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Die Schwanzlinge bei Stelzen Motacilla:
Beziehungen zu Koérpergrofie, Lebensraum und Verhalten

Robert Pfeifer, Jutta Stadler und Roland Brandl

Summary

Tail length of wagtails (Genus Motacilla):
Correlates with body size, habitat type and behaviour

It was hypothesized that the noisy environment along rivers calls for alternative ways of
communication. In birds living near rivers, a long tail and wagging may serve as an optical
communication system and thus may support vocal communication. The two species of
wagtails (M. cinerea and M. clara) which live near rivers have indeed longer tails than expected
from interspecific allometry across other species of the genus Motacilla. However, these two
species are closely related. Thus, there are no degrees of freedom for convincing conclusions.
Furthermore, there are other hypotheses which may explain the long tail, in particular sexual
selection and aerodynamics. We show that the latter may also explain the long tail of certain

wagtail species.

Fragestellung

Die Morphologie von Organismen wird
durch ihre phylogenetische Verwandt-
schaft bestimmt. Das ermdglicht es uns
letztlich, unbekannte Taxa aufgrund ihrer
Morphologie bereits bekannten Gruppen
zuzuordnen. Dariiber hinaus wird aber die
Morphologie vom herrschenden Selekti-
onsregime beeinflusst und entsprechend
der Notwendigkeiten innerhalb der vom
allgemeinen Bauplan gesetzten Freiheits-
grade modifiziert. Morphologie, Habitat-
wahl und Verhalten von Tieren stehen da-
her trotz der phylogenetischen Zwinge zu-
mindest innerhalb von Taxa in einem ge-
wissen Bezug zueinander (WINKLER 1988).
Die fiir die Arten der Gattung Motacilla
typische Langschwanzigkeit ist so auffal-
lend, dass sie als Bestimmungsmerkmal in
praktisch allen ornithologischen Feldfiih-
rern Erwahnung findet. Die Langschwén-
zigkeit kennzeichnet unter anderem die-
sen phylogenetischen Verwandtschafts-

kreis. Uber die mdgliche funktionale Be-
deutung der Langschwanzigkeit liegen
bisher nur wenige qualitative und quanti-
tative Untersuchungen vor. Diskutiert
wurde die Hypothese, dass der Lang-
schwinzigkeit in der innerartlichen Kom-
munikation eine gewisse Bedeutung zu-
kommt (HASHMI 1988). An Fliefigewdssern
soll dabei der Schwanz Signalfunktion
iibernehmen, da durch die Gerauschkulis-
se die akustische Kommunikation erschwert
ist (MARTENS & GEDULDIG 1988). HASHMI
(1988) ordnete die vier in Europa vorkom-
menden Motacilla-Arten (Schafstelze, Zi-
tronenstelze, Bachstelze und Gebirgsstel-
ze; wissenschaftliche Namen siehe Tab. 1)
in eine Reihe gemaf ihrer Bindung an
FlieBgewdsser. Diese Reihung stand in en-
ger Beziehung mit der relativen Schwanz-
lange, wobei mit Zunahme der Bindung
an FlieSgewdsserlebensraume die relative
Schwanzlange ebenfalls zunahm.
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Die Deutung, dass diese Zunahme der
relativen Schwanzldnge mit der Kommu-
nikation in Verbindung stehen soll, kann
aus zwei Griinden nicht tiberzeugen. Zum
einen wurde die relative Schwanzlénge
durch Division der Schwanzlinge durch
die Flugellange bestimmt. Morphologische
Eigenschaften stehen aber immer in allo-
metrischen Beziehungen zueinander, die
nicht notwendigerweise zu einer geome-
trischen Ahnlichkeit fithren miissen (z.B.
NIKLAS 1994). Vielmehr ist die korrelierte
Verdnderung von Form und GréSe eher
die Regel denn die Ausnahme. Dabei kén-
nen allein durch Evolution der Kérpergro-
Be bizarre morphologische Gebilde entste-
hen (GOULD 1974). Somit ist aufgrund der
Auswertung von HASHMI (1988) a priori
nicht klar, ob die zunehmende relative
Schwanzlange durch korrelierte Verdande-
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rungen mit der Korpergrofie bedingt oder
unabhingig von der K6rpergrofie ist. Zum
anderen hat HASHMI (1988) nur die ange-
sprochene Kommunikationshypothese dis-
kutiert. Alternative Hypothesen sind aber
denkbar. In der vorliegenden Mitteilung
wollen wir das Problem der relativen

Schwanzlange bei Arten der Gattung Mot-

acilla unter folgenden Gesichtspunkten

nochmals aufgreifen:

(1) Welche interspezifische allometrische
Beziehung besteht zwischen Schwanz-
lange und Korpergrofie?

