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Einleitung 3

Einleitung
Lebensweise

Erstmalig wurden Mongolische Wiistenrennméuse in Nord-West China von dem franzo-
sischen Pater Abbé Armand David erwédhnt und gefangen. Dieser schickte einige Exemplare an
das Pariser Naturkundemuseum, wo die Erstbeschreibung durch Monsieur Milne Edwards
erfolgte und der bis heute gebrauchliche wissenschaftliche Artname Meriones unguiculatus,
Milne Edwards, 1867 eingefiihrt wurde (MILNE EDWARDS 1867). Die Mongolische
Wiistenrennmaus gehort systematisch in eine der grofiten Sdugetierordnungen, den Rodentia. Die
weitere Klassifizierung innerhalb dieser Ordnung variiert jedoch. NOVAK (1991) fasst die
Rennmaduse in der Unterfamilie der Gerbillinae zusammen und ordnet diese der Familie der
Muridae zu. Dagegen beflirworten HARRISON & BATES (1991) eine andere Zuordnung. Sie
fiihren in der Ordnung Rodentia die Familie Cricetidae ein, worin dann die Unterfamilie
Gerbillinae eingegliedert wird. Beide Quellen fithren Meriones als Gattungs- und M.
unguiculatus entsprechend als Artnamen.

Die Mongolische Wiistenrennmaus besiedelt, wie es ihr Name vermuten ldsst, die
trockenen Zonen der Mongolei und deren angrenzende Gebiete in Siidsibirien und Nordchina.
Entgegen ihrem Namen findet man Vertreter dieser Art jedoch nicht in den Wiisten, sondern in
den Halbwiisten und Steppen (GULOTTA 1971; NAUMOV & LOBACHEV 1975). Das genutzte
Habitat besteht nicht nur aus den karg bewachsenen Arealen, sondern auch aus anthropogen
geprigten Flichen bzw. Siedlungen bestehend aus Jurten, Hiusern oder Speichern. Mit der
Besiedlung menschlicher Behausungen besetzt die Mongolische Wiistenrennmaus eine Nische,
ndmlich die des Kulturfolgers. Aufgrund dieser Eigenschaft, sowie ihrer sozialen Lebensweise
mit Winterbevorratung, ihrer Rolle als Krankheitsiibertrdger und den teilweise hohen
Populationsdichten, gelten sie besonders in ackerbaulich geprigten Regionen als Schadnager.
(DAWAA 1985).

Mongolische Wiistenrennméuse legen stark verzweigte Sommer- und Winterbaue an. Nur
letztere weisen Vorratskammern auf und werden bis auf 180 cm Bodentiefe gegraben. In beiden
Bausystemen befindet sich immer nur eine Nestkammer. Zusitzlich werden Fluchtbaue angelegt,
dies sind einfache Baue bzw. Ginge ohne Nestkammer, die im Umkreis von 10 bis 15 m um den
Hauptbau zu finden sind (NAUMOV & LOBACHEV 1975; DAWAA 1985). Haufig findet man Baue
der Mongolischen Wiistenrennmaus in Caragana-Bestéinden. Dieser giftige Erbsenstrauch bietet

durch seine Wuchsform Schutz vor Predatoren, Wind und Sonneneinstrahlung, stellt jedoch keine
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Futter- oder anderweitig genutzte Pflanze dar. Mongolische Wiistenrennméuse erndhren sich als
Granivore hauptsédchlich von den Samen oder auch griinen Pflanzenteilen von Artemisia
sieversiana, Heteropappus altaicus, Geranium pratense, Astragalus galactiges und Medicago
falcata. Das Nestmaterial besteht vorwiegend aus trockenen Grashalmen wie z.B. von
Cleistogenes squarrosa, aber auch Zellstoff, Aluminium-Folie und Zigarettenstummel wurden
gefunden (HSIA & WANG 1956; DAWAA 1985). Erginzend zu den bisher bekannten Fakten
wurden die im Verlauf einer Expedition in Nordchina gesammelten Daten iiber den Lebensraum,
die Bausysteme und die Nahrungspflanzen der Mongolischen Wiistenrennmaus in der hier
vorliegenden Arbeit im ersten Kapitel zusammengefasst (Kap. 1: Burrow systems of the

Mongolian gerbil (Meriones unguiculatus)).

Sozialstruktur und Sozialverhalten

Mongolische Wiistenrennmause leben in GroB3- und Dauerfamilien, d.h. die Familien
bestehen liber mehrere Generationen hinweg und mehrere Wiirfe der Nachkommen leben in der
Gemeinschaft. Die Verwandtenerkennung erfolgt iiber den Familienduft, der durch ein Sekret der
Ventraldriise gebildet wird. Die Ventraldriise ist eine ventral gelegene Talgdriise. Deren Grofe
héngt vom Alter und dem Rang eines Tieres ab. Ranghohe und &ltere Tiere weisen groflere
Driisenfelder auf. Auch ist ein Geschlechtsdimorphismus bekannt, da Mannchen groBere
Ventraldriisen als Weibchen besitzen. Dartiber hinaus bilden in der Regel von allen Weibchen
nur die Stammweibchen sichtbare Ventraldriisenfelder aus (BARAN & GLICKMAN 1970;
THIESSEN et al. 1970 & 1971; ARKIN et al. 2003). Detaillierte Studien zeigten eine Beeinflussung
des Markierverhaltens durch den Hormonstatus eines Tieres (Testosteron: THIESSEN et al. 1968;
Testosteron und Ostrogen: OWEN & THIESSEN 1973) aber auch durch soziale Faktoren (SWANSON
1980; PROBST & LORENZ 1987) oder durch den diurnalen Tagesrhythmus (PROBST et al. 1987).

Uber die soziale Organisation dieser Nagetiere ist bekannt, dass das Zentrum der Familie
von dem Stamm- bzw. Griinderpaar gebildet wird. Beide Tiere leisten Brutpflege, wobei der
maternale Anteil grofer ist, da nur das Weibchen die Jungen eintrdgt und das Nest baut. Die
paternale Brutpflege duflert sich lediglich im Warmen der Jungen (WEINANDY & GATTERMANN
1999). Die Stamm- bzw. Griindertiere markieren und verteidigen das Revier und auch die
Reproduktion ist auf diese Tiere hauptsdchlich beschriankt (MARSTON & CHANG 1965; PAYMAN
& SWANSON 1980; CLARK & GALEF 2001). Dabei muss jedoch das ménnliche

Reproduktionsmonopol als weniger exklusiv angesehen werden (AGREN 1976), da wiederholt
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Kopulationen mit Nicht-Griinder-Méannchen aus der eigenen Familie oder mit fremden Mannchen
an den Reviergrenzen beobachtet wurden. Aggressive Auseinandersetzungen traten zwischen
dem Stammweibchen und geschlechtsreifen, weiblichen Nachkommen auf (ROPER &
POLIOUDAKIS 1977; SWANSON & LOCKLEY 1978; CLARK & GALEF 2001). Dies wurde mit einer
Konkurrenz um das weibliche Reproduktionsmonopul erklért. Inwieweit auch eine solche
Konkurrenzsituation zwischen den Méannchen einer Familie besteht, wurde im flinften Kapitel
untersucht (Kap. 5: Male expulsion in cooperative Mongolian gerbils (Meriones
unguiculatus)). Hierfiir wurden die Reproduktionsmerkmale von versto3enen und Integriert-
Bleibenden Ménnchen sowie der Stammmannchen analysiert.

Generell spiegeln innerfamilidre, aggressive Auseinandersetzungen jedoch nur einen
kleinen Teil des Sozialverhaltens der Mongolischen Wiistenrennmaus wider. Eine
Charakterisierung des Familienlebens und eine Unterteilung in harmonische und aggressive
Phasen wurden in einem weiteren Kapitel vorgenommen (Kap. 2: Intra-family aggression and
offspring expulsion in Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus) under restricted
environments). Hier wurden die Faktoren, die zum Ausbruch aggressiver Phasen fiihrten,
untersucht und die Aggressoren beschrieben. Dariiber hinaus wurden die Folgen solcher Perioden
auf der Familienebene analysiert.

Die untersuchte Spezies ist fiir ihre kooperative Lebensweise bekannt, da die nicht-
reproduzierenden aber in der Familie lebenden Tiere Helferfunktionen wahrnehmen (GROMOV
1981; FRENCH 1994). Thre Reproduktionsfidhigkeit bzw. das Erreichen der Geschlechtsreife ist
speziell bei den weiblichen Nachkommen verzogert bzw. hormonell unterdriickt (MARSTON &
CHANG 1965; ADAMS & NORRIS 1979; PAYMAN & SWANSON 1980). Dieses Phianomen des
Helfens bzw. die verzogerte Dispersion kann allgemein mit 6kologischen Zwéngen erklart
werden, die die unabhédngige Reproduktion des einzelnen Individuums verhindern (,,ecological
contraints-Theorie®, EMLEN 1982). KOKKO & LUNDBERG (2001) hingegen favorisieren die
individuellen Eigenschaften als entscheidende Faktoren, um in der Konkurrenz um geeignete
Territorien zu bestehen. Sie schitzen die Habitatséttigung bzw. die dulleren Gegebenheiten nur
als begleitende Faktoren ein. STACEY & LIGON (1991) befiirworten dagegen ein Model, das ein
Verbleiben des Individuums in einer sozialen Gemeinschaft verbunden mit einer
Reproduktionssuppression mit dem Netto-Fitnessgewinn resultierend aus den Helferleistungen
erklart (,,benefit of philopatry-Hypothese*). Dieser indirekte Fitnessgewinn scheint der

entscheidende und am besten erklirte Beweis fiir das Auftreten von kooperativer Brutpflege zu



Einleitung 6

sein. Ganz besonders gilt dies unter Umweltbedingungen, die eine Aufzucht der eigenen Jungen
nicht ermoglichen (KONIG 1997).

