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1 Zusammenfassung

1 Zusammenfassung

Die Differenzierung zwischen Teilpopulationen hin zu unterschiedlichen Arten kann nur erfolgen,
wenn zwischen diesen Teilpopulationen reproduktive Isolation besteht. Wie die unterschiedlichen
Arten von reproduktiver Isolation zusammenwirken und welche Voraussetzungen bestehen missen,
um neue Arten zu bilden, muss in jedem Studiensystem untersucht werden. Ein idealer Ansatzpunkt
sind Arten, die sich mehrfach an anspruchsvolle Habitate angepasst haben, deren Artbildung also
von 6kologischen Habitatparametern bestimmt wird. Dieser Vorgang wird als Okologische
Artbildung bezeichnet. Im Artkomplex Poecilia spec., der im Siiden Mexikos mehrere
schwefelangepasste Okotypen ausgebildet hat, wurden erste Hinweise auf eine Korrelation zwischen
der Selektionsstarke von natdirlicher und sexueller Selektion gefunden, deren Einfluss zusammen die
bestehenden reproduktiven Barrieren zwischen Klarwasser- und Schwefeldkotyp formen. Wie diese
Reproduktionsbarrieren beschaffen sind und wie die Umweltvariable Schwefel auf die Morphologie
und das Verhalten der Poeciliiden Einfluss nimmt, wurde in der vorliegenden Arbeit anhand von fiinf
Fragestellungen untersucht. (1) Die Korperfarbung kann ein aussagekraftiges Signal fiir die Qualitat
des potentiellen Partners bei der Fortpflanzung sein. Wie beeinflusst die extreme Umweltvariable
Schwefel die Ausbildung von Farbung? (2) Sind die gefundenen Anpassungen der Farbung erblich
oder werden sie plastisch entsprechend des Nahrungsangebots ausgebildet? (3) In einem der
untersuchten Flusssysteme konnte unvollstandige reproduktive Isolation zwischen der Klarwasser-
und Schwefelpopulation nachgewiesen werden. Sind in den Mischzonen zwischen diesen beiden
Habitaten Hybriden genetisch nachweisbar und bilden diese die Farbungsanpassungen der
Klarwasser-, der Schwefelpopulation oder eine intermediare Form aus? (4) Die Gelbfarbung der
Flossen bei Mannchen scheint ein geeignetes Merkmal fir die Anzeige der Qualitat zu sein, da es
moglicherweise unabhdngig vom Nahrungsangebot ausgebildet wird. Besteht eine weibliche
Praferenz fir dieses Merkmal? (5) Auch die weibliche Partnerwahlpraferenz wird vom Habitat und
dem eigenen Zustand beeinflusst. Wie verandert sich die Praferenz fir Mannchen mit gutem
Erndhrungszustand bei Weibchen, die hungrig sind?

Um diese Fragen zu beantworten, wurden in mehreren Jahren Mannchen und Weibchen der
Arten Poecilia mexicana und Poecilia sulphuraria aus sieben Populationen im Studiengebiet in
Sidmexiko gefangen und auf ihre Farbung untersucht sowie Laborpopulationen getestet. Es konnten
generelle Anpassungen der Farbung an die Umweltvariable Schwefel nachgewiesen werden. Dazu
gehoren die Aufhellung der Kérperregionen, die durch Tarnung (konkret: countershading und
background matching) vor Entdeckung durch Pradatoren schiitzen, und die Reduktion von Gelb- und
Rotténen. Diese Anpassung ist vermutlich auf das geringe Angebot an Karotinoiden in den
schwefelbelasteten Extremhabitaten zuriickzufiihren. AuRerdem konnten zahlreiche flusssystem-
spezifische Anpassungen beschrieben werden, deren Ursachen in den Unterschieden zwischen den
Schwefelhabitaten untereinander begriindet sind. Das Flusssystem des Rio Tacotalpa stellt hier eine
Besonderheit dar, da Mannchen eine besonders starke Gelbfarbung der Flossen aufweisen.
Wildgefangene und laborgeborene Mannchen dieses Flusssystems wurden verglichen, um einen
Hinweis auf den Einfluss des Nahrungsangebots auf dieses Merkmal zu untersuchen. Tatsachlich ist
die Auspragung dieses Merkmals, die Gelbfarbung der Flossen, unabhédngig vom Angebot an
Karotinoiden. Wahrend die hier verwendeten genetischen Analysen nicht geeignet waren, Hybriden
aus den Mischzonen zwischen Schwefel- und Klarwasserhabitat nachzuweisen, ergaben die
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Untersuchungen von Individuen aus den Mischzonen keine eindeutigen Ergebnisse ber eine
etwaige intermediare Ausbildung der Farbung. Die Prasentation von Mannchen, deren
Gelbintensitat an den Flossenspitzen kiinstlich verandert wurde, konnte bei Weibchen keine
eindeutige Praferenz fir starker gefarbte Mannchen aufzeigen. Vielmehr weist dieses Ergebnis auf
eine starke Korrelation zwischen mehreren Merkmalen (z. B. weitere morphologische Merkmale,
Verhalten) hin, die fiir die Beurteilung der mannlichen Qualitidt herangezogen werden. Die weibliche
Praferenz fur konditionsabhangige Merkmale wird bei schwefelangepassten Weibchen leicht
verstarkt, wenn diese hungrig sind. Eine solche flexible Praferenz sollte gerade in Habitaten mit
starken Fluktuationen im Nahrstoffangebot existieren. Dabei waren Weibchen, denen
Videoaufnahmen prasentiert wurden, eher in der Lage, das qualitativ hochwertigere Mannchen zu
identifizieren, als Weibchen, denen animierte Bilder prasentiert wurden. Auch hier wird davon
ausgegangen, dass die Reduktion auf eines oder wenige Merkmale, die fir die Partnerwahl zur
Verfligung stehen, keine ausreichend starke Reaktion auslosen konnen. Vielmehr ist der Zugriff auf
alle Aspekte der mannlichen Erscheinung wichtig, um die Qualitat des potentiellen Partners zu
beurteilen.

Farbung ist also generell geeignet, den Okotyp eines Individuums zu bestimmen und ein
solches Merkmal kann der Artbestimmung im ersten Schritt der Partnerwahl dienen. Dasjenige
mannliche Farbungsmerkmal, das (iber mehrere Generationen gleichbleibend ausgepragt wurde —
die Gelbfarbung der Flossen — reicht jedoch nicht aus, um bei der weiblichen Partnerwahl eine
Reaktion auszuldsen. Vielmehr deuten die Ergebnisse auf eine enge Korrelation der Farbung mit
weiteren Merkmalen in Morphologie und Verhalten eines Individuums hin, die vom wahlenden
Weibchen stets gemeinsam entsprechend der Multiple-message-Theorie betrachtet werden. Auch
der Vergleich zwischen Videoaufnahmen und animierten Fotografien als Stimuli bei der Partnerwahl
ergab, dass der Aspekt Verhalten (nur verfiigbar mit Videoaufnahmen) fiir eine
Partnerwahlentscheidung von Bedeutung ist.

Meine Arbeit konnte den bestehenden Wissensschatz um die bestehenden reproduktiven
Barrieren im Studiensystem um den Aspekt der Farbung erweitern. Meine Ergebnisse zeigen weitere
spannende Fragestellungen auf. Je grolRer das Verstandnis der vorliegenden Selektionskrafte und
Mechanismen reproduktiver Isolation ist, desto besser kann die Wissenschaft verstehen, welche
Umgebungsvariablen welchen Einfluss auf den Prozess der Artbildung haben.
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Die Entstehung von Arten als Teilgebiet der Evolutionsbiologie halt bis heute viele offene Fragen vor.
Welche Merkmale fiir reproduktive Isolation zwischen Teilpopulationen verantwortlich sind, unter
welcher Selektion sie stehen und ob und wie sich Teilpopulationen zu zwei Arten formen, das alles
sind Fragen, die in jedem System neu beantwortet werden mussen. In meiner Arbeit beschaftige ich
mich mit dem Artkomplex Poecilia spec. aus Extremhabitaten im Stiden Mexikos, an denen der
Einfluss von Partnerwahl auf Merkmale untersucht werden soll, die die 6kologische Angepasstheit
signalisieren kénnten, die wiederum ein Motor fir Artbildung sein kann.

2.1 Artbildung, Artkonzept und Selektion

Eine der zentralen Fragen der Evolutionsbiologie befasst sich mit der Evolution von Individuen einer
Population in verschiedene Richtungen und damit einer Diversifizierung, an deren Ende die
Entstehung von Arten stehen kann. Seit Darwin’s ,Origin of Species” (1859) werden zahlreiche
theoretische Modelle diskutiert und Beispiele fiir das eine oder andere Konzept im Labor getestet
und in der Natur beschrieben (z. B. zusammengefasst von Coyne und Orr 2004). Grundlage fur die
einzelnen Modelle ist ein klar definiertes Artkonzept, in dem beschrieben wird, wie man Arten
voneinander abgrenzt. Das intuitivste und hilfreichste Artkonzept, das ,Biologische Artkonzept”,
wurde von Mayr (1942) beschrieben und bezeichnet diejenigen Populationen als Arten, die von
anderen Populationen vollstdndig durch Genflussbarrieren getrennt sind, wo also vollstandige
reproduktive Isolation (RI) besteht und keine Hybriden entstehen kénnen. In der ,Modernen
Synthese” (der Einbeziehung von Darwins Artbildung durch natirliche Selektion und Mendels erster
Beschreibung von Genetik in eine gemeinsame Theorie der Evolution; Mayr 1980) wird dieses
Konzept teilweise aufgebrochen, indem es die Bildung von Hybriden zwar zulasst, aber die
Populationen weiterhin als distinkte Arten bestehen bleiben; dabei fiihrt Hybridisierung nicht zum
Auflésen der Artgrenzen (Mallet 1995). Mit dieser Definition verhindert eine Genflussbarriere eine
Einwanderung von Genen/Allelen nicht vollstandig und ihre absolute und relative Starke der durch
sie verursachten Rl kann gemessen werden (z. B. Coyne und Orr 1997; Schemske 2000; Plath et al.
2013).

Der Prozess der Artbildung kann in drei Schritte unterteilt werden (Langerhans und Riesch
2013): 1) die Diversifizierung von Genen und Merkmalen innerhalb einer Population, die durch
zuféllige Veranderungen (engl. genetic drift), direktionale oder disruptive Selektion erfolgen kann, 2)
eine Herausbildung von reproduktiven Barrieren, hervorgerufen durch Unterschiede in diesen Genen
oder Merkmalen und 3) bei Akkumulation oder Verstarkung der reproduktiven Barrieren eine
vollstandige Abgrenzung zwischen Teilpopulationen und damit die Entstehung distinkter Arten.
Diese Unterteilung soll eine Hilfestellung bei der Erforschung von Artbildung geben, stellt aber keine
Beschreibung tatsachlicher Vorgange dar, da Artbildung in keinem bisher bekannten System als
zielgerichteter Prozess beschrieben werden konnte. Vielmehr kdnnen Auswirkungen von zunéachst
artbildenden Mechanismen bei veranderten Umgebungsbedingungen einer Artbildung
entgegenwirken, andere, vorher unabhangige Vorgange beeinflussen und selbst nach Etablierung
von multiplen und starken Genflussbarrieren eine Rickkehr zu vollstdndiger Homogenisierung und
Panmixie passieren (z. B. Seehausen et al. 2008). Daher gilt die Entstehung von reproduktiver

Isolation und der Mechanismus, der die verantwortlichen Merkmale verandert, als
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vielversprechender Fokus fir die Erforschung von Artbildung, ohne jedoch Aussagen dariber treffen
zu kénnen, ob sich Arten in der Zukunft abgrenzen werden.

Der erste Schritt im theoretischen Prozess der Artbildung befasst sich mit der Diversifizierung
von Genen und Merkmalen (Langerhans und Riesch 2013). Dies kann durch zwei Arten von
Mechanismen erfolgen. Zum einen kann es zu einer zufalligen Verschiebung des Populations-
mittelwertes fiir ein Merkmal kommen, die keine Auswirkung auf das Uberleben oder die
reproduktive Fitness von Individuen hat. Diese ,,genetische Drift“ kommt also ganz ohne selektive
Krafte aus und findet sich in der Natur am haufigsten bei Populationen, die lange Zeit allopatrisch
lebten und deren zufillige Merkmalsverdnderungen zu Rl fihren (Coyne und Orr 2004). Dieser
Prozess wird als ,Artbildung ohne Selektion” bezeichnet (engl. speciation without selection;
Langerhans und Riesch 2013; Nosil 2012). Weitere Beispiele hierfir sind die zufallige Entstehung von
Polyploidie (Winge 1917) oder Griindungsereignisse (sogenannte , Flaschenhalsereignisse”, engl.
population bottlenecks; Powell 1978; Dodd und Powell 1985), bei denen eine begrenzte Zahl von
Individuen mit einem eingeschrankten Teil der genetischen Varianz der Ursprungspopulation neue
Habitate erschlieBt und kein Austausch zwischen Ursprungs- und Griinderpopulation stattfindet. Die
anschliefende Evolution der Populationsgenpools kann zu reproduktiven Barrieren zwischen den
Populationen fiihren, die sich erst bei einem etwaigen erneuten Kontakt zeigen. Gemein ist diesen
Vorgangen, dass Verdanderungen ganz ohne selektive Krafte erfolgen.

Die Veranderung eines Merkmals kann jedoch auch als Anpassung an einen Selektionsdruck
erfolgen. Fiihren solche Veranderungen zur Ausbildung von RI, wird dies als ,Artbildung durch
Selektion” bezeichnet (engl. speciation by selection; Schluter 2009; Langerhans und Riesch 2013).
Dabei schlief3t ,Selektion” sowohl die natirliche und sexuelle Selektion als auch die etwas diffusere
und wenig erforschte soziale Selektion ein (nach West-Eberhard 1983). Beispiele flir Modelle
aufgrund von sexueller Selektion sind Fisher’s runaway (Fisher 1930) und Artbildung resultierend aus
einem Konflikt zwischen Geschlechtern (engl. sexual conflict; Chapman et al. 2003; Arngvist und
Rowe 2005). Die bei weitem am intensivsten und ausfiihrlichsten beschriebene Theorie der
Artbildung durch Selektion ist die Okologische Artbildung (Rundle und Nosil 2005; Nosil 2012), die
die Artbildung entlang 6kologischer Gradienten erklart (Deacon et al. 2018; Diamond und Chick
2018; Riesch et al. 2018) und deren Annahmen im vorliegenden Studiensystem einen GroRteil der
beschriebenen Phanomene erklaren.

Selektion baut auf einer Variation von Merkmalen innerhalb einer Population auf (Darwin
1859); Selektionsdriicke bewirken eine Verdnderung des Populationsmittelwertes flr ein oder
mehrere Merkmale (Mitchell-Olds et al. 2007). Bewirkt ein Selektionsdruck, dass extreme
Variationen eines Merkmals einen Nachteil erfahren, bezeichnet man den Selektionsdruck als
stabilisierend. Der Populationsmittelwert fiir dieses Merkmal bleibt gleich, jedoch verringert sich die
Varianz fiir dieses Merkmal innerhalb der Population tber die Zeit. Haben Individuen mit einer
extremen Form des Merkmals einen Vorteil, wohingegen Individuen mit einer weniger extremen
Form einen Nachteil haben, wirkt der Selektionsdruck direktional und verschiebt Giber die Zeit den
Populationsmittelwert in Richtung der extremen Form des Merkmals, bis andere Selektionskrafte
dieser Entwicklung entgegenwirken. Ein disruptiver oder divergenter Selektionsdruck bringt
Individuen auf beiden Seiten des Merkmalskontinuums einen Vorteil. Beispiele dafiir sind die
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Anpassung der Korperfarbung an Habitate, die sich distinkt unterscheiden (heller oder dunkler
Untergrund), oder verschiedene Verhaltensstrategien, die nebeneinander bestehen kénnen (z. B.
Partnerwahlstrategien mit dominanten Mannchen und sneaker Mannchen; Parzefall 1969; Farr
1989). Disruptive Selektion ist stark vom Umgebungsgradienten abhangig und flihrt zur
Herausbildung von zwei Formen des Merkmals oder Okotypen. Ein wichtiger Aspekt der divergenten
Selektion ist der Nachteil, den intermedidre Formen des Merkmals haben, was haufig bei Hybriden
zwischen Okotypen der Fall ist.

Der zweite Schritt im theoretischen Prozess der Artbildung ist die Herausbildung von
reproduktiver Isolation (RI) auf Basis der bestehenden Unterschiede zwischen (Teil-)Populationen.
Reproduktive Isolation liegt in vielen verschiedenen Formen vor, von denen hier nur einige genannt
werden sollen (zusammengefasst von Coyne und Orr 2004). Grundsatzlich werden Formen von Rl in
zwei Kategorien unterschieden: prazygotische Isolation, die die Ausbildung einer Zygote verhindert,
und postzygotische Isolation, die auf den entstehenden Hybridorganismus wirkt. Zur prazygotischen
Isolation gehoren geografische, physiologische und zeitliche Barrieren, die ein Zusammentreffen
zwischen Sexualpartnern raumlich oder physiologisch (z. B. durch inkompatible Sexualorgane)
verhindern oder durch unterschiedliche Fortpflanzungszeitpunkte verursacht werden. Dariiber
hinaus kann prazygotische Isolation durch natirliche Selektion gegen Migranten wirken, deren
Fitness (korperliche Kondition, aber auch Fortpflanzungserfolg) durch ihre schlechte Anpassung an
das neue Habitat verringert wird. Sexuelle Selektion durch diskriminierende Partnerwahl gegeniiber
Migranten kann zu geringerem Fortpflanzungserfolg fiihren. Auch eine Diskriminierung gegen die
Gameten von Migranten und fiir Gameten des eigenen Okotyps gehért zur prazygotischen Isolation.
Zur postzygotischen Isolation zdhlen die genetische Inkompatibilitat (Hybriden sind aufgrund von
inkompatiblen Allelen unfruchtbar oder nicht Giberlebensfihig, engl. hybrid infertility/inviability) und
der Einfluss von natirlicher Selektion auf die Fitness von Hybriden. Dabei wird angenommen, dass
Hybriden grundsatzlich einen insgesamt intermedidren Phanotyp zur Parentalgeneration ausbilden
und damit an keines der von der Gesamtpopulation bewohnten Habitate angepasst sind. Eine
weitere Form der postzygotischen Isolation stellt die Diskriminierung von Hybriden bei der
Partnerwahl dar, die als reinforcement bezeichnet wird und eine Form der sexuellen Selektion
darstellt (Servedio und Noor 2003). Alle diese Formen der Rl kénnen einzeln oder in Kombination
vorkommen und ihre Isolation ist oft duRerst schwierig.

Der dritte Schritt in der theoretischen Betrachtung der Artbildung befasst sich mit der
Akkumulation von Genflussbarrieren, dem Einfluss von Formen von Rl aufeinander und dem
Zusammenspiel von verschiedenen Selektionsdriicken auf eine Vielzahl von Merkmalen. Aufgrund
der Vielzahl von Aspekten kann diese Betrachtung nur in Systemen erfolgen, die ausfihrlich
erforscht sind. Dabei stellt der Ubergang von verschiedenen Populationen einer Art hin zu
unterschiedlichen Arten ein schwieriges Konzept dar, da es sich um einen fortschreitenden Prozess
handelt und keine klare Grenze gezogen werden kann. Dieser eher philosophische Aspekt der
Artbildung soll in dieser Arbeit nicht betrachtet werden, ebenso wenig wie die Fragestellung, ob es
sich im beschriebenen System um Okotypen oder unterschiedliche Arten handelt. Vielmehr méchte
ich der etablierten Konvention der zahlreichen Studien im System folgen und die Bezeichnungen und
Abgrenzungen der Arten und Okotypen von dort iibernehmen. Ziel meiner Arbeit ist es jedoch, das
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Wissen um bereits beschriebene Genflussbarrieren zwischen Populationen zu erweitern und deren
Ursachen und Auswirkungen zu diskutieren.

2.2 Okologische Artbildung

Die Okologische Artbildung beschreibt den Vorgang der Entstehung von reproduktiver Isolation in
Systemen, die keine ersichtlichen physischen Barrieren besitzen und damit Hybridisierung zwischen
Populationen erlauben, aber dennoch stabile Populationen von Okotypen beherbergen (Nosil 2005;
Rundle und Nosil 2005). Sie stimmt mit dem Artbildungskonzept der Modernen Synthese (Mayr
1980) iiberein und erlaubt, dass Hybriden gebildet werden, aber dennoch die Arten oder Okotypen
verschieden bleiben. Der wichtigste Aspekt der 6kologischen Artbildung ist die Entstehung von Arten
entlang okologischer Gradienten (Deacon et al. 2018; Diamond und Chick 2018; Riesch et al. 2018).
Hierbei besteht ein Kontinuum an Habitaten, die sich in einer oder mehreren Umweltvariablen
unterscheiden, und an die sich die sie bewohnenden Populationen anpassen. Die Anpassungen
werden durch divergente Selektion hervorgerufen (Rundle und Nosil 2005), an beiden extremen
Enden des 6kologischen Gradienten finden sich Anpassungen, die die Fitness im jeweiligen Habitat
erhohen, jedoch im jeweils anderen Habitat zum Nachteil des Individuums wirken. Die dabei
entstehende reproduktive Isolation ist ausschlieBlich auf die Anpassung an Umweltvariablen
zuriickzufihren, wird durch Selektion angetrieben und zahlt somit zu der Kategorie der , Artbildung
durch Selektion” (Langerhans und Riesch 2013).

Entscheidend bei der Untersuchung von Studiensystemen im Sinne der Okologischen
Artbildung ist die Identifikation von Quellen fiir divergente Selektion und den daraus moglicherweise
resultierenden reproduktiven Barrieren. Wie oben bereits beschrieben, kann Rl in zahlreichen
Formen auftreten (Coyne und Orr 2004). Hier soll genauer auf die Ursachen von RI, genauer auf die
selektiven Krafte, eingegangen werden, die zu Rl flihren kénnen. Der entscheidende Punkt in der
Theorie der Okologischen Artbildung ist, dass diese Quellen ausschlieRlich in Unterschieden
zwischen Habitaten gefunden werden kénnen und dass keine zufalligen oder nicht-
selektionsgetriebenen Mechanismen beschrieben werden (Rundle und Nosil 2005). Der Einfluss des
Habitats auf die Entstehung von Rl und letztendlich von Artbildung wurde sowohl im Labor
nachgewiesen (Rice und Salt 1990; Rice und Hostert 1993), als auch in der Natur als der
wahrscheinlichste Faktor beschrieben (z. B. MacNair und Christie 1983; Nagel und Schluter 1998; Via
et al. 2000; Jiggins et al. 2001; Linn et al. 2003; zusammengefasst in Schluter 2001).

Zu den Quellen fiir divergente Selektion, die durch die Okologie des Habitats hervorgerufen
werden, zahlen sowohl natlirliche Faktoren wie abiotische Umwelt und biotische Interaktionen mit
anderen Spezies (natirliche Selektion) als auch divergent selektierte sexuelle Merkmale und
Paarungspraferenzen (sexuelle Selektion; Rundle und Nosil 2005). Der Einfluss der natirlichen
Selektion wird schnell deutlich, da es gerade die Unterschiede in Umweltvariablen sind, die die
Artbildung vorantreiben. Anpassungen an Habitatstruktur, Klima, Vorkommen und Abundanz von
Ressourcen und Anzahl und Art von Pradatoren und Konkurrenz (Schluter 2000) kénnen als
Kontinuum vorliegen. Dabei unterschiedet die Theorie nicht zwischen allopatrischen und para- oder
sympatrischen Habitaten, da selbst in Sympatrie das Bewohnen von Nischen zu Anpassungen an
Mikrohabitate und zu Rl fihren kann (Nosil 2012). Gerade die Anpassung an 6kologische
Umgebungsbedingungen kann bei Migranten zu Mortalitat (Nosil 2004; Plath et al. 2013; Rasédnen
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und Hendry 2014), niedriger reproduktiver Fitness (Lowry et al. 2008; Nosil 2012; Smith und
Benkman 2007) oder einem Fitnessnachteil ihrer Hybriden gegentliber reinstammigen, besser
angepassten Nachkommen fihren (Hatfield und Schluter 1999; Rundle 2000, 2002; Schluter 2000;
Rundle und Whitlock 2001; Jacquemyn et al. 2018).

Sexuelle Selektion kann dann zu einer Quelle divergenter Selektion werden, wenn die
Anpassung an den 6kologischen Gradienten auf Merkmale oder Praferenzen wirkt, die die
Partnerwahl beeinflussen (Panhuis et al. 2001; Servedio und Boughman 2017). Sexuelle Selektion
hangt damit bei der Okologischen Artbildung von natiirlicher Selektion ab. Hier méchte ich diese
Abhangigkeit genauer beleuchten. Der generelle Einfluss von sexueller Selektion, losgeldst von
Okologischer Artbildung, soll in Kapitel 2.3 ,Weibliche Partnerwahl, Paarungspriferenzen und
indicator traits” betrachtet werden.

Die Ursachen fiir sexuelle divergente Selektion auf 6kologische Unterschiede zwischen
Habitaten zuriickzufiihren, kann mitunter sehr schwierig sein, da auch zahlreiche nicht-6kologische
Ursachen zu sexueller Selektion fiihren kénnen (z. B. Fisher’s Runaway und sexueller Konflikt; Lande
1981; Chapman et al. 2003; zusammengefasst in Coyne und Orr 2004; Panhuis et al. 2001). Ein
Beispiel flir einen schliissigen Zusammenhang findet sich im Zusammenspiel zwischen mannlichen
und weiblichen Anpassungen von Populationen des dreistachligen Stichlings (Gasterosteus
aculeatus) an die Lichtverhaltnisse in limnischen und benthischen Habitaten (Boughman 2001).
Angepasst an die lokale Umgebung und die je nach Habitat moglichen visuellen
Kommunikationswege verdandern sich sowohl die Farbung der Mannchen (ein sekundares sexuelles
Merkmal, das die Qualitdt des Mannchens signalisiert) als auch die Lichtsensitivitdt und damit die
Praferenz der Weibchen fiir eine bestimmte mannliche Farbung (Boughman 2001). Ein Vergleich
zwischen Populationen deutet auf divergente Selektion aufgrund der 6kologischen Umgebung hin
(McKinnon et al. 2004).

Bei der Entstehung von sexueller Rl zwischen Habitaten spielt die assortative Paarung eine
wichtige Rolle, da sie eine genetische Vermischung zwischen an 6kologische Bedingungen
angepassten Individuen verhindern kann. Assortative Paarung tritt dann auf, wenn Individuen sich
mit Partnern paaren, deren Phanotyp dem eigenen dhnelt. Dies kann durch Praferenzen und somit
durch sexuelle Selektion geschehen, ist aber auch ein Nebenprodukt von lokaler Anpassung und
Okologischen Barrieren zwischen Mikrohabitaten, zwischen denen es kaum Migration gibt. In diesem
Fall ergibt sich assortative Paarung auch ohne die Ausbildung von (disruptiven)
Paarungspraferenzen. Ein Ansatz, der speziell auf einem Unterschied von Praferenzen zwischen
Habitaten aufbaut, ist die Ausbildung von magic traits (Servedio et al. 2011; Maan und Seehausen
2011). Die Koevolution zwischen einem unter natlrlicher Selektion stehenden Merkmal und der
Praferenz fir dieses Merkmal fihrt dabei zu disruptiver sexueller Selektion und einer Verstarkung
sowohl des Merkmals als auch der Praferenz gleich am Anfang des evolutiven Prozesses (Thibert-
Plante und Gavrilets 2013). Setzt die sexuelle Selektion erst spater in diesem Prozess ein, bezeichnet
man dies als reinforcement (Kirkpatrick 2001; Servedio & Noor 2003).

Ein weiterer vielversprechender Ansatz stellt die Ausbildung von Merkmalen dar, die die
Qualitat oder Fitness des Individuums anzeigen, da diese abhdngig von Anpassungen an das Habitat
sind (Servedio und Boughman 2017). Individuen, die schlecht an ein Habitat angepasst sind, missen
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mehr Energie und Ressourcen fir die Aufrechterhaltung der Homdostase aufwenden und zeigen
haufig Zeichen von schlechter Kondition oder erh6hte Mortalitat. Dies trifft auch auf Migranten zu,
die aus Habitaten mit anderen Bedingungen einwandern, sowie auf Hybriden zwischen an
unterschiedliche Habitate angepasste Fortpflanzungspartnern (van Doorn et al. 2009; Weissing et al.
2011). Bei der Partnerwahl sollte das wahlende Geschlecht grundsatzlich die potentiellen Partner
mit der groRten Kondition bevorzugen (Lorch et al. 2003). Dies erfordert daher keine Varianz von
Paarungspraferenzen zwischen Weibchen (van Doorn et al. 2009). Erst wenn die potentiellen
Fortpflanzungspartner keine Variation in der Fitness aufweisen, werden weitere Merkmale in die
Partnerwahlentscheidung mit einbezogen. Zahlreiche Merkmale kdnnen die Kondition des
Individuums signalisieren (Rowe und Houle 1996; Bonduriansky und Rowe 2005; Boughman 2007):
von aul3en sichtbare Merkmale schlechter Kondition kénnen reduzierte Fettreserven (Rowe und
Houle 1996; Plath et al. 2005), Parasiten (Wedekind und Folstad 1994; Westneat und Birkhead 1998)
oder schwach ausgepragte konditionsabhangige sexuelle Merkmale sein (Olson und Owens 1998;
Hill 2011), aber auch Verhalten kann schlechte Kondition anzeigen, wenn Individuen kraftlos wirken
oder reduziertes Paarungsverhalten zeigen (Watt et al. 1986).

Sexuelle Selektion gegen konditionell schlechte Fortpflanzungspartner sollte damit zum
einen nachteilige Mutationen aussondern (Lorch et al. 2003; Whitlock und Agrawal 2009) und zum
anderen die Haufigkeit von vorteilhaften Varianten eines Merkmals sowie von gut angepassten
Individuen in einem Habitat erhéhen (Whitlock 2000). Gleichzeitig sollte die sexuelle Selektion gegen
Hybriden, das reinforcement, die Vermischung zwischen Okotypen vermindern und eine bereits
schwach ausgepragte reproduktive Barriere verstarken. Dieser Vorgang wurde theoretisch
beschrieben (Kirkpatrick und Servedio 1999; Bank et al. 2012) und konnte in der Natur nachgewiesen
werden (Svedin et al. 2008; Lemmon und Lemmon 2010; Keagy et al. 2016).

Durch die lokale Anpassung von Individuen an einen Umgebungsgradienten kdnnen
Barrieren entstehen, die den Genfluss zwischen Populationen verhindern und somit die genetische
Struktur einer Population beeinflussen. Dabei wird Artbildung als ein Kontinuum beschrieben, da Rl
mehr oder weniger stark ausgebildet sein kann (Nosil 2012). Sexuelle Selektion allein kann
theoretisch Artbildung hervorbringen (Lande 1981), jedoch sind die Annahmen der Modelle so strikt,
dass das Phdanomen in der Natur sehr unwahrscheinlich ist (Servedio und Boughman 2017). Dagegen
ist ein Zusammenspiel mit nattrlicher Selektion viel wahrscheinlicher (Schluter und Nagel 1995;
Boughman 2006; Rundle und Boughman 2010). Im vorliegenden Studiengebiet wurden bereits
Hinweise fir ein solches Zusammenspiel beschrieben (Plath et al. 2013), die in Kapitel 2.4
,Reproduktive Isolation im Studiengebiet” ndher ausgefiihrt werden. Meine Arbeit soll den bereits
bestehenden Wissensstand erweitern und die Zusammenhange im Licht der 6kologischen Artbildung
diskutieren. Speziell sollen die 6kologischen Umweltfaktoren des Studiensystems als mogliche
Ursachen fir Anpassungen von mannlichen morphologischen Merkmalen und weiblichen
Paarungspraferenzen untersucht werden.

2.3 Weibliche Partnerwahl, Paarungspriferenzen und indicator traits

Obwohl Partnerwahl sowohl fir Mannchen (Aspbury und Gabor 2004; Espinedo et al. 2010; Bierbach
et al. 2011a) als auch Weibchen (Seehausen und van Alphen 1998; Bay et al. 2017) beschrieben
wurde, betrachte ich in dieser Arbeit lediglich die weibliche Partnerwahl. Diese besteht aus den
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beiden Komponenten der weiblichen Praferenz fir bestimmte Merkmale des Mannchens und einem
oder mehreren mannlichen Merkmalen, die fir die Partnerwahlentscheidung beurteilt werden
(O'Donald 1983). In meiner Arbeit gilt also das weibliche als das wahlende Geschlecht und das
mannliche als gewahltes Geschlecht.

Zahlreiche wissenschaftliche Konzepte gehen davon aus, dass die Ausbildung einer
weiblichen Praferenz stark mit der Auspragung des praferierten mannlichen Merkmals
zusammenhangt. So beschreibt Fisher (1930) in seiner Arbeit iber die immer extremere Auspragung
von sekundaren sexuellen Merkmalen (Fisher’s runaway) eine Korrelation zwischen der weiblichen
Praferenz fir ein Merkmal und dem mannlichen Merkmal selbst. Zahlreiche darauf aufbauende
Studien (zusammengefasst in O'Donald 1983) beschreiben Pleiotropie zwischen Genen fiir Praferenz
und Merkmal, die diese Verstarkung von Merkmalen erst méglich macht (Fisher 1930). Jedoch
zeigten in den letzten Jahrzehnten immer mehr Studien, dass ein solcher Zusammenhang weit
komplexer sein kann als lediglich eine pleiotrope Verbindung zwischen Genen.

Der Vorgang von Partnerwahl und die Ausbildung von Praferenz kann so vereinfacht werden,
dass es als abstraktes Kommunikationsmodell von Sender und Empféanger beschrieben werden kann.
Mannchen senden ein Signal, in diesem Fall ein Merkmal, Weibchen empfangen dieses Signal und
verandern durch das Signal ihr Verhalten. Diese Verhaltensanderung ist abhangig von der Starke und
Qualitat des Signals, der ,Sichtbarkeit” vor dem Hintergrund der Umgebung (nicht beschrankt auf
visuelle Wahrnehmung), der Aufnahme der Signalinformation durch den Empfanger und der
internen Verarbeitung des Signals (d. h. das Treffen einer Entscheidung) aufgrund von ausgepragten
Verhaltensmustern, sogenannten Praferenzen. Die Bedeutung der Umgebung und ihr Einfluss auf
Veranderungen von Praferenzen wurde in zahlreichen Studien untersucht und soll im Folgenden
beschrieben werden.

Der evolutive Vorteil von aktiver Partnerwahl gegeniiber einer wahllosen, zufalligen
Verpaarung besteht darin, dass das wahlende Weibchen direkte und indirekte Vorteile aus der Wahl
eines passenden Partners ziehen kann (zusammengefasst in Halliday 1983). Zu den direkten
Vorteilen zdhlen Brautgeschenke (z. B. Nahrung, die vom Mannchen wahrend der Werbung
bereitgestellt wird, z. B. Thornhill 1976, 1980) und eine hohe Qualitat des Territoriums, was fiir gute
Aufzuchtbedingungen des Nachwuchses und damit héhere reproduktive Fitness sorgt (Davies 1978).
Indirekte Vorteile konnen durch die Weitergabe attraktiver Merkmale an den Nachwuchs entstehen,
wenn die mannlichen Nachkommen damit ebenfalls attraktiver fiir zukinftige Partner werden (die
sog. sexy sons Theorie; Fisher 1930; Weatherhead und Robertson 1979).

Doch Partnerwahlpraferenzen sind alles andere als feste Werte, nach denen jedes Weibchen
entscheidet. Wie bei jedem Aspekt in der Evolution wird davon ausgegangen, dass Praferenzen
innerhalb einer Population einem Mal} an Variation unterliegen und verschiedene Weibchen
verschiedene Praferenzen zeigen. Praferenzen sind weit plastischer, sie werden durch
Veranderungen in der Umgebung, den Zustand des wahlenden Individuums und evolutive Krafte
verandert. Die Anpassung von weiblichen Paarungspraferenzen an die lokalen Umgebungsvariablen
(sensory drive; Endler 1992) findet drei Ansatzpunkte (Servedio und Boughman 2017): 1) die
sensorische Anpassung des Empfangers an die Umgebung; 2) das Merkmal selbst passt sich an die
Umgebung an und 3) divergente Praferenzen verdndern das Merkmal. Bei der sensorischen
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Anpassung (Ansatzpunkt 1) findet die Veranderung in der Sinneswahrnehmung des Empfangers
statt. Die Besiedelung eines Habitats kann mit einer Veranderung der Bedeutung von Sinnen fir die
Kommunikation mit Partnern, Rdubern und Beute einhergehen (Soares und Niemiller 2013; Ryan
und Cummings 2013). Ein Beispiel dafiir ist die Verschiebung der Wichtigkeit von Sinnen in
Hohlentieren; die visuelle Wahrnehmung verliert an Bedeutung, wahrend Entscheidungen verstarkt
aufgrund von olfaktorischen und mechanosensorischen Signalen getroffen werden (z. B. Soares und
Niemiller 2013; Jourdan et al. 2016). Die Anpassung des Merkmals an die Umgebung (Ansatzpunkt 2)
kann Partnerwahlpraferenzen dahingehend verandern, dass die Sichtbarkeit eines Merkmals sich
zwischen Habitaten unterscheiden kann. Eine Veranderung in der Praferenz fiir besser sichtbare
Merkmale kann somit die Kosten der Partnerwahl durch Suche und die Auspragung eines
ineffektiven Merkmals verringern (Boughman 2002; Dawkins und Guilford 1996). Zuletzt kénnen
divergente Praferenzen das Merkmal direkt verandern (Ansatzpunkt 3). Die bestehende Variation
von weiblichen Partnerwahlpraferenzen innerhalb einer Population kann zu einer Divergenz von
Merkmalen der Mannchen dieser Population fiihren (Boughman 2001; Fuller et al. 2005; Martin und
Lopez 2008; Rafferty und Boughman 2006; Rodd et al. 2002). Diese Merkmalsveranderung ware
dann getrieben von sexueller und nicht natirlicher Selektion und kénnte zu reproduktiver Isolation
beitragen (Boughman 2002).

