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Einleitung

Fisher (1930) zeigte, daß Eltern ihre Ressour­
cen gleichermaßen in Söhne und Töchter in­
vestieren sollten, da eine Abweichung vom 1:1 
Verhältnis meist keinen selektiven Vorteil hat. 
Die Kosten, die für die Fortpflanzung und ge­
gebenenfalls für die Aufzucht der Jungen ent­
stehen. sollten in einem günstigen Verhältnis 
zu den potentiell zu erreichenden Vorteilen ste­
hen. Als Kosten gelten alle Aufwendungen, die 
durch die Eltern für die Aufzucht der Jungtiere 
erbracht werden (Partnersuche und -Werbung, 
Geburt und Aufzucht der Jungen, innerartliche 
Konkurrenz usw.). Die Vorteile liegen in der 
möglichst effektiven Weitergabe der eigenen 
Gene und der Erhöhung des eigenen Anteils am 
Genpools einer Population (Fitness), ln welcher 
Art und Weise die Eltern ihre Ressourcen in den 
Nachu uchs investieren, wird durch die Repro­
duktionsstrategie der Individuen bzw. der Art 
bestimmt.
Nicht nur der direkte Nachwuchs ist unter evo- 
lutivcn Gesichtspunkten relevant, auch deren 
Nachfahren geben einen Teil des elterlichen 
Erbgutes weiter. Bei diploiden Arten trägt jedes 
Junge etwa die Hälfte des Erbgutes jedes Elter 
und gibt seinerseits etwa die Hälfte seines Gcn- 
materials an seine Nachkommen weiter. Die 
Enkel erhalten also immer noch rund 25 % der

Allele. Diese Weitergabe erfolgt natürlich nur 
dann, wenn die Jungtiere nach Erreichen der 
Geschlechtsreife auch am Reproduktionsge­
schehen teilnehmen. Durch eine Verschiebung 
des primären Geschlechterverhältnisses kann 
diese Chance verbessert werden.
Bei Reptilien (und Amphibien) ist eine von der 
Temperatur abhängige Geschleehtsbestimmung 
bekannt. Bei Säugetieren dagegen sind solche 
Mechanismen weniger klar ausgeprägt. Nach­
folgend soll eine Auswahl an auslösenden Si­
tuationen, Beispielen und Literaturquellen ge­
geben werden.

Hypothesen und Beispiele

/. Hypothese der größeren Fitness-Varianz

T rivers &  W illard (1973) diskutierten, dass 
Eltern in dasjenige Geschlecht investieren soll­
ten, welches die größere Varianz im Fortpflan­
zungserfolg aufweist. Bei den Säugetieren sind 
das zumeist die männliche Nachkommen. Bei 
Arten mit polygynen Paarungssystemen haben 
große, starke Männchen die besseren Chan­
cen sich erfolgreich fortzupflanzen. Weibchen 
dagegen brauchen nicht überdurchschnittlich 
stark zu sein um trotzdem gute Aussichten auf 
Nachkommen zu haben (C lutton-B rock et al. 
1989, G omendio  et al. 1990). ln Arten mit ei­
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nein polygynen Paarungssystem findet man in 
der Regel ausgeprägte Sexualdimorphismen. 
So sind beim Rothirsch (Cervtts elaphus) die 
Hirsche wesentlich größer als die Tiere. Jung­
tiere. die am Ende der Aufzuchtzeit besonders 
kräftig sind, können diesen Entwicklungsvor­
sprung bis in das Erwachsenenalter mitnehmen 
(„Silberlöffel-Hypothese“).
Für die Mütter, die diese Investitionen der Auf­
zucht (Austragen der Jungen, Säugen, Führung 
und Verteidigung) meist allein erbringen, steht 
die Entscheidung, ob sie in der Lage sind, die 
erhöhten Kosten für ein überdurchschnittlich 
entwickeltes Jungtier aufzubringen. Daraus er­
gibt sich, dass Mütter unter den oben beschrie­
benen Bedingungen nur dann in männliche 
Nachkommen investieren sollten, wenn sie kör­

perlich dazu in der Lage sind (C lutton-Broci 
etal. 1981).
Durch Untersuchungen an Vorkommen des 
Rothirsches auf der Insel Rhum (Schottlandi 
konnten zwei Ursachen für abweichende Ge­
schlechterverhältnisse nachgewiesen werden:
a) Das Verhältnis verschiebt sich bei hohen 

