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The present study investigates consequences of late breeding for the seasonal time management of long-distance migrants, as
exemplified by the Wheatear. We examined whether the time course of moult was changed, whether seasonal activities were
overlapped, and whether the sexes differed in the ways they modified seasonal behaviour when breeding late. Furthermore,
we expected that late breeders would incur a cost of additional late breeding by reduced return rates. The results of the study
showed that in Wheatears without late clutches both sexes initiated moult simultaneously soon after fledging of the clutch.
Late breeders, in contrast, delayed moult onset. The delay was much more pronounced in females (23 days) than males (6 days).
As a consequence, late breeding males but not females frequently overlapped breeding and moult, while females may have
incurred time pressure to finish moult in time for migration. Despite the late onset of moult, its duration was extended by
approximately one week, and therefore, late breeders did not compensate for their seasonal delay. Yet although double clutches
are most likely to be demanding, late-breeding Wheatears showed no signs of decreased, but instead, tentatively elevated return
rates. Return rates were independent of age, sex, and number of clutches and averaged 23.5 %. We propose that only Wheatears

in excellent physical condition initiate additional late clutches and are able to compensate for any arising costs.
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1. Einleitung

Steinschmatzer sind Weitstreckenzieher, die stidlich der
Sahara iilberwintern. Von Anfang April bis zum Wegzug
im frithen September verbringen sie ca. 150 Tage im
Brutgebiet. Sie kénnen in Deutschland zwei Bruten
aufziehen, die Haufigkeit von Zweitbruten ist aber von
Jahr zu Jahr unterschiedlich und auch vom Brutgebiet
abhéngig (Suter 1988; Buchmann 2001). Vor dem Abzug
aus dem Brutgebiet durchlaufen adulte Steinschmitzer
eine komplette Mauser. Man sollte annehmen, dass die
Mauser von anderen saisonalen Aktivititen weitest-
gehend getrennt wird, da nur ein voll funktionsfihiges
Gefieder bei der Jagd nach Insekten eine optimale Ver-
sorgung der Jungen ermdglicht. Ahnliches gilt fiir den
Zug, da schwer vorstellbar ist, dass Zugvogel ihre Reise
mit noch wachsenden Federn antreten.

Ein genauerer Blick in die Literatur (Suter 1988; Payne
1972; Foster 1975; Orell & Ojanen 1980; Daan et al.
1989; Hahn et al. 1992; Jenni & Winkler 1994; Flinks et
al. 2008) macht aber deutlich, dass es bei vielen Arten
durchaus zu Uberschneidungen kommen kann, sowohl
zwischen Brut und Mauser als auch zwischen Mauser
und Zug. Dies wird begriindet mit einer Abwégung der
Vorteile einer lingeren Brut bzw. eines zeitigeren Ab-
zuges gegeniiber den Nachteilen einer Uberschneidung
dieser Aktivititen mit der Mauser.

Fiir Weitstreckenzieher wie den Steinschmatzern, die
nur relativ wenig Zeit im Brutgebiet verbringen, sind

derartige Abwigungen besonders brisant. Einerseits
stellt eine spite, zweite Brut einen deutlich erhéhten
Reproduktionserfolg in Aussicht. Andererseits sollte
eine Uberlappung der Mauser mit anderen Aktivititen
entweder die Versorgung der Jungen durch Insektenjagd
oder den Weitstreckenzug nach Afrika erheblich er-
schweren. Auch die dritte Moglichkeit, eine Beschleu-
nigung der Mauser, wird als nachteilig betrachtet, weil
dadurch die Gefiederqualitit reduziert werden kann
(Dawson et al. 2000). Die hohere Belastung durch zwei
Bruten, die Uberlappung von saisonalen Aktivititen
und eine eventuell verkiirzte Mauserdauer kénnten ei-
nen Einfluss auf die Uberlebensrate haben, was fiir an-
dere Vogelarten (Newton 1966; Nilsson & Svensson
1996; Slagsvold & Dale 1996; Hemborg & Merild 1998)
nachgewiesen wurde.

Das fithrte uns zu der zentralen Frage, wie Stein-
schmatzer ihre Mauser zeitlich organisieren, wenn sie
noch so spat im Jahr briiten, dass wenig Zeit zwischen
Brutende und Beginn des Wegzuges bleibt.

Bei Steinschmitzern, die in Rheinland-Pfalz Zweit-
bruten zeitigen, konnte genau diese Situation eintreten.
Die spdtesten Jungen werden erst um den 20. bis 25. Juli
fligge, ausnahmsweise auch erst am 1. August. Der
Wegzug aus dem Brutgebiet ist im Mittel am 8. Septem-
ber beendet, die letzten Steinschmitzer verlassen das
Gebiet um den 14. September. Es blieben somit lediglich
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45 Tage fiir die Mauser, wenn eine Uberlappung mit der

Jungenaufzucht wie auch mit dem Wegzug vermieden

werden soll. Angesichts dieser knappen Zeitspanne fiir

die Mauser haben wir am Steinschmatzer die folgenden

Fragen untersucht:

o Wie sieht das Zeitmanagement des Steinschmaitzers
fiir den Federwechsel aus?

» Wird die Mauserdauer verkiirzt?

« Uberlappen sich Brut und Mauser bzw. Mauser und
Zug?

o Istder Mauserverlauf bei beiden Geschlechtern gleich
oder ist er bei den Weibchen flexibler als bei den
Minnchen, wie an einigen anderen Arten nachgewie-
sen (Slagsvold 1999)?

« Unterscheiden sich die Riickkehrraten von Stein-
schmatzern mit nur einer von denen mit zwei Bru-
ten?

2. Untersuchungsgebiet und Methode

Das Untersuchungsgebiet (72 km?) umfasst tiberwiegend
weinbaulich genutzte Flichen mit kleinen Mauern sowie zwei
Sandgruben und einen Steinbruch (3 km?) im Rheinhes-
sischen Hiigelland und am nérdlichen Haardtrand in Rhein-
land-Pfalz (Buchmann 2001). Die ca. 300 Brutpaare leben in
acht raumlich voneinander getrennten Teilpopulationen, au-
Berdem gibt es noch einige Einzelpaare. Die néchst grofite
Stadt im Siidwesten ist Bad Diirkheim (49°40’ N, 8°05” E).
Von 1997 bis 2002 wurden die Brutgebiete von Ende Marz bis
Anfang September wochentlich und wihrend der Brutzeit von
Mai bis Juli taglich kontrolliert. Die Riickkehrraten wurden
von 1998 bis 2003 registriert.

