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Fremdgehen mit Folgen? — Kosten und Nutzen von
Fremdkopulationen bei Vogeln

Thomas Lubjuhn

Lubjuhn T 2005: Consequences of being unfaithful - Costs and benefits of extra pair copulations in birds. Vogelwarte 43:
3-13.

The most important discovery with respect to avian mating systems in the last three decades was the finding that extra-pair
paternity occurs regularly in over 80% of all passerine bird species that were cursorily classified as monogamous in the past.
Not surprisingly, this insight entailed an impressive body of research focussing on different aspects of this behavioural pattern.
Besides analyses of the variation in the frequency of extra-pair paternity, particularly potential costs and benefits of extra-pair
copulations for (individual) males and females had been analysed. Some results of this effort and the rationales behind it are
exemplified here, by detailing own work that was performed to investigate the genetic mating systems of socially monogamous
greatand coal tits (Parus major and P, ater). Costs of extra-pair copulations for females potentially involve a decrease in paternal
care, since the number of own offspring and therefore the reproductive value of a brood decreases for cuckolded males. In
agreement with this hypothesis we found, that nest defence of male great tits was related to the number of offspring fathered
by themselves, but not to brood size per se. Furthermore, cuckolded males fed their broods less frequently than non-cuckolded
males. Since extra-pair matings seem to be costly to females, also some benefits of extra-pair copulations have to be postulated,
as otherwise selection should act against its occurrence. While male great and coal tits benefit through extra-pair paternity
by directly increasing their reproductive success, the benefits for females are far less clear. By studying a large number of coal
tit broods, we were unable to provide evidence that “good genes” models can explain the benefits resulting from extra-pair
copulations for females. Neither survival probability nor first year reproductive performance of extra-pair young and their
maternal half-siblings differed, indicating that females cannot increase their reproductive success by obtaining “higher qual-
ity” or “more compatible” paternal genes through extra-pair matings. Based on these and other results it is argued, that “good
genes” models alone can hardly explain the occurrence and maintenance of extra-pair paternity in birds in general and that
presumably more than a single selective pressure has shaped the evolution of female multiple mating in birds.

TL: Institut fiir Evolutionsbiologie und Okologie, Rheinische Friedrich-Wilhelms-Universitit Bonn, An der Immenburg 1,
D-53121 Bonn, Germany. E-mail: t.lubjuhn@uni-bonn.de

1 Kopulationen auflerhalb des Paarbundes

- ein weitverbreitetes Phinomen

Das Paarungssystem von etwa 90 % aller Vogelarten
wurde von David Lack 1968 in seinem klassischen
Werk ,,Ecological adaptations for breeding in birds® als
monogam klassifiziert. Aufgrund vereinzelter Beobach-
tungen war zu diesem Zeitpunkt bereits bekannt, dass es
zumindest bei einem Teil dieser Arten manchmal auch
zu Kopulationen auf8erhalb des Paarbundes (,,extra-pair
copulations®, EPCs) kommt. Allerdings wurde diesem
Verhalten damals keine grofiere Bedeutung beigemes-
sen. Man stufte es vielmehr als abnormes oder krank-
haftes Verhalten ein (z.B. Robinson 1956). Erst mit der
Entwicklung und Anwendung geeigneter und zuverlas-
siger Methoden fiir Elternschaftsnachweise stellte sich
heraus, dass Jungtiere, die auf Kopulationen auferhalb
des Paarbundes zuriickgehen (,,extra-pair young®, EPY),
auch bei vielen, zuvor als strikt monogam angesehenen
Vogelarten keine Seltenheit sind (s.u.).

Eine geeignete Methode fiir Elternschaftsnachweise
ist das genetische Fingerabdruckverfahren (,, Multilocus
DNA-Fingerprinting®), welches 1985 von dem engli-
schen Genetiker Alec Jeftreys und seinen Mitarbeitern

entwickelt wurde (Jeffreys et al. 1985a, b). Dieses Ver-
fahren erlaubte es durch die Individualspezifitit der
betrachteten Merkmale erstmalig, bei verschiedensten
Tierarten eine in Frage gestellte Abstammung absolut
zweifelsfrei zu kldren. Letztendlich werden dabei indi-
viduelle Unterschiede in der Erbsubstanz in Form von
Bandenmustern dargestellt (s. Beispiel in Abb. 1). Da
die einzelnen Banden nach den Mendelschen Regeln
vererbt werden, kann durch einen Vergleich zwischen
den Banden der fraglichen Eltern und denen der be-
treffenden Jungtieren nach entsprechender statistischer
Auswertung eine gesicherte Aussage zur Elternschaft
gemacht werden.

Die zunehmende Anwendung molekulargeneti-
scher Methoden hat mittlerweile gezeigt, dass es nur
sehr wenig Vogelarten gibt, bei denen Fremdvater-
schaften (,extra-pair paternity, EPP) tiberhaupt nicht
vorkommen. Die Zahl der inzwischen durchgefiihrten
Untersuchungen ist beeindruckend und macht es un-
moglich, sie an dieser Stelle alle aufzufiihren (s. hierzu
Ubersicht im Anhang von Griffith et al. 2002). Um
dennoch einen Eindruck in Bezug auf die bei diesen
Untersuchungen erzielten Ergebnisse zu vermitteln,



Abb. 1: Genetische Fingerabdriicke einer Tannenmeisen-
familie (verandert nach Lubjuhn 2002). Im Bandenmuster
von zwei Nestlingen (®) lassen sich eine Reihe von Banden
feststellen (durch Pfeile gekennzeichnet), die weder von der
sozialen Mutter noch von dem sozialen Vater stammen
kénnen. Des weiteren finden sich bei beiden Nestlingen viele
Ubereinstimmungen mit dem Bandenmuster der sozialen
Mutter, jedoch kaum bzw. keine Ubereinstimmungen mit
dem Bandenmuster des sozialen Vaters. Dies fithrt nach einer
detaillierteren Analyse zu dem Schluss, dass beide Nestlinge
von einem anderen Minnchen abstammen miissen. -
Multilocus DNA fingerprints of a coal tit family (modified
according to Lubjuhn 2002). Two nestlings (®) show frag-
ments in their banding patterns (indicated by arrows) that
cannot be inherited from their social mother or father, re-
spectively. Furthermore, both nestlings share a high number
of fragments with their social mother, but few or none with
their social father. After a more detailed analysis, this leads
to the conclusion that they both stem from another male.

