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Summary 

Sexual selection and the evolution of extra-pair copulation: 
rules of the game from the females' point of view 

In view of Darwin's fundamental thesis on sexual selection, which appeared in 1871, it is 
no longer a secret that a peacock can spread his tail because the females want it that way. It 
is generally acknowledged that the peacock is polygamous; whichever male has the most 
attractive plumage wins the most females and therefore achieves the greatest reproductive 
success. It is due to selective breeding by the females, i. e. "female choice" that the males 
have become what they are today. In monogamous mating systems, however, the source of 
striking colouring in males could not be explained the same way until evidence for the 
common occurrence of "extra-pair copulation" became more accepted. This mating be- 
haviour offers an explanation of how certain males, even in monogamous species, can pro- 
duce more offspring than others. Only in recent years was it recognised that it is often the 
females which play the active role in the initiation of extra-pair copulation. What fitness 
gains can the females expect to achieve through this behaviour? 
This review commences with an introduction to fundamental theories of sexual selection. 
Progressing from this, the current discussion of extra-pair copulation (EPC) is reviewed. 
Conceivable fitness gains for the females, which may have resulted in the evolution of 
EPC, are summarised. A connection is noted between the various possible fitness gains in 
their effect on the "total reproductive value" of the females. The necessity of considering 
all of these theories from a more general perspective, without having to dismiss any expla- 
nations from the outset, is made clear. Gowaty's "constrained female hypothesis" (1996) is 
one example in which this has been achieved. This hypothesis proposes that females can 
be obliged to engage in EPC in order to obtain any kind of extra fitness gain, since they are 
often constrained in their choice of a partner (e. g. by the males themselves). In conclusion, 
possible directions are suggested for the testing of these hypotheses in field studies; in fu- 
ture more emphasis should be put on intrinsic quality differences between the females 
while investigating their mating behaviour. 
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Zusammenfassung 

Seit Darwins grundlegendem Werk von 1871 tiber sexuelle Selektion,ist es kein Geheim- 
nis mehr, dab der Pfau sein Rad schlagen kann, well die Weibchen es so wollen. Aner- 
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kanntermagen ist der Pfau polygam; dasjenige M~innchen mit dem pr~ichtigsten Gefieder 
hat die meisten Weibchen und den gr6gten Reproduktionserfolg. Durch die Zuchtwahl der 
Weibchen (,,female choice") wurden die M~innchen so schOn, wie sie es heute sind. In mo- 
nogamen Paarungssystemen konnte man auff~illig gef~irbte Mfinnchen auf die gleiche Wei- 
se allerdings nicht erkl~iren. Dies wurde erst m6glich, seit sich die Erkenntnis 
durchgesetzt hat, dal3 auch bei monogamen Arten gewisse M~innchen dutch Fremdkopula- 
tionen mehr Nachkommen haben als andere. Erst seit wenigen Jahren ist bekannt, dab es 
h~iufig die Weibchen sind, die die aktive Rolle beim Vollzug von Seitensprtingen spielen. 
Welche selektiven Vorteile k6nnen Weibchen durch dieses Verhalten erlangen? 
Die basale Theorie der sexuellen Selektion wird auf der Grundlage klassischer Arbeiten 
besprochen. Darauf fuf3end wird ein Uberblick fiber die aktuelle Diskussion yon Fremd- 
kopulationen (,,extra-pair copulations ~' [EPCs]) gegeben. Die for Weibchen m6glichen 
Fitness-Gewinne, die zur Evolution yon EPCs gefiihrt haben k6nnen, werden zusammen- 
gefal3t. Ein Zusammenhang wird hergestellt unter dem Gesichtspunkt, wie sich EPCs je- 
weils auf den Gesamtfortpflanzungserfolg (,,total reproductive value") der Weibchen 
auswirken. Die Notwendigkeit wird erl~iutert, die theoretischen Ans~itze aus einem tiber- 
geordneten Blickwinkel zu betrachten, ohne von vornherein die eine oder andere Erkl~i- 
rung auszuschliegen. 
Als gelungenes Beispiel wird u. a. die ,,Hypothese der eingeschr~inkten Weibchen" (,,con- 
strained female hypothesis") von Gowaty (1996) besprochen. Diese besagt, dag Weibchen 
zur Erlangung eines beliebigen zus~itzlichen Fitness-Gewinns auf EPCs angewiesen sein 
k6nnen, da sie in ihrer Wahl eines passenden Partners oft behindert sind (z. B. durch die 
M~innchen selber). Schlieglich werden m6gliche Ansatzpunkte zur UberpriJfung der Hy- 
pothesen in Feldstudien aufgezeigt; zuki~nftig sollte vermehrt auch die Qualit~it der Weib- 
chen als Grundlage ftir deren Verhaltensentscheidungen betrachtet werden. 

Einleitung 

,,Soziale Monogamie '° ist der Begriff, mit dem 
sich das Zusammenleben zur Reproduktions- 
zeit yon 90 % aller Vogelarten nach wie vor 
umschreiben tN3t (Black 1996). Lange Zeit 
war das Bild, das man sich yon diesem Zusam- 
menleben machte, von unseren Moralvorstel- 
lungen geprfigt. Gerne wurde das Balzverhal- 
ten beispielsweise unserer Singv6gel vor allem 
als Mittel zur Festigung einer monogamen 
Paarbindung angesehen. Es zeigt sich jedoch, 
da6 in vielen Nestern Junge sitzen, die nicht 
vom m~innlichen Teil des Paares abstammen. 
Ende der achtziger Jahre wurde das DNA-Fin- 
gerprinting ftir V/Sgel anwendbar, und seitdem 
werden in den Journalen Untersuchungen zu- 
sammengetragen, die das Vorkommen yon 
Fremdvaterschaften far immer mehr Vogelar- 
ten belegen. Das Wort ,,Monogamie '° gleicht 

also mittlerweile einem milden Euphemismus 
und ist allenfalls noch in Verbindung mit ,,so- 
zial" zu vertreten (Gowaty 1996). Wer ,,geht 
da fremd" und warum? 