Populationsdichten (erhöhter Stress) hin zu 
einem Überwiegen weiblicher Kälber, wäh­
rend bei guten Bedingungen ein Verhältnis 
zugunsten der Hirschkälber vorliegt (Kriik 
etal. 1999; Abb. 1).

b) Dominante Mütter, d. h. Tiere mit einem hö­
heren sozialen Rang (gemessen als Anteil 
gewonnener Auseinandersetzungen) setzen 
häufiger männlichen Nachwuchs als Subdo­
minante Tiere (C lutton-B rock et al. 1984: 
Abb. 2).

P o p u la t io n s d ich te

Abb. I P opulationsgröße vs. Anteil 
m ännlicher N achkom m en heim Rot­
hirsch (C. elaphus). M it Zunahme 
der D ichte verschlechtern sich die 
Lebensbedingungen und  der Männ­
chen-A nteil s ink t (nach K r u u k  et al 
1999).

Abb. 2 S tandardisierte Domitian: 
der M ütter uv. Fortpfianzungset folg 
der Jungen beim  Rothirsch (C. ela­
phus). D er A n te il der Regresssi- 
onsgerade oberhalb der Punktlinie 
w ird ausschließlich durch männliche 
N achkom m en dom inanter Mütter 
erklärt (nach C l l t t o s - B r o c k  et al. 
19S4).
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Beim Virginia-Opossum (Didelphis virginiana) 
konnte durch zusätzliche Futtergaben in einer 
freilebenden Population das Geschlechterver­
hältnis angchoben (d. h. zugunsten der männli­
chen Nachkommen verschoben) werden (Aus- 
tad 1988). Die selektive Abortion vollständiger 
Würfe mit Weibchen-Überhang durch Mütter in 
sehr guter Verfassung wurde beim Nutria (Myo- 
castor coypiis) nachgewiesen. Das ermöglichte 
die erneute Befruchtung ohne vorher den „un- 
effektiven" Wurf austragen und aufziehen zu 
müssen (G eling  1986).

2. Lokale Ressourcen Konkurrenz -  
Hypothese

Auch die Konkurrenz zwischen den Eltern und 
den Nachkommen kann verschobene Verhält­
nisse begünstigen. Das ist der Fall, wenn ein 
Geschlecht teilweise oder ganz im Territori­
um der Eltern verbleibt (Philopatrie), während 
das andere Geschlecht sich auf die Suche nach 
einem neuen Territorium begibt. Werden die 
Lebensbedingungen ungünstiger, sollte in das­
jenige Geschlecht investiert werden, welches 
das elterliche Gebiet verlässt. Konkurrenz mit 
den Eltern kann ebenso wie die eigentliche 
Aufzuchtleistung als „elterliche Investition“ 
betrachtet werden. Dadurch steigen die Kosten 
für das eine oder andere Geschlecht an und fa­
vorisieren Verschiebungen.
Hewison &  G aillard  (1996) zeigten anhand 
von 11N1 Embryonen aus 14 Populationen,

dass beim Reh eine Zunahme des primären 
Geschlechterverhältnisses bei ungünstigen Le­
bensbedingungen (ausgedrückt als mittleres 
Körpergewicht der Ricken) erfolgt (Abb. 3: vgl. 
Beispiel Rotwild). Es werden also mehr Bock­
kitze gesetzt. Das weibliche Geschlecht ist hier 
das relativ kostenintensivere, da die Schmal­
rehe und Ricken im Gebiet der Mutter bleiben 
bzw. keine weiten Abwanderungen (Dispersal) 
zeigen.