Alloparentale Brutpflege wurde von SALO & FRENCH (1989) an der Mongolischen
Wiistenrennmaus untersucht. Sie zeigten einen gesteigerten Reproduktionserfolg bei Tieren, die
schon als Subadulte bei der Jungenaufzucht beteiligt waren. OSTERMEYER & ELWOOD (1984)
stellten eine verldngerte Aufenthaltsdauer der Subadulten bei den Juvenilen fest und
interpretierten dies als Helferverhalten, da sie die Jungen wiarmten. Ein Effekt, der bei den
nesthockenden Mongolischen Wiistenrennméusen als durchaus entlastend fiir die Elterntiere
eingestuft werden kann, da so eine verminderte Verweildauer der Elterntiere ermdglicht wird.
Dadurch konnten diese Tiere mehr Zeit fiir die Nahrungssuche aufwenden. Solche
Helferleistungen sind jedoch nicht ausschlieBlich als positiv zu bewerten, da jedes Tier in einer
geschlossenen Gemeinschaft auch eine Storquelle zwischen Mutter und Neugeborenem darstellt
und daher ein verzogertes Wachstum der Jungen gezeigt werden konnte. So zeigten Ostermeyer
& Elwood (1984) auch einen negativen Effekt der Anwesenheit vieler Helfer auf die jlingsten
Familienmitglieder. In einer eigenen Untersuchung wurden Einflussfaktoren ausgehend von der
Familie auf die jeweils jliingsten Wiirfe verglichen (Kap. 3: Social factors affecting litters in
families of Mongolian gerbils, Meriones unguiculatus) mit dem Unterschied, dass hier neben
Familieneigenschaften wie Dichte und Geschlechterverhéltnis die Auswirkungen innerfamiliére

Aggression analysiert werden konnten.

Familiendynamik und Stress

Per Definition bedeutet Familiendynamik die Verdnderung in der Zusammensetzung einer
Familie. Als letztere gilt jede Gemeinschaft bzw. Sozietit, in der mindestens die Eltern
gemeinsam die Pflege ihrer Nachkommen ausiiben (GATTERMANN 1993). Mongolische
Wiistenrennméuse leben in Grof3- und Dauerfamilien. Eine solche Lebensweise erscheint
sinnvoll, wenn geringe Nahrungsressourcen verfiigbar sind und erhohter Predationsdruck besteht.
Diese Bedingungen besthen unter den natiirlichen Bedingungen. Weiterhin wurden auf der
Populationsebene Abhédngigkeiten der Populationsdichte von der Niederschlagsmenge (L1 &
ZHANG 1993), dem Habitat (ZHOU et al. 1985), sowie der Anzahl der Weibchen und der Anzahl
ranghoher, alter Minnchen (XIA et al. 1982) gefunden. Sowohl die Niederschlagsmenge mit der
damit verbundenen verfiigbaren Futtermenge, als auch die Zahl der Weibchen wirken sich jedoch

erst im Folgejahr aus. Dagegen bedeuteten hohe Dichten an adulten Ménnchen einen negativen
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Effekt fiir die Populationsdichte. Freilanddaten zur Familienzusammensetzung sind bisher kaum
verfiigbar. AGREN et al. (1989) charakterisierte die Altersklassen und fand heraus, dass mehr als
die Hélfte der Individuen noch subadult waren. Nur jeweils ca. ein Viertel der Familienmitglieder
war juvenil oder adult, lediglich 4 % aller Tiere waren édlter als 8 Monate. Eine dhnlich hohe
Mortalitdtsrate fanden auch LU et al. (2001), da auch in dieser Studie die wenigsten Tiere im
folgenden Friihjahr gefangen wurden. Die Familienzusammensetzung blieb konstant und wurde
nur durch wenige Immigrationsereignisse und den Verlust von Tieren durch Predation
beeinflusst. Auch wurde der Zusammenhalt in den Familien der Mongolischen Wiistenrennmaus
durch die Migrationen der Familien hin zu giinstigeren Standorten im Jahresverlauf
veranschaulicht.

Dem Zusammenleben von bestimmten Tieren, die miteinander verwandt sind oder auch
eingewandert sein konnen, wurde mit der Evolutiondren Familientheorie von EMLEN (1995) eine
theoretische Grundlage gegeben. Danach basiert das Zusammenleben in Familien auf drei
Pfeilern: den 6kologischen Zwéngen, dem inklusiven Fitnesszuwachs und der Ungleichverteilung
der Reproduktionsmdglichkeiten. Die Art und Weise des Familienlebens wiederum wird vom
Verwandtschaftsgrad, der sozialen Dominanz, den Vorteilen aus dem Familienleben und der
Wahrscheinlichkeit eines Reproduktionserfolges, der ohne die Gemeinschaft erreicht werden
konnte, bestimmt.

Treten Anderungen in den Dominanzverhiltnissen z.B. durch den Verlust eines
ranghohen Tieres oder auch Verédnderungen im Nahrungsangebot auf, so kann es innerhalb der
Familie zu Auseinandersetzungen bis zur Wieder- oder auch Neuherstellung der alten
Verhiltnisse kommen oder es konnen Dispersionsereignisse beobachtet werden. CLUTTON-
BROCK et al. (1998) beschrieben kooperative Erdmédnnchengruppen (Suricata suricatta). Hier
fithrte der Verlust dominanter Weibchen zu einer zeitweiligen Vertreibung konkurrierender
Weibchen, wenn sich ausschlieflich adulte, konkurrenzfiahige Weibchen in der Gruppe befanden.
Geringe Interaktionen wurden beobachtet, wenn nur Subadulte vorhanden waren. Dies wurde mit
einer Strategie zur Vermeidung bzw. Verminderung des Infantizids ausgehend von diesen
Konkurrenten begriindet. Der Verlust des dominanten Weibchens fiihrte bei Weilbiischelidffchen
(Callithrix jacchus) ebenfalls zu Infantizid-Ereignissen. Jedoch wurden kaum bzw. keine
aggressiven Auseinandersetzungen zwischen den adulten Tieren beobachtet (LAZARO-PEREA et
al. 2000). Somit erscheint Aggression gegen Adulte keine unbedingte Folge zu sein, vielmehr

stellt es nur eine Moglichkeit mit einer entsprechend grof3en Variationsbreite dar. Aggressives
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Verhalten tritt bei der Mongolischen Wiistenennmaus in verschiedenen Situationen auf. Neben
der schon beschriebenen innerfamilidren Aggression wurden aufgrund des territorialen
Verhaltens Angriffe auf familienfremde Tiere hdufiger beschrieben (GINSBURG & BRAUD 1971;
REYNIERSE 1971; WECHKIN & CRAMER 1971). Dies trifft auch auf Verpaarungen einander
fremder Tiere zu (NORRIS & ADAMS 1972; WEINANDY et al. 2001).

In den wenigen Untersuchungen zum Familienleben der Mongolischen Wiistenrennmaus
unter semi-natiirlichen Bedingungen (AGREN 1976; ROPER & POLIOUDAKIS 1977; SWANSON &
LOCKLEY 1978) fand eine Betrachtung des Individuums inklusive seiner verénderlichen,
physiologischen Eigenschaften weniger Bedeutung. In den folgenden Kapiteln wurden die
Familienmitmitglieder in einer Langzeitstudie im Verlauf von familiendynamischen Prozessen
untersucht. Eine Klassifizierung der adulten Tiere in soziale Kategorien konnte anhand ihres
Verhaltens bzw. dem Grad ihrer Beteiligung an aggressiven Auseinandersetzungen
vorgenommen werden (Kap. 4: Social categories in families of Mongolian gerbils). Auf der
Grundlage dieser Kategorien konnten morphologisch und physiologisch orientierte
Untersuchungen vorgenommen werden (Korperzusammensetzung: Kap. 2: Intra-family
aggression and offspring expulsion in Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus) under
restricted environments; Hypophysen-Nebennierenrinden-System: Kap. 4: Social categories in
families of Mongolian gerbils; miannliche Reproduktionsparameter: Kap. 5: Male expulsion in
cooperative Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus); Organmassen und Blutwerte: Kap. 6:
Intra-family aggression modulates morpho-physiological features of the Mongolian gerbil).
Es konnten aggressionsausldosende Faktoren ermittelt und deren Folgen fiir das Einzelindividuum

deutlich gemacht werden.

Ziele der Arbeit

Das Hauptaugenmerk lag auf einer Betrachtung familiendynamischer Prozesse bei einer
kooperativ lebenden Nagetierart, der Mongolischen Wiistenrennmaus. Daher wurde allen
Kapiteln eine Untersuchung zum natiirlichen Lebensraum vorangestellt, worin grundlegende
Informationen iiber die Bausysteme und zur Nahrung der Mongolischen Wiistenrennmaus
dargestellt wurden.

Das zweite Kapitel flihrt in die Problematik der innerfamilidren Aggression ein. Zunéchst
sollten hier die Ursachen fiir das Auftreten dieses Verhaltens auf der Ebene der Familie und des

Individuums geklirt werden. Dariiber hinaus wurde das Familienleben charakterisiert, indem die
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Beobachtungszeit in harmonische und aggressive Phasen unterteilt wurde. In einem weiteren
Schritt wurden die Folgen der Aggression fiir die Familie ausgewertet.

Im dritten Kapitel wurden Auswirkungen agonistischen Verhaltens auf die Jungen
ausgewertet. Einfliisse seitens der Familie sollten in ihrem Ausmal} bewertet werden, d.h. es
sollte geklart werden, ob die Wiirfe einer Familie starker durch neutrale Familieneigenschaften
wie Dichte oder Geschlechterverhiltnis oder durch aggressives Verhalten einzelner Tiere
beeinflusst werden.

