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Fang-Wiederfang-Statistik zur Schitzung von Uberlebens-
raten und anderer Parameter — Theorie und Beispiele

Michael Schaub & Volker Salewski

Schaub, M. & V. Salewski 2006: Mark — recapture — statistics for the estimation of
survival rates and other parameters — theory and examples. Ber. Vogelwarte
Hiddensee 17: 23-31.

A precondition for establishing effective bird conservation strategies is the understanding
of basic mechanisms of population growth. This can only be achieved if the specific role
of main demographic parameters and their interactions in the process of population
development are well known. The survival rate is, besides breeding success, immigration,
and emigration rate, one of the four decisive demographic parameters. Here we (1) shortly
explain the statistical principles enabling us to estimate survival rates from mark-recapture
data, (2) recommend most relevant publications dealing with this problem, and (3) introduce
the most practicable computer software packages to perform survival estimates. Basing
on mark-recapture data from a project run by the Schweizerische Vogelwarte Sempach
in Mauretania (www.vogelwarte.ch/sahara) we demonstrate how such data can be used
to estimate the duration of small passerine stop-over periods and whether stop-over time
depends on physiological condition. It becomes evident that the additional application of
individually coding colour-rings (readable from distance) is a very useful tool to increase
the overall information gain and is, therefore, recommended for mark-recapture field works

with small passerines.

Einleitung

Die Populationswachstumsrate (Populations-
groBe in einem Jahr dividiert durch die Popula-
tionsgroBe im Vorjahr) ist die einfachste mathe-
matische Beschreibung der Populationsdynamik,
und sie ist eine Funktion der vier demographi-
schen Parameter Uberlebensrate, Fortpflan-
zungserfolg, Immigrationsrate und Emigrations-
rate. Falls sich die Populationswachstumsrate
andert, so muss sich mindestens einer der vier
demographischen Parameter verandert haben.
Um Grlinde flr Bestandsveranderungen zu ver-
stehen, muss man wissen, durch welche der de-
mographischen Parameter sie verursacht wor-
den sind. Untersuchungen lber die Ursachen von
Schwankungen der GréBe von Vogelpopula-
tionen sind von zentraler Bedeutung, um effizi-
ente Schutzstrategien zu entwickeln (Norris
2004). Eine Voraussetzung dafiir ist, dass die
demographischen Parameter bekannt sind.

Die Uberlebensrate ist einer dieser vier de-
mographischen Parameter. In diesem Aufsatz
haben wir folgende Ziele: (1) das Prinzip von sta-
tistischen Verfahren vorstellen, die es erlauben,
aus Fang-Wiederfang-Daten Uberlebensraten zu
schatzen, (2) Hinweise auf die relevante Litera-
tur geben und (3) die fir die Auswertung bend-
tigten Computerprogramme vorstellen. Weiter

mochten wir zeigen, wie hochwertige Fang-
Wiederfang-Daten gesammelt werden kdnnen
und welche zusatzlichen Informationen aus
Fang-Wiederfang-Daten auch noch abgeleitet
werden kénnen. Zum Schluss zeigen wir, wie
man mit diesem statistischen Verfahren Einbli-
cke in das Verhaiten (Abflugentscheidung) von
Zugvogeln am Rastplatz bekommen kann.

. Fang-Wiederfang-Statistik

Schitzung von Uberlebensraten aus
Fang-Wiederfang-Statistik

Bis vor kurzer Zeit wurden meist Rlickkehrraten
mit Uberlebensraten gleich gesetzt. Man bering-
te eine gewisse Anzahl Tiere (N) und zahlte, wie
viele dieser Tiere man nach einer gewissen Zeit
t noch sah (N,). Der Quotient N/N wurde dann
als Schétzung fur die Uberlebensrate verwen-
det. Das Hauptproblem dieser Methode ist, dass
man nicht weil3, wie grof3 die Anzahl (ibersehe-
ner Tiere ist, die zum Zeitpunkt ¢ noch lebten. Da
die Wahrscheinlichkeit, ein markiertes Tier wieder
zu sehen, auch zeitlich variieren kann und zwi-
schen verschiedenen Gruppen von Tieren (bsp.
nach Geschlecht oder Alter) unterschiedlich sein
kann, eignet sich die Methode auch kaum, um
den zeitlichen Trend der Uberlebensraten zu
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beschreiben oder um Unterschiede in den Uber-
lebensraten zwischen Gruppen festzustellen
(MarTin et al. 1995). Deshalb werden Fang-
Wiederfang-Daten heute meist mit Cormack-
Jolly-Seber-Modellen analysiert, die zum ersten
Mali von Cormack (1964), JoLLy (1965) und Seser
(1965) beschrieben worden sind. Diese Modelle
haben den groBen Vorteil, dass die Fangwahr-
scheinlichkeit von der Uberlebenswahrschein-
lichkeit getrennt werden kann. Die Uberlebens-
raten k6nnen geschéatzt werden, ohne Annahmen
dber das Schicksal von nicht mehr beobachte-
ten Végeln zu machen. Auf diese Weise kénnen
Uberlebensraten viel verlasslicher studiert wer-
den.