Nach konventione/ler Sicht ist der weibliche 
Fortpflanzungserfolg beschr~inkt dutch Nah- 
rung, Raum, und, speziell bei V6geln, Auf- 
wand flit die Jungenaufzucht. All dies kann 
und mug oft ein einziges M~innchen in seinem 
Revier bereitstellen, was eine der Erkl~irungen 
ftir die bei V6geln vorherrschende Monogamie 
ist (Emlen & Oring 1977; Gowaty 1996; Birk- 
head & MOiler 1996). M~nnchen dagegen sind 
in ihrer potentiell viel gr6geren Reproduk- 
tionsffihigkeit vor allem beschr~inkt durch die 
nur in limitierter Anzahl zur Ver ffigung stehen- 
den Weibchen (Trivers 1972). Vor nicht allzu 
ianger Zeit hielt man die Regulierung der Va- 
terschaft einschliel31ich der ,,Seitensprtinge" 
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ftir eine rein mfinnliche Angelegenheit. Dem 
weiblichen Geschlecht wurde eine eher passi- 
ve Rolle zugedacht. Es gibt jedoch in den 
Untersuchungen eine ,,Verlagerung der 
Schwerpunkte yon mfinnchen-gesteuerten zu 
weibchen-gesteuerten Prozessen" (Birkhead & 
M¢ller 1993). 

Allem Anschein nach sind es die Weibchen, 
die das Ruder in der Hand haben. Weibchen- 
wahl (,,female choice") wird offenbar weitaus 
aktiver ausgetibt, als es Darwin (1871, zitiert 
in Stamps 1997) und bis in die achtziger Jahre 
(dieses Jahrhunderts!) die meisten seiner 
Nachfolger ftir mSglich hielten. Mehrere Stra- 
tegien stehen zur Diskussion, mit denen Weib- 
chen einigermagen sicher kontrollieren kSnn- 
ten, wer denn ihre Eier befruchtet. Diese 
Strategien setzen sowohl vor als auch nach be- 
reits erfolgter Kopulation an (Ubersicht in 
Birkhead & M¢ller 1992). 

Der Reigen der untersuchten Arten wird ge- 
genwfirtig von Humanbiologen und Anthropo- 
logen um die Species Homo sapiens erweitert. 
Bellis & Baker (1990) haben Hinweise darauf 
gefnnden, dab die erw~ihnte Befruchtungskon- 
trolle auch beim Menschen (grogenteils unbe- 
wugt) ausgetibt wird. Die Frage, ob das weibti- 
che Sexualverhalten als Untersuchungsthema 
bis anhin gebtihrend berticksichtigt wurde (Ro- 
senqvist & Berglund 1992), kann sowohl in 
der Biol0gie als auch in der Humanbiologie 
gestellt werden. 

Sexuelle Selektion und Monogamie oder: 
Warum miissen miinnliche 

monogarne V6gel schSn singen? 

Sexuelle Selektion wirkt auf Merkmale, die 
den Fortpflanzungserfolg direkt beeinflussen 
und kann Auspr/igungen begtinstigen, die im 
Sinne der nattirlichen Selektion als schlecht 
angepagt gelten mtissen. Hierzu z~ihlen bei- 
spielsweise die auch ftir Predatoren auff~llige 
Balzf~irbung oder der lautstarke Gesang der 
M~nnchen vieler Vogelarten. Der Angriffs- 
punkt fttr die sexuelle Selektion ist die Varianz 
im Fortpflanzungserfolg zwischen Individuen, 

in Abh~ingigkeit von den genannten Merk- 
malsauspr/igungen. Der grSgere Selektions- 
druck lastet dabei auf dem Geschlecht, das we- 
niger in die Nachkommen investiert und 
deshalb potentiell mehr Nachkommen produ- 
zieren kann. Ein Merkmal, das hier den Fort- 
pflanzungserfolg eines Individuums steigert, 
wird sich schnell in der Population ausbreiten. 
Der geringere Aufwand ftir die Reproduktion 
hat ursprtinglich mit der unterschiedlichen 
Gr6ge der m~nnlichen und weiblichen Game- 
ten zu tun (Trivers 1972; Andersson t994) und 
ist meist auf Seiten der M~innchen zu linden 
(Ausnahmen bilden Arten mit umgekehrtem 
sexuellen Rollenverhalten). 