Adulte Steinschmatzer wurden mit Schlagfalle oder Zwerg,
einer Kastchenfalle, die vor das Nest gehdngt wird, gefangen,
mit einem Aluminiumring und 3-4 Farbringen individuell
markiert, altersbestimmt , biometrisch vermessen und auf den
Mauserstatus hin untersucht. Danach wurden sie unverziiglich
freigelassen. Nestlinge wurden im Alter von 6 bis 10 Tagen
mit einem Aluminiumring gekennzeichnet. Das Legedatum
wurde, soweit nicht direkt bekannt, anhand des Alters der
Nestlinge zuziiglich einer Bebriitungszeit von 13 Tagen und
unter Beriicksichtigung der mittleren Gelegegroflie be-
stimmt.

Um die Auswirkungen von Spatbruten auf die Mauser zu
bestimmen wurden die Steinschmitzer in zwei Gruppen ein-
geteilt. Die erste Gruppe (Nicht-Spitbriiter) umfasste Paare
mit nur einer Brut bzw. einer frithen Ersatzbrut. Zur zweiten
Gruppe (Spatbriiter) gehérten Paare, die Zweitbruten aufnah-
men oder Ersatzbruten aufzogen, die zeitlich den Zweitbruten
entsprachen. Da Nachgelege von Erstbruten eine klare Tren-
nung verwischen, war es notig, eine zeitliche Grenzlinie fiir
die Zuordnung zu Spéatbriitern und Nicht-Spéatbriitern zu
ziehen. Basierend auf brutbiologischen Daten unserer Stein-
schmitzerpopulation (Buchmann 2001) wéhlten wir als Stich-
tag das mittlere Datum zwischen den ersten und letzten beob-
achteten Bruten, den 25. Mai. Beginnend mit diesem Tag
wurden Bruten als Spétbruten definiert. Insgesamt wurden
186 Steinschmatzer auf den Mauserstatus hin untersucht,
wobei von 182 Vogeln der genaue Brutstatus bekannt war. Der
Stichprobenumfang war fiir beide Gruppen etwa gleich grof3
(Tab.1).

Tab. 1: Anzahl der auf Mauser untersuchten Steinschmatzer
in Relation zum Brutstatus. - Number of Wheatears with
moult records in relation to their breeding status.

Brutstatus - breeding status Anzahl der Vogel
Number of birds
d ?
Nicht-Spitbriiter — non-late breeders 38 38
Spétbriiter — late breeders 44 62
Unbekannt - unknown 1 3
Summe - total 83 103

Die postnuptiale Mauser wurde an den 10 Handschwingen
untersucht. Der Mauserfortschritt wurde in 10 %-Schritten
der zu erwartenden Federlidnge geschatzt. Nach der Methode
von Newton (1966) und Ginn & Melville (1983) wurden diese
Werte den Mauserstufen wie folgt zugeordnet: alte Feder =0,
fehlende Feder oder Kiel = 1, gedffneter Kiel bis Federlange
40 % der potentiellen Lange = 2, 40 % bis 70 % der potentiellen
Lange = 3, 70 % bis Feder fast ausgewachsen = 4 und neue
Feder = 5. Die Handschwingen wurden von innen nach auflen
gezihlt (Svensson 1992). Mit Abschluss der Handschwingen-
mauser ist auch die Erneuerung des restlichen Gefieders weit-
gehend abgeschlossen.

Wie bei vielen Vogelarten unterscheiden sich beim Stein-
schmitzer die Handschwingen massiv in der Grofle. Die
8. Handschwinge ist am lédngsten und die 10. am kiirzesten.
Weil die Handschwingen je nach Fliche und Lange unterschied-
lich schnell wachsen, ergibt die oben beschriebene Messweise
ein unausgewogenes Bild des Gesamtfortschritts der Mauser
und eine ungenaue Schitzung der Mauserdauer. Deshalb haben
wir neben den Mauserstufen bei allen Untersuchungen auch
den prozentuellen Fortschritt der Gesamtmauser berticksich-
tigt. Dazu haben wir die Mauserstufen aller Handschwingen
umgerechnet in den Prozentanteil der nachgewachsenen Fe-
dermasse (PFMG). Die Federmasse wurde fiir jede Hand-
schwinge anhand des rechten Fliigels eines aus der Population
stammenden Steinschmatzers bis auf 0,1mg genau ermittelt

Tab. 2: Masseanteil (%) der Handschwingen 1 bis 10 an der
Gesamtmasse aller Handschwingen eines rechten Stein-
schmatzerfliigels (Alistair Dawson, unpubl. Daten). — Propor-
tion of total primary mass (%) of primaries 1 to 10 of a right
wing of a Wheatear (Alistair Dawson, unpubl. data).

Handschwinge Anteil an der Federmasse (%)
primary proportion of feather mass (%)
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(Alistair Dawson, unpubl. Daten). Anhand des Anteils der Fe-
der an der Gesamtmasse aller Handschwingen (z.B. 1. Hand-
schwinge: 8% der gesamten Handschwingenmasse; Tab. 2)
wurden dann die Mauserstufen in PFMG-Werte umgewandelt.
Da die Umwandlung der Mauserstufen jetzt Federmasseunter-
schiede berticksichtigt (Summers et al. 1983; Underhill & Jou-
bert 1995; Dawson 2003; Underhill 2003; Dawson & Newton
2004), fiihrt dies zu einem starker linearen Wachstumsmuster
und einer genaueren Schitzung der Mauserzeiten (Newton &
Rothery 2000). Wir nutzten PEMG-Daten (Tab. 2) fiir genauere
Analysen, haben aber der besseren Vergleichbarkeit halber die
klassischen Mauserstufen ebenfalls statistisch ausgewertet und
fiir die Abbildungen genutzt.

