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Zusammenfassung

Schmid, W. & A. Spitznagel (1985): Der sexuelle Größendimorphismus süddeutscher Wasseramseln 
(Cinclus c. aquaticus}. Biometrie, Funktion und mögliche Ursachen. Ökol. Vögel 7: 379-408.
Der sexuelle Größendimorphismus der Wasseramsel wird durch 16 Maße beschrieben. Die Unterschie
de zwischen den Geschlechtern sind in allen Maßen hoch signifikant.
Das Größenwachstum der Wasseramsel setzt sich bei adulten Vögeln fort und wird für die Flügellänge 
quantitativ beschrieben.
Es ist bei 6  deutlich stärker ausgeprägt als bei 9. Diesjährige Wasseramseln sind in nahezu allen Maßen 
kleiner als nicht diesjährige. Anhand der Zehenspannen (mit Krallen), die bei den Altvögeln kleiner 
sind, läßt sich die Abnutzung der Krallen demonstrieren.
Verschiedene Populationen aus Südwestdeutschland zeigen eine geographische Variation der Körper
größe, die der Bergmannschen Regel entspricht. Die relative Sexualdifferenz nimmt vermutlich als An
passung an erschwerte Überlebensbedingungen nach Norden zu. Ursachen und Funktionen des sexuel
len Größendimorphismus der Wasseramsel werden mit Daten belegt und diskutiert. Dabei spielen so
wohl die natürliche wie auch die sexuelle Selektion eine Rolle. Die natürliche Selektion erzeugt Grö
ßenunterschiede (kleinere 9 , größere d), die durch die sexuelle Selektion verstärkt werden. Paare mit 
überdurchschnittlicher Größendifferenz zeigen einen signifikant höheren Fortpflanzungserfolg. Die 
Evolution des sexuellen Größendimorphismus wird modellhaft skizziert.

*) Die Daten von A. S. stellen einen erweiterten Teil einer Diplomarbeit am Zoologischen Institut der 
Universität Freiburg dar.
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Summary

Schmid, W. & A. Spitznagel (1985): The Sexual Size Dimorphism of South-German Dippers (Cinclusc 
aquaticus)'. Biometrics, Function and Possible Causes. Ecol. Birds 7: 379-408.
The sexual size dimorphism of the dipper is described by 16 measurements. In all measurements diffe
rences between the sexes are highly significant.
The growth of body size still continues in adult birds. For wing length a quantitative description is gi
ven. Growth is expressed clearly stronger in d than 9.
Dippers in their year of birth are smaller in nearly all measurements than birds in year(s) after birth. 
The wear of claws is demonstrated by the decrease of footspan length (inch claws) from juvenile to adult 
birds.
A geographical variation of body size in four different populations from southern West-Germany was 
detected which corresponds to Bergmann’s rule. The relative sexual difference increases towards north 
presumably as an adaptation to more severe survival conditions.
Causes and functions of sexual size dimorphism in the dipper are supported by data and discussed. Na
tural as well as sexual selection plays a role. Natural selection produces size differences (smaller 9, big
ger d) which increase by sexual selection. Pairs with accentuated size differences show a significant^ 
higher reproductive success.
The evolution of sexual size dimorphism in dippers is roughly sketched.

1. Einleitung

Sexualdimorphe Merkmale sind bei Vögeln weit verbreitet. Der Sexualdimorphis
mus kann in unterschiedlicher Färbung, Größe, Morphologie, Ökologie oder Etho
logie ausgebildet sein. Die Unterschiede zwischen den Geschlechtern sind mitunter 
so auffällig, daß für ihr Entstehen die natürliche Selektion nicht als allein verursa
chender Faktor angesehen werden kann. D arwin (1871, in C ampbell 1972) hat sich 
als erster umfassend mit dieser Problematik beschäftigt und als Erklärung für den 
Sexualdimorphismus bei Tier und Mensch seine Theorie der sexuellen Selektion 
entwickelt. Kern der Theorie ist die Aussage, daß die Weibchen einen von mehre
ren, zunächst untereinander konkurrierenden Geschlechtspartnern nach bestimm
ten Kriterien auswählen und daß als Grundlage für diese selektive Partnerwahl ent
weder ein Männchenüberschuß oder Polygynie ausgebildet sein müssen.
In den letzten Jahren wird ein zunehmendes Interesse für das Phänomen des Sexual
dimorphismus sichtbar, nachdem Fragen nach seiner Entstehung und Bedeutung 
im Detail noch nicht befriedigend gelöst sind (Arnold &; Wade 1984a, b, Price 
1984a, b, Searcy 1979a, Selander 1972).
Darwin hatte bei der Formulierung seiner Theorie schon erkannt, daß nicht alle se
xualdimorphen Erscheinungen durch die sexuelle Selektion erklärt werden können 
und daß in bestimmten Fällen auch die natürliche Selektion eine Rolle spielt. Heute 
darf mit Sicherheit angenommen werden, daß neben der sexuellen Selektion auch 
ökologische Ursachen für die Entstehung sexualdimorpher Merkmale verantwort
lich sein können (Mayr 1972, Selander 1972, Slatkin 1984).
Die identisch gefärbten Geschlechter der Europäischen Wasseramsel (Cinclus cin- 
clus) sind durch einen ausgeprägten sexuellen Größendimorphismus gekennzeich
net (Stresemann 1919,1922, Sachtleben 1919, A ndersson &  Wester 1971, Shaw 
1974, Moss 1975, G albraith &  B roadley 1980, G örner 1981, B ub 1984).



ln der vorliegenden Arbeit wird der sexuelle Größendimorphismus verschiedener 
Populationen der Wasseramsel in Süddeutschland durch zahlreiche und zum Teil 
neue Maße belegt. Neben der Brauchbarkeit der einzelnen Maße für die Ge
schlechtsbestimmung interessierten uns vor allem Größenunterschiede zwischen 
Jung- und Altvögeln sowie zwischen den einzelnen, geographisch getrennten Popu
lationen. Soweit möglich, werden die Maße ökomorphologisch interpretiert. Die 
möglichen Ursachen und die funktionelle Bedeutung des Sexualdimorphismus der 
Wasseramsel werden im zweiten Teil der Arbeit ausführlich diskutiert.

2. Untersuchungsgebiete

In folgenden Gebieten Süddeutschlands haben wir Wasseramseln gefangen und 
untersucht (s. Abb. 1):
1. Südschwarzwald (Einzugsgebiet der Dreisam im Zartener Becken).
2. Mittlerer Schwarzwald (Einzugsgebiet von Elz und Kinzig in der Vorbergzone).
3. Nordwestliche Schwäbische Alb (Einzugsgebiet des Neckarnebenflusses Lauter).
4. Hohenloher Ebene (Einzugsgebiet der Tauber).
5. Fichtelgebirge (Einzugsgebiet des Weißen Mains).
Die Daten von der Schwäbischen Alb wurden von W. S., die der übrigen Gebiete von 
A. S. gesammelt.

Abb. 1. Übersichtskarte von Süddeutschland mit 
Lage der fünf Untersuchungsgebiete.
Fig. 1. Survey map of southern West-Germany 
with position of the five study areas.

3. Material und Methoden

Seit 1979 (W. S.) beziehungsweise 1980 (A. S.) sammelten wir biometrische Daten. Wasseramseln wur
den entweder mit quer über die Gewässer gespannten Japannetzen gefangen oder nachts an den Schlaf
plätzen gegriffen (vgl. dazu Shaw 1974b, 1979).
Folgende Meßmethoden wurden angewandt:
Flügellänge: Methode Nr. 3 von Svensson (1984) durch W. S. und Methode K leinschmidt (Kelm 1970) 
durch A. S.



Körperlänge: nach Svensson (1984); Schwanzlänge: nach Svensson (1984); alle Schnabelmaße: nach 
Svensson (1984); Fußspannen (mit Krallen): nach Rüggeberg (1960); Gesamtkopflänge: nach Coulson 
et al. (1983); Tarsuslänge: nach einer von A. S. als bewährt festgestellten Methode (s. Abb. 2).

T A R S U S L Ä N G E O

Abb. 2. Demonstration der neuen Meßmethode 
der Tarsuslänge (mit Schieblehre gemessen).
Fig. 2. Demonstration of the new method of mea
suring tarsus length (measured with a caliper).

Die Geschlechtsbestimmung erfolgte in der Regel nach der Flügellänge (Andersson & Wester 1971, 
G örner 1981), in wenigen kritischen Fällen unter Zuhilfenahme weiterer Körpermaße. Freilandbeob
achtungen farbberingter Vögel bestätigten die Richtigkeit der Geschlechtsbestimmungen.
Die Gewichte wurden mit Federwaagen (W. S.: Phywe, A. S.: Pesola) gemessen.
Unterschiede in den Mittelwerten der Größenmaße wurden mit dem t-Test geprüft.
Da nicht von Anfang an alle Körpermaße gleichzeitig untersucht wurden, ist deren Stichprobenumfang 
sehr uneinheitlich (s.Tab. 1). Nach Abschluß der Berechnungen für die Tabellen 1 bis 5 wurden von A.S. 
noch weitere Wasseramseln untersucht. Diese Daten wurden in die Histogramme (Abb. 3 bis 11) über
nommen, die Berechnungen von Tabelle 1 bis 5 wurden nicht mehr erweitert. Die Stichprobenumfänge 
von Tabellen und Abbildungen stimmen aus diesem Grund nicht überein.
Für die Unterstützung bei Fang und Beringung danken wir H. Braun, S. M ichelbach, M. Spitznagel 
und C. Stange. Den Herren Dr. B. Leisler, Dr. O. H offrichter, Prof. Dr. G. O sche und Dr. J. T iainen 
danken wir für die Durchsicht des Manuskripts und für Verbesserungsvorschläge.