Besteht die direkte Investition der M~inn- 
chen einer Art in ihre Nachkommen aus- 
schlief31ich aus Spermien, so ftihrt die sexuelle 
Selektion zu teilweise abstrusen Merkmals- 
ausprfigungen. Beispiele sind unter den Htih- 
nervSgeln der Pfau (Durrer 1977), oder jene 
Arten, bei denen mehrere M~innchen in Balz- 
arenen (,,leks") um die Gunst der Weibchen 
kfimpfen (z. B. Birkhuhn). Hier ist die Varianz 
im Fortpflanzungserfolg der M~innchen ex- 
trem; wenige M~innchen erlangen die gesamte 
Vaterschaft. Die Arten mit Arenabalz sind auf- 
grund ihrer Positionierung am 5ul3eren Ende 
der Skala m6glicher Paarungssysteme ideale 
Anschauungsmodelle von sexueller Selektion 
in Reinform. Die M~innchen sind zu gefieder- 
pr~isentierenden Kampfh~ihnen reduziert, die 
Weibchen schauen zu und wShlen aus. Dies 
sind die beiden Hauptkomponenten der sexue!- 
len Selektion: Konkurrenz unter den M~inn- 
chert (,,male-male competition") sowie der Se- 
lektionsdruck, den die Weibchen dutch ihr 
Wahlverhalten ausfiben. Allerdings ist ersicht- 
lich, dab die beiden Komponenten schwer zu 
trennen sind: Die Resultate aus den Konkur- 
renzkfimpfen der M~nnchen k6nnen teilweise 
als Entscheidungsgrundlage ftir die Weibchen- 
wahl dienen. 

Ist eine wesentliche Grundbedingung ftir das 
Wirken der sexuellen Selektion die Varianz im 
Fortpflanzungserfolg, so hat man mit der Er- 
klfirung yon auffSlligen sexuellen Merkmals- 
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auspr~igungen bei monogamen Arteu ein Pro- 
blem. Hier sollte bei ausgeglichenem Ge- 
schlechterverh~iltnis jedes Individuum einen 
und nur einen Geschlechtspartner erlangen, 
was nahelegt, dab auch die individuellen Fort- 
pflanzungserfolge recht ausgeglichen sind. 
Darwin (1871) und nachfolgend Fisher (1930) 
behandelten diese Problematik und schlugen 
folgende LOsung vor (zusammengefagt in 
Kirkpatrick et al. 1990; MNler 1994): Kom- 
men die M~innchen vor den Weibchen im Brut- 
gebiet an, so k6nnen die zuerst eintreffenden 
Weibchen unter den Mgnnchen wfihlen. Ist die 
friihe Ankunft mit Kosten verbunden, so wer- 
den zuerst die Weibchen mit der besten Kondi- 
tion und der daher besten Reproduktionsf~ihig- 
keit im Brutgebiet erscheinen. Die zuerst 
ausgewfihlten M~innchen werden durch die 
,,gute Qualit~it" ihrer Weibchen einen h6heren 
Reproduktionserfolg haben. Dies kann je nach 
Auswahlkriterien der Weibchen zu auffNligen 
sexuell selektierten Merkmalen bei den M~inn- 
chen fiihren. 

Verschiedene andere Mechanismen wurden 
vorgeschlagen, die den Fortpflanzungserfolg 
von monogamen Individuen variieren k6nnen 
(Kirkpatrick et al. 1990; Andersson 1994, 
M011er 1994). Naheliegend ist zum Beispiel, 
dab bei einem M~inncheniJberschuf3 nur ausge- 
w~ihlte M~innchen zur Reproduktion gelangen. 
Weniger offensichtlich und yon Darwin und 
anderen lange Zeit nicht for m6glich gehalten 
ist die Option, dab bei monogamen Vogelarten 
einige Individuen eine gemischte Fortpflan- 
zungsstrategie (,,mixed reproductive strategy"; 
Trivers 1972; Fitch & Shugart 1984) anwen- 
den k6nnen. Dies meint den Vollzug von Ko- 
pulationen augerhalb des Paarbundes (,,extra- 
pair copulations", EPCs, auch ,,Fremdkopula- 
tionen"), was den Fortpflanzungserfolg einzel- 
ner Individuen durch Fremdvaterschaften 
(,,extra-pair paternity", EPP) erh6hen kann. 
Der hierdurch wirksam werdende Selektions- 
druck auf die M~innchen kann zu Merkmals- 
ausprfigungen wie dem aufwendigen Balzge- 
sang auch bei sozial monogamen Arten ftihren. 
Viele m~innliche Verhaltensweisen k6nnen als 

Mittel zum Zweck der Verhinderung yon EPCs 
des eigenen Weibchens mit anderen Mfinnchen 
bzw. des Werbens um eigene EPCs mit frem- 
den Weibchen gesehen werden. Dazu geh6ren 
die Verteidigung eines Reviers, die Partnerbe- 
wachung (,,mate guarding"), der Balzgesang 
auf3erhalb der fertilen Periode des eigenen 
Weibchens sowie selbst der morgendliche 
Chor der Singv6gel (Mace 1987; Ubersicht in 
Birkhead & M¢ller 1992). 

Sollten EPCs wirklich ein solcher Motor der 
sexuellen Selektion in monogamen Paarungs- 
systemen sein, so w~ire eine positive Korrela- 
tion zwischen dem Vorkommen von EPP und 
der AusprSgung sexuell selektierter Merkmale 
zu erwarten. Das bunte Gefieder der m~innli- 
chen VOgel war seit jeher ein Standardbeispiel 
eines solchen Merkmals. M011er & Birkhead 
(1994) stellten in einer breit angelegten ver- 
gleichenden Studie tatsfichtich einen positiven 
Zusammenhang zwischen den Auspr~igungen 
yon EPP und dem sexuellen Dimorphismus 
der Gefiederf~irbung fest. 