Fir jedes markierte Individuum, unabhéngig
davon, ob es spater einmal wieder gesehen wur-
de oder nicht, wird eine individuelle Fang-
geschichte erstellt. Diese besteht aus einer Rei-
he aus 0 oder 1, mit so vielen Eintrdgen wie es
Beobachtungsperioden gibt. Wurde ein Individu-
um wéhrend einer Beobachtungsperiode min-
destens einmal gesehen, so erhdlt seine indivi-
duelle Fanggeschichte an der entsprechenden
Stelle eine 1, falls nicht, eine 0. Zum Beispiel
kénnte man bei 5 Beobachtungsperioden folgen-
de Fanggeschichte finden:

12345
01010

Beobachtungsperiode:
Fanggeschichte:

Der Vogel wurde zum ersten Mal in der zweiten
Beobachtungsperiode gesehen (und beringt) und
in der vierten Beobachtungsperiode wurde er
wieder gesehen (oder wieder gefangen). Das
Zustandekommen einer solchen Fanggeschichte
wird durch zwei unabhéngige Prozesse be-
stimmt:

die Wiederfangwahrscheinlichkeit (p) und die
Uberlebenswahrscheinlichkeit (f).

Die Wiederfangwahrscheinlichkeit (p)) ist die
Wahrscheinlichkeit, ein markiertes, lebendes und
sich zum Zeitpunkt t in der Untersuchungs-
population befindendes Tier wiederzufangen
(oder wieder zu sehen). Die Uberlebenswahr-
scheinlichkeit (f) ist die Wahrscheinlichkeit, dass
ein Tier vom Zeitpunkt tbis #+1 (iberlebt und nicht
permanent aus der Untersuchungspopulation
abwandert. Weil mit dieser Wahrscheinlichkeit
das Produkt der wahren Uberlebenswahrschein-
lichkeit und der Wahrscheinlichkeit, im Untersu-
chungsgebiet zu bleiben, geschétzt wird, nennt

man diese Wahrscheinlichkeit auch die lokale
Uberlebensrate.

Die beispielhafte Fanggeschichte zeigt, dass
der Vogel zwischen den Beobachtungsperioden
2 und 3 lberlebt hat (f,), er wurde aber in der
Beobachtungsperiode 3 nicht wieder gesehen (1-
p,)- Er iberlebte zwischen den Beobachtungs-
perioden 3 und 4 (f,), und er wurde in der
Beobachtungsperiode 4 wieder gesehen (p,). In
der Beobachtungsperiode 5 wurde er nicht
wieder gesehen, also ist er zwischen den
Beobachtungsperioden 4 und 5 entweder gestor-
ben (1-f,), oder Oberlebte und wurde in der
Beobachtungsperiode 5 aber nicht gesehen
{f,*(1-p,)). Die gesamte Wahrscheinlichkeit, die-
se Fanggeschichte zu finden, 1asst sich nun be-
rechnen:

P(01010) = f,*(1-p,)*f,*p,"((1-F,)+ f,(1-p,)) (1)

Da die Anzahl der Végel, die wahrend der
Beobachtungsperiode 2 zum ersten Mal gefan-
gen wurden, bekannt ist (R,), l&sst sich berech-
nen, wie haufig diese Fanggeschichte im Mittel
vorkommen sollte (erwartete Haufigkeit der Fang-
geschichte):

E(01010) = R,T,*(1-p, ), "p,*((1-f )+ £,*(1-p,)) (2)

Die beiden Parameter f und p, werden nun so
gewahlt, dass die Differenz zwischen der erwar-
teten Haufigkeit der Fanggeschichte E(0110100)
und dem Beobachtungswert B(0110100), der
Anzahl der Vogel mit dieser Fanggeschichte,
moglichst klein wird. Das ist das Prinzip der Ma-
ximum Likelihood Schatzung. Die Likelihood ist
das am weitesten verbreitete Optimierungs-
kriterium zum Schétzen von Parameter in statis-
tischen Modellen.

Im oben gezeigten Beispiel vermuten wir,
dass sowohl die Beobachtungs- als auch die
Uberlebenswahrscheinlichkeit zeitlich variiert.
Dies muss naturlich nicht unbedingt stimmen. Es
ist zum Beispiel auch méglich, dass die Beobach-
tungswahrscheinlichkeit Gber die Zeit konstant
bleibt (p, = p,= ... = p,). Auch fiir dieses Modell
lassen sich die erwarteten Haufigkeiten berech-
nen und die Parameter schatzen. Zu den Beob-
achtungswerten passt immer das Modell am bes-
ten, das fir jedes Individuum und jeden Zeitpunkt
unterschiedliche Parameter schatzt. Doch neben
dem Problem, dass die Parameter in einem sol-
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chen Modell nur unprézise geschatzt werden
kénnen (groBes Vertrauensintervall), kann man
keine biologische Einsichten daraus gewinnen,
da es im Prinzip nur eine andere Wiedergabe
der Rohdaten ist. Ziel ist es, ein Modell zu fin-
den, das mdglichst einfach ist, aber doch so kom-
plex, dass die Daten gentigend gut beschrieben
werden. Um dies zu erreichen, wird meist das

Akaike Information’s-Kriterium (AIC, BurnHAM &

ANDERsON 1998, AnpeErsoN 2000) verwendet; das

Model mit dem kleinsten AIC Wert hat die ge-

winschten Eigenschaften.

