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Abstract

Alpine marmots mature after their
second hibernation but not all members of
a family group reproduce successfully.
Copulations could be observed between all
females and males within a group. Closely
related animals mate together, often resul-
ting in close inbreeding, but apparently
without any negative consequences. Only
dominant females produce weaned young,
which could be sired by several males, but
mostly by the dominant one. Dominant
animals suppress reproduction in subordi-
nates by initiating agonistic interactions,
which affect elevated levels of glucocorti-

coids (“stress hormones”) in the blood of

suppressed animals. In contrast to females,
reproductive suppression in males is
incomplete and predominantly sons of the
dominant male may have some direct
reproductive success. In groups with
several subordinate females dominant
females could be less reproductive. Apart
from this intrasexual suppression males
are able to prevent dominant females from
reproduction when they take over a terri-
tory after the mating period. Hence, besi-
de various benefits of sociality in Alpine
marmots there are also costs, e.g. repro-
ductive failures, caused by other group

members.
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Einleitung

Alpenmurmeltiere haben sich in ihrer
Biologie mit zwei grundsitzlichen Phinome-
nen an ihren alpinen Lebensraum angepafit:
Winterschlaf und Leben in hochsozialen
Gruppen. Beide beeinflussen in besonderem
MabBe das Paarungssystem und die Reprodukti-
on dieser Tierart, denn sowohl konditionelle
als auch soziale Faktoren haben einen ent-
scheidenden Einflul darauf, ob und in welcher
Form ein Individuum an der Fortpflanzung
beteiligt ist.

Geschlechtsreife und Paarung

Geschlechtsreife

Prinzipiell hingt das Erreichen der
Geschlechtsreife bei Murmeltieren von der
Linge der Aktivititsphase und der juvenilen
Wachstumsrate ab. Bei allen Murmeltierarten
ist die Linge der Aktivitdtsphase im Lebens-
raum nicht nur durch den Breitengrad, son-
dern auch durch die Hohenlage tiber dem
Meer begrenzt (NEE 1969; BarasH 1973b,
1974, 1976; JOHNs & ARMITAGE 1979). Je kiir-
zer die Aktivititsphase ist, desto weniger Zeit
steht den Tieren zur Verfiigung, ihren Kérper
aufzubauen und damit die Geschlechtsreife zu
erreichen. Alpenmurmeltiere werden im Frei-
land frithestens im Laufe des dritten Sommers
adult (d. h. im Alter von zwei Jahren) und
sind meistens erst nach dem dritten Winter-
schlaf weder hinsichtlich ihrer KérpergroBe
noch in ihrem Kérpergewicht von dlteren Tie-
ren zu unterscheiden (ARNOLD 1990a, 1990b;
HACKLANDER et al. 1998; HACKLANDER &
ARNOLD 1998b). Entsprechend der geographi-
schen Verteilung der Alpenmurmeltiere in
ihrem Verbreitungsgebiet schwanken die
Angaben iiber den Beginn der Geschlechtsrei-
fe in dieser Art. Je nach Untersuchungsgebiet
sind geschlechtsreife Tiere nach zwei bis vier
Wintern zu erwarten (KRAPP 1978). KRATO-
CHvIL & HRABE (1964) sowie ARNOLD & DiT-
TaMl (1997) belegen die Geschlechtsreife von
zweijihrigen Ménnchen und mehrere Auto-
ren (PSENNER 1956b; ARNOLD 1990b) berich-
ten von trichtigen zweijihrigen Weibchen.
Obwohl jedoch Alpenmurmeltierweibchen im
Alter von zwei Jahren bereits geschlechtsreif

sein konnen, wurde bisher im Freiland kein
Weibchen registriert, das im Alter von zwei
Jahren Jungtiere hervorbrachte.