Zu den Veranderungen in der Praferenz fiir ein Merkmal, die vom Zustand des wahlenden
Individuums abhangt, gehoren zahlreiche Erkenntnisse, die an Guppys (Poecilia reticulata)
gewonnen wurden. Weibliche Partnerwahlpraferenzen verandern sich in Abhangigkeit von der
mannlichen Farbung (Houde und Endler 1990) und der Pradationsdruck im Habitat spielt eine
maRgebliche Rolle in der Ausbildung mannlicher Farbmerkmale (Endler und Houde 1995). Unter
direktem Pradationsdruck reduzieren weibliche Guppys aus stark pradationsbelasteten Habitaten
ihre Praferenz flr auffallige mannliche Farbung (Godin und Briggs 1996; Stoner und Breden 1988).
Da stark gefarbte Individuen haufiger Pradatoren zum Opfer fallen, lohnt es sich fiir die Weibchen, in
Anwesenheit eines Pradators die raumliche Assoziation mit einem auffalligen Individuum zu
vermeiden und somit ihre Praferenz an die Situation anzupassen, um mogliche hohe Kosten einer
sonst vorteilhaften Paarung zu verhindern. Zusatzlich hangen Partnerwahlentscheidungen von
vorherigen Erfahrungen des Weibchens mit Mannchen ab (Dugatkin 1996) und die Bedeutung einer
Praferenz gegeniiber einer anderen kann sich verandern. Ein Beispiel dafiir ist die Verschiebung von
einer sonst starken Praferenz fiir das Merkmal Farbung hin zu dem Merkmal Kampferfolg, wenn es
haufiger zu Kdmpfen zwischen Mannchen kommt (Kodric-Brown 1993). Auch der Einfluss von
sozialen Interaktionen kann Partnerwahlentscheidungen verandern, so wurde in zahlreichen Arten
Kopierverhalten beschrieben; das Nachahmen von Entscheidungen anderer Weibchen (Dugatkin
1992; Dugatkin und Godin 1993; Bierbach et al. 2011b; Zimmer et al. 2013). Dies bringt fiir die
kopierenden Weibchen den Vorteil, dass sie weniger Energie in die Suche nach dem passenden
Fortpflanzungspartner investieren missen und potentiell aus Entscheidungen erfahrener Weibchen
lernen kdénnen. Die Betrachtung von Energieeffizienz bei Partnerwahlentscheidungen und
Ausbildung von Praferenz fihrt zu einem weiteren wichtigen Aspekt: der korperlichen Fitness des
wahlenden Weibchens. Die Kondition des Weibchens kann sowohl die Praferenzstarke als auch die
Richtung der Praferenz beeinflussen (Brooks und Endler 2001) und die vorhandenen Ressourcen im
Habitat konnen die Lebenszyklusstrategie (life history strategy) beeinflussen (Hunt et al. 2005).
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Nicht zuletzt kann die weibliche Praferenz auch von der eigenen KorpergroRe in Relation zur
KérpergroRRe des Mannchens abhdangen. Weibliche Schwerttrager (Xiphophorus multilineatus) zeigen
generell eine Praferenz fiir groRRe, werbende Mannchen und diskriminieren kleinere, sogenannte
Sneaker-Mannchen (Rios-Cardenas et al. 2007). Diese Praferenz zeigt einen weiteren wichtigen
Aspekt auf, der die Erforschung von Partnerwahlpraferenz zusatzlich erschwert. Mannliche
Merkmale sind haufig nicht isoliert fiir die Partnerwahlentscheidung eines Weibchens
verantwortlich, vielmehr bestehen Korrelationen zwischen Merkmalen, die meist nur gemeinsam
auftreten und aus deren Komplex einzelne Merkmale eine Praferenz ausldsen konnen (am Beispiel
von X. multilineatus die Korrelation zwischen KérpergrofRe und Paarungsstrategie; Zimmerer und
Kallman 1989).

Ein weiteres Beispiel fir die Komplexitat von Paarungspraferenzen ist die Einbeziehung von
Verhalten von Guppys (P. reticulata). Farr (1980) zeigte, dass Guppymannchen, die wahrend der
Partnerwerbung haufig sogenannte displays zeigten, also sich vor dem Weibchen positionierten und
die Riicken- und Schwanzflosse vollstandig auffacherten, einen hoheren Fortpflanzungserfolg hatten
als Mannchen mit weniger displays. Die Praferenz der Weibchen jedoch lag weniger in der Frequenz
der displays, sondern starker in der Form, GroRRe und Farbe der Rickenflosse (Bischoff et al. 1985;
Houde 1987), deren Begutachtung durch die displays erleichtert wurde. Diese Korrelation zwischen
morphologischen Merkmalen und Verhalten als Ziel einer weiblichen Praferenz zeigt die Komplexitat
auf, der man bei der Untersuchung von Paarungspraferenzen begegnet. Die
Partnerwahlentscheidung hangt sowohl von zahlreichen Merkmalen ab, die voneinander abhangig
oder unabhédngig sein kénnen, als auch von moglicherweise widerspriichlichen Tendenzen fir oder
gegen die Paarung mit einem bestimmten Partner (Rios-Cardenas und Morris 2011).

Den Praferenzen des wahlenden Geschlechts stehen die Merkmale des gewahlten
Individuums gegeniiber. Die Merkmale, die fiir die Partnerwahl herangezogen werden, sind komplex
und kénnen Signale fir zahlreiche Aspekte des Mannchens sein. Grundséatzlich kann jedoch in drei
Gruppen unterschieden werden, welche die Weibchen wahrend der Partnerwahl nacheinander
bewerten: 1) Merkmale zur Bestimmung der Art des potentiellen Partners (Crapon de Caprona und
Ryan 1990; Seehausen und van Alphen 1998; Phelps et al. 2006; Schumer et al. 2017), 2) Merkmale,
die das Geschlecht anzeigen (Ryan 1993; Bagemihl 1999; Bailey und Zuk 2009) und zuletzt 3) eine
Beurteilung der Qualitat eines potentiellen Fortpflanzungspartners (z. B. Ryan und Rand 1993;
Sherman et al. 1978; Endler und Basolo 1998; Panhuis et al. 2001). Diese Qualitdtsauswahl erfolgt
anhand von unterschiedlichen Auspragungen von Merkmalen wie der koérperlichen Fitness (Plath et
al. 2005, 2007c) oder sekundaren Sexualmerkmalen (Mgller 1990; Petrie 1994).

Die Theorie lber die Evolution der weiblichen Partnerwahl besagt, dass die mannlichen
Merkmale zuverlassig die mannliche Fitness anzeigen (Zahavi 1975; Hamilton und Zuk 1982; Kodric-
Brown und Brown 1984; Andersson 1986; Pomiankowski 1988). Fiir gewohnlich ist damit die
Fahigkeit des Mannchens gemeint, in der langeren Vergangenheit z. B. Futterquellen zu finden oder
mit auffalligen oder behindernden sekundéaren sexuellen Merkmalen Pradatoren auszuweichen.
Klassische Beispiele dazu sind die auffallige Farbung bei Guppy-Mannchen (P. reticulata), die stark
vom Zugang zu karotinoidreichen Futterquellen abhangt (Houde 1997; Grether 2000; Kodric-Brown
und Nicoletto 2001), aber auch die rote Kehlfarbung bei dreistachligen Stichlingen (Gasterosteus
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aculeatus; Milinski und Bakker 1990; Bakker und Milinski 1993; Baldauf et al. 2011) und der in vielen
Arten nachgewiesene Effekt von Parasiten auf die qualitdtsanzeigenden Merkmale der Mannchen (z.
B. Houde und Torio 1992; Sefc et al. 2014).

Die Theorie besagt, dass Merkmale fiir die Artbestimmung haufig durch weibliche
Partnerwahl verstarkt werden (Ryan und Rand 1993). In manchen Systemen kdnnen diese
Qualitatsmerkmale so stark ausgepragt sein, dass sie die Diskriminierung anhand von Art oder
Geschlecht Giberschreiben und zu zwischenartlichen Verpaarungen fiihren. Ein Beispiel dafiir stellen
Mannchen des Genus Xiphophorus (mit den bekanntesten Vertretern X. helleri, Schwerttrager, und
X. maculatus, Platy) dar, bei denen manche Arten das charakteristische Schwert (eine Verlangerung
der Schwanzflosse) nicht ausbilden, deren Weibchen jedoch eine so starke Praferenz fir
schwerttragende Partner haben, dass bei kiinstlich herbeigefiihrtem Kontakt zwischenartliche
Paarungen beobachtet werden (Basolo 1995, 1990b, 1990a; Rosenthal und Evans 1998). Auch
Praferenzen fiir genustypische Farbung (vertikale schwarze Streifen an der Korperseite) kénnen zu
Verpaarungen zwischen Individuen unterschiedlicher Arten fiihren (Morris et al. 1995). Ein weiteres
Beispiel stellt der Artkomplex von X. pygmaeus und X. cortezi dar, deren Mannchen sich stark in der
KorpergroRRe unterscheiden. Weibchen zeigen eine starke Praferenz fiir groBe Mannchen (Ryan und
Wagner 1987), wodurch sich X. pygmaeus Weibchen bevorzugt mit Mannchen der Art X. cortezi
verpaaren wiirden, wenn sie in Sympatrie vorkdmen (Hankison und Morris 2002; Crapon de Caprona
und Ryan 1990; Ryan et al. 1990; Morris et al. 1996). Solche irrtlimlichen Verpaarungen kdénnen in
natlirlichen Systemen zwischen nahe verwandten Arten zu Hybridisierung und Introgression fiihren
(Meyer et al. 2006; Kang et al. 2013).

Das Zusammenspiel zwischen einem méannlichen Merkmal und der weiblichen Praferenz fiir
dieses Merkmal wird von der Tatsache bestimmt, wie gut das mannliche Merkmal die Qualitat (d. h.
die reproduktive und korperliche Fitness) des Mannchens widerspiegelt. Haufig praferieren
Weibchen sogenannte indicator traits (Rios-Cardenas et al. 2007), also Merkmale, die eine Varianz
innerhalb der Population aufweisen und deren Auspragung mit der tatsachlichen Qualitat des
Mannchens korrelieren (Harvey und Bradbury 1991; Kirkpatrick und Ryan 1991; Andersson 1994;
siehe auch Grether 2000). Wenn sich diese Korrelation verandert, wenn also das Merkmal durch
selektive Krafte beeinflusst wird, die jedoch nicht die generelle Qualitdt des Mannchens
beeinflussen, sollte sich in der Konsequenz auch die Praferenz fiir dieses Merkmal @ndern (Grether
und Kolluru 2011). Ein Beispiel daftir wurde fir Guppys beschrieben. Eine Gruppe wichtiger
Molekiile, die fiir die Auspragung von Farbung in mannlichen Guppys benétigt wird, sind
Karotinoide, welche Tiere nicht selbst herstellen kbnnen (Goodwin 1984). Weibliche Guppys
praferieren Mannchen, deren Farbung eine hohe Konzentration an Karotinoiden aufweist, die also
zahlreiche oder grof3e orange Flecken ausbilden (Kodric-Brown 1989; Grether 2000). Die Aufnahme
von Karotinoiden mit der Nahrung steigert die Karotinoidkonzentration in den orangen Flecken (d. h.
die Farbsattigung oder chroma des Flecks; Karino und Haijima 2004; Kodric-Brown 1989; Grether
2000). Dieser Anstieg verldauft asymptotisch, es bestehen grofRe Unterschiede zwischen Mannchen,
wenn die Verfligbarkeit von Karotinoiden in der Nahrung gering ist, wohingegen die Unterschiede
mit steigender Verfligbarkeit immer geringer werden (Grether 2000). Die Karotinoidkonzentration in
der Farbung des Mannchens ist ein Indikator flr die Fahigkeit des Mannchens, karotinoidreiche
Nahrung in Form von Algen zu finden (Karino et al. 2007) und diese Fahigkeit ist erblich (Karino et al.
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2005). Wie also einer der Pioniere der Guppyforschung, John Endler, bereits 1980 vermutet hatte, ist
die orange Farbung von Guppymannchen ein Indikator fiir den Erfolg bei der Nahrungssuche und
damit fur die Qualitat des Mannchens (Endler 1980). Die asymptotische Abhangigkeit der
Farbsattigung von der Aufnahme von Karotinoiden bedeutet, dass bei karotinoidreichem Nahrungs-
angebot die Farbsattigung einen schlechteren Qualitatsindikator darstellt (Grether 2000; Grether
und Kolluru 2011), da sich Mdnnchen kaum unterscheiden, wenn das Nahrungsangebot ausreichend
Karotinoide enthalt. Entsprechend zeigen Weibchen die Praferenz fiir orange Farbung erst dann,
wenn Karotinoide in der Nahrung kiinstlich begrenzt werden (Grether et al. 2005b). Hat ein Merkmal
einen niedrigen indicator value, bestimmen die Praferenzen fir andere Merkmale eine Entscheidung
zwischen Fortpflanzungspartnern.

Ziel meiner Arbeit ist es, die Zusammenhange zwischen dkologischen Umgebungsvariablen
und der weiblichen Partnerwahl im Artkomplex Poecilia spec. zu untersuchen. Dazu sollen zunachst
die bereits bekannten Informationen {iber das Studiensystem zusammengefasst werden. Uber die
Zusammenhange zwischen Partnerwahlentscheidungen von Weibchen und deren Einfluss auf
reproduktive Barrieren wurden bereits einige Untersuchungen angestellt, die hier beschrieben
werden sollen. Im Anschluss werde ich den Einfluss von 6kologischen Habitatparametern auf das
Merkmal Farbung untersuchen und priifen, ob die mannliche Farbung einen Einfluss auf weibliche
Partnerwahlentscheidungen hat. Dabei wird davon ausgegangen, dass weibliche Praferenzen fir
Farbung existieren und moglicherweise die habitatabhangige Praferenz fiir die Farbung der
Mannchen einen disruptiven Selektionsdruck darstellt. Zuletzt untersuche ich den Einfluss des
Erndhrungszustands des wahlenden Individuums auf die Partnerwahl. Mit diesen Tests lassen sich
Aussagen Uber die Entstehung von Praferenzen und die Zusammenhéange zwischen diesen und vom
Habitat beeinflussten Merkmalen treffen.

2.4 Reproduktive Isolation im Studiengebiet

Um die Zusammenhange zwischen 6kologischen Umweltvariablen und Artbildung zu untersuchen,
bieten sich Studiensysteme an, in denen sich eine Art oder wenige nah verwandte Arten an Habitate
angepasst haben, die sich deutlich unterscheiden (Schluter und Nagel 1995; Elmer und Meyer 2011;
Losos 2011; Langerhans und Riesch 2013). Ein solches Studiensystem ist das Verbreitungsgebiet von
schwefelangepassten Atlantikkarpflingen (Poecilia spec.; auch bekannt als Mollys) im Stiden Mexikos
(Plath et al. 200743, 2013; Tobler et al. 2008a, 2011b; Riesch et al. 2010c, 2011b). Der entscheidende
Faktor in diesem Gebiet — Schwefelwasserstoff — ist in so hohen Konzentrationen vorhanden, dass
die von ihm betroffenen Habitate als Extremhabitate beschrieben werden (Townsend et al. 2003). In
Extremhabitaten liegt mindestens eine Umweltvariable auBerhalb der Norm, die Ublicherweise fir
vergleichbare Habitate gelten wiirde, sodass es flr dort lebende Arten aufwandiger Anpassungen
bedarf, um sich in diesem Habitat fiir einen langeren Zeitraum aufhalten zu kénnen. Die
Anpassungen, zu denen Veranderungen in Morphologie, Physiologie und Verhalten zahlen, machen
die Aufrechterhaltung der Homoostase erst méglich und kommen in Populationen aus benachbarten
Habitaten ohne den Stressor nicht vor. Daraus ergibt sich, dass Individuen ohne eine solche
Anpassung eine starke Fitnesseinschrankung im Extremhabitat erleben, aber auch, dass das
Aufrechterhalten der Anpassung mit hohen Kosten oder trade-offs verbunden ist (Townsend et al.
2003; Garland 2014).
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Der Vergleich zwischen den Extremhabitaten im Studiengebiet und den sich in direkter
Nachbarschaft befindlichen unbelasteten Habitaten zeigt zahlreiche solcher Anpassungen auf, die
auf den Einfluss von Schwefelwasserstoff zuriickzufiihren sind. Eine detaillierte Beschreibung der
Habitate, der sie bewohnenden Arten des Genus Poecilia und die Auswirkungen von und
Anpassungen an die Umweltvariable Schwefel werden in den folgenden Kapiteln naher beschrieben.
Hier mochte ich auf die Zusammenhange zwischen den Habitaten eingehen, die dieses Studiengebiet
zu einem wertvollen Teil der Artbildungsforschung machen.

Seit der ersten Beschreibung einer der Populationen im Studiengebiet, dem sogenannten
Hohlenmolly (Poecilia mexicana; Gordon und Rosen 1962), in der schwefelbelasteten Kalksteinhdhle
Cueva del Azufre (auch beschrieben als Cueva Villa Luz oder Cueva de las Sardinas; Langecker et al.
1996; Hose und Pisarowicz 1999; Parzefall 2001) wurden zahlreiche weitere Habitate nahe dieser
Stelle gefunden, die einen starken Einstrom von schwefelwasserstoffhaltigem Wasser besitzen und
von Poeciliiden bewohnt werden (Tobler und Plath 2011; Palacios et al. 2013; Tobler et al. 2015).
Bisher sind vier Flussldufe bekannt, in denen Poeciliiden schwefelbelastete Habitate besiedelt haben
und schwefelbedingte Anpassungen zeigen. Diese Anpassungen sind so deutlich, dass Individuen der
schwefelangepassten und nichtangepassten Formen als Okotypen bezeichnet werden, nur eine
Schwefelpopulation ist als eigene Art beschrieben — der Schwefel-Molly P. sulphuraria (Tobler et al.
2011b). Zwischen schwefelbelasteten und -unbelasteten Habitaten im gleichen Flusslauf bestehen
nahezu keine geografischen Barrieren, die eine Migration zwischen den Habitaten unmoglich
machen wirden. Trotzdem haben populationsgenetische Untersuchungen ergeben, dass zwischen
den Populationen kein oder nur geringer Genfluss besteht (Plath et al. 2007a, 2010a, 2013), was auf
,lsolation durch Anpassung” (engl. isolation-by-adaptation; Nosil et al. 2009) hindeutet. Lediglich in
einem Flusssystem, dem Rio Puyacatengo, wird der Genfluss nicht vollstandig verhindert und
Hybriden zwischen den schwefelangepassten und nicht -angepassten Poeciliiden kdnnen
populationsgenetisch nachgewiesen werden (Plath et al. 2013). Die reproduktiven Barrieren, die fiir
einen solchen reduzierten Genfluss verantwortlich sind, sind Gegenstand der Forschung in den
letzten Jahren.

In einer umfassenden Studie haben Plath und Kollegen (2013) zwei solcher Genflussbarrieren
untersucht: Mortalitat bei Migration zwischen Habitattypen und weibliche Partnerwahl. In
zahlreichen Translokationsexperimenten wurde gezeigt, dass Poeciliiden hohe Mortalititsraten
zeigen, wenn sie zwischen Habitaten migriert werden (Plath et al. 2007d, 2013; Tobler et al. 2009b;
Schlupp et al. 2013). Eine hohe Mortalitat von klarwasserangepassten Individuen in
schwefelbelbelasteten Habitaten ist hier leicht durch die hohe Toxizitdt von Schwefelwasserstoff zu
erklaren, aber auch die Translokation von schwefelangepassten Fischen in Klarwasserhabitate fihrt
zu Mortalitat, ein Effekt, der in einem der Flusssysteme, dem Rio Tacotalpa, besonders stark zu
beobachten ist (Plath et al. 2013). Dabei vermuten die Autoren, dass die physiologischen
Anpassungen an Schwefel die Verwertung von im Schwefelwasser nur in geringen Mengen
vorkommendem Sauerstoff derart beschleunigen, dass ein Uberangebot von Sauerstoff die
Homdostase aus der Balance bringen kénnte (Plath et al. 2013). Ein Zusammentreffen von Okotypen
ist jedoch in den anderen Flusssystemen zumindest im Klarwasserhabitat moglich. Lediglich eines
der Flusssysteme, der Rio Tacotalpa, besitzt eine physische Barriere in Form von mehreren
Wasserfallen, die die Migration vom Klarwasser in das Schwefelhabitat sehr unwahrscheinlich macht
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und die Migration ins Klarwasser zumindest erschwert. Diese Genflussbarriere wird also durch
natlirliche Selektion verursacht und stellt eine prazygotische Barriere dar.

Eine Genflussbarriere, hervorgerufen durch sexuelle Selektion, stellt die Diskriminierung von
potentiellen Fortpflanzungspartnern dar. In den friiheren Experimenten wurden drei Erkenntnisse
gewonnen (Plath et al. 2013): 1) nur Weibchen zeigen eine Praferenz, Mannchen diskriminieren
nicht zwischen Weibchen des eigenen oder fremden Okotypen; 2) eine Diskriminierung von
Okotypen ldsst sich nur in Weibchen der Klarwasserpopulationen beobachten, die
schwefelangepassten Weibchen zeigen keine Priferenz fiir einen Okotypen (siehe auch Plath et al.
2010b); 3) zwischen den Weibchen aus verschiedenen Klarwasserpopulationen liel sich eine
deutliche Varianz in der Praferenzstdarke beobachten. Friihere Partnerwahlversuche hatten bereits
eine Diskriminierung von fremden Okotypen (also assortatives Paarungsverhalten) anhand der
Morphologie aufgedeckt (Tobler et al. 2011b) und damit prazygotische sexuelle Selektion
nachgewiesen. Die Autoren kombinierten diese Ergebnisse mit den Ergebnissen der
Translokationsexperimente und deckten einen interessanten Zusammenhang auf: es scheint eine
negative Korrelation zwischen natirlicher und sexueller Selektion zu bestehen (Plath et al. 2013). Die
Starke der Praferenz von weiblichen Poeciliiden fiir den eigenen Okotyp (sexuelle Selektion) ist
negativ korreliert mit der Wahrscheinlichkeit, Mannchen des fremden Okotyps im eigenen Habitat
anzutreffen (natirliche Selektion). Ist die Mortalitdt von schwefelangepassten Mannchen im
Klarwasserhabitat gering und damit ein Zusammentreffen moéglich, unterbindet eine starke
Praferenz der Klarwasserweibchen fiir den eigenen Okotyp eine Verpaarung zwischen den
Okotypen. Wo ein Zusammentreffen unwahrscheinlich ist, da die natiirliche Selektion zu hoher
Mortalitat fiihrt, wie im Fall des Rio Tacotalpa, wurde auch ein niedriger Einfluss von sexueller
Selektion in Form von weiblicher Partnerwahl gefunden (Plath et al. 2013).

Dartiber hinaus fanden Zimmer und Kollegen (2018) heraus, dass die Varianz der Partnerwahl
zwischen Flusslaufen einem Muster folgt. Die Autoren flhrten die Partnerwahlversuche aus der
vorigen Studie fort, indem sie die Partnerwahlpraferenz der Weibchen mit Stimulusmannchen nicht
aus dem eigenen, sondern aus einem fremden Flusslauf nach der gleichen Methode testeten (sog.
cross drainage Versuche). Zusammen mit den Ergebnissen aus Plath et al. (2013) ergab sich, dass
Weibchen zwar grundsatzlich eine Praferenz flr den Klarwasserdkotyp zeigen, diese jedoch
verringern oder sogar umkehren (d. h. den Schwefelokotyp praferieren), wenn sie zwischen
Mannchen aus dem Rio Tacotalpa wahlen kénnen (Zimmer et al. 2018). Die Autoren schliellen
daraus, dass die assortative Paarung der Klarwasserweibchen im Rio Tacotalpa durch einen anderen,
bisher unbekannten Mechanismus behindert wird, der die Partnerwahl beeinflusst.

Diese Ergebnisse anhand von zwei Merkmalen — Mortalitat und Partnerwahl — werfen die
Frage auf, ob ein solcher Zusammenhang zwischen sexueller und natirlicher Selektion auch in nur
einem Merkmal (oder einer Kombination aus stark korrelierten Merkmalen) gefunden werden kann.
Dabei scheint die Korperfarbung ein geeignetes Beispiel zu sein. Farbung wird stark von natirlichen
Faktoren wie Pradation und Nahrungsangebot beeinflusst und spielt in zahlreichen Spezies eine
Rolle bei der Partnerwahl. So soll also in dieser Arbeit die Farbung des Artkomplex Poecilia spec. aus
dem Studiengebiet zum ersten Mal ausfihrlich beschrieben werden und dessen Rolle in der

Partnerwahl untersucht werden.
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Ein weit komplexeres und besser beschriebenes Forschungsgebiet, die Partnerwahl anhand
von konditionsabhdngigen Merkmalen, ist ebenfalls Gegenstand meiner Arbeit. Kondition, also die
korperliche Fitness, spiegelt die Qualitat eines Individuums wider, aber auch, wie gut es an das
jeweilige Habitat angepasst ist. Die hohe Mortalitat bei Translokationsexperimenten spiegelt indirekt
wider, dass Migranten im jeweiligen Habitat schnell an Kondition verlieren (Plath et al. 2007d, 2013;
Tobler et al. 2009b; Schlupp et al. 2013). Zuséatzlich werden schwefelangepasste Individuen im
Studiengebiet haufig als untererndhrt beschrieben (Plath et al. 2005; Tobler und Hastings 2011), da
die energetisch teuren Anpassungen an das Leben im Schwefelhabitat moglicherweise viel
abverlangen. In solchen Situationen kann die weibliche Praferenz fiir eine gute mannliche Kondition
dazu fuhren, dass diejenigen Mdnnchen eine héhere reproduktive Fitness haben, die besser an das
jeweilige Habitat angepasst sind. Die Praferenz ist in beiden Extremen des Habitatkontinuums gleich,
flihrt jedoch zu divergenter Selektion (Nosil 2005; Rundle und Nosil 2005). Eine generelle Praferenz
fiir wohlgenahrte Partner ist gerade dann wichtig, wenn die eigene Kondition niedrig ist (Andersson
1994; Grether 2000). Energielimitierte Habitate, in denen Ressourcen zeitweise oder langfristig
begrenzt sind, begiinstigen die Entstehung von flexiblen, je nach Situation anpassbaren Praferenzen
(Schindler et al. 2013). Der Einfluss der Kondition des wahlenden Individuums auf die Partnerwahl
anhand von konditionsabhdngigen Merkmalen soll den Schluss meiner Arbeit bilden.

2.5 Studienorganismus

Ein idealer Studienorganismus fiir die Erforschung der Entstehung von Rl unter dem Einfluss von
starken Umwelteinfliissen ist der mexikanische Atlantikkarpfling, Poecilia mexicana (Steindachner
1863), der zu den lebendgebarenden Zahnkarpfen gehort und im Siiden Mexikos mehrfach schwefel-
wasserstoffhaltige Quellen besiedelt hat (Tobler et al. 2011a; Palacios et al. 2013). Zusammen mit
den Schwesterarten P. sulphuraria (Alvarez 1948) und P. thermalis (Steindachner 1863), die in
einigen dieser Schwefelquellen endemisch sind (Tobler et al. 2008c; Palacios et al. 2013), stellt er das
Ziel einer Anzahl von Studien Uber natirliche und sexuelle Selektion dar (z. B. Plath et al. 2013;
Riesch et al. 2015b; Tobler et al. 2018).

Die hohen Konzentrationen von Schwefelwasserstoff in den Quellen des Studiengebiets
stammen vermutlich aus vulkanischer Aktivitat und der Sulfatreduktion durch Bakterien (Armienta
und La Cruz-Reyna 1995; Rosales Lagarde 2012; Rosales Lagarde et al. 2006). Die Kalksteingebirge
der Sierra Madre de Chiapas sind im gesamten Studiengebiet mit Karsthohlen durchzogen, deren
Auswaschung eine zusatzliche Quelle von Schwefelverbindungen sein kann (Rosales Lagarde et al.
2006). Dabei werden in den meisten schwefelbelasteten Quellen Schwefelkonzentrationen erreicht,
die fir die meisten aquatischen Organismen hochtoxisch sind (Bagarinao 1992; Grieshaber und
Volkel 1998). Wiederum andere Quellen weisen keine nachweisbaren Schwefelkonzentrationen auf
(Tobler et al. 2008a). Da schwefelbelastete und -unbelastete Gewasser so dicht beieinanderliegen,
dass Fische theoretisch ungehindert zwischen den Habitaten migrieren kénnten, sind Studien tber
die Okologische Artbildung entlang dieses so extremen Gradienten moglich.

Habitate, die eine hohe Belastung durch Umweltvariablen aufweisen, werden dann als
Extremhabitate bezeichnet, wenn nur wenige Arten den extremen Bedingungen widerstehen
kénnen und damit die Biodiversitat reduziert ist (Begon et al. 2003; Townsend et al. 2003). Ein
besonderes Beispiel fir Extremhabitate stellen hydrothermale Quellen in der Tiefsee, sogenannte
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black smoker, dar, die heilSes, sulfat- und schwermetallreiches Wasser ausstoRen und in deren
direkter Umgebung extreme Hypoxie herrscht (McMullin et al. 2000; Price 2002; Tsurumi 2003).
Extreme Belastung durch hohe Schwefelkonzentrationen stellt nur eine von zahlreichen
Umweltvariablen dar, denen Fische ausgesetzt werden konnen (Riesch et al. 2015b). Neben den hier
behandelten Atlantikkarpflingen und ihren direkten Verwandten haben sich auch noch andere
Poeciliiden an Schwefelhabitate angepasst (Tobler und Hastings 2011; Tobler und Plath 2011).

Die Besiedelung der schwefelwasserstoffhaltigen Quellen im Studiengebiet ist in mindestens
zwei Stufen erfolgt. Vor mehr als 200.000 Jahren haben Vorfahren der Art P. limantouri, die heute im
nordostlichen Teil Mexikos lebt, die Quellen im Flusssystem des Rio Pichucalco besiedelt (Pfenninger
et al. 2014). Die nun dort endemischen Fische der Art P. sulphuraria zeigen morphologisch und
genetisch deutliche Unterschiede zu den Bewohnern der angrenzenden Klarwasserhabitate (Tobler
et al. 2008c; Plath et al. 2013; Riesch et al. 2015b). In einer zweiten Besiedelung haben Fische der Art
P. mexicana die drei Gbrigen Schwefelquellen im Studiengebiet vor weniger als 100.000 Jahren
besiedelt (Pfenninger et al. 2014). Trotz deutlicher morphologischer und genetischer Anpassung an
das Extremhabitat werden sie jedoch nur als Okotypen beschrieben und kénnen sich mit Bewohnern
der angrenzenden Klarwasserhabitate fortpflanzen (Plath et al. 2013).

Zwischen den von Schwefelwasserstoff beeinflussten und nicht beeinflussten Habitaten
bestehen nahezu keine physischen Barrieren und das in den Quellen eingeleitete H,S wird aufgrund
von naheliegenden Klarwasserquellen zum Teil rasch verdiinnt (Riesch et al. 2015b; Tobler et al.
2018). Dennoch wird Migration zwischen den Habitaten durch starke natiirliche Selektion
verhindert, wie populationsgenetische Studien zeigen (Tobler et al. 2011b; Plath et al. 2013). Hohe
Konzentrationen von H,S erfordern spezielle organismische Anpassungen, sodass an Klarwasser
angepasste Individuen bei Translokation in Schwefelhabitate hohe Mortalitat zeigen, ebenso wie
schwefelangepasste Fische in Klarwasserhabitaten selten tiberleben (Plath et al. 2010b, 2013; Tobler
et al. 2011b; Sommer-Trembo et al. 2016).

Schwefel ist wasserloslich und kann biologische Membranen ungehindert durchdringen.
Damit ist er flr aquatische Lebewesen hochtoxisch, da er mit der aeroben Respiration interferiert
(Bagarinao 1992; Grieshaber und Vélkel 1998). Zum einen fangen H,S-Molekile den im Wasser
gel6sten Sauerstoff ab und oxidieren so zu Schwefeloxiden, was starke Hypoxie im Wasser
verursacht (Cline und Richards 1969; Bagarinao 1992; Tobler et al. 2006), zum anderen binden
Schwefelwasserstoff und Schwefeloxide an den Porphyrinring von Hdmoglobin und Myoglobin, die
damit fur den Sauerstofftransport unbrauchbar werden (Bagarinao 1992; Grieshaber und Volkel
1998). Zusatzlich bindet Schwefelwasserstoff an die Cytochrom-c-Oxidase (COX) in der Atmungskette
des Mitochondriums, womit es die ATP-Produktion inhibiert (Cooper und Brown 2008).
SuRwasserfische leiden schon ab Konzentrationen von 0,4 uM H,S an reduziertem Wachstum,
erhohter Mortalitat von Individuen und Eiern und erh6htem Vorkommen von Deformationen beim
Nachwuchs (Bagarinao 1992). Vielen aquatischen Organismen ist es moglich, bei niedrigen
Konzentrationen H,S aktiv aus dem Korper zu schleusen. Dazu bindet das Enzym Sulfid:Quinon-
Oxidoreduktase (SQR; Theissen et al. 2003; Shahak und Hauska 2008; Marcia et al. 2009)
Schwefelwasserstoffmolekile und wandelt sie in Zusammenarbeit mit anderen Enzymen zu
Thiosulfaten um, die dann mit dem Urin ausgeschieden werden (Hildebrandt und Grieshaber 2008).
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Dieser Prozess ist an die mitochondriale Atmungskette angeschlossen und funktioniert nur so lange,
bis die Cytochrom-c-Oxidase durch eine zu hohe H,S-Konzentration blockiert ist (Lagoutte et al.
2010; Pfenninger et al. 2014).

Der inverte Effekt von Schwefelwasserstoffkonzentration und geléstem Sauerstoff im Wasser
flihrt zu einem doppelten Dilemma fiir aquatische Organismen, da Sauerstoff fiir die meisten
Kompensationsprozesse bendtigt wird. Anpassungen, die die effiziente Aufnahme von Sauerstoff
beglinstigen, unterliegen somit einem starken natirlichen Selektionsdruck (Riesch et al. 2015b). Zu
den Anpassungen der Poeciliiden, die schwefelwasserstoffhaltige Quellen besiedelt haben, gehoren
morphologische, physiologische, Verhaltens- und Lebenszyklusanpassungen (zusammengefasst in
Tobler und Plath 2011; Riesch et al. 2015b).

Die meisten morphologischen Anpassungen bei schwefeladaptierten Poeciliiden stellen eine
Adaptation an Hypoxie im Wasser dar. So bieten eine VergroRRerung des Kopfes (Tobler et al. 2011b;
Palacios et al. 2013) und damit der Kiemenoberflache (Tobler et al. 2011b) auch ein groReres
Kiemenvolumen, um Wasser durch den Kiemenbogen zu ventilieren, und damit eine effizientere
Aufnahme von Sauerstoff in den Kreislauf. Dazu zeigen Individuen der Arten P. sulphuraria und P.
thermalis groRere Unterkiefer und breitere Unterlippen, womit vermutlich eine bessere Ausnutzung
des sauerstoffreichen Wassers an der Wasseroberflache wahrend der aquatischen
Oberflachenrespiration (engl. aquatic surface respiration, ASR; Kramer und McClure 1982) erreicht
wird (Winemiller 1989; Tobler und Plath 2009; Tobler et al. 2009a; Riesch et al. 2011c; Palacios et al.
2013).

Physiologische Anpassungen der schwefelangepassten Poeciliiden sind bisher nur wenig
erforscht (Riesch et al. 2015b). Um mit erhéhten H,S-Konzentrationen umgehen zu kénnen, sind
zwei Wege denkbar: 1) eine Verdnderung des molekularen Aufbaus von Enzymen, die durch die
Bindung von HsS negativ beeinflusst werden, und damit eine Abschwachung dieses Effekts und 2)
das verstarkte Umwandeln oder Ausleiten von Schwefelmolekilen aus dem Gewebe, um eine
Homoostase aufrecht zu erhalten. Fiir beide Mechanismen wurden bereits Hinweise in einzelnen
Populationen im Studiengebiet gefunden. Pfenninger und Kollegen (2014) konnten die Veranderung
von Untereinheiten des Cytochrom-c-Oxidase-Komplexes (COX) in Individuen der
schwefelangepassten Populationen in den Flusslaufen Pichucalco und Puyacatengo nachweisen.
Diese Veranderungen erhalten die Funktionalitdt von COX auch bei erhohter H,S-Konzentration. Eine
Transkriptomanalyse ergab, dass Gene, die in Schwefel- und Glutathionstoffwechsel und der
Zellentgiftung bei oxidativem Stress involviert sind, in einigen Geweben hochreguliert sein kénnen
(Passow et al. 2017a, 2017b).