sind in Tab. 1 Resultate eigener und in Kooperation mit
anderen Arbeitsgruppen erstellter Elternschaftsstudien
zusammengefasst. Man sieht, dass sich bei den meisten
von uns untersuchten Vogelarten Fremdvaterschaften
nachweisen lie3en.
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Durch die mittlerweile an tiber 130 Vogelarten durch-
gefithrten molekulargenetischen Analysen hat sich un-
sere heutige Vorstellung vom Paarungssystem der Vogel
gegeniiber frither drastisch gewandelt. Den grofiten Teil
der Arten, die noch vor etwa 35 Jahren von David Lack
(1968) als monogam klassifiziert wurden, kann man
heute allenfalls als sozial monogam bezeichnen. Bei die-
sen Arten beteiligen sich zwar jeweils nur ein Mannchen
und ein Weibchen an der Aufzucht der Jungtiere, es
handelt sich dabei jedoch keinesfalls auch immer um
die genetischen Eltern aller Jungen im Nest.

2 Kosten von Kopulationen auf3erhalb des
Paarbundes

Als man erkannt hatte, dass es bei sehr vielen sozial
monogamen Vogelarten zu EPCs kommt, ergaben sich
eine ganze Reihe weiterfithrender Fragen. Eine davon
beschiftigt sich mit moglichen Kosten dieses Verhaltens
tiir Weibchen. Sie lautet: Wie reagieren die Médnnchen
auf den ,,Betrug“?

Schon Trivers (1972) wies — ohne etwas {iber die
Haufigkeit des Auftretens von EPY bei Vogeln wissen
zu konnen - darauf hin, dass der Aufwand, den Tiere
bei der Aufzucht ihrer Jungen betreiben, sich nach
dem Fortpflanzungserfolg und damit nach der Anzahl
eigener Nachkommen richten sollte. Der Umstand, dass
es sich bei EPY keinesfalls um Ausnahmefille handelt,
fihrte dazu, dass diese Problematik in mehreren theore-
tischen Arbeiten wieder aufgegriffen wurde. Die meisten
dieser Arbeiten kamen ebenfalls zu dem Schluss, dass
sich der Brutpflegeaufwand - vorausgesetzt bestimmte
Randbedingungen sind erfiillt - nach der Anzahl eige-
ner Nachkommen richten sollte, d.h. Mdnnchen sollten
dem Auftreten von EPY Rechnung tragen (z.B. Whit-
tingham et al. 1992; Westneat & Sherman 1993).

Will man diesbeziiglich Untersuchungen durchfiih-
ren, so muss man neben den Elternschaftsbestimmun-
gen auch den Brutpflegeaufwand der Tiere messen.
Bei unseren Untersuchungen an Kohlmeisen (Parus
major) nutzten wir hierzu zwei unterschiedliche Maf3e:
die Intensitdt der Brutverteidigung und die Fiitterrate
der Méannchen.

Viele Singvogel versuchen, Pradatoren, die sich in
die Néhe ihres Nestes begeben, zu vertreiben. Mit
Hilfe eines sogenannten Verteidigungstests ldsst sich
dieses Verhalten quantifizieren. Dazu wird ein po-
tentieller Pradator (in unserem Fall ein ausgestopfter
Waldkauz, Strix aluco) etwa drei Meter vom Nistkasten
entfernt aufgestellt und die Revierinhaber durch das
Abspielen eines Mischalarms (= Band mit Hasslauten
von verschiedenen Vogelarten, bzgl. Details s. Curio
1971; Regelmann & Curio 1983) angelockt. Sobald die
Kohlmeisen den Waldkauz wahrgenommen haben,
versuchen sie, ihn zu vertreiben. Je mehr sie sich dabei
dem Kauz ndhern, um so grofler wird (im Ernstfall)
die Gefahr, selbst von ihm geschlagen zu werden. Auch
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mit zunehmender Verweildauer
auf einem gegebenen Abstand
nimmt die Gefahr, selbst ein Op-
fer des Pradators zu werden, zu.
Die beiden Groflen ,,Abstand
und ,Verweildauer auf einem ge-
gebenen Abstand® stellen dem-
nach ein geeignetes Maf3 fiir die
Intensitit der Brutverteidigung
dar (s.a. Windt & Curio 1986;
Onnebrink & Curio 1991). Sie
werden von einem Beobachter
protokolliert und anschliefSend
in Form des sogenannten Ri-
sikoindexes zusammengefasst
(zur Berechnung s. Windt &
Curio 1986).

Die so gewonnenen Ergeb-
nisse zeigen einen signifikanten
Zusammenhang zwischen der
Intensitdt der Brutverteidigung
maénnlicher Kohlmeisen und
der Anzahl eigener Nachkom-
men im Nest (Abb. 2). Ein
Zusammenhang zwischen der
Gesamtzahl der Nestlinge,
und der Brutverteidigung lief3
sich hingegen nicht feststellen
(Lubjuhn et al. 1993). Demnach
scheinen die Miannchen ihren
Brutpflegeaufwand tatsdchlich
an ihren Fortpflanzungserfolg,
d.h. die Anzahl eigener Nach-
kommen, anzupassen.

Einen #hnlichen Befund
lieferte auch die Auswertung
geschlechtsspezifischer Fiitter-
raten, welche mit Hilfe einer
elektronischen Vorrichtung
(Briin & Lubjuhn 1993) auto-
matisch ermittelt wurden. Die
Residualwerte der Fiitterraten
»betrogener Minnchen lagen
signifikant niedriger als die
Residualwerte der Fiitterraten
nicht ,betrogener Minnchen
(Abb. 3; es wurden Residual-
werte analysiert, weil bekannt
ist, dass die Fiitterleistung pro
Jungtier mit zunehmender Brut-
grofie abnimmt. Dies liegt wahr-
scheinlich an einem verbesserten
Wirmehaushalt und dem damit
verbundenen geringeren Pro-
Kopf-Energiebedarf in gréfleren
Bruten, vgl. Lubjuhn 1995). Die

Tab. 1: Haufigkeit des Auftretens von Fremdvaterschaften bei verschiedenen
Vogelarten (es wurden nur Untersuchungen der eigenen Arbeitsgruppe bertick-
sichtigt). - Occurrence of extra-pair paternity in different bird species (only results

of the own working group were considered here).