Haben Weibchen mehrere Geschlechtspart- 
her, so endet das Ringen der M~innchen um die 
Vaterschaft jedoch nicht mit erfolgter Kopula- 
tion. Im Fortpflanzungstrakt des Weibchens 
ft~hren die Spermien den Wettkampf fort. 
Diese Spermienkonkurrenz (,,sperm competi- 
tion") kann tiberall dort stattfinden, wo Weib- 
chen mit mehreren M~innchen kopulieren; der 
Terminus wird in der Literatur mehrdeutig ge- 
braucht und bezeichnet sowohl den eigentli- 
chen Wettstreit der Spermien als auch in einem 
weiteren Sinne alle Vorg~inge, die mit dem 
Konkurrenzkampf um Befruchtung in den ver- 
schiedensten Paarungssystemen zu tun haben 
(Birkhead & M¢ller 1992). Gelegentlich wird 
der Ausdruck ,,Spermienkonkurrenz" auch als 
Synonym fttr ,,EPC" bei monogamen Arten 
verstanden. Damit EPCs evolvieren konnten, 
mug aber nicht unbedingt jeder Seitensprung 
zu Samen{ibertragung und Spermienkonkur- 
renz fiihren (s. u.). Daher soll bier weiterhin 
von dem eindeutigeren Begriff ,,EPC" die Re- 
de sein. 

Aus der bisherigen Diskussion ist ersicht- 
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lich, dab die M~innchen in monogamen Paa- 
rungssystemen die M6glichkeit haben, durch 
EPCs ihren Reproduktionserfolg zu steigern. 
Sie sollten daher unter einem grogen Selek- 
tionsdruck stehen, dies auch zu tun. Das ist 
fi'eilich keine neue Erkenntnis. Das Sexualver- 
halten der M~innchen hatte aufgrund seiner 
Auff~illigkeit besonders bei V6geln schon im- 
m e r i m  Mittelpunkt des Interesses gestanden. 
In den ersten VerOffentlichungen zum Thema 
(Trivers 1972) ist denn h~iufig von EPCs ats ei- 
ner ,,m~innlichen" Reproduktionsstrategie die 
Rede. Noch 1990 stellen Westneat et al. lest, 
dab die meisten Studien ftir die Weibchen ein 
passives Erdulden von EPCs annehmen. Seit 
nun immer mehr Untersuchungen zeigen, dab 
Weibchenwahl als selektierende Kraft eine 
gr6gere Rolle spielen mag als M~innchenkon- 
kurrenz (Smith 1988; Kempenaers et al. 1992; 
Birkhead & M011er 1993), steigt das Interesse 
am Sexualverhalten der Weibchen. Es gibt 
aber nach wie vor ein erstaunliches Defizit an 
Studien fiber das Mischungsverh~iltnis der bei- 
den Komponenten der sexuellen Selektion 
(Kirkpatrick et al. 1990). Gleiches gilt ftir Un- 
tersuchnngen ~iber die Auswahlkriterien der 
Weibchen (Kirkpatrick & Ryan 1991). Welche 
Rolle spielen die Weibchen bei der Durchftih- 
rung von EPCs? Die ersten Hinweise darauf, 
dab sie tiberhaupt eine Rolle spielen, resultier- 
ten aus der Uberlegung, dab die meisten weib- 
lichen V6gel auch bei EPCs aktiv an der Her- 
stellung des Kloakenkontaktes beteiligt sein 
mtissen, um die Obertragung von Samen zu er- 
m6glichen (Fitch & Shugart 1984). 

Die Wahl der Weibchen 

DaB die von Darwin und Trivers propagierte 
Vorstellung vom eher passiven Weibchen nicht 
notwendig zutrifft, war Anfang der achtziger 
Jahre bereits ftir S~iugetiere gezeigt worden 
(l~bersicht in Stamps 1997). Anschliegend er- 
schienen die ersten Untersuchungen tiber das 
aktive Paarungsverhalten yon weiblichen V6- 
geln. Smith (1988) zeigte, dab weibliche Wei- 
demneisen in Territorien yon benachbarten 

M~innchen fliegen und dort um EPCs werben 
(siehe auch Smiseth & Amundsen 1995). Dies 
tun sie hauptsfichlich in den frfihen Morgen- 
stunden, wenn die Befruchtung eines Eies am 
wahrscheinlichsten ist. Andere Studien best~i- 
tigten ein aktives ,,Ersuchen" der Weibchen 
um EPCs sowohl innerhalb als auch auBerhatb 
des eigenen Territoriums (z. B. Kempenaers et 
al. 1992; Sheldon 1994). 

GegenwOxtig zeichnet sich ab, dab Weib- 
chen eine recht sichere Kontrolle fiber die Va- 
terschaft ihrer Kinder haben (Lifjeld & Robert- 
son 1992; Birkhead & M011er 1993). Diese 
Kontrolle wird ausgefibt mit Hilfe von geziel- 
tem Paarungsverhalten wie der speziellen Aus- 
wahl yon M~innchen, der H~iufigkeitszuteilung 
von Kopulationen an verschiedene M~innchen 
oder der Kopulation mit dem gewiinschten au- 
gerehelichen Kindsvater zur fruchtbarsten Zeit 
des Weibchens. Zudem haben die Weibchen 
wahrscheinlich eine gewisse Kontrotle dutch 
die M6glichkeit, Samen im Fortpflanzungs- 
trakt zu speichern (Birkhead & Moiler 1992). 
Einerseits gentigt eine einzelne Kopulation Ta- 
ge vor der Eiablage, um die gesamte Brut zu 
befruchten. Andererseits hat das letztkopulie- 
rende Mfinnchen die gr6gte Aussicht auf Vater- 
schaft (,,last spmrn precedence"). Beide Me- 
chanismen k6nnen ffir die Bevorzugung 
gewisser M~innchen eingesetzt werden. 