Die Kapitel 4 bis 6 sowie ein Teil des Kapitels 2 beschiftigen sich mit der
Charakterisierung der Familienmitglieder, die hierfiir in soziale Kategorien eingeteilt wurden. Im
zweiten Kapitel erfolgte eine Betrachtung der Kérperzusammensetzung im Verlauf des Lebens
und als Folge der Aggression auf die Tiere. Im vierten Kapitel wurden morphologische,
histologische und endokrine Stressparameter der Hypophysen-Nebennierenrinden-Stressachse
untersucht, die die Stressbelastung widerspiegeln sollten. Im Kapitel 5 wurden
Reproduktionsparameter der Mannchen analysiert, um hier eine mogliche Ursache fiir deren
Verstof3 zu finden. Auch hier wurden morphologische, histologische und endokrine Parameters
zwischen den sozialen Kategorien verglichen. Das letzte Kapitel befasst sich mit den Belastungen
infolge des Verstof3es der Tiere aus der Familie. Hierfiir wurden neben Organmassen auch

biochemische Blutparameter und das Blutbild ausgewertet.
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Kapitel 1
Burrow systems of the Mongolian gerbil
(Meriones unguiculatus, Milne Edwards 1867)

Elke Scheibler, Wei Liu, René Weinandy, Rolf Gattermann
eingereicht Mammalian Biology (Short communication)

Abstract
Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus) are family living rodents of the semi-deserts and

steppes in Mongolia and Northern China. In September 2004, burrows of the Mongolian gerbil
were excavated in Northern China near the cities Baochang (42:07:30.58 N, 115:25:26.82 E) and
Xilinhot (43:55:24.58 N, 116:6:27.66 E). The soil of the study area was typical steppes soil with
a dark chestnut colour calciferous horizon up to a depth of 50 — 110 cm. Up to 80 % of the
ground was covered by herbaceous plants; there were no trees or shrubs existing in the study
area. Nest chambers contained grass and other materials but no droppings or food was found.
Feeding chambers were classified as feeding chambers if they contained foraged plants.

A typical burrow had 2 to 8 entrance holes leading underground down to a depth of 30 cm within
the first 25 to 40 cm of tunnel length. The tunnels and entrance holes had a diameter of 3 to 4 cm,
which was mainly constant throughout the burrow.

The burrows were characterized as follows the simplest type was the temporary type, which had
the function of an escape burrow. These were burrows without a chamber and a low number of
entrance holes tunnels per burrow. The second type was the summer burrows; these burrows
contained one nest chamber but no feeding chamber. The third type was the winter burrows,
including at least one feeding chamber. Burrows of all three types were distributed in different
distances (< 1m to 15 m). Furthermore, earth hills pointed to the near of a chamber, marking a
main or rather a winter- or summer-burrow. The nest chambers of winter burrows were dug

deeper than those of summer burrows.

Key words: Meriones, burrow system, rodents, excavation
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Kapitel 2
Intra-family aggression and offspring expulsion in Mongolian gerbils
(Meriones unguiculatus) underrestricted environments

Elke Scheibler, René Weinandy, Rolf Gattermann
Mammalian Biology 2005 70: 137-146

Abstract

Mongolian gerbils live in families consisting of a founder pair, to which reproduction is mainly
restricted, and the offspring. They are described as cooperative breeder in which males and
offspring act as helpers. Family dynamics have not been systematically investigated, particularly
concerning the long-term consequences of periods of aggression. In a conceptual framework,
promoting factors were investigated for the outbreak of aggression and its consequences on the
families and on the individual level. Moreover, previously defined and described integrated
(IFMs) and expelled family members (EFMs) were further characterized by frequent
measurements of body mass and body composition. Six families were monitored for at least 1.5
years under controlled laboratory conditions. Regularly, the family composition and the
individual state of each family member were inspected. In case of agonistic interactions,
aggression periods were characterized by onset, number, duration, number of expelled animals
and family size. First aggression period has been occurred 247.9 days post-founding. As a
consequence, family size was reduced significantly from 18.8 to 17.5 animals; the number of
females decreased too from 10.8 to 9.8 females per family. All Mongolian gerbils experienced
2.2 aggression periods per life. All EFMs had a reduced body mass increase during aggression
periods compared with integrated ones. Expelled males had a lower body mass than their
integrated siblings; there was no such difference in females. In each aggression period, 2.2 adult
animals per family were expelled. There was no sex-specific expulsion rate. Mainly founder
females acted as aggressors (in 60 % of all aggression periods). Up to three animals operated
together aggressively, but mainly only one animal attacked the other family members (in 78 % of
all aggression periods). To conclude, animals of both sexes were excluded due to changes in
family structure and an increased family size. Furthermore, females were expelled due to
competition for exclusive reproduction. Males with lower body mass were more prone to be

expelled, whereas in females no morphometrical characteristics favour the expulsion.

Key words: Meriones unguiculatus, expulsion, body composition
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Kapitel 3
Social factors affecting litters in families of Mongolian gerbils,
Meriones unguiculatus

Elke Scheibler, René Weinandy, Rolf Gattermann
Folia Zoologica 2005, im Druck

Abstract
Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus) live territorially in families consisting of a
reproducing founder pair and their non-reproducing young. Intra-family aggression occurs and is
reported to be mainly caused by reproductive competition between females and the loss of
reproducing founder animals. The current study investigated the impact of family traits (size,
density and sex ratio) and aggressive inter-individual interactions on litters. Characteristics like
pup mortality, litter size, sex ratio, and weekly body mass gain were tested. Across litters,
significant correlations were found between litter size and family size (r =- 0.507, df =25, p =
0.008) and between litter size and family density (r = - 0.404, df = 25, p = 0.01). Pup mortality
was influenced by family size (r = 0.556, df = 25, p = 0.003) and by family density (r = 0.328, df
=25, p = 0.04). Unexpectedly, the influencing factor “occurrence of aggression” between adult
family members or “expulsion of the mother” during lactation of the young had no influence on
litters’ features. Family size and family density could be shown to be the most dominant

parameters affecting the fate of the offspring and regulating the reproduction of the family.

Key words: aggression, peri-natal factors, mothers, pups
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Kapitel 4
Social categories in families of Mongolian gerbils

Elke Scheibler, René Weinandy, Rolf Gattermann
Physiology & Behavior 2004 81: 455— 464

Abstract
Mongolian gerbils are a species of rodent in Asia living in families, although aggression occurs
within these social units. The aim of this study was to determine the causes for the surge of
intrafamily aggression and to characterize different types of animals. Due to behavioral measures,
animals were assigned to distinct social categories and the consequences of social stress were
analyzed on an individual level. Four families established from founder pairs were kept for up to
2.5 years in large enclosures. Social interactions within each family were recorded for at least 5
days per week throughout the long-term experiment and fecal samples were collected weekly for
the determination of corticosterone concentration. Moreover, adrenals were weighed and
histologically analyzed. Two main causes for the outbreak of aggression were distinguished:
changes in family structure and female competition for reproduction. As a result of these
aggression periods, it was possible to divide animals into social categories: (1) integrated family
members (IFM), (2) founder pair animals (FPA) and (3) expelled family members (EFM).
Integrated animals had the lightest adrenal glands [related to the fat-free mass (FFM)] and lowest
corticosterone level in aggression periods. Founder animals were never attacked by other
members, reproduced successfully and displayed the highest stress level in most of the measured
parameters. EFM were attacked and excluded mainly by the founder females. Their stress level

was intermediate.

Key words: Family dynamics; Adrenals; Glucocorticoids; Social stress
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Kapitel 5
Male expulsion in cooperative Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus)

Elke Scheibler, René Weinandy, Rolf Gattermann
eingereicht Physiology and Behavior

Abstract
Mongolian gerbils are territorial rodents of steppes and semideserts of Mongolia and Northern
China. At least under laboratory conditions, the family life is characterized by long-term
harmonious and short-term aggressive periods in which some members are expelled. The purpose
of this study was to clarify which features of male offspring promote their expulsion. Therefore
body mass, absolute and relative weight of testes and epididymis, histology of testes and
testosterone concentrations were analyzed in males derived from five families living in semi-
natural enclosures with food and water ad libitum. Males expelled (EFM, n = 40) had
significantly higher relative testes and relative epididymis weight and higher testosterone
concentrations in harmonious periods than it did non-attacked ones (IFM, n = 13). A stepwise
discrimant analysis has established the relative testes weight as decisive for the affiliation to EFM
or [IFM. Based on this parameter, 71.7 % of the offspring could be classified correctly. Moreover
the histological results showed that 50.0 % of integrated and 29.4 % of the expelled family
members had incomplete spermiogenesis, indicating a reduced fertility. It is concluded, that
males do compete for reproduction within the families which triggers the expulsion of the males

with the highest reproductive capacity.

Key words: aggression, reproductive competition, spermiogenesis, expulsion
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Kapitel 6
Intra-family aggression modulates morpho-physiological features
of the Mongolian gerbil

Elke Scheibler, René Weinandy, Rolf Gattermann
eingereicht Acta Zoologica Sinica

Abstract

Social stress caused by family dynamics in Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus) is a rarely
described phenomenon. In this study, morpho-physiological parameters of 35 non-attacked and
37 animals attacked were determined including organ masses of liver, kidneys and spleen and
biochemical traits in the blood such as cholesterol, triglycerides, glucose, ALAT. Furthermore,
the blood profile was characterized during aggressive intra-family interactions. All animals lived
in families kept under ad libitum laboratory conditions in semi-enclosures. It was found that male
family members that were attacked showed a reduced ventral gland pad size (Mann-Whitney-U-
Test: U =48.0; p = 0.04). Moreover, those family members had lighter liver masses than the non-
attacked ones (absolute liver mass: Mann-Whitney-U-Test: U = 169; p = 0.02; relative liver mass
% FFM: U = 166; p = 0.02). Moreover, they showed lighter kidney masses (absolute kidney
mass: Mann-Whitney-U-Test: U = 183.5; p = 0.04; relative liver mass % FFM: U = 137; p =
0.005). Changes in the blood profile were observed; animals attacked had an elevated number of
leukocytes (U =11.0, p = 0.02) and thrombocytes (U = 6.0, p = 0.004). Moreover, metabolites
from the catabolism were also found in higher concentrations in these animals (cholesterol: U =
13.5, p=0.005; ALAT: U =13.0, p=0.006). Based on these measurements, it is to be concluded
that intra-family aggression was directed against low-ranking family members and resulted in an
elevated release of energetic substances and an activation of the immune system as a reaction to

the increased physical impairment of the animals involved.