Art Anteil Bruten | Anteil EPY an | Quelle
mit EPP [%] | der Gesamtzahl
analysierter
Nestlinge [%]
Tannenmeise Parus ater 70,8 31,4 Dietrich et al.
(342 von 483) | (1119 von 3559) | (2004)
Blaumeise P. caeruleus 51,4 13,4 Rathmann (1996)
(18 von 35) (42 von 314)
Kleiber Sitta europaea 40,0 9,2 Lubjuhn (unpubl.)
(6 von 15) (8 von 87)
Kohlmeise P. major 34,0 7,5 Lubjuhn et al.
(90 von 265) | (150 von 2013) |(1999a)
Trauerschnéipper 12,8 5,1 Lubjuhn et al.
Ficedula hypoleuca (21 von 164) (45 von 884) | (2000)
Sturmmowe Larus canus 8,3 3,6 Bukacinska et al.
(2 von 24) (2 von 56) (1998)
Schleiereule Tyto alba 1,9 0,5 Roulin et al. (2004)
(1 von 54) (1 von 211)
Steinkauz Athene noctua 0 0 Miiller et al. (2001)
(0 von 16) (0 von 53)
Buntfuf3-Sturmschwalbe 0 0 Quillfeldt et al.
Oceanites oceanicus (0 von 63) (0 von 63) (2001)
Felsensittich 0 0 Masello et al.
Cyanoliseus patagonus (0 von 49) (0von 166) | (2002)
160 T n=17
% r=0,59 o
S 140 p=0,012
£
g% o
é ; 120 -
QE
g g 100 o
=R o o)
(] .
£s 0 o
z 8 o o ©
2 60 -
[salNe) @)
o >
S8 40 ®
55 o
RS o
20 -
E o
O T T T T T T T T 1
3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Anzahl eigener Nachkommen

offspring fathered by resident male

Abb. 2: Zusammenhang zwischen der Intensitéit der Brutverteidigung méannlicher
Kohlmeisen (gemessen als Risikoindex, s. Text) und der Anzahl eigener Nachkommen
im Nest (verdndert nach Lubjuhn et al. 1993). Die statistischen Angaben beziehen
sich auf eine Pearson Produkt-Moment-Korrelation. — Intensity of male Great Tits’
nest defence (measured as “risk index”, see text) in relation to the number of offspring
fathered by themselves (modified according to Lubjuhn et al. 1993). Statistics refer
to a Pearson correlation.
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Abb. 3: Vergleich der Fiitterraten ,betrogener und nicht
~betrogener” Kohlmeisenmannchen (verdndert nach Lubjuhn
1995). Dargestellt sind Mittelwerte + SD der Residuen einer
linearen Regression der Fiitterraten (Fiitterungen pro Jungtier
und Stunde) auf die Brutgrofle. Die statistischen Angaben
beziehen sich auf den entsprechenden t-Test. - Comparison of
male great tit chick feeding rates for males that were cuckolded
versus those that were not (modified according to Lubjuhn
1995). Displayed are means + SD of residuals resulting from a
linear regression of feeding rates (feedings per chick and hour)
on brood size. Statistics refer to the respective t-test.

Tab. 2: Ergebnisse experimenteller Untersuchungen zum Zusammenhang zwischen
der Sicherheit der Vaterschaft und dem Brutpflegeaufwand (modifiziert nach
Sheldon 2002). - Results of experimental studies relating certainty of paternity to

paternal care (modified according to Sheldon 2002).
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Ergebnisse der Untersuchung der Fiitterraten fiihren
also ebenfalls zu dem Schluss, dass die Mannchen auf
den ,,Betrug” mit einer Verringerung des Brutpflegeauf-
wandes reagieren und ihren Elternaufwand damit der
Anzahl eigener Nachkommen anpassen.

In der Zwischenzeit konnten dhnliche Resultate auch
tiir eine Reihe von weiteren Vogelarten erzielt werden
(Tab. 2). In verschiedenen experimentellen Studien
wurde versucht, die Mannchen in Bezug auf ihre Va-
terschaft zu verunsichern. Hierzu wurden entweder sie
selbst oder die Weibchen wihrend der fertilen Phase des
Weibchens gefangen und fiir eine gewisse Zeit gekifigt.
In sieben von 11 Untersuchungen senkten die Mann-
chen darauthin ihren Brutpflegeaufwand (Tab. 2).

Sowohl an den empirischen als auch an den expe-
rimentellen Untersuchungen wurde Kritik getibt (z.B.
Kempenaers & Sheldon 1997; Sheldon 2002). Die in
Tab.2 zusammengefassten Ergebnisse lassen aber ins-
gesamt kaum einen anderen Schluss zu, als dass das
Auftreten von EPY den Elternaufwand der Mannchen
bei einigen Vogelarten beeinflusst. Dieser Sachverhalt
fithrt zu einer Reihe weiterer Fragen, unter anderem der,
wie die Mannchen den ,,Betrug“ durch die Weibchen
erkennen konnen. Leider weif$ man hierzu sehr wenig,
da detaillierte Untersuchungen zu diesem Punkt fast
vollstandig fehlen. Theoretisch wiren verschiedene
Moglichkeiten denkbar. Méinnchen konnten ihre
Weibchen eventuell bei EPCs beobachten oder aber
die Dauer der Abwesenheit ihrer Weibchen wihrend
der fertilen Phase und/oder die Dauer der Anwesenheit
von Rivalen als Indikator fiir die Gefahr von Fremd-
kopulationen nutzen. Theoretisch ebenfalls maoglich,
jedoch unwahrscheinlich ist das
Erkennen fremdbefruchteter Eier
und/oder Jungtiere durch das
Minnchen im Nest (Kempenaers
& Sheldon 1996).