Die Schitzung des Mauserbeginns und der Mauserdauer an-
hand von Fangdaten von Wildvogeln wirft Probleme auf. In
die klassischen Berechnungen gehen meist nur Individuen in
aktiver Mauser ein, weil Vogel, die noch nicht mit der Mauser
begonnen oder sie bereits beendet haben, die Schitzungen
verzerren. Beispielsweise ist nicht klar, ob ein Vogel, der am
10. Juni noch nicht mausert, erst am 30. Juni oder bereits am
11. Juni mit der Mauser begonnen hitte. Diesem Problem
schafft das ,,U-Z Modell“ (Mausermodell von Underhill und
Zucchini 1988) Abhilfe, denn es beriicksichtigt separat den
jeweiligen Anteil von Vogeln, die noch nicht oder nicht mehr
mausern (vgl. Newton & Rothery 2000). Daher verwendeten
wir das U-Z Modell (Typ 5, Underhill et al. 1990) fiir die
Analyse der Steinschmitzerdaten. Mithilfe dieses Modells
schitzten wir den Mauserbeginn, die Standardabweichung
des Mauserbeginns und die Mauserdauer der Steinschmit-
zerpopulation. Um zu testen, ob sich Spét- und Nicht-Spit-
briiter sowie ménnliche und weibliche Steinschmatzer unter-
scheiden, schitzten wir den zeitlichen Verlauf der Mauser in
fiinf verschiedenen Modellen: Unter Beriicksichtigung von
Brutstatus, Geschlecht, und Interaktionen zwischen beiden
Faktoren (Modell 1), unter Beriicksichtigung von Brutstatus
und Geschlecht ohne Interaktionen (Modell 2), unter Bertick-
sichtigung nur von Geschlecht (Modell 3) und nur von Brut-
status (Modell 4), und ohne Berticksichtigung von Geschlecht
und Brutstatus (Modell 5).

An Modell 1 uiberpriiften wir mittels z-Tests den Einfluss
von Brutstatus und Geschlecht auf die geschétzten Mauser-
zeiten (vgl. Flinks et al. 2008). Eine Uberpriifung des Erkla-
rungswerts anhand eines Informationsindexes (AIC, Burn-
ham & Anderson 1998) erbrachte dhnliche Befunde.

Die zeitliche Uberlappung von Brut und Mauser ermittelten
wir anhand der Daten von 92 Steinschmitzern, deren Mau-
serstatus wahrend der Jungenaufzucht innerhalb von 40 Tagen
ab Brutbeginn, also bis zu einem Jungenalter von ca. 20 Tagen,
festgestellt wurde. Wir iiberpriiften mit Chi-Quadrat (x?)
Tests, ob sich der Anteil der mausernden Végeln zwischen
Nicht-Spitbriitern und Spétbriitern und zwischen den Ge-
schlechtern unterschied.

Fiir die Schitzung der Uberlebenswahrscheinlichkeit von
Nicht-Spitbriitern und Spétbriitern verwendeten wir Riick-
kehrraten im Folgejahr (Flinks et al. 2008). In der Riick-
kehrrate sind sowohl die Uberlebensrate wie auch eine even-
tuelle Abwanderungsrate enthalten (Lebreton et al. 1992), aber
die Fehleinschatzung sollte sich in Grenzen halten, weil Stein-
schmitzer beider Geschlechter eine hohe Brutorttreue auf-
weisen (Suter 1988; Conder 1989; Buchmann in Vorb.). Da-
riber hinaus zielte unsere Analyse nicht auf exakte Absolut-
werte, sondern auf die relative Riickkehrrate von Nicht-Spat-
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briitern und Spétbriitern. Unterschiede wurden anhand von
x*-Tests und logistischer Regression untersucht.

Daten von Steinschmatzern aus einem Steinbruch blieben
fir diese Analyse vorsichtshalber unberiicksichtigt, da die
Farbringe dort haufig mit Kalklehm verschmiert waren und
so die Altvogel im Folgejahr nicht immer eindeutig identifi-
ziert werden konnten.

3. Ergebnisse

3.1. Mauserverlauf und Brutverhalten

Der Mauserverlauf der untersuchten Steinschmétzer-
population wird in Abbildung 1 fiir die Médnnchen und
Weibchen separat gezeigt. Die Mauser der Mannchen
begann im Populationsmittel signifikant friiher als die
der Weibchen, der Unterschied machte insgesamt etwa
eine Woche aus (z = -2,89; p < 0,01; Tab. 3). Auch spite
Bruten hatten insgesamt betrachtet einen hochsignifi-
kanten Einfluss auf den Mauserbeginn. Fiir beide Ge-
schlechter gemeinsam betrachtet, verspitete sich die
Mauser der Spatbriiter um durchschnittlich ca. 15 Tage
(z =-5,69; p < 0,001; Tab. 3).

Allerdings wurde das Mauserverhalten der beiden
Geschlechter unterschiedlich von Zweit- bzw. Spétbru-
ten beeinflusst. Bei den Mannchen (Abb. 1, oben) wie-
sen Spétbriiter und Nicht-Spatbriiter relativ dhnliche
Mauserstufen auf. Der Mauserbeginn der Mannchen
mit Zweitbrut verspitete sich nur um 6 Tage (Tab. 3).
Dieser Unterschied war nicht signifikant. Anders sieht
es bei den Weibchen aus (Abb. 1, unten). Weibchen mit
Zweitbrut (Tab. 3) verzogerten ihren Mauserbeginn
ganz erheblich und statistisch hochsignifikant um 23
Tage. Dieser Unterschied in der Reaktion der Geschlech-
ter auf spate Bruten war statistisch ebenfalls hochsigni-
fikant. Wiahrend Mannchen und Weibchen mit nur der
Erstbrut (Nicht-Spatbriiter) nahezu am gleichen Tag mit
der Mauser begannen (Tab. 3), verzogerte sich bei den
Spitbriitern der Mauserbeginn der Weibchen gegeniiber
den Miannchen um 16 Tage.