Wie alle statistischen Modelle basieren auch
Fang-Wiederfang-Modelle auf gewissen Voraus-
setzungen, die erfillt sein missen:

1. Jedes markierte Tier, das sich zur Zeit t in
der Population befindet, hat die gleiche Wahr-
scheinlichkeit beobachtet zu werden.

2. Jedes markierte Tier in der Population hat die
gleiche Wahrscheinlichkeit, von Zeitpunkt ¢
zu Zeitpunkt #+1 zu Uberleben.

3. Es fallen keine Ringe ab.

4. Es werden keine Ringe falsch abgelesen.
Durch einen Goodness-of-Fit-Test, der mit

dem Programm U-CARE (CHoaueT et al. 2001)

durchgefuhrt werden kann, lassen sich die Vor-

aussetzungen 1 und 2 statistisch testen. Durch
geeignete Feldmethoden kénnen die Vorausset-
zungen 3 und 4 erfulit werden.

Computerprogramme

Es gibt mehrere Programme, die erlauben, Fang-
Wiederfang-Daten auszuwerten. Alle diese Pro-
gramme lassen sich gratis aus dem Intemet her-
unterladen. Tab. 1 gibt Auskunft Uber die Bezugs-
orte.

Das Programm MARK (WHITE & BURNHAM
1999) ist zur Zeit das am haufigsten benutzte
und am weitesten entwickelte Programm. Es
kann aus Fang-Wiederfang-Daten nicht nur die
oben beschriebenen lokalen Uberlebensraten,
sondern auch noch Rekrutierungsraten, Popula-
tionsgréBen und viele weitere demographische
Parameter schatzen. AuBBerdem erlaubt es die
Auswertung von Totfunddaten (Schétzung von
globalen Uberlebensraten), Nestkarten (Schat-
zung von Nestlberlebensraten), von Multistate-
Fang-Wiederfang-Daten (Schatzen von Aus-
tauschraten zwischen Populationen) und weite-
ren Daten, auf die hier nicht eingegangen wird.
Zum Programm gibt es eine ausgezeichnete Do-
kumentation von Evan CoocH und Gary C. WHITE.
Diese Dokumentation ist nicht nur eine Anleitung
zur Benutzung des Programms, sondern auch
eine relativ leicht verstandliche Einfuhrung in die
Prinzipien der Fang-Wiederfang-Statistik. Mchte
man sich in diese Thematik einarbeiten, so ist
diese Lektire Pflicht. Sie ist frei erhaltlich unter
www.phidot.org/software/mark/docs/. MARK und

Tab. 1: Ubersicht iiber einige Computerprogramme, die fiir die Auswertung von Fang-Wiederfang-Daten benutzt
werden kénnen. Angegeben sind die Namen der Programme, die von ihnen auswertbaren Datentypen (im Pro-
gramm MARK sind noch weitere Datentypen mdglich), die wichtigsten Parameter, die damit geschatzt werden
kdnnen, sowie die Bezugsquellen (alle Internetadressen waren am 6.3.2006 guiltig). — table 1. Some computer

programmes for analysing mark-recapture data.

Name Datentypen Parameter Bezug
MARK - Fang-Wiederfang-Daten - lokale Uberlebensraten www.phidot.org/software/mark
- Multistate Fang- - globale Uberlebensraten
Wiederfang-Daten - Populationsgréfie
- Fang-Totfund-Daten - Austauschraten zw. Populationen
- Nestkarten - Nestiiberleben
- Rekrutierung
- Populationswachstumsrate
M-SURGE | - Fang-Wiederfang-Daten - lokale Uberlebensraten www.cefe.cnrs.fr/BIOM/
- Multistate Fang- - globale Uberlebensraten Logiciels_BIOM.htm
Wiederfang-Daten - Austauschraten zw. Populationen
- Fang-Totfund-Daten - Rekrutierung
U-CARE - Fang-Wiederfang-Daten - Goodness-of-fit Test www.cefe.cnrs.fr/BIOM/
- Multistate Fang-Wieder- - Datenmanipulationen Logiciels_BIOM.htm
fang-Daten
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auch die Dokumentationen werden laufend ver-
bessert und weiter entwickelt, und ein regelma-
Biger Blick auf die entsprechenden Homepages
lohnt sich.