Paarungsverhalten

Uber das Paarungsverhalten der Alpen-
murmeltiere wurde vor allem durch MULLER-
UsING (1956, 1957) und PSENNER (1956a,
1956b, 1957, 1960) erstmals ausfithrlicher
berichtet. Vor allem PSENNER konnte durch
seine erfolgreiche Aufzucht in Gefangenschaft
(Alpenzoo Innsbruck) detaillierte Beschrei-
bungen liefern. Die Paarungszeit der Alpen-
murmeltiere findet nach dem Erwachen aus
dem Winterschlaf statt und dauert ca. zwei
Wochen. Das Verhalten der Tiere 14Bt darauf
schlieBen, daB Weibchen nur an einem Tag
empfingnisbereit sind (s. a. HEMBECK 1958).
Bis zur Kopulation filhren Minnchen und
Weibchen einer Gruppe ausgedehnte Paa-
rungsspiele auch auBerhalb der Baue durch.
Dazu gehoren u. a. hiufiges Beriechen, spiele-
rische Verfolgungsjagden und gegenseitige
Fellpflege. Deckakte konnen mehrere Minu-
ten (max. 17) andauern und finden meistens
innerhalb der Baue statt (ARNOLD et al.
1994). Nach der Kopulation geben Weibchen
hiufig katzenartige Schreie von sich, die wei-
tere Minnchen zum Paarungsspiel bzw. zur
Paarung selbst animieren koénnen. Innerhalb
einer Familie sind Kopulationen zwischen
allen geschlechtsreifen Weibchen und Minn-
chen einer Gruppe zu beobachten (s. a.
Abschnitt Paarungssystem). Ein Weibchen
kann sich dabei mit mehreren Minnchen 8
bis 10 mal im Lauf eines Tages paaren (HEM-
BECK 1958).

Paarungssystem

Das Paarungssystem der Alpenmurmeltie-
re wurde lange Zeit als monogam angesehen:
nur das dominante, territoriale Paar einer
Familie bringe Nachwuchs hervor. Fiir die
Weibchen gilt dies nach wie vor, wie zahlrei-
che Studien zeigen konnten (z. B. ARNOLD
1990b; HACKLANDER et al. 1998). Die Fort-
pflanzung der Weibchen einer Gruppe ist
strike an den sozialen Status gekniipft, denn
alle Jungtiere, die in einem Territorium im Juli
den Wurfbau verlassen, sind Nachkommen
des dominanten Weibchens. Selbst in Jahren,



in denen das dominante Weibchen mit der
Reproduktion aussetzt, werden von den ande-
ren Weibchen ihrer Gruppe keine eigenen
Jungtiere entwohnt. Zwar konnen auch sub-
dominante Weibchen
(ARNOLD 1990a; GOOSSENS et al. 1996;
HACKLANDER et al. 1998), doch sind in Fami-
liengruppen mit klaren sozialen Verhiltnissen

trichtig  werden

niemals zwei Wiirfe vorhanden.

dominanten Minnchen gezeugt wurden (Abb.
1). Insgesamt konnte in ca. 5 Prozent solcher
Gruppen das Minnchen von der Vaterschaft
ausgeschlossen werden. Diese Tatsache kann
dadurch erklirt werden, daB Weibchen mit
Minnchen aus Nachbargebieten oder mit
wandernden Murmeltierméinnchen kopulie-
ren (ARNOLD 1990a, GOOSSENS et al. 1996).
In diesem Zusammenhang stehen Beobach-
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Minnchens ausgeschlossen wer-

den kann (Abb. 1). Dieser Zusammenhang
war hauptsichlich auf die Anwesenheit von
Sshnen des dominanten Minnchens bedingt.
Dominante Minnchen lassen anscheinend
eine begrenzte Beteiligung an der Reprodukti-
on zu, damit sich fir die subdominanten
Minnchen das Verbleiben in der Gruppe auch
weiterhin rentiert. Es sind niamlich vor allem
die Minnchen, die die Jungtiere wihrend des
Winters wirmen (ARNOLD 1993). Subdomi-
nante Minnchen konnten ihre direkte Fitness
ethohen, wenn sie mehr in das Uberleben der
Jungtiere wihrend des Winterschlafs investie-
ren anstatt versuchen, in anderen Familien
dominant zu werden. Minnchen wandern
womdglich aus diesen Griinden auch spiter
aus ihren Geburtsgebieten ab als Weibchen
(ARNOLD 1990b, FREY-R00s 1998). S. a. Kapi-
tel ,Verzogerte Abwanderung und gemein-
schaftliche Jungenfiirsorge”. :

Interessanterweise konnte BRUNS (1997)
selbst in Gruppen ohne subdominante Minn-
chen Jungtiere feststellen, die nicht vom

tungen von BARASH (1973a) an minnlichen
Olympmurmeltieren (M. olympus), die im zei-
tigen Frithjahr in den Nachbargebieten
umherstreiften und mit den dortigen adulten
Weibchen interagierten. Exkursionen von
Alpenmurmeltieren in benachbarte Gruppen
wurden von LATTMANN (1973) und HACK-
LANDER (1997} beschrieben.