Die geschitzte Variabilitdt des Mauserbeginns (Stan-
dardabweichung, Tab. 3) war zwischen den Geschlech-
tern und zwischen Spat- und Nichtspétbriitern dhnlich.
Auch die Dauer der Mauser unterschied sich kaum zwi-
schen den Geschlechtern. Sie war fiir beide Geschlech-
ter der Nicht-Spitbriiter mit etwa 60 Tagen dhnlich lang.
Auch die Eltern mit Zweitbrut mauserten vergleichbar
lang, sie brauchten aber iiberraschenderweise 8 Tage
langer fiir den Federwechsel (Tab. 3). Diese Tendenz
war jedoch angesichts der hohen Variabilitit in der
Mauserdauer nicht signifikant.

3.2. Paarstrategien

Der Vergleich der Mauserstufen der Paarpartner, die
innerhalb einer Woche gefangen wurden, zeigt eine
signifikante Korrelation (r = 0,80, p < 0,001, n = 23),
obwohl bis auf ein Paar alle untersuchten Vogel der
Gruppe der Spitbriiter angehorten. Trotz der hohen
Korrelation lieflen sich die oben beschriebenen Ge-
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Tab. 3: Einfluss von Geschlecht und Brut auf die Handschwingenmauser. Dargestellt sind der geschdtzte mittlere Mauser-
beginn (als Datum und Tag ab 1. Juni), dessen Standardabweichung sowie die Mauserdauer (jeweils + SE). Die Werte sind
angegeben fiir Spatbriiter (,,Sp“) und Nicht-Spétbriiter (,NSp*“) unter den Mdnnchen und Weibchen. Schitzwerte basieren
auf einem Modell, das interaktive Effekte von Brut und Geschlecht auf den Prozentsatz der nachgewachsenen Federmasse
(PEMG) beriicksichtigt (U-Z Type 5 Daten, Modell 1). In paarweisen Vergleichen wird mit z-Werten auf Unterschiede
zwischen den Gruppen getestet (*** p < 0,001, ** p < 0,01, * p < 0,05). Tests auf interaktive Effekte sind unterstrichen. Fiir
Stichprobengroflen s. Tabelle 1. — Effects of sex and breeding on primary moult. Listed are estimated means for moult onset
(given as days from June 1 and date), its standard deviation, and moult duration (+SE), based on a model accounting for in-
teractive effects of sex and breeding group (U-Z Type 5 data, model 1 PEMG). Data are given for late-breeding (,Sp“) and
Non-late breeding (,NSp“) males and females. Pairwise z-values test for differences (** p < 0.001, ** p < 0.01, * p < 0.05).
Results for sex-breeding group interactions are underlined. For sample sizes, see Table 1.

Jg Q Difference - z-Test Mittel der Geschlechter —
difference d vs. ? mean of sexes
g-9?
Mauserbeginn — moult onset
NSp 23,4+£3,0 22,0£34 22,723
: : 1,4+4,5 0,31 :

24. Juni 23. Juni 24, Juni

S 29,2+1,3 45,3+1,9 37,2+1,2
: - -16,1+2,4 -6,83 :

30. Juni 16. Juli 8. Juli
Differenz - difference (NSp-S) -5,8+32 -233+39 17,5+5,1 3,44 ¢ -14,6 £2,6
z-Test NSp vs. S -1,78 5,92 0 3,44 - -5,69 **
Mittel der Brutgruppen 26,3+1,6 33,7+£2,0 N o~
mean of breeding groups 27. Juni 5. Juli 74%2,6 2,89

SD des Mauserbeginns — SD of moult onset
NSp 7,2%1,1 7,3x1,1 -0,1+1,5 -0,03 7,3x0,8
S 6,0+0,8 9,9+1,6 -3,9+1,8 -2,19%* 8,0+1,8
Differenz - difference (NSp-S) 1,2+1,4 -2,6+1,9 3,8+23 1,65 -0,71+1,2
z-Test NSp vs. S 0,88 -1,39 1,65 -0,61
Mittel der Brutgruppen 6,6+0,7 8,6+0,9 -1,9+1,2 -1,70
mean of breeding groups
Mauserdauer — moult duration

NSp 61,3£5,9 58,0£6,3 3,3+£8,6 0,39 59,6 £4,3
S 69,9+5,9 66,6 £9,5 43+11 0,39 67,7+5,6
Differenz - difference (NSp-S) -8,6+8,4 -7,6+11 -1,0+14 0,07 -8,0+7,1
z-Test NSp vs. S -1,03 -0,67 -0,07 -1,15
Mittel der Brutgruppen 65,6+4,2 61,8+5,7 3,8+7,1 0,54
mean of breeding groups

schlechtsunterschiede in der Reaktion auf Spatbruten
auch innerhalb der Paare zeigen. Miannchen hatten si-
gnifikant h6here Mauserstufen als ihre Weibchen (mitt-
lerer Unterschied + SE = 4,60 + 1,0, p < 0.001). Eine
Uberlappung von Mauser und Brut konnte nur an Stein-
schmaitzern mit Spétbrut iiberpriift werden (n = 89),
wobei die Mannchen die beiden Vorgange deutlich stér-
ker verschachtelten als die Weibchen (Uberlappung:
Mainnchen 71,1 %; Weibchen 25,5 % mit Brut und Mau-
ser, x’=18,27, p < 0,001).

