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Kapitel 1: Einleitung

Kapitel 1: Einleitung

Die fundamentale Erkenntnis, da heutiges Verhalten der Organismen und ihre
Verbreitungsmuster durch natiirliche und sexuelle Selektion erkldrbar sind, gehdrt zu den
Grundprinzipien der evolutioniren Okologie. Das Verhalten der Tiere ist somit Ausdruck
vergangener oder prisenter Selektionsdriicke. Diese Herangehensweise erlaubt Riickschliisse
und stellt Verbindungen zwischen scheinbar verschiedensten Teilgebieten der Autdkologie
her. Sie war eine der revolutionierenden Ideen, auf deren Grundlage der enorme heutige
Wissenzuwachs beruht.

Territorialitdt ist bei Tieren ein weitverbreitetes Phdnomen der rdumlichen Organisation.
Territoriale Individuen besetzen Rédume mit Ressourcen und verteidigen sie gegen
Konkurrenten. Die Territorienbesitzer profitieren vom freien und exklusiven Zugang zur
Ressource. Eine hdufige Form territorialen Verhaltens ist die Monopolisierung von Nahrung.
Zwar sind viele Aspekte der Nahrungsterritorialitdit gut untersucht, aber es fehlen
zusammenfassende Arbeiten, die sowohl die unmittelbaren Konsequenzen unterschiedlicher
Nahrungserwerbsstrategien als auch ihre fitnessrelevanten Komponenten umfassen. Die
vorliegende Studie stellt sich deshalb zum Ziel, einen Beitrag zum Verstindnis des
Zusammenhanges von Nahrungserwerb und Reproduktion am Beispiel der Braunen Skua

(Catharacta antarctica lonnbergi) zu leisten.

Nahrungserwerb: Die tigliche, bedarfsdeckende Aufnahme von Energie und Néihrstoffen
kann fiir Organismen problematisch sein. Die Ressource ist oftmals fleckenhaft im Habitat
verteilt und einem Individuum steht nur ein beschrankter Zeitrahmen zur Nahrungssuche und
Konsumption zur Verfligung. In Populationen mit limitierter Ressourcengrundlage erscheint
Konkurrenz fast unausweichlich und kann in verschiedensten 6kologischen Anpassungen
gipfeln. Ein Extrembeispiel fiir asymmetrische Konkurrenz im Tierreich ist Territorialitéit
(Begon et al. 1998): ein Individuum oder ein Familienverband okkupieren eine Ressource und
schlieBen andere von deren Nutzung aus. FEin klassisches Beispiel fiir
Ressourcenmonopolisierung ist die Besetzung und Verteidigung von Nahrungspatches
(Zusammenfassung in Maher & Lott 2000). Der Territorienbesitzer hat freien Zugang zur
Nahrung, ithm stehen geniigend Ressourcen fiir die eigene Erhaltung und fiir Reproduktion zur
Verfiigung. Die ausgeschlossenen Konkurrenten miissen alternative Nahrungsquellen

ausbeuten, die hiufig weniger profitabel sind.
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Der Erfolg oder Mif3erfolg beim Nahrungserwerb hat direkte Auswirkung auf die Konstitution
der Individuen. So werden kostspielige Aktivititen wie Reproduktion nur durchfiihrbar, wenn
geniligend Reserven vorhanden sind oder der Organismus fahig ist, den hoheren Bedarf ohne
grofes Risiko zu decken (Linden & Moller 1989). Individuen, die verschiedene
Nahrungserwerbsstrategien verfolgen, unterscheiden sich in Life-History-Parametern wie
Uberlebenswahrscheinlichkeit,  jdhrlichem  Reproduktionserfolg ~und  auch  im
Lebenszeitreproduktionserfolg (fiir Mowen: Pierotti & Annett 1987, fiir Sperlingsvogel: Frey-
Roos et al. 1995).

Findet man innerhalb einer Population verschiedene Erwerbsstrategien, konnten deren
Auswirkungen auf die Reproduktion als zentrales Glied der Life-History direkt verglichen

werden.

Reproduktion: Individuen sind bestrebt, wihrend ihres Lebens so viele fortpflanzungsfahige
Nachkommen wie moglich in die ndchste Generation einer Population einzubringen (i. e. S.
die FitneB3; Pianka 1994). Ein direkter Weg zur Fitnessmaximierung liegt in der Steigerung
des individuellen Lebenszeit-Reproduktionserfolges (Newton 1992). So sollten Organismen
so viele Nachkommen wie mdglich produzieren, ohne Einbulen in der -eigenen
Uberlebensfihigkeit zu erleiden. Reproduktion ist jedoch immer mit gesteigerten Kosten
gegeniiber der basalen Lebenserhaltung verbunden (z.B. Bildung der Eier/Embryos,
Monaghan et al. 1998; Energieaufwand flir Partnersuche und Brutpflege, Roff 1992). Die
Reproduktionskosten und die zeitabhdngige Kondition des Individuums bestimmen die
Anzahl des Nachwuchses zum betrachteten Zeitpunkt; konnen aber auch Auswirkungen auf
das zukiinftige Reproduktionsgeschehen nach sich ziehen.

Investiert geschlechtsreife Individuen in Reproduktion, sollten sie in der Lage sein, das
Reproduktionsgeschehen erfolgreich abzuschlieBen. Die Uberlebenswahrscheinlichkeit des
Nachwuchses ist bei Arten mit Brutpflege entscheidend abhédngig von der Fiirsorgeleistung
der Eltern. Sind die Eltern nicht in der Lage den Nachwuchs ausreichend mit Nahrung zu
versorgen, konnen Wachstumsverzogerungen (Starck & Ricklefs 1998) oder direkte Einbuflen

im Reproduktionserfolg die Folge sein (Morse & Fritz 1987).

Skuas als Modellorganismen:
Skuas (Raubmowen, Genus Catharacta) sind Topprddatoren in den terrestrischen
Okosystemen der Antarktis und Subantarktis (Hempel & Kerry 1990). In diesen von

Landraubtieren freien Gebieten profitieren Skuas von dem immensen Nahrungsangebot an
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Eiern, Kiiken und toten Végeln, die in den groBen Seevogelkolonien anfallen (Ubersicht in:
Reinhardt et al. 2000). Die Verteilung der Ressource Nahrung ist rdumlich eng begrenzt, so
dal sowohl zwischen den Brutvogeln als auch zwischen Brutvogeln und Nichtbriitern
innerartliche Nahrungskonkurrenz herrscht (Trivelpiece et al. 1980). Skuas bedienen sich
zweier verschiedener Nahrungserwerbsstrategien, um den Zugang zur Nahrung
sicherzustellen: einerseits okkupieren einige Brutvogel Nahrungsterritorien, die gegen
Eindringlinge verteidigt werden (Young 1994, Mougeot et al. 1998). Anderseits existieren
innerhalb einer Population Brutvdgel und Nichtbriiter, die keine Nahrungsterritorien besetzen
konnen. Sie stehlen aus den Territorien anderer ihre Nahrung oder nutzen alternative
Nahrungsquellen, z.B. angespiilten Krill, (Reinhardt et al. 1998), Priddation von
Sturmschwalben (Hahn & Quillfeldt 1998). Ein Wechsel des Nahrungserwerbs
(nichtterritorial «» territorial) ist bisher nicht bekannt, so daBl bis heute von einer
Nahrungserwerbsstrategie gesprochen werden kann.

Die unterschiedlichen Nahrungserwerbsstrategien der Skuas sollten Auswirkungen auf die
Life-History der betreffenden Individuen haben. Als Studienobjekte zur Verbindung von
Nahrungserwerb und Reproduktion i.w.S. dienten individuell markierte Braune Skuas
(Catharacta antarctica lonnbergi) einer Population in der maritimen Antarktis, die sich von
den Kiiken und Kadavern einer nahegelegenen Pinguinkolonie erndhrten (Reinhardt 1997a).
Territoriale Skuas waren im Sinne des Nahrungserwerbs nur solche Individuen, die
Nahrungsterritorien besetzten, d.h. Gebiete innerhalb der Pinguinkolonien gegen
Eindringlinge verteidigten. Diese Territorien konnten dabei als all-purpose-territories (ATPs)
Nest- und Nahrungspldatze der Skuas einschlieBen oder nur Gebiete mit der
Nahrungsressource "Pinguin" umfassen (feeding territory, FT).

Um die Einzelgebiete - Nahrungserwerb und Reproduktion - zu verstehen und spéter in

Verbindung bringen zu konnen, wurden die nachfolgenden Teilfragen/Hypothesen aufgestellt.

Charakteristik der Territorialitit und die reproduktionsbiologischen Konsequenzen

Die Qualitdt eines Nahrungsterritoriums ist abhingig von der Anzahl potentieller Beute. Da
mit steigender Territoriengrofle auch der Konkurrenzdruck/Verteidigungsdruck ansteigt, wird
bei ausreichender Nahrungsverfiigbarkeit eine optimale TerritoriengroBe erwartet. Die
Territoriengroe  sollte mit vergleichsweise geringem Verteidigungsaufwand eine
hochstmogliche Beuteanzahl sicherstellen (optimal size-Hypothese).

Territorialitdt als Nahrungserwerbsstrategie ist kostenaufwendig. Die Besetzung und die

Verteidigung eines Gebietes erfordern Durchsetzungsvermdgen und Zeit. So sollten
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territoriale Individuen robuster und kréftiger sein, als Individuen, die nicht in der Lage sind,
die begehrten Territorien zu besetzen (resource holding power-Hypothese).

Letztendlich sollte sich das aufwendige Verhalten, ein Territorium {iber einen langeren
Zeitraum zu verteidigen, in einem reproduktiven Vorteil niederschlagen. Territoriale Briiter

sollten im Vergleich zu nichtterritorialen Paaren einen hoheren Bruterfolg haben.

Hypothesen:
* Es gibt es eine optimale Territoriengrofle
* Territorienbesitzer sind gréfer als nichtterritoriale Individuen

* Territorienbesitzer haben einen reproduktiven Vorteil gegeniiber nichtterritorialen Vogeln

Auswirkung des elterlichen Nahrungserwerbs auf Geschlechterverhdltnis und die
Wachstumsperformance der Nachkommen

Bei geschlechtsdimorphen Arten konnen die Kosten fiir die Aufzucht der Jungen aufgrund der
unterschiedlichen Korpergrofen differieren. Skuas weisen einen Sexualdimorphismus von 10-
12% Korpermasse auf, so da3 die Aufzucht der groBBeren Weibchen kostspieliger sein sollte
als die Aufzucht von kleineren Méannchen. Territoriale Brutpaare mit kontinuierlicher
Nahrungsversorgung sollten kein Geschlecht bei der Produktion und Aufzucht der
Nachkommen bevorzugen. Fiir nichtterritoriale Brutpaare konnte eine Bevorzugung des
kostengiinstigeren Geschlechts von Vorteil sein.

Unterschiedliche Nahrungsversorgung auf Grund der Nahrungserwerbsstrategie der Eltern
kann sich in unterschiedlichen Wachstumsgeschwindigkeiten der Kiiken niederschlagen
(Bukacinska et al. 1998). Steht einem Kiiken tiglich ausreichend Nahrung zur Verfiigung, ist
die Wachstumsphase gegeniiber schlecht erndhrten Kiiken deutlich verkiirzt. Da
Pinguinkiiken als Nahrungsquelle fiir Skuas nur zeitlich begrenzt verfiigbar sind, erscheint
eine kurze Kiikenphase bei Skuas entscheidend fiir das Uberleben am Ende des antarktischen
Sommers. Die Annahme der Wachstumsverzogerung auf Grund schlechter
Nahrungsversorgung wird die Kiiken nichtterritorialer Eltern treffen. Insbesondere sollten

letztgeschliipfte Kiiken in groBen Gelegen benachteiligt sein.
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Hypothesen

* Skuas sollten bei schlechter Nahrungsverfiigbarkeit mehr ménnliche als weibliche Kiiken
aufziehen

* Territorialitit beeinfluBlt die Wachstumsperformance: Kiiken nichtterritorialer Paare sollten

Wachstumsdepressionen zeigen

Dominanz und Erfolg der Nahrungsaufnahme innerhalb der Territorien

In den Studien zur Nahrungsterritorialitit wurde oftmals vorausgesetzt, das territoriale
Individuen iiber andere Eindringlinge im Territorium dominieren und diese Dominanz sich in
einer hoheren Nahrungsausbeute niederschlédgt (z.B. Richardson 1984, Kirk & Houston 1995).
Jedoch konnten neben dem individuellen sozialen Status durchaus andere Faktoren die Stérke
eines Individuums bei Nahrungskdmpfen beeinflussen. Die Annahme vom Primat des
sozialen Status bei der Festlegung von Dominanzstrukturen sollte an Hand von
Pinguinkadaver-Experimenten getestet werden.

Der soziale Status eines Individuums regelt den Zugang zur Nahrungsressource und muf sich
in den Nahrungsmengen widerspiegeln, die der Einzelne am Pinguinkadaver erreichen kann.
Wenn Territorienbesitz exklusiven Nahrungszugang bedingt, sollten territoriale Skuas

jederzeit am erfolgreichsten sein.

Hypothesen:
* Territorialitét ist der Garant fiir uneingeschrinkte Dominanz
* Territoriale Individuen haben freien Zugang zur Ressource

* Territorienbesitzer konnen ihren Nahrungsbedarf aus dem Territorium decken

Nahrungserwerb und Patchnutzung

Frift eine Skua an einem Pinguinkadaver, kann dies als klassische Nutzung eines
Nahrungspatches angesehen werden. Mit fortschreitender Nutzung des Patches wird die
Patchprofitabilitdt exponentiell abnehmen. Verbunden mit dieser Abnahme, sinkt die
Bruttoenergieaufnahmerate des Fressenden. Nach der Nahrungserwerbstheorie (Stephens &
Krebs 1986) sollte der Patchnutzer bei einem Schwellenwert der Energicaufnahmerate den
Patch verlassen (Grenzwert nach Charnov 1976a) und eine neue Nahrungsquelle suchen.
Voraussetzung fiir diese Optimierung ist ein Habitat mit mehreren Nahrungspatches und ein
allumfassendes Wissen des Patchnutzers. Territoriale Skuas sollten {iber das potentielle

Nahrungsangebot und die Patchprofitabilititen in ihren Territorien informiert sein. Ob
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Territorienbesitzer im Sinne dieser optimalen Patchnutzung agieren, wurde in
Pinguinkadaver-Experimenten innerhalb der Nahrungsterritorien untersucht.

Skuas stehen im Laufe einer Brutsaison Pinguinkiiken verschiedenster Altersstufen und
Massen zur Verfiigung. Schwere, éltere Pinguinkiiken stellen eine grofle Beute pro Jagd dar,
sind aber schwerer zu erjagen als kleine, junge Pinguinkiiken. Wie groB3 die fiir Skuas
nutzbaren Menge pro Pinguinkiiken-Kadaver (Profitabilitit) ist, sollte in den
Kadaverexperimenten getestet werden. Um auf eine Beuteauswahl der Skuas schlieBen zu
konnen, wurden die Daten der Experimente mit denen der wirklichen Prddation in der

Gesamtkolonie verglichen.

Hypothesen
* Territorienbesitzer verlassen unprofitable Nahrungspatches
* Die Beuteprofitabilitit ist abhdngig vom Alter/Korpermasse der Pinguinkiiken

» Skuas erbeuten Pinguinkiiken selektiv

Die Untersuchungen zum Nahrungserwerbsverhalten der Braunen Skua und deren
Auswirkungen auf die Reproduktion wurden in drei aufeinanderfolgenden Jahren
durchgefiihrt. Skuas sind langlebige Seevogel mit einer Lebensspanne von >26 Jahren
(Higgins & Davies 1996, Catry & Furness 1997a) und einem mittleren Erstbrutalter von 8
Jahren (Young 1998). Somit umfafite der Untersuchungszeitraum nur ca. 17% des
reproduktiven Lebensabschnitts einer Skua. Dies sollte fiir Verallgemeinerungen und
Interpretationen der Ergebnisse beachtet werden.

Die vorliegende Arbeit ist in Kapitel gegliedert, die sich schwerpunktméfig mit den oben
benannten Fragen und Hypothesen auseinandersetzen (Abb. 1). Die Einzelkapitel sind in sich
geschlossen, konnten aber auch als Ganzes zum Verstindnis der Territorialitdt bei Skuas

beitragen.
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Abb. 1: Schematische Darstellung des Zusammenhangs von Nahrungserwerb, Reproduktion und
Territorialitat bzw. Nichtterritorialitdt. Innerhalb des Schwerpunktes 'Nahrungserwerb® wurde
insbesondere die Nahrungsverfligbarkeit in Abhangigkeit von Territorienqualitat, Patchprofitabilitat und
Dominanzstrukturen untersucht. Zur naheren Untersuchung der reproduktiven Konsequenzen der
Territorialitdt und des Nahrungserwerbs wurden Gelegegrolie, Gelegequalitat, das Wachstum der

Kiken und der Bruterfolg quantifiziert. Die Kapitel, die die genannten Teilfragen behandeln, sind
kursiv vermerkt.
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Kapitel 2: Territorialitat und die reproduktionsbiologischen

Konsequenzen

1. Einleitung

Territorialitdt ist eine weitverbreitete Strategie, um den individuellen Zugang zu einzelnen
Ressourcen oder Ressourcenkomplexen sicherzustellen (Calow  1998). Dieser
Verhaltenskomplex evolvierte im Tierreich mehrfach unabhingig von einander und kann
heute bei Wirbellosen (z.B. Paarungsterritorien der Libellen) als auch in allen Klassen der
Wirbeltiere beobachtet werden (Uberblick in: Maher & Lott 2000). Individuen oder
Individuengruppen haben dabei einen verbesserten Zugang zur Ressource und schlieBen
andere (arteigene und/oder artfremde Individuen) von deren Nutzung aus. Die Territorien
konnen nur eine einzige Ressource beinhalten (z.B. Nahrungsterritorien) oder
Ressourcenkomplexe umfassen. Ein bekanntes Beispiel fiir komplexe Territorien sind die
Territorien der Singvdgel, die sowohl Nistplatz und Weibchen als auch Futtersuchgebiete und
Schutzraume vor FraBfeinden umfassen (all purpose territories, APT). Die monopolisierbaren
Ressourcen stehen direkt mit der Reproduktion in Verbindung (z.B. Paarungspartner,
Nistplétze), oder wirken sich indirekt auf die Reproduktion aus (z.B. Monopolisierung von
Nahrung, Cotton 1998). Da sich im Laufe der Evolution das aufwendige Verhalten der
Territorialitdt bei einer Vielzahl von Taxa etablieren konnte, sollten (mef3bare) Vorteile fiir
Territorienbesitzer gegeniiber nichtterritorialen Individuen nachweisbar sein.

Territorialitdt bei Vogeln ist ein langbekanntes und gut untersuchtes Phdnomen, wobei das
Hauptinteresse der Forschung auf den Nest-/Brutterritorien der einzelnen Arten lag. Diese
Territorien konnen nur den engeren Nestplatz umfassen (Koloniebriiter) als auch groflere
Gebiete mit Nistplatz und Nahrungsgriinden einschliefen. Seevogel mit marinem
Nahrungserwerb verteidigen meist nur Nestterritorien (z.B. Pinguine). Die Monopolisierung
von Nahrungspatches auf dem Meer, die relativ unvorhersehbar in Raum und Zeit auftreten,
ist bisher nicht nachgewiesen. Eine Ausnahme in Hinblick auf den Nahrungserwerb bilden
Skuas, Seevogel, die sich wihrend der Brutzeit auch von terrestrischen Ressourcen ernédhren.
Neben Fischpriadation (Siidpolarskua Catharacta maccormicki, Chileskua C. chilensis) und
Kleptoparasitismus (Schmarotzerraubméwe Stercorarius parasiticus) ist Pradation von
Kleinsdugern, Hasenartigen und Kleinvogeln eine verbreitete Form des Nahrungserwerbs der

Stercorarius-Arten (Furness 1987). Sie besetzen wéhrend der Brutperiode grofle Territorien



Kapitel 2: Territorialitdt und Reproduktion

(APTs) und verteidigen sie gegen intra- und interspezifische Nahrungskonkurrenten
(z. B. Spatelraubmowe S. pomarinus, Maher 1974).

Eine Besonderheit ist der Nahrungserwerb der Catharacta antarctica-Verwandschaftsgruppe,
die in den groBen Seevogelkolonien der Siidhalbkugel Territorien besetzen konnen. Diese
rdumlich eingrenzbaren und verteidigbaren Nahrungsquellen sind hier sowohl Bestandteil von
APTs, konnen aber auch als reine Nahrungsterritorien, die deutlich vom eigentlichen
Nestterritorium getrennt sind, verteidigt werden (z.B. Pietz 1987, Mougeot et al. 1998).
Braune Skuas (C. antarctica lonnbergi) verfolgen zwei Formen des Nahrungserwerbs: zu
einem okkupieren sie Territorien in Kolonien von Sturmvégeln (Moncorps et al. 1998) oder in
Pinguinkolonien (Trivelpiece et al. 1980, Hagelin & Miller 1997). Andererseits gibt es
Skuapopulationen, in denen Paare trotz gleichen Nahrungsangebotes (Pinguine) keine
Nahrungsterritorien verteidigen (Pietz 1987). Treten beide Formen des Nahrungserwerbs
(Territorialitidt vs. Nichtterritorialitit) innerhalb einer Population auf, sind die Vor- und
Nachteile der Strategien unter gleichen Umweltbedingungen und Zeiten vergleichbar.

In der vorliegenden Studie sollten Brutpaare beider Nahrungserwerbsformen einer
antarktischen Population charakterisiert und mittelfristige Auswirkung des Nahrungserwerbes
auf die Reproduktionsleistung untersucht werden. Unter den extremen Bedingungen der
Antarktis sollten die Unterschiede in der Nahrungsverfiigbarkeit sich in deutlichen
Unterschieden im Reproduktionserfolg der Skuas wiederfinden. Die Fragestellungen und
somit der Fokus der Arbeit lagen im folgenden auf dem Phénomen der Territorialitét.
Folgenden Hypothesen zur Charakterisierung der Individuen, Territorien und dem letztendlich
entscheidenden Reproduktionserfolg wurden tliberpriift:

» Korpergrofen-Hypothese (body size oder resource holding power, Alcock & Bailey 1997):
Die Eroberung und Aufrechterhaltung eines Territoriums gelingen nur liber Kédmpfe mit den
Rivalen. Deshalb sollten territoriale Skuas robuster und kréftiger sein, als die Individuen, die
kein Nahrungsterritorium besitzen. Dieser Grofenunterschied sollte sich besonders bei den
Minnchen manifestieren, da diese den Hauptanteil bei Auseinandersetzungen zur Besetzung
und Verteidigung der Territorien tragen sollen (z.B. Young 1972).

* Optimale Territoriengrof8e und -lage (territory size: optimal numbers): Die Qualitit eines
Nahrungsterritoriums wird durch die Anzahl der Beutetiere (Pinguine) bestimmt (Funktion
der Nahrungsverfiigbarkeit). Mit steigender Territoriengrofe steigt einerseits die Anzahl der
Beutetiere, aber auch die Anzahl potentieller Interessenten/Rivalen und die Linge der zu
verteidigenden Grenzen. So sind ab einer kritischen Grof3e Territorien nicht mehr 6konomisch

zu verteidigen. Es kann erwartet werden, daB8 auch bei groem Nahrungsangebot die
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Territoriengrofle begrenzt ist. Die Mehrzahl der Territorien sollte eine mittlere, optimale
Grofle erreichen.

Um das Nahrungs- und Nestterritorium jederzeit verteidigen zu konnen, sollte der Abstand
von Nest und Ressource bei territorialen Paaren so gering wie moglich sein. Fir
nichtterritoriale Brutpaare werden groflere Distanzen zwischen Nest und Nahrungsressource
erwartet.

* Reproduktiver Vorteil (reproductive  benefit): Werden die Kosten einer
Territorienverteidigung getragen, miissen reproduktive Vorteile fiir territorienbesitzende
Individuen nachweisbar sein. Dies sollte sich mittelfristig in einem hoheren
Reproduktionserfolg territorialer Skuas zeigen, denn die Anzahl fertiler Nachkommen, die
vom betrachteten Individuum in die nédchste Generation weitergegeben wird, ist die einzige
evolutive Wéhrung. Dies kann u.a. mit einer erhdhten GelegegroB3e (Eier pro Nest) als auch
mit besserem Uberleben der Eier und Kiiken erreicht werden. Skuas legen selten mehr als
zwei Eier pro Nest und konnen nicht ihre Anzahl an Nachkommen auf Grund groBerer
Eizahlen erhohen. So wird eine hohere Uberlebensrate der Eier und Kiiken fiir territoriale
Paare erwartet. Insbesondere sollten die Uberlebensraten in der sensiblen Kiikenaufzuchtzeit
differieren, wenn sowohl ausreichend Nahrung fiir die Kiiken zur Verfiigung gestellt werden
mul3 (Abwesenheit der Eltern), als auch die Kiiken einem erhohtem Priadationsrisiko
ausgesetzt sind (erhohter Nahrungsbedarf der Nestnachbarn mit Nachwuchs). Da
Uberlebensraten des Nachwuchses eng mit Nestbewachung durch Altvdgel gekoppelt sind
(Catry & Furness 1999), sollten territoriale Paare hdufiger am Nest anzutreffen sein als Paare

ohne Territorium.

2. Material und Methoden

Die Untersuchungen fanden auf der 9km? groBen, eisfreien Potter-Halbinsel (62°14°S,
58°39°W) von King George Island, Stid-Shetland Islands, in der maritimen Antarktis statt und
erstreckten sich iiber die Siidsommermonate von Mitte Dezember bis Ende Februar der Jahre
1998/99-2000/01. Die Population der Braunen Skua umfafite neben 26-32 individuell
gekennzeichneten Brutpaaren einen variierenden Nichtbriiterbestand von 20 bis 50 Skuas, die
sich an zwei festen Orten (sogenannte Clubs) direkt neben der Pinguinkolonie und 3km
entfernt in der Nédhe der argentinischen Forschungsstation Jubany sammelten. Es wurde

angenommen, daB} alle Skuas die nichstliegende Pinguin-Kolonie (Stranger Point) als
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Nahrungsquelle nutzen, da die Nahrung Brauner Skuas zu 80% aus Pinguinbestandteilen

besteht (Reinhardt 1997a).

2.1. Brutbestand und Charakteristik der Nahrungsterritorien

Zu Beginn jeder Freilandsaison wurden alle Nester der Braunen Skua kontrolliert und die
Brutvogel identifiziert. Wochentliche Kontrollgdnge stellten sicher, dal neue Nester, die
spéter in der Reproduktionszeit angelegt wurden, in die Untersuchung mit einbezogen werden
konnten.

Die Pinguinkolonie auf Stranger Point (17-20.000 Brutpaare, Hahn et al. 1998) an der
Stidflanke der Potter-Halbinsel, bestehend aus Adelie- (Pygoscelis adeliae) und Esel- (P.
papua) und wenigen Ziigel-Pinguinen (P. antarctica), ist das nichstliegende potentielle
Nahrungsgebiet der Skuas. Alle drei Pinguinarten nisten in kleinen Subkolonien (Gruppen),
die iiber eine strandnahe Schotterfliche von ca. 1km Léange verteilt sind. Eine Ausnahme
bildet die einzige GroBkolonie der Adeliepinguine, in der ca. 12000 Brutpaare nisten. Zur
Abschitzung der Nahrungsressource wurden alle Pinguinbrutpaare jdhrlich in der dritten
Dezemberwoche gezdhlt (alle Subkolonien) bzw. geschitzt (die GroBkolonie). Durch
regelmiflige Beobachtungen wihrend des gesamten Untersuchungszeitraumes wurden die
anwesenden beringten Skuas innerhalb der Pinguinkolonie kartiert. Alle Skuaterritorien, ihre
Grenzen und ihre Grofle waren auf Grundlage der Kartierung eindeutig bestimmbar (Tab. 1).
Die Anzahl der Pinguinbrutpaare (alle Arten) zum Zeitpunkt der Zdhlung wurde als
Qualitdtsmerkmal eines Nahrungsterritoriums gewertet. Fiir die Distanzbestimmung zwischen
Nistplatz und Nahrungsressource wurden die Nester und ein mittlerer Punkt im

Nahrungsterritorium bzw. der Groflkolonie mit GPS vermessen.

Tab. 1: Anzahl der Beobachtungen territorialer Brutvégel und nichtterritorialer Brauner Skuas
(Brutvogel und Nichtbriter) zur Festlegung der Nahrungsterritorien auf Stranger Point, Potter
Halbinsel (1998/99-2000/01).

Territoriale Nichtterritoriale Beobachtungstage
1998/99 171 91 34
1999/00 132 108 38
2000/01 138 76 31
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2.2. AdultmafRe

Alle Brutvogel wurden wihrend der Inkubationsperiode mit Hilfe bekdderter Schlingen
gefangen, vermessen und individuell markiert (n=75). Jeder Brutvogel wurde jdhrlich auf
Verdnderungen im Status (Brutvogel/Nichtbriiter), Nistplatz und/oder Partner kontrolliert.
Zusitzlich wurden im Untersuchungszeitraum 52 Nichtbriiter gefangen (309, 223, deren
Male zur Berechnung der Korpergrofen-Indices (s.u.) herangezogen wurden.

Skuas weisen einen Sexualdimorphismus in linearen Mallen bzw. Korpergewicht von nur 3%
bzw. 15% auf (Furness 1987). Das Geschlecht ist somit aus den morphometrischen Daten nur
unsicher zu bestimmen. Deshalb wurde jedem Vogel zur spateren Geschlechtsbestimmung ca.
50ul Blut aus der Brachialvene entnommen und sofort in APS-Puffer (Arctander 1988)
konserviert. Aus diesen Blutproben wurde die DNA isoliert und das Geschlecht mit Hilfe der
spezifischen Bandenmuster der WZ- (9) und ZZ-Chromosomen (&) nach einer PCR-
Amplifikation bestimmt (Methode nach Fridolfsson & Ellegren 1999).

Die individuelle Charakterisierung der Skuas erfolgte anhand der KorpergréBe (BS) und
Korperkondition (BC). Grundlage der BS-Bestimmung waren folgende lineare Mafle:
Kopflinge (Schnabel + Cranium, £0,1mm), Tarsusldnge (£0,1mm) und Fliigellinge (£1mm).
Aus den z-transformierten Maflen wurde mit Hilfe der Hauptkomponenten-Analyse (PCA)
eine zusammenfassende Variable berechnet. Die Scores der ersten Hauptachse der PCA
bilden das KorpergroBenmal} eines Individuums (Rising & Somers 1989, Phillips & Furness
1997). Die Berechnung des Indexes erfolgte auf Populationsebene (Brutvogel und
Nichtbriiter). Der Erkldrungswert der ersten Hauptachse der PCA lag fiir Weibchen bei 55,8%
(n=67) und fiir Mannchen bei 58,7% (n=60).

Die Korperkondition (BC) wurde aus den Residuen einer linearen Regression von Masse
(MeBgenauigkeit £10g) zu KorpergroBle berechnet (nach Jakob et al. 1996, Phillips & Furness
1997): BC = Residualwert * 100 / Erwartungswert.