Das Programm M-SURGE (CHoaueT et al.
2004) ist vor allem fiir die Schatzung von loka-
len Uberlebensraten und zur Auswertung von
Multistate-Modellen geeignet. Gegeniiber MARK
hat es den groBen Vorteil, dass komplizierte
Modelle einfacher spezifiziert werden kdnnen,
und dass die Anzahl der in einem Modell ge-
schatzten Parameter richtig bestimmt wird. Dies
ist fir die Modellwahl ganz entscheidend, und
leider kommt es manchmal vor, dass das Pro-
gramm MARK diesbezuglich Fehler macht.

Das Programm U-CARE (CroqueT et al.
2001) schlie3lich dient zum statistischen Testen
der Modellvoraussetzungen. Es ist auch geeig-
net, um nitzliche Datenmanipulationen durch-
zufiihren. Auf www.phidot.org/software/ findet
sich eine Ubersicht (iber viele dieser Program-
me, die jedoch haufig nur einen bestimmten Typ
von Datenauswertungen zulassen.

Literatur

Die Zahl der Publikationen tber Fang-Wieder-
fang-Statistik hat in den letzten zehn Jahren sehr
stark zugenommen. Wir méchten hier nur auf
einige Ubersichten hinweisen. Leider gibt es un-
seres Wissens noch keine Ubersichtspublikation
auf Deutsch; alle hier erwéhnten Publikationen
sind in Englisch geschrieben. Wie weiter oben
schon erwéahnt, ist die Dokumentation Uber das
Programm MARK ein ausgezeichneter Einstieg
in die Thematik (www.phidot.org/software/mark/
docs/). Sie ist verstandlich und nicht allzu ma-
thematisch gehalten. Die klassische Publikation
von Jean-Dominiaue LesreTon und Kollegen
(LesreTon et al. 1992) ist eine grundlegende Be-
schreibung der Schatzung von Uberlebensraten
aus Fang-Wiederfang-Daten mit vielen illustrati-
ven Beispielen. Wer sich generell fiir Schatz-
methoden flir Untersuchungen zur Populations-
dynamik interessiert, dem sei das Buch von
WiLuiams et al. (2002) warmstens empfohlen. Es
ist eine sehr gute Ubersicht, und geht auch in
die Tiefe. Die Bestimmung eines geeigneten
Modells wird ein zentrales Thema, wenn man
Fang-Wiederfang-Daten auswertet, weil man
haufig eine Vielzahl von verschiedenen Model-
len zur Auswahl hat. Das Grundlagenwerk von

Ken BurnHam und Davip AnpeRsoN ist in diesem
Zusammenhang empfehlenswert (BurnHAM &
ANDERSON 1998).

Was muss beim Sammeln von hochwertigen
Fang-Wiederfang-Daten beachtet werden?

Aus Fang-Wiederfang-Daten lassen sich wichti-
ge Erkenntnisse fur die Populationsdynamik ab-
leiten — es sind duBerst wertvolle Daten. Aus
verschiedenen Griinden ist es aufwéndig, Fang-
Wiederfang-Daten zu sammeln, deshalb soliten
sie moglichst so gesammelt werden, dass sie
spater auch wirklich geeignet fur die Auswertun-
gen sind.

Obwohl die statistischen Methoden zur Aus-
wertung von Fang-Wiederfang-Daten weit fort-
geschritten sind, erméglichen sie keine Wunder.
Voraussetzung fur die Auswertung ist, wie bei
anderen statistischen Verfahren, dass sie nach
einem strikten Protokoli gesammelt wurden und
dass die Fange Zufallsstichproben aus der Un-
tersuchungspopulation sind. Bei der Datensamm-
lung sind mehrere Punkte zu berlicksichtigen.
Zunéchst muss eine Studie mittel- bis langfristig
angelegt werden. Fir eine solide Auswertung
werden Daten von mindesten vier Fangereig-
nissen bendtigt (Jahre, oder in den folgenden
Beispielen Tage) — je langer die Datenreihe ist,
desto wertvoller sind die Daten. Die Schatzwer-
te der Uberlebensraten werden genauer, je mehr
Tiere markiert wurden und je hoher die Wieder-
fangwahrscheinlichkeit ist. Deshalb solite ver-
sucht werden, die Stichprobengréf3e und insbe-
sondere die Anzahl Wiederfange méglichst hoch
zu halten.