Key words: social stress, blood profile, organ masses, Meriones unguiculatus
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Diskussion
Innerfamilidre Aggression

Die familidre Lebensweise bietet Tieren verschiedene Vor- und Nachteile. Nach EMLEN’S
Evolutiondrer Familientheorie (1995) hangt die Lebensweise eines Tieres von den dkologischen
Zwéangen, dem inklusiven Fitnesszuwachs und den Reproduktionsméglichkeiten ab. Das Ausmal
eines jeden Faktors variiert so den Zusammenhalt einer Familie. So ist z.B. der Zusammenhalt
einer Familie unter optimalen Umweltbedingungen und geringen 6kologischen Zwéngen
niedriger. Daher wandern die Tiere eher ab und die Familien sind kleiner, aber fiir jedes
Einzelindividuum ist ein hoherer Fitnesserfolg zu verzeichnen. Andererseits treten auch
Regulationsmechanismen seitens der Familie auf, um den Nutzen aus dem Familienleben zu
gewihrleisten. Diese Mechanismen sichern besonders den dominanten Tieren die Wahrung ihrer
Vorteile aus dem Familienleben. Ziel dieser Langzeitstudie war es, die Familiendynamik mit
ihren Ursachen, Folgen und Einfliissen auf die Familienmitglieder in einer kooperativ lebenden
Nagerart zu untersuchen. Besondere Aufmerksamkeit galt hierbei der Betrachtung der
innerfamilidren Aggression als einen wirksamen Anteil familiendynamischer Prozesse.
Aufbauend auf diesen Zusammenhéngen sollten die Familienmitglieder charakterisiert werden.
Dies wurde durch die Einfithrung sozialer Kategorien und die Klassifizierung der
Familienmitglieder moglich.

In den Kapiteln 2 und 4 wurden grundlegende Aussagen zu den Familien und den
aggressiven Interaktionen getroffen. Das Familienleben wurde als vorrangig harmonisch
eingeschitzt, da die Aggressionsphasen geringere Zeitraume als die harmonischen Phasen
einnahmen. Dies erscheint logisch, da aggressives Verhalten fiir die beteiligten Tiere immer
einen Aufwand an Energie und das Risiko selbst verletzt zu werden beinhaltet (HUNTINGFORD &
TURNER 1987). Als Ursachen fiir das Auftreten von innerfamilidrer Aggression konnten drei
Faktoren ermittelt werden. Ein schon von ROPER & POLIOUDAKIS (1977) und SWANSON &
LOCKLEY (1978) beschriebener Ausldser ist die Reproduktionskonkurrenz zwischen den
Weibchen einer Familie (Kap. 2: Intra-family aggression and offspring expulsion in
Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus) under restricted environments). Erklart werden
kann dieses Phdnomen mit den “Optimal-skew* Modellen (OSMs; Vehrenkamp 1983). Sie sagen
subordinierten Tieren Reproduktionsmoglichkeiten voraus, die von dem oder den dominanten
Tieren abhingig sind. Dariiber hinaus werden die individuellen Reproduktionsmdglichkeiten von

der individuellen Bereitschaft und Féhigkeit zu aggressiven Auseinandersetzungen um die
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dominante Position modifiziert. Ubertragen auf die hier untersuchten Familien der Mongolischen
Wiistenrennmaus sind fiir Tiere mit unterschiedlichen Eigenschaften auch unterschiedliche
Strategien zur Fitnessmaximierung zu erwarten. So kdnnen immature Familienmitglieder nur
durch altruistisches Verhalten einen indirekten Fitnessgewinn erzielen. Dieses Helferverhalten ist
jedoch auch mit einem Erfahrungsgewinn verbunden (SALO & FRENCH 1989). Der bedingt einen
hoheren Reproduktionserfolg bei Weibchen, die schon bei der Aufzucht anderer Jungen beteiligt
waren.

Neben dem Auftreten von aggressivem Verhalten im Kontext des weiblichen
Reproduktionsmonopols konnte in der vorliegenden Studie auch eine Konkurrenz zwischen den
Mainnchen gezeigt werden, die jedoch geringer ausgepragt war (Kap. 5 Social factors affecting
litters in families of Mongolian gerbils, Meriones unguiculatus). Bisher war bekannt, dass
neben dem Stammmaénnchen noch weitere S6hne oder auch familienfremde Médnnchen an den
Territoriumsgrenzen mit dem Stammweibchen kopulierten (GALLUP & WAITE 1970; AGREN
1976; GROMOV 1981; AGREN et al. 1989). Jedoch fehlte bisher eine Uberpriifung in welchem
Malfe diese Fremdkopulationen auch eine Konkurrenz zwischen den Ménnchen einer Familie
verursachte. Die Untersuchung von Reproduktionsparametern der Ménnchen verschiedener
sozialer Kategorien ergab einen Verstof3 von geschlechtsreifen Tieren, die iiber schwerere
relative Hoden- und Nebenhodenmassen verfiigten, verglichen mit den Integriert-Bleibenden
Familienmitgliedern. Erginzt wurden diese Eigenschaften noch von den hoheren
Testosteronkonzentrationen in harmonischen Familiensituationen. Testosteron reguliert als
gonadales Hormon unter anderem das Sexualverhalten. So fanden FRIGERIO et al. (2004) bei
méinnlichen Graugénsen (Anser anser), die mit Testosteron behandelt wurden, einen Anstieg
bestimmter Rufe. Diese Rufe gelten als statusanzeigend und machen die Paarbindung fiir andere
Individuen deutlich. Dariiber hinaus wird Testosteron als beeinflussender bzw. bestimmender
Faktor fiir agonistisches Verhalten diskutiert (Aves: WINGFIELD et al. 1990; Mammalia:
WOODROFFE et al. 1997; CAVIGELLI & PEREIRA 2000). Aufgrund der Hinweise hinsichtlich der
Reproduktionsfahigkeit und der Stellung innerhalb der Familie wurde daher ein Verstof3 von
ménnchlichen Wiistenrennméusen geschlussfolgert, die die Merkmalskombination reproduktions
und konkurrenzfahig aufwiesen (Kap. 5 Male expulsion in cooperative Mongolian gerbils
(Meriones unguiculatus)).

Diese Eigenschaften resultierten jedoch nicht automatisch in einem Versto3 durch das

Stammmaénnchen, da weder bei den Ménnchen noch bei den Weibchen eine sexualspezifische
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VerstoBung beobachtet wurde. Es gab keinen Zusammenhang zwischen dem Geschlecht des
Angreifers und des Angegriffenen. Jedoch agierten die Stammweibchen deutlich hdufiger als
Aggressor als alle anderen Tiere. Insofern konnte die Konkurrenzsituation nicht den Verstof3 aller
Tiere erkléren.

Neben der Reproduktionskonkurrenz als Aggressionsausloser traten auch aggressive
Interaktionen nach Verdnderungen in der Besetzung des Stammpaares auf. Der Verlust von
dominanten Tieren bei Tierarten mit einer Ungleichverteilung der Reproduktionsmoglichkeiten
bzw. einer ausgeprigten Dominanz weniger Tiere fiihrt in der Regel zu Aggressionen. Diese tritt
im Verlauf der Wieder- bzw. Neubesetzung dieser Positionen innerhalb der Gemeinschaft auf,
wenn mehrere Tiere eine solche Stelle besetzen konnen. Daher verwundert es nicht, dass dieses
Phidnomen in Form von Fallstudien wiederholt dokumentiert wurde (Mongolische
Wiistenrennmaus (Meriones unguiculatus) PAYMAN & SWANSON 1980; Clark & Galef 2001;
Erdménnchen (Suricata suricatta) CLUTTON-BROCK et al. 1998).

Als dritten Ausloser fiir Aggressionsphasen in Familien der Mongolischen
Wiistenrennmaus wurden sehr hohe Familiengrof3en bestimmt. Eine Quantifizierung konnte hier
lediglich durch den Mittelwert zu Beginn einer Aggressionsphase mit 18,7 + 1,8 Tieren pro
Familie angegeben werden. Ein Vergleich mit der Familiengréf3e zu Beginn einer harmonischen
Phase ergab jedoch keinen signifikanten Unterschied, so dass die Familiengrof3e bzw. —dichte als
Ausloser weder ausgeschlossen noch eindeutig bewiesen werden konnte. Dass Gruppengrof3e ein
aggressionsauslosender Faktor ist, wurde von HULL et al. (1973) beschrieben. In der
Untersuchung wurde der Zusammenhang zwischen Besatzdichte und aggressivem Verhalten bei
der Mongolischen Wiistenrennmaus gezeigt. Die Anzahl der agonistischen Interaktionen dnderte
sich, wenn die Gruppengrofle variiert wurde.

Generell wirkt sich aggressives Verhalten oder auch Stress nicht nur auf die unmittelbar
beteiligten Tiere, sondern auch auf die Anwesenden aus. Dies kann im Einzelfall auch auf noch
ungeborene Individuen zutreffen. So fiihrte in einer Untersuchung an weiblichen
Meerschweinchen sowohl prenateler (SACHSER & KAISER 1996) als auch perinataler Stress
(KAISER & SACHSER 1998) zu einer Maskulinisierung der weiblichen Nachkommen. Soziale
Instabilitdt wihrend der Adoleszens wies eine Sexulaspezifik auf. Wahrend es bei Ménnchen zu
Infantilismus und unter anderem einer Reduzierung der Androgen- und Ostrogenrezeptoren
fiihrte und in einem verdnderten minnlichen Sozialverhalten resultierte (KAISER et al. 2003 a),

bewirkten dieselben Bedingungen bei Weibchen keinen Einfluss auf ihr Verhalten gegeniiber
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unverwandten Artgenossen (KAISER et al. 2003 b). Doch nicht nur sozialer Stress, sondern schon
das Vorhandensein bzw. der Verlust sozialer Stimuli kann sich auf juvenile Tiere auswirken. So
zeigten TINTNER & KOTRSCHAL (2002) am Beispiel isoliert oder in Gruppen aufgezogener
Waldrappen (Geronticus eremita) eine hohere Frequenz von Distress-Rufen, eine verminderte
Korpermassezunahme, eine allgemein verringerte Aktivitdt und ein verspatetes Fliigge-Werden
bei isoliert aufgezogenen Kiiken dieser sozial-lebenden Vogel.