Da Vogel wihrend der Reproduktionszeit an Masse verlieren, wurden die Brutvogel
einheitlich wihrend der Inkubationsperiode gefangen. Die mittleren Fangzeiten territorialer
und nichtterritorialer Brutvogel unterschieden sich nicht (Mediante,=23.Dezember,
Mediannichier=22.Dezember, H,73=0,11; p=0,74). Fangzeitbedingte Unterschiede in den
Korpermassen konnen somit ausgeschlossen werden. Alle nachfolgenden Vergleiche wurden

fiir die Geschlechter separat durchgefiihrt.
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2.3. Reproduktionszeiten

Der Schlupftag von 101 Kiiken (84%) wurde durch Kontrollgdnge genau und bei 20 Kiiken
durch Extrapolation mit Hilfe einer Regression von Schlupfzeit zu Eidichte und den
Kiikenmassen am ersten Mefitag bestimmt. Der Kiikenschlupf erfolgt bei einer bestimmten
Eidichte, so daB bei bekanntem Eivolumen und Eimasse eine Vorausberechnung des
Schlupfzeitpunktes mdglich ist (Furness & Furness 1981). Fiir Braune Skuas betrdgt die Ei-
Dichte beim Schlupf 0,89g/cm?. Der Schlupftag eines Kiikens wurde mit
y=(-8,9*107°*x2)-(9,8*10~*x)+0,887 (x: Tage vor Schlupf, y: Schlupfdichte, R>=0,78; n=217)
vorausberechnet.
Fiir Vergleiche der Reproduktionszeiten innerhalb eines Jahres bzw. zwischen den Jahren
wurden die Schlupfdaten wie folgt standardisiert (nach Catry & Furness 1997a):

innerhalb eines Jahres: yi = Xj real - Xmittel-i

zwischen den Jahren: yiii = (Xreal = Xmittel-i) + Xmittel-iii

(i=Jahr, iii=3Jahre, X;.s=beobachteter Wert, Xniwe= Mittelwert).

2.4. Gelegeparameter

Alle Eier wurden markiert und gemessen (Lénge und Breite: £0,1mm, Masse: +0,5g). Das
Eivolumen (in cm?®) wurde mit Volumen=0,0048*Linge*Breite? berechnet (Coulsen 1963).
Die Gelegefolge (A-/B-Ei) wurde fiir befruchtete Eier nach der Schlupfreihenfolge der Kiiken
festgelegt. Bei unbefruchteten und abgestorbenen Eiern bzw. bei Eiern, die der Priddation zum
Opfer fielen, wurde das voluminésere Ei als A-Ei definiert (Catry & Furness 1997a). Die
EigroBen der Weibchen mit unterschiedlichen Nahrungserwerbsformen wurden unter
Bertiicksichtigung der WeibchenkdrpergroBe mit Hilfe der Kovarianzanalyse (Kovariate

KorpergroBe) verglichen.

2.5. Nestbewachung und Ei-/Kukenmortalitat

Die Anzahl anwesender Altvogel am Nest ist ein bewidhrtes Mal} fiir die Bereitschaft zur
Nestverteidigung bzw. zum Nestschutz bei Skuas (Catry & Furness 1999). Insgesamt wurde
bei 771 Kontrollgdngen die Anwesenheit der Altvogel registriert (212 widhrend der
Inkubationsperiode, 559 in der Kiikenaufzuchtzeit) und die Haufigkeiten nach Status getrennt
verglichen. Zusitzlich wurde fiir jedes Nest und Jahr die mittlere Anzahl anwesender Altvogel
wiahrend der Kiikenaufzuchtzeit berechnet und auf Unterschiede zwischen den
Untersuchungsjahren und zwischen Paaren mit unterschiedlichem Nahrungserwerb getestet.

Die Mortalitdt der individuell gekennzeichneten Kiiken wurde durch Nestkontrollen aller
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6 Tage registriert. Wurde ein Kiiken tot aufgefunden, bzw. vermift, erfolgte die Festlegung
des Todeszeitpunktes auf das mittlere Datum zwischen letzter Lebendbeobachtung und erster
Negativkontrolle. Der Vergleich der Mortalititsraten der Kiiken territorialer und
nichtterritorialer Paare erfolgte nach der Kaplan-Meier-Methode (SPSS 10.0) mit dem festen
Faktor Territorialitdit unter Beriicksichtigung der Kiikenreihenfolge (Stratum). Der
MeBzeitraum umfaflte 50 Tage, die Daten aller Untersuchungsjahre wurden gemeinsam
ausgewertet. Kiiken, die bei Abschlufl der Untersuchung dieses Alter noch nicht erreicht

hatten, wurden von der Auswertung ausgeschlossen (n=14).

2.6. Reproduktionserfolg

Als Parameter fiir Produktivitdt und Reproduktionserfolg wurden Gelegegrof3e, Schlupferfolg
und Bruterfolg in Abhéngigkeit von der Nahrungserwerbsstrategie der Eltern (territorial bzw.
nichtterritorial) und der Untersuchungsjahre verglichen (GLIM, Poison-Verteilung,
y>-Statistik, Crawley 1996). Der Schlupferfolg ist der prozentuale Anteil geschliipfter Kiiken
an der Gesamtzahl gelegter Eier pro Kategorie; der Bruterfolg berechnete sich aus Anzahl
ausgeflogener Jungvogel (Alter >55d) pro aktives Nest (Reinhardt 1997b). Trotz extrem
rechtsschiefer Verteilung der Daten wurden zur Veranschaulichung die Mittelwerte = Std.

angegeben.

Alle Werte ohne weitere Angabe beziehen sich auf Mittelwert + Standardabweichung.
Territoriale Individuen oder Paare sind Skuas, die ein Nahrungsterritorium innerhalb der

Pinguinkolonie verteidigen. Nichtterritoriale Paare besitzen kein solches Nahrungsterritorium.

3. Ergebnisse

3.1. Territorialitat: Haufigkeit innerhalb der Population

Der Brutbestand der Braunen Skua umfafite 26 bis 32 Brutpaare, von denen 10 bzw. 9 Paare
Nahrungsterritorien verteidigten (Tab. 2). Die territorialen Skuas besetzten in allen 3 Jahren
ihre Nest- und Nahrungsterritorien. Der Ausfall eines territorialen Brutpaares im Jahre 1999
war vermutlich auf frithe Eiprddation vor Untersuchungsbeginn zuriickzufiihren. Der Ausfall
im Jahre 2000 ging auf eine Zusammenlegung zweier territorialer Paare zuriick. Zwei Drittel

aller Brutvogel (62-72%) besetzten keine Nahrungsterritorien innerhalb der Pinguinkolonie.
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Ein Wechsel der Form des Nahrungserwerbs (nichtterritorial < territorial) konnte fiir kein

Individuum belegt werden.

Tab. 2: Anzahl der Brutpaare Brauner Skuas auf der Potter-Halbinsel (1998/99-2000/01). Territorial:
Brutpaare mit Nahrungsterritorium, Nichtterritorial: Brutpaar ohne Nahrungsterritorium.

Brutsaison Territorial (%) Nichtterritorial (%)
1998/1999 10 (38%) 16 (62%)
1999/2000 9 (30%) 21 (70%)
2000/2001 9 (28%) 23 (72%)

3.2. Adultvergleich in Abhangigkeit von Nahrungserwerbsstrategie

Weibchen territorialer Paare waren in der Kopfldnge und der Fliigellinge signifikant grofer
als ihre nichtterritorialen Geschlechtsgenossinnen. Zwischen den Mainnchen mit
unterschiedlichen Nahrungserwerbsformen konnten keine Unterschiede in morphometrischen

Daten gefunden werden (Tab. 3).

Tab. 3: Morphometrische Mal3e der Brutvogel in Abhangigkeit vom individuellen territorialen Status.
Die Angaben sind Mittelwerte, Standardabweichung (Std.) sowie Stichprobengrée (n) und
statistische Testgrole (t-Wert des t-Tests). Bei fett gedruckten Angaben differierten die Kérpermalie
zwischen den Nahrungserwerbsformen signifikant (t-Test, p<0,05).

Territorial Nichttterritorial
Mittel Std. n Mittel Std. n t

Weibchen :

Kopf (mm) 1204 1,49 11 118,2 2,56 26 2,68

Fliigel (mm) 433,0 5,23 11 427,2 7,85 26 2,26

Tarsus (mm) 790,2 26,0 11 781.,8 17,56 26 1,14

Masse (g) 1941 101 11 1863 131 26 1,78
Mainnchen:

Kopf (mm) 118,7 2,11 11 117,6 2,41 28 1,25

Fliigel (mm) 416 9,54 11 413 9,00 28 1,09

Tarsus (mm) 761,5 15,19 11 757,0 27,60 28 0,51

Masse (g) 1664 111 11 1646 129 28 0,39
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Fir die KorpergroBe (zusammengesetzte Variable der PCA) war die Differenz verstirkt
nachweisbar: territoriale Weibchen waren signifikant gréfer als nichtterritoriale Weibchen
(t35=2,81; p=0,008). Die Differenz zwischen den KorpergroBBen territorialer und
nichtterritorialer Médnnchen war statistisch nicht abzusichern (t3¢ =1,06, p=0,30, Abb. 1).
Innerhalb der Paare konnte keine Korrelation zwischen der KoérpergroBe der @ und der &
nachgewiesen werden (partielle Korrelation, kontrolliert fiir Territorialitdt: r33,=-0,20;
p=0,23).

Die Korperkonditionen territorialer und nichtterritorialer Skuas waren weder innerhalb der
Weibchen (t35=-1,63; p=0,51) noch innerhalb der Minnchen unterschiedlich (t3=-0,43;
p=0,86).

@ territorial
O nichtterritorial
1,0 1
© L
]
:2 0,5
o
S
o
o
1
:g
0,0
-0,5 1
n= 11 26 11 28
Weibchen Mannchen

Abb. 1: Koérpergrole territorialer und nichtterritorialer Brauner Skuas (Brutvogel). Territoriale Weibchen
waren signifikant gréer als nichtterritoriale Weibchen (t-Test, p<0,01), die Mannchen unterschieden
sich nicht (t-Test: p>0,05). Die Angaben sind Mittelwerte + 95%-Konfidenz-Intervall, n -
StichprobengroRe. Die Kérpergrofien wurden flr die Geschlechter getrennt berechnet.

3.3. Charakteristik der Nahrungsterritorien

60% der Nahrungs- und Nestgebiete territorialer Brutpaare bildeten zusammengesetzte
Territorien (all purpose territories, APTs), 4 Nahrungsterritorien lagen separat vom
Nestterritorium  (reine  Nahrungsterritorien, FTs). Der  Abstand  zwischen
Nahrungsterritorium/Nahrungsressource und Nistplatz differierte signifikant zwischen Paaren
von APT, FT und nichtterritorialen Brutpaaren (H,34=14,38; p=0,001; Tab. 4). Die
Nahrungsterritorien und Nester territorialer Skuas lagen in mittelbarer Nachbarschaft,
nichtterritoriale Paare hatten eine Distanz von maximal 3422m zwischen Nest und

Nahrungsressource zu iiberwinden.
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Tab. 4: Distanzen zwischen Nahrungsressource und Nistplatz von Skuapaaren mit unterschiedlichem
Nahrungserwerb. APT (all purpose territory): Nest und Nahrung in einem Territorium, FT (feeding
territory): Nest und Nahrung in raumlich getrennten Gebieten, nichtterritorial: kein Nahrungsterritorium
vorhanden.

Territorial Nichtterritorial
APT FT
Median 253m 457m 2143m
25% 153m 439m 720m
75% 293m 615m 3219m

93% aller Pinguinsubkolonien mit 6266-7125 Pinguinnestern und der Siidostrand der Adelie-
GroBkolonie wurden als Territorien verteidigt. Freier Ressourcenzugang fiir nichtterritoriale
Skuas bestand nur an der unverteidigten 50m lange Nordwest-Seite der Hauptkolonie und an
sechs kleinen Subkolonien mit insgesamt 620 Pinguinnestern (7% der Pinguinpaare aller

Subkolonien).

Die Qualitdt der Nahrungsterritorien war nicht homogen. Die Territorien umfafiten 48 bis
>3000 Pinguinnester. Das einzige Territorium mit mehr als 3000 Pinguinnestern lag am
Stidostrand der AdeliegroBkolonie. Eine Festlegung seiner Territorienfliche und damit die
genaue Anzahl involvierter Pinguinpaare war hier nicht moglich. Das durchschnittliche
Nahrungsterritorium eines Skuapaares bestand aus 716 Pinguinnestern (Berechnung unter
Ausschlu3 des >3000 Nester-Territoriums, Abb. 2). 76% aller Territorien umfafiten weniger
als 1000 Pinguinnester. Die Gesamtzahl der Pinguinnester pro Territorium war mit der Anzahl
der Pinguinsubkolonien korreliert (r25=0,92, p>0,001) und schwankte von 48 Nester in einer
Subkolonie bis 2833 Nester in 21 Subkolonien pro Skua-Territorium. Eine Subkolonie

umfalite im Mittel 734+31,1 Pinguinnester.
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Abb. 2: Qualitat der Nahrungsterritorien der Braunen Skua auf Stranger Point, King George Island,
gemessen als Anzahl der Pinguinbrutpaare. Die Haufigkeitsangaben erfolgten in Kategorien mit einer
Kategoriebreite von 500 Pinguinpaaren (grofes Diagramm). Die Anzahl der Pinguinbrutpaare
innerhalb eines Nahrungsterritoriums ist abhangig von der Anzahl okkupierter Subkolonien (kleines
Diagramm, quadratische Regression: r’=0,91; p<0,001).

3.4. Vergleich der Gelegeparameter

Gelegeparameter: Die Eier territorialer Paare (Weibchen) waren in allen Jahren signifikant
grofer als die Eier nichterritorialer Skuas (F;15=10,59; p=0,001). Dieser Unterschied war
unabhingig von der Gelegefolge (A-/B-Ei, F;15,=2,64; p=0,11). Das mittlere Eivolumen
betrug 99,6+7,6cm® (n=51) fiir territoriale Weibchen bzw. 95,1+7,5cm?® (n=101) fiir Eier
nichtterritorialer Weibchen. Weibchengro3e und Eivolumen waren nur schwach miteinander
korreliert (partielle Korrelation, kontrolliert fiir Eifolge: 13 149= 0,17; p=0,02). Der Unterschied
zwischen den Eivolumina territorialer und nichtterritorialer Weibchen war auch nach
Korrektur fiir KorpergroBe nachweisbar (ANCOVA mit Kovariate Korpergrofie 9:
F1.150=7,07; p=0,009).

3.5. Vergleich der Reproduktionszeiten

Die Kiiken territorialer Paare schliipften im Mittel 6 Tage zeitiger als Kiiken nichterritorialer
Paare (GLM: fiir Territorialitdt: F;;2,=9,21; p=0,003; fir Eifolge: F;;2,=0,01; p=0,95;
Tab. 5). Die Schlupfspanne aller Kiiken der territorialen Paare betrug 19,7+8,3d. Sie waren
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deutlich enger zeitlich synchronisiert als der Kiikenschlupf der nichtterritorialen Paaren, deren
mittlere Spanne 35,7+2,5d umfaBte (t;24=3,19, p=0,03).

Der exakte Beginn der Legezeit konnte in keinem Jahr direkt gemessen werden. Ausgehend
vom Schlupfdatum des ersten Kiikens und einer mittleren Inkubationszeit von 30 Tagen (30d
Burton 1968a; 30,5d Williams 1980), lag der Beginn der Legeperiode fiir territoriale Skuas in
der Zeit vom 23.November bis 0l.Dezember und fiir nichtterritoriale Skuas zwischen

30.November und 05.Dezember.

Tab. 5: Mittlere Schlupfzeit der Kiiken territorialer und nichtterritorialer Skuapaare. Die Kiken
territorialer Paare schlipften im Jahresmittel 3 bis 7 Tage zeitiger als die Kiiken nichtterritorialer
Paare. Die Angaben fir die Einzeljahre sind die mittleren Kalendertage+Std.,
n-StichprobengrolRe. Der mittlere Gesamtschlupftag wurde nach Catry & Furness (1997a) berechnet.

Jahr Territoriale n Nichtterritoriale n Differenz
1998/99 30.Dez£7.,9 14 02.Jan+11,4 25 3 Tage
1999/00 26.Dez+4,3 14 01.Jan+8,8 26 6 Tage
2000/01 24.Dez+4,5 9 31.Dez+9,9 37 7 Tage
gesamt 27,2+6.2 37 32,7+10,2 88 5,5 Tage

3.6. Nestbewachung und Uberleben der Kiiken

Nestbewachung: Wihrend der Inkubationszeit waren bei territorialen Paaren in 92% (n=51)
beide Eltern anwesend. Bei nichtterritorialen Brutpaaren lag die Anwesenheit beider
Elternteile nur bei 78% (n=162, Fisher exact: ¥*>=4,98; p=0,024).

In der Kiikenaufzuchtzeit sank der Anteil der Nestbewachung durch beide Altvogel: bei
territorialen waren noch in 83,3% (n=174) der Fille beide Eltern anwesend, wéhrend bei 385
Kontrollen an nichtterritorialen Nestern in 65,5% beide Partner anwesend waren (Fisher
exact: ¥*>=18,6; p<0,001). Wahrend 3 Kontrollen an nichtterritorialen Nestern waren keine
Altvogel anwesend.

Territoriale Brutpaare verteidigten ihre Kiiken in allen Untersuchungsjahren signifikant
hdufiger zu zweit (1,84+0,15 Altvogel anwesend) als nichtterritoriale Skuas (1,67+0,26
Altvogel anwesend) (Faktor Territorialitdt: F;73= 6,42; p=0,01; Faktor Untersuchungsjahr:
F»65=0,326; p=0,77). Je weiter das Nest von der Nahrungsressource entfernt war, desto

geringer war die mittlere Anwesenheit der Elterntiere am Nest (rs=-0,35, p=0,003, df=73).
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Uberleben der Kiiken: Kiiken territorialer Paare iiberlebten signifikant besser als Kiiken
nichtterritoriale Skuapaare (Kaplan-Meier: log-Rank; 105=5,59; p=0,018). Dieser Unterschied
in der Uberlebenswahrscheinlichkeit trat bei beiden Kiiken auf (1. + 2.Kiiken), konnte aber
fiir das Zweitkiiken verstirkt nachgewiesen werden (Abb. 3). Die Mortalititsrate bei Kiiken
territorialer Eltern lag bei 28,6% (n=35), 54,7% der Kiiken nichtterritorialer Skuapaare

starben in den ersten 50 Lebenstagen (n=75).

0,9 - % r 0,9
: |
207 %} I 0,7
2
5 %%
o
D 0,5 7 %%% % % [ 0:5
0,3 1 erstes Kiiken zweites Kiiken % % 0,3
0 10 20 30 40 50 0 10 20 30 40 50
Alter (d) Alter (d)

Abb. 3: Kaplan-Meier-Uberlebenswahrscheinlichkeiten (+SE) der Skua-Kikken von Eltern mit
unterschiedlichem Nahrungserwerb. Die Angaben reichen vom Kukenschlupf bis zum Alter von 50
Tagen fur Einzelkiken und die ersten Kiken eines 2er Geleges im linken Diagramm, rechts die
Angaben der zweiten Kiken aus 2er Gelegen. Volle Kreise symbolisieren Kiken territorialer Paare,
offene Kreise die Kiken nichtterritorialer Paare.

3.7. Reproduktionserfolg
Die Mehrzahl der Gelege enthielt 2 Eier (84%); territoriale und nichtterritoriale Paare

unterschieden sich nicht in der GelegegrdoBe (y*>=0,14; p=0,91; Tab. 6).

Tab. 6: Anzahl der 1er, 2er und 3er Gelege territorialer und nichtterritorialer Brutpaare.
Summenangaben des Gesamtzeitraumes von 1998-2000.

Territorial % Nichtterritorial %
ler Gelege 4 14,3 9 15,3
2er Gelege 23 82,1 50 84,7
3er Gelege 1 3,6 - 0

Der Schlupferfolg territorialer Skuas lag im Mittel bei 71,7%, bei nichtterritorialen
Brutvogeln wurden 82% Schlupferfolg erreicht (¥*=8,16; p=0,02). Die Eiverluste sind

iiberwiegend auf Pridation zuriickzufithren (62% bei territorialen, 41% bei nichtterritorialen
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Paaren, ¥*=0,46; p=0,55). Der Bruterfolg beider Gruppen variierte in den
Untersuchungsjahren  stark. Territoriale Brutvogel waren in zwei von drei
Reproduktionsperioden  erfolgreicher als nichtterritoriale Paare. In der dritten

Fortpflanzungsperiode lag ihr Bruterfolg jedoch deutlich unter dem der Brutpaare, die keine
Nahrungsterritorien verteidigten (Tab. 7).
Tab. 7: Jahrlicher Reproduktionserfolg territorialer Brutpaare (Terr) und nichtterritorialer Brutpaare

(Non). Die Angaben zur GelegegrdfRe und Bruterfolg sind MittelwertexStd. pro Nest. Der Schlupferfolg
ist die Anzahl geschllpfter Kiiken in Prozent der gelegten Eier.

Jahr 1998/99 1999/00 2000/01
Territorialitét Terr Non Terr Non Terr Non
Nester 10 16 9 21 9 23
Gelegegrofie 2,00+0,47  1,86+0,36 = 2,00+0,00  1,76+0,44 = 1,75+0,46  1,91+0,29
Schlupferfolg 70% 92% 88% 70% 57% 84%
Bruterfolg 0,90+0,88  0,50+0,73 = 1,13+0,84  0,57+0,60 = 0,67+0,87  1,09+0,85

Der mittlere Bruterfolg der Skuas iiber den kompletten Untersuchungszeitraum lag bei

0,80+0,79 Kiiken/Nest (Abb. 4). Territoriale Brutpaare produzierten 0,89+0,85 Kiiken/Nest,

nichtterritoriale Paare 0,75+0,77 Kiiken/Nest (GLIM: y*=-0,44; p>0,05).

@ territorial
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©
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=
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Schlupferfolg
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Abb. 4: Reproduktionserfolg Brauner Skuas in Abhangigkeit von der Nahrungserwerbsstrategie (1998-
2000). Schwarze Kreise symbolisieren Brutpaare mit Nahrungsterritorien (territorial, n=28), weile
Kreise sind Brutpaare ohne Nahrungsterritorium (nichterritorial, n=60). Alle Angaben sind
Mittelwerte£SE.
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4. Diskussion

Mit der Besetzung und Verteidigung von Territorien konnen sich Organismen exklusiven
Zugang zu Ressourcen wie zum Beispiel Paarungspartner, Reproduktionsorte oder Nahrung
sichern. Die Etablierung eines Territoriums ist an zwei Ressourceneigenschaften gekoppelt:
die Vorhersagbarkeit der Ressource und an eine fleckenhafte rdumliche Verteilung (Maher &
Lott 2000). Werden Nahrung bzw. Gebiete, in denen die Nahrung vorkommt, monopolisiert,
findet man zwei Formen der Territorialitit: APTs (all purpose territory) umfassen
Reproduktionsort, Schutzrdume und Nahrungsvorkommen. Sie werden wéhrend der
Fortpflanzungszeit besetzt. Reine Nahrungsterritorien (feeding territory - FT) umfassen nur
die Ressource und konnen sowohl wihrend nichtreproduktiver Phasen (z.B. bei Bachstelzen)
als auch in der Fortpflanzungszeit besetzt werden (z.B. Braune Skua). Da Nahrungsterritorien
threm Territorienbesitzer bzw. seinem Nachwuchs die Deckung des tiglichen Energiebedarfs
sichern, sollten territoriale Individuen offensichtliche Vorteile gegeniiber nichterritorialen

Individuen aus ihrem "Besitz" zichen.

4.1. Territorienhaufigkeit und ihre Qualitdt - die Hypothese der optimalen

Territoriengrofie

Skuas (Catharacta antarctica lonnbergi und C. maccormicki.) erndhren sich im Bereich der
maritimen Antarktis und auf dem antarktischen Kontinent von Pinguinen, deren Eiern und
Jungvogeln (Young 1994, Reinhardt et al. 2000). Die Ressource Pinguin tritt wiahrend ihrer
Brutzeit in komplexen Kolonien auf; jedoch ist oftmals die Pinguin-Gesamtkolonie in eine
Vielzahl von raumlich getrennter Subkolonien untergliedert (Ainley et al. 1995). Die Nester
innerhalb von Subkolonien bilden fiir terrestrische Pridatoren bessere Angriffsmoglichkeiten
als Nester innerhalb der Hauptkolonie, da hier eine Attackierung der potentiellen Beute von
mehren Seiten moglich und erfolgversprechend ist (Davis & McCaffrey 1986, Emslie et al.
1995). So sollten Nahrungsterritorien der Skuas bei fleckenhafter Verteilung der
Pinguinnester in Subkolonien zu finden sein. Diese Verbindung von Skua-Territorien und
Pinguinkoloniestruktur ist belegbar: Nahrungsterritorien der Skuas (APT und FT) wurden nur
bei Auftreten von Pinguinsubkolonien beschrieben (Tab. 8). Grofle, zusammenhdngende
Pinguinkolonien kdnnen von territorialen Skuas nicht effektiv verteidigt werden und bilden
eine allgemein zugéngliche Nahrungsquelle fiir andere (nichtterritoriale) Skuas (Stonehouse
1956, Sladen 1958, Burton 1968a, Young & Millar 1999). Leider ist der Umkehrschluss
(keine Territorien bei komplexer Pinguinkoloniestruktur) mit den Angaben der untersuchten

Skua-/Pinguinpopulationen nur ungeniigend zu belegen, da das Fehlen von
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Nahrungsterritorien der Skuas keine Erwdhnung fand oder keine Unterteilung von Nest- und

Nahrungsterritorien vorgenommen wurde.

Tab. 8: Ubersicht zur Territorialititt von Brauner Skua (C.a.onnbergi) und Sidpolarskua
(C. maccormicki) und der Form der als Nahrungsquelle genutzten Pinguinkolonie. Subkolonien sind
separate Teile einer groflen Pinguinkolonie. Die Territorienformen der Skuas untergliedern sich in
APT: Nest- und Nahrungsterritorium und FT: Nest- von Nahrungsterritorium getrennt. Die
TerritoriengréRe ist die Anzahl der Pinguinbrutpaare innerhalb eines Territoriums. Der Populations-
Anteil gibt den Prozentsatz territorialer Briter in der Skua-Gesamtpopulation wieder.

Sub- Territorien- Territorien- Populations-
Kolonie Form Grofe Anteil
C. a. lonnbergi:
Anvers Island ja APT <300-2300 54-67% Neilson 1983
Pietz 1987
Point Thomas / KGI ja APT? 90-2011 67% Trievelpiece et al 1980
Potter / KGI ja APT + FT 48 - 3000 28-38% diese Untersuchung
Bay of Isles / SG (ja) APT k. A. k. A. Stonehouse 1956
Antipodes Island ja APT k. A. k. A. Moors 1980
Lichfield Island nein keine - - Neilson 1983
Hope Bay / AP nein keine - - Sladen 1958, Montalti mdl.
Salisbury Plain / SG nein keine - - Stonehouse 1956
C. maccormicki:
Cape Hallett ja APT +FT 730-3190 28% Trillmich 1978
Cape Royds / RI ja (APT) 90 - 460 35% Young 1963
Edmonson Point, VL ja APT ~77 k. A. Pezzo et al. 2001
Cape Bird / RI ja APT 14-1715 k. A Young 1994,
Hagelin & Miller 1997

Cape Crozier / RI nein Rand der k. A. k. A. Miiller-Schwarze &

Hauptkolonie Miiller-Schwarze 1973,

Young & Millar 1999

AP: Antarktische Halbinsel, KGI: King George Island, RI: Ross Island, SG: South Georgia, VL: Victoria Land, Antarktika,
k. A.: keine Angaben

Ein Drittel aller Paare der Braunen Skua besetzte auf der Potter-Halbinsel Nahrungsterritorien
und monopolisierte damit 93% aller leicht zugédnglichen Pinguinsubkolonien. Fiir 2/3 der
Brutpopulation und einer variierenden Anzahl von Nichtbriitern standen nur 7% der
Pinguinsubkolonien plus ein Teil der Hauptkolonie als potentielle Nahrungsaufkommen zur
Verfiigung. In den bisherigen Studien, in denen Nahrungsterritorialitit erwdhnt wurde,

schwankte der Anteil territorialer Paare an der Population zwischen 28 bis 67% (Tab. 8). So
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liegt die Uberlegung nahe, daB in jeder Population ein Teil der Brutvdgel dem
nichtterritorialen Nahrungserwerb nachgehen muf.

Die kritische Obergrenze der Territoriengrof3e, bei der eine 6konomische Verteidigung noch
moglich erscheint, lag bei ca. 3000-3190 Pinguinnestern. Der Schwankungsbereich von 1715
bis 3190 Nester pro Territorium in den Obergrenzen der Territorien konnte durch oOrtliche
Unterschiede in der Anzahl okkupierter Subkolonien und deren Grofle begriindet sein. Eine
Untergrenze der Territoriengrofe, die nach Modellrechnungen zu erwarten wire (Davies
1978), setzt eine feste Nahrungserwerbsstrategie voraus. Skuas als erstklassige Opportunisten
nehmen je nach Verfiigbarkeit ein breites Spektrum an Nahrung auf (Reinhardt et al. 2000).
So konnen Paare mit kleinen Nahrungsterritorien (<300 Pinguinpaare) einen flexiblen
Nahrungserwerb zeigen und andere Ressourcen ausbeuten (z.B. Fisch, Parmelee 1992, Young
1994; Krill und Robbenkadaver im Kiistenbereich, Reinhardt et al. 1998). Somit sind die
Angaben zur minimalen Territoriengrofe (14, 48, 90 und <300 Pinguinpaare) eher als Anzahl
der Pinguinpaare einer Subkolonie, denn als GréB3e eines tatsdchlichen Nahrungsterritoriums

zZu werten.

4.2. Hypothese zur KorpergroRe

Uber die Vergabe oder Erstbesetzung von Nahrungsterritorien liegen fiir Skuas nur sehr
sparliche Beobachtungen vor (Young 1972). Die Kriterien sowohl bei Territorienwahl und als
auch bei der Partnerwahl sind génzlich unbekannt. Ausgehend von einer jdhrlichen
Adultiiberlebensrate von 96% (Ainley et al. 1990) und einer Nestplatztreue von 4-5 Jahren
(Parmelee & Pietz 1987) ist es sehr wahrscheinlich, daB3 auch territoriale Braune Skuas ihre
okkupierten Ressourcen iiber mehrere Reproduktionsperioden erfolgreich verteidigen konnen.
Dies wird durch eigene Beobachtungen unterstiitzt, da in 3 Jahren keine nichtterritoriale Skua
in der Lage war, sich mit einem vakanten territorialen Partner zu verpaaren und ein
Nahrungsterritorium zu erobern. Langjéhrige Bindung an Nestterritorien und APTs ist fiir
viele langlebige Vogelarten belegt (Young 1972, Young 1990, Ens et al. 1995). Als Vorteile
werden wu.a. die Kenntnis des Brutreviers und des Partners sowie verbesserte
Verteidigungsmoglichkeiten des Territoriums angesehen, die sich in  hoéheren
Reproduktionsraten widerspiegeln.