(2) Besteht eine Beziehung zwischen rela-
tiver Schwanzlange und zunehmender
Spezialisierung auf FlieSgewésserle-
bensrdume?

(3) Welche anderen Zusammenhénge zwi-
schen relativer Schwanzlange, Verhal-
ten und Habitatnutzung sind moglich?

Material und Methoden

Aus folgenden Quellen wurden mittlere
Fliigel- und Schwanzldngen fiir einzelne
Populationen entnommen: ALI & RIPLEY
(1987), BUB (1981), CRAMP (1988), GLUTZ &
BAUER (1985), KEITH, URBAN & FRY (1992),
MACLACHLAN & LIVERSIDGE (1978), MAR-
TENS & EcCK (1995), ROBERTS (1992). War
nur der maximale und minimale Wert an-
gegeben, so wurde der Mittelpunkt zwi-
schen diesen verwendet. Insgesamt konn-
ten so fiir acht Arten Werte gewonnen
werden (wissenschaftliche Namen und
Probenumfang siehe Tab. 1). Nicht fiir alle
Arten waren nach Geschlechtern getrenn-
te Werte verfiigbar. Daten ohne Angaben
des Geschlechts wurden zwar in einer Ab-
bildung verwendet (Abb. 1), blieben aber
bei statistischen Analysen unberiicksich-
tigt. Fiir eine interspezifische allometrische
Beziehung zwischen Schwanz- und Fli-
gellange haben wir aus diesen Populati-
onsmittelwerten jeweils einen Artmittel-

wert fiir Mannchen und Weibchen errech-
net.

Allometrische Beziehungen werden hiu-
fig im doppelt-logarithmischen Koordina-
tensystem dargestellt, obwohl das nicht
immer nétig ist (NICKLAS 1994). Dennoch
folgen wir dieser Tradition (siehe z.B. GREEN
et al. 2001). Berechnet man fiir die logarith-
mierten Daten eine Regressionsgerade, dann
kann aus der Steigung die korrelierte rela-
tive Verdnderung der Schwanzlange mit
der Fliigelldnge abgeleitet werden. Ist die
Steigung gleich eins, dann spricht man von
einer isometrischen Beziehung: Die relati-
ve Schwanzldnge dndert sich nicht mit der
KorpergrofSe. Bei einer Steigung grofier
eins wiirde die relative Schwanzlange mit
der Koérpergrofie ansteigen, bei einer Stei-
gung kleiner eins aber abnehmen. Fiir al-
lometrische Beziehungen liefert die iibli-
che Schitzung der Steigung mit der Me-
thode der kleinsten Quadrate einen Wert
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(byo), der die wahre Steigung unterschétzt
(Modell I Regressionen). Wir benutzen hier
deshalb als eine mogliche Form der Mo-
dell Il Regression die “reduced major axis”-
Steigung (b,m.=bio/1; r=Korrelationsko-
effizient). Bei sehr strengen Beziehungen
(r groB) ist der Unterschied zwischen b,q
und b,,, unbedeutend, bei Beziehungen
mit geringen Korrelationskoeffizient aber
betrichtlich. Uber den Standardfehler, der
fiir beide Steigungen identisch ist, kann
ein Vertrauensbereich geschétzt werden,
mit dem der Unterschied der Steigung ge-
gen einen vorgegebenen Wert getestet
werden kann (z.B. gegen die Erwartung
fiir eine isometrische Beziehung).