Art Quelle Einfluss der Sicherheit
der Vaterschaftaufden | 3 Nutzen von Kopulationen
Brutpflegeaufwand? auflerhalb des Paarbundes
Rauchschwalb Mgller (1988 Teoal
H?;lucnasl(c) ry;’jticz aller ( ) Ja kWenn man ur}zc.;.e}:lachteicD deli tellwelse
Heckenbraunelle Davies et al. (1992) Ja dontrovers geluhrten Jiskussionen
. avon ausgeht, dass EPCs Kosten
Prunella modularis . .. . .
— - beinhalten kénnen (fiir Weibchen
Sumpfschwalbe Whittingham et al. (1993), Nein 2B. in Form einer verringerten
Tachycineta bicolor Kempenaers et al. (1998) . . 8
- - Brutfiirsorge durch die ,,betroge-
Star Sturnus vulgaris Wright & Cotton (1994) Ja nen“ Minnchen, s.0.), so dréingt
Halsbandschnipper Sheldon et al. (1997a), Ja sich aus evolutionsbiologischer
Ficedula albicollis Sheldon & Ellegren (1998) Sicht eine weitere Frage auf. Sie
Rotkehl-Hiittensénger | Kempenaers et al. (1998), Nein lautet: Worin besteht der Nutzen
Sialia sialis MacDougall-Shackleton & von Kopulationen auflerhalb des
Robertson (1998) Paarbundes? Diese Frage stellt
Trauerschnipper Lifjeld et al. (1998) Ja sich prinzipiell jedoch nicht nur
E hypoleuca fiir die Weibchen, sondern auch fiir
Blaufuf3-Tolpel Osorio-Beristain & Ja die Minnchen, da mit EPCs wei-
Sula nebouxii Drummond (2001) tere Kosten einhergehen konnten,
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die beide Geschlechter gleichermaflen betreffen (z.B.
erhohtes Risiko von Infektionen mit Erregern von Ge-
schlechtskrankheiten, vgl. Jennions & Petrie 2000).

Nutzen von EPCs fiir Minnchen

Fiir die Mannchen scheint der Nutzen von EPCs auf
der Hand zu liegen, weil sie die Anzahl ihrer Nachkom-
men durch Kopulationen mit weiteren Weibchen ohne
zusitzlichen Brutpflegeaufwand erhohen konnten. Die
Plausibilitat dieser Annahme ist wohl einer der Griinde
dafiir, dass sie bisher nur in wenigen Fillen iiberprift
wurde. Ein weiterer Grund liegt aber sicherlich auch
darin, dass man fiir derartige Untersuchungen auf um-
fassende Kenntnisse beziiglich der genetischen Viter
der EPY angewiesen ist, um so die Verinderungen im
Reproduktionserfolg einzelner Mannchen tatsichlich
beurteilen zu konnen. Konventionelle Multilocus DNA-
Fingerprinting Untersuchungen sind dabei wenig hilf-
reich, da aufgrund unterschiedlicher Randbedingungen
nur die Bandenmuster von Tieren miteinander vergli-
chen werden kénnen, deren Erbsubstanz auf demselben
Agarose-Gel aufgetragen wurde. Dies kann die Identi-
fizierung der genetischen Viter von EPY bei grofien
Stichproben erheblich erschweren. Mittlerweile wurden
aber weitere molekulargenetische Methoden (sog. Mi-
krosatelliten- Analysen, s. z.B. Foerster et al. 2003) und
andere Verfahren (Schmoll et al. 2003a) entwickelt, die
eine effizientere Identifizierung der genetischen Viter
von EPY erlauben.
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Abb. 4: Vergleich zwischen dem Anteil an Bruten mit EPY
bei 42 Kohlmeisenméinnchen, die als genetische Viter von
EPY identifiziert werden konnten, und dem Anteil an Bruten
mit EPY, der auf der Basis des Populationsmittels zu erwarten
wire (verandert nach Gerken 2001). Die statistischen Angaben
beziehen sich auf den entsprechenden Binomialtest. -
Comparison of the proportion of broods containing EPY for
those 42 great tit males that were identified as genetic sires of
EPY and the proportion of broods containing EPY expected
on the basis of the population mean (modified according to
Gerken 2001). Statistics refer to the respective binomial test.

Uberpriift man mit Hilfe der oben erwihnten Ver-
fahren die Verdnderungen im Reproduktionserfolg
der Minnchen durch EPY, so fithrt dies hinsichtlich
des postulierten Nutzens von EPCs auf Seiten der
Minnchen teilweise zu tiberraschenden Ergebnissen.
Bei unseren Untersuchungen an Kohlmeisen sind wir
beispielsweise der Frage nachgegangen, ob Mannchen,
die Jungtiere in anderen Nestern hinterlassen, von ihren
eigenen Weibchen genauso hdufig ,,betrogen” werden,
wie andere Mannchen auch. Man konnte sich alternativ
vorstellen, dass die Mannchen, mit denen andere Weib-
chen ,,Fremdkopulationen® eingehen, besonders attraktiv
sind und daher von ihren eigenen Weibchen nicht oder
nur in Ausnahmefillen ,,betrogen” werden. Das Resultat
der betreffenden Untersuchung ist in Abb. 4 dargestellt.
Vergleicht man die prozentuale Haufigkeit mit der die
42 Minnchen ,,betrogen” wurden, die wir als genetische
Viter von EPY identifizieren konnten, mit dem Popula-
tionsmittel, so findet sich ein signifikanter Unterschied.
Dieser Unterschied ist jedoch genau entgegengesetzt zu
dem, was man vielleicht hitte erwarten konnen (s.0.).
Die genetischen Viter von EPY wurden namlich nicht
seltener, sondern signifikant hiufiger ,,betrogen®als man
es auf der Basis des Populationsmittels erwarten wiirde.

Eine mogliche proximate Ursache fiir diesen zunéchst
tiberraschenden Befund koénnte darin liegen, dass
Minnchen natiirlich nicht an zwei Orten gleichzeitig
sein konnen. Sucht ein Mdnnchen selbst EPCs mit an-
deren Weibchen, dann muss es die Partnerbewachung
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Abb. 5: Vergleich der Gewinne durch EPY in anderen Bruten
und der Verluste durch EPY im eigenen Nest fiir die 42
Kohlmeisenménnchen, die als genetische Viter von EPY
identifiziert werden konnten (verindert nach Gerken 2001).
Dargestellt sind Mittelwerte + SD, die statistischen Angaben
beziehen sich auf einen Paarvergleich nach Wilcoxon. -
Comparison of gains from EPY in other broods and losses
from EPY in the own nest for those 42 great tit males that
were identified as genetic sires of EPY (modified according
to Gerken 2001). Means + SD are given, statistics refer to a
Wilcoxon's signed-ranks test.