Die Verteidigung des Nestterritoriums erfolgt bei Skuas durch Drohen und Kdmpfen (Burton
1968b, Pietz 1985, Young 1994, Kap. 3), wobei die KorpergroBe/Korperform (Drohen) und

die GroBe/Kondition (direkte physische Auseinandersetzung) von Bedeutung sein sollten.
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Vorausgesetzt, da3 Nahrungsterritorien in der gleichen Weise verteidigt/erobert werden,
sollten territoriale Briiter groBer und besser konditioniert sein als nichtterritoriale Skuas
(resource holding power - Hypothese). Uberraschenderweise war dieser Unterschied nur fiir
Weibchen territorialer Paare nachweisbar. Die Ménnchen, die fiir die Territorienverteidigung
in erster Linie verantwortlich sein sollen (Furness 1987), unterschieden sich nicht von
nichtterritorialen Geschlechtsgenossen in der Korpergrofle. Weder Ménnchen noch Weibchen
territorialer Paare waren besser konditioniert als Brutvogel, die keine Nahrungsterritorien
besetzt hielten. Die Besetzung und Erhaltung der Nahrungsterritorien konnen somit nicht
primér an die KorpergroB3e der Méannchen oder die Korperkondition der Paare gebunden sein.
Eine Erkldrung fiir erfolgreiches Besetzen des Nahrungsterritoriums wiére u.a. eine zeitigere
Ankunft der Mannchen im Brutrevier und damit die frithere Besetzung der Ressource. Somit
gibe es fir diese Ménnchen zwei Vorteile: Besitzerstatus per se konnte die
Gewinnwahrscheinlichkeit bei Interaktionen erhéhen (s. Kap. 3) und/oder diese Mannchen
sind frithzeitig in der Lage, die Vorteile der stabilen Nahrungsressource Pinguin zu nutzen.
Indirekt gelang dieser Nachweis fiir die letztere These: Skuaweibchen werden wihrend der
Vorbrutzeit von ihren Partnern gefiittert (Young 1963a) bzw. suchen ihre Nahrung in den
naheliegenden Pinguinsubkolonien (nur territoriale Paare). Eine gute Nahrungsversorgung
wihrend der Eibildung schlédgt sich direkt in einem zeitigeren Legebeginn (Phillips & Furness
1998) und in der Ausbildung groBerer Eier nieder (Salzer & Larkin 1990, Hiom et al. 1991).
Da die Eier territorialer Skuas deutlich volumingser als die Eier nichtterritorialer Paare waren,
kann von einer besseren Nahrungsversorgung territorialer Paare in der Vorbrutzeit
ausgegangen werden.

Unterstiitzt wird die These von der Erstankunft der territorialen Ménnchen und dem

zeitigerem Reproduktionsbeginn von dem um 6 Tage zeitigeren Kiikenschlupf.

4.3. Reproduktionsvorteile territorialer Skuas

Die Etablierung der Nahrungsterritorien zur Sicherung eines bestdndigen Nahrungsangebotes
sollte einen stabilen Reproduktionserfolg in Gebieten mit stark schwankenden abiotischen
und biotischen Faktoren (Nahrungsverfiigbarkeit) absichern. In polaren Breiten kann durch
variable Eisbedeckung das Nahrungsangebot flir marine Réuber eingeschrinkt sein (Quillfeldt
2001). Eine gesicherte und ausreichende Nahrungsversorgung zu Beginn der jdhrlichen
Reproduktionszeit fiihrt zu einer frithzeitigen Stimulation der Weibchen und schlédgt sich in

einem zeitigeren Legebeginn nieder (Ens 1992). Der frithzeitige Ansatz der Gelege konnte in
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allen Untersuchungsjahren fiir die territoriale Paare belegt werden, da Kiikenschlupf und
damit verbunden der Legebeginn im Mittel 5,5 Tage zeitiger als bei den nichtterritorialen
Brutpaaren erfolgte. Ein weiterer Hinweis auf die bessere Nahrungsversorgung in der
Vorbrutzeit war die Produktion groBerer Eier durch die territorialen Weibchen (Catry &
Furness 1997a).

Schwankende = Umweltbedingungen,  insbesonders am  Ende der  jédhrlichen
Reproduktionsperiode, schlagen sich oftmals in variablen jdhrlichen Reproduktionszahlen
nieder (Young 1963b, Spellerberg 1971). Generelle Aussagen zum Reproduktionserfolg
einzelner Populationen sind somit nur durch ldngere Untersuchungszeitraume moglich. In
einjdhrigen Untersuchungen zur Reproduktionsbiologie verschiedener Skuapopulationen war
ein reproduktiver Vorteil fiir territoriale Skuas nachweisbar (Tab. 9). Bei ldngeren
Untersuchungszeiten iiber mehrere Reproduktionsperioden relativierte sich dieses Ergebnis:
territoriale Skuas wiesen den gleichen oder einen niedrigeren mittleren Reproduktionserfolg
auf als Skuapaare ohne Nahrungsterritorien (Neilson 1983). Ein signifikanter
Reproduktionsvorteil fiir territoriale Brutvogel wire nach den Ergebnissen der vorliegenden
Studie erst nach 26 Jahren nachweisbar (Differenz des Reproduktionserfolgs zwischen
territorialen und nichtterritorialen Paaren: 0,14 Kiiken/Jahr, Hochrechnung GLIM, Poisson-
Verteilung fiir y>-Statistik mit p<0,05). Selbst bei einer angenommenen jdhrlichen
Fortpflanzung und einer Lebensdauer von >30 Jahren scheint ein Reproduktionsvorteil

territorialer Skuas unwahrscheinlich.

Tab. 9: Vergleich des Bruterfolgs territorialer Paare (BE+.,) und nichtterritorialer Paare (BEy,,) der
Braunen Skua (C. a. lonnbergi) und Sudpolarskua (C. maccormicki). Die Werte geben die mittlere
Anzahl ausgeflogener Jungvdgel pro Nest und Untersuchungszeitraum wieder. Zusatzlich erfolgte die
Angabe der Untersuchungszeitraume (Reproduktionsperioden in Jahren).

BEter BEnon Jahre mit Untersuchungs-
BEte>BExNon Zeitraum
C. a. lonnbergi 0,94 0,38 1 1 Trievelpiece et al. 1980
1,26 1,44 1 4 Neilson 1983
0,89 0,75 2 3 diese Arbeit
C. maccormicki 1,1 0,7 1 1 Trillmich 1978
1,0 0,63 1 1 Young 1963
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Der postulierte Reproduktionsvorteil fiir territoriale Paare wurde trotz erhohter
Nestbewachung nicht erreicht. Wéhrend der Inkubationszeit und besonders in der
Kiikenaufzucht waren territoriale Paare haufiger am Nest als nichtterritoriale. Dieser Befund
bestitigte, daB3 ein Nahrungsterritorium eine gute Grundlage zur Versorgung eines Paares mit
Nahrung darstellt, da bei Seeviogeln die Abwesenheit vom Nest direkt proportional zum
Futtersuchaufwand der Eltern ist (Bukacinska et al. 1996, Catry & Furness 1999, Caldow &
Furness 2000). Bedingt durch die bessere Nestbewachung lag die Mortalitétsrate von Kiiken
territorialer Eltern signifikant niedriger als bei den Kiiken nichtterritorialer Skuas.
Insbesonders das zweite Kiiken mit allgemein hoherer Mortalitdtsrate (Lamey 1995) tiberlebte
bei territorialen Paaren mit 70% Wahrscheinlichkeit, wihrend die zweiten Kiiken
nichtterritorialer Paare zu 70% starben. Der fehlende Reproduktionsvorteil bei vergleichbarer
Gelegegrofle kann nicht in der Kiikenaufzuchtzeit begriindet sein, sondern muf3 auf die

erhohte Eimortalitét territorialer Brutpaare zuriickgefiihrt werden.

4.4. Territorialitat auf Populationsebene

Skuas zeigen eine groBe Verhaltensvielfalt, um verschiedenste Nahrungsquellen zu
erschlieBen: aktive Jagd auf Kleinsduger und Vogel (Moncorps et al. 1998, Mougeot et al.
1998, Barbraud 1999), Fische (Hamer et al. 1991), Kleptoparasitierung anderer Seevogel
(Spear & Ainley 1993) und Aasausbeutung (Hunter 1991; Norman et al. 1994). Als
opportunistische Réuber konnen sie ihr Nahrungserwerbsverhalten auch kurzzeitig den
variierenden Bedingungen anpassen, um so effizient als mdglich zu agieren (Caldow &
Furness 2001). Die Etablierung und der Erhalt eines Nahrungsterritoriums zur Sicherstellung
der  Nahrungsversorgung sind demnach nur ein  Beispiel  verschiedener
Nahrungserwerbsmoglichkeiten der Skuas. So sollten bei einem duBerst eingeschriankten
Ressourcenzugang (in diesem Falle Pinguin) oder nicht ausreichender Ressource andere
Nahrungsquellen ausgebeutet werden. Das Skuas plastisch reagieren konnen, zeigte Young
(1994) fiir territoriale Siidpolarskuas, die optional neben der Jagd im eigenen
Pinguinterritorium auf dem Meer dem Fischfang nachgehen. Der in der vorliegenden
Untersuchung vorgenommene territorienfixierte Vergleich zwischen nahrungsterritorialen
Skuas und nichtterritorialen Paaren muf3 deshalb eine Vereinfachung der komplexen
Wirklichkeit sein.

Der fehlende, eindeutige Nachweis von reproduktiven Vorteilen fiir territoriale Skuas in der

vorliegenden Untersuchung konnte auf zwei unterschiedliche Griinde zuriickzufiihren sein:
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Zum einen stellen weder die territorialen Paare noch die "nichtpinguinbesitzenden" Paare
homogene Gruppen dar. Der Gesamtbestand geschlechtsreifer Skuas einer Population besteht
aus Brutvogeln und Nichtbriitern; letztere sind die "Brutreserve" bei Ausfall verpaarter
Altvigel (Anteil ca. 25%). Die Briiter unterteilen sich in (a) Paare ohne Nahrungsterritorien,
(b) Paare ohne Nahrungsterritorien, die aber Strandabschnitte kontrollieren (Hahn,
unverdfftl.) und (c) Paare mit Nahrungsterritorien (Anteil <25%) unterschiedlicher
Qualitit/GroBe (Abb. 5). Damit ist die simple Einteilung territorial vs. nichtterritorial und der
Vergleich der Reproduktionserfolge eine kiinstliche Einteilung eines Kontinuums innerhalb

der Population.

Anzahl

Nicht- Non Non Terr Terr
briter ohne Territorium Strand klein grof

Abb. 5: Hypothetische Verteilung der maturen Braunen Skuas auf der Potterhalbinsel. Grauer Bereich:
Brutvdgel, hellgrau: Skuas ohne Territorien und/oder mit kontrollierten Strandabschnitten (Non),
dunkelgrau: Skuas mit Pinguinterritorien unterschiedlicher GréRRe (Terr), weiler Bereich: Nichtbriter.

Andererseits sollte der Vorteil der Territorialitit besonders in Jahren mit ungiinstigen
Umweltbedingungen zu Tage treten (Mangel an mariner Nahrung fiir nichtterritoriale Paare),
da der Besitz der Ressource Pinguin gerade dann der bestimmende Faktor fiir eine stabile
Erndhrung sein wird. So sollten sich die Verallgemeinerungen zum reproduktiven Vorteil, der
sich aus dem Besitz eines Nahrungsterritoriums ergeben kann, auf Untersuchungen zum
Lebensreproduktionserfolg der territorialen oder nichtterritorialen Individuen beziehen. Kurz-
oder mittelfristige Studien konnen, wie in der vorliegenden Untersuchung iiber 3 Jahre

gezeigt, nur Einblicke in die hohe Variabilitdt des Reproduktionserfolges bei Skuas geben.
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Kapitel 3: Territorialitat, das Geschlechterverhaltnis und das

Wachstum der Kiiken

1. Einleitung

Die Weitergabe von Genen in die nichste Generation wird bei Wirbeltieren meist {iber eigene,
direkte Reproduktion sichergestellt. Die erfolgreiche Produktion und Aufzucht von
Nachwuchs erfordern von den Eltern einen betrdchtlichen Aufwand an Zeit und Energie.
Neben der Pflege der Jungen (z.B. das Hudern von Kiiken, Klaassen 1994) und ihrem Schutz
vor Pridation als zeitabhingige Komponenten, spielt die ausreichende Versorgung mit
Nahrung zur Deckung des Energiebedarfs die wichtigste Rolle zur Sicherung der
erfolgreichen Reproduktion. Der Gesamtenergiebedarf eines Paares ist abhdngig von der
Anzahl seiner Jungen und steigt wihrend ihrer Wachstumsphase an. Bei Seevogeln liegt der
maximale Energiebedarf der Kiiken im zweiten Drittel der Nestlingszeit (Drent et al. 1992).
Dieser hohe Nahrungsbedarf kann bei Vogeln, die in Extremhabitaten briiten (z.B. Skuas in
hohen Breiten), zu einem Zeitpunkt auftreten, bei dem saisonbedingt weniger Nahrung
vorhanden sein kann und/oder die Beschaffung der Nahrung witterungsbedingt erschwert ist
(Young 1994). So sollten insbesondere diese langlebigen Arten ihren jéhrlichen
Reproduktionsaufwand an die aktuelle Situation (z.B. Nahrungsangebot) und ihren
zukiinftigen Reproduktionsmoglichkeiten (Restreproduktionswert) anpassen (Newton 1992).
Steht zu Beginn einer Reproduktionssaison wenig Nahrung zur Verfligung, so daf3 die
Aufzucht einer groBen Anzahl von Nachkommen bei gleicher Uberlebensrate des
reproduzierenden Individuums nicht moglich erscheint, sind u.a. folgende "Entscheidungen"
fiir die Individuen denkbar:

(1) Brutregulierung: die saisonale Fortpflanzungsrate (Gelegegrofle, Wurfgrofle) wird bei
Futtermangel verringert (Boutin 1990, Oksanen et al. 2001). Im Extremfall wird auf
Reproduktion in Mangeljahren verzichtet (z.B. Schneeule, Spatelraubmdéwe und
Falkenraubmowe, Andersson 1981).

(2) Bei geschlechtsdimorphen Arten kann das weniger aufwendige Geschlecht héufiger
produziert und/oder aufgezogen werden (z.B. Blaufulitdlpel, Torres & Drummond 1999).
Dies fiihrt zu verschobenen sekundiren Geschlechterverhdltnissen (GV) bei den
Nachkommen (pridnatale Anpassung des GV durch das Weibchen) oder zu verschobenen

tertidren GV (postnatale Anpassung durch das Weibchen und Ménnchen).

31



Kapitel 3: Territorialitdt und Kiikenentwicklung

(3) Als Versicherung gegen potentiellen Nahrungsmangel werden Nahrungsterritorien besetzt.
Da Territorienbesitz eine stabile Nahrungsversorgung garantiert, sollte der Nachwuchs unter
giinstigeren Bedingungen aufwachsen als die Jungen nichtterritorialer Eltern und

dementsprechend eine ausgeglichenere Wachstumsperformance aufweisen.

Diese Bildung von Nahrungsterritorien ist bei Wirbeltieren an eine fleckenhafte Verteilung
und ausreichende Quantitét der Ressource sowie eine mittlere Konsumentendichte gebunden
(Zusammenfassung in: Maher & Lott 2000). Die Griindung und der Erhalt eines Territoriums
erfordern einen erhohten energetischen Aufwand, der durch den Gewinn des
Territorienbesitzes in Form des exklusiven Nahrungszuganges mindestens ausgeglichen
werden sollte. Das Nahrungsterritorium stellt eine stabile, aber zeitlich begrenzte Grundlage
zur eigenen Versorgung und zur Versorgung des Nachwuchses dar. Sind jedoch alle
Ressourcen besetzt, mul} sich ein Teil der Individuen alternativ ,nichtterritorial ernéhren.
Treten innerhalb einer Population beide Formen des Nahrungserwerbs auf (territorial und
nichtterritorial), so sind unter gleichen Umweltbedingungen Wachtumsunterschiede bei den

Nachkommen zu erwarten.

Braune Skuas (Catharacta antarctica lonnbergi) sind die grofiten Vertreter der Stercorariidae
auf der Siidhemisphdre. Sie weisen einen Geschlechtsdimorphismus von 3-5% in den
Korpermallen und von 15-16% in der Masse auf. Wahrend der Reproduktionszeit erndhren sie
sich hauptsdchlich von Pinguinen und Sturmvdégeln (Eier, Kiiken, geschwichte Altvogel,
Aas). Zu einem geringen Teil werden marine und temporére terrestrische Nahrungsquellen
genutzt (Zusammenfassung in: Reinhardt et al. 2000). Im Bereich der South Shetland Islands
und Anvers Island/Antarktis besetzt ein Teil der Brutpopulation Nahrungsterritorien in
Pinguinkolonien (u.a. Trivelpiece et al. 1980, Pietz 1987), die vehement gegen fremde Skuas
(Brutvogel und Nichtbriiter) verteidigt werden. Diese Territorien werden zu Beginn der
Brutzeit besetzt und bis Mitte Februar verteidigt. Wéhrend der Brut- und Kiikenaufzuchtzeit
erndhren sich territoriale Paare ausschlieBlich in ihren Territorien. Nichtterritoriale Brutvogel
konnen nur gelegentlich in den besetzten Territorien fressen; ihre Nahrungssuche ist auf
wenige unbesetzte Gebiete innerhalb der Pinguinkolonie beschriankt. Hier konkurrieren sie
mit einer groferen Anzahl an Nichtbriitern um die rare Ressource Pinguin oder miissen
alternative Nahrungsquellen (Strandabschnitte, Tidebereiche etc., Reinhardt 1997a)

ausbeuten.
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In der vorliegenden Studie wurden die  Auswirkungen  unterschiedlicher
Nahrungserwerbsformen der Braunen Skua auf ihre reproduktionsbiologischen Konsequenzen
hin untersucht. Da fiir Braune Skuas weder (1) Brutnomadismus noch (2) Gelegereduktion bei
Nahrungsknappheit belegt sind, konzentrierte sich die Studie auf eine Anpassung des
Geschlechterverhiltnisses der Kiiken und die Kiikenentwicklung in Abhidngigkeit vom

elterlichen Nahrungserwerb.

Anpassung der Geschlechterverhéltnisse: Ausgehend von einer Massedifferenz von 15%

zwischen den Geschlechtern sollten Brutpaare ohne Territorien eher die leichteren und damit
kostengiinstigeren Mainnchen groBziehen. Bei territorialen Paaren mit kontinuierlicher
Nahrungsversorgung wurden ein sekundéres und tertidres Geschlechterverhiltnis von 1:1
erwartet.

Kiikenentwicklung: Die unterschiedliche Nahrungsverfiigbarkeit fiir territoriale und

nichtterritoriale Paare sollte sich in hoheren Wachstumsgeschwindigkeiten der Kiiken
territorialer Paare niederschlagen (Territoriale > Nichtterritoriale). Da territoriale Eltern
leichter den Energiebedarf ihrer Kiiken decken konnen, wird eine &hnliche
Wachstumsgeschwindigkeit flir alle Kiiken wunabhingig von Kiikenanzahl und
Schlupfreihenfolge erwartet. Die postulierte Minderversorgung des Nachwuchses
nichtterritorialer Eltern sollte sich bei deren Kiiken in einer verzogerten Entwicklung

niederschlagen, die Kiiken aus den 2er Gelegen besonders betrifft.

2. Material und Methoden

Die Untersuchung wurde an einem Brutbestand der Braunen Skua auf King George Island,
Stid-Shetlands, Antarktis in den Sommermonaten von 1998/99-2000/01 durchgefiihrt. Im
Untersuchungszeitraum briiteten 26 bis 32 Paare im Gebiet, von denen 9 bzw. 10 Brutpaare

Nahrungsterritorien verteidigten (28-38% des Gesamtbestandes, s. Kap. 1).

2.1. Bestimmung der Geschlechterverhaltnisse

Im Alter von 1-2 Tagen wurde jedem Kiken ca. 50ul Blut zur nachfolgenden
Geschlechtsbestimmung abgenommen. Das Geschlecht wurde {iber das spezifische
Bandenmuster der WZ- (Q) und ZZ-Chromosomen (&) nach einer PCR-Amplifikation der
isolierten DNA bestimmt (Methode nach Fridolfsson & Ellegren 1999). Das
Geschlechterverhiltnis (GV) zum Zeitpunkt des Kiikenschlupfes (sekundédres GV) und zum
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Ausfliegen der Jungen (tertidres GV, Allaby 1991) wurde nach Griffiths 1992) berechnet mit
GV=nd/(md +n Q). Abweichungen von einem ausgeglichenen Geschlechterverhiltnis

von 1d / 19 wurden mit Binomial-Tests (Proportion: 0,5) auf Signifikanz getestet.

2.2. Kukenentwicklung

Das Wachstum der Kiiken wurde kontinuierlich vom Schlupf bis zum Ausfliegen der Jungen
verfolgt. Die exakte Alterszuordnung eines Kiikens war durch die genaue Bestimmung des
Schlupftages (s. Kap. 2) gewdhrleistet. Alle Kiiken wurden ab einem Alter von 1-2 Tagen
individuell vermessen und markiert (Tab. 1). Die MeBBprozedur wurde in einem Abstand von 6
Tagen wiederholt, um die Unabhdngigkeit der Daten als Voraussetzung fiir die

Regressionsanalyse hinreichend zu erfiillen (Furness 1983).

Tab. 1: Korpermerkmale und zugehdrige MeRgenauigkeiten, die zur Charakterisierung der
Kikenentwicklung herangezogen wurden.

Merkmal MeBgenauigkeit MeBgerat

Kopfldnge (Cranium + Schnabel) +0,Imm Melschieber

Tarsuslidnge (Tarsometatarsus) +0,5mm Melschieber

Fliigelldnge (Fliigelbug-Fliigelspitze) +1,0mm Fliigelmal3 mit Anschlag

Masse +2¢g (<300g) Pesola-Federwaage
+10g (>300g)

In den Vergleich der Kiikenentwicklungen wurden nur die Kiiken einbezogen, die bis zum
Abschlul der Freilanduntersuchung {iiberlebten (mittleres Kiikenalter zum Zeitpunkt der
letzten Messung: 53,1+4,47d, mittleres Kiikenalter zum Abschlul der Freilandsaison:
55,2+5,06d). 7 Kiiken dreier nichtterritorialer Paare wurden von der Analyse ausgeschlossen,

da deren Eltern Zusatznahrung vom Stationspersonal erhielten.

Kiikenwachstum

Der Wachstumsverlauf jedes Kiikens wurde mit Hilfe der nichtlinearen Regression
y=A/{l+exp[-k* (x-1t0)]}

beschrieben. Dabei entsprachen y - MeBgroBBe: Tarsus-, Kopflinge oder Masse,

A - Asymptote (Endgrof3e), tO - Alter am Kurvenwendepunkt und k - Wachstumskonstante.

Der Zeitpunkt toy (Alter, bei Erreichen von 90% des Asymptotenwertes) wurde als
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ergdnzender Parameter berechnet. Jedes individuelles Regressionsmodell enthélt maximal

11 Datenpunkte iiber einen Zeitraum von max. 60 Tagen (Tab. 2)

Tab. 2: Parameter der Regressionsgleichungen y=A/{1+exp[-k*(x-t0)]} zur Beschreibung des
Wachstums von Kiken der Braunen Skua. Fir jedes Kiken wurde ein individuelles
Regressionsmodell berechnet. R? = mittlerer Anpassungswert + Std., N = mittlerer Stichprobenumfang
+ Std pro Regressionsgleichung, nges = Gesamtanzahl der Kiken.

Merkmal R? N Nges
Kopflange 0,998 +0,0019 8,8+0,84 59
Fliigelldnge 0,998 +0,0018 8,8+ 0,80 59
Tarsuslénge 0,993 + 0,0074 8,7+ 1,08 59
Masse 0,990 +0,0112 9,5+ 1,06 59

Die Wachstumsvergleiche von Fliigel- und Tarsusldngen sowie Kiikenmasse wurden fiir die
Geschlechter separat durchgefiihrt. Fiir den Vergleich der Kopflingen wurde auf eine
Geschlechterdifferenzierung verzichtet, da bei Altvogeln keine Unterschiede zwischen
Minnchen und Weibchen zu finden waren (Kopflingeagqu:: 119,76+2,44mm, Differenz
zwischen @9 und 3" t143=-1,58; p=0,12).

Der Vergleich der Wachstumsparameter erfolgte mit GLM (general linear model) im
Softwarepaket SPSS 10.0 und den festen Faktoren Territorialitdit (Terr, Non),
Untersuchungsjahr (1998/99, 1999/00, 2000/01) und Kiikenfolge (Einzelkiiken, 1.Kiiken aus
2er Gelege, 2.Kiiken aus 2er Gelege). Hatte der Faktor Untersuchungsjahr keinen
signifikanten EinfluB auf das Ergebnis, wurde die Berechnung nur mit den Faktoren

Territorialitdt und Kiikenfolge wiederholt.

Korpergrofle und Masse der Kiiken und Jungvdigel

KorpergroBe: Die KorpergroBe der Kiiken wurde im Alter von 20 Tagen, dem
durchschnittlichen Alter am Wendepunkt der Wachstumskurve t0, und zum Zeitpunkt des
Ausfliegens fiir die Geschlechter getrennt berechnet (9: n=36; &: n=26). Da das Wachstum
zu beiden Zeiten noch nicht abgeschlossen war und die Proportionen von z.B. Fliigellinge zu
Tarsuslange wahrend des Wachstums variieren, sind diese Angaben relative Gro3en und nur
zu den diskreten Zeiten vergleichbar. Sie sollten jedoch ein gutes Mal3 fiir unterschiedliche

Wachstumsgeschwindigkeiten der beiden Gruppen (territorial vs. nichtterritorial) darstellen.
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Ausgehend von den Parametern der individuellen Wachstumsregressionen wurden Tarsus-,
Fliigel- und Kopflange der Kiiken im Alter 20 Tagen berechnet. Aus diesen Daten konnte mit
Hilfe einer Hauptkomponenten-Analyse (PCA) die individuelle KorpergroB3e als der Score der
ersten Hauptachse der PCA kalkuliert werden (Rising & Somers 1989, Phillips & Furness
1997). Analog wurde die KorpergroBe zum Zeitpunkt des Ausfliegens aus den
Asymptotenwerten A berechnet. Die erkldrte Varianz der PCA lag im Mittel bei 91% fiir das
Alter von 20 Tagen und bei 48,3% zum Zeitpunkt des Ausfliegens der Kiiken.

Masse der fliiggen Jungvdgel: Die Masse der Jungvogel zum Zeitpunkt des Ausfliegens gilt

als wichtiges MaB fiir die Uberlebenswahrscheinlichkeit wihrend des ersten Lebensjahres
(Allander 1998). Fiir den Vergleich der Ausflugsmassen der Jungvogel von Eltern mit
unterschiedlichem Nahrungserwerb wurden die Daten der letzten Messung verwendet und fiir

das Kiikenalter korrigiert (ANCOVA mit Kovariate Alter).

3. Ergebnisse

3.1. Geschlechterverhaltnis - (GV)

Sekundires Geschlechterverhéltnis: Fiir das Untersuchungsjahr 1998 lag kein kompletter

Datensatz vor, fiir 58% der geschliipften Kiiken war das Geschlecht bekannt. Da der GV-
Vergleich zwischen 1998 und den Jahren 1999 und 2000 weder fiir territoriale (Fisher exact:
r*131=0,45; p=0,70) noch fiir nichtterritoriale Paare (Fisher exact: %2 65=0,58; p=0,74)
signifikante Unterschiede erkennen liel, wurden die Daten aller Untersuchungsjahre
zusammengefalit.

Territoriale Weibchen produzierten 1,60 weibliche Kiiken pro méannlichem Kiiken,
nichtterritoriale Weibchen 1,28 Weibchen pro Ménnchen. Weder das Geschlechterverhiltnis
der Kiiken territorialer Weibchen (Binomial-Test: p=0,22; n=32) noch das nichtterritorialer
Weibchen (Binomial-Test: p=0,39; n=66) unterschied sich signifikant vom Verhiltnis 1:1
(Tab. 3).

Tertidres Geschlechterverhiltnis: Das Geschlechterverhiltnis der Kiiken zum Zeitpunkt des

Ausfliegens wich weder bei territorialen (Binomial-Test: p=0,42; n=15) noch bei
nichtterritorialen Paaren (Binomial-Test: p=0,23; n=34) von der Gleichverteilung ab. Im

Gesamtuntersuchungszeitraum flogen im Mittel 1,56 Weibchen pro Ménnchen aus (Tab. 3).
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Tab. 3: Sekundares Geschlechterverhaltnis (GVsekungar) Und tertidres Geschlechterverhaltnis (GVienisr)
der Kiiken territorialer und nichtterritorialer Brutpaare. Die Berechnung des Geschlechterverhaltnisses
erfolgte mit GV = J3/(3+%) nach Griffiths 1992.

Territoriale n Nichtterritoriale n gesamt n
GV sekundir 0,375 32 0,439 66 0,418 98
GVieniar 0,400 25 0,382 34 0,390 59

3.2. Wachstumsvergleiche

Kiikenwachstum - Tarsuslinge

Die Parameter fiir die Tarsusentwicklung der Kiiken unterschieden sich signifikant in
Abhidngigkeit von der Nahrungserwerbsstrategie der Eltern (Tab. 4). Die mittlere
Wachstumskonstante lag bei ménnlichen Kiiken territorialer Eltern bei 1,495%107'+£2,092%107
deutlich iiber dem Wert der Kiiken nichtterritorialer Eltern (1,075*107'+1,884*107%).
Weibliche territoriale Kiiken wuchsen ebenfalls schneller (k: 1,33*107'+2,14*10?) als die
Kiiken nichtterritorialer Eltern (k: 1,25%10"'+1,68*107?). Dementsprechend erreichten Kiiken
von territorialen Brutpaaren den too-Wert durchschnittlich 7 Tage (&) bzw. 2 Tage (%)
zeitiger als Kiiken nichtterritorialer Eltern (Abb. 1). Die Asymptotenwerte beider Gruppen
waren unabhéngig von der Nahrungserwerbsstrategie der Eltern (fiir weibliche und ménnliche

Kiiken).

Tab. 4: Geschlechtsspezifischer Parametervergleich der Wachstumskurven fiir die Tarsusentwicklung.
A: Asymptote, k: Wachstumskonstante, t0: Wendepunkt der Wachstumskurve, tgo: Alter, bei dem 90%
des Asymptotenwertes erreicht wurden. Vergleich mit GLM, feste Faktoren: Untersuchungsjahr (Jahr),
Kikenfolge (Folge) und Territorialitat der Eltern (Terr). Signifikante Ergebnisse (p<0,05) sind fett
gedruckt (* p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001).

Sex Faktor A k t0 too

4 Jahr F=0,64; ns F=0,13; ns F=0,54; ns F=0,94; ns
Folge F=0,12; ns F=0,77; ns F=0,76; ns F=0,97; ns
Terr F=0,01; ns F=15,6*** F=2,67; ns F=11,67**

Q Jahr F=2,98; ns F=7,93** F=0,52; ns F=4,17*
Folge F=0,44; ns F=1,73; ns F=1,28; ns F=1,24; ns
Terr F=3,35; ns F=5,69* F=6,59* F=7,29*
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I territorial
1 nichtterritorial
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Abb. 1: Vergleich der Zeitpunkte, an denen 90% des Asymptotenwertes fur das Tarsuswachstum
mannlicher und weiblicher Kiiken erreicht wurden (tgo-Wert). Die Angaben sind in Mittelwerte + SE,
schwarze Balken zeigen die Werte fur Kiken territorialer Paare, graue Balken die der Kiken
nichtterritoriale Paare.

Kiikenwachstum - Fliigellinge

Die Fliigel der Kiiken waren in einem Alter von 53 Tagen (mittleres Alter zum Zeitpunkt der
letzten Messung, n=59) noch nicht ausgewachsen. Fiir alle Faktoren (Territorialitit,
Kiikenfolge und Untersuchungsjahr) waren keine Differenzen in den Regressionsparametern
zwischen den Kiiken territorialer und nichtterritorialer Eltern nachweisbar (Asymptote A,
Wachstumskonstante k, t0, too. alle p>0,05).