Zur Beschreibung des Verhaltens und der
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Habitatnutzung dienten die Angaben in
GLUTZ & BAUER (1985) fiir Schafstelze, Zi-
tronenstelze, Bachstelze und Gebirgsstel-
ze. Dazu wurden einzelne Verhaltensele-
mente entlang einer Rangskala von eins
bis vier vergleichend angeordnet. Eins be-
deutet dabei, dass bei der betrachteten Art
das Verhaltenselement von allen vier Ar-
ten am schwéchsten ausgeprégt, vier dage-
gen, dass es am stdrksten ausgepragt ist.
Folgende vier Verhaltenselemente konn-
ten so ausgewertet werden: (1) Bedeu-
tung, Haufigkeit und Hohe des Singflu-
ges, (2) Haufigkeit und Intensitdt der
Flugjagd beim Nahrungserwerb, (3) Nut-
zung vertikaler Strukturen im Lebens-
raum, vor allem die Hohe der Singwarten

Tab 1: Ubersicht iiber die Arten der Gattung Motacilla, thre Systematik, Verbreitung und Habitate
(GLUTZ & BAUER 1985, ALI & RIPLEY 1987, CRAMP 1988, JAHN 1942, KEITH, URBAN & FRY 1992).
Beim Probenumfang notiert die erste Zahl die verfiigbare Gesamtzahl von allen Populationsmit-
telwerten, die zweite Zahl die Anzahl von Populationsmittelwerten fiir Mdnnchen, die dritte
Zahl die fiir Weibchen. Fiir Arten ohne Angaben lagen uns keine Daten vor. — Overview on
systematics, distribution and habitat of the species within the genus Motacilla. The last column gives
sample sizes of biometric data used during the present study (all populations/males/females).

Art
species

Verbreitung
distribution

Lebensraum
habitat

Probenumfang
sample size

Motacilla alba — Superspezies:

M. alba — Bachstelze Paldarktis, Orientalis offene Landschaften, 34/14/14
Siedlungen

M. grandis — Japanstelze Japan Kulturlandschaft

M. maderaspatensis — Mamulastelze Pakistan, Indien an FlieB- und
Stillgewdssern

M. aguimp — Witwenstelze tropisches Afrika offene Landschaften, 3/-/-
Siedlungen

Motacilla cinerea — Superspezies:

M. cinerea — Gebirgsstelze Paldarktis FliefSgewésser 36/11/11

M. clara — Langschwanzstelze Siid-, Ostafrika Fliefigewasser 3/-/-

Motacilla flava — Superspezies:

M. flava — Schafstelze Palaarktis, Orientalis Wiesen, Moore, Felder 30/15/10

M. capensis — Kapstelze Siid-, Ostafrika offene Landschaften, 3/-/-
Siedlungen

M. flaviventris — Madagaskarstelze Madagaskar offene Landschaften,
Siedlungen

Motacilla citreola — Zitronenstelze Zentralasien Feuchte Wiesen, Steppen 16/8/8
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und (4) Hoéhe des Neststandortes iiber
Grund. Alle vier Elemente charakterisieren
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damit die Bedeutung von Bewegungen
entlang der vertikalen Raumdimension.

Interspezifische Beziehung zwischen Schwanz- und Fliigellinge

In Abb. 1a sind alle verfiigbaren Daten fiir
Minnchen, Weibchen sowie Populationen
ohne Geschlechtsangaben fiir acht Mota-
cilla-Arten aufgetragen. Es zeigt sich, dass
die Werte fiir die meisten Arten anschei-
nend um eine gemeinsame Allometriebe-
ziehung streuen. Ausgenommen ist die
Gebirgsstelze und Langschwanzstelze. Die
fiir Mannchen und Weibchen getrennt be-
rechneten interspezifischen Allometrieger-
aden (Abb 1b und c) haben jeweils eine
Steigung grofer eins (Tab. 2). Gebirgs- und
Langschwanzstelze wurde dabei nicht be-

Tab. 2: Interspezifische allometrische Bezie-
hungen zwischen Schwanz- und Fliigellange
bei sechs Arten der Gattung Motacilla (siehe
Tab. 1). — Interspecific allometries between tail
length and wing length across 6 species of the genus
Motacilla.