3.3. Einbettung der Mauser in den Jahreszyklus
Der Median des Legebeginns von Zweitbruten der un-
tersuchten Steinschmaétzerpopulation war der 9. Juni

(+ 1,8 Tage SD; Buchmann 2001 und unpubl. Daten).
Somit bleiben miannlichen Spitbriitern ab Legebeginn
etwa 3 Wochen (20 Tage) und weiblichen Spétbriitern
etwa 5 Wochen (37 Tage) bis zu ihrem mittleren Mau-
serbeginn (Tab. 3). Fiir beide Geschlechter bedeutet
dies, dass die Mauser beginnt, bevor die Jungen selb-
stindig sind. Vom Mauserbeginn bis zum mittleren
Wegzugdatum am 8. September (+ 5,6 Tage) verbleiben
mannlichen Spétbriitern 69 und weiblichen Spéatbriitern
nur 53 Tage (Tab. 3). Anhand der geschitzten Mauser-
dauer (Tab. 3) diirften mannliche Spétbriiter zu diesem
Zeitpunkt ihre Mauser gerade beendet haben, wahrend
Weibchen ihre Federn erst 2 Wochen nach dem Wegzug
erneuert haben sollten.
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3.4. Riickkehrrate

Die Riickkehrrate (Tab. 4), der auf den
Mauserstatus kontrollierten Steinschmét-
zer im Folgejahr, liegt bei durchschnitt-
lich 23,5% (SE = 3,7, n = 136). Minnchen
haben zwar eine etwas hohere Riick-
kehrrate als Weibchen, aber dieser Un-
terschied ist statistisch nicht signifikant
(Tab. 4). Auch eine Altersabhiangigkeit
der Riickkehrrate lie8 sich nicht nach-
weisen. Die Riickkehrrate der Stein-
schmaitzer mit Zweitbrut lag unerwartet
etwas hoher als die der Steinschmatzer
ohne Spitbrut, doch war dieser Unter-
schied angesichts der geringen Stichpro-
bengrofie nicht signifikant (Tab. 4).

Abb. 1 Handschwingenmauser von ménn-
lichen (oben) und weiblichen (unten) Stein-
schmaitzern. Die Abbildung zeigt die ermit-
telte Mauserstufe am Tag der Kontrolle se-
parat fiir Vogel, die nur frithe Bruten aufzo-
gen (Nicht-Spétbriiter, offene Symbole und
durchbrochene Linien) und fiir Vogel, die
noch spit im Jahr gebriitet haben (Spétbrii-
ter, gefiillte Symbole und durchgezogene
Linien). Die Kurven zeigen Loess-Linien fiir
einen Stichprobenanteil von 75%. - Primary
moult in male (upper plot) and female (lower
plot) Wheatears. The graphs plot moult scores
against time for birds breeding only early
(non-late breeders open symbols and dashed
lines) and birds breeding late in the season
(late-breeders filled symbols and solid lines).
The curves are Loess lines for sampling pro-
portion 75 %.

Mauserstufe der Handschwingen —

Mauserstufe der Handschwingen —

50 -
45 -
40 -
35 -
30 -
25

20 +

Moult score of primaries

129

50 -

45

40 -

35

30 A

25

20 -

15 A

Moult score of primaries

10

1-Aug 1-Sep

Jahreszeit — Time of year

Tab. 4: Riickkehrraten in Beziehung zu Geschlecht, Brutstatus und Alter beim Steinschmitzer (+SE). SE basiert auf
binominalen Stichproben; die Altersklassen unterscheiden zwischen Steinschmétzern, die bei der Mauserkontrolle entweder
einjahrig oder alter waren. — Analysis of return proportions in relation to sex, breeding status and age in wheatears; SE for
return rates is based on binomial sampling; age categories distinguish birds captured for moult control when one-year old from

those older than one year.

Anzahl der Vogel Riickkehranteil Statistischer Vergleich
Number of birds | Return proportion+SE | statistical comparison
Alle Vogel - all birds 136 235+3,7
d 61 26,2£5,6 d"vs. ®:%,° = 0,45 (p = 0,50)
@ 75 21,3147
Nicht-Spétbriiter — 54 18,6 +5,3 Spétbriiter vs. Nicht-Spétbriiter
non-late breeders (non late vs. late breeders): x,* =1,25 (p = 0,26)
Spatbriiter — late breeders 82 26,8+4,9
Einjdhrige - one year-old 64 25,0+5,4 Einjéhrig vs. mehrjahrig (one year old vs. older):
X2= 0,15 (p = 0,70)
Mehrjéhrige - older 72 22,2+4,9
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4. Diskussion

4.1. Mauserverlauf und Brutverhalten

Unsere Studie zeigt am Beispiel des Steinschmatzers,
wie ein Weitstreckenzieher eine Verlangerung der Brut-
zeit bei spiten Gelegen zeitlich ausgleicht. Wie bereits
berichtet (Buchmann 2001), kommen Zweitbruten und
zeitlich entsprechende spite Nachgelege in der unter-
suchten Steinschmétzerpopulation bei ca. 30% der
Paare und damit relativ hdufig vor. Die spaten Bruten
haben deutlichen Einfluss auf das saisonale Zeitmanage-
ment und die zeitliche Lage der Mauser.

Die hier dargestellten Befunde zur Beweglichkeit der
Mauser bei Spatbriitern sind in ahnlichem Detail bisher
nur von wenigen Arten bekannt (Flinks et al. 2008). In
der Diskussion der Ergebnisse nehmen wir daher Bezug
auf eine am ehesten vergleichbare Studie zu Brut und
Mauser bei Schwarzkehlchen (Flinks et al. 2008). Die
Befunde wurden mit den gleichen Methoden erhoben
und ebenfalls mithilfe des Underhill-Zucchini Modells
analysiert. Beide Arten briiten sympatrisch und sind
sowohl in dkologischer als auch in phylogenetischer
Hinsicht gut vergleichbar. Sie gehoren zu den Kleinen
Drosseln und sind insektivore Zugvogel, die offene Ha-
bitate nutzen. Jedoch zeigen sie beziiglich ihres Zugver-
haltens auch deutliche Unterschiede, denn Steinschmit-
zer sind Weitstreckenzieher, Schwarzkehlchen dagegen
Kurzstreckenzieher. Diese Unterschiede spiegeln sich
auch in der Zeitspanne wider, die die beiden Arten in
ihrem Brut- und Mausergebiet verbringen. Im Gegen-
satz zu Steinschmétzern, die von Anfang April bis An-
fang September ca. 150 Tage im Sommergebiet anwe-
send sind, haben Schwarzkehlchen von Anfang Mérz
bis Ende Oktober ca. 240 Tage Zeit fiir Brut und Mau-
ser. Uns schien es deshalb lohnenswert, die Mauserein-
passung in die saisonalen Aktivititen dieser beiden
Vogelarten genauer zu vergleichen.

