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Saisonale Variation der Uberlebensraten von Sumpfmeisen
Parus palustris

Michael Schaub und Fritz Amann

Seasonal variation of survival rates in Marsh Tits Parus palustris. — Local survival rates of Marsh Tits
Parus palustris were studied in a mixed oak wood near Basel (Switzerland) from May 1949 to January 1953.
117 individuals (32 adults and 85 juveniles) were marked with colour rings and their presence and absence,
respectively, was observed within consecutive 3-monthly periods. We estimated survival rates over these
3-month intervals using Cormack-Jolly-Seber-models. In both age classes, survival rates were lowest from
September to December and peaked from March to June. There were no significant differences in the survival
rates between the four study years, i.e. the seasonal pattern was repeated each year. Adult survival rate was
higher by a constant rate compared to that of the juveniles at any time. Possible reasons for the occurrence of
this pattern are discussed. Based on these results we estimated annual local survival rates of 0.47 (+ 0.06 SE)
in adults and 0.19 (£ 0.04 SE) in juveniles, respectively.
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Lausen

Die Sumpfmeise bleibt als extremer Stand-
vogel trotz saisonal wechselnder Umweltbe-
dingungen das ganze Jahr iiber im Brutgebiet
(Glutz von Blotzheim & Bauer 1993). Das
Uberleben in der variablen Umwelt verlangt
zahlreiche Anpassungen. So wechselt die Nah-
rung saisonal, zur Brutzeit werden vor allem
Insekten gejagt, zur Nichtbrutzeit werden zu-
sétzlich auch viele Samen von verschiedenen
Pflanzenarten gefressen. Wahrend des ganzen
Jahres, jedoch besonders ausgeprigt im Spit-
sommer und Herbst, sammelt die Sumpfmeise
Samen und legt Nahrungsdepots an, die teil-
weise kurze Zeit spiter wieder geleert werden.
Dieses Verhalten kann helfen, kurzzeitige Nah-
rungsengpésse im Revier zu iiberleben (Lucas
& Walter 1991, Hurley 1992).

Ein frilher Brutbeginn und eine Brutdauer,
die bei spaterem Brutbeginn kiirzer wird, sind
charakteristisch (Wesotowski 1998, 2000).
Jungvégel werden bereits 10—12 Tage nach
dem Ausfliegen selbststiindig und suchen sich
Reviere, die sich netzartig iiber denjenigen der
Altvogel verteilen (Nilsson & Smith 1985,
Amann 1997). Das Uberleben der Jungvogel
hingt davon ab, wie frith sie selbststindig

werden. Je frither dies der Fall ist, desto besse-
re Reviere konnen sie besetzen und desto gros-
ser sind ihre Uberlebenschancen (Nilsson &
Smith 1988, Smith 1993b). Die friihe Selbst-
stdndigkeit bringt auch den Vorteil, dass sich
die jungen Meisen noch zu einer Zeit mit
dem Revier vertraut machen konnen, in der
keine Nahrungsengpisse eintreten (Amann in
Vorb.).

Vermutlich sind die Uberlebensraten der
Sumpfmeisen jahreszeitlichen Schwankungen
unterworfen, da sich die Umwelt zyklisch dn-
dert. Die 6kologischen Mechanismen, die das
Uberleben beeinflussen, sind aber noch wenig
verstanden. Andere ausgeprigte Standvogelar-
ten wie Kleiber Sitta europaea (Nilsson 1982)
und Weidenmeise Parus montanus (Lahti et al.
1998) wiesen jeweils im Winter die grosste
Sterblichkeit auf. Das Uberleben wihrend des
Winters scheint dabei vor allem von der Menge
an verfiigbarer Nahrung abzuhingen. So {iber-
lebten Kohlmeisen P. major den Winter besser,
wenn es eine grosse Buchenmast gab (van Ba-
len 1980), und Weidenmeisen und Haubenmei-
sen P. cristatus, wenn sie zugefiittert wurden
(Jansson et al. 1981).
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Junge Sumpfmeisen verlassen kurze Zeit
nach dem Selbststindigwerden das elterliche
Revier und siedeln sich in geringer Entfer-
nung in einem von Jungvogeln noch freien,
aber von Altvogeln besetzten Gebiet an (Nils-
son 1989, Amann 1997, in Vorb.). Altvogel
verhalten sich gegeniiber Jungvdgeln indiffe-
rent (Amann 1997), ausser wenn sie sich bei
der Nahrungssuche zu nahe kommen. Dann do-
minieren die Alt- Gber die Jungvogel. Zu Be-
ginn der Balzzeit (Januar/Februar) werden die
vorjihrigen Jungvogel entweder von den Alt-
vigeln aus dem Revier vertrieben, oder sie
iibernehmen das Revier der Altvogel, falls die-
se gestorben sind. Nahrungskonkurrenz zwi-
schen den Altersklassen konnte also vor allem
bei Nahrungsknappheit (im Winter) auftreten,
was zu einer Reduktion der Uberlebensrate der
Jungvégel gegeniiber derjenigen der Altvogel
fihren koénnte.

Ziel dieser Studie ist es, die Uberlebensraten
von Sumpfmeisen im Jahresverlauf zu untersu-
chen. Wir testen, ob es iiberhaupt saisonale
Schwankungen gibt und falls ja, schitzen wir,
wie gross diese sind. Wir untersuchen, ob Alt-
vogel eine hohere Uberlebenswahrscheinlich-
keit als Jungvogel haben. Weiter schitzen wir
die jahrliche Uberlebensrate von Jung- und
Altvogeln der Sumpfmeisen.

Bis vor kurzer Zeit wurden die Uberlebens-
raten meist mit Hilfe der Riickkehrraten unter-
sucht. Man beringte eine gewisse Anzahl Tiere
(N) und z#hlte, wie viele Tiere man nach einer
gewissen Zeit t noch sah (N,). Der Quotient
N,/N wurde dann als Schitzung fiir die Uber-
lebensrate verwendet. Das Hauptproblem die-
ser Methode ist, dass man nicht weiss, wie
gross die Anzahl iibersehener Tiere ist, die
zum Zeitpunkt t noch lebten. Da die Wahr-
scheinlichkeit, ein markiertes Tier wieder zu
sehen, auch zeitlich variieren und zwischen
verschiedenen Gruppen von Tieren (z.B. nach
Geschlecht oder Alter) unterschiedlich sein
kann, eignet sich die Methode auch kaum, um
den zeitlichen Trend der Uberlebensraten zu
beschreiben oder um Unterschiede in den
Uberlebensraten zwischen Gruppen festzustel-
len (Martin et al. 1995). Wir analysierten des-
halb die Fang-Wiederfang-Daten mit Cor-
mack-Jolly-Seber-Modellen. Diese haben den

grossen Vorteil, dass die Fangwahrscheinlich-
keit von der Uberlebenswahrscheinlichkeit ge-
trennt werden kann. Die Uberlebensraten kon-
nen geschitzt werden, ohne Annahmen {iber
das Schicksal von nicht mehr beobachteten
Vogeln zu machen. Auf diese Weise konnen
Uberlebensraten verldsslich studiert und ge-
schitzt werden. Wir stellen das Prinzip von
solchen Auswertungen vor.