Fiir die hier untersuchten Jungen der Mongolischen Wiistenrennmaus war aufgrund der
Versuchsbedingungen die Art der sozialen Stimuli entscheidend. Daher wurden die Tiere unter
dem Aspekt “geboren unter sozial instabilen Bedingungen* (den Aggressionsphasen) bzw.
“stabilen Bedingungen‘ mit geringen sozialen Stress (harmonische Phasen) untersucht (Kap. 3
Social factors affecting litters in families of Mongolian gerbils, Meriones unguiculatus). Es
konnten keine negativen Auswirkungen der aggressiven Interaktionen gezeigt werden, da das
Auftreten von agonistischem Verhalten zu keinen signifikanten Anderungen der Wurfparameter
fiihrte. Neben dem Faktor sozialer Stress wurden auch Einfliisse ausgehend von den
Familieneigenschaften untersucht. Hier wurden Korrelationen zwischen der Familiengrof3e und —
dichte sowie der Wurfgro3e und Jungenmortalitit gefunden. Hohe Familiengré3en und —dichten
hatten niedrige Wurfgr6Ben mit einer hohen Jungenmortalitit zur Folge, was einen verminderten
Reproduktionserfolg bei hohen Familiengréf8en und —dichten bedeutete. Die Problematik des
Helferverhaltens wurde von OSTERMEYER & ELWOOD (1984) untersucht. Sie dokumentierten
negative Auswirkungen bei Anwesenheit vieler Helfer in Form einer verringerten
Korpermassezunahme der Jungen, wiesen aber auch auf die entlastende Wirkung fiir die
dominanten Tiere hin. In der vorgelegten Studie wurde nicht nur ein negativer Einfluss vieler
Helfer dokumentiert, es konnte dariiber hinaus auch der Wert bzw. der Nutzen des “cooperative
breeding* fiir den familidren Fitnesserfolg gezeigt werden. Nur mit dem altruistischen Verhalten
der Familienmitglieder konnte erkldrt werden, warum es keine signifikanten Verdnderungen in
der Wurfmortalitit oder dem wochentlichen Korpermassezuwachs in Aggressionsphasen gab. Da
die Stammtiere und speziell das Stammweibchen massiv als Aggressoren an den Interaktionen
beteiligt waren, konnten Wirmeverluste der Jungen nur durch ein entsprechendes Verhalten
anderer Familienmitglieder kompensiert werden.

Ein weiterer, unerwarteter Effekt konnte ebenfalls im dritten Kapitel verdeutlicht werden -
die erfolgreiche Aufzucht von Juvenilen verstoBener Weibchen. In zwei Fille konnte beobachtet

werden, wie die genetische Mutter aus der Familie verdringt wurde. In einem weiteren Fall
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reproduzierte ein zukiinftiges Stammweibchen zum gleichen Zeitpunkt wie das Stammweibchen.
In allen Féllen sdugte das Stammweibchen die Jungen gemeinsam mit ihren eigenen. Dies war
nur durch das synchrone Werfen der Jungen innerhalb weniger Tage mdglich. CANT (1998)
erklirte die Reduktion der Reproduktionssuppression bei Arten mit einer Ungleichverteilung der
Reproduktionsmoglichkeiten mit dem hohen Verwandtschaftsgrad der Tiere und der damit
verbundenen inklusiven Fitness. Dass der Verwandtschaftsgrad die Helferleistung bei Arten mit
einer geringen Ungleichverteilung der Reproduktionsmdglichkeiten beeinflusst, konnten KERTH
et al. (2002) in Kolonien von Bechsteinflederméusen (Myotis bechsteinii) zeigen. Obwohl der
mittlere Verwandtschaftsgrad nur 0,02 war, bestand doch zwischen den Miittern und Tdchtern ein
weit hoherer. Diese Tiere waren eng verwandt und zeigten altruistisches Verhalten. Der Grad der
Verwandtschaft war also ein wichtiger wenn nicht sogar entscheidender Faktor, um
Helferleistungen zu erbringen. Bei Hausméusen (Mus domesticus) mit einer Gleichverteilung der
Reproduktionsmoglichkeiten ist die gemeinschaftliche Aufzucht von Jungen in einem
Gemeinschaftsnest Teil ihrer Lebensweise. Der Vorteil dieses Verhaltens wurde von KONIG
(1994) gezeigt. Weibchen, deren Jungen gemeinschaftlich aufgezogen wurden, hatten einen
hoheren individuellen Fitnesserfolg, da die Uberlebenswahrscheinlichkeit der Nachkommen

stieg.

Charakterisierung der Familienmitglieder

Eine Beschreibung bzw. Typisierung der Familienmitglieder wurde durchgefiihrt, um
deren Rolle in der Familiendynamik verstehen zu konnen und um zukiinftig Aussagen iiber die
Zugehorigkeit zu einer sozialen Kategorie noch vor dem Verstof dieser Tiere zu ermoglichen.
Traditionell werden demografische Eigenschaften wie die Vorratsmenge, der
Reproduktionserfolg oder auch die Uberlebensrate als “life history* Merkmale untersucht, da sie
das Ergebnis der Individuum—Umwelt—Beziehung widerspiegeln. Dabei werden physiologische
Charakteristika weniger als kontrollierende oder beeinflussende Faktoren angesehen, sondern
vielmehr als beglinstigend. Letztlich bedingen physiologische Eigenschaften die “life history*
und resultieren aus ihr (WIKELSKI & RICKLEFS 2001; BOONSTRA 2005).

In der hier vorgelegten Studie wurden verschiedene morpho-physiologische, endokrine
und histologische Parameter gemessen und in den Kapiteln 2 sowie 4 bis 6 dokumentiert. Alle
Familienmitglieder wurden post mortem in die jeweilige soziale Kategorien eingeteilt. Die

Zuordnung hing von ihrem Verhalten in den aggressiven Interaktionen ab. Es wurde zwischen
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Integriert-Bleibenden Tieren, verstoBenen Familienmitgliedern sowie den Stammtieren
unterschieden.

Als Folgen des Verstof3es wurden die Korpermasse und ihre Zusammensetzung untersucht
(Kap. 2: Intra-family aggression and offspring expulsion in Mongolian gerbils (Meriones
unguiculatus) under restricted environments). Es wurden jedoch keinerlei Unterschiede
gefunden, d.h. es fand keine Reduktion der Korper- oder Fettmasse im Verlauf des Verstof3es
statt. Dieses Ergebnis konnte nur mit dem Versuchsdesign erkldrt werden. Es herrschten ad
libitum Futterbedingungen und die Tiere wurden aus der Familie entnommen, sobald sie
wiederholt und gezielt verfolgt wurden. Dabei sollten unnétige Verletzungen vermieden werden,
die in einem geschlossenen Gehege mit eingeschriankten Fluchtmdoglichkeiten andernfalls
aufgetreten wiren. Ein weiterer Faktor war die vergleichsweise kurze Zeit, in der die Tiere
angegriffen wurden. Korpermasseverluste, wie sie beispielsweise wihrend der Jungenaufzucht
bei weiblichen Berghiittensédngern ((Sialia currucoides) MERKLE & BARCLAY 1996) oder auch
weiblichen Trauerschndppern ((Ficedula hypoleuca) HILLSTROM 1995) {iber Zeitrdume von
mehreren Wochen beobachtet wurden, basieren auf physischen Anstrengungen wihrend der
Jungenaufzucht. In der vorliegenden Studie dauerte die Belastung jedoch nur maximal zwei
Tage. Daher konnte der Erhalt der Kérpermasse auch mit der Kiirze der Stressbelastung erklart
werden. Betrachtet man den Verstofl von Familienmitgliedern als einen ausldsenden Prozess der
Geburtsabwanderung (,,natal dispersal*‘), so wiirde eine Reduktion der Energiereserven die
Uberlebenswahrscheinlichkeit der abwandernden Individuen und somit auch den weiteren
Fitnessgewinn der Elterntiere verringern.

Die Untersuchung der Korpermasse wéhrend der Aggressionsphasen deutete auf einen
langer wirkenden sozialen Stress hin. Daher folgte eine Analyse der Hypophysen-Nebenieren-
rinden-Achse. Die Hormonkonzentrationen wurden non-invasiv durch eine Extraktion aus
Kotproben bestimmt. Diese anerkannte Methode (KOTRSCHAL et al. 2000; TOUMA et al. 2004)
ermOglicht auch eine wiederholte Messung bei kleinen Tieren wie der Mongolischen
Wiistenrennmaus. Es wurden unter anderem die Corticosteronkonzentrationen bestimmt. Dies
mag insofern verwundern, da von Sdugetieren in der Regel weniger Corticosteron als Cortisol
ausgeschieden wird. Jedoch hat es sich in den letzten Jahren gezeigt, dass Corticosteron durchaus
ein geeigneter Stressparameter fiir Sdugetiere ist (BLANCHARD et al. 2001; MOSTL & PALME

2002; GoobD et al. 2003; TOUMA et al. 2004). Dariiber hinaus sollte die Menge an
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ausgeschiittetem Hormon nur eine Rolle bei Artvergleichen spielen. Die hier vorgestellten
Vergleiche wurden jedoch fiir Tiere einer Art durchgefiihrt.