4. Ergebnisse und Diskussion der biometrischen Untersuchungen

Der sexuelle Größendimorphismus der Wasseramsel (d größer als 9) konnte in al
len untersuchten Körpermerkmalen deutlich nachgewiesen werden (s. Tab. 1). Die 
Unterschiede zwischen den Mittelwerten aller Maße von d und 9 sind durchweg 
hochsignifikant.

Tab. 1. Körpermaße (in mm) und Gewichte (in g) von männlichen und weiblichen Wasseramseln aus 
Süddeutschland (Südschwarzwald, Mittlerer Schwarzwald, Taubergebiet, Fichtelgebirge).
Abkürzungen: n =  Stichprobenumfang; x =  arithmetisches Mittel; s =  Standardabweichung; S =  
Spannweite; v =  Variationskoeffizient in %; rel. Sex. diff. =  relative Sexualdifferenz (100 (1—x9: x0)); D 
=  Unterschiedskoeffizient (nach Mayr 1975); z-Werte und Signifikanzen nach t-Test.
Tab. 1. Body measurements (in mm) and weights (in g) of male and female dippers from southern West- 
Germany (study areas: Südschwarzwald, Mittlerer Schwarzwald, Taubergebiet, Fichtelgebirge; see fig. 1). 
Abbreviations: n =  sample size; x =  arithmetic mean; s =  standard deviation; S =  range; v =  coefficient w 
of variance in %; rel. Sex. diff. =  relative sexual difference (100 (1— x9: x<J)); D =  coefficient of difference W 
(Mayr 1975); z-values and significances from t-test.
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4.1 F lügellänge (Abb. 3)

Die Flügellänge eignet sich von allen untersuchten Merkmalen am besten zur Ge
schlechtsbestimmung. Unterschiedskoeffizient (nach Mayr 1975) und z-Wert des 
t-Tests zeigen mit Abstand die höchsten Werte.
Für mitteleuropäische Populationen der Wasseramsel gilt als zuverlässiger Trenn
wert eine Flügellänge von 90 mm. Kleinere Werte sind nach Literaturangaben 9 
größere d zuzuschreiben. Schon Stresemann (1919,1922) wies auf die gute Unter
scheidbarkeit der Geschlechter der Wasseramsel anhand der Flügellänge hin. Als 
Variationsgrenzen für 9 gibt er 82-90 mm und für d 90-99 mm an. Er wirft die Frage 
auf, ob in Deutschland 9 gelegentlich über 90 und d unter 90 mm lange Flügel ha
ben.
Richter (1953) fand in Sachsen eine deutliche Trennung zwischen den Geschlech
tern: die Werte für 9 überschritten 89 mm nicht, die für d lagen nie unter 90 mm. 
G örner (1981) fand bei Wasseramseln in Thüringen innerhalb der von Stresemann 
angegebenen Variationsgrenzen ebenfalls keine Überschneidung.

n

12
? </

80  81 82 83 84 85 86 87 8 8 89 9 0  91 92 93 94 95 96 97 98 99 100 mm

Abb. 3. Häufigkeitsverteilung der Flügellängen 
von Wasseramseln, getrennt nach 9 und d, dies
jährigen (dj) und nicht diesjährigen (nd) Vögeln. 
Die Daten stammen aus den Untersuchungsge
bieten 1, 2, 4, 5 (s. Abb. 1).
Fig. 3. Frequency distribution of wing lengths of 
dippers, separated for 9 and d, birds in their year 
of birth (dj) and birds in year(s) after birth (nd). 
Data from study areas 1, 2, 4, 5 (s. fig. 1).

In Abb. 3 fallen drei Vögel aus diesen »normalen« Variationsgrenzen. Ein diesjähri
ges 9 mit 80 mm, ein nicht diesjähriges 9 mit 92 mm (!) und ein diesjähriges d mit 
(aufgerundet) 90 mm.
Auch B ub (1984) gibt ein 1918 am Eschbach bei Freiburg/Brsg. gesammeltes 9 mit 
einer Flügellänge von 92 mm an.
Mittelwerte für d und 9 werden in Tab. 1 und für diesjährige und nicht diesjährige 
Vögel in Tab. 2 angegeben.
G örner (l.c.) stellte bei den Maßen seiner untersuchten 9 eine Zweigipfligkeit fest. 
Die entsprechenden Histogramme bei Andersson & Wester (1971), Lundberg et



al. (1981), Moss (1975), Galbraith & Broadley (1980), Shaw (1974a) und unserer 
Arbeit zeigen eine solche Zweigipfligkeit nicht. Bei den Vögeln von den Britischen 
Inseln und aus Mitteleuropa (s. Abb. 3) sind die Häufigkeitsverteilungen bei den 9 
rechtssteil, bei den d linkssteil. Diese unterschiedliche Schiefe der Verteilung rührt 
von einer entgegengesetzten Selektion auf die Körpergröße her: kleinere 9 und grö
ßere d sind selektionsbegünstigt (s.u.).
Dieser Trend ist bei den skandinavischen Wasseramseln nicht feststellbar. Dies be
ruht vermutlich darauf, daß die skandinavischen Daten fast ausschließlich aus den 
Wintermonaten und vorwiegend von überwinternden Vögeln mit einem hohen An
teil an 9 und Jungvögeln stammen. (Die skandinavischen Wasseramseln sind Teil
zieher, wobei Altvögel und d ein weniger stark ausgeprägtes Zugverhalten zeigen 
als 9 und Jungvögel, was Lundberg et al. (1981) durch einen unterschiedlichen Do
minanzgrad plausibel erklären).
Da die Flügellänge am lebenden Vogel genauer gemessen werden kann als andere 
große Längenmaße wie Körper- oder Schwanzlänge, gilt sie allgemein als zuverläs
sigster Anzeiger für die Körpergröße (Hamilton 1961, J ames 1970). (Dagegen be
zeichnet Garnett (1981, Ibis 123:31-41) die Tarsuslänge als bestes Maß für die Kör
pergröße).
Verschiedene Meßtechniken führen zu unterschiedlichen Ergebnissen, selbst die 
Anwendung der gleichen Meßmethode durch verschiedene Untersucher führt häu
fig noch zu unterschiedlichen Werten. Die maximale Flügellänge kann nur mit der 
Methode Kleinschmidt (Kelm 1970) erzielt werden. Bei der von Svensson(1984) als 
»flattened and straightened wing or maximum length« beschriebenen 3. Meßmetho
de wird nach K elm (1. c.) der Flügel nur teilweise gestreckt. Da wir unterschiedliche 
Meßmethoden (W. S.: Methode Svensson, Nr. 3; A. S. Methode K leinschmidt) an
gewandt haben, versuchten wir, durch gemeinsam vermessene Vögel die Unter
schiede zu quantifizieren. Bei neun gemeinsam nach der Methode »flattened and 
straightened wing or maximum length« (Svensson,Nr. 3) vermessenen Wasseram
seln maß A. S. durchschnittlich um je 0,83 mm länger. Die Unterschiede sind signifi
kant (Vorzeichentest, p <  0,05). Bei 45 von A. S. vermessenen Wasseramseln wur
den mit der Methode Kleinschmidt durchschnittlich um 0,48 mm längere Werte er
zielt als mit der Methode Svensson, Nr. 3 (Vorzeichentest, p <  0,05).
Diese Ergebnisse machen deutlich, daß Vergleiche von Meßwerten nach Literatur
angaben nur mit größtem Vorbehalt möglich sind und daß selbst bei Anwendung 
gleicher Meßmethoden Unterschiede zwischen im Messen erfahrenen Ornitholo
gen auftreten können, die eine getrennte Auswertung und Interpretation ratsam 
erscheinen lassen. Berthold & Friedrich (1979) geben eine kritische Übersicht 
über verschiedene Meßmethoden der Flügellänge und schlagen als neues Maß mit 
einer geringeren Streuung die (Teil-) Federlänge vor. Solange jedoch mit entspre
chender Sorgfalt gemessen wird, dürfte die Methode K leinschmidt allen anderen 
Meßmethoden überlegen sein, da sie die größten Werte liefert und deshalb auch eine 
genauere Analyse zuläßt.



4.2 K örperlänge (Abb. 4)

Die beiden Geschlechter der Wasseramsel sind im Freiland nach der Körpergröße 
meist ohne Schwierigkeiten zu bestimmen, wenn sie nahe beieinander sitzen. Die 
Unterschiede in den Mittelwerten sind hochsignifikant (s. Tab. 1). Der Überlap
pungsbereich ist jedoch recht groß, so daß eine eindeutige Geschlechtsbestimmung 
von Fänglingen nach der Körperlänge nur bei sehr kleinen beziehungsweise sehr 
großen Werten möglich ist (s. Abb. 4).

n
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Abb. 4. Häufigkeitsverteilung der Körperlängen 
(Angaben wie in Abb. 3).
Fig. 4. Frequency distribution of body lengths 
(data as in fig. 3).

Konsistente Meßwerte sind kaum zu erzielen. Bei 28 Wiederfängen, bei denen die 
Körperlänge zweimal oder öfters gemessen wurde, schwankten die Unterschiede 
am gleichen Vogel zwischen 0% und 12,7%, im Durchschnitt um 4,8%. Im Gegen
satz zu anderen Körpermaßen sind diese Unterschiede nur zu einem geringen Teil 
auf Wachstums- oder Abnutzungsvorgänge von Federn zurückzuführen. Zur Ge
schlechtsbestimmung eignet sich die Körperlänge somit nur als zusätzliches Maß. 
Für ökologische und ethologische Fragestellungen kann die Kenntnis von Mittel
und Extremwerten sowie des Verteilungsmusters jedoch von Bedeutung sein.