des eigenen Weibchens (ein bei vielen Vogelarten be-
obachtbares Verhalten, s.a. Birkhead & Magller 1992)
zwangslaufig vernachldssigen. Dies wiederum konnte
dann die Ursache dafiir sein, dass das Risiko, selbst
»betrogen” zu werden, fiir diese Médnnchen ansteigt.
Unabhingig davon, wie der dargestellte Unterschied
zu Stande kommt, machen die Daten aber noch einen
anderen Punkt deutlich. Die Annahme, dass Mannchen
ihren Reproduktionserfolg durch EPY in anderen Nes-
tern steigern, ist nicht so selbstverstiandlich, wie dies
auf den ersten Blick vielleicht erscheinen mag. Ange-
sichts des aus Abb. 4 ersichtlichen erhchten Risikos
selbst ,,betrogen” zu werden, konnten die Zugewinne
in fremden Nestern in vielen Féllen durch Verluste im
eigenen Nest wieder vollstindig ausgeglichen werden.
Weiterfithrende Analysen zeigten jedoch, dass Kohlmei-
senménnchen ihren Reproduktionserfolg durch EPCs
im Mittel tatsachlich steigern kénnen. Vergleicht man
ndmlich die Gewinne und Verluste der 42 identifizierten
genetischen Viter direkt, d.h. paarweise miteinander,
so stellt sich heraus, dass die Gewinne durch EPY in
anderen Nestern signifikant hoher liegen als die Ver-
luste, die diese Mannchen durch EPY im eigenen Nest
hinnehmen mussten (Abb. 5).

Um ein eindrucksvolles Beispiel dafiir zu geben, wie
hoch eine derartige Steigerung des Fortpflanzungserfol-
ges auf Seiten der Méannchen ausfallen kann, sei an die-
ser Stelle ein Befund vergleichbarer Untersuchungen an
Tannenmeisen (Parus ater) erwahnt. Einem Miannchen
gelang es im Jahr 2000 in einer Lingener Tannenmeisen-
population, seinen Fortpflanzungserfolg netto, d.h. nach
Abzug der in diesem Fall zwei EPY im eigenen Nest, um
insgesamt 25 Nachkommen zu erhdhen (Janzon 2003).
Dies entspricht mehr als einer Verfiinftachung der Nach-
kommenzahl, die dieses Mdnnchen mit dem eigenen
Weibchen hatte. Insgesamt brachte es dieses Médnnchen
damit auf 33 Nachkommen in nur einem Jahr.

Nutzen von EPCs fiir Weibchen
Ein potentieller Nutzen von EPCs fiir Weibchen ist nicht
so offensichtlich wie fiir die Mannchen. Da sich EPCs
normalerweise nicht auf die Gelegegrofie auswirken,
bleibt die Anzahl der Nachkommen fiir die Weibchen
durch Fremdvaterschaften unverindert. Weibchen
erhalten durch EPCs in der Regel also nicht mehr (s.
Ausblick bzgl. einer potentiell wichtigen Ausnahme),
sondern allenfalls (genetisch) andere Nachkommen.
In der Literatur werden hinsichtlich eines mogli-
chen Nutzens von EPCs fiir Weibchen verschiedene
Moglichkeiten diskutiert (Ubersicht in Griffith et al.
2002). Die folgende Darstellung beschrénkt sich jedoch
zunidchst auf den Hypothesenkomplex, der unseren
eigenen Untersuchungen zu Grunde lag. Es handelt
sich dabei um die viel diskutierten ,,Gute Gene“-Mo-
delle (vgl. Griffith et al. 2002). Alle Hypothesen, die
unter diesem Begrift zusammengefasst werden, haben
eines gemeinsam. Sie gehen davon aus, dass Weibchen
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durch EPCs versuchen, die genetische Qualitit des be-
treffenden Teils ihrer Nachkommen zu verbessern. Die
Steigerung der genetischen Qualitdt der Nachkommen
kommt dabei ausschlief3lich durch die viterlichen Gene
zustande. Einzelne Varianten der ,,Gute Gene“-Modelle
unterscheiden sich lediglich in Bezug auf die Frage, wie
es zu dieser Verbesserung kommt. Die ,,Gute Gene®-
Hypothese im engeren Sinne geht davon aus, dass die
Minnchen, mit denen die Weibchen EPCs eingehen,
absolut betrachtet bessere Gene besitzen als der jeweilige
Paarpartner (vgl. z.B. Kempenaers et al. 1997; Lubjuhn
etal. 1999a). Die genetische Kompatibilitits-Hypothese
nimmt hingegen an, dass Weibchen EPCs mit solchen
Minnchen suchen, deren Genom besser zu dem eigenen
Genom passt als das des Paarpartners (vgl. z.B. Kem-
penaers et al. 1999; Foerster et al. 2003).

Die unterschiedlichen Grundannahmen der beiden
Hypothesen fiihren teilweise auch zu Unterschieden in
den aus ihnen ableitbaren Vorhersagen. Auf der Basis der
»Gute Gene"“-Hypothese wire beispielsweise zu erwarten,
dass die genetische Qualitit eines bestimmten Méannchens
fiir alle Weibchen identisch ist, d.h. alle Weibchen sollten
dieselben Méannchen als EPC-Partner bevorzugen. Legt
man hingegen die genetische Kompatibilitits-Hypothese
zu Grunde, so konnte die genetische Qualitét desselben
Minnchens und damit auch seine Eignung als EPC-Part-
ner fiir verschiedene Weibchen durchaus unterschiedlich
sein. Ungeachtet solcher Unterschiede ergibt sich auf-
grund der Gemeinsambkeit der beiden Hypothesen (=
EPC:s fiithren zu einer Erhohung der genetischen Qualitdt
des betreffenden Teils der Nachkommen) aber auch eine
zentrale Vorhersage, die fiir alle ,Gute Gene“-Modelle
gilt. Sie lautet: Wenn ,,Gute Gene“-Modelle den Nutzen
von EPCs auf Seiten der Weibchen erkliren konnen, dann
sollten EPY in irgendeiner Form nachweislich ,,besser®
sein als ihre Halbgeschwister. Der vielversprechendste
Weg, ,,Gute Gene“-Modelle in ihrer Gesamtheit zu prii-
fen, liegt somit in einem paarweisen Vergleich von EPY
und ihren Halbgeschwistern. Betrachtet werden sollten
dabei im Idealfall alle Merkmale, die Einfluss auf den
spéteren Fortpflanzungserfolg der Nestlinge nehmen und
somit auch die Gesamtfitness der betreffenden Mutter
beeinflussen. Das Auftreten von Bruten mit gemischten
Vaterschaften kann in diesem Zusammenhang als eine
Art Naturexperiment verstanden werden, das die Basis
fiir derartige Vergleiche bereits liefert. Der Vorteil eines
solchen Vergleichs liegt darin, dass fiir alle anderen
Einflussgrofien (z.B. unterschiedliche Territoriumsqua-
litat, unterschiedliche Qualitiat der sozialen Eltern etc.)
automatisch kontrolliert wird, da jeweils nur Nestlinge
miteinander verglichen werden, die unter denselben
Randbedingungen von denselben sozialen Eltern auf-
gezogen wurden.