Der einzige nachweisbare Unterschied zwischen beiden Gruppen war in der Fliigellinge
ménnlicher Kiiken zu finden. Zum Zeitpunkt der letzten Messung hatten die méannlichen
Kiiken territorialer Eltern mit 350+20,5mm (86% Adultlinge) signifikant lingere Fliigel als
die ménnlichen Kiiken, deren Eltern kein Nahrungsterritorium verteidigten (Fligellinge
315+£28,2mm, 76% Adultlinge; Differenz zwischen Terr/Non: ANCOVA mit Kovariate
Alter, F123=15,45; p=0,001). Weiblichen Kiiken beider Gruppen hatten zum selben Zeitpunkt
eine mittlere Fliigelldnge von 335+28,9mm (78% Adultlinge, Differenz zwischen Terr/Non:
ANCOVA mit Kovariate Alter: F; 35=0,97; p=0,33).
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Kiikenwachstum - Kopflinge

Das Kopfwachstum wies signifikante Unterschiede zwischen Kiiken territorialer und
nichtterritorialer Eltern auf, wurde aber weder von der Schlupfreihenfolge noch von
jéhrlichen Unterschieden beeinflu3t (Tab. 5). Der Asymptotenwert der Kopflinge fliigger
Jungvdgel war unabhingig vom Nahrungserwerbsstatus der Eltern, jedoch konnten deutliche
Unterschiede im Wachstumsverlauf (Geschwindigkeit und Altersgrenze) gefunden werden.
Die Wachstumskonstante fiir Kiiken territorialer Eltern lag mit 7,56*107 signifikant hoher als
fiir Kiiken nichterritorialer Eltern (6,83*107). Die Differenz zwischen den Gruppen schlug
sich in Unterschieden der t0-Werte (mittlere tO-Differenz: 1d) und der too-Werte nieder.
Territoriale Kiiken schlossen ihr Kopfwachstum 4 Tage zeitiger ab als nichterritoriale Kiiken

(Abb. 2). Die Endgrofen beider Gruppen unterschieden sich nicht.

Tab. 5: Vergleich der Wachstumsparameter fir die Kopflange. A: Asymptote, k: Wachstumskonstante,
t0: Wendepunkt der Wachstumskurve, tg: Alter, bei dem 90% des Asymptotenwertes erreicht wurden.
Vergleich mit GLM, feste Faktoren: Untersuchungsjahr (Jahr), Kiikenfolge (Folge) und Territorialitat
der Eltern (Terr). Signifikante Ergebnisse fett gedruckt (* p<0,05; ** p<0,01).

Faktor A k t0 too

Jahr F=0,51; ns F=2,33; ns F=0,63; ns F=1,38; ns

Folge F=2,05; ns F=2,17; ns F=0,48; ns F=1,90; ns

Terr F=1,34; ns F=9,84*%* F=4,78* F=10,43**
I territorial

[ nichtterritorial

. -_—%
k-Wert (*10%):

t0 = 7,5610,14
— 6,83%0,15

5 10 35 40
Alter (d)

Abb. 2: Wachstum - Kopflange: Vergleich der Wachstumsparameter von Kiiken territorialer (schwarz)
und nichtterritorialer Eltern (grau). t0: Alter zum Wendepunkt der Wachstumskurve, tgo: Alter mit 90%
des Asymptotenwertes, k: Wachstumskonstante. Alle Angaben sind Mittelwerte + SE. Die Differenzen
zwischen den Gruppen sind fiir alle Parameter signifikant (s. Tab. 5).
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Kiikenwachstum - Masse

Weibliche Kiiken territorialer und nichterritorialer Eltern unterschieden sich weder in der
Wachstumskonstante (k) noch im Masse-Endwert (A). Dementsprechend wurden t0
(Mittel: 21,94+2,44d) und to9 (Mittel: 38,7+4,6d) zu gleichen Zeiten erreicht. Weder der Faktor
Untersuchungsjahr noch die Kiikenreihenfolge beeinflulliten das Ergebnis (Tab. 6).

Die Wachstumskonstanten der ménnlichen Kiiken territorialer und nichterritorialer Paare
unterschieden sich nur geringfiigig (p=0,08). Diese geringe Differenz schlug sich jedoch in
signifikanten Unterschieden in den t0- und tgo-Werten wieder. Die minnliche Kiiken
territorialer Eltern erreichten sowohl den Wendepunkt t0 als auch die 90%-Grenze des Masse-
Endwertes (too) zeitiger (Alter: 36,2+3,32d) als die mannlichen Kiiken nichterritorialer Paare

(44,7+5,95d; Abb. 3).

Tab. 6: Vergleich der Parameter zur Masseentwicklung der Kuken. A: Asymptote, k:
Wachstumskonstante, t0: Wendepunkt der Wachstumskurve, tgy: Alter, bei dem 90% des
Asymptotenwertes erreicht wurden. Alle Berechnungen (GLM: ANOVA) erfolgten nach Geschlechtern
getrennt mit festen Faktoren Untersuchungsjahr (Jahr), Kikenfolge (Folge) und
Nahrungserwerbsstrategie der Eltern (Terr). Signifikante Ergebnisse sind fett gedruckt (* p<0,05).

Sex Faktor A k t0 too

Q Jahr F=1,97; ns F=0,53; ns F=1,15; ns F=0,83; ns
Folge F=0,83; ns F=1,62; ns F=3,00; ns F=2.49; ns
Terr F=0,85; ns F=0,09; ns F=1,3; ns F=0,05; ns

4 Jahr F=0,02; ns F=0,60; ns F=0,41; ns F=0,68; ns
Folge F=0,19; ns F=0,76; ns F=1,98; ns F=1,52; ns
Terr F=0,60; ns F=3,47; ns F=6,96* F=5,53*
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Abb. 3: Masseentwicklung der Kiiken territorialer (schwarz) und nichtterritorialer Eltern (grau). Kreise
symbolisieren t0 (Wendepunkt der Wachstumskurve), Quadrate die tgo-Werte (Alter beim Erreichen
von 90% der Endmasse). t0 und tgg bei mannlichen Kiiken differieren signifikant zwischen territorialen
und nichtterritorialen Paaren.

Korpergrofle der Kiiken am 20. Lebenstag

Die KorpergroBe der Kiiken am 20. Lebenstag war abhdngig von der
Nahrungserwerbsstrategie der Eltern und von der Schlupfreihenfolge der Kiiken (Abb. 4). Der
EinfluB von Unterschieden in den Untersuchungsjahren war unbedeutend (F;s7=1,69;
p=0,20). Die Kiiken territorialer Brutpaare waren groBer als die Kiiken nichtterritorialer
Eltern (F;ss=13,03; p<0,001). Die Schlupfreihenfolge hatte bei Kiiken territorialer Paare
keinen Einflul auf die KorpergroBe (Fi24=1,79; p=0,19). Gegensitzlich dazu waren die
Einzelkiiken von nichtterritorialen Brutpaaren signifikant grofer als Kiiken aus 2er Gelegen
(F133=6,81; p=0,004; Bonferoni-t-Test, beide p<0,05). Die Kiiken innerhalb der 2er Gelege
von nichtterritorialen Eltern unterschieden sich in ihrer Kérpergrof3e jedoch nicht (Bonferoni:

tr5=1,48; p=0,45).
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territorial nichtterritorial

KorpergroRe
o
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p>0,05 p>0,05
1M 1/2 2/2 1M1 1/2 2/2

Gelegereihenfolge

Abb. 4: Kérpergrofie der Kiken im Alter von 20 Tagen. Kiiken territorialer Skuapaare waren signifikant
groRer als Kiken nichterritorialer Skuas (GLM: F,55=13,03; p<0,001), Test auf Gruppendifferenz:
Bonferoni-t-Test. Die Angaben sind Mittelwerte + SE. Die Gelegereihenfolge ist angegeben als: 1/1 -
Einzelkiken, 1/2 - 1.Kiken aus 2er Gelege, 2/2 - 2.Kiken aus 2er Gelege. Die Berechnung der
KorpergroRRen erfolgte fir die Geschlechter separat.

Korpergrofie und Masse der Jungvogel

Zum Zeitpunkt des Fliiggewerdens war kein Unterschied in den KorpergroBen der Jungvogel
von Eltern mit unterschiedlichem Nahrungserwerb feststellbar (weibliche Jungvogel:
Fi35=3,14; p=0,09; méannliche Jungvdgel: F;,3=0,28; p=0,60). Bei beiden Geschlechtern
hatten weder Untersuchungsjahr noch Schlupfreihenfolge EinfluB auf das FErgebnis
(9:  Untersuchungsjahr:  F3=1,6; p=0,23; Kikenfolge: F,3,=0,42; p=0,66;
d': Jahr: Fy2,=1,46; p=0,27; Kiikenfolge: F»2,=0,41; p=0,67).

Die gemessenen Korpermassen, nach Geschlechtern getrennt, unterschieden sich ebenfalls
nicht zwischen den beiden Gruppen (ANCOVA mit Kovariate Kiikenalter, 9: F;35=1,25;
p=0,27; & F1 2= 0,08; p=0,78). Die mittlere Masse der weiblichen Kiiken lag bei 1611+164g
im Alter von 53 Tagen, die der Mainnchen im gleichen Alter bei 1469+117g
(Altersunterschied der Kiiken territorialer/nichterritorialer Eltern: fiir Q: t35=-1,72; p=0,09; fiir
3 15=-0,999; p=0,32). Diese mittlere Fliiggemasse entsprach 88% (Q) bzw. 90% (J3) der

mittleren Adultmasse.

4. Diskussion

Erfolgreiche Reproduktion bedeutet u.a. eine effektive Aufzucht des Nachwuchses und

ermoglicht die Weitergabe eigener Gene in die ndchste Generation. FEine -effektive
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Nachwuchsaufzucht kann durch optimales Kiikenwachstum und Schutz vor Pradation erreicht
werden (s. Kap. 2). Das Wachstum von Jungvdgeln ist neben den internen Kiikenfaktoren der
Kapazitit (optimale Nutzung der Ressource, i.e.S. Nahrungsassimilation) und des
Zellantagonismus (Konflikt zwischen Zellteilung und Maturation) vom externen Faktor
Nahrungsverfiigbarkeit abhéngig (Starck & Ricklefs 1998). Entscheidend fiir das Wachstum
der Jungvogel ist das Nahrungsangebot, das den Elterntieren zu Verfligung steht und das sie
an ihre Nachkommen verfiittern kénnen.

Braune Skuas leben in der Antarktis am siidlichen Rande ihres Verbreitungsgebietes. Sie
erndhren sich carnivor in marinen und terrestrischen Habitaten. Als Nahrungsressource
werden Seevogelkolonien, insbesondere die exzellent geeigneten Pinguinkolonien bevorzugt.
Als vorhersagbare und kontinuierliche Nahrungsquelle werden Nahrungsterritorien in den
Pinguinkolonien von einem exklusiven Teil der Skuapopulation besetzt und gegen Rivalen
verteidigt. Jedoch ist ein Teil der reproduzierenden Skuas von der Nutzung der Ressource
Pinguin ausgeschlossen (s. Kap. 2) und mull alternative Nahrungsquellen zur
Eigenversorgung und zur Versorgung des Nachwuchses ausbeuten. Die Konsequenzen dieser
unterschiedlichen Nahrungsverfiigbarkeit auf die Reproduktion waren ein Schwerpunkt der
vorliegenden Arbeit. Nimmt man eine ausreichende Nahrungsversorgung territorialer
Brutvogeln und einen erschwerten Nahrungszugang fiir nichtterritoriale Briiter an, kdnnten
verschiedene reproduktive Kompromisse bzw. Ergebnisse erwartet werden:

* Nichtterritoriale Paare sollten selektiv das kostengiinstigere Geschlecht bei der Anlage und
der Aufzucht der Jungen bevorzugen. Dies muB sich in einer Verschiebung des sekundéren
und/oder tertiiren Geschlechterverhéltnisses der Nachkommen niederschlagen.

* Die bessere Nahrungsversorgung der Kiiken territorialer Paare sollte sich in einem
schnelleren Wachstum der Kiiken niederschlagen. Die Kiiken nichterritorialer Paare mit
suboptimaler Versorgung sollten Wachstumsdepressionen zeigen.

* Am Ende der Wachstumsperiode kann auf Grund unterschiedlicher Nahrungsversorgung mit
unterschiedlich groBen Jungvogeln gerechnet werden (Fliigglinge territorialer Eltern >

Fliigglinge nichtterritorialer Eltern).

Verinderung des Geschlechterverhiltnisses der Nachkommen

Steht fiir ein Individuum zur Aufzucht der Nachkommen nicht ausreichend Nahrung zur
Verfiigung und wird nicht auf die Reproduktion verzichtet, konnen dimorphe Arten das
Geschlechterverhéltnis ihrer Nachkommen anpassen (West & Sheldon 2002). So sollte bei

geringer Nahrungsverfligbarkeit dasjenige Geschlecht bevorzugt produziert und/oder
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aufgezogen werden, das weniger Aufwand/Energie bis zum Ausfliegen bendétigt. Braune
Skuas weisen einen 15%igen Geschlechtsdimorphismus auf. Weibchen sind mit einer
Korpermasse von 1832¢g im Mittel 205g schwerer als Méannchen. Der Gesamtenergiebedarf
eines weiblichen Kiikens vom Schlupf bis zum Ausfliegen liegt bei 72179kJ, der eines
méannlichen Kiikens bei 63988kJ (berechnet nach: Drent et al. 1992). So erfordert das
Grof3ziehen eines Weibchens 1,154kg mehr Pinguinnahrung als das Aufziehen eines
Mainnchens (berechnet fiir mittleren Energiegehalt von Pinguinnahrung von 7,1kJ/g, Myrcha
& Kaminski 1982)

Als Konsequenz aus diesem hoheren Aufwand fiir die Aufzucht von Weibchen, sollte nach
Trivers & Willard (1973) eine Abweichung vom 1:1-Geschlechterverhéltnis zu Gunsten der
Minnchen bei nichtterritorialen Brutpaaren auftreten (s. Richner 1991). Diese postulierte
Verschiebung des sekundiren Geschlechterverhiltnisses war jedoch nicht nachweisbar. In
beiden Gruppen war das Geschlechterverhéltnis zum Zeitpunkt des Kiikenschlupfes leicht zu
den Weibchen verschoben. Da bei erhohtem Aufwand eine prinatale Anpassung des
sekunddren Geschlechterverhdltnisses auch bei Skuas experimentell nachgewiesen ist
(Kalmbach et al. 2001), muB3 davon ausgegangen werden, dal die Versorgung der
nichtterritorialen Weibchen dhnlich gut gewéhrleistet war wie bei territorialen Paaren.

Auch am Ende der Kiikenaufzuchtzeit konnte weder fiir territoriale noch fiir nichtterritoriale
Paare eine Verschiebung des Geschlechterverhéltnisses belegt werden. Somit lag in der
drejjahrigen Untersuchung keine geschlechtsspezifische Mortalitit wéhrend der
Kiikenaufzuchtzeit  vor.  Eine  prdnatale und  postnatale =~ Anpassung  der
Geschlechterverhéltnisse =~ der ~ Nachkommen  auf  Grundlage  unterschiedlicher
Nahrungsverfiigbarkeit bei der Braunen Skua wurden von der vorliegenden Untersuchung

nicht unterstiitzt.

Wachstumsverzogerung als Konsequenz suboptimaler Nahrungsversorgung

Eine Minderversorgung der Kiiken kann sowohl auf die gefiitterte Gesamtmenge (Ens et al.
1992) als auch auf eine mindere Nahrungsqualitit (Energie/Néhrstoffgehalt) zuriickgefiihrt
werden (Boag 1987, Pierotti & Annett 1987). Als Konsequenz aus der suboptimalen
Nahrungsversorgung reagieren Kiiken mit verzogertem Wachstum (Martin 1987, Starck &
Ricklefs 1998) und/oder mit verringerter Endgrofe (Richner 1989a, Richner 1989b). Skuas,
die wihrend der Brutzeit Nahrungsterritorien besetzen, sollten ihren Nachwuchs mit
optimalen Futtermengen versorgen konnen und so eine schnellstmogliche Entwicklung der

Kiiken sicherstellen. Die Kiiken von nichtterritorialen Brutpaaren, die mit Alternativnahrung
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bzw. verminderten Nahrungsmengen aufgezogen werden, sollten mit einer
Wachstumsverzogerung reagieren. Je hoher der Energiebedarf der Kiiken pro Paar ist, desto
starker sollte sich dieser Zusammenhang darstellen.

Das Kiikenwachstum unterschied sich tatsdchlich in Abhédngigkeit von der
Nahrungserwerbsstrategie der Eltern. Fiir die Kiiken territorialer Eltern konnten fiir Tarsus-
und Kopfwachstum signifikant hohere Wachstumskonstanten nachgewiesen werden. Die
hoheren Wachstumsgeschwindigkeiten der territorialen Kiiken schlugen sich besonders in
einem schnelleren AbschluB der Wachstumsperiode (Erreichen des to-Wertes) mit
Unterschieden in 3 von 4 Merkmalen nieder (Tarsus-, Kopflinge und Masse).

Kiiken, deren Eltern kein Nahrungsterritorium verteidigten, benétigten fiir ihre Entwicklung
merkmalsabhingig bis 7,1-8,4 Tage (&) bzw. 0,1-2,5 Tage (Q) linger. Diese Differenz
zwischen den beiden Gruppen mit unterschiedlichem Nahrungserwerb (territorial vs.
nichtterritorial) wurde zusétzlich geschlechtsabhingig verstirkt: mannliche Kiiken reagierten
auf unterschiedliche Wachstumsbedingungen weitaus sensibler als weibliche Kiiken. So
waren nicht nur das Tarsuswachstum (als Beispiel fiir Wachstum struktureller GroBe, hier
beide Geschlechter) sondern auch die Massezunahme bei Minnchen deutlich verringert.
Untergewicht per se kann bei schlechten Witterungsverhéltnissen in erhohter Mortalitat
gipfeln (Dewey & Kennedy 2001, Naef-Daenzer et al. 2001), wenn die von den Eltern zur
Verfiigung gestellten Nahrungsmengen auf Grund schlechten Wetters und eines unsicheren
Nahrungsangebotes (kein Nahrungsterritorium!) geringer als unter Normalbedingungen sind

(Heg & van der Velde 2001).

Qualitative Konsequenzen aufgrund suboptimaler Versorgung

Auf Grund der ausreichenden Nahrungsverfiigbarkeit fiir alle Kiiken sollten bei territorialen
Paaren keine Unterschiede in den Wachstumsparametern zwischen den Geschwistern und
Einzelkiiken auftreten. Bei nichtterritorialen Paaren sollte jedoch ein GroBenunterschied
innerhalb einer Brut bzw. zwischen Einzelkiiken und Kiiken aus 2er Gelegen zu finden sein,
da verlidngerte Nahrungstransport- und Suchzeiten bei gleicher Transportkapazitéit der Eltern
zu einer normalen Versorgung von Einzelkiiken und Unterversorgung bei Kiiken aus 2er
Gelegen fiihren konnen (Ens et al. 1992). Zusétzlich kann dieser Effekt durch eine erhohte
Geschwisterkonkurrenz ~ verstarkt werden (Lamey 1995), der sich mit groferen
Wachstumsraten des ersten Kiikens gegeniiber der Wachstumsrate des 2.Kiikens

niederschlagen sollte.
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Fiir territoriale Kiiken war erwartungsgemdll wéhrend der Wachstumsperiode kein
GroBenunterschied in  Abhdngigkeit von der Kiikenreihenfolge nachweisbar. Bei
nichtterritorialen Paaren unterschieden sich die KorpergroBen der Kiiken mit
unterschiedlicher Schlupfreihenfolge und Geschwisteranzahl. Einzelkiiken waren grofer als
Kiiken, die noch Geschwistern hatten. Demnach sind nichtterritoriale Paare nicht in der Lage,
thren Nachwuchs iiber einen lingeren Zeitraum mit maximalen Nahrungsmengen zu
versorgen und verursachten so die Wachstumsdepression bei 2er Bruten. Diese
Minderversorgung hatte in keinem Fall Auswirkung auf die Endgrofle der Kiiken/Jungvogel
zum Zeitpunkt des Ausfliegens. Dieses Ergebnis war konsistent mit anderen Studien zur
Wachstumsperformance bei Vogeln, die keine unterschiedlichen Adultgrofen auf Grund von
Nahrungsverfiigbarkeiten fanden (z.B. Dewey S.R. & Kennedy 2001, Cook & Hamer 1997).
Somit scheint bei Skuas die AdultgroBe eher genetisch festgelegt und nicht durch
Umwelteinfliisse beeinfluB3t zu sein (z.B. Richner et al. 1989, Larsson & Forslund 1991).

Nahrungsterritorialitit bei Skuas kann den jéhrlichen Reproduktionserfolg der Individuen
beeinflussen (Pietz 1987, Kap. 2). Territoriale Brutvogel sichern sich einen stabilen
Ressourcenzugang, wihrenddessen Nichtterritoriale mit unsicherem Nahrungsangebot ihren
Nachwuchs aufziehen miissen. Weder eine Anpassung des Geschlechterverhdltnisses noch
Auswirkungen auf die KorpergroBe der fliiggen Jungvogel als mogliche Auswirkung der oben
genannten Nahrungssituation konnten in dieser Studie nachgewiesen werden. Als einzige
Konsequenz der differentiellen Nahrungsverfiigbarkeit ergaben sich unterschiedliche
Wachstumsgeschwindigkeiten der Kiiken: Kiiken von territorialen Brutpaaren wuchsen
unabhingig vom Geschlecht schneller und schlossen ihre Entwicklung zeitiger ab, als Kiiken,
deren Eltern keine Pinguin-Nahrungsterritorien besalen. Zwei Hypothesen kdnnten diese
Entwicklungsmuster erklédren:

Quantitdtshypothese: Kiiken territorialer Paare erhalten mehr Nahrung gleicher Qualitdt als

ihre Altersgenossen von nichtterritorialen Brutpaaren. Den Kiiken stehen optimale
Nahrungsmengen zum Aufbau von Gewebe und zur Erhaltung (Thermoregulation) zur
Verfiigung. Territoriale Altvogel nehmen grolere Mengen pro FreBintervall an
Pinguinkadavern auf (s. Kap. 4), und konnen somit ihre Kiiken besser mit Nahrung aus den
Pinguinterritorien versorgen als Paare ohne Nahrungsterritorien. Es existieren bisher weder
Angaben {ber Fiitterungsmenge und -frequenz von nichtterritorialer Skuas noch

Informationen, ob die geringen Nahrungsmengen aus den Pinguinkolonien durch vergroBerte
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Alternativnahrungsmengen ausgeglichen werden. Die Ablehnung oder Zustimmung der

Quantititshypothese ist noch offen.

Qualititshypothese: Nichtterritoriale Skuas sind nicht in der Lage, ihr Jungen mit qualitativ

hochwertiger Nahrung zu versorgen. Die verfiitterte Nahrungsmenge entspricht derer
territorialer Paare, deckt aber nicht den Energie- und/oder Proteinbedarf, der fiir ein schnelles
Wachstum bendtigt wird. Nichtterritoriale Brutpaare stehen unterschiedliche alternative
Nahrungsquellen zur Verfiigung: u.a. Krill, Fisch, Napfschnecken (Zusammenfassung in:
Reinhardt et al. 2000). Alle Ausweichressourcen weisen weder einen dhnlich hohen Energie-

noch Proteingehalte wie Pinguinprodukte auf (Tab. 7).

Tab. 7: Energiegehalt von Pinguin- und Alternativnahrung Brauner Skuas. Angaben in kJ/g
NaRgewicht.

Art der Nahrung Energiegehalt Referenz

Pinguinkiiken 7,1 kl/g Myrcha & Kaminski 1982
Pygoscelis spec. 12,8 kl/g Janes 1997

Krill Euphausia spec. 3,7kl/g Davis et al. 1989

Fisch Pleurogramma antarcticum 6,3 kl/g Davis in: Young 1994
Napfschnecke Nacella concina 4,10-4,24 kJ/g Favero et al. 1997

vgl: Schweinefleisch 11,5kJ/g (www.sellpage.de)

Unterstiitzt wird die Qualitdtshypothese durch Ergebnisse eines Zufiitterungsexperiments an
Skuakiiken, bei dem die Nahrungsmenge bei Beibehaltung der Nahrungsart um 12,5% des
Tagesenergiebedarfs erhoht wurde. Die Experimentkiiken reagierten nicht mit einer Erh6hung
der Wachstumskonstanten auf das erhohte Nahrungsangebot (Ritz & Hahn in Vorbereitung).

Die Verbindung von niedrigerem Energie- und Proteingehalt der Alternativnahrung und
verringerter Nahrungsmenge an Pinguin stellt die wahrscheinlichste Ursache fiir die

Wachstumsdepression nichtterritorialer Kiiken dar.
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Kapitel 4: Territorialitat, Dominanz und Nahrungserwerb

1. Einleitung

Das Besetzen und die Verteidigung eines Territoriums sind fiir ein Individuum mit erh6htem
energetischen Aufwand verbunden. Soll territoriales Verhalten evolutionsstabil sein, muf3 der
Nutzen, den territoriale Tiere aus ihrem Besitz zichen, die anfallenden Kosten mindestens
decken (Davies 1978). Weiterhin sollte der Besitzer in der Lage sein, die einmal okkupierte
Ressource langerfristig erfolgreich gegen Konkurrenten zu verteidigen. Eine hdufige Form der
Territorialitét ist die Monopolisierung von Nahrung (Ubersicht in: Maher & Lott 2000).
Territoriale Individuen okkupieren dabei fleckenhaft verteilte Nahrungsressourcen und
schlieBen im gilinstigsten Falle andere Individuen vollstdndig von der Ressourcennutzung aus.
Territorienbesitzer erlangen so einen sicheren Nahrungszugang. Der komplette Ausschluf3
Fremder von der Territoriennutzung ist fast unmdglich, da Territorienbesitzer einen
Kompromif3 zwischen Verteidigung der Ressource und der Verteidigung der Nachkommen
bzw. des Nestes finden miissen. Nichtterritoriale Individuen investieren dagegen nicht in die
Erhaltung von Territorien, miissen aber mit einem unsicherem Nahrungszugang (Stehlen)
oder anderen Alternativen des Nahrungserwerbs auskommen (z.B. angespiilter Krill oder
Robbenkadaver, Reinhardt et al. 1998). Dabei sind sie oftmals einem erhohten Risiko der
Entdeckung und der Vertreibung von der Ressource ausgesetzt.

Eine solche Form der Territorialitit findet man in Populationen der Braunen Skua im Bereich
der maritimen Antarktis. Einige territoriale Individuen besetzen mit groBem Aufwand
Nahrungsterritorien innerhalb von Pinguinkolonien, in denen sie Eier, Kiiken oder Aas als
Nahrungsressource vorfinden (Trivelpiece et al. 1980, Pietz 1987, s. Kap 2). Die Mehrzahl
der Skuas besitzt dagegen keine Nahrungsterritorien. Sie leben und reproduzieren somit unter
ungiinstigeren Voraussetzungen, da sie ebenfalls fiir die eigene Erhaltung und fiir die
Versorgung der Jungen auf die Nahrung aus den Pinguinkolonien angewiesen sind.

In der vorliegenden Untersuchung wurden die Konsequenzen der Nahrungsterritorialitét
experimentell auf zwei Ebenen untersucht. Als Erstes war die Ausbildung von
Dominanzstrukturen an einem Nahrungspatch als Konsequenz einer Strategie (territorial vs.
nichtterritorial) von Interesse. Auf der zweiten Ebene wurden die resultierenden Folgen im

Hinblick auf die aufgenommene Nahrungsmenge eingehend untersucht.
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Ebene 1: Sozialer Status und Dominanz

Existiert innerhalb einer Population Konkurrenz um die Ressource Nahrung und gibt es
Individuen mit unterschiedlichem Status, sollten klare hierarchische Strukturen den
Ressourcenzugang regeln. Es wird erwartet, daB3 Tiere mit dem Status Territorienbesitzer
generell iiber alle anderen Individuen dominieren. Je niedriger der Status eines Individuums
ist, desto stirker sollten individuelle Eigenschaften (z.B. Geschlecht und Hunger) den
Ausgang von Auseinandersetzungen beeinflussen. Da Méannchen wihrend der Kiikenaufzucht
das aggressivere Geschlecht sind (Arcese & Smith 1985, Rytkonen et al. 1993, fiir Skuas:
Prieto 2001), sollten sie iiber Weibchen des gleichen Status (territorial oder nichtterritorial)
dominieren.

Hat ein Individuum einen Nahrungspatch okkupiert (residentes Individuum), konnte der
Besitz per se die Wahrscheinlichkeit des Kampfgewinns erhohen (Parker 1974). Im
Gegensatz konnte die Notwendigkeit der Nahrungsaufnahme ("Hunger") eines

Neuankémmlings die Kamptbereitschaft und die Gewinnwahrscheinlichkeiten erhdhen.

Ebene 2: Dominanz und aufgenommene Nahrungsmenge

Die Gesamtmenge, die ein Individuum in einem Zeitabschnitt an Nahrung aufnehmen kann,
ist proportional zur FreBleistung (s. Kap. 5) und zur reinen Frefzeit. Die Zeiten, die das
Individuum ungestort am Aas Nahrung aufnehmen kann, kénnen durch erfolgreich
abgeschlossenen Nahrungskdmpfe verldngert werden.

Es wird erwartet, dal sich Dominanzstrukturen in unterschiedlichen FreBmengen
niederschlagen (Gill & Wolf 1975, Craig et al. 1982). Territoriale Individuen verteidigen ihre
Ressource und sollten den Besitz in eine hohere Frefmenge gegeniiber den anderen
Dominanzstufen umsetzen. Dabei kann die FreBdaver und/oder die Anzahl
aufeinanderfolgender FreBintervalle erhoht sein. Neben der reinen Nahrungsmenge sollte die
FreBeffizienz territorialer Vogel, d.h. das ungestorte Fressen ohne gegnerische Stérung
(Cresswell et al. 2001), deutlich groBer sein als die Effizienz der Tiere mit niedrigerem Status.
Da bei Skuas die Kiikenfiitterung zu gleichen Teilen von beiden Geschlechtern, die
Nestverteidigung aber hauptsidchlich von den Weibchen iibernommen wird (zusammengetalit
in Higgins & Davies 1996), sollten bei territorialen Paaren mit benachbarten Nestern beide
Geschlechter gleich hdufig am Kadaver auftreten und fressen. Fiir nichtterritoriale Brutpaare
wird durch die geschlechtsspezifische Aufgabenverteilung und der gréferen Entfernung
zwischen Nest- und Futterplatz (s. Kap. 2) ein hidufigeres Auftreten und eine groBere

FreBmenge der Méannchen erwartet.
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Die FreBmengen der Nichtbriiter sollten bei den Nahrungserwerbsbilanzen innerhalb der

Territorien nur eine untergeordnete Rolle spielen.

2. Material und Methoden

Die Untersuchungen fanden in den Siidsommermonaten Dezember bis Februar der Jahre
1998/99 bis 2000/01 auf der Potter-Halbinsel, King George Island, Siid-Shetlands statt. Als
Untersuchungsobjekte dienten Braune Skuas (Catharacta antarctica lonnbergi) einer lokalen
Population von 26-32 Brutpaaren und ca. 20-50 Nichtbriitern. Alle Brutvogel waren
individuell markiert, ihre Korpergrofe, Geschlecht, Brutstatus (Anzahl Eier/Kiiken) und
Nahrungserwerbsstrategie (territorial, nichtterritorial) waren bekannt (s. Kap. 2). Die
Kategorie Nichtbriiter setzte sich aus pramaturen und maturen Individuen zusammen, deren
Geschlecht und Korpergrofle zum Teil bestimmt war. Alle Nichtbriiter wurden im Sinne des

Nahrungserwerbs als nichttterritorialen Skuas gewertet.