Die Verhaltensanpassung einer verstarkten Oberflachenrespiration (ASR) gehort zur
Anpassung an Hypoxie (Brauner et al. 1995; Tobler et al. 2008b, 2009a). Diese Verhaltensdnderung
hat einen direkten negativen Effekt auf die Uberlebenschance und Energieressourcen der
Individuen, da die Zeit an der Wasseroberflache in Konkurrenz mit durch benthische
Nahrungsaufnahme verbrachter Zeit steht (Tobler et al. 2008b). Daher liegt es nahe, dass
Anpassungen an Schwefelhabitate hdufig die Reduzierung von energetisch ,teuren“ Merkmalen
beinhaltet, wie zum Beispiel die Reduktion des AusmaRes von mannlichem Sexualverhalten (Plath et
al. 2003, 2006; Plath 2008), Aggressivitat (Parzefall 1974, 1979; Bierbach et al. 2012) und
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Schwarmverhalten (Parzefall 1993). Trotz der Annahme, dass die Bildung von Schwarmen durch die
erhohte Konkurrenz um Nahrungsquellen und Fortpflanzungspartner in energielimitierten Habitaten
verringert sein sollte, sind Poeciliiden in den Schwefelhabitaten des Studiengebiets in grof3en
Dichten anzutreffen und bilden Schwarme (Greenway et al. 2014; Jourdan et al. 2014; Riesch et al.
2015b). Eine mogliche Erklarung dafiir liegt in der zwanzigfach erhéhten Pradation durch Végel
(Riesch et al. 2010a) und der mit dem Aufenthalt an der Oberflache erhéhten Sichtbarkeit. Der
Aufenthalt im Schwarm kann die Gefahr des einzelnen Individuums verringern (Herbert-Read et al.
2017; Seghers 1974; Hamilton 1971).

Veradnderungen des Lebenszyklus (engl. life-history), wie das Gebaren groRerer Nachkommen
und die damit einhergehende reduzierte Fruchtbarkeit, sind eine Anpassung an die generell
schwierigen Lebensbedingungen in einem Extremhabitat (trade-off; Riesch et al. 2010b, 2010c, 2014;
Garland 2014). Vor allem Weibchen aus Schwefelhabitaten zeigen eine Reduktion von KérpergroRe
und fettfreier Kérpermasse (engl. lean weight) im Vergleich zu Weibchen aus den
Klarwasserhabitaten (Riesch et al. 2010b).

Der umfangreiche Wissensschatz tiber die Anpassungen von Atlantikkarpflingen an Schwefel-
habitate soll nun um das Merkmal Farbung erweitert werden. Untersuchungen an einem Teil der im
Studiengebiet vorkommenden Populationen — den Hohlenmollys — zeigten starke Anpassungen an
die Umweltvariable Licht, beinhalteten aber keinen Vergleich zwischen Flusssystemen (Bierbach et
al. 2013c). Diese Licke soll in der vorliegenden Arbeit geschlossen werden. Zusétzlich soll auch die
Persistenz der Farbmerkmale Gber mehrere Generationen untersucht werden, um herauszufinden,
ob einzelne Aspekte der Farbung erbliche Merkmale darstellen. Ein weiterer Hinweis auf die
genetische Grundlage von Farbung kann die Untersuchung von Hybriden bringen. Die
Hauptfragestellung ist es jedoch, den Einfluss von Farbung auf die Partnerwahl zu untersuchen.

2.6 Weibliche Partnerwahl bei Poecilia spec.

Die Untersuchung von Partnerwahl im Artkomplex Poecilia spec. beinhaltet sowohl weibliche als
auch mannliche Partnerwahl, da beide Komponenten fiir die Entstehung von reproduktiven
Barrieren eine Rolle spielen. Wahrend die mannliche Partnerwahl stark von Einflissen der
Spermakonkurrenz (begriindet durch die interne Fertilisation bei Poeciliiden; z. B. Bierbach et al.
2013b) und dem Kopieren von Partnerwahlentscheidungen (z. B. Bierbach et al. 2011b) gepragt ist,
sollen hier die Aspekte der weiblichen Partnerwahl im Vordergrund stehen.

Die Forschung zum Thema weibliche Partnerwahl in Poeciliiden verlagerte ihre Methoden in
den letzten Jahrzehnten von einem aufwandigen und fir die Versuchstiere stressigen Vollkontakt-
Versuchsaufbau (z. B. Ziege et al. 2012; Tobler et al. 2011c) im Feld Gber die Abtrennung der Test-
von den Stimulusindividuen hin zur Prasentation von aufbereiteten Signalen (z. B. chemische Signale;
Jourdan et al. 2016) oder digital animierten Stimuli (z. B. Bierbach et al. 2013a). Je nach Fokus der
Fragestellung lassen sich damit einzelne Merkmale isoliert darstellen und die Praferenz des
wahlenden Individuums isoliert betrachten (Houde 1997). Ein Nachteil dieser Beschrankung ist
allerdings, dass andere, die Partnerwahlentscheidung moglicherweise beeinflussende Aspekte aulRer
Acht gelassen werden und somit haufig keine generellen Aussagen getroffen werden kénnen.
Andererseits stellen Vollkontaktmethoden eine grofRe Stressbelastung gerade fiir Weibchen dar. Die
in P. mexicana verstarkte sexuelle Beladstigung durch Mannchen (Plath et al. 2003; Plath 2008) kann
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Weibchen dazu bringen, Schutz zu suchen oder das normale Verhalten zu dndern (Kéhler et al.
2011). Daher wird haufig auf diese Methode verzichtet. Ein Vergleich hat zudem gezeigt, dass
dichotome Wahlversuche ohne Vollkontakt, die lediglich die Assoziationszeit mit den prasentierten
Stimulusindividuen aufnehmen, ebenfalls die Partnerwahlentscheidung widerspiegeln (Ziege et al.
2012). Die weitere Reduktion auf zunachst das Abspielen von Videos anstatt dem Prdsentieren eines
lebenden Stimulustiers und im weiteren die Animation von Fotografien stellt somit den nachsten
Schritt zur Erforschung von nattirlichem Verhalten dar. Obwohl die bisherigen Methoden bei
Fragestellungen, die mechanosensorische oder Verhaltensaspekte einbeziehen, weiterhin am besten
geeignet sind, versuchen weiter fortgeschrittene Ansatze mit Robofischen (Krause et al. 2011) oder
interaktiven animierten Fischen (Ingley et al. 2015; Chouinard-Thuly et al. 2017; Gierszewski et al.
2017) die Forschung weiter zu bringen.

Weibchen der Art P. mexicana zeigen eine generelle Praferenz fiir die KérpergréRe von
Mannchen (gemessen als Standardlange von Oberlippe bis zum Ansatz der Schwanzflosse; Plath et
al. 2004; MacLaren und Rowland 2006; Tobler et al. 2008d, 2010; Bierbach et al. 2011a; 2011c).
Dabei verpaaren sie sich bei der Wahl zwischen unterschiedlich groRen Mannchen praferiert mit
groReren Mannchen, unabhéngig von der eigenen KérpergroRe (Plath et al. 2004; Maclaren und
Rowland 2006; Tobler et al. 2008d). Die mannliche KorpergroRe ist korreliert mit der Dominanz
(Rang in der Hierarchie der lokalen Gruppe) und dem Verhalten (Parzefall 1969; Plath et al. 2005;
Bierbach et al. 2012); groRe Mannchen nehmen haufiger die Rolle des dominanten Mannchens in
einer Gruppe ein, vertreiben andere Madnnchen und verteidigen die Gruppe von Weibchen gegen
sogenannte sneaker-Mannchen (Plath et al. 2003; Bierbach et al. 2012). Die GroRRe der Mannchen
wird ausschlieBlich Gber visuelle Signale bewertet (Tobler et al. 2008d) und der Verlust dieser
visuellen Information (in lichtlosen Habitaten wie Hohlen) kdnnte dazu fiihren, dass die sexuelle
Selektion auf die KérpergréRe reduziert wird und somit eine erhdhte Variabilitat bei der mannlichen
KorpergroRRe zu erwarten ist (Plath et al. 2007c).

Weitere Merkmale wie Melanismus (Culumber et al. 2014), Verhalten (z. B. intrasexuelle
Kéampfe: Bierbach et al. 2013d, 2017; homosexuelle displays: Bierbach et al. 2013a) und die
Morphologie (Greenway et al. 2016) kdnnen eine initiale Praferenz fir einen Fortpflanzungspartner
verdandern und beeinflussen damit die weibliche Partnerwahl. Auch der Einfluss von
Umgebungsvariablen auf die Praferenz von Weibchen ist in einigen Fallen bekannt. So verdandern
Weibchen ihre Praferenz fiir grole Mannchen, wenn sie sich in direkter Pradationsbedrohung
befinden und wahlen stattdessen kleinere Mannchen (Bierbach et al. 2011c). In Abwesenheit von
Licht und visuellen Merkmalen kann die Qualitats- und Geschlechtsbestimmung beeintrachtigt sein
(Plath et al. 2007d).

Die am haufigsten untersuchte weibliche Partnerwahlpraferenz bei Poecilia spec. ist jedoch
die Diskriminierung anhand von divergent selektierten Merkmalen, die die Okotypzugehérigkeit
signalisieren. Wie bereits oben (Kapitel 2.4 ,Reproduktive Isolation im Studiengebiet”) beschrieben,
zeigen Klarwasserfische grundsitzlich eine Diskriminierung gegen den schwefelangepassten Okotyp
aus ihrem eigenen Flusslauf (mit Ausnahme des Flusssystems des Rio Tacotalpa) und Weibchen
zeigen eine starkere Praferenz als Mannchen (Plath et al. 2013). Das ist auf die hoheren Kosten von
Weibchen, die sich mit ,falschen” Mannchen paaren, zuriickzufiihren, da schlecht angepasste
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hybride Nachkommen durch das héhere Investment einen groReren Verlust darstellen (Servedio und
Noor 2003). Daher ist auch zu erwarten, dass Weibchen wahlerischer sein sollten (Servedio 2007).
Klarwasserweibchen zeigen ebenfalls eine generelle Praferenz fir Klarwassermannchen aus anderen
Flussldufen, wenn sie die Wahl zwischen Klarwasser- und schwefelangepassten Okotypen haben
(Zimmer et al. 2018). Auch hier stellen Mannchen aus dem Flusssystem des Tacotalpa eine
Ausnahme dar. Weibchen zeigten keine Praferenz fiir den Klarwasserdkotyp; Weibchen aus dem Rio
Puyacatengo zeigten sogar eine Priferenz fiir den schwefelangepassten Okotyp. Die Autoren
vermuteten, dass eine besondere Farbung der Schwefelmannchen im Vergleich zum
Klarwasserdkotyp auf eine Interferenz von Okotyperkennung mit weiblicher Partnerwahlpriferenz
fiir starke Farbung hindeutet (Zimmer et al. 2018). Bisher war bekannt, dass eine starkere Farbung
(hohere Farbintensitat) von Weibchen bei der Partnerwahl bevorzugt wird (Bierbach et al. 2013a).
Die Untersuchung des flusslaufspezifischen Einflusses von Schwefelwasserstoff auf die Farbung
verspricht hier Aufklarung.

In dieser Arbeit soll die weibliche Partnerwahl anhand von zwei Merkmalen — der Farbung
und der korperlichen Fitness — untersucht werden. Anders als bei Guppys (Endler 1980; Houde 1997)
wurde die Farbung von Atlantikkarpflingen bisher kaum quantitativ untersucht und nur qualitativ
beschrieben (z. B. Parzefall 2001). Eine erste Studie tiber die Farbung von Hohlenmollys im
Tacotalpasystem (Bierbach et al. 2013c) etablierte eine Methode, die die Untersuchung von Farbung
auch in einer Spezies moglich macht, die keine auffalligen Farbvarianten oder scharf umrissene
Flecken aufweist. Dabei fanden die Autoren heraus, dass Hohlenmollys wie zu erwarten
entsprechend der im Habitat anzutreffenden Lichtverhaltnisse eine blassere Farbung aufweisen
(Bierbach et al. 2013c). AuBerdem hatte auch die Umweltvariable Schwefel einen Effekt, da
Klarwasserfische ein deutlich starkeres countershading aufwiesen als schwefelangepasste Mannchen
direkt auRerhalb der Hohle (Bierbach et al. 2013c). Unter countershading versteht man eine
Anpassung der Korperfarbung vor allem bei Tieren, die in dreidimensionalen Lebensraumen leben,
indem ein dorsoventraler Pigmentationsgradient gebildet wird (Thayer und Thayer 1909). Dabei sind
Korperregionen, die in den meisten Situationen nach oben zur Quelle des natirlichen Lichts
gerichtet sind (bei Fischen die Dorsalregion), dunkler gefarbt als Regionen, die nach unten zeigen.
Der Mechanismus dient der Tarnung und als eine Anpassung an Pradation (Thayer und Thayer 1909;
Kiltie 1988). Weitere Vorteile von countershading konnten in dem Schutz vor UV-Strahlung (starke
Pigmentierung verlangsamt Schaden in den oberen Hautschichten; Mitchell et al. 2007; Moan et al.
2008), in der Thermoregulation (Hamilton 1973) oder in dem Schutz vor Verletzungen liegen
(Rowland 2009). Die wahrscheinlichste Erklarung fiir countershading ist jedoch die Verringerung des
Farbkontrastes zwischen Individuum und Hintergrund in dreidimensionalen Lebensrdumen; gesehen
von unten bietet eine helle Farbung in der Ventralregion Tarnung vor einem hellen Himmel, von
oben ist die dunkle Farbung am Riicken dhnlich der des Bodens (Kiltie 1988). Aus lateraler Sicht und
mit einer Lichtquelle von oben spielt das Verbergen des eigenen Schattens (self shadow
concealment, SSC; Kiltie 1988) eine Rolle, indem eine helle Bauchseite den Schatten, der vom
eigenen Korper geworfen wird, ausgleicht. All diese Mechanismen dienen dem Auflésen der
Konturen eines Tieres und machen es vor den meisten Hintergriinden schwerer erkennbar (Allen et
al. 2012; Ruxton et al. 2004).
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Die Autoren der Studie zur Farbung von Hohlenmollys vermuteten, dass die Anpassung an
das milchige Wasser des Schwefelhabitats und die schlechteren oder diffuseren Lichtverhaltnisse
eine Verringerung des countershading zulasst oder selektiert (Bierbach et al. 2013c). Auch der
genetische Einfluss des nahegelegenen Hoéhlenhabitats, die Einwanderung von Genen, die zu einer
generell blasseren Farbung fiihren, konnte die gefundenen Ergebnisse erklaren. Jedoch haben
frihere Studien einen stark reduzierten Genfluss zwischen Hohle und Oberflachenhabitat
nachweisen konnen (Plath et al. 2007a; Plath und Tobler 2010). Der Einfluss der im Habitat
herrschenden Lichtverhaltnisse, die als milchig, undurchsichtig oder triib bezeichnet werden kénnen
(vgl. Kapitel 3.1 ,Studiengebiet und Fangstellen”), scheint somit wahrscheinlicher, da Wassertrilbung
nachweislich die Kommunikation beeinflusst (Heubel und Schlupp 2006; Engstrém-Ost und Candolin
2007; Donohue und Garcia Molinos 2009; Sundin et al. 2010).

Der Zusammenhang zwischen weiblicher Partnerwahl und konditionsabhangigen mannlichen
Merkmalen wurde im Studiensystem bereits ausfiihrlich untersucht. Weibchen praferieren gut
gendhrte Mannchen, wenn andere Qualitdtsmerkmale (z. B. KérpergroRe) sich zwischen den
Mannchen nicht unterscheiden (Bierbach et al. 2013c). Stehen andere Qualitatsmerkmale zur
Verfligung, beeinflusst die Kondition des Mannchens die weibliche Partnerwahl nicht (Greenway et
al. 2016). Als wichtigstes konditionsabhangiges Merkmal gilt die Ausdehnung des Abdomens, da sie
im direkten Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme in den letzten Tagen steht (Plath et al.
2005). Innerhalb von nur 5 Tagen werden die Energiereserven in Verdauungstrakt und Gewebe
derart reduziert, dass die Abdominalausdehnung sich deutlich verringert. Sie stellt damit ein Signal
dar, das auf die Fahigkeit des Individuums hinweist, im jeweiligen (moéglicherweise fluktuierenden)
Habitat ausreichend Nahrung zu finden (Plath et al. 2005). Mdnnchen aus Schwefelhabitaten im
Studiensystem zeigen generell morphologische Zeichen von geringer Kondition (Plath et al. 2005;
Tobler et al. 2006; Riesch et al. 2011b).

Auch das Verhalten wird von einem reduzierten Nahrungsangebot beeinflusst (z. B. Milinski
und Heller 1978; Dill und Fraser 1984; Godin und Sproul 1988; Dugatkin und Godin 1998; Walker et
al. 1999). Im Artkomplex Poecilia spec. wurde beobachtet, dass hohlenangepasste Atlantikkarpflinge
energieaufwandige Verhaltensweisen wie Aggression und sexuelle Beldstigung reduzieren (Parzefall
2001; Plath et al. 2003, 2005). Ob diese Anpassung von dem Leben in Dunkelheit abhdngt, konnte
nicht nachgewiesen werden, jedoch ist die Belastung durch Schwefelwasserstoff eine
wahrscheinlichere Ursache fiir die Veranderung (Plath et al. 2005). Zugleich wurde eine gesteigerte
Praferenz fir groRe Weibchen bei mannlichen Hohlenmollys beobachtet, die als Reaktion auf das
energielimitierte Habitat verstanden werden kann, sodass Mannchen kraftraubende Kopulationen
mit Weibchen von geringerer Qualitdt vermeiden (Plath et al. 2006), da weibliche KérpergroRRe mit
reproduktiver Fitness korreliert ist (Riesch et al. 2011b). AuBer der Partnerwahlentscheidung werden
auch andere Verhaltensweisen davon beeinflusst, ob das Gegeniiber hungrig ist. So sind etwa
Reaktionen auf Pradatoren abhangig davon, ob diese hungrig oder gesattigt sind (bei Guppys: Licht
1989; bei Gambusia affinis: Smith und Belk 2001). Zebrafische (Danio rerio) neigen dazu, bevorzugt
mit gut gendhrten Artgenossen Schwiarme zu bilden, da dies moglicherweise Einfluss auf den
zukinftigen Erfolg bei der Futtersuche hat (Krause et al. 1999).
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Die Abhangigkeit von weiblicher Partnerwahlpraferenz vom Erndahrungszustand wurde an
Hohlenmollys (P. mexicana) erforscht. Plath und Kollegen (2005) fanden heraus, dass Weibchen aus
der schwefelbelasteten Hohle Cueva del Azufre (Flusssystem Tacotalpa) eine Praferenz flr
Mannchen hatten, die einen besseren Erndhrungszustand aufwiesen (gemessen an der abdominalen
Ausdehnung). Diese Prédferenz konnte in der benachbarten, nicht-schwefeligen
Oberflachenpopulation nicht nachgewiesen werden. Die Forscher diskutierten, dass die Varianz fiir
den Erndhrungszustand in energielimitierten Habitaten gréBer ist und damit einen guten Indikator
flir sowohl kérperliche als auch reproduktive Fitness darstellen kann (Plath et al. 2005). Eine
interessante Fragestellung, die sich in diesem Kontext ergibt, stellt die Anpassung des weiblichen
Partnerwahlverhaltens an den eigenen Zustand, in diesem Fall den Erndahrungszustand, dar (Grether
und Kolluru 2011). Dass Weibchen ihre Partnerwahl nicht nur von den Merkmalen des Mannchens,
sondern auch von ihrem eigenen Zustand abhangig machen, wurde sowohl theoretisch beschrieben
als auch in verschiedenen Arten in der Natur beobachtet (theoretisches Modell: Schindler et al.
2013; Veen und Otto 2015; Zebrafinken: Burley und Foster 2006; Stichlinge: Tinghitella et al. 2013;
Kozak und Boughman 2015; Kozak et al. 2013). Die Erweiterung der oben beschriebenen Studie an
Hohlenmollys um den Faktor des Erndhrungszustandes der wahlenden Weibchen kdnnte also
entscheidende Hinweise darauf bringen, ob und wie die Anpassung an ein Extremhabitat die
Partnerwahl beeinflusst. Tobler und Kollegen (2011c) konnten bereits eine verstarkte Praferenz fiir
gut genahrte Mannchen bei hungrigen Weibchen aus dem Tacotalpasystem nachweisen, stellten
aber keinen signifikanten Unterschied zu Weibchen fest, die keine Hungerphase durchlaufen hatten.
Der Einfluss des Erndhrungszustandes auf die Praferenz fiir wohlgenahrte Fortpflanzungspartner
sollte in Habitaten mit knappem oder fluktuierendem Nahrstoffangebot deutlicher sein als in
Klarwasserhabitaten mit stabilem Angebot.

2.7 Fragestellungen

In dieser Arbeit will ich die weibliche Partnerwahl und ihre Auswirkungen auf reproduktive Barrieren
anhand von zwei Themenkomplexen erforschen. Ich versuche, das Wissen um die Anpassung an die
Umgebungsvariable Schwefelwasserstoff um den Aspekt Farbung zu erweitern, da hier nur wenige
Studien existieren. Dariliber hinaus untersuche ich diese Anpassung genauer und prife ihren Einfluss
auf die weibliche Partnerwahl. Im Anschluss daran baue ich auf dem bereits soliden Wissensschatz
Uber den Einfluss von Fitnessmerkmalen auf die weibliche Partnerwahl auf und erweiterte diesen
um den Zusammenhang zwischen der Kondition von sowohl dem wahlenden als auch dem
gewdhlten Partner.

Zunéchst untersuche ich den Einfluss der Umgebungsvariable Schwefelwasserstoff auf die
Farbung von Fischen des Genus Poecilia spec. im Studiengebiet im stidlichen Mexiko. Es ist
anzunehmen, dass die Farbung von schwefelangepassten Fischen generell einer Verdnderung
aufgrund von Anpassung an das extreme Habitat unterliegt. Dabei wiirden die einzelnen
Umgebungsvariablen der Schwefelhabitate moglicherweise verschiedene Auswirkungen zeigen. Da
die durch Schwefel belasteten Habitate als Extremhabitate gelten (Riesch et al. 2015a), sind die in
ihnen lebenden Poeciliiden einer standigen Belastung ausgesetzt und ihre Anpassungen spiegeln in
den meisten Féllen die Schwierigkeit wider, die Homdostase aufrecht zu erhalten (Riesch et al.
2015b). Es ist anzunehmen, dass Nahrstoffressourcen in Schwefelhabitaten knapp sind, sei es
aufgrund der Tatsache, dass die Biodiversitat stark verringert ist und kaum pflanzliche oder tierische
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Organismen im Extremhabitat leben kdnnen (Tobler et al. 2006), oder weil mehr Nahrstoffe fir die
Erhaltung von Anpassungen aufgewendet werden missen (Townsend et al. 2003). In einer solchen
Situation sind trade-offs haufig anzutreffen, bei denen kostenintensive Merkmale reduziert werden,
wenn sie im Vergleich dazu weniger Nutzen bringen (Garland 2014). Sollte Farbung einem solchen
trade-off unterliegen, ware zu erwarten, dass starke Farbung mit leuchtenden Farben oder
besonders dunklen Partien reduziert ware. Wiirde die Farbung generell blasser oder dhnlicher der
Umgebungsfarbe des milchigen Schwefelwassers, konnte das auch auf einen starken Einfluss von
Pradation schlieflen, da sich der Kontrast zwischen dem Hintergrund und dem Individuum verringern
wirde und die Fische im milchigen Wasser so schlechter zu erkennen waren. Eine Verdunkelung
oder Intensivierung der Farbung dagegen wiirde auf einen starken Einfluss von Partnerwabhl
schlieRen, da eine auffalligere Farbung vom wahlenden Partner praferiert wiirde (Houde 1997). In
diesem Fall ware der Nutzen von Farbung héher als ihre Kosten und sie wiirde keinem trade-off
unterliegen. Ich erwarte generelle Unterschiede zwischen Weibchen und Mannchen und untersuche
diese in separaten Analysen, da der Einfluss von sexueller Selektion zwischen den Geschlechtern
unterschiedlich sein kann. Auch ein Unterschied zwischen den Flussldufen kann erwartbar sein, da
die Fangstellen der schwefelangepassten Fische sich in Pradationsdruck und abiotischen Faktoren
unterscheiden. Zudem unterscheiden sich die Flussldufe in der relativen Starke von natirlicher und
sexueller Selektion (Plath et al. 2013), wodurch ein Unterschied in der an Pradation oder
Partnerwahl angepassten Farbung zu erwarten ist. Es sind also konvergente und divergente
Anpassungen an Schwefelwasserstoff denkbar. Diese Fragestellung bearbeitete ich in den
Teilversuchen ,,Farbung bei Poecilia spec.” und ,Farbung und Genetik in Hybridzonen”, in denen ich
Fotografien von Fischen aus dem Studiengebiet mit einer etablierten Methode auswerte.

Fir die Ausbildung von gelber oder roter Kérperfarbung sind in den meisten Fallen
Karotinoide erforderlich, die mit der Nahrung aufgenommen werden missen, da Tiere sie nicht
selbst bilden kdnnen (Goodwin 1984). Es ist anzunehmen, dass die Umstellung der Erndhrung von
pflanzlichen Anteilen auf die vornehmliche Aufnahme von Schwefelbakterien dazu fiihrt, dass die
Versorgung von Karotinoiden behindert wird. Dagegen stehen bei der Aufzucht im Labor
ausreichend Karotinoide zur Verfligung. Ein Vergleich der Farbung von wildgefangenen und
laborgeborenen Fischen kann diese Annahme Uberprifen. Dabei wiirde die Verstarkung von gelber
oder roter Farbung darauf schlielRen, dass diese Merkmale plastisch ausgebildet werden und einen
guten Indikator fiir die Fahigkeit eines Mannchens darstellen, ausreichend karotinoidreiche Nahrung
zu finden. Werden keine Unterschiede in diesen Merkmalen gefunden, spricht dies fiir einen hohen
Grad an Erblichkeit. Unterscheiden sich erbliche Merkmale zwischen Okotypen, kénnen diese
Merkmale fiir die Okotypbestimmung wihrend der Partnerwahl genutzt werden. Kenntnisse tiber
die Erblichkeit von Merkmalen kénnen also Aufschluss dariiber geben, welche Merkmale Weibchen
flr die Partnerwahl zur Verfligung stehen und ob eine Hybridisierung beim Aufeinandertreffen von
Okotypen wahrscheinlich ist. Diese Information lasst Riickschliisse auf bestehende oder sich
entwickelnde reproduktive Barrieren im Studiensystem zu.

Der Flusslauf im Studiengebiet, in dem noch keine vollstandige genetische Isolation gezeigt wurde,
der Rio Puyacatengo, ist der ideale Ort, um Okotyphybriden zu finden (Plath et al. 2013). Die nichste
Fragestellung meiner Arbeit beschéaftigt sich mit der Farbung von Hybriden. Dazu soll die Farbung
von Fischen aus finf nahe beieinanderliegenden Fangstellen verglichen werden, in denen sich
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Schwefelwasser und Klarwasser mischen. Um herauszufinden, ob einige dieser Fische genetische
Hybriden sind, soll ein Teil der untersuchten Weibchen anhand einer Mikrosatellitenuntersuchung
getestet werden. Die anschlieBende Farbanalyse kann untersuchen, ob Fische aus den Mischzonen
des Habitats dazu tendieren, die Farbung des schwefelangepassten, des Klarwasserokotyps oder
eine intermedidre Farbung anzunehmen.

Ein entscheidender Teil meiner Arbeit beschaftigt sich mit der Fragestellung, ob Farbung eine
Rolle in einer oder mehreren reproduktiven Barrieren spielt. Dazu soll der Einfluss von Farbung in
einem Mechanismus der sexuellen Selektion, der weiblichen Partnerwahl, untersucht werden. Eine
vorangegangene Studie deckte eine Besonderheit im Tacotalpasystem auf: Wahrend der schwefel-
angepasste Okotyp von Weibchen grundsatzlich bei der Partnerwahl diskriminiert wird, drehte sich
diese Diskriminierung bei Mannchen aus dem Tacotalpa hin zu einer leichten Praferenz fiir den
Schwefelokotyp (Zimmer et al. 2018). Die Beobachtung, dass Mannchen aus dem Schwefelhabitat
des Tacotalpa eine auffalligere Farbung zeigen als ihre Nachbarn im Klarwasser, ldasst vermuten, dass
die Farbung bei dieser Aufweichung einer bestehenden reproduktiven Barriere eine Rolle spielt.
Daher sollte in einem dichotomen Partnerwahltest der Einfluss des einzigen erblichen
Farbmerkmals, der Gelbfarbung der Flossen, getestet werden. Aus anderen Arten der Familie der
Poeciliiden ist bekannt, dass gelbe Farbmerkmale Ziel von weiblicher Partnerwahlpraferenz sind
(Grether 2000), daher wird neben zwei Populationen des Atlantikkarpflings (P. mexicana) auch eine
Population von P. limia in die Analysen integriert, um eine moglicherweise artlibergreifende
Reaktion zu untersuchen. Es ist zu erwarten, dass eine generelle Praferenz fiir das starker gelb
gefarbte Mannchen zu beobachten ist, diese Praferenz aber moglicherweise bei
schwefelangepassten Weibchen schwacher ist. Dieses Ergebnis wiirde mit frilheren Erkenntnissen
Gbereinstimmen, dass schwefelangepasste Weibchen in vergleichbaren Partnerwahltests keine
Praferenz fiir einen der Okotypen zeigten (Plath et al. 2013).

Mit der letzten Untersuchung meiner Arbeit verlagert sich der Fokus vom mannlichen
Merkmal, das bei der Partnerwahl genutzt werden kann, hin zu der Veranderlichkeit der weiblichen
Praferenz. Es besteht ein genereller Vorteil, wenn ein Individuum fir die Fortpflanzung einen fitten
Partner wahlt, der mit konditionsabhangigen Merkmalen zeigt, dass er in der kiirzeren
Vergangenheit erfolgreich bei der Futtersuche war und dessen Gameten in einem guten Zustand
sind (Rios-Cardenas et al. 2007). Diese Praferenz sollte in den meisten Fallen vorhanden sein, muss
aber nicht immer nachweisbar sein, wenn andere sexuelle Merkmale von groRRerer Bedeutung sind.
Jedoch beeinflusst auch die Kondition des wahlenden Individuums die Partnerwahl, indem Hunger
zu einer starkeren Praferenz flir wohlgenahrte Fortpflanzungspartner fihrt (Plath et al. 2005). Diese
kontextabhangige Partnerwahl sollte mit einem dreistufigen Experiment getestet werden, in dem
Weibchen zunachst bei normalem Erndhrungszustand zwischen einem wohlgenahrten und einem
hungrigen Mannchen wahlen sollten. Nach fiinf Tagen ohne Fiitterung wurde die Messung
wiederholt. AnschlieRend bekamen Weibchen wieder eine normale Diat mit zwei Fitterungen ad
libitum am Tag, woraufhin nach zwei Tagen eine dritte Messung erfolgte. Wenn der eigene
Erndhrungszustand die Praferenz fiir wohlgenahrte Mannchen verstarkt, wirde die Praferenzstarke
bei der zweiten Messung hdher sein als bei der ersten und bei der letzten Messung wieder auf das
Normalniveau absinken. Um einen Hinweis darauf zu erhalten, ob Weibchen rein morphologische
Merkmale zur Partnerwahl nutzen oder zusatzlich das Verhalten des potentiellen Partners mit
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einbeziehen, wurde dieses Experiment mit Videoaufzeichnungen der hungrigen und wohlgenahrten
Mannchen und zusatzlich mit animierten Bildern der gleichen Mannchen durchgefiihrt. Ein starkerer
Effekt mit Videostimuli wiirde auf das Einbeziehen von Verhaltensmerkmalen, die den
Erndhrungszustand des Mannchens wiederspiegeln, hindeuten.
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3 Material und Methoden

3.1 Studiengebiet und Fangstellen

Alle Populationen von P. mexicana (Steindachner 1863) und P. sulphuraria (Alvarez 1948) wurden in
einem Studiengebiet nahe der Stadt Teapa im Stiden Mexikos gefangen (Abb. 1). Hier treffen die
Auslaufer der Sierra Madre de Chiapas auf die Ebene des nordlichen Tabasco. Der Rio Grijalva, in den
alle Fliisse im Studiengebiet flieRen, miindet zuletzt nordlich der Stadt Villahermosa in den Golf von
Mexiko. Wahrend der alljahrlichen Flutung in der Ebene sind die einzelnen Flussarme weitestgehend
verbunden und ein Austausch der Fischpopulationen ist tiber weite Strecken moglich. Vier der Flisse
werden neben Klarwasserquellen auch durch schwefelwasserstoffhaltige Quellen gespeist, in denen
sich Populationen von Poeciliiden an die anspruchsvollen Umwelteinfliisse angepasst haben. Von
West nach Ost sind dies: Rio Pichucalco (im Weiteren als Pich abgekiirzt), Rio Ixtapangajoya (Ixt), Rio
Puyacatengo (Puy) und Rio Tacotalpa (Tac; Abb. 1). Die Schwefelquellen finden sich an zahlreichen
Stellen entlang der Hauptfliisse und flieBen zum Teil bereits nach kurzer Distanz (von < 50 m bis 500
m) mit dem Frischwasserstrom zusammen, wodurch Migration zwischen den Habitaten innerhalb
eines Flusslaufes jederzeit moglich ist. Im ganzen Studiengebiet wurde mit der steigenden
Besiedelung durch den Menschen der urspriingliche tropische Regenwald (Schultz 2016) durch
Abholzung in Weideland umgewandelt. So finden sich unter den Fangstellen im Studiengebiet
sowohl Bachlaufe, die von dichtem Baumbestand tiberschattet sind (z. B. am El Azufre, Tacotalpa,
Abb. 2d), aber auch offene Quellen ohne Uberschattung (z. B. die Quellen von La Gloria, Pichucalco,
Abb. 2c). Obwohl alle Quellen recht hoch im Gebirge liegen, fallen die Wasserlaufe flach und ohne
groRRere Stufen ab. Lediglich im Tacotalpasystem tUberwindet der Schwefelbach El Azufre mehrere
Wasserfille, bevor er in den Rio Oxolotan miindet (ein Nebenarm des Rio Tacotalpa; um
Missverstandnissen vorzubeugen, wird im Folgenden der gesamte Flusslauf als Rio Tacotalpa
bezeichnet).

Pichucalco Ixtapangajoya Puyacatengo Tacotalpa

4 km

Pichucalco

\\\.‘iﬁ .
N % N
3\ Mexico
AN |
%) ’*.\ 7
' {

‘W‘\ \\ - -vé'j A
. . St

N

Tapijulapa

Abbildung 1: Fangstellen im Studiengebiet. Frischwasser- (weiRe Schrift) und sulfidische (gelbe Schrift)
Fangstellen in den vier Flussldufen im Rio Grijalva-Flusssystem (von West nach Ost): Rio Pichucalco (Pich), Rio
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Ixtapangajoya (Ixt), Rio Puyacatengo (Puy) und Rio Tacotalpa (Tac). FlieBrichtung ist nach Norden. Der
schwarze Kasten im Oberlauf des Rio Puyacatengo zeigt den Kartenausschnitt fiir Fangstellen des Experiments
zur Untersuchung von Hybriden (vgl. Kapitel 3.4, Abb. 5). Abbildung verdndert aus Palacios et al. 2013.

Abbildung 2: Fotos von Fangstellen im Studiengebiet. a) Rio Puyacatengo, ca. 200 m nach Zusammenfluss mit

einer Schwefelquelle; b) Fangstelle Bafios del Azufre (Pich-S) direkt nach dem Auslass aus dem Heilbad und Teil
einer Viehweide; c) Fangstelle La Gloria (Pich-S); d) El Azufre (Tac-S), ca. 300 m nach Austritt aus dem
Hohlensystem der Cueva del Azufre (Foto mit freundlicher Genehmigung von Konrad Lipkowski).

Der bestimmende Faktor in den ausgewahlten Habitaten ist die Ab- oder Anwesenheit von
Schwefelwasserstoff (H,S), der durch zahlreiche Quellen in die Frischwasserbache eingeleitet wird.
Der Schwefelwasserstoff in den Quellen stammt vermutlich aus vulkanischer Aktivitdt und der Sulfat-
reduktion durch Bakterien (Armienta und La Cruz-Reyna 1995; Rosales Lagarde 2012; Rosales
Lagarde et al. 2006) und kann beim Austritt an die Oberflache Konzentrationen von bis zu 300 uM
aufweisen (Tobler et al. 2006; Tab. 1), was fiir die meisten aquatisch lebenden Tiere hochtoxisch ist
(Bagarinao 1992; Grieshaber und Vélkel 1998).
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Tabelle 1: Messwerte fiir Wassertemperatur, Trilbung und H,S-Konzentration an den Fangstellen dieser Studie.
Messdaten fir Temperatur und H,S-Konzentration aus Tobler et al. (2011b); Durchschnittswerte aus 2-4
jahrlichen Messungen + Standardabweichung; Messdaten fiir Triilbung aus Tobler et al. (2006),
Durchschnittswert aus 1-3 jahrlichen Messungen * Standardabweichung.

Flusssystem Fangstell Bezeichnung im Wasser- Tribung H,S-
e Studiengebiet temperatur [NTUY Konzentratio
[°C] n [uM]
Rio Pichucalco Pich-S Banos del Azufre 31,9+0,7 - 190,4 + 119,7
Pich Rio El Azufre, 28,4+1,2 - 0,4 +1,112
zweite Briicke
Rio Ixt Rio Ixtapangajoya - - -
Ixtapangajoya
Rio Puy-S La Lluvia 25,7+0,2 - 26,2+ 18,3
Puyacatengo
Puy Rio Puyacatengo, 30,6 +2,9 - 0,9 + 3,412
Farm
Rio Tacotalpa Tac-S El Azufre 28,2+0,3 79,9+21,1 23,7+ 18,2
Tac Arroyo Bonita 26,8+6,2 0 -0,8+ 1,912

! NTU: nephelometric turbidity unit, Einheit fir Trilbung von Flissigkeiten.
2 Messwert lag innerhalb des geratespezifischen Messfehlers und wird daher als 0 pM
angenommen.

