die 4 Tage werden gezeigt. Signifikante Unterschiede zwischen dem 1.
und den nachfolgenden Tagen sind durch Sternchen markiert, wobei * fur p < 0,05, ** fir p < 0,0lund
*** f(ir p < 0,001 codiert.
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3.1.2.4 Aggressionspunkte

Die Aggressionspunkte stellen eine Abschdtzung der Kampfmotivation dar. Hierfir werden die
einzelnen aggressiven Verhaltensweisen nach ihrem Auftreten in einer Kampfsequenz gewichtet
(sieheauch 2.2.5.7) und addiert.

3.1.2.4.1 " gegen bekannte Sieger"

Die Tag 1-Verlierer der ,,gegen bekannte Sieger”-Gruppe wiesen einen Medianwert von 16
Aggressionspunkten auf, wobei die Spanne von 2 bis zu 48 Punkten reichte (Tab. 1A, Abb.
11A). Am 2. Tag resultierten im Median nur noch 2 Punkte aus den aggressiven
Verhaltensweisen, die Spanne reichte aber von 0 bis 25 Punkte. Eine weitere Reduktion
erbrachte der 3. Tag mit einem Median von 1 Aggressionspunkt und einem Wertebereich von 0
bis 7 Punkten. Mit einem Median von 2, aber einem Wertebereich von bis zu 57 Punkten zeigte
sich bel Einzeltieren am 4. Tag wieder ein Anstieg der Kampfbereitschaft.

Die Reduktion der Aggressionspunkte zwischen Tag 1 und allen anderen Tagen war signifikant
(Tag 2: p=0,007; Tag 3: p=0,003; Tag 4: p = 0,012) (Abb. 11A), wobei sich in der geringeren
Signifikanz am 4. Tag der Anstieg des Wertebereichs wiederspiegelte.

3.1.2.4.2 " gegen unbekannte Sieger"

Die Tag 1-Verlierer in der ,,gegen unbekannte Sieger*-Gruppe wiesen am 1. Tag im Median 22
Aggressionspunkte auf, dabei lag die Spanne bei 2 bis 50 Punkten (Tab. 1B, Abb. 11B). An den
weiteren Tagen lag der Median bel O Punkten, allerdings waren die maximal erreichten
Punktzahlen unterschiedlich. Am 2. Tag lag die maximale erreichte Punktezahl bei 34 und sank
am 3. Tag auf 11 Punkte. Auch in dieser Gruppe stieg die maximale Punktezahl am 4. Tag
wieder an (auf 70 Punkte) wie schon in der ,, gegen bekannte Sieger”-Gruppe.

Die Reduktion der Aggressionspunkte zwischen Tag 1 und den folgenden Tagen war auf
unterschiedlichem Niveau signifikant (Tag 2: p = 0,002; Tag 3: p = 0,001; Tag 4. p = 0,032)
(Abb. 11B). Auch hier spiegelte sich der Anstieg des Wertebereichs am 4. Tag in einer

verminderten Signifikanz wieder.

Abb. 11 (nachfolgende Seite): Box und Whisker-Plots der Aggressionspunkte wahrend der 20-miniitigen
Kampfzeit der Tag 1-Velierer der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe (A), "gegen unbekannte
Sieger"-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C). Mediane und Quartile fur je 14 Tiere,
je 7 Weibchen und Mannchen, fir die 4 Tage werden gezeigt. Signifikante Unterschiede zwischen dem 1.
und den nachfolgenden Tagen sind durch Sternchen markiert, wobei * fur p < 0,05, ** fur p < 0,01lund
*** f(ir p < 0,001 codiert.

48



Ergebnisse

A

pepen bekannte Sieper

i

— 8% —

40

Aggressionspunkie

20 |

) j—
0 ——

gegen unbekannte Sicger

el "
T 1 |
—— %% —

g 40
=1
-
.o
‘ '
R

0 T e s e

gegen unerfahrene Liegner

il ; T 1

=

Z a0

= e

i

n

B

éﬂ 204

s
0 _ = C T (—
Tag | fag 2 Tag 3 Tag 4



Ergebnisse

3.1.2.4.3 " gegen unerfahrene Gegner"

Auch bei der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe zeigten die Tag 1-Verlierer einen Abfall der
Aggressionspunkte, der alerdings stufenweise erfolgte (Tab. 1C, Abb. 11C). Am Tag 1 lag der
Median bei 16 Punkten und der Bereich variierte zwischen 0 und 82 Punkten. Die Tag 1-
Verlierer erreichten am 2. Tag im Median 11 Punkte, wobei der Wertebereich zwischen O und 55
lag. Erst am 3. Tag zeigte sich jedoch ein starker Abfall auf im Median 3 Aggressionspunkte
(Bereich: 0 bis42). Am 4. Tag erreichten die Aggressionspunkte im Median nur noch einen Wert
von 0,5, jedoch stieg der Wertebereich wieder auf bis zu 58 Punkte an.

In dieser Gruppe zeigen die Tag 1-Verlierer weder beim Vergleich zwischen Tag 1 und Tag 2 (p
= 0,615) noch zwischen Tag 1 und Tag 3 (p = 0,096) signifikante Unterschiede (Abb. 11C). Erst
am 4. Tag war die verringerte Punktezahl, trotz wieder ansteigendem Wertebereich, signifikant
unterschiedlich zu Tag 1 (p=0,008).

3.1.2.5 Kampfdauer

3.1.2.5.1 " gegen bekannte Sieger"

Ein starker Abfall in der Kampfdauer ist in der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe sichtbar (Tab.
1A, Abb. 12A). Am 1. Tag lag die Kampfdauer zwischen 15,0 s und 167,5 s (Median: 51,0 9),
sank aber am 2. Tag auf Werte zwischen 0,0 s und 62,0 s und einen Median von 1,0 s. Allerdings
k&mpften nur je ein Welbchen und Mannchen am 2. Tag Uber 60,0 s und zusétzlich je ein
Weibchen und ein Ménnchen tber 10,0 s. Die restlichen zehn Tag 1-Verlierer kampften am 2.
Tag weniger as 2,0 s. Auch am 3. Tag lag der Median der Kampfdauer bei 1,0 s und nur zwei
Tiere (Weibchen) kémpften langer als 1,0 s (5,5 sund 16,0 s). Langere Kampfzeiten zeigten sich
erst wieder am 4. Tag mit einem Median von 2,5 s und Werten zwischen 0,0 s und 42,0 s. Auch
kémpften am 4. Tag wieder finf Tiere langer als 10,0 s.

Trotz dieses Anstiegs der Kampfdauer zum vorhergehenden Tag, waren der Unterschied
zwischen dem 1. und 4. Tag wie auch die Unterschiede der Tage 2 und 3 zum 1. Tag signifikant
(Tag 2: p=0,019; Tag 3: p=0,001; Tag 4: p=0,004) (Abb. 12A).

3.1.2.5.2 " gegen unbekannte Sieger"

In der "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe zeigte sich nur am 1. Tag en von 0,0 s
unterschiedlicher Median der Kampfzeit (Median: Tag 1: 51,5 s), dabei lagen die Einzelwerte am
1. Tag zwischen 21,0 sund 188,0 s (Tab. 1B, Abb. 12B). Nur noch funf Tiere zeigten am 2. Tag

eine Kampfzeit, die Uber 1,0 s lag, wobel ein Mannchen mit 199,0 s Kampfdauer herausstach.
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Am 3. Tag kdmpften nur vier Tiere langer als 1,0 s, wobei der Maximalwert bei 35,5 slag, dabei
handelte es sich um dasselbe Mannchen, das schon am Vortag den Ausnahmewert zeigte. Erst
am 4. Tag zeigte auch dieses Mannchen eine Kampfzeit von unter 1,0 s. Nur ein Mannchen aber
vier Weibchen kdmpften am 4. Tag langer als 1,0 s, wobei die l&ngste Kampfdauer 47,5 s betrug.
Im Vergleich zum ersten Tag erwiesen sich die Kampfe an den darauffolgenden Tagen als
signifikant kirzer (Tag 2: p=0,011; Tag 3: p=0,001; Tag 4: p = 0,001) (Abb. 12B).

3.1.2.5.3 " gegen unerfahrene Gegner"

Die Signifikanzwerte der Wilcoxon-Tests fur die Kampfdauer in der "gegen unerfahrene
Gegner"-Gruppe lagen alle oberhalb des Signifikanzniveaus (Tag 2: p = 0,778; Tag 3: p = 0,331,
Tag 4: p = 0,221) (Abb. 12C).

Der Kampf am Tag 1 dauerte in der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe im Median 29,0 s mit
Einzelwerten von 16,0 s bis 207,5 s (Tab. 1C, Abb. 12C). Auf 39,0 sim Median verlangerte sich
am 2. Tag die Kampfdauer, wobel nur drei Tiere einen Wert unter 1,0 s aufwiesen. Der
Maximalwert betrug an diesem Tag 171,0 s. Am 3. Tag reduzierte sich der Median auf 18,5 s,
aber auch an diesem Tag dauerten nur vier Kémpfe unter 1,0 s. Der Maximalwert wurde von
dem an diesem Tag siegreichen Tag 1-Verlierer mit 273,0 serreicht . Auch am 4. Tag setzte sich
die Reduktion der Kampfdauer fort und der Median betrug nur noch 8,0 s, wobei die Einzelwerte
zwischen 0,0 s und 113,0 s schwankten. Allerdings lagen sieben Kémpfe unterhalb von 1,0 s,

d.h. die entsprechenden Tag 1-Verlierer kdmpften nicht sondern flohen bei jedem Kontakt sofort.

3.1.2.6 Pleopodenstrom

Die Anzahl und Dauer der Pleopodenstréme zeigten weder in der ,gegen unbekannte
Sieger”-Gruppe noch in der ,,gegen unerfahrene Gegner”-Gruppe Signifikanzen zwischen Tag 1
und den darauffolgenden. Die Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger”-Gruppe wiesen zwar
Signifikanzen auf, allerdings war dies nur auf extrem hohe Einzelwerte zurtickzufthren, z.B.
Anzahl 37 mit einer Gesamtdauer 439,0 s (>1/3 der Kampfzeit). Es zeigten sich keine
Abhangigkeiten weder vom Gegner noch vom Versuchstag, daher wurde auf eine statistische
Auswertung bzw. deren Darstellung innerhalb dieser Arbeit verzichtet. Nur fur die Ethogramme

wurden die Daten der Pleopodenstrome verwendet (siehe 3.1.2.8).
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Abb. 12 (vorhergehende Seite): Box und Whisker-Plots der Kampfdauer [s] wahrend der 20-minitigen
Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe (A), "gegen unbekannte
Sieger"-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C). Mediane und Quartile fur je 14 Tiere,
je 7 Weibchen und Méannchen, fir die 4 Tage werden gezeigt. Signifikante Unterschiede zwischen dem 1.
und den nachfolgenden Tagen sind durch Sternchen markiert, wobei * fur p < 0,05, ** fir p < 0,0lund
*** f{ir p < 0,001 codiert.

3.1.2.7 Statusdnderung der Tag 1-Verlierer

Erst am 4. Tag konnte sowohl ein Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe als auch
ein Tag 1-Verlierer der "gegen unbekannte Sieger”-Gruppe seinen Kampf gewinnen und seinen
Status verandern. Das damit einhergehende verédnderte Kampfverhalten zeigte sich in den
ansteigenden Werten der aggressiven Verhaltensweisen am 4. Tag und in den Ethogrammen fir
den 4. Kampftag (Abb. 13+14 und siehe 3.1.2.8). In der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe
konnten am 2. Tag vier Tag 1-Verlierer, zwei Mannchen und zwei Weibchen, ihren Kampf
gewinnen. Von diesen vier Tieren verloren drei Tiere ihren Kampf am 3. Tag und nur ein
Weibchen konnte den dominanten Status aufrechterhalten. An diesem Tag konnte aber ein
anderer Tag 1-Verlierer seinen Kampf gewinnen. Wiederum zwei Mannchen und ein Weibchen
besiegten am 4. Tag ihren Gegner und veranderten somit ihren Status. Die Herausnahme der
Daten der siegreichen Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe an den Tagen
nach ihrem Sieg fuhrte in zwei Verhaltensweisen zu einer Signifikanzénderung. Der Unterschied
zwischen Tag 1 und 4 in der Anzahl starker anteriorer Atemwasserstrome anderte sich von nicht
signifikant (p = 0,057) zu signifikant (p = 0,017) und in den Aggressionspunkten zeigte sich
ebenfalls eine neue Signifikanz (p = 0,041; alter Wert: p = 0,096) zwischen Tag 1 und 3.

3.1.2.8 Ethogramme

In den Ethogrammen sind sechs Verhaltensweisen aufgetragen, die auf einen Kontakt folgten.
Dabei gab es neben den aggressiven Verhatensweisen (in aufsteigender Reihenfolge: aggressive
Reaktion auf Kontakt ohne starke anteriore Atemwasserstrome und Knalle, starke anteriore
Atemwasserstrome und Knalle) auch noch drel aus dieser Eskaationsreihe herausfihrende
Verhaltensweisen. Es handelt sich dabel um die defensive Verhaltensweisen (Flucht, Weglaufen,
Wegschwimmen), keine Reaktion und den Pleopodenstrom. Nur der Pleopodenstrom fihrte sehr
oft in die Aggressionsspirale zurtick, d.h. nach dem Beenden des Pleopodenstroms wurde das
vorhergehende Verhalten oder ein anderes aggressives Verhalten wieder aufgenommen.

In den Beschreibungen der Ethogramme wird fir die Variable ,Kontakte mit aggressiver
Reaktion ohne starke anteriore Atemwasserstrome und Knalle* (aaR) der Begriff Drohreaktion
verwendet.

53



Ergebnisse

Die Zahlenwerte der Verhaltensiibergange sind in Tabelle 2A-C (Anhang) zusammengefasst.
3.1.2.8.1 " gegen bekannte Sieger"

Die Abbildung 13 zeigt die Ethogramme der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe an den vier
aufeinander folgenden Tagen, wobel in jedem Ethogramm links der Sieger und rechts der Tag 1-
Verlierer aufgezeichnet ist (Tab. 2A).

Am 1. Tag folgten auf einen Kontakt noch relativ viele Drohreaktionen sowohl bei den Siegern,
als auch bei den Tag 1-Verlierern. Auffélig bel den Tag 1-Verlierern war auch der grof3e Antell
an Fluchtreaktionen nach einem Kontakt, diese traten aber in den meisten Félen erst bel
Kontakten nach der Ausbildung der Dominanz auf. Interessanterweise wurden in diesem friihen
Stadium kaum Pleopodenstrome produziert. Die Pleopodenstrome waren jedoch sehr héufig
zwischen einzelnen Drohreaktionen eingestreut und das bel beiden Gegnern. Der grof3e Anteil an
»Keine Reaktion” nach einer Drohreaktion seitens des Siegers beruhte auf der Flucht des Tag 1-
Verlierers kurz nach einem Kontakt, nachdem die Dominanz ausgebildet war. Ausgehend von
der Drohreaktion war die néchste Stufe der starke anteriore Atemwasserstrom, den beide Gegner
haufiger im Anschluss an die Drohreaktion ausfihrten, als den Knall. Auffallend war, dass
sowohl nach einem Knall, al's auch nach einem starken anterioren Atemwasserstrom, groftenteils
eine Drohreaktion folgt, wohingegen nach diesen beiden Verhaten nur sehr selten
Pleopodenstréme ausgeftihrt wurden.

Der 2. Tag zeigte im Vergleich mit dem 1. Tag deutliche Unterschiede in der Verhaltensabfolge.
Die Sieger produzierten nach einer Drohreaktion seltener einen Pleopodenstrom und auch
weniger starke anteriore Atemwasserstrome bzw. Knalle, dies hing aber hauptsachlich mit der
vorzeitigen Beendigung des Kampfes durch den Tag 1-Verlierer zusammen. Allerdings trat ein
Merkmal auf, dass am 1. Tag nur sehr selten zu beobachten war. Es handelte sich dabei um einen
Knall, der direkt auf einen Kontakt folgte, ohne zwischengeschaltete Aggressionsstufen. Die
Sieger spannten bel einem Kontakt sofort ihre Knallschere, ohne dem Gegner vorher zu drohen

oder einen starken anterioren Atemwasserstrom zu produzieren. Der Tag 1-Verlierer zeigte nach

Abb. 13 (nachfolgende Seite): Die Ethogramme zeigen die relativen Anzahlen an Verhaltensiibergangen
in der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe fur die Tage 1 bis 4. Es wurden nur Verhaltensiibergange
aufgenommen, die auf einen Kontakt wahrend der 20-mintitigen Kampfzeit folgten. In jedem Ethogramm
ist links der Sieger und rechts der Tag 1-Verlierer dargestellt. Die Dicke der Verbindungspfeile kodiert fir
den prozentualen Anteil an der gesamten Anzahl der Ubergdnge zwischen den dargestellten
Verhaltensweisen. Ubergénge die unter 0,5% aller Ubergéange lagen wurden nicht eingetragen. Bei Werten
Uber 25% ist die Strichdicke konstant. (saR = aggressive Reaktion auf einen Kontakt auf3er starkem
anteriorem Atemwasserstrom und Wasserjet, aAWS = starker anteriorer Atemwasserstrom, def =
defensive Reaktion, Knall = Wasserjet/Knall, kR = keine Reaktion und PS = Pleopodenstrom)
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den meisten Kontakten ein sofortiges Fuchtverhalten, ohne irgendwelche aggressiven
Verhaltensweisen zu zeigen. Alle anderen, auch nicht aggressiv wirkende Verhalten, wie der
Pleopodenstrom nach einem Kontakt, sind gegentiber Tag 1 stark reduziert.

Dieser Trend des Tag 1-Verlierers setzte sich auch am 3. Tag fort, Knalle und starke anteriore
Atemwasserstrome wurden kaum noch produziert und die Flucht war das charakteristische
Verhaltensmerkmal. Dies spiegelte sich auch im Verhalten des Siegers wieder, der viele
Drohreaktionen mangels Gegners abbrach und nicht die nachste Eskalationsstufe erklomm. Aber
auch hier trat der Knall ohne vorherige Drohreaktion auf, der innerhalb einer Sekunde nach dem
Kontakt abgegeben wird.

Der 4. Tag zeigte eine leichte Trendanderung, da die Tag 1-Verlierer wieder 6fters nach einem
Kontakt eine aggressive Reaktion zeigten und darauf einen Knall produzierten. Dies fuhrte auch
beim Sieger wieder haufiger zu hoheren Eskalationsstufen. Allerdings spielte bei beiden, im
Gegensatz zum ersten Tag, der Pleopodenstrom in diesem Zusammenhang keine grof3e Rolle
mehr.

3.1.2.8.2 " gegen unbekannte Sieger"

Das Ethogramm fir die Kéampfe der "gegen unbekannte Sieger”-Gruppe (Tab. 2B, Abb. 14) wies
an den vier Tagen einen anndhernd gleichen Verlauf auf, wie in der "gegen bekannte
Sieger"-Gruppe. Am 1. Tag zeigten beide Tiere noch ale aufgefihrten Verhaltensweisen. Der
Tag 1-Verlierer unterbrach, ebenso wie der Sieger, seine Drohreaktionen noch relativ haufig
durch Pleopodenstromen. Am 2. Tag war beim Tag 1-Verlierer ein starker Abfall der
aggressiven Verhaltensweisen zu beobachten. Es kam nur noch selten zu Drohreaktionen nach
einem Kontakt. Falls Tag 1-Verlierer drohten waren auch wieder Pleopodenstréme dazwischen
geschaltet. Der Sieger zeigte am 2. Tag noch alle aggressiven Verhaltensweisen, allerdings sank

die relative Anzahl an Knallen ab, da der Gegner zu diesem Zeitpunkt meist schon geflohen war.

Abb. 14 (nachfolgende Seite): Die Ethogramme zeigen die relativen Anzahlen an Verhaltensiibergangen
in der "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe fir die Tage 1 bis 4. Es wurden nur Verhaltensilbergange
aufgenommen, die auf einen Kontakt wahrend der 20-mintitigen Kampfzeit folgten. In jedem Ethogramm
ist links der Sieger und rechts der Tag 1-Verlierer dargestellt. Die Dicke der Verbindungspfeile kodiert
fur den prozentualen Anteil an der gesamten Anzahl der Ubergénge zwischen den dargestellten
Verhaltensweisen. Ubergénge die unter 0,5% aller Ubergéange lagen wurden nicht eingetragen. Bei Werten
Uber 25% ist die Strichdicke konstant. (aaR = aggressive Reaktion auf einen Kontakt aufRer starkem
anteriorem Atemwasserstrom und Wasserjet, aAWS = starker anteriorer Atemwasserstrom, def =
defensive Reaktion, Knall = Wasserjet/Knall, kR = keine Reaktion und PS = Pleopodenstrom)
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Eine Verminderung der starken anterioren Atemwasserstrome war ebenfalls zu beobachten. Am
3. Tag bestand das Kampfverhalten des Tag 1-Verlierer groftenteils nur noch aus sofortiger
Flucht, Drohreaktionen traten nur vereinzelt auf. Sowohl starke anteriore Atemwasserstrome as
auch Knalle stellten nur noch weniger als 0,5% der Verhaltensweisen dar. Dementsprechend
verlagerten sich auch beim Sieger die Verhaltensweisen zu niedrigeren Eskalationsstufen, d.h.
meist wurde nach der Drohreaktion abgebrochen, da der Gegner geflohen war. Erst am 4. Tag ist
wieder eine Trendanderung zu beobachten, die Tag 1-Verlierer zeigten wieder haufiger sowohl
starke anteriore Atemwasserstrome als auch Knalle. Allerdings wurden keine Pleopodenstrome
wéhrend der Drohreaktion produziert wie am 1. und 2. Tag. Der Grofdteil der Kampfe endete
jedoch immer noch vor der Drohreaktion. Beim Sieger war kein deutlicher Unterschied zum
vorherigen Tag sichtbar.

3.1.2.8.3 " gegen unerfahrene Gegner"

Am 1. Tag zeigten beide Tiere der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe dasselbe Schemawie die
beiden anderen Gruppen (Abb. 15 vgl. Abb. 13+14)(siehe auch Tabellen 2A-C fur die
Zahlenwerte). Allerdings traten in dieser Gruppe bei den Gegnern haufiger die Knalle ohne
vorheriges Drohen auf, wenn auch nur nach der Ausbildung der Dominanz.