Das Paarungssystem der Alpenmurmeltie-
re fordert in Zusammenhang mit der engen
Verwandtschaft der Tiere innerhalb einer
Familiengruppe grundsitzlich die Gefahr von
Inzucht. Tatsichlich stammen z. B. in der
Berchtesgadener Population 28 Prozent der
Jungtiere aus Paarungen mit enger Inzucht,
d. h. Paarungen zwischen Vollgeschwistern
oder zwischen Eltern und deren Nachwuchs
(BrRUNS 1997). Diese Inzucht wirkt sich deut-
lich negativ auf das Entwéhnungsgewichr der
Jungtiere aus, das im Vergleich zum Normal-
wert um ein Sechstel verringert ist. Dennoch
haben ingeziichtete Individuen keine geringe-
re Uberlebenswahrscheinlichkeit. Anschei-

Abb. 1:

Vaterschaftsausschliisse (basierend auf
DNA-fingerprinting) des dominanten
Maé&nnchens in verschiedenen Gruppen-

zusammensetzungen (nach Bruns
1997).
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nend gibt es auch daher bei Alpenmurmeltie-
ren keine Hinweise fiir Inzuchtvermeidung.
BruUNS (1997) nimmt an, daB Inzucht im Ver-
gleich zu den hohen Kosten, die durch
Abwanderung aus dem Familienverband ver-
ursacht werden (FREY-R00s 1998 vergleiche
Kap. ,Verzégerte Abwanderung und Jungen-
fiirsorge®), fur diese Tierart das kleinere Ubel
darstellt.

Reproduktion
3500 7 p= 37 40
—
20 3250 Sowohl in Gefan-
= ] ol genschaft (PSENNER
§ 3000 1958) als auch im Frei-
o 2750 s s land (MULLER-USING &
%‘D 2500 — MULLER-USING 1972,
o ALLAINE et al. 1994,
:‘S 2250 LENTI BOERO  1994)
2000 — pflanzen sich dominante
nein ja Alpenmurmeltierweib-
. chen nicht jedes Jahr
Reproduktion fort. SALA et al. 1997
geben an, daf} dominan-
Abb. 2:

Reproduktion dominanter Weibchen in
Abhangigkeit des Friihjahrskorperge-
wichtes (g + se) (nach HackLANDER
1997).
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te Weibchen héchstens zwei aufeinander fol-
gende Jahre Jungtiere hervorbringen, worauf
eine Pause von ein bis drei Jahren eingelegt
wird. Fiir Alpenmurmeltierweibchen aus dem
Berchtesgadener Untersuchungsgebiet (ca.
1200 m @. d. M.} berichten HACKLANDER et al.
{1998), daB jedes Jahr 64 Prozent aller domi-
nanten Weibchen reproduzierten. Das bedeu-
tet aber nicht, daB dominante Weibchen ca.
alle zwei Jahre reproduzieren, denn wie bei
den anderen Studien konnte auch hier eine
Bandbreite gefunden werden, innerhalb der
ein Weibchen alternierend reproduzierte oder
bis zu fiinf Jahre hintereinander Nachwuchs
aufziehen konnte. Der Ausfall der Reprodukti-
on kann u. a. durch die Kondition der Weib-
chen als auch durch die Sozialstruktur einer
Familiengruppe verursacht sein.

Kondition

Die kérperliche Verfassung spielt bei
Alpenmurmeltieren nicht nur eine wesentli-
che Rolle fiir das Erreichen der Geschlechts-
reife, sondern beeinfluBt auch in besonderem
MaBe die Fortpflanzungsfihigkeit. Dies trifft
vor allen Dingen fiir die Weibchen zu, da sie
im Gegensatz zu den Minnchen die groBeren