1. Material und Methode
1.1. Beobachtungsgebiet

Die Untersuchung fand im Allschwiler Wald
(Kanton Basel-Landschaft), einem Eichen-
Hagebuchenwald stidwestlich der Stadt Basel,
statt (47°32° N, 7°31” E; mittlere Héhe 350 m
.M.). Die gesamte Untersuchungsflache hatte
eine Grosse von fast 9 km?; darin eingeschlos-
sen waren allerdings offene Flachen und Sied-
lungen, die sich zwischen den einzelnen Wald-
stiicken befanden. Die Vegetation des Kernge-
bietes (70 ha) der Untersuchungsfliche ist in
Amann (1994) detailliert beschrieben worden.

1.2. Datenaufnahme

Die Datenaufnahme erfolgte ausschliesslich
durch einen von uns (F.A.). Von Mérz 1948 bis
April 1954 wurden Sumpfmeisen gefangen
und individuell markiert. Neben einem Alumi-
niumring und einem Farbring an einem Bein
erhielten die Vogel auch zwei Farbringe am
anderen Bein. Durch die Kombination von Far-
ben und Reihenfolgen konnte jeder Vogel indi-
viduell unterschieden werden. Jungvogel wur-
den nach Moglichkeit noch im Nest beringt,
wobei das Einflugloch bei Naturhdhlen aufge-
sdgt und nach dem Beringen wieder geschlos-
sen wurde. Durch diesen maximal 45 min dau-
ernden Vorgang traten keine Nestverluste auf.
Unberingte, fligge Végel wurden an 27 kiinst-
lichen Futterplitzen gefangen, die Uber das
ganze Untersuchungsgebiet verteilt waren.

Fiir die Auswertung wurden nur die Daten
von Mai 1949 bis Januar 1953 verwendet, da in
dieser Phase am intensivsten beobachtet wur-
de. Der bewaldete Teil der Untersuchungs-
fliche wurde im Abstand von etwa 1-3 Wo-
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chen vollstdndig nach Sumpfmeisen abgesucht.
Wurde eine unmarkierte Meise entdeckt, so
wurde sie bei der ersten Gelegenheit gefangen
und beringt. Die Prisenz und Identitit von
markierten Sumpfmeisen wurde fiir jeden Be-
obachtungsgang festgehalten. Fiir das Ablesen
der Farbkombinationen wurde ein Feldstecher
8x30 verwendet. Eine ausfiihrlichere Beschrei-
bung der Fang- und Wiederbeobachtungsme-
thoden findet sich in Amann (1997).

Da wir an der saisonalen Variation der Uber-
lebensraten der Sumpfmeisen interessiert wa-
ren und die ersten Jungen im Mai fliigge wer-
den, definierten wir die vier Beobachtungs-
perioden wie folgt: «Sommer» = Mai, Juni,
Juli; «Herbst» = August, September, Oktober;
«Winter» = November, Dezember, Januar;
«Frithling» = Februar, Mirz, April. Fir die
Dauer unserer Studie ergab diese Einteilung to-
tal 15 Beobachtungsperioden.

Jungvogel wurden bei der Auswertung erst
dann beriicksichtigt, wenn sie schon mindes-
tens einen Monat fliigge waren. Die Phasen mit
der hochsten Jugendsterblichkeit gerade nach
dem Fliiggewerden (Naef-Daenzer et al. 2001)
und der Abwanderung aus dem Brutgebiet,
die sehr frith bereits im Alter von 8-12 Ta-
gen nach dem Fluggewerden beginnt (Nilsson
& Smith 1985, Amann 1997), wurden so aus-
geschlossen. Die Jugendiiberlebensraten bezie-
hen sich also auf diejenigen Jungvdgel, die
sich im Untersuchungsgebiet niedergelas-
sen und den ersten Monat nach dem Fliigge-
werden iiberlebt hatten. Ab Sommer galten
vorjahrige Jungvogel als Altvogel. Junge des
Vorjahres konnten noch bis zur ersten Voll-
mauser im Juni als solche erkannt werden
(Amann 1980). Das genaue Alter der Altvogel
war nicht in allen Fillen bekannt, was aber un-
sere Auswertungen nicht beeintrichtigte. Al-
lerdings konnten wir auf diese Weise nur die
Uberlebensrate von zwei Altersklassen bestim-
men; wir nahmen also an, dass sich die Uberle-
bensraten der Altvogel mit dem Alter nicht
veranderte.

1.3. Statistische Auswertung

Die statistische Auswertung der erhobenen
Fang-Wiederfang-Daten erfolgte durch M.S.

mit Cormack-Jolly-Seber-Modellen. Da dieses
statistische Verfahren relativ kompliziert ist
und in dieser Zeitschrift noch nie dargestellt
wurde, wird diese Methode hier etwas ausfiihr-
licher behandelt. Zum ersten Mal beschrieben
wurden diese Fang-Wiederfang-Statistiken von
Cormack (1964), Jolly (1965) und Seber
(1965). Deshalb werden diese Modelle heute
Cormack-Jolly-Seber-(CJS-)Modelle genannt.
Fir eine umfangreichere Darstellungen dieser
Methoden sei auf Burnham et al. (1987) und
vor allem auf Lebreton et al. (1992) verwiesen.

Fiir jedes markierte Individuum, unabhéngig
davon, ob es spiter einmal wieder gesehen
wurde oder nicht, wurde eine individuelle
Fanggeschichte erstellt. Diese besteht aus einer
Reihe aus 0 oder 1, mit so vielen Eintrigen wie
es Beobachtungsperioden gibt (hier 15). Wurde
eine Meise wihrend einer Beobachtungspe-
riode mindestens einmal gesehen, so erhielt die
individuelle Fanggeschichte an der entspre-
chenden Stelle eine 1, falls nicht, eine 0. Zum
Beispiel kénnte man bei 7 Beobachtungspe-
rioden folgende Fanggeschichte finden:

Beobachtungsperiode:

12345
Fanggeschichte: 01101

67

00

Der Vogel wurde zum ersten Mal in der zwei-

ten Beobachtungsperiode gesehen (und mar-

kiert); in der dritten und fiinften Beobachtungs-
periode wurde er wieder gesehen (oder wieder
gefangen). Das Zustandekommen einer sol-
chen Fanggeschichte wird durch zwei unab-
héngige Prozesse bestimmt: die Fang- oder

Beobachtungswahrscheinlichkeit (p) und die

Uberlebenswahrscheinlichkeit (¢). Wir defi-

nieren diese beiden Wahrscheinlichkeiten wie

folgt:

— pe Wahrscheinlichkeit, ein markiertes, le-
bendes und sich zum Zeitpunkt t in der
Untersuchungspopulation befindendes Tier
wiederzufangen (oder wieder zu sehen).