Da nun klar ist, daB Weibchen eine ausge- 
sprochen aktive Rolle in aul3erehelichen Akti- 
vit~iten spielen, mug die nfichste Frage lauten: 
Warum suchen Weibchen EPCs? Die Antwort 
iiegt nicht auf der Hand, denn auf den ersten 
Blick ist der Reproduktionserfolg von Weib- 
chen wenig variabel; gemeinhin wird eine rela- 
tiv konstante Anzahl an Eiern gelegt, zu deren 
Befruchtung eine einzige Kopulation ausrei- 
chen wt~rde. Der Schltissel zum weibtichen Se- 
xualverhalten scheint darin zu liegen, dab auch 
der weibliche Gesamtfortpflanzungserfolg 
(,,total reproductive value"; Begon et al. 1990; 
Stearns 1992) keine fixe Gr6ge ist. Weibchen 
mfissen im Laufe des Lebens Entscheidungen 
treffen, die ihren jeweils gegenw~irtigen Re- 
produktionserfolg und ihren Reproduktions- 
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erfolg kfinftiger Jahre beeinflussen. In diesem 
Licht wird verstfindlich, dab das Wahlverhal- 
ten der Weibchen unter einem natfirlichen Se- 
lektionsdruck steht, der zu sexueller Selektion 
bei den M~innchen ffihrt (Reynolds & Gross 
1990). 

Es herrscht gegenw~irtig kein Mangel an Hy- 
pothesen fiber den adaptiven Weft des weibli- 
chen Engagements in EPCs. Dennoch finden 
sich in den meisten neueren Ver6ffentlichun- 
gen S~itze, die den generellen Mangel an Feld- 
daten some das bisherige Ausbleiben einer 
allgemeingtfltigen ErklS.rung beklagen. Die 
Existenz einer Vielzahl sich widersprechender, 
in ihrem Anwendungsbereich recht beschr~ink- 
ter Theorien mag typisch fttr einen For- 
schungsbereich in der Etablierungsphase sein. 
Die Erkenntnis, dab das weibliche Sexualver- 
halten kein Anh~ingsel dessen der M~tnnchen 
ist, sondern yon Anfang an aufgrund eines va- 
riablen weiblichen Reproduktionserfolges zu 
einer, m/Sglicherweise der aktiven Rolle bei 
der Verpaarung evolviert ist, beginnt sich seit 
gerade erst 15-20 Jahren durchzusetzen. Dar- 
win hatte eine entsprechende Rolle ffir die 
M~innchen bereits 1871 vorgesehen. 

Eine Theorie fiber den Nutzen yon EPCs ffir 
Weibchen einer Art mug nicht widerlegt sein, 
wenn man sie bei einer anderen Art oder auch 
nur bei Individuen der gleichen Art nicht be- 
st~itigt findet. Vielmehr sollten verschiedene 
m6gliche ,,Motivationen", EPCs einzugehen, 
gleichberechtigt im induktiven Kontext yon 
sexueller Selektion gesehen werden. Im Fol- 
genden werde ich versuchen, einige der Theo- 
rien zusammenfassend und zusammenh~ingend 
darzustellen. 

Warum Weibchen ,,fremdgehen" sollten 

Viele der GriJnde, warum Weibchen EPCs ein- 
gehen sollten, haben mit dem zu tun, was 
Weibchen yon ihren M~innchen idealerweise 
erwarten. Die Kriterien ffir die Wahl des Brut- 
partners sowie des EPC-Partners sind daher 
verwandt (Birkhead 1996). 

Weibliche Verpaarungspr~ferenzen sind 

evolviert, well sie einen Fitness-Gewinn ge- 
bracht haben (Kirkpatrick & Ryan 1991). Nun 
ist ein offenkundiger gegenw~rtiger Fitness- 
Vorteil nicht notwendig derjenige, der zur Evo- 
lution eines Merkmals geftihrt hat; allein der 
gegenwfirtige Fitness-Gewinn ist jedoch einer 
unmittelbaren wissenschaftlichen Erforschnng 
zuggnglich. Dieser Fitness-Gewinn wirkt sich 
d i r e k t durch den laufenden Reproduk- 
tionserfolg aus, wenn die Wahl eines bestimm- 
ten Mfinnchens materiell zum Reproduktions- 
erfolg des Weibchens beitr~igt. Das kann der 
Fall sein bei Bereitstellung und Verteidignng 
eines Brutreviers durch das M~innchen, bei 
Partnerftitterung oder Vaterschaftsffirsorge 
durch das M~innchen, bei vom Weibchen ein- 
gesparten Kosten ffir weitere Partnersuche un- 
ter Zeitdruck, bei der Vermeidung yon Krank- 
heitstibertragung durch Kopulationen mit 
einem genau inspizierten Partner. Der Fitness- 
Gewinn ist i n d i r e k t, wenn die Nachkom- 
men des Weibchens einen selektiven Vorteil 
erhalten durch die Qualitfit der mit den Game- 
ten des M~innchens gelieferten Gene. Da Weib- 
chen den Genotyp eines Mfinnchens nur fiber 
dessen Phgnotyp abschfitzen k6nnen, mfissen 
sie nach der Auspr~igung ~iuBerer Merkmale 
w~hlen. Diese Merkmale zeigen eine erbliche 
gute k6rperliche Kondition oder ein gutes Im- 
munsystem an, wenn sie kostspielig sind (der 
,,good genes process"; Zahavi 1975; Hamilton 
& Zuk 1982); oder aber sie garantieren sexuelt 
attraMive Nachkommen mit hohem Reproduk- 
tionserfolg (Fishers ,,runaway process", ,,sexy 
son hypothesis"; Andersson 1994). 