Steinschmitzer der hier untersuchten Populationen
haben im Durchschnitt von Mauserbeginn bis zum
Wegzug 72 Tage Zeit fiir den Federwechsel. Im Gegen-
satz zu vielen anderen Vogelarten (Slagsvold 1999) be-
ginnen beim Steinschmatzer nach dem Ende der Erst-
brut beide Geschlechter gleichzeitig mit der Mauser
(Abb. 1 und Tab. 3), im Durchschnitt am 23. Juni. Paare
mit spiten Bruten verzgern, wie zu erwarten, den Mau-
serbeginn, und dabei unterscheiden sich die Geschlech-
ter deutlich. Die Médnnchen beginnen die Mauser im
Durchschnitt etwa sechs Tage, Weibchen dagegen ca.
23 Tage spiter als solche ohne spdte Bruten (Tab. 3). Die
Mainnchen, die an der Bebriitung der Eier nicht betei-
ligt sind, beginnen unmittelbar nach der Eiablage mit
ihrem Federwechsel. Infolgedessen iiberlappen die mei-
sten spétbriitenden Minnchen (ca. 71 %) Brut und
Mauser. Bei den Weibchen dagegen iiberlappen diese
Aktivitdten durch die starke Verzégerung des Mauser-
beginns nur bei wenigen Vogeln (ca. 25 %). Sie beginnen
die Mauser nicht schon wihrend der Bebriitung, son-

dern erst wihrend der Jungenaufzucht ab einem Nest-
lingsalter von etwa einer Woche. Moglicherweise konnte
ein noch fritherer Mauserbeginn den fleischigen Brut-
fleck oder die Bebriitung durch eine vermutlich etwas
hohere Kopertemperatur wahrend der Mauser (vgl.
Gimpel; Newton 1966) beeintrachtigen.

Schwarzkehlchen beginnen wie viele andere Kurz-
streckenzieher (Jenni & Winkler 1994; Kjellen 1994)
deutlich spiter mit der Mauser und schlieflen sie auch
spater ab. Im Durchschnitt fangt bei ihnen die Mauser
etwa einen Monat spéter an und dauert dhnlich lange
(Flinks et al. 2008). Im Vergleich zu den Steinschmit-
zern setzt die Mauser jedoch bei Schwarzkehlchen bei
den Ménnchen deutlich frither ein als bei den Weibchen
(Nicht-Spitbriiter: Vorsprung ca. 13 Tage, Spitbriiter 24
Tage). Spatbriitende Weibchen verzogerten ihren Mau-
serbeginn nur um 10 Tage (Steinschmétzer: 23 Tage),
Mannchen um einen Tag (Steinschmitzer: 6 Tage). Daher
ergaben sich fiir spét briitende Schwarzkehlchen dhnlich
hohe Werte fiir eine Uberlappung von Brut und Mauser
(Mannchen 82%, Weibchen 28 %) wie beim Stein-
schmitzer. Diese Ahnlichkeit iiberrascht, denn man
kénnte annehmen, dass Steinschmatzer, die frither mit
der Mauser beginnen und weniger Zeit bis zum Wegzug
haben, ihre Aktivitaten stirker tiberlappen als Schwarz-
kehlchen.

Die von uns ermittelten Mauserzeiten fiir den Stein-
schmitzer liegen zeitlich zwar in dem Bereich, der auch
aus der Literatur bekannt ist (Williamson 1957; Snow
1969; Ginn & Melville 1983), mit 58 bis 70 Tagen ist die
Zeitdauer (vgl. Tab. 3) aber deutlich ldnger als in ande-
ren Arbeiten angegeben. Dies scheint weniger an den
Daten selbst zu liegen als an der Methodik. Die Um-
rechnung von Mauserstufen in Prozent der nachge-
wachsenen Federmasse und die Verwendung des Un-
derhill-Zucchini Modells, das Vogel vor und nach der
Mauser separat beriicksichtigt, bewirken eine genauere
Schitzung der Mauserdauer. Dies wurde von Newton
und Rothery (2000) fiir den Gimpel im Detail nachge-
wiesen. Fiir den Steinschmaétzer weisen einzelne Wie-
derfangdaten darauf hin, dass die Mauserdauer in der
Tat in der Literatur unterschitzt wurde (Williamson
1957).

Da den noch spit briitenden Steinschmatzern wenig
Zeit fiir den Federwechsel verbleibt, sollte man anneh-
men, dass die Mauser beschleunigt wird (Jenni & Wink-
ler 1994; Kjellen 1994). Aber tendenziell lasst sich das
genaue Gegenteil beobachten. Die Mauserdauer beider
Geschlechter wird um ca. 8 Tage verlangert (Tab. 3).
Offensichtlich wirkt sich die Doppelbelastung durch
Aufzucht und Mauser verlangsamend auf den Feder-
wechsel aus. Dies kann mit energetischen Einsparungen
zusammenhingen oder einer allzu groflen Beeintréch-
tigung der Mandvrierfahigkeit bei der Insektenjagd
entgegenwirken (Williamson 1957; Siikaméki 1998;
Lind 2001). Ein weiterer moglicher Grund gegen eine
beschleunigte Mauser von Spétbriitern konnte ein ne-
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gativer Einfluss von schnellem Federwachstum auf die
Federqualitét sein (Hall & Fransson 2000; Dawson et
al. 2000; Serra 2001). Eine dhnliche Verldngerung der
Mauserdauer bei Spétbriitern wurde auch von Schwarz-
kehlchen (Flinks et al. 2008) und montanen Dachs-
ammern Zonotrichia leucophrys oriantha (Morton &
Morton 1990) berichtet.