— ¢ Wahrscheinlichkeit, dass ein Tier vom
Zeitpunkt t bis t+1 Gberlebt und nicht per-
manent aus der Untersuchungspopulation
abwandert. Weil mit dieser Wahrscheinlich-
keit das Produkt aus der wahren Uberlebens-
wahrscheinlichkeit und der Wahrscheinlich-
keit, im Untersuchungsgebiet zu bleiben, ge-
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schitzt wird, nennt man diese Wahrschein-

lichkeit auch die lokale Uberlebensrate.

Als zusiitzlichen Parameter definieren wir 7,
die Wahrscheinlichkeit, einen Vogel, den man
zum Zeitpunkt t gesehen hat, im Laufe der Un-
tersuchung nicht mehr wieder zu sehen. Der
Vogel kann nach dem Zeitpunkt t gestorben
oder emigriert sein oder man hat ihn nicht
mehr gesehen, obwohl er noch lebte und sich
weiter in der Population befunden hat. Wie wir
weiter unten sehen werden, ldsst sich dieser
Parameter auch direkt durch p, und ¢, aus-
driicken.

Das auf der vorhergehenden Seite aufge-
fiihrte Beispiel einer Fanggeschichte zeigt,
dass der Vogel zwischen den Beobachtungs-
perioden 2 und 3 iberlebt hat (¢,) und dass er
in der Beobachtungsperiode 3 wieder gesehen
wurde (p;). Er tiberlebte zwischen den Beob-
achtungsperioden 3 und 4 (¢3), wurde aber
wihrend der Beobachtungsperiode 4 nicht ge-
sehen (1-p,4). Schliesslich tberlebte der Vogel
auch zwischen den Beobachtungsperioden 4
und 5 (¢,), wurde wihrend der Beobachtungs-
periode 5 gesehen (ps), aber nachher nicht
mehr (). Die totale Wahrscheinlichkeit, diese
Fanggeschichte zu finden, ldsst sich nun be-
rechnen:

P(0110100)= 0, - p3 - &3 (1-p4) -
ds - ps-As M

Da die Anzah! der Vogel, die wihrend der Be-
obachtungsperiode 2 zum ersten Mal gefangen
wurden, bekannt ist (R,), ldsst sich berechnen,
wie hiufig diese Fanggeschichte im Mittel vor-
kommen sollte (E = Erwartungswert der Fang-
geschichte):

E(0110100)= Ry " p3 - 03 (1-py) -
Os D5 As @)

Werden die Parameter ¢, und p, «glinstig» ge-
wihlt, so liegt der Erwartungswert E(0110100)
nahe am Beobachtungswert B(0110100), der
Anzahl der Vogel mit dieser Fanggeschichte.
Die Wahrscheinlichkeit, einen Vogel nicht
mehr wieder zu sehen, den man beim allerletz-
ten Fangereignis gesehen hat, ist gleich eins
(%, = 1), da die Studie nachher authért. Der

Parameter y,_; ldsst sich nun wie folgt be-
schreiben: Entweder ist der Vogel zwischen
n-1 und n gestorben (1—¢,_;), oder er iiber-
lebte zwischen n—1 und n (¢,_;), wurde in der
Beobachtungsperiode n  nicht beobachtet
(1-p,) und wurde nach n nicht mehr beobach-
tet (y,). Mathematisch ldsst sich nun y,,_; aus-
driicken als:

Aot = =0p 1T Ony (1=pp)" %o
= 1=by_1 Pn (3)

Durch sukzessives Riickwirtsrechnen lassen
sich fiir jede Beobachtungsperiode die ¥ durch
die Uberlebens- (¢) und die Beobachtungs-
wahrscheinlichkeit (p) ausdriicken. Somit wer-
den alle moglichen Fanggeschichten durch die-
se beiden Parameter eindeutig beschrieben.

Die Schitzung der Parameter erfolgt durch
das Maximum-Likelihood-Verfahren. Die so-
genannte «likelihood» ist das am weitesten
verbreitete Optimierungskriterium zum Schit-
zen von Parametern in statistischen Modellen.
Wir verwendeten eine logit-link-Funktion, die
gewihrleistet, dass die geschitzten Uberle-
bens- und Beobachtungswahrscheinlichkeiten
immer zwischen 0 und 1 zu liegen kommen
(Lebreton et al. 1992).

1.3.1. Verschiedene Modelle

Im oben gezeigten Beispiel vermuten wir, dass
sowohl die Beobachtungs- wie auch die Uber-
lebenswahrscheinlichkeit zeitlich variiert. Dies
muss natiirlich nicht unbedingt stimmen. Es ist
zum Beispiel auch moglich, dass die Beobach-
tungswahrscheinlichkeit iiber die Zeit konstant
bleibt (p; = p, = ... = p,)- Auch fiir dieses Mo-
dell lassen sich die Erwartungswerte berechnen
und die Parameter schitzen. Am besten zu den
Beobachtungswerten passt immer das geséattig-
te («saturated») Modell, das fiir jedes Indivi-
duum und jeden Zeitpunkt unterschiedliche Pa-
rameter schitzt. Doch neben dem Problem,
dass die Parameter in diesem Modell nur sehr
unprézise geschitzt werden konnen (grosses
Vertrauensintervall), kann man keine biolo-
gischen Einsichten daraus gewinnen, da es im
Prinzip nur eine andere Wiedergabe der Roh-
daten ist. Man kann aber berechnen, wie gross
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der Abstand von diesem Modell zu einem
vereinfachten Modell ist. Dieser Abstand, De-
vianz genannt, ist eine wichtige Grosse, um ein
geeignetes Modell zu wihlen, das die Daten
genligend gut beschreibt, um biologische
Riickschliisse zu ziehen.

1.3.2. Modellwahl!

Die Auswahl eines geeigneten Modells ist ein
zentraler Punkt fiir die Datenanalyse. Das ge-
wihlte Modell muss gentigend von den Roh-
daten abstrahieren konnen, um die wesentli-
chen Muster Uiberhaupt herauszuarbeiten, aber
nicht zu sehr, um die Information in den Daten
nicht zu verzerren. Je mehr Parameter ein Mo-
dell enthilt, desto kleiner wird die Devianz und
desto besser werden die Daten beschrieben.
Problematisch ist allerdings, dass dann die
Schitzwerte der Parameter unprizise werden
und biologische Riickschliisse kaum sinnvoll
moglich sind. Enthilt ein Modell zu wenige
Parameter, so sind die Schitzwerte zwar prézi-
se, aber sie liegen vom unbekannten, wahren
Wert moglicherweise weit entfernt («bias»).
Mit Hilfe des Akaike’s Informations-Krite-
riums (AIC) kann man ein Modell auswihlen,
das die oben beschriebenen Eigenschaften hat
(Akaike 1973, Burnham & Anderson 1998).
Seine Berechnung ist einfach: Zu der Devianz
werden zwei Mal die Anzahl geschétzter Para-
meter addiert. Von einer Anzahl Modellen ist
dasjenige das beste, das den niedrigsten AIC-
Wert aufweist. Werden nur kleine Stichproben
verwendet, wie in unserem Fall, muss man ei-
nen dafiir angepassten AIC (AICc) verwenden
(Burnham & Anderson 1998).