2Q 38
Modell I Regression
Steigung 1,37 1,57
Standardfehler 0,357 0,354
Korrelationskoeffizient r 0,887 0,912
Modell II Regression
Steigung 1,55 1,72
Vertrauensbereich:
untere Grenze 0,554 0,739
obere Grenze 2,70 2,54

riicksichtigt. Das bedeutet, dass die relati-
ve Schwanzlange mit der Fliigelldnge an-
steigt. Der Vertrauensbereich um die Stei-
gung ist aber aufgrund des geringen Da-
tenumfangs sehr grof, so dass die Steigung
nicht signifikant von einer isometrischen

Beziehung abweicht (siehe Tab. 2; Vertrau-

ensbereich der Steigung schliefit die Eins

mit ein). In Abb. 1b und 1c sind auch die

95 % Vertrauensbénder fiir eine Vorhersa-

ge der Schwanzldngen aus der Fliigelldn-

ge aufgetragen: Fiir Méannchen und Weib-
chen weicht die Gebirgsstelze signifikant
von der Erwartung aus der interspezifi-
schen Beziehung zwischen Schwanz- und

Fliigellange ab: Die Werte liegen entweder

auf der Grenze oder fallen auBerhalb des

Vorhersagebereiches (fiir die Langschwanz-

stelze liegen leider keine geschlechtsspe-

zifischen Daten vor). Im Vergleich zu den

Aussagen von HASHMI (1988) ergeben sich

folgende Schluifolgerungen:

1. Der anscheinende Trend der relativen
Zunahme der Schwanzlidnge mit zu-
nehmender Bindung an Béche ist teil-
weise durch die unterschiedliche Kor-
pergrofie bedingt.

2. Nur die beiden an Fliefgewdssern le-
benden Arten zeigen im Vergleich zur
Fliigellange deutlich langere Schwén-
ze als die {ibrigen Arten.

Langschwinzigkeit und Bindung an FlieSgewésser

Gebirgs- und Langschwanzstelze leben an
FlieSgewéssern (Tab. 1). Falls das Merk-
mal Langschwainzigkeit zweimal unab-
héngig in der Stammesgeschichte beim
Ubergang zum Lebensraum FlieSgew#s-

ser entstanden wire, hiatte man ein weite-
res liberzeugendes Argument fiir die ad-
aptive Korrelation von Langschwénzigkeit
und Lebensraum. Gebirgs- und Lang-
schwanzstelze werden aber als sehr nah
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verwandte Taxa angesehen (VAURIE 1957,
HAFFER in GLUTZ & BAUER 1985, SIBLEY &
MONROE 1990, Tab. 1). Somit ist die ein-
fachste Erklarung fiir die Langschwénzig-
keit nicht unbedingt die konvergente An-
passung an den Lebensraum, sondern die
phylogenetische Verwandtschaft. Damit
gibt es keinen Freiheitsgrad fiir eine funk-
tionelle Interpretation.

Hypothesen fiir die Langschwinzigkeit

Trotz des enttduschendes Befundes, dass
mit der verfiigbaren Information keine
funktionelle Interpretation moglich ist,
wollen wir dennoch mégliche Hypothe-
sen zur adaptiven Bedeutung der Lang-
schwinzigkeit kurz kommentieren. Es gibt
mindestens drei Hypothesen, welche die
Langschwénzigkeit mit zunehmender Bin-
dung an FliefSgewasser erkldren kénnten:
1. Kommunikation

2. Sexuelle Selektion

3. Bedeutung vertikaler Flugbewegungen

Abb. 1a: Beziehung zwischen Schwanz- und
Fliigelldnge von acht Arten der Gattung Mota-
cilla. Auftragung aller Einzelwerte (Ménnchen,
Weibchen und Werte ohne Geschlechtsanga-
be). b und ¢ Artmittelwerte mit Standardab-
weichungen fiir Mannchen und Weibchen. Die
Regressionsgerade (Modell I) mit 95 % Vorher-
sageintervall wurde ohne Gebirgsstelze berech-
net. Man beachte, dass fiir alle drei Auftragun-
gen die Achsen logarithmiert sind. — a) Allome-
tric relationship between tail length and wing length
across 8 species of the genus Motacilla. The plot
gives means of populations extracted from several
sources. b) and c): Interspecific allometries for ma-
les and females using means across species. The
regression line (model I and 95 % prediction inter-
val) was calculated without using the Grey Wag-
tail.