Eine Voraussetzung fir die Auswertung ist,
dass alle Individuen die gleiche Wiederfang-
wahrscheinlichkeit haben. Deshalb sollte die Stu-
die so angelegt werden, dass immer das ganze
Untersuchungsgebiet beprobt wird, und nicht in
einem Jahr der eine Teil, und in einem anderen
Jahr ein anderer Teil. Kann man aus Zeitgriinden
nicht immer alle Individuen einer Population
beproben, so sollte man vor der Feldarbeit zu-
fallig Individuen bestimmen, die beprobt werden.
Diese Zufallsauswahl muss in jedem Jahr neu
getroffen werden. Da sich die lokalen Uber-
lebensraten auf einen vom Forscher definierten
Raum beziehen, muss das Untersuchungsgebiet
Uiber die ganze Zeit gleich belassen werden.
Wenn z.B. das Untersuchungsgebiet erweitert
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wurde, so wird man spéter in der Auswertung
feststellen, dass die lokalen Uberlebensraten
angestiegen sind. Wenn das Untersuchungs-
gebiet verkleinert wurde, so ist dies, als ob in
einem Teilbereich die Studie aufgehdrt hatte. Das
Untersuchungsgebiet muss also unbedingt vor
der Studie klar definiert werden, und nachher
beibehalten werden. Geht dies aus irgendwel-
chen Griinden nicht, so muss in jedem Fall genau
festgehalten werden, wann das Untersuchungs-
gebiet verandert wurde, und ebenso muss fest-
gehalten werden, welche Tiere man in welchen
Teilen des Untersuchungsgebiet gefangen hat.
Es ist aber klar, dass Auswertungen von Uber-
lebensraten, die aus Gebieten stammen, deren
Grenzen sich im Laufe der Zeit verschoben ha-
ben, sehr viel schwieriger sind!

Welche weiteren Informationen kénnen aus
Fang-Wiederfang-Daten gewonnen werden?

Fang-Wiederfang-Daten sind reiche Quellen far
eine Vielzahl von Informationen, vor allem wenn
man zu jedem gefangenen Individuum Zusatz-
informationen wie z.B. Fangort oder Brutstatus
notiert. Im ersten Fall kbnnen Austauschraten
zwischen verschiedenen Populationen (also Im-
migration und Emigration) geschétzt werden
(NicHoLs et al. 1992), im zweiten Fall das Alter
bei der ersten Fortpflanzung (PrapeL & LEBRETON
1999), oder die Wahrscheinlichkeit in einem Jahr
zu briten (NicHoLs et al. 1994). In allen drei Fal-
len kommen Multistate-Fang-Wiederfang-Model-
le zum Einsatz.

Doch auch aus den ,normalen“ Fang-Wieder-
fang-Daten kann man noch weitere Informatio-
nen lesen. Analysiert man die Daten in der um-
gekehrten Zeitreihenfolge (von hinten nach
vorne), so schétzt man die Wahrscheinlichkeit,
dass ein Tier, das zu einem Zeitpunkt tin der
Population war, auch zum Zeitpunkt #-1 schon
anwesend war. Somit kann man die lokale
Rekrutierungsrate schatzen (PraoeL et al. 1997).
Die Kombination einer Auswertung in normaler
und in umgekehrter Zeitreihenfolge erlaubt die
Populationswachstumsrate zu schatzen (PrabeL
1996).

Eine weitere klassische Frage, die mit Fang-
Wiederfang-Daten geldst werden kann, ist die
Schatzung der Populationsgréf3e (Omis et al.
1978, Seser 1982, KenbaLL et al. 1997, WiLLiams
et al. 2002). Die Schétzung der Populationsgrof3e

ist jedoch empfindlicher gegentiber Verletzungen
der Modellvoraussetzungen als die Schétzung
der Uberlebensraten, weshalb es haufig recht
anspruchsvoll ist, verlassliche Schatzwerte zu
erhalten.

Il. Beispiele

Im Folgenden wird anhand von zwei Beispielen
die Anwendung von Fang-Wiederfang-Statistiken
vorgestellt werden. Diese beiden Beispiele sind
insofern untypisch, als sie nicht aus dem Bereich
der Populationsdynamik stammen, fir die die
Fang-Wiederfang-Statistik urspranglich entwi-
ckelt wurde. Wir haben aber bewusst abweichen-
de Beispiele ausgewahlt, um den breiten An-
wendungsbereich aufzeigen zu kénnen. Die Da-
ten dazu stammen aus dem Projekt der Schwei-
zerischen Vogelwarte zum Vogelzug Gber die
Sahara in Mauretanien (www.vogelwarte.ch/
sahara). Die Fragestellungen, die den beiden
Analysen zugrunde lagen, waren: 1) Haben in
einer Oase gefangene Végel mit héheren Fett-
reserven eine hdohere Wahrscheinlichkeit, den
Rastplatz in der nachsten Nacht zu verlassen
(Emigrationswahrscheinlichkeit) als Vogel mit
niedrigeren Fettreserven (SaLewski & ScHaus,
eingereicht) und 2) lassen sich mit Hilfe von Be-
obachtungen farbberingter Végel die Genauig-
keiten der Schatzwerte zur Emigrationswahr-
scheinlichkeit erhéhen (SaLewski et al. einge-
reicht). Die Daten wurden im Frihjahr 2003 und
2004 in Ouadéane (20°54’'N, 11°35'W), einer Oase
in der westlichen Sahara, gesammett. Mit Japan-
netzen, die taglich gedffnet waren und sich in
beiden Jahren an den selben Stellen befanden,
fingen wir Singvégel. Diese wurden mit einem
Aluring und einer individuellen Kombination aus
Farbringen markiert, vermessen und die ventral
sichtbaren subkutanen Fettreserven nach Kaiser
(1993) kiassifiziert. Flr die Auswertung zur ers-
ten Fragestellung wurden anschlieB3end jeweils
zwei Fettklassen auf der neunstufigen Skala zu-
sammengefasst, so dass vier neue Fettklassen
{0/1-6/7, Klasse 8 nie festgestellt) beriicksichtigt
wurden. Wir notierten fir jedes individuum sei-
ne Fang-Wiederfang-Geschichte auf einer tagli-
chen Basis (also, ob ein Individuum an einem
Tag gefangen wurde oder nicht) und schéatzten
daraus mit Hilfe des Programms MARK (siehe
oben) die lokale Emigrationswahrscheinlichkeit
{€). Durch die Auswertung dieser Fang-Wieder-
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fang-Daten erhalten wir die Wahrscheinlichkeit,
dass ein Vogel von einem Tag zum n&chsten
LUberlebt” (¢), d.h., dass er sich noch am Rast-
platz aufhalt. Die Emigrationswahrscheinlichkeit
(die Wahrscheinlichkeit, dass ein Vogel am
nachsten Tag nicht mehr am Restplatz ist), ist
dann € = 1-¢.