Mit dem AIC-Wert werden die verschiede-
nen Modelle rangiert. Die Differenz dieser
Werte driickt aus, wie nahe (oder &hnlich wahr-
scheinlich) verschiedene Modelle zueinander
sind. Weisen zwei oder mehrere Modelle nur
geringe AIC-Unterschiede auf (als Faustregel
gilt: <2), so ist es sinnvoll, alle diese Modelle
fir die biologischen Riickschliisse zu ver-
wenden. Um die unterschiedlichen Modelle
besser interpretieren zu konnen, haben wir
zusétzlich das Akaike-Gewicht berechnet (s.
Tab. 2 fiir die Berechnung), das die Wahr-
scheinlichkeit ausdriickt, bei den gegebenen

Daten das entsprechende Modell als das beste
zu wihlen. Ist diese Wahrscheinlichkeit fiir das
beste Modell hoch, so kann man grosses Ver-
trauen in dieses haben. Der Quotient der Akai-
ke-Gewichte-Werte von zwei Modellen be-
stimmt, wie viel wahrscheinlicher ein Modell
gegeniiber dem anderen bei dem gegebenen
Datensatz ist (Burnham & Anderson 1998).

Um moglichst fundierte Riickschliisse zu
ziehen, haben wir a priori eine Liste von biolo-
gisch sinnvollen Modellen aufgestellt, bevor
wir mit der Datenanalyse begannen (s. Kap.
1.4.). Diese Vorgehensweise ist besser als das
Suchen nach einer mdglichst genauen mathe-
matischen Beschreibung der vorliegenden Da-
ten («data dredging»), weil verhindert wird,
dass Effekten, die nur zufdllig in dieser Stich-
probe vorkommen, biologische Bedeutung bei-
gemessen wird (Burnham & Anderson 1998,
Anderson et al. 2000).

1.3.3. Voraussetzungen

Wie alle statistischen Modelle verlangen auch
die Fang-Wiederfang-Modelle, dass gewisse
Voraussetzungen erfullt sind: (1) Jedes mar-
kierte Tier, das sich zur Zeit i in der Population
befindet, hat die gleiche Wahrscheinlichkeit,
beobachtet zu werden. (2) Jedes markierte Tier
in der Population hat dieselbe Wahrscheinlich-
keit, von Zeitpunkt 1 zu Zeitpunkt i+1 zu tiber-
leben. (3) Es fallen keine Ringe ab. (4) Es wer-
den keine Ringe falsch abgelesen.

Durch einen Goodness-of-Fit-Test, der mit
dem Program U-CARE (Choquet et al. 2001)
durchgefiihrt wurde, lassen sich die Vorausset-
zungen 1 und 2 statistisch testen (s. Burnham
et al. 1987 fiir Details zum Test). Durch geeig-
nete Feldmethoden konnen die Voraussetzun-
gen 3 und 4 erfiillt werden.

Fiir die tGbrigen Auswertungen verwendeten
wir das Programm MARK (White & Burnham
1999; gratis erhéltlich unter www.cnr.colosta-
te.edu/~gwhite/mark/mark.htm).

1.4. Hypothesen

Wir waren hauptsichlich an der zeitlichen Va-
riation der Uberlebensraten der Sumpfmeisen
interessiert. Wir wollten bestimmen, ob es eine
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Tab. 1. Nomenklatur der getesteten Modelle. Jedes Modell stelit eine Arbeitshypothese dar, die im Text be-
schrieben ist. Die Notation folgt der iiblichen Notation von linearen Modellen: Ein «+» bezeichnet einen ad-
ditiven Effekt, ein «*» ein Modell mit einer Interaktion (d.h. a-b = a+b+a-b). — Notation of the tested mo-
dels. Each model describes a working hypothesis which is explained in the text. The notation follows that of
linear models: a « + » denotes an additive effect, a « - » a model with an interaction (i.e.a-b=a+b+a-b).

Nr. Modellnotation Hypothese fiir Uberlebensraten

Zeitlich unstrukturiert, Altersklassen zu jeder Zeit unterschiedlich
Zeitlich unstrukturiert, Altersklassen additiv

Saisonal variierend, aber jedes Jahr um einen konstanten Faktor ver-
schoben, Altersklassen zu jeder Zeit unterschiedlich

Saisonal variierend, aber jedes Jahr um einen konstanten Faktor ver-

1 ¢Alter~Saison-Jahr; Peffort
2 QAlter+Saison-Jahrs Peffort
3 q)Alter-Saisonﬂahr; Peffort

4 PAlter+Saison-+Jahe Peffort

schoben, Altersklassen additiv

5 ¢Aller+Saison; Peffort
6 DAtter-Saison’ Peffort
7 q)Alter; Peffort

8 Osaison-Jahrs Peffort
9 Osaisons Peffort

0 & Peffort

Saisonal variierend, Altersklassen additiv

Saisonal variierend, Altersklassen zu jeder Zeit unterschiedlich
Zeitlich konstant, Altersklassen unterschiedlich

Zeitlich unstrukturiert, keine Unterschiede bezlglich Altersklassen
Saisonal variierend, keine Unterschiede beziiglich Altersklassen
Zeitlich konstant, keine Unterschiede beziiglich Altersklassen

bedeutende saisonale Variation gibt, ob diese
von einer jéhrlichen Variation tiberlagert wird,
und ob sich allenfalls vorhandene Variation in
gleicher Weise in den Uberlebensraten der jun-
gen und der adulten Sumpfmeisen ausdriickt.
Daher formulierten wir mehrere Arbeitshypo-
thesen, die sich je in ein statistisches Modell
ibersetzen liessen (Tab. 1).

Eine erste Hypothese geht davon aus, dass
die zeitliche Variation unstrukturiert ist und
sich unterschiedlich in den Uberlebensraten
der beiden Altersklassen ausdriickt. Diese Hy-
pothese ergibt unser komplexestes Modell
(Modell 1), alle anderen Modelle sind Verein-
fachungen davon. Die Vereinfachungen betref-
fen die Linge der zeitlichen Variation, ob sich
diese in gleicher Weise auf die Altersklassen
ausdriickt und ob die beiden Altersklassen eine
unterschiedliche Uberlebensrate haben.

Als nichstes wire es vorstellbar, dass die
Uberlebensraten zeitlich unstrukturiert variie-
ren, dass aber die Unterschiede zwischen den
Altersklassen immer konstant bleiben (Modell
2). Dieses Muster kann dann entstehen, wenn
die Uberlebensraten der Sumpfmeisen durch
von aussen Induzierte Bedingungen schwan-
ken, Altvdgel aber zu jeder Zeit einen konstan-
ten Konkurrenz- oder Erfahrungsvorteil hitten,
der sich immer in der Uberlebensrate aus-
driickt.