4.3 Schw anzlänge (Abb. 5)

Der sexuelle Größendimorphismus macht sich in der Schwanzlänge sehr stark be
merkbar. Nach Flügellänge und Gewicht treten hier die stärksten Unterschiede auf 
(s. Tab. 1). Der Überlappungsbereich zwischen beiden Geschlechtern ist trotzdem 
beträchtlich, so daß die Schwanzlänge ebenfalls nur als zusätzliches Merkmal zur



Geschlechtsbestimmung benutzt werden sollte. Die starke Überlappung beruht auf 
einer verlängerten Wachstumsphase, die nach den bisherigen Daten bis mindestens 
November andauert, anschließend werden die Federn bis zur Mauser durch Abnut
zung wieder kürzer. Gerade flügge Wasseramseln sind deutlich stummelschwänzig. 
Eine brauchbare Geschlechtsbestimmung anhand der Schwanzlänge ist bei Jungvö
geln etwa ab dem 5. Lebensmonat und bei Altvögeln ganzjährig bis auf die Mauser
zeit und die danach folgenden zwei Monate (Mitte Juli bis Ende Oktober) möglich. 
Nur Vögel mit einer Schwanzlänge über 55 mm können eindeutig als d bestimmt 
werden. G örner (1981) kommt zu sehr ähnlichen Ergebnissen. Mit einiger Übung 
sind konsistente Meßwerte bei Wiederfängen zu erhalten. Die Variation der Meß
werte bei 22 Wiederfängen reicht von 0% bis 9,2%, im Mittel beträgt sie 3,1%. Diese 
Variation ist zum größten Teil auf Wachstums- bzw. Abnutzungserscheinungen zu
rückzuführen.

n
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Abb. 5. Häufigkeitsverteilung der Schwanz
längen (Angaben wie in Abb. 3).
Fig. 5. Frequency distribution of tail lengths (data 
as in fig. 3).
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Verglichen mit anderen Singvögeln besitzt die Wasseramsel relativ kurze Steuer
federn (ca. 30% der Körperlänge), die auf engstem Raum schnelle Richtungsände
rungen möglich machen. Von skandinavischen Wasseramseln liegen keine Daten 
über die Schwanzlänge vor. Da diese Populationen ein (Teil-) Zieherverhalten zei
gen, dürften sie einen relativ längeren Schwanz besitzen als die mitteleuropäischen 
Standvögel.

4.4 G esam tkopflänge (Abb. 6)

Dieses Maß ist erst in jüngster Zeit für die Geschlechtsbestimmung bei Möwen be
schrieben worden (Coulson et al. 1983).
Von allen bei der Wasseramsel untersuchten Körpermaßen besitzt die Kopflänge 
den geringsten Variationskoeffizienten (s. Tab. 1) und damit die höchste Meßkonsi



stenz. Bei 15 Wiederfängen wurde in der Regel eine leichte Zunahme der Kopflänge 
gemessen. Bei drei Altvögeln wurde nach einer anfänglichen Zunahme schließlich 
eine schwache Abnahme der Kopflänge gemessen. Das Material reicht jedoch nicht 
aus, um damit eine Abnutzung des Schnabels nachweisen zu können. Bei der pic
kenden Nahrungsaufnahme von steinigem Substrat ist eine Abnutzung des Schna
bels nicht auszuschließen. Auch bei diesem Maß ist der Überlappungsbereich so 
groß, daß nur 9 unter 43,8 mm und düber 46,0 mm eindeutig bestimmt werden
können (Abb. 6).

Abb. 6. Häufigkeitsverteilung der Kopflängen 
(Angaben wie in Abb. 3).
Fig. 6. Frequency distribution of head lengths 
(data as in fig. 3).

4.5 T arsuslän ge (Abb. 7)

Wie bereits Andersson & Wester (1971) gezeigt haben, überlappen sich die Tarsus
längen von d und 9 beträchtlich. Die eigenen Untersuchungen bestätigen diesen 
Befund (s. Abb. 7).
Dieses Maß kann deshalb zur Geschlechtsbestimmung nur eingeschränktver
wendet werden: nur Vögel mit Tarsuslängen unter 31,0 mm können sicher als 9 und 
über 34,5 mm als d angesprochen werden. Bei 20 mehrfach gefangenen Vögeln vari
ierten die Meßwerte zwischen 0% und 3,4%, im Mittel um 1,2%. Die Meßgenauig
keit ist damit also sehr hoch; bei Anwendung der von Svensson vorgeschlagenen 
Meßmethode variierten die Meßwerte um über das Doppelte.
Bei 11 der 20 Wiederfänge war zwischen der ersten und letzten Messung eine leichte 
Abnahme feststellbar. Dafür gibt es derzeit keine vernünftige Erklärung (wenn man 
eventuelle Ableseungenauigkeiten verwirft). 8 dieser 11 Wiederfänge sind d. Da d 
häufiger tauchend nach Nahrung suchen als 9 (Spitznagel, unpubl.) könnte ein et
was kürzerer Lauf (durchschnittlich 18,79% der Körperlänge) tauchenden d einen 
leichten Selektionsvorteil verschaffen. 9 suchen häufiger als d ihre Nahrung im



seichten Wasser laufend durch Wasserlugen. Ihre Lauflänge beträgt durchschnitt
lich 19,03% der Körperlänge.Nach L eisler 8c Winkler(1985) sind längere Läufe be
zeichnend für Vögel mit guten Laufeigenschaften. Das Histogramm in Abb. 7 zeigt 
für nicht diesjährige d einen auffälligen rechtssteilen Verlauf. Möglicherweise be
steht bei d ein Selektionsdruck auf verbesserte Schwimm- und Tauchfähigkeiten. 
Diese Betrachtungen erklären aber eine eventuelle Abnahme der Tarsuslänge bei 
einzelnen Individuen noch nicht.

Abb. 7. Häufigkeitsverteilung der Tarsuslängen 
(Angaben wie in Abb. 3).
Fig. 7. Frequency distribution of tarsus lengths 
(data as in fig. 3).
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4.6 M ittlere Fußspanne (mit Krallen) und Fuß m orphologie (Abb. 8)

Dieses Maß zeigt trotz gut getrennter Mittelwerte (s: Tab. 1) eine so starke Überlap
pung, daß es zur Geschlechtsbestimmung kaum noch Bedeutung besitzt (s. Abb. 8). 
Bei 25 Wiederfängen variierten die Längen der mittleren Fußspanne zwischen 0% 
und 6,3%, im Mittel um 1,9%. Bei diesjährigen Vögeln sind Zunahmen der Zehen
spannen durch verlängerte Wachstumsphasen häufiger als bei nicht diesjährigen. 
Nach den bisherigen Daten kann ein Wachstum der Zehenspanne bis mindestens 
zum 15. Lebensmonat erfolgen. Bei Einzelvögeln beider Altersklassen wurde aber 
auch schon vorher eine Abnahme durch Abnutzung der Krallen festgestellt (Nähe
res dazu s. Abschnitt 4.10).
Funktional ergeben sich bei diesem Komplex einige interessante Gesichtspunkte: 
die Länge der Zehenspannen, der einzelnen Zehenglieder, Länge und Form der 
Krallen sowie der Sohlenballen ermöglichen eine Zuordnung zu einzelnen Fuß
typen (Leisler 1975, Leisler 8c Winkler 1985, Rüggeberg 1960, Stork 1968).



Der Wasseramselfaß ist in erster Linie als Klammerfuß ausgebildet. Merkmale dafür 
sind eine Verlängerung der Zehenglieder von proximal nach distal sowie lange, kräf
tige und stark gekrümmte Krallen. Innen- und Außenzehen sind ungleich lang (s 
Tab. 1). Der Wasseramselfuß weist allerdings auch ein Merkmal auf, das für einen 
Lauffuß typisch ist: die distalen Sohlenballen unter allen Krallenwurzeln sind sehr 
gut ausgebildet. Verglichen mit den von Stork (1968) untersuchten 6 Drosselarten 
besitzt die Wasseramsel wesentlich längere Zehen und Krallen. Dadurch werden 
Aufenthalt und Lokomotion auf von reißendem Wasser überspülten Steinen in Ge
birgsbächen möglich. Relativ zur Lauflänge besitzen weibliche Wasseramseln gene
rell etwas längere Fußspannen als die d. Am stärksten ausgeprägt ist dies bei der äu
ßeren Fußspanne. Diese Ergebnisse machen auch deutlich, warum die Wasseramsel 
als typischer Wasservogel keine Schwimmhäute oder verbreiterte Zehenlappen be
sitzt oder vielmehr gar keine besitzen darf: die insgesamt wichtigste Art der Fortbe
wegung ist das Laufen und Hüpfen auf dem steinigen Substrat. Darauf hat im übri
gen schon H uxley (1955) aufmerksam gemacht.
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Abb. 8. Häufigkeitsverteilung der mittleren Fußspanne 
mit Krallen (Angaben wie in Abb. 3).
Fig. 8. Frequency distribution of middle footspan incl. 
claws (data as in fig. 3).
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4.7 Schnabellänge bis zur Schädelbasis (Abb. 9)

Von den drei durchgeführten Meßmethoden für die Schnabellänge (Schädelbasis — 
Spitze, Ende Nasenloch — Spitze, Anfang Nasenloch — Spitze) besitzt die hier be
sprochene den geringsten Variationskoeffizienten (s. Tab. 1). Ganz zu Beginn der 
Untersuchungen durchgeführte Längenmessungen bis zum Anfang der Schnabel
befiederung wurden wegen der hohen Variabilität wieder aufgegeben. Abb. 9 zeigt 
einen großen Überschneidungsbereich der Schnabellängen von d und 9, so daß die
ses Merkmal zur zuverlässigen Geschlechtsbestimmung nicht geeignet ist.
Ob die 9 mit ihrem durchschnittlich um etwa 1 mm (relative Sexualdifferenz 4,58%) 
kürzeren Schnabel insgesamt mehr kleinere Beutetiere verzehren als die d, ist bis 
heute noch nicht geklärt, aus theoretischen Gründen aber zu erwarten. Es bestehen 
Korrelationen zwischen der Schnabelmorphologie und der Beutegröße, die aller
dings bei Insektenfressern nicht so hoch sind wie bei Samenfressern (Lederer 1975).

Abb. 9. Häufigkeitsverteilung der Schnabel
längen (bis zur Schädelbasis) (Angaben wie in 
Abb. 3).