Auch wenn die Vorteile eines Halbgeschwisterver-
gleichs auf der Hand liegen, wurden bislang nur wenig
derartiger Untersuchungen publiziert, die im Folgenden
kurz aufgefiihrt seien. Sheldon et al. (1997b) fanden
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bei Halsbandschnipper-Nestlingen (Ficedula
albicollis), dass EPY eine bessere Kondition
(= fir die Korpergrofle korrigierte Masse)
aufwiesen als ihre Halbgeschwister. Ein wei-
terer Befund, der eine Deutung im Sinne von
SGute Gene“-Modellen zulief}, stammt von
Kempenaers et al. (1997), die bei Blaumeisen
(Parus caeruleus) eine geringere Nestlingsmor-
talitdt von EPY feststellen konnten. In einer
vergleichbaren Studie von Whittingham &
Dunn (2001) an nordamerikanischen Sumpf-
schwalben (Tachycineta bicolor) unterschied
sich die Nestlingsmortalitit von EPY und ihren
Halbgeschwistern jedoch nicht. Auch Halbge-
schwistervergleiche zur Immunkompetenz und
zur Heterozygotie fiihrten zu unterschiedlichen
Ergebnissen: Wihrend Johnsen et al. (2000)
bei Blaukehlchen-Nestlingen (Luscinia sveci-
ca) eine bessere Immunkompetenz von EPY
feststellen konnten, fanden Kleven & Lifjeld
(2004a) bei Rohrammern (Emberiza schoenic-
lus) keinen diesbeziiglichen Unterschied. Ein
Befund von Foerster et al. (2003), nach dem die
Genome von EPY bei Blaumeisen teilweise he-
terozygoter sind als die ihrer Halbgeschwister,
konnte fiir Rohrammern ebenfalls nicht best-
tigt werden (Kleven & Lifjeld 2004b).

Neben der Tatsache, dass es sich um ver-
gleichsweise wenige Untersuchungen handelt,
die zudem zu unterschiedlichen Ergebnisse
kommen, muss zusitzlich beachtet werden,
dass fast alle Untersuchungen zu einem sehr
frithen Zeitpunkt in der Ontogenese, ndmlich
im Nestlingsstadium stattfanden. Dies bedeu-
tet, dass in Bezug auf die Fitnesskonsequenzen
von EPCs fiir Weibchen nur ein bestimmter
Ausschnitt betrachtet wurde. Will man diese
umfassender ermitteln, sollten vor allem zwei
Dinge gemessen werden: (i) Die Anzahl der
Jungtiere, die bis zur Geschlechtsreife tiberle-
ben, und (ii) der relative Fortpflanzungserfolg,
den diese Tiere dann haben.

Fiir das nahezu vollstandige Fehlen derarti-
ger Vergleiche ist vor allem die Tatsache verant-
wortlich, dass fiir entsprechende Analysen sehr
grofie Ausgangsstichproben benétigt werden.
So besitzen Bruten, bei denen sich nach mole-
kulargenetischer Analyse herausstellt, dass sie
tiberhaupt keine EPY enthielten, hinsichtlich
eines paarweisen Vergleichs in Bezug auf
die Uberlebenswahrscheinlichkeit von EPY
und ijhren Halbgeschwistern keine oder
- abhdngig vom angewandten statistischen
Priifverfahren - allenfalls eine sehr geringe
Aussagekraft. Der Anteil solcher Bruten ist
zwar von Vogelart zu Vogelart (und teilweise
auch zwischen verschiedenen Populationen
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Abb. 6: Paarweise Vergleiche des Anteils rekrutierter EPY und des
Anteils ihrer rekrutierten miitterlichen Halbgeschwister fiir a) 57 Erst-
und b) 44 Zweitbruten mit gemischten Vaterschaften (verdndert nach
Schmoll et al. 2003b). Die Grofle der Punkte spiegelt die Anzahl der
zugrundeliegenden Datenpunkte wider und die gestrichelte Linie
reprisentiert die Winkelhalbierende, d.h. Fille in denen sich die
Rekrutierungsraten von EPY und ihren miitterlichen Halbgeschwistern
nicht unterscheiden. Die Zahlen links unten beziehen sich auf die Bruten,
aus denen kein Jungtier rekrutierte, und die statistischen Angaben auf
den jeweiligen Paarvergleich nach Wilcoxon. - Pairwise comparisons
of the proportion of recruited EPY and the proportion of their recruited
maternal half-siblings for a) 57 first and b) 44 second broods with
multiple paternity (modified according to Schmoll et al. 2003b). Bubble
sizes indicate number of multiple data points and data points on the
dashed 1:1 isoline represent cases where the proportions of recruiting
EPY and their maternal half-siblings were identical. Numbers downleft
refer to the number of broods that produced no recruits at all and
statistics refer to the respective Wilcoxon'’s signed-ranks tests.
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Abb. 7: Paarweiser Vergleich des Fortpflanzungserfolgs im
ersten Brutjahr (gemessen als Anzahl ausgeflogener
Jungtiere) von EPY und ihren miitterlichen Halbgeschwistern
(verandert nach Schmoll et al. 2003b). Dargestellt sind
Mittelwerte + SD, die statistischen Angaben beziehen sich
auf einen Paarvergleich nach Wilcoxon. - Pairwise compa-
risons concerning the first-year reproductive success
(measured as number of fledgelings) of EPY and their
maternal half-siblings (modified according to Schmoll et al.
2003b). Means + SD are given, statistics refer to a Wilcoxon's
signed-ranks test.

und Brutperioden) verschieden, liegt jedoch in den
meisten Fillen sehr hoch (vgl. Beispiele in Tab. 1).
Fiir einen Halbgeschwistervergleich in Bezug auf den
Fortpflanzungserfolg der Nestlinge kommt hinzu, dass
eine hinreichende Anzahl an Nestlingen als Brutvogel
in die Population rekrutieren muss, was aufgrund der
hohen Jungtiermortalitdt teilweise noch grofiere Aus-
gangsstichproben voraussetzt.