Der 2. Tag zeigte bei den Tag 1-Verlierern keine groferen Verhaltensénderungen. Alle
Verhaltensweisen die am 1. Tag auftraten fanden sich auch am 2. Tag wieder, im Gegensatz zum
Verhalten der Tag 1-Verlierer der beiden Gruppen mit siegreichen Gegnern. Die unerfahrenen
Gegner dieser Gruppe zeigten anndhernd das gleiche Verhalten, wie die unerfahrenen Gegner am
1. Tag.

Auch die unerfahrenen Gegner am 3. Tag zeigten erwartungsgeméa? die gleichen
Verhaltenstendenzen, wie die vorherigen unerfahrenen Gegner. Bel den Tag 1-Verlierern ist
jedoch eine Verhaltenséanderung sichtbar, da Kontakte 6fters zu einer Flucht fuhren. Allerdings
werden noch ale Verhatensweisen ausgefthrt, im Gegensatz zum Verhalten der Tag 1-

Verlierer, die gegen siegreiche Tiere kémpften.

Abb. 15 (nachfolgende Seite): Die Ethogramme zeigen die relativen Anzahlen an Verhaltensiibergangen
in der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe fur die Tage 1 bis 4. Es wurden nur Verhaltensiibergdnge
aufgenommen, die auf einen Kontakt wahrend der 20-mintitigen Kampfzeit folgten. In jedem Ethogramm
ist links der Sieger und rechts der Tag 1-Verlierer dargestellt. Die Dicke der Verbindungspfeile kodiert
fur den prozentualen Anteil an der gesamten Anzahl der Ubergénge zwischen den dargestellten
Verhaltensweisen. Ubergénge die unter 0,5% aller Ubergéange lagen wurden nicht eingetragen. Bei Werten
Uber 25% ist die Strichdicke konstant. (aaR = aggressive Reaktion auf einen Kontakt aufRer starkem
anteriorem Atemwasserstrom und Wasserjet, aAWS = starker anteriorer Atemwasserstrom, def =
defensive Reaktion, Knall = Wasserjet/Knall, kR = keine Reaktion und PS = Pleopodenstrom)
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Der 4. Tag brachte ebenfalls keine groRe Anderung im Verhalten sowohl der Tag 1-Verlierer als
auch der Gegner in der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe. Es wurden ale untersuchten
Verhaltensweisen gezeigt und die Zahl der Kontakte mit nachfolgendem Drohen nahm sogar
wieder zu. Man konnte zwischen den vier Versuchstagen keine allzu grof3en Unterschiede in den
Verhaltensiibergangen finden, das grundlegende Prinzip des Kampfes mit seinen
Eskalationsstufen fand an alen Tagen statt, im Gegensatz zu den vorher gezeigten Ethogrammen
der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe (Abb. 13) und "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe (Abb.
14).

3.1.3 Art des Signals zur Dominanzerkennung

In diesen Versuchen sollten die Auswirkungen der Ablation der lateralen Antennulenfilamente,
einschliefdich der chemosensorischen Aesthetasken, beim Verlierer (Aesthetasken-lose Tiere
genannt) (Abb. 6) auf die Dominanzerkennung in Kampfen mit demselben Gegner an zwei
aufeinander folgenden Tagen untersucht werden. Als Kontrollgruppe diente die "gegen bekannte
Sieger"-Gruppe aus den Versuchen zur Dominanzerkennung (siehe 3.1.2), im folgenden ,,intakte
Tiere" genannt. Die Daten der intakten Tiere werden nicht mehr im Vergleich Tag 1 zu Tag 2
dargestellt sondern nur noch im Vergleich der beiden Gruppen. In Tabelle 3 werden jedoch beide
Datensétze gegenubergestellt. Eine Verhatenséanderung der operierten Tag 1-Verlierer wirde auf
eine Dominanzerkennung anhand chemischer Signale hindeuten.

3.1.3.1 Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion

Die Aesthetasken-losen Tiere reagierten am 1. Tag auf im Median 2,5 Kontakte aggressiv, mit
einer Spanne von 1 bis 8 (Tab. 3, Abb. 16, graue Balken). Am 2. Tag zeigte sich eine leichte
Erhéhung des Medians der Kontakte mit aggressiver Reaktion auf 3,0. Allerdings reichte die
Spanne von 1 bis zu 23 Kontakten; sechs der Aesthetasken-lose Tiere reagierten auf mehr als 3
Kontakte aggressiv. Der Anstieg der Kontakte mit aggressiver Reaktion vom 1. auf den 2. Tag
war in der Aesthetasken-losen Gruppe signifikant (p = 0,034) (Abb. 16, graue Balken).

Der Vergleich zwischen den Aesthetasken-losen Tieren und den intakten Tag 1-Verlierern
(Median: Tag 1: 3,0; Tag 2: 2,0; Abb. 16, weil3e Balken und Tab. 3) zeigte am 1. Tag in den
Kontakten mit aggressiver Reaktion keine signifikanten Unterschiede (p = 0,701) (Abb. 16). Da
jedoch am 2. Tag in der intakten Gruppe ein Abfall und bei den Aesthetasken-losen Tieren ein
Anstieg zu verzeichnen war, erwies sich das Verhalten beider Gruppen as signifikant
unterschiedlich (p = 0,001).
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Abb. 16: Box und Whisker-Plots der Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion wahrend der 20-
mindtigen Kampfzeit sowohl fir die intakten Tag 1-Verlierer (weile Balken) as auch fir die
Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue Balken). Mediane und Quartile fir jewells 14 Pistolenkrebse,
je 7 Mannchen und Weibchen, sind fur beide Versuchstage dargestellt. Signifikante Unterschiede
innerhalb einer Gruppe und zwischen den Gruppen sind durch Sternchen markiert, wobel * fir p < 0,05,
** fir p< 0,01 und *** fr p < 0,001 kodieren.

3.1.3.2 Anzahl und Dauer der starken anterioren Atemwasser str ome

Zwischen den Tag 1-Verlierern beider Gruppen ergab sich am ersten Tag kein signifikanter
Unterschied (p=0,285; Median der intakten Tiere: 1,0; Abb. 17, weil3e Balken und Tab. 3). Auch
am 2. Tag ereichte die Differenz in der Anzahl der Atemwasserstrome nicht das geforderte
Signifikanzniveau von p < 0.05 (p = 0,094; Median der intakten Tiere: 0,0).

Die Anzahl der produzierten starken anterioren Atemwasserstrome reichte bei den Aesthetasken-
losen Tiere von 0 bis 15 mit einem Median von 2,5 (Tab. 3, Abb. 17, graue Balken). Ein Abfall
der Anzahl zeigte sich am 2. Tag auf einen Median von 1,0 mit einem Bereich von O bis 7
starken anterioren Atemwasserstromen; die Reduktion war jedoch nicht signifikant (p = 0,129)
(Abb. 17, graue Balken).
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Tab. 3: Mediane (oberer Wert) und Wertebereich (untere Werte) der Verhatensdaten sowohl der Tag 1-
Verlierer der ,,gegen bekannte Sieger” als auch der Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer aus den Versuchen
zum Typ des Dominanzsignals.

Tag 1-Verlierer , gegen bekannte

Aesthetasken-lose Tag 1-Verlierer

Sieger“-Gruppe
Tagl Tag 2 Tag 1l Tag 2
Kontakte mit 3 2 2,5 3
aggressiver Reaktion 1-22 0-5 1-8 1-23
Anzahl starker 1-21 0 2,5 1
anteriorer AWS 0-4 0-3 0-15 0-7
Dauer starke anteriore 6,5 0,0 130 6,0
AWS 0-50,5 0-17,0 0-97,0 0-39,0
1 0 25 1
Anzahl Wasserjets 0-2 0-2 0-4 0-4
16 2 25,5 19,5
Aggressionspunkte 2-48 0-25 3-79 3-47
51,0 1,0 62,0 36,0
Kampfdauer 15,0 - 167,5 0,0-62,0 10,5 - 188,5 1,0-249,0
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Abb. 17: (vorhergehende Seite): Box und Whisker-Plots der Anzahl der starken anterioren
Atemwasserstréme wahrend der 20-minitigen Kampfzeit sowohl fur die intakten Tag 1-Verlierer (weil3e
Balken) als auch fir die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue Balken). Mediane und Quartile fir
jeweils 14 Pistolenkrebse, je 7 Mannchen und Weibchen, sind fir beide Versuchstage dargestellt.
Signifikante Unterschiede innerhalb einer Gruppe und zwischen den Gruppen sind durch Sternchen
markiert, wobei * fir p < 0,05, ** fur p < 0,01 und *** fir p < 0,001 kodieren.

Die Aesthetasken-losen Tiere produzierten im Median am 1. Tag fur 13,0 s starke anteriore
Atemwasserstrome (Tab. 3, Abb. 18, graue Balken). Der Maximalwert lag bei 97,0 s, der jedoch
nur von einem Tier erreicht wurde. Bel den Ubrigen Tieren dieser Gruppe lag die Dauer unter
33,5s. Der Median am 2. Tag war 6,0 s, wobei der Maximalwert bei 39,0 s lag. Die Differenz

zwischen Tag 1 und 2 war mit p = 0,147 nicht signifikant (Abb. 18, graue Balken).
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Abb. 18: Box und Whisker-Plots der Dauer der starken anterioren Atemwasserstrome wahrend der 20-
mindtigen Kampfzeit sowohl fir die intakten Tag 1-Verlierer (weile Balken) as auch fir die
Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue Balken). Mediane und Quartile fir jeweils 14 Pistolenkrebse,
je 7 Mannchen und Weibchen, sind fir beide Versuchstage dargestellt. Signifikante Unterschiede
innerhalb einer Gruppe und zwischen den Gruppen sind durch Sternchen markiert, wobei * fir p < 0,05,
** fir p<0,01 und *** fir p < 0,001 kodieren.
Zwischen den Tag 1-Verlierern der beiden Gruppen war der Unterschied in der Dauer der
produzierten starken anterioren Atemwasserstréme am 1. Tag nicht signifikant (p = 0,097) (Abb.
18). Am 2. Tag jedoch war die Dauer der Atemwasserstrome der Aesthetasken-losen Gruppe

signifikant 1anger (p = 0,039) alsin der intakten Gruppe (Median: 0,0 s)
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3.1.3.3 Anzahl der Knalle

Die Anzahl der erzeugten Knalle in den Kdmpfen am 1. Tag reichte bei den Aesthetasken-losen
Tieren von 0 bis 4 und lag im Median bei 2,5 (Abb. 19, graue Balken). Denselben Wertebereich
erreichten die Tiere auch am 2. Tag, alerdings betrug der Median nur noch 1,0. Dieser Abfall
der Knallanzahl erwies sich jedoch as nicht signifikant (p = 0,122) (Abb.19, graue Balken). Da
sowohl der Wertebereich, als auch der Median, am 1. Tag in der intakten Gruppe (Median: 1)
deutlich geringer war als in der Aesthetasken-losen Gruppe, war die Differenz signifikant (p =
0,003; Median der intakten Tiere: 1; Abb. 19, weil3e Balken und Tabelle 3). Auch am 2. Tag
blieb die Signifikanz erhalten (p = 0,001), da nur die intakten Tiere den deutlichen Abfall in der
Knallanzahl zeigten (Median der intakten Tiere: 0).
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Abb. 19: Box und Whisker-Plots der Anzahl der Wasserjets/Knalle wahrend der 20-minitigen Kampfzeit
sowohl fir die intakten Tag 1-Verlierer (weif3e Balken) als auch fur die Aesthetasken-losen Tag 1-
Verlierer (graue Balken). Mediane und Quartile fir jewells 14 Pistolenkrebse, je 7 Méannchen und
Weibchen, sind fur beide Versuchstage dargestellt. Signifikante Unterschiede innerhalb einer Gruppe und
zwischen den Gruppen sind durch Sternchen markiert, wobei * fur p < 0,05, ** fir p < 0,01 und *** fur p
< 0,001 kodieren.
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3.1.3.4 Aggressionspunkte

Die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer erreichten im ersten Kampf zwischen 3 und 79
Aggressionspunkte, der Median lag bel 25,5 Punkten (Tab. 3, Abb. 20, graue Balken). Am
folgenden Tag betrug die Anzahl der Aggressionspunkte zwischen 3 und 47 und der Median lag
bei 19,5. Der Vergleich zwischen Tag 1 und Tag 2 war aufgrund der geringen Differenz nicht
signifikant (p = 0,509) (Abb. 20, graue Balken).

Allerdings zeigt sich zwischen den Aesthetasken-losen und den intakten Tag 1-Verlierern schon
am ersten Tag ein signifikanter Unterschied (p = 0,020) (Abb. 20), was groftenteils auf die
Unterschiede in der Knallanzahl zurtickzufihren ist (Median der Aggressionspunkte fir die
intakten Tiere: 16; Abb. 20, weil3e Balken und Tab. 3). Auch am 2. Tag sind die Unterschiede
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Abb. 20: Box und Whisker-Plots der Aggressionspunkte wahrend der 20-miniitigen Kampfzeit sowohl fir
die intakten Tag 1-Verlierer (weil3e Balken) as auch fur die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue
Balken). Mediane und Quartile fur jeweils 14 Pistolenkrebse, je 7 Ménnchen und Weibchen, sind fir
beide Versuchstage dargestellt. Signifikante Unterschiede innerhalb einer Gruppe und zwischen den
Gruppen sind durch Sternchen markiert, wobei * fur p < 0,05, ** fir p < 0,01 und *** fir p < 0,001
kodieren.

65



Ergebnisse

zwischen Tieren mit und ohne Aesthetasken in den Aggressionspunkten signifikant (p = 0,001),
da nur die Tag 1-Verlierer der intakten Gruppe einen deutlich Abfall aufwiesen (Median der

intakten Tiere: 2)

3.1.3.5 Kampfdauer

Am 1. Tag kampften die Aesthetasken-losen Tiere im Median 62,0 s bevor sie flohen (Tab. 3,
Abb. 21, graue Balken). Die Einzelwerte lagen zwischen 10,5 s und 188,5 s, alerdings zeigten
nur ein Mannchen und ein Weibchen Werte tiber 100,0 s. Der Median betrug am 2. Tag 36,0 s,
wobei die Werte zwischen 1,0 s und 249,0 s lagen. Die Reduktion der Kampfzeit vom 1. Tag
zum 2. Tag war nicht signifikant (p = 0,272) (Abb. 21, graue Balken).
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Abb. 21: Box und Whisker-Plots der Kampfdauer wahrend der 20-minitigen Kampfzeit sowohl fir die
intakten Tag 1-Verlierer (weil’e Balken) as auch fir die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue
Balken). Mediane und Quartile fir jeweils 14 Pistolenkrebse, je 7 Mannchen und Weibchen, sind fir
beide Versuchstage dargestellt. Signifikante Unterschiede innerhalb einer Gruppe und zwischen den
Gruppen sind durch Sternchen markiert, wobei * fur p < 0,05, ** fir p < 0,01 und *** fir p < 0,001
kodieren.

Die Differenz zwischen den beiden Gruppen war am ersten Tag nicht signifikant (p = 1,00), da
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auch die intakten Tiere lange Kampfzeiten aufwiesen (Median der intakten Tiere: 51,0 s; Abb.
21, weil3e Balken und Tab. 3 ). Eine ggnifikant langere Kampfdauer (p = 0,001) der
Aesthetasken-losen Gruppe zeigte sich am 2. Tag. Nur in einer Paarung der Aesthetasken-losen
Gruppe lag die Kampfdauer unter 10,0 s, wohingegen in der intakten Gruppe (Median intakte
Tiere: 1,0 ), nur bei drei Paarungen die Tiere langer as 10,0 s kampften.

3.1.3.6 Statusdnderung der Tag 1-Verlierer

In der intakten Gruppe konnte keiner der Tag 1-Verlierer seinen Status am 2. Tag verandern, d.h.
alle Tag 1-Verlierer verloren auch ihren Kampf am Tag 2. Die Aesthetasken-losen Tag 1-
Verlierer konnten in 4 der 14 Kampfe ihren Dominanzstatus verandern, da sie die Tag 1-

Gewinner am 2. Tag besiegten.

3.2 Untersuchung der Antennulen-Rezeptoren

Diese Untersuchungen dienten dem Verstéandnis zum Aufbau einer Antennule und ihrer
Rezeptoren. Sie vervollstandigten die vorhergehenden Verhaltensuntersuchungen, da hiermit der
Nachweis gefuhrt werden sollte, dass auf dem medialen Antennulenfilament keine Rezeptoren
sitzen, die eine chemische Diskriminierung des Dominanzstatus erlauben wirden.

3.2.1 Aufbau der Antennule

Die Antennule ist bei Alpheus heterochaelis aus drei proximalen Basissegmenten und 2 distalen
Filamenten aufgebaut (Abb. 22). Die Basissegmente stellen einerseits die Verbindung zum
Cargpax her und bilden andererseits die Ansatzstellen der Muskeln, die zur getrennten
Bewegung der Filamente (z.B. Flicken mit dem lateralen Filament) notwendig sind. Auf den
Basissegmenten sitzen neben zahlreichen fiederférmigen Haaren auch so genannte Guardhaare,
jedoch wurde auf eine weitere Untersuchung der Basissegmente verzichtet. Am letzten
Basisglied schlief?en sich die beiden Filamente, das mediale bzw. innere und das laterale bzw.
aulkere Filament, an. Die Filamente bestehen aus einzelnen Segmenten, wobei die Lange der
Segmente unterschiedlich ist. Das mediale und laterale Filament unterscheiden sich sowohl in
der Lange as auch in der Anzahl der Segmente. Das mediale Filament ist [anger und hat einen
geringeren Durchmesser as das laterale Filament. Die Lange des medialen Filaments betrug
zwischen 17,7 mm und 25,3 mm, im Median 21,1 mm (n = 8). Das laterae Filament mal3
zwischen 7,1 mm und 10,3 mm mit eéinem Median von 84 mm (n = 8). Die Anzahl der
Segmente betrug im Median beim medialen Filament 163 (Bereich: 138 — 175; n = 8) und beim
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lateralen 52 (Bereich: 41 — 59; n = 8). Neben diesen Unterschieden zwischen dem lateralen und
medialen Filament, gab es auch Unterschiede zwischen linker und rechter Korperseite. Das
mediale Filament wies Unterschiede im Vergleich des linken zum rechten medialen Filaments
eines Tieres auf, die maximal 4,9 mm bzw. 12 Segmente (n = 4) betrugen. Die Unterschiede
zwischen linken und rechten lateralen Filament lagen bel maximal 1,4 mm bzw. 7 Segmenten (n
= 4). Beide Filamente besal3en auf den ersten drei (laterales Filament) bzw. finf (mediaes
Filament) Segmenten keine Sinneshaare.

mediales Filament

555
M Sss)
Iss |sss laterales Filament
:iil-' mss
€5 | Iss
555
mss
Iss

Abb. 22: Schematische Zeichnung einer linken Antennule eines Pistolenkrebses (Alpheus heterochaelis)
mit den drei proximalen Basissegmenten und den beiden distalen Filamenten. Auf den Basissegmenten
sitzen Fieder- und Guardhaare. Das kirzere, laterale Filament ist durch die Birstchen-Region mit den
Aesthetasken gekennzeichnet, das mediade Filament durch seine Lange. Die Verteilung der
unterschiedlichen Haartypen wird ebenfalls gezeigt. (ae = Aesthetasken, cs = begleitende Haare, gs =
Guardhaare, p = Poren, sss = kurze einfache Haare, mss = mittlere einfache Haare, Iss = breite lange
einfache Haare) (Mal3stab = 5 mm)

3.2.2 Mor phologische und mor phometrischen Charakterisierung der
Haar- und Porentypen und deren Verteillung auf der Antennule

Die morphologische und morphometrische Charakterisierung erbrachte sechs unterschiedliche
Haartypen; zusétzlich konnten noch zwei verschiedene Porentypen nachgewiesen werden. Neben
den bekannten Typen dem Aesthetask, dem begleitenden Haar, dem Guardhaar und dem kurzen
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bzw. mittleren einfachen Haar, trat ein bisher unbeschriebener Typ, das breite lange einfache
Haar, auf.

Tab. 4: Anzahl der Haare pro Segment bzw. Filament. Es sind die Mediane (oberer Wert), Wertebereiche
(mittlerer Wert) und die Anzahl der ausgezéhlten Filamente (unterer Wert angegeben). Die linke
Tabellenhéfte (n/Segment) gibt die Zahlenwerte pro Segment an, hierbei wurde die Gesamtzahl der Haare
eines Typs durch die Segmentanzahl des Filaments geteilt. Die rechte Tabellenhélfte (n/Filament) gibt die
durchschnittlichen Werte der Haaranzahlen fur das einzelne Filament wieder. Fur die Aesthetasken,
begleitende Haare, grof3e Poren und die Guardhaare sind nur die Anzahlen pro Filament angegeben, dasie
nur auf relativ kleinen Teilberei chen vorkommen.

Haartyp n/ segment n / filament
lateral medial lateral medial
Aesthetask 68
34 - 88
n=16
Guardhaar 5
3-10
n=_8
begleitendes Haar 29
10 -39
n=_8
breites langes einfaches Haar 0,5 0,8 27 124
02-12 0,6-09 3-48 100-159
=8 =8 =8 n=_8
mittleres einfaches Haar 2,7 2,6 142 401
15-42 22-3,7 73-208 383-647
=8 =8 =8 n=238
kurzes einfaches Haar 0,9 0,8 44 139
05-10 0,7-15 29-52 106-242
n=_8 n=28 n=_8 n=_8
grol3e Pore
2-7
n=4
3.2.2.1 Aesthetasken

Die Aesthetasken sind ein kompakter Haartyp (Abb. 23A), der im Median eine Lénge von 385,1
pm erreichte (Tab. 5). Der Durchmesser an der Basis betrug im Median 20,5 um und verringerte
sich zur Spitze hin. Die Spitze der Aesthetasken ist kugelférmig ausgebildet und weist keinen
Porus auf (Abb. 23B). Auf der ganzen Lénge der Aesthetasken sind ringférmige Einkerbungen
sichtbar (Abb. 23B, Pfeile), die ihnen ein segmentiertes Aussehen verliehen. Die Aesthetasken
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stehen in einer Vertiefung der Kutikula, welche sich alerdings auf einer higelférmigen
Erhebung befindet (Abb. 23C). Die Vertiefung, in der die Aesthetasken stehen, war von einem
rechteckigen Kutikulawall umgeben, der den Abschluss des kutikuléren Hiigels

Tab. 5: Median (oberer Wert) und Wertebereich (mittlere Werte) der Lange sowie des Basisdurchmessers
fur jeden Haartyp. Der unterste Wert sind die Anzahlen der ausgezéhlten Haare des entsprechenden Typs.
Sowohl bel den grofRen als auch bei den kleinen Poren ist der unter Basisdurchmesser eingetragene Wert
der Porendurchmesser.