2.1. Territorienverteidigung

Die Verteidigung der Nahrungsterritorien wurde mit Hilfe eines Attrappen-Experimentes
wihrend verschiedener Reproduktionsphasen (frithe und spdte Kiikenaufzucht sowie
Kiikenausflugszeit) getestet. In den Nahrungsterritorien wurde ein offener Pinguinkadaver
(Bauchhohle gedffnet) als Nahrungspatch zusammen mit einer Skua-Attrappe (Standpréiparat
eines groflen @ des Phyletischen Museums Jena) aufgestellt. Die Verteidigungsbereitschaft
und -stirke der Territorienbesitzer gegen den vermeintlichen Eindringling wurde an Hand von
Entdeckungszeit (in Minuten) und Angriffsstirke gemessen. Die Angriffsstirke wurde kodiert
mit:

0 - kein Angriff, nur Drohen

1 - Federnzupfen am Eindringling

2 - starkes seitliches Abdrédngen

3 - physischer Angriff (Kopfhacken, auf den Riicken springen)

4 - Frontalangriff durch Sturzflug
Die Attrappenversuche wurden in acht Territorien in 3woOchigem Abstand (26.12.99,
14.01.00, 05.02.00) wiederholt. Alle in das Experiment einbezogenen territorialen Paare

hatten zum Versuchszeitpunkt Kiiken mit einem mittleren Alter von 3, 21 bzw. 42 Tagen.
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2.2. Dominanzstrukturen

Die Dominanzverhiltnisse innerhalb der Population wurden durch Aasexperimente getestet.
Als Nahrungsangebot wurden den Skuas innerhalb der Nahrungsterritorien tote Pinguinkiiken
angeboten, die zum Experimentzeitpunkt gerade von den Territorienbesitzern erjagt wurden
oder ihre Jagdbeute des vergangenen Tages waren. Die anwesenden Skuas, die um den

Zugang zur Ressource konkurrierten, wurden nach ihrem Brutstatus wie folgt klassifiziert:

Terreigen: territoriale Brutvogel im eigenen Territorium
Terrfemd: territoriale Brutvogel im fremden Territorium
Non: nichtterritoriale Brutvogel

Nb: nichtterritoriale Nichtbriiter

Der Status (alle Individuen) und das Geschlecht (alle Brutvogel, 20% der Nichtbriiter) der an
den Kémpfen beteiligten Skuas waren bekannt. Die individuelle Ausgangssituation vor dem
Kampf (Aasbesitz oder Neuankdmmling), das Resultat des Kampfes (Gewinn, Verlust) und
das Verhalten nach dem Kampf (Aasbesitz, Flucht) wurden registriert. Zusétzlich waren die
bisherigen Fremengen und FreBzeiten der Kdmpfenden im Rahmen des Aasexperimentes
bekannt (Bestimmung der FreBmengen s.u.).

Die Daten zur Geschlechter- und Statusverteilung wurden mit Hilfe von Binomial-Tests und
y>-Statisitik ausgewertet. Die Aussagen zu status- und vorgeschichtsabhdngigen
Gewinnwahrscheinlichkeiten wurden mit binérer logistischer Regressionen gewonnen (Hardy

& Field 1998).

2.3. FreBmengen und Frelintervalle

Die ausgelegten Kadaver wurden wihrend des Experimentes in unregelmifBigen Abstinden
wiederholt gewogen (£10g), um den fressenden Individuen eine exakte FreBmenge (eine Skua
am Aas) oder eine mittlere FreBmenge (mehrere Skuas gleichzeitig fressend) zuzuordnen.

Das FreBintervall eines Individuums wurde als die reine FreB3- und Anwesenheitszeit am Aas
oder seiner unmittelbaren Umgebung definiert. Bei territorialen Briitern, deren Nester unweit
threr Nahrungsterritorien lagen, wurde die direkte Riickkehr zum Nest mit anschlieBender
Kiikenfiitterung oder eine mehr als Sminiitige Abwesenheit vom Kadaver als Ende eines
FreBintervalls festgelegt. Fiir jedes Individuum berechnete sich die GesamtfreBmenge im
Experiment auf Grundlage der Frefmengen pro FreBintervall und der Anzahl der

FreBintervalle.
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2.4. Frelrisiko und Energieaufnahme

Das Risiko, wihrend des Fressens vom Nahrungspatch vertrieben und/oder verletzt zu
werden, steigt proportional mit der Anzahl der Kémpfe. Aufgrund dessen wurde der Quotient
aus aufgenommener Nahrung und der Anzahl bestandener Kdmpfe als Sicherheitsfaktor
zwischen den unterschiedlichen Kategorien verglichen (definiert nach Stillman et al. 2000).
Um die Profitabilitdt der Territorien abzuschidtzen, wurden fiir jedes Skuapaar (alle
Brutvogelkategorien) bzw. fiir jedes Individuum (nur Nichtbriiter) die GesamtfreBmenge pro
Kadaverversuch und ihr Anteil am Tagesenergiebedarf berechnet. Der Tagesenergiebedarf
betragt nach Nagy (1987), Nagy et al. (1999) fiir ein durchschnittliches Weibchen 1589,5kJ/d
(m=1833g, n=67) und fiir ein durchschnittliches Ménnchen 1462,2kJ/d (m=1628g, n=60). Als
mittlerer Energiegehalt der Pinguinnahrung wurden 7,1kJ/g Feuchtgewicht in die Berechnung
einbezogen (Myrcha & Kaminski 1982), da die Energiewerte fiir Organe, Muskeln, Haut etc.
sehr dhnlich sind (Janes 1997).

3. Ergebnisse

3.1. Territorienverteidigung

Die Territorienbesitzer entdeckten den FEindringling am Kadaver unabhingig von der
Reproduktionsphase im Mittel nach 13,2+14,6min (RM ANOVA: F,,3=0,65; p=0,54) und
attackierten ihn sofort. Die Angriffsstirke des Territorienbesitzers variierte zwischen den
Saisonzeitpunkten (RM ANOVA: F,23=5,04; p=0,02) und sank zum Ende der
Reproduktionszeit (Zeit des Kiikenausfluges) auf Null (keine physischen Angriffe, nur
Drohen; Separierung der Zeitabschnitte: Student-Newman-Keuls: p<0,05, Tab. 1). Die
Erstverteidigung der Nahrungsressource/Territoriums war geschlechtsspezifisch und erfolgte

zu 77% durch das Ménnchen (Binomial-Test: p=0,01).

Tab. 1: Bereitschaft territorialer Skuas, ihr Territorium gegen potentielle Eindringlinge zu verteidigen.
Die Angaben zur Entdeckungszeit des Eindringlings im Territorium und die Angrifsstarke des
Territorialen wurden zu verschieden Zeitpunkten der Kikenaufzuchtzeit (Ende Dezember bis Anfang
Februar) gemessen. Alle Werte sind MittelwertexStd mit n=8. Zusatzlich sind die Haufigkeiten der
Geschlechter bei der Verteidigung wiedergegeben.

Entdeckung (min) Angriffstirke Minnchen Weibchen
frithe Kiikenzeit 17,0£19,3 1,9+1,6 7 2
spite Kiikenzeit 8,8£12,6 2,0£1,8 5 3
Kiikenausflug 13,9+11,4 0+0 8 1
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3.2. Dominanzstrukturen

Kampfe um Nahrungszugang und/oder wihrend der Territorienverteidigung waren mit einem
hohen Verletzungsrisiko verbunden und forderten Opfer. In Folge von Verteidigungskampfen
starben im Jahre 1998 zwei erfahrene Weibchen (gebrochener Fliigel und nachfolgender
Hungertod, Kopf- und Bauchverletzung mit sofortiger Todesfolge). Im Stidsommer 2001
verendete ein weiteres Weibchen nach einem Territorienkampf (Fliigel- und

Kopfverletzungen, M. Ritz, pers. Mitteilung).

Dominanz: Status

Wihrend der Kadaverexperimente wurden 1289 Kédmpfe um die Ressource Pinguin gefiihrt.
Die Haufigkeit der Kdmpfe war statusabhingig: 1573 Nichtbriiter (61%), 530 territoriale
Briiter im eigenen Territorium (21%), 242 Territoriale in fremden Revieren (10%) und nur
233 Brutvigel ohne Nahrungsterritorium (8%) waren an den Auseinandersetzungen beteiligt.
Territoriale Skuas mullten den grofiten Verteidigungsaufwand gegen nichtterritoriale
Nichtbriiter erbringen, die in 87% ihrer Kdmpfe die Gegner stellten.

Die Wahrscheinlichkeit, einen Kampf siegreich zu beenden, war statusabhéngig: territoriale
Individuen im eigenen Revier dominierten sowohl territoriale fremde und nichtterritoriale
Briiter als auch Nichtbriiter (Tab. 2). Territorialitit war der Garant fiir die hohe
Gewinnwahrscheinlichkeit: die Siegchance territorialer Skuas war im eigenen Revier
unabhingig vom Brutstatus des Gegners (Fisher exact: y*=2,51; p>0,05). Fiir territoriale
Skuas in fremden Territorien (¥*=91,0; p<0,001), nichtterritoriale Briiter (¥*>=78,1; p<0,001)
und Nichtbriiter (¥*>=12,7; p<0,01) wurde die Siegchance von der Dominanzstufe des Gegners

mitbestimmt.

Tab. 2: Gewinnwahrscheinlichkeiten der Skuas mit unterschiedlichem Status bei Nahrungskampfen
am Aas. Die Angaben sind: P - Wahrscheinlichkeit, n - Gesamtstichprobe pro Status (Sieg + Verlust),
Terreigen - Brutvogel im eigenen Territorium, Terrsemg - territorialer Brutvogel im fremden Territorium,
Non - Brutvogel ohne Nahrungsterritorium, Nb - nichtterritorialer Nichtbruter.

Terr cigen Terr fremd Non Nb
gewinnt gegen: P n P n P n P n
Terr fremd 0,97 37 0,50 30
Non 0,97 31 0,36 14 0,50 40
Nb 0,92 462 0,83 161 0,84 147 0,50 805
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Dominanz: Status und Geschlecht:

Unabhéngig vom Territorialstatus waren die Weibchen briitender Paare signifikant hdufiger in
Nahrungskdmpfe verwickelt als ihre ménnlichen Partner (Binomial-Test fiir Terrcigen,
Terrgemd, Non: alle p<0,001). Bei Nichtbriitern mit bekanntem Geschlecht (n=198) war kein
Unterschied in den Kampfhaufigkeiten von Weibchen und Minnchen nachweisbar
(Binomial-Test: p=0,83).

Weibchen waren in den Kémpfen generell erfolgreicher als Ménnchen (Abb. 1). Dieses
Phénomen trat in allen Hierarchiestufen auf (Terrcigen: ¥*=18,3; p<0,001; Terrfrema: ¥*=71,3;

p<0,001; Non: 17,8; p<0,001; Nb: x*>= 23,7; p<0,001).
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Abb. 1: Geschlechtsspezifische Gewinnwahrscheinlichkeiten bei den Nahrungskampfen der Skuas.
Weibchen waren haufiger in Kdmpfe verwickelt (Binomial-Test: alle p<0,001) und gewannen diese
haufiger als die Mannchen im selben Status (x* alle p<0,001). Die Statusangaben sind: Terrggen -
Brutvogel im eigenen Nahrungsterritorium, Terrqeng - territorialer Brutvogel im fremden Territorium,
Non - Brutvogel ohne Nahrungsterritorium, Nb - nichtterritorialer Nichtbriter und die Stichprobengrofie
n als Anzahl der Kdmpfe pro Geschlecht und Status.

Dominanz: Status und Vorgeschichte

Fir den Ausgang eines Kampfes am Aas war mit niedrigerem Status des Individuums
(Terreigen — Nb) dessen Vorgeschichte am Nahrungspatch (occupation power) und der Status

des Gegners von steigender Bedeutung. Territoriale Skuas im eigenen Territorium gewannen
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ihre Kédmpfe unabhéngig von der Ranghdhe des Gegners und ihrer eigenen Vorgeschichte am

Kadaver (Tab. 3).

Tab. 3: EinfluR von Status des Gegners und der eigenen Vorgeschichte (Besitzer oder
Neuankdémmling) auf das Kampfergebnis. Mit sinkendem Status steigt die Bedeutung des
gegnerischen Status und der eigenen Vorgeschichte. Die Angaben sind die Ergebnisse der bindren
logistischen Regression (Wald-Statistik).

Status des Gegners eigene Vorgeschichte
betrachteter Status e p e p n
Terreigen 2,55 0,28 1,37 0,24 531
Terr fremd 38,73 0,001 8,22 0,004 243
Non 37,86 0,000 19,17 0,000 252
Nb 181,71 0,000 155,95 0,000 1557

Auf den Statusebenen Terrgema — Nb gewannen residente Vogel signifikant hdufiger ihre
Kéampfe als Neuankommlinge. Der Verlust einer Auseinandersetzung am Aas war bei allen
Brutvogel-Kategorien (Terreigen, TerTgemd, Non) unabhidngig von der Vorgeschichte
(alle: Fisher's exact-Test: p>0,05). Nur neuankommende Nichtbriiter verloren haufiger als

erwartet ihren Kampf gegen den Residenten (Fisher's exakt-Test: x*=118,6; p<0,001).

Tab. 4: Zusammenhang von Gewinn und Verlust der Nahrungskampfe in Verbindung mit der
Vorgeschichte des Vogels. Residente Vogel sind Individuen, die vor dem Kampf den Aas-Patch
okkupierten. Neuankdmmlinge sind Vdgel, die versuchen, den Patch in Besitz zu nehmen. Alle Werte
sind in Prozent. Bei fettgedruckten Angaben war die Abweichung von 50/50-Verhaltnis signifikant
(Fisher's exact-Test, p<0,05).

gewinnt als verliert als
Status Residenter Neuankdmmling n Residenter Neuankommling n
Terreigen 44,4 55,6 489 36,6 63,4 41
Terr fremd 68,2 31,8 154 45,5 54,5 88
Non 77,8 22,2 153 45,6 54,4 79
Nb 66,7 33,3 495 27,1 72,9 1076
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Dominanz: Status und Residenz

Fiir residente Skuas hing der Ausgang einer Auseinandersetzung am Aas vom eigenen Status
(Wald: %%3.949=30,56; p<0,001), dem Status des Gegners (Wald: ¥*3940=146,83; p<0,001) und
der Zeit ab, die das Individuum am Aas verbrachte (Interaktion eigener Status*Zeit:
Wald:  ¥%3940=10,04; p=0,02). Dieses Ergebnis wurde in hohem Malle durch das
Kampfverhalten der Nichtbriiter bestimmt (Wald: %?3474=9,92; p=0,002). Die zuvor
aufgenommene Nahrungsmenge, verbunden mit dem Status, hatte keinen Erkldarungswert fiir

den Ausgang eines Kampfes (Wald: y%3 949=2,54; p=0,47).

3.3. FreBmengen und Frelintervalle

Die Nahrungsmengen pro FreBintervall differierten in Abhéngigkeit vom Status der Skuas
(Daten \/—transformiert, Ausschlufl aller nicht identifizierbaren Nichtbriiter, Kovariate:
Intervall-Folge, Faktor: Status: GLM: F;.35= 13,05; p<0,001; Tab. 5). Territorienbesitzer
fralen signifikant mehr als territoriale Fremde bzw. nichtterritoriale Individuen (paarweiser
Vergleich, alle p<0,001). Die Unterschiede in den FreBmengen von Terrgemds, Non und Nb
sind statistisch nicht belegbar (p>0,05).

Tab. 5: FreBmenge (g) pro FreRintervall der Skuas mit unterschiedlichem Status. Angaben des
Median und der 25/75er Perzentile. Nbg: Nichtbriter bekannter Identitat, Nbi,i: Nichtbriter
unbekannter Identitat. Die FreBmengen territorialer Skuas im eigenen Territorium unterschieden sich
vom Rest signifikant (fett gedruckt; p>0,001).

Mittel Median 25% 75% n
Terreigen 105,5 78,5 28,7 142,0 148
Terrfremd 74,2 64,3 9,3 101,4 48
Non 77,6 42,2 10,4 113,3 38
Nbget 48,7 25,0 8,8 60,0 55
Nbindet 30,8 13,4 4,9 33,0 99

Die territorialen Skuas im eigenen Revier fraBen nachweisbar linger (Median: 15,5min) als
Skuas aller anderen Status-Kategorien (Terrgemg: 10min, Non: 8,5min; Nb: 5min; Kruskal-
Wallis: Hs335=80,2; p<0,001), da FreBmenge mit der Anwesenheitsdauer pro Intervall
korrelierten (r=0,63; p<0,001; df: 387).
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Frefmenge und Ende des FreBintervalls

Mit sinkendem Status wurde ein FreBintervall hdufiger durch einen verlorenen Kampf
beendet. Bei Nichtbriitern und tendenziell bei nichtterritorialen Brutvogeln lag die
aufgenommene Nahrungsmenge bei unfreiwilligem Ende niedriger als bei freiwilligem
Verlassen des Nahrungspatches (Abb. 2, Daten fiir Terregn, Non und Nb
\-transformiert). Nichtterritoriale Individuen verlieBen die Nahrungsressource zwangsweise,

che die mittlere FreBmenge territorialer Skuas (Terrgigen) von 106g erreicht wurde.
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Abb. 2: Mittlere FreBmenge (g) in Abhangigkeit vom Ende des FreRintervalls. Schwarze Balken
symbolisieren FreBmengen der Skuas nach freiwilligem Verlassen des Kadavers, graue Balken
symbolisieren die FreBmengen von Individuen, die vom Kadaver vertrieben wurden. Alle Angaben
sind Mittelwerte + SE.; t-Tests: t=0,38 (TerTeigen), t=0,67 (Terriema), t=1,93 (Non), t=2,35 (Nb).

FreBintervalle und GesamtfreBmenge

Territoriale Individuen fralen héufiger in aufeinanderfolgenden Intervallen als
territorienfremde und nichtterritoriale Skuas (¥*.285=30,2; p=0,001). 71-84% der
nichtterritorialen bzw. territorial fremden Individuen hatten nur einmal Zugang zum

Nahrungspatch (Tab. 6).
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Tab. 6: Haufigkeiten der Individuen, die in aufeinanderfolgenden Intervallen am Pinguinkadaver
fraRen. Angaben in Prozent, Stichprobengrée in Klammern.

Anzahl TerTeigen Terrfemd Non Nb
FreBintervalle (68) (37) (32) (138)
1 26,5 73,0 90,6 92,0
2 41,2 24,3 3,1 5,8
3 23,5 2,7 3,1 0,7
4 59 0 3,1 1.4

5 2,9 0 0 0

Die Nahrungsmenge einer territorialen Skua im ersten FreBintervall war mit 137g (Median)
signifikant grofer als die Nahrungsmengen aller drei weiteren Statusstufen im gleichen
FreBintervall (Kruskal-Wallis: Hj;7,=43,8; p<0,001; Dunn's Test: fiir Terregen: p<0,05;
Abb. 3). Die FreBmengen von Terrgemd, Non und Nb (1. Intervall) unterschieden sich nicht

(Dunn's Test fiir alle Gruppenvergleiche: p>0,05).
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Abb. 3: Individuelle FreBmengen der Skuas im ersten FreRintervall (Boxplot mit 5/95%-Perzentil,
Mittelwert: gepunktete Linie). Signifikante Unterschiede zwischen den Skuakategorien sind mit *
markiert (Dunn's Test, p<0,05).

In den folgenden FreBintervallen sank die Nahrungsmenge pro Intervall bei territorialen
Individuen im eigenen Territorium (r:=-0,54; p=0,001; df=66; Abb. 4) und bei territorialen
Individuen, die in fremden Territorien Nahrung stahlen (ry=-0,32; p=0,03; df=35). Fiir
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nichtterritoriale Brutvégel (r=-0,05, p=0,78; df=30) und Nichtbriiter (r=-0,17; p=0,21;

df=130) war dieser Zusammenhang nicht nachweisbar.
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Abb. 4: FreBmengen territorialer Skuas im eigenen Territorium in Abhangigkeit von der Anzahl der
FreRintervalle (Intervall-Folge). Graue Kreise sind Einzelwerte; der Median pro Intervall ist als
schwarzer Balken markiert, n ist die Stichprobengrof3e pro Intervall.

3.4. Nahrungsaufnahme und Sicherheit

Die Anzahl der Kédmpfe, die ein Individuum wihrend eines FreBintervalls bestritt, unterschied
sich signifikant zwischen den Statusniveaus (Hs399=30,6; p=0,001). Territoriale Skuas im
eigenen Revier fralen am risikodrmsten. Sie konnten héufiger ohne Stérung Nahrung
aufnehmen, ihre FreBmenge pro Intervall war unabhidngig von der Anzahl bestrittener
Auseinandersetzungen am Aas (rs=0,14, p>0,05). Dagegen war die Nahrungsaufnahme fiir
Skuas in fremden Territorien risikoreicher: die Nahrungsmenge (H;316=55,4; p<0,001) und
Frefzeit (H;316=46,2; p<0,001) pro Auseinandersetzung waren geringer als die der
Territorienbesitzer (Tab. 7). Mit zunehmender Nahrungsmenge und FreBzeit stieg die Anzahl
der Aaskdmpfe und somit die Wahrscheinlichkeit der Vertreibung vom Aas und das

Verletzungsrisiko (Terrfema: 1s=0,40; p=0,005; Non: r,=0,52; p<0,001; Nb: r=0,53; p<0,001).
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Tab. 7: Risikoabschatzung der Nahrungsaufnahme fir Skuas mit unterschiedlichem Status.
Territorienbesitzer fraflen am risikoarmsten und konnten mehr Nahrung in langerer Zeit ungestort
aufnehmen. Die Angaben zu aufgenommen Nahrungsmenge (g) und Fref3zeit (min) pro Interaktion
sind Mediane. Fett gedruckie Werte unterscheiden sich signifikant von den restlichen Gruppen
(p<0,05; Dunn's post hoc-Test fir paarweisen Gruppenvergleich).

FreBintervalle ohne  FreBmenge/Kampf  Frefizeit/Kampf n
Storung (%)
Terreigen 38 23,8¢ 6,0min 157
Terremd 17 19,6g 3,4min 48
Non 9 13,1¢g 1,6min 43
Nb 7 5,2g 1,4min 154

3.5. Gesamtnahrungsaufnahme

Die individuellen GesamtfraBmengen pro Kadaverversuch differierten in Abhidngigkeit vom
Status. Territoriale Individuen im eigenen Nahrungsterritorium fralen insgesamt das 2 bis
3,4fache der Menge nichtterritorialer oder territorial-fremder Skuas (Abb. 5, ANOVA: Faktor
Status: F3154=17,8, p<0,001, Faktor Geschlecht: F;;5c=0,38, p=0,54). Die Differenz der
FreBmengen zwischen Terrggen und den anderen Statusniveaus war in allen Fillen hoch

signifikant (Bonferoni t-Test: alle p<0,001).

300 | n= 68 37 32 43

200

100 - T T

GesamtfreBmenge (g)

Terreigen Terrfremd Non Nb

Abb. 5: Mittlere individuelle FreBmenge der Skuas am Pinguinkadaver. Die Angaben sind Mittelwerte
+ 95%-Konfidenz-Intervall. Territoriale Brutvdgel im eigenen Territorium (Terreigen, schwarze Saule)
nahmen signifikant mehr Nahrung auf als territoriale Brutvogel in fremden Territorien (Terrgema),
nichtterritoriale Briter (Non) und nichtterritoriale Nichtbriter (Nb).
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Da alle territorialen Skuas als Brutpaare agierten, wurde die mittlere Nahrungsmenge pro Paar
und Kadaverversuch als ein MaB fiir die Profitabilitdt des Territoriums verglichen: territoriale
Brutvogel im eigenen Territorium konnten ihren Tagesenergiebedarf fast vollstindig aus
einem Kadaverversuch decken (Tab. 8). Die Paare der territorialen Fremden und der
nichtterritorialen Briiter erreichten in ihren FreBmengen nur 23-29% des Tagesbedarfs. Bei
beiden letzteren Kategorien beteiligte sich meist nur ein Partner pro Paar an der
Nahrungsaufnahme am Experimentkadaver. Bei territorialen Paaren im eigenen Territorium

waren meist beide Altvogel bei der Nahrungsaufnahme am Kadaver beteiligt (Tab. 8).

Tab. 8: Mittlere FreBmengen der Brutpaare pro Kadaverversuch. Angaben sind
Mittelwerte + Std. Anteil DEDp,,: prozentualer Anteil am Tagesenergiebedarf eines Paares.
Beteiligung: mittlere Anzahl der fressenden Végel pro Brutpaar, n: Stichprobe.

FreBmenge (g) Anteil DEDpyyr Beteiligung n
Terreigen 417,7£296,2 97,2% 1,82 37
Terrfremd 127,7+116,7 29,7% 1,33 27
Non 99,6 +117,0 23,2% 1,03 29

Die Nahrungsmengen pro Kadaverversuch verteilten sich im Mittel wie folgt: Territoriale
Paare im eigenen Territorium fraB3en 44%, territoriale Paare in fremden Territorien stahlen im
Mittel 25%. Der FraBanteil nichtterritorialer Paare (Non) lag demgegeniiber bei nur 5%, fiir
nichtterritoriale Nichtbriiter bei 5% (hier Berechnung pro Individuum). In allen Brutvogel-
Kategorien leisteten die Weibchen den grofften Beitrag an der Gesamtkonsumption
(Terreigen: 52,8%; Terrsema: 59,7%; Non: 95%!), wihrenddessen bei Nichtbriitern der
Weibchenanteil bei 46,4% lag.

4. Diskussion

Territorialitdt bedingt hierarchische Muster: territoriale Individuen, die lebensnotwendige
Ressourcen monopolisieren, schlieBen Fremde von deren Nutzung aus. Konkurrenten lassen
sich jedoch nicht freiwillig ausschlieBen, so daBl Auseinandersetzungen unvermeidlich
erscheinen. Dies manifestiert sich in der Herausbildung von Dominanzstrukturen innerhalb
der Territorien (Piper 1997). Die hierarchische Ordnung inklusive Dominanz kann

entscheidend fiir den Reproduktionserfolg der Individuen sein (Ellis 1995).

62



Kapitel 4: Territorialitdt, Dominanz und Nahrungserwerb

Einige Skuapopulationen der Silidhemisphire sind territorial und verteidigen
Nahrungsterritorien in den Seevogelkolonien der Antarktis und Subantarktis (z.B. Pietz 1987,
Mougeot et al. 1998). Die Auswirkungen der Nahrungserwerbsstrategie
"Territorial/Nichtterritorial" auf den fitnessrelevanten Bruterfolg der Paare wurde in einigen
Studien belegt (s. Zusammenfassung in Kap. 2).

Die Mechanismen auf der proximaten Stufe des Ressourcenzugangs mit den vermuteten
dominanzabhéngigen Nahrungserwerbseffizienzen sind nur ansatzweise verstanden (Young
1994). Sie bildeten den Schwerpunkt der vorliegenden Studie zum Nahrungserwerb der Skuas

an Pinguinkadavern.

4.1. Dominanzstruktur

Dominanz innerhalb der Population: Territoriale Individuen miissen ihre okkupierten

Gebiete/Ressourcen  jederzeit gegen  Eindringlinge  verteidigen  konnen.  Die
Verteidigungsbereitschaft und die Verteidigungsstirke sollten dem Bedarf des Besitzers
angepalit sein, so daB nicht in die Verteidigung unrentabler Ressourcen investiert wird. Die
Verteidigung von Nahrungsterritorien muf3 demzufolge am ausgeprégtesten in der Zeit des
groBiten Futterbedarfs sein. Im letzten Drittel der Kiikenaufzuchtzeit erreicht der
Nahrungsbedarf der Brutpaare sein Maximum (Drent et al. 1992), so dall die Konkurrenz um
Nahrung und der Druck durch Nahrungskonkurrenten auf das Territorium am hdchsten sein
sollte. Im Experiment war die Verteidigungsbereitschaft der territorialen Skuas wéhrend der
gesamten Kiikenaufzuchtzeit konstant. Der potentielle Eindringling wurde nach 13min
entdeckt und angegriffen, jedoch wvariierte die Angriffsstirke innerhalb der
Reproduktionsperiode. Am Ende der Kiikenzeit (Ausflugszeit der Kiiken) investierten die
territorialen Paare am wenigsten in die Territorienverteidigung und beschriankten sich auf die
Beobachtung des Eindringlings. Die Verteidigung des Territoriums war geschlechtsspezifisch
und lag primir beim Ménnchen (s. Furness 1987, Catry et al. 1999, Prieto 2001)

Die Dominanzverhiltnisse zwischen den Individuen einer Population wurden am direkten
Nahrungszugang innerhalb der besetzten Territorien unter natiirlichen Bedingungen
untersucht. Alle Tiere konnten sich frei bewegen und bei Bedarf auch andere
Nahrungspatches in benachbarten Territorien ausbeuten. Innerhalb der Territorien war
wihrend der Kadaverexperimente kein anderer Nahrungspatch vorhanden.

Wenn ein Individuum ein Territorium erobert hat und verteidigt, sollte es innerhalb dieses

Gebietes iiber Eindringlinge dominieren. Diese Rangverteilungen sind ein gut untersuchtes
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Phanomen sozial lebender Tiere (z.B. Tiipfelhydne, Frank 1986), konnen aber auch bei
kurzzeitigen Territorienbesitz ausgeprédgt sein (Craig et al. 1982). Die generellen Aussagen
zur Dominanz wurden erstmals auch fiir Braune Skuas als nicht sozial lebender Seevogel
untersucht. Territorienbesitzer dominierten iiber alle anderen Individuen, deren hierarchische
Reihenfolge wiederum von Besitz und Brutstatus abhing (Terrcigen — Terrema — Non — Nb).
Diese einfache Hierarchie muflte auf verschiedenen Ebenen differenziert werden:
Reproduzierende Weibchen waren haufiger in Kdmpfe verwickelt als Méannchen. Sie
beendeten generell ihre Kdmpfe am Aas hiufiger als Sieger, als die Ménnchen (hier alle
Weibchen unabhingig vom Brutstatus). Dieses Resultat widerspricht den Erwartungen einer
allgemeinen geschlechtsspezifischen Hierarchie bei Vogeln, bei der adulte Ménnchen iiber
adulte Weibchen dominieren (z.B. Arcese & Smith 1985, Piper 1997). Die Dominanz der
Skua-Weibchen konnte durch die 5%ige Korpergroflendifferenzen gegeniiber Skua-Ménnchen
erklart werden (RSD: reversed sexual size dimorphism, Furness 1987, Catry et al. 1999). Die
Weibchendominanz widerspricht jedoch den Hypothesen zur Herausbildung des RSD durch
die geschlechtsspezifischen Aufgabenverteilungen wihrend des Brutgeschéftes und besserer
Nahrungsbeschaffung durch agilere Mannchen (Paton et al. 1994, Figuerola 2002). Wenn
Korpergrofle (resource holding power) neben dem Status die Gewinnwahrscheinlichkeiten bei
Auseinandersetzungen bestimmt, konnten die Weibchen erfolgreich agieren. Infolgedessen
wiirden Mainnchen, deren geringere GroBe die Gewinnwahrscheinlichkeit bei Aas-
Auseinandersetzungen senkt, die Kdmpfe vermeiden und andere Nahrungsquellen ausbeuten.
Eine klare Trennung von Geschlechter- und Groenunterschied bei den Kampfergebnissen
war jedoch nicht moglich.

Neben den Faktoren Status und Geschlecht war fiir die Gewinnwahrscheinlichkeit am Aas der
Faktor Vorgeschichte von Bedeutung. Mit sinkendem Status stieg die Bedeutung einer
Okkupation des Nahrungspatches vor einer Auseinandersetzung. Residente Skuas
(Aasbesitzer) hatten eine signifikant hohere Chance, den nichsten Kampf zu gewinnen, als
Neuankommlinge. Die Wahrscheinlichkeit, als Sieger aus einem Nahrungskampf
hervorzugehen, war neben dem eigenen Status, dem Status des Gegners abhéingig von der
Zeit, die das Tier bisher am Aas verbrachte.

Der vorherige Besitz des Nahrungspatches kann als eine Form des Heimvorteils (i.w. S. home
advantage, Stamps & Krishan 1999) angesehen werden, der sich besonders bei
Auseinandersetzungen von Skuas mit gleichem Status auswirkte. Entscheidend fiir den

Ausgang einer Auseinandersetzung ist hierbei die Residenzzeit am okkupierten Objekt (fiir
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Hymenoptera: Alcock & Bailey 1997, fiir Pisces: Heuts & Nijman 1998, Nijman & Heuts
2000).