Die hohen Anforderungen an die Grofle der Aus-
gangsstichprobe waren ein Grund dafiir, dass wir
selbst erstmalig durch unsere Untersuchungen an einer
Tannenmeisenpopulation in Lingen (Emsland) in die
Lage versetzt wurden, entsprechende Halbgeschwister-
vergleiche an einem geeigneten Datenmaterial durch-
zufithren. Die betreffende Population zeichnet sich
durch mehrere Punkte aus: Die PopulationsgrofSe (132
Brutpaare im Jahr 2000) und eine vergleichsweise hohe
Zweitbrutrate (63,5 % im Jahr 2000, zu weiteren Popu-
lationsangaben s. Winkel & Winkel 1997) erlaubten es
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uns, eine relativ grofie Anzahl an Bruten zu beproben
(insgesamt wurden 145 Bruten analysiert). Hinzu kam,
dass Tannenmeisen generell sehr hohe EPC-Raten auf-
weisen (vgl. z.B. Lubjuhn et al. 1999b; Dietrich et al.
2004) und dass die Rekrutierungsrate von Jungvogeln
aus dem Jahr 2000 vergleichsweise hoch lag (insgesamt
rekrutierten 132 der im Jahr 2000 untersuchten Nest-
linge in den Jahren 2001 und 2002).

Die Ergebnisse, die wir auf der Basis dieses um-
fangreichen Datenmaterials hinsichtlich moglicher
Unterschiede im Uberleben von EPY und ihren Halb-
geschwistern erzielen konnten, sind in Abb. 6 getrennt
fir Erst- und Zweitbrutnestlinge dargestellt. Bei einem
paarweisen Vergleich des prozentualen Anteils der EPY,
die aus einer Brut rekrutierten, mit dem prozentualen
Anteil ihrer rekrutierten Halbgeschwister konnte weder
fir Erst- noch fiir Zweitbrutnestlinge ein Unterschied
testgestellt werden. Dies gilt auch, wenn man die beiden
Datensitze zusammentfasst, d.h. die Ergebnisse stiitzen
das Zutreffen von ,,Gute Gene“-Modellen als Erklarung
zum Nutzen von EPCs bei Tannenmeisenweibchen zu-
néchst einmal nicht.

Das Fehlen eines Unterschieds im Uberleben der bei-
den Nestlingsgruppen bedeutet noch nicht, dass EPY
den Weibchen generell keinen Fitnessvorteil bringen.
Es wiire bei gleicher Uberlebenswahrscheinlichkeit im-
mer noch denkbar, dass EPY einen hoheren Reproduk-
tionserfolg aufweisen als ihre Halbgeschwister, wodurch
sich ebenfalls eine Erh6hung der Gesamtfitness fiir die
Weibchen ergeben wiirde. Auch dies scheint jedoch nicht
der Fall zu sein, da ein paarweiser Vergleich des Repro-
duktionserfolgs von EPY und ihren Halbgeschwistern
(gemessen als Anzahl ausgeflogener Jungtiere) ebenfalls
keinen Unterschied erbrachte (Abb. 7). Einschrankend
muss hier aber darauf hingewiesen werden, dass sich die
Stichprobe bei diesem Vergleich drastisch reduzierte, da
ein Paarvergleich nur fiir solche Bruten moglich ist, aus
denen sowohl mindestens ein EPY als auch eines seiner
Halbgeschwister rekrutiert. Zudem konnten bei dem
betreffenden Vergleich die Verdnderungen im Repro-
duktionserfolg durch EPY auf Seiten der ménnlichen
Nachkommen nicht vollstandig berticksichtigt werden.
Die Wahrscheinlichkeit selbst ,,betrogen” zu werden, un-
terschied sich zwar fiir EPY und ihre Halbgeschwister
nicht voneinander (Schmoll et al. 2003b), die Gewinne
durch EPY in anderen Bruten mussten bei den Analysen
aber unberiicksichtigt bleiben, da entsprechende Daten
nicht vorlagen.

Zusammenfassend lassen unsere Untersuchungen
trotz der genannten Einschrankungen starke Zweifel am
Zutreffen von ,,Gute Gene“-Modellen bei Tannenmeisen
aufkommen. Dies und auch die teilweise widerspriichli-
chen Befunde anderer Arbeiten (s.0.) kénnten als Indiz
dafiir angesehen werden, dass mehr als ein einzelner
Erklarungsansatz notwendig ist, um die Evolution und
Aufrechterhaltung alternativer Fortpflanzungsstrategien
bei Vogeln vollstindig zu verstehen. Auf der Basis der bis-



Vogelwarte 43 (2005)

herigen Befunde steht zumindest fest, dass an einzelnen
Arten gewonnene Befunde insofern relativiert werden
miissen, als dass sie in Bezug auf das Zutreffen oder
Nicht-Zutreffen von ,,Gute Gene“-Modellen keinesfalls
Allgemeingiiltigkeit besitzen.

4 Ausblick

Wenn ,,Gute Gene“-Modelle den Nutzen von Kopula-
tionen auflerhalb des Paarbundes alleine nicht erkldren
konnen, stellt sich natiirlich die Frage, welche weiteren
Faktoren die Evolution alternativer Fortpflanzungsstra-
tegien beeinflussen konnten. Es werden hierzu zwar seit
langerer Zeit verschiedene Hypothesen diskutiert (s.
Griffith et al. 2002), diese sind jedoch kaum geprift.