Haartyp Lange (um) Basisdurchmesser (um)
Aesthetask 385,1 20,5
59,1 -877,8 7,3-29,7
n =37 n =34
Guardhaar 449.,8 15,4
158,7 — 828,3 6,5-22,9
n =36 n=35
begleitendes Haar 170,8 5.0
33,3-2814 15-18,4
n=189 n =159
breites langes einfaches Haar 72,9 2,7
39,6 —111,6 1,3-4,0
n=194 n=192
mittleres einfaches Haar 45,4 2,1
20,0 -80,3 1,0-35
n =108 n =107
kurzes einfaches Haar 37,8 1,8
13,0 -64,2 0,7-31
n=72 n=70
grol3e Pore 9,9
4,3 - 15,7
n=16
kleine Pore 0,4
0,2-0,6
n=12
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bildet. An der proximalen Seite des Hugels sind mehrere kleine Poren ausgebildet (Abb. 23C,
Pfeile und siehe 3.2.2.6). Die Verankerung der Aesthetasken in der Kutikula zeigt einen grof3en
Spielraum, der zur Beweglichkeit der Aesthetasken beitragen dirfte. Kurz oberhalb der Basis
weisen die Aesthetasken eine Verdickung des Durchmessers auf (Abb. 23C, *), die ungeféhr
1/10 der Aesthetaskenldnge einnimmt, weiter distal nimmt der Durchmesser wieder auf den
urspringlichen Wert ab. Die Kutikula der Aesthetasken schien relativ diinn zu sein, da sie relativ
haufig Knickstellen aufwiesen oder umgebogen waren.

Die Aesthetasken befinden sich in einem begrenzten Bereich auf der Ventralseite des lateralen
Filaments (Abb. 22+23A); dieser Bereich wird Birstchen-Region genannt. Innerhalb dieser
Region kann zwischen einem Aesthetasken-tragenden und einem Aesthetasken-freien Tell
unterschieden werden, da beide Teile durch eine Einschniirung, die parallel zur Léngsachse des
Filaments verlauft, getrennt sind (Abb. 23A, Pfellspitze und Abb. 29, Pfeilspitze). Jedoch ist
diese Einschnirung nur auf der Ventralseite vorhanden, die Dorsalseite zeigt keine Aufteilung,
mit Ausnahme der letzten zwei oder drei Aesthetasken-tragenden Segmente, die vollsténdig vom
Aesthetasken-freien Teil getrennt sind. Jedes Segment der Blrstchenregion tragt zwel Reihen
von Aesthetasken, wobei jede Reihe aus drel Aesthetasken besteht. Die Reihen befinden sich in
der distalen Hélfte eines Segments. Auf den ersten (proximalen) und letzten (distalen)
Birstchensegmenten konnte die Anzahl sowohl der Reihen als auch der Aesthetasken pro Reihe
geringer sein, im Minimum war nur ein Aesthetask vorhanden.

Die Anzahl der Aesthetasken pro Filament reichte von 34 bis 88 (n=16) (Tab. 4). Zwischen
linken und rechten lateralen Filament traten Unterschiede in der Anzahl auf, die sich zwischen
10 und 28 Aesthetasken bewegten (n=8). Es wurden fir diesen Punkt zusétzlich vier
Antennulenpaare ausgezahlt, da die Unterschiede zwischen den Tieren und zwischen linken und
rechten Filament sehr grof3 erschienen, obwohl die Tiere gleiche Kérperlangen aufwiesen. Die
Unterschiede wurden jedoch auch bei den zusétzlichen Tieren bestétigt und waren zudem nicht
geschlechtsspezifisch.
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Abb. 23 (vorherige Seite): Rasterelektronische Aufnahmen der Aesthetasken. A) Die Aesthetasken (lange
nach rechts gerichtete Haare) und die begleitendes Haare (kirzere Haare auf der linken Seite) kommen
nur in der Blrstchen-Region auf dem lateralen Antennulenfilament vor. Die Pfeile zeigen exemplarisch
auf  Segmentgrenzen des Filaments, in deren Néhe sitzen verschiedene einfache Haartypen (*). Der
Aesthetasken-tragende Anteil der Birstchen-Region ist auf der Ventralseite von dem Aesthetasken-freien
Anteil durch eine Einschniirung getrennt (Pfeilspitze). (distal - oben, proximal - unten, ventral - rechts und
dorsal - links; Mal3stab = 25 um). B) Die Aesthetasken enden in einer kugelférmigen Spitze, die keinen
Porus aufweist. Die Pfeile deuten auf die ringférmigen Einschnirungen, die den Aesthetasken ein
segmentiertes Aussehen verleihen. (distal - oben, proxima - unten; Maldstab = 10 um). C) Eine
aufgetriebene Region (*) kurz oberhalb der Basis ist ein weiteres Kennzeichen der Aesthetasken. Die
Aesthetasken sitzen erhdht auf kutikuldren Auswiichsen, die auf der proximalen Seite Gruppen von
kleinen Poren aufweisen (Pfeile) (Malstab = 5 pm).

3.2.2.2 Begleitendes Haar

Die begleitenden Haare sind ein langer und schlanker Haartyp (Abb. 23A+24C), im Median
betrug die Lange 170,8 pm und der Durchmesser an der Basis 50 ym (Tab. 5). Auch die
begleitenden Haare verjingen sich zur Spitze hin und weisen keinen Porus auf (Abb. 24C) Die
begleitenden Haare treten meist paarweise auf, wobei das mediale Haar kurzer ist. Im Gegensatz
zu den Aesthetasken, weisen die begleitenden Haare keine leicht bewegliche Befestigung in der
Kutikula auf. Dieser Haartyp steckt in tiefen ovalen Kutikulavertiefungen, die kaum Spiel bieten.
Die Vertiefungen sitzen wiederum auf kutikuldren Erhthungen (Abb. 24C), wie auch die
Aesthetasken.

Die begleitenden Haare kommen ebenfalls nur auf der Ventralseite des lateralen Filaments in der
Birstchenregion vor (Abb. 22+23A). Sie sStzen lateral von den Aesthetasken auf dem
Aesthetasken-tragenden Anteil des Burstchens. Die begleitenden Haare stehen meistens als
Parchen auf einem Segment, nur selten finden sich einzeln stehende begleitende Haare oder
Tripletts. Sie dtzen auf Hohe der mehr distal gelegenen Aesthetaskenreihe jedes
Birstchensegments, nahe der distalen Segmentgrenze.

Die Anzahl der begleitende Haare betrug pro Filament zwischen 10 und 39 (n=8) (Tab. 4). Die

Differenz zwischen linkem und rechtem lateralen Filament lag bel maximal 5 Haaren (n=4).

3.2.2.3 Guardhaar

Der im Median langste Haartyp war das Guardhaar mit einer Lange von 449,8 um (Tab. 5). Der
Durchmesser an der Basis betrug im Median 15,4 pum. Im Gegensatz zu den Aesthetasken
verjingen sich die Guardhaare auf ihrer ganzen Lange und enden in einer Spitze (Abb. 24A),
welche ebenfalls keinen Porus aufwelist. Die Spitze zeigt wie auch bel allen anderen Haartypen
nach distal, allerdings betragt der Winkel, in dem das Haar von der Kutikula absteht, bis zu 70°.
Die Ansatzstelle der Guardhaare wird von einem Kutikulawall umgeben, der allerdings nicht eng
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am Haar anliegt (Abb. 24B, ,le"). Neben diesem Spiel zwischen Kutikula und Haar, ist der
Kutikulawall proximal auch nicht komplett geschlossen, so dass sich hier ein Ausschnitt in der
Kutikula bildet (Abb. 24B, ,r*), der zusétzliche Beweglichkeit des Haares ermdglichen konnte.
Den Freiraum zwischen dem Haar und der Kutikula wird von einer Membran Uberspannt, die
Langsfalten aufweist. Die Guardhaare besitzen eine dicke Kutikula, da sie sich wahrend des
Trocknens nicht aufrollte.

Die Guardhaare finden sich nur auf dem medialen Filament und hier auch nur im proximalen
Drittel des Filaments (Abb. 22). Im Gegensatz zu den vorherigen Haartypen kommen die
Guardhaare auf allen Seiten des Filaments vor. Sie sitzen direkt an den Segmentgrenzen und pro
Segment ist maximal ein Guardhaar ausgebildet.

Dieser Haartyp erwies sich als der seltenste, da die Anzahl nur von 3 bis 10 Haare reichte (n=8)
(Tab. 4). Allerdings fiel auch hier die Differenz zwischen links und rechts sehr grof3 aus, sie
bewegte sich zwischen 2 und 6 Haaren (n=4).

3.2.2.4 Einfache Haartypen

Die drel einfachen Haartypen waren sowohl auf dem medialen wie auch dem lateralen Filament
vorhanden (Abb. 22). Ihr Vorkommen erstreckte sich fast Uber die kompletten Filamente, wobel
nur die ersten Segmente unbesetzt waren. Die einfachen Haare sitzen an der distalen Grenze der
Segmente, dabel kommen sie einzeln oder in Gruppen vor. Die Gruppen bestehen dabei proximal
hauptséchlich aus kurzen und mittleren einfachen Haaren und distal meist aus mittleren und
breiten langen oder nur aus breiten langen einfachen Haaren. Sie kommen auf den Segmenten

rundum vor.

Abb. 24 (nachfolgende Seite): Rasterelektronische Aufnahmen von Guardhaaren, begleitenden Haaren
und grofRen Poren (distal - rechts und proximal - links). A) Guardhaare stehen direkt an der distalen
Segmentgrenze und zeigen mit der Spitze nach distal. Neben den beiden grof3en Guardhaaren kommen
auch verschiedene einfache Haartypen in der N&he der Segmentgrenze vor. (Mal3stab = 100 pm). B) Das
Guardhaar sitzt leicht beweglich in der Kutikula, da sich proxima zum Haar eine Ausbuchtung in der
Kutikula gebildet hat (,r*). Durch die seitliche Erhdhung der Kutikulawélle (,1€") konnte das Haar in
einer distal-proximalen Richtung gefuhrt werden. Der Freiraum zwischen Haarbasis und Kutikula ist mit
einer stark gefalteten Membran Uberspannt (Mal3stab = 10 pm). C) Ein Paar begleitende Haare stehen
lateral zu den Aesthetasken (Haare im Hintergrund). Die begleitendes Haare sitzen ebenfalls auf
kutikuldren Erhdhungen, wie die Aesthetasken (Mal3stab = 10 pm). D) Grof3e Poren kommen ebenfalls
nur in der Birstchen-Region und wenige Segmente proximal davon vor. Meist sind die grof3en Poren
durch einen schwammigen Pfropfen verschlossen (Malstab = 5 pm). E) Bei grof3en Poren, deren
Verschluss beschadigt ist, kann man einen weiterfiihrenden Gang unterhalb der Kutikula sehen (Mal3stab
=5pum).
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3.2.2.4.1 KurzeseinfachesHaar

Der kurze einfache Haartyp stellt den kleinsten Haartyp dar, mit einer Lange von im Median
37,8 um (Tab. 5). Der Basisdurchmesser betrug im Median 1,8 pm und verjingt sich zur Spitze
hin (Abb. 25A). Dieser Haartyp weist im Gegensatz zu den vorherigen Typen einen Porus an der
Spitze auf (Abb. 25B, Pfeil). Der Porus erstreckt sich Uber die gesamte stumpfe Spitze. Bei
manchen kurzen einfachen Haaren war am Porus beginnend eine dunkle langgestreckte Region
in der Mittelachse des Haares zu erkennen, die sich bis zur Basis zieht. Die Verankerung des
Haares erfolgt in einer relativ engen Vertiefung der Kutikula, in der das Haar steckt (Abb. 25A).
Allerdings weist die Kutikula distal des Haaransatzes eine Vertiefung auf, die bis zur
Segmentgrenze reicht (Abb. 25B, *). Diese Vertiefung konnte dem Haar das Anlegen an die
Kutikula ermoglichen. Die Haare stehen zum Teil senkrecht von der Kutikula ab und zum Tell
liegen sie nach distal ausgestreckt der Kutikula an. Bei beiden Positionen konnte es sich aber
auch um Trocknungs- bzw. Bedampfungsartefakte handeln.

Von den kurzen einfachen Haare standen maximal 5 auf einem Segment und traten Uber die
gesamte Lange beider Filamente auf (Abb. 22). Im Median lag die Anzahl Haare pro Segment
auf dem lateraen Filament bel 0,9 und bel 0,8 fir das mediale Filament (Tab. 4). Die
Gesamtanzahl auf dem lateralen Filament betrug zwischen 29 und 52 Haaren (Median: 44),
wohingegen auf dem medialen Filament die Anzahl zwischen 106 und 242 (Median: 139)

schwankte.
3.2.2.4.2 Mittleres einfaches Haar

Das mittlere einfache Haar ist mit einer Lange von im Median 45,4 um und einem Durchmesser
an der Basis von 2,1 um etwas grof3er a's das kleine einfache Haar (Tab. 5). Bel diesem Haartyp
verjungt sich der Durchmesser kaum, auch kann kein Porus an der Haarspitze beobachtet werden
(Abb. 25C+D). Allerdings weisen diese Haare ein einzigartiges Merkmal auf; ihre Haarspitze hat
seitlich betrachtet die Form eines Schwanenkopfes (Abb. 25D). Der vordere Tell der Spitzeist in
dorsoventraler Richtung zusammengepresst, die dabei entstehenden Falten lass keinen Porus

Abb. 25 (nachfolgende Seite): Rasterelektronische Aufnahmen von kurzen und mittleren einfachen
Haaren (distal - rechts und proximal - links, Maf3stab = 10 pm in A,B und C; Mal3stab = 2 ym in D). A)
Das kurze einfache Haar sitzt in einer engen kutikuléren Vertiefung und verjingt sich zur Spitze hin. B)
Die Spitze der kurzen einfachen Haare weist einen Porus auf (Pfeil). Die Kutikula distal zum Haar ist
eingedriickt (*) und kdnnte das Anlegen der Haare ermdglichen. C) Das mittlere einfache Haar sitzt
ebenfalls an der distalen Segmentgrenze. Es weist eine durchgehende Falte auf, die von der Basis zur
Spitze zieht (Pfeil). Die Spitze der mittleren einfachen Haare ist dorsal zusammengedriickt und dhnelt
einem Schwanenkopf. D) Die zusammengedrickte Spitze der mittleren einfachen Haare weist auch Falten
auf. Die Falten konnten einen moglicherweise vorhandenen Porus verdecken.
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erkennen. Allerdings kann nicht ausgeschlossen werden, dass der Porus nur verdeckt war. Ein
weiteres wichtiges Charakteristikum stellt der Querschnitt der Basis dar. Dieser hat die Form der
Ziffer 8, wobei sich der Einschnirungsbereich as Falte durch das ganze Haar hindurch zieht
(Abb. 25C, Pfell). Die Falte unterscheidet sich gut sichtbar von der Verschattung des kurzen
einfachen Haars, da sie eine Unebenheit in der kutikuldren Wand des Haares darstellt. Die
Verschattung veréndert die Morphologie des Haares nicht, sondern liegt innerhalb des Haares.
Die Form der Basis und die durchgangige Falte kénnten darauf hindeuten, dass die seitlichen
Bereiche des Haares nach innen geklappt sind. Auch bei diesem Haartyp ist kein grof3er
Spielraum zwischen Kutikula und Basis des Haares zu erkennen, sondern die Haare stecken mit
ihrer Basis, wie auch die kurzen einfachen Haare, in eng sitzenden Vertiefungen (Abb. 25C).
Ebenso wie bei den kurzen einfachen Haaren ist auch bei den mittleren einfachen Haaren die
Kutikula distal zu den Haarsockeln vertieft, so dass sich das Haar an die Kutikula anlegen konnte
(Abb. 25C). Die Ausrichtung der Haare reicht auch hier von rechtwinklig abstehend bis
anliegend, was aber auch an der Trocknung bzw. Bedampfung liegen kénnte. Bis zu 7 mittlere
einfache Haare kamen auf einem einzelnen Segment vor und traten ebenfalls auf beiden
Filamenten Uber die gesamte Lange auf (Abb. 22). Im Median betrug die Anzahl der Haare pro
Segment 2,7 auf dem lateralen Filament und 2,6 auf dem medialen Filament (Tab. 4). Das
laterale Filament trug zwischen 73 und 208 mittlere einfache Haare (Median: 142) und das
mediale Filament zwischen 383 und 647 (Median: 401).

3.2.2.4.3 Breites langes einfaches Haar

Die breiten langen einfache Haare (Abb. 26) Ubertreffen die beiden anderen einfachen Haartypen
sowohl an Lange (Median: 72,9 um) als auch im Basisdurchmesser (Median: 2,7 um) (Tab. 5).
Bis zur Mitte des Haares verjingt sich dieser Haartyp (Median: 2,5 um, Bereich: 1,0-3,9), um
sich in der zweiten Haarhélfte stark zu verbreitern (Median: 5,5 um, Bereich: 3,8-6,8 um). Die
zweite Haarhélfte bildet eine blattdhnliche Form aus, welche senkrecht zur Filamentlangsachse
ausgerichtet ist (Abb. 26C). An der Spitze der breiten langen einfache Haare befindet sich ein

Abb. 26 (nachfolgende Seite): Rasterelektronische Aufnahmen von breiten langen einfachen Haaren
(distal - rechtsund proximal - links, Mal3stab = 10 um in A und C; Mal3stab = 1 ym in B). A) Das breite
lange einfache Haar verjingt sich bis zur Hélfte seiner Lange und verbreitert sich sehr stark in der 2.
Hélfte. Dieser Haartyp ist ebenfalls in der Nahe der distalen Segmentgrenze lokalisiert. Die Basis sitzt
locker in der Kutikula und ermdglicht so eine leichte Beweglichkeit. Kleine Poren (Pfeil), wie digjenigen
an der Aesthetaskenbasis, kommen unregelmafiig verteilt auf der gesamten Kutikula beider Filamente vor.
B) Die Spitze der breiten langen einfachen Haare weist, wie auch die kurzen einfachen Haare, einen Porus
auf (Pfeil). C) Zwei breite lange Haare und ein kurzes einfaches Haar kommen hier as Triplett vor. Die
Verbreiterung der breiten langen einfachen Haare ist senkrecht zur Langsachse des Filaments ausgerichtet.
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Porus (Abb. 26B). Auch hier zieht sich eine Verschattung, wie schon bei den kurzen einfachen
Haaren, vom Porus zur Basis hin, welche aber keine Verbreiterung aufweist. Die Basis des
Haares erscheint auch hier im Querschnitt anndhernd in der Form der Ziffer 8, wobei aber keine
so deutliche Einschnirung und keine Falte vorhanden ist. Die Verankerung des Haares in der
Kutikula zeigt einen groferen Spielraum zwischen Haar und Kutikula als bei den anderen
einfachen Haartypen (Abb. 26A). Teilweise sitzt die Basis auf einer gelenkartigen Struktur
aulBerhalb der Filamentkutikula. Jedoch weist auch hier die Kutikula distal vom Haar eine
Vertiefung auf, die bis an die Segmentgrenze reicht.

Mit maximal 4 Haaren pro Segment trat das breite lange einfache Haar auf. Es zeigte als einziges
einfaches Haar Unterschiede in der Verteilung zwischen dem lateralen und medialen Filament
auf. Auf dem mediaden Filament war das breite lange einfache Haar fast Uber die komplette
Lange des Filaments feststel Ibar, auf dem lateralen Filament trat dieser Haartyp jedoch nur in der
Birstchenregion und distal von dieser auf (Abb. 22).

In der Anzahl der Haare ergab sich zwischen dem lateralen Filamente mit einem Median von 27
(Bereich: 3-48) und dem medialen Filament mit einem Median von 124 (Bereich: 100-159) eine
grofere Differenz (Tab. 4). Diese Differenz relativiert sich jedoch, wenn man die Anzahl der
Haare pro Segment nimmt, die im Median bei 0,5 fur das laterale Filament und bei 0,8 fur das

mediaelag.
3.2.2.4.4Vergleich der einfachen Haartypen

Da die drei einfachen Haartypen grolRe Ahnlichkeiten aufwiesen, z.B. einen Porus, €ine distal
zum Haar gelegene Vertiefung der Kutikula, und daher nicht auszuschlief3en ist, dass es sich um
einen Haartyp in verschiedenen Entwicklungsstadien handelt, wurden die morphometrischen
Daten statistischen Tests unterzogen.

Der Wilcoxon-Test erbrachte sowohl fur die Unterschiede in der Lange als auch im
Basisdurchmesser Signifikanzen (Abb. 27A+B). Beim Vergleich der Lange und des
Basisdurchmessers von kurzem und mittleren, sowie kurzem und breiten langen einfachen
Haartyp war p < 0,001. Einen signifikanten Unterschied erbrachte sowohl der Vergleich der
Lénge von mittlerem und breiten einfachen Haartyp (p = 0,013), as auch der Vergleich des
Basisdurchmessers (p < 0,001). Allerdings zeigten die Box und Whisker-Plots dieser Datensétze
grolRe Uberschneidungen zwischen kurzem und mittlerem bzw. mittlerem und breiten langen
einfachen Haartyp (Abb. 27A+B). Diese Uberschneidungen zeigten sich auch im Streudiagramm
(Abb. 28). Bel einer Auftragung von Basisdurchmesser in Abhangigkeit
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Abb. 27: Box und Whisker-Plots der morphometrischen Merkmale der einfachen Haartypen. A) Die
Mediane der Lange fur die kurzen, mittleren und breiten langen einfachen Haartypen liegen zwar auf
verschiedenen Hohen, alerdings zeigen die Wertebereiche (Quartile) groRe Uberlappung. Trotzdem sind
die Unterschiede zwischen den Haartypen signifikant mit einem p < 0,013. B) Auch der Basisdurchmesser
weist unterschiedliche Mediane aber Uberlappende Quartile auf; trotzdem sind auch hier die Unterschiede

signifikant mit p < 0,001.

von der Lénge zeigte sich ein Kontinuum ohne deutliche Abgrenzung der einzelnen einfachen
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Haartypen. Alle drel Gruppen bildeten eine Einheit an dessen Anfang die kurzen einfachen
Haare standen und dessen Ende von den breiten langen einfachen Haaren gebildet wurde.