Auslöser und Mechanismen

Die Kondition ist ein wesentlicher Faktor für 
das Auftreten von angepassten Geschlechter­
verhältnissen (Tab. 1) und hängt von einer Rei­
he von Parametern wie z. B. Demographie der 
Population, Stress, Alter der Mutter und Anzahl 
der Jungen in der vorherigen Reproduktionszeit 
(Clutton-Brock und Iason 1986) ab. Außerdem 
kann die soziale Stellung der Mutter Einfluss 
auf die Fortpflanzungswahrscheinlichkeiten der 
Jungtiere haben.
Ein zentrales und bislang nicht zufriedenstel­
lend untersuchtes Problem ist die Erkennung 
des Geschlechtes der Föten durch die Mutter. 
Bei Vögeln wurde gezeigt, dass es eine Erken­
nung bereits beim ungelegten Ei gibt (Oddie 
1998). Wahrscheinlich sind für die pränatale 
Erkennung die Hormonkonzentrationen (u.a. 
ACTH, FSH, Corticosteron, Progesteron, Öst­
rogen, und PBG) verantwortlich ( G o s l i n g  1986; 
K r a c k o w  1995). Außerdem kann derZeitpunkt

Ahb. 3 Kondition der Mütter (Kör­
pergewicht) r . v .  Anteil männlicher 
Nachkommen am Beispiel vom Eu­
ropäischen Reh (C. capreolus). Die 
PunktIinic markiert ein Geschlech­
terverhältnis von 1:1 (nach Hewison 

Gaiii ihp, IW6).



128 Beiträge zur Jagd- und Wildforschung, Bd. 29 (2004)

der Befruchtung (im Östrus und / oder im Jah­
resverlauf) darüber entscheiden, welche Geno­
typen von Spermien und Eiern überhaupt zur 
Zygotenbildung gelangen (Clutton-B rock und 
Iason 1986; Krackow 1995). Aufgrund der sehr 
komplexen physiologischen Vorgänge ist aber 
bislang kein Mechanismus zweifelsfrei nach­
gewiesen. Die Anpassung des primären Ge­
schlechterverhältnisses kann zu verschiedenen 
Zeitpunkten erreicht werden (Tab. 2).

Diskussion

In einer ganzen Reihe von Arten wurden Ab­
weichungen im primären Geschlechterver­
hältnis statistisch belegt (C lutton-B rock und 
Iason 1986). Diese Flexibilität in der jeweiligen 
Reproduktionsstrategie ermöglicht es, auf sich 
verändernde Lebensbedingungen zu reagieren 
und die individuelle Fitness zu erhöhen. Aller­
dings lassen sich diese Anpassungen und deren 
Konsequenzen selbst innerhalb einer Art nicht 
pauschal übertragen. Mehrere Einflüsse kön­
nen die Ausprägung dieses Effektes modulieren 
(Abb. 4).
Außerdem kann die Dominanz der Mutter ei­
nen Einfluss auf die Strategie haben. Dominan­
te Mütter haben mehr kostenintensive Junge, 
während subdominante Mütter eher in das Ge­
schlecht investieren, welches weniger Aufwand 
erfordert. Paviane vererben die soziale Stellung 
der Mütter an die Töchter (A ltmann 1980). In 
diesem Beispiel sind die weiblichen Nachkom­

men diejenigen mit den relativ höheren Koster 
und werden durch die ranghohen Mütter be­
vorzugt geboren. Pavian-Weibchen bleiben bei 
der Gruppe und helfen bei der Aufzucht weite­
rer Jungtiere. Dadurch entsteht einerseits eine 
Konkurrenz um lokale Ressourcen, andererseits 
wird ein Vorteil durch Kooperation erreicht 
Die Überschneidung von Vor- und Nachtei­
len erschwert die Bewertung dieses adaptiven 
Effektes in der Praxis. Trotzdem könnten Ge- 
schlechterverhältnisse von Jungtieren (z. B 
Rot- und Rehwild) zumindest als ein Aspekt der 
Bonitierung herangezogen werden. Dazu müss­
te aber in den Streckenlisten bei den Jungtieren 
(Kälber bzw. Kitze) zwischen den Geschlech­
tern differenziert werden.