Theoretisch vorstellbar ist aber auch, dass
sich die beiden Altersklassen nicht unterschei-
den (Modell 8), vor allem deshalb, weil wir die
Jungvogel erst ab einem Alter von et-
wa einem Monat erfassen, wenn die Zeit der
hochsten Mortalitdt bei Meisen bereits vorbei
ist (Naef-Daenzer et al. 2001).

Unsere nichsten Hypothesen gehen davon
aus, dass die zeitliche Variation nicht vollig
unstrukturiert ist, sondern dass sich dasselbe
Mauster der Saisonalitét {iber die Jahre wieder-
holt. Dies konnte dann der Fall sein, wenn die
Uberlebensrate vor allem von den saisonalen
Schwankungen des Nahrungsangebotes ab-
hangt. Falls es Untersuchungsjahre mit gene-
rell schlechten oder guten Bedingungen gab, so
wiren die saisonalen Uberlebensraten jedes
Jahr um einen konstanten Faktor verschoben
(Modelle 3 und 4).

Blieben die Bedingungen wihrend den Un-
tersuchungsjahren hingegen konstant, so wiir-
den wir erwarten, dass die saisonalen Uber-
lebensraten in jedem Jahr gleich gross sind
(Modelle 5, 6 und 9). Die Unterschiede zwi-
schen den Altersklassen kénnten saisonal &n-
dern, wenn die Jungen schnell lernen wiirden,
sich wie die Altvogel zu verhalten, und bald
die gleiche Konkurrenzstirke wie die Altvogel
aufweisen. Die Unterschiede in den Uberle-
bensraten wiren dann in der ersten Periode
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nach dem Ausfliegen am grossten und wiir-
den stindig kleiner werden (Modelle 3 und 6).
Die Unterschiede zwischen den Altersklassen
konnten aber saisonal auch gleich bleiben (Mo-
delle 4 und 5). Dies wiirde man erwarten, wenn
die Jungvogel wihrend des ganzen ersten Le-
bensjahres den Altvogeln unterlegen wéren.
Falls die Phase mit erhchter Jugendmortalitit
bei Beginn unserer Studien im Alter von einem
Monat schon vorbei ist, finde man keinen Al-
tersunterschied mehr (Modelle 8 und 9).

Die letzten Hypothesen vermuten schliess-
lich, dass die Uberlebensraten saisonal nicht
schwanken. Obwohl das Nahrungsangebot sai-
sonal wechselt, kdnnten die Anpassungen, wie
der Wechsel in der bevorzugten Nahrung oder
der Sammeltrieb, dazu fiihren, dass die Sumpf-
meisen im Winter dhnlich gut {iberleben wie
im Sommer. Wie schon vorher konnten die
Uberlebensraten zwischen den Altersklassen
wegen Konkurrenz- oder Erfahrungsunter-
schieden verschieden sein (Modell 7), oder sie
konnten gleich sein (Modell 10).

Obwohl wir das Geschlecht der Sumpfmei-
sen bei der Markierung unterschieden haben,
bildeten wir keine Hypothese mit Geschlechts-
unterschieden in den Uberlebensraten. Ge-
schlechtsspezifische Unterschiede in Uberle-
bensraten findet man typischerweise bei Arten
mit grossem Geschlechtsdimorphismus, mit
deutlichen geschlechtsspezifischen Unterschie-
den in der Jungenaufzucht oder im Abwande-
rungsverhalten. Keines trifft fiir die Sumpf-
meise zu. Die Geschlechter unterscheiden sich
morphologisch wenig (Amann 1980) und ha-
ben ein dhnliches, generell wenig ausgeprigtes
Abwanderungsverhalten (Nilsson 1989), die
Sumpfmeisen sind monogam, und beide Part-
ner beteiligen sich an der Brutaufzucht (Glutz
von Blotzheim & Bauer 1993). Wir gehen des-
halb davon aus, dass mdogliche Unterschiede
klein sind, und haben deshalb nur Modelle ge-
bildet, bei denen die beiden Geschlechter die
gleichen Uberlebensraten haben.

Da die Untersuchungsfliche mehrmals wih-
rend der 3-Monatsperioden besucht wurde
(zwischen 9- und 26-mal), denken wir, dass die
Beobachtungswahrscheinlichkeit primér eine
Funktion der Anzahl Besuche in den 3-Mo-
natsperioden ist. Doch es wire auch vorstell-

bar, dass diese Wahrscheinlichkeit zeitlich va-
riiert, da die Sumpfmeisen moglicherweise zur
Zeit, wenn die Baume keine Blitter tragen,
leichter zu entdecken sind.

Bevor wir mit der Modellwahl der Uberle-
bensraten begannen, testeten wir deshalb durch
einen likelihood-ratio-Test (Lebreton et al.
1992), welches der beiden moglichen Modelle
fiir die Beobachtungswahrscheinlichkeit das
bessere ist.

2. Ergebnisse

Von Mai 1949 bis Januar 1953 wurden 117
Sumpfmeisen individuell markiert. Davon wa-
ren bei der Markierung 85 Jung- und 32 Altvo-
gel. Von diesen wurden 17 Individuen nicht
mehr wieder gesehen, 100 Individuen wurden
spiter 1- bis 13-mal wieder beobachtet. Der
Goodness-of-fit-Test eines globalen Modells
(q)Aller'Saison-Jahr; pAlter-Saison-Jahr) war knapp sig-
nifikant (%24 = 30,0, p = 0,04), also wiren die
statistischen Voraussetzungen fiir die folgen-
den Berechnungen nicht ganz gegeben. Aller-
dings wurde das signifikante Ergebnis nur
durch zwei Tiere mit einer aussergewodhnlichen
Fanggeschichte verursacht. Wurden diese fur
den Goodness-of-fit-Test entfernt, so war die-
ser nicht mehr signifikant (%27 = 9,0, p =
0,94). Wir schlossen daraus, dass fiir die iber-
wiegende Mehrheit der Tiere die statistischen
Voraussetzungen erfillt waren und somit die
weiteren Auswertungen wie vorgesehen fort-
gefiihrt werden konnen.