Fig. 9. Frequency distribution of bill lengths (to 
skull) (data as in fig. 3).

4.8 Schnabelhöhe am A nfang N asen loch  (Abb. 10)

Die relative Sexualdifferenz in der Schnabelhöhe ist mit 7,33% (nach Gewicht, 
Schwanzlänge und Flügellänge) unerwartet hoch (s. Tab. 1). Die Überlappung der 
Meßwerte beider Geschlechter (s. Abb. 10) ist aber doch so groß, daß eine sichere 
Geschlechtsbestimmung nur für d über 4,6 mm möglich ist. Dies liegt daran, daß 
sich selbst sehr kleine Ableseungenauigkeiten sehr stark bemerkbar machen. Die 
Variationskoeffizienten sind relativ hoch (s. Tab. 1). Bei 29 Wiederfängen variierten 
die Meßwerte zwischen 0% und 12,2%, im Mittel um 4,6%. Ein leichtes Wachstum 
ist selbst noch bei adulten Tieren festzustellen. Zum gleichen Ergebnis kommen 
auch C oulson et al. (1981) bei der Silbermöwe, wo bis zu einem Alter von minde



stens 9 Jahren noch ein schwaches Wachstum nachweisbar war. Diese Autoren ver
muten, daß die Schnabelhöhe möglicherweise das Alter des Tieres an Artgenossen 
signalisieren könnte. Im Gegensatz zu diesen Ergebnissen stellten Price (1984b) 
und Price &  G rant (1984) bei Darwinfinken fest, daß sich die Schnabelhöhe bei ei
ner hohen Meßgenauigkeit als wertvoller Indikator der Körpergröße eignet.

Abb. 10. Häufigkeitsverteilung der Schnabel- 
höhe (Anfang Nasenloch) (Angaben wie in 
Abb. 3).
Fig. 10. Frequency distribution of bill depth (at 
distal end of nostrils) (Data as in fig. 3).

4.9 G ew icht (Abb. 11)

Das Körpergewicht von Wasseramseln ist starken, aber regelmäßigen, jahreszeitli
chen Veränderungen unterworfen, die von Januar bis zur Brutzeit bei d und 9 ent
gegengesetzte Trends aufweisen (Galbraith &  B roadley 1980, Spitznagel 1983). 
Bei G örner (1981) verlaufen die jahreszeitlichen Schwankungen des Körperge
wichts bei beiden Geschlechtern weitgehend parallel. In der Regel sind die d deut
lich schwerer als die 9, nur kurz vor der Brutzeit können einzelne 9 das Gewicht der 
d erreichen oder übertreffen. Wir wollen hier nicht näher darauf eingehen, da die ta
geszeitliche und jahreszeitliche Gewichtsvariation und deren funktionelle Bedeu
tung in einer späteren Arbeit behandelt werden sollen (Schmid &  Spitznagel, in 
Vorher.).
Bei Berücksichtigung der saisonalen Änderungen ist eine sichere Geschlechtsbe
stimmung nach dem Gewicht fast immer möglich.



4.10 A ltersbedingte V ariation  in den Körperm aßen

Bei verschiedenen Vogelarten ist eine Zunahme der Flügellänge oder anderer Kör
permaße mit zunehmendem Alter nachgewiesen worden (Alatalo et al. 1984, 
Boag 1984, C oulson et al. 1981, H arris 1979, Stewart 1963, Svensson 1984). 
Auch für die Wasseramsel kann dies mit den vorliegenden Daten gezeigt werden 
(s. Tab. 2).

Abb. 11. Häufigkeitsverteilung des Körper
gewichts (Angaben wie in Abb. 3).
Fig. 11. Frequency distribution of body weight 
(data as in fig. 3).

n

Nur bei der Flügellänge der 9 sowie bei den äußeren, mittleren und inneren Fuß
spannen^. 4.6) beider Geschlechter wurden bei diesjährigen Vögeln größere Durch
schnittswerte festgestellt als bei nicht diesjährigen.
Die altersabhängige Zunahme der Flügellänge männlicher Wasseramseln von der 
Schwäbischen Alb können wir etwas genauer beschreiben: ö  im ersten Lebensjahr 
(bis 31.12.) hatten eine mittlere Flügellänge von 95,13 +  2,41 mm (n =  43), im zwei
ten Lebensjahr von 95,80 ±  2,15 (n =  10), im dritten Lebensjahr von 96,36 ±  1,46 (n 
=  7) und im vierten oder späteren Lebensjahren von 94,25 ±  3,18 (n =  2).



Parameter
_dj. 9 
x ±  s; n

nd. 9  
x ±  s; n

dj. d
x +  s; n

nd. cj 
x + s ;n

Flügellänge (wing-length) 
(nach K leinschmidt)

86,85 ±2,11  
n =  41

86,68 ±  2,44 
n =  26

94,19 +  1,71 
n =  45

95,18 ± ü i < r
n =  38

Gewicht (weight) 54,47 ±  3,97 
n =  52

55,36 ±  5,38 
n =  45

63,63 +  4,97 
n =  57

64,31
n =  64

Körperlänge 
(body length)

167,87 ±  6,88 
n =  47

171,88 ±  6,31 
n =  26

180,88 ± 6 ,36  
n =  50

180,93” ± 7 ^ r
n — 50

Kopflänge 
(head length)

44,12 ±  0,57 
n =  20

44,63 ±  0,62 
n =  15

45,75 ±  0,96 
n =  19

46,34 ± ^ 8 0  
n =  27

Schwanzlänge 
(tail length)

48,80 ±  2,03 
n =  25

50,14 ±  1,26 
n =  15

53,80 ±  2,48 
n =  28

54,76 ±  2^0 
n =  33

Tarsuslänge 
(tarsus length)

31,90 ±  1,13 
n =  21

32,45 ±  1,10 
n =  25

33,77 ±  0,92 
n =  24

34,26 ±  1,01 
n =  37

Äußere Fußspanne 
(outer footspan)

37,11 ±  1,17 
n =  33

36,55 ±  1,51 
n =  20

39,03 ±  1,22 
n =  40

38,65 ±  1,06 
n =  31

Mittl. Fußspanne 
(middle footspan)

45,34 ±  1,42 
n =  34

44,83 ±  1,40 
n =  20

47,51 ±  1,52 
n =  39

47,27 ±  1,45 
n =  31

Innere Fußspanne 
(inner footspan)

35,68 ±  0,97 
n =  33

35,29 ±  1,54 
n =  19

37,30 ±  1,21 
n =  40

37,02 +  1,28 
n =  30

Schnabellänge (Anf.Nalo.) 
(bill length, to distal 
end of nostrils)

11,75 ±  0,85 
n =  37

11,95 +  0,63 
n =  22

12,14 ±  0,98 
n =  45

12,50 ±  0,46 
n =  38

Schnabellänge (Ende Nalo.) 
(bill length, to proximal 
end of nostrils)

15,08 ±  1,15 
n =  36

14,95 ±  0,64 
n =  22

15,50 ±  0,96 
n =  45

15,68 ±  0,58 
n =  38

Schnabelbreite (Anf.Nalo.) 
(bill width at distal 
end of nostrils

3,41 ±  0,26 
n =  38

3,47 ±  0,20 
n =  26

3,54 ±  0,36 
n =  42

3,72 ±  0,30 
n =  43

Schnabelbreite (Ende Nalo.) 
(bill width at proximal 
end of nostrils)

4,26 ±  0,30 
n =  34

4,41 ±  0,24 
n =  21

4,47 ±  0,36 
n =  40

4,65 ±  0,32 
n =  43

Schnabelhöhe (Anf.Nalo.) 
(bill depth at distal 
end of nostrils)

4,04 ±  0,14 
n =  36

4,17 +  0,17 
n =  26

4,35 ±  0,30 
n =  40

4,48 ±  0,28 
n =  41

Schnabelhöhe (Ende Nalo.) 
(bill depth to proximal 
end of nostrils)

4,78 ±  0,34 
n =  22

4,80 +  0,26 
n =  18

5,05 ±  0,30 
n =  27

5,25 ±  0,32 
n =  36

Schnabellänge (Schädel
basis) (bill 
length to skull)

21,89 ±  0,90 
n =  28

21,90 +  0,71 
n =  24

22,87 ±  0,90 
n =  28

22,99 ±  0,72 
n =  40

Tab. 2. Unterschiede zwischen diesjährigen und nicht diesjährigen Wasseramseln in verschiedenen 
Körpermaßen (Daten von Südschwarzwald, Mittlerer Schwarzwald, Taubergebiet, Fichtelgebirge). 
Angegeben sind Mittelwerte, Standardabweichung und Stichprobenumfang.
Tab. 2. Differences between dippers in their year of birth (dj) and year(s) after birth (nd) in different bo
dy measurements (data from the following study areas: Südschwarzwald, Mittlerer Schwarzwald, Tau
bergebiet, Fichtelgebirge). Arithmetic mean, standard deviation and sample size are given.



Daraus läßt sich eine Regressionsgerade mit y =  0,615x +  94,53 berechnen (r =  
q 9987; nach Mittelwerten der Altersklassen). Diese kann die Veränderung der Flü
gellänge aber nur näherungsweise beschreiben, da Wachstums Vorgänge in den er
sten Lebenswochen wesentlich schneller erfolgen als später. Genauer wäre eine Be
schreibung durch eine logarithmische Gleichung, wofür uns allerdings ausreichen
des Datenmaterial von sehr jungen Vögeln nach dem Ausfliegen fehlt. Bei den 9 
nimmt die Flügellänge mit zunehmendem Alter leicht ab (s. Tab. 2). Weibliche Was
seramseln von der Schwäbischen Alb zeigen eine schwache Zunahme der Flügel
länge vom ersten xt=  87,0 +  1,53 mm, n =  33) zum zweiten Lebensjahr (% =  87,15 ±  
2,50 mm, n =  20), der zum dritten Lebensjahr eine leichte Abnahme folgt (% =  86,90 
± 1,39 mm, n =  15). Die Gleichung für die Veränderung der Flügellänge bei den 9 
lautet: y -----0,05 x +  87,12 ( r -----0,3974).