Die beschriebenen Veranderungen des Mauserablaufs
lassen sich in Bezug setzen zum Paarverhalten (Noskov
et al. 1999). Nach dem Selbstindigwerden der Jungen
Mitte Juni konnen bei den Steinschmaitzern die Eltern
ohne Spiatbrut ziigig und gleichzeitig mit der Mauser
beginnen. Paare, die noch spit briiten, verschieben ih-
ren Mauserbeginn dagegen je nach Geschlecht unter-
schiedlich stark (Tab. 3), was mit der Beteiligung an der
Aufzucht zusammenhingen diirfte. Die Ménnchen
tiberlappen Brut und Mauser starker als die Weibchen
und scheinen ihren Anteil an der Jungenaufzucht stark
zu reduzieren. Dies bestatigen auch die Beobachtungen
von Williamson (1957) und Conder (1989), denen zu-
folge Mannchen spit briitender Paare die Brut mit Mau-
serbeginn verlassen haben. Steinschmétzerweibchen
erbringen sowohl hinsichtlich der Jungenaufzucht als
auch durch Verschiebung der Mauserzeiten einen gro-
Beren Einsatz in Spatbruten als ihre ménnlichen Brut-
partner. Der gleichzeitige Mauserbeginn von Méannchen
und Weibchen ohne Spitbrut ldsst darauf schlielen,
dass auch Weibchen grundsitzlich von einer frithen
Mauser profitieren. Dennoch verschieben Weibchen mit
Spatbrut ihren Mauserbeginn massiv und deutlich stér-
ker als ihre Mannchen. Rechnerisch werden sie bei
gleicher Verringerung des Mausertempos erst 13 Tage
nach dem mittleren letzten Wegzugstermin mit der
Mauser fertig. Einige Weibchen miissten also mit noch
wachsenden dufleren Handschwingen ihren Wegzug
beginnen. Da wir Steinschmétzerweibchen allerdings
nicht in den spaten Mauserstadien gefangen haben
(Abb. 1), konnen wir nicht einschitzen, ob der Feder-
wechsel kurz vor der Fertigstellung noch beschleunigt
wurde. Spitbriitende Mannchen dagegen schliefien
rechnerisch exakt mit dem mittleren letzten Wegzugs-
termin ihre Mauser ab. Nach Williamson (1957) und
Conder (1989) verlassen die noch spit briitenden Stein-
schmaitzerpaare und ihre Jungen als letzte die Brutge-
biete und iiberlappen gelegentlich Mauser und Zug.

Bei den Schwarzkehlchen scheinen die Nachteile
durch spites Briiten gleichméafliger zwischen den Ge-
schlechtern verteilt zu sein (Flinks et al. 2008). Ein Ver-
lassen der Brut zu Mauserbeginn durch spatbriitende
Minnchen wurde bei den Schwarzkehlchen in keinem
Fall beobachtet. Zwar verzogerten die Weibchen, nicht
aber ihre Partner, den Mauserbeginn, aber spatbriitende
Mainnchen verlangsamten ihre Mauser deutlich stirker
als Weibchen, so dass sie gleichzeitig mit den spéter
mausernden Weibchen den Federwechsel beendeten
(Flinks et al. 2008). Dennoch konnten die Médnnchen,
aber nicht die Weibchen, bis zum Ende der Brutzeit ihre
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Korpermasse etwas erhdhen (Flinks & Kolb1997). Dies
deutet an, dass die Kosten der Mannchen auch bei
Schwarzkehlchen geringer sind als die der Weibchen.

Ein iiberraschender Gesamtbefund im Vergleich zwi-
schen Steinschmétzern und Schwarzkehlchen ist die
grofiere Beweglichkeit des Mauserbeginns bei den weit-
streckenziehenden Steinschmétzern. Bei Spatbriitern
verzogerte sich der Mauserbeginn sowohl bei den Weib-
chen (Steinschmatzer: 23 Tage, Schwarzkehlchen 10
Tage) als auch den Minnchen (Steinschmitzer: 6 Tage,
Schwarzkehlchen 1 Tag) deutlicher (Flinks et al.2008).
Moglicherweise hingt die grofiere Beweglichkeit mit
der insgesamt fritheren Mauser der Steinschmitzer zu-
sammen. Dabei kénnten auch photoperiodische Fak-
toren (Gwinner 1986) eine Rolle spielen. Zu Mauser-
beginn der Steinschmatzer kurz nach der Sommerson-
nenwende nimmt die Lange des Lichttages nur sehr
langsam ab. Zur Zeit des Mauserbeginns bei Schwarz-
kehlchen dagegen verkiirzt sich die Tageslinge schnell
und der Zeitdruck auf den Mauserbeginn konnte schnell
anwachsen.

4.2. Riickkehrraten

Die Geburts- und Brutortstreue des Steinschmatzers ist
insgesamt relativ hoch und steigt, wie bei einigen an-
deren Arten (Brooke 1979; Greenwood & Harvey 1982;
Flinks et al. 2008), mit dem Reproduktionserfolg (Suter
1988; Conder 1989). Im Gegensatz zu anderen Arten
(Greenwood & Harvey 1982; Conder 1989; Clark et al.
1997) unterschieden sich weder die Riickkehrraten der
Geschlechter noch lief3 sich eine Altersabhéngigkeit
zeigen. Nach Lebreton et al. (1992) wird eine hohe Uber-
lebenswahrscheinlichkeit méglicherweise durch Ab-
wanderung vom Brutort bedingt unterschitzt. Die
Auswertungen einer deutlich grofleren Stichprobe der
untersuchten Populationen scheinen aber eher darauf
hinzudeuten, dass die Rheinland-Pfélzischen Stein-
schmitzer nur in sehr geringem Umfang abwandern,
d.h. eine sehr hohe Geburtsorttreue zeigen (Buchmann
in Vorb.).

Uberraschenderweise fanden wir keinerlei Hinweise
auf Nachteile fiir Steinschmatzer, die spat im Jahr zu-
satzlich briiten und ihre Mauserzeit verschieben. Fiir
diese Vogel miisste man annehmen, dass sich auf Grund
der hoheren Belastung ihre Riickkehrrate gegeniiber
Nicht-Spitbriitern reduziert. Im Gegenteil dazu zeigte
sich bei dieser Untersuchung (Tab. 4) aber eine eher
hohere Riickkehrrate gerade der noch spit briitenden
Steinschmatzer, und das fiir beide Geschlechter. Obwohl
tiir die Weibchen aufgrund ihrer stirkeren Verzégerung
der Mauser der zeitliche Druck erhéht ist, hat er offen-
sichtlich keinen messbar negativen Einfluss auf die
Riickkehrwahrscheinlichkeit.

