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Vorteile des Lebens im Verband!

Manfred Milinski

Vorteile vom Leben im Verband haben
nicht nur Voégel. Es gibt eine Reihe solcher
Vorteile, die fiir ganz verschiedene Taxa
ahnlich zu sein scheinen und offensichtlich
auch auf dhnlichen Mechanismen beruhen.
Davon moéchte ich Sie in diesem Referat
iiberzeugen. Leider muss ich deshalb auch
viele Beispiele benutzen, die nicht von Vo6-
geln handeln und daher fiir Ornithologen
nicht ganz so interessant sein kénnten. Da-
bei muss ich mich auf ausgewéhlte Beispie-
le beschranken und kann die zu diesem
Thema sehr umfangreiche Literatur keines-
falls vollstindig berticksichtigen.
Tierverbande nennt man im normalen
Sprachgebrauch meist Schwirme. Man
miisste zuerst definieren, was man unter
einem Schwarm versteht. Aus der Um-
gangssprache kennen wir Vogel-, Fisch-,
Insekten- und vielleicht noch Plankton-
schwirme. So einig wie man sich in der All-
tagssprache iiber den Schwarmbegriff ist,
so uneinig sind sich die Wissenschaftler, die
Schwarmverhalten untersuchen, besonders
die Fischspezialisten (einen klarenden
Uberblick findet man bei Pitcher 1986). Pu-
risten unter ihnen verlangen, dass eine
Gruppe von Fischen nur dann ein Schwarm
ist, wenn alle Individuen einer Art angeho-
ren, gleich gross sind, einen bestimmten
Abstand voneinander haben und parallel
zueinander mit derselben Geschwindigkeit
in dieselbe Richtung schwimmen — was kein
Fischschwarm tatsichlich tut, wenn man es
genau nimmt. Um es unparteiisch zu ent-
scheiden, lesen wir im Brockhaus (1973)
nach: «Schwarm: Fin Verband von vielen
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fliegenden Organismen (Vogeln, Insekten
u.a.)». Also Fischschwirme gibt es danach
gar nicht. Ich schlage vor, wir behelfen uns
mit dem Schwarmbegriff der Umgangsspra-
che und untersuchen, ob wir fiir die so be-
zeichneten wunterschiedlich aussehenden
Tierverbinde Ubereinstimmende Funktio-
nen (Vorteile) finden kénnen. Fragen wir
uns also, welche Vorteile ein Individuum
haben koOnnte, wenn es sich einem
Schwarm anschliesst.

Da Schwirme oft durch soziale Anzie-
hung entstehen, kann man z.B. einem
Fisch verschiedene Schwarmtypen zur
Wabhl bieten und nachsehen, welchem Typ
er sich am liebsten anschliesst. Das hat
Keenleyside (1955) mit verschiedenen
Fischarten ausprobiert. Wenn er den Fisch
zwischen einem grossen und einem kleinen
Schwarm der eigenen Art wéhlen liess, be-
vorzugte der Kandidat immer den jeweils
grosseren. Bei der Wahl zwischen einem
Schwarm der eigenen Art und einem gleich
grossen einer anderen Art bevorzugte der
Kandidat den der eigenen Art. Gab es je-
doch nur den Schwarm der anderen Art,
schloss er sich auch diesem an. Der Fisch
bevorzugte also einen moglichst grossen
bzw. dichten Schwarm von Fischen, die ihm
moglichst dhnlich sahen.

Wir kénnen nun weiter fragen: Wann bil-
den Fische dichte Schwirme?

1. Feindvermeidung

Viele Unterwasserbeobachtungen, insbe-
sondere die sehr umfangreichen von Hob-
son (1968), zeigen, dass Fische dichte
Schwirme tagstiber bilden, besonders
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dann, wenn Feinde in der Nihe sind. Dazu
gibt es auch einen Laborbefund von Riip-
pell & Gosswein (1972), wonach Mo-
derlieschenschwiirme Leucaspius delineatus
besonders gut zusammenhalten, wenn
Hechte Esox lucius zu schen sind. Letzte
Gewissheit dariiber, dass Fischschwarmver-
halten etwas mit Feindvermeidung zu tun
hat, erhalten wir aus einem Experiment
von Seghers (1974). Er zog Guppies Poeci-
lia reticulata aus finf verschiedenen Gewis-
sern, in denen es unterschiedlich viele Gup-
pyfeinde gab, im Labor feindfrei iiber drei
Generationen nach. Dann mass er den
Schwarmzusammenhalt der Jungfische der
dritten Generation und fand, dass ste um so
dichtere Schwirme bildeten, je hoher der
Feinddruck in dem Gewisser war, aus dem
ihre Urahnen stammten. Der Grad des
Schwarmzusammenhalts ist hier also ange-
boren und korreliert mit der Stirke des
Feinddrucks im Heimatgewdsser.

1.1. Seltener Entdecktwerden

Auf welche Weise konnte Schwarmverhal-
ten vor Fressfeinden schiitzen? Es gibt viele
theoretische Modelle, die sich in ihren An-
nahmen meist unterscheiden, aber eines ge-
meinsam haben: Sie sagen voraus, dass
Beutetiere unter vielen Bedingungen
Schwarme bilden sollten. Zum Beispiel ha-
ben Brock & Riffenburgh (1960) ausge-
rechnet, dass Beutetiere die Wahrschein-
lichkeit, vom Réuber entdeckt zu werden,
dadurch minimieren konnen, dass sie sich
nicht gleichmissig oder zufillig in ihrem
Habitat verteilen, sondern sie sollten an ir-
gendeiner Stelle geklumpt auftreten. Diese
Voraussage hat unter anderen Taylor
(1977) iberpruft. Er hat amerikanische
Grashiipfermiuse Onychomys torridus ein-
zeln in einer Arena nach 30 frischtoten
Mehlwiirmern suchen lassen, die 4 cm tief
im Sdgemehl, das den ganzen Boden be-
deckte, versteckt waren. In einem Experi-
ment waren die 30 Mehlwiirmer zu je 5 auf
6 Stellen verteilt, in einem anderen Experi-
ment waren alle 30 an einer Stelle eingegra-
ben. Die Miuse konnen solche Stellen nur

olfaktorisch aus kurzer Entfernung entdek-
ken. Zwolf Miuse brauchten im Mittel
5,9 min, um den ersten Wurm in der regel-
missigen Verteilung zu finden, wihrend
12 andere Miuse bei der geklumpten Ver-
teilung fast achtmal solange, némlich
41,7 min, brauchten. Beuteschwarmverhal-
ten vermindert also die Wahrscheinlichkeit,
durch den Feind entdeckt zu werden, und
man kann leicht ausrechnen, ab welchem
Klumpungsgrad der Beute es sich fiir den
Réuber nicht mehr lohnt, liberhaupt da-
nach zu suchen.

Fiir jede Strategie gibt es im Aligemeinen
eine Gegenstrategie: Wenn die Réuber
selbst im Schwarm suchen, findet jeder den
Beuteschwarm schneller, als wenn er allein
sucht. Dafiir gibt es natiirlich auch theoreti-
sche Modelle, z.B. von Thompson, Ver-
tinsky & Krebs (1974). Einen experimen-
tellen Befund gibt es bei Fischen. Pitcher,
Magurran & Winfield (1982) liessen Gold-
fisch- Carassius auratus und Elritzen-
schwirme Phoxinus phoxinus verschiede-
ner Grosse nach geklumpt verteiltem Fut-
ter suchen und massen die Zeit, die ein vor-
her bestimmter Fisch im Schwarm brauch-
te, um das Futter zu finden. Beide Fisch-
arten entdeckten die Nahrung mit steigen-
der Schwarmgrosse schneller; das heisst,
Schwarmverhalten hilft Schwarmnahrung
schneller zu finden.

1.2. Risikoteilung

Nehmen wir nun wieder an, es gibe nur
einen Riuber, der den Beuteschwarm
schon entdeckt hat. Was kann ein Beutetier
aus einer solchen Gruppe noch tun, wenn
es weiss, dass ein Rauber in der Nihe ist,
wenn es aber nichr weiss, wo der Rauber
ist. Der konnte sogar innerhalb der Gruppe
sein, wie z.B. ein im Gras liegender Lowe
mitten in einer Gazellenherde. Weglaufen
kann unser Beutetier ja nicht, weil es nicht
weiss, welche Richtung «weg vom Riuber»
ist. Fiir diesen Fall hat William Hamilton
(1971) ein inzwischen sehr berithmtes Mo-
dell entwickelt, das er sinngemdéss folgen-
dermassen beschreibt: Es war einmal ein
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runder Brunnen, in dem es viele Frosche
und eine Wasserschlange gab, die jeden
Tag um eine bestimmte Zeit Hunger be-
kam. Die Frosche kannten diese Zeit und
sprangen deshalb kurz vorher alle auf den
Rand des Brunnens, weil die Schlange zu-
erst alle schwimmenden Frosche zu fangen
pflegte. Weiter als bis auf den Rand durften
die Frosche jedoch nicht springen, weil es
draussen aus unbekannten Griinden noch
viel gefdhrlicher war. Wenn ihre Zeit ge-
kommen war, tauchte die Schlange plotz-
lich aus dem Wasser auf und schnappte sich
den Frosch vom Brunnenrand, der ihr zu-
fallig auf Grund ihrer Blickrichtung am
néichsten sass. Da die Frésche nebeneinan-
der auf dem Brunnenrand sitzen, hat jeder