Rasten mager gefangene Vogel in Oasen lan-
ger als fett gefangene Vogel?

Im Friihjahr 2003 und 2004 wurden zusammen
genigend Individuen von Orpheusgrasmuicke
(lateinische Namen in Tabelle 2), Dorngrasmiicke
und Wei3bartgrasmicke fiir die Analysen gefan-
gen. FUr den Blassspétter war dies nur 2004 der
Fall. Mit Fang-Wiederfang-Modellen testeten wir,
ob sich die Emigrationswahrscheinlichkeit () und
die Fangwahrscheinlichkeit (p) in Abhangigkeit
von den Fettreserven beim ersten Fang unter-
schieden. Wir verglichen daher fiir jede Art ein
Modell, das die Emigrations- und die Fang-
wahrscheinlichkeit fir jede Fettkiasse schatzte
mit einem Modell, das diese Wahrscheinlich-
keiten unabhédngig von der Fettklasse schétzt.
Bei den drei Grasmickenarten wurde zuséatzlich
getestet, ob Unterschiede zwischen beiden Jah-
ren auftraten. Vor der eigentlichen Auswertung
priften wir mit einem Goodness-of-Fit-Test, ob
keine der Voraussetzungen fir eine Fang-
Wiederfanganalyse verletzt werden (siehe oben).

Die Auflistung der Modelle nach steigendem
AlC-Werten (macht MARK automatisch) ergab,

welche Modelle die Verteilung der Daten am bes-
ten erkldren. Bei den Grasmicken waren dies
nie Modelle, die einen Effekt zwischen den Jah-
ren bertlicksichtigen. Durch die Summation der
Akaike-Gewichte (aus den AIC Werten berech-
net), lasst sich die Wahrscheinlichkeit ausdri-
cken, dass das beste Modell einen Fetteffekt
enthélt. Beim Blassspdtter, bei der Orpheus- und
bei der Dorngrasmicke war die Wahrscheinlich-
keit, dass die lokale Emigrationswahrscheinlich-
keit von den Fettreserven beim Erstfang abhan-
gig ist, gering (Tab. 2). Lediglich bei der Weil3-
bartgrasmiicke kann mit einer 40%igen Wabhr-
scheinlichkeit ein Fetteffekt angenommen wer-
den.

Die Wahrscheinlichkeit, dass die Wiederfang-
wabhrscheinlichkeit von den Fettklassen abhan-
gig war, lag zwischen 8 und 71% (Tab. 2). Die
Wiederfangwahrscheinlichkeit der Dorngras-
miicke hatte die gré3te Wahrscheinlichkeit, vom
Fett abhangig zu sein. Sie war fur Individuen mit
geringen Fettreserven am héchsten (25%) und
sank dann mit zunehmenden Fettreserven (2/3:
11%, 4/5: 8%, 6/7: 0%).