Eine hohe Schwefelwasserstoffkonzentration bringt Veranderungen in anderen Umgebungs-
variablen mit sich. Dazu gehéren Sauerstoffkonzentration, Habitatstruktur und die Reduzierung von
Biodiversitat (species richness) und primarer photoautotropher Produktion (Tobler et al. 2011b,
2006; Roach et al. 2011). Dazu ist die Individuendichte héher als in nicht-extremen Habitaten
(Jourdan et al. 2014; Greenway et al. 2014). Die primare Nahrungsquelle in nicht-extremen
Habitaten besteht vornehmlich aus Algen und Detritus sowie den Larven von Invertebraten (Miller et
al. 2005; Tobler 2008). In extremen Habitaten verandern Poeciliiden ihre Nahrungsaufnahme hin zu
einem groRen Anteil an Sulfatbakterien mit zusatzlichen wenigen Invertebraten und Detritus (Tobler
2008; Roach et al. 2011). Ein verkirzter Darm deutet auf eine Verringerung des Anteils an
pflanzlicher Nahrung hin (Kramer und Bryant 1995). Das Nahrungsangebot in den
Klarwasserhabitaten wird als temporar und o6rtlich fluktuierend beschrieben (Plath et al. 2005).
Dagegen konnte es sich bei den Schwefelhabitaten um stabilere Umgebungen handeln, da die
primére Energieproduktion von Schwefelbakterien herrihrt, deren Energiequelle (Schwefel)
moglicherweise nicht stark fluktuiert (Langecker et al. 1996).

Fir diese Studie wurden sieben Fangstellen ausgewahlt, die sich in den vier Flusslaufen
befinden (Abb. 1, Tab. 1). Drei davon (Pich-S, Puy-S und Tac-S) haben eine hohe Schwefel-
wasserstoffkonzentration, vier weisen keinen Schwefelwasserstoff auf (Pich, Ixt, Puy und Tac). Drei
weitere Fangzonen stellen Mischbereiche zwischen einer Schwefelquelle und dem schwefellosen
Flusslauf des Rio Puyacatengo dar (HA, HB und HC; siehe Kapitel 3.4 ,Farbung und Genetik in
Hybridzonen”). Die tatsachliche Konzentration des im Wasser gelosten Schwefelwasserstoffs und
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seiner Oxidationsprodukte wird lediglich durch die Zufuhr von Frischwasser beeinflusst, die im
Jahresverlauf entsprechend der Regen- oder Trockenzeit schwanken kann, ist aber von auRen gut
durch die Milchigkeit des Wassers zu erkennen (Abb. 2). In Bereichen, in denen die weilRe Farbung
auf erhéhte H,S-Konzentration hinweist, lasst sich eine veranderte Biofauna erkennen (Tobler et al.
2008c; Riesch et al. 2009; Greenway et al. 2014; Bierbach et al. 2011c). Fische, die Pradatoren fur
Poeciliiden darstellen, wie Buntbarsche (Trichromis salvini), halten sich selten und nur kurzzeitig in
den belasteten Bereichen auf (Bierbach et al. 2011c; Tobler et al. 2006; Riesch et al. 2006, 2009),
wohingegen zumindest im Tacotalpasystem geringe Individuendichten von an hohe Schwefelwasser-
stoffkonzentrationen angepasste Organismen angetroffen werden kénnen (Krabben,
Avotrichodactylus bidens; Wasserkéafer, Belostoma spec.; Klaus und Plath 2011; Tobler et al. 2007),
die auf Poecilia spec. Jagd machen. Somit ist die Pradationsgefahr aus dem Wasser in
schwefelbelasteten Bereichen geringer, jedoch lasst sich eine etwa zwanzigfach erhéhte Pradation
durch Vogel beobachten (Riesch et al. 2010a). Um die Schwefelquellen der Systeme Tacotalpa und
Pichucalco wurden neben anderen vor allem Reiher (Schmuckreiher, Egretta thula; Silberreiher,
Ardea alba; Dreifarbenreiher, Egretta tricolor), Stelzenlaufer (Himantopus mexicanus) und
Griinfischer (Chloroceryle americana) dabei beobachtet, Jagd auf Poeciliiden zu machen (Riesch et al.
2010a).

Die fiir diese Studie ausgewahlten Fangstellen weisen alle eine relativ geringe Flusstiefe und
-breite auf. Poeciliiden sind grundsatzlich in allen Binnengewassern ihres Verbreitungsgebietes zu
finden, leben aber benthopelagisch in den Uferzonen (Miller et al. 2005). Daher bieten sich flache
FlieRgewasser fir den Fang von Poeciliiden an. Nahe den Schwefelquellen weisen die Fangstellen
haufig eine Breite von < 1 m auf und sind nur 20-50 cm tief, die Fangstellen der schwefelfreien
Gewasser sind haufig flussabwarts gelegen und kénnen bis 15 m breit und 2,5 m tief sein. Eine
Besonderheit weist die Fangstelle fiir schwefelangepasste Fische im Pichucalcosystem auf, in der die
endemischen P. sulphuraria zu finden sind. Hier wurden die Schwefelquellen zu einem Heilbad
umfunktioniert. Mehrere kiinstlich angelegte Schwimmbecken leiten das schwefelige Wasser von
der groRten Quelle zu einem Ausfluss, der an diesem Punkt als Tranke flr Rinder dient (Abb. 2a) und
bis zu 50 cm tief und 15-20 m breit ist. Poecilia sulfuraria und die ebenfalls dort endemischen
Breitmaul-Karpflinge (Gambusia eurystoma, Miller 1975; Tobler et al. 2008c) sind in allen Becken des
Heilbads zu finden, treten aber erst nach dem Ausfluss in groRerer Zahl auf. Aufgrund der erhéhten
Dichte wurden P. sulphuraria an dieser Stelle gefangen.

Fiir den Fang der Versuchstiere wurden, je nach Gewassertiefe, ein Netz (4 m lang, 2 mm
Maschenweite) oder Kescher genutzt. Flr die Farbmessungen wurden die Tiere vor Ort in einem
Wasserbehalter mit Nelkendl (ca. 1 Tropfen/Liter Wasser) betaubt, fotografiert und nach einer
Erholungsphase von mindestens 10 min in klarem, bellftetem Wasser wieder ausgesetzt. Wahrend
meiner Versuche konnte ich keine ungewollte Mortalitat feststellen. Individuen, die fir die
genetische Analyse weiterverwendet wurden, wurden nach dem Fotografieren mit einer héheren
Dosis Nelkendl (3 Tropfen/Liter) getotet und in 95% Ethanol fir genetische Analysen konserviert.
Labortiere stammten aus den gleichen Populationen und wurden seit 2008 in der
Tierhaltungseinrichtung der Goethe-Universitat Frankfurt am Main gehalten, wo sie zum Zeitpunkt
der Versuche etwa in zehnter Generation lebten. Dort wurden sie getrennt nach Population in 200 L
Aquarien bei einem Tag-Nacht-Rhythmus von 12:12 Stunden gehalten. Die Tiere wurden zweimal
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taglich mit handelsiblichen Fischflocken (Tetramin®) und Frostfutter (Spinat oder
Chironomidenlarven) ad libitum gefiittert.

Ein kleiner Teil der hier verwendeten Daten wurde zuvor bereits veroffentlicht, fir die
vorliegende Arbeit jedoch um weitere Daten ergdnzt und neu analysiert (Zimmer et al. 2019). In der
friheren Arbeit wurden die Farbdaten von Mannchen aus den Flussldufen Pichucalco, Puyacatengo
und Tacotalpa untersucht. Mit der Hinzunahme der Daten aus dem Rio Ixtapangajoya in die Analyse
ist eine breitere Interpretation moglich (Kapitel 3.2 ,,Farbung bei Poecilia spec.”). Auch der Versuch
,Vererbung mannlicher Farbung” (Kapitel 3.3) basiert zum Teil auf in der gleichen Studie
veroffentlichten Daten (Zimmer et al. 2019).

3.2 Fdrbung bei Poecilia spec.

Um die Farbung von Mannchen und Weibchen der Arten P. mexicana und P. sulphuraria zu
untersuchen, wurden Individuen aus den vier Flusslaufen nach der Methode von Bierbach et al.
(2013c) gefangen, betdubt und fotografiert. Diese Methode eignet sich besonders fiir Fische mit
homogener lateraler Farbung ohne auffallige Farbflecken. Weibchen der beiden Arten zeigen haufig
eine uniforme Beigefarbung, etwaige kleine dunklere Flecken verteilen sich dorsal entlang der
Lateralachse (Abb. 3). Dominante Mannchen und wenige groRere Weibchen zeigen eine Gelb- oder
Schwarzfarbung an Dorsal- und Schwanzflosse, wohingegen jiingere/kleinere Mannchen wie
Weibchen uniform beige gefarbt sind. Im Puyacatengosystem sind gelegentlich melanistische
Individuen zu finden, die zuféllig verteilte schwarze Flecken zeigen (Culumber et al. 2014), diese
wurden aber aus dieser Studie ausgeschlossen, da sie eine seltene Mutation darstellen. Anders als
bei den friiheren Studien an Guppys (P. reticulata), in denen die GréRe und der Farbton einzelner
Farbflecken gemessen wurden (z. B. Endler 1980; Houde 1997), wurde hier der Farbton an zehn
Stellen entlang des Korpers und der Flossen ermittelt. Die anschlieRende statistische Analyse konnte
generelle Muster in der Farbung von Populationen aufdecken (Bierbach et al. 2013c).
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(a) Mannchen Klarwasser Schwefel

Pichucalco

Ixtapangajoya

Puyacatengo

Tacotalpa

(b) Weibchen Klarwasser Schwefel

Pichucalco

Ixtapangajoya

Puyacatengo

Tacotalpa

Abbildung 3: (a) Mannchen und (b) Weibchen aus dem Studiengebiet. Die freigestellten Fotografien sollen
beispielhaft darstellen, wie unterschiedlich die Phanotypen ausgepragt sein kénnen. Abbildung verdndert aus
Zimmer et al. 2018.

Die hier analysierten Daten stammen aus drei Jahren, in denen Fische gefangen und
fotografiert wurden (Tab. 2a). Nicht alle Populationen wurden in jedem Jahr gefangen, daher
wurden zum Teil die Datenséatze getrennt analysiert (siehe unten und Tab. 2b). Alle Fische wurden in
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der Zeit zwischen April und Juni gefangen, einige Zeit nach der jahrlichen Hochwasserperiode und

noch bevor die Wasserlaufe ihren jahrlichen Tiefstand erreichten.

Tabelle 2: StichprobengroRen der fiir die Farbmessungen gefangenen und fotografierten Fische. a) gefangene

Individuen in den drei Fangjahren nach Fangstelle sowie Labortiere; b) Auflistung der Stichproben fiir die

einzelnen Farbanalysen (Farbmessung siehe Kapitel 3.2; Vererbung siehe Kapitel 3.3, Hybride siehe Kapitel

3.4).
a) Flusslauf Fangstelle Fangjahr Fangjahr Fangjahr Labor
2012 2014 2015

Rio Pichucalco Pich-S 482,12 & - - -

Pich 492,194 - - -

Rio Ixt 862,394 - - -

Ixtapangajoya

Rio Puyacatengo Puy-S 459,13 3 469,73 239,84 -

HA - - 249,84 -

HB - 339,84 209,148 -

HC - - 279,53 -

Puy 419,243 229 239,78 -

Rio Tacotalpa Tac-S 299,94 - - -
Tac-S lab - - - 2048

Tac 499,123 - - -
Tac lab - - - 1973

b) Farbmessung @ 347 Q 68 Q 46 Q -

Farbmessung & 128 & 73 15 & -
Vererbung & 213 - - 394

Hybride ¢ - 101 Q 117 9 -

Hybride & - 153 42 3 -

3.2.1 Farbmessung

Die Fische wurden direkt nach ihrem Fang mit Nelkendl betdubt, sodass sich die Melanophoren in
der Haut entspannten. Daraufhin wurden die Fische seitlich auf ein Stlick laminiertes weilRes Papier
auf einer Farbkarte (IT8.7/2 von Lasersoft Imaging, ID Nr. R051025) gelegt und von oben in einem
Abstand von etwa 30 cm mit einer Digitalkamera (Fujifilm Finepix AX250) fotografiert (Abb. 4a).
Beim Fotografieren wurde darauf geachtet, dass alle Flossen gespreizt waren und direktes
Sonnenlicht und starke Reflexionen auf der laminierten Farbkarte vermieden wurden. AnschlieRend
wurden die Bilder in randomisierter Folge weiterbearbeitet. Zunachst wurden die Bilder anhand der
Anleitung des Herstellers der Farbkarte in Adobe Photoshop CS5 kalibriert. Dazu wurde der
Farbmodus der Bilder von dem tiblichen RGB-Modus, in dem die Digitalkamera aufnimmt, auf den
L*a*b*-Modus der Farbkarte geandert (CIELAB). Die drei Kanale L*, a* und b* beschreiben jeden
Farbpixel eines Bildes in drei Dimensionen: L* beschreibt die Helligkeit von 0 = Schwarz bis 100 =
Weil3; a* reicht von -150 = Grin bis 150 = Magenta; b* reicht von -150 = Blau bis 150 = Gelb. Um ein
Bild zu kalibrieren, wurden in Photoshop die Gradationskurven der drei Kanale angepasst. Hierzu
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wurden die mitgelieferten Werte der Farbkarte flir mindestens flinf Felder der Farbkarte entlang des
Farbhistogramms des Bildes eingestellt, im Fall der L*-Kurve von Weil bis Schwarz mithilfe der
Grauschattierungsfelder (GSO - GS23) auf der Karte, bei den Kurven fiir a* und b* mit jeweils den
,echten” Farben Griin (L18), Magenta (L14), Blau (L19) und Gelb (L15) und zusatzlichen, zufallig
ausgewahlten Feldern der Karte. Die so kalibrierten Bilder waren damit qualitativ vergleichbar und
wurden im .psd-Format gespeichert.

3

Abbildung 4: (a) Foto mit Millimeterpapier, Messpunkte (b) Mannchen und (c) Weibchen. Zeichnungen
verandert mit freundlicher Genehmigung von Madlen Ziege.

Die Farbmessung erfolgte fiir zehn quadratische Messpunkte entlang der lateralen Ansicht
des Fisches (Abb. 4b und c). Zunachst wurde mithilfe der Linealfunktion von Photoshop und dem auf
dem Foto sichtbaren Millimeterpapier die Standardlange (SL) des Fisches gemessen. An jedem
Messpunkt wurde fir die bildliche Information fir ein Quadrat mit einer Seitenldnge von 1/35 der
Standardlange des Fisches der Durchschnitt berechnet (eine Weichzeichnerfunktion in Photoshop).
Die Werte fiir L*, a* und b* dieser Messpunkte konnten anschlieBend mit dem
Farbaufnahmewerkzeug aufgenommen werden.

3.2.2 Statistik

Aufgrund des haufigen Vorkommens von Gelb- oder Schwarzfarbung der Flossen bei dominanten
Mannchen unterscheiden sich die Populationswerte von Mannchen und Weibchen grundsatzlich,
daher wurden die Geschlechter getrennt analysiert, jedoch nach der gleichen Vorgehensweise. Die
gemessenen L*-, a*- und b*-Werte der zehn Messpunkte wurden zunachst mit einer Haupt-
komponentenanalyse (principal component analysis, PCA) auf wenige Hauptkomponenten (HK)
reduziert. AnschlieRend wurden die Hauptkomponenten in einer Multivariaten Varianzanalyse
(multivariate analysis of covariance, MANCOVA) verwendet, um Unterschiede zwischen den
Flusslaufen (fester Faktor ,Flusslauf’), den Einfluss von Schwefelwasserstoff (fester Faktor
,Anwesenheit von H,S‘) und Korrelationen zwischen Farbung und Standardlange (Kovariate ,SL’)
aufzudecken. Ob die Voraussetzungen fiir die Verwendung der Varianzanalyse erfillt sind, wurde mit
Shapiro-Wilks-Tests (Test auf Normalverteilung) und Levene-Tests (Test auf Varianzengleichheit)
sichergestellt. Zundchst wurden alle Faktoren, Kovariaten und ihre Interaktionen in ein erstes Modell
aufgenommen und sukzessive nichtsignifikante Effekte auf dem Modell entfernt, beginnend mit den
Interaktionen der hochsten Ordnung. Fir signifikante globale Effekte der MANCOVA wurden
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anschlieRend in einer posthoc Univariaten Varianzanalyse (univariate analysis of covariance,
ANCOVA) diejenigen Variablen identifiziert, die den groRten Einfluss auf den Effekt hatten.

Um den signifikanten Effekt von festen Faktoren darzustellen, wurden fiir Abbildungen
korrigierte Mittelwerte (engl. estimated marginal means, EMMs) berechnet, um einen
moglicherweise signifikanten Effekt der Kovariate Standardlange zu eliminieren. Fir alle
signifikanten Korrelationen mit der Kovariate Standardlange wurde fiir Abbildungen eine Spearman
Rangkorrelation berechnet und die lineare Regression in den Abbildungen dargestellt. Fiir den
Interaktionsterm ,Anwesenheit von H,S x Flusslauf’ wurden t-Tests flr unabhangige Stichproben
berechnet, um die Unterschiede zwischen schwefelangepassten und nichtangepassten Fischen in
jedem Flusslauf erkennbar zu machen. Da es sich hier um multiple Vergleiche handelte, wurde das
Signifikanzniveau nach der Methode von Bonferroni (1936) korrigiert.

3.3 Vererbung der médnnlichen Férbung

Mannliche Farbung stellt einen guten Kandidaten fiir ein Merkmal dar, anhand dessen Weibchen die
Fitness eines Fortpflanzungspartners bewerten kénnen. In diesem Kontext ist von Interesse, ob die
Farbung heritabel, also vererbbar, ist oder ob sie plastisch im Rahmen der Umgebungsvariablen
ausgepragt wird. Da die Bildung von gelber oder roter Farbung haufig direkt auf die Verfligbarkeit
von Karotinoiden in der Nahrung zuriickzufiihren ist (Karino und Haijima 2004; Kodric-Brown 1989;
Grether 2000), kann ein Vergleich zwischen wildgefangenen Individuen mit mutmaRlich limitiertem
Zugang zu karotinoidreicher Nahrung und laboraufgezogenen Mannchen mit ausreichend
Karotinoiden in der Nahrung heritable und plastische Merkmale identifizieren.

Ein direkter Vergleich zwischen wildgefangenen und laborgeborenen Mannchen war fiir das
Flusssystem Tacotalpa moglich. Die Messwerte der wildgefangenen Mannchen aus den Populationen
Tac und Tac-S wurde mit Messwerten fir die Farbung von laborgeborenen Mannchen der gleichen
Populationen (Tab. 2b) mit zwei Methoden verglichen: einer Diskriminanzfunktionsanalyse
(discriminant function analysis, DFA), die anhand aller Messwerte eine Zuordnung von Individuen in
Gruppen durchfiihrt, und einer Intra-Klassen-Korrelation (intraclass correlation coefficient, ICC), die
eine Konsistenz einzelner Merkmale zwischen den Datensatzen identifiziert.

Um die DFA zu berechnen, wurden die L*-, a*- und b*-Werte der wildgefangenen Mannchen
als Trainingsmesswerte angenommen, gegen die die Werte der laborgeborenen Mannchen
verglichen wurden. Der ungleichen Anzahl der Mannchen in jeder Gruppe (Tab. 2b) wurde durch die
vorherige Berechnung der Wahrscheinlichkeiten im DFA-Modell begegnet. Fische aus der Gruppe
der laborgeborenen Tiere konnten einer der Populationen (Tac oder Tac-S) zugeordnet werden und
die Anzahl der richtig klassifizierten Individuen gibt einen generellen Hinweis auf den Einfluss von
Vererbung auf die Farbung von Mannchen aus diesem Flusssystem. Wenige richtig zugeordnete
Mannchen konnten auf den starken Einfluss von Haltungsbedingungen oder eine hohe Plastizitat
unabhangig von Umgebungsvariablen hindeuten, wohingegen zahlreiche richtig zugeordnete
Individuen deutliche Gemeinsamkeiten zwischen wildgefangenen und laborgeborenen Tieren
aufzeigen, die auf starke Erblichkeit des Merkmals Farbung hindeutet.

Um einzelne, moglicherweise heritable Aspekte der Farbung identifizieren zu kénnen, wurde
zusatzlich eine ICC berechnet, die ein Indikator fir Konsistenz zwischen Datenséatzen ist (Bartko
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1966). Dazu wurde eine separate PCA fiir den oben beschriebenen Datensatz, bestehend aus
wildgefangenen und Labortieren, angefertigt (Tab. 2b), die in 6 Hauptkomponenten resultierte.
AnschlieBend wurden Populationsmittelwerte fiir die einzelnen HK gebildet und in einer ICC
verglichen. Ein ICC > 0,9 wird als starke Konsistenz beschrieben (Koo und Li 2016) und weist damit
auf ein Merkmal hin, das moglicherweise wenig durch verschiedene Haltungsbedingungen
beeinflusst wird und somit als heritabel beschrieben werden kann.

3.4 Fdrbung und Genetik in Hybridzonen

Fiir die Untersuchung zu Veranderungen der Farbung in Hybriden wurde ein weiterer Teildatensatz
analysiert. Dazu wurden Fische des Flusslaufs Puyacatengo, der Schwefelquelle Puy-S und drei Zonen
zwischen diesen beiden, in denen sich die beiden Gewasser mischen (Abb. 5), zusammen in einer

separaten PCA bearbeitet.

Puyacatengo

Abbildung 5: Fangstellen am Rio Puyacatengo. Klarwasser- (weil3e Schrift), sulfidische (gelbe Schrift) und
Mischzonen (graue Schrift) im ca. 300 m umfassenden Zusammenfluss der Quelle La Lluvia (Puy-S) mit dem

Hauptarm des Rio Puyacatengo.

3.4.1 Genetik

Fir die Korrelation zwischen Farbung von Individuen aus den beiden Extremhabitaten und
moglichen Hybridzonen wurden aus den Proben der Fangjahre 2014 und 2015 zufallig einzelne
Weibchen ausgewahlt, die auf 9 Mikrosatellitenloci getestet wurden. Dabei wurden N =9 Weibchen
der Klarwasserpopulation Puy und N = 11 Weibchen der schwefelangepassten Population Puy-S
sowie N = 10 Weibchen aus Hybridzone A (HA), N = 8 Weibchen aus Hybridzone B (HB) und N =6
Weibchen aus Hybridzone C (HC) in die Analysen aufgenommen.
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Die Proben in Form von Teilen der Riickenflosse (ca. 1 mm?) wurden zunichst in 96% Ethanol
konserviert. AnschlieBend wurden sie einzeln mit dem DNA-Extraktionskit ,,Universal Genomic DNA
kit“ (CWBIO, Beijing, China) entsprechend der Herstellerangabe behandelt. Die Primer von 9 Loci
wurden in 2 Primermixen angesetzt: Primermix 1 bestehend aus Primern fiir die Loci EAI2566,
EAI343, EAI1039, EAI568, AB195, Primermix 2 fur die Loci GA-129A, GA-V18, GT-1133, GA-I129B, GT-
113B (Slattery et al. 2012; Tiedemann et al. 2005; Tabelle A1 im Anhang). Die Amplifizierung erfolgte
mit 20 uL PCR-Mix bestehend aus 10 pL 2xTaq Mastermix (CWBIO, Beijing, China), 0,3-0,5 pL
Primermix (10 uM) und 80-500 ng DNA-Extrakt. Die PCR lief nach einem initialen
Denaturierungsschritt von 2:00 min bei 94°C in 35 Zyklen mit jeweils 0:30 min bei 94°C
(Denaturierung), 0:30 min bei 60°C (Anlagerung der Primer) und 0:30 min bei 72°C (Elongation),
gefolgt von einer finalen Phase von 10:00 min bei 72°C in einem Bio-Rad T100™ Thermozykler
(Hercules, CA, USA). Die Fragmentlangenmessung der amplifizierten DNA erfolgte in einem ABI3730
Sequencer (Thermo Fischer Scientific, Waltham, MA, USA) mit dem internen GroRenstandard Liz500.
Die Mikrosatellitenlangen wurden mit GeneMapper v. 4.0 (Applied Biosystems, Foster City, CA, USA)
gemessen.

Die resultierenden Daten der Mikrosatellitenlangen fiir jeden diploiden Loci wurden mit
STRUCTURE (Version 2.3.4; Pritchard et al. 2000) ausgewertet. Um die Annahme zu testen, dass es
zwei Cluster innerhalb der Individuen gibt (ein Cluster fiir schwefelangepasste Individuen, einer fir
nichtangepasste), wurde die Methode von Evanno et al. (2005) angewendet. Dabei nahm ich fir die
Analysen eine Clusteranzahl von k = 1 bis k =5 an. Die Analysen liefen in 10 Iterationen mit einer
Einbrennzeit von 250.000 Generationen und 1 Mio. Wiederholungen. AnschlieRend wurde mithilfe
der Software Structure Harvester gepruft, welches Cluster-Szenario am wahrscheinlichsten ist (Earl
und von Holdt 2012).

Mit der Zuordnung zu einem der beiden genetischen Cluster in einem Szenario mit k = 2
sollte die Korrelation zwischen genetischen und Farbdaten untersucht werden. Dazu wurde die
Variable ,Clusterzuordnung’ als Kovariate in eine MANCOVA mit den Hauptkomponenten der auf
Mikrosatelliten getesteten Weibchen (siehe unten) als abhangige Variablen eingefiigt. Eine
signifikante Korrelation wiirde darauf hindeuten, dass die Okotypzuordnung (Klarwasser- oder
Schwefelpopulation) anhand der Farbdaten und der genetischen Daten tibereinstimmt und dass
hybride Organismen eine intermediare Farbung zeigen.

3.4.2 Farbung in Hybridzonen

Da in zwei aufeinanderfolgenden Jahren Individuen in der Zeit von Mitte April bis Mai gefangen
wurden, wurde zunachst eine Faktoranalyse (PCA) mit dem gesamten Datensatz getrennt nach
Geschlecht berechnet, um dann mit den resultierenden Hauptkomponenten in einer MANOVA
(multivariate analysis of variance) zu prifen, ob es Unterschiede zwischen den Fangjahren gibt. Die
Ergebnisse der MANOVA bestatigen, dass sowohl Weibchen als auch Mannchen Unterschiede
zwischen den Fangjahren aufweisen, sodass nachfolgend alle Analysen getrennt nach Geschlecht
und Fangjahr erfolgten (Ergebnisse nicht dargestellt). Im ersten Fangjahr 2014 wurden N = 101
Weibchen und N = 15 Méannchen aus drei Zonen entlang des Zusammenlaufs des Puyacatengo mit
der Schwefelquelle La Lluvia gefangen, im darauffolgenden Jahr 2015 waren es N = 117 Weibchen
und N = 42 Mannchen aus den drei vorigen Fangzonen und zwei zuséatzlichen Hybridzonen (Tab. 2,
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3.5 Weibliche Partnerwahl aufgrund von Farbung

Abb. 5). Die in 2012 gefangenen Tiere wurden nicht exakt den gleichen Fangstellen entnommen,
weshalb ich sie nicht in die Analyse mit einbezogen habe.

Die statistische Analyse der so getrennten Daten erfolgte genau nach der oben
beschriebenen Methode fiir Farbung bei Weibchen und Mannchen im gesamten Studiengebiet
(Kapitel 3.2.2). Nach Anfertigung einer PCA wurden die extrahierten Hauptkomponenten zusammen
mit dem Faktor ,Fangzone’ und der Standardldange in eine MANCOVA eingefligt, um Unterschiede
zwischen Individuen aus den jeweils rein schwefelhaltigen und nicht-schwefelhaltigen Habitaten und
den drei Hybridzonen zu untersuchen.

Da ein statistischer Vergleich zwischen Ergebnissen aus Fangjahr 2012 und den neueren
Fangen aus 2014 und 2015 aufgrund unterschiedlicher Fangstellen nicht méglich war, wurde eine
qualitative Analyse bemiiht, um einen vorsichtigen Eindruck von der Vergleichbarkeit zu erhalten.
Uberschneidende Fangstellen waren das Schwefelhabitat Puy-S und das Klarwasserhabitat Puy,
Hybridzonen wurden im friiheren Fangjahr nicht beprobt. Die Hauptkomponentenanalyse wurde fir
Mannchen und Weibchen separat fiir jedes Fangjahr berechnet und ergab demnach auch
unterschiedliche Zuordnungen von Farbkomponenten und Korperregionen zu den jeweiligen
Hauptkomponenten. Dennoch konnten einzelne HK identifiziert werden, die in allen drei Analysen
eine Rolle spielten. Fir diese HK wurde ein paarweiser Vergleich zwischen Schwefel- und
Klarwasserhabitat berechnet (gepaarter t-Test, zweiseitig) und gepriift, ob ein dhnlich starker oder
schwacher Unterschied auch in den anderen Fangjahren bestand. Eine solche qualitative
Betrachtung soll vergleichen, ob Unterschiede zwischen Habitattypen Uber die Jahre gleichblieben.

3.5 Weibliche Partnerwahl aufgrund von Fdrbung

Die Flossengelbfarbung mannlicher Poeciliiden stellt ein wichtiges Merkmal in der weiblichen
Partnerwahl dar (Houde 1987; Zimmer et al. 2018). Daher sollte mit dem nachsten Laborversuch
getestet werden, ob sich diese Praferenz mit klinstlich farbveranderten Merkmalen zeigen lasst.
Dazu wurden je fliinf Mannchen der Populationen Tac-S und Tac animiert (siehe unten) und
Weibchen der gleichen Populationen in einem dichotomen Partnerwahlversuch getestet (Tac-S: N =
12; Tac: N = 22). Da anzunehmen ist, dass die Praferenz flir gelbe Flossen spezieslibergreifend ist,
wurden zusatzlich Weibchen der Art P. limia mit den gleichen Stimulusanimationen getestet (N =
19). Dabei wurden jeder der drei Gruppen zufallig entweder Tac-S-Mannchen oder Tac-Méannchen
als Stimulus gezeigt.

3.5.1 Erstellen von Animationen

Fir die Partnerwahlversuche wurden Animationen von farbveranderten Mannchen hergestellt. Dazu
wahlte ich jeweils flinf Mdnnchen aus den Laborpopulationen Tac und Tac-S aus, deren Bilder im
vorigen Versuch bereits farblich standardisiert wurden und die an den Riicken- und Schwanzflossen
eine fur das menschliche Auge sichtbare Gelbfarbung besaRen. Die Fische wurden digital mit Adobe
Photoshop CS5.5 freigestellt (d. h. der Hintergrund mit Unterlage, Farbkarte und Millimeterpapier
entfernt) und die duReren Drittel von jeweils der Riicken- und Schwanzflosse farblich verandert. Pro
Mannchen wurden zwei Bilder erstellt, jeweils eines der Kategorie ,drab‘ und eines der Kategorie
,colourful’. Hierflir habe ich die Gradationskurven angepasst, was eine Veranderung von Farbwerten
flr bestimmte Bereiche der Farbachse erlaubt. Pixel, die auf dem Originalbild einen b*-Wert von
mindestens 20 hatten, wurden fir die Erstellung des ,drab‘-Bildes auf genau 20 begrenzt, d. h.
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intensivere Gelbtone wurden unterdriickt. Fiir die Erstellung des ,colourful‘-Bildes hingegen wurden
alle b*-Werte von mind. 20 auf den Maximalwert von 127 erhéht, was eine intensive Geldfarbung in
den ausgewihlten Bereichen erzeugte (Abb. 6). In beiden Féllen blieben die L*- und a*-Werte
unverandert, was vor allem bei den , drab“-Bildern zu einer leichten Rotfarbung der Flossenspitzen
flihrte, da sich die natirliche Flossenfarbung unter dem L*a*b*-Farbspektrum aus Gelb- und
Magentatdonen zusammensetzt.

,drab’ ,colourful’

Tac

Tac-S

Abbildung 6: Beispiele fiir je zwei Mannchen der Populationen Tac und Tac-S nach der Bildbearbeitung. Das
jeweils letzte Drittel der Riicken- und Schwanzflosse wurde isoliert bearbeitet und der Gelbanteil entweder
verringert (,drab‘) oder verstarkt (,colourful’).

Die so entstandenen Bilder wurden in eine Flash-Animation mittels Adobe Flash Professional
CS5.5 eingefiigt. Dafiir wurden alle Fische auf eine Totallange von 400 px gebracht und einzeln
animiert mit einer Arbeitsflache von 1028 x 768 px. Die Animation hatte eine Framerate von 36
Bildern/sec und einen einheitlich grauen Hintergrund. Sie zeigte den jeweiligen Fisch fiir 5 Sekunden
in Blickrichtung in gerader Linie von einer auf die andere Seite der Arbeitsflache wandern und nach
Verlassen der Arbeitsflache nach einer Sekunde spiegelverkehrt zuriickwandern. Die so animierten
Bilder wurden in eine .html-Datei eingebaut, die die beiden Animationen eines Mannchens (also
,drab’und ,colourful’) nebeneinander gleichzeitig und sich immer wiederholend abspielte. Die so
erstellten Dateien wurden mit Mozilla Firefox (Version 3.6.25 mit Shockwave Flash Plug-In Version
11.0.1.152) auf zwei Bildschirmen (Samsung SyncMaster P2470LHD, 60 Hz, 32-Bit, Auflésung 1920 x
1080 px) abgespielt, wodurch die Mannchen eine SL von 3,8 £ 0,8 mm erreichten.

3.5.2 Ablauf Partnerwahlversuche

Das Testaquarium (50 x 30 x 30 cm) wurde in drei gleichgroBe Bereiche geteilt, die durch
Farbmarkierungen an den Glasscheiben markiert wurden. Die beiden seitlichen Zonen werden als
Praferenzzonen bezeichnet, die mittlere als neutrale Zone. Seitlich neben dem Testaquarium wurden
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die beiden Monitore aufgebaut. Das Testaquarium war an der Riickseite mit grauer Pappe abgeklebt,
um visuelle Stérungen zu minimieren. Zu den beiden Monitoren hin wurden ebenfalls Pappbahnen
aufgestellt, die an der exakten Position der Animation auf dem Bildschirm ein 12 x 21 cm grofes
Fenster besalien. Das Testaquarium wurde mit 20 cm Frischwasser befillt und hatte eine Kiesschicht
und einen Heizstab, der das Wasser konstant auf 25°C beheizte. Wenn kein Versuch stattfand, wurde
das Wasser mit einem Sprudelstein belliftet, der fir die Versuche aus dem Aquarium entfernt
wurde. Die Beobachtung erfolgte aus einer Entfernung von mind. 2,5 m.

Um einen Partnerwahlversuch zu starten, wurde ein Weibchen in einen durchsichtigen
Zylinder (20 cm Durchmesser) in die Mitte des Aquariums gesetzt, wahrend die Bildschirme an
beiden Seiten einen gleichmalig grauen Hintergrund zeigten. Zahnkarpflinge reagieren auf ein neues
Aquarium mit leichten Stresssymptomen, wie das Erstarren (engl. freezing) und das Absinken auf
den Grund, und benétigen ein paar Sekunden bis Minuten, bis sie sich erholen. Wenn sich das Tier
beruhigt und an die neue Umgebung gewdhnt hatte, begann es innerhalb des Zylinders zu
schwimmen, woraufhin die Animationen auf beiden Seiten des Testaquariums gestartet wurden. Der
Zylinder wurde vorsichtig aus dem Testbecken entfernt und die Zeitmessung begann, sobald das
Weibchen sich frei im Becken bewegte. Gemessen wurde die Aufenthaltszeit in den beiden
Praferenzzonen lber eine Dauer von 5 Minuten. Danach wurden die Animationen entfernt, sodass
auf den Bildschirmen wieder der graue Hintergrund zu sehen war, und das Weibchen erneut in den
durchsichtigen Zylinder gesetzt. Die Messung erfolgte nach 5 Minuten Pause im Zylinder erneut,
diesmal mit vertauschten Animationen. Die Zeit in den Praferenzzonen nahe eines bestimmten
Stimulus aus dem ersten und zweiten Durchgang wurde addiert. Wenn im ersten Durchgang das
,colorful’-Méannchen auf der linken Seite des Testaquariums zu sehen gewesen war, befand es sich
im zweiten Durchgang auf der rechten Seite. Die Reihenfolge wurde fiir jedes Weibchen zufillig
gewahlt. Das zweimalige Messen mit vertauschten Stimuli soll Praferenzen aufdecken, die das
Fokustier auf nicht versuchsrelevante Details innerhalb des Versuchsaufbaus haben kdénnte. Halt sich
das Weibchen tberwiegend (mind. 80% der Gesamtwahlzeit) auf einer Seite des Testbeckens auf,
ohne einem der Stimuli zu folgen, muss eine Seitenpraferenz angenommen werden und diese
Testfische wurden in den weiteren Berechnungen entfernt (Tac: 9; Tac-S: 2; Limia: 6). Zum Abschluss
der Versuche wurde das Fokusweibchen aus dem Testbecken entfernt und seine Standardlange (SL)
mit einem Lineal gemessen.