Symbole — grey symbols: ®: flava, W: citreola,
A: cinerea, V: alba; black symbols: & : maderaspa-
tensis, W: aguimp, @: capensis, A: clara.
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Abb. 2: Geschlechtsdimorphismus bei vier Ar-
ten der Gattung Motacilla. Angegeben ist der
korrigierte Mittelwert fiir Mannchen und Weib-
chen sowie der dazugehdrige Standardfehler.
Der Unterschied zwischen den Geschlechtern
ist nicht signifikant (p >0,3; generelles lineares
Modell nach Beriicksichtigung von Fliigellan-
ge und Artunterschieden; Geschlecht in Art
verschachtelt; y-Achse logarithmiert). — Sexual
dimorphism of tail length within four species of the
genus Motacilla. Mean plotted for males and fema-
les after correcting for size using intraspecific allo-
metries and species. There is no significant diffe-
rence between males and females (p>0.3, general
linear model using wing length as covariate and
species as well as sex as factors; sex nested within
species).

Kommunikation

Wie bereits angesprochen, wurde der lan-
ge Schwanz der Gebirgsstelze in Zusam-
menhang mit dem ausgeprégten Schwanz-
wippen (ERN 1987, 1989) als Signalgeber
interpretiert (HASHMI 1988). Schwanzwip-
pen tritt bei zahlreichen anderen Vogelar-
ten an FlieSgewdssern auf. Die Deutung
der Merkmale Langschwinzigkeit und/
oder Schwanzwippen bei nicht naher ver-
wandten Arten als konvergente Anpas-
sung an FlieBgewdsser tibersieht jedoch,
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dass sowohl Langschwénzigkeit als auch
aufféllige Wipp- und Knicksbewegungen
nicht zwingend mit dem Vorkommen an
FlieBgewdssern in Zusammenhang stehen
(Langschwanzigkeit: Rabenvogel — Pica,
Urocissa, Drosseln — Copsychus. Wippen:
Eulen — Athene, Drosseln — Oenanthe, Lusci-
nia). Konvergente Anpassungen an Flief3-
gewdsser sind wohl eher im akustischen
Bereich zu erwarten (z.B. DUBOIS & MAR-
TENS 1984, MARTENS & GEDULDIG 1988).
Neuerdings werden Wipp- und Knicksbe-
wegungen auch als an mogliche Beute-
greifer gerichtete Signale gedeutet, die an-
zeigen sollen, welche Fitness ein Individu-
um besitzt (SPITZNAGEL 1996).

Sexuelle Selektion

Verlangerte Schwanzfedern bei Mannchen
sind haufig unter dem Druck sexueller
Selektion entstanden (z.B. MOELLER 1988,
1989). Sexuelle Selektion beeinflufst daher
den Dimorphismus der Geschlechter, da
Weibchen die Kondition der Ménnchen
anhand der Qualitit bestimmter Merkma-
le einschatzen. Die Langschwiénzigkeit der
Gebirgsstelze konnte man dadurch erkla-
ren, dass die Bedeutung der sexuellen Se-
lektion mit zunehmender Bindung an
FlieBgewdasser zunimmt. Entsprechend
miisste bei der Gebirgs- und Langschwanz-
stelze ein Geschlechtsdimorphismus in der
Schwanzlinge stirker ausgepragt sein als
bei den anderen Arten. Dies ist aber nicht
der Fall (Abb. 2). Fiir die vier européischen
Arten haben wir gentigend Material, um
den Geschlechtsdimorphismus fiir die ein-
zelnen Arten zu priifen. Dazu wurde ein
generelles lineares Modell berechnet mit
der Fliigellange als Kovariate, der Art als
Faktor und dem Geschlecht als weiterem
Faktor innerhalb der Art. Wie erwartet
haben Kovariate und Art einen signifikan-
ten EinfluB (p <0,001). Es gibt auch keine
Interaktion zwischen Art und Kovariate
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(p>0,3). Das bedeutet, dass die intraspezi-
fische Abhdngigkeit zwischen Schwanz-
und Fliigellinge etwa der gleichen allo-
metrischen Beziehung folgt. Nach Beriick-
sichtigung der Kovariablen und der Art
hat der Faktor Geschlecht keinen signifi-
kanten Einfluss mehr (p > 0,3). Im Material
lasst sich damit kein Geschlechtsdimor-
phismus in Bezug auf die Schwanzldnge
nachweisen, womit die Hypothese der se-
xuellen Selektion an Wahrscheinlichkeit
verliert.