Die Frage, ob ein Weibchen nach indirektem 
oder direktem Fitness-Gewinn wiihlt, stellt 
sich schon bei der erstmaligen Suche des Brut- 
partners. Was das Weibchen von diesem per- 
manenten Brutpartner erh~ilt, scheint mir be- 
stimmend daftir zu sein, ob und warum es 
EPCs eingeht. 

Einige der Untersuchungen tiber aktive 
Weibchenwahl wurden an ziehenden Singv6- 
geln durchgeffihrt. Hier kommen die M~inn- 
chen meist vor den Weibchen im Brutgebiet an 
(was eine Evolution auff~illiger Merkmale bei 
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den Mfinnchen nach der Darwin-Fisher-Theo- 
rie m6glich macht, s. 0.). Ffir manche Arten 
konnte nachgewiesen werden, dab die sp~iter 
ankommenden Weibchen verschiedene Mfinn- 
chen-Reviere besuchen, bevor sie sich f~r ei- 
nes entscheiden (z. B. Bensch & Hasselquist 
1992). Da die Mfinnchen gleich nach der An- 
kunft zu singen beginnen, liegt es nahe, dal3 
der Gesang etwas mit der Revieraufteilung 
zwischen den M~innchen bzw. mit der Anlok- 
kung yon Weibchen zu tun hat. Was die Weib- 
chen betrifft, so zeigen die einen Studien, dal3 
diese nach der Qualit~it des Reviers wfihlen, 
ohne zwischen den Ges~ingen der M~innchen 
zu diskriminieren (oder zwischen den gemes- 
senen Gesangsparametern Lfinge und Reper- 
toiregr6f3e; Alatalo et al. 1986). Andere Unter- 
suchungen legen nahe, dab Weibchen 
M~innchen mit komplexeren Gesfingen w~ihlen 
und dadurch einen direkten Fitness-Gewinn 
(komplexer Gesang = ~iltere, erfahrenere 
M~innchen mit besseren Revieren) oder einen 
indirekten Fitness-Gewinn erhalten (~iltere 
M~innchen, die mit ,,guten Genen" lfinger tiber- 
iebt haben; Bensch & Hasselquist 1992; Sear- 
cy 1992; Catchpole 1996; Hasselquist et al. 
1996). 

Die erste Wahl des Brutpartners ist ftir die 
Weibchen jedoch oft eine Wahl unter Zeit- 
druck (Alatalo et al. 1988; Sullivan 1994) und 
ist daher nicht immer die Idealbesetzung. Ein 
Faktor, der die Weibchen einschr~inkt, kann 
eine aufgrund bestimmter Umweltbedingun- 
g6n ungentigende Auswahl an Mfinnchen sein. 
Eine Einschr~inkung der Weibchenwahl kann 
jedoch auch durch die Mfinnchen selber erfol- 
gen. Suchen die Weibchen tats~ichlich zun~ichst 
ein gutes Brutrevier, so wird ihnen das Mfinn- 
chen, das dieses bereits besetzt h~ilt, sozusagen 
au~enOtigt. Gowaty (1996) hat diesen Gedan- 
ken in ihrer ,,Hypothese der eingeschr~inkten 
Weibchen" (,,constrained female hypothesis") 
entwickelt. Sie schl~gt vor, dag die M~innchen 
mit der Besetzung von Ressourcen die Weib- 
chert zu einer Partnerschaft zwingen k6nnen. 
Das wfirde zu einer sehr schillernden Art yon 
Monogamie ftihren und stellt, wie Gowaty 

sagt, ,,die FriJhjahrsankunft der M~innchen vor 
den Weibchen in ein ganz neues Licht". 

Von der besagten Einschr~inkung ausgehend 
gibt es mehrere Optionen ffir das weitere Se- 
xualverhalten der Weibchen. Gowaty (1996) 
legt ft~r die Wahl der Strategie die dem Weib- 
chen eigene Qualit~it und Reproduktionsf~ihig- 
keit zu Grunde, eine ldee, die ,,neuen Boden 
erschliegt", wie Birkhead & MNler (1996) an- 
merken. 

Entspricht das M~innchen dem Qualit~its- 
standard des Weibchens, oder liegt es sogar 
darfiber, so kann und sollte sich das Weibchen 
in die durch das M~innchen gesetzten Grenzen 
der Monogamie ftigen. Trifft jedoch ein quali- 
tativ hochwertiges Weibchen auf ein M~inn- 
chen geringerer Quatit~it, so hat es die M6g- 
lichkeit, die erste Wahl des Brutpartners durch 
Inspektion weiterer M~innchen und EPCs zu 
modifizieren. Ein wesentlicher Punkt ist, dag 
ein qualitativ hochwertiges Weibchen die 
m6glichen Kosten yon EPCs besser tragen 
kann als ein Weibchen geringerer Qualit~it. 
Solche Kosten bestehen vor allem in einer 
m6glichen Reduktion von Vaterschaftsffirsor- 
ge durch das eigene M~innchen, wenn dieses 
Hinweise auf eine Reduktion seiner Vater- 
schaft hat (Burke, Davies et al. 1989; Davies 
1992; Lubjuhn et al. 1993; Dixon et al. 1994). 