3.5.3 Statistik
Um die Praferenzstarke zu messen, haben wir den SOP-Wert gewahlt (strength of preference), der
sich aus dem Anteil der in einer der Praferenzzonen verbrachten Zeit von der Gesamtwahlzeit ergibt:

Zeit nahe ,colorful' - Zeit nahe ,drabr

SOP =

Zeit nahe ,colorful' + Zeit nahe ,drab’

Ein positiver Wert zeigt eine Praferenz fiir das starker gefarbte Mannchen (,colorful’) an, ein
negativer Wert wiirde auf eine Praferenz fir das farblose Mannchen (,drab‘) hinweisen. Dieser SOP-
Wert fiir jedes Weibchen wurde arcus-sinus-wurzeltransformiert, um die Normalverteilung bei
einem prozentualen Wert zu erreichen, und als abhangige Variable in ein ANCOVA-Modell
aufgenommen, in dem Unterschiede zwischen Population, Population des Stimulusménnchens und
Abhangigkeit von der Standardlange des Weibchens getestet wurden. Ob eine Varianzanalyse
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durchgefiihrt werden kann, wurde mit Shapiro-Wilks-Test (Test auf Normalverteilung) und Levene-
Test (Test auf Varianzengleichheit) geprift. Das Modell beinhaltete alle Interaktionsterme, die
sukzessive, beginnend mit dem Interaktionsterm des héchsten Grades und anschlieRend nach
niedrigster Effektstarke aus dem Modell entfernt wurden, wenn sie keinen signifikanten Effekt
zeigten. Der signifikante Effekt der Standardlange wurde mit einem posthoc Spearman-
Rangsummentest weiter analysiert.

3.6 Konditionsabhdngige weibliche Partnerwahl

Um die Veranderung der weiblichen Partnerwahl in Abhangigkeit des Erndahrungszustandes zu
untersuchen, wurden Weibchen der Populationen Tac (N = 57) und Tac-S (N = 55) analog zum oben
beschriebenen Partnerwahlversuch im gleichen Versuchsaufbau Mannchen in einem hungernden
oder gesattigten Zustand prasentiert und die Assoziationszeit gemessen. Um die
Stimulusanimationen und  -videos anzufertigen, wurden zundachst Mannchen der Populationen Tac
(N =5) und Tac-S (N = 10) aus den gemischtgeschlechtlichen Populationshaltungsbecken
entnommen, gefilmt und fotografiert (siehe unten). AnschlieRend wurden sie nach Population
getrennt in Haltungsbecken (100 L) verbracht, um dort fir finf Tage ohne Fitterung zu bleiben. Am
flinften Tag wurden erneut Videos und Fotos angefertigt und die Tiere zurlick in ihre urspriinglichen
Populationsbecken gesetzt und dort noch einige Tage beobachtet. Alle Mdannchen haben diese
Behandlung unversehrt tiberstanden und es gab keine Mortalitat.

Zu Beginn der Tests wurden die zu testenden Weibchen in Gruppen von bis zu fiinf Tieren in
Haltungsbecken Gberfiihrt und zuféllig zwei Testszenarien zugeordnet: Weibchen der Gruppe
,Video"” bekamen ausschliefRlich Videos von Madnnchen der eigenen Population wahrend der
Experimente zu sehen, den Individuen der Gruppe ,, Animation” wurden nur Animationen der
eigenen Population gezeigt. Die Individuen wurden unabhéangig von ihrer Zugehorigkeit zu
Testszenarien so in den Haltungsbecken gruppiert, dass anhand der Standardlange alle Weibchen
einer Gruppe unterscheidbar waren.

Am ersten Tag der Testreihe wurde den Weibchen in einem dichotomen Partnerwahlversuch
ein zufillig ausgewahltes Mannchen der eigenen Population in Form von Video oder Animation
prasentiert. Danach wurde es in sein Gruppenbecken verbracht, wo es 5 Tage ohne Fiitterung unter
Beobachtung verblieb. Am flinften Tag wurde erneut ein Partnerwahltest mit dem gleichen
Mannchen als Stimulus durchgefiihrt. AnschlieRend blieben die Weibchen fir zwei Tage in ihren
Gruppenbecken, wurden aber zweimal taglich ad libitum mit Flockenfutter geflittert. Am siebten Tag
nach Beginn der Testreihe erfolgte ein dritter Partnerwahltest. Die Partnerwahlversuche liefen nach
dem oben beschriebenen Protokoll ab (Kapitel 3.5.2).

3.6.1 Erstellen von Videos und Animationen

Zum Erstellen der Stimulusvideos wurden Mannchen einzeln in einem kleinen Aquarium (10 L)
gefilmt. Die Kamera wurde so eingestellt, dass die volle Breite des Aquariums (30 cm) auf dem Video
sichtbar ist. Um naturliches Verhalten zu filmen, wurden neben der Kamera und somit im
Sichtbereich des Mannchens zwei weitere Aquarien aufgebaut, die jeweils ein Weibchen der
gleichen Population beinhalteten. P. mexicana Mannchen zeigen kein Balzverhalten (Plath et al.
2007b), jedoch ist anzunehmen, dass sich das ménnliche Verhalten in Gegenwart von Weibchen
verandert. Nach ungestértem Filmen fir mindestens 6 Minuten wurden die Mannchen mit Nelkenol
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(1 Tropfen/L Wasser) betaubt und entsprechend der oben beschriebenen Methode zur Farbanalyse
(Kapitel 3.2.1) auf einer Farbkarte fotografiert. Anschliefend konnten sich die Mannchen in stark
belliftetem Wasser wieder erholen. Die Fotografien wurden wie oben beschrieben (Kapitel 3.5.1) in
Animationen umgewandelt. Hier jedoch wurden keine Farbverdanderungen vorgenommen. Die Fotos
dienten auch der Messung der Kérperh6he/Abdominalhohe mithilfe des mitfotografierten
Millimeterpapiers.

Fir einen Partnerwahlversuch wurden jeweils die Videos/Animationen eines Mdnnchens
kombiniert, sodass das wahlende Weibchen dasselbe Mannchen auf der einen Seite in
wohlgendhrtem Zustand und auf der anderen Seite hungernd zu sehen bekam (mit Seitentausch
wahrend des Partnerwahlversuchs). Als Kontrolle fiir den Ernahrungszustand diente die
Abdominalhdhe der Mannchen, die nach der flinftagigen Hungerphase signifikant abnahm
(wohlgenahrt durchschnittlich 9,84 mm, hungernd durchschnittlich 9,31 mm; gepaarter t-Test: ti4 =
4,75, P < 0,001).

3.6.2 Statistik

Wie bei dem oben beschriebenen Verfahren fiir Partnerwahlversuche mit Animationen wurde auch
hier die Praferenzstarke als SOP aufgenommen und fiir die statistische Auswertung arcus-sinus-
wurzeltransformiert. Die SOP-Werte aus den drei aufeinanderfolgenden Messungen fiir jedes
Weibchen wurde in ein Generelles Lineares Modell mit wiederholten Messungen (engl. repeated
measures general linear model, rmGLM) als abhéngige Variable aufgenommen. Zusammen mit den
festen Faktoren Population und Stimulusart wurden die Standardlange (SL) und alle
Interaktionsterme in das initiale Modell mit aufgenommen, aber sukzessive entfernt, wenn weder
Zwischen- noch Innersubjekteffekte einen signifikanten Einfluss zeigten. Das resultierende Modell
enthielt nur noch die beiden festen Faktoren ohne Interaktion (entfernte Effekte Tab. A2 im

Anhang).
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4 Ergebnisse

4.1 Fdrbung bei Poecilia spec.

4.1.1 Weibchen

Die Faktoranalyse (PCA) ergab 7 Hauptkomponenten (HK) mit einem Eigenvalue von mindestens 1
und erklarten 78,5% der Gesamtvarianz (Tab. 3). Die varimax-rotierte Komponentenmatrix (Tab. A3
im Anhang) zeigte, dass sich die Hauptkomponenten aus dhnlichen Farbwerten zusammensetzen; z.
B. die erste Hauptkomponente setzte sich aus den b*-Werten der Messpunkte 1, 2, 3,4, 5und 7
zusammen und kann somit als b*-Wert fiir den ganzen Kérper ohne Flossen verstanden werden.
Eine dhnliche Zuordnung erfolgte auch fiir die anderen Hauptkomponenten (Tab. 3).

Tabelle 3: Ergebnis der PCA fiir Weibchen aus allen Flussldufen. Die 7 Hauptkomponenten mit einem
Eigenvalue >1 ergaben sich aus den L*-, a*- und b*-Werten der zehn Messpunkte und lieRen sich als Farbwerte
bestimmter Korperregionen zusammenfassen (ID).

Haupt- Eigenvalue % Varianz erklart Ladung durch ID
komponente Messpunkte

1 6,64 22,12 b*1,2,3,4,5,7 b* Korper

2 5,87 19,58 a*1,3,4,9,10 a* ventral und
Schwanzflosse

3 3,69 12,29 L*2,5,7 L* dorsal

4 2,76 9,21 a*2,5,7 a* dorsal

5 1,81 6,01 L*1,4,8 L* ventral

6 1,68 5,59 a*e,9,10 L* Flossen

7 1,12 3,74 b* 6, 8,9 b* Flossen

Eine MANCOVA mit den Hauptkomponenten als abhangige Variablen ergab, dass
,Anwesenheit von H,S den starksten Einfluss auf die Farbung der Weibchen hatte, gefolgt vom
Interaktionsterm ,Anwesenheit von H,S x Flusslauf’ und der Standardlange (Tab. 4a). Eine im
Anschluss berechnete ANCOVA identifizierte fiir den Effekt ,Anwesenheit von H,S’ vier
Hauptkomponenten als signifikant unterschiedlich zwischen den schwefelangepassten und-
nichtangepassten Weibchen (Tab. 4b). Hauptkomponente 3 beschrieb die Helligkeit der Farbung am
Ricken der Tiere und zeigte, dass schwefelangepasste Weibchen einen helleren Ricken hatten als
nicht schwefelangepasste Weibchen. Dieser Effekt wurde getragen von dem grofRen Unterschied im
Tacotalpasystem, der die gegenteiligen Ergebnisse im Pichucalcosystem aufhebt (Abb. 7a). Mit HK 4
zeigte sich ein griinlicherer Ton am Riicken von schwefelangepassten Fischen, ebenfalls ausgeldst
durch den signifikanten Unterschied im Tacotalpasystem (Abb. 7b). Hauptkomponente 5 zeigte
einen signifikant helleren Bauch von Schwefelfischen in allen drei Flusslaufen, fiir die ein Vergleich
moglich war (Abb. 7d). Anhand von HK 7 zeigt sich, dass schwefelangepasste Weibchen blaulichere
Flossen hatten als ihre nicht schwefelangepassten Artgenossen (Abb. 7g).
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4.1 Farbung bei Poecilia spec.

Tabelle 4: Ergebnisse aus der globalen MANCOVA (a) und posthoc ANCOVA (b) fiir Weibchen.

a) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Hypothese und des partial eta?
Fehlers
Anwesenheit von H,S 34,74 7,451 <0,001 0,35
Flusslauf 4,58 21,1296 <0,001 0,07
SL 14,22 7,451 < 0,001 0,18
Anwesenheit von H,S x 21,05 14,902 <0,001 0,25
Flusslauf
Flusslauf x SL 3,01 21,1296 <0,001 0,05
b) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Statistik und des Fehlers partial eta?
Anwesenheit von H,S
HK 3 (L* dorsal) 83,23 1,457 < 0,001 0,15
HK 4 (a* dorsal) 26,24 1,457 < 0,001 0,05
HK 5 (L* ventral) 39,58 1,457 < 0,001 0,08
HK 7 (b* Flossen) 19,50 1,457 < 0,001 0,04
Flusslauf
HK 3 (L* dorsal) 12,36 3,457 < 0,001 0,08
HK 4 (a* dorsal) 4,90 3,457 0,002 0,03
HK 5 (L* ventral) 3,50 3,457 0,015 0,02
HK 6 (L* Flossen) 7,09 3,457 < 0,001 0,04
SL
HK 6 (L* Flossen) 67,41 1,457 < 0,001 0,13
HK 7 (b* Flossen) 24,94 1,457 < 0,001 0,05
Anwesenheit von H,S x Flusslauf
HK 2 (a* ventral und 10,62 2,457 <0,001 0,04
Schwanzflosse)
HK 3 (L* dorsal) 103,94 2,457 < 0,001 0,31
HK 4 (a* dorsal) 9,42 2,457 <0,001 0,04
HK 5 (L* ventral) 5,80 2,457 0,003 0,03
HK 6 (L* Flossen) 10,13 2,457 < 0,001 0,04
Flusslauf x SL
HK 3 (L* dorsal) 3,29 3,457 0,021 0,02
HK 6 (L* Flossen) 8,73 3,457 < 0,001 0,05
HK 7 (b* Flossen) 3,50 3,457 0,016 0,02

Der Interaktionsterm ,Anwesenheit von H,S x Flusslauf’ wurde durch finf HK verursacht
(Tab. 4b). Den bei weitem starksten Effekt hatte HK 3, bei der, wie oben beschrieben, im
Tacotalpasystem schwefelangepasste Weibchen einen helleren Riicken hatten, wohingegen
Schwefelfische im Pichucalcosystem dunklere Riicken aufwiesen (Abb. 7a). Weitere divergente
Signale ergaben sich fiir HK 2, wo Tac-S Weibchen eine Gelbfarbung von Bauch und Schwanzflosse
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4 Ergebnisse

aufwiesen, aber Puy-S Weibchen das gegenteilige Muster zeigten (Abb. 7e), und HK 6, die fiir Pich-S
Weibchen eine starke Aufhellung der Flossen zeigte, wohingegen Schwefelfische aus anderen
Systemen keine oder nur geringe Unterschiede in diesem Merkmal zeigten (Abb. 7f).
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Abbildung 7: Darstellung des signifikanten Effekts ,Anwesenheit von H,S x Flusslauf’ in der globalen MANCOVA
mit den Hauptkomponenten als abhéngige Variablen (Tab. 4a). Aufgetragen wurden Mittelwerte der
Hauptkomponenten + Standardfehler (SEM), aufgeteilt nach Flusslauf und Anwesenheit von H,S. Flr jeden
Flusslauf (auRRer Ixt) ist ein Messpunkt fur die Klarwasser- (weiRer Hintergrund) und die sulfidische Population
(gelber Hintergrund) aufgetragen. Die Hauptkomponenten gruppieren sich in die Farbwerte L*, a* und b*
sowie in Korperregionen (dorsal: (a), (b) und (c); ventral: (d), (e) und (c); Flossen: (f), (e) und (g)). Sterne stellen
Signifikanzniveau eines posthoc t-Tests fir unabhangige Stichproben nach Bonferronikorrektur dar: * P <
0,017, ** P< 0,003, *** P < 0,0003.

Auch die Standardlange hatte in der globalen MANCOVA einen signifikanten Effekt (Tab. 4a),
der vor allem durch die Abhangigkeit der HK 6 und 7 von der Standardlange gebildet wurde
(Tab. 4b). GroRere Fische zeigten dunklere (Abb. 8a; Spearman Rangkorrelation: rs, = 0,33,
P <0,0001) und weniger gelbe Flossen (Abb. 8b; rs, =-0,11, P = 0,018).
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Abbildung 8: Abhangigkeit der (a) Helligkeit (HK 6) und (b) Gelbfarbung (HK 7) der Flossen von der
Standardlinge (SL) bei Weibchen. Die Linie zeigt die lineare Regression: a) r? = 0,15; b) r? = 0,02.

Weitere Effekte der globalen MANCOVA waren signifikante Unterschiede zwischen den
Flusslaufen und die Abhangigkeit der Farbung von der Standardlange zwischen den Flusslaufen, die
aber beide nur eine geringe Effektstirke aufwiesen (partial eta® < 0,07; Tab. 4a), weshalb sie hier nur

kurz beschrieben sein sollen.

Die Unterschiede zwischen den Flusslaufen waren in vier Hauptkomponenten signifikant
(Tab. 4b), die die Helligkeit am ganzen Kérper (HK 3, 5 und 6) und die Griin-/Rotfarbung in der
Dorsalregion (HK 4) beschrieben. Die Berechnung von Schatzwerten (estimated marginal means,
EMMs) gleicht sowohl die Standardlange der Tiere (standardisiert auf SL = 35,05 mm), als auch die
zum Teil signifikanten Unterschiede zwischen schwefelangepassten und nicht —angepassten
Weibchen aus, weshalb der Vergleich dieser Durchschnittswerte nur geringe Aussagekraft haben
kann. Einige generelle Aussagen kdnnen jedoch getroffen werden. Weibchen aus dem Flusssystem
Pichucalco zeigten an Korper und Flossen eine dunklere Farbung als Tiere aus anderen Flusslaufen
(Abb. 9a, c und d) und ihr Riicken zeigte eine griinliche Farbung (Abb. 9b). Im Vergleich dazu hatten
Weibchen aus dem Ixtapangajoya einen helleren und rétlich gefarbten Ricken, wahrend
Puyacatengo-Fische in allen Werten eine durchschnittliche Farbung aufwiesen (Abb. 9d). Ein
Beschreibungsversuch der Durchschnittswerte fiir Weibchen aus dem Tacotalpasystem muss
aufgrund der groRen Unterschiede zwischen schwefel- und klarwasserangepassten Weibchen

scheitern (vgl. Term ,Anwesenheit von H,S x Flusslauf’).
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Abbildung 9: Darstellung der vier Hauptkomponenten, bei denen der Effekt ,Flusslauf’ in der posthoc ANCOVA
signifikant war. Aufgetragen sind Schatzwerte (estimated marginal means, EMMs; korrigiert um den Einfluss
der Standardlange) + Standardfehler (SEM) fiir (a) die Helligkeit und (b) die Rotfarbung am Riicken sowie die
Helligkeit (c) am Bauch und (d) an den Flossen von Weibchen. Buchstaben zeigen Gruppierungen an, die keine
signifikanten Unterschiede zeigten (z. B. (a): Helligkeit am Bauch von Weibchen aus den Flusslaufen Puy und
Tac unterschied sich signifikant von der Helligkeit von Weibchen aus den Flusslaufen Pich und Ixt, jedoch nicht

untereinander).

Aufgetragen nach Flusslauf zeigte sich, dass die Abhangigkeit der Farbung von der
Standardldnge in den verschiedenen Flusssystemen unterschiedlich war (Abb. 10). Wahrend im
Tacotalpasystem groRRere Fische einen deutlichen dunkleren Riicken aufwiesen (HK 3; Spearman
Rangkorrelation rs, = -0,56, P < 0,0001), bestand diese Abhédngigkeit in den anderen Flusslaufen
kaum (Pich: rsp = 0,24, P=0,017; Ixt: rsp =-0,26, P = 0,016) oder nicht (Puy: rs, =-0,03, P = 0,6;

Abb. 10a). Der oben beschriebene globale Effekt der SL auf HK 6 wurde vornehmlich von Fischen aus
dem Pichucalco und dem Ixtapangajoya getragen (Pich: rs, = -0,64, P < 0,0001; Ixt: rs, = -0,35,

P =0,001), wo groBere Fische dunklere Flossen zeigten (Puy und Tac: rs, < |0,14|, P> 0,05;

Abb. 10b). Die globale Abhangigkeit von der geringeren Gelbfarbung bei gréReren Fischen wurde
vorrangig von Fischen aus dem Ixtapangajoyasystem getragen (rs, =-0,51, P < 0,0001), wohingegen
diese Abhdngigkeit in den anderen Systemen nicht nachweisbar war (Pich, Puy und Tac: rs, < |0,09],
P>0,2; Abb. 10c).
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Abbildung 10: Abhéngigkeit der Hauptkomponenten 3 (a), 6 (b) und 7 (c) von der Standardldange, aufgetragen
nach Flusslauf (gelb: Pich; griin: Ixt; rot: Puy; blau: Tac). Lineare Regression: (a) Pich: r? = 0,07, Ixt: r = 0,07,
Puy: r? = 0,01, Tac: = 0,31; (b) Pich: 2= 0,51, Ixt: > = 0,16, Puy: r? = 0,06, Tac: r? = 0,04; (c) Pich: »=0,01, Ixt:
r? = 0,18, Puy: r? = 0,03, Tac: r? < 0,001.

4.1.2 Mannchen

Die Faktoranalyse (PCA) ergab 7 Hauptkomponenten (HK) mit einem Eigenvalue > 1, die 77,61% der

Gesamtvarianz erklarten. Entsprechend der Vorgehensweise bei der Analyse der Weibchen wurden

auch hier den HK entsprechend ihrer Ladung eine ID zugewiesen (Tab. 5, varimax-rotierte
Ladungstabelle Tab. A4 im Anhang).

Tabelle 5: Ergebnis der PCA fiir Mannchen aus allen Flusslaufen. Die 7 Hauptkomponenten mit einem
Eigenvalue > 1 ergeben sich aus den L*-, a*- und b*-Werten der zehn Messpunkte und lassen sich als

Farbwerte bestimmter Korperregionen zusammenfassen (ID).

80

Haupt- Eigenvalue % Varianz erklart Ladung durch ID
komponente Messpunkte

1 6,03 20,11 b*1,2,3,57 b* Korper

2 4,69 15,63 a*2,5,7 a* dorsal

3 4,33 14,42 a*3,4,8,9 a* ventral und
Flossenansatz

4 2,91 9,67 L*2.5,7 L* dorsal

5 2,29 7,64 L*1,4,8 L* ventral

6 1,75 5,82 b* 6, 10 b* Flossen

7 1,29 4,32 L* 6, 10 L* Flossen

Der globale Test der MANCOVA ergab, dass der Interaktionsterm ,Anwesenheit von H,S x
Flusslauf’ den starksten Effekt hatte, gefolgt vom Einzeleffekt ,Anwesenheit von H,S‘ und dem
Interaktionsterm ,Anwesenheit von H,S x Standardlange’ (Tab. 6a). Weitere, schwachere Effekte
fanden sich im Interaktionsterm ,Flusslauf x SL' und den Einzeleffekten ,Flusslauf’ und ,SL‘.
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4 Ergebnisse

Tabelle 6: Ergebnisse aus der globalen MANCOVA (a) und posthoc ANCOVA (b) fir Mannchen.

a) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Hypothese und des partial eta?
Fehlers
Anwesenheit von H-,S 5,49 7,131 < 0,001 0,23
Flusslauf 2,88 21,377 <0,001 0,13
SL 2,95 7,131 0,007 0,14
Anwesenheit von H,S x 6,52 14, 262 < 0,001 0,26
Flusslauf
Anwesenheit von H,S x SL 4,16 7,131 <0,001 0,18
Flusslauf x SL 2,52 21,377 <0,001 0,12
b) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Statistik und des Fehlers partial eta?
Anwesenheit von H,S
HK 2 (a* dorsal) 16,76 1,137 < 0,001 0,11
HK 7 (L* Flossen) 10,18 1,137 0,002 0,07
Flusslauf
HK 4 (L* dorsal) 4,19 3,137 0,007 0,08
HK 6 (b* Flossen) 4,00 3,137 0,009 0,08
HK 7 (L* Flossen) 4,11 3,137 0,008 0,08
SL
HK 5 (L* ventral) 4,09 1,137 0,045 0,03
HK 6 (b* Flossen) 11,41 1,137 0,001 0,08
Anwesenheit von H,S x Flusslauf
HK 2 (a* dorsal) 9,99 2,137 <0,001 0,13
HK 4 (L* dorsal) 15,20 2,137 <0,001 0,18
HK 7 (L* Flossen) 9,04 2,137 <0,001 0,12
Anwesenheit von H,S x SL
HK 2 (a* dorsal) 6,64 1,137 0,011 0,05
HK 4 (L* dorsal) 6,68 1,137 0,011 0,05
HK 7 (L* Flossen) 10,86 1,137 0,001 0,07
Flusslauf x SL
HK 6 (b* Flossen) 5,82 3,137 0,001 0,11
HK 7 (L* Flossen) 3,79 3,137 0,012 0,08

Fir den Effekt ,Anwesenheit von H,S x Flusslauf’ waren drei Hauptkomponenten
verantwortlich (Tab. 6b). Hauptkomponente 2 beschrieb die dorsale Farbung auf der Griin-Magenta-
Achse und zeigte einen deutlichen Verlust von Magentaténen in Schwefelfischen der Flisse
Pichucalco und Tacotalpa, aber keinen Unterschied zwischen Schwefelfischen und nicht
schwefelangepassten Tieren im Puyacatengosystem (Abb. 11b). Diese Ergebnisse waren auch
verantwortlich flr den signifikanten Effekt von ,Anwesenheit von H,S* (Tab. 6b). Ein stark
divergentes Ergebnis findet sich in der Helligkeit am Ricken (HK 4). Wahrend schwefeladaptierte
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4.1 Farbung bei Poecilia spe

Mannchen im Tacotalpasystem deutlich hellere Riicken hatten als ihre nicht schwefelangepassten
Artgenossen, hatten schwefelangepasste Tiere im Puyacatengo eine dunklere dorsale Farbung und
im Pichucalcosystem bestand kein Unterschied (Abb. 11a). Die Helligkeit der Flossen wurde durch
HK 7 beschrieben und Schwefelfische aus dem Pichucalco hatten hellere Flossen als nicht
schwefelangepasste, wahrend in den anderen Flussldufen kein Unterschied bestand (Abb. 11f).
Dieser deutliche Effekt war auch verantwortlich fiir den signifikanten Effekt von ,Anwesenheit von
H,S’ fur diese Hauptkomponente (Tab. 6b).
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Abbildung 11: Zusammenfassung der Unterschiede zwischen der Farbung einzelner Kérperregionen bei
mannlichen Poecilia spec. Aufgetragen sind die Hauptkomponenten nach Flusslauf und Anwesenheit von H,S
geordnet nach Kérperregion (dorsal: (a), (b) und (c); ventral (d), (e) und (c); Flossen (f), (e) und (g); gelber
Hintergrund: Schwefelpopulationen). Sterne stellen das Signifikanzniveau eines posthoc t-Tests fiir
unabhangige Stichproben nach Bonferroni-Korrektur dar: * P <0,017; ** P < 0,003; *** P < 0,0003.

Der Term ,SL‘ wurde durch zwei Hauptkomponenten gebildet (Tab. 6b). Hauptkomponente

’

5

beschrieb die Helligkeit am Bauch der Tiere und zeigte, dass groflere Fische hier eine hellere Farbung

aufwiesen (Abbildung 12a; Spearman Rangkorrelation: rs, = 0,21, P = 0,011). In HK 6 fand sich die

Farbung der Flossen auf der Blau-Gelb-Skala wieder und gréBere Mannchen zeigten gelbere Flossen

(Abb. 12b; rs, = 0,189, P = 0,021).
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Abbildung 12: Abhangigkeit der Hauptkomponenten (a) 5 und (b) 6 von der Standardlange. Lineare Regression:
(a) #=0,15; (b) = 0,02.

Betrachtet man die Abhangigkeit der Farbung von der Standardlange fiir jedes Flusssystem
genauer (Effekt ,Flusslauf x SL), findet man, dass lediglich die Mannchen aus dem Flusssystem
Ixtapangajoya eine signifikante Korrelation zwischen der Geldfarbung der Flossen und der
Standardldnge zeigten (Spearman Rangkorrelation: rs, = 0,719, P < 0,0001; andere rs, < |0,4],

P >0,07), bei der groBere Mannchen eine stirkere Gelbfarbung an den Flossen aufwiesen

(Abb. 13a). Bei der Helligkeit der Flossen zeigten Individuen aus den Flusssystemen Pichucalco und
Ixtapangajoya eine Korrelation (Pich: rs, = -0,637, P < 0,0001; Ixt: rs, = -0,463, P = 0,003), aufgrund
derer Fische aus beiden Flissen dunklere Flossen zeigen, je groRRer sie sind (Abb. 13b; andere:
rsp< 10,04, P>0,8).
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Abbildung 13: Abhangigkeit der Hauptkomponenten (a) 6 und (b) 7 von der Standardlange, aufgetragen nach
Flusslauf (gelb: Pich; griin: Ixt; rot: Puy; blau: Tac). Lineare Regression: (a) Pich: r? = 0,03, Ixt: # = 0,59, Puy:
r? =0,01, Tac: ? = 0,18; (b) Pich: r* = 0,57, Ixt: » = 0,22, Puy: r? < 0,01, Tac: r? < 0,01.

Eine signifikante Korrelation der Farbung von Mannchen mit der Korperlange in Abhangigkeit
mit der Anwesenheit von H,S (Effekt ,Anwesenheit von H,S x SL’) liel sich nur in den
Klarwasserhabitaten feststellen. Wahrend schwefelangepasste Fische keine solche Korrelation
zeigten, hatten groRRere Fische in den Habitaten ohne Schwefel eine schwachere Rotfarbung in der
Dorsalregion (Spearman Rangkorrelation: HK 2: rs, =-0,229, P = 0,021; Abb. 14a), dunklere Riicken
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4.2 Vererbung der mannlichen Farbung

(HK 4: rsp =-0,473, P < 0,0001; Abb. 14b) und dunklere Flossen (HK 7: rs, = -0,419, P < 0,0001;
Abb. 14c). An Schwefelhabitate angepasste Fische zeigten keine Korrelation der Farbung mit der
Standardlange (rs, < 0,3, P> 0,07).
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Abbildung 14: Abhangigkeit der Hauptkomponenten (a) 2, (b) 4 und (c) 7 von der Standardlange, aufgetragen
nach Anwesenheit von H,S (schwarz: Klarwasserhabitate; gelb: Schwefelhabitate). Lineare Regression: (a)
Klarwasser: r? = 0,08, Schwefel: r? = 0,02; (b) Klarwasser: r? = 0,21, Schwefel: r> = 0,01; (c) Klarwasser r> = 0,18,
Schwefel: r? = 0,06.

4.2 Vererbung der ménnlichen Fdrbung

Beim Vergleich zwischen wildgefangenen und laborgeborenen Mannchen der Populationen Tac-S
und Tac ergab die Diskriminanzfunktionsanalyse (DFA), dass laborgeborene Mannchen der schwefel-
adaptierten Population Tac-S zu 63,2% der richtigen Population zugeordnet werden konnten. Im Fall
der nichtadaptierten Tac-Mannchen wurden nur 20% richtig zugeordnet.

Um die folgende Analyse vorzubereiten, wurde eine PCA mit wildgefangenen und labor-
geborenen Mannchen aus dem Tacotalpasystem durchgefiihrt. Die resultierenden sechs Haupt-
komponenten erklarten 80,27% der Gesamtvarianz und lieRen eine Zuordnung von Kérperregionen
und Farbwerten zu (Tab. 7, varimax-rotierte Ladungstabelle Tab. A5 im Anhang).

Tabelle 7: Ergebnis der PCA fiir wildgefangene und laborgeborene Mannchen aus den Populationen Tac und
Tac-S. Die 6 Hauptkomponenten mit einem Eigenvalue >1 ergaben sich aus den L*-, a*- und b*-Werten der
zehn Messpunkte und lieRen sich als Farbwerte bestimmter Kérperregionen zusammenfassen (ID).

Haupt- Eigenvalue % Varianz erklart Ladung durch ID
komponente Messpunkte

1 8,97 29,89 L*2,5,7 L* dorsal

2 4,89 16,31 a*1,3,4,8,9 a* ventral

3 3,87 12,89 a*2,5,7,L*3,8 a* ventral und L* Bauch
4 2,76 9,2 a* 10, b* 6, 10 a* und b* Flossen

5 2,33 7,75 b* 8,9 b* Flossenansatz

6 1,27 4,24 b*1,4 b* ventral

Die Hauptkomponenten (HK) der vorbereitenden PCA wurden zusatzlich in ein Intraklassen-
koeffizienzmodell eingeflgt, das lediglich fir HK 4 (a* und b* Flossen) ein signifikantes Ergebnis
lieferte (ICC = 0,991). Andere Hauptkomponenten ergaben einen ICC < 0,575 und sind damit nicht
signifikant.
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4.3 Fdrbung und Genetik in Hybridzonen

4.3.1 Genetik

Um zu testen, ob im Flusssystem Puyacatengo genetische Hybriden existieren, wurden die
Ergebnisse von 9 Mikrosatellitenloci mit Structure analysiert. Die meisten Loci waren
hochpolymorph, wahrend fiir einen Locus (GT-113B) nur ein Allel in simtlichen Individuen gefunden
werden konnte, fanden sich fiir zwei der Loci 11 Allele (GA-V18 und AB-195), fiir einen weiteren 9
Allele (GA-129A). Ein Vergleich der In likelihood der Wiederholungen zeigt, dass keine Aufteilung in
Cluster wahrscheinlich ist (mittlere In likelihood fiir K = 1: -857,72). Fiir die Annahme, dass zwei
Cluster existieren, ein Cluster fir schwefelangepasste und einer fiir Klarwasserpopulationen, fand
die Analyse keine Bestatigung (mittlere In likelihood fiir K = 2: -869,32; Abb. 15). Alle getesteten
Individuen zeigten eine Zuordnung von 0,5 + 0,003 zu Cluster 1, womit keine Zuordnung
durchfiihrbar ist. Entsprechend war die Variable fir Clusterzuordnung nicht fir die weiteren
Analysen verwendbar. Auch die Moglichkeit, dass mehr als zwei Cluster existieren, konnte nicht
bestatigt werden (siehe Abbildungen fiir K= 3, K =4, K =5 Abb. A1 im Anhang).
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% Clusterzuordnung
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o o o o

o

Hybrid A
Population

Abbildung 15: Clusterzuordnung der Individuen aus dem Flusssystem Puyacatengo. Rot = Cluster 1, blau =
Cluster 2.

4.3.2 Farbung von Hybriden

Um herauszufinden, ob Individuen aus Hybridzonen intermedidre Merkmale in der Kérperfarbung
aufweisen, wurden Mannchen und Weibchen aus dem Flusssystem Puyacatengo untersucht. Da die
Datensatze aus den Fangjahren 2014 und 2015 sich unterschieden (MANCOVA mit
Hauptkomponenten aus einer gemeinsamen PCA als abhangige Variablen und Fangjahr als fester
Faktor: Weibchen: Fs 06 = 132,91, P < 0,0001, partial eta® = 0,79; Mannchen: F743 = 12,12, P < 0,0001,
partial eta® = 0,64; weitere Ergebnisse aus dieser Analyse werden nicht gezeigt), wurden die
weiteren Analysen fiir Weibchen und Mannchen getrennt nach Fangjahr durchgefihrt.

Die Hauptkomponentenanalyse fiir Weibchen ergab fiir beide Fangjahre sechs Haupt-
komponenten, die entsprechend der oben beschriebenen Vorgehensweise anhand der Ladung
Korperregionen und damit einer ID zugewiesen werden konnten (Tab. 8, varimax-rotierte Ladungs-
tabelle fur Fangjahr 2014: Tab. A6 im Anhang; flr Fangjahr 2015: Tab. A7 im Anhang). Fir das
Fangjahr 2014 erkladrten die sechs HK eine Gesamtvarianz von 78,2%, fiir das Fangjahr 2015 waren

die sechs HK fir 77,2% der Gesamtvarianz verantwortlich.
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Tabelle 8: Ergebnis der PCA fiir Weibchen aus dem Flusssystem Puyacatengo. Die 6 Hauptkomponenten fiir

Fangjahr 2014 (a) und Fangjahr 2015 (b) mit einem Eigenvalue > 1 ergaben sich aus den L*-, a*- und b*-Werten

der zehn Messpunkte und lieBen sich als Farbwerte bestimmter Kérperregionen zusammenfassen (D).

Haupt- Eigenvalue % Varianz Ladung durch ID
komponente erklart Messpunkte
a) 1 10,15 33,82 a*1,2,3,4,5,6,7,9,10 a* Korper und Flossen
2 4,62 15,39 L*2,5,7,b*2,5,7 L* und b* dorsal
3 2,92 9,72 b* 6,9 b* Flossen
4 2,33 7,77 L*8,a*8,b*8 L*, a* und b*
Afterflosse
5 2,05 6,83 L*3,4 L* ventral
6 1,4 4,64 L*9, 10 L* Flossen
b) 1 7,28 24,26 a*1,2,3,4,5,6,7,9,10 a* Korper und Flossen
2 57 19 b*2,4,5,7,10 b* Korper und Flossen
3 3,51 11,72 L*8,a*8,b*8,9 L*, a* und b*
Afterflosse
4 3,08 10,27 L*1,3,4 L* ventral
5 2,2 7,34 L*2,5,7 L* dorsal
1,38 4,6 L*6,9, 10 L* Flossen

Die MANCOVA fiir Weibchen aus Fangjahr 2014, in dem nur Individuen aus drei der funf
Fangzonen untersucht wurden (Tab. 2b), ergab einen signifikanten Effekt von Fangzone und
Standardldnge (Tab. 9a). Die anschlieBend durchgefiihnrte ANCOVA ergab, dass alle HK einen

signifikanten Unterschied zwischen den drei Fangzonen aufwiesen (Tab. 9b).
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Tabelle 9: Ergebnisse aus der globalen MANCOVA (a) und posthoc ANCOVA (b) fiir Weibchen aus Fangjahr
2014.

a) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Hypothese und des partial eta?
Fehlers
Fangzone 33,25 12,174 <0,0001 0,70
SL 8,76 6, 87 <0,0001 0,38
b) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Statistik und des Fehlers partial eta?
Fangzone
HK 1 (a* Korper und 40,31 2,92 <0,0001 0,48
Flossen)
HK 2 (L* und b* dorsal) 13,7 2,92 0,001 0,15
HK 3 (b* Flossen) 18,45 2,92 <0,0001 0,21
HK 4 (L*, a* und b* 13,19 2,92 0,001 0,15
Afterflosse)
HK 5 (L* ventral) 21,5 2,92 <0,0001 0,23
HK 6 (L* Flossen) 5,81 2,92 0,028 0,08
SL
HK 1 (a* Korper und 2,05 1,92 0,041 0,05
Flossen)
HK 3 (b* Flossen) 12,8 1,92 <0,0001 0,15
HK 4 (L*, a* und b* 4,27 1,92 0,026 0,05
Afterflosse)
HK 6 (L* Flossen) 13,5 1,92 <0,0001 0,16

Eine Berechnung von Schatzwerten, die den Einfluss der Standardlange ausgleichen
(estimated marginal means, EMM), wurde durchgefiihrt und standardisierte die HK-Werte aller
Individuen auf eine Standardlange von 39,24 mm. Paarweise Vergleiche nach der LSD-Methode
(least significant differences), lieRen erkennen, dass Individuen aus der Hybridzone HA ihre
Farbungsmerkmale entweder mit einer der beiden anderen Populationen teilten oder signifikante
Unterschiede zu beiden anderen Population aufwiesen. Wahrend Individuen aus dem
Klarwasserhabitat Puy eine rote Kérperfarbung zeigten (HK 1), waren Weibchen aus der Hybridzone
und dem Schwefelhabitat Puy-S eher griinlich gefarbt (Abb. 16a). Auch die verstarkte Gelbfarbung an
den Flossen (HK 3) unterschied Weibchen aus dem Klarwasserhabitat von Tieren aus Hybridzone und
Puy-S (Abb. 16c). Der dorsale Helligkeitswert (HK 5) war bei schwefelangepassten Tieren héher als
bei Individuen aus Hybridzone und Klarwasserhabitat (Abb. 16e). Dagegen hatten Weibchen aus der
Hybridzone dunklere und blauere Riicken (HK 2, Abb. 16b), dunklere und starker rot/gelb gefarbte
Afterflossen (HK 4, Abb. 16d) und dunklere Flossen (HK 6, Abb. 16f) als rein schwefelangepasste oder
nicht angepasste Fische.
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Abbildung 16: Schatzwerte (EMMs mit SL = 39,24 mm) fur Hauptkomponenten von Weibchen aus Fangjahr
2014. Buchstaben markieren signifikant unterschiedliche Gruppen.