Eine der Alternativen bestiinde darin, dass der Nut-
zen von EPCs in der Sicherstellung der Befruchtung liegt
und Weibchen sich so vor einer moglichen Infertilitat
des Paarpartners schiitzen (man beachte, dass auch
der Nutzen von EPCs fiir Weibchen in diesem Fall in
einer direkten Erhohung der Nachkommenzahl liegen
wiirde). Eine andere Hypothese, geht davon aus, dass
EPCs der Erhchung der genetischen Variabilitdt inner-
halb der Nachkommenschaft dienen, um so bei einer
unvorhersagbaren Umwelt die Wahrscheinlichkeit zu
erhohen, dass wenigstens ein Teil der Nachkommen an
die nédchstjahrigen Bedingungen angepasst ist.

Wenig untersucht ist auch die Frage, ob Weibchen viel-
leicht sogar einen materiellen Nutzen aus EPCs ziehen,
weil ihre EPC-Partner ihnen im Gegenzug den Zugang
zu limitierten Ressourcen ermoglichen (s. Gray 1997;
Hunter & Davies 1998). In diesem Zusammenhang ist
anzumerken, dass unser Wissen um die Randbedingun-
gen, die beim Zustandekommen von EPCs eine Rolle
spielen, generell noch sehr weit von dem entfernt ist, was
wiinschenswert wire. So wiesen auch Westneat & Stewart
(2003) daraufhin, dass detailliertere Verhaltensbeobach-
tungen mehr Aufschluss dariiber geben kénnten, welche
Faktoren beim Zustandekommen von EPCs wichtig sind.
Diesbeziigliche Kenntnisse konnten unter Umstanden
auch Riickschliisse auf den postulierten Nutzen von
EPCs fiir Weibchen erlauben oder vielleicht sogar zu
vollig neuen Hypothesen fithren. Ob und welche dieser
Hypothesen dann letztendlich auch fiir Tannenmeisen
zutreffen konnten, miissen zukiinftige Untersuchungen
zeigen.

5 Zusammenfassung

Die bedeutendste Entdeckung der letzten 30 Jahre in Bezug auf
das Fortpflanzungsverhalten von Vogeln war die Erkenntnis,
dass es bei mehr als 80% aller sozial monogamen Singvogelarten
regelmifSig zu Kopulationen auflerhalb des Paarbundes kommt
(extra-pair copulations; EPCs). In der Folge setzte sich eine
beeindruckende Zahl von Untersuchungen mit verschiedenen
Aspekten dieses Verhaltens auseinander. Neben Studien, die
sich mit Unterschieden in der Haufigkeit des Auftretens von
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»Fremdvaterschaften” bei verschiedenen Vogelarten beschift-
igten, wurden vor allem Untersuchungen zum Kosten und
Nutzen von EPCs fiir Mannchen und Weibchen durchgefiihrt.
Auf der Basis eigener Untersuchungen, die dazu dienten, das
genetische Paarungssystem von sozial monogamen Kohl- und
Tannenmeisen (Parus major and P. ater) zu ergriinden, werden
hier einige Resultate dieser Bemithungen und auch die ihnen
zugrundeliegenden Uberlegungen dargestellt. Kosten von EPCs
beinhalten fiir Weibchen mdglicherweise eine Reduktion in
der Brutfiirsorge durch die Ménnchen, weil die Anzahl eigener
Nachkommen und damit der Fortpflanzungswert einer Brut
fiir , betrogene” Mannchen abnimmt. In Ubereinstimmung mit
dieser Hypothese fanden wir, dass sich die Brutverteidigung
ménnlicher Kohlmeisen nach der Anzahl eigener Nachkom-
men und nicht nach der Brutgréle richtet. Aulerdem fiit-
terten ,,betrogene“ Mannchen ihre Bruten weniger als nicht
»betrogene“ Minnchen. Wenn EPCs den Weibchen Kosten
verursachen, so muss auf der anderen Seite ein entsprechender
Nutzen vorhanden sein, da Selektion sonst zum Verschwinden
dieses Verhaltens fithren sollte. Wahrend mannliche Kohl- und
Tannenmeisen ihren Fortpflanzungserfolg durch EPCs direkt
erh6hen kénnen, ist ein Nutzen fiir die Weibchen nicht derart
offensichtlich. Bei der Analyse einer groflen Zahl von Tan-
nenmeisenbruten konnten wir keinerlei Hinweis dafiir finden,
dass die vieldiskutierten ,,Gute Gene”-Modelle den Nutzen von
EPCs fiir Weibchen erkldren. Wiirden Weibchen durch EPCs
»bessere” oder ,kompatiblere” viterliche Gene fiir die betref-
fenden Nachkommen erhalten, wére zu erwarten, dass EPY
ihren Halbgeschwistern in irgendeiner Form iiberlegen sind.
Zwischen den beiden Halbgeschwistergruppen fand sich jedoch
weder in Bezug auf die Uberlebenswahrscheinlichkeit noch in
Bezug auf den Fortpflanzungserfolg im ersten Brutjahr ein Un-
terschied. Aus diesen und anderen Befunden wird geschlossen,
dass ,,Gute Gene”-Modelle das weit verbreitete Auftreten von
EPCs bei Vogeln alleine kaum erkldren konnen und dass wahr-
scheinlich mehr als ein einzelner Selektionsfaktor die Evolution
dieses Verhaltens bei Vogeln beeinflusst hat.

Dank: Ich danke Herrn Prof. Dr. Franz Bairlein fiir die An-
regung, die grundlegenden Bestandteile eines Vortrages, den
ich auf Einladung der DO-G anlésslich ihrer 136. Jahrestagung
am 3. Oktober 2003 in Halberstadt gehalten habe, in Manu-
skriptform fiir die VOGELWARTE zusammenzustellen. An
den dargestellten Untersuchungen waren eine Vielzahl von
Mitarbeitern und Kooperationspartnern beteiligt, bei denen
ich mich ebenfalls ganz herzlich bedanken mochte (die entspre-
chenden Namen sind den zitierten Arbeiten sowie den darin
enthaltenen Danksagungen zu entnehmen). Lediglich die Deut-
sche Forschungsgemeinschaft mochte ich hier noch gesondert
anfiihren, da ohne ihre fortwihrende finanzielle Unterstiitzung
(Lu 572/1,2 und Cu 4/34) derart umfassende Untersuchungen
nicht moglich gewesen wiren. Der erste Manuskriptentwurf
profitierte von einer Reihe von Gutachterkommentaren.
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