Wie schon von WEINANDY & GATTERMANN (1996/97) fiir die Herzrate, die
Korperkerntemperatur und die allgemeine Aktivitdt gezeigt, so wurden auch bei der Analyse der
hier verwendeten Stressparameter keine Geschlechtsspezifika gefunden. Die Untersuchung der
Belastungsparameter ergab fiir die einzelnen sozialen Kategorien deutliche Unterschiede, die nur
mit dem Grad der Beteiligung an aggressiven Auseinandersetzungen erkldrt werden konnten. So
wurden z.B. Integriert-Bleibende Tiere nie angegriffen, VerstoBene wurden erst unmittelbar vor
dem VerstoB attackiert. Stammtiere agierten als Aggressoren und waren daher wiederholt an
agonistischen Interaktionen beteiligt. Somit konnten alle Familienmitglieder in unbeteiligte
(IFM) und beteiligte Tiere (Angegriffene: EFM, Angreifer: FPA) eingeteilt werden.

Sowohl die relativen Nebennierenmassen als auch die Corticosteronkonzentrationen in
Aggressionsphasen unterschieden sich entsprechend der Beteiligung an den agonistischen
Interaktionen (Kap. 4 Social categories in families of Mongolian gerbils). Die maximale
Belastung wurde fiir die Stammtiere und die niedrigste bei den unbeteiligten Integriert-
Bleibenden Tieren gefunden. Ein Vergleich der Organgewichte ergab die hochsten relativen
Nebennierenmassen bezogen auf die fettfreie Masse bei den Stammtieren, die sich in diesem
Merkmal nicht von den verstoBenen Tieren unterschieden. Jedoch zeigten beide soziale
Kategorien schwerere Nebennierenmassen als die Integriert-Bleibenden Tiere. Auf der Ebene der
Stresshormone wurde eine deutliche Abstufung zwischen den drei sozialen Kategorien nur in
Aggressionsphasen, nicht jedoch in harmonischen Phasen deutlich.

Ein Zusammenhang zwischen sozialem Status und Glucocorticoidlevel wurde bisher fiir
einige Tierarten untersucht, jedoch entstand kein einheitliches Bild (CREEL 2005). So fand man
Belege fiir Tierarten, bei denen keinerlei Unterschied in den Glucocorticoid-Konzentrationen bei
Tieren unterschiedlichen Ranges auftrat (Augenbrauenmahali (Plocepasser mahali) WINGFIELD
et al. 1991; Wolf (Canis lupus) SANDS & CREEL 2004), aber auch Arten mit héheren
Hormonkonzentrationen der Dominanten (Buschhéher (Aphelocoma coeruslescens) SCHOECH et
al. 1991; Zwergmanguste (Helogale parvula) CREEL et al. 1992 & 1996). Der Zusammenhang
zwischen Energieaufwand und Corticosteronlevel in Abhingigkeit des Ranges wurde von
KOTRSCHAL et al. (1998) an ménnlichen Graugidnsen (Anser anser) untersucht. Diese Tiere
wiesen in der Paarungszeit, einer Periode erhohter Aktivitét, hohere

Corticosteronkonzentrationen auf. In der folgenden parentalen Phase wurden fiir Ganter ohne
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Paarbindung niedrigere Hormonkonzentrationen gemessen. Auch wiesen ranghohe Tiere hohere
Stresshormonlevel auf. Begriindet wurde dieses Verhéltnis mit der Moglichkeit der
Subdominanten, den dominanten Tieren auszuweichen. Tiere, die attackiert werden und nicht
ausweichen konnen, sollten daher hohere Stresshormonkonzentrationen aufweisen. Dieser
Zusammenhang wurde auch von (HIRSCHENHAUSER et al. 2000) mithilfe einer positiven
Korrelation zwischen der Frequenz der Angriffe und dem individuellen Corticosteronlevel an
Graugans-Gantern (Anser anser) gezeigt. Aus der Unterfamilie der Gerbillinae gibt es bisher eine
vergleichbare Untersuchung bei mannlichen Tieren der Gro3en Rennmaus (Rhombomys opimus)
unter natiirlichen Bedingungen (ROGOVIN et al. 2003). Fiir dominante Tiere wurden gegeniiber
den Subordinierten héhere Corticosteronkonzentrationen ermittelt. Nach SAPOLSKY (1992) ist
jedoch nicht nur die Rangposition eines Tieres der entscheidende Faktor fiir das
Glucocorticoidlevel. Vielmehr werden die physiologischen Kosten von dem Aufwand bestimmt,
der durch das Erreichen und Erhalten eines Ranges dem Individuum abverlangt wird.

GOYMAN & WINGFIELD (2004) entwickelten auf dieser Basis und dem Allostase-Modell
von MCEWEN (1998) ein Modell, mit dem die Glucocorticoidkonzentration fiir Tiere
verschiedenen Ranges oder Geschlechtes vorhergesagt werden konnen. Als Datengrundlage
dienten Freilandstudien. Es wurden die Kosten zur Erlangung und Erhaltung des Ranges, der
Grad der Bedrohung ausgehend von den dominanten Tieren, die Moglichkeiten der
Subordinierten dieser Bedrohung zu entgehen und die Nahrungsressourcen miteinander
verrechnet. Im Ergebnis konnten hohere Glucocorticoidkonzentrationen fiir Tiere berechnet
werden, die hohere Leistungen erbrachten. Dieses Modell erklirt die Variation der
Corticosteronkonzentrationen fiir die einzelnen sozialen Kategorien in den jeweiligen Phasen in
der hier vorgestellten Studie sehr gut. Denn hier wurden nicht nur hohere
Corticosteronkonzentrationen bei mannlichen, sondern auch bei weiblichen dominanten Tieren
gezeigt und mehr noch: diese Effekte waren auf die Zeitabschnitte der Aggressionsphasen
begrenzt. Dies konnte nur mit dem hoheren Energiebedarf der beteiligten Tiere erklart werden.
Durch den Aktivititsanstieg mussten vermehrt energiehaltige Substanzen freigesetzt werden.
Dieser Prozess wird durch die Glucocorticoide reguliert. Daher wurde die
Stresshormonkonzentration von dem Energiebedarf des einzelnen Individuums bestimmt und von
seinem Rang lediglich moduliert.

Hinweise auf eine hohere physiologische Belastung infolge der Aggression bzw. des

VerstoBes wurden im sechsten Kaptitel (Kap. 6: Intra-family aggression modulates morpho-
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physiological features of the Mongolian gerbil) fiir die Tiere aus den Familien der
Mongolischen Wiistenrennmaus untersucht. Neben Organmassen und biochemischen Parametern
des Blutes wurde auch das Blutbild von versto3enen Tieren analysiert. Als Vergleichsgruppe
dienten Tiere, die niemals attackiert wurden und z.B. beim Aufldsen von Familien abgetdtet
wurden. Daher war die Vergleichsgruppe klein, jedoch reprisentierten diese Tiere einen
exklusiven Anteil der Familien: adulte, nicht-angegriffene Familienmitglieder. Tiere, die im
Untersuchungszeitraum eines natiirlichen Todes verstarben, eigneten sich aufgrund ihres hohen
Alters und des unbekannten Gesundheitszustandes nicht als Vergleichsgruppe. Auf der Ebene der
Organmassen wurden Unterschiede in absoluten und relativen Leber- und Nierenmassen
gefunden. VerstoBene Tiere wiesen geringere Leber- und Nierenmassen auf. Da die Organmassen
jedoch nur einmal bestimmt werden konnten, blieb eine Interpretation dieses Ergebnisses
schwierig. Zumindest die Lebermassen konnten infolge des Glykogenabbaus reduziert worden
sein, der durch die Glucocorticoide reguliert wird. Ein Anstieg der katabolen Prozesse wurde
zumindest durch die erhohten Cholesterol- und niedrigeren ALAT-Werte untermauert. Der
konstante Blutzuckerspiegel war einerseits durch Regelmechanismen erkldrbar, andererseits
werden bei langer anhaltenden Belastungen korpereigene Fette vermehrt zur Energiefreisetzung
herangezogen. Aufgrund der Kiirze der Angriffe, der ad libitum Futterbedingungen und der
Fluchtmoglichkeiten im Gehege traten jedoch keine Verdnderungen der Korperfettmasse bzw.
der Korperzusammensetzung auf (Kap. 2: Intra-family aggression and offspring expulsion in
Mongolian gerbils (Meriones unguiculatus) under restricted environments).

Die Erkldrung der Unterschiede in den Nierenmassen blieb schwierig, da sich weder die
Harnstoffwerte im Blut noch die Korperwassergehalte unterschieden. Insofern konnte nicht auf
eine Storung im Wasserhaushalt geschlossen werden. Jedoch erschien auch eine Reduktion
hinsichtlich der Energiebereitstellung als unwahrscheinlich. Selbst eine Reduktion konnte ohne
Vergleichswerte derselben Tiere vor dem VerstoB nicht nachgewiesen werden. Dennoch, musste
die Hypothese, dass aufgrund der Kiirze des VerstoB3es keine Verdnderungen der Organmassen
auftreten wiirden, abgelehnt werden. Die hoheren Corticosteronkonzentrationen und die
verminderte Kdrpermassezunahme der verstoenen Tiere in allen und nicht nur in der letzten zum
VerstoB fiihrenden Aggressionsphase deuteten auf eine Langzeit-Belastung hin.

Die Auswertung der Blutbilder gab keinen Aufschluss iiber die Lange der Stresswirkung,
da die Erhohung der Leukozytenzahl mit einer Reaktion des Immunsystems auf kurzzeitige akute

Stresssituationen erkldrt werden kann. So beobachteten es auch STEFANSKI (2001) und
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MARSLAND et al. (2002). Die aus Kapitel 4 bekannten hohen Konzentrationen an Corticosteron
hitten bei einer langanhaltenden Ausschiittung jedoch auch zu einer Immunsuppression fiihren
konnen (BOONSTRA 2005). Die hoheren Thrombozytenzahlen im Blut der Versto3enen kénnen

auf Verletzungen im Verlauf der aggressiven Auseinandersetzungen zuriickgefiihrt werden.