Eine posthoc Analyse der Korrelationen von einzelnen Hauptkomponenten mit der Standard-
lange ergab, dass eine signifikante Korrelation zwischen der Grin- oder Rotfarbung am Korper der
Weibchen (HK 1) und der Helligkeit an den Flossen (HK 6) mit der Korperlange bestand. GroRRere
Weibchen wiesen eine rotere Kérperfarbung und dunklere Flossen auf als kleinere (Spearman-Rang-
Korrelation; HK 1: rs, = 0,354, P < 0,0001, Abb. 173; HK 6: rs, =-0,263, P = 0,010, Abb. 17d). Dagegen
konnte die posthoc Analyse keine signifikante Korrelation zwischen der Gelbfarbung an den Flossen
(HK 3) und der Farbung der Afterflosse (HK 4) mit der Standardlange bestatigen, was auf einen nur
schwachen Zusammenhang hindeutet. Damit tendierten groRere Weibchen dazu, gelbere Flossen
auszubilden (HK 3: rs, =-0,123, P = 0,232; Abb. 17b), wahrend kleinere Weibchen eine hellere,
gelbere und rotere Analflosse besalRen (HK 4: rs, = 0,009, P = 0,934; Abb. 17c).

56



4 Ergebnisse

—~
L

~

O

) N

1 . _
3 _ 4 § 4
S 3 8
X 0 [
x, O x
e &
— 2 ;
5 ©
L T
0 20 40 60 80
Standardlange (SL) [mm]
©.. . (d)
E 44 c 44
2, o
53 3
% 3 o
N g X
4% ©
x T
T il
0 20 40 60 80 0 20 40 60 80
Standardlange (SL) [mm] Standardlange (SL) [mm]

Abbildung 17: Abhéangigkeit der Hauptkomponenten (a) 1, (b) 3, (c) 4 und (d) 6 von der Standardlange. Lineare
Regression: (a) r? = 0,11; (b) r» =0,06; (c) r? = 0,05; (d) r?=0,18.

Die MANCOVA fiir Weibchen aus Fangjahr 2015 ergab, dass sowohl der Interaktionsterm
,Fangzone x SL’ als auch die beiden Effekte einzeln einen signifikanten Einfluss auf die Farbung der
Individuen aus den fiinf Fangzonen hatten. Der jedoch schwache Effekt des Interaktionsterms (Tab.
10a) wird nur durch HK 6 verursacht (Tab. 10b), fir den eine posthoc Korrelationsanalyse nach
Spearman signifikante negative Korrelationen zwischen der Helligkeit der Flossen und der
Standardlédnge fir Individuen aus den drei Hybridzonen bestatigt, wahrend Weibchen aus den
Habitaten Puy-S und Puy keinen solchen Zusammenhang zeigen (Spearman Rangkorrelation; HA:
rss = 0,587, P = 0,006; HB: rs, =-0,549, P = 0,005; HC: rs, =-0,602, P < 0,0001; Puy-S und Puy:
rsp < 0,15, P> 0,495). GroRRere Weibchen aus den Hybridzonen zeigen dunklere Flossen (Abb. 18).
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Tabelle 10: Ergebnisse aus der globalen MANCOVA (a) und posthoc ANCOVA (b) fir Weibchen aus Fangjahr

2015.
a) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Hypothese und des partial eta?
Fehlers
Fangzone 2,54 24,357 <0,0001 0,13
SL 10,91 6, 102 <0,0001 0,39
Fangzone x SL 1,79 24,357 0,014 0,09
b) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Statistik und des Fehlers partial eta?
Fangzone
HK 4 (L* ventral) 4,67 4,107 0,049 0,08
HK 5 (L* dorsal) 7,14 4,107 0,006 0,13
HK 6 (L* Flossen) 6,36 4,107 0,041 0,09
SL
HK 3 (L*, a* und b* 21,21 1,107 <0,0001 0,25
Afterflosse)
HK 6 (L* Flossen) 9,26 1,107 <0,0001 0,12
Fangzone x SL
HK 6 (L* Flossen) 8,69 4,107 0,010 0,12

HK 6 - L* Flossen

=}

Puy

40 60

Standardlange (SL) [mm]
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Abbildung 18: Abhdngigkeit von Hauptkomponente 6 von der Standardldnge, aufgetrennt nach Fangzonen.
Lineare Regression: Puy-S: r» = 0,03; HB: r? = 0,38; HA: r’ = 0,25; HC: r? = 0,33; Puy: < 0,01.

Bei Betrachtung des Einflusses der Fangzone zeigen in der anschlieRenden ANCOVA nur die

Hauptkomponenten 4, 5 und 6 einen signifikanten Effekt. Der paarweise Vergleich mit Schatzwerten

(standardisiert auf SL = 39,6 mm) zeigt, dass schwefelangepasste Tiere und die Individuen, die in den

Hybridzonen HA und HC gefangen wurden, eine hellere Ventralregion (HK 4) aufweisen als Weibchen

aus dem Klarwasser und der Hybridzone HB (Abb. 19d). Individuen aus der Hybridzone HC zeigen
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einen dhnlich hellen Riicken (HK 5) wie die Tiere aus Schwefel- und Klarwasserhabitat, wohingegen
die Weibchen aus den Hybridzonen HA und HB eine dunklere Dorsalregion haben (Abb. 19¢). Der
signifikante Effekt der Fangzone auf die Helligkeit der Flossen (HK 6) zeigt, dass Weibchen aus den
Hybridzonen HA und HC besonders dunkle Flossen auspragen, wahrend schwefelangepasste
Individuen und solche aus Hybridzone HB eher hellere Flossen besitzen, wahrend Klarwasserfische
eine intermediare Flossenhelligkeit haben (Abb. 19f).
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Abbildung 19: Schatzwerte (EMMs mit SL = 39,6 mm) fiir Hauptkomponenten von Weibchen aus Fangjahr
2015. Buchstaben markieren signifikant unterschiedliche Gruppen.

Die posthoc Analyse des Zusammenhangs zwischen der Farbung der Afterflosse (HK 3) und
der Helligkeit der Flossen (HK 6) mit der Standardlange ergab, dass gréRere Weibchen dunklere
Flossen haben (vor allem die Weibchen aus den Hybridzonen, vgl. Term ,Fangzone x SL‘; Spearman-
Rang-Korrelation: rs, =-0,292, P = 0,001; Abb. 20a) und eine hellere und weniger gelb und rot
gefarbte Afterflosse (rs, =-0,472, P < 0,0001; Abb. 20b).
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Abbildung 20: Abhangigkeit der Hauptkomponenten 3 (a) und 6 (b) von der Standardlange. Lineare Regression:

(a)?’=0,11; (b) = 0,18.

Fiir Mannchen ergaben die Hauptkomponentenanalysen fiir die beiden Fangjahre 2014 und

2015 sieben Hauptkomponenten, die jeweils 92,4% und 85,2% der Gesamtvarianz erklarten. Diesen

HK konnten anhand der Ladungen Kérperregionen zugeordnet werden (Tab. 11, varimax-rotierte
Ladungstabelle fur Fangjahr 2014: Tab. A8 im Anhang; fir Fangjahr 2015: Tab. A9 im Anhang).

Tabelle 11: Ergebnis der PCA fiir Mdannchen aus dem Flusssystem Puyacatengo. Die 7 Hauptkomponenten fir

Fangjahr 2014 (a) und Fangjahr 2015 (b) mit einem Eigenvalue > 1 ergeben sich aus den L*-, a*- und b*-

Werten der zehn Messpunkte und lassen sich als Farbwerte bestimmter Kérperregionen zusammenfassen (1D).

Haupt- Eigenvalue % Varianz  Ladung durch Messpunkte ID
komponente erklart

a) 1 9,06 30,2 b*1,2,3,4,5,7,9 b* Korper

2 5,2 17,33 a*1,2,3,4,5,7 a* Korper

3 4,8 15,98 a* 6,10, b* 6,10 a* und b* Flossen

4 3,1 10,32 L*2,5,7,9 L* dorsal

5 2,78 9,25 L*3,4,8 L* ventral

6 1,55 5,18 L*1 L* Kopf

7 1,23 4,1 a*8 a* Gonopodium
b) 1 7,99 26,64 b*1,2,3,4,5,7 b* Korper

2 5,35 17,83 a*2,4,5,7,9 a* Korper

3 4 13,35 L*1, 3,4 L* ventral

4 3,4 11,33 a* 6,10, b* 6,10 a* und b* Flossen

5 1,8 6,01 L*2,5,7 L* dorsal

6 1,53 5,09 L*6,9 L* Flossen

7 1,49 4,97 L*9, b*9 L* und b* Flossenansatz

Im Fangjahr 2014 wurden lediglich Mannchen aus dem Schwefelhabitat und der

Hybridregion HA gefangen. Die MANCOVA zeigte einen signifikanten Effekt des Interaktionsterms
,Fangzone x SL‘ und der Standardlange (Tab. 12a). Die anschliefend durchgefiihrte ANCOVA fiihrte
beide Effekte auf eine signifikante Abhangigkeit der Helligkeit am Ricken von der Standardlange

(HK 4) zurlick (Tab. 12b).
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Tabelle 12: Ergebnisse aus der globalen MANCOVA (a) und posthoc ANCOVA (b) fiir Mannchen aus Fangjahr
2014.

a) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Hypothese und des partial eta?
Fehlers
Fangzone 5,32 7,4 0,063 0,9
SL 20,94 7,4 0,005 0,97
Fangzone x SL 6,76 7,4 0,042 0,92
b) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Statistik und des Fehlers partial eta?
SL
HK 4 (L* dorsal) 3,58 1,10 0,041 0,35
Fangzone x SL
HK 4 (L* dorsal) 3,64 1,10 0,040 0,36

Eine posthoc Analyse (Spearman Rangkorrelation) zeigte keine signifikante Korrelation
zwischen der dorsalen Helligkeit der Mannchen und ihrer Korperlange, jedoch lieR sich ein Trend
beschreiben, nach dem gréRere Mannchen einen dunkleren Riicken zeigten (rs, = -0,273, P = 0,345;
Abb. 21a). Dieser Trend scheint vor allem von Mannchen aus dem Schwefelhabitat getragen zu sein,
obwohl auch Analysen getrennt nach Fangzone aufgrund der kleinen Stichprobe keine gesicherte
Aussage treffen konnten (Puy-S: rs, =-0,657, P = 0,156; HA: rs, = 0,214, P = 0,610; Abb. 21b).
Zwischen Mannchen aus dem Schwefelhabitat und denjenigen aus Hybridzone HA wurden keine
Unterschiede in der Farbung festgestellt (Abb. A2 im Anhang).
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Abbildung 21: Abhéngigkeit von Hauptkomponente 4 von der Standardlange (a) sowie aufgeteilt nach
Fangzone (Puy-S: Schwefelhabitat; HA: Hybridzone A). Lineare Regression: (a) r? = 0,13; (b) Puy-S r? = 0,49, HA
r’ <0,001.

Der globale Test der MANCOVA zeigt fiir Mannchen aus Fangjahr 2015, dass sowohl
Fangzone als auch Standardlange einen signifikanten Effekt auf die Farbung hatten (Tab. 13a). Die
anschlieend durchgefiihrte ANCOVA zeigte einen signifikanten Einfluss der Hauptkomponenten 1,
3, 4 und 5 auf die unterschiedliche Farbung in den verschiedenen Fangzonen (Tab. 13b).
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Tabelle 13: Ergebnisse aus der globalen MANCOVA (a) und posthoc ANCOVA (b) fiir Mannchen aus Fangjahr
2015.

a) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Hypothese und des partial eta?
Fehlers
Fangzone 6,62 28,110 <0,0001 0,59
SL 5,06 7,30 0,001 0,54
b) Effekt F Freiheitsgrade der P Effektstarke
Statistik und des Fehlers partial eta?
Flusslauf
HK 1 (b* Kérper) 15,79 4,36 <0,0001 0,5
HK 3 (L* ventral) 19,09 4,36 <0,0001 0,48
HK 4 (a* und b* Flossen) 10,94 4,36 0,001 0,4
HK 5 (L* dorsal) 15,77 4,36 0,001 0,39
SL
HK 4 (a* und b* Flossen) 13,54 1,36 <0,0001 0,46

Ein paarweiser Vergleich mit Schatzwerten (SL standardisiert auf 34,05 mm) ergab, dass
schwefelangepasste Mannchen eine gelbe Kérperfarbung zeigten (HK 1), jedoch Tiere aus dem
Klarwasserhabitat schwacher gelb gefarbt waren und Individuen aus den Hybridzonen HA und HB
sogar eine eher blauliche Kérperfarbung aufwiesen (Abb. 22a). Die Helligkeit der Farbung in der
Ventralregion (HK 3) teilte die gemessenen Mannchen in zwei Gruppen, Individuen aus dem
Schwefelhabitat sowie aus den Hybridzonen HA und HB zeigten helle Bauche, wahrend Mannchen
aus dem Klarwasserhabitat und der Hybridzone HC einen dunklen Bauch besaRen (Abb. 22c). Bei der
Gelb- und Rotfarbung der Flossen (HK 4) lag der grofSte Unterschied zwischen schwefelangepassten
und nicht —angepassten Mannchen, wobei Schwefelménnchen eine starkere Gelb-/Rotfarbung
zeigten als Mannchen aus dem Klarwasserhabitat. Die Individuen aus den Hybridzonen lagen auf
dieser Skala dazwischen, mit denjenigen aus Hybridzone HC, die eher den schwefelangepassten
Tieren dhnelten, und denjenigen aus Hybridzone HB, deren Flossenfarbung eher der des
Klarwasserhabitats glich (Abb. 22d). Bei der Helligkeit in der Dorsalregion (HK 5) hatten Mannchen
aus der Hybridzone HB die dunkelste Farbung, alle anderen Individuen wiesen eine hellere
Rickenfarbung auf (Abb. 22e).
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Abbildung 22: Schatzwerte (EMMs mit SL = 34,05 mm) fiir Hauptkomponenten von Mannchen aus Fangjahr
2015. Buchstaben markieren signifikant unterschiedliche Gruppen.

Fir die Abhangigkeit der Flossenfarbung fand auch die posthoc Spearman-Rang-Korrelation
einen Zusammenhang zwischen HK 4 und der Standardlange (rs, = 0,49, P = 0,001). GroRere
Mannchen hatten demnach starker rot und gelb gefarbte Flossen (Abb. 23).
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HK 4 - a* und b* Flossen

0 20 40 60
Standardlange (SL) [mm]

Abbildung 23: Abhingigkeit der Hauptkomponente 4 von der Standardlinge, lineare Regression: r? = 0,34.

Ein qualitativer Vergleich zwischen den Ergebnissen fiir die Farbung von Weibchen und
Mannchen im Flusssystem Puyacatengo aus dem Datensatz von 2012 (vgl. Kapitel 4.1) und den
neuen Datensatzen von 2014 und 2015 war nur fiir die Fangzonen Puy und Puy-S méglich, zeigte
aber sowohl Gemeinsamkeiten als auch Unterschiede. Schwefeladaptierte Weibchen aus dem
Puyacatengosystem zeigten im alten Datensatz einen helleren Bauch als klarwasseradaptierte
Individuen. Dieser Effekt wurde auch in den neuen Datenséatzen bestétigt (2014, HK 5: paarweiser
Vergleich signifikant; 2015, HK 4: paarweiser Vergleich signifikant). Dagegen konnte die signifikant
hellere Flossenfarbung von Schwefelfischen aus dem alten Datensatz mit den neuen Daten nicht
bestatigt werden (2014 und 2015, jeweils HK 7: nicht signifikant). Fir die griinlichere Bauch- und
Flossenfarbung von schwefeladaptierten Weibchen aus dem alten Datensatz fand sich im Fangjahr
2014 eine Bestatigung (HK 1: paarweiser Vergleich signifikant), wahrend die Hauptkomponente
verantwortlich flr die gleiche Korperregion und den gleichen Farbwert im Datensatz von 2015
keinen signifikanten Unterschied zeigte (HK 1: nicht signifikant).

Da im Fangjahr 2014 keine Mannchen aus dem Klarwasserhabitat Puy gefangen wurden, war
der qualitative Vergleich nur zwischen Fangjahr 2012 und 2015 moglich. Der 2012 gefundene Effekt
einer dunkleren Dorsalregion bei schwefeladaptierten Mannchen konnte im neuen Datensatz nicht
bestéatigt werden (2015, HK 5: paarweiser Vergleich nicht signifikant), jedoch fanden sich die helleren
Baduche und gelberen Kérper von Schwefelmdnnchen auch im Fangjahr 2015 wieder (HK 3 und HK 1:

paarweise Vergleiche signifikant).

4.4 Weibliche Partnerwahl aufgrund von Férbung

Das Modell der ANCOVA schloss alle Interaktionsterme ein, die jedoch sukzessive aus dem Modell
entfernt wurden, da sie keine signifikanten Effekte zeigten. Das finale Modell beinhaltete die beiden
festen Faktoren Population und Population des Stimulusmannchens und die Kovariate
Standardldnge (Tab. 14; aus dem Modell entfernte Effekte Tab. A10 im Anhang).
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Tabelle 14: Ergebnisse der ANCOVA zur Analyse der Partnerwahl von Weibchen mit farbverdnderten
Stimulusmannchen. Signifikante Effekte sind fett markiert.

F Freiheitsgrade P Effektstarke
der partial eta?
Statistik und
des Fehlers
Population 1,92 2,48 0,158 0,07
Population 6,85 1,48 0,012 0,13
Stimulusmannchen
Standardlange 5,83 1,48 0,020 0,11

Die ANCOVA fand keinen signifikanten Effekt der Population auf den SOP-Wert. Ein t-Test
gegen 0 zeigt, dass keine der Populationen einen SOP-Mittelwert zeigt, der sich signifikant von 0
unterscheidet (Abb. 24a; t-Test gegen 0, Tac: t;1 = 0,14, P = 0,854; Tac-S: t;1 = 0,564, P = 0,584; P.
limia: t1g = 0,386, P = 0,704). Daher kann man keine der Partnerwahlentscheidungen auf
Populationsebene als Praferenz bezeichnen.
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Abbildung 24: Zusammenfassung der Ergebnisse zur weiblichen Partnerwahl aufgrund von Farbung. (a) SOP
der Weichen aus den drei Testpopulationen; (b)signifikanter Effekt ,,Population der Stimulusmannchen” bei
der weiblichen Partnerwahl mit farbveranderten animierten Mannchen der Populationen Tac und Tac-S; (c)
signifikanter Effekt ,SL’, lineare Regression: r’ = 0,03.

Die Population des Stimulusmannchens hatte einen signifikanten Einfluss auf die Partnerwabhl
der Weibchen (Tab. 14). Bei Mannchen der Population Tac-S haben die Weibchen etwas mehr Zeit
bei den farbloseren (,,drab“) Mannchen verbracht, wohingegen bei Tac-Mannchen die starker
gefarbten Mannchen (,,colorful”) hdufiger angeschwommen wurden (Abb. 24b). Dieser Unterschied
ist statistisch nachweisbar, jedoch erreichen beide Gruppen keinen Mittelwert, der sich signifikant
von 0 unterscheiden lasst (t-Test gegen 0, Tac: t,s = 2,02, P = 0,055; Tac-S: t;7 = 0,85, P = 0,404),
daher kann man diese Tendenzen nicht als Praferenz bezeichnen.

Auch bei der Standardlange zeigt die ANCOVA eine signifikante Abhangigkeit (Abb. 24c), bei
der kleinere Weibchen die starker gefarbten Mannchen (,,colorful“) hdufiger anschwimmen, jedoch
ist auch diese Korrelation nicht stark und ein posthoc Spearman-Rangsummentest fand keine
signifikante Abhangigkeit (Spearman Rangsummentest: rsp, = -0,19, P = 0,163).
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4.5 Konditionsabhdéngige weibliche Partnerwahl

Um die Reaktion von Weibchen auf die korperliche Fitness von Mannchen und die Abhangigkeit
dieser Partnerwahlentscheidung von dem eigenen Sattigungszustand zu untersuchen, wurden den
wahlenden Weibchen Animationen und Videos von gesattigten und hungernden Mannchen gezeigt.
Dabei wurde angenommen, dass hungernde Weibchen ihre Praferenz fir das wohlgenahrt
aussehende Mannchen verstarken wiirden. Dieser Effekt war in der statistischen Analyse nur als
Trend nachweisbar (Term ,Messungen®; Tab. 15). Vor allem bei Videos als Stimuli stieg die Praferenz
fiir das wohlgenahrte Mannchen an, wenn das wahlende Weibchen hungerte (Abb. 25). Nachdem
das Weibchen ausreichend Nahrung erhalten hatte, fiel die Praferenz wieder ab. Dieser Trend war
nicht sichtbar, wenn dem Weibchen animierte Bilder prasentiert wurden. Darliber hinaus zeigten die
Weibchen im Videotest eine generell starkere Praferenz fiir das Video mit dem wohlgendhrten
Mannchen (Term ,Stimulus”; Tab. 15). Dieses Ergebnis deutet darauf hin, dass Aspekte des Videos,
die in der Animation nicht vorhanden sind (z. B. Verhalten), eine Rolle bei der Partnerwahl spielen.

Tabelle 15: Ergebnisse der repeated measurements GLM (rmGLM) zur konditionsabhangigen weiblichen
Partnerwahl. Signifikante Effekte sind fett markiert.

F Freiheitsgrade P Effektstarke
der partial eta?

Statistik und

des Fehlers

Effekte zwischen Messungen (within subjects, Greenhouse-Geisser)

Messungen 2,88 2,201 0,063 0,03
Messungen x Population 0,83 2,201 0,194 0,02
Messungen x Stimulus 1,66 2,201 0,429 0,01
Effekte zwischen Gruppen (between subjects)

Population 6,82 1,109 0,010 0,06
Stimulus 19,16 1,109 <0,001 0,15

Bei der Fragestellung, ob es einen Unterschied zwischen Weibchen des extremen Habitats (d.
h. schwefelangepasste Weibchen der Population Tac-S) und des Klarwasserhabitats gab, wurden
deutliche Unterschiede zwischen den Populationen sichtbar. Schwefelangepasste Weibchen hatten
eine deutlich starkere Praferenz fiir das wohlgenahrte Mannchen (Term ,,Population”, Tab. 15).
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Abbildung 25: Strength of Preference (SOP) der Fokusweibchen fiir wohlgendhrte Mannchen mit den
Stimulusarten Video und Animation. Die jeweils drei Messungen erfolgten vor und nach einer flinftagigen
Hungerphase sowie nach zwei Tagen normaler Futterung. * markiert signifikante Abweichung von 0 (t-Test
Einzelstichproben gegen 0, P < 0,05).
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5 Diskussion

5.1 Fdrbung bei Poecilia spec.

Eine der zentralen Fragen meiner Arbeit war, ob die Farbung, dhnlich wie viele andere
morphologische Merkmale (Riesch et al. 2015b), eine Verdnderung zeigt, wenn Poeciliiden
Schwefelhabitate bewohnen. Dazu habe ich zunachst eine grolRe Anzahl von Mannchen und
Weibchen aus dem gesamten Studiengebiet (Versuch ,,Farbung bei Poecilia spec.”) und auch
spezifisch aus verschiedenen Habitaten im Puyacatengosystem (Versuch ,Farbung und Genetik in
Hybridzonen”) untersucht und die Farbung analysiert. Die Ergebnisse aus beiden Ansatzen sollen
hier zusammengefasst betrachtet werden. Zunachst sollen globale, also systemiibergreifende
Effekte diskutiert werden und spater auf flusssystemspezifische Ergebnisse eingegangen werden.

Die Analysen der Farbung von schwefelangepassten Poeciliiden zeigten sowohl gemeinsame
Anpassungen als auch Veranderungen, die flusssystemspezifisch waren. Eine Gemeinsamkeit von
fast allen schwefeladaptierten Fischen stellte die hellere Bauchfarbung im Vergleich zu Individuen
aus Klarwasserhabitaten des gleichen Flusssystems dar. Die einzige Ausnahme stellten Mannchen
aus dem Puyacatengosystem dar, deren dunklere ventrale Farbung auch iber mehrere Fangjahre
hinweg konsistent nachweisbar war. Die hellere ventrale Farbung war bei Mdannchen auch mit der
KorpergroRRe korreliert, wodurch groRere Mannchen eine starkere Aufhellung des Bauches zeigten
als kleinere.

Die Helligkeit von lateral sichtbaren Kérperregionen spielt im countershading eine wichtige
Rolle (Kiltie 1988; Ruxton et al. 2004). Um die Sichtbarkeit fir Pradatoren zu reduzieren, kann der
Kontrast zwischen dorsaler und ventraler Farbung eines Beutetiers je nach Hintergrund verstarkt
oder verringert sein. Dabei ist die Farbung an der Oberseite grundsatzlich dunkler als an der
Unterseite (Thayer und Thayer 1909); im Fall der Atlantikkarpflinge also die Dorsal- und
Ventralregionen. Bleibt die Farbung am Riicken unverandert, fihrt eine hellere Bauchfarbung zu
einer Verstarkung des countershading. Dies ist zu erwarten in Habitaten mit starkem Lichteinfall von
oben, durch den Schatten auf der Bauchseite von Fischen entstehen, und Habitaten mit hellem
Hintergrund, da die bauchseitige Verdunkelung durch Lichteinfall von oben vor dem hellen
Hintergrund auffalliger ware. Die Schattenbildung kann durch die KérpergréRRe und die damit
verbundene Zunahme nicht nur der hier gemessenen Kérperlange, sondern auch der damit
einhergehenden Kérperhdhe und des -volumens, beeinflusst sein. GroRere Objekte bilden besonders
bei diffusem Licht einen optisch dunkleren Schatten (diffuses Licht verursacht graduelle
Verdunkelung/Halbschatten auf Objekten, Flachen von Halb- und Vollschatten erscheinen bei
groReren Objekten anteilig groRer; Lythgoe 1979; Meschede 2010). Die Abhdngigkeit der Aufhellung
des Bauches von der KorpergroéRe bei Mannchen stimmt damit mit der Verringerung des Helligkeits-
kontrastes gegenliber der Umgebung liberein (sog. background matching; Poulton 1890; Cott 1940;
Ruxton et al. 2004). Eine Aufhellung der Bauchfarbung wiirde also den Kontrast zwischen Individuum
und Hintergrund verringern und Schutz vor Entdeckung bieten. Ein extremes Beispiel fur die aktive
Aufhellung des Bauches zur Tarnung ist der Schwarze Laternenhai (Etmopterus spinax), der im
Ostlichen Atlantik vorkommt. Diese Spezies ist in der Lage, durch Lumineszenz an der Ventralseite
Licht zu emittieren, das dem von oben scheinenden Sonnenlicht in der Intensitat dhnelt (Claes et al.
2010). Auch andere aquatische Organismen, die ihre Farbung beeinflussen kénnen, passen sich den
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aktuellen Lichtverhaltnissen an (z. B. Sepia: Ferguson und Messenger 1991). Eine dauerhafte
Anpassung wie die Aufhellung des Bauches bietet Schutz vor Entdeckung von unten und der Seite.
Selbst ohne starken Lichteinfall bietet eine helle Ventralregion in den milchigen Schwefelhabitaten
einen Vorteil, da die blasse, weiliche Farbung sich kaum vom weiRen Hintergrund des Wassers
abhebt. Die Aufhellung des Bauches kann also als generelle Anpassung an Schwefelhabitate
interpretiert werden, die allen untersuchten Individuen gemein ist. Die natiirliche Selektion durch
Pradation durch Raubfische konnte diese Anpassung aufrechterhalten oder verstarken.

Weibchen aus allen Flusssystemen wiesen mit zunehmender KérpergréRe einen dunkleren
Riicken auf. Diesse Beobachtung beriicksichtigt sowohl schwefelangepasste als auch
Klarwasserfische. Weibliche Poeciliiden werden in der Regel gréRer als Mannchen (Riesch et al.
2013). Studien an Fischen in Korallenriffen haben gezeigt, dass ein Beutefisch sein Verhalten an die
GrolRe des Raubfisches anpassen kann (Hurley und Hartline 1974). Ist der Rduber nicht in der Lage,
die angestrebte Beute in sein Maul zu kriegen, 16st seine Anwesenheit keine Pradationsreaktion aus.
Poeciliiden im Studiengebiet erfahren eine Pradationsbedrohung aus dem Wasser vor allem von
Cichliden, die eine besondere Gefahr fiir juvenile und kleinere Fische darstellen (Bierbach et al.
2011c), sowie von anderen Poeciliiden, die kannibalistisch sind (Magurran 2005; Tobler et al. 2006;
Riesch et al. 2006; Riesch et al. 2009). Moéglicherweise gelten Molly-Weibchen mit zunehmender
GroRe fiirimmer weniger Pradatoren als Beute und sind somit vor Mortalitat geschiitzt, obwohl sie
mit einer dunkleren Riickenfarbung leichter erkennbar sind. Eine andere Erklarung konnte die
erfolgreiche Krypsis von bestimmten Mustern auf unregelmaBigem Untergrund sein. Wahrend ein
dunkler Ricken in Habitaten mit hellem oder milchigem Hintergrund einen Nachteil darstellt, dient
er in Habitaten mit dunklem oder komplexem Untergrund der Tarnung (Cott 1940; Endler 1978). Je
komplexer der Untergrund ist, desto wichtiger ist das Vorhandensein von effektiver Tarnung
(Merilaita 2003). Ein Untergrund bestehend aus unterschiedlich farbigen Steinen, Wasserpflanzen
und Algen kann als komplexer beschrieben werden als das milchige Wasser, das in
Schwefelhabitaten die Sichtbarkeit des Untergrunds verhindert. Je groRer ein Individuum ist, je
groRer also seine Oberflache ist, desto leichter ist es zu erkennen. Andererseits brechen Farbmuster
die sichtbare Kontur auf (Merilaita 2003), womit es groReren Tieren mit dunklen Regionen in der
Farbung leichter féllt, sich vor einem komplexen Hintergrund zu tarnen. In beiden Fallen spielt der
Schutz vor Pradation und damit die natiirliche Selektion in der Ausbildung der Farbung eine wichtige
Rolle.

Eine weitere gemeinsame Anpassung von schwefelangepassten Weibchen in allen
Flusslaufen war eine Reduzierung von gelber Farbung an den Flossen. Dazu zeigten
schwefelangepasste Mannchen in allen Flusslaufen eine Reduzierung der Rotfarbung in der
Dorsalregion, ein Ergebnis, das sich auch bei Weibchen aus dem Tacotalpasystem wiederfand.
Schwefelangepasste Weibchen aus dem Puyacatengo zeigten (iber mehrere Fangjahre eine
konsistent weniger starke Rotfarbung in der Ventralregion und an den Flossen. Sowohl die
Ausbildung von Gelb- als auch Rotfarbung bendétigt eine erhohte Aufnahme von Karotinoiden,
welche die Tiere nicht selbst bilden konnen (Goodwin 1984). Die Reduzierung von Gelb- und
Rotfarbung bei Individuen aus Schwefelhabitaten kdnnte auf ein geringeres Angebot an
karotinoidreicher Nahrung in diesen Habitaten hinweisen. Der Wechsel von tiberwiegend
pflanzlicher Nahrung in Klarwasserhabitaten zu einer detrivoren Lebensweise in Schwefelhabitaten
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(Kramer und Bryant 1995; Tobler 2008) kann bei Poeciliiden zu einer geringeren Aufnahme von
Karotinoiden fiihren. Diese Verringerung kann direkt zu einem verringerten Ausbilden von Gelb- und
Rotténen in der Farbung fihren (Kodric-Brown 1989; Grether 2000). Jedoch kénnen Karotinoide
auch indirekt verloren gehen. Karotinoide haben neben der Ausbildung von Farbung auch eine
antioxidative Funktion, indem sie reaktive Sauerstoffspezies (sog. freie Radikale, ROS) im Korper
abfangen und damit unschédlich machen kénnen (von Schantz et al. 1999). Am Zitronenbuntbarsch
wurde nachgewiesen, dass Individuen bei zu geringen Mengen an Karotinoiden in der Nahrung einen
trade-off zwischen Farbung und Immunantwort erfahren, also die wenigen Nahrstoffe entweder in
das sekundare sexuelle Merkmal oder das Abfangen von freien Radikalen investieren kdnnen (Lin et
al. 2010). Schwefelhabitate unterliegen als Extremhabitate einem verstarkten Einfluss von Hypoxie
(Townsend et al. 2003; Bagarinao 1992). Entgegen der Annahme, dass nur ein verstarktes Angebot
an Sauerstoff bei aquatischen Organismen die Bildung von ROS begiinstigt, wurde bei zahlreichen
Fischen die Hochregulierung der Immunantwort gegen ROS bei Hypoxie beobachtet, bei der auch
Karotinoide eine Rolle spielen (Antwort auf oxidativen Stress; Goldfisch: Lushchak et al. 2001;
Karpfen: Lushchak et al. 2005; Medaka: Oehlers et al. 2007; zusammengefasst in Lushchak 2011).
Selbst bei ausreichendem Angebot von Karotinoiden im Habitat konnte dieser erhdhte Bedarf dazu
flhren, dass die aufgenommenen Karotinoide nicht zur Ausbildung von Farbung in der Haut
eingelagert werden kdnnen.

Dass die Verringerung der gelben Flossenfarbung nur bei Weibchen aus Schwefelhabitaten
anzutreffen ist, nicht aber bei Mannchen, kdnnte mit einem Unterschied in der Starke der sexuellen
Selektion fir farbige Ornamente erklart werden. Die Gelbfarbung der Flossen sorgt dafiir, dass
Individuen groRer erscheinen und auffalliger flir Artgenossen und Pradatoren sind (Houde 1997).
Wahrend bei Mannchen ein Einfluss von sexueller Selektion in Form von weiblicher Praferenz fiir
gelbe Flossen zu vermuten ist, ist der Einfluss von weiblicher Flossenfarbung auf die mannliche
Partnerwahl unbekannt. Eine starke mannliche Praferenz fiir grofe Weibchen (Dosen und
Montgomerie 2004; Bierbach et al. 2011b) legt die Vermutung nahe, dass die Flossenfarbung bei
Weibchen vor allem der optischen VergroRerung dient. Eine Verringerung von Gelb- und Rottonen in
der Farbung von sowohl Mannchen als auch Weibchen in Schwefelhabitaten fiihrt also zu der
Annahme, dass sexuelle Selektion die Aufrechterhaltung von auffalliger Farbung nicht mehr leisten
kann. Vielmehr sorgen Krafte der natlrlichen Selektion in Form von Nahrungsangebot und Pradation
flr die Verringerung von Gelb- und Rotténen in der Farbung.