Dominanz und Risiko der Nahrungsaufnahme: Die Nahrungsmenge, die ein Individuum in

einer bestimmten Zeit aufnehmen kann, wird durch individuelle Nahrungserwerbseffizienz
und Durchsetzungsfihigkeit gegeniiber Konkurrenten bestimmt (Cresswell et al. 2001).
Wihrend die Erwerbseffizienz u.a. alters- bzw. erfahrungsabhingig ist (Burger 1988,
Desrochers 1992), kann die Durchsetzungsfiahigkeit abhingig von Dominanzstatus sein
(Stillman et al. 2000).

Die Anzahl der Auseinandersetzungen am Nahrungspatch kann als indirektes MaB fiir den
Konkurrenzdruck um Nahrung angesehen werden. Mit steigendem Konkurrenzdruck wéchst
das Risiko, bei Nahrungskdmpfen verletzt zu werden. Somit kann davon ausgegangen
werden, dall dominante Individuen einem niedrigeren Risiko ausgesetzt sind als Subdominate.
Wie fiir die Skua-Hierarchie gezeigt werden konnte, steigt das Auseinandersetzungsrisiko mit
sinkendem Status. Territoriale Skuas fralen am ldngsten ungestort, die aufgenommene
Nahrungsmenge korrespondierte nicht mit Anzahl der bestandenen Kdmpfe. Der Interferenz-
Druck auf Individuen erhohte sich mit sinkender Ebene und manifestierte sich in geringeren

FreBmengen und -zeiten pro Auseinandersetzung.

4.2. Nahrungsmenge

Die Dominanzverhéltnisse schlugen sich direkt in den aufgenommenen Nahrungsmengen
nieder. Territoriale Paare im eigenen Territorium hatten nahezu uneingeschrinkten
Ressourcenzugang, wihrend territoriale fremde, nichtterritoriale Brutvogel und Nichtbriiter

seltener und oftmals nur einmal am Pinguinkadaver fressen konnten.

Territoriale Brutvogel (Terteigen): Die EinzelfraBmengen, die Anzahl der FreBintervalle und

damit die GesamtfreBmenge territorialer Skuas im eigenen Territorium waren signifikant
grofler als die Nahrungsmengen der Individuen mit niedrigerem Dominanzstatus. Die
durchschnittliche mittlere FreBmenge pro FreBintervall und Individuum der territorialen Skuas
von 105,5g korrespondierte sehr gut mit der Maximalmasse, die Braune Skuas an ihre Kiiken
verfiittern (Reinhardt 1997a). Der gesicherte Ressourcenzugang territorialer Paare schlug sich
in einer groffen Anzahl aufeinanderfolgender FreBintervalle nieder. 74 Prozent aller

Individuen fraBen in zwei und mehr Intervallen. Der Kadaver wurde am Ende eines
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FreBintervalls fast immer freiwillig verlassen (95%). Markierte ein verlorener Kampf das
Intervallende, lag die aufgenommen Nahrungsmenge &hnlich hoch wie bei freiwilligem
Verlassen der Ressource, d.h. die Sittigungsgrenze (oder Transportkapazititsgrenze) war in
jedem der Fille erreicht.

Territoriale Paare konnten ihren Tagesenergiebedarf pro Paar (DEDp) im Mittel zu 97%
wihrend eines Kadaverexperiments decken. Mannchen und Weibchen leisteten dabei einen
gleich hohen Beitrag (siehe Pietz 1987). Zusammen mit der Nahrungsaufnahme von 29,7%
DEDp, die in fremden Territorien erfolgte, konnten territorienbesitzende Brutpaare im Mittel
fast 130% DEDp aus der Pinguinkolonie decken. Diese Angaben unterschitzen jedoch
offensichtlich die tatsdchliche Nahrungsmenge, die am Ende der Kadaverexperimente erreicht
wurde, da zum Experimentbeginn keine Informationen {iber vorangegangene Freereignisse

im Territorium vorlagen.

Territoriale fremde und nichtterritoriale Briter (Terrsemd, Non): Gemessen an der Anzahl der

FreBereignisse hatten nichtterritoriale Brutvogel und Territorienbesitzer in fremden
Territorien nur einen sehr eingeschrinkten Zugang zur Ressource. Der Grof3teil der
beobachteten Individuen (70-91%) konnte einmalig am Kadaver fressen (beide Kategorien)
und wurde vor der mittleren Sittigungsrate vom Nahrungspatch vertrieben (Non). Die
Mehrzahl der fressenden nichtterritorialen Brutvogel waren Weibchen. Bei 233
Beobachtungen nichtterritorialer Briiter am Nahrungspatch konnten nur 14 Maénnchen
registriert werden. Die Nahrungsbeschaffung innerhalb der Pinguinkolonien war bei
nichtterritorialen Brutvogeln damit geschlechtsspezifisch.

Territorial Fremde und Nichtterritoriale deckten den DEDp zu 30 bzw. 23% aus den besetzten
(fremden) Nahrungsterritorien. Dies impliziert fiir nichtteritoriale Briiter, dal mehr als 2/3 der
Nahrung, die zur Lebenserhaltung notwendig waren, alternativ in anderen nicht okkupierten
Gebieten (Strandabschnitte, Meer) erbeutet werden mufSten.

Die nichstliegenden Pinguinkolonien am Bereich der Potter-Population lagen auf der Barton
Peninsula (Entfernung 2km) und auf Ardley Island (Entfernung 10km). Die Kolonien waren
ebenfalls von territorialen Skuas besetzt (Pfeiffer, Ritz, pers. Mittl.), so daBl dort der
Ressourcenzugang &dhnlich erschwert sein diirfte. So verbleiben als alternative
Erndhrungsmoglichkeiten die Nahrungssuche im Tidebereich der Kiiste und am Strand mit
unvorhersagbarem Nahrungsangebot (z.B. angespiilter Krill, Kadaver) oder die flugintensive

Nahrungssuche auf dem Meer. Beim Fang mariner Nahrung konnten tatsdchlich die
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Minnchen mit ihren geringeren Korpermassen und damit hoherer Beweglichkeit beglinstigt

sein (Fairbairn & Shine 1993, Croxall 1995).

Nichtbriiter (Nb): Nichtbriiter standen auf dem niedrigsten Niveau der Hierarchie. Sie hatten

im Mittel weniger als Smin Fref3zeit am Kadaver und konnten nur wenig Nahrung aufnehmen
(Median 13g). Da sie weder fiir die Kiikenversorgung noch fiir Nest- bzw.
Territorienverteidigung sorgen miissen, konnen sie wihrend des gesamten Tages im Bereich
der Pinguinkolonie nach erfolgversprechenden Futterquellen suchen. Diese kdnnen andere
Pinguinkadaver-Fra3pldtze innerhalb besetzter Territorien inklusive aller Nachteile, oder
unbesetzte Bereiche der Hauptkolonie sein (s. Kap. 2). Eine weitere, oft genutzte
Nahrungsquelle in Pinguinkolonien ist Krill, der bei der Fiitterung der Pinguinkiiken anfallt
(Young 1994). Nichtbriiter sollten somit ihren Tagesenergiebedarf miihelos durch einige
Alternativen decken konnen.

Entscheidenden Einflul hatten die Nichtbriiter als Storgrofe fiir territoriale Skuas, da sie
stindig pridsent waren und den Hauptteil der Gegner in den Auseinandersetzungen stellten.
Eine Kooperation von mehreren Nichtbriitern zur Verteidigung und Nutzung des
Nahrungspatches gegen Dominante, dhnlich der Kooperation der aasfressenden Kolkraben

(Marzluff & Heinrich 1991), war nicht nachweisbar.

Territoriale Skuas stehen in der Hierarchie einer Gesamtpopulation auf dem hochsten Niveau.
Sie konnen in nahezu allen Situationen Eindringlinge von ihren okkupierten
Nahrungsressourcen vertreiben und haben damit exklusiven Zugang zu ihrer Hauptnahrung
Pinguin.

Der Territorialstatus schlidgt sich direkt in den aufgenommenen Nahrungsmengen nieder.
Territoriale Paare konnen leicht ihren tiglichen Energiebedarf aus ihrem Besitz decken;
nichtterritoriale Individuen miissen dagegen alternative Nahrungsquellen ausbeuten. Die
Besetzung und der Erhalt eines Nahrungsterritoriums sollten damit fiir Skuas fiir die Aufzucht
von Jungen in einer variablen Umwelt wie der Antarktis eine Versicherung gegen

Nahrungsmangel sein.
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Kapitel 5: Territorialitat, Patchnutzung und Pinguinkonsumption

1. Einleitung

Tieren stehen flir den Nahrungserwerb oftmals nur begrenzte Zeitbudgets zur Verfligung, so
daB3 die Suche und Aufnahme der fleckenhaft verteilten Nahrung optimiert werden sollte
(Stephens & Krebs 1986, Houston & McNamara 1999). Die Nahrungspatches als Areale, die
eine oder mehrere Ressourcen beinhalten, konnen im Habitat zufdllig oder geklumpt verteilt
sein, jedoch miissen immer Abstinde zwischen den einzelnen Zielen von den Individuen
iiberwunden werden. Somit wird jeder Nahrungssuchende vor zwei grundlegende
Entscheidungen gestellt: (1) Aus einer Vielzahl potentieller Nahrungspatches mul3 der oder
die am besten geeigneten Patches ausgewihlt werden, wobei die Auswahl direkt durch
Patcheigenschaften (z.B. dem bisheriger Nutzungsgrad) und auch durch die Anzahl anderer
potentieller Patchnutzer bestimmt werden kann (Cresswell et al. 2001). (2) Ist die Auswahl
erfolgt und nimmt ein Individuum Nahrung im Patch auf, sollte mit zunehmender
Nutzungsdauer und sinkender Ressourcenmenge der Patch nach einer vorhersagbaren,
optimalen Zeit verlassen werden (Houston 1995). Dieser Schwellenwert ist erreicht, wenn die
mittlere Nettoenergieaufnahmerate maximal ist (Charnov 1976a). Diese Modelliiberlegungen
gehen von einem idealen, allwissenden Nahrungssuchenden in einem patchreichen Habitat
aus. Fiir ihn ist die Maximierung der Nettoenergicaufnahmerate das ultimative Ziel und wird
nicht von anderen Verhaltenszwéngen (z.B. Feindvermeidung) beeinfluft.

Eine Moglichkeit zur Optimierung des Nahrungserwerbs ist die Besetzung und Verteidigung
von Territorien (Gill & Wolf 1975). Nahrungsterritorialitit als extremes Beispiel fiir
asymmetrische Konkurrenz (Begon et al. 1998) hat direkte positive Auswirkungen auf die
Frefmengen der Territorienbesitzer (s. Kap. 4) und damit auf die Nahrungsmengen, die
wiéhrend der Kiikenaufzucht an die Jungen weitergegeben werden kénnen (Ens et al. 1992).
Durch diese Wirkungskette kénnen Uberlebenswahrscheinlichkeiten der Altvogel und ihrer
Nachkommen beeinfluBit werden, womit direkte Auswirkungen des Nahrungserwerbs auf die
Fitness gegeben sind (Lemon 1991, Richner 1992).

Skuas (Catharacta ssp.) als Topprdadatoren besetzen in den Seevogelkolonien der
Stidhalbkugel Nahrungsterritorien (Higgins & Davies 1996). Ein exzellentes Beispiel fiir den
Nahrungserwerb in einem fleckenhaften Habitat sind die Territorien der Braunen Skua (C.
antarctica lonnbergi), die Pinguinkolonien als Nahrungsressource ausbeuten. Ein Teil der

Brutpaare besetzt Nahrungsterritorien verschiedener Grofle (z.B. Pietz 1987, s. Kap. 2), die
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Mehrzahl der Skuas (nichtterritoriale Brutvogel und Nichtbriiter) hat aber nur sehr
eingeschrinkten Zugang zur Nahrungsressource Pinguin. Die Ausbildung der
Nahrungsterritorien scheint mit der Form und Grof3e der Pinguinkolonie zu korrespondieren,
da Nahrungsterritorien nur bei Zersplitterung der Pinguinkolonie in Subkolonien auftreten
(Young & Millar 1999, Uberblick s. Kap2).

Als Nahrung stehen den Territorienbesitzern in Abhingigkeit vom Saisonzeitpunkt Eier und
Kiiken der Pinguine zur Verfiigung, die aktiv erjagt werden oder als Kadaver anfallen. Diese
Beute wird mehrheitlich von territorialen Skuas genutzt, da diese innerhalb ihrer eigenen
Territorien {iber alle fremden Skuas, unabhingig von Status oder Geschlecht, dominieren (s.
Kap. 4). Die Territorien mit ihrem Nahrungsangebot werden wihrend der Reproduktionszeit
der Pinguine stindig iiberwacht, so dal} territorialen Skuas umfassende Informationen zur
Verfiigbarkeit und Profitabilitit der Beute zur Verfiigung stehen sollten.

Skuas als unspezialisierte Prddatoren benétigen ldngere Zeiten, um Pinguinkadaver
vollstindig zu nutzen (Stonehouse 1956, Norman et al. 1994). Die Nahrungsmenge, die ihnen
pro Kadaver =zur Verfligung steht, ist abhingig von der altersbedingten
Gesamtzusammensetzung des Pinguinkorpers (Myrcha & Kaminski 1982). Die Nutzung eines
Pinguinkadavers konnte als ein extremes Beispiel fiir die Nahrungsaufnahme in einem Patch
angesehen werden. In der vorliegenden Arbeit wurde die Kadavernutzung durch Skuas unter
dem Gesichtspunkt einer optimierten Patchnutzung untersucht. Folgende Hypothesen zu

Patchcharakteristik und dem Verhalten der Konsumenten im Patch sollen iiberpriift werden:

Patchcharakteristik: Wird ein Nahrungspatch von einem Individuum ausgebeutet, sinkt der
Anteil der noch verfligbaren Nahrung an der GroBe des Gesamtpatches. Die
Patchprofitabilitat fdllt im Modellfall negativ exponentiell ab und néhert sich nach einer
Zeitdauer tp,x dem Wert 0. Die Zeitdauer tn,x ist demnach abhéngig von der Anfangsgrof3e
des Patches. Auf Pinguinkadaver iibertragen sollte die Kadaverabnahmerate zu Beginn der
Nutzung maximal sein. Mit steigender Nutzungsdauer steigt der Anteil nichtfressbarer
Bestandteile (Skelett). Zum Zeitpunkt t,.x wiirde der Kadaverrest nur noch aus den
nichtfressbaren Bestandteilen bestehen und der Patch fiir Nahrungssuchende nicht mehr
existieren.

Verbunden mit der exponentiellen Aasabnahme und dem steigenden Anteil nichtfressbarer
Bestandteile im Pinguinpatch sollte die FreBleistung, gemessen als Nahrungsaufnahme pro
Zeiteinheit und Individuum, ebenfalls exponentiell sinken. Da die Abnahme der
Patchprofitabilitit generell alle Nutzer betrifft, wird erwartet, da3 die Auswirkungen auf die

FreBleistung bei allen Individuen unabhéngig vom Status (s.u.) nachweisbar sind.
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Konsumentenverhalten: Da in den Territorien neben den Besitzern auch territorienfremde

Skuas am Kadaver fressen konnen, sollten in Abhdngigkeit von Dominanzniveau und
Kadaverprofitabilitit unterschiedliche zeitliche Nutzungsmuster auftreten.

Wenn territoriale Skuas in ihren eigenen Territorien die Nahrungsaufnahme optimieren,
sollten sie hauptsidchlich zu Beginn an der Aasnutzung beteiligt sein. Sie profitieren dann von
den erwarteten hochstmoglichen Brutto-Energieaufnahmeraten. Nach ihrer Séttigung oder
dem Unterschreiten eines Schwellenwertes in der Kadavernutzung sollten territoriale Skuas
den Kadaver aufgeben und neue Nahrungspatches mit hoherer Profitabilitidt aufsuchen.
Bedingt durch die Dominanz der territorialen Individuen konnen territorienfremde Individuen
nur bei Abwesenheit der Territorienbesitzer Nahrung aufnehmen (s. Kap. 4).
Dementsprechend erscheint fiir Territorienfremde eine Nutzung der Kadaver zu Beginn
ausgeschlossen. Erst nach Aufgabe des Kadavers durch die Territorienbesitzer hitten sie bei
geringerer Kadaver-(Rest-)profitabilitit die Chance, Nahrung aufnehmen.

Patchauswahl durch Konsumenten: Stehen mehrere potentielle Nahrungspatches

(Pinguinkiiken) mit unterschiedlicher Profitabilitdt zur Verfiigung, sollten Skuas denjenigen
zur Nutzung auswidhlen, der mit verhéltnisméBig geringstem Energicaufwand die hochste
Ausbeute verspricht. Dieser Aufwand wird durch die Such- und Handhabungszeit der Beute
bestimmt (Stephens & Krebs 1986). Im Falle territorialer Skuas wird die Suchzeit von der
Anzahl potentieller Beute, ihrer Mortalitit und Verfligbarkeit ("Standort" am Rand oder
Zentrum einer Pinguinkolonie) bestimmt. Es wurde angenommen, dafl bedingt durch eine
mittlere Territoriengr6e von 716 Pinguinnestern (s. Kap. 2) die Suchzeit fiir territoriale
Skuas vernachldssigbar klein ist. Die Handhabungszeit ist nahezu identisch mit der Zeit, die
benoétigt wird, ein Pinguinkiiken zu erbeuten. Je groBer und wehrhafter die Beute ist, desto
langer ist deren Handhabungszeit. Somit wird erwartet, daBl Skuas Pinguinkiiken mit
"handhabbarer" Grofle bzw. Masse unabhéngig vom Angebot bevorzugen.

Beschreibende oder experimentelle Studien zum Nahrungserwerb und der Patchnutzung von
Beutegreifern wurden oftmals wunter halbnatiirlichen Bedingungen durchgefiihrt
(Hiihnerkadaver als Nahrungspatches fiir Geier, Houston 1988) oder die Profitabilitit der
Patches war nicht direkt meBbar (z.B. Geier an Grofsduger-Kadavern in Afrika, Richardson
1984). Pinguinerbeutende Skuas am Rande der Antarktis erscheinen unter diesem
Gesichtspunkt als geeignete Objekte fiir Studien zur Patchnutzung. Sie sind frei agierende
Wildtiere ohne Scheu vor dem Menschen und ihre natiirliche Beute hat meBbare
Dimensionen. In der vorliegenden Arbeit konnten die beteiligten Skuas individuell

differenziert und ihre Nahrungsaufnahme direkt gemessen werden. Zu dem war die
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Profitabilitit des Nahrungspatches zu jedem Zeitpunkt genau bekannt. Es war damit die erste
Untersuchung zur erwarteten Optimierung der Patchnutzung eines freilebenden Priddators und

Aasfressers in seiner natiirlichen Umgebung.

2. Material und Methoden

Die Freilandarbeiten wurden in den Sommermonaten der Jahre 1998 bis 2000 auf der Potter-
Halbinsel/King George Island, Antarktis durchgefiihrt. Alle Brutvogel und eine Mehrzahl der
Nichtbriiter der auf der Potter-Halbinsel vorkommenden Braunen Skua (Catharacta
antarctica lonnbergi) waren individuell markiert. Der Reproduktionsstatus (Briiter/
Nichtbriiter) und Nahrungserwerbsstatus (Territorienbesitz/nichtterritorialer Vogel) aller
markierten Individuen waren exakt bekannt (s. Kap. 2). Als Nahrungsressource der Skuas
dienten die ca. 17000 Pinguin-Brutpaare der gemischten Kolonie von Eselpinguinen
Pygoscelis papua und Adeliepinguinen, P. adeliae (Aguirre 1995, Hahn et al. 1998) auf
Stranger Point. In dieser in Subkolonien untergliederten Gesamtkolonie verteidigten ca. ein
Drittel der Skuapaare Nahrungsterritorien, deren Lage und Grenzen exakt bekannt waren
(s. Kap. 2). Die Mehrzahl der Skuas besal3 keine Territorien und muf3te ihre Nahrung aus den

besetzen Nahrungsterritorien stehlen oder alternative Quellen ausbeuten.

2.1. Kadavernutzung - Aasabbau

Die Nutzung der Pinguinkadaver durch Braune Skuas wurde innerhalb der
Nahrungsterritorien untersucht. Als Versuchskadaver dienten 23 Adeliepinguin- und
6 Eselspinguinkiiken verschiedenen Alters und verschiedener Masse, die den Skuas als
Nahrung angeboten wurden. Die Pinguinkiiken waren entweder Jagdbeute territorialer Skuas
oder frisch verendete Kadaver.

Alle Kadaver waren vollstindig und ihre Bauchhdhlen noch geschlossen. Zu Beginn der
Fiitterungsexperimente wurde ihre Masse bestimmt (Pesola-Federwaage, +£10g). Die Wigung
wurde, wenn keine Skuas am Aas fraBlen, in unregelméfigen Abstinden wéhrend des
Experiments wiederholt. Die verwendeten Kadaver wurden in Aas-Massekategorien zu je 1kg
Breite unterteilt mit: Aas leichter 1,0kg (n=7); Aas 1,0 bis 2,0kg schwer (n=15); Aas 2,0 bis
3,0kg schwer (n=4) und Aas schwerer als 3,0kg (n=3).

Da fiir die Kadavernutzung nur Freereignisse von Relevanz waren, wurde die Versuchszeit

in Vogelminuten gemessen und gleicht damit nicht der realen Zeit. Eine Vogelminute
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entsprach der Zeit, die ein einzelnes Individuum am Aas fra} (d.h. 0,5 Minuten Frefzeit

zweier Vogel = 1 Vogelminute).

Kadaver-Restwert: Der Kadaver-Restwert (KR) gibt den prozentualen Masseanteil, bezogen

auf das Anfangsgewicht des Kadavers zum MeBzeitpunkt t an. Er beschreibt als Index die
bisherige Aas-Nutzung/Aasabnahme und ist zwischen den Masse-Kategorien vergleichbar.
Fiir den Vergleich der Fraf3leistungen (s.u.) wurden die KR-Daten aller Versuche in Klassen

zu je 10 Prozent (100-90%, 90-80% usw.) zusammengefaft.

FreBleistung: Aus KR zur Zeit t und der korrespondieren Vogelzeit wurde eine exakte
FreBleistung (g/min) fiir ein fressendes Individuum bzw. eine durchschnittliche FreBleistung
berechnet, wenn zwei oder mehrere Skuas am Aas fralen. Kooperatives Fressen, das
gemeinsame Zerreissen von Pinguinen durch zwei oder mehrere Skuas, wobei alle Beteiligten
riesige Stlicke erhalten (Stonehouse 1956, Burton 1968a), wurde von der Berechnung der
FreBleistung ausgeschlossen. Die FreBleistungs-Daten aller Versuche waren nicht
normalverteilt, so daB die nachfolgenden Berechnungen mit V-transformierten Daten

durchgefiihrt wurden.

2.2. Kadavernutzung - Anwesenheit

Als Anwesenheit am Aas wurden nur reine Fre3zeiten der Skuas gewertet. Wenn Individuen
am Aas oder seiner unmittelbaren Umgebung saBlen, wurde dies nicht beriicksichtigt. Da in
Abhingigkeit von der Ausgangsmasse die Experimentzeiten von 26 (Kadaver <1,0kg) bis
372 Vogelminuten (Kadaver >3,0kg) schwankten, wurde fiir jeden Versuch die
Gesamtexperimentzeit auf 100% standardisiert.

Die Anwesenheit der Skuas wurde als bindre Variable (1=anwesend, O=nicht anwesend)
kodiert. Zur Auswertung der Anwesenheitsmuster wurde der Datensatz nach Zeitabschnitt
(10% Kategoriebreite) und Skua-Status (Terrcigen - territorialer Briiter im eigenen Territorium,
Terrgema - territorialer Briiter im fremden Territorium, Non - nichtterritorialer Briiter,
Nb - nichtterritorialer Nichtbriiter) zusammengefa3t. Fiir jeden Zeitabschnitt wurde die
mittlere Anwesenheit in allen Versuchen pro Status berechnet und die resultierenden
zeitlichen Verteilungen am Kadaver miteinander verglichen. In die Auswertung zur
Anwesenheit der Skuas am Pinguin-Aas wurden nur solche Versuche einbezogen, bei denen

der Versuchskadaver in einem Territorium vollstindig genutzt wurde (n=23).
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2.3. Pradation auf Pinguine und Masse-Rekonstruktion

Zur Bestimmung selektiver Pinguinprddation der Skuas wurden von Dezember bis Ende
Februar die Kadaverreste von Pinguinkiiken innerhalb der Skuaterritorien abgesammelt.
Soweit vorhanden, wurden Kopflinge (£0,1mm), Flipperlinge (Lénge des Pinguinfliigels,
+5mm) und FuBlinge (=1mm) der Reste gemessen. Die Massebestimmung (+2g) erfolgte erst,
nachdem die Kadaver vollstindig genutzt waren. Anhand von Gefiederfirbung sowohl im
Dunen- als auch im Juvenilkleid, und der Féarbung der Fiile konnten die Pinguinreste
eindeutig den Arten (Esels- oder Adeliepinguin) zugeordnet werden.

Uber die Todesursache (echte Pridation durch Skuas oder 'natiirlicher’ Tod durch
Verhungern) und die anschlieBenden Nutzer der Kadaver lagen keine Informationen vor. Da
wiahrend der Versuche niemals Dominikanerméwen (Larus dominicanus) oder Wei3gesicht-
Scheidenschnibel (Chionis alba) als potentielle Aasfresser von den Skuas am Aas geduldet
wurden, kann davon ausgegangen werden, da3 die Pinguinkadaver allein durch Skuas genutzt
wurden. Die Pradation durch Riesensturmvogel (Macronectes giganteus) kann nicht
ausgeschlossen werden, trat im Untersuchungszeitraum in der Pinguinkolonie jedoch nur sehr

selten auf.

Masse-Rekonstruktion: Fiir die Rekonstruktion der Ausgangsmassen aus den Resten der

konsumierten Pinguinkiiken wurden allometrische Gleichungen von Kopf-, Flipper- und
FuBldnge zur Korpermasse von lebenden Pinguinkiiken herangezogen:

An fiinf Tagen (21.+31.12.00, 09.+24.01.01, 01.02.01) wurden jeweils 15 zufillig
ausgewdhlte Kiiken von Adelie- und Eselspinguinen vermessen und gewogen. Der
MefBzeitraum von 43 Tagen stellte sicher, dall sowohl kleine (junge) als auch grofie (alte)
Kiiken beriicksichtigt wurden. Die Korpermasse der Adeliepinguin-Kiiken lag zwischen
760-3900g, bei Eselspinguin-Kiiken zwischen 940-6000g. Fiir die allometrischen
Beziehungen der linearen MaBle (Kopf-, Full- und Flipperldnge) zur Korpermasse wurden
quadratische Regressionsgleichungen berechnet (Tab. 1).

Ausgehend von diesen Gleichungen konnte fiir jedes Merkmal der gefunden Pinguinreste eine
mittlere Masse der erbeuteten Pinguinkiiken rekonstruiert werden. Waren mehrere
Mafangaben vorhanden (z.B. FuB3-, Flipper- und Kopflinge bei vollstindigen Kadaverresten)
wurde die errechneten Kiikenmassen des Restes gemittelt. Die rekonstruierten Massedaten
aller erbeuteten Pinguinkiikken wurden fiir die Auswertung in Klassen zu je 500g

zusammengefafit.
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Tab. 1: Allometrischen Beziehungen von linearen Kérpermerkmalen (x) zur Kikenmasse (y) der
Adelie- und Esels-Pinguine als Grundlage zur Masserekonstruktion. Angabe der Koeffizienten zur
quadratischen Regressionsgleichung: y = (by*x?) + (b4*x) + by und der Giite der Anpassung (r?). Alle
Berechnungen mit einer Stichprobe von n=75.

Merkmal b, b, by r?
Adelie-Pinguin  Kopf -0,467 136,93 -6387,8 0,82
Flipper 0,0311 14,047 -726,9 0,78
Ful3 0,859 -29,47 -533,79 0,76
Esels-Pinguin Kopf 0,755 -83,35 3048,43 0,92
Flipper 0,3802 -95,68 7196,15 0,75
Ful3 2,889 -345,9 11316,3 0,60

3. Ergebnisse

3.1. Kadavernutzung - Aasabbau

Nach Offnung der Kadaver im Bereich der Kloake erfolgte die Kadavernutzung in gleicher
Reihenfolge mit

1. FraB3 von Darm und Magen

2. Fral} der Becken- und Brustbeinmuskulatur und der oberen inneren Organe

3. FraB3 der Rippenbdgen, Muskulatur an der Wirbelsédule

4. FraB3 des Unterhautfettgewebes und der Haut.

Die Zeitdauer der Kadavernutzung war abhingig von der Ausgangsmasse (lineare Regression:
r’=0,82; p<0,001). Die mittlere Nutzungszeit (Vogelminuten) lag bei Kadavern <lkg bei
76,5£32,6min und stieg auf 307,0+£58,Imin bei Kadavern >3kg. Zum Ende der
Kadavernutzung im Experiment war, unabhingig von der Aasausgangsmasse (Fs1s=0,43;
p=0,82), ein mittlerer KR von 46%=+18,9 erreicht.

Der Aasabbau konnte fiir alle Aas-Massekategorien mit exponentiellen und linearen
Gleichungen beschrieben werden, wobei fiir das lineare Modell die geringfiigig besseren
Anpassungswerte (R?) in allen Kadaverkategorien erreicht wurden (Tab. 1). Die bessere
Anpassung der linearen Modelle gegeniiber den exponentiellen Modellen betrug im Mittel

4,5%.
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Tab. 2: Regressionsgleichungen zum Aasabbau unterschiedlich schwerer Pinguinkiken. Angaben
der Koeffizienten und der Giite der Anpassung fir exponentielle Gleichung mit y = b0 * exp(b1*x) und
fur die lineare Gleichung y=b0 + (b1*x). y: Kadaver-Restwert (KR), x: Zeit (Vogelminuten).

exponentielles Modell lineares Modell
Kadavermasse b0 bl R? b0 bl R? df
<lkg 88,17 -0,0081 0,56 87,50 -0,497 0,64 34
1,0-2,0kg 82,48 -0,0042 0,34 84,58 -0,264 0,41 89
2,0-3,0kg 90,89 -0,0030 0,80 90,14 -0,204 0,79 80
>3,0kg 95,21 -0,0034 0,81 90,75 -0,199 0,83 81

Berechnet nach den Regressionsgleichungen waren nach 135min (Kadaver <lkg) bis 355min
(Kadaver >3kg) 80% der Aasausgangsmasse durch die Skuas genutzt wurden (Abb. 1). Bei
Nachkontrollen nach >12h waren von den Experimentkadavern noch Kadaverreste mit KR-

Werten 18-20% vorhanden.

100

Kadaver-Restwert (%)

0 50 100 150 200 250 300 350

Vogelminuten

Abb. 1: Abbau von Pinguin-Aas durch Skuas. Der Aasabbau (gemessen in Prozent vom
Ausgangsgewicht, Kadaver-Restwert) erfolgte in allen Aasmasse-Kategorien linear. Graue Balken:
mittlerer Kadaver-Restwert bei Experimentende, schwarze Balken: minimaler Kadaver-Restwert bei
Experimentende. Das graue Feld am Ende der Kadavernutzung symbolisiert den berechneten
Kadaver-Restwert nach Nutzungsende (s. 3.3).