Kosten fir Fortpflanzung tragen. Reproduzie-
rende Weibchen setzen nimlich wihrend der
Trichtigkeit und der Laktation einen GroBteil
der verfigbaren kérperaufbauenden Substan-
zen fiir die Entwicklung ihrer heranwachsen-
den Jungtiere ein. Fiir Alpenmurmeltiere stellt
dies ein besonderes Problem dar, da zur Zeit
der frithen Trichtigkeit der Schnee noch
nicht vollstéindig abgetaut ist und damit keine
oder sehr wenig Nahrung vorhanden ist
(ARNOLD 1990b, 1993b). Zwei bis drei
Wochen nach dem Verlassen des Winterbaues
nehmen Alpenmurmeltierweibchen deshalb
auch weiterhin Gewicht ab (Krarp 1978,
HACKLANDER 1997). Wie die Weibchen der
Waldmurmeltiere (M. monax: GRIzZEL 1955;
SNYDER et al. 1961) und Gelbbauchmurmel-
tiere (M. flaviventris: ANDERSEN et al. 1976)
zehren offensichtlich auch Alpenmurmeltier-
weibchen noch wihrend der Trichtigkeit und
Laktation von ihren vorjihrigen Fettreserven.
Je geringer der winterliche Fettverlust ist,
desto wahrscheinlicher ist demnach fiir Mur-
meltierweibchen eine erfolgreiche Reproduk-
tion. Bei einem niedrigen Frithjahrsgewicht
reichen die Energiereserven nicht dazu aus,
sowohl sich setbst zu erhalten als auch Jung-
tiere zu produzieren, weshalb Alpenmurmel-
tierweibchen eine Trichtigkeit nur dann erfol-
greich durchfithren, wenn sie nach Beenden
des Winterschlafs ein iberdurchschnittliches
Kérpergewicht haben (HACKLANDER 1997).
Scheinbar besteht hierbei eine Art Kérperge-
wichts-Schwellenwert, oberhalb dessen es nur
moglich ist, eine Trichtigkeit durchzufithren
(Abb. 2). Unter menschlicher Obhut kénnen
Alpenmurmeltiere jedoch ein weitaus hoheres
Kérpergewicht als im Freiland erreichen
(Krapp 1978) und deshalb regelmiBig und
schon im Alter von zwei Jahren reproduzieren
(PSENNER 1960b).

Auf Grund der erhshten Kosten nehmen
reproduzierende Weibchen im Laufe der Fort-
pflanzung weniger an Kérpergewicht zu als
Weibchen, die mit der Reproduktion ausset-
zen (HACKLANDER 1997). Dies ist auch ein
Grund dafiir, weshalb bei Miittern der Fell-
wechsel erst spiter stattfindet. Nicht reprodu-
zierende Weibchen setzten die verfiigbare Zeit
hauptséchlich dazu ein, ihr eigenes Gewicht
zu erhdhen. Anscheinend schaffen es reprodu-
zierende Weibchen dennoch, den geringeren



Korpergewichtszuwachs wihrend der Trag-
und Siugezeit wieder annihernd zu kompen-
sieren (HACKLANDER 1997), indem sie nach
der Entwshnung der Jungtiere einen GroBteil
ihres Zeitbudgets zum Aufbau ihrer Fettdepots
verwenden (vgl. GrizzeL 1955, BARASH
1973a) und spéter als nicht reproduzierende
Weibchen in den Winterschlaf gehen (s. a.
ARMITAGE 1962, 1986).

Fir Alpenmurmeltierweibchen ist der
elterliche Aufwand mit dem Ende der Aktiv-
zeit jedoch nicht abgeschlossen, denn sie sind
noch wihrend des Winterschlafs gefordert.
Der Abbau von Fettreserven ist iiber diese Zeit
besonders grof, wenn Jungtiere in einer Fami-
lie iberwintern, da diese auf Grund ihrer
geringen Fettreserven auf das Wirmen durch
andere Familienmitglieder angewiesen sind
(ARNOLD 1990b). Die Wintersterblichkeit
adulter Tiere ist vor allem dann sehr hoch,
wenn die Fettdepots wihrend der aktiven Zeit
nicht genug aufgebaut werden konnten.
Besonders gefihrdet sind in diesem Zusam-
menhang reproduzierende Weibchen in Jah-
ren mit friihem Wintereinbruch oder langen
Wintern (s. a. ARMITAGE & DOWNHOWER
1974).

Soziale Faktoren

Ob Alpenmurmeltierweibchen reprodu-
zieren, ist nicht allein von deren Alter und
Kondition abhiingig. Daneben spielt das Sozi-
alsystem ebenfalls eine entscheidende Rolle:
In einer Familie bringen nur dominante Weib-
chen Nachwuchs hervor (ARNOLD 1990a,
HACKLANDER et al. 1998), der von mehreren
Minnchen in der Gruppe gezeugt sein kann.
Je mehr subdominante Minnchen in der
Gruppe leben, desto geringer wird der Anteil
des dominanten Minnchens an der Vater-
schaft und je mehr subdominante Weibchen
in einer Gruppe vorkommen, desto geringer
sind die Chancen fiir das dominante Weib-
chen, erfolgreich zu reproduzieren (HACKLAN-
DER et al. 1998). Eigentlich sollte ein domi-
nantes Weibchen gerade dann Nachwuchs
aufziehen, wenn es mit vielen Tieren in einer
Familie lebt, da mit steigender Gruppengrofe
die Wintersterblichkeit der Jungtiere sinkt
(ARNOLD 1993a). Doch anscheinend lauft die
Konkurrenz zwischen den Weibchen diesen

positiven Gruppeneffekten zuwider. In einer
Familiengruppe herrscht damit eine Unter-
driickung der Reproduktion zwischen den Tie-
ren vor.