Eine Gemeinsamkeit von Mdnnchen und Weibchen aus allen Flusssystemen ist die
Abhangigkeit der Flossenfarbung von der KorpergréRe. Grundsatzlich haben grofRere Fische eine
dunklere Farbung an den Flossen als kleinere. Diese Beobachtung deckt sich mit friiheren,
gualitativen Beschreibungen von Poecilia spec., laut derer eine dunklere Flossenfarbung ein
Merkmal von Dominanz darstellt, das vor allem groRRere Tiere ausbilden (Parzefall 1969, 2001). Der
hier gefundene Zusammenhang zwischen dunkleren Flossen und der KorpergréRe bestatigt, was
bisher nur angenommen wurde: das Merkmal Flossenfarbung kann eine Funktion in intrasexuellen
Auseinandersetzungen haben und dem Gegner die eigene Dominanz und Aggressivitat signalisieren
(Senar 2006) oder Weibchen von der Qualitat als dominantes Mannchen tGberzeugen (Bierbach et al.
2012). Es besteht also eine Verbindung zwischen den Attributen grol8, dominant und aggressiv, die
hier um das Attribut der dunklen Flossen erweitert werden kann. Eine Betrachtung der Unterschiede
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zwischen schwefelangepassten und nicht -angepassten Fischen zeigt jedoch, dass bei Mannchen
dieser generelle Zusammenhang zwischen dunklerer Flossenfarbung und GrofSe nur in
Klarwasserhabitaten nachweisbar ist, in den Schwefelhabitaten aber fehlt. Wahrend bekannt ist,
dass Schwefelfische ihre Aggressivitat verringern (Parzefall 1974), wurden bisher noch keine Studien
Uber eine mogliche Veranderung des Dominanzverhaltens bei Schwefelfischen angefertigt. Da eine
Korrelation zwischen dunkler Flossenfarbung und GréRe bei Schwefelmannchen nicht nachweisbar
ist, ware die Untersuchung des GrolRe-Dominanz-Aggressivitats-Komplexes in Schwefelfischen
besonders interessant. Es ist anzunehmen, dass aufgrund der Reduzierung von kostspieligen
Merkmalen in energielimitierten Habitaten ein solcher Komplex insgesamt weniger stark ausgepragt
ware als in Klarwasserhabitaten. Die Ausbildung von dunkleren Flossen bei gréReren Fischen kann
also auf sexuelle Selektion zuriickgefiihrt werden, wahrend das Fehlen des Zusammenhangs bei
Schwefelfischen auf natirlicher Selektion basiert, die hier den Einfluss der sexuellen Selektion
aufhebt.

Neben den systemweiten Effekten wurden auch flusssystemspezifische Anpassungen
beobachtet. Schwefelangepasste Weibchen aus dem Tacotalpa zeigten eine starkere Rot-Farbung an
Bauch und Flossen. Diese Beobachtung stellt in Frage, ob einzig Karotinoide fiir Gelb- und
Rotfarbung verantwortlich sind. Die Autoren der fritheren Studie zur Untersuchung von Farbung
hohlenangepasster Mollys vermuteten in einer Verstarkung der Rotfarbung in der Bauchregion ein
Durchscheinen von rétlichen BlutgefaRen durch die am Bauch sehr diinne Haut (Bierbach et al.
2013c). Dieses Durchscheinen kann durch den Verlust von Pigmentierung noch verstéarkt sein (Culver
1982). Der mogliche genetische Einfluss aus der Hohle bei schwefelangepassten Tieren aus dem
Tacotalpa kann hier eine Rolle spielen (Plath und Tobler 2010). Dieser Einfluss legt die Vermutung
nahe, dass die Farbung am Bauch bei schwefelangepassten Fischen im Tacotalpasystem keinen
selektiven Kraften unterliegt.

Eine weitere signifikante Besonderheit zeigen schwefelangepasste Mannchen aus dem
Puyacatengo durch eine Verstarkung der Gelbfarbung am ganzen Kérper im Vergleich zu den
Klarwasserokotypen des gleichen Systems. Diese Anpassung zeigt sich auch Gber mehrere
Fangperioden hinweg. Der Erhalt von Gelbfarbung im Schwefelhabitat des Puyacatengo widerspricht
der Annahme, dass schwefelbelastete Habitate grundsatzlich eine Karotinoidlimitierung aufweisen
oder Schwefelanpassungen zu einer verminderten Aufnahme und Einlagerung von Karotinoiden
flhren. Da in dieser Studie keine quantitativen Habitatparameter aufgenommen wurden und
insbesondere Daten Uber die priméare Produktion durch Algen und Pflanzen in den einzelnen
Habitaten flr die Aufklarung der Karotinoidverflgbarkeit fehlen, kann diese Hypothese nicht gepruft
werden. Die Ausbildung von gelber Kérperfarbung bei Mannchen kann durch die weibliche
Partnerwahl positiv selektiert sein (Grether 2000; Bierbach et al. 2013c). Digital manipulierte
Stimulusmannchen mit verstarkter Farbsattigung am ganzen Koérper riefen in einem friheren
Experiment mit Weibchen des Tacotalpasystems eine Verstarkung der Partnerwahlpraferenz hervor
(Bierbach et al. 2013a). Die damit einhergehende Verstarkung der Gelbfarbung vorher gelb gefarbter
Korperregionen war in dieser Studie inbegriffen. Als mogliches Einzelsignal konnte gelbe Farbung
eine dhnliche Reaktion bei Weibchen auslésen, zumal die Farbe Gelb fir Poeciliiden auch bei der
Nahrungsaufnahme bevorzugt wird (Houde 1997) und die Retina von Mollys gleich zwei Rezeptoren
flr Licht mit einer Wellenldnge im gelben Bereich besitzen (Korner et al. 2006). Sollte eine weibliche
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Praferenz fir ein solches, isoliertes Signal bestehen, konnte sexuelle Selektion das Signal bei
Mannchen erhalten und verstarken. Die Isolation von einzelnen Merkmalen und deren Effekt auf die
Partnerwahl soll weiter unten (Kapitel 5.4 ,,Weibliche Partnerwahl aufgrund von Farbung”) diskutiert
werden. Im Fall der Gelbfarbung schwefelangepasster Puyacatengomannchen kann mit den hier
erhobenen Daten keine belastbare Aussage lber die Ursachen getroffen werden.

Eine spezifische Anpassung an Schwefel konnte im Flusssystem Tacotalpa sowohl bei
Mannchen als auch bei Weibchen beobachtet werden: die Dorsalregion war bei schwefeladaptierten
Fischen deutlich heller als bei Klarwasserfischen aus dem gleichen Flusssystem. Diese Anpassung war
bei Fischen aus den anderen Systemen nicht so stark ausgepragt oder, im Fall der Mannchen der
Population Puy-S, sogar umgekehrt (was jedoch nicht in den spateren Fangjahren nachweisbar war).
Eine naheliegende Erklarung stellen die Besonderheiten des Habitats der schwefelangepassten
Population im Tacotalpa dar, in dem, anders als bei den Schwefelhabitaten der anderen
Flusssysteme, ein Grofteil der Schwefelquellen unterirdisch liegen. Diese Hohlen werden von
héhlenangepassten Okotypen des Atlantikkérpflings bewohnt, dessen Anpassung an das lichtlose
Habitat eine Reduzierung der Pigmentierung am ganzen Korper einschlieft (Bierbach et al. 2013c).
Auch bei den Fischen im benachbarten Oberflachenhabitat konnte der genetische Einfluss von
Hohlentieren zu einer Aufhellung der Dorsalregion im Populationsmittelwert fiihren. Eine weitere
Erklarung fiir die besonders hellen dorsalen Zonen bei Tacotalpa-Fischen kénnte die intensive und
ausgedehnte Milchigkeit der Fangstelle sein. Nach Austreten des Schwefelbaches aus der Hoéhle
bleibt der Bach trotz Zufliissen durch Klarwasserbache (iber eine lange Strecke und die volle Breite
milchig und triib. Dies unterscheidet die Schwefelfangstelle des Tacotalpasystems von denen in den
anderen Flusssystemen. Auch hier spielt moglicherweise der Kontrast der eigenen Kérperfarbung mit
der Helligkeit des Hintergrunds — also das background matching — eine Rolle. In Habitate mit
teilweise nicht-extremen Bedingungen kdnnen pradatorische Fische aus Klarwasserregionen
kurzzeitig einwandern und eine grofRe Bedrohung darstellen. Tarnung gegeniiber lateral
angreifenden Feinden fuhrt zur Selektion von an die Umgebung angepasster lateraler Farbung (siehe
oben). Im Tacotalpa jedoch wurde das Eindringen von Pradatoren aus Klarwasserhabitaten nur
selten beobachtet (Bierbach et al. 2011c), vielmehr spielt die Pradation von oben durch Végel eine
viel groRere Rolle (Riesch et al. 2010a). Ein verstarkter Aufenthalt an der Wasseroberflache (durch
die Notwendigkeit der aquatischen Oberflachenrespiration, ASR; Kramer und McClure 1982; Tobler
et al. 2009a) macht schwefelangepasste Fische besonders anfallig fiir diese Art der Pradation. Vor
dem Hintergrund des milchigtriiben Wassers dient die Aufhellung des Riickens moglicherweise der
Verringerung des Kontrastes flir Beobachter von oben. Wahrend ein Einfluss von genetischer
Introgression aus der Hohlenpopulation keiner selektiven Kraft zugeordnet werden kann, ware die
Aufhellung des Riickens bei Tacotalpafischen aufgrund von Vogelpradation eindeutig auf natirliche
Selektion zuriickzufiihren.

Die Unterschiede zwischen Schwefel- und Klarwasserfischen sowie Individuen aus den
Hybridzonen aus dem Puyacatengo ergaben kein leicht erklarbares Bild. Die Analysen zeigten, dass
manche Farbmerkmale tatsachlich einen Unterschied zwischen Schwefel- und Klarwasserpopulation
aufweisen und Individuen aus der Hybridzone eine intermedidre Merkmalsauspragung zeigen.
Jedoch wurden auch Merkmale gefunden, in denen sich Schwefel- und Klarwasserindividuen von
denen aus den Hybridzonen unterscheiden. Ein klar erkennbares Muster lasst sich hauptsachlich in
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den zahlreichen Korrelationen der Farbung mit der Standardlange erkennen. So zeigen groRe
Weibchen aus allen Habitaten eine dunklere Flossenfarbung als kleine, was, wie oben diskutiert,
vermutlich mit der differentiellen Gefahr fiir grofSe und kleine Individuen durch Pradatoren wie
Cichliden erklart werden kann. Auch die farbigeren Flossen grofRerer Mannchen aus Fangjahr 2015
lassen sich durch die bereits erwahnte Korrelation zwischen Flossenfarbung und Attributen
dominanter Mannchen erklaren. Insgesamt zeigen die Ergebnisse also keine Anzeichen dafiir, dass
Individuen aus Hybridzonen als echte F1-Hybriden an der Farbung erkennbar sind. Erst eine
erfolgreiche ldentifizierung genetischer Hybriden hatte an dieser Stelle Aufschluss dariiber geben
kénnen. Was bleibt, ist ein Vergleich von Individuen, die ein bestimmtes Habitat bewohnen, ohne
dass es Informationen lber die genetische Ausstattung gibt. Fiir einen so anzustellenden Vergleich
lagen die einzelnen Fangstellen sehr nah beieinander (etwa 50 m; vgl. Abb. 5). Obwohl angenommen
werden kann, dass Atlantikkarpflinge dhnlich wie Guppys standorttreu sind (Houde 1997) und
einzelne Pools in den FlieBgewadssern von den meisten Individuen nicht verlassen werden (Magurran
et al. 1995), kann doch nicht ausgeschlossen werden, dass Migration zwischen so nah beieinander
liegenden Habitaten stattfindet. Wenn Migration stattfindet, kann ohne eine genetische Zuordnung
jedes Individuums zu Schwefel- oder Klarwasserhabitat, bzw. die Identifikation als Hybrid, keine
Aussage Uber die Auspragung von Farbung in den Hybridzonen getroffen werden.

Zusammenfassend stellen die Anpassungen der Farbung an die verschiedenen
Schwefelhabitate ein breites Spektrum dar, das vornehmlich von natiirlicher Selektion und auch,
aber seltener, von sexueller Selektion geformt wird. Bei der natiirlichen Selektion spielen vor allem
die Tarnung vor Pradation und die belastende Umweltvariable Schwefelwasserstoff mit den
einhergehenden Faktoren der begrenzten Nahrstoffverfligbarkeit und Hypoxie eine Rolle. Wenn
Farbung von der Umgebung substanziell abhdngig ist, ist sie als Qualitatsanzeiger von besonderer
Bedeutung. Die sexuelle Selektion wird vornehmlich durch Partnerwahl und die intrasexuelle
Kommunikation reprasentiert. Insgesamt sind die Anpassungen an Schwefelhabitate so generell,
dass einzelne Merkmale zur Okotypbestimmung und somit im Rahmen der assortativen Partnerwahl
genutzt werden kdnnen. Besonders in Schwefelhabitaten spielt die Partnerwahl anhand von
qualitdtsanzeigenden indicator traits und damit die vom Habitat beeinflussten und limitierten
Merkmale der Farbung eine grof3e Rolle.

5.2 Vererbung der mdnnlichen Fédrbung

Um einen Hinweis darauf zu bekommen, wie stark die Farbung von mannlichen Atlantikkarpflingen
von der Umgebung abhangt oder iber mehrere Generationen ahnlich bleibt, wurden zwei
statistische Methoden angewendet, die im weiteren Sinne auf Erblichkeit testen. Dazu wurde die
Farbung von schwefelangepassten und Klarwassermannchen aus dem Tacotalpasystem analysiert.
Bei der Diskriminanzfunktionsanalyse (DFA) priifte das Modell, wie gut sich die Herkunft von
laborgeborenen Mannchen vorhersagen ldsst, wenn als Trainingsdatensatz wildgefangene
Mannchen genutzt wurden. Eine hohe Zuordnungsrate wiirde eine hohe Ahnlichkeit der Farbung
zwischen wilden und Labortieren anzeigen. Nur ein Flnftel aller untersuchten Klarwasserfische
konnte korrekt zugeordnet werden, was auf deutliche Unterschiede zwischen wildgefangenen und
laborgeborenen Mannchen hindeutet. Dagegen konnten mehr als 63% der schwefeladaptierten
Labormannchen der Schwefelpopulation zugeordnet werden. Der Grad der Erblichkeit von Farbung
ist also in schwefelangepassten Mdnnchen héher. Dieses Ergebnis deutet an, dass es sich bei
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Farbung in Klarwasserpopulationen um ein plastisches Merkmal handelt, das eine groRe Varianz
zwischen einzelnen Mannchen aufweist. Umgebungsvariablen wie Erndhrung, Position in der
Hierarchie der lokalen Gruppe, Partnerwahlstrategie und Gesundheitszustand haben moglicherweise
einen starkeren Einfluss auf die Auspragung des Merkmals Farbung als die genetische Ausstattung
des jeweiligen Individuums. Als Griinde fiir eine hohe Varianz eines Merkmals kommen die
Abwesenheit von direktionaler Selektion oder die Anwesenheit von einem Selektionsdruck auf
Varianz infrage. Direktionale Selektion verkleinert die Varianz innerhalb der Population fir
gewohnlich (Mitchell-Olds et al. 2007). Dagegen wurde gerade bei Farbung als sexuellem Merkmal
auch schon die weibliche Selektion auf Varianz in der mannlichen Farbung beschrieben (Brooks
2002; Eakley und Houde 2004). Der Mechanismus der weiblichen Praferenz fir besondere und
selten vorkommenden Farbmuster kann dafiir sorgen, dass sich die Farbung einzelner Mannchen
stark unterscheidet und dieser Zustand stabil bleibt (Eakley und Houde 2004). Dagegen weist die
hohe Zuordnungsrate bei Schwefelfischen darauf hin, dass hier moglicherweise ein stabilisierender
Selektionsdruck auf die Anpassung von Farbung an das Schwefelhabitat wirkt. Dies legt die
Vermutung nahe, dass Gemeinsamkeiten zwischen Schwefelfischen tatsachlich auf die
Umgebungsparameter des Schwefelhabitats zuriick zu fiihren sind. Nur ein kleiner Teil der
Farbmerkmale bei Schwefelmdnnchen scheint von plastischer Natur zu sein.

Um herauszufinden, welche Merkmale sich zwischen wildgefangenen und laborgeborenen
Mannchen unterscheiden, wurde eine Intraklassenkoeffizienzanalyse (ICC) durchgefiihrt. Lediglich
ein Merkmal, die Gelbfirbung der Flossen, zeigte hier eine signifikante Ahnlichkeit zwischen den
Datensatzen. Betrachtet man die unterschiedliche Herkunft der getesteten Individuen, scheint
dieses Ergebnis Uberraschend. Im Labor steht den Tieren ein grolRes Angebot an Nahrung zur
Verfligung, es besteht keine Bedrohung durch Pradatoren und der Zugang zu
Fortpflanzungspartnern ist nahezu unbeschrankt, da die Gruppengroflen in den Populationsaquarien
grol} gehalten werden, um Inzucht zu vermeiden. Dagegen sind Individuen in natirlichen Habitaten
standig auf Nahrungssuche; nimmt man an, dass Schwefelhabitate ein begrenztes Angebot an
Nahrstoffen haben und schwefeladaptierten Fischen nur eine begrenzte Zeit fiir Nahrungsaufnahme
zur Verfligung steht (Tobler et al. 2008b), gewinnt die Nahrungssuche zusatzlich an Brisanz.
Pradation sollte die Anzahl besonders auffallig gefarbter Individuen langfristig reduzieren und die
Partnerwahlentscheidung der Weibchen kénnte von der Individuendichte beeinflusst sein (Kokko
und Rankin 2006). Vor dem Hintergrund dieser Habitatunterschiede gewinnt die offenbar erblich
bedingte Gelbfarbung der Flossen von Mannchen zuséatzlich an Signifikanz. Ungeachtet des
Nahrstoffangebots sind Tacotalpa-Mannchen in der Lage, genligend Pigmente fiir die Farbung an
den Flossen einzusetzen, um eine dhnlich starke Gelbfarbung auszubilden. Dies ist ein Hinweis auf
einen starken Einfluss von Selektion. Unter der Annahme, dass gelbe Flossen eine grolRere Gefahr
durch Pradation bedeuten, muss somit die sexuelle Selektion das Merkmal aufrechterhalten. Dabei
kommt, wie in Kapitel 5.1 ,,Farbung bei Poecilia spec.” diskutiert, eine Bedeutung in der inter- oder
intrasexuellen Kommunikation infrage. Die starke Farbung der Flossen kann anderen Mannchen
Dominanz und Aggressivitat signalisieren (Senar 2006) und den Status in der Hierarchie der lokalen
Gruppe aufrechterhalten (Bierbach et al. 2012; Bierbach et al. 2014). Als potentieller indicator trait
ist auch das Merkmal als Fokus weiblicher Praferenz fir die Qualitat und Angepasstheit denkbar
(Rios-Cardenas et al. 2007).
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Die Untersuchung der Erblichkeit von mannlicher Farbung war in dieser Arbeit auf
Populationen des Tacotalpasystems beschrankt, da Individuen anderer Flusssysteme zum Zeitpunkt
der Anfertigung nicht als Labortiere zur Verfligung standen. Die Beschrankung auf ein Flusssystem,
das, wie die vorherigen Farbanalysen gezeigt haben, eine Besonderheit im Studiengebiet darstellt,
bringt die Herausforderung mit sich, dass Ergebnisse hieraus moglicherweise nicht auf andere
Gebiete Ubertragbar sind. Als gréBten Unterschied schatze ich die im Tacotalpa so wichtige Hohle
ein, deren Einfluss auf die Farbung von schwefelangepassten Mannchen sich schon in Kapitel 5.1
abgezeichnet hat. Sowohl die Unterschiede zwischen schwefeladaptierten und Klarwasserfischen im
Tacotalpasystem als auch die Hinweise auf erbliche Merkmale in der Farbung von
Schwefelmannchen kdénnten durch Introgression von Genen fiir héhlenspezifische Farbanpassungen
beeinflusst sein. Die Ausweitung der Analysen war in dieser Arbeit nicht moglich, ist aber von groBer
Bedeutung, um die hier beschriebenen Ergebnisse in einem breiteren Kontext Giberpriifen, anpassen
und erweitern zu kénnen.

Die Erblichkeit von Merkmalen, also wie stark die Auspragung von Merkmalen genetisch
festgelegt ist, wird klassischerweise durch Vaterschaftsanalysen untersucht. In standardisierten
common garden Experimenten kdnnen Nachkommen eines Elternpaares z. B. unter
unterschiedlichen Nahrstoffregimes aufgezogen werden und der Einfluss auf Farbung untersucht
werden. Ein Bezug zur Farbung der Eltern gibt dann Aufschluss tGber den Anteil der erblichen Aspekte
bei der Ausprdgung des Merkmals (z. B. Trexler und Travis 1990; Kolluru et al. 2007; Araujo und
Monteiro 2013). Die hier getesteten Individuen waren nicht ndher miteinander verwandt, da die
Labortiere schon seit mindestens zehn Generationen in der Tierhaltungseinrichtung der Goethe-
Universitat gehalten wurden. Gelegentliches Einbringen von wildgefangenen Tieren in Abstanden
von etwa 12 Monaten sollte die Laborpopulationen gesund halten und vor den Folgen von Inzest
schiitzen. Die Verwandtschaftsverhaltnisse sind dadurch nicht nachvollziehbar. Daher kdnnen die
hier verwendeten statistischen Methoden nur einen Hinweis darauf geben, wie groR die Erblichkeit
im Merkmal Farbung sein kann.

5.3 Fdrbung und Genetik in Hybridzonen

In einem Versuch, die Ausbildung von Farbung mit genetischen Daten in Verbindung zu bringen,
wurde eine Mikrosatellitenanalyse mit Individuen durchgefiihrt, deren Farbung ebenfalls untersucht
wurde. Die Auswahl hochpolymopher Mikrosatelliten fiihrte dazu, dass die Gesamtheit der Daten
keine genetischen Cluster zeigte. Eine weiterfihrende Untersuchung der vorhandenen
Gewebeproben war aufgrund von beschrankten Finanzmitteln nicht moglich, hatte aber
Mikrosatellitenprimer einschlieen missen, die in vorherigen Studien eine Auftrennung in Schwefel-
und Klarwasserfische moglich gemacht hatte (Tiedemann et al. 2005; Slattery et al. 2012).

Das Ergebnis der hier vorliegenden Analyse konnte keinen Hinweis liefern, dass im
Puyacatengosystem reproduktive Isolation vorliegt. Dies hatte die Implikation, dass alle gefundenen
Unterschiede zwischen den Schwefel- und Klarwasserpopulationen sowie Individuen aus den
Hybridzonen keine genetische Ursache haben und somit plastisch sind. In einer frilheren Studie
haben Plath und Kollegen (2013) unter Verwendung der besser geeigneten Mikrosatellitenprimer
jedoch nachweisen kénnen, dass im Puyacatengo reproduktive Isolation zwischen Individuen des
Schwefelhabitats und Klarwasserfischen von einer weiter entfernten Fangstelle flussabwarts im Rio
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Puyacatengo vorliegt. Meine Ergebnisse stehen also im Widerspruch zu vorher gefundenen
Erkenntnissen.

Der geografische Abstand zwischen der dort genutzten Fangstelle und der Fangstelle in
meiner Arbeit kann fiir einen Teil der gefundenen Ahnlichkeit zwischen Schwefel- und
Klarwasserpopulation verantwortlich sein, jedoch halte ich das Problem der hochpolymorphen
Primer fir entscheidender. Die frihere Studie fand ein gewisses Mal} an Hybridisierung im
Puyacatengosystem (Plath et al. 2013), was mich zu der Anfertigung der vorliegenden Experimente
motiviert hat. Die nahezu vollstiandige reproduktive Isolation in den Flusslaufen des Rio Tacotalpa
und des Rio Pichucalco (Plath et al. 2013) lieB eine Untersuchung von Fischen aus Mischzonen
zwischen Schwefel- und Klarwasserhabitat nicht vielversprechend erscheinen. Dagegen war zu
erwarten, dass genetische Hybriden im Puyacatengo zu einem gewissen Prozentsatz aufzufinden

waren.

Ungeachtet des methodischen Fehlers der vorliegenden Analyse kdnnen die Ergebnisse als
Hinweis darauf interpretiert werden, dass im Puyacatengo keine vollstandige reproduktive Isolation
herrscht und Hybriden auffindbar sind. Diese Interpretation macht dieses Flusssystem zu einem
spannenden Ort fiir weitere Untersuchungen. Die Bildung von Hybriden ermdoglicht die Erforschung
von postzygotischen Mechanismen der reproduktiven Isolation. Verringert sich die Anzahl der
genetischen Hybriden im Zeitraum von der Fertilisation Gber das Heranwachsen der Jungtiere bis
zum Erreichen des fortpflanzungsfahigen Alters, wiirde dies auf hybrid inviability, also die
schlechtere Uberlebensrate von Hybriden, hindeuten (Sturtevant 1920). Gerade bei Systemen, in
denen das Leben in unterschiedlichen Habitaten nur durch spezielle Anpassungen moglich wird, ist
zu erwarten, dass hybride Individuen an keines der Habitate ausreichend angepasst sind und dort
geringe Uberlebens- und Fortpflanzungschancen haben (Hatfield und Schluter 1999). Werden
Hybride bei der Wahl der Fortpflanzungspartner diskriminiert, ware dies ein Zeichen fir
reinforcement, also die Verstarkung der prazygotischen Reproduktionsbarriere der Partnerwahl
durch eine zusatzliche postzygotische Barriere (Servedio und Noor 2003).

5.4 Weibliche Partnerwahl aufgrund von Férbung

Im vorigen Versuch (ber die Erblichkeit von Farbung bei Mannchen zeigte die Gelbfarbung
der Flossen den deutlichsten Hinweis auf Erblichkeit. Im darauffolgenden Test sollte untersucht
werden, ob es auch das Merkmal ist, das Weibchen fir ihre Partnerwahl nutzen. Dazu wurde die
natiirliche Gelbfarbung an den Flossen von Mannchen aus dem Tacotalpasystem verstarkt oder
abgeschwacht und den Testweibchen prasentiert. Keine der Populationen zeigte eine Praferenz fir
weder das stark gefarbte noch das schwacher gefarbte Mannchen. Damit drangt sich der Schluss auf,
dass dieses Merkmal nicht Ziel einer Partnerwahlpraferenz ist.

Eine frihere Studie von Bierbach und Kollegen (2013a) beinhaltete einen Versuch zum
weiblichen Partnerwahlverhalten mit dem gleichen technischen Aufbau, jedoch mit anderen
Stimulusanimationen. Hier wurde die Farbung der gesamten lateralen Flache der Mannchen (d. h.
die Farbsattigung) erhoht oder verringert. Dadurch erschienen die Farbwerte (Skalen a* und b* im
L*a*b*-System) verstarkt, die Helligkeit (L*) blieb dagegen gleich. Weibchen aus dem
Tacotalpasystem zeigten eine Praferenz fir die starker gefarbten Mannchen (Bierbach et al. 2013a).
Die Begrenzung der Farbveranderung im vorliegenden Experiment auf den b*-Wert der Flossen
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scheint der einzige Unterschied im Versuchsaufbau zu sein. Somit ist anzunehmen, dass die
Farbintensitat durchaus eine Rolle in der weiblichen Partnerwahl spielt, jedoch nicht begrenzt ist auf
die Flossenspitzen.

Ein interessantes Ergebnis aus diesem Versuch war jedoch, dass die Population, aus der die
Stimulusmannchen stammten, einen Einfluss hatte. Weibchen aller Populationen zeigten eine
Praferenz fir das starker gefarbte Mannchen, wenn es aus der Schwefelpopulation stammte, aber
keine Praferenz, wenn das Mannchen nicht schwefelangepasst war. Dieser Unterschied kdnnte ein
Hinweis darauf sein, dass nicht die Farbung allein die weibliche Partnerwahl beeinflusst, sondern ein
Zusammenhang zwischen anderen morphologischen Merkmalen und der Farbung bestehen kdnnte.

Eine methodische Herausforderung, die in der Vorbereitung dieses Versuchs aufkam, war die
Schwierigkeit, die Gelbfarbung der Flossen zu verstarken, wenn in der Fotografie keine starke
Auspragung der b*-Werte vorhanden war. Daher wurden aus beiden Populationen nur solche als
Stimulusmannchen ausgewadhlt, die bereits eine Gelbfarbung der Flossen zeigten. Beobachtungen
zeigen, dass eher grof3e oder dominante Mannchen eine Gelbfarbung der Schwanz- und
Rickenflossen aufweisen, wahrend kleinere Mannchen haufiger die Farbung und das Verhalten von
Weibchen annehmen (Parzefall 1969; Bierbach et al. 2013c). Eine Verbindung zwischen der Farbung
und einer bestimmten Morphologie ist also denkbar, sodass die kiinstlich herbeigefiihrte
Kombination von einem stark gefarbten Mannchen mit der Morphologie eines schwach gefarbten
Mannchens zur Irritation filhren kann. Um diese These zu testen, ware eine Studie tber die
Korrelation zwischen Morphologie (z. B. iber die Methode der Landkartenmorphometrie; Tobler et
al. 2008a; Tobler et al. 2011b) und Farbung notig. Ebenso ware denkbar, dass die Kombination von
stark/schwach geféarbten Flossen mit der lbrigen Kérperfarbung zu einer Irritation fihren kdnnte.
Wie die bereits beschriebene Studie von Bierbach et al. (2013) zeigte, fihrt die Verstarkung der
Farbintensitat auf der gesamten lateralen Flache zu einer Praferenz. Die Konzentration der
Farbveranderung auf die Flossen kdnnte also eine Diskrepanz auslosen, die darin resultiert, dass
Weibchen keine Partnerwahl ausfiihren.

Warum aber |6ste die Verstarkung der Gelbfarbung an den Flossen bei Mannchen aus
Schwefelhabitaten eine Praferenz bei allen Weibchen aus? Die Theorie der Evolution von
Partnerwahlpraferenzen geht davon aus, dass Merkmal und Praferenz sich immer zusammen
entwickeln (Rios-Cardenas et al. 2007; Grether und Kolluru 2011). Dabei wird angenommen, dass in
Habitaten mit begrenzenden Umwelteinflissen die Bedeutung eines Merkmals und damit die
Praferenz dafiir sich dndern kdnnen. So wiirde beispielsweise in Habitaten mit verminderten
Sichtverhaltnissen ein mechanosensorisches oder chemisches Merkmal fiir die Qualitat eines
Mannchens an Bedeutung gewinnen und gleichzeitig die Praferenz fir dieses Merkmal bei Weibchen
ausgebildet werden. Weibchen, die nicht unter diesem Umwelteinfluss leben, sollten jedoch diesem
Merkmal weniger Beachtung schenken, da in ihrem Lebensraum visuelle Merkmale fiir die
Beurteilung der mannlichen Qualitat ausreichen. Ein solcher Zusammenhang kann die Praferenz fir
starker geféarbte Flossen besonders bei den Weibchen der Art P. limia nicht erklaren.

Wahrscheinlicher ist ein Zusammenhang zwischen der Farbung und bestimmten
morphologischen Merkmalen bei Schwefelfischen. Die Anpassung an Schwefel zeigt sich in
Poeciliiden vor allem in der VergréRerung des Kopfes (Tobler et al. 2011b; Palacios et al. 2013) und
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einer Verringerung der abdominalen Ausdehnung (Plath et al. 2005). Die Tiere sind im natiirlichen
Habitat grundsatzlich schlanker, was auf eine erschwerte Nahrungsaufnahme hindeutet (Tobler et al.
2011b). Diese Merkmale kénnten bei Weibchen benachbarter Populationen fir die
Okotypidentifikation herangezogen werden. Die cross-drainage Versuche aus Zimmer et al. (2018)
zeigten, dass Weibchen aus Klarwasserhabitaten aus allen Flussldufen ihre Praferenz fiir den eigenen
Okotyp verlieren, wenn ihnen Minnchen aus dem Tacotalpasystem prasentiert werden. Hierbei
handelte es sich um lebende Stimulustiere, deren Verhalten, Morphologie und Farbung nicht im
Widerspruch standen. Die Autoren vermuteten, dass die besondere Farbung der
schwefelangepassten Mannchen aus dem Tacotalpa fiir die Umkehr der Praferenz verantwortlich ist.
Dies lasst den folgenden Schluss zu: Fiir die Bestimmung der mannlichen Qualitat und damit der
Partnerwahl wird eine Kombination von Merkmalen genutzt; sollten einzelne Merkmale in dieser
Kombination fehlen oder sollte ein einzelnes, nicht korreliertes Merkmal diese Qualitatsbestimmung
verfalschen, kann die weibliche Partnerwahlentscheidung verandert sein.

Mannliche Merkmale werden in den meisten Studien fiir Partnerwahl einzeln betrachtet,
meistens griindet eine Praferenz aber auf einem Komplex aus einer Vielzahl von Merkmalen
(Candolin 2003). Es wurden drei Theorien formuliert, die die Entwicklung von weiblichen
Partnerwahlpraferenzen anhand von mehreren Merkmalen erklaren (zusammengefasst in Rios-
Cardenas und Morris 2011). 1) Die Multiple-message-Theorie (Mgller und Pomiankowski 1993;
Johnstone 1996) nimmt an, dass Weibchen mehrere nichtverbundene Merkmale nutzen, die jedes
einen anderen Aspekt der mannlichen Qualitat signalisieren und fir jedes dieser Merkmale eine
feste Praferenz haben. Die Partnerwahlentscheidung ist damit die Summe aller Beurteilungen und es
kénnen konfliktdre Entscheidungen getroffen werden, die von Mal zu Mal anders ausfallen. So
koénnte ein Merkmal die Partnerwahlentscheidung derart beeinflussen, dass Praferenzen fir andere
Merkmale iberlagert werden kdnnen. 2) Die Backup-signal-Theorie (Johnstone 1996; auch
Redundant-signal-Theorie, Mgller und Pomiankowski 1993) dagegen geht davon aus, dass jedes
einzelne Merkmal nur einen Teil der Gesamtqualitdt des Mannchens signalisiert und sie nur
zusammen eine Beurteilung moglich machen. Dies wiirde auch bedeuten, dass Weibchen eine
Praferenz flir die Gesamtheit der Merkmale ausbilden und einzelnen Merkmalen, die
moglicherweise zu einem anderen Schluss fiihren wiirden, keine Beachtung schenken wiirden. 3) Die
Unreliable-signal-Theorie (Mgller und Pomiankowski 1993) geht noch einen Schritt weiter und
nimmt an, dass kein Merkmal fir sich allein eine aussagekraftige Qualitatsbestimmung moglich
macht und Weibchen immer zahlreiche Merkmale zusammen beurteilen missen. Auch hier kénnte
ein einzelnes Merkmal die Partnerwahlentscheidung nicht beeinflussen.

Die Ergebnisse dieser Arbeit zusammen mit den friiheren Schlussfolgerungen (Bierbach et al.
2013a; Zimmer et al. 2018) deuten darauf hin, dass Flossenfarbung zusammen mit anderen
morphologischen Merkmalen nach der Multiple-message-Theorie zu Partnerwahlentscheidungen
flhrt. Prasentiert mit lebenden Mannchen aus dem Tacotalpa zeigten Weibchen aller Flusssysteme
im Studiengebiet entweder Unentschlossenheit oder bevorzugten den schwefelangepassten Okotyp
(Zimmer et al. 2018). Dies lasst den Schluss zu, dass im Tacotalpa die Schwefelmadnnchen attraktiver
sind als ihre Nachbarn im Klarwasser. Die fir diese Partnerwahlentscheidung genutzten Merkmale
sind unbekannt, schlieRen aber sicher Verhalten, Morphologie und Farbung ein. Ldsst man den
Faktor des Verhaltens weg und konzentriert sich auf die Farbung, reagieren Weibchen auf das
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starker gefarbte Mannchen (Bierbach et al. 2013a). Reduziert man das unterscheidende Merkmal
weiter auf die Flossenspitzen, zeigen Weibchen keine Praferenz, auRer es handelt sich um
schwefelangepasste Mannchen (die vorliegende Arbeit). Die Farbung an den Flossen scheint also fir
sich genommen nur in einem Fall Ziel der weiblichen Partnerwahlpraferenz zu sein, in anderen Fallen
(bei Klarwasserfischen) jedoch keine Partnerwahl auszuldsen. Dieser bedingte Einfluss des Merkmals
deutet darauf hin, dass es ein konfliktares Verhaltnis zwischen der Flossenfarbung und anderen
visuellen Merkmalen gibt. Ein solcher Konflikt kann dazu fiihren, dass Partnerwahlentscheidungen
von Mal zu Mal anders ausfallen (Johnstone 1996).

Beispiele fir ahnliche Ergebnisse finden sich vor allem bei Arten, bei denen Merkmale fir die
Okotypidentifikation mit Merkmalen fiir die Qualitat des Mannchens interferieren. Merkmale, die
zwischen Okotypen unterscheiden lassen, werden generell sexuell selektiert (Ryan und Rand 1993).
Zusammen mit Qualitdtsmerkmalen wirken sie verstarkend in der Partnerwahl (Anderson et al.
2005). Diese beiden Komponenten der Partnerwahl kénnen jedoch zu Entscheidungskonflikten
flihren, wenn Weibchen eine Praferenz besitzen, die auch auf Merkmale von heterospezifischen
Individuen zutrifft (Pfennig 1998). Die Praferenz fiir groRe Mannchen befahigt Weibchen des
Zwergschwerttragers (Xiphophorus pygmeaus) Mannchen mit guter reproduktiver Fitness zu wahlen
(Ryan und Wagner 1987), kann jedoch beim Zusammentreffen mit den generell gréReren Cortez-
Schwerttragerméannchen (X. cortezi) zu heterospezifischen Verpaarungen fiihren (Hankison und
Morris 2002). Eine generelle Praferenz fiir stark gefarbte Mannchen kann somit in Poecilia-Weibchen
dazu fiihren, dass die starker gefarbten Tac-S-Mannchen bevorzugt werden, auch wenn sie nicht
dem eigenen Okotyp angehéren. Die Farbung der Flossen allein ist jedoch nicht generell fiir eine
solche Praferenz fur Farbung ausschlaggebend. Sie gewinnt erst an Bedeutung, wenn andere
Merkmale, die eine Partnerwahlentscheidung starker beeinflussen, fehlen oder wenn andere
Merkmale bereits eine Entscheidung in Richtung des anderen Okotyps verschieben. Alle
morphologischen Merkmale, die klarwasser- und schwefelangepasste Mannchen voneinander
unterscheiden, kénnten hierbei eine Rolle spielen. Die Beschrankung der erfahrbaren Eigenschaften
auf visuelle Merkmale im vorliegenden Versuch und die Tatsache, dass auRer der Flossenfarbung
kein anderer Aspekt der Erscheinung des Stimulusmannchen verdndert wurde, lasst darauf
schlieBen, dass die unveranderten Eigenschaften des Mannchens den Fokus der
Partnerwahlpraferenz bei schwefelangepassten Mannchen auf die Flossenfarbung lenken. Bei
klarwasserangepassten Mannchen scheint dieser Aspekt nicht vorhanden zu sein. Es sind weitere
Studien notig, um diese Hypothese zu liberprifen und diesen moglichen Aspekt zu identifizieren.