Durchmesser an der Basis (um)

0 20 40 a0 E10] 100 120
Lange (pm)
Abb. 28: Streudiagramm Lange gegen Basisdurchmesser der drel einfachen Haartypen. Die Bereiche von
kurzem einfachen Haartyp (Sternchen) und mittlerem einfachen Haartyp (Dreieck) Uberschneiden sich
sehr stark. Der Bereich des breiten langen einfachen Haartyps (Kreis) zeigt ebenfalls keine Trennung von
den beiden anderen Bereichen. Der Korrelationskoeffizient fiir das kurze einfache Haar betrégt r = 0.20 (p
< 0,01; n=169), fur das mittlere einfache Haar r = 0,38 (P < 0,001; n = 228) und fir das breite lange Haar r

= 0,39 (p < 0,001; n= 220). Der Korrelationskoeffizient fir die drei zusasmmengefassten einfachen
Haartypen betragt r = 0,61 (p < 0,001; n= 617).

3.2.25Groflde Pore

Die groRe Pore stellt eine runde Offnung in der Kutikula dar, die meist mit einem Pfropf
verschlossen ist (Abb. 24D). Eine vollstandig offene grof3e Pore war nicht vorhanden, sondern
bei offenen Poren waren immer Reste des Verschlusses vorhanden. Der Durchmesser der grof3en
Pore betrug im Median 9,9 uym (Tab. 5). Der Pfropf scheint eine eher schwammartige
Konsistenz zu besitzen. Er ist noch oben leicht konvex ausgebildet und schlief3 nahezu bindig
mit der Kutikula ab, wobei allerdings ein schmaler Spalt zwischen Kutikula und Verschluss
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erhalten bleibt. Unterhalb des Verschluss ist ein subkutikulérer Gang erkennbar (Abb. 24E), in
den der Verschluss hineinreicht.

Die grof3e Pore trat unregelmaldig in den vier zum Burstchen proximal gelegenen Segmenten und
in der Burstchenregion auf (Abb. 22). Allerdings war pro Segment hochstens ein Porus
ausgebildet. Sie sallen dabel nur in der distalen Halfte eines Segmentes und aul3erhalb des
Birstchens auf der lateralen Segmenthdfte. In der Burstchenregion kamen die grof3en Poren nur
medial von den Aesthetasken vor und befanden sich innerhalb der Grube, die den Aesthetasken-
tragenden vom Aesthetasken-freien Bereich trennt. Die Anzahl der grof3en Poren konnte bis zu 7
betragen (Tab. 4).

3.2.2.6 KlenePore

Die kleinen Poren hatten im Median nur einen Durchmesser von 0,4 um (Tab. 5) und besal3en
nie einen Verschluss (Abb. 23C + 26A). Die vermessene Offnung der Poren an der
Aesthetaskenbasis stellt jedoch nur eine Vertiefung der Kutikula dar und die eigentliche Pore
befindet sich in dieser Vertiefung. Allerdings war ein Vermessen dieser eigentlichen Pore nicht
moglich.

Die kleinen Poren kamen entweder als einzeln stehende Poren oder in Gruppen vor. Die einzeln
stehenden Poren waren unregelméldig Uber die gesamte Kutikula beider Filamente verteilt.
Dagegen traten die kleinen Poren as Gruppe, von 3-13 Poren, nur bel den Aesthetasken auf
(Abb. 23C). Die Gruppen befanden sich an der Basis des kutikuléaren Hugels, auf dem die
Aesthetasken standen. Jeder Aesthetask hatte hierbel seine elgene Porengruppe.

3.3 Histologische Untersuchung der Antennule

Die histologische Untersuchung der Antennulenfilamente sollte die Innervation der einzelnen
Haartypen aufkldren. Die Auswertung der Schnitte ist nach den Haartypen gegliedert und nicht
nach Quer- bzw. Langsschnitt, wobei nach den Befunden zu den einzelnen Haartypen noch auf
weitere Ergebnisse, die keinem Haartyp zuzuordnen sind, eingegangen wird. Es werden den
Befunden kurze Erlauterungen vorangestellt, welche Strukturen zu erwarten sind.

Die Querschnitte und Langsschnitte des lateralen Filaments wurden im Bereich der Aesthetasken
und im proximalen Drittel des Filaments angefertigt. Einerseits wies die Birstchen-Region die
grofiten Unterschiede zum medialen Filament auf und andererseits waren (bis auf die
Guardhaare) hier alle Haar- und Porentypen vertreten. Das Préparat fur die Schnittserie des
medialen Filaments stammte aus dem proximalen Drittel, um Anschnitte von Guardhaaren zu
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erhalten. Die Abbildungen zeigen nur Toluidin-Férbungen, da diese qualitativ bessere Photos
ergaben. In vielen Schnitten hatte sich der zelluldre Inhalt der Filamente zumindest teilweise von
der Kutikula gel6st. Desweiteren waren auf den Schnitten, obwohl es sich um Serienschnitte von
bis zu 60 Schnitten handelte, nur wenige Haare auffindbar.

3.3.1 Aesthetasken

Im Quer- oder Langsschnitt der Blrstchen-Region sollten grofRere Zellhaufen (Cluster) synchron
zu den Aesthetasken angeordnet sein. Diese Zellhaufen bestehen aus den Neuronen, welche die
Aesthetasken innervieren, daher ziehen Dendritenbindel von diesen Neuronen zu den
Aesthetasken. Im Aesthetask ziehen die Dendriten bis zur basalen Auftreibung. In dieser
Auftreibung spalten sich die Dendriten in viele einzelne Dendritenfaden auf. Die unverzweigten
Dendriten werden innere dendritische Segmente und die stark aufgespaltenen Dendriten auf3ere
dendritische Segmente genannt.

Ventral vom lateralen Filament lagen mehrere angeschnittene Aesthetasken, die einen mehr oder
weniger runden Querschnitt aufwiesen (Abb. 29A, Pfeile, Abb. 29B). Die angeschnittenen
Aesthetasken besal3en unterschiedliche Durchmesser, je nachdem ob der Aesthetask eher
basisnah (proximal) oder basisfern (dista) angeschnitten wurde. Bel den proximalen
Aesthetaskenquerschnitten war die Kutikula stérker ausgebildet als bel den distalen. Auch
wiesen die proximalen Anschnitte einen eher gleichformigen und runden Grundriss auf. Die
weiter distal gelegenen Aesthetaskenquerschnitte zeigten eine Kutikula, die das Lumen
wellenartig umgab; auch hatte der Querschnitt eher eine ovale Form. Im Langsschnitt konnte
man die Auftreibung der Aesthetasken nahe ihrer Basis erkennen (Abb. 30) und den im weiteren
Verlauf wieder abnehmenden Durchmesser. Neben den Aesthetasken war z.T. ein einzelnes

breites langes einfaches Haar im Anschnitt zu erkennen (Abb. 31, Pfeilspitze). Im Inneren der

Abb. 29 (nachfolgende Seite): Lichtmikroskopische Aufnahmen von 2,0 um dicken Querschnitten der
Birstchenregion eines lateralen Antennulenfilaments. A) Auf Hohe der Aesthetasken ist das laterde
Antennulenfilament durch einen Einschnitt (Pfeilspitze) in einen Aesthetasken-freien und Aesthetasken-
tragenden Teil getrennt. Ventral zum Filament liegen die angeschnittenen Aesthetasken (Pfeile) Im
Filamentlumen sind drei vom restlichen Lumen abgetrennte Bereiche erkennbar (*), die die
hiigelformigen Ansatzstellen der Aesthetasken darstellen. Dorsal - oben, ventral - unten, media - links,
lateral - rechts und proximal - im Bildhintergrund. (Mal3stabsbalken = 50 pm). B) VergrofRerung der
quergeschnittenen  Aesthetasken eines  weiteren  Anschnitts.  Im  Inneren der basaen
Aesthetaskenquerschnitte liegen die inneren dendritischen Segmente (Pfeilspitze) . In den kleineren und
ovaeren distalenren Aesthetaskenquerschnitten sind die duReren dendritischen Segmente (Pfeil), die aus
den sich stark aufspaltenden inneren dendritischen Segmenten hervorgehen. Dorsal zu den Aesthetasken
befinden sich die kutikuldren Hugel (*) und anschlief3end einzelne Zellen (Z). Dorsal - links oben, ventral
—rechts unten, medial — links unten und lateral - rechts oben. (Mal3stab = 10 pm) (Toluidinblau-Férbung)
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Aesthetaskenanschnitte waren sowohl auf den Querschnitten als auch auf den Langsschnitten
dendritischen Segmente sichtbar. Im Querschnitt waren diese in den distalen Anschnitten als
punktférmige Strukturen sichtbar, dabel handelte es sich um die auf3eren dendritischen Segmente
(Abb. 29B, Pfell). Auf den proximaleren Anschnitten, die auf HoOhe der basalen
Aesthetaskenauftreibung lagen, wiesen die Dendriten einen deutlich grof3eren Durchmesser auf
(Abb.29B, Pfeilspitze). Im Langsschnitt konnte man sehen, dass die Dendriten sich in der
basalen Auftreibung stark verzweigen und der Dendritendurchmesser stark abnahm (Abb. 30,
innere dendritische Segmente - Pfeil, dul3ere dendritische Segmente - Pfellspitze).

Abb. 30: Lichtmikroskopische Aufnahme zweier langsgeschnittenen Aesthetasken (Dicke 2,0 um). Im

linken Aesthetasken ist die basale Auftreibung sichtbar, in der die inneren dendritischen Segmente (Pfeil)

sich aufspalten und so ein Geflecht aus diinneren aber sehr zahlreichen duf3eren dendritischen Segmenten

bildet (Pfeilspitze). (Toluidinblau-Farbung, Maldstab = 5 pm).
Ventral wies das laterale Filament im Querschnitt auf Hohe der Aesthetasken eine Ausbuchtung
auf, die den Aesthetasken-tragenden Antell vom Aesthetasken-freien Anteil abgrenzte (Abb.
20A, Pfeilspitze; siehe auch Abb. 23A, Pfeilspitze). Lateral dazu war eine Ausbuchtung

ausgebildet, in der drei vom restlichen Lumen abgegrenzte Bereiche lagen (Abb.
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Abb. 31: Lichtmikroskopische Aufnahme eines 2,0 um dicken Langsschnitts der Burstchenregion eines
lateralen Antennulenfilaments. Unter der Ansatzstelle eines breiten langen einfachen Haars (Pfeil spitze)
liegt eine Neuronengruppe (N). Die Neuronengruppe besteht aus zwei Teilgruppen, eine nahe dem Haar,
aus 4 Neuronen bestehend, sowie einer zweiten etwas lateraler liegend mit 5 Neuronen. Im Inneren des
Antennulenfilaments sind noch weitere unidentifizierte Zellen und Bindegewebsfasern zu sehen. Dorsal -
links oben, ventral — rechts unten, medial — oben und lateral — unten. (Toluidinblau-Farbung, Mal3stab =
10 pm).

29A, * und 29B, *). Es handelte sich dabel um die kutikuldren Hugel, auf denen die
Aesthetasken stehen (siehe auch Abb. 23C). An die Ausbuchtungen dorsal angrenzend lagen
einzelne Zellen (Abb. 29, Z), die aber keinem Haar zugeordnet werden konnten. Es waren auf
den 1,5 pm-Querschnitten nur maximal 15 dieser Zellen in der ndheren Umgebung zu sehen.

Auf den Langsschnitten konnte man erkennen, dass sich die fadigen Dendriten vom
Aesthetasken aus Uber den kutikuldren Hugel (Abb. 32A, Pfeilspitze), bis in die Nadhe der
Dorsalseite des Filaments und an die Grenze zum proximal gelegenen Segment zogen (Abb.
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Abb. 32: Langsschnitte eines lateralen Antennulenfilaments auf Hohe der Aesthetasken (Dicke 15 pm).
Von den Aesthetaskenbasen (Pfeilspitze) ziehen Dendritenbiindel (Pfeile) nach dorso-proximal und enden
in Neuronenclustern (*). (Mal3stab = 50 pm) B) Vergrolerung einer Neuronengruppe. Innerhalb der
Neuronengruppe liegen von Hiuillzellen umgebende gebiindelte Axone (Pfeilspitze). Dorsal — oben,

ventral — unten, proximal - rechts oben und distal — links unten. (Mal3stab = 10 pm). (Toluidinblau-
Farbung).
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32A, Pfeil). Die Dendriten facherten sich dort auf und zogen einzeln zu Neuronen, die deutlich
abgrenzbare Cluster ausbildeten (Abb. 32B). Die Neuronenhaufen waren meist bandférmig
angeordnet und folgtem dem Verlauf der Dendriten; die Neuronen kamen jedoch nur auf der
dorsalen Hélfte des Filaments vor. Zwischen den Neuronen befanden sich Formationen mit
mehreren punktformige Strukturen in ihrem Lumen, die wahrscheinlich die von Hullzellen
zusammengefassten Axone der Neuronen darstellten (Abb. 32B, Pfellspitze). Die Begrenzung
der zusammengefassten Axone schien unterschiedlich zu sein, da sie teilweise nicht von einer
durchgehenden (dunkel angeférbten) Hulle umschlossen waren, sondern diese mehrfach
unterbrochen war. Die unterbrochene Begrenzung erwies sich aber als Artefakt, da bei
verschiedenen Fokusebenen die einzelnen Telle der Begrenzung zu einer durchgangigen
Membran verschmol zen.

Abb. 33: Ganzpréparat der Birstchenregion eines lateralen Filaments. Die ventro-laterale Seite der
Filamentkutikula ist entfernt. Im Filamentlumen sieht man die blau angefarbten Neuronencluster bzw. die
von diesen wegziehenden Axonbiindel (Pfeil). Dorsal — im Bildhintergrund, ventral — aus Bildebene
heraus, distal — links unten und proximal — rechts oben. (Toluidinblau-Farbung, Mal3stab = 100 um).

Den Verlauf der Axone liefld sich in dem Ganzpréparat verfolgen (Abb. 33). Ausgehend von den
im Segment proximal liegenden Neuronenhaufen zogen die Axone in einem Strang nach
proximal, wobei sie eng an der Kutikula entlang verliefen. Die Axonstrange der
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Aesthetaskenreihen verliefen zusammen und bildeten einen dorsalen Nerven aus.

3.3.2 Begleitendes Haar

Von den begleitenden Haaren waren, obwohl Serienschnitte angefertigt wurden, keine
Anschnitte vorhanden.

Abb. 34: Langsschnitt eines Guardhaars (Schnittdicke 20 um). A) Das Guardhaar ist hohl und weist eine
dicke Kutikula auf. B) Ansatzstelle eines Guardhaars in der Kutikula. Das Guardhaar weist einen Knick
(Pfeilspitze) auf, bevor es in die Filamentkutikula eintritt. Die Filamentkutikula weist an ihrer Innenseite
eine Aussparung auf (Pfeil), wodurch das Guardhaar in einen Hohlraum mindet. Distal — rechts und
proximal — links. (Toluidinblau-Farbung, Ma3stab = 20 um).

3.3.3 Guardhaar
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Das Guardhaar wurde a's rein mechanosensorisches Haar beschrieben und deswegen sollte die
Anzahl der innervierenden Neurone gering sein. Das Lumen des Haares sollte keine Dendriten
enthalten. An der Basis des Haares sollte jedoch die Chorda sichtbar sein, die die mechanische
Kraft vom Haar auf das Neuron tbertragt.

Die angeschnittenen Guardhaare waren Uber ihre gesamte Lange hohl und im Lumen war
keinerlel Struktur erkennbar (Abb. 34A). Auffallend war die Dicke der Kutikula, die ungefahr
die Halfte des Haardurchmessers (Median Haardurchmesser: 15,4 um) ausmachte. Die Basis des
Haares wies auf der Hohe des Eintritts in die Kutikula einen Knick auf (Abb. 34B, Pfeilspitze),
0 dass die Offnung des Haarlumens in das Filamentlumen gerichtet war; dies wurde durch eine
Einbuchtung in der Kutikula unterstiitzt (Abb. 34B, Pfeil). In der N&he dieser Austrittsstelle
befanden sich bis zu vier Neurone, wobel sich von diesen Axone nach proximal erstreckten.

3.3.4 EinfacheHaare

Die einfachen Haare sollten je nach ihrem Funktionstyp anhand von morphologischen Kriterien
unterscheidbar sein. Ein rein mechanosensorisches Haar wurde nur von wenigen Neuronen
innerviert werden, die mittels eines Scolopidiums (Scolopalorgan) mit dem Haar verbunden
wéren. Ein chemosensorisches Haar wére wie ein Aesthetask aufgebaut, d.h. im Haarlumen
wéren Dendriten vorhanden und das Haar wére von mehr als einem Dutzend Neurone innerviert.
Ein bimodales Haar besdl?e sowohl Dendriten im Haarlumen as auch ein Scolopidium; die
Neuronenanzahl |age zwischen den beiden anderen Funktionstypen.

An den Ansatzstellen breiter langer einfacher Haare lagen zwischen 4 und 9 Neurone (Abb. 31,
N), diezum Teil in zwel Gruppen geteilt waren. Ein Teil dieser Neurone formten ein Cluster, das
ventral zur Ansatzstelle lag, wahrend die Ubrigen lateral zur Ansatzstelle lagen. Im Querschnitt
der einfachen breiten langen Haare waren im Haarlumen keine dendriten-dhnlichen Strukturen
erkennbar. Es gab nur an basisnahen Schnitten eine angeférbte punktformige Struktur im Inneren
des Haares, das restliche Lumen war ungefarbt.

Auf den Langsschnitten waren mehrere einfache Haare angeschnitten, wobel aber nur das breite
lange einfache Haar eindeutig zu identifizieren war (Abb. 35A). Vom Haar (Abb. 35A, *)
ausgehend zog eine Struktur durch die Kutikula hindurch zu deren Innenseite (Abb. 35A, Pfeil).
Die Kutikula war an dieser Stelle von einem Gang durchzogen. Die Struktur setzte zentral am

Haar an, war von einer Hille umgeben und zog zu einem Neuronencluster aus bis
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Abb. 35 (vorhergehende Seite): Langsschnitte eines breiten langen einfachen Haars (Schnittdicke 20 pm).
A) Von der Ansatzstelle des Haars (*) aus fuhrt ein Gang durch die Filamentkutikula hindurch; in diesem
Gang befindet sich eine nicht filamentése Struktur (Pfeil), die mit dem Haar in Verbindungsteht. Bei
dieser Struktur kdnnte es sich um das Scolopal organ handeln. Mit dieser Struktur verbunden befinden sich
vier Neurone (Pfeilspitze) (aufgrund der unterschiedlichen Fokusebenen hier nicht darstellbar). Von den
Neuronen ziehen die Axone as dunkles Band nach proximal. B) Auch unterhalb diesen breiten langen
einfachen Haares befindet sich eine dunkelblau angeféarbte, nicht filamentése Struktur (mdéglicherweise
das Scolopalorgan; Pfeil) Uber das eine Verbindung mit den traubenférmig angeordneten Neuronen (*,
nicht alle markiert) hergestellt wird. Aufgrund der schlechten Auflésung konnte aber die Anzahl der
innervierenden Neuronen nicht ermittelt werden. Proximal — links, distal — rechts. (Toluidinblau-Farbung,
Mal3stab = 10 um).

zu 5 Neuronen (Abb. 35A, Pfeilspitze). Bel dieser Struktur kénnte es sich um ein Scolopal organ
handeln, das die Kraft vom Haar auf die Neurone Ubertrégt. In einem weiteren Anschnitt war
diese Struktur ebenfalls zu sehen, die vom Haar zu den Neuronen zog. Allerdings konnte die
Anzahl der Neurone, aufgrund ihrer grof3en Dichte und schlechten Abgrenzung untereinander,
nicht ausgezahlt werden (Abb. 35B). Zu und von den Neuronen weg zog unter der Kutikula,

durch den gesamten Filamentanschnitt, ein gleichfarbiges Band, welches die gebundelten Axone
der Neurone darstellen konnte.

Abb. 36: Querschnitt media zur Birstchenregion des lateralen Antennulenfilaments (Schnittdicke 2,0
pum). Auf der Héhe der grof3en Poren befindet sich diese driisendhnliche Struktur; sie grenzt direkt an die
Filamentkutikula. Das Lumen dieser Struktur ist durch eine zweite Membran nochmals unterteilt.
(Toluidinblau-Farbung, Mal3stabsbalken = 10 um).
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3.3.5 Grol3e Pore

Eine weitere aufféllige Formation in der Aesthetaskenregion war eine langliche doppelwandige,
drisendhnliche Struktur (Abb. 36). Die aufRere Wand war relativ glatt und umschloss vollstandig
ein Lumen, das durch eine zweite Wand weiter unterteilt wurde. Im Gegensatz zur ersten Wand,
war diese jedoch nicht glatt, sondern gewellt. Diese doppelwandige Struktur lag an der
Einbuchtung, die den Aesthetasken-freien vom Aesthetasken-tragenden Teil der Birstchen-
Region abgrenzte. Die Spitze zeigte dabel in Richtung des Aesthetasken-freien Teils; die Lage
entsprach ungefahr der Lage der grof3en Poren. Zwischen der inneren und aul3eren Wand sowie
im inneren Lumen lagen noch weitere Strukturen, die aber lichtmikroskopisch nicht aufldsbar

waren.