Eine Diskussion der unterschiedlichen Entwicklung der Flügellängen bei d und 9 
erfolgt in den Abschnitten 6.1 und 6.2. Bei den äußeren, mittleren und inneren Fuß
spannen (mit Krallen) wurden in beiden Geschlechtern bei nicht diesjährigen Vö
geln deutlich geringere Werte als bei den diesjährigen festgestellt. Dies ist offensicht
lich eine Folge der Krallenabnutzung bei der Fortbewegung auf steinigem Substrat. 
Die relative Sexualdifferenz in der äußeren Fußspanne ist bei diesjährigen Wasser
amseln mit 4,92% kleiner als bei nicht diesjährigen (5,43%). Dies liegt daran, daß sich 
die Krallen bei den 9 stärker abnutzen als bei den d (vgl. dazu auch 4.6). Die prozen
tualen Unterschiede zwischen jungen und alten Vögeln sind bei den 9 (1,13%) grö
ßer als bei den d (0,51%). Bei der mittleren Fußspanne (relative Sexualdifferenz bei 
diesjährigen 4,92%, bei nicht diesjährigen 5,43%; prozentuale Unterschiede zwi
schen jungen und alten 9 1,51% bzw. d 1,20%) und der inneren Fußspanne (relative 
Sexualdifferenz bei diesjährigen 4,34%, bei nicht diesjährigen 4,47%; prozentuale 
Unterschiede zwischen jungen und alten 9 1,09% bzw. d 0,56%) sind die gleichen 
Trends nachweisbar. Unseres Wissens ist eine derartige Abnahme der Zehenspanne 
durch Krallenabnutzung, die gleichzeitig auch noch einen Sexualdimorphismus 
zeigt, bisher noch bei keiner anderen Vogelart beschrieben worden. L eisler &  
Winkler (1979) fanden bei den Innenfußspannen mit Krallen von Sumpf- und 
Teichrohrsängern bei Altvögeln auch geringere Werte als bei Jungvögeln. Vermut
lich nutzen sich bei allen auf harten Substraten laufenden oder kletternden Vogelar
ten mit zunehmendem Alter die Krallen ab. Entsprechende Nachweise könnten oh
ne großen Aufwand von Beringungsgemeinschaften oder auf Fangstationen gewon
nen werden.

5. Geographische Variation

Die natürliche Selektion bewirkte bei weitverbreiteten Arten Anpassungen lokaler 
Populationen an die jeweils unterschiedlichen Umweltfaktoren. Diese Merkmals
gradienten (clines) sind bei allen diesbezüglich untersuchten Tiergruppen nachge
wiesen worden (s. Übersichten bei H uxley 1955 und R ensch 1954).
Am bekanntesten sind die den Klimaregeln zugrundeliegenden Phänomene. Für 
unsere Daten relevant ist die B E R G M A N N S c h e  Regel. Sie besagt, daß bei endothermen



Tieren mit abnehmender Temperatur eine Zunahme der Körpergröße einhergeht 
woraus ein günstigeres Oberflächen-/Volumenverhältnis und geringere Wärme- 
(und Wasser-)Verluste resultieren. Wie J ames (1970) gezeigt hat, spielt neben der 
Temperatur auch die Luftfeuchtigkeit eine wichtige Rolle: eine Körpergrößenzu
nahme erfolgt auch von warmfeuchten zu kühlen oder trockenen Klimagebieten 
Bei Standvögeln ist die geographische Variation deutlicher ausgeprägt als bei Zug
vögeln. In direktem Zusammenhang damit steht die Tatsache, daß von Standvogel
arten mehr Rassen (duchschnittlich 7,2) als von Zugvögeln (durchschnittlich 3,2 pro 
Art) beschrieben worden sind (Rensch 1954).
Trotz einer nicht geringen Zahl von Ausnahmen (bei paläarktischen Vögeln ca. 16% 
nach R ensch 1939 in H amilton 1961), besteht über die Gültigkeit der Klimaregeln 
heute kein Zweifel mehr, auch wenn hierzu immer wieder kontroverse Ansichten 
geäußert werden (M cN ab 1971, am Beispiel von Säugetieren). Vier verschiedene 
Populationen der Wasseramsel zeigen eine nach Norden zunehmende Flügellänge 
(Tab. 3), Tarsuslänge (Tab. 4) und Kopflänge (Tab. 5), wobei allerdings die Zunahme 
dieser Maße bei den 9 nicht ganz so gesetzmäßig verläuft wie bei den d. Bei allen an
deren Körpermaßen kommt eine Zunahme nach Norden entweder nicht ganz so 
klar zum Ausdruck oder ist gar nicht nachzuweisen, was aber auf zu kleine Stichpro
benumfänge und stärkere Streuung durch Meßungenauigkeiten zurückzuführen 
ist. Ob die geographische Variation der Wasseramsel in Südwestdeutschland durch 
weitere Faktoren beeinflußt wird (z.B. Meereshöhe, Luftfeuchtigkeit), kann wegen 
unzureichender Daten noch nicht geklärt werden. Bub (1984) bringt eine kritische 
Zusammenstellung von Flügellängenmaßen verschiedener Wasseramselpopulatio- 
nen aus Europa. Er schreibt, »die Flügellänge ist meist kein Merkmal« (für Unter
arten). Die Tatsache, daß B ub keine Größenzunahme nach Norden bzw. Osten (ent
sprechend den Klimaregeln) finden kann, ist auf das heterogene Material und unter 
schiedliche Meßtechniken der verschiedenen Autoren zurückzuführen (s. auch 4.1).

6. Zur funktionellen Bedeutung und Entstehung des 
sexuellen Größendimorphismus der Wasseramsel

Wie eingangs bereits erwähnt, können sexualdimorphe Merkmale sowohl durch die 
sexuelle wie auch durch die natürliche Selektion verursacht werden. Nicht selten 
wirken diese beiden Selektionsfaktoren zusammen, so daß die Frage nach ihrem 
Anteil beim Zustandekommen der Merkmale deren kausale und funktionale Deu
tung beträchtlich erschwert.
So kann ein sexualdimorphes Merkmal durch sexuelle Selektion zustande kommen, 
eine deutlichere Ausprägung aber durch die natürliche Selektion verhindert wer
den, damit nicht die allgemeine Fitness eingeschränkt wird. Umgekehrt können 
durch sexuelle Selektion entstandene Merkmale durch die natürliche Selektion wei
ter verstärkt werden, wenn dadurch die Überlebenswahrscheinlichkeit beider Ge
schlechter erhöht wird (z.B. Konkurrenzvermeidung durch unterschiedliche Einni- 
schung). Nehmen wir einmal an, daß die 9 einer fiktiven Vogelart bevorzugt große 
d als Partner wählen,die ihrerseits über kleinere d dominant sind. Die Abhängigkeit



¿es Dominanzgrads von der Körpergröße scheint bei Vögeln weit verbreitet zu sein 
(B a k e r  & Fox 1978, C harles 1972 in Y om-T o v & O llason  1976, K rebs 1982, P r i- 
c e  1984b, Searcy 1979a, b). Größere d werden damit in der Generationenfolge mit 
einem höheren Fortpflanzungserfolg belohnt. Dieser evolutive Vorteil ist um so 
größer, je mehr die Körpergröße genetisch determiniert wird (reproductive selec- 
tion). Wenn nun die Nahrung dieser Art aus sehr kleinen, gleichmäßig verteilten 
Beutetieren besteht, ist dem Größenwachstum der d eine Obergrenze gesetzt: bei 
Überschreiten einer bestimmten Größe könnten sie in der zur Verfügung stehenden 
Zeit nicht mehr ausreichend Nahrung finden. Kleinere d besäßen dann wegen ihres 
geringeren Energiebedarfs in kritischen Zeiten bessere Überlebenschancen (survi- 
val selection). Wenn die Nahrung dieser fiktiven Art aus gleichmäßig verteilten, aber 
sehr unterschiedlich großen Beutetieren bestünde, könnten die vorhandenen Grö
ßenunterschiede zwischen den Geschlechtern dadurch verstärkt werden, daß die 9 
bevorzugt kleine und die d bevorzugt große Beutetiere fressen (intraspezifische 
Nischentrennung durch ökologische Merkmalsverschiebung). Dies wäre in Zeiten 
mit kritischer Nahrungsversorgung ein Selektionsvorteil für die Individuen.
Auf der anderen Seite hat S latkin  (1984) daraufhingewiesen, daß es verschiedene 
ökologische Ursachen für die Entstehung eines Sexualdimorphismus geben kann. 
Dieser kann nach seiner genetischen Fixierung theoretisch wieder zum Ausgangs
punkt einer selektiven Partnerwahl werden.
Die Situation wäre sehr einfach, wenn das Auftreten sexualdimorpher Unterschiede 
auf bestimmte Merkmalskomplexe beschränkt bliebe. So könnte mit hoher Sicher
heit auf natürliche Selektion geschlossen werden, wenn Größenunterschiede zwi
schen den Geschlechtern nur bei trophischen Strukturen zu finden wären, während 
ein ausschließliches Vorkommen bei Merkmalen, die mit dem Komplex der 
Fortpflanzung Zusammenhängen, nur durch die sexuelle Selektion erklärt werden 
könnte.
In der Realität ist eine so leichte Unterscheidung in der Regel nicht möglich und we
gen positiv allometrischer Wachstumsbeziehungen zwischen verschiedenen Merk
malen eigentlich auch nicht zu erwarten.
Bei der Wasseramsel wurden signifikante sexuelle Größenunterschiede in allen 16 
untersuchten Merkmalen gefunden (Tab. 1). Bei den Merkmalen, die im Balzverhal
ten eine Rolle spielen, treten die größten Unterschiede auf: so beträgt die relative Se
xualdifferenz in der Schwanzlänge 9,10%, in der Flügellänge 8,31% und in der Kör
perlänge 6,59% (durchschnittlich 8,0%). Beim Körpergewicht beträgt die relative 
Sexualdifferenz 14,13%, wenn man die Kubiklänge (3. Wurzel aus dem Gewicht) be
trachtet, aber nur noch 4,95%.
Bei trophischen Strukturen (alle Schnabelmaße) streuen die relativen Sexualdiffe
renzen von 3,84% (Schnabellänge bis Ende Nasenloch) bis 7,33% (Schnabelhöhe 
Anfang Nasenloch), die durchschnittliche relative Sexualdifferenz von 7 Merk
malen beträgt 5,45%. Der hohe Wert der Schnabelhöhe ist möglicherweise ein Hin
weis darauf, daß dieses Merkmal einen Einfluß auf die Partnerwahl haben könnte 
(s. 4.8).