FreBleistung: Die FreBleistung der Skuas verringerte sich mit sinkendem KR (1=0,29;
p=0,001; df=132). Dementsprechend waren FreBleistung und Nutzungszeit stark negativ
korreliert (r=-0,59; p<0,001; df=132). Die grofiten FreBleistungen wurden zu Beginn der
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Kadavernutzung gemessen, wenn Darm und Magen (Mageninhalt) gefressen wurden. Die
maximale Nahrungsaufnahme eines Individuums betrug hier 55,5g/min (Fressen von Darm).
Die mittlere FreBleistung lag zu Beginn der Kadavernutzung (Vogelminutensgngara <10) bei
19,6+13,3g/min und fiel auf 4,0+£3,3g/min am Ende der Versuche (Vogelminutensingara=100;
KR=46%). Diese zeitliche Abnahme der FreBleistung erfolgte negativ exponentiell
(R?134=0,34; p=0,001; Abb. 2).

R?,,,=0,34, p=0,001
50 + y=12,25*exp(-0,016*x)

40 -

30 A

FreBleistung (g/min)

0 20 40 60 80 100

Vogelminuteng, ..

Abb. 2: FreRleistung der Skuas wahrend der Nutzung von Pinguinkadavern. Die FreRleistung nahm
exponentiell mit der Nutzungsdauer des Kadavers ab. Volle Kreise: Frellleistung erstmalig fressender
Individuen, offene Kreise: Frellleistung von Individuen, die erneut am Kadaver fralen. Die
Versuchszeit (Vogelminuten) der Kadaverexperimente (n=29) wurde auf 100 standardisiert.

Die FreBleistung der Skuas differierte in Abhédngigkeit von der vorangegangenen
FraBBgeschichte (Abb. 2). Skuas, die erstmalig am Aas fraBlen, hatten signifikant hohere
FreBleistungen als Individuen, die schon vorher Nahrung aufgenommen hatten (GLM: Faktor
FraBgeschichte: F;133=9,97; p=0,002). Der Unterschied war unabhidngig vom Kadaver-
Restwert (GLM: Faktor KR: F733=0,88; p=0,53), aber noch in Verbindung beider Faktoren
nachweisbar (Faktoren Fra3geschichte*KR: Fs 133=2,67; p=0,03).
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Abb. 3: Zusammenhang von FreBleistung und FralRgeschichte am Pinguin-Aas. Erstmalig am Kadaver
fressende Skuas (schwarze Balken) erreichten hohere Frelleistungen als wiederholt am Aas
fressende Skuas (graue Balken). Die Angaben sind mittlere FreBleistungen (g/min) + SE zu
verschiedenen Kadaver-Restwerten (gemessen in Prozent von der Aas-Ausgangsmasse).

3.2. Anwesenheit

Territoriale Skuas im eigenen Territorium nutzten die Kadaver wihrend der gesamten
Versuchszeit. Die mittlere Haufigkeit von Territorialen am Aas war negativ mit der
Versuchszeit korreliert (r=-0,22, p=0,001; n=228) und sank auf 47% am Ende der
Versuchszeit (Abb. 4). Dementsprechend war die mittlere Haufigkeit der Territorienbesitzer

auch mit KR korreliert (rs=0,20; p=0,02; n=145).
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Abb. 4: Auftreten fressender Skuas mit unterschiedlichem Status am Kadaver. Zu Beginn der
Experimente fralden fast ausschlieBlich Territorienbesitzer. Territorienfremde Skuas kdnnen erst zum
Ende des Experimentes Nahrung aufnehmen. Angaben zum Auftreten am Aas sind mittlere
Haufigkeiten (% * SE); die standardisierte Experimentzeit ist in 10%-Abschnitte unterteilt. Schwarze
Balken symbolisieren Territorienbesitzer, hellgraue Balken territorienfremde BrutvOgel (territoriale in
fremden Territorien und nichtterritoriale). Nichtterritoriale Nichtbriter sind mit dunkelgrauen Balken
dargestellt.

Territorienfremde Skuas, ungeachtet ihres Status, nutzten den Kadaver nur, wenn die
Territorienbesitzer abwesend waren (Abb. 4). Sowohl das Auftreten der Territorienbesitzer
und der territorienfremden Brutvigel (Territoriale in fremden Territorien und nichtterritoriale
Briiter) war stark negativ korreliert (rs=-0,67; p<0,001; n=228), als auch der zeitliche
Zusammenhang von fressenden Territorienbesitzern und fressenden nichtterritorialen
Nichtbriitern (r;=-0,73; p<0,001; n=228).

Territorienfremde Skuas mit unterschiedlichem Status (Terrgemd, Non, Nb) schlossen sich

nicht untereinander von der Kadavernutzung aus (Tab. 3).

Tab. 3: Partielle Korrelationen zur Anwesenheit territorienfremder Skuas mit unterschiedlichem Status.
Die Berechnung der Korrelationen sind Versuchszeit-kontrolliert. Terrqemg: territorialer Brutvogel in
fremden Territorium, Non: nichtterritorialer Brutvogel, Nb: nichtterritorialer Nichtbriter.

Non Nb
r p df r p df
Terrfrema -0,10 0,141 225 -0,12 0,064 225
Nb -0,04 0,58 225
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3.3. Rekonstruktion der Pinguinpradation

Von 347 Pinguinkiikenresten, die Skuas in ihren Territorien hinterliessen, waren
Adeliepinguine 4fach haufiger vertreten als Eseslspinguine (277 Adeliepinguinreste,
70 Eselspinguinreste). Ausgehend von einer Gesamtpopulation von 20770 Adeliepinguin-
Brutpaare und 8771 Eselpinguin-Brutpaare in 3 Jahren (2,37 Adelie pro 1Eselspinguinpaar),
wurden Adeliepinguinkiiken 1,7fach hiufiger konsumiert als Eselpinguinkiiken (y*=14,5;
p=0,001).

Die errechnete mittlere Korpermasse der konsumierten Pinguinkiiken beider Arten
unterschied sich nicht (Mann-Whitney-U-Test: U=8923; p=0,23). Das durchschnittliche
Pinguinkiiken, das von den Skuas erbeutet wurde und dessen Reste gefunden wurden, wog im
Median 2723g. 75% der Kiiken waren leichter als 3040g (Abb. 5). Die rekonstruierten
Maximalmassen lagen bei 3,8kg fiir ein Adeliepinguin-Kiiken und bei 5,4kg fiir ein

Eselspinguin-Kiiken.

Haufigkeit (%)

50 - I Adeliepinguin
[ Eselspinguin
40 -
A
30 E
20 - l
10 -
L ﬂ H 0 =

<1 1-156 15-2 2-25 25-3 3-35 35-4 4-45 45-5 >5

Masse (kg)

Abb. 5: Haufigkeitsverteilung der Gewichtsklassen konsumierter Pinguinkiken. Die Massen wurden
aus den Kadaverresten der Kiiken berechnet (s.Text). Gewichtsklassenbreite: 500g. Schwarze Balken
symbolisieren Adeliepinguin-Kiken (n=277), graue Balken stehen flr Eselspinguin-Kiken (n=70). Die
mittleren Fliggemassen (nach Volkman & Trivelpiece 1980) sind fur Adelie- (A) und Eselspinguin-
Kuken (E) mit Pfeilen markiert.

Die Kadaverrestwerte vollstindig genutzter Kiiken (KRgfna) glichen sich in allen

Masseklassen der Adelie-Pinguinkiiken (fiir FiiBe: Kruskal-Wallis: %?=9,28, p=0,16;
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fiir Flipper: Kruskal-Wallis: ¥>=7,77; p=0,10; fiir komplette Kadaver: ANOVA: F=0,93;
p=0,47; Tab. 4). Die Eselspinguinkiiken verschiedener Masseklassen wurden von Skuas
dhnlich stark ausgebeutet (fiir FiiBe: ANOVA: F=0,67; p=0,73; fiir Flipper: F=1,0; p=0,46; fiir
komplette Kadaver: F=3,0; p=0,07; Tab. 4). Unter der Voraussetzung, da} alle fehlenden
Korperteile von den Skuas gefressen wurden, lag die Kadaverausbeutung unabhéngig vom

Kiikenalter zwischen 78 und 85% der mittleren Kiikenmasse.

Tab. 4: Prozentualer Anteil der endgenutzten Kadaver (Kadaverestwerts,, - KRfna) @an der errechneten
Ausgangsmasse konsumierter Pinguinkiken. FiiRe: Tarsi mit Becken und Wirbelsaule, Flipper: Flipper
inklusive Sternum, >: mittlere Summe aus den Resten von Fif3en und Flippern, n: Stichprobe. Alle
Angaben sind Mittelwerte + Std.

KR fipar fiir: Fifle (n) Flipper (n) > Kadaver komplett  (n)
Adelie 9,0+6,9 (105) 6,7£3,4 (90) 16,9 22,3+7,8 (78)
Esel 7,6£2,0 (37) 7,4£2,5 (18) 15,2 18,9+7,7 (16)

4. Diskussion

Die zentrale Annahme der Nahrungserwerbstheorie besagt, dal die natiirliche Selektion
diejenigen Individuen begiinstigt, die am effizientesten Nahrung aufnehmen (Stephens &
Krebs 1986). So sollte das zum heutigen Zeitpunkt beobachtete Nahrungserwerbsverhalten
optimiert und direkt mit der Fitness des Individuums verbunden sein. Klassische Themen der
Theorie zum optimalen Nahrungserwerb analysierten das Verhalten der Tiere zur Wahl eines
bestimmten Nahrungsspektrums (u.a. Charnov 1976b) und das Verhalten von Tieren wihrend
der Ausbeutung von Nahrungspatches in einer Umwelt mit fleckenhaft verteilten Ressourcen
(u.a. Charnov 1976a). Optimierungen des Nahrungserwerbs konnten in Experimenten mit
Tieren in kiinstlichen Umgebungen bzw. in Kurzzeitexperimenten im Freiland nachgewiesen
werden. Da jedoch viele Faktoren ausgeschlossen wurden (vgl. Trandem & Lampe 1993),
differierten bei freilebenden Individuen oftmals die Modellvorhersage und Realitét (Bsp. in
Focardi et al. 1996, Krebs & Davies 1997). Der direkte Zusammenhang von der Maximierung
der Nettoenergieautnahmerate zur Fitness eines Organismus kann durch andere Kompromisse
zur Uberlebenswahrscheinlichkeit eingeschrinkt werden. Zum Beispiel kann bei Tieren, die
selbst einem Prédationsrisiko ausgeliefert sind, die Prddationsvermeidung eine wesentliche
Rolle neben der uneingeschrinkten Steigerung der Energieaufnahme spielen (Modelltyp des
risikoabhiingigen Nahrungserwerbs, Bulmer 1994). Fitness kann also auch in nichtlinearem

Zusammenhang mit der Energieaufnahme des Fressenden und seines Status stehen. Zur
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Veranschaulichung der Entscheidungen, die fressende Individuen im Hinblick auf
Maximierung der Fitness treffen miissen, werden Modelle des '"stochastic dynamic
programming" herangezogen (Houston 1995, Houston & McNamara 1999).

Skuas sind Toppridatoren in den terrestrischen Okosystemen der Subantarktis und Antarktis
(Hempel & Kerry 1990), die sich wihrend ihrer Reproduktionsphase aus den
Seevogelkolonien erndhren (zusammengefalit in: Reinhardt et al. 2000). Thre Stellung am
Ende der Nahrungskette erleichtert Untersuchungen zur Nahrungserwerbseffizienz ungemein,
da die Vermeidung des Pridationsrisikos wihrend der Nahrungaufnahme bei ihnen keine
Rolle spielt. Damit entfillt eine der groBen FEinschrinkungen, die bei Studien zur
Nahrungserwerbsoptimierung beachtet werden muB.

Braune Skuas decken im Bereich der maritimen Antarktis/Antarktischen Halbinsel ihren
taglichen Energiebedarf zu mehr als 90% aus Pinguinbestandteilen und Krill von
Pinguinmégen (Reinhardt 1997a). Die Nutzung von frisch erbeuteten Pinguinkiiken oder
Kadavern kann als Nahrungserwerb in Patches angesehen werden. Eine Studie zur Effizienz
des Nahrungserwerbs bei Skuas sollte auf zwei, sich ergdnzenden Ebenen erfolgen. Das
Wissen zum Patch, seine Eigenschaften und ihre Verdnderung wéhrend der Nutzungszeit sind
die Grundlagen, um das Verhalten der Konsumenten zu erkldren. Die Reaktionen der
Konsumenten auf sich &dndernde Patcheigenschaften (z.B. Kadaverrestwerte) sind der

eigentliche Gradmesser fiir eine Optimierung der Nahrungsaufnahme im Patch.

4.1. Pinguinkadaver als Nahrungspatch

Die Profitabilitit eines Nahrungspatches kann als der Anteil verwertbarer Nahrung zur
GesamtpatchgrofBe angesehen werden (Calow 1998). Mit voranschreitender Ausbeutung eines
Nahrungspatches sollte im klassischen Sinne die Profitabilitdt exponentiell abfallen und sich
am Ende der Nutzungszeit dem Wert Null annihern. Ubertragen auf Pinguin-Aas wurde
erwartet, daBl der Aasabbau ebenfalls mit exponentiellen Anpassungen am Besten
beschreibbar ist. Mit steigender Nutzung sollte der Anteil an nicht verwertbaren Bestandteilen
(Skelett) drastisch ansteigen und die verbleibende Nahrung (Muskulatur) schwer erreichbar,
also zeitaufwendig zu erwerben sein. Die Ergebnisse stiitzen diese These nicht, da der
Aasabbau in allen Kadaverkategorien linear erfolgte.

Folgende Ursachen konnten das Aasabbaumuster erkldren: Die Daten aus der letzten Hélfte
der Kadavernutzung bestimmen maligeblich, ob der Aasabbau mit exponentiellen oder

linearen Modellen beschrieben werden kann. Die Datendichte am Experimentende war jedoch
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geringer, da nicht alle Nutzungen auf Grund von widrigen Witterungsbedingungen bis zum
absoluten Nutzungsende verfolgt werden konnten (s. Daten in Abb. 1). Dies kann als
methodischer Fehler zur Linearisierung der eigentlich vorhandenen, langsam ausklingenden
Kadavernutzung fiihren. Als andere Ursache wire eine tatsdchliche Linearitidt im Aasabbau
denkbar, wenn kleine und mittlere Knochen sowie Haut fir Skuas keine FreBhindernisse
darstellen. Werden diese Bestandteile von Skuas in gleicher Geschwindigkeit wie innere
Organe und Muskulatur gefressen, ist eine lineare Abnahme bis zum vollstindig genutzten
Kadaverrest mit Becken- und Brustbeinknochen inklusive der Extremitdten moglich.

Dem Aasabbau entsprechend war nur eine geringe Verringerung der FreBleistung im Verlauf
der Kadavernutzung nachweisbar. Ausgleichend wirkte sich zudem das Fressen von Haut am
Ende der Experimente aus, als grofle Portionen pro Zeiteinheit verschlungen wurden (s. These
zur Linearitdt). Beide Ergebnisse sprechen somit fiir einen linearen Kadaverabbau mit

gleichen FreBleistungen in der gesamten Zeit der Patchnutzung.

Die FraBreihenfolge der Organe eines Pinguinkiikens wurde durch deren Erreichbarkeit im
Kadaver bestimmt. Skuas 6ffnen Pinguinkadaver meist am Abdomen, da hier im Bereich der
Kloake die diinnsten, leicht zerreissbaren Hautstellen auftreten (Norman et al. 1994). Die
Energieaufnahme pro Zeit ist nicht von den konsumierten Pinguinbestandteilen abhéngig, da
innere Organe, Muskulatur, Haut und Aas-Reste dhnliche Energiegehalte von im Mittel
7,1kJ/g NaBgewicht aufweisen (Myrcha & Kaminski 1982, Janes 1997) und iiberlagert damit
nicht die FreBleistungen. Deutlich unterschiedliche FreBleistungen wiesen die Skuas in
Abhiéngigkeit vom Erndhrungsstatus auf. Hungrige Individuen fraBlen pro Zeiteinheit deutlich
mehr, als Vogel, die schon vorher Nahrung aufgenommen hatten. Dies bestdtigt die Annahme,
daf die Bewertung bzw. Wichtung der Nahrungsaufnahme statusabhingig erfolgen muf} (ein
Vorzug der stochastic dynamic models). So sollte die Aufthahme von 49g Nahrung fiir einen
Nichtbriiter (s. Kap. 4) mit sehr beschrinktem Nahrungszugang anders bewertet werden, als

fiir einen territorialen Brutvogel, der zum dritten Mal in Folge am Kadaver frif3t (s. Kap. 4).

4.2. Konsumentenverhalten

Die Hauptmortalititsgriinde bei Kiiken der Pygoscelis-Pinguinarten sind Prddation durch
Skuas oder Verhungern (bis 98% bei Adeliepinguin-Kiiken, Davis & McCaffrey 1986,
Williams 1995). In beiden Féllen treten Skuas als Hauptnutzer der Pinguin-Kadaver auf

(Norman et al. 1994, Reinhardt et al. 1998). Skuas konnen in den Pinguinkolonien
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Nahrungsterritorien besetzen, die bis zu 21 Pinguinsubkolonien beinhalten (s. Kap. 2).
Mehrere Subkolonien mit ihren im Verhéltnis zu einer Gesamtkolonie verldngerten
AuBengrenzen bieten fiir Skuas erweiterte Zugriffsmoglichkeiten auf Kiiken, die sich in einer
erhohten Mortalitdtsrate der Pinguine niederschligt (Davis & McCaffrey 1986, Barbosa et al.
1997). So sollten territorialen Skuas ausreichend Pinguin-Kiiken bzw. Kadaver zum
Nahrungserwerb zur Verfligung stehen. Folgende Abschitzung unterstiitzt diese Sichtweise:
Die Nahrungsterritorien auf der Potter-Halbinsel umfaten im Mittel 716 Pinguinnester
(s. Kap.2). Berechnet fiir eine Gelegegrofe von 1,78 Eiern, einem mittleren Schlupferfolg von
71% und einer Kiiken-Uberlebenswahrscheinlichkeit von 74% (alle Werte fiir
Adeliepinguine, Williams 1995), konnten 234 Pingiunkiiken pro Territorium den Skuas als
Nahrung zur Verfiigung stehen. Nimmt man ferner eine mittlere Zeit von 70 Tagen fiir das
Vorhandensein von Pinguinkiiken in der Kolonie an (Young 1994), ergibt sich eine mittlere
Verfligbarkeit von 3,3 Pinguinkiiken pro Tag und Territorium. Die Schluf3folgerung lag nahe,
daB fiir territoriale Skuas damit die Voraussetzungen flir den Nahrungserwerb in einer
Umwelt mit fleckenhaft verteilter Nahrung gegeben sind. Sie sollten klassischerweise
ineffiziente, iiber einen Schwellenwert hinaus ausgebeutete Kadaver (giving-up density)
verlasssen und neue Beute-Patches aufsuchen.

Diese letzte Uberlegung zur potentiellen Patchwahl territorialer Individuen wird von den
Ergebnissen der Kadaverversuche nur zum Teil gestiitzt. Territorienbesitzer waren iiber die
gesamte Versuchszeit am Aas anzutreffen (keine giving-up density). Thre Haufigkeit nahm
jedoch in teilweiser Ubereinstimmung mit der Optimierungshypothese wihrend der
Versuchszeit und steigendem Kadavernutzungsgrad ab. Vollstindige Abwesenheit
Territorialer zum Ende der Versuche mit Kadaverrestwerten von < 30-20%, die Desinteresse
am ausgebeuteten Patch anzeigen wiirden, war nur in Einzelfdllen nachweisbar. Demnach ist
fiir territoriale Skuas eine komplette Patch-Ausbeutung lohnender, als ein vorzeitiges
Verlassen bei Erreichen eines Schwellenwertes. Die Suche nach einem neuen, profitableren
Nahrungspatch erfolgt erst nach vollstindiger Ausbeutung des genutzten Kadavers.

Wenn die Suche nach potentieller Beute und deren Priddation (entspricht der Such- und
Handhabungszeit) innerhalb des Territoriums sehr zeitaufwendig ist, steht fiir den
Nahrungsaufnehmenden kein Alternativpatch zur Verfiigung. Dies bedeutet, dal im
Charnovschen Sinne die Energieaufnahmeraten in Patches der Umgebung gleich Null sind.
Deshalb muf3 der Patchbesitzer die Nahrungsaufnahme im okkupierten Patch unabhingig von
der FreB3zeit und der Patchprofitabilitdit maximieren. Territoriale Skuas, die bis zum Ende der

Kadavernutzung ausharren, verhalten sich unter dieser Primisse optimal.
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4.3. Pinguinpradation

Skuas rdubern selektiv und bevorzugen Beute, die eine handhabbare Grofe nicht
iiberschreitet. Stidpolarskuas auf Ross Island erbeuteten Pinguinkiiken, die signifikant leichter
als der Populationsdurchschnitt waren (Young 1994). Sie griffen demnach kleinere, jlingere
Kiiken oder gleichaltrige, aber konditionell schwichere Kiiken aus dem Gesamtangebot an
Nahrung heraus. Ein dhnliches Bild ergab die Rekonstruktion der Pinguinpriddation in der
vorliegenden Studie. Trotz des Angebotes an groBen Kiiken zum Ende der Pinguinsaison
bevorzugten die Braune Skuas auf der Potter-Halbinsel Pinguinkiiken bis zu einer mittleren
Masse von ca. 2700g. Das Verhéltnis von mittlerer Beute- zur Réubergrofe iiberschritt ein
Verhiltnis von 2:1 nicht (Tab. 5). So stellten Pinguinkiiken mit K&rpermassen von mehr als
3,5kg fiir die Mehrzahl der Skuas keine potentielle Beute mehr dar. Fiir territoriale Skuas hat
dies einen weiteren negativen Effekt: besteht ein Nahrungsterritorium nur aus Eselspinguinen,
deren Kiiken weitaus schwerer werden (max. 5,2-5,7kg, Volkman & Trivelpiece 1980,
Trivelpiece et al. 1987), sind diese Kiiken keine fiir Skuas leicht erreichbare Beute mehr.
Eine dhnlich hohe Anzahl von Adeliepinguin-Brutpaaren im Territorium mit leichteren Kiiken
(max. 3,2-3,9kg, Volkman & Trivelpiece 1980, Trivelpiece et al. 1990) wiirde aus Sicht der

Beuteverfiigbarkeit fiir Skuas hochwertiger sein.

Tab. 5: Vergleich der Masse von Skua-Beute und Skua. B/R ist der Beutekoeffizient und beschreibt
das Verhaltnis von Koérpermasse der Beute zur Kérpermasse des Pradators. Die Masse-Angaben sind
Mittelwerte nicht geschlechtbestimmter Individuen.

Beute-Masse Réuber-Masse
(B) (R) B/R
Siidpolarskua 1799¢g * 1349g ° 1,33
(Ross Island) max: 2341g* 1,74
Braune Skua 1605¢g ° 1751g 0,92
(King George Island) 2723g ¢ 1,55
max: 3445g © 1,97

a: Young 1994; b: Ainley et al. 1985; c: aus Kadaverversuchen; d: Rekonstruktion aus Aas-Resten

Die Reste von 347 Pinguinkiiken, die im Gesamtuntersuchungszeitraum gefunden wurden,
konnen nicht die Gesamtmenge der erbeuteten Pinguinkiiken darstellen. Hochrechnungen
zum Nahrungsverbrauch ergaben fiir die Population der Braunen Skua mit 90 Adulten und 44
Kiiken eine Pinguinkonsumption pro Reproduktionsperiode von 1795-2550 Pinguinenkiiken
mit einer mittleren Masse von 2,5kg (Reinhardt et al. 1998). Die Unterschitzung der
Priadation konnte auf mehrere Ursachen zuriickzufiihren sein: Skuas zerreiflen kleine Kadaver

und verschlingen sie komplett (Stonehouse 1956, Sladen 1958, Burton 1968a). Sie konnen
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Kadaver und Kadaverreste bis mindestens 600g im Schnabel festhalten und zum Nest fliegen
(personl. Beobachtung). Nichtbriiter verschleppen oftmals Kadaverreste, so dafl diese nicht
mehr in den Territorien auffindbar sind. Damit wurde methodenbedingt die Konsumption von
kleinen und mittleren Pinguinkiiken fast vollstindig in der oben genannten Analyse
ausgespart. Die Rekonstruktion der Pinguinkonsumption auf Grundlage vorhandener
Kadaverreste erfalit nur die obere Grenze der Korpermassen der von Skuas erbeuteten
Pinguine. Dal3 diese Grenze bei 3-3,5kg schweren Pinguinkiiken erreicht ist, zeigen die

iibereinstimmenden Werte der Masse fiir erbeutete Esels- und Adeliepinguin-Kiiken.

Die Konsumtion von Kadavern der Pinguinkiiken lohnte sich flir Skuas unabhingig vom
Ausbeutungszustand des Nahrungspatches. Sie konnten fast immer ihre Nahrung mit mittleren
bis hohen FreBleistungen aufnehmen. So sollten territoriale Skuas versuchen, grof3e Pinguin-
Kiiken zu erbeuten, da sie lange und fast ausschlieBlich den Kadaver nutzen kdénnen
(s. Kap. 4) und dies auch tun. Der Uberlegung des Schlagens groBter Pinguinkiiken stehen
jedoch die physischen Moglichkeiten der Skuas entgegen, so daB fiir sie "nur" die Kiiken bis
ca. 3,5kg als Nahrungspatch zur Verfligung stehen.
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Kapitel 6: Diskussion

Territorialitdt ist im Tierreich eine weitverbreitete Form der rdumlichen Organisation. Dabei
besetzen Individuen oder Gruppen gegenseitig toleranter Individuen einen begrenzten Raum,
der mindestens eine Ressource enthilt. Das Territorium wird von den Besitzern aktiv gegen
Konkurrenten verteidigt (Maher & Lott 1995). Dabei kann der verteidigte Raum ortsfest bei
lokal fixierten Ressourcen (z.B. Bliiten fiir Nektarfresser, McFarland 1994) oder auch
beweglich bei mobilen Ressourcen sein (z.B. auf dem Wasser treibende Eiablagesubstrate fiir
Insekten). Die am haufigsten monopolisierte Ressource bei Wirbeltieren ist die Nahrung, die
kurzzeitig (Nahrungspatch) oder iiber lange Zeitraume (Skua-Territorien, s.u.) Ursache fiir die
Territorienbildung ist.

Fiir die Etablierung von Nahrungsterritorien i.w.S. extrahierten Maher & Lott 2000 aus einer
Vielzahl von Wirbeltierstudien acht abiotische Hauptfaktoren, die das Auftreten oder Fehlen
von Territorien erklirten: den Grad der Erkennbarkeit der Nahrung, die Nahrungsdichte, ihre
rdumliche Verteilung, die Vorhersagbarkeit, die Qualitdt (Energie), die Quantitét, die
Erneuerungsrate (z.B. Nektar in Bliiten) und den Nahrungstyp. Diese Faktoren konnen mit
biotischen Faktoren eng verkniipft sein, so da3 Vorhersagen zum Auftreten von Territorialitéit
erschwert werden (Bsp.: Dichte und Verteilung der Nahrung mit Populationsdichte des
Pridators, Rolando et al. 1995). Territorialitét ist ein ja/nein-Phdnomen; es gibt keine "etwas"
oder "fast nicht" territorialen Individuen. Die Vorhersagbarkeit des Auftretens ist fiir fast alle
Hauptfaktoren mit einer inversen U-Funktion beschreibbar (Ausnahme: linearer positiver
Zusammenhang von Territorialitdit und Vorhersagbarkeit der Nahrung). Bei mittlerer
Faktorenstirke (z.B. mittlerer Dichte) war die Wahrscheinlichkeit, da3 Individuen territorial
sind, am grofiten. Fiir geringe oder maximale Nahrungsdichten war Territorialitdt selten
nachweisbar (ausfiihrliche Darstellung des Pro und Contra zur Vorhersage von Territorien
sieche: Maher & Lott 2000).

Wenn Territorien von Individuen besetzt werden, sollte der Nutzen des Territoriums den
Aufwand seiner Verteidigung iiberschreiten (das so genannte dkonomische Modell, Davies
1978). Ein Vorteil des Territorienbesitzes ist die rdumliche Trennung von Ressource und
Konkurrenten und damit die Sicherstellung der eigenen Versorgung (Gill 2000). Als ultimates
Mal fiir diesen Vorteil wird eine hohere Fitness territorialer Individuen gegeniiber Individuen
mit nichttterritorialen Verhalten gefordert (Stamps 1994).

Die Territorialitét einer Tierart und ihre Auswirkungen auf das Reproduktionsverhalten lassen

sich bei wildlebenden Populationen am besten charakterisieren und vergleichen, wenn
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innerhalb einer Population zum selben Zeitpunkt beide Formen (territoriale und
nichtterritoriale Individuen) auftreten. FEine solche Konstellation bieten die Skuas
(Raubmoéwen), die in der vorliegenden Studie einer vom Menschen fast unbeeinfluBten
Population der Braunen Skua (Catharacta antarctica lonnbergi) die Untersuchungsobjekte
der Wahl darstellten.

Skuas (Catharacta spec.) sind Pradatoren und Aasfresser, die sich auf den circumpolaren
Inseln der Siidhalbkugel und den eisfreien Stellen auf dem antarktischen Kontinent
hauptsdchlich aus den Seevogelkolonien erndhren (Reinhardt et al. 2000). Diese
Nahrungsressource der Skuas ist hochgradig vorhersagbar, da Seevogel (hauptsidchlich
Procellariidae, Diomedeidae, Spheniscidae) ihre Kolonien alljdhrlich wihrend der
Sommermonate zur Reproduktion nutzen. Skuas koénnen in den Seevogelkolonien
Nahrungsterritorien besetzen, die iiber mehrere Jahre von einem Paar verteidigt werden
(z.B. Young 1963a, Young 1972). Diese Nahrungsterritorialitit kann bei Skuas keine
phylogenetische Altlast sein, da innerhalb einer Art als auch zwischen den sehr eng
verwandten  Arten territoriale und nichtterritoriale  Populationen/Teilpopulationen
nachgewiesen wurden (Pietz 1987, Young & Millar 1999). Die Ausbildung von

Nahrungsterritorien mufl von lokalen 6kologischen Faktoren abhéngig sein.

1. Territorialitat und Territoriengréf3e

Der Brutbestand der Braunen Skua lag im Untersuchungsgebiet bei 26 bis 32 Paaren, die eine
in zahlreiche Subkolonien untergliederte Pinguinkolonie als Nahrungsquelle nutzten. Nur ein
Drittel der Brutpaare verteidigte Nahrungsterritorien innerhalb dieser Pinguinkolonie. Sie
okkupierten aber 93% der verfiigbaren und leicht zuginglichen Pinguinsubkolonien.
Nichtterritoriale Briiter und Nichtbriiter hatten nur freien Zugang zu 6 Subkolonien und einem
Teil der Hauptkolonie. Die Ausbildung von Nahrungsterritorien der Skuas innerhalb von
Pinguinkolonien schien an die rdumliche Verteilung der Beute innerhalb der Kolonie
gebunden zu sein. Nur wenn die Gesamtpinguinkolonie in Subkolonien unterteilt war,
konnten Skuas Nahrungsterritorien besetzen und verteidigen (s. Ubersicht Kap. 2). Grofe,
zusammenhédngende Pinguinkolonien konnten von territorialen Skuas nicht effektiv verteidigt
werden und bildeten eine allgemein zugéingliche Nahrungsquelle fiir alle nichtterritorialen
Skuas (Stonehouse 1956, Sladen 1958, Burton 1968a, Young & Millar 1999). Alle bisherigen
Nachweise der Territorienbildung in Verbindung mit Pinguinsubkolonien und die raren

Erwédhnungen der Nichtterritorialitit bei kompakter Pinguinkolonie stiitzten diese These.
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Die optimale mittlere Territoriengrofle fiir Skuas war aus den publizierten Daten nicht
ableitbar; jedoch konnte aus der vorliegenden Studie die GréBe eines mittleren
Nahrungsterritoriums von 700 und 1000 Pinguinnestern bestimmt werden. Da die
Nahrungsverfiigbarkeit fiir Skuas auch von der Pinguinart abhédngig war (s. Kap. 5), erscheint
eine Berechnung auf Grund von Pinguin-Mortalititsdaten nur begrenzt aussagekriftig. Die
kritische MaximalgroBe des Territoriums, bei der eine Okonomische Verteidigung noch
moglich erscheint, lag bei ca. 3000-3190 Pinguinnestern. Die Angaben zur Obergrenze
schwankten jedoch betrdchtlich (1715 Nester, Hagelin & Miller 1997; 2011 Nester,
Trivelpiece et al. 1980; 2300 Nester, Neilson 1983; 3000 Nester, diese Arbeit; 3190 Nester,
Trillmich 1978), konnen aber durch ortliche Unterschiede in der Anzahl, Gréf3e und Form der

okkupierten Subkolonien begriindet sein.