3.3.6 Weitere Befunde

Im Querschnitt des lateralen Filaments in der Birstchen-Region war die Kutikula verschieden
stark ausgebildet, ventral war sie dinner as dorsal und lateral (Abb. 29A); die Kutikula des
medialen Filaments wies keine unterschiedlichen Starken auf. Die Kutikula bestand aus drei
unterschiedlichen Schichten, wobei die innere und auRRere Schicht an den Segmentgrenzen
ineinander Uberging und so im Inneren einen Hohlraum ausbildete.

Direkt an der Kutikula anliegend befanden sich weitere Zellen bzw. Zellkorper. Sie waren meist
einzeln direkt an der Kutikula und selten in kleinen Gruppen, von bis zu 4 zelldhnlichen
Strukturen, angeordnet und erstreckten sich unregelmaiig verteilt Uber die komplette Kutikula
der Filamente. Umgeben bzw. verbunden waren diese Strukturen ebenfalls durch angeférbte,
fadige und zum Teil unregelmaldig begrenzte Strukturen, welche wiederum Dendriten darstellen
kénnten. Es handelte sich dabel wahrscheinlich um Neuronengruppen von Haaren, die aul3erhalb
der Schnittebene lagen.

Im Vergleich mit dem sehr locker aufgebauten Querschnitt eines lateralen Filaments auf Hohe
der Aesthetasken féllt der sehr viel dichtere Aufbau des proximalen Schnitts auf (Abb. 37). Der
Querschnitt des proximalen lateralen Filaments war leicht oval und in mehrere Untereinheiten
aufgeteilt. Direkt an die Kutikula schloss sich ein Bereich, der ebenfalls zum Tell blau angefarbt
war und sich im lichtmikroskopischen Bild deutlich von der Kutikula absetzte. Daran schloss
sich eine Membran an, die den grofdten Tell des Lumens abtrennte, welches wiederum unterteilt
war. Es bildete zwel Teillraume aus, die im Verhdtnis von ungeféhr 2:1 standen. Diese
sekundéren Lumina waren locker mit bindegewebe-&hnlichen Strukturen angeflllt. In dem
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kleineren Teilraum war ein runder, relativ zentra gelegener und ungeflllter Freiraum
ausgebildet (Abb. 37, *), der das zufuhrende Gefal3 darstellen kénnte. Zwischen dem von einer
Membran umspannten inneren Lumen und der Kutikula befand sich ein Bereich, in dem die
gebundelten Axone verliefen (Abb. 37, Pfeil), die in distaleren Schnitten zentraler im Lumen
lagen. Auf den proximalen Schnitten kamen die Axone auf der Dorsalseite stark

Abb. 37: Proximaler Querschnitt eines lateralen Antennulenfilaments (Schnittdicke 15um). Direkt an die
Kutikula angrenzend verlaufen die Axone, meist bilden sie nur eine einreihige Schicht aus (Pfeilspitze);
jedoch verlaufen sie an der Dorsalseite mehrschichtig (Pfeil), da sich hier die Axone der Aesthetasken
befinden. Das Filamentlumen ist zweigeteilt, im Verhdltnis 2:1; allerdings ist nur im kleineren Teilllumen
ein Hamolymphgefad zu erkennen (*). Der Grofdeil des Lumens ist mit Bindegewebe ausgefillt. Im
Gegensatz zu den Schnitten auf Hohe der Birstchen ist die Kutikula gleichmaldig dick ausgebildet.
(Toluidinblau-Farbung, Mal3stab = 75 pm)

gehauft und mehrschichtig vor, auf der Ventralseite war zwar auch noch eine Anhaufung von
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Axonen zu beobachten, die aber nur einschichtig ausgebildet war (Abb. 37, Pfeilspitze). Lateral
zeigte sich nur eine geringe Abnahme sowohl der Axone als auch des angeférbten Bereichs. Eine
ahnliche Anordnung war auch im medialen Filamentquerschnitt zu sehen, allerdings gab es keine
Anhaufung von Axonen auf einer Seite des Filaments, sondern die Axone waren gleichmal3iger
vertellt. Das Lumen des medialen Filaments war nicht in kleinere Kompartimente unterteilt, aber
ebenfalls mit Bindegewebe angefillt. Auch in dem medialen Filament verlief ein Gefal3 durch
das Bindegewebe.
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4 DISKUSSION

4.1 Dominanzer kennung

Die Verhaltensunterschiede zwischen der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe und den beiden
»gegen Sieger*-Gruppen belegen deutlich, dass Alpheus heterochaelis zwischen unerfahrenen
und siegreichen Gegnern desselben Geschlechts unterscheiden kann. Ein Tier, das einen
vorherigen Kampf verloren hat, flieht bel einem Kontakt mit einem vorherigen Sieger sofort,
ohne dass ein weiterer Kampf stattfindet. Er erkennt und vermeidet daher einen Kampf mit
einem vermeintlich stérkeren Tier. Jedoch finden sich in den Daten keine Hinweise darauf, dass
eine individuelle Erkennung stattfindet, da zwischen der "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe und
der "gegen bekannte Sieger"-Gruppe nur marginale Unterschiede bestehen. Pistolenkrebse
verwenden daher nur den Dominanzstatus, um zu entscheiden, ob sie sich einem Kampf stellen

oder nicht.

4.1.1 Abfall der Aggression —ein Verlierer-Effekt?

Der Abfall der aggressiven Verhaltensweisen nach dem ersten verlorenen Kampf konnte aber
auch mit dem Verlierer-Effekt zusammenhangen. Der Verlierer-Effekt beschreibt die
Veranderung im aggressiven Verhalten und der Kampfmotivation nachdem ein Tier einen
Kampf verloren hat und in einen neuen Kampf verwickelt wird. Hsu and Wolf (2001)
beschrieben diesen Verlierer-Effekt beim Zahnkarpfling Rivulus marmoratus. Verlierer
inititerten Kémpfe seltener als Gewinner und flohen 6fter, um einen weiteren Kampf zu
vermeiden. Falls jedoch ein Kampf stattfand, war der Kampfausgang unabhéangig von der
vorherigen Kampferfahrung der Gegner, die Siegeschancen betrugen fur Sieger und Verlierer
annahernd 50%. Einen Effekt auf den Kampfausgang aufgrund vorheriger Erfahrung zeigten
Daws et a. (2002): Flufkrebse (Procambarus clarkii), die mehrere Kampfe kurz zuvor
gewonnen hatten, hatten eine hohere Wahrscheinlichkeit auch die ndchsten Kampfe sogar gegen
ein groferes Tier zu gewinnen. Bei Verlierern dieser Art, die auch wieder mehrere Kémpfe kurz
hintereinander verloren hatten, war die Wahrscheinlichkeit, sogar gegen ein kleineres Tier zu
gewinnen dagegen verringert. Allerdings war das Versuchdesign nicht so angelegt, dass ein Tier
durchgéngig ein Verlierer bzw. Sieger war und daher mul? die Aussagekraft eingeschrankt
werden. Auch wurde bei Procambarus clarkii gezeigt, dass eine Dominanzerkennung stattfindet,
welche die Kampfmotivation beeinfluf3t (Zulandt-Schneider et al., 1999), was Daws et al. (2002)
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kaum in ihre Uberlegungen miteinbeziehen.

Der Verlierer-Effekt beinhaltet entweder einen allgemeinen Rickgang der Kampfmotivation

oder aber einen Anstieg der Kampfmotivation, um durch die vermehrte Aggression den néchsten

Kampf zu gewinnen. Beide Motivationsénderungen sollten jedoch unabhangig vom Gegner sein.

Daher sollten die Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe an den Tagen 2 bis 4

sofort nach einem Kontakt fliehen und sich nicht auf einen Kampf einlassen, wie dies auch bel

den beiden ,gegen Sieger-Gruppen der Fall ist, oder der Tag 1-Verlierer der ,,gegen

Sieger“-Gruppen sollte sich wie digenigen aus der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe

verhalten und an den Tagen 2- 4 kémpfen. Keine der beiden Vorhersagen wurden von den Tag

1-Verlierer erfillt, da

i) die Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe mehr Kontakte mit aggressiver

Reaktion zeigten as am 1. Tag (Abb. 7C), wohingegen die Tag 1-Verlierer der
»gegen Sieger*-Gruppen am Tagen 2 weniger aggressive Reaktionen nach einem
Kontakt zeigten (Abb. 7A+B);

ii) die Tag 1-Velierer der "gegen unerfahrene Gegner'-Gruppe annahernd gleich viele
Wasserjets am Tag 2 wie am Tag 1 produzierten (Abb. 10C) und erst an Tag 3 und 4 eine
langsame schrittweise Reduktion der Wasserjetanzahl zeigten, wohingegen die Tag 1-
Verlierer der ,,gegen Sieger“-Gruppen einen starken Abfall am Tag 2 zeigten und keine
Wasserjets produzierten (Abb. 10A+B);

iii)die Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe nur eine schrittweise Reduktion
der Anzahl der starken anterioren Atemwasserstrome aufwiesen, die erst am 3. Tag begann
(Abb. 8C), wohingegen die Tag 1-Verlierer der ,,gegen Sieger”-Gruppen einen starken Abfall
am Tag 2 zeigten und im Durchschnitt keine mehr produzierten (Abb. 8A+B);

iv)die Aggressionspunkte am 2. Tag bei den Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene
Gegner"-Gruppe nur geringflgig reduziert waren (Abb. 11C), wohingegen die Mediane der
Tag 1-Verlierer der ,,gegen Sieger-Gruppen schon am 2. Tag stark reduziert waren (Abb.
11A+B).

Daher kann der Verlierer-Effekt den unterschiedlichen Abfal in den aggressiven

Verhaltensweisen nicht erklaren.

Allerdings konnte der Verlierer-Effekt den langsamen schrittweisen Abfall der aggressiven

Verhaltensweisen der Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe Uber die 4 Tage

erklaren. Dieser schrittweise Abfal konnte dabel durch eine Anreicherung von

neuromodulatorischen Aminen bedingt sein. Bei anderen decapoden Crustaceen konnte
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nachgewiesen werden, dass die biogenen Amine Serotonin und Octopamin die Aggressivitét
beeinflussen. Sowohl bei H. americanus as auch bei P. clarkii bewirkte die Injektion von
Serotonin eine Korperhaltung, die normalerweise von Siegern eingenommen wird (Livingstone
et al., 1980; Kravitz et a., 1985; Kravitz, 1991). Die gegensétzliche Haltung, die normalerweise
ein Verlierer zeigt, konnte durch die Injektion von Octopamin bewirkt werden. Zusétzlich wurde
beschrieben, dass die Applikation von Serotonin die Aggressivitéat in Kampfen erhoht (Huber et
a., 1997a, b; Huber und Delago, 1998; Kravitz, 2000; Doernberg et al., 2001; Huber et a.,
2001). Huber und seine Koautoren (1997b) folgerten, dass die Fluchtbereitschaft veringert wird
je hoher der Serotoninspiegel ist und dass die Tiere dadurch auch mehr aggressives Verhalten
zeigen und vor alem langer miteinander kémpfen (siehe auch Yeh et al., 1996; Krasne et a.,
1997; Yeh et d., 1997). Dies zeigte sich darin, dass sowohl bel Astacus astacus als auch bei H.
americanus subdominante Tiere nach einer Serotonin-Injektion wieder gegen dominante Tiere
k&mpfen (Huber et al., 1997b). Octopamin und Serotonin werden beide von neurosekretorischen
Zellen des ZNS in die Hamolymphe abgegeben (Kravitz, 1988; Heinrich et al., 2000). Bei der
Krabbe Eriphia spinifrons und bei P. clarkii konnte gezeigt werden, dass beide
Neuromodulatoren neuromuskulére Synapsen erreichen und dabei eine prasynaptische Wirkung
entfalten (Djokg et a., 2001). Serotonin verstarkt an der neuromuskuldren Synapse die
Transmitterfreisetzung, wohingegen Octopamin die Transmitterfreisetzung entweder hemmt
oder verstarkt. Zusétzlich wurde auch gezeigt, dass Octopamin den Einfluss von Serotonin auf
die Transmitterfreisetzung verringert. Deswegen konnte der Verlust eines Kampfes die
Octopaminfreisetzung erhthen und dadurch die positive Wirkung des Serotonins auf die
Aggressivitat verringern. Falls diese Neuromodulatoren in derselben Weise auch bei Alpheus
heterochaelis wirken, kdnnte der mehrmalige Verlust eines Kampfes an aufeinander folgenden
Tagen und der damit ansteigenden Octopaminkonzentration zu dem beobachteten schrittweisen
Abfall der Aggressivitét bei den Tag 1-Verlierer der "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe flhren.
Die Anreicherung der Neuromodulatoren und ihre Wirkung wirde auch bei den Tag 1-Verlierern
der beiden ,,gegen Sieger”-Gruppen auftreten, wére hier aber durch die Erkennung des Gegners
als vorherigen Sieger maskiert.

4.1.2 Abfall der Aggression —ein Sieger-Effekt?

Ein weitere Erklarungsmoglichkeit fur die Unterschiede zwischen der "gegen unerfahrene
Gegner"-Gruppe und den beiden ,gegen Sieger“-Gruppen wére auch der Sieger-Effekt. Der

Sieger-Effekt beschreibt das veranderte Verhalten eines Tieres nachdem es einen Kampf
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gewonnen hat. Zahnkarpflinge (R. marmoratus), die einen vorhergehenden Kampf gewonnen
hatten, initiierten weitere Kémpfe ofters und aggressiver als unerfahrenen Tiere oder vorherige
Verlierer (Hsu und Wolf, 2001). Die Kampfe eskalierten auch haufiger und schneller, wenn einer
der Gegner ein vorheriger Gewinner war. Diese aggressivere Initiierung eines Kampfes konnte
die Kampfmotivation des Gegners relativ frihzeitig reduzieren. Bel A. heterochaelis zeigten sich
keinerlel Hinweise, dass Sieger die Kampfe an den nachfolgenden Tagen aggressiver begannen
as unerfahrene Tiere. Die Sieger begannen einen Kampf mit einem Kontakt und dem Zuwenden
zum Gegner und Drohen mit den Scheren, wie es auch fur unerfahrene Tiere beschrieben ist
(Nolan und Salmon, 1970; Herberholz und Schmitz, 1998; Schultz et al., 1998). Es trat aber eine
aggressive Verhaltensweise auf, die nur von Siegern gezeigt wurde, es handelt sich dabel um
einen Wasserjet ohne vorheriges Drohen. Dieses Verhalten war am ersten Tag erst nach der
Ausbildung der Dominanz zu beobachten. An den folgenden Tagen trat es bei den ,gegen
Siegern“-Gruppen wéhrend der gesamten Kampfzeit auf, in der "gegen unerfahrene
Gegner"-Gruppe wiederum nur nach Ausbildung der Dominanz. Allerdings war zum Zeitpunkt
dieses Wasserjets ohne vorheriges Drohen der Tag 1-Verlierer schon geflohen. Daher
beeinflusste dieser Wasserjet nicht die Entscheidung des Tag 1-Verlierers zu kampfen oder zu
fliehen. Dieser Wasserjet ohne vorheriges Drohen konnte jedoch auf eine
Dominanzstatuserkennung (Subdominanzerkennung) hinweisen, bei der der Verlierer durch den

Sieger erkannt wird, dies wurde bisher bel Crustaceen noch nicht beschrieben.

4.1.3 Mdgliche Grundefir ein Fehlen der individuellen Erkennung

Die Fahigkeit, Individuen wieder zu erkennen und nicht nur den Dominanzstatus zu erkennen,
wurde bei einigen Crustaceen gezeigt, die gefdhrliche Waffen besitzen, z.B. bei Stomatopoda
und Hummern (Hazlett, 1969; Johnson, 1977; Caldwell, 1979, 1982, 1985, 1992; Karavanich
und Atema, 1988a, b; Berkey und Atema, 1999). Caldwell (1979) erkléart die Evolution der
individuellen Erkennung mit der Moglichkeit in intraspezifischen Kampfen vom Gegner
schwerwiegend verletzt oder sogar getotet zu werden. Das Fehlen der individuellen Erkennung
in intraspezifischen Kémpfen bel A. heterochaelis kénnte sich mit der Art der Verletzung, diein
Kampfen auftreten kann, erklaren lassen. Sowohl bel Stomatopoda als auch bel Hummern
kénnen intraspezifischen Kampfen bis zum Tod eines Tieres eskalieren (Caldwell, 1979; Huber
und Kravitz, 1995). Die einzige Beobachtung, dass bei Pistolenkrebsen ein intraspezifischer
Kampf bis zum Tod eines der Tiere gefuhrt wird findet sich bel Volz (1938), allerdings ist dies

nur auf die fehlende Fluchtmdglichkeit des Unterlegenen zurtickzufihren (wie er auch selbst
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schreibt). Der Wasserjet bzw. die Schockwelle der implodierenden Kavitationsblase (Verdluis et
al., 2000) kann allenfalls Verletzungen oder den Tod bewirken, wenn die Distanz sehr gering ist.
Jedoch halten Pistolenkrebse meistens einen Abstand von im Durchschnitt 0,9 cm en
(Herberholz und Schmitz, 1998). Verletzungen konnten jedoch bel Krabben (Schultz et al.,
1998) nachgewiesen werden, bei denen der Abstand zum Schiitzen aber lediglich 0,3 cm betrug.
In keinem der hier dargestellten Versuche trat eine Verletzung durch den Wasserjet oder die
implodierende Kavitationsblase auf. Allerdings koénnen Verletzungen wahrend des
Scherengreifens auftreten, dabel kann der Ubliche Abstand zwischen den Tieren unterschritten
werden und die zuschlagende Knallschere schneidet eine Schere des Gegners ab. Allerdings wird
die abgetrennte Knallschere oder Greifschere wéahrend den néchsten Hautungen regeneriert
(Wilson, 1903; Govind und Read, 1994; Read und Govind, 1997). Dieser Mechanismus, dass die
Knallschere mechanisch durch das Zusammenschlagen Verletzungen zuftigt, wird auch beim
Fressen von der Muschel Mercenaria mercenaria angewandt (Beal, 1984). Folglich ist eine
Begegnung mit einem Sieger bei A. heterochaelis ungefdhrlicher als bel Stomatopoda und
Hummern.

Dass eine individuelle Erkennung nicht nachweisbar ist kénnte allerdings auch daran liegen, dass
se be intraspezifischen Kampfen von der Dominanzerkennung maskiert wird und nur in
anderen Verhaltenskontexten eine gewichtigere Rolle spielt. Rahman et al. (2001) konnten
zeigen, dass Pistolenkrebse, die gemeinsam ein Hohle bewohnen, nach einer Trennung weniger
Aggressionen gegenlber ihrem Partner zeigten als gegentber einem fremden Tier. Diese
Aggressionshemmung aufgrund der Partnererkennung war bei mannlichen Tieren starker

ausgepragt als bei Weibchen.

4.2 Verhaltensunter suchung zur Art des Dominanzsignals

Der vorhergehenden Verhatensversuche zeigten, dass eine Dominanzerkennung in
intraspeszifischen Kampfen von Alpheus heterochaelis stattfindet, ohne dass das Signal hierfir
bekannt ist. Die Unterschiede zwischen den beiden Gruppen im 2. Versuchsteil weisen jedoch
eindeutig auf ein chemisches Dominanzsignal hin. Die intakten Tiere vermeiden nach einem
verlorenen Kampf einen weiteren Kampf mit vorher siegreichen Tieren. Pistolenkrebse, denen
die lateralen Antennulenfilamente entfernt wurden, auf denen u.a. die chemosensitiven
Aesthetasken sitzen, weisen nur geringe Unterschiede im Kampfverhalten zwischen den beiden
Tagen auf. Die Aesthetasken-losen Pistolenkrebse sind am 2. Tag signifikant aggressiver als die
intakten Verlierer (Abb. 16-21). Der nicht signifikante Unterschied in der Anzahl der starken

101



Diskussion

anterioren Atemwasserstrome zwischen beiden Gruppen kann mit der Tatsache erklart werden,
dass dieser Atemwasserstrom hauptsachlich vom Sieger produziert wird und nur selten vom
Verlierer (Herberholz und Schmitz, 2001).

4.2.1 Andere Signaltypen

Hughes (1996ab) beschrieb die gespannte Schere und das Préasentieren des weil3en
Dactyluszapfens als visuelles Signal, welches die Aggressivitét des Gegners steigert. Sowohl bei
Mannchen als auch bei Weibchen hatte das Présentieren einer gespannten Knallscherenexuvie
eine aggressionsteigernde Wirkung, die durch die Zugabe von Haltungswasser, das Pheromone
enthdlt, noch gesteigert wurden. Dieses visuelle Signa zeigte keinen Einflu auf das
Kampfverhalten der Tag 1-Verlierer. Obwohl Sieger haufig ihre Knallschere spannten und somit
den hellen Dactyluszapfen prasentierten, initierte es keine aggressive Reaktion der intakten
Verlierer; diese flohen trotzdem ohne auf dieses Signal zu reagieren. Dieses Signal wird, falls es
in Kampfen eine Rolle spielt, vollkommen durch die Dominanzerkennung maskiert.

Moglich wére auch, dass nicht ein chemisches Signal sondern ein hydrodynamisches Signal den
Dominanzstatus vermittelt. Barron und Hazlett (1989) beschrieben eine dhnliche Situation bel
den Einsiedlerkrebsen Calcinus laevimanus und C. seurati. Nach visuellen Signalen produziert
eines der Tiere einen Wasserstrom und der Empfénger flieht daraufhin. Ein hydrodynamisches
Signal, welches auf den Kopf des Gegners gerichtet ist, sollte Gber die Rezeptoren der Antennule
aufgenommen werden. Bei den Aesthetasken-losen Tieren war das laterale Filament samt der
chemosensorischen und mechanosensorischen Rezeptoren entfernt, dies wirde jedoch nur eine
Beeintréchtigung der Signalperzeption bedeuten, falls auf dem medialen Filament nicht
dieselben Rezeptortypen sitzen. Jedoch finden sich, mit Ausnahme der Rezeptoren der
Burstchen-Region, dieselben Rezeptortypen auf medialem und lateralem Antennulenfilament
(siehe 3.2). Daher sollte ein hydrodynamische Signal auch bei fehlendem lateralen Filament Uber
die Rezeptoren des medialen Filaments wahrgenommen werden kénnen. Somit kann weder die
Produktion eines starken anterioren Atemwasserstroms ohne chemische Duftstoffe, auch wenn er
hauptséchlich von Siegern produziert wird (Herberholz und Schmitz, 2001), noch der Wasserjet

das Dominanzsignal sein.