Wir betrachten diese leichten Unterschiede zwischen den zwei genannten Merk
malskomplexen als Anhaltspunkt dafür, daß die sexuelle Selektion einen etwas stär
keren Einfluß ausübt als die natürliche Selektion. In den folgenden Abschnitten 
werden wir auf Einzelheiten näher eingehen.
Zu einzelnen Punkten haben wir bis heute noch kein oder nur spärliches Daten
material, so daß unsere Folgerungen dann wenig beweiskräftig sind. Wenn diese Ar
beit jedoch zu Diskussionen oder neuen Untersuchungen anregen kann, betrachten 
wir dies als Rechtfertigung für die Publikation.

6.1 Der Einfluß der sexuellen  Selektion

D arwin (1871, in Selander 1972) machte vier Faktoren für die sexuelle Selektion 
verantwortlich. Voraussetzung sind entweder (1) ein Uberschuß von d oder (2) Po- 
lygynie. Da unter diesen Umständen nicht alle d die Möglichkeit haben, sich fortzu
pflanzen, wird es unter ihnen zu einer (3) Konkurrenz um 9 und damit zu einer Va
rianz im Fortpflanzungserfolg (intrasexuelle Selektion) kommen. (4) Die 9 wählen 
schließlich nach irgendwelchen artspezifischen Kriterien einen als überdurch
schnittlich fit erscheinenden Geschlechtspartner aus (intersexuelle Selektion).

6.1.1 Geschlechterverhältnis

Nach dem Schlüpfen ist das Geschlechterverhältnis nestjunger Vögel in der Regel 
ausgeglichen (Orians 1969). Falls d und 9 unterschiedliche Selektionsoptima be
züglich bestimmter Umweltfaktoren (z.B. Nahrung, Trockenheit, Kälte) haben 
oder unterschiedlich starkem Feinddruck ausgesetzt sind, kann es mitunter zu kras
sen Unterschieden in der geschlechterspezifischen Überlebensrate kommen (May- 
nard Smith 1984,Price & Grant 1984, Selander 1972, Verner 1964, Y om-Tov& 
O llason 1976).
R ichter (1953) fand bei Wasseramseln in Sachsen innerhalb von vier Jahren jeder
zeit doppelt so viele d wie 9.
In den von A. S. untersuchten vier Populationen betrug das Geschlechterverhältnis 
diesjähriger Wasseramseln 1,13 d pro 9 (51 d, 45 9), bei nicht diesjährigen Vögeln 
1,72 d pro 9 (55 d, 32 9).
Bei den von W. S. untersuchten Wasseramseln ist das Verhältnis bei den diesj ährigen 
Vögeln mit 1,19 d pro 9 (44 d, 37 9) sehr ähnlich der oben genannten Zahl. Bei nicht 
diesjährigen Vögeln fand er mit 0,60 d pro 9 (28 d, 47 9) jedoch eine ganz kontro
verse Situation. Für diesen gegensätzlichen Befund haben wir derzeit keine plausi
ble Erklärung. Daß hier ein systematischer Fehler aufgrund verschiedener Fangme
thoden vorliegen könnte (A. S. vorwiegend Schlafplatzfang, W. S. vorwiegend Netz
fang), erscheint bei dieser Größenordnung unwahrscheinlich. Es kann aber letzten 
Endes nicht ausgeschlossen werden, daß es lokal und zeitlich zu unterschiedlichen 
Überlebensraten zwischen d und 9 kommen kann, wie dies bei Darwinfinken nach
gewiesen wurde (Price &  G rant 1984). In diesem Fall müßte dann ein Mittelwerts
vergleich über einen längeren Zeitraum zeigen, welches Geschlecht dem Selektions
optimum näher liegt. Möglicherweise gibt es auch unterschiedliche Selektionsopti
ma für die beiden Geschlechter.



pie bisher vorliegenden Daten zeigen zumindest bei jungen Wasseramseln eine 
höhere Sterblichkeit für 9 an. Da die Paarbindung bei der Wasseramsel schon im 
Herbst stattfindet, ist mit dem Überangebot von d eine Grundvoraussetzung für 
sexuelle Selektion erfüllt.
Ein starker Weibchenüberschuß kann zwar zu Polygynie führen (Smith et al. 1982, 
Verner 1964), stellt aber keine günstige Basis für sexuelle Selektion dar: wenn alle d 
mit sehr hoher Wahrscheinlichkeit einen Partner bekommen, wird die Varianz im 
Fortpflanzungserfolg (Price 1984a, b, Searcy 1979a, Searcy &  Y asukawa 1981) ge
ringer sein, als wenn einige d von der Fortpflanzung ganz ausgeschlossen werden.

6.1.2 Polygynie

Wir haben in den von uns untersuchten Populationen bisher Hinweise, aber noch 
keine genauen Nachweise für Polygynie gefunden. Sacher (1980) hat bei Cinclus c 
aqmticus zweimal Bigynie nachgewiesen und erwähnt einen dritten Fall. M ork 
(1975) wies für die Nominatform Cinclus c. cinclus in Norwegen ebenfalls zwei Fälle 
von Bigynie nach. Aus Großbritannien berichtet G albraith (1979) von Polygynie. 
Auch bei der Asiatischen oder Flußwasseramsel (Cincluspallasii) und der Nordame
rikanischen Wasseramsel (Cinclus mexicanus) sind mehrfach Fälle von Polygynie 
nachgewiesen worden (H ansen 1981, M arti &: E verett 1978, M orse 1979, Price 
8c B ock 1973). Mit Sicherheit ist Polygynie bei der Europäischen Wasseramsel viel 
häufiger, als dies bisher dokumentiert wurde. Die Art zeigt Merkmale, die das Ent
stehen einer »resource-defense-polygyny« (Emlen &  O ring 1977, O rians 1969, 
Vehrenkamp &  B radbury 1984) begünstigen. Über den ungefähren Anteil polygy- 
ner d haben wir derzeit keinerlei Anhaltspunkte. Vermutlich ist der Anteil polygy- 
ner d nicht konstant, sondern schwankt in Abhängigkeit von einzelnen Umwelt
faktoren in verschiedenen Populationen, wie dies beim Zaunkönig der Fall ist (Arm
strong & Whitehouse 1977).

6.1.3 Konkurrenz unter den Männchen: intrasexuelle Selektion

Wasseramseln sind bis auf die spätsommerliche Periode der Großgefiedermauser 
ganzjährig territorial. Ein Zeichen dafür ist der Gesang, der von beiden Geschlech
tern während des ganzen Jahres mit einem Höhepunkt während der Balz- und Brut
zeit vorgetragen wird. Territoriale Auseinandersetzungen sind häufig zu beobach
ten, besonders während der kälteren Jahreshälfte. Obwohl agonistische Auseinan
dersetzungen auch von 9 ausgehen können, werden sie von d wesentlich häufiger 
initiiert (Spitznagel, unpubl.). Ausgesprochen typisch sind die morgendlichen und 
abendlichen Patrouillenflüge territorialer d durch das ganze Revier. Während des 
Fluges werden laute Rufe oder Gesang (auch außerhalb der Fortpflanzungszeit) ge
äußert. Eindringlinge werden durch eine lautstarke, akrobatische Verfolgungsjagd 
hoch über dem Wasserlauf vertrieben. Vor diesen Verfolgungsflügen drohen die 
Wasseramseln mit einem »Hab-acht-Verhalten«: in hoch aufgereckter Haltung und 
mit senkrecht nach oben gerichtetem Schnabel wird dem Eindringling die weiße 
Brust präsentiert, Flügel und Schwanz werden bei ruckartigen Knicksbewegungen



gespreizt, dabei ist lauter Gesang hörbar. Dieses Drohverhalten wurde auch bei Cin- 
cluspallasii(vertical Stretch display: H ansen 1981) und Cinclus mexicanus{head-up* 
M orse, 1979, Sullivan 1973) beobachtet und ist insgesamt bei den Sperlingsvögeln 
weit verbreitet (bill-raising: A ndrew 1961). (Parallelen zum Balzverhalten sind da
bei unverkennbar). Nur dann, wenn sich der Eindringling durch das »Hab-acht- 
Verhalten« und den Verfolgungsflug nicht vertreiben läßt, kann es zu direkten 
kämpferischen Auseinandersetzungen kommen. Es ist ganz offensichtlich, daß die 
Körpergröße im Territorialverhalten eine überragende Rolle spielt. Durch die hoch 
aufgereckte Haltung beim »Hab-acht-Verhalten« wird die maximale Körpergröße 
demonstriert und überbetont. Größere und damit dominantere d werden bei terri
torialen Auseinandersetzungen überdurchschnittlich häufig gewinnen. Die besten 
Reviere sollten deshalb von den größten d und umgekehrt suboptimale Reviere von 
kleineren beziehungsweise jüngeren d besetzt sein. Beweise dafür sind durch zu
künftige Untersuchungen zu erbringen. Bei hoher Individiendichte sollten es vor al
lem kleine und junge d sein, die keinen Zugang zu einem potentiellen Brutrevier er
halten und die als »floaters« umherstreifen, um plötzlich aufgetretene Lücken aus
zufüllen. Die Mortalität sollte unter diesen kleinen und jungen d größer sein als un
ter großen d, was aus den Werten in Tab. 2 und Abb. 3 auch geschlossen werden 
kann: überlebende d (im zweiten oder einem späteren Lebensjahr) sind in allen Kör
permaßen (außer den Zehenspannen) größer als die diesjährigen d. (Wir sehen im 
Moment allerdings noch keine Möglichkeit, die Auswirkungen einer unterschiedli
chen Mortalität von denen eines verlängerten Größenwachstums zu trennen).