Welchen Nutzen bringt es einem Weibchen, 
seine ursprfingliche Wahl zu modifizieren? Un- 
ter Vernachl~issigung der Optionen Verlassen 
des M~innchens, Polyandrie und Brutparasitis- 
mus (Eierlegen in Nester anderer Weibchen): 
Warum sollte ein Weibchen die Gelegenheit zu 
EPCs wahrnehmen? 

Weibchen sollten EPCs eingehen, wenn sie 
dadurch nach Abzug der Kosten (s. 0.) ihren 
Gesamtfortpflanzungserfolg erh6hen k6nnen. 
Zu dieser Erh6hung k6nnen der gegenw~irtige 
und/oder der zukfinftige Reproduktionserfolg 
beitragen. Der g e g e n w ~ i r t i g e  Repro- 
duktionserfolg kann d i r e k t erh6ht wer- 
den, wenn das Weibchen passiv EPCs erduldet 
und dadurch m6gliche Kosten nach Zurfick- 
weisung des M~innchens einspart (z. B. Infanti- 
zid durch das fremde M~innchen), eine Ft~tte- 
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rung durch das fremde M~innchen vor der Ko- 
pulation erhNt, nach EPCs zus~itzliche Vater- 
schaftshilfe vom EPC-Parmer bekommt, oder 
eine Zugangsberechtigung ftir das fremde Ter- 
ritorium erh~ilt. 

Die bisher genannten Faktoren setzen nicht 
unbedingt eine erfolgreiche Spermientibertra- 
gung voraus. Ist jedoch der Nutzen yon EPCs 
(ausschliel31ich) mit dem Erhalt von Spermien 
verbunden, so gleicht die Situation derjenigen 
bei Weibchenwahl der Arten mit Arenabalz 
(s. o.), bei denen das Weibchen nichts anderes 
als Spermien erh~ilt (Kirkpatrick & Ryan 1991; 
Birkhead & MOiler 1996). In diesem Fall liegt 
ein wiederum d i r e k t e r Fitness-Gewinn 
vor, wenn das Weibchen aus dem Ejakulat aller 
m/Sglichen Kopulationspartner N~ihrstoffe auf- 
nimmt, durch EPCs den Samenvorrat des 
fremden Mgnnchens for (z. B. um Futter) kon- 
kurrierende Weibchen reduziert, oder durch 
EPCs eine m6gliche Unfruchtbarkeit des Brut- 
partners ausgleicht. 

Ein i n d i r e k t e r  Fitness-Gewinn ftir 
die g e g e n w ~i r t i g e Reproduktions- 
phase des Weibchens setzt in jedem Fall Sper- 
mientibertragung voraus. Er tritt ein, wenn 
durch EPCs die genetische Diversit~it unter 
den Nachkommen vergr6gert wird, die Wahr- 
scheinlichkeit yon Inzucht verringert wird, die 
Nachkommen ,,bessere Gene" oder sexuell at- 
traktivere Merkmale (,,sexy son process") er- 
halten als vom festen Brutpartner. 

Der z u k t~ n f t i g e Reproduktionserfolg 
kann sowohl d i r e k t  als auch i n d i -  
r e k t erh6ht werden, wenn das Weibchen 
durch EPCs mit einem favorisierten fremden 
M~innchen die Wahrscheinlichkeit vergr6gert, 
dieses in der n~ichsten Reproduktionsphase als 
festen Brutpartner zu gewinnen (,,re-pairing 
hypothesis"; Stamps 1997). 

Zusammenstellungen einiger der Hypothe- 
sen samt ihrer Voraussagen und bisher gesam- 
melter Indizien finden sich bei Westneat et al. 
(1990), Birkhead & MOiler (1992) und Kem- 
penaers & Dhondt (1993) [ftir andere Tier- 
gruppen und Pflanzen siehe Birkhead & 
MOiler (1998)]. Wiederum gilt, dag sich die 

Theorien nicht gegenseitig ausschliegen mtis- 
sen. Manches Weibchen mag mehrfachen Nut- 
zen aus dem Engagement in EPCs ziehen. An- 
dererseits sind einige der Theorien wohl nur 
auf einzelne Arten anwendbm-. Dies gilt z. B. 
for die Inzucht-Hypothese (Brooker et al. 
1990). Setzt man voraus, dab Weibchen aktiv 
EPCs initiieren, so wird auch die zur Scha- 
densbegrenzung passive Erduldung yon EPCs 
unwahrscheinlicher. Die meiste Zustimmung 
erh~lt derzeit die ,,Gute Gene,-Hypothese 
(Birkhead & MOiler 1992; Kempenaers et al. 
1992; Hasselquist et al. 1996; siehe auch 
Welch et al. 1998). Zwei der Argumente for 
diese sind, dab EPCs h~iufig zu EPP fiihren 
und also Spermientibertragung beinhalten, und 
dab v ide  Weibchen dazu tendieren, EPC-Part- 
ner zu wahlen, die ~ilter und/oder attraktiver 
sind als ihre Brutpartner (Birkhead & MOiler 
1992; Kempenaers et al. 1992). Es mehren sich 

jedoch auch Publikationen mit Befunden, die 
der ,Gute Gene"-Hypothese zu widersprechen 
scheinen (z. B. Krokene et al. 1998; Strohbach 
et al. 1998). 