5.5 Konditionsabhdngige weibliche Partnerwahl!

Der abschlieRende Test dieser Arbeit befasste sich mit der Abhangigkeit der
Partnerwahlentscheidung vom eigenen korperlichen Zustand. Nahrungsmangel ist in Poeciliiden-
Mannchen leicht daran zu erkennen, dass der Bauch sich einstiilpt und die Abdominalausdehnung
geringer wird (Plath et al. 2005). Dieser unmittelbare Effekt riihrt aus der Verwertung von
Nahrstoffreserven, die vor allem im Gewebe am Bauch eingelagert werden (Plath et al. 2005).
Tatséachlich zeigten die Mdnnchen im Versuch nach bereits fiinf Tagen ohne Fitterung deutliche
korperliche Zeichen von Ernahrungsmangel. Dieses Ergebnis stimmt mit friiheren Versuchen
Uberein, bei denen eine siebentagige Hungerphase bei laborgeborenen, schwefeladaptierten Mollys
zu einer dhnlich drastischen Reduktion der Abdominalausdehnung fihrte, sodass diese von der im
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natirlichen (energielimitierten) Habitat gefundenen Ausdehnung nicht mehr zu unterscheiden war
(Plath et al. 2005).

Die quantitative Bewertung von Veranderungen im Verhalten bei Hunger lag auBerhalb der
Moglichkeiten dieses Versuchs, jedoch konnte ich beobachten, dass Mdannchen im hungernden
Zustand weniger aktiv waren. Das Schwimmverhalten der hungernden Weibchen unterschied sich
nicht merklich von gesattigten Weibchen. Studien an Dreistachligen Stichlingen (Gasterosteus
aculeatus) beobachteten, dass hungernde Tiere fir gewohnlich aktiver sind als geséattigte und zu
verringertem Schwarmverhalten neigen, was auf die gesteigerte Motivation zur Nahrungssuche
ohne Konkurrenz zuriickgefihrt wird (Keenleyside 1955; Arber et al. 1995). Ein dauerhafter Mangel
eines ausreichenden Nahrungsangebots kann zur Reduktion von energieintensiven
Verhaltensweisen fiihren (z. B. Aggressionsverhalten, Schwarmverhalten, sexuelle Belastigung;
Parzefall 1974; Plath et al. 2004; Plath et al. 2006; Riesch et al. 2009; Kéhler et al. 2011) und
letztendlich gehdren morphologische und Lebenszyklusanpassungen zu Reaktionen auf Habitate mit
eingeschrankten Ressourcen (Riesch et al. 2010b; Riesch et al. 2011a; Riesch et al. 2018).

Der hier durchgefiihrte Versuch sollte den Einfluss von Hunger auf die
Partnerwahlentscheidung der Weibchen untersuchen. Hungernde Weibchen verstarkten ihre
Praferenz fir gut gendhrte Mannchen nur leicht, die statistische Analyse zeigte einen Trend, jedoch
keinen belastbaren Effekt. Dieser Trend war eher bei Weibchen zu beobachten, denen Videos von
Mannchen prasentiert wurden. Weibchen, die zwischen animierten Mannchen wahlen sollten,
zeigten keine Veranderung der Praferenz im Hungerzustand. Die Annahme, dass der
Erndhrungszustand die Partnerwahlpraferenz hin zu Merkmalen verschiebt, die kdrperliche Fitness
signalisieren, kann also nicht vollig ausgeschlossen werden. Der starkere Effekt mit Videos ldsst
annehmen, dass die fiir die Partnerwahl genutzten Merkmale sich nicht auf die Morphologie
beschranken, sondern Unterschiede im Verhalten zwischen hungernden und gesattigten Mannchen
einschliellen (siehe unten). Weibchen, die nach zwei Tagen normaler Fiitterung nochmals getestet
wurden, zeigten dhnliche Ergebnisse im Partnerwahltest wie vor der Hungerphase, was darauf
hinweist, dass die Praferenzverstarkung umkehrbar ist.

Neben der Interpretation, dass die Assoziation mit einem der Mannchen als Partnerwahl
verstanden werden kann, besteht auBerdem die Moglichkeit, dass die Assoziation als
Schwarmbildung verstanden werden kann. Wahrend Dreistachlige Stichlinge bei Nahrungsmangel ihr
Schwarmverhalten reduzieren (Keenleyside 1955; Arber et al. 1995), kann die Assoziation mit gut
genadhrten Individuen, die offenbar in der Lage sind, Futter zu finden, die Wahrscheinlichkeit fir
zukinftige Erfolge bei der Futtersuche erhéhen (Krause et al. 1999). Hier handelt es sich dann nicht
um eine sexuelle Praferenz, sondern um eine Suchstrategie. Diese Interpretation kann nicht
grundsatzlich ausgeschlossen werden, ich konzentriere mich jedoch in der weiteren Diskussion auf
die Auslegung dieses Verhaltens als Partnerwahl.

Der evolutive Vorteil, die Partnerwahlentscheidung von der eigenen Kondition abhéngig zu
machen, liegt in den Kosten, die fir das wahlende Individuum entstehen (Veen und Otto 2015).
Theoretische Modelle haben gezeigt, dass hohe Kosten bei der Partnersuche die Entstehung einer
plastischen Praferenz begiinstigen (Schindler et al. 2013; Veen und Otto 2015). In natirlichen und
Laborumgebungen konnte beobachtet werden, dass Habitate, die nattirliche Schwankungen in
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Nahrstoffangebot, Pradation und belastenden Umgebungsvariablen zeigen, die Ausbildung von
flexibler Partnerwahl begiinstigen, wohingegen diese Flexibilitdt in stabileren Habitaten fehlt (z. B.
Zebrafinken: Burley und Foster 2006; Dreistachlige Stichlinge: Tinghitella et al. 2013; Kozak et al.
2013; Kozak und Boughman 2015). In stabilen Habitaten sind die Kosten fiir die Partnersuche meist
gering, ein ausreichendes Nahrungsangebot bringt die Individuen selten in die Lage eines
Nahrungsdefizits. In Habitaten mit schwankenden Bedingungen sehen sich sowohl Mannchen als
auch Weibchen dagegen haufigen Hungerperioden ausgesetzt. Obwohl die Schwefelhabitate des
Studiensystems als stabil bezeichnet werden kénnen, indem sie wenigen saisonalen Schwankungen
in Nahrungsangebot und Schwefelkonzentration unterliegen, stellen sie doch als Extremhabitate
hohe Anforderungen an die darin lebenden Individuen. Dies zeigt sich vor allem darin, dass
schwefelangepasste Poeciliiden haufig schlecht gendhrt sind (Plath et al. 2005; Tobler et al. 2006). In
solchen Habitaten sollte ein Weibchen wenig Zeit mit der Partnersuche verbringen, um die librige
Zeit nach Nahrung zu suchen. Diese Zeitallokation spiegelt sich in der erhdhten strength of
preference, also der relativen Assoziationszeit bei dem wohlgenahrten Mannchen, wider. Wahrend
die Ergebnisse nur einen Trend aufzeigen, dass Weibchen aus dem Schwefelhabitat des Rio
Tacotalpa ihre Partnerwahlentscheidung entsprechend ihrer eigenen Kondition verdandern, stimmen
sie mit der Vorhersage liberein, dass das Schwefelhabitat als energielimitierte Umgebung die
Entstehung flexibler Partnerwahlpréferenzen beglinstigt.

Die Herkunft der Weibchen hatte einen Effekt auf die Partnerwahlentscheidung. Weibchen
aus dem Schwefelhabitat des Flusssystems Tacotalpa zeigten eine deutlich starkere Praferenz fiir gut
gendhrte Mannchen als die Tiere aus dem Klarwasserhabitat. Dieses Ergebnis bestatigt die
Ergebnisse einer friiheren Studie mit Weibchen aus Populationen desselben Flusssystems (Plath et
al. 2005). Wahrend dort die klarwasserangepassten Weibchen ebenfalls keine Praferenz zeigten,
wahlten Weibchen aus der schwefelangepassten Population haufiger wohlgendhrte Mannchen,
wenn ihnen diese visuell prasentiert wurden (d. h. lebende Stimulusmannchen hinter einer
Glasscheibe). Wurden den Weibchen lediglich nicht-visuelle Signale gegeben (d. h. lebende
Mannchen in einem Drahtkorb in Dunkelheit, sodass chemische und mechanosensorische Signale
aufgenommen werden konnten), bestand diese verstarkte Praferenz fiir gut genahrte Mannchen bei
schwefelangepassten Weibchen nicht. Dagegen bestand bei Hohlentieren aus der benachbarten
Population, die ebenfalls schwefelangepasst sind, eine Praferenz sowohl mit visuellen als auch nicht-
visuellen Signalen (Plath et al. 2005). Die Autoren vermuteten, dass visuelle Merkmale, die den
Erndhrungszustand signalisieren, zu indicator traits gehoren, also ein ehrliches Signal flr die Qualitat
des Fortpflanzungspartners darstellen (Rios-Cardenas et al. 2007). Der Unterschied zwischen den
Weibchen aus verschiedenen Populationen bestehe darin, dass der Erndhrungszustand des
potentiellen Fortpflanzungspartners in energielimitierten Habitaten eine grofRere Rolle bei der
Partnerwahlentscheidung spiele, also einen hoheren indicator value habe. Merkmale mit einem
héheren indicator value haben eine hohere Wahrscheinlichkeit, dass sie Ziel einer
Partnerwahlpraferenz werden (Grether und Kolluru 2011). Die Autoren vermuteten weiter, dass in
Klarwasserhabitaten mit kontinuierlich groRem Nahrungsangebot nur eine geringe Varianz des
Erndhrungszustandes zwischen Mannchen besteht, womit die Ausbildung einer Préferenz fir gut
gendhrte Mannchen keinen Vorteil bringen wiirde (Plath et al. 2005). Erst mit ausreichend groRen
Unterschieden zwischen Mannchen, also einer hohen Merkmalsvarianz, kann eine Praferenz fur

81



5.5 Konditionsabhangige weibliche Partnerwahl

einen Merkmalszustand entstehen und zur Diskriminierung gegen den gegenteiligen
Merkmalszustand fihren. Mannchen, die im energielimitierten (bzw. energetisch sehr
anspruchsvollen) Schwefelhabitat einen guten Erndhrungszustand erreichen, zeigen eine gute
Qualitat und sind damit fir Weibchen mit einer Praferenz fir gut gendhrte Mannchen attraktiver.
Damit ist die Entstehung einer Praferenz fiir den Erndhrungszustand in Extremhabitaten
wahrscheinlicher als in Klarwasserhabitaten. Die Ergebnisse des vorliegenden Experiments sind
durch die gleiche Argumentation erklarbar. Die Verwendung von visuellen Signalen in Populationen
mit Tageslicht und eine Verschiebung auf zusatzliche nicht-visuelle Signale flihrten die Autoren auf
eine Anpassung an die konstante Dunkelheit der Hohle zuriick (Plath et al. 2005).

Die Frage, welche Signale fiir eine Partnerwahl zur Verfligung stehen, scheint auch im hier
durchgefiihrten Experiment eine Rolle zu spielen. Der Vergleich zwischen weiblicher Partnerwahl mit
animierten Mannchen mit der Partnerwahl bei Prasentation von Videoaufnahmen ergab, dass die
Videosequenzen eine starkere Praferenz fir wohlgendhrte Mannchen ausldsten. Die verwendeten
Stimulusmannchen waren die gleichen, die Videos und Fotografien wurden direkt nacheinander
angefertigt, sodass es keine Unterschiede im Erndhrungszustand der Mannchen zwischen Video- und
Animationsmethode gab. Unterschiede zwischen den Weibchen in den Video- und
Animationsgruppen kénnen also durch die Art der Prasentation erklarbar sein. Die Animation
bestand aus einer Fotografie, die kiinstlich in einer Linie bewegt wurde, sodass zwar eine Bewegung
des gesamten Korpers auf der Projektionsflache erfolgte, aber keine Schwimmbewegung sichtbar
war. Dagegen zeigten die Videoaufnahmen die natiirlichen Bewegungen des Stimulusmannchens im
dreidimensionalen Raum. Dazu wurde dem Mannchen wahrend der Anfertigung des Videos direkt
neben der Kamera (auBerhalb des Aufnahmewinkels) ein Weibchen prasentiert, damit das
Mannchen moglichst natirliches Verhalten in Richtung Kamera zeigen wiirde. Obwohl
Atlantikkarpflinge kein Balzverhalten zeigen (Parzefall 1969) ist davon auszugehen, dass sich das
mannliche Verhalten dndert, wenn Weibchen in der Ndhe sind. Dieses Verhalten unterscheidet
somit die Animationen von den Videoaufnahmen. Der Aspekt Verhalten wird in Animationen zur
Ganze ausgeklammert, sodass nur morphologische Signale fir eine Partnerwahlentscheidung
genutzt werden kénnen.

Fir Experimente, die die Partnerwahlentscheidung eines Individuums untersuchen sollen,
stehen als Stimuli vier unterschiedliche Methoden zur Verfiigung: 1) ein lebendes Stimulustier; 2)
eine computergesteuerte, auf das wahlende Tier reagierende Animation; 3) eine Videoaufnahme; 4)
ein stehendes oder sich bewegendes (animiertes) Foto. Das lebende Stimulustier kann entweder
direkt mit dem Fokusindividuum interagieren (Vollkontakt, z. B. Ziege et al. 2012) oder durch eine
Barriere am Kontakt gehindert werden. Die Form der Barriere bestimmt die Signale, die fiir eine
Partnerwahl zugelassen werden. So beschrankt der Aufenthalt in einem separaten Aquarium die
verfligbaren Signale auf visuelle Aspekte (z. B. Riesch et al. 2010b; Zimmer et al. 2018), wiahrend ein
Drahtkorb als Barriere auch chemische und mechanosensorische Signale zuldsst (z. B. Plath et al.
2005). Ein Vergleich zwischen Vollkontaktsetups und Experimenten mit einer Barriere hat ergeben,
dass die gezeigte Praferenz, gemessen als Assoziationszeit nahe des Stimulusindividuums, bei beiden
Methoden in die gleiche Richtung zeigte (Ziege et al. 2012). Mannchen, die in einem
Partnerwahlexperiment vom wahlenden Weibchen praferiert wurden und im Anschluss die
Gelegenheit des Vollkontakts mit dem wahlenden Weibchen hatten, hatten einen hoheren
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Paarungserfolg (Walling et al. 2010). Zudem verdndern Mollyweibchen ihr Verhalten, wenn die
Moglichkeit des Vollkontakts besteht: Mollymannchen, ebenso wie andere Poeciliidenarten,
betreiben sexuelle Belastigung (Magurran und Seghers 1994; Bisazza et al. 1996; Kéhler et al. 2011),
wodurch Weibchen veranlasst werden, die Nahe der Mannchen zu meiden oder regungslos am
Boden zu bleiben (Kohler et al. 2011). Ein Experiment, das den Kontakt zwischen Individuen
verhindert, ist also eher geeignet, die Partnerwahlentscheidung wiederzugeben.

Neueste computeranimierte Fischmodelle und Roboter sind in der Lage, das
Erscheinungsbild nahezu jeder Fischart anzunehmen und kénnen programmiert werden, auf die
Reaktionen des lebenden Fokusindividuums zu reagieren (Rosenthal und Ryan 2005; Krause et al.
2011; Ingley et al. 2015; Gierszewski et al. 2017; Chouinard-Thuly et al. 2017). Somit kann ein
Stimulus erzeugt werden, dessen Verhalten eine Interaktion eher zuldsst, als es eine Videoaufnahme
konnte. Die weitere Reduktion auf ein animiertes Bild, das entweder nur einer Bewegung folgt oder
in vorbestimmten Abstanden bestimmte Verhaltensweisen zeigt (z. B. Nippen als Zeichen sexueller
Aktivitdt oder Gonopodiumschwingen; Parzefall 1969; Bierbach et al. 2013a; Brettrdger 2015),
ermoglicht den Fokus auf Merkmale, deren Auspragung nicht anders beeinflussbar ist (Polverino et
al. 2013). Ein Problem, das bei computeranimierten Fischen und Videoaufnahmen jedoch diskutiert
wird, ist die Wahrnehmung von Tieren von Computerbildschirmen, die fiir das menschliche Auge
entwickelt wurden (Oliveira et al. 2000; Rosenthal 2000; Powell und Rosenthal 2017). Faktoren wie
emittierte Wellenlangen, Bildaufbaurate und artifizielle Bewegungen machen den videoanimierten
Stimulus schlechter als lebende und kénnen im Fokusindividuum eine Reaktion ausldsen, die nicht
mit der Partnerwahl im Zusammenhang steht und moglicherweise fehlinterpretiert wird (Powell und
Rosenthal 2017). Die Annahme, dass Tiere im Allgemeinen und Mollys im Besonderen die Farben
und Formen auf einem Bildschirm erkennen kdnnen, beruht auf der Forschung der Augen: Poecilia
spec. besitzen sechs Rezeptoren in der Retina, die sich auf die Absorbtionsmaxima des sichtbaren
Lichts und den oberen UV-Bereich aufteilen (Kérner et al. 2006), womit sie alle von einem
Computerbildschirm emittierten Farben sehen kénnen sollten. Ob und wie kiinstliche Bilder im
tierischen Gehirn verarbeitet werden, ist jedoch noch nicht genauer erforscht (Tedore und Johnsen
2017).

Die Ergebnisse des hier beschriebenen Experimentes zeigen, dass eine
Partnerwahlentscheidung aufgrund von animierten Fotografien in vielen Fallen nicht moéglich war.
Die Weibchen zeigten keine Praferenz fir eine der Animationen. Dagegen fiel die Partnerwahl bei
Videoaufnahmen starker aus. In einer fritheren Studie (Plath et al. 2005) wurden lebende
Stimulustiere genutzt, um Partnerwahl durch visuelle und nicht-visuelle Merkmale zu untersuchen.
Die Autoren beschreiben das Verhalten des hungernden Mannchenschwarms als aktiver, die Tiere
schwammen energisch auf und ab (Plath et al. 2005). Um diesem Verhaltensunterschied zwischen
hungernden und gendhrten Mannchen entgegenzuwirken, fihrte ich Animationsversuche durch, in
denen die Komponente Verhalten ausgeschlossen wurde. Der Vergleich zu den Videoversuchen mit
den gleichen Mannchen hingegen fiigt diese Komponente wieder hinzu und Iasst einen Vergleich
zwischen den Untersuchungsmethoden zu. Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass das Verhalten
eines hungernden Individuums sich von dem eines gesattigten unterscheidet, allerdings konnten
gualitative Beobachtungen die Erkenntnis der friiheren Studie nicht bestatigen: Mannchen nach funf
Tagen Hungerphase schwammen weniger aktiv. Dennoch ist anzunehmen, dass die morphologische
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Veranderung eines hungrigen Mannchens nicht ausreicht, um die Partnerwahlentscheidung des
Weibchens zu beeinflussen, vielmehr ist das Verhalten als weiterer Faktor nétig, um die Praferenz
fir gut genahrte Mannchen sichtbar zu machen. Erst eine detailierte Beschreibung der spezifischen
Verhaltensweisen, die ein hungriges Individuum zeigt, verspricht eine erfolgreiche Fortfiihrung
technisch fortschrittlicherer Methoden. Bis dahin werden Partnerwahlversuche mit z. B.
computergesteuerten Stimulusfischen dhnliche Ergebnisse liefern wie die hier durchgefiihrten
Versuche mit animierten Fotografien. Beide Ansatze sind jedoch wegen der hohen Stressbelastung
fiir die Stimulustiere den Versuchsaufbauten mit lebenden Individuen vorzuziehen, da Interaktionen
(auch mit Barrieren) wie Aggressionsverhalten oder Zeichen von Stress Auswirkungen auf das
Verhalten des Fokusindividuums haben kénnen.

5.6 Schlussfolgerungen

Ziel meiner Arbeit war es, die Mechanismen reproduktiver Isolation anhand der Merkmale Farbung
und Kondition an Poeciliiden im Studiengebiet des siidlichen Mexiko zu untersuchen. Zunachst habe
ich die Farbung von schwefelangepassten und Klarwasserfischen untersucht und sowohl generelle
Anpassungen an die Umweltvariable Schwefelwasserstoff als auch flusssystemspezifische
Anpassungen gefunden. Schwefelwasserstoff ist der wahrscheinlichste Ausloser fiir eine
Reduzierung von gelber und roter Farbung sowie fiir eine Aufhellung der Kérperfarbung. Da die
Umgebung in Schwefelhabitaten durch milchiges Wasser charakterisiert ist, ist davon auszugehen,
dass die Anpassungen der Tarnung dienen. Vor einem weiBlichen, milchigen Hintergrund stechen
dunkle und farbige Kérperregionen besonders heraus, somit dient die Reduzierung solch auffalliger
Merkmale der Tarnung durch Angleichung an den Hintergrund (background matching) und Schutz
vor Pradation durch Fische (Poulton 1890). Auch die Aufhellung dorsaler Kérperregionen in
Habitaten mit starker Vogelpradation zadhlt dazu. Die meisten Farbungsmerkmale in
Schwefelhabitaten werden also durch natiirliche Selektion geformt. Milchige Habitate mit schlechter
Sicht kénnten auch dazu fihren, dass sekundare sexuelle Merkmale starker ausgepragt werden, um
ihre Sichtbarkeit im jeweiligen Habitat zu erhéhen. Die Anpassung an Schwefelhabitate, um vom
Sexualpartner besser gesehen und gewahlt zu werden, wie es im Mechanismus des sensory drives
beschrieben wird (Endler 1992), scheint hier fiir die meisten Farbmerkmale nicht zuzutreffen. Jedoch
konnen einige flusssystemspezifische Merkmale wie die Ausbildung von gelben Flossen und kraftige
Farben mit zunehmender KérpergréRe auf den Einfluss von sexueller Selektion zurlickgefiihrt
werden.

Die generellen, in allen Flusssystemen gefundenen Unterschiede zwischen Schwefel- und
Klarwasserfischen machen eine Okotypidentifizierung méglich. Die Partnerwahl anhand von ékotyp-
spezifischen Merkmalen kann eine reproduktive Barriere sein, wenn das wahlende Geschlecht
Individuen des eigenen Okotyps bevorzugt, wenn also assortative Partnerwahl besteht. Zusammen
mit weiteren morphologischen oder physiologischen Merkmalen dienen habitatspezifische
Anpassungen dem Uberleben und der Erhéhung der Fitness im jeweiligen Habitat. Weibchen kénnen
bei der Partnerwahl jedes dieser Merkmale oder eine Kombination dieser Merkmale nutzen, um sich
assortativ zu verpaaren. Eine Entscheidung anhand dieser 6kotypspezifischen Merkmale gehort dann
in den Bereich der Artbestimmung, der als erster Schritt in der Partnerwahl beschrieben wird, nach
dem der Schritt der Geschlechtsbestimmung und die Beurteilung der Qualitat folgen. Wird ein

Individuum nicht als Vertreter der eigenen Art erkannt, kommt es als Fortpflanzungspartner nicht
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infrage. Studien an Fischen geben Beispiele fiir Merkmale, die im Verlauf der Entstehung einer Art
vorhanden waren und anschlieRend verloren gingen, bei Schwesterarten jedoch vorhanden sind (vgl.
Kapitel 2.3 ,Weibliche Partnerwahl, Paarungspraferenzen und indicator traits“). Farbung kann bei
der Okotypidentifikation bei Poecilia spec. eine dhnliche Rolle spielen. Partnerwahlversuche mit
lebenden Mannchen haben ergeben, dass Schwefelmannchen aus dem Tacotalpasystem die
Partnerwahl von Weibchen aus allen Flusssystemen beeinflussen (Zimmer et al. 2018). Die
besondere Farbung, vor allem der Flossen, bei Tacotalpamannchen wurde als mogliche Ursache
angenommen. Die Ergebnisse der Partnerwahlversuche dieser Arbeit deuten jedoch darauf hin, dass
nicht die Farbung allein der Ausl6ser der verdanderten Partnerwahl ist. Vielmehr scheinen weitere
Merkmale, die moglicherweise mit der Farbung korrelieren, schwefelangepasste
Tacotalpamdnnchen attraktiver zu machen als ihre Nachbarn aus dem Klarwasser.

Auch die weibliche Partnerwahl anhand von Konditionsmerkmalen kann zu einer Praferenz
des angepassten Okotyps in einem Habitat fiihren. Hier bestimmen die Anpassungen die maximale
Fitness eines Individuums im jeweiligen Habitat; habitatspezifische Anpassungen sorgen dafiir, dass
Mannchen eine durchschnittlich bessere Kondition haben als Migranten aus anderen Habitaten ohne
diese Anpassungen. Die weibliche Partnerwahl kann also entweder spezifische Habitatanpassungen
fokussieren oder auf konditionsabhangigen Merkmalen beruhen. Die Ergebnisse der generellen
Hinweise auf Erblichkeit der Farbung deuten darauf hin, dass ein GroRteil der Farbung plastisch ist;
ahnlich wie andere Merkmale, die bereits in diesem und anderen Systemen beschrieben wurden
(Kaeuffer et al. 2012; Riesch et al. 2016; Oke et al. 2017). Solche plastischen Merkmale, die also von
der Fahigkeit des Individuums abhangen, genligend Nahrstoffe aufzunehmen und mit den
Okologischen Bedingungen im Habitat zurechtzukommen, haben einen hohen indicator value (Rios-
Cardenas et al. 2007). Fortpflanzungspartner sind durch die Berlicksichtigung dieser Merkmale in der
Lage, die Qualitadt des potentiellen Partners zu beurteilen. Da bei vielen Tierspezies Farbung fiir die
Qualitatsbestimmung genutzt wird (z. B. Guppys: Kodric-Brown 1989; Grether 2000; Zebrafinken: Hill
und Montgomerie 1994; Hill 2000; Hill et al. 2002), kann auch beim Atlantikkarpfling die Beurteilung
der Farbung diesem Zweck dienen. Die haufigste Eigenschaft, die als indicator trait gilt, ist Farbung,
die durch Karotinoide gebildet wird, also die Gelb- und/oder Rotfarbung (Hill und Montgomerie
1994; Grether 2000). Die Analyse der Erblichkeit bei Mdnnchen aus dem Tacotalpa ergab jedoch,
dass die Gelbfarbung der Flossen ungeachtet des Nahrungsangebots (iber mehrere Generationen
hinweg gleich stark ausgepragt blieb und damit nicht von der Fahigkeit zur Aufnahme von
Karotinoiden beeinflusst wird. Vielmehr scheint hier die Partnerwahl eine wichtige Rolle zu spielen
und sexuelle Selektion das Merkmal zu fixieren. Die Partnerwahlversuche mit kiinstlich veranderten
Stimulusmannchen ergaben jedoch, dass dieses Merkmal nicht ausreicht. Offenbar geht die
Gelbfiarbung der Flossen mit weiteren Merkmalen einher, die gemeinsam die Okotypzugehdrigkeit
und/oder Qualitat des Mannchens signalisieren. Erst wenn Weibchen das gesamte Spektrum an
Merkmalen zur Verfligung haben, treffen sie eine messbare Partnerwahlentscheidung.

Aus der gemeinsamen Betrachtung der bisher veroffentlichten Studien und der vorliegenden
Arbeit lassen sich Riickschliisse auf die wahrscheinlichen Mechanismen bei der Artbildung im System
ziehen. Zunéachst zeigen nur Weibchen — und dort auch nur die an Klarwasser angepassten Weibchen
— eine Partnerwahlentscheidung, die nicht als zuféllig bezeichnet werden kann (Plath et al. 2013).
Diese nicht-zufallige Partnerwabhl fallt in fast allen Fallen zugunsten von Klarwassermannchen aus,
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wenn die Weibchen vor die Wahl zwischen schwefel- und klarwasseradaptierten Individuen gestellt
werden. Die weibliche Partnerwahl bildet hier also eine reproduktive Barriere in Form von
Okotypdiskriminierung und assortativer Verpaarung. Eine Ausnahme stellt das Flusssystem
Tacotalpa dar. Die Autoren nahmen an, dass eine Korrelation zwischen natirlicher und sexueller
Selektion fir diese Besonderheit verantwortlich ist (Plath et al. 2013). In einem Flusslauf wie dem
Tacotalpa, wo die natiirliche Selektion — in diesem Fall die hohe Mortalitat bei Migration — einen
starken Einfluss auf die Begegnungswahrscheinlichkeit hat, sind Mechanismen der sexuellen
Selektion weniger von Bedeutung. Eine starke Okotypdiskriminierung, und damit eine entscheidende
weibliche Partnerpraferenz, ist nicht notwendig, um die reproduktive Barriere aufrecht zu halten
(Plath et al. 2013). Werden Weibchen anderer Flusssysteme mit dem Mannchenpaar aus dem
Tacotalpa konfrontiert, fallt die Partnerwahlentscheidung jedoch dhnlich aus: Weibchen aus den
Flusssystemen Pichucalco und Puyacatengo zeigen ebenfalls keine Praferenz fiir den Klarwasser-
Okotyp oder bevorzugen sogar schwefelangepasste Mdnnchen (Zimmer et al. 2018). Es ist also
auszuschlieBen, dass die fehlende Okotypdiskriminierung im Tacotalpa durch die verringerte oder
fehlende Praferenz der Tacotalpaweibchen verursacht wird, vielmehr scheinen die Merkmale der
Mannchen eine Diskriminierung schwierig zu machen. Ziel der vorliegenden Arbeit war es, zu
untersuchen, ob eine besondere oder auffallige Farbung von schwefelangepassten Mannchen aus
dem Tacotalpa zu diesen Merkmalen gehoéren. Tatsdchlich konnte nur ein Merkmal — die besonders
helle dorsale Farbung — als Alleinstellungsmerkmal von schwefelangepassten Tacotalpamannchen
identifiziert werden. Zusatzlich hat ein Vergleich zwischen wildgefangenen und laborgeborenen
Mannchen gezeigt, dass die meisten Aspekte der Farbung plastisch sind, also von der
Nahrstoffzufuhr abzuhangen scheinen. Lediglich die Gelbfarbung der Flossen ist von dem Angebot an
Karotinoiden unabhangig. Ein Partnerwahltest, der dieses Merkmal fokussierte, ergab keine
signifikanten Unterschiede in der Partnerwahl der Weibchen, was zu zeigen scheint, dass die
Farbung der Flossen allein nicht ausreicht, um die besondere Stellung der schwefelangepassten
Tacotalpamannchen zu erklaren. Vielmehr ist die Farbung als Anpassung an das Habitat zu
verstehen, da die meisten Farbungsmerkmale der Tarnung vor dem besonderen Hintergrund des
Schwefelhabitats dienen. Offenbar muss also die Arbeitshypothese, dass die Farbung einen
entscheidenden Einfluss auf das auRerordentliche Muster der Partnerwahl im Studiensystem hat,
zumindest teilweise verworfen werden. Vielmehr ist anzunehmen, dass Farbung in Korrelation mit
anderen Merkmalen die Partnerwahl beeinflussen kann. Diese neue Fragestellung kann die
Grundlage flr weitere Studien an schwefelangepassten Poeciliiden aus dem Studiengebiet bilden.

Der letzte Teil meiner Arbeit sollte einen vorlaufigen Schlussstein in den umfangreichen
Wissensschatz (iber die weibliche Partnerwahl anhand von konditionsabhédngigen Merkmalen
setzen. Wahrend Klarwasserweibchen Merkmalen, die die Kondition eines Mannchens anzeigen,
keine Bedeutung schenken, nutzen schwefelangepasste Weibchen diese Merkmale, um die Qualitat
eines potentiellen Fortpflanzungspartners zu bestimmen (Plath et al. 2005). Eine Abhangigkeit der
Praferenzstarke vom Hungerzustand konnte nicht eindeutig nachgewiesen werden, jedoch gibt es
Hinweise darauf, dass die Entscheidung fiir oder gegen einen potentiellen Partner anhand der
Morphologie allein (d. h. anhand von animierten Fotografien) nur selten messbar ist. Vielmehr
zeigen Weibchen keine oder nur eine schwache Praferenz fir das besser gendhrte Mannchen. Mit
Einbeziehung des Verhaltens mithilfe von Videos ergibt sich ein etwas deutlicheres Ergebnis, das
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jedoch nicht statistisch signifikant ist. Es muss also davon ausgegangen werden, dass Weibchen mit
zunehmendem Hunger ihre Praferenz fur das wohlgendahrte Mannchen nur leicht oder gar nicht
verandern. Eine kontext- oder konditionsabhdngige weibliche Partnerwahl macht dann Sinn, wenn
das wahlende Individuum einen direkten oder indirekten Vorteil bei der Verpaarung mit einem
Partner hat. In Schwefelhabitaten, in denen ein grundsatzlicher Nahrstoffmangel angenommen wird,
sind Atlantikkarpflinge durchschnittlich weniger gut genahrt als ihre Nachbarn im Klarwasser (Plath
et al. 2005; Tobler et al. 2006). Die reproduktive Barriere der weiblichen Praferenz fur
konditionsabhangige Merkmale ist also schon aktiv und verhindert die Verpaarung von
Schwefelweibchen mit schlecht angepassten Mannchen. Die zusatzliche Verstarkung dieser Barriere
durch eine Abhangigkeit der Praferenz vom eigenen Erndahrungszustand scheint nicht nétig zu sein.

Beide Untersuchungen der weiblichen Partnerwahl haben gezeigt, dass das Merkmal im Fokus
(Farbung im Versuch ,Weibliche Partnerwahl aufgrund von Farbung” und Kondition im Versuch
,Konditionsabhingige weibliche Partnerwahl”) nicht allein ausreicht, um eine eindeutige,
vorhersagbare Partnerwahl zu treffen. Die Populationsmittelwerte kénnen Trends aufzeigen, waren
aber nicht statistisch eindeutig nachweisbar. Ungeachtet methodischer Fehler weist dies darauf hin,
dass die Partnerwahlentscheidung eines Weibchens komplexer ist, als es sich in den methodischen
Ansatzen darstellen lieR. Weibchen treffen ihre Entscheidung nach Begutachtung zahlreicher
Merkmale, die unabhangig oder in Korrelation miteinander vom Mannchen ausgebildet werden. So
konnte die Farbung der Flossen als Dominanzmerkmal untrennbar mit der Kérpergrofle, dem
Dominanzverhalten und der Position in der Hierarchie verbunden sein und Abweichungen von dieser
Norm — etwa eine starke Gelbfarbung der Flossen bei einem untergeordneten, kleinen Mannchen —
konnten irreflihrende Signale senden, die das Weibchen nicht interpretieren kann. Vielmehr trifft
das Weibchen eine Entscheidung anhand der Mehrheit der libereinstimmenden Signale und
ignoriert ein isoliertes, irreflihrendes Signal. Dies stimmt mit der Multiple-message-Theorie (Mgller
und Pomiankowski 1993; Johnstone 1996) tberein.

Meine Arbeit wirft neue Fragen auf, die in der Zukunft Ziel weiterer Studien sein kénnten. Dazu
gehort der Hinweis auf mit der Farbung korrelierte weitere Merkmale wie Verhalten, Morphologie
oder Position in der Hierarchie in der lokalen Gruppe. Besonders diejenigen Farbungsmerkmale, die
moglicherweise eine optische Vergroflerung erzeugen konnen oder auffallig sind (gelbe Flossen,
dunkle Kérperfarbung), kdbnnten mit der hierarchischen Rolle des Individuums oder seinem
Dominanzverhalten korrlieren. Ein weiteres Feld stellt die Fragestellung dar, ob die Farbung des
Weibchens eine Rolle bei der weiblichen Partnerwahl spielt. Folgt man der Erklarung des phenotype
matching (McKinnon et al. 2004), kdnnen Weibchen assortative Partnerwahl anhand ihres eigenen
Phanotyps betreiben und so eine reproduktive Barriere aufrechterhalten. Die Verbindung zwischen
genetischen Unterschieden zwischen Populationen und dulRerlichen Merkmalen wie der Farbung ist
zuzeit noch zu komplex, als dass die Gene, die verantwortlich fir einzelne Merkmale sind, leicht
identifiziert werden kénnen. Dennoch kénnen populationsgenetische Informationen und die
Sequenzierung des Genoms von Individuen Hinweise darauf liefern, welche Genregionen bei der
Auspragung einzelner Merkmale eine Rolle spielen konnten. Die daraus gewonnenen Erkenntnisse
sollten Forscher in Zukunft in die Lage versetzen, immer mehr Abhangigkeiten zwischen einzelnen
Teilen des Artbildungsprozesses zu verstehen und moglicherweise vorsichtige Voraussagen treffen
zu kénnen, wie Arten wahrend des Artbildungsprozesses auf Verdnderungen in der Umwelt
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reagieren konnten. Solche Vorhersagen sind gerade fiir die sich immer schneller verandernden
Umweltbedingungen in der heutigen Zeit von groRRer Bedeutung
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