6.1.4 Partnerwahl der Weibchen (female choice): intersexuelle Selektion

Dieser Mechanismus ist wohl der entscheidende für das Ausmaß sexueller Selek
tion. Die 9 wählen sich aus den von der natürlichen Selektion begünstigten d einen 
geeignet erscheinenden Partner mit hoher Überlebenswahrscheinlichkeit aus, wo
bei sie sich an verschiedenen, jeweils artspezifischen Kriterien orientieren können 
(Partridge &  H alliday 1984). Bei Vögeln am weitesten verbreitet ist die auffällige 
und individuell variable Färbung des männlichen Brutkleides (Edwards 1982, 
O ’D onald 1980, Price 1984b). Bei der Wasseramsel besitzen die Individuen beider 
Geschlechter die gleiche Färbung, so daß dieses Merkmal nicht zur Unterscheidung 
potentieller Partner benutzt werden kann.
Ein anderes Kriterium für die selektive Partnerwahl kann die Komplexität des Ge
sangs sein (Krebs &  K roodsma 1980, Y asukawa et al. 1980; C atchpole et al. 1984, 
1985). Der Gesang der Wasseramsel ist bisher noch nicht untersucht worden. Da je
doch beide Geschlechter dieser ganzjährig insektivoren und territorialen Art wäh
rend des ganzen Jahres singen, liegt die Hauptfunktion des Gesangs wohl vor allem 
in der Besetzung und Verteidigung von Revieren.
Ein sehr wichtiges Kriterium sind Ünterschiede in der Körpergröße (oder einzelner 
Körperteile). J ehl (1970) fand bei zwei arktischen Limikolenarten (Micropalama 
himantopus, Calidris minutilla), daß Paare mit den ausgeprägtesten Größenunter
schieden (u.a. auch in der Schnabellänge) am frühesten verpaart waren und Junge



aufzogen. Auch Gelegegröße und (nur bei Micropalama) Schlupferfolg waren bei 
solchen Paaren größer. Eine unterschiedliche Nahrungsnutzung zwischen den Ge
schlechtern konnte Jehl nicht finden. Price (1984a) fand beim Mittleren Grundfin
ken (Geospizafortis) auf I. Daphne Major, Galapagos, daß kleinere 9 früher als große 
brüteten, häufiger als diese eine Zweitbrut tätigten und einen höheren Ausfliege
erfolg erzielten. Die d dieser Art unterlagen einem Selektionsdruck für Größenzu
nahme (disruptive Selektion). Auch beim Sumpfrohrsänger (Acrocephaluspalustris) 
verpaaren sich bevorzugt überdurchschnittlich große d mit unterdurchschnittlich 
großen 9 (Stein 1984).
Von allen untersuchten Maßen sind die Unterschiede zwischen weiblichen und 
männlichen Wasseramseln in der Flügellänge, Schwanzlänge und Körperlänge 
(nach relativer Sexualdifferenz und Differenzenquotienten; s. Tab. 1) am größten. 
Im Balzverhalten kommt ihnen eine wichtige Rolle zu (Spitznagel, unpubl.). Die 
relative Sexualdifferenz ist bei adulten Wasseramseln mit 8,93% größer als bei jun
gen mit 7,79% (nach Werten aus Tab. 2).
Bei Wasseramseln von der Schwäbischen Alb betrug die durchschnittliche Diffe
renz in der Flügellänge zwischen d (n =  87) und 9 (n =  91) 8,32 mm. Die durch
schnittliche Ausfliegerate (incl. Ersatz- und Zweitbruten) betrug bei allen von W. S. 
erfaßten Bruten (n =  180) 5,0 Junge/Paar. Bei 10 Paaren war die Flügellänge beider 
Partner bekannt. Vier Paare wiesen mit 0  6,88 mm unterdurchschnittliche Größen
differenzen auf. Der Ausfliegeerfolg lag bei diesen vier Paaren mit 1,5 Jungen/Paar 
weit unter dem Populationsdurchschnitt. Sechs Paare hatten mit 0  10,08 mm eine 
deutlich größere Flügellängendifferenz als der Populationsdurchschnitt. Bei diesen 
sechs Paaren lag die Ausfliegerate mit 5,17 Jungen/Paar über dem Populationsmit
tel. Die Beziehung zwischen der »Paardifferenz« in der Flügellänge und dem Aus
fliegeerfolg läßt sich mit der Formel y == 0,647x—1,927 beschreiben (r =  0,805) und 
ist mit p <  0,01 statistisch gesichert (s. Abb. 12).
Diese (wenn auch noch spärlichen) Daten zeigen, daß es für ein Wasseramsel-9 von 
Vorteil ist, ein großes d als Partner zu wählen, weil damit eine größere Wahrschein
lichkeit für einen hohen Fortpflanzungserfolg verbunden ist. Größere d sind meist 
auch ältere d (s. Tab. 2). Diese haben ihre Überlebensfähigkeit bewiesen und besit
zen möglicherweise schon Bruterfahrung. Männliche Wasseramseln nehmen min
destens bis zu ihrem dritten Lebensjahr noch an Körpergröße (nach der Flügellänge) 
zu, während 9 eine ganz schwache Größenzunahme bis zum zweiten Lebensjahr 
zeigen, um dann wieder kleiner zu werden (s. 4.10). Die Körpergröße dürfte bei der 
Wasseramsel nach den vorliegenden Befunden das Schlüsselkriterium sein, das die 
9 bei der Partnerwahl anwenden.
Ein letztes Kriterium, das bei der Partnerwahl verschiedener Vogelarten nachweis
lich eine Rolle spielt, ist die Qualität des Reviers beziehungsweise des Brutplatzes 
(Armstrong 1955, C atchpole etal. 1985, D avis & O T )onald 1976, G arson 1980, 
Pleszczynska 1978, Searcy 1979c, V erner 1964). Dieser indirekte Modus der Part
nerwahl spielt bei den meisten (auch nicht sexualdimorphen) Vogelarten eine Rolle. 
Bei allen diesbezüglich untersuchten Vögeln besetzen dominante und damit für die 
9 attraktive d auch die besseren Reviere.



Wir haben bisher die Qualität von Wasseramsel-Revieren nicht untersucht. Für 
Cinclus mexicanus liegt eine derartige Studie vor (P r ic e  1980). In Wasser amsel- 
Revieren wird vor allem die Qualität der limitierten Brutplätze von entscheidender 
Bedeutung für die Partnerwahl der 9 sein, da während der Brutzeit die Nahrung 
quantitativ nicht begrenzt ist (S p it z n a g e l  1983).

Abb. 12. Beziehung zwischen der relativen Paardifferenz in der Flügellänge (bezogen auf die Popula
tionsmittelwerte aller 9 und (5) und dem Ausfliegeerfolg aller Jahresbruten einzelner Paare.
Fig. 12. Relation between relative pair differences in wing length (compared to population means of all 
9 and d) and fledging success out of all annual broods from individual pairs.

6.2 Der Einfluß der natürlichen Selektion  (survival selection)

Damit eine Vogelart ihren Bestand etwa konstant halten kann, reicht es, wenn bis 
zur nächsten Brutzeit je ein geschlechtsreifes d und 9 überleben. Bei einer durch
schnittlichen Ausfliegerate von 5,0 Wasseramseln pro Paar und Jahr (nach Daten 
von der Schwäbischen Alb) ist also rechnerisch mit dem Tod von fünf Vögeln zu 
rechnen. Da die natürliche Selektion an Individuen (bzw. Genen, deren Träger diese 
Individuen sind) angreift, sollten sich die Überlebenden durch irgendwelche Merk
male von den der Selektion zum Opfer gefallenen Individuen unterscheiden lassen. 
Wie die Daten aus Tabelle 2 zeigen, sind nicht diesjährige Wasseramseln beider Ge
schlechter in nahezu allen untersuchten Merkmalen größer als diesjährige Vögel. 
Diese Unterschiede sind bei den d wesentlich stärker ausgeprägt als bei den 9. Nach 
der Flügellänge, die als genauestes Maß für die Körpergröße gelten kann, sind dies
jährige 9 sogar geringfügig größer als nicht diesjährige (um 0,17 mm). Dies bedeutet, 
daß die beiden Geschlechter möglicherweise entgegengesetzten Selektionsdrucken 
unterliegen: die Überlebenswahrscheinlichkeit ist für große d und kleine 9 am 
größten. Die zeitlich ausgedehnte Wachstumsphase verstärkt die Unterschiede zwi
schen jungen und alten d, während sie bei den 9 dem Selektionseffekt zuwiderläuft.



Unser Datenmaterial erlaubt uns derzeit noch nicht, die Auswirkungen des Grö
ßenwachstums von denen der natürlichen Selektion zu trennen. Es gibt aber ganz 
offensichtlich Mechanismen, die die Überlebenswahrscheinlichkeit für größere d 
und kleinere 9 bei ungünstigen Umweltverhältnissen erhöhen.
Ganz entsprechende Befunde wurden an Haussperlingen (Passer domesticus) in 
Nordamerika (F l e isc h e r  &  J o h n st o n  1982, J o h n sto n  &  F l e isc h e r  1981), am 
Mittleren Grundfmken (Geospiza fortis) auf Galapagos (Boag & G r a n t  1981) und 
nordamerikanischen Stärlingen (Icteridae) (S ea rcy  1979a, S ea rc y  &  Y asukaw a  
1981) gewonnen.
Sla tk in  (1984) unterschied drei verschiedene ökologische Mechanismen, durch die 
sexualdimorphe Merkmale entstehen können. Diese Mechanismen arbeiten zwar 
nicht völlig unabhängig voneinander, sollen aber im folgenden getrennt behandelt 
werden, um mögliche Auswirkungen auf den Sexualdimorphismus von Wasser
amseln klarer darstellen zu können.