Bedeutung vertikaler
Flugbewegungen

Der Schwanz und dessen Lange spielt eine
wichtige Rolle in der Aerodynamik (FITz-
PATRICK 1999). Besonders fiir vertikale
Flugbewegung ist ein langer Schwanz von
Vorteil (THOMAS & BALMFORD 1995). Ein
Vergleich von Verhaltensmerkmalen und
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Habitatnutzung bei Schaf-, Zitronen-, Bach-
und Gebirgsstelze weist in diese Richtung.
Die Gebirgsstelze besiedelt nicht nur die
am stirksten gegliederten Lebensrdume,
sondern nutzt diese auch am starksten in
der vertikalen Raumdimension. Beim Nah-
rungserwerb sowie beim Sexualverhalten
stehen Flugaktivitdten im Vordergrund. So
fangt die Gebirgsstelze Insekten am hau-
figsten in der Luft und auch der Singflug
ist bei dieser Art besonders wichtig (GLUTZ
& BAUER 1985, Tab. 3). Ziehende Gebirgs-
stelzen haben den am stirksten, Schafstel-
zen den am schwichsten ausgepréagten
Wellenflug (GATTER 2000). Eine tiberzeu-
gende Uberpriifung dieser Hypothese ist
experimentell moglich: Eine Verkiirzung
der Schwanzfedern von Gebirgsstelzen
sollte mit einer entsprechenden Anderung
des Verhaltens einhergehen, wie dies z.B.
RIEHM (1970) fiir die Schwanzmeise Aegit-
halos caudatus gezeigt hat.

Resiimee

Die einleitenden Fragestellungen kénnen

wie folgt beantwortet werden:

(1) Die relative Schwanzliange innerhalb
der Gattung Motacilla ist von der Fli-
gellange abhéngig. Aus dem Rahmen
fallen die an Fliefsgewasser gebunde-
nen Arten Gebirgsstelze und Lang-

schwanzstelze, die einen im Vergleich
deutlich langeren Schwanz aufweisen.

(2) Da Gebirgs- und Langschwanzstelze
nahe verwandte Taxa darstellen, bleibt
offen, ob diese Langschwénzigkeit eine
konvergente Anpassung an Fliefsge-
wasser ist.

Tab. 3: Bedeutung der Bewegung in der vertikalen Raumdimension fiir vier Arten der Gattung
Motacilla. 1=geringste Bedeutung, 4=héchste Bedeutung im zwischenartlichen Vergleich. —
Importance of the vertical dimension for four species of the genus Motacilla. The behavioural elements were
ranked across species from 1=Iow to 4 =high significance.

alba cinerea citreola flava
Flugaktivitat beim Nahrungserwerb 3 4 1 2
Bedeutung des Singfluges 1 4 2 3
Hohe der Singwarte tiber Grund 3 4 2 1
Hohe des Neststandortes iiber Grund 4 3 1 2
Mittelwert 2,8 3,8 1,5 2
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(3) Eine weitere Hypothese zur Erklarung
der Langschwinzigkeit ist der aerody-
namische Zusammenhang zwischen
der Schwanzldnge und der Nutzung
des Lebensraumes in der vertikalen
Raumdimension.

Letztlich kann aber auf die Frage, ob der
lange Schwanz der Gebirgsstelze primér
als Signalgeber entstanden ist und die Art
sekundér den Lebensraum in der vertika-
len Dimension nutzt oder ob der Lebens-
raum andere Flugbewegungen erzwingt
und der Schwanz dann erst als Signalge-
ber nutzbar wurde, keine abschliefende
Antwort gegeben werden. Vielleicht bie-
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ten Untersuchungen an der Kapstelze ei-
nen Ansatzpunkt. Die wenigen uns ver-
fiigbaren Daten zeigen, dass diese Art von
allen in die interspezifische Regression ein-
bezogenen Arten am stédrksten von der all-
gemeinen Beziehung abweicht, d.h. einen
vergleichsweise langen Schwanz besitzt.
Ob die Langschwanzigkeit etwas mit der
Nutzung der vertikalen Raumdimension
zu tun hat, sollte durch Verhaltensbeob-
achtungen im natiirlichen Habitat nach-
priifbar sein.

Danksagung: Fiir erste Literaturrecherchen zu
einer fritheren Fassung des Manuskriptes dan-
ken wir H. Stickroth.
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