Der Fangwahrscheinlichkeit liess sich durch
das komplexe Modell mit der zeitlichen Va-
riation (q)Alter-Saison-Jahr; pSaison-Jahr) nicht besser
beschreiben als durch das «Effort»-Modell
(Modell 1: OAlter-Saison-Jahrs Peffort’ X212 =17,0,p
= 0,15). Fir die weitere Modellwahl wurde
deshalb nur noch das einfachere «Effort»-Mo-
dell fur die Fangwahrscheinlichkeit beriick-
sichtigt. Die Modellwahl der Uberlebensraten
war eindeutig (Tab. 2), das beste Modell (Mo-
dell 5: & pjier+Saisons Peffory) Unterschied sich um
3,7 AICc-Einheiten vom zweitbesten Modell
(Modell 4: D Atter+Saison+Jahrs pei‘t‘orl)' Bei den
vorliegenden Daten ist das beste Modell al-
so 6,5-mal wahrscheinlicher als das zweitbes-
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Tab. 2. Wah! der verschiedenen statistischen Modelle, die die Uberlebens- und Beobachtungswahrschein-
lichkeit von Sumpfmeisen im Allschwiler Wald beschreiben. Die Modelle sind nach ihrer Bedeutung geord-
net, das beste Modell steht zu oberst. Angegeben sind die Anzahl geschitzter Parameter, die Devianz, die
Differenz des fiir kleine Stichproben adjustierte Akaike’s Informations-Kriterium zwischen dem besten und
dem aktuellen Modell (AAICc; = AICc; — AlCc,,;,), und das Akaike-Gewicht (w; = exp(—0.5-AAICc;)/
Texp(—0.5-AAICc))). — Selection among the different survival models. The models are listed in order of their
significance, the most parsimonious one being at the top. For each model, the number of estimated para-
meters, the deviance, the relative and small sample size adjusted Akaike’s information criterion (AAICc; =
AICc;— AICe,,;,), and the Akaike weight (w; = exp(—0.5- AAICc;)/Eexp(— 0.5 AAICc))) are given.

Rang Nr. Modell Anzahl Parameter Devianz AAICc;  Akaike-Gewichte
1 5 D Alter-+Saison’ Peffort 7 220,9 0,0 0,78
2 4 ¢Alter+Saison+Jahr; Peffort 10 218.,4 3,7 0,12
3 6 q)A]ter-Saison; Peffort 11 217,5 4,9 0,07
4 3 ® Alter-Saison-+Jahrs Peffort 13 214,7 6,3 0,03
5 9 9Saison Peffort 2354 12,4 0,00
6 2 D Alter+Saison-Jahrs Peffort 17 212,5 12,8 0,00
7 8 ®Saison-Jahr Peffort 16 224.9 23,0 0,00
8 1 O Alter-Saison-Jahrs Peffort 30 195.9 252 0,00
9 7 q)Alter; Peffort 4 263,1 36,0 0,00

10 10 95 Peffors 3 276,4 48,3 0,00

te (Quotient der AICc-Gewichte: 0,78/0,12).
Dies ist so viel, dass wir uns fiir unsere
Schlussfolgerungen auf das beste Modell be-
schranken kénnen.

Die Uberlebensraten waren also saisonalen
Schwankungen unterworfen, die sich wahrend
den nahezu drei Untersuchungsjahren wieder-
holten. Sie waren in der Zeit von Mérz bis Juni
am hochsten und von September bis Dezember
am tiefsten (Abb. 1). Die Uberlebensrate der
Altvogel war zu jeder Zeit um einen konstan-
ten Faktor (auf der logit-Skala) besser als die-
jenige der Jungvogel.

Eine Schatzung der jahrlichen Uberlebensra-
te der Sumpfmeisen erhilt man, wenn man die
vier saisonalen Uberlebensraten miteinander
multipliziert. Jungvdgel hatten demnach eine
jahrliche Uberlebensrate von 0,19 (Standard-
fehler: 0,041; berechnet nach der Delta-Metho-
de, Seber 1982), Altvogel eine solche von 0,47
(0,059). Die Lebenserwartung von jungen
Sumpfmeisen im Alter von einem Monat be-
trug 0,75 Jahre, diejenige der Altvogel im Alter
von mindestens einem Jahr 1,32 Jahre (fiir Me-
thode zur Berechnung s. Schaub et al. 2001).

Die Wahrscheinlichkeit, eine noch lebende,
beringte Sumpfmeise bei mindestens einem der
Besuche im Laufe von 3 Monaten zu sehen,

war generell sehr hoch und nahm mit der An-
zahl Besuche zu (Abb. 2). Bei etwa 20 Besu-
chen pro 3 Monate war eine Schwelle erreicht,
nach der diese Wahrscheinlichkeit nur noch
wenig zunahm.

3. Diskussion
3.1. Mortalitit oder Abwanderung?

Unsere Untersuchung zeigt, dass die lokalen
Uberlebensraten der Sumpfimeisen im All-
schwiler Wald saisonal schwanken und dass
sie fiir Altvogel hoher sind als fur Jungvogel.
Die Auswertung kann nicht ausschliessen, dass
ein solches Muster durch ein zeitlich nicht kon-
stantes, starkes Abwanderungsverhalten zu
Stande kam. Die adulten Sumpfmeisen sind
aber extreme Standvdgel und auch die Jung-
vogel siedeln sich nur unweit vom Geburtsort
an (Nilsson 1989, Amann 1997). Im Allschwi-
ler Wald entfernen sich die Jungvogel im Mit-
tel nur 1125 m (%) und 635 m (J) vom Ge-
burtsort, um zu briiten (Amann 1997). Wenn
die Meisen diese Distanzen zurticklegen, dann
sind sie in den meisten Fillen immer noch im
Untersuchungsgebiet. Zudem findet die Ab-
wanderung der jungen Sumpfmeisen sehr frith
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statt (Nilsson & Smith 1985, Amann 1997).
Wir bestimmten die Uberlebensraten erst,
nachdem die Meisen etwa einen Monat alt,
also in der Regel schon abgewandert und sess-
haft waren. Im Herbst und Winter, der Phase
mit der grossten Sterblichkeit, konnten weder
permanente Abwanderungen noch Neuansied-
lungen von unberingten Jungvogeln aus ande-
ren Gebieten festgestellt werden.

Das Ab- und Zuwanderungsverhalten der
Sumpfmeisen stufen wir deshalb als gering
ein, und es scheint, im Gegensatz zu einer
anderen Studie an der ebenfalls als standort-
treu geltenden Haubenmeise (Lens & Dhondt
1994), auch keine merklichen jahreszeitlichen
Schwankungen in der Abwanderungsintensitit
zu geben. Wir konnen deshalb davon ausge-
hen, dass das jahreszeitliche Muster der ge-
schitzten Uberlebensrate der Realitit weitge-
hend entspricht. Nicht nur das Muster, sondern
auch die Schitzwerte sollten unter diesen Um-
stinden recht genau die Realitdt widerspiegeln,
auch wenn klar ist, dass die tatsdchlichen
Uberlebensraten ein wenig hoher liegen miis-
sen.