4.2.2 Daslaterale Antennulenfilament — die einzige chemor ezeptive
Extremitat fir das Dominanzsignal?

Das Kampfverhalten der Aesthetasken-losen Verlierer spiegelt das der Tag 1-Verlierer der
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"gegen unerfahrene Gegner" wieder (siehe 3.1.2). In beiden Gruppen zeigen sich die Tiere trotz
eines verlorenen Kampfes kampfbereit und fllichten nicht sofort bei einem Kontakt, wie die Tag
1-Verlierer der ,gegen Sieger”-Gruppen. Das bedeutet, das Pistolenkrebse die kein chemisches
Signal des Gegners wahrnehmen konnen, sich so verhalten, als wirde der Gegner kein Signal
aussenden und damit ein kampf-unerfahrenes Tier sein.

Diese deutlichen Unterschiede zwischen den Aesthetasken-losen und intakten Verlierer zeigen,
dass nur die Rezeptoren des lateralen Antennulenfilaments fur die Wahrnehmung und damit die
Erkennung des Dominanzstatus zustandig sind.

Nur bel dem Flulkrebs P. clarkii konnte bisher gezeigt werden, dass beide Antennulenfilamente
fur eine moglicherweise chemische Erkennung des Dominanzstatus bzw. der Artzugehorigkeit
bendtigt werden (Oh und Dunham, 1991; Giri und Dunham, 2000). Die Ablation entweder der
lateralen oder der medialen Antennulenfilamente verhindert beide Erkennungsvorgénge bel P.
clarkii (Oh und Dunham, 1991). Bel anderen Decapoden wurde gezeigt, dass allein das laterale
Antennulenfilament, mit den Aesthetasken, fur die Dominanzerkennung benutzt wird
(Karavanich und Atema, 1998b). Allerdings konnte Hazlett (1971) zeigen, dass die Funktion
eines Sinnesorgans bel Verlust durch andere Rezeptoren Ubernommen werden kann. Beim
Einsiedlerkrebs Petrochirus diogenes fuhrte der Verlust der Chemorezeptoren der Antennulen
dazu, dass Rezeptoren auf anderen Extremitéten deren Aufgabe Ubernahmen. Nach Ablation der
Aesthetasken stieg die Sensitivitdt der Beinchemorezeptoren bei P. diogenes innerhalb von 16
Tagen auf Werte an, die denen der Aesthetasken entsprachen (Hazlett, 1971). Bei Alpheus
heterochaelis waren andere Chemorezeptoren nicht in der Lage die Funktion der Aesthetasken in
der Dominanzerkennung zu Ubernehmen. Auch nach 20 Tagen, der langsten Periode zwischen
Ablation des lateralen Antennulenfilaments und dem Kampf gegen einen Sieger, war keine
Veranderung festzustellen, die fir eine Funktionstibernahme gesprochen hétte; das Verhalten

dieses Tieres entsprach dem der Ubrigen Aesthetasken-losen Verlierer.

4.2.3 Das chemische Signal

Chemische Signale a's Kommunikationsmittel sind unter Crustaceen weit verbreitet, jedoch ist
bisher nur ein Pheromon in seiner Struktur aufgeklart (Sexulapheromon der Krabbe E.
eisenbeckii, Asai et al., 2000). Beim Hummer, H. americanus, konnten Karavanich und Atema
(1998b) zeigen, dass der Urin eine wichtige Rolle in der Dominanzerkennung spielt. Verlierer,
denen man selektiv die Aesthetasken zerstorte, konnte einen Sieger nicht mehr erkennen und

kémpften gegen diesen, obwohl Verlierer diese Kampfe sonst durch Flucht vermeiden. Hummer,
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die einen Kampf verloren hatten, kdmpften auch gegen Sieger, wenn die Nephroporen des
Siegers verschlossen waren und somit keine Urinabgabe stattfinden konnte. In einer weiteren
Studie konnte gezeigt werden, dass H. americanus, bei denen die Nephroporen katheterisiert
waren, die Urinabgabe in Kémpfen steigert, wobei die hochsten Exkretionsraten wahrend
aggressiver Verhaltensweisen gemessen wurden (Breithaupt et al., 1999). Allerdings konnten sie
nicht klaren, ob der Urin an sich oder ein mit dem Urin ausgeschiedener Stoff das Pheromon ist.
Auch be Astacus leptodactylus konnte gezeigt werden, dass der Urin oder ein mit ihm
transportierter Stoff wahrend der Kampfe als Pheromon benutzt wird (Breithaupt und Eger,
2002). Die vermehrte Urinabgabe war dabei mit einem hohen Aggressionslevel, d.h. einer hohen
Eskalationsstufe, und einem offensvem Verhaten gekoppelt. A. leptodactylus zeigte diese
erhdhte Urinabgaberate jedoch nur wahrend des Kampfes und damit nur wahrend der
Ausbildung der Dominanz, nicht jedoch zur Beibehaltung der Dominanz, d.h. zur Vermeidung
von Kémpfen (Breithaupt und Eger, 2002). Hummer benutzen jedoch den Urin oder einen damit
transportierten Stoff als Pheromon sowohl zur Etablierung der Dominanzhierarchie als auch zur
Beibehaltung und damit zur Kampfvermeidung (Breithaupt et al., 1994).

Beim Hummer H. americanus sowie beim Flul3krebs A. leptodactylus wird der abgegebene Urin
mittels eines anterioren Atemwasserstroms in Richtung des Gegners transportiert (Atema, 1995;
Breithaupt und Eger, 2002). Sowohl Huber et al. (1997a) as auch Sneddon et al. (2000)
diskutieren as mogliches Pheromon fur die Dominanzerkennung das Serotonin bzw. dessen
Abbauprodukte. Huber et a. (1997a) konnten nachweisen, dass ein Serotonin-Metabolit, eine
Sulfatverbindung (Serotonin-O-Sulfat, Kennedy, 1978), mit dem Urin ausgeschieden wird.
Ausserdem wirden die hohen Produktionskosten dieses Metaboliten eine Funktion as Sieger-
Pheromon nahe legen. Es wird davon ausgegangen, dass ein Pheromon, welches einen hohen
Dominanzstatus Ubermittelt, moglichst hohe metabolische Produktionskosten aufweisen muss,
damit es als verlassliches Signal gelten kann (Hasson, 1997). Ein Signal, welches einfach und
ohne hohen Energieaufwand gebildet werden kann, wiirde von jedem Tier produziert werden,
um einen hoheren Dominanzstatus vorzutauschen. Dies wirde die Glaubwirdigkeit und damit
die Funktion des Signal's schwachen (Hasson, 1997).

Anders as bei Hummern mit ihrer individuellen Wiedererkennung, die mehr als einen
Metaboliten als Signal zur eindeutigen Erkennung benétigen, ist die Erkennung des
Dominanzstatus auf Gruppenebene wie bei Alpheus heterochaelis auch mit der Wahrnehmung
der Menge nur eines Metaboliten mdglich. Der Transportmechanismus fir das Urin-
transportierte Signal konnte bei den Pistolenkrebsen, dhnlich wie bei Hummern, der starke
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anteriore Atemwasserstrom sein. Auch bei Pistolenkrebsen erfolgt die Urinabgabe tber die
Nephroporen, die auf der Ventralseite der Antennenbasis liegen. Die Offnung der Nephroporen
ist rostral und ventromedial gerichtet, so dass abgegebener Urin direkt in den Sog des starken
anterioren Atemwasserstroms abgegeben werden konnte (Obermeier, unvertffentl. Daten). Da
der starke anteriore Atemwasserstrom nur kurz vor oder nach einem Knall produziert wird und
immer auf die Antennulen des Gegners gerichtet ist (Herberholz und Schmitz, 2001), ist es
wahrscheinlich, dass auch Alpheus heterochaelis wahrend aggressiver Verhaltensweisen
vermehrt Urin abgibt, wie schon fir den Hummer beschrieben. Fur die vermehrte Urinabgabe
bei Alpheus heterochaelis spricht auch, dass der starke anteriore Atemwasserstrom hauptsachlich
von Siegern produziert wird (Herberholz und Schmitz, 2001).

Wie vorher schon beschrieben, schlagen Huber et al. (1997a) das Serotonin-O-Sulfat als
Dominanzpheromon vor. McLaughlin et a. (1999) bestimmten die Menge an mit dem Urin
abgegebenem Protein bei H. americanus. Sie verwendeten hierfur unerfahrene, verlierende und
siegreiche Tiere, bei alen Gruppen war die Menge an ausgeschiedenen Proteinen annahernd
gleich. Die Gruppen zeigten untereinander keine signifikanten Unterschiede, weder vor noch
nach dem Kampf, die Proteinmenge war auch unabhangig vom Kampfausgang.

Pistolenkrebse, die einen Kampf verloren hatten, kdmpften auch nach einer Isolation von 72 h
nicht gegen einen vorherigen Sieger (siehe 3.1.2). Bel Hummerm betrug die gemessene Spanne,
bei der das Dominanzsignal noch aktiv war, zwischen einer und zwei Wochen (Karavanich und
Atema, 1998). Das wirde bedeuten, dass es einen Speicher fir Serotonin bzw. dessen
Abbauprodukte geben mifdte. Jedoch zeigen Studien von Huber et al. (1997a), dass injiziertes
Serotonin innerhalb von 300 min aus der Hamolymphe entfernt wird, wahrend Serotonin-O-
Sulfat zu diesem Zeitpunkt die hochste Konzentration erreicht. Die Exkretion des Serotonin-O-
Sulfats beginnt 500 min nach der Injektion und zeigt dabel einen linearen Anstieg der
Exkretionsmenge (Huber et a., 1997a, Abb. 6). Die Extrapolation dieser Abnahme des
Metaboliten in der H&molymphe wirde zu einer vollsténdigen Exkretion nach 43 h fuhren. Falls
die Abnahme der Metabolitenmenge in der Hamolymphe linear verlauft, muss es eine andere
Substanz sein, welche zumindest bei Hummern als Dominanzsignal dient.

Bushmann und Atema (1996) beschriecben beim Hummer eine Driise in der Né&he der
Nephroporen, die um den Ureter angeordnet ist. Morphologisch ist sie &hnlich einer
oberflachennahen hautungs-assoziierten Drise (,,tegumental gland“), jedoch besitzt sie nur einen
Ausfuhrgang, der in die Urinblase reicht. Diese Zellen wiesen keinen dem Héutungszyklus
folgenden Aktivitadtszyklus auf, sondern waren bei alen untersuchten Tieren aktiv. Beim
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Sekretionsprodukt handelt es sich um eine Protein. Versuche zeigten, dass Mannchen auf
Extrakte dieser Drise, die von Mannchen mit unterschiedlichem Dominanzstatus stammten,
verschieden reagierten (Bushmann und Atema, 1996). Die Autoren konnten eine deutliche
Abhéngigkeit der Reaktion in Abhéngigkeit vom Dominanzstatus des Senders nachweisen.

Diese Befunde legen den Schlul3 nahe, dass es sich bei dem Dominanzsignal nicht um ein
Abbauprodukt des Serotonins handeln konnte, sondern um ein Produkt, welches mit Beginn
eines Kampfes produziert wird und mit Ende des Kampfes komplett ausgeschieden ist. Die
Produktion dieses Pheromons wirde Uber die schnelle Hochregulation der entsprechenden
Genexpression gewahrleistet sein; nach dem Gewinn des Kampfes wirde die Genexpression
jedoch nur langsam (Uber mehrere Tage) wieder auf den Ursprungszustand heruntergeregelt
werden (Abbau der mRNA). Diese Voraussetzungen konnten von der Drise am Nephroporus
erflillt werden, um dies zu bestatigen fehlen aber anschliel3ende Untersuchungen.

4.3 Untersuchung der Antennulen-Rezeptoren

Die Verhaltensuntersuchungen liefern deutliche Hinweise, dass es sich um ein chemisches
Dominanzsignal handelt. Um diese Aussage zu verifizieren, wurden die Rezeptoren der
Antennule sowohl morphologisch als auch histologisch untersucht. Es zeigte sich, dass das
laterale Filament neben den beiden Haartypen der Birstchen-Region (Aesthetasken und
begleitende Haare) noch drel einfache Haartypen aufweist. Das mediale Filament tragt ebenfalls
diese drel einfachen Haartypen und zusétzlich proximal die Guardhaare. Aul3erdem sind noch
zwel Porentypen aufgetreten, wobei der kleinere auf beiden Filamenten auftritt, der grofere
jedoch nur nahe der Birstchen-Region und innerhalb dieser. Die Schnitte zeigten nicht fur ale
Haartypen eindeutig zuzuordnenden Neurone, aber im Vergleich mit der bisher bekannten
Innervation der einzelnen Haartypen, kann man den Schlul ziehen, dal3 die Aesthetasken rein
chemosensorisch, Guard- und begleitendes Haar mechanosensorisch und die einfachen
Haartypen bimodal, sowohl chemo- a auch mechanosensorisch sind. Da der Unterschied
zwischen lateralem und medialen Filament die Birstchenregion mit den dazugehérigen
Haartypen ist, kann man mit den Ablationsversuchen nachweisen, dass allein eéin chemisches
Signal zur Dominanzerkennung verwendet wird und die Aesthetasken der notwendige Rezeptor

sind.
4.3.1 Ein neuer Haartyp —das breite lange einfache Haar

Auf beiden Antennulenfilamenten von Alpheus heterochaelis tritt ein bisher unbeschriebener
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Haartyp auf, das breite lange einfache Haar. Es ist dadurch gekennzeichnet, dass es sich bis zur
Hélfte seiner Lange verjungt und sich in der 2. Hélfte blattférmig verbreitert (Abb. 26). Die
Verbreiterung zeigt an ihrer Spitze wiederum eine Verjingung, die in einen Porus endet. Dieser
Haartyp sitzt leicht beweglich in der Kutikula, welche distal zum Haar eine Einbuchtung
aufweist. Diese Einbuchtung der Kutikula und die leichte Beweglichkeit des Haares deuten auf
eine Funktion als Mechanorezeptor hin. Fur diese These spricht auch die starke Verbreiterung,
die quer zur Filamentachse und damit quer zum Wasserstrom ausgerichtet ist. Die Verbreiterung
des Haares kénnte die Wahrnehmung von hydrodynamischen Signalen erhéhen, da die
Perzeptionsfl&che erhoht ist.

Die einfachen Haare des Sumpfkrebses, von Derby (1989) glatte Haare genannt, sind von
mindestens zwel mechanosensorischen und einigen nicht identifizierten Neuronen innerviert.
Sowohl beim Sumpfkrebs als auch beim Hummer (Derby, 1989) besitzen diese Neurone eine
Richtungscharakteristik mit der grofdten Sensbilitét fir eine distal-proximale Bewegung. Cate
und Derby (2001) zeigten bei Panulirus argus, dass neben den mechanosensorischen Neuronen
auch chemosensorische Neurone die einfachen Haare innervieren.

Dieselbe Funktion, Mechanorezeptor und Chemorezeptor, konnte auch das breite lange einfache
Haar von Alpheus heterochaelis besitzen. Die mechanosensitive Funktion konnte auf der starken
Verbreiterung des Haares beruhen, wie vorher erlautert. Es ist der einzige Haartyp bei Alpheus
heterochaelis, der diese Verbreiterung aufweist. Alle andere Haare verjingen sich zur Spitze hin,
was eine mechanosensorische Funktion erschweren wirde. Eine Funktion als Chemorezeptor
kénnte sich aus dem Porus ableiten lassen. Der Porus an der Haarspitze kdnnte es Molekilen
erleichtern, in das Haarlumen einzudringen und dort in Wechselwirkung mit den Dendriten der
chemorezeptiven Neurone zu treten. Allerdings konnte der Porus auch nur eine Folge der
Hautung der Haare darstellen. Bel der Hautung muss das neue Haar Uber die sensorischen
Strukturen des alten Haares hinweg gestulpt werden, unter anderem tber die Chorda. Die Chorda
ist ein Element von mechanosensorischen Haaren, welches die Kraft, die auf das Haar ausgelibt
wird, Uber das Scolopidium auf das angeschlossene Neuron Ubertragt (untersucht an P. clarkii:
Kouyama et al, 1980; Kouyama und Shimozawa, 1982). Da die Funktion des alten Haares bis
zur Hautung gewahrleistet sein muss, kann die Chorda des aten Haares nicht vorzeitig resorbiert
werden, sondern das neue Haar muss die Chorda des alten umschlief3en, was in Form eines Porus
geschieht (untersucht an P. clarkii: Kouyama und Shimozawa, 1984). Wahrend der Hautung
stilpt sich das neue Haar nach auf3en und Uber die Chorda hinweg. Als Folge bleibt ein Porus an
der Spitze des Haare, der aber nicht mit einer chemosensitiven Funktion in Verbindung steht.
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Die Anschnitte von einfachen Haaren stammen von breiten langen einfachen Haare. Die
Anschnitt der Haare zeigen keinerlel Dendriten, die in das Lumen des Haares ziehen, wie dies
fUr chemosensitive Haare beschrieben ist (Ache, 1982). Bel der angefarbten zentralen Struktur
konnte es sich um die Chorda handeln, die an der Haarbasis ansetzt. Desweiteren miisste sich
noch das Scolopalorgan, auch Scolopidium genannt, in der Nahe der Haaransatzstelle befinden,
das den Krafttransfer zwischen Chorda und den Dendriten der sensorischen Neuronen
ermaoglicht. Obwohl das Scolopalorgan, zumindest bei P. clarkii, biszu 30 um lang ist und 4 pm
Durchmesser misst (Kouyama und Shimozawa, 1982), ist dieses Organ auf den Schnitten nicht
Sicher nachzuweisen, da hierzu ultrastrukturelle Aufnahmen mittels
Transmissionelektonenmikroskopie vorliegen mussten. Bei der die Kutikula durchziehenden
Struktur, die bei dlen einfachen breiten langen Haaren auftrat, konnte es sich allerdings um das
Spolopalorgan handeln, da es nicht fadig wirkt (Abb. 35), wie man es bel einzelnen Dendriten
erwarten wurde. Auch die ungeféhre Grof3e der Struktur, wirde fir diese Deutung, dass es sich
um das Scolopalorgan handelt, sprechen. Jedoch beschreibt Ache (1982) zwei chemosensorische
Neurontypen. Der Typ I, der vor allem die Aesthetasken innerviert, weist starke dendritische
Verzweigungen im Haarlumen auf. Der Typ Il zeigt diese dendritischen Aufspaltung nicht,
sondern der Dendrit reicht unverzweigt in das Lumen. Jedoch ist zumindest bei der
lichtmikroskopischen Auflésung (ungeféhr 1 um) keinerlei Dendrit sichtbar. Auch die geringe
Anzahl direkt angrenzender Neurone, die meist be 5 lag, lasst eher auf ene rein
mechanosensorische oder bimodale Funktion schlief3en. Schmidt und Gnatzy (1984) beschrieben
fur verschiedene Crustaceen, dass die Anzahl der Neurone bei rein mechanosensorischen Haaren
bei 3 lag, wohingegen chemorezeptive Haare von mindestens 10 Neurone innerviert waren. Der
bimodale Typ lag mit 3-12 innervierenden Neuronen zwischen den beiden unimodalen.
Aufgrund obiger Ausfuihrungen ist es wahrscheinlich, dass das breite lange einfache Haar eine
bimodale Funktion, sowohl als Chemo- as auch als Mechanosensor hat. Auch der Vergleich mit
der Literatur spricht dafiir, da Cate und Derby (2001) fur die einfachen Haartypen von P. argus
eine bimodal e Funktionswei se nachweisen konnten.

4.3.2 Unterschiede der einfachen Haartypen — Entwicklung oder
unter schiedliche Typen

Aufgrund der Morphologie und der Morphometrie konnten drei einfache Haartypen
unterschieden werden. Obwohl die Wilcoxon-Tests signifikante Unterschiede zwischen diesen
drei Haartypen erbrachten (Abb. 27), konnte es sich dennoch um eine kinstliche Aufspaltung
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handeln. Das Streudiagramm (Abb. 28) zeigt ein Kontinuum beginnend mit dem kurzen
einfachen Haar und endet mit dem breiten langen Typ, wobei sich die Bereiche aller drei Typen
Uberschneiden und keine klaren Grenzen ausgebildet sind. Daher kdnnte es sich bel den
einfachen Haaren nicht um drei unterschiedliche Typen handeln, sondern um ene
Entwicklungsreihe ein und desselben Typs, die mit einem kurzen Haar beginnt und mit einem
langen Haar, welches noch besondere Eigenschaften aufweist, endet. Das Wachstum und die
Formanderung von Sinneshaaren konnte Schmitz (1992) fir das lange gefiederte Haar auf dem
Telson von Procambarus clarkii nachweisen. Auch bei Jasus edwardsii wurde fir einen
sensorischen Haartyp, das ,, cutikular articulated peg“-Organ gezeigt, dass mit jeder Hautung ein
Groenwachstum auftritt (MacMillan et al., 1998). Auch das Haar mit Haube der Decapoda soll
aus einem gefiederten Haar entstehen, vermuten Cate und Derby (2002).

Neben den morphologischen Uberschneidungen spricht auch die graduelle morphologische
Anderung fur eine Entwicklungsreihe. Das kurze einfache Haar weist eine relativ runde Basis
auf, die beiden anderen Typen besitzen jedoch eine Basis in der Form der Ziffer Acht. Sowohl
das kurze al s auch das breite lange einfache Haar wiesen einen Porus an der Haarspitze auf (Abb.
25A+B). Auch die beim mittleren einfachen Haartyp auftretende Falte spricht fir eine
Entwicklungsreihe (Abb. 25C+D). Bei dieser Falte konnte es sich um die eingeklappten
Seitenrander der Verbreiterung des breiten langen einfachen Haares handeln. Auch die
Anordnung der Haare in Gruppen mit verschiedener Zusammensetzung spricht for
unterschiedliche Entwicklungsstadien eines Haartyps. So weisen die Gruppen einfacher Haare
am proximalen Ende der Antennule nur wenige breite lange einfache Haare auf, daflir aber viele
kurze. Dies andert sich, wenn man die Gruppen von proximal nach distal verfolgt. Die kurzen
einfachen Haare werden durch die mittleren und diese wiederum durch die breiten langen
einfachen Haare ersetzt. Am distalen Ende des Filaments befinden sich in den Gruppen kaum
noch kurze, sondern meist breite lange einfache Haare. Auch Cate und Derby (2001) konnten bel
P. argus drel verschiedene einfache Haartypen unterscheiden und beschrieben, dass sie eine
Entwicklungsreihe nicht ausschlief3en konnten, da auch diese drel Haartypen kontinuierlich
ineinander Ubergehen.