Unterdriickung der Reproduktion des
gleichen Geschlechts

Die Mechanismen der Unterdriickung der
Reproduktion subdominanter Alpenmurmel-
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tiere wurde sowohl fir Miannchen (ARNOLD &
DitTaMI 1997) als auch fiir Weibchen (HACK-
LANDER & ARNOLD 1998b, 1999a; HACKLAN-
DER et al. 1998) untersucht. Bei beiden
Geschlechter wird die Fortpflanzung subdomi-
nanter Tiere durch Stress unterdriickt, der von
den dominanten Tieren ausgeiibt wird.

Als Indikator fiir Stress wird in den unter-
driickten Tieren eine erhohte Konzentration
an Glucocorticoiden im Blut gefunden, die
sich negativ auf die Produktion von
Geschlechtshormonen (Testosteron bzw. Pro-
gesteron) und damit auf die Ausbildung von
funktionsfihigen Geschlechtsorganen auswir-
ken kénnen. Da aber die in einer Gruppe
geborenen Jungtiere nur einem Weibchen

Abb. 3:

Verhiltnis zwischen
Androgenen und
Glucocorticoiden im
Blut dominanter (a)
und subdominanter
(b} Méannchen (nach
ArNOLD & DiTtami
1997).
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aber prinzipiell mehreren Minnchen zugeord-
net werden koénnen, ist das Ausmall der
Unterdriickung fiir das jeweilige Geschlecht
unterschiedlich ausgeprigt.

Das territoriale Paar ist gegeniiber gleich-
geschlechtlichen Tieren der Gruppe domi-
nant. Diese Dominanz kommt vor allem in
Sozialkonflikten zu Tage, bei denen es zwi-
schen den Tieren zu Auseinandersetzungen
mit ernsthaften Verletzung kommen kann.
Initiatoren dieser sozionegativen Interaktio-
nen sind vor allem dominante Tiere. Auf
Grund ihres dominanten Status gehen sie
auch meistens als Sieger dieser Auseinander-
setzungen hervor. Bei den Minnchen sind die-
se Kampfe zwar rar aber durch ernsthafte
BiBverletzungen gepriigt (ARNOLD & DITTAMI
1997). Interessanterweise werden subdomi-
nante Minnchen nicht zu gleichen Teilen
vom dominanten Minnchen attackiert. Viel-
mehr differenziert das dominante Minnchen
hinsichtlich der verwandtschaftlichen Bezie-
hung zu den subdominanten Minnchen. Séh-
ne des dominanten Minnchens werden nur in
geringem Male, nichtverwandte Minnchen
in sehr hohem Malle unterdriickt. Diese unter-
schiedliche Behandlung wirke sich dement-
sprechend unterschiedlich auf die Produktion
von Glucocorticoiden aus. Auf Grund dieser
differenzierten Ausiibung sozionegativer
Interaktionen fanden ARNOLD & DITTAMI
(1997) auch Unterschiede in den beiden
Gruppen an subdominanten Minnchen hin-
sichtlich des Verhiltnisses zwischen Androge-
nen (v. a. Testosteron) und Glucocorticoiden
(Abb. 3). Wihrend bei dominanten Minn-
chen Androgene und Glucocorticoide im Blut
positiv korrelierten (Abb. 3a), wurde im Blut
subdominanter Minnchen eine negative
Bezichung gefunden. Zwar gab es keinen
Unterschied zwischen Sohnen und Nicht-
Sohnen in der Steigung der jeweiligen Regres-
sionen, aber die Androgenkonzentrationen
waren im Blut von Sshnen grundsitzlich
hoher (Abb. 3b). Die dadurch bedingte even-
tuell unterschiedliche Fortpflanzungsfahigkeit
wirkte sich offensichtlich auf den Anteil der
gezeugten Jungtiere eines Wurfes aus.