Zusammenfassung

Nach der „theorie of sex allocation“ sollten El­
tern gleichermaßen in weibliche und männliche 
Nachkommen investieren. Statistisch nach­
weisbare Abweichungen vom primären 1:1 Ver­
hältnis finden sich bei einer ganzen Reihe von 
Arten. Diese Verschiebungen sollen unter den 
jeweils gegebenen Lebensbedingungen zu ei­
ner höchstmöglichen individuellen Fitness füh­
ren. Die Auslöser für solche Verschiebungen 
können vielschichtig sein und sich gegenseitig 
überdecken. Mechanismen, die eine frühzeitige 
Steuerung der Geschlechterverhältnisse (bei 
der Befruchtung, in der frühen Embryogenese) 
erlauben, werden kurz vorgestellt.

Q ualität d e r Eltern
niedrig hoch

Abb. 4 Optimierung des Geschlech­
terverhältnisses pro Wurf einer Art. 
die meist zwei, manchmal aber auch 
ein oder drei Junge hat (nach Wil­
liams. ¡979).
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Tabelle I Gründe und Beispiele fü r  verschobene primäre Geschlechterverhältnisse

Auslöser Beispiele Quelle

Konkurrenzen
zwischen den 
Geschwistern

solitäre Hymenopteren H amilton  (1 9 6 7 )

zwischen Eltern und 
Jungen

Rehwild 
(C . capreolus)

H ew iso n  und G a illa r d  (1 9 9 6 )

Kooperationen zwischen den 
Geschwistern

S Löwen (P anthern  leo) B y g o t t , B e r t r a n d  und H a n by  
(1 9 7 9 )

zwischen Eltern 
und Jungen

$ cercopithine Primaten 
(M acaca radiata)
<$ Wildhunde 
(Lycaon pictus)

S ilk  (1 9 8 3 )
M a lc o lm  und M a r t en  (1 9 8 2 )

unbalanzierte 
Mortalitäten der 
Nachkommen

Rotwild (C ervus e laphus) C lu tto n - B r o c k , A lbo n  und 
G u in n e ss  (1 9 8 5 )

verschobene
sekundäre
Geschlechter­
verhältnisse

z. B. nach Kriegen 
und Populations­
zusammenbrüchen

J a m e s (1 9 8 3 )  
C h a r n o v (1 9 8 2 )

Habitatqualität Nutria (M yocastor  
co yp u s)

G o slin g  (1 9 8 6 )

Tabelle ' Potentielle Mechanismen für angepasste primäre Geschlechterverhältnisse, Beispiele und Literatur

M echanism us Z eitpunkt B eispie le Quelle

Differentielle Mortalitäten
von Spermien

pränatal, vor der 
Embryogenese

Kaninchen (O ryctolagus 
cuniculus)

U n t e r b e r g e r  u n d  K ir s c h  

(1 9 3 2 )

Zeitpunkt der 
Befruchtung

pränatal, vor der 
Embryogenese

Mensch (H om o sa p ie n s  
sa p ie n s)
Weißwedelhirsch 
(O docoilus virginianus)

G u e r r e r o  (1 9 7 0 , 1 9 7 4 ) 
V e r m e  u n d  O z o g a  (1 9 8 1 )

selektive Abortion 
ganzer Würfe

pränatal, während 
der Embryogenese

Nutria (M yocastor  
co yp u s)

G o s l in g  (1 9 8 6 )
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Summary

Flexible primary sex ratios -  importance, 
examples and mechanisms -  an overview

Following the theory of sex allocation parents 
should invest equally in both sexes of offspring. 
Skewed sex ratios are reported from several 
species. Those deviations from 1:1 ratio arc 
considered as a strategy to optimize individual 
fitness. Skewed sex ratios may have numerous 
causes, which might occasional overlap and 
mask one another. Potential mechanisms, which 
enable mothers to detect the gender of offspring 
at conception or early in embryonic develop­
ment. are presented.
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