2. Territorialitdt und KérpergroBle

Die Fahigkeit ein Territorium zu besetzen und erfolgreich gegen Konkurrenten zu verteidigen,
st korpergrofBenabhingig (Ens et al. 1995). Skuas verteidigten ihre Nestterritorien durch
Drohen und Kémpfen (z.B. Burton 1968b, Pietz 1985), wobei auch der Korpergrofle eine
gewichtige Rolle fiir den Ausgang der Auseinandersetzung zukam (s. Kap. 4). Es erscheint
plausibel, daBl die Besetzung und Verteidigung der Nahrungsterritorien nach &dhnlichen
Mustern erfolgt. Nach der KorpergroBen-Hypothese (resource holding power) sollten
territoriale Skuas grofer sein, als die Individuen, die nicht in der Lage waren, ein Territorium
zu erobern. Der Vergleich der KorpergroBen territorialer und nichtterritorialer Skuas erbrachte
ein iiberraschendes Ergebnis:

Territoriale =~ Weibchen  waren nachweisbar grofer als ihre nichtterritorialen
Geschlechtsgenossen, aber fiir Mdnnchen war kein vom Status abhédngiger Gro3enunterschied
nachweisbar! Da bei Skuas angenommen wird, dafl die Erstbesetzung von Territorien den
Mainnchen obliegt (Higgins & Davies 1996), muB fiir Ménnchen die KorpergroBen-Hypothese
ohne Zweifel abgelehnt werden. Der generelle KorpergroBenunterschied zwischen den
Geschlechtern hatte weitreichende Folgen in der Dominanzstruktur der Population (Weibchen
dominieren liber Ménnchen, s. Kap. 4). Die Mechanismen, die zur erfolgreichen Okkupation
eines Nahrungsterritoriums fithrten, und die vermutete verstirkte Rolle der Weibchen in

diesem ProzeB bleiben weiterhin unklar.
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3. Territorialitat und Reproduktion

Die Etablierung der Nahrungsterritorien sollte eine Versicherung fiir einen stabilen
Reproduktionserfolg in Gebieten mit stark schwankenden abiotischen und biotischen Faktoren
(Nahrungsverfiigbarkeit) sein. Dieser reproduktive Vorteil sollte sich in den entsprechenden
Parametern nachweisen lassen.

Legezeitpunkt und Gelegegrofle (Eigrofle) sind bei Skuas Qualititsmerkmale der Weibchen
(Phillips & Furness 1998, Catry et al. 1998). Steht dem Weibchen wéhrend der Eibildungszeit
genligend Nahrung zur Verfiigung, werden grofere Eier produziert (Hiom et al. 1991).
Weibchen territorialer Paare legten signifikant groBere Eier und begannen ihre Brut im Mittel
5,5 Tage zeitiger als die Weibchen ohne Nahrungsterritorium. Dies 148t auf eine bessere
Nahrungsversorgung wihrend der Vorbrutzeit verbunden mit einem zeitigeren Beginn der
Brutstimmung schlieen (Catry & Furness 1997a).

Territoriale Skuapaare waren wihrend der Kiikenaufzuchtzeit besser in der Lage, ihre Kiiken
gegen Priddation zu schiitzen. Thre Nahrungsgebiete (Territorien) lagen in unmittelbarer
Nachbarschaft zu den Neststandorten, so da3 der Schutz der Nachkommen gewéhrleistet war.
Bei nichtterritorialen Paaren, die groe Entfernungen zwischen Nestplatz und Nahrungsquelle
zuriicklegen muB3ten, verursachte ihre Abwesenheit am Nest eine erhohte Kiikenmortalitét, die
sich bis in das fortgeschrittene Kiikenalter (>35d) fortsetzte.

Der letztendliche Nachweis eines hoheren Bruterfolges der territorialen Skuapaare im
Vergleich zu nichtterritorialen Paaren konnte in der 3jdhrigen Untersuchungszeit nicht
erbracht werden. Zwar waren die Territorienbesitzer in 2 von 3 Jahren erfolgreicher als die
nichtterritorialen Briiter, jedoch sind die Unterschiede im summarischen Bruterfolg zu
gering, um sie statistisch abzusichern. Eine dhnliche Konstellation fand Neilson (1983) in
4 Jahren Untersuchungszeit: der mittlere Bruterfolg territorialer Paare (1,26 Kiiken pro Paar)
lag unter dem Bruterfolg der Skuapaare ohne Nahrungsterritorium mit jahrlich 1,44 Kiiken!
Als eine Erkldrung fiir die geringen Differenzen im Bruterfolg territorialer und
nichtterritorialer Paare seien folgende Uberlegungen erlaubt: wenn sich der jihrliche
Reproduktionserfolg territorialer und nichtterritorialer Skuas gleicht, kann nicht direkt auf
Fitnessgleichheit geschlossen werden. Da die Kiiken in den Nestern eines Skuapaares mit
>99,1% Wahrscheinlichkeit die eigenen Nachkommen beider Eltern sind (Catry & Furness
1997b), ist die Fitness eines Individuums proportional der Summe der {iiberlebenden
Nachkommen aus dem eigenen Nest. Ein Wechsel der Nahrungserwerbsstrategie
(territorial <> nichtterritorial) ist fiir Skuas bisher nicht bekannt. Wenn die jdhrliche

Versorgung der Nachkommen mit nichtterritorialem Nahrungserwerb kostenaufwendiger ist
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und die Eltern in jedem Jahr am Belastungslimit agieren, konnte daraus eine geringere
Adultiiberlebensrate resultieren. Damit wére die Lebensreproduktionszeit nichtterritoriale
Individuen kiirzer und miif3te sich in einer geringeren Anzahl der Nachkommen manifestieren.
Diese Uberlegungen miissen noch theoretischer Natur bleiben, da keine individuenbezogenen
Angaben zu Lebensreproduktionserfolg, Lebensspanne und der Stabilitit der
Nahrungserwerbsstrategie im Laufe eines Skualebens vorliegen. So erscheint eine
Konzentration auf weniger langfristige Ebenen im Rahmen dieser Arbeit fiir das Verstindnis

der Territorialitat zweckvoll.

4. Territorialitdt und Geschlechterverhéltnis der Nachkommen

Eine evolutionsstabile Strategie ist die gleichméBige elterliche Investition in méinnliche und
weibliche Nachkommen, die sich in einem ausgewogenen Geschlechterverhiltnis (GV)
niederschligt (Fisher 1930). Die Bevorzugung eines Geschlechtes und damit ein verschobenes
sekundéres und/oder tertidres GV sollte in ungiinstigen Umwelten und/oder bei schlechter
Kondition eines Elternindividuums auftreten (Trivers & Willard 1973). Bei
geschlechtsdimorphen Arten konnen die elterlichen Investitionen in Minnchen oder
Weibchen differieren. Vogel sind in der Lage, das GV ihres Nachwuchses anzupassen
(Ubersicht in: West & Sheldon 2002, fiir Skuas: Kalmbach et al. 2001). Fiir die Population
der Braunen Skua mit unterschiedlichen Nahrungserwerbsformen wurde auf Grund des
15%igen Geschlechterunterschiedes (92>d&) und den damit einhergehenden héoheren
Aufzuchtkosten fiir Weibchen, eine Anpassung des sekunddren GV in Abhéngigkeit von der
Nahrungsverfiigbarkeit erwartet. Territoriale Paare mit stabiler Nahrungsverfiigbarkeit
produzierten mehr weibliche Kiiken als nichtterritoriale Brutpaare. Diese Weibchenlastigkeit
setzte sich bis zum Zeitpunkt des Fliiggewerdens des Nachwuchses fort (tertidires GV). Die
Paare beider Nahrungserwerbsformen zogen kontrir zur GV-Anpassungshypothese
tendenziell mehr Weibchen als Méannchen auf. Bedingt durch eine Stichprobengréfle von nur
98 geschlechtsbestimmter Kiiken, waren die Abweichungen von einem ausgeglichenen GV in
keinem Fall statistisch abzusichern (Moglichkeit eines statistischen Fehlers 2. Art).

Die DNA-basierte Geschlechtsbestimmung von Vogeln (Fridolfsson & Ellegren 1999)
ermOglicht erstmals auch das Geschlecht von frisch geschliipften Kiiken zu bestimmen. Das
vorliegende Resultat ist das erste seiner Art fiir siidhemisphérische Skuas (eine Arbeit
existiert fiir Grof3e Skua auf den Shetlands/Grofbritannien, Kalmbach et al. 2001) und sollte

trotz der Ablehnung der Hypothese zur GV-Anpassung hier dargestellt werden.
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5. Territorialitdt und Kiikenentwicklung

Suboptimale  Nahrungsversorgung wéhrend der Wachstumsphase zieht oftmals
Wachstumsdepressionen bei Vogeln nach sich (Starck & Ricklefs 1998). Den Kiiken der
Braunen Skua sollten in Abhdngigkeit von der elterlichen Nahrungserwerbsstrategie entweder
unterschiedliche Mengen an Nahrung und/oder Nahrung mit unterschiedlicher Qualitit zur
Verfiigung stehen, die sich in unterschiedlichen Entwicklungsmustern der Kiiken
widerspiegeln.

In Ubereinstimmung mit dieser Hypothese zeigten Kiiken nichtterritorialer Skuapaare ein
zeitverzogertes Wachstum. Die Wachstumskonstanten struktureller Groflen (Tarsus- und
Kopflinge) der Kiiken nichtterritorialer Eltern waren signifikant kleiner als fiir die
Nachkommen territorialer Paare. Ménnliche Kiiken nichtterritorialer Eltern reagierten
besonders sensibel. Sie bendtigten fiir den AbschlufB der Wachstumsperiode
merkmalsabhingig 7,1-8,4 Tage ldnger als ihre Geschlechtsgenossen aus den Nestern
territorialer Paare. Die Differenz lag bei weiblichen Kiiken nur bei 0,1-2,5 Tagen.

Der EinfluB der Nahrungsverfiigbarkeit auf die Kiikenentwicklung kann sich bei
gleichbleibender Nahrungserwerbseffizienz der Eltern mit ansteigender Nachkommenanzahl
pro Nest deutlich verstidrken (Martins & Wright 1993). Da territoriale Skuapaare ein grof3es
Nahrungsreservoir okkupierten, sollten keine Unterschiede in den Wachstumsparametern
zwischen den Geschwistern und Einzelkiiken auftreten. Verldngerte Nahrungstransport- und
Suchzeiten bei gleicher Transportkapazitit der Eltern konnten bei nichtterritorialen Skuas zu
einer "normalen" Versorgung von Einzelkiiken aber Minderversorgung bei Kiiken aus 2er
Gelegen flihren (fiir Austernfischer Haematopus ostralegus: Ens et al. 1992). Der Effekt
suboptimaler Versorgung kann durch die auftretende Geschwisterkonkurrenz verstarkt
werden (Lamey 1995). Diese Uberlegungen konnten in der Studie eindeutig bestitigt werden.
Wihrend bei territorialen Kiiken keine GroBenunterschiede in Abhédngigkeit von der
Kiikenreihenfolge nachweisbar waren, differierten die Grofen der Kiiken nichtterritorialer
Eltern wihrend der Wachstumsperiode deutlich. Einzelkiiken waren grofler als 1. Kiiken aus
2er Gelegen. Diese iibertrafen wiederum ihre Nestgeschwister. Demnach sind Skuapaare ohne
Nahrungsterritorium nicht in der Lage, ihren Nachwuchs {iber einen ldngeren Zeitraum

optimal zu versorgen und verursachen so die Wachstumsdepression bei 2er Bruten.
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6. Territorialitit und Dominanz

Bei den bisherigen Betrachtungen zu den Auswirkungen des elterlichen Nahrungserwerbs auf
die Wachstumsperformance der Nachkommen, wurde davon ausgegangen, daf3 individuelle
Unterschiede in der Nahrungserwerbseffizienz der Eltern Ursache der unterschiedlichen
Entwicklungsmuster sind. Diese These wurde in Pinguinaas-Experimenten innerhalb der
besetzten Nahrungsterritorien wahrend der Kiikenaufzuchtzeit getestet. Wenn der soziale
Status (territorial vs. nichtterritorial) den Ressourcenzugang regelt, sollten klare
Dominanzstrukturen in der Population auftreten. Territorienbesitzer —dominierten
erwartungsgemal alle anderen Individuen. IThre Wahrscheinlichkeit einen Kampf erfolgreich
zu beenden, lag unabhingig vom Status des Gegners bei 92-97%. Die hierarchische
Reihenfolge der Eindringlinge in einem Nahrungsterritorium war vom sozialen Status und
Brutstatus des Individuums abhingig: Territoriale im fremden Territorium dominierten {liber
nichtterritoriale Briiter und diese iiber nichtterritoriale Nichtbriiter. Diese einfache Hierarchie
konnte weiter untersetzt werden. Die Gewinnwahrscheinlichkeit einer Skua im fremden
Nahrungsterritorium wurde bestimmt durch das eigene Geschlecht, die eigene Vorgeschichte
am Aas und den eigenen Status sowie durch diese Eigenschaften des Gegners.
Geschlechtspezifitit: Uberraschenderweise waren auf allen Ebenen (Brutvdgel mit
unterschiedlichem Status) die Weibchen héufiger in Nahrungskdmpfe verwickelt und
gewannen diese Kdmpfe haufiger als Mannchen. Diese Dominanz der Weibchen kann in der
5%igen KorpergroBendifferenz (9>J, reversed sexual size dimorphism, RSD) begriindet
sein, da Korpergrofle oft Dominanz bestimmt (Piper 1997). Die Héufigkeit der Weibchen am
Aas widerspricht aber den Thesen zur Herausbildung des RSD mit einer
geschlechtsspezifischen Aktivititsteilung: Weibchen sollten die Aufgaben am Nest und die
leichteren und fluggewandteren Ménnchen die Nahrungsbeschaffung libernehmen (Furness
1987, Figuerola 2002). Wenn jedoch neben dem Status die Korpergrofe (resource holding
power) die Wahrscheinlichkeit erh6ht, einen Nahrungskampf erfolgreich zu beenden, konnten
die Weibchen erfolgreicher sein als die kleineren Méannchen. Nichtterritoriale Mannchen mit
ihrer vergleichsweise geringen Korpergrole wiirden die (erfolglosen) Kédmpfe meiden und
andere Nahrungsquellen ausbeuten. Dies kann das Fehlen nichtterritorialer Mannchen am Aas
begriinden.

Vorgeschichte: Neben dem Primérfaktor Status und dem Sekundérfaktor Geschlecht war die
Vorgeschichte am Aas bei Auseinandersetzungen zwischen Individuen mit gleichem Status
entscheidend. Der Vogel, der vor dem Kampf schon am Aas sall (Residenz) hatte eine grofere

Chance, den Kampf zu gewinnen als ein Neuankdmmling. Dieser "Heimvorteil" (home
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advantage, Stamps & Krishan 1999) war abhingig von der Residenzzeit und nicht von der bis
zum  Kampfzeitpunkt aufgenommenen Nahrungsmenge. Die Abhéngigkeit der
Gewinnwahrscheinlichkeit von der Residenzzeit scheint ein allgemeines Phdnomen zu sein,
wie Studien an so unterschiedlichen Gruppen wie Hymenoptera (Alcock & Bailey 1997) oder
Fischen (Heuts & Nijman 1998) zeigten.

Die Dominanzverhiltnisse spiegelten sich direkt in den aufgenommenen Nahrungsmengen
der Individuen am Pinguinkadaver wider. Territoriale Paare im eigenen Territorium hatten
nahezu uneingeschriankten Ressourcenzugang. Sie konnten in bis zu 5 aufeinanderfolgenden
Intervallen Nahrung aufnehmen. Das Risiko, wihrend der Nahrungsaufnahme in einen Kampf
verwickelt zu werden, war bei Territorienbesitzern weitaus geringer als bei Individuen mit
niedrigerem Status. Verlor der Territorienbesitzer eine Auseinandersetzung am Aas (mit einer
Wabhrscheinlichkeit von 5% bei 530 Kdmpfen!), so hatte er vorher schon eine Nahrungsmenge
aufgenommen, die der bei ungestortem Fressen glich. Die Séttigungsgrenze oder
Transportkapazititsgrenze war in jedem der aufgezeichneten Félle erreicht. Die mittlere
FreBmenge pro Individuum im ersten FreBintervall lag bei 137g und fiel in den
darauffolgenden Intervallen ab. Im Mittel fraBen die Territorienbesitzer unabhédngig vom
Geschlecht 105,5g pro FreBintervall und Individuum. Sie erreichten damit eine mittlere
Deckung des Energiebedarfes pro Kadaverexperiment von 97% (berechnet fiir Bedarf eines
Paares, DEDp), wobei beide Geschlechter gleichméBig beteiligt waren. Da territoriale Skuas
auch in Nachbarterritorien eindrangen und hier bis zu 29,7% DEDp fralen, konnen 127% des
DEDp aus der Pinguinkolonie bestritten werden. Damit miissen territoriale Braune Skuas
nicht andere Nahrungsquellen zur Nutzung erschlieen (siche auch Young 1994)

Territoriale Skuas in fremden Territorien und nichtterritoriale Brutvogel konnten nur
eingeschrinkt in den besetzten Territorien Nahrung stehlen. Thre Nahrungsaufnahme
beschrinkte sich meist auf ein einmaliges FreBintervall (70-91%). Die Deckung des DEDyp lag
bei 29,7% (territoriale Fremde, s.0.) und 23% (nichtterritoriale Briiter). Bei nichtterritorialen
Brutpaaren wurden diese 23% DEDp fast ausschlieBlich von den Weibchen erbracht. Die
geschlechtsspezifische Nahrungsbeschaffung und die ungeniigende Deckung des DEDp
implizieren, dall 2/3 des tdglichen Nahrungsbedarfs aus Alternativquellen gedeckt werden
miissen!

Die untergeordnete Stellung der nichtterritorialen Nichtbriiter in der Hierarchie wird in den
von ihnen erreichten Nahrungsmengen iiberdeutlich. Sie fraBen im Mittel weniger als 50g pro
Intervall, und wurden nach Smin Fref3zeit vom Aas vertrieben. Wiahrend dieser Zeit mufite ein

Nichtbriiter im Mittel 1,4 Kadmpfe bestehen. Nichtbriiter konnten wéhrend des gesamten
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Tages alle Nahrungsterritorien nach Nahrung absuchen, so daB eine Sicherstellung des
taglichen Nahrungsbedarfs sicher erscheint. Da sie wihrend der gesamten Experimentzeit

anwesend waren, waren sie filir die Territorienbesitzer der grofite Storfaktor.

7. Territorialitdat und Patchnutzung

Alle Skuas, unabhéngig ihres sozialen Status, beuteten als Nahrungsressource die Kadaver
von Pinguinkiiken aus. Diese Nahrungsaufnahme am Kadaver kann als Beispiel fiir die
Nutzung eines Nahrungspatches angesehen werden. Wird ein neuer, noch unberiihrter
Pinguinkadaver genutzt, sollte mit fortschreitender Ausbeutungszeit die Patchprofitabilitit
exponentiell absinken (Stephens & Krebs 1986). Proportional dazu wiirde die FreBleistung
(definiert als die aufgenommene Nahrungsmenge pro Zeit) absinken, da mit voranschreitender
Nutzungszeit der Anteil nicht verwertbarer Teile (Skelett) ansteigt und die verbleibende
Nahrung im Patch nur noch schwer erreichbar wére. Der Abbau von Pinguin-Aas erfolgte
jedoch linear mit @hnlich hohen Abbauraten wéhrend der gesamten Versuchszeit. Eine
mogliche "biologische" Ursache dieser Linearitit wire das ungehinderte und nicht
zeitverzogerte Fressen von kleinen und mittleren Knochen und Haut. Der lineare
Kadaverabbau endete erst als der Kadaver vollstindig genutzt war und nur noch aus den
Resten von Flipper, Becken und Tarsi bestand. Dieser Kadaver-Restwert lag unabhingig von
der Aasausgangsmasse bei 18-22% der Ausgangsmasse. Da die Energiegehalte der
konsumierten Pinguinbestandteile dhnlich hoch sind (Myrcha & Kaminski 1982, Janes 1997),
konnten Skuas fast unabhingig vom Aasausbeutungsgrad grofle Energieaufnahmeraten pro
Patch erzielen.

Einem territorialen Skuapaar mit einer durchschnittlichen Territoriengrole von 716
Pinguinbrutpaaren (s. Kap. 2) stehen 3,3 Pinguinkiiken (lebend oder als Kadaver) pro Tag als
Nahrung zur Verfligung (Hochrechnung mit den Reproduktions- und Mortalitdtsdaten fiir
Adeliepinguine, Williams 1995). Als Territorienbesitzer sollten die Skuas umfassend iiber
dieses Nahrungsangebot informiert sein. Fiir das Verhalten der territorialen Skuas im Patch
wire daraus ableitbar, dafl ein ineffizienter, liber einen Schwellenwert hinaus ausgebeuteter
Nahrungspatch verlassen wird, um mit der Suche nach einem neuen Patch zu beginnen. Diese
Uberlegungen zur Optimierung der Patchnutzung wurden nur teilweise bestitigt. Territoriale
Skuas waren liber die gesamte Versuchszeit am Kadaver anwesend, ihre mittlere Haufigkeit
sank jedoch in Ubereinstimmung mit der Optimierungshypothese von 70% zu Beginn auf

weniger als 50% am Ende der Patchnutzung. Demnach scheint fiir territoriale Skuas die
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vollstindige Aasausbeutung lohnender zu sein, als ein Verlassen des Nahrungspatches bei
einem bestimmten Schwellenwert. Dieses Verhalten wiére als Optimierung nur erklérbar,
wenn das Angebot an Nahrungspatches in der Umgebung bzw. im Territorium gering und die
resultierenden Such- und Handhabungszeiten neuer Beute immens lang wiren. Dem
Territorienbesitzer wiirden so keine Alternativpatches sofort zur Verfiigung stehen; d.h. die
Energieaufnahmeraten der Umgebung wiren gleich Null. Abgewandelt nach Charnov (1976a)
sollte der Patchbesitzer in dieser Situation die Nahrungsaufnahme im okkupierten Patch
unabhingig von vorangegangener FreBzeit und aktueller Patchprofitabilitit maximieren.
Unter dieser Pramisse verhielten sich die Territorienbesitzer, die Kadaver bis zum Restwert
von ca. 20% ausbeuten, optimal.

Die teilweise eingeschrinkte Verfiigbarkeit von Nahrungspatches wurde durch die Ergebnisse
zur Pinguinprédation der Skuas untermauert. Die Skuas der Potter-Halbinsel bevorzugten
trotz des Angebotes an groflen Pinguinkiiken Beutetiere bis zu einer mittleren Kérpermasse
von 3500g. Diese im Vergleich zur Skua-Masse doppelt so schweren Pinguinkiiken stellten
die Obergrenze der erreichbaren und handhabbaren Beute dar. Die erzwungene Selektivitét im
Beuteerwerb ist fiir eine weitere Skuapopulation belegt (Young 1994): die Siidpolarskuas
(Catharacta maccormicki) auf Ross Island bevorzugten Pinguinkiiken, die signifikant leichter

als der Populationsdurchschnitt waren.

In der vorliegenden Studie zu Auswirkungen der Territorialitidt bei Braunen Skuas konnten
Vorteile fiir Territorienbesitzer auf den Ebenen der Dominanz, des Nahrungserwerbs und in
der Nutzung der Nahrungspatches 'Pinguin' nachgewiesen werden. Die Minoritit innerhalb
der Skuas, die Nahrungsterritorien besall, konnte den freien Ressourcenzugang in einem
zeitigeren Ansatz der Reproduktion und in einer schnelleren Aufzucht der Nachkommen
umsetzen. Nichtterritoriale Skuapaare waren im Vergleich bei der Nahrungsbeschaffung
deutlich benachteiligt. Dies schlug sich einer langsameren Kiikenentwicklung und hoéheren
Kiikenmortalitidten nieder. Brutvogel ohne Nahrungsterritorien bendtigten fiir den Abschluf3
der jéhrlichen Reproduktionsperiode bis zu 13 Tage ldnger als die territorialen Paare. Die
Konsequenzen der Territorialitdt gipfelten jedoch nicht in einem unterschiedlichen Bruterfolg.
Sie konnten aber in der Antarktis mit ihren extremen Wetterverhiltnissen, insbesondere am
Ende des Sommers, fiir den Lebenszeitreproduktionserfolges einer Skua von entscheidender

Bedeutung sein.
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Zusammenfassung

» Territorialitdt ist im Tierreich eine Form der rdumlichen Organisation, bei der ein
Individuum oder einer Gruppe von Individuen ein Gebiet mit Ressourcen besetzt und andere
Individuen vom Zugang ausschlieBt. Die Nahrung ist die am héufigsten monopolisierte
Ressource, die auch iiber lange Zeitrdume in Nahrungsterritorien gegen Konkurrenten
verteidigt wird. Der Erhalt eines Nahrungsterritoriums ist kostenintensiv und sollte durch
Vorteile fiir den Territorienbesitzer aufgewogen werden. Diese Vorteile konnen sich im
verbesserten Nahrungszugang und Reproduktionserfolg territorialer Individuen im Vergleich
zu nichtterritorialen manifestieren. Braune Skuas (Catharacta antarctica lonnbergi) zeigen
zwei Formen des Nahrungserwerbs: einige Individuen verteidigen Nahrungsterritorien in
Pinguinkolonien, andere konnen keine Territorien besetzen und miissen Nahrung aus den
besetzten Territorien stehlen oder alternative Nahrungsquellen ausbeuten. In der vorliegenden
Arbeit wurde die Territorialitit der Skuas charakterisiert und ihre Auswirkungen auf den
individuellen Nahrungserwerb und die Reproduktion untersucht.

* Ein Drittel der Skuabrutpaare auf der Potter-Halbinsel/King George Island verteidigte
Nahrungsterritorien mit einer Grofle von 48 bis >3000 Pinguinnestern, die in unmittelbarer
Nestndhe der Skuas lagen. Die mittlere TerritoriengroBe umfaite 716 Pinguinnester.
Territoriale Skuas monopolisierten 93% der leicht zugénglichen Pinguinsubkolonien.
Nichtterritoriale Skuas hatten nur sehr eingeschriankten Zugang zur Nahrung 'Pinguin'.
Skuaweibchen, die ein Territorium verteidigten, waren signifikant grofer als Weibchen ohne
Territorium; bei den Mannchen war kein Unterschied in der Korpergrof3e feststellbar.

* Territoriale Brutpaare begannen im Mittel 5,5 Tage zeitiger mit der Eiablage; ihr mittlerer
Bruterfolg war jedoch nicht signifikant hoher als der nichtterritorialer Brutpaare. Die Kiiken
territorialer Skuas iiberlebten besser (Uberlebenswahrscheinlichkeit 72%) als die Kiiken von
nichtteritorialen Briitern mit einer Uberlebenswahrscheinlichkeit von 53% (erstes Kiiken)
bzw. 35% (zweites Kiiken). Skuas produzierten trotz unterschiedlicher Nahrungsverfiigbarkeit
und trotz hoheren Aufwands fiir die Aufzucht von weiblichen Kiiken gleich viele weibliche
und ménnliche Nachkommen. Weder das sekundére noch das tertidre Geschlechterverhiltnis
der Kiiken wich signifikant vom Verhéltnis 1:1 ab. Eine unterschiedliche Entwicklung der
Kiiken bestitigte die Vermutung, dall eine suboptimale Nahrungsversorgung bei
nichtterritorialen Briitern zu Wachstumsdepressionen fiihrt. Die Auswirkung des elterlichen
Nahrungserwerbs auf die Kiikenentwicklung war geschlechtsspezifisch. Ménnliche Kiiken

territorialer Skuas wuchsen schneller und beendeten ihr Wachstum im Mittel 7,1-8,4 Tage
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eher als die méannlichen Kiiken nichtterritorialer Eltern. Bei weiblichen Kiiken lag diese
Differenz nur bei 0,1-2,5 Tagen. Territoriale Paare beendeten auf Grund des zeitigeren
Brutbeginns und des schnelleren Kiikenwachstums ihr Brutgeschift um 6 bis 14 Tage zeitiger
als nichtterritoriale Brutpaare.

* Territorialitit sollte den freien Zugang zur Ressourcen sichern. Bei Kadaverexperimenten
innerhalb der Nahrungsterritorien war eine klare Dominanzstruktur feststellbar. Territoriale
Skuas dominierten in 92-97% der Nahrungskdmpfe tiber ihre Gegner, unabhédngig von deren
Status und Geschlecht. Die allgemeine Dominanzstruktur (Territoriale im eigenen Territorium
> Territoriale in fremden Territorien > Nichterritoriale Briiter > Nichtbriiter) konnte
geschlechtsspezifisch und nach der Vorgeschichte am Kadaver untersetzt werden. Weibchen
waren Ofters in Kémpfe verwickelt und gewannen diese hdufiger als Ménnchen. Der
Heimvorteil, vor einem Kampf den Kadaver besetzt zu haben, erhohte die
Gewinnwahrscheinlichkeit gegeniiber Neuankommlingen. Die Dominanzstruktur spiegelte
sich in der aufgenommenen Nahrungsmenge wider: Territorienbesitzer fralen in
aufeinanderfolgenden Intervallen und konnten 97% des Tagesenergiebedarfs eines Paares
(DEDp) decken. Fiir territorienfremde Brutvégel beschrinkte sich der Zugang zur Nahrung
meist auf ein einmaliges FreBintervall (70-91%). Sie erreichten eine Deckung des DEDp von
weniger als 30% pro Experiment.

* Die Nutzung von Pinguinkadavern durch Skuas kann als Patch-Ausbeutung angesehen
werden. Der Abbau des Kadavers durch Skuas erfolgte linear bis nur noch Schulter- und
Beckenskelettreste vorhanden waren. Der prozentuale Anteil freBbarer Bestandteile eines
Pinguinkadavers lag unabhingig von der Ausgangsmasse bei 78-82%. Die FreBleistung der
Skuas verringerte sich in Abhédngigkeit vom Kadavernutzungsgrad nur geringfligig.
Territoriale Skuas fraen im Nahrungspatch wihrend der gesamten Versuchszeit. Thre mittlere
Anwesenheit am Aas sank von >70% bei vollstindigem Aas auf weniger als 50% bei
niedriger Patchprofitabilitit. Berechnungen zur Pinguinpriddation durch Skuas ergaben, dafl
die Nahrungsverfiigbarkeit fiir Skuas eingeschrinkt war. Als potentielle Beute fiir Skuas
kamen nur Pinguinkiiken bis zu einer Masse von 3,5kg in Betracht.

* Der Besitz eines Nahrungsterritoriums fithrte bei Skuas zu einem zeitigeren Ansatz der
Reproduktion und in einer schnelleren Aufzucht der Nachkommen. Skuapaare ohne
Territorium waren im Vergleich bei der Nahrungsbeschaffung deutlich benachteiligt. Dies
schlug sich einer langsameren Kiikenentwicklung und hoheren Kiikenmortalitdten nieder. Die

Konsequenzen der Territorialitidt gipfelten jedoch nicht in einem unterschiedlichen Bruterfolg.
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