Bei den Weibchen ist das Ausmal der
Reproduktionsunterdriickung ungleich stirker
ausgeprigt. Die Wintersterblichkeit von Jung-

tieren steigt mit der Zahl der Jungtiere im
Winterbau. Eine Familiengruppe ist scheinbar
nicht in der Lage mehr als einen Wurf
wihrend des Winters zu wirmen. Zwischen
Alpenmurmeltierweibchen herrscht damit
eine viel groBere Konkurrenz als zwischen den
Minnchen. Selbst nah verwandte subdomi-
nante Weibchen kann das dominante Weib-
chen nicht an der Fortpflanzung teil haben
lassen. Zwar werden Tochter seltener vom
dominanten Weibchen attackiert (DANNHE}-
MER 1993, HACKLANDER 1997), die Konse-
quenz bleibt aber fiir alle subdominanten
Weibchen gleich. Im Gegensatz zu minnli-
chen Subdominanten, deren Fortpflanzungs-
fihigkeit mehr oder weniger reduziert wird,
werden subdominante Weibchen grundsitz-
lich an der Fortpflanzung gehindert. Es bleibt
die Frage, warum subdominante Weibchen
iiberhaupt trichtig werden, wenn sie dabei
scheinbar ohnehin erfolglos sind. Eine Trich-
tigkeit wire fiir ein subdominantes Weibchen
dann von Vorteil, wenn das dominante Weib-
chen abwandert oder im Laufe des Friihjahrs
stirbt. In diesem Fall kénnte das subdominan-
te Weibchen dominant werden und erfolg-
reich reproduzieren. Nicht trichtige subdomi-
nante Weibchen hitten in dieser Situation
ein verlorenes Jahr in Hinblick auf ihren
Lebenszeitfortpflanzungserfolg.

Vor allem wihrend der frithen Trichtig-
keit initileren dominante Weibchen gegen
gleichgeschlechtliche ~ Gruppenmitglieder
sozionegative Interaktionen (DANNHEIMER
1993, GOOSSENS et al. 1996, HACKLANDER et
al. 1998) und gehen als Zeichen ihrer Domi-
nanz bei Auseinandersetzungen als Sieger her-
vor. Subdominante Weibchen werden von
den dominanten Weibchen in Ringkdmpfen
zu Boden geworfen, gebissen und verjagt. Die-
se Form der Attacken wird in den ersten drei
Wochen der Trichtigkeitsperiode immer hiu-
figer und heftiger. Als Folge diese Konflikte
steigt im Blut subdominanter Weibchen die
Konzentration an Glucocorticoiden und stort
damit das sensible Hormongleichgewicht
wihrend einer potentiellen Trichrigkeit
(Abb. 4). Neben dem Abort der Féten besteht
in der Gruppe der Sciuridae auch die Mog-
lichkeit, Embryonen zu resorbieren (SNYDER
& CHRISTIAN 1960, SNYDER 1962, NEE 1969,
Bisikow 1996). Nach der Trichtigkeit
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schlieldr sich fur konkurrierende Weibchen die
Gelegenheit des Infanrizids an (ARMITAGE et
al. 1979, SHERMAN 1982, BALFOUR 1983, BRO-

DY & MELCHER 1983, HoOGLAND 1985).

Zum Schutz vor Stress halten sich subdo-

minante Tiere von Initiatoren sozionegativer
(DANNHEIMER 1993,

Interaktionen fern

HaCKLANDER 1997). BarasH (1973a) stellre

cher st die Reproduktion bei dominanten
Weibchen (Abb. 3). Anscheinend werden die
Kosten der Unterdriickung subdominanter
Weibchen fiir ein dominantes Weibchen in

diesem Fall zu hoch und sie setzen mir der

Reproduktion aus.

Unterdriickung der Reproduktion des
anderen Geschlechts

fir Olympmurmeltiere fest, dall sie ihren
Schlafthau nicht
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ren und glieder-
ten sich erst
segen Ende des
Sommers wieder
in die Gruppe
ein, um darauf gemeinsam mit ihnen den
Winterschlaf zu verbringen. Ahnliche Ergeb-
nisse konnte FREY-Ro0s (unpubl.) fiir Alpen-
murmeltiere im Nartionalpark Berchtesgaden
erzielen, indem er einen Zusammenhang zwi-
schen der Wahl des Schlafbaus und den vor-
angegangenen Kontakten wihrend des Tages
feststellen konnte. Diese Ergebnisse konnten
von HACKLANDER (1997) durch telemetri-
schen Untersuchunegen bestitiet werden.
Nach Einbruch der Dimmerung waren subdo-
minante Weibchen, die hiufig in sozionegari-
ve Interaktionen mit dem dominanten Weib-
chen verwickelt waren, selten mit diesem in
einem gemeinsamen Schlafbau. Subdominan-
te Miinnchen, die mir dem dominanten Weib-
chen kaum in Konflikt gerieten, konnten hau-
figer mit diesem in

ginem gemeinsamen

Schlafthau gefunden werden

Im Ubrigen kinnen mit dem hier darge-
stellten Mechanismus auch dominante Weib-
chen von subdominanten Weibchen an der
Durchfihrung einer erfolgreichen Fortpflan-
zung gehindert werden, Je mehr subdominan-
te Weibchen mit einem dominanten Weib-

chen zusammenleben, desto unwahrscheinli-

Woche nach Beenden des Winterschlafes
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Abb. 4:

Mittlere Konzentrationen an Glucocor-
ticoiden ng/ml (£ se) im Blut subdomi-
nanter (weiBe Dreiecke) und dominan-
ter (schwarze Kreise) Weibchen
wahrend der Reproduktion. Graue Bal-
ken geben die mittlere Anzahl aggres-
siver Interaktionen zwischen den
Weibchen an (nach HackLANDER et al.
1998).