Schlussfolgerung und Ausblick

In der vorliegenden Arbeit wurden erstmals Familien der Mongolischen Wiistenrennmaus
in einer Langzeitstudie mithilfe verschiedenster Parameter untersucht. Aufgrund dieser
Kombination von demografischen, morphometrischen, physiologischen, endokrinen und
histologischen Daten war es nicht nur méglich die Familien und ihre Regulationsmechanismen zu
analysieren, sondern auch die Tiere innerhalb dieser sozialen Gemeinschaft zu charakterisieren.
Als die entscheidenden Regulationsmechanismen wurden der Versto3 von adulten
Familienmitgliedern sowie ein verminderter Reproduktionserfolg ermittelt. Aus den
Beobachtungen wurde auf drei Ausldser fiir aggressive Auseinandersetzungen geschlussfolgert:
Konkurrenz um das Reproduktionsmonopol, Verdnderung in der Zusammensetzung des
Stammpaares und die FamiliengroBe bzw. —dichte. Verstof3ene Tiere wurden als adulte, gesunde,
rangniedrige Reproduktionskonkurrenten charakterisiert. Die Integriert-Bleibenden Weibchen
wiesen Merkmale von rangniedrigen Tieren auf, die aufgrund ihrer geringen Korpermasse nicht
als Konkurrenten zum Stammweibchen einzuschétzen waren. Dagegen wiesen die Eigenschaften
hohe Korpermasse und grofle Ventraldriisenfldche auf einen hohen Rang der Integriert-
Bleibenden Ménnchen hin. Demzufolge bestand der konstante Kern der Familie aus einem
Stammweibchen, einer kleinen Gruppe ranghoher, dlterer Mannchen sowie einer kleinen Gruppe
rangniedriger, nicht-reproduzierender Weibchen.

Diese Charakterisierung ermdglicht nun in den folgenden Versuchen, die
Regulationsmechanismen und ihre Ausldser sowie die darin involvierten Tiere zu manipulieren,
um so mogliche Strategien wie z.B die Stressbewiltigung auf individueller Ebene zu erforschen.
Durch die hier vorgestellten Aussagen zur unbeeinflussten Situation unter kontrollierten
Bedingungen wurde eine Datenbasis fiir weitere Arbeiten geschaffen. So konnten die ndchsten
Experimente unter Laborbedingungen die Zusammensetzung und der Aufenthalt in der
Schlafgemeinschaft, das Einsetzen der Geschlechtsreife und deren Einfluss auf den zeitlichen

Aspekt des VerstoB3es, das Level der reproduktionsrelevanten Hormone sowie der hormonelle
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Hintergrund der Aggressoren untersucht werden, um das Bild der Familiendynamik bzw. die
individuelle “life history* weiter zu vervollstindigen.

Da diese Langzeitstudie unter Laborbedingungen durchgefiihrt wurde, ermdglichte dieses
Versuchsdesign das parallele Messen von dieser Vielzahl an Messgro3en. Die hier gewonnenen
Ergebnisse konnen nicht auf Freilandbedingungen iibertragen werden. Jedoch wurden die
aussagekriftigen Parameter fiir die Laborbedingungen bestimmt und kénnten nun gezielt unter
den Freilandbedingungen tiberpriift werden. Weiterhin wurden in einer Voruntersuchung die
Gegebenheiten im Freiland ermittelt. Dariiber hinaus konnten durch kontrollierte
Laborbedingungen saisonale Effekte minimiert oder auch ausgeschlossen werden. Unter
natiirlichen Bedingungen wéren weitere grundlegende Arbeiten zur Familienzusammensetzung,
Mortalititsrate, Reproduktionserfolg und Dispersion erforderlich, die dann eine Untersuchung

von den Regulationsmechanismen der Familien zur Folge haben konnten.
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Zusammenfassung

In dieser Dissertation wurden Daten zur Lebensweise mit besonderem Schwerpunkt auf der
Familiendynamik der Mongolischen Wiistenrennmaus vorgestellt. Neben grundlegenden
Informationen zum Lebensraum, den Bausystemen und zur Nahrungsgrundlage wurden
Regulationsprozesse innerhalb der Familien mithilfe verschiedener verhaltensphysiologischer
Messmethoden untersucht, ihre Ursachen geklart und die sozialen Kategorien der
Familienmitglieder charakterisiert. Dabei waren besonders die Eigenschaften von Interesse, die

den Versto3 von bestimmten Familienmitgliedern erkldren konnten.

Lebensweise

» Mongolische Wiistenrennméuse legten drei verschiedene Bau-Typen an. Zeitweilig genutzte
Baue wiesen keine Nest- oder Futterkammer auf, sie dienten lediglich als Fluchtbaue. Innerhalb
der Hauptbaue unterschied man zwei Typen, die Sommer- und die Winterbaue. Charakteristisch
fiir Hauptbaue waren groBere Erd- oder Sandhiigel, die auf Kammern hindeuteten und eine
Vielzahl von Eingidngen in die stark verzweigten Bausysteme. Nestkammern fand man sowohl
bei Sommer-, als auch bei Winterbauen. Kennzeichnend fiir Winterbaue war das Anlegen von

Vorratskammern und die grof3ere Grabtiefe.

» Das Nest bestand vorrangig aus trockenen Grashalmen der Spezies Cleistogenes squarrosa.
Dariiber hinaus wurden Plastikfolien, Zellstoff, Aluminiumfolie und Zigarettenstummel

eingetragen.

» Die Vorratskammern wurden hauptséchlich mit Samen und griinen Pflanzenteilen der Arten

Geranium pratense, Artemisia sieversiana und Heteropappus altaicus gefiillt.

Innerfamilidre Aggression
P Als Ausloser fiir aggressives Verhalten innerhalb der Familien wurden Veridnderungen der
Familienstruktur, Reproduktionskonkurrenz zwischen den Stamm- bzw. hochrangigen Tieren und

FamiliengroBen mit mehr als 20 Tieren ermittelt.

» Das Familienleben war durch langfristige harmonische und kurzzeitige aggressive Phasen
gekennzeichnet. Bis zum Ausbrechen aggressiven Verhaltens vergingen mehr als 8§ Monate
(247,8 £ 37,7). Im Ergebnis der Aggressionsphasen nahm die Familiengrofe signifikant ab (von
18,8 £ 1,8 auf 17,5 + 1,8 Tiere). Obwohl keine geschlechtsspezifische VerstoBungsrate
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nachgewiesen werden konnte, verringerte sich auch die Zahl der adulten Weibchen (von 10,8 auf

9,8 Weibchen). Im Mittel erlebten Familienmitglieder 2,2 Aggressionsphasen in ihrem Leben.

» Die Wiirfe bzw. Jungen wurden durch Familieneigenschaften unabhidngig vom Auftreten
aggressiver Auseinandersetzungen beeintrachtigt. So wurde die WurfgréBe negativ von der
FamiliengroBe (r = - 0,507, df = 25, p = 0,008) und der —dichte beeinflusst (r = - 0,404, df = 25, p
=0,01) und die Jungenmortalitdt jeweils positiv von diesen beiden Faktoren (Familiengrofle: r =

0,556, df =25, p = 0,003; -dichte: r = 0,328, df = 25, p = 0,04).

> Als Aggressoren traten hauptsidchlich Stammweibchen auf (in 60 % aller Aggressionsphasen),
jedoch ging von bis zu drei Tieren gleichzeitig aggressives Verhalten aus. Die Aggressoren

waren alter als die attackierten Tiere.

» Alle adulten Familienmitglieder konnten in drei soziale Kategorien eingeteilt werden. Eine
kleine, exklusive Gruppe von Tieren konnte wiederholt erfolgreich reproduktionsaktiv werden.
Auch wurden diese Tiere nicht angegriffen, sondern attackierten ihrerseits andere
Familienmitglieder. Diese Tiere wurden Stammtiere genannt (FPA). Tiere, die lebenslang in der
Familie blieben, nicht angegriffen worden und nicht reproduktionsaktiv waren, wurden als
Integriert-Bleibende klassifiziert (IFM). Der grof3ten Gruppe der Nachkommen wurden alle
diejenigen Tiere zugeordnet, die als Adulte aus der Familie verdrangt wurden. Diese Tiere
wurden als Verstoene (EFM) bezeichnet. In seltenen Féllen wurden Nachkommen von diesen

Tieren registriert.

Charakterisierung der sozialen Kategorien
» Die Ventraldriise der verstolenen Méannchen war kleiner (24,0 = 6,1 mm?, n = 28), als die der

nicht-angegriffenen (77,7 + 19,5 mm? n = 7).

» Die Korpermasse verstoBener Méannchen war niedriger, als die der Integriert-Bleibenden in
derselben Alterklasse (IFM: 78,1 g (Interquartilbereich 17,9), n =10; EFM: 65,5 g
(Interquartilbereich 9,7), n = 15). Die wochentliche Korpermassezunahme der (zukiinftig)
verstofBenen Ménnchen in Aggressionsphasen war geringer, als die der Integriert-Bleibenden
(EFM: 0,6 g (Interquartilbereich 1,4), n = 28; IFM: 1,3 g (Interquartilbereich 2,5), n = 20). Bei
den Weibchen konnte ein dhnliches Muster gefunden werden, jedoch konnte keine Signifikanz
nachgewiesen werden. Auch waren zukiinftig verstoBene Weibchen zeitweise schwerer als ihre

Integriert-Bleibenden weiblichen Familienmitglieder. Dariiber hinaus deuteten keine Ergebnisse
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der Korperzusammensetzung (absolute und relative Fettmasse, absoluter und relativer

Wasseranteil) auf Unterschiede zwischen den Kategorien beider Geschlechter hin.