Fir das kurze einfache und das mittlere einfache Haar war kein eindeutig identifizierbarer
Anschnitt vorhanden, so dass keine Aussage Uber die Innervation gemacht werden kann. Auch
gab es keinen Anschnitt, der zeigt, ob Dendriten in das kurze und mittlere einfache Haar ziehen
und dort gegebenenfalls aufspalten. Daher 18/ sich nicht eindeutig belegen, dass auch diese
einfache Haartypen eine bimodale Funktion besitzt. Falls die Entwicklungshypothese zutrifft,
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sollten sowohl das kurze als auch das mittlere einfache Haar eine bimodale Funktionalitét
aufweisen. Fur diesen Befund wirde auch wieder der Vergleich mit P. argus sprechen, bei dem
die einfachen Haare eine bimodale Funktion haben (Cate und Derny, 2001).

4.3.3 Funktion der anderen Haartypen

4.3.3.1 Aesthetasken

Untersuchungen der Ultrastruktur und der Physiologie der Aesthetasken zeigen, dass sie reine
Chemorezeptoren sind (z.B. Ball und Cowan, 1977; Tierney et a., 1986; Hallberg und Hansson,
1999). Aesthetasken sind von einer hohen Anzahl von bipolaren Neuronen innerviert, bis zu
einigen hundert Neuronen bei Malacostraca (Ghiradella et al., 1968; Hallberg und Hansson,
1999). Die Dendriten ziehen in die Aesthetasken und spalten sich in der Auftreibung in viele
Aste auf, den sogenannten duReren dendritischen Segmenten. Diese Aufspaltung bewirkt eine
Vergrof3erung der rezeptiven Flache. Physiologische Studien an Aesthetasken zeigten, dass deren
Neurone auf verschiedene Aminosauren und Duftstoffe der eigenen Art reagieren (Laverack,
1964; Fuzessery, 1978; Gleeson, 1982; Spencer, 1986).

Die in dieser Arbeit untersuchten Schnitte wiesen Dendriten mit demselben Auftellungsmuster
auf, wie sie auch bei anderen Crustaceen in den Aesthetasken nachgewiesen wurden. Unterhalb
der basalen Auftreibung des Aesthetasken, in der sich die Dendriten aufspalten, ziehen die
inneren dendritischen Segmente ins Filamentlumen und zu den Neuronencluster. Auch bei
Alpheus heterochaelis findet sich diese Aufteilung wieder ebenso wie die starke Aufspaltung der
Dendriten in der basaen Haarauftreibung. Unterhalb des Aesthetasken bilden die Dendriten
Faserbindel aus, die das Filament nach dorso-proximal durchziehen. Die, die Aesthetasken-
innervierenden, Neurone liegen relativ weit entfernt von den zu innervierenden Haaren, was bei
den Neuronen der einfachen Haartypen nicht der Fall ist. Die von den Neuronen wegziehenden
Axone sind von glialen Strukturen umgeben. Unter anderem beschreiben auch Cate und Derby
(2001) eine gliale Schutzhille der Axone. Diese Schutzhille kénnte die Axone elektrisch von
der Umgebung isolieren und somit eine bessere Fortleitung der Aktionspotentiale gewéahrleisten.

Es zeigen sich in den Schnitten keinerlei Strukturen, die einer Chorda oder den Scolopidalzellen
entsprechen wirden. Daher kann man davon ausgehen, dass auch bel Alpheus heterochaelis die
Aesthetasken reine Chemorezeptoren sind, die essentiell sind fir die innerartliche
Kommunikation. Fur die Futtersuche und damit zur Wahrnehmung von Aminosduren sind sie
dagegen nicht unbedingt notwendig, da auch Tiere ohne laterale Antennulenfilamente in der
Lage waren, Futter rein olfaktorisch zu orten (Obermeier, unverdffentlichte Daten). Die Funktion
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wird wahrscheinlich u.a. von den bimodalen einfachen Haartypen tbernommen, sowie von
Chemorezeptoren auf den Beinen und Scheren.

Bisher unbeschrieben ist auch, dass die Axone aller Aesthetasken dorsal verlaufen und einen
grof3en Nerv bilden (Ganzpraparat, Abb. 33). Bei P. argus verlaufen sowohl die Dendriten als
auch der Nerv ventral und damit in direkter Aesthetaskenndhe (Cate und Derby, 2001). Bei
Alpheus heterochaelis verlauft der Nerv an der dorsalen Filamentseite, aul3erhalb eines
zweiteiligen mit blasigem Bindegewebe angefillten Lumens (Abb. 37). Der Aesthetaskennerv
verlauft anscheinend getrennt von den Nerven der anderen Rezeptortypen. Dies wirde mit dem
Befund von Derby et al. (2001a) korrelieren, dass die Aesthetasken in einem anderen Bereich
des Hirns auf Interneurone verschalten als die anderen chemosensitiven Haare (einfache Haare)
der Antennule.

4.3.3.2 Begleitende Haare

Die begleitendes Haare kdnnten rein mechanosensorisch sein, da sie keine Pore an der Spitze
aufweisen. Auch ihre Lage, neben den chemosensorisch sehr effektiven und viel zahlreicheren
Aesthetasken, sprechen eher fir eine mechanosensorische Funktion. Beim Hummer Homarus
americanus reagieren die begleitendes Haare sowohl auf taktile als auch auf hydrodynamische
Reize (Guenther und Atema, 1998). Nach Gleeson (1982) wurde fir eine chemosensorische
Funktion der begleitendes Haare, die er asymmetrische Haare nennt, die hohe Permeabilitét fur
Tinte sprechen. Er merkt allerdings an, dass nur eine mechanosensorische Funktion
nachgewiesen sei. Bei Alpheus heterochaelis besitzen die begleitenden Haare ebenfalls eine sehr
dinne Kutikula, weswegen sie sich beim Trocknen stérker aufrollen als alle anderen Haartypen.
Allerdings muss eine diinne Kutikula nicht mit einer chemosensorischen Funktion einhergehen,
da se auch die Flexibilitét des Haares erhoht und so positiv auf die mechanosensorische
Reizaufnahme wirkt. Auch Snow (1974) diskutiert nur eine mechanosensorische Funktion der
begleitenden Haare beim Einsiedlerkrebs Pagurus alaskensis, in seinem Artikel , accessory
setae” genannt. Die begleitenden Haare sollen den Wasserdurchfluss durch den
Aesthetaskenbereich wahrend des Flickens messen (Gleeson, 1982). Die Messung des
Wasserdurchflusses kénnte es den Tieren ermoglichen, die Flussrichtung und somit die Quelle
des Duftes zu orten. Die Erkennung des Duftes und die Messung der Stromungsrichtung missen
von zwei verschiedenen Haartypen erbracht werden, da die Aesthetasken rein chemosensorisch

sind.
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4.3.3.3 Guardhaar

Das Guardhaar kommt bel Alpheus heterochalis nur im proximalen Bereich des medialen
Antennulenfilaments vor. Es gleicht den Guardhaaren bei anderen Crustaceen, z.B. Homarus
(Guenther und Atema, 1998) und Panulirus (Cate und Derby, 2001), die allerdings nur in der
Birstchen-Region vorkommen und dort beidseitig zu den Aesthetasken sitzen und diese
Uberragen. Die beim Hummer beschriebenen Guardhaare sind, wie bei Alpheus heterochaelis,
glatt, mit der Ausnahme von Panulirus interruptus, bel dem sie gezéhnt sind (Spencer und
Linberg, 1986), und sich zur Spitze verjingen. Auch weisen die medialen Guardhaare von
Alpheus heterochaelis eine dicke Kutikula auf, wie auf dem Langsschnitt ersichtlich ist (Abb.
34A), dies entspricht ebenfalls den lateralen Guardhaaren der Hummer. Allerdings ist dieser
Haartyp bei Alpheus heterochaelis leicht beweglich und die Kutikula weist an der
Insertionsstelle eine Ausbuchtung und Fuhrungsstrukturen auf (Abb. 34 B), die auf eine
proximale Vorzugsrichtung schlief3en lassen. Bei P. argus sitzen die Guardhaare fest in der
Kutikula und eine Auslenkung der Haare fuhrt zu einer Stauchung des gesamten Filaments
(Laverack, 1964), daher geht Laverack von einer mechanosensorischen Funktion aus. Auch die
Guardhaare von H. americanus sollen reine Mechanosensoren sein (Guenther und Atema, 1998).
Aufgrund der Lage (proximales Drittel des mediden Filaments) und der Abnahme des
Durchmessers zur Spitze hin, kann fur A. heterochaelis die Qualitét des addquaten Reizes noch
weiter eingeschrankt werden. Der adaquate Reiz misste ein taktiler sein, da ein sich zuspitzendes
Haar hydrodynamische Reize aufgrund seiner geringen Oberflache schlecht wahrnehmen konnte.
Auch die Lage nahe der Basis des Filaments und damit nahe dem Kopfbereich, wodurch es zu
Verwirbelungen und einer Abnahme der Stromungsgeschwindigkeit kommen wirde, spricht
eher fUr elnen taktilen Reiz. Der taktile Reiz kénnte z.B. das Antennenschlagen sein, welches
u.a. auf den Kopfbereich des Gegners gerichtet ist oder Gegensténde, die die Antennule nahe
ihrer Basis berthren.

Die Anschnitte der Guardhaare weisen in ihrem Inneren keine sich stark verzweigenden
Dendriten auf, wie sie fir chemosensorische Rezeptoren notwendig wéren. An der Ansatzstelle
des Haares muisste sich eigentlich die Chorda befinden, die aber mit einem Durchmesser von 1 -
2 um an die Auflésungsgrenze des Lichtmikroskops heranreicht. Auch das Scolopalorgan kann
auf den Schnitten nicht mit Sicherheit einer Struktur zugewiesen werden. Das Guardhaar besitzt
eine relativ dicke Kutikula, die ungefahr die Hafte des Haardurchmessers einnimmt. Wie schon
zuvor aufgrund der Lage der Guardhaare vermutet, lassen die dicke Kutikula und die fehlenden

Dendriten im Haarlumen nur den Schluss zu, dass es sich um rein mechanosensorische Haare
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handelt.

4.3.3.4 Der grof3e Porentyp

Die grofRen Poren, die nur auf dem lateralen Antennulenfilament vorkommen, kdnnten die
Offnungen von subkutikuldren Driisen sein, wie von Gnatzy (1984) fur H. americanus
beschrieben. Gnatzy (1984) beschrieb eine Pore, die bis dahin als campaniforme Sensille
aufgefal’t wurde (Bush und Laverack, 1982; Derby, 1982), als Offnung eines Ausfiihrgangs einer
Drise, da sie keinerlei Innervation, jedoch einen Gang zu einer Drise aufwies. Diese Poren
besal’en jedoch einen Durchmesser von 4 — 5 um beim Hummer, bei A. heterochaelis sind die
aulRerlich dhnlichen Poren jedoch bis zu 15,7 pm im Durchmesser. Auch beim Hummer sind
diese Poren durch einen Pfropf verschlossen und unterhalb dieses Pfropfes ist ein subkutikul&arer
Gang sichtbar, wie auch hier fir A. heterochaelis beschrieben (Abb. 24). Diese Poren kommen
auch bei weiteren Krebsarten vor, Nephrops norvegicus und Crangon crangon (Bush und
Laverack, 1982). Unterschiede ergeben sich in der Verteilung der Poren, sowohl bei H.
americanus und N. norvegicus liegen die Poren in Gruppen an der Basis grofRerer Haare,
wohingegen bei C. crangon jeweils eine Pore auf allen Segmenten vorkommt. Die Verteilung bei
A. heterochaelis entspricht keinem der beiden Typen, da die Poren nur in der Birstchen-Region
und ein paar Segmente proximal dazu auftreten.

Ein weiterer Porentyp, der mit einem Pfropf verschlossen ist, ist das ,,funnel canal”-Organ auf
den Peraeopoden von Carcinus maenas (Gnatzy et a., 1984). Diese Poren sind kleiner as die
vorher beschriebenen, 0,5 * 0,8 um, und liegen in einer Kutikulavertiefung. Die Dendriten von
maximal 24 Neuronen liegen innerhalb einer Pore. Das ,funnel cana“-Organ ist en
spezidisierter Chemorezeptor, der als Kontaktchemorezeptor Futterbrocken untersucht. Aber
weder die geringe Grofse noch die Lage der ,funnel canal®-Organe entsprechen den bel A.
heterochaelis vorkommenden grofen Poren. Auch die Funktionsweise der ,funnel
cana“-Organe (Kontaktchemorezeptoren fur Futter) stimmt nicht mit den Poren von A.
heterochaelis Uberein, da diese in oder nahe der Burstchen-Region vorkommen und somit keinen
Kontakt zu einem Futterbrocken haben.

Die Lage der grofen Pore kann im histologischen Schnitt nur abgeschétzt werden, da sie sich auf
den Schnitten nicht eindeutig einer Struktur zuordnen [&t. Allerdings |&3t sich die grof3e
doppelwandige Struktur, aufgrund ihrer Lage im Schnitt, trotzdem der grof3en Pore zuordnen.
Bel dieser Struktur konnte es sich um eine exokrine Driise handeln, wobei der eher rundliche

Bau der Drise fir einen azindse Subtyp sprechen wirde. Die angeféarbte Struktur innerhalb des
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inneren Lumens der Drise ist wahrscheinlich das produzierte Sekret (Abb. 36). Gnatzy (1984)
konnte in den Drisenzellen von H. americanus keinerlei Drisensekret nachweisen, alerdings
war die Zahl der Mitochondrien und die Menge an endoplasmatischen Reticulum wenige Tage
nach der Hautung stark erhoht. Bei Homarus americanus ist die Funktion des Drusensekrets
ebenso unbekannt wie der Aktivitatszyklus. Die hier untersuchten Antennulen von Alpheus
heterochaelis stammten alle von Tieren, die sich ungefdhr in der Mitte ihres Hautungszykluses
befunden haben, so dass en Aktivititszyklus im Zusammenhang mit der Hautung
unwahrscheinlich ist.

4.3.3.5 Der kleine Porentyp

Die kleinen Poren, die proximal zur Aesthetaskenbasis und ungleichmdig verteilt Gber die
gesamte Antennulenkutikula vorkommen, sind ein bisher noch unbeschriebener Porentyp (Abb.
23C + 26A). Sowohl die Lage as auch die geringe Grofie lassen keine Vergleiche mit Poren
anderer Crustaceen zu. Im Gegensatz zu den vorher besprochenen Porentypen, ist dieser kleine
Porentyp niemals von einem Pfropf verschlossen. Uber die Funktion lasst sich keine eindeutige
Aussage treffen, da keine ultrastrukturellen Daten oder histol ogische Befunde vorliegen. Auf den
angefertigten Schnitten sind die kleinen Poren nicht nachweisbar, da die Kutikula auf den
Schnitten ofters Risse aufweist und diese von kleinen Poren nicht eindeutig zu unterscheiden
snd. Auf den Schnitten sind aber keine weiteren drisenartige Zellen erkennbar, so dass man
davon ausgehen kann, das es sich bel den kleinen Poren nicht um die Ausfihrgange von Drisen
handelt, wie das bei den grof3en Poren der Fall ist.

4.4 Weitere Befunde der histologischen Untersuchung

Einzelne direkt an der Innenseite der Antennulenkutikula liegenden Zellen zeigten weder
Dendriten noch Axone. Uber ihre Funktion ist derzeit nichts bekannt, auch sind &hnliche
Strukturen bisher nicht in der Literatur beschrieben worden. Ein Zusammenhang mit einem der
Haartypen ist unwahrscheinlich, da sie nicht geklumpt vorkommen. Aul3erdem sind sie auch
nicht auf die distale Region eines Segmentes beschrankt, obwohl nur hier die Haare vorkommen,
sondern sie finden sich entlang der gesamten Kutikula. Auch ein funktioneller Zusammenhang
mit den kleinen Poren ist unwahrscheinlich, da diese Zellen die Anzahl der kleinen Poren bei
weitem Ubersteigt und auch hier wiederum keine Korrelation von der raumlichen Lage zwischen
kleinen Poren und diesen Zellen vorhanden ist.

Die histologische Untersuchung der Filamente erbrachte nicht die gewinschten eindeutigen
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Aussagen zur Innervation der verschiedenen Haartypen. Einerseits erwiesen sich die
Filamantabschnitte in der zdhen Durcupanmasse als nicht stabil genug, so dass sie beim
Umbetten in kleinere Teile zerrissen. Andererseits waren auf den Durcupan-eingebetteten
Schnitten nur relativ wenige vollstandige bzw. angeschnittene Haartypen aul3er den Aesthetasken
vorhanden. Dies konnte auf die leichte Zerbrechlichkeit der Kutikula unter Durcupaneinfluss
zuruckzufuhren sein, da die Haare hierbel leicht abreif3en konnten. Eine weitere Problematik
ergab sich beim Literaturvergleich, da selten Querschnitte einer Antennule bzw. der Filamente
beschrieben wurden, meistens wurden nur die Daten der Ultradinnschnitte an der Haarbasis
bzw. der innervierenden Dendriten verdffentlicht. Die Anfertigung dieses Schnitttypsist bel den
Antennulen von Alpheus heterochaelis kaum moglich, da die Antennulen, wie schon
beschrieben, sehr zerbrechlich sind und wéahrend der Behandlung ihre Farbung verlieren. Die
Farblosigkeit bedingt, dass die Antennule wahrend der Einbettung nicht genau ausgerichtet
werden kann, ebenso wird die Erstellung der Schnittebene beim Trimmen erschwert. Ein
weiteres Problem der zu weichen Kutikula ergibt sich dadurch, dass sich die
Antennulenstiickchen wéhrend der Behandlung halbkreisformig aufrollen und nicht fixiert
werden kdnnen, da sie beim Zug mit Nadel bzw. Pinzette einreil3en.

Ebenfals as problematisch erwies sich, dass die Standardmethode zur Fixation von
Antennulenpréparaten nicht moéglich war (z.B. Kouyama und Shimozawa, 1982). Bei dieser
Methode wird das Fixationsmittel direkt Gber das versorgende Gefdl in die Antennule gespritzt
und anschlieffend die Antennule in Abschnitte von ein bis zwei Segmente unterteilt. Bei dieser
Methode erweist sich die geringe Grof3e sowie die weiche Kutikula von A. heterochaelis als
Hindernis. Aufgrund der schlechten Fixierung ist auch der Erhalt der Dendriten einzelner
Neurone nicht vorauszusetzen, da diese Durchmesser von 0,5 - 0,7 um aufweisen und daher, bei
schlechter Stabilisierung durch das fixierte Gewebe, leicht abreil3en.

4.5 Ausblick

Die bisherigen Untersuchungen der Innervation der verschiedenen Haartypen der Antennulen
mufte durch weitere Untersuchungen kompletiert werden. Hierbei konnte eine Methode
herangezogen werden, die nach meinem Kenntnisstand, bisher fir diese Untersuchungen noch
nicht verwendet wurde. Dabei handelt es sich um die Elektronenmikroskopie von
Nasspraparaten, hierbei werden unbehandelte Préparate unter anndherndem Atmospharendruck
im Elektronenmikroskop untersucht. Erste Untersuchungen mit dieser Methode waren

erfolgsversprechend, jedoch waren aufgrund technischer Probleme des Riickstrahldetektors keine

115



Diskussion

weiteren  Untersuchungen  mehr  moglich.  Ultrastrukturelle  Aufnahmen  mittels
Transmissionselektronenmikroskopie (TEM) wiurde voraussetzen, dass man ein adaguates
Fixiermittel findet. Alle bisher verwendeten Fixiermethoden (Formol, Formol-Eisessig,
wassriges Bouin) erwiesen sich as nicht geeignet, da sie den Schrumpfungsprozeld nicht
aufhalten konnten, was aber fir TEM-Aufnahmen eine Grundvoraussetzung ware. Neben einer
morphologischen Aufkldrung der Haarfunktionen ka&me auch die elektrophysiologische
Untersuchung in Betracht. Auch dies wurde im Rahmen dieser Arbeit ausprobiert, alerdings
konnten mit einer Saugelektrode an einer abgetrennten Antennule keinerlei positive Ergebnisse
erzielt werden. Es wirde sich anbieten mit Hakenelektroden direkt am lebenden Tier zu arbeiten.
Neben diesen Fragen steht auch noch die Untersuchung des zur Dominanzerkennung
verwendeten Pheromons aus. Hierfur ist eine HPLC angedacht, bei der Haltungswasser von
Tieren mit verschiedenem Dominanzstatus sowie Wasser von Kampfen chromatographisches auf
Proteine und deren Konzentration untersucht werden soll.

Eine weiter interessante Fragestellung stellt sich beim Vergleich der Antennulen von Alpheus
heterochaelis mit denen anderer Crustaceen. Auffallend ist, dass das laterale Filament in der
Birstchenregion eine deutliche Abgrenzung des Aesthetasken-tragenden vom Aesthetasken-
freien Teil aufweist; weder bei Hummern (Cate und Derby, 2001) noch bei Fluf3krebsen (Oh und
Dunham, 1991) ist diese Situation beschrieben. Nur Stomatopoden weisen eine vollstandige
Trennung des Aesthetasken-tragenden vom Aesthetasken-freien lateralen Filament auf (Mead
und Weatherby, 2002). Ein weiteres Charakteristikum war die niedrige Anzahl an Haartypen auf
der Antennule von Alpheus heterochaelis, fasst man die einfachen Haartypen zusammen, so
ergeben sich nur 4 Typen. Sowohl beim Hummer as auch beim Flufl3krebs sind minimal 7
verschiedene Haartypen beschrieben worden (Guenther und Atema, 1998; Cate und Derby,
2001). Nur bei Krabben und Einsiedlerkrebsen ist diese Anzahl dhnlich niedrig (Snow, 1974,
Fontaine et a. 1982). Anbetracht dieser beiden Punkte wére ein grofRerer Vergleich zwischen
verschiedenen Crustaceenarten ein Ansatz, um eine mdgliche systematische Aussagekraft dieses
Rezeptororgans zu untersuchen.
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5 ZUSAMMENFASSUNG

Ziel der vorliegenden Arbeit war es, die chemische Kommunikation wahrend intraspezifischer
gleichgeschlechtlicher Interaktionen von Alpheus heterochaelis zu untersuchen. Bisherige
Untersuchungen konnten zeigen, dass der von den Tieren mit der modifizierten Knallschere
produzierte Wasserjet ein hydrodynamisches Signal darstellt. Kurz vor oder nach dem Wasserjet
produzieren die Tiere einen starken anterioren Atemwasserstrom, der ebenfalls auf den Gegner
gerichtet ist und ein hydrodynamisches Signal bzw. ein Transportmechnismus fur ein Pheromon
darstellen konnte.