Mit unserer Untersuchung konnten wir zei-
gen, dass die sichtbaren Fettreserven beim Erst-
fang, zumindest auf dem Friihjahrszug in der
Sahara, kein Indikator dafir sind, wie lange sich
ein Vogel an einem Rastplatz aufhalt. Dies steht
im Gegensatz zu den Resultaten von z.B. BiesacH
(1985), BarLein (1992) und GanNEs (2002), die
postulierten, dass Vogel, die mit guten Fett-
reserven an einem Rastplatz ankommen, dort nur

Tab. 2: Anzahl in Ouadéne (Mauretanien) gefangener und wiedergefangener Vogel im Frithjahr 2003 und 2004
(Orpheus-, Dom- und WeiBbartgrasmticke) und im Frithjahr 2004 (Blassspétter) und die Wahrscheinlichkeiten,
dass die Emigrationswahrscheinlichkeit e(f) oder die Fangwahrscheinlichkeiten p(f) fettabhangig sind. — table 2:
Numbers of birds which were caught and re-caught in Ouadéne (Mauretania) in spring 2003 and 2004 (Sylvia
hortensis, Sylvia communis, Sylvia cantillans) and only in spring 2004 (Hippolais pallida reiseri) and the probabilities
that emigration probability €(f) or re-catch probability p(f) depend on the amount of subcutaneous fat.

Art Fanglinge Wiederfange e(f) p(f)
Blassspétter Hippolais pallida reiseri 9 7% 9%
Orpheusgrasmiicke Sylvia hortensis 29 7% 8%
Dorngrasmticke Sylvia communis 167 16 16% 71%
Wei3bartgrasmiicke Syivia cantillans 53 40% 35%
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kurz rasten, um anschlieBend weiter zu ziehen,
wahrend mit geringen Reserven ankommende
Vogel eine langere Verweildauer aufweisen. Die-
se Schlussfolgerungen wurden gezogen, weil
eine gréBere Anzahl von Végeln, die zundchst
mit geringen Fettreserven gefangen wurden,
spater nochmals gefangen wurden, als von Vé-
geln, die zum ersten Mal mit grof3en Fettreserven
gefangen worden waren.

Diese Schlussfolgerungen beruhen jedoch
auf zwei Annahmen, die kritisch sind: 1) es wird
dabei angenommen, dass ein nicht mehr gefan-
gener Vogel auch nicht mehr am Rastplatz ist,
und 2) dass alle Végel die gleiche Fangwahr-
scheinlichkeit haben. Die Wahrscheinlichkeit,
Vogel nicht mehr zu fangen, hangt aber neben
der Emigrationswahrscheinlichkeit (g) auch von
deren Wiederfangwahrscheinlichkeit (p) ab. Bair-
LEIN (1985) wies experimentell bei Végeln auf dem
Herbstzug nach, dass fettere Vgel am Tag we-
niger aktiv sind als magere (siehe aber KorNeR-
NievergeLT et al. 2002). Daher kann die Wahr-
scheinlichkeit, anwesende fettere Végel zu fan-
gen, niedriger sein als anwesende magere Vo-
geln zu fangen (BisBY et al. 1976, Tirov 1999).
Bei der Dorngrasmiicke war bei unserer Unter-
suchung die Wiederfangwahrscheinlichkeit (nicht
Emigrationswahrscheinlichkeit!) fettabhangig,
was auf eine héhere Aktivitdt von Végeln mit nied-
rigen Fettreserven hinweist. Erst die Fang-Wie-
derfang-Modelle ertauben, diese beiden Effekte
klar zu trennen.

Erhdhen Farbringbeobachtungen die Genau-
igkeit der Schitzungen von Fang-Wiederfang-
parametern?

In den ersten Tagen des Projektes in Quadane
konnten wir feststellen, dass sich viele schon
beringte Végel am Fangplatz aufhielten, wir je-
doch nur wenige davon wiederfingen. Da die
niedrige Zahl wiedergefangener Végel allgemein
ein Problem bei der Auswertung von Fang-
Wiederfang-Modellen ist, beschlossen wir, alle
gefangenen Voégel individuell mit Farbringen zu
versehen. Systematische Beobachtungen er-
moglichten es, Informationen zum Verhalten
auch von solchen Végeln am Rastplatz zu erhal-
ten, die nicht wieder gefangen wurden.
Multistate-Modelle erlauben nicht nur die
Schatzungen von lokalen Uberlebens- und
Fangwahrscheinlichkeiten, sondern auch Schét-
zungen von Wahrscheinlichkeiten von Ubergan-
gen zwischen verschiedenen Stadien. In unse-
rem Fall heiBt dies, dass wir die Wahrschein-
lichkeiten schatzen kénnen, mit der ein markier-
ter Vogel, der gefangen wurde, wieder gefangen
bzw. beobachtet wird oder mit welcher Wahr-
scheinlichkeit ein beobachteter Vogel wieder-
gefangen bzw. -beobachtet wird (siehe SaLewski
et al. eingereicht). In der Fanggeschichte wer-
den dabei verschiedene Stadien mit Buchstaben
ausgedrlckt. Ein Beispiel dafir wére:

0OABOBAO

Tab. 3: Anzahl Fanglinge, Wiederfange und wieder angetroffener (Wiederfange und Farbringablesungen kombi-
niert) Vogel im Frihjahr 2003 und 2004 in Ouadane (Mauretanien). Die Unterschiede zur Tabelle 2 in den Zahlen
gefangener Vogel erklaren sich daraus, dass nicht vom Beginn des Projektes an Farbringe verwendet wurden,
aber hier nur solche Vogel beriicksichtigt sind, die auch Farbringe erhielten. — table 3: Numbers of marked birds
which were recaptured (,Wiederfinge"} versus those which were re-met (i.e. recaptured and resighted through
colour rings) (,wieder angetroffen®) in spring 2003 and 2004 Ouadane (Mauretania). Differing numbers compared
to tab. 2 are due to the delayed use of colour rings in the project, see text.