6.2.1 Entstehung einer dimorphen Nische durch unterschiedliche 
Selektionsdrucke auf beide Geschlechter

Diese Annahme beruht auf Beobachtungen, daß die beiden Geschlechter mancher 
Arten unterschiedliche Aufgaben (z.B. Bebrütung oder Nahrungssuche für die 
Nestlinge) bewältigen, wobei sie verschiedenen Selektionsdrucken unterworfen 
sind.
So gibt es bei baumhöhlenbrütenden Entenweibchen einen Selektionsdruck auf ab
nehmende Körpergröße. Der entstehende sexuelle Größendimorphismus (die d be
teiligen sich nicht an der Bebrütung) ist mit Sicherheit nicht durch sexuelle Selek
tion entstanden (B erg m a n n  1965, in Selander 1972).
Nach D ow nh o w er  (1976) ist bei Darwinfinken eine Verringerung der Körpergröße 
von 9 mit einer erhöhten Fruchtbarkeit bei schwankenden Umweltbedingungen 
verbunden.
Nach dem bisherigen Wissensstand gibt es zwischen den Geschlechtern der Wasser
amsel keine so gravierenden ökologischen Unterschiede, daß der Größendimor
phismus durch eine dimorphe Nische erklärt werden könnte.

6.2.2 Entstehung bimodaler Nischen durch zwei oder mehr Selektionsoptima 
für beide Geschlechter

Ökologische Bedingungen können in beiden Geschlechtern zwei oder mehrere 
Gruppen von Phänotypen erzeugen, die jeweils getrennte Selektionsoptima besit
zen. So arbeiten zum Beispiel bei Darwinfinken die auf die Körpergröße einwirken
den Selektionskräfte zwischen juvenilen und adulten Tieren in entgegengesetzte 
Richtungen. Während bei adulten Vögeln große d und kleine 9 einen Selektions
vorteil besitzen, besteht bei den juvenilen offenbar ein Überlebensvorteil für kleine 
Tiere (P r ic e  &  G r a n t  1984). Die Autoren können allerdings mögliche Auswirkun
gen durch ein verlängertes Wachstum nicht ausschließen. Die zur Verfügung ste
henden Wasseramsel-Daten geben keinen Hinweis dafür, daß dieser Mechanismus 
für den sexuellen Größendimorphismus von Bedeutung sein könnte.



6.2.3 Ökologische Merkmalsverschiebung durch intersexuelle 
Konkurrenz um Ressourcen

Dieser Mechanismus ist bei zahlreichen Arten für die Entstehung von Unterschie
den zwischen den Geschlechtern verantwortlich gemacht worden (Grant 1968, Se
iend er  1966, 1972, Schoener 1965).
Diese Unterschiede sind um so ausgeprägter, je härter die Umweltbedingungen, al
so Selektionskräfte, auf lokale Populationen einwirken.
Bei Betrachtung der geographischen Variation süddeutscher Wasseramseln fällt 
auf, daß die relative Sexualdifferenz nach Norden zunimmt (s. Tab. 3-5). Dies kann 
als Anpassung an extremer werdende Umweltverhältnisse (längere Winternächte,

Tab. 3. Geographische Variation der Flügellänge bei vier süddeutschen Populationen der Wasseramsel. 
Angegeben sind Mittelwerte, Standardabweichung, Stichprobenumfang und die relative Sexualdiffe
renz.
Tab. 3. Geographie variation of wing length in four south-German populations of the dipper. Arithme
tic mean, standard deviation, sample size and relative sexual difference are given.

Flügellänge 
(wing length) d 9 Rel. Sex. diff. (%)

Südschwarzwald 94,47 ±  1,91 
n =  48

86,19 ±  1,99 
n =  35

8,76

Mittlerer Schwarzwald 94,59 ±  1,60 
n -  17

87,79 ±  1,53 
n =  9

7,19

Taubergebiet 94,68 ±  1,93 
n =  21

87,59 ±  1,83 
n -  17

7,49

Fichtelgebirge 97,30 ±  1,27 
n =  5

88,57 +  2,05 
n =  6

8,97

Tab. 4. Geographische Variation der Tarsuslänge bei vier süddeutschen Populationen der Wasseramsel. 
(Andere Angaben wie in Tab. 3).
Tab. 4. Geographie variation of tarsus length in four south-German populations of the dipper (data as in 
tab. 3).

Tarsuslänge 
(tarsus length) d 9 Rel. Sex. diff. %

Südschwarzwald 33,69 ±  0,86 
n -  16

32,48 ±  0,74 
n -  12

3,62

Mittlerer Schwarzwald 33,91 ±  1,10 
n =  30

32,11 ±  1,37 
n =  16

5,03

Taubergebiet 34,28 ±  0,71 
n =  21

31,98 ±  1,16 
n =  16

6,73

Fichtelgebirge 34,52 ±  1,13 
n =  5

32,03 ±  0,67 
n =  6

7,20



Tab. 5. Geographische Variation der Kopflänge bei vier süddeutschen Populationen der Wasseramsel. 
(Andere Angaben wie in Tab. 3).
Tab. 5. Geographie variation of head length in four south-German populations of the dipper (data as in 
tab. 3).

Kopflänge 
(head length) d 9 Rel. Sex. diff. (%)

Südschwarzwald 45,50 +  0,96 
n =  12

44,14 ±  0,36 
n =  5

2,99

Mittlerer Schwarzwald 46,10 ±  0,99 
n =  13

44,27 ±  0,93 
n =  9

3,98

Taubergebiet 46,32 +  0,65 
n =  17

44,36 ±  0,46 
n =  16

4,24

Fichtelgebirge 46,58 ±  0,44 
n =  5

44,62 +  0,59 
n =  6

4,64

kühlere Durchschnittstemperaturen und somit schlechtere Ernährungsbedingun
gen) gedeutet werden, die eine ausgeprägtere ökologische Sonderung nach sich 
zieht. Schon R ensch (1954) hat daraufhingewiesen, daß eine Zunahme der Körper
größe auch eine Verstärkung der relativen Sexualdifferenz mit sich bringt. Daß diese 
Verstärkung keine Folge einer allometrischen Korrelation mit der Körpergröße 
sein muß, haben J ohnston &  Selander (1973) an Haussperlingen in Europa, Nord- 
und Südamerika gezeigt. Diese Autoren haben festgestellt, daß der Grad des sexuel
len Größendimorphismus in dem Maß zunahm, wie die Umweltbedingungen un
günstiger wurden, unabhängig davon, ob damit auch eine Zunahme der Körper
größe nach den Klimaregeln verbunden war. In allen diesen Fällen begünstigte die 
Selektion das Überleben von kleinen 9 und großen d, so daß die Konkurrenz um 
Nahrung in den kritischen Wintermonaten verringert wurde. J ohnston &  F lei
scher (1981) haben die Verstärkung des sexuellen Größendimorphismus durch die 
unterschiedliche Mortalität verschieden großer Haussperlinge während des Win
ters noch einmal untersucht und frühere Ergebnisse bestätigt.
Bei der Wasseramsel spielt dieser Mechanismus für die Entstehung sexueller Grö
ßenunterschiede (jeden Winter) eine wichtige Rolle. Welche quantitativen oder 
qualitativen Unterschiede bei der Nahrungssuche daraus resultieren, ist derzeit 
noch unbekannt.

6.3 Die Evolu tion  des sexuellen G rößendim orphism us der W asseram sel

Inselrassen verschiedener Vogelarten entwickeln bei verminderter interspezifi
scher Konkurrenz einen ökologischen Sexualdimorphismus, der bei Festlands
rassen fehlt oder weit schwächer ausgebildet ist (ecological release: G rant 1968, 
Schoener 1965, Selander 1972). Diese Unterschiede sind durch das Wirken der na
türlichen Selektion erklärbar.



Wasseramseln sind sehr eng an schnellfließende Fließgewässer gebunden. Diese Le
bensräume stellen gewissermaßen Habitatinseln innerhalb der umgebenden terrest
rischen Lebensräume dar. Die Besiedlung dieser Habitatinseln in der frühen Evolu
tion der Wasseramseln dürfte bei fehlendem Konkurrenzdruck durch andere Vo
gelarten eine unterschiedliche intraspezifische Einnischung begünstigt haben. Sie 
geht möglicherweise auf unterschiedliche Überlebenswahrscheinlichkeiten für 
kleinere 9 und größere ö  bei erschwerten Ernährungsbedingungen im Winter zu
rück.
In jeder Fortpflanzungsperiode wird ein breites Spektrum unterschiedlich großer 
Vögel erzeugt. An diesem Rohmaterial greift die natürliche Selektion jeden Winter 
erneut an und die entstandenen Größenunterschiede werden durch die sexuelle Se
lektion verstärkt: große d sind vermutlich dominant, gewinnen in intrasexuellen 
Auseinandersetzungen und besetzen die besseren Reviere. Die Varianz im Fort
pflanzungserfolg der d könnte durch die größere Mortalität der 9, die günstigen 
Verhältnisse für Polygynie und durch den Modus der weiblichen Partnerwahl ge
währleistet sein: 9 wählen bevorzugt große d, das sind in der Regel auch alte und er
fahrene d. Wenn die Größenunterschiede zwischen den Partnern überdurch
schnittlich groß sind (d.h. wenn zusätzlich das 9 überdurchschnittlich klein, also 
älter und erfahren ist), wird der Fortpflanzungserfolg am größten sein.
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