Abb. 1. Saisonale Uber-

lebensraten von adulten B
(Quadrate) und juvenilen
Sumpfmeisen (Kreise) im
Allschwiler Wald. Die Werte
wurden mit dem besten Mo-
dell (Modell 5: Dater-+Saisons
Pefror) beTEchnet. Die vertika-
len Linien geben den Bereich
des 95-%-Vertrauensinter-
valls an. — Seasonal survival
rates of adult (squares) and
young Marsh Tits (circles) in
the Allschwiler Wald. The va-
lues were estimated with the
most parsimonious model
(l’}’lOd@/ 5: ¢A1rer+$aison; Pe 'br/)~
The vertical lines show the

Uberlebensrate

0.2

3.2. Saisonale Variation der Uberlebensraten

Offenbar ist der Einbruch des Winters eine
schwierige Phase im Leben von Sumpfimeisen,
und zwar sowohl von Jung- wie auch von Alt-
vogeln. Weshalb aber ist die Mortalitit in
dieser Lebensphase hoher? Uns fehlen eigene
Beobachtungen, um Todesursachen eindeutig
feststellen zu konnen. Ahnliche saisonale Mus-
ter der Uberlebensraten wurden auch bei Wei-
den- und Haubenmeisen gefunden, die eben-
falls Standvogel sind (Lahti et al. 1998). Hier
konnte experimentell nachgewiesen werden,
dass das Nahrungsangebot im Winter einen
wesentlichen Einfluss auf die Mortalitéitsraten
hat (Jansson et al. 1981, Lahti et al. 1998). In
die gleiche Richtung, namlich dass primér das
Nahrungsangebot im Winter die Uberlebens-
chancen bestimmt, deutet das Experiment von
Ekman et al. (1981): Wurde die Dichte von
Weidenmeisen verringert, verminderte sich der
Konkurrenzdruck um Nahrung und die Uberle-
bensrate stieg an. Koivula et al. (1996) konnte
bei Weidenmeisen nachweisen, dass ein hoher
sozialer Rang einen positiven Einfluss auf die
Uberlebensrate withrend des Winters hat. Jans-

range of the 95 % confidence
interval for the estimation of
the mean.

0.0 |
Juni

Sept. Dez. Marz Juni
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Beobachtungswahrscheinlichkeit

Abb. 2. Beobachtungswahr-
scheinlichkeiten von markier-
ten Sumpfmeisen im All-
schwiler Wald als Funktion
der Anzahl Beobachtungs-
gange wihrend 3 Monaten.
Die Werte wurden mit

dem besten Modell (Modell
5 ¢A]l@r+$aisop; peﬂbn).b_ereCh'
net. Die vertikalen Linien ge-
ben den Bereich des 95-%-
Vertrauensintervals an. — Re-
sighting probabilities of mar-
ked Marsh Tits as a function
of the number of visits during
3-month periods. The values
have been estimated with the
most parsimonious model

(’n()dEZ 5: (pAllg'r‘ +Saison pefm‘r)'

0.4 1 T T T T T
8 10 12 14 16

Anzahl Beobachtungsgénge in 3 Monaten

son et al. (1981) vermuten, dass die Meisen bei
schlechtem Nahrungsangebot nicht verhun-
gern, sondern dass sie bei solchen Bedingun-
gen vermehrt aktiv sein miissen und deshalb
leichter einem Riuber zum Opfer fallen. Riu-
ber konnen einen nachweisbaren Effekt auf die
Uberlebensraten von Meisen haben, wie eine
Studie aus Belgien zeigt. Die durchschnitt-
lichen Uberlebensraten von adulten Blaumei-
sen Parus caeruleus sanken von 0,49 auf 0,38,
nachdem sich im Gebiet ein Sperberpaar Acci-
piter nisus niedergelassen hatte (Dhondt et al.
1998). Vermutlich ist die hier gefundene saiso-
nale Variationen in der Uberlebensrate der
Sumpfmeise dhnlich zu Stande gekommen.
Dies erkldart aber noch nicht, warum die
Uberlebensraten zu Beginn des Winters am
tiefsten sind und gegen Ende des Winters wie~
der ansteigen. Ein solches Muster kénnte sich
ergeben, wenn jeweils ein grisserer Teil der
Individuen gleich beim Einbruch des Winters
sterben wiirde. Dies kénnte mit dem Laub-
fall im November zusammenhéingen. Weil der
Sichtschutz nun fehlt, werden die Meisen mog-
licherweise zu einer leichteren Beute von Réu-
bern, wenn sie sich nicht entsprechend vorsich-

18 20 22 24 26

| 1 The vertical lines show the

range of the 95 % confidence
interval for the estimation of
the mean.

tiger verhalten. Zudem miissen die Meisen, die
vorher teilweise an den Blittern Nahrung such-
ten, in kurzer Zeit neue Nahrungsquellen fin-
den; zum Beispiel an Rinden, wo versteckte
Samen und Uberwinterungsstadien von Insek-
ten zu finden sind. Eine weitere Moglichkeit
ist, dass sich die innerartliche Konkurrenz trotz
der Abnahme des Samenangebotes im Laufe
des Winters verringert, weil die Populations-
grosse sinkt, womit die Uberlebensrate wieder
ansteigen konnte. Erst umfangreiche weitere
Studien werden Klarheit schaffen kénnen, wel-
che Mechanismen bei der Sumpfmeise von Be-
deutung sind.

3.3. Unterschiede zwischen den Jahren

Wir fanden keine Jahresunterschiede in den
Uberlebensraten der Sumpfimeise wihrend der
anndhernd vier Jahre dauernden Studie, das
heisst, die gleichen saisonalen Muster wurden
jedes Jahr wiederholt. Unterschiede wiirden
wir vor allem dann erwarten, wenn die Balance
zwischen der Nahrungsverfligbarkeit und dem
Energieverbrauch schwanken wiirde. Beide
héngen unter anderem vom Wetter, insbeson-
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dere von der Temperatur ab. Diese bewegte
sich wihrend unserer Studie weitgehend im
Normalbereich (Amann 1997).

Da die Sumpfmeisen im Winter empfindlich
zu sein scheinen, ist zu vermuten, dass die
Mortalititsraten noch weiter steigen, wenn die
Wintertemperaturen iiber lange Zeit tief sind
oder wenn lange eine hohe Schneedecke liegt.
Im ersten Fall stiege durch die erhohte Ther-
moregulation der Energieverbrauch und damit
auch der Nahrungsbedarf. Im zweiten Fall wiir-
de der Zugang zu der am Boden liegenden
Nahrung verunméglicht, also verkleinerte sich
das verfiigbare Angebot zeitweise. Doch da die
Sumpfmeise selten Nahrung am Boden sucht
(Amann in Vorb.), diirfte letzteres von geringe-
rer Bedeutung sein.

3.4. Unterschiede zwischen den Altersklassen

Die Uberlebensraten der Altvégel waren zu je-
der Zeit hoher als jene der Jungvégel. Da sich
die Reviere von Alt- und von Jungvgeln weit-
gehend tberlagern (Nilsson & Smith 1988,
Amann in Vorb.) und somit beide dasselbe
Nahrungsangebot vorfinden, kénnte dieser Un-
terschied damit erklart werden, dass die Jung-
vogel den Altvdgeln unterlegen sind und
deshalb eine hohere Sterblichkeit aufweisen.
Adulte Sumpfmeisen verhalten sich zwar ge-
geniiber den Jungvégeln meistens indifferent,
ausser bei intensiver Nahrungssuche oder ab
Beginn der Balzzeit, wenn ein Brutrevier be-
setzt werden muss (Amann 1997). Auch das
Sammeln und Verstecken von Nahrung, das
eine Absicherung gegen kurzfristige Nah-
rungsknappheit ist, nimmt mit dem Alter zu
(Clayton 1992). Somit konnen beide Faktoren,
Unterlegenheit und weniger ausgeprigte Sam-
meltétigkeit, eine Rolle spielen.