Art Fanglinge Wiederfénge wieder angetroffen
WeiBbartgrasmicke 2003 125 11 39
Dorngrasmiicke 2003 71 11 17
Orpheusgrasmiicke 2003 66 8 29
Blassspbtter 2004 80 9 27
WeiBbartgrasmicke 2004 335 33 102
Dorngrasmucke 2004 93 5 16
Orpheusgrasmicke 2004 178 21 52
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Ein Vogel mit dieser Fanggeschichte wurde am
zweiten Tag der Untersuchung gefangen (A), am
dritten Tag beobachtet (B), am vierten Tag nicht
festgestellt, am flinften Tag wieder beobachtet
(B), am sechsten Tag noch einmal gefangen (A)
und am siebten Tag wieder nicht festgestelit. Aus
dieser Fangeschichte wird bereits ersichtlich,
dass sich die Wiederantrefthaufigkeit durch die
Farbringbeobachtungen deutlich erhéht.

Die Zahl der wiederangetroffenen Végel Gber-
stieg z.T. das Dreifache der nur wiedergefan-
genen Vogel (Tab. 3). Entsprechend waren die
Standardfehler der Emigrationswahrschein-
lichkeit, die mit den Multistate-Modellen geschétzt
wurden, zwischen 1.4 (Dorngrasmiicke, 2003)
und 3.3 (WeiBbartgrasmiicke, 2003) kleiner, als
die Standardfehier aus den Fang-Wiederfang-
Modellen, die nur die Wiederfange bericksich-
tigten. Dies entsprach den Erwartungen, da eine
groBere Stichprobe auch zu préziseren Schétz-
werten fihrt. Bei Fang-Wiederfang-Modellen
besteht die Stichprobe nicht nur aus der Zahi der
gefangenen Végel, sondern auch aus der Zahl
der Wiederfange einzelner Vogel. Die Beobach-
tungen farbberingter Végel erh6hen dabei die
Stichprobe, ohne dass die Zahl der wirklich ge-
fangenen Végel steigt. Die Farbringmethode zu-
sammen mit der Datenauswertung mittels
Multistate-Fang-Wiederfang-Modellen erméglicht
es so z.B., das Verhalten von V6geln am Rast-
platz mit anderen Faktoren, z.B. Wetter (ScHaus
et al. 2004), in Verbindung zu bringen. Daten-
satze aus konventionellen Fang-Wiederfang-
Modellen sind flr solche Analysen oft zu kiein.

Ein weiterer interessanter Aspekt dieser Un-
tersuchung war, dass analysiert werden konnte,
ob sich die Emigrations- und Fangwahrschein-
lichkeiten am Tag /in Abhangigkeit davon unter-
schieden, ob ein Vogel am Vortag /-1 gefangen,
beobachtet oder gar nicht erfasst wurde. Bei sie-
ben Analysen unterschieden sich nur beim Blass-
spétter 2004 die Emigrationswahrscheinlichkeit
in Abhéngigkeit von der Art der vorangegange-
nen Erfassung. Die Emigrationswahrscheinlich-
keit war nach dem Fang deutlich hdher als nach
einer Beobachtung. Bei allen anderen Arten kam
es nicht zu einem solchen Fangeffekt, d.h. es
liegen bei den meisten Arten keine Hinweise
darauf vor, dass Vogel aufgrund der Stérung
durch den Fang das Rastgebiet verlassen.
Weiterhin wurde auch nur far die Wei3bart-
grasmiicke 2004 ein Modell als ,das Beste* aus-

gewahlt, welches einen Unterschied der Fang-
wahrscheinlichkeit, je nachdem, ob der betref-
fende Vogel am Vortag gefangen oder beobach-
tet wurde, berlcksichtigte. In diesem Fall war die
Fangwahrscheinlichkeit fiir Individuen, die am
Vortag gefangen wurden, mehr als doppelt so
hoch (7.3%) als wenn sie am Vortag nur beob-
achtet wurden (3.5%). Aus unseren Analysen
ergeben sich also weder Hinweise darauf, dass
der Fang Végel dazu veranlasst, einen Rastplatz
zu verlassen (NiseT & Mebway 1972), noch dass
Vogel, die einmal gefangen wurden, anschlie-
Bend am Rastplatz die Netze aktiv meiden. Dies
weist darauf hin, dass der Fang die aus diesen
Studien gewonnenen Ergebnisse zum Verhalten
am Rastplatz nicht beeinflusst.
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