» Von den aus der Hypophysen-Nebennierenrinden-Achse stammenden Parametern konnten nur
in den relativen Nebennierenmassen und den Corticosteronkonzentrationen in Aggressionsphasen
Unterschiede zwischen sozialen Kategorien gefunden werden. Die Ergebnisse der histologischen
Analyse zeigten keine Unterschiede. Bezogen auf die fettfreie Masse wiesen IFM leichtere
Nebennierenmassen auf, als die EFM und auch als die FPA (IFM: 0,051 £ 0,003 % FFM, n=17;
EFM: 0,070 £ 0,004 % FFM, n = 30; FPA: 0,085 + 0,021 % FFM, n = 4). Auf endokriner Ebene
wurden wiesen die Stammtiere in Aggressionsphasen hohere Konzentrationen auf, als die
Integriert-Bleibenden Tiere und die VerstoBenen (FPA: 574 + 26 ng/g Kot, n = 7; EFM: 454 + 22
ng/g Kot, n = 48; IFM: 405 + 46 ng/g Kot, n = 13).

» Innerhalb der médnnlichen Reproduktionsparameter konnten fiir die Verstof8enen Tiere (n = 40)
hohere relative Hoden- und Nebenhodenmassen, sowie hohere Testosteronkonzentrationen in
harmonischen Phasen gegeniiber den Integriert-Bleibenden Méannchen (n = 13) bestimmt werden
(relative Hodenmasse: EFM: 1,185 % KM (Interquartilbereich 0,389); IFM: 0,527 % KM
(Interquartilbereich 0,829); relative Nebenhodenmasse: EFM: 0,166 % KM (Interquartilbereich
0,183); IFM: 0,039 % KM (Interquartilbereich 0,179); Testosteronkonzentration: EFM: 102,6
ng/g Kot (Interquartilbereich 57,4), n = 33; IFM: 78,7 ng/g Kot (Interquartilbereich 37,1), n =
10). Die Analyse der Spermiogenesestadien ergab, dass von den IFM nur 50 % der Tiere
Spermatiden aufwiesen, hingegen erfiillten 70,6 % der EFM dieses Kriterium. Eine schrittweise
Diskriminanzanalyse ermittelte aus allen bestimmten Faktoren die relative Hodenmasse als einzig
determinierenden Faktor. Aufgrund dieses einen Merkmals konnten 71,7 % aller Mdnnchen

korrekt zugeordnet werden.

» Die Bestimmung der Organmassen von Leber, Milz und Niere ergaben fiir die nicht-
angegriffenen Tiere hohere absolute und relative Leber- und Nierenmassen (nicht-angegriffene
Tiere (n = 10): Leber abs.: 3,24 + 0,54 g; Leber rel.: 4,77 = 0,58 % FFM; Niere abs.: 0,639 +
0,065 g; Niere rel.: 0,978 = 0,048 % FFM; angegriffene Tiere (n = 62): Leber abs.: 2,40 + 0,08 g;
Leber rel.: 3,92 + 0,08 % FFM; Niere abs.: 0,511 + 0,014 g; Niere rel.: 0,841 = 0,014 % FFM).
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» Untersuchungen des Blutbildes zeigten hohere Leukozyten- und Thrombozytenzahlen der
Verstof3enen Tiere (n = 23) zum Zeitpunkt des VerstoB3es als Vergleichstiere (n = 5) im selben
Alter (Leukozyten: Nicht-angegriffene: 5,5 + 0,7 Gpt/l; Angegriffene: 9,3 + 0,8 Gpt/l;
Thrombozyten: Nicht-angegriffene: 415 + 27 Gpt/l; Angegriftene: 902 + 60 Gpt/l). Dariiber
hinaus wurden fiir die angegriffenen Tiere hohere Cholesterol- und niedrigere ALAT-
Konzentrationen bestimmt (Cholesterol: Nicht-angegriffene: 1,64 + 0,22 mmol/l; Angegriffene:
2,64 + 0,16 mmol/l; ALAT: Nicht-angegriffene: 2,17 + 0,33 umol/Ixs; Angegriffene: 1,35 + 0,21
umol/Ixs).
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Summary

Data about the Mongolian gerbils’ way of life were presented in this PhD thesis. Beside basic
informations of the habitat, burrow systems and feeding, fundamental observations and
measurements were performed with the aim of a comprehensive understanding for the occurrence

of aggression in the families of the Mongolian gerbil.

Habitat

* The Mongolian gerbil created three different kinds of burrows: the temporary burrows
without a chamber which served as flight possibilities and the main burrow types summer
and winter burrows. These were recognizable by earth hills due to chambers underground.
Both types showed numerous entrance holes and a nest chamber but only winter burrows had
feeding chambers. In general winter burrows were digged deeper as summer burrows and
were structured in a more complex manner.

 The material of the nest were dry grass blades (mostly Cleistogenes squarrosa) completed
with cellulose, plastics, tin foil and cigarette ends.

* The food supply from the feeding chamber consisted of seeds and green parts of Geranium
pratense, Artemisia sieversiana and Heteropappus altaicus.

Intrafamily aggression

+ Changes of the family structure, reproductive competition between founders or high-ranking
family members and offspring and an increased family size (more than 20 animals) were
determined as causing factors for the outbreak of aggression.

+ Family life was characterized by long-term harmonious and short-term aggressive periods.
More than 8 months (247.8 & 37.7) passed until aggression occured firstly. Family size and the
number of females decreased in the course of aggressive interactions (family size: 18.8 £
1.8 to 17.5 &+ 1.8 animals, number of females: 10.8 to 9.8 females), nevertheless there was
no sexspecific expulsion rate. Family members experienced 2.2 aggression periods per life.

* Litters were affected by family traits prevailing at birth independent of the occurrence of
aggression. Litter size was influenced negatively by the family size (r =- 0.507, df =25, p =
0.008) and density (r = - 0.404, df = 25, p = 0.01). Pup mortality was affected positively by
family size (r = 0.556, df = 25, p = 0.003) and density (r = 0.328, df =25, p = 0.04).

» Mainly single founder females acted as aggressor (60 % of all aggression periods) but up to
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three animals operated together aggressively. Aggressors were older than the animals attacked.
* All adult family members could be classified in three social categories. A small group of
family members reproduced repeatedly and successfully. They were not attacked but acted
mainly as aggressors. These were the founder pair animals (FPA). Animals living for life non-
attacked in their natal family, but did not reproduce, were described as integrated family
members (IFM). The majority of the offspring was attacked and therefore expelled from the
family at adult stage. In rare cases these animals started to reproduce. Such family members

were classified as expelled family members (EFM).

Characterization of social categories

* The ventral gland pad size was reduced in males attacked (24.0 + 6.1 mm?, n = 28) in
comparison of males non-attacked (77.7 = 19.5 mm?, n = 7).

* Body mass of male expelled family members was lower compared with integrated ones at
the same stage of age. Male IFM (n = 10) showed 78.1 g (interquartile range 17.9) and the
EFMs (n = 15) had 65.5 g (interquartile range 9.7). No differences were found in the body
mass of female IFMs and EFMs. Moreover, no distinctions could be found in any
measurements of the body composition (absolute and relative fat mass, absolute and relative
body water). During aggressive periods male expelled family members (EFM) showed a
reduced weekly body mass increase during aggression periods compared with integrated
ones (EFM: 0.6 g (interquartile range 1.4), n = 28; IFM: 1.3 g (interquartile range 2.5), n =
20). Such a pattern was found in females but without significance.

* Measurements of the adrenal glands showed differences for the relative adrenal gland mass
based on the fat-free body mass. Here IFM showed the organ mass compared to EFM and
FPA (IFM: 0.051 £ 0.003 % FFM, n=7; EFM: 0.070 + 0.004 % FFM, n = 30; FPA:

0.085 £+ 0.021 % FFM, n = 4). There was no difference between EFM and FPA. Moreover,
no differences were found in the histological analysis, but measurements of corticosterone
concentrations showed an increased level during aggressive periods in EFM and FPA but
not in IFM (FPA: 574 + 26 ng/g feces, n = 7; EFM: 454 + 22 ng/g feces, n = 48; IFM:

405 + 46 ng/g feces, n = 13). There were no such differences in harmonious periods.

» Male reproductive parameters showed higher relative testes and relative epididymis weight
and higher testosterone concentrations in harmonious periods of EFM (n = 40) compared

with IFM (n = 13) (relative testicle weight: EFM: 1.185 % body mass (interquartile range
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0.389); IFM: 0.527 % body mass (interquartile range 0.829); relative epididymis weight: EFM:
0.166 % body mass (interquartile range 0.183); IFM: 0.039 % body mass (interquartile range
0.179); testosterone concentration: EFM: 102.6 ng/g feces (interquartile range 57.4), n = 33;
IFM: 78.7 ng/g feces (interquartile range 37.1), n = 10). The analysis of the spermiogenesis
showed a reduced fertility of the male IFM, because 50.0 % of them but only 29.4 % of the
EFM had an incomplete spermiogenesis. Moreover, a stepwise discrimant analysis showed, that
the relative testes weight was decisive for the affiliation to EFM or IFM with a probability of
71.7 %.

* The determination of organ masses showed higher absolute and relative masses of liver and
kidneys in animals non-attacked (non-attacked animals (n = 10): liver abs.: 3.24 + 0.54 g;
liver rel.: 4.77 + 0.58 % FFM; kidney abs.: 0.639 + 0.065 g; kidney rel.: 0.978 + 0.048 %
FFM; attacked animals (n = 62): liver abs.: 2.40 £ 0.08 g; liver rel.: 3.92 + 0.08 % FFM;
kidney abs.: 0.511 + 0.014 g; kidney rel.: 0.841 £ 0.014 % FFM).

* The blood profile of non- attacked (n = 5) and attacked animals (n = 23) differed in the
number of leukocytes and thrombocytes (leukocytes: non-attacked: 5.5 + 0.7 Gpt/l; attacked:
9.3 + 0.8 Gpt/l; thrombocytes: non-attacked: 415 + 27 Gpt/l; attacked: 902 + 60 Gpt/l).
Higher concentration cholesterol and lower concentrations of ALAT were found in animals
attacked compared with those non-attacked (cholesterol: non-attacked:1.64 = 0.22 mmol/I;
attacked: 2.64 = 0.16 mmol/l; ALAT: non-attacked: 2.17 £ 0.33 umol/Ixs; attacked: 1.35 + 0.21
pumol/Ixs).
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