Die Uberlebensrate von adulten Weidenmei-
sen in Finnland blieb im Saisonverlauf weitge-
hend konstant, nur diejenige der Jungvigel
schwankte ausgepriigt im Laufe der Saison
(Lahti et al. 1998). Dies kontrastiert mit unse-
rer Untersuchung. Da wir aber deutlich mehr
Jungvogel als Altvogel verfolgt haben, wire es
moglich, dass die Modellwahl und die Schitz-
werte durch die Jungvigel beeinflusst worden
wiren. Doch auch wenn wir die Schitzwerte

unseres drittbesten Modells (Modell 6: ¢4
ter-Saison; Pefforr) anschauen, in dem die Uberle-
bensraten der Altvogel unabhingig von denje-
nigen der Jungvogel saisonal schwanken, se-
hen wir ein #hnliches Muster; die Uberlebens-
raten der Altvogel sind von September bis De-
zember am tiefsten. Offenbar ist auch fiir die
Altvogel der Einbruch des Winters eine kriti-
sche Phase, trotz ihres Konkurrenzvorteils ge-
geniiber den Jungvogeln und trotz ihrer grésse-
ren Erfahrung.

3.5. Jihrliche Uberlebensraten

Die jihrlichen Uberlebensraten der jungen
Sumpfmeisen aus unserer Studie liegen leicht
hoher als diejenigen, die Smith (1993b) in
Schweden gefunden hat. Dort betrug die Uber-
lebensrate von 11 g schweren jungen Sumpf-
meisen bis zum nichsten 1. April 0,16.

Schitzungen von jihrlichen Uberlebensraten
von adulten Sumpfmeisen gibt es unseres Wis-
sens noch kaum. Smith (1993a) schitzte ge-
schlechtsspezifische Riickkehrraten (J: 0,43,
?: 0,39), die wie erwartet tiefer als unsere
Schétzungen liegen. Haftorn (1997) berichtet
von einem Sumpfmeisenrevier, das 35 Jahre
lang ununterbrochen besetzt war, aber von 17
verschiedenen Vogeln. Die Uberlebensrate be-
trug dann 0,79 (berechnet mit einem CJS-Mo-
dell aus seinen Rohdaten in Tab. 1), war also
deutlich hoher als im Allschwiler Wald. Diese
hohe Rate ist aber sicherlich nicht reprisentativ
fiir durchschnittliche Végel, denn diese Studie
beschrénkte sich auf ein qualitativ sehr gutes
Revier. Es deutet aber darauf hin, dass es be-
trachtliche individuelle Unterschiede in der
Uberlebenswahrscheinlichkeit geben kann, die
moglicherweise von der Revierqualitit abhin-
gen (Amann in Vorb.). Aus den Rohdaten der
Arbeit von Southern & Morley (1950; ihre
Fig. 1) berechneten wir ebenfalls mit einem
CJS-Modell die jihrlichen Uberlebensraten
von Sumpfmeisen aus England. Die Uberle-
bensrate betrug 0,38 fiir Vogel, die ilter als
etwa ein halbes Jahr waren. Dies entspricht un-
gefiihr unseren gefundenen jihrlichen Uberle-
bensraten, wenn wir berficksichtigen, dass die
Altersklassen anders definiert wurden als in
unserer Studie.
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Verglichen mit anderen europdischen Mei-
senarten sind die jahrlichen Uberlebensra-
ten der adulten Sumpfineisen im Allschwiler
Wald ghnlich wie diejenigen von Blaumeisen
(Dhondt et al. 1998), Tannenmeisen Parus ater
(Winkel 1984) und Kohlmeisen (Clobert et al.
1988, Horak & Lebreton 1998), liegen aber tie-
fer als diejenigen von Weidenmeisen (Lahti et
al. 1998, Ekman 1984) und Lapplandmeisen
P. cinctus (Orell et al. 1999).

3.6. Schlussfolgerungen

Die meisten Untersuchungen zur saisonalen
Variation der Uberlebensraten von Meisen zei-
gen, dass die Mortalitdt im Winter am hochsten
ist. Ausgeprigte Standvégel, wie Sumpfmeise,
Haubenmeise oder Kleiber, verlassen auch bei
schlechten Witterungsbedingungen im Winter
das Brutterritorium nicht. Das bei diesen Arten
stark ausgeprigte Sammelverhalten hilft, Nah-
rungsengpisse zu iiberbriicken. Andere Mei-
senarten, wie zum Beispiel Kohl- und Tannen-
meisen, legen kaum Nahrungsdepots an, strei-
fen daflir im Winter viel weiter umher und ver-
lassen in gewissen Jahren das Brutgebiet. Es
kommt besonders bei der Tannenmeise zu in-
vasionsartigen Abwanderungen, die durch
Nahrungsknappheit oder grosse Individuen-
dichte im Brutgebiet einerseits und durch mehr
Nahrung in einem anderen Gebiet andererseits
gekennzeichnet sind (Alerstam 1990). Beide
Verhaltensweisen konnen als Anpassung zur
Reduktion der hohen Mortalitit im Winter ge-
deutet werden.

Dank. Marc Kéry, Beat Naef-Daenzer und Res Alt-
wegg halfen mit ihren fundierten Kommentaren,
Giacomo Tavecchia und Jean-Dominique Lebreton
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Manuskript zu verbessern. Ihnen allen sei an dieser
Stelle herzlich gedankt. M.S. wurde finanziell durch
ein Nationalfonds-Stipendium fiir angehende For-
schende unterstiitzt.

Zusammenfassung

Wir untersuchten die Uberlebensraten vom Sumpf-
meisen Parus palustris im Allschwiler Wald. Vom
Mai 1949 bis zum Januar 1953 wurden insgesamt
117 Sumpfmeisen (32 Alt- und 85 Jungvogel) gefan-

gen und mit Farbringen markiert, und danach auf
zahlreichen Beobachtungsgéngen wieder gesucht.
Die so erhaltenen Fang-Wiederbeobachtungs-Daten
haben wir mit Cormack-Jolly-Seber-Modellen ana-
lysiert und saisonale Uberlebensraten bestimmt.
Sumpfmeisen litten zwischen September und De-
zember an der hochsten Mortalitit, zwischen Marz
und Juni {iberlebten sie am besten, und in der ibri-
gen Zeit waren ihre Uberlebensraten intermedidr.
Die Mortalitit der Altvigel war zu jeder Zeit um ei-
nen konstanten Faktor niedriger als diejenige der
Jungvigel. Mogliche Ursachen fur das Zustande-
kommen dieses Musters werden diskutiert. Die aus
den saisonalen Uberlebensraten berechneten jahrli-
chen Uberlebensraten betrugen fiir die Altvogel 0,47
(Standardfehler: 0,06) und fur die Jungvogel 0,19
(0,04).
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