Fiir diese Beobachtungen bieten sich verschiedene
Erklarungsansitze an. Wegen des relativ hohen Bruter-
folges der noch spit briitenden Steinschmatzer konnten
sie zum Einen besonders motiviert sein, an den Brutort
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des Vorjahres zuriickzukehren (Newton 1989), was die
hoheren Riickkehrraten erklaren kénnte. Zum anderen
sind Steinschmitzer mit Zweitbruten iberwiegend
mehrjihrig (Buchmann 2001) und kehren sehr frith in
ihre Brutgebiete zuriick, d. h., sie kennen ihren Brutplatz
oft schon lange und haben mehr Zeit als andere fiir ihr
Brutgeschift.

Bei einigen anderen Vogelarten sind jedoch geringere
Uberlebenswahrscheinlichkeiten von Spétbriitern ge-
funden worden (Newton 1966; Nilsson & Svensson
1996; Slagsvold & Dale 1996; Hemborg & Merild 1998).
Newton (1966) z.B. beobachtete einen deutlichen
Riickgang der Wiederfangraten von 24 % auf 10 % bei
spét briitenden gegeniiber frith briitenden Gimpeln.
Trauerschndpper waren nach kiinstlich induzierter
Mauser eher bereit, wihrend der Brut abzuwandern
als Kontrollvogel (Slagsvold & Dale 1996, Hemborg &
Lundberg 1998). In weiteren Untersuchungen zu ex-
perimentell erzeugter Brut-Mauser Uberlappung wur-
den ebenfalls verringerte Uberlebensraten nachgewie-
sen (Svensson & Nilsson 1997; Sanz 1999; Siikamaki
et al. 1994).

Moglicherweise beruhen diese Diskrepanzen auf Un-
terschieden zwischen natiirlichen und experimentell
erzeugten Spitbruten. Bei den meisten Arbeiten, in de-
nen verringerte Uberlebenswahrscheinlichkeiten nach-
gewiesen wurden, handelte es sich um induzierte spate
Bruten (Nilsson 1999). Im Gegensatz dazu zeigen viele
Studien an naturbelassenen Bruten ein dhnliches Er-
gebnis wie unsere Befunde zu spitbriitenden Stein-
schmitzern (Uberblicke in Johannesen et al. 2003,
Flinks et al. 2008). Unter den Untersuchungen an na-
tirlich auftretenden Spatbruten berichten nur zwei von
reduzierten Riickkehrraten (Newton 1966; Hemborg
1999). Beim Dunkellaubsénger fiihrte spétes Briiten nur
bei den an zweiter Stelle stehenden polygynen, nicht
aber bei monogamen und an erster Stelle stehenden
polygamen Weibchen zu verringerter Uberlebenswahr-
scheinlichkeit (Forstmeier et al. 2001). Allgemein lief3
sich hiufig nachweisen, dass Individuen mit héherer
Reproduktionsrate wider Erwarten auch eine hohere
Uberlebenswahrscheinlichkeit zeigten (Van Noordwijk
& de Jong 1986; Newton 1989; Johannesen et al. 2003;
Flinks et al. 2008). Dieser Befund wird mit Unterschie-
den in der ,Qualitdt“ oder korperlichen Verfassung von
Individuen erkldrt. Dies scheint auf die von uns unter-
suchten Steinschmitzer zuzutreffen. Der relativ hohe
Anteil der Spéatbriiter, der groflenteils aus alteren Vogeln
bestand, konnte einen hohen zusitzlichen Bruterfolg
erzielen (Buchmann 2001; Nesterfolg von Zweitbruten
83 %). Obwohl diese Vogel neben der zusitzlichen Brut-
pflege ihren Mauserablauf variierten und teilweise Brut
und Mauser iiberlappten, liefen sich keine erhohten
messbaren Kosten fiir die Vogel nachweisen. Wir ver-
muten daher, dass nur Steinschmatzer in bester korper-
licher Verfassung eine Spétbrut beginnen und das Ri-
siko einer Doppelbelastung ausgleichen kénnen.

5. Zusammenfassung

Unsere Studie hat am Steinschmétzer die Folgen einer verlan-
gerten Brutzeit durch zusitzliche Spatbruten fiir das Zeitma-
nagement von Weitstreckenziehern untersucht. Wir fragten,
ob der Zeitverlauf der Mauser verandert wird, ob saisonale
Aktivititen verschachtelt werden und ob die Geschlechter
unterschiedlich auf spites Briiten reagieren. Zudem erwarte-
ten wir eine verminderte Riickkehrrate von Spétbriitern. Die
Ergebnisse zeigen, dass Steinschmaitzer beider Geschlechter
ohne Spétbruten kurz nach dem Ausfliegen der Jungen gleich-
zeitig mit der Mauser beginnen, wihrend spit briitende Stein-
schmitzer den Mauserbeginn verzogern. Die Verzogerung ist
bei den Weibchen (23 Tage) viel ausgeprégter als bei den
Minnchen (6 Tage). Infolgedessen iiberlappten spétbriitende
Minnchen haufig Brut und Mauser, wihrend die Weibchen
moglicherweise vor dem Zugbeginn in Zeitdruck gerieten.
Trotz des spaten Mauserbeginns wechselten Spatbriiter beider
Geschlechter ihr Gefieder tendenziell um etwa eine Woche
langsamer und konnten somit ihre Verspatung nicht kom-
pensieren. Obwohl zwei Bruten fiir den Steinschmétzer sicher
eine hohere Belastung darstellen, zeigten die Riickkehrraten
keine Benachteiligung auf. Unabhingig von Alter, Geschlecht
und Anzahl der Bruten lag die Rate im Populationsmittel bei
23,5%. Vermutlich ziehen nur Steinschmitzer in ausgezeich-
neter korperlicher Verfassung Spétbruten auf und gleichen
die zusdtzliche Belastung aus.
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