Ausblick 

Vermutlich wird sich erweisen, dab es nicht 
den einen allgemeingtiltigen selektiven Vorteil 
gibt, mit dem man alle Vorkommen von 
Fremdkopulationen erkl~iren kann. Der anzu- 
strebende Fimess-Gewinn mag je nach sozia- 
len oder /Skologischen Ausgangsbedingungen 
eines Weibchens ein anderer sein. Es ist daher 
an der Zeit, EPCs aus einem tibergeordneten 
Blickwinkel zu betrachten. Der integrativste 
Denkansatz scheint mir derzeit die ,,Hypothese 
der eingeschr~inkten Weibchen" zu sein (Go- 
waty 1996). M~innchen k6nnen die freie Part- 
nerwahl der Weibchen einschr~inken. Dies 
kann die unmittelbare Ursache dafiir sein, dag 
Weibchen EPCs initiieren mtissen, um in den 
Genul3 yon einem oder auch mehreren der 
oben aufgeftihrten Fitness-Gewinne zu kom- 
men. Die Frage, welchen dieser Gewinne ein 
Weibchen durch EPCs erh~ilt, wird yon der Hy- 
pothese nicht bertihrt (Gowaty geht in ihrer Ar- 
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belt allerdings yon der ,,Gute Gene"-Theorie 
aus). Wie oben erlgutert, kann der Fitness-Ge- 
winn von Art zu Art und yon Individuum zu 
Individuum verschieden sein. Die ,,Hypothese 
der eingeschrfinkten Weibchen" setzt sich aber 
mit den sozialen Umst~inden auseinander, un- 
ter denen Kopulationen augerhalb des Paar- 
bundes durchgeffihrt werden sollten. Sie 
schl/igt damit eine Brficke zwischen den Theo- 
rien zur Evolution der monogamen Paarbin- 
dung und den Theorien zur Evolution yon Ko- 
pulationen augerhalb dieser Paarbindung. 

Erkl~irungsversuche, die EPCs in den Kon- 
text des Studiums yon Paarungssystemen und 
sexueller Selektion bringen, haben einen wei- 
teren Vorteil. Wie unten gezeigt werden soil, 
kOnnen Teilaspekte yon allen Interessierten im 
Freiland studiert werden. Die Entdeckung, dag 
wahrscheinlich nur 20 -25  % aller Singvogel- 
arten sexuell monogam sind (Birkhead & M01- 
let 1992), hat weitreichende Folgen f/ir die 
Feldornithologie: Der Fortpflanzungserfolg ei- 
nes M~innchens ist durch das Z/ihlen seiner 
Nachkommen oft nur n~iherungsweise ab- 
sch~itzbar. Bei Untersuehungen fiber den Re- 
produktionserfolg yon Individuen sollte si- 
chergestellt werden, dab es sich um eine 
sexuell monogame Art handelt. Ist dies nicht 
m/Sglich, kommt man um DNA-Fingerprinting 
nicht herum. Die Methode ist jedoch mit nicht 
unerheblichem finanziellen und personellen 
Aufwand verbunden. Es gibt aber eine Reihe 
von Untersuchungen, die auch ohne das Wis- 
sen um Fremdvaterschaften interessant wfiren. 
Beobachtungen yon Fremdkopulationen sind 
immer noch sehr d/inn ges/it. Das Gleiche gilt 
ftir die Partnerbewachung. Voraussetzung ist 
allerdings die Kenntnis der Individuen; das 
Mittel der Wahl w~re die Beringung oder auch 
Farbberingung vor allem zur Brutzeit. F/it 
viele Arten gibt es noch manches in Bezug auf 
das Paarungssystem zu entdecken. Das Antref- 
fen eines Weibchens in einem fremden Revier 
kann ein erster Hinweis auf das Vorkommen 
yon EPCs sein. 

Folgende Aspekte aus dem Themenkreis der 
,,Hypothese der eingeschr~inkten Weibchen" 

k6nnen u. a. mit Hilfe yon Brutzeitberingung 
untersucht werden: Bei ziehenden Arten sollte 
auf die unterschiedliche Ankunft der Ge- 
schlechter geachtet werden. Sind die zuerst 
eintreffenden Individuen die/iltesten und/oder 
kr~iftigsten? Besetzen diese die besten Territo- 
fien? Wie ist die Rangfolge bei der Verpaa- 
rung? Diese Fragen sollten f/ir Mfinnchen und 
Weibchen untersucht werden. Wenig ist bisher 
bekannt tiber das Revierverhalten der Weib- 
chen in Bezug auf dasjenige der M~innchen 
und die Verteilung yon Ressourcen. In welcher 
Weise korreliert dieses Revierverhalten mit 
Qualitiitsmerkmalen der Weibchen wie Alter 
oder k6rperlichem Zustand? Vor dem Hinter- 
grund solcher Untersuchungen k6nnen Muster 
des Vorkommens (oder Nichtvorkommens!) 
von Fremdkopulationen erklfirbar werden. 

Ftir mehrjfihrige Studien wtirde sieh unter 
anderem die Frage empfehlen, ob der diesj~ih- 
rige EPC-Partner der Brutpartner des nachsten 
Jahres ist. Die ,,Wiederverpaarungs-Hypo- 
these" (,re-pairing hypothesis"; Stamps 1997) 
ist eine der wenigen Theorien, die den Blick 
nicht nur auf eine Brutperiode beschr~inken. 
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