Durch ethologische Untersuchungen konnte hier gezeigt werden, dass Verlierer Kédmpfe mit am
Vortag siegreichen Tieren vermeiden, wohingegen Tiere, die am Vortag einen Kampf verloren
hatten, trotzdem gegen unerfahrene Gegner kémpften. Alpheus heterochaelis ist daher in der
Lage den Dominanzstatus seines Gegentbers zu erkennen und sein Kampfverhalten
dementsprechend anzupassen. Erst nach einer Pause von 2 Tagen zeigte sich ein leichter Anstieg
der aggressiven Verhaltensweisen, wenn Verlierer auf Sieger trafen. Kein Unterschied fand sich
jedoch zwischen den Verlierern, die auf einen Sieger trafen gegen den sie im Vorfeld verloren
hatten, und den Verlierern, die auf einen ihnen unbekannten Sieger trafen. Eine individuelle
Erkennung in intraspezifischen Kémpfen konnte daher nicht nachgewiesen werden, alerdings
konnte sie durch die Dominanzerkennung auf Gruppenebene maskiert sein.

Ablationsversuche, bei denen das laterale Antennulenfilament mit den chemosensitiven
Aesthetasken entfernt wurde, sollten zeigen, ob zwischen Verlierern die Pheromone
wahrnehmen kdnnen und solchen, die diese nicht mehr wahrnehmen kénnen (Aesthetasken-lose
Verlierer), Unterschiede bestehen. Im Gegensatz zu den vorher besprochenen intakten
Verlierern, die gegen Sieger kampften, zeigten die Aesthetasken-losen Verlierer annghernd
dasselbe Verhalten wie Verlierer, die gegen unerfahrene Tiere gekampft hatten. Da den
Aesthetasken-losen Verlierern die Moglichkeit den Dominanzstatus Uber den Geruch
wahrzunehmen fehlte, muss der Unterschied darin begriindet sein, dass das Dominanzsignal ein
Pheromon ist. Als Verbreitungsmechanismus fir das Pheromon kommt nur der starke anteriore
Atemwasserstrom in Frage, allerdings ist es noch ungekléart, ob es sich bei dem Pheromon um
den Urin oder einen mit dem Urin transportierten Stoff handelt.

Neben den chemosensitiven Aesthetasken besitzen die Antennulen noch weitere Haare, deren
Morphologie und Funktion ebenfalls untersucht wurden. Es kann nicht ausgeschlossen werden,

dass ausschliefdlich auf dem lateralen  Antennulenfilament ein  spezialisierter
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mechanosensorischer Haartyp sitzt und das Dominanzsignal daher auch ein hydrodynamisches
sein  konnte. Durch rasterelektronische  Aufnahmen der medialen und lateralen
Antennulenfilamente konnte nachgewiesen werden, dass nur zwei Haartypen, die Aesthetasken
und die begleitenden Haare, exklusiv auf dem lateralen Filament sitzen. Die begleitenden Haare
befanden sich ausschliefdlich auf denselben Segmenten des Filaments, wie die Aesthetasken,
zusdtzlich kommen in dieser Region, die auch Birstchenregion genannt wird, Ausfihrgéange von
Drisen vor, welche aber mit einem schwammartigen Propfen verschlossen waren. Die Funktion
der Haare wurde mittels Schnittserien (1 — 20 pm) untersucht, dabel zeigte sich im Aesthetasken
eine starke Aufspaltung der Dendriten, was ein Merkmal fir chemosensitive Haare ist. Bel den
begleitenden Haare handelt es sich wahrscheinlich um mechanosensorische Haare, die zur
Ortung der Duftquelle anhand des Wasserdurchfluf3es durch die Burstchenregion dienen. Sowohl
auf dem medialen als auch dem lateralen Antennulenfilament kamen drei einfache Haartypen
vor, das kurze, mittlere und breite lange einfache Haar. Das breite lange einfache Haar war
bisher unbeschrieben und zeichnet sich durch eine blattartige Verbreiterung aus, welche eine
Funktion u.a. as hydrodynamischer Rezeptor nahe legt. Allerdings scheinen alle einfachen
Haartypen bimodale, mechanosensorische und chemosensorische, Rezeptoren zu sein. Nur auf
dem medialen Filament kam das Guardhaar vor. Die Guardhaare erwiesen als reine
Mechanorezeptoren, da die Kutikula sehr dick war und kein Porus an der Haarspitze vorhanden
war.

Aufgrund der nachgewiesenen oder postulierten Funktion der Haare konnte gezeigt werden, dass
die Dominanzerkennung nur Uber Pheromone stattfinden kann, die von den Aesthetasken

perzipiert werden.
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6.1 Chemikalien

Als Grundlage fir die Durcupan-Einbettung diente das Durcupan-Set der Fluka Chemie AG (Nr.
44610).

Fur das weiche Durcupan werden 10,8 ml der Durcupan A/M-L6sung mit 8,9 ml Durcupan B,
0,5 ml Durcupan C und 1,9 ml Durcupan D vermischt.

Das harte Durcupan besteht aus je 20 ml Durcupan A/M und B sowie je 0,7 ml Durcupan C und
D.
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6.2 Tabdlen

Tab. 2A: Prozentuale Verhaltensiibergénge fir die Sieger und Tag 1-Verlierer der ,gegen bekannte
Sieger*-Gruppe fur ale vier Kampftage. Die Tabdle enthdlt die Einzelwerte fir die in Abbildung 13
dargestellten Ethogramme. Die verwendeten Begriffe entsprechen denen in den Ethogrammen (aaR =
aggressive Reaktion auf Kontakt ohne Wasserjet und starke anteriore Atemwasserstrome, kR = keine
Reaktion, Pleo = Pleopodenstrom, aAWS = starke anteriorer Atemwasserstrom, Knall = Wasserjet). In der
2. Spalte steht das Verhalten, welches auf das Verhaten in der 1. Spalte folgte.

Tag 1-Verlierer Sieger
Tagl Tag2 Tag3 Tag4 Tagl Tag2 Tag3 Tag4
aaR 122 59 7,0 103 26,4 308 336 30,0
% Flucht 27,2 53,7 56,0 42,7 18 35 3,0 3,6
3 kR 43 98 10,2 98 25 34 6,7 6,2
CC) Pleo 0,2 0,0 0,0 0,0 05 0,0 0,2 0,2
v aAWS 05 0,3 0,0 0,0 0,8 0,0 0,0 0,0
Knall 0,4 03 0,0 0,0 07 27 2,0 1,7
aaR 0,0 0,0 0,0 0,0 01 0,0 0,0 0,0
Flucht 29 21 13 2.2 01 0,0 0,0 0,0
kR 9,5 3,9 5,6 81 28,3 32,8 35,8 32,1
Pleo 39 13 0,0 06 4,9 09 03 1,7
aAWS 36 18 03 03 6,5 43 28 34
Knall 25 1,0 0,0 0,8 34 25 1,8 21
aaR 36 18 03 0,0 6,6 41 28 3.2
() Hucht 0,2 0,3 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
= kR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
% Pleo 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Knall 0,4 0,0 0,0 03 1,0 03 0,0 04
aaR 2,7 1,0 0,0 11 4,8 47 3,8 4,3
— Flucht 04 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
® kR 0,2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,7 0,0 0,0
S Peo 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
X aAWS 0,0 0,3 0,0 0,0 0,3 0,0 0,0 0,0
Knall 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
aaR 0,0 03 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Flucht 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
o kR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
= | Pleo 54 3,6 7,2 53 25 29 3,0 24
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0.2 0,0 0.2
Knall 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
aaR 39 1,0 0,0 0,6 53 0,9 0,5 1,7
Flucht 0.2 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
8 kR 56 3,6 7,2 53 2,6 30 3,0 24
o Pleo 10,4 8,2 48 12,6 05 25 1,0 43
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 01 0,0 0,0 0,0
Knall 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,2
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Tab. 2B: Prozentuade Verhaltensiibergange fir die Sieger und Tag 1-Verlierer der ,gegen unbekannte
Sieger-Gruppe fir ale vier Kampftage. Die Tabelle enthédlt die Einzelwerte fur die in Abbildung 14
dargestellten Ethogramme. Die verwendeten Begriffe entsprechen denen in den Ethogrammen (aaR =
aggressive Reaktion auf Kontakt ohne Wasserjet und starke anteriore Atemwasserstrome, kR = keine
Reaktion, Pleo = Pleopodenstrom, aAWS = starke anteriorer Atemwasserstrom, Knall = Wasserjet). In der
2. Spalte steht das Verhalten, welches auf das Verhaten in der 1. Spalte folgte.

Tag 1-Verlierer Sieger
Tagl Tag2 Tag3 Tag4 Tagl Tag2 Tag3 Tag4
aaR 53 31 2,3 59 26,3 25,3 34,3 30,6
% Flucht 27,5 50,5 67,1 47,3 0,1 04 1,0 34
+— kR 3.0 6,9 58 3,2 4.2 3,6 29 6,5
8 Pleo 11 0,0 0,0 11 0,3 04 04 0,6
¢ @8AWS 0,0 0,0 0,0 0,0 02 0,0 0,0 0,0
Knall 0,0 0,0 0,0 11 0,2 15 1,7 2,6
aaR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Flucht 21 21 04 11 0,0 0,0 0,0 0,2
kR 71 1,0 038 6.2 26,6 273 364 34
Dsé Pleo 6,4 21 0,8 0,0 31 29 11 14
aAWS 45 1,7 04 11 8,7 6,2 4.4 4,3
Knal 34 1,0 04 1,4 54 2,7 1,9 1,2
aaR 39 14 0,0 11 81 6,0 4.2 4.3
() Flucht 0,0 0,0 04 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
; kR 0,5 0,0 0,0 0,3 0,5 0,0 0,2 0,0
% Pleo 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Knall 0,5 0,3 0,0 0,0 0,7 0,2 0,2 0,0
aaR 39 14 04 24 63 42 38 4,0
—  Hucht 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,2
® kR 2,7 0,0 0,0 03 05 04 0,0 0,0
C  Peo 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
X aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Knall 0,0 0,0 0,0 0,0 05 0,0 0,0 0,0
aaR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Flucht 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
x kR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
X | Pleo 4,6 76 62 6.2 16 51 25 2,0
aAWS 0,0 0,0 0,0 03 05 0,0 02 0,0
Knall 2,7 0,0 0,0 0,3 0,2 0,2 0,0 0,2
aaR 7,1 2,1 04 0,3 31 3,6 15 1,6
Flucht 0,2 0,0 04 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
8 KR 45 76 6,2 7.0 16 53 25 22
[a N Pleo 8,9 11,3 81 135 1,3 47 0,8 1,0
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Knall 0,0 0,0 0,0 0,0 03 0,0 0,0 02
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Tab. 2C: Prozentuale Verhaltensiibergénge fur die Sieger und Tag 1-Verlierer der ,,gegen unerfahrene
Gegner“-Gruppe fur ale vier Kampftage. Die Tabelle enthélt die Einzelwerte fur die in Abbildung 15
dargestellten Ethogramme. Die verwendeten Begriffe entsprechen denen in den Ethogrammen (aaR =
aggressive Reaktion auf Kontakt ohne Wasserjet und starke anteriore Atemwasserstrome, kR = keine
Reaktion, Pleo = Pleopodenstrom, aAWS = starke anteriorer Atemwasserstrom, Knall = Wasserjet). In der
2. Spalte steht das Verhalten, welches auf das Verhaten in der 1. Spalte folgte.

Tag 1-Verlierer Sieger
Tagl Tag2 Tag3 Tag4 Tagl Tag2 Tag3 Tag4
aaR 96 15,0 56 135 32,0 16,7 30,2 221
% Flucht 43,7 15,8 37,6 34,6 1,8 7,2 2,7 11,5
I3 kR 30 7.2 27 4,5 13 5.2 25 6,0
8 Pleo 0,0 0,3 0,7 0,0 0,0 11 11 0,7
\¢ @dAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,2 0,0 0,0
Knall 04 0,6 0,0 0,3 14 11 11 13
aaR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Flucht 39 19 09 08 01 0,9 04 0.2
kR 57 13,6 49 13,0 32,3 16,9 25,7 239
Pleo 13 36 18 23 16 7,7 23 24
aAWS 50 39 24 2,0 71 5.2 59 4,9
Knall 35 39 0,9 11 3,9 18 2,7 18
aaR 4,6 2.8 2.2 1,7 58 50 58 4,6
()  Hucht 0,2 0,3 0,0 0,0 0,0 0,2 0,0 0,0
= kR 0,0 03 0,0 0,0 13 0,0 05 0.2
% Pleo 0,0 0,0 0,0 0,0 01 0,0 0,0 0,0
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,2
Knall 11 08 0,4 03 1,0 0.2 05 04
aaR 3,9 53 1,3 1,7 58 3,2 38 33
_— Flucht 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
® kR 0,2 0,0 0,0 0,0 0,1 0,2 04 0,0
S  Peo 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
X aAWS 0,9 0,3 0,0 0,0 0,4 0,0 0,2 0,2
Knall 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
aaR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
Flucht 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
o kR 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
- Pleo 4.8 50 94 56 0,8 6,8 4,3 49
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,4 0,0 07 0.2
Knall 0,0 03 0,0 0,0 0,0 0.2 0,0 0,0
aaR 13 39 18 2,3 14 8,8 31 31
Flucht 0,0 0,0 05 0,0 01 0,0 0,0 0,0
8 kR 4.8 50 94 56 0,8 6,8 45 49
[a N Pleo 3,0 10,5 17,6 10,7 0,1 45 1,6 31
aAWS 0,0 0,0 0,0 0,0 0,3 0,0 0,0 0,0
Knall 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
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6.3 Abbildungsver zeichnis

Abb. 1: Foto eines weiblichen Pistolenkrebses Alpheus heterochaelis.

Abb. 2: Zeichnung eines mannlichen Pistolenkrebses Alpheus heterochaelis von dorsal.

Abb. 3: Schematische Zeichnung eines Pistolenkrebses von lateral.

Abb. 4: Fotografie einer Knallschere.

Abb. 5: Fotografie des V ersuchsaufbaus.

Abb. 6: Schematische Zeichnung eines Pistolenkrebskopfes von dorsal.

Abb. 7 Box und Whisker-Plots der Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion
wahrend der 20-minttigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen
bekannte Sieger”-Gruppe (A), "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe (B) und
"gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C).

Abb. 8: Box und Whisker-Plots der Anzahl der starken anterioren Atemwasserstrome
(AWS) wahrend der 20-minutigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der
"gegen bekannte Sieger”-Gruppe (A), "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe
(B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C).

Abb. 9: Box und Whisker-Plots der Dauer der starken anterioren Atemwasserstrome
(AWS) wahrend der 20-minitigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der
"gegen bekannte Sieger”-Gruppe (A), "gegen unbekannte Sieger"-Gruppe
(B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C).

Abb. 10: Box und Whisker-Plots der Anzahl der WasserjetsKnalle wahrend der 20-
minutigen Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger”-

Gruppe (A), "gegen unbekannte Sieger”-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene

Gegner"-Gruppe (C).

Abb. 11: Box und Whisker-Plots der Aggressionspunkte wahrend der 20-mindtigen
Kampfzeit der Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger”-Gruppe (A),
"gegen unbekannte Sieger”-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene Gegner"-
Gruppe (C).

Abb. 12: Box und Whisker-Plots der Kampfdauer [s] wahrend der 20-minitigen Kampfzeit

der Tag 1-Verlierer der "gegen bekannte Sieger”-Gruppe (A), "gegen

unbekannte Sieger”-Gruppe (B) und "gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe (C).
Abb. 13: Die Ethogramme zeigen die relativen Anzahlen an Verhaltensiibergangen in der

"gegen bekannte Sieger”-Gruppe fur die Tage 1 bis 4.

Abb. 14: Die Ethogramme zeigen die relativen Anzahlen an Verhaltensiibergangen in der

"gegen unbekannte Sieger”-Gruppe fur die Tage 1 bis 4.

Abb. 15: Die Ethogramme zeigen die relativen Anzahlen an Verhaltensiibergangen in der

"gegen unerfahrene Gegner"-Gruppe fur die Tage 1 bis 4.

Abb. 16: Box und Whisker-Plots der Anzahl der Kontakte mit aggressiver Reaktion
wahrend der 20-minitigen Kampfzeit sowohl fur die intakten Tag 1-
Verlierer (weil3e Balken) als auch fir die Aesthetasken-losen Tag 1-
Verlierer (graue Balken).

Abb. 17: Box und Whisker-Plots der Anzahl der starken anterioren Atemwasserstrome

wahrend der 20-mindtigen Kampfzeit sowohl fur die intakten Tag 1-Verlierer

(weil3e Balken) als auch fir die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue
Balken).
Abb. 18: Box und Whisker-Plots der Dauer der starken anterioren Atemwasserstrome

wahrend der 20-mindtigen Kampfzeit sowohl fir die intakten Tag 1-Verlierer

(weil3e Balken) als auch fir die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue
Balken).
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Abb. 19: Box und Whisker-Plots der Anzahl der Wasserjets/Knalle wahrend der 20-

minttigen Kampfzeit sowohl fir die intakten Tag 1-Verlierer (weil3e Balken)

alsauch fur die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue Balken). 64
Abb. 20: Box und Whisker-Plots der Aggressionspunkte wahrend der 20-mindtigen

Kampfzeit sowohl fir die intakten Tag 1-Verlierer (weil3e Balken) als auch

fUr die Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue Balken). 65
Abb. 21: Box und Whisker-Plots der Kampfdauer wahrend der 20-minitigen Kampfzeit

sowohl fur die intakten Tag 1-Verlierer (weil3e Baken) als auch fir die

Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer (graue Balken). 66
Abb. 22: Schematische Zeichnung einer linken Antennule eines Pistolenkrebses (Alpheus

heterochaelis) mit den drei proximalen Basissegmenten und den beiden distalen

Filamenten. 68
Abb. 23 Rasterelektronische Aufnahmen der Aesthetasken. 72
Abb. 24 Rasterel ektronische Aufnahmen von Guardhaaren, begleitendes Haaren und grof3en

Poren. 75
Abb. 25: Rasterelektronische Aufnahmen von kurzen und mittleren einfachen Haaren. 77
Abb. 26: Rasterel ektronische Aufnahmen von breiten langen einfachen Haaren 79
Abb. 27: Box und Whisker-Plots der morphometrischen Merkmale der einfachen Haartypen. 81
Abb. 28: Streudiagramm L ange gegen Basisdurchmesser der drel einfachen Haartypen. 82
Abb. 29: Lichtmikroskopische Aufnahmen von 2,0 um dicken Querschnitten der

Birstchenregion eines lateralen Antennulenfilaments. 85
Abb. 30: Lichtmikroskopische Aufnahme zweier langsgeschnittenen Aesthetasken

(Dicke 2,0 pm). 86
Abb. 31: Lichtmikroskopische Aufnahme eines 2,0 um dicken Langsschnitts der

Birstchenregion eines lateralen Antennulenfilaments. 87
Abb. 32: Langsschnitte eines lateralen Antennulenfilaments auf Hohe der Aesthetasken

(Dicke 15 pm). 38
Abb. 33: Ganzpréparat der Birstchenregion eines lateralen Filaments. 89
Abb. 34: Langsschnitt eines Guardhaars (Schnittdicke 20 pm). 90
Abb. 35: Langsschnitte eines breiten langen einfachen Haars (Schnittdicke 20 pm). 92
Abb. 36: Querschnitt medial zur Birstchenregion des lateralen Antennulenfilaments

(Schnittdicke 2,0 pm). 93

Abb. 37: Proximaler Querschnitt eines lateralen Antennulenfilaments (Schnittdicke 15um). 95
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6.4 Tabedllenver zeichnis

Tab. 1A: Median und Wertebereich der Verhaltensdaten der Tag 1-Verlierer der ,,gegen
bekannte Sieger” -Gruppe aus den V ersuchen zur Dominanzerkennung.

Tab. 1B: Median und Wertebereich der Verhaltensdaten der Tag 1-Verlierer der ,,gegen
unbekannte Sieger”-Gruppe aus den V ersuchen zur Dominanzerkennung.

Tab. 1C: Median und Wertebereich der Verhaltensdaten der Tag 1-Verlierer der ,,gegen
unerfahrene Gegner”-Gruppe aus den Versuchen zur Dominanzerkennung.

Tab. 2A: Prozentuale Verhaltensiibergange fur die Sieger und Tag 1-Verlierer der ,,gegen
bekannte Sieger“-Gruppe fir alle vier Kampftage.

Tab. 2B: Prozentuale Verhaltensiibergange fur die Sieger und Tag 1-Verlierer der ,gegen
unbekannte Sieger”-Gruppe fur alle vier Kampftage.

Tab. 2C: Prozentuale Verhaltensiibergange fur die Sieger und Tag 1-Verlierer der ,gegen
unerfahrene Gegner”-Gruppe fur alle vier Kampftage.

Tab. 3: Mediane und Wertebereich der Verhaltensdaten sowohl der Tag 1-Verlierer der
»gegen bekannte Sieger* a's auch der Aesthetasken-losen Tag 1-Verlierer
aus den Versuchen zum Typ des Dominanzsignals.

Tab. 4. Anzahl der Haare pro Segment bzw. Filament

Tab. 5: Median und Wertebereich der Lange sowie des Basisdurchmessers fir jeden
Haartyp.
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