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Abstract

In studies naar mannelijke ornamenten wordt er vaak van uit gegaan dat alle vrouwtjes dezelfde
mannetjes prefereren. In de praktijk blijkt dit echter anders te zijn en deze variatie is mogelijk
adaptief. Er zou sprake kunnen zijn van conditie afhankelijke partnervoorkeur: de conditie van een
vrouwtje beinvioedt haar voorkeur voor bepaalde mannetjes.

Voorkeur heeft verschillende aspecten, namelijk: de mannelijke traits die een vrouwtje prefereert,
(voorkeursfunctie), en de sterkte van die voorkeur (voorkeurssterkte). Daarnaast kunnen vrouwtjes
verschillen in hun samplegedrag (choosiness) of hun responsiviteit naar mannetjes. Via een
literatuurstudie wordt uitgezocht welke theoretische en empirische modellen er bestaan voor
conditie afhankelijke partnerkeuze en daarbij worden de verschillende aspecten van voorkeur
bekeken.

Er bestaan een aantal theoretische modellen die voorspellen dat voorkeurssterkte conditie
afhankelijk is. Daarnaast is er ook een model dat uitwijst dan voorkeursfunctie conditie afhankelijk
kan zijn. In de experimentele studies worden beide resultaten gevonden, al is er het meeste bewijs
gevonden voor een conditie afhankelijke voorkeurssterkte. Dit bewijs is voornamelijk experimenteel
en gevonden in verscheidene diersoorten waaronder de zebravink. In enkele gevallen is er een
verschillende voorkeur van vrouwtjes van goede en van mindere kwaliteit. Dit bewijs is met name
afkomstig van correlatieve studie en enige experimenteel bewijs met de zebravink. Verschillen in
responsiviteit tussen vrouwtjes zijn bij sommige soorten ook conditie afhankelijk, maar welke
vrouwtjes responsiever zijn is soortspecifiek.

Concluderende kan gezegd worden dat zowel conditie afhankelijke voorkeursfunctie en conditie
afhankelijke voorkeurssterkte beide voor lijken te komen in de natuur. Het is nog niet duidelijk welk
aspect van voorkeur conditie afhankelijk is per diersoort, noch wat precies de factoren zijn die
bepalen welke strategie er is. In ieder geval is duidelijk dat vrouwtjes onderling verschillen in
voorkeur en dat er rekening gehouden dient te worden met verschillende adaptieve voorkeuren van
vrouwtjes.
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Kans dat een vrouwtje

een mannetje als partner

Inleiding

Veel seksueel voortplantende soorten zijn dimorf: mannetjes en vrouwtjes verschillen van elkaar in
hun fenotype (Drickamer 2002). Daarnaast verschillen de seksen in de mate waarin ze investeren in
nakomelingen. De ene sekse, over het algemeen de vrouwelijke, investeert meer resources en tijd
per nakomeling dan de andere sekse, meestal de mannelijke. Het voortplantingssucces van deze
laatste sekse wordt gelimiteerd door het aantal partners van het andere geslacht. Er zal bij de minst
investerende sekse sterke selectie optreden, waarbij eigenschappen die een voordeel geven bij het
aantrekken van partners ontwikkelen: seksuele selectie. De sekse die veel investeert, kiest een
partner (Trivers 1973).

Onderzoek heeft zich de afgelopen jaren vooral gericht op de ontwikkeling van mannelijke
ornamenten. Er is gebleken dat mannetjes met grotere en mooiere ornamenten een voordeel
hebben in het vinden van partners omdat vrouwtjes kiezen voor deze individuen (Jennions 1997).
Er zijn drie redenen waarom vrouwtjes een voorkeur zouden kunnen hebben voor mannetjes met
grote ornamenten. Het kan te maken hebben met de genetische kwaliteit van mannetjes: hoe groter
de ornamenten, hoe beter de kwaliteit van het mannetje. Het kan ook komen omdat vrouwtjes die
paren met aantrekkelijke mannetjes aantrekkelijke zonen krijgen, waardoor de fitness van de
vrouwtjes vergroot. Het kan ook zijn dat er geen direct effect is van de voorkeur, maar dat de
vrouwtjes die kiezen voor deze ornamenten op andere fitness gerelateerde gebieden in het voordeel
zijn: bijvoorbeeld goed voedsel kunnen zoeken of predatoren kunnen ontlopen (Jennions 1997).
Bij onderzoek naar de ontwikkeling van ornamenten wordt er meestal vanuit gegaan dat alle
vrouwtjes dezelfde mannetjes prefereren. Echter, in bijna alle studies zijn er een aantal vrouwtjes die
niet kiezen voor het beste mannetje, zie bijvoorbeeld (Wynn 1993, de Kogel 1996, Royle 2002,
Naguib 2007, Naguib 2008). Is dit toeval (non-adaptief) of verschillen vrouwtjes in hun voorkeur voor
een partner? Als het adaptief gedrag is, waarom verschillen vrouwtjes in hun voorkeuren?

“Voorkeur” (binnen de mate choice literatuur) omvat meerdere aspecten. Het omvat
voorkeurspatroon (=“preference function”), “choosiness” en voorkeursterkte. Voorkeurspatroon is
de wijze waarop een individu potentiéle partners classificeert. Dus welke eigenschappen van een
partner zijn gewild en welke minder? Een voorbeeld hiervan is te zien in figuur 1: de ene groep
vrouwtjes prefereert een lage waarde van de mannelijke trait, de andere groep een hoge waarde van
deze trait. Daarnaast is er “choosiness”: de hoeveelheid moeite of energie die een individu wil
investeren in het beoordelen van potentiéle partners (definities naar: Jennions 1997). Naast
voorkeursfunctie is er de voorkeurssterkte oftewel sterkte van discriminatie: dit geeft aan hoe sterk
de voorkeur voor bepaalde mannetjes is (Bailey 2008). Een voorbeeld hiervan is te zien in figuur 1b,

accenteert - ->
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Trait mannetje --> Trait mannetje -->

Trait mannetje -->

Figuur 1. Aspecten van partnerkeuze. Een kleur lijn representeert een groep vrouwtjes, de rode
lijn is bijvoorbeeld voor vrouwtjes in slechte conditie, de groene lijn voor vrouwtjes in goede
conditie. 1a Verschil in vookeurspatroon. 1b Verschil in discriminatie. 1c Verschil in
responsiviteit. (Allen naar voorbeeld van: Bailey 2008)



waarbij vrouwtjes dezelfde waarde van een trait prefereren, maar de ene groep heeft een veel
sterkere voorkeur. Ten slotte is er het begrip responsiviteit: dat is hoe snel een vrouwtje reageert op
een mannetje. Een voorbeeld is te zien in figuur 1c. De vrouwtjes prefereren dezelfde waarde van
een trait en de vorm van de voorkeursfunctie is gelijk, alleen accepteren de vrouwtjes van de ene
groep alle mannetjes eerder dan de vrouwtjes van de andere groep.

Een opkomend idee is dat vrouwtjes verschillen in hun partnervoorkeur omdat de voor- en nadelen
van bepaalde keuzes niet gelijk zijn voor alle individuen. De vrouwtjes van mindere conditie kunnen
mogelijk minder grote voordelen of mogelijk zelfs nadelen ondervinden van het kiezen van het beste
mannetje. Bijvoorbeeld omdat de kosten van zoeken naar een goede partner verschillen tussen de
vrouwtjes, of de kosten van competitie met eigen seksegenoten om de beste partners (Holveck
2010).

Als vrouwtjes hun partnervoorkeur (gedeeltelijk) baseren op hun eigen conditie zou er volgens
Cotton (2006b) het volgende te zien moeten zijn in een populatie. Vrouwtjes van hoge kwaliteit
hebben aantrekkelijke mannetjes en vrouwtjes van lage kwaliteit minder aantrekkelijke mannetjes:
ook wel “assortative mating” genoemd. Daarnaast zouden de kosten van een bepaalde voorkeur
anders moeten zijn voor vrouwtjes van een verschillende kwaliteit, omdat of vrouwtjes van lage
kwaliteit hogere kosten incasseren bij een bepaalde keuze, of omdat vrouwtjes van hoge kwaliteit
meer kunnen winnen bij een bepaalde keuze. Ten slotte zouden de kosten voor voorkeur ook
afhankelijk moeten zijn van verschillen in kwaliteit door genetische achtergrond, en niet alleen van
verschillen in kwaliteit door omgevingsomstandigheden.