I >1

Anzahl der subdominanten Weibchen

Neben der intrasexuellen Unterdriickung
der Reproduktion zeigten HACKLANDER &
ARNOLD (1998a; 1999h) auch ein intersexuel-
le Unterdriickung bei Alpenmurmeltieren.
Dominante Weibchen, die unter giinstigen

Nahrungs- und Sozialbedingungen leben, wer-

Abb. 5:

Anteil reproduzierender dominanter
Weibchen in Abhangigkeit der Anzahl
subdominanter Weibchen in der Grup-
pe (nach HackLanper 1997).

~
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den an der Fortpflanzung gehindert, wenn sich
in ihrer Gruppe ein Minnchenwechsel an der
Spitze der Mannchenhierarchie vollzieht. Ein-
deutig trichtige Weibchen bleiben vor allem
dann ohne Jungtiere, wenn sich dieser Mann-
chenwechsel nach der Paarungszeit und vor
dem Entwohnen der Jungtiere vollzieht. Die
neue hinzukommenden Minnchen sind in
diesen Fillen von der Vaterschaft ausgeschlos-
sen und sollten so friih wie moglich vermei-
den, daB das dominante Weibchen Jungtiere
gebirt oder siugt, die mit Sicherheit nicht
von ihm gezeugt sind. Um dies durchzusetzen
konnen die Mannchen sowohl eine Trichtig-
keit zum Abbruch fihren (HACKLANDER &
ARNOLD 1999b) als auch bereits geborene
Jungtiere toten (COULON et al. 1995).
Schliefllich erspart sich das Mannchen damit
unnotig hohe Kosten wihrend des kommen-
den Winterschlafs, in dem die Jungtiere
gewirmt werden miilten. Auch das Weibchen
hat durch das Ausbleiben der Jungen die
hohen Kosten der Trachtigkeit und Sdugezeit
gespart und erwacht aus dem nichsten Win-
terschlaf mit einem (iberdurchschnittlichen
Korpergewicht. Dadurch sind Weibchen nach
einem Jahr mit Minnchenwechsel auch mit
sehr hoher Wahrscheinlichkeit wieder repro-
duktiv.

Fortpflanzungsstrategien

Nach dem ,Reproductive Suppression
Model* von Wasser & BarasH (1983) kon-
nen Siugetierweibchen ihren Lebenszeitre-
produktionserfolg maximieren, indem sie
nicht reproduzieren, wenn die zukiinftigen
Bedingungen fiir das Uberleben der Nach-
kommen besser sind als die gegenwirtigen.
Das Aussetzen der Reproduktion kann dabei
sowohl auf die kérperliche Verfassung der
Weibchen als auch auf die soziale Situation in

der Gruppe zuriickzufiihren sein.

Je dlter ein Weibchen ist, desto kleiner
wird der zukiinftige noch realisierbare Fort-
pflanzungserfolg. Jiingere Weibchen mit einer
noch hohen Lebenserwartung haben dagegen
einen groBeren zukiinfrigen Fortpflanzungs-
wert. An sich sollten dominante Weibchen
immer dann reproduzieren, wenn sie kérper-

lich dazu in der Lage sind, vorausgesetzt der

zukiinftige Reproduktionserfolg wird nicht um
mehr geschmiilert als der derzeitige Reproduk-
tionserfolg ausmacht. Fiir Weibchen, die
schon lidngere Zeit dominant waren, lohnt es
sich scheinbar nicht, mit der Reproduktion
auszusetzen und auf erfolgversprechendere
Jahre zu warten, weil sie wegen ihres hohen
Alters nicht sicher sein kénnen, ob sie im
nichsten Jahr noch Nachwuchs bekommen
kénnen. In solchen Fillen sind das Aufwach-
gewicht und die Verfiigbarkeit von Nahrung
aus strategischen Griinden von geringerer
Bedeutung. SchlieBlich betrigt die durch-
schnittliche Dauer der Dominanz z. B in der
Berchtesgadener Population nur vier Jahre.

Reproduktion und Sozialle-
ben - ein Widerspruch?

Als negative Konsequenz der Sozialitit
steht der Wettbewerb zwischen den Tieren
einer Familie um die Reproduktion. Vor allem
Weibchen stehen vor der Entscheidung,
innerhalb ihrer Familie oder an einem ande-
ren Ort dominant zu werden oder als subdo-
minantes Tier in der Gruppe zu verbleiben
und damit nicht zu reproduzieren.

Murmeltiere wandern erst aus einer Fami-
lie ab, wenn sie in der Lage sind ein Territori-
um zu iibernehmen. Dieses Alter sollte im
Adulistadium erreicht sein. Doch nicht nur
fast alle Zweijahrigen sondern auch ca. ein
Drittel der Drei- und Vierjihrigen bleiben ein
weiteres Jahr in einer Familie { ARNOLD 19904,
1990b; s. a. PERRIN et al. 1993). Als Ausnah-
me konnte in der Berchtesgadener Population
ein fiinfjihriges subdominantes Weibchen in
einer Familie registriert werden. Es war mit
dem dominanten Weibchen nicht verwandt
und hatte mit diesem héufig (sozionegativen)
Kontake.

ARNOLD (1990a, 1993b, 1997) beschrieb,
welchen Anpassungswert eine verzogerte
Abwanderung haben kann. Neben dem hohen
Risiko wihrend einer Wanderung (FREY-ROOS
1998, s. a. Kapitel ,,Verzégerte Abwanderung
und gemeinschaftliche Jungenfiirsorge*) ste-
hen vor allem Vorteile durch das Erlangen
indirekter Fitness im Vordergrund, die durch
das Wirmen verwandter Tiere wihrend des
Winterschlafs erzielt werden konnen. Die



Vorteile des Familienlebens iiberwiegen
anscheinend bis zu einem gewissen Punkt iiber
den kurzfristigen Verlust der eigenen Fort-
pflanzung. Da mit zunehmenden Alter der
zukiinftige Fortpflanzungserfolg immer kleiner
wird, sollten subdominante Weibchen ab
einem beistimmten Alter nichr ldnger in einer
Gruppe bleiben und auf die Reproduktion ver-
zichten, sondern versuchen, die inklusive
Fitness durch den Anteil direkter Fitness zu
erhohen. Aus diesem Grund wandern subdo-
minante Tiere in der Regel spitestens als Fiin-
fiahrige im Frithjahr ab oder tibernehmen das
Territorium ihrer Familie (ARNOLD 1990a).
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Zusammenfassung

Alpenmurmeltiere sind zwar ab dem zwei-
ten Lebensjahr geschlechtsreif, an der Repro-
duktion in einer Familie sind jedoch nicht alle
Tiere beteiligt. Kopulationen kénnen zwi-
schen allen Weibchen und Minnchen einer
Gruppe beobachtet werden. Da sich auch nah
verwandte Tiere untereinander paaren, findet
nicht selten enge Inzucht statt, die sich aber
anscheinend nicht negativ auswirkt. Die
Reproduktion ist allein den dominanten
Weibchen vorbehalten. An der Vaterschaft
des Wurfes kénnen mehrere Mannchen der
Gruppe beteiligt sein, die meisten Jungtiere
werden aber vom dominanten Minnchen
gezeugt. Die Unterdriickung der Reproduktion
der subdominanten Tiere durch die dominan-
ten findet iiber kimpferische Auseinanderset-
zungen statt, die eine Konzentrationser-
hohung der als StreBhormone bezeichneten
Glucocorticoide im Blut unterlegener Tiere

bewirken. Wihrend die Unterdriickung der
Reproduktion bei den Ménnchen nur zum Teil
stattfindet, und vor allem Sohne des domi-
nanten Minnchens direkten Fortpflanzungs-
erfolg haben konnen, ist die Unterdriickung
bei den Weibchen vollstindig. In Familien
mit mehreren subdominanten Weibchen kann
die Fortpflanzung dominanter Weibchen
ebenfalls eingeschrinkt sein. Neben dieser
intrasexuellen Unterdriickung sind auch
Minnchen in der Lage die Fortpflanzung
dominanter Weibchen zu verhindern, wenn
sie ein Territorium nach der Paarungszeit
{ibernehmen. Den vielen Vorteilen des Sozial-
lebens stehen beim Alpenmurmeltier dem-
nach auch zahlreiche Nachteile in Bezug auf
die Reproduktion gegeniiber.
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