Vrouwtjes kunnen verschillen in hun voorkeurspatroon, hun choosiness, hun voorkeurssterkte en/ of
hun responsiviteit . Al deze aspecten van partnerkeuze zouden conditie afhankelijk kunnen zijn.

De verschillende aspecten van partnervoorkeur en keuze zijn moeilijk uit elkaar te halen. Wanneer er
in een studie wordt gevonden dat vrouwtjes van hoge kwaliteit wel een voorkeur vertonen voor
bepaalde mannetjes, maar vrouwtjes van lage kwaliteit niet, ligt dit dan aan het voorkeurspatroon
(figuur 2a) of aan de voorkeursterkte (figuur 2b)? Hier gaan we ervan uit dat het een verschil in
voorkeurssterkte betreft (zoals in figuur 2b): dat alle vrouwtjes wel dezelfde mannen prefereren,
maar niet in dezelfde mate.

Via een literatuurstudie proberen we uit te zoeken hoeveel bewijs er tot nu toe is voor conditie
afhankelijke partnerkeuze. Hier gaan we na (I) wat theoretische modellen voorspellen over conditie
afhankelijke partnervoorkeur en (ll) of de resultaten van correlatieve en experimentele studies
overeenstemmen met de theoretische voorspellingen. Meer specifiek, we onderzoeken of vrouwtjes
een conditie afhankelijke voorkeurspatroon, voorkeurssterkte, responsiviteit en/of choosiness
vertonen. Eerst worden er verschillende theoretische modellen besproken. Daarna wordt de
partnervoorkeur van de zebravink onder de loep genomen. Zebravinken worden al lange tijd gebruikt
als modelorganisme voor partnerkeuze voor monogame soorten (Zann 1996). Daarna wordt er
gekeken naar bewijs voor conditie afhankelijke partnervoorkeur bij andere diersoorten.
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accepteert - ->

Kans dat een vrouwtje een
mannetje als partner

Trait mannetje --> Trait mannetje -->

Figuur 2. Als uit een studie komt dat vrouwtjes van hoge kwaliteit (groene lijn) wel een voorkeur
vertonen voor bepaalde mannetjes, maar vrouwtjes van lage kwaliteit (rode lijn) niet, komt dit
dan door een verschil in voorkeursfunctie(2a) of voorkeurssterkte (2b)?



Hoofdstuk 1: Theoretische modellen

Er zijn een aantal theoretische modellen
opgesteld die verschillen in partner-
voorkeur en partnerkeuze onderzoeken.
Dit zijn speltheoretische modellen
(“dynamic game theory”), wat betekent
dat gevolgen van acties van een individu
afhankelijk zijn van de keuzes en acties
van andere individuen. De modellen
zoeken naar één of meerdere
evolutionaire stabiele strategieén (ESS).
Dat zijn strategieén die, mits alle
individuen in een populatie deze
strategie aanhangen, niet verdrongen
kan worden door een andere strategie
(Maynard-Smith 1982).

§1.1Conditie afhankelijke

voorkeur (Fawcett 2003)

Fawcett (2003) heeft een model
gemaakt voor een monogame soort met
hoge en lage kwaliteit individuen. Eén
sekse, in dit geval de man, strijd voor
het vinden en behouden van een
partner. Een mannetje kan proberen de
partner van een ander te veroveren,
maar dit is kostbaar. Ook kan een
individu kiezen zijn een potentiéle
partner af te wijzen. De uitkomst van dit
model is weergegeven in figuur 3. De
figuur laat zien dat individuen van hoge
kwaliteit een sterkere voorkeur hebben
voor partners van hoge kwaliteit dan
individuen van lage kwaliteit. De sterkte
van de voorkeur hangt onder meer af
van de samenstelling van de populatie:
hoe meer partners van hoge kwaliteit in
de populatie, hoe sterker de voorkeur
(vergelijk figuur 3a 30% hoge kwaliteit
vrouwtjes met figuur 3b: 50% en figuur
3c 70%.) De samenstelling van de
populatie met betrekking tot eigen

sekse heeft ook invloed, hoe meer

mannetjes met hoge kwaliteit in de

populatie, hoe lager de voorkeur is

(omgekeerd effect van figuur 3). In

sommige gevallen kan het voor

individuen in slechte staat voordelig

zijn om een voorkeur te hebben voor
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Figuur 3. Uit: Fawcett (2003). De voorkeurssterkte (y-as)
van hoge (driehoekjes) en lage (vierkantjes) kwaliteit
individuen. Tijd van het seizoen staat op de x-as,
weergegeven in 17 tijdstappen. 3a. 30 % v/d vrouwtjes
van hoge kwaliteit, 3b 50% v/d vrouwtjes van hoge
kwaliteit, 70% v/d vrouwtjes van hoge kwaliteit.



partners van lage kwaliteit (zie figuur 3a.) De voorkeur voor partners verandert in het seizoen en
verdwijnt geheel aan het eind, omdat individuen niet het risico willen lopen zonder partner te
eindigen. Deze verandering van voorkeur valt onder contextafhankelijke variatie in partnervoorkeur:
de voorkeur is afhankelijk van de omstandigheden van de omgeving.

Dit model gaat uit van de partnerkeuze bij de man, maar het kan ook worden toegepast op een soort
waarbij de vrouwtjes de kiezende sekse zijn. In gevallen van wederzijdse partnerkeuze, zullen de
effecten nog sterker zijn, met nog hogere percentages individuen die een partner van gelijke
kwaliteit vinden en nog minder sterke voorkeuren van individuen van lage kwaliteit.

§1.2 Wederzijdse partnerkeuze (Johnstone 1997)

Johnstone (1997) heeft een model ontworpen op basis van wederzijdse partnerkeuze in een
paarseizoen. De populatie van zijn model is monogaam en bestaat uit individuen van verschillende
kwaliteit (20 kwaliteitsniveaus, normale verdeling van kwaliteit over de populatie). Wanneer partners
elkaar accepteren in dit model, is deze keuze definitief. Het effect van de kosten van de zoektocht en
de mate waarin individuen in staat zijn elkaars kwaliteit te beoordelen worden beide meegenomen in
de analyse. Het model wijst uit dat er een relatie bestaat tussen kwaliteit van het individu en de
minimale kwaliteit die in een partner wordt gezocht. Hogere kwaliteit individuen zijn kieskeuriger
dan lage kwaliteit individuen. De voorkeur blijkt echter sterk afhankelijk te zijn van het moment in
het seizoen, dus contextafhankelijke voorkeur. In de populatie treedt assortative mating op, maar de
mate waarin is afhankelijk van een aantal variabelen (zie figuur 4). Op de y as van figuur 4 staat
aangegeven hoe sterk de kwaliteit van de partners samenhangt. Hoe hoger de kosten van een
zoektocht naar een partner (z-as) hoe lager dit verband is. Op de x—as staat aangegeven hoe goed de
partners elkaars kwaliteit kunnen beoordelen. Een foutgraad van 0,05 betekent een heel
nauwkeurige inschatting,een foutgraad van 0,25 staat voor een veel minder accurate inschatting.
Over het algemeen geldt: hoe nauwkeuriger de inschatting, hoe hoger de graad van assortative
mating. Daarnaast wijst dit model uit dat individuen van hoge kwaliteit sneller een partner vinden
dan individuen van lage kwaliteit.

qualities of mates

Correlation between

Degree of error (k )

Figuur 4. Uit: Johnstone (1997). De mate van assortative mating die optreedt in een populatie. De
correlatie van de kwaliteit van partners (y-as) is afhankelijk van de nauwkeurigheid waarmee
individuen elkaars kwaliteit kunnen inschatten (x-as) en de kosten van het zoeken naar een partner
(z-as).



§1.3 “Prudent choice” (Hardling 2005)

Een recenter model van Hardling (2005) kijkt naar de fitness van een levensduur in plaats van de
mate choice per seizoen zoals wordt gedaan in Johnstone (1997) en Fawcett (2003). Wederom gaat
het om een monogame soort waarbij de populatie bestaat uit individuen van verschillende kwaliteit.
Dit model gaat ervan uit dat individuen van lage kwaliteit hun partner kunnen verliezen aan een
rivaal van hoge kwaliteit en daarbij incasseert de verliezer kosten. Inbegrepen in het model is de
snelheid waarmee een potentiéle partner, gepaard of ongepaard, gevonden wordt. Er worden
verschillende ESS gevonden, afhankelijk van de waarden waarmee gerekend wordt. Eén van de
strategieén is “prudent choice”: een situatie waarbij lage kwaliteit individuen actief partners van
hoge kwaliteit afwijzen. Deze ESS wordt gevonden wanneer er snel nieuwe partners worden
gevonden en de kosten aan het verliezen van een partner groot zijn. Er worden ook ESS waarbij
alleen hoge of lage kwaliteit individuen een voorkeur hebben. Een ESS waarbij geen enkel individu
een voorkeur vertoont werd evenzo gevonden: dit is het geval wanneer de kans om een nieuwe
partners tegen te komen erg laag is.

Al met al zijn er in verschillende modellen ESS gevonden die conditie afhankelijke voorkeuren en
assortative mating voorspellen. Volgens de modellen van Johnstone (1997) en Fawcett (2003) is er
altijd sprake van conditie afhankelijke voorkeur en assortative mating, terwijl het model van Hardling
(2005) voorspelt dat er ook andere ESS zijn. De theorie suggereert dat onder een bepaalde set aan
omstandigheden conditie afhankelijk partnervoorkeur kan evolueren. Echter, deze modellen brengen
altijd een vereenvoudiging van de werkelijkheid met zich mee en zijn daardoor mogelijk niet
representatief voor de daadwerkelijke situatie. Daarom wordt in de volgende hoofdstukken
besproken welk empirisch bewijs er is voor of tegen conditie afhankelijke partnervoorkeur.



Hoofdstuk 2: Studies met zebravinken

Een vijftal studies heeft gekeken naar conditie afhankelijke partnervoorkeur in zebravink vrouwtjes,
door hun conditie experimenteel te manipuleren. Deze studies staan samengevat in tabel 1. De
studie van Holveck (2010) bestond uit twee delen met dezelfde groep experimentele vogels. Beide
delen worden afzonderlijk genoemd in de tabel.

§2.1 Conditie manipulaties

De manipulatie van conditie bij de zebravink wordt vaak gedaan door een manipulatie in de
ontwikkelingsfase. Dit is de fase van 0 tot 35 dagen oud, waarin de jongen afhankelijk zijn van hun
ouders voor voedsel. Zo’n manipulatie kan het experimenteel veranderen van broedselgrootte zijn,
zoals gebruikt in de studies van Riebel (2009b) en Holveck (2010). Zebravinken opgegroeid in grote
broedsels groeien minder snel als juveniel, hebben een mindere conditie, overlijden sneller en
hebben een minder sterke immuunrespons vergeleken met hun soortgenoten uit kleine broedsels
(de Kogel 1996, de Kogel 1997, Naguib 2004, Naguib 2005, Verhulst 2006, Tschirren 2009). Een
andere manipulatie in de ontwikkelingsfase is door nutritionele stress te induceren, zoals gedaan is
bij Woodgate (2010). Deze manipulatie bestaat uit het beperken van de hoeveelheid beschikbaar
voedsel waardoor de groei van jongen en de complexiteit in de zang op latere leeftijd verminderen
(Spencer 2003, Zann 2008). Burley (2006) heeft de conditie pas op latere leeftijd gemanipuleerd,
door de vliegveren van de vrouwtjes te trimmen.

In de studie van Wynn (1993) werden de groepen van te voren samengesteld op grond van massa.
De zwaarste individuen kregen een rijk dieet, de lichtere individuen kregen een armer dieet.
Daarnaast werden de lichtere individuen, ook wel de slechte conditie groep, minder ruim gehuisvest
dan de vogels uit de goede conditie groep.

De conditie van de mannetjes en de conditie van de vrouwtjes werden alleen door Holveck (2010) en
Wynn (1993) op dezelfde wijze gemanipuleerd; Riebel (2009b) en Woodgate (2010) gebruikten
ongemanipuleerde mannetjes. Burley (2006) manipuleerde de aantrekkelijkheid van mannetjes door
het gebruik van kleurringen. Mannetjes met rode ringen om de poot worden door vrouwtjes sterk
geprefereerd over mannetjes met groene ringen. (Burley 1982, Burley 1986, Burley 1988).

§2.2 Experimentele opzet

§2.2a Huisvesting voor experiment

In 5 van de 6 studies waren de experimentele vrouwtjes voorafgaand aan de experimenten gemengd
gehuisvest met controle vrouwtjes. Daardoor is het mogelijk dat ze hun eigen conditie konden
inschatten in de relatie tot de conditie van hun seksegenoten in de thuiskooi. In de studie van Wynn
(1993) werden de vrouwtjes van de verschillende groepen apart gehuisvest. De vogels uit de slechte
conditie groep werden met 5 in één kooi gehouden, de vogels uit de goede conditie groep met 2 in
één kooi.

§2.2b Keuze-experimenten

De studies van Wynn (1993), Burley (2006) en Woodgate (2010) maakten gebruik van een
keuzekamer om de voorkeur van vrouwtjes te testen. Dit is de meest gebruikte manier om de
partnervoorkeur te testen bij de zebravink, met meer dan 30 gepubliceerde keuzekamer-
experimenten (Forstmeier 2004b). Bij deze manier van testen wordt een vrouwtje losgelaten in een
grote kooi, met daaraan kleine kooitjes mannetjes. De tijd die een vrouwtje doorbrengt bij de
individuele mannetjes wordt geregistreerd. In de test wordt vaak de keus gegeven tussen twee (zoals
bij Burley 2006 en Wynn 1993) of vier (zoals bij Woodgate 2010) mannetjes. De vrouwtjes en
mannetjes hebben tijdens een experiment meestal wederzijds visueel en audio contact met elkaar,
maar in Woodgate (2010) werd het audio contact beperkt door het spelen van achtergrondgeluiden.
Holveck (2010) en Riebel (2009b) maakten gebruik van een minder bekende test, gebaseerd op de



Tabel 1. Experimentele studies naar conditie afhankelijke

partnervoorkeur bij vrouwtjes in de zebravink (Taeniopygia guttata)

Studie Soort Tijdstip Trait van Vorm N N Aantal 33 | Voorkeur van Conditie afhankelijke | Conditie afhankelijke
manipulatie | manipulatie het experiment ()] (3) | per trial groep goede voorkeursfunctie voorkeurssterkte

mannetje conditie

Wynn Dieet en Maand voor Conditie: Keuze-kamer 20 20 2 Nee Ja: Ja:

1993 aantal het massa & experiment Vrouwtjes in slechte | Vrouwtjes in slechtere
vogels per experiment behande- conditie kozen voor conditie kieskeuriger
kooi' ling ! mannetjes in goede

conditie

Burley Trimmen 2 weken voor | Kleurringen | Keuze-kamer 16 32 2 Ja Nee: Ja:

2006 van experiment (rood vs experiment, stress vrouwtjes Voorkeurssterkte is
vliegveren groen)2 cross-over vertonen geen groter bij controle

design3 voorkeur vrouwtjes

Riebel Nestgrootte | 3-35 dagen Lengte van | Playback door 53 29 2 Nee Nee: Ja:

2009b oud gerichte “key pecking” geen van beide types | Sterkte van de
zang2 prefereert lang of voorkeur was sterker

kort bij hoge kwaliteits
vrouwtjes” (=van klein
nest)

Holveck Nestgrootte | 3-35 dagen Ongerichte | Playback door 24 26 2 Ja Ja: Nee:

2010 oud zang “key pecking” Zowel hoog als lage Beide vergelijkbare
kwaliteit prefereert sterkte van voorkeur *
eigen type

Holveck Nestgrootte | 3-35 dagen Niet Samen 23 23 1 Ja Ja: Nee:

2010 oud specifiek huisvesten in Zowel hoog als lage Beide vergelijkbare
kooi met kwaliteit prefereert sterkte van voorkeur
broedmogelijk- eigen type
heid

Woodgate | Nutritionele | 5-30 dagen Niet Keuze-kamer 32 16 4 Nee Nee: Nee:

2010 stress oud specifiek, experiment, beide types voorkeursratio’s zijn
visuele geluiden van verschillen niet in gelijk. Wél mogelijk
cues en mannetjes man die ze meer sampling in
gedrag2 overstemd prefereren controle dan in stress

‘Geen bewijs van het effect van de manipulatie op massa of conditie van verenpak. Vrouwtjes uit “goede conditie groep” zwaarder, maar dit verschil stamt van voor de

experimentele behandeling.

zMannetjes niet gemanipuleerd (op dezelfde wijze als de vrouwtjes.)
3Vrouwtjes worden zowel als controle en als experimenteel individu gebruikt. Eén groep eerst als controle en dan experimenteel, de andere groep andersom.

* Aantal keypecks gelijk voor beide groepen.
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voorkeur voor zang. De zang van het mannetje is een zeer belangrijke determinant in de
partnerkeuze bij de zebravink (Riebel 2009a). In de gebruikte test konden de vrouwtjes door met hun
snavel op een knopje te pikken (“key pecking”) zang van mannetjes laten afspelen. Deze zang was de
van te voren opgenomen. Deze testen leveren bij herhaling dezelfde resultaten en voorspellen de
voorkeur van vrouwtjes in keuzekamer-experimenten (Riebel 2000, Riebel 2002). Voor deze methode
is een periode van training nodig, maar heeft als voordeel dat het keuze gedrag van het vrouwtje niet
beinvioed kan worden door de respons van het mannetje op haar aanwezigheid. Riebel (2009b)
maakte gebruik van lange en korte zang. Holveck (2010) liet de vrouwtjes kiezen tussen de zang van
hoge en lage kwaliteit mannetjes. In het tweede experiment van Holveck (2010) werd één vrouwtje
met één mannetje gehuisvest. In hun kooi was de mogelijkheid om te broeden,want er was een
nestkast en nestmateriaal.

§2.3 De uitkomsten

Beide experimenten van Holveck (2010) wijzen op een conditie afhankelijke voorkeur voor vrouwtjes.
Vrouwtjes van lage kwaliteit luisterden liever naar zang van lage kwaliteit mannetjes, vrouwtjes van
hoge kwaliteit luisterden liever naar zang van hoge kwaliteit mannetjes. In het broedexperiment
legden de vrouwtjes sneller eieren wanneer ze gehuisvest waren met mannetjes van dezelfde
kwaliteit: bij deze paartjes accepteerden de vogels elkaar sneller als partner dan wanneer de
kwaliteit van de partners verschilde. De vrouwtjes van hoge en lage kwaliteit verschilden dus wel in
hun voorkeur, maar de voorkeurssterkte was gelijk voor beide groepen. Het aantal keypecks was
gelijk in het eerste experiment en tevens het percentage keypecks voor de zang van het
geprefereerde mannetje. Daarnaast varieerde de tijd tot eerste ei niet tussen de groep met hoge
kwaliteit vrouwtjes gehuisvest met lage kwaliteit mannetjes en de groep met lage kwaliteit vrouwtjes
gehuisvest met hoge kwaliteit mannetjes, al kan dat laatste ook gelegen hebben aan de
kieskeurigheid van de mannetjes.

Dat de vrouwtjes in het experiment de mannetjes wel op zelfde manier op kwaliteit beoordeelden,
blijkt uit de gemiddelde massa van de eieren. Vrouwtjes legden significant zwaardere eieren wanneer
ze gepaard waren aan een hoge kwaliteit man, broedselgroottes verschilden niet. Een zelfde verband
tussen de kwaliteit van mannetjes en de massa van de eieren is gevonden door Rutstein (2004). De
vrouwtjes gepaard met een mannetje met rode ringen om de poten legden zwaardere eieren dan de
vrouwtjes gepaard met een mannetje met groene ringen.

Burley (2006) en Riebel (2009b) laten beide een verschil zien in voorkeurssterkte. De vrouwtjes in het
experiment van Burley (2006) werden twee keer gebruikt in een cross-over design, dus één keer met
vliegveren getrimd en één keer als controle. Wanneer de veren getrimd waren, betekende dit dat de
vrouwtjes minder tijd doorbrachten bij de aantrekkelijke mannetjes met rode ringen dan wanneer de
vrouwtjes als controle dienden. De sterkte van de voorkeur was dus afhankelijk van de conditie van
het vrouwtje. Het experiment van Riebel (2009b) liet zien dat zowel hoge als lage kwaliteit vrouwtjes
een voorkeur vertoonden voor de zang van een mannetje, maar dat deze voorkeur sterker was
wanneer het vrouwtje uit een klein broedsel kwam. Zowel de vrouwtjes uit kleine als de vrouwtjes
uit grote broedsels hadden geen unanieme voorkeur voor lange of korte zang. Dit is mogelijk omdat
zanglengte geen (goede) indicatie is van kwaliteit van de man. Complexiteit en variatie in zang en
zang performance zijn de traits aan de hand waarvan vrouwtjes de aantrekkelijkheid van mannetjes
kunnen inschatten (Riebel 2009a).

De studie van Woodgate (2010) vond geen verschil in voorkeur of sterkte van voorkeur tussen de
experimentele groepen. Beide groepen vertoonden dezelfde voorkeursratio’s bij dezelfde mannetjes.
Ze vonden echter wel een verschil in de activiteit in de keuzekamer: de controle vrouwtjes waren
significant actiever dan de vrouwtjes die opgegroeid waren onder stress condities. Dit verschil in
activiteit was specifiek voor een partnerkeuze-experiment: in testen met andere sociale context
werd dit verschil niet gevonden. Dit suggereert dat de controlevrouwtjes een hogere choosiness
hebben dan de experimentele vrouwtjes.



Tenslotte is er de studie van Wynn (1993), die een opmerkelijke vondst deed. De vrouwtjes van
goede conditie toonden als groep geen voorkeur voor mannetjes met een bepaalde conditie, terwijl
de vrouwtjes van slechte conditie de mannetjes van goede conditie prefereerden.

Deze experimentele studies over het keuzegedrag bij vrouwtjes geven samen geen duidelijk beeld
van de mate waarin partnervoorkeur bij zebravink vrouwtjes conditie afhankelijk is. Beide
experimenten van Holveck (2010) wijzen dus op conditie afhankelijke voorkeur, maar geen verschil in
sterkte van de voorkeur. De studies van Wynn (1993), Burley (2006) en Riebel (2009b)suggereren een
conditie afhankelijk voorkeurssterkte, maar zijn niet unaniem over de vraag wie deze sterkere
voorkeur vertonen. Riebel (2009b) en Woodgate (2010) schrijven deze verhoogde voorkeur toe aan
vrouwtjes van hoge kwaliteit, Wynn (1993) aan de vrouwtjes van lage kwaliteit. De studie van
Woodgate (2010) suggereert dat er geen verschil is in voorkeur of voorkeurssterkte, maar wel dat er
mogelijk een hogere choosiness is in hoge kwaliteit vrouwtjes. De studies samen suggereren dat de
processen betrokken bij partnerkeuze wel enigszins afhankelijk zijn van conditie, maar om te kunnen
zeggen welke aspecten precies en in welke mate is met het huidige bewijs nog niet te zeggen.

§2.4 Consitentie in voorkeur en keuzegedrag

Wanneer het keuzegedrag van vrouwtjes adaptief is voor een conditie, dan zou het gedrag van
vrouwtjes onderling moeten verschillen, maar binnen een vrouwtje consistent moeten zijn. In de
volgende paragrafen wordt gekeken of dit het geval is. Eerst wordt er gekeken naar studies die,
ondanks dat de gebruikte vrouwtjes niet gemanipuleerd zijn, toch wat zeggen over verschillen tussen
vrouwtjes. Vervolgens wordt gekeken naar bewijzen van consistentie in het keuzegedrag en de keuze
van individuele vrouwtjes. Tenslotte wordt een studie besproken waarbij de partnervoorkeur en het
keuzegedrag van gedomesticeerde en wilde zebravinken met elkaar vergeleken worden.

§2.4a Variatie tussen vrouwtjes in keuzegedrag

In studies waarbij het succes en de aantrekkelijkheid van mannetjes wordt gemeten, is er
hoogstwaarschijnlijk verschil in het gedrag van de verschillende vrouwtjes. In de publicaties is echter
vaak niet af te leiden hoe individuele vrouwtjes kiezen, bijvoorbeeld omdat de data van meerdere
vrouwtjes gepoold weergegeven worden (zie bijvoorbeeld: de Kogel 1997, Spencer 2005, Naguib
2008). Deze gegevens worden gebruikt om dan een conclusie te kunnen trekken over het succes van
de mannetjes. Echter in sommige studies is nog wel iets te herleiden over de verschillen in voorkeur
of keuzegedrag van vrouwtjes.

Uit figuur 2 van Naguib (2008), die een keuzekamer-experiment uitvoerde met mannetjes uit
verschillende broedselgroottes, blijkt dat vrouwtjes verschillen in het mannetje dat ze prefereren en
dat vrouwtjes verschillen in de sterkte van de keuze. Sommige vrouwtjes verdeelden hun tijd
gelijkmatiger dan andere en tevens is de totale tijd bij mannetjes verschillend. Uit Spencer (2005)
blijkt dat het sample gedrag van vrouwtjes erg verschilt tussen vrouwtjes. Deze studie vond dat
mannetjes die onder controle condities opgegroeid waren aantrekkelijkere zang produceerden dan
de mannetjes die stress hadden ervaren tijdens de ontwikkeling. In de studie konden de vrouwtjes
(uit controle condities) door te landen op bepaalde zitstokjes in de kooi een playback van zang
aanzetten. Van de negen gebruikte vrouwtjes die ieder tien trials deden, waren er zes die nooit vaker
dan 30 keer een playback aanzetten. De drie andere vrouwtjes deden dit in ten minste één trial meer
dan 100 keer.

Dat er variatie bestaat tussen vrouwtjes is ter herleiden uit meerdere studies. In deze studies wordt
echter niet gekeken naar de individuele vrouwtjes, waardoor het onmogelijk is om te zeggen of de
verschillen samenhangen met de conditie van de vrouwtjes.

§2.4b Individuele consistentie in keuzegedrag

Het gedrag van vrouwtjes in mate choice trials kan dus verschillen tussen individuen, maar lijkt
binnen vrouwtjes erg consistent. Forstmeier (2004a) testte vrouwtjes in acht “no choice” trails: een
test waarbij vrouwtje en mannetje bij elkaar geplaatst worden en hun gedrag geregistreerd. De



vrouwtjes verschilden aanzienlijk in hun responsiviteit: sommige vrouwtjes copuleerden nooit in de
trials, andere vrouwtjes in meer dan de helft van de trials. Ook in keuzekamer-experimenten is het
gedrag van vrouwtjes verschillend, maar vergelijkbaar over verschillende trials. Forstmeier (2004b)
liet vrouwtjes drie keuzekamer-experimenten met vier mannetjes doen, waarvan twee met dezelfde
mannetjes twee maanden na elkaar. Schielzeth (2010) gaf ieder vrouwtje acht trials in een
keuzekamer met telkens twee andere mannetjes. De keuzes van ongerelateerde vrouwtjes en
genetische en fosterzusjes werden vergeleken. Uit deze studies kwam naar voren dat de tijd die een
vrouwtje bij mannetjes doorbrengt in een keuzekamer-experiment consistent is tussen trials, net als
de sterkte van de voorkeur voor één mannetje. Ook de mate van activiteit, het aantal keer dat een
vrouwtje mannetjes vergelijkt (Schielzeth 2010) en hoe dicht vrouwtjes mannetjes naderen
(Forstmeier 2004b), zijn ongeveer gelijk tussen de verschillende trials van een vrouwtje.

Schielzeth (2010) laat zien dat het gedrag in keuzekamer-experimenten gedeeltelijk erfelijk is, omdat
genetische zusjes meer vergelijkbaar waren in hun gedrag dan fosterzusjes of ongerelateerde
vrouwtjes. Woodgate (2010) laat echter zien dat het keuze gedrag ook conditie afhankelijk is:
vrouwtjes opgegroeid in goede omstandigheden waren actiever in de mate choice trials. Dat het
keuzegedrag van vrouwtjes verschilt tussen individuen, is evident. De resultaten van Woodgate
(2010) suggereren dat dit gedrag afhankelijk is van conditie, de resultaten van Schielzeth (2010) dat
dit gedrag gedeeltelijk erfelijk is. Maar omdat conditie ook gedeeltelijk erfelijk is, is de erfelijkheid die
Schielzeth (2010) gevonden heeft mogelijk een artefact. Samen suggereren de studies dat
keuzegedrag afhankelijk kan zijn van conditie en beinvloedt wordt door zowel erfelijke als
omgevingsfactoren.

§2.4c Individuele consistentie in keuze

Maar is naast het keuzegedrag ook de keuze van vrouwtjes consistent? Forstmeier (2004b) liet
vrouwtjes twee keer kiezen tussen dezelfde vier mannetjes met een tussenliggende periode van
twee maanden. Van de vrouwtjes spendeerde 47% in de tweede trial weer de meeste tijd bij het
zelfde mannetje als in de trial daarvoor. Dit percentage is significant hoger dan de verwachting
gebaseerd op willekeurige keuze. Holveck (2007) testte de keuze van vrouwtjes in drie verschillende
experimentele set-ups. leder vrouwtje deed een keuzekamer experiment, een playback-door-key-
pecking test en een fonotaxis test, waarbij aan iedere kant van een experimentele voliére de zang
van een ander mannetje afgespeeld wordt. Alle vrouwtjes kozen voor de zang van het zelfde
mannetje in de key-pecking en de fonotaxis test. Slechts drie van de zeventien vrouwtjes hadden een
andere voorkeur in de keuzekamer-test. De vrouwtjes in beide studies waren dus redelijk consistent
in hun keuze. Dat de vrouwtjes in de studie van Holveck (2007) consequenter waren dan de
vrouwtjes in de studie van Forstmeier (2004b) kan aan verschillende factoren gelegen hebben.
Mogelijk was de tijd tussen de trials de reden: tussen de trials van Forstmeier (2004b) zat twee
maanden de tijd, tussen de trials van Holveck (2007) ongeveer twaalf dagen. Daarnaast werden de
vrouwtjes van Holveck (2007) drie keer getest met de mannetjes en in latere tests werden de
voorkeuren van de vrouwtjes sterker. Dit suggereert dat de vrouwtjes de mannetjes konden
herinneren en mogelijk attached begonnen te raken. Tenslotte hadden de vrouwtjes van Forstmeier
(2004b) keus uit vier mannetjes, terwijl de vrouwtjes van Holveck (2007) maar tussen twee
mannetjes mochten kiezen. De combinatie van aantal trials, tijd tussen trials en nummer van stimuli
samen verklaren waarschijnlijk het verschil in consistentie van de vrouwtjes.

Samenvattend kan geconcludeerd worden dat vrouwtjes onderling verschillen in hun keuzegedrag en
dat het gedrag van individuele vrouwtjes consistent is. De keuze van een deel van de vrouwtjes is
consistent, maar niet van alle vrouwtjes. Dit samen suggereert dat het gedrag van vrouwtjes adaptief
is. Het kan tevens adaptief zijn dat sommige vrouwtjes wel consistent zijn en andere niet,
bijvoorbeeld omdat sommige vrouwtjes minder kieskeurig zijn.



§2.4d Gedomesticeerde vs wilde vrouwtjes

Verreweg de meeste mate choice experimenten met zebravinken, worden uitgevoerd met
gedomesticeerde populaties. Rutstein (2007) deed mate choice trials met gedomesticeerde en in het
wild gevangen zebravinken en vergeleek de uitkomsten van de groepen. De vogels werden getest in
een keuzekamer experiment, een no-choice experiment en in een voliere experiment waarin de
vogels paartjes mochten vormen. In de voliere werden er voornamelijk paartjes gevormd tussen
individuen van dezelfde groep, dus beide vogels van een paartje gedomesticeerd of beide vogels
wild. Deze voorkeur voor eigen type werd niet consistent gevonden in de andere trials:
gedomesticeerde vrouwtjes vertoonden alleen een voorkeur voor eigen type mannetjes in de
keuzekamer-experimenten, de wilde vrouwtjes in de no-choice trials. Dit suggereert dat mate choice
trials niet altijd betrouwbare informatie geven over de partnerkeuze. Daarnaast waren de wilde
vrouwtjes in de keuzekamer-trials vaker actief bij de mannetjes: van de tijd dicht bij een mannetje
keken ze meer in de richting van de mannetjes dan hun gedomesticeerde seksegenoten. Het
kiesgedrag van gedomesticeerde vrouwtjes en wilde vrouwtjes verschilt dus van elkaar.

De keuzekamer lijkt wel een goede predictor zijn voor de partnerkeuze van een gedomesticeerd
vrouwtje. De studie van Rutstein (2007) laat echter zien dat het maar de vraag is hoe goed
uitkomsten uit keuzekamer experimenten met gedomesticeerde vogels representatief zijn voor
daadwerkelijke partnerkeuze in het wild.



Hoofdstuk 3: Studies met andere diersoorten

Er is niet alleen met zebravinken onderzoek naar conditie afhankelijke partnerkeuze gedaan. Er zijn
ook verschillende experimentele studies gedaan met insecten en met vissen. Daarnaast zijn er een
aantal correlatieve studies gedaan met onder andere vogels, vissen en mensen. In tabel 2 staan
verscheidene studies samengevat die experimenteel de relatie tussen conditie en partnervoorkeur
onderzoeken, in tabel 3 staan correlatieve studies. De genoemde studies zijn ook samengevat in een
review van Cotton (2006b), maar daar werd minder strak ingedeeld op de verschillende aspecten van
voorkeur. Daarnaast zijn de studies van Hebets (2008) en Bailey (2008) toegevoegd.

§3.1 Verschillen in voortplantingsbiologie

De diersoorten uit tabel 2 en 3 kunnen aanzienlijk van elkaar verschillen wat betreft de levenswijze
en de biologie van de voortplanting. Daarom kunnen bepaalde keuzes voor vrouwtjes uit de ene
soort goed zijn, terwijl een vergelijkbare keuze voor vrouwtjes van een andere soort geen voordeel
oplevert.

Een voorbeeld van zo’n verschil is te zien in de responsiviteit van lage kwaliteit vrouwtjes als je de
studies van Brown (1997) en Cratsley (2003) vergelijkt met de studies van Syriatowicz (2004) en Hunt
(2005). Brown (1997) en Cratsley (2003) deden hun experimenten met insecten waarbij het
mannetje een spermatofoor aan het vrouwtje doneert. Deze bevat naast sperma ook veel
voedingsstoffen en daarom eet een vrouwtje na het paren de spermatofoor op. In deze soort kan het
voor vrouwtjes in slechte conditie erg lonend zijn om te paren, omdat ze er veel voedingsstoffen voor
terugkrijgen. Cratsley (2003) liet zien dat vrouwtjes die al gevoerd waren, minder responsief waren.
Brown (1997) bewees dat vrouwtjes op een rijker dieet minder responsief waren. Hunt (2005) en
Hebets (2008) gebruikten daarentegen insecten die geen spermatoforen maken. De vrouwtjes op
een arm dieet uit deze studies waren juist minder responsief. Dus waar het voor vrouwtjes van lage
kwaliteit van bepaalde soorten wel loont om erg responsief te zijn, is dat voor lage kwaliteit
vrouwtjes van andere soorten niet zo.

Zulke verschillen in levenswijze maken het moeilijk om soorten met elkaar te vergelijken. Er staat
tegenover dat als er over een breed scala aan soorten bewijs wordt gevonden voor conditie
afhankelijke partnervoorkeur, er gedegen bewijs is dat conditie van het vrouwtje een belangrijke rol
speelt in seksuele selectie in het algemeen.

§3.2 Voorkeurspatroon en voorkeurssterkte

§3.2a Experimentele studies

Wanneer de studies uit tabel 2 worden vergeleken, blijkt er een groot aantal te zijn waarbij de
vrouwtjes van goede kwaliteit een sterkere voorkeur hebben dan vrouwtjes van mindere kwaliteit. In
de studies van Brown (1997), Gray (1999), Lépez(1999), Hingle (2001b), Mazzi (2004) en Hebets
(2008) is gevonden dat vrouwtjes van hoge kwaliteit wel discrimineren en een vookeur hebben voor
bepaalde mannetjes, maar lage kwaliteit vrouwtjes niet. Daarnaast laten Hingle (2001a) en Hunt
(2005) zien dat weliswaar alle vrouwtjes bepaalde mannetjes prefereren, maar dat de
voorkeurssterkte van hoge kwaliteit vrouwtjes groter is. Uit de studies van Proctor (1991), Cratsley
(2003) en Syriatowicz (2004) is geen goede conclusie te trekken over het verschil in voorkeur en
voorkeurssterkte tussen hoge en lage kwaliteit vrouwtjes. Alleen Rodriguez (2003) suggereert dat er
geen verschil is in voorkeurssterkte. Het kan zijn dat dit resultaat misleidend is omdat de manipulatie
van Rodriguez (2003), opgroeien op verschillende temperaturen, niet geschikt is om lage en hoge
kwaliteit individuen te maken. Het bleek namelijk dat vrouwtjes van bepaalde families van de kleine
wasmot Achroia grissela anders reageerden (wat betreft hun voorkeur voor pulse rate in mannelijke
roep) op een hogere opgroeitemperatuur. Het kan ook zijn dat de kleine wasmot een uitzondering op
een verder vrij algemeen principe in de biologie is, waarbij het voor vrouwtjes van de kleine wasmot



Tabel 2. Experimentele studies naar conditie afhankelijke partnervoorkeur.

Studie Soort Manip- Exp Trait man 3&% N N N Trait pos Trait geen | Voorkeur C.A. C.A. Andere keuze Resul-
ulatie zelfde 2R | 43 a/ correlatie correlatie | groep voor- voor- aspecten taten
behan- trial goede keurs- | keurs- in:
deling conditie functie | sterkte
Proctor Neumania Voedsel KE X Nee 18 54 3 Gevoed X X X X Minder Res exp
1991 papillator depri- responsief 2
vatie®
Brown Oecanthus Dieet’ NC Grootte, Ja 64 ? 1 Dieet, aantal Geen Ja Nee’ Ja’ Paren even Res §1,
1997 nigricornisl conditie, (2x) eitjes, vaak, minder 84, §5,
leeftijd responsief §6,
Fig 1,4
Gray 1999 | Acheta Dieet” FT Pulses per | Nee 80 2 2 Leeftijd Dieet’ Ja Nee’ Ja’ Keus voor Res
domesticus tsjirp kwaliteit &
responsiviteit
gecorreleerd
Lépez Poecilia Parasie- KK Kleur buik | Nee 46 2 2 Ongepa- Geen Ja Nee’ Ja” Meer sampelen, | Res,
1999 reticulata ten’ & display6 rasiteerd responsiever Fig 1,2
Hingle Cyrtodiopsis Bevolk- KK “Eye-span” | Ja 462 | 144 2 Grote Grootte Ja Nee Ja Even responsief | Res§ 1,
2001a dalmanni ingsicht- (6)° “Eyespan” Fig 3
heid"
Hingle Cyrtodiopsis Dieet3, NC: “Eye-span” | Nee 120 | 60 1 Dieet, Geen Ja Nee’ Ja° Even responsief | Res,
2001b dalmanni Cross- 18 (6)° vruchtbaar- Fig 1
over bij heid
6%
Cratsley Photinus Gevoed, KE Lengte Nee 48 nvt. |5 Gevoed, al Geen Ondui- Ondui- | Ondui- Minder Res &4,
2003 ignitusl al lichtflits’ gepaard delijk delijk delijk responsief Fig 5
gepaard
Rodriguez | Achroia Tempe- RP Pulse rate Nee + nv.t. | 11 Geen Grootte, Nee Nee Nee X Res,
2003 grissela ratuur” van roep7 150 grootte Fig 2d
van oren
Mazzi Syngnathus Parasie- KK Geparasi- Ja 60 30 2 Ongeparasi- Geen Ja Nee’ Ja’ X Res §1,
2004 typhle L’ ten’ teerd teerd,grootte Figl,2a
Syriato- Poecilia Dieet’ GO Kleuring Nee 120 | 60 6 Grootte, Aantal Ondui- Nee Ondui- Gedrag Res §2
wicz 2004 | reticulata (6)8 gewicht eitjes delijk delijk responsiever
Hunt Teleogrullus Dieet’ PT Dominan- Nee 105 | n.v.t 2 Dieet, Geen Ja Nee Ja Responsiever Res §2,
2005 commodus te freq. & snelheid van §3,
call rate ontwikkelen Fig 5,
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van tsjirp7 6,7,8
Hebets Schizocosa Dieet’ KE Dieet Ja 60 78 2 Dieet, Geen Ja Nee’ Ja’ Responsiever, Res §4,
2008 ocreata/ snelheid van niet meer Fig 4,5
Schizocosa ontwikkelen, copulaties
rovneri grootte

C.A.= Conditie afhankelijk.

X = Geen informatie over.

1= Soort waarbij het vrouwtje de spermatofoor van het mannetje eet.

2= In Syngnathus typhle L. zijn de rollen van man en vrouw omgekeerd: mannetjes zijn de zorgende en kiezende sekse, daarom zijn de gegevens van mannetjes hier in
gezet. De kolomen “trait man” en “N J/trial” gaan in principe over de stimulusdieren: in dit geval gaan deze kolommen over vrouwtjes ipv mannetjes. Het aantal
gebruikte stiumulusvrouwtjes staat wel in de kolom “NQ Q. Alle andere kolommen geven informatie over de kiezende experimentele mannetjes.

3= Manipulatie vond plaats in volwassen individuen, vlak voor het experiment.

4 =Manipulatie vond plaats tijdens ontwikkeling.

5= “One way” glas.

6= Rode en veel displayende mannetje verminderde zijn display bij geparasiteerde vrouwtjes.

7= Trait van het mannetje digitaal nagemaakt of digitaal bewerkt.

8= Vrouwtjes als groep getest: groepsgrootte staat tussen de haakjes.

9= Situatie waarbij vrouwtjes van hoge kwaliteit wel een voorkeur hebben, maar vrouwtjes van lage kwaliteit niet. In de tabel staat dit gegeven als “Nee” in kolom C.A.
voorkeur en als “Ja” in kolom C.A. sterkte voorkeur.

Uitleg termen gebruikt in kolom “Exp”. In deze kolom wordt gegeven wat voor soort experiment gedaan is. Termen gelden voor Tabel 2 en Tabel 3.
FT= Fonotaxis.

GB= Gezichten beoordelen.

GH= In gemengde groepen huisvesten.

GO= Groepsobservatie.

KE= Keuze experiment: meerder mannetjes of stimuli waartussen vrouwtje mag kiezen.

KK= Keuzekamer-experiment.

RP= Respons op playback.

NC= No choice trial.

RP= Registratie van de gedragsrespons op playback.




Tabel 3. Correlatieve studies naar conditie afhankelijke partnervoorkeur.

Studie Soort Trait Exp N N N &/ | Pos Geen correlatie | C.A. voorkeurs- | C.A.voorkeurs- Andere aspecten Resul-
Man QQ 33 | trial correlatie functie sterkte van voorkeur CA taten
Choudhury Branta Niet GH 39 39 n.v.t. | Gewicht, Grootte, X X Meer sampling Res §5,
1993 leucopsis specifiek waakzaamheid dominantie Tab 4
Poulin Gobiomorphus | Grootte KK 22 12 2 Geen parasieten Vruchtbaarheid | Nee Ja Even responsief Res,
1994 breviceps (2x) Fig 1
Jennions Hyperolius Freq.roep | FT 36 ? 2 Grootte Geen Nee Ja X Res,
1995 marmoratus (4x) Fig 1
Rintamaki Tetrao tetrix Ranginlek | GO 65 ? n.v.t. | Gewicht Leeftijd Nee X Meer sampling Res §2
1995
Rintamaki Tetrao tetrix Ranginlek | GO 60 ? n.v.t. | Grootte, conditie, | Leeftijd Ja X X Res,
1998 broedselgrootte Fig 1b
Bakker 1999 | Gasterosteus Kleur buik KK® 22 ? 2 Conditie Geen Ja Nee X Res,
aculeatus Fig 1
Moore 2001 | Nauphoeta Niet NC 120 137 |1 Leeftijd, Geen X Ja Minder responsief Res §1
cinerea specifiek vruchtbaarheid
Pfennig Scaphiopus Lengte FT 31 nv. |2 Niet Geen Nee’ Ja’ Responsiviteit gelijk | Res §2,
2002 couchii roep t. geparasiteerd Fig 1
Penton-Voak | Homo sapiens | Manne- GB 82 6 6 Middel-heup Geen Javoor lange X X Res,
2003 lijke ratio, termijn, Fig 4
gezichts- aantrekkelijkheid nee voor korte
trekken gezicht termijn.
Cotton Diasemopsis “Eye-span” | NC 47 40 | 1 Grote “eyespan” Vruchtbaarheid | Nee Ja X Res §1,
2006a meigenii (14) §3,
Fig 2,3
Bailey Teleogryllus Proportie FT 20 nv. |1 Geen Grootte X X Responsievere Res,
2008 oceanicus lange tsjirp (24x) | t. vrouwtjes fig 5,7
discrimineerden
meer

C.A.= Conditie afhankelijk.
X= Geen informatie over.

1=

“One way” glas.

2= Video-opname van mannetjes gebruikt.
3= Situatie waarbij vrouwtjes van hoge kwaliteit wel een voorkeur hebben, maar vrouwtjes van lage kwaliteit niet. In de tabel staat dit gegeven als “Nee” in kolom C.A.
voorkeursfunctie en als “Ja” in kolom C.A. voorkeurssterkte.
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van goede conditie niet voordelig is om een sterkere voorkeur te hebben. De resultaten van alle
experimentele studies genoemd in tabel 2 suggereren namelijk dat er wel degelijk een verschil in
voorkeurssterkte tussen hoge en lage kwaliteit vrouwtjes is.

§3.2b Correlatieve studies

In tabel 3 staan correlatieve studies naar conditie afhankelijke partnervoorkeur. Pfennig (2002) laat
zien dat vrouwtjes van goede conditie wel discrimineren terwijl vrouwtjes in mindere conditie dit niet
doen. Poulin (1994), Jennions (1995) en Cotton (2006a) suggereren daarnaast wel dat vrouwtjes van
lage kwaliteit wel een zelfde voorkeur hebben, maar minder sterk dan hoge kwaliteitsvrouwtjes. Ook
Moore (2001) suggereert dat jongere vrouwtjes sterkere voorkeuren vertonen, maar omdat er geen
aandacht is besteed aan mogelijke verschillen tussen mannetjes is er niks te zeggen over een verschil
in voorkeurspatroon. De resultaten van Bakker (1999) impliceren dat vrouwtjes van slechtere
conditie wel een net zo sterke voorkeur hebben, maar dan voor andere mannetjes dan vrouwtjes van
goede conditie. Deze resultaten zijn dus vergelijkbaar met die van Holveck (2010) in zebravinken.

De studie van Penton-Voak (2003) is een interessante. Bij deze studie werd dames gevraagd naar hun
voorkeur voor mannen, zowel voor de korte als voor de lange termijn. Wanneer het om een
langdurige relatie gaat, vonden de vrouwen met een aantrekkelijk gezicht en hoge middel-heup ratio
andere mannen aantrekkelijk dan vrouwen met minder aantrekkelijk gezicht en lage middel-heup
ratio. Wanneer er echter gevraagd werd om hun voorkeur voor een korte relatie, hadden de
vrouwen allemaal een zelfde voorkeur. De intentie van de relatie had dus invloed op wat een
geschikte partner was. Dit is een interessant gegeven, wat mogelijk ook verklaart waarom resultaten
van andere studies van elkaar af wijken. De intentie waarmee een relatie wordt ingegaan, kan
(onbewust) bepalen wat een geschikte partner is. Wanneer een vrouwtje op zoek is naar een partner
alleen voor een copulatie heeft ze andere criteria dan wanneer er gezocht wordt naar een partner
om bijvoorbeeld de broedzorg mee te delen. Bakker (1999) maakte gebruik van driedoornige
stekelbaarsjes, Gasterosteus aculeatus, waarbij de mannetjes voor de jongen zorgen. In het
experiment mochten de vrouwtjes kiezen en hun keus was afhankelijk van eigen kwaliteit. De
vrouwtjes gebruikt door Bakker (1999) waren dus waarschijnlijk op zoek naar een man die bereid was
uitgebreide broedzorg te geven, terwijl de vrouwtjes van Poulin (1994), Jennions (1995) en Cotton
(2006a) mogelijk alleen op zoek waren naar bevruchting.

Uit de beide studies van Rintamaki (1995 en 1998) is geen eenduidige conclusie te trekken over het
gedrag van de korhoen, Tetrao tetrix. De ene studie van Rintamaki (1998) suggereert dat er wel
conditie afhankelijke partnervoorkeur is, de andere niet (1995). Het kan zijn dat de manier van
conditie bepalen in één of beide studies niet geschikt was. Het is ook mogelijk dat het niet alleen de
conditie van de vrouwtjes en mannetjes een rol spelen, maar dat er ook andere omstandigheden
bepalen wanneer een partner gunstig is: contextafhankelijke partnerkeuze. Dit wordt voorspelt in de
modellen van Johnstone (1997) en Fawcett (2003) en is daarnaast gevonden in de withalsvlie-
genvanger door Qvarnstrom (2000): de voorkeur voor bepaalde mannetjes bestond alleen in
bepaalde delen van het seizoen. De gedragsobservaties van Rintamaki (1995 & 1998) werden in de
vrije natuur gedaan en het is best mogelijk dat de omstandigheden in de jaren waarover de
observaties werden gedaan fluctueerden en daarmee ook de partnerkeuze.

Uit de studies van Choudhury (2003) en Bailey (2008) is geen conclusie te trekken over conditie
afhankelijke voorkeur of voorkeurssterkte .

De resultaten van alle studies samen genomen lijken te wijzen op een conditie afhankelijke
voorkeurssterkte, met vrouwtjes van hoge kwaliteit die sterkere voorkeur hebben dan vrouwtjes van
lage kwaliteit. De vrouwtjes van lage kwaliteit hebben in sommige gevallen geen duidelijke voorkeur,
in andere gevallen een minder sterke voorkeur.

§3.3 Responsiviteit, sampling en choosiness

Zoals boven genoemd zijn er studies die wijzen op een verschil in responsiviteit tussen hoge en lage
kwaliteit vrouwtjes. Ldopez (1999) en Syriatowicz (2004) suggereerden dat de vrouwtjes van goede
kwaliteit responsiever waren. Een aanzienlijk aantal studies wees echter op geen verschil in



responsiviteit (Hingle 2001a, Hingle 2001b, Poulin 1994, Pfennig 2002). Moore (2001) vond juist dat
oudere, minder vruchtbare vrouwtjes responsiever waren. Verder waren er twee studies die een
interessant verband tussen responsiviteit en een ander aspect van partnerkeuze vonden. Uit Gray
(1999) bleek dat vrouwtjes die voor het mannetje van hoge kwaliteit kozen responsiever waren en
uit Bailey (2008) dat responsievere vrouwtjes meer discrimineerden. Hieruit blijkt dat responsiviteit
kan samenhangen met conditie of andere aspecten van keuze, of juist niet: dit is per soort
verschillend.

Uit de meeste studies is niets af te leiden over verschillen in sampling tussen vrouwtjes. In de meeste
experimenten wordt getracht om een betrouwbare keuze te krijgen van vrouwtjes en daarom zijn de
kosten van sampling minimaal (bijvoorbeeld in een keuzekamer-experiment). Uit de studies van
Choudhury (1993) en Rintaméki (1995) waarbij grote groepen vogels geobserveerd werden, werd
gevonden dat zwaardere vrouwtjes meer sampleden. Vrouwtjes met grotere energiereserves kunnen
kosten verbonden met het samplen van potentiéle partners mogelijk beter dragen (Rintamaki 1995).
Lépez (1999) vond dat ongeparasiteerde vrouwtjes meer sampleden. Hier kan hetzelfde principe van
toepassing zijn, waarbij ongeparasiteerde vrouwtjes de kosten van het zoeken naar een partner
beter kunnen dragen.

Al met al zijn er weinig onderzoeken waaruit zowel partnerkeuze als eventuele verschillen in
choosiness af te leiden vallen. Voordat er een betrouwbare conclusie over verschillen in choosiness
kunnen alleen getrokken worden uit studies die dit specifieke deel van de partnerkeuze
experimenteel onderzoeken.



Conclusie

Conditie afhankelijke voorkeurssterkte lijkt een algemeen fenomeen in de biologie te zijn.
Verscheidene correlatieve en experimentele studies, zowel met zebravinken als met andere
diersoorten, wijzen op een verschil in voorkeurssterkte tussen hoge en lage kwaliteit vrouwtjes. De
vrouwtjes van hoge kwaliteit hebben een sterkere voorkeur voor bepaalde mannetjes dan de lage
kwaliteit vrouwtjes. Deze empirische bewijzen zijn in lijn met de theoretische modellen van
Johnstone (1997) en Fawcett (2003), en met enkele ESS uit de studie van Hardling (2005).
Er zijn ook enkele bewijzen gevonden voor een conditie afhankelijk voorkeurspatroon, waarbij lage
en hoge kwaliteitsvrouwtjes een andere voorkeur hadden (Bakker 1999, Penton-Voak 2003, Holveck
2010), deze bewijzen zijn in lijn met de “prudent choice” ESS van Hardling (1999). “Prudent choice” is
mogelijk ook een bestaande partnerkeuzestrategie, maar minder algemeen dan conditie afhankelijke
voorkeurssterkte.

Tevens verschillen vrouwtjes in responsiviteit, maar hoe deze verschillen samenhangen met conditie
is soortspecifiek. Over verschillen in choosiness is nog te weinig onderzoek gedaan, maar omdat er
conditie afhankelijke voorkeurssterktes bestaan, is het goed mogelijk dat vrouwtjes van verschillende
conditie ook anders investeren in partners.

Verschillen in partnervoorkeur zijn echter niet altijd eenduidig aangetoond. Bij zebravinken bestaat
er bewijs voor zowel conditie afhankelijke voorkeurssterkte als voor conditie afhankelijk
voorkeurspatroon. Om gedegen antwoord te kunnen geven welke strategie daadwerkelijk wordt
toegepast en waar dit van afhankelijk is, is er meer onderzoek nodig naar conditie afhankelijke
voorkeur en keuze. Mogelijk schept dit meer duidelijkheid over de aspecten van de leefomgeving of
de biologie van een soort die bepalen welke aspecten van de partnervoorkeur in welke mate conditie
afhankelijk zijn.

Zeker is in ieder geval dat de er variatie in partnervoorkeur bestaat tussen vrouwtjes en dat deze
variatie altijd in overweging genomen dient te worden bij onderzoek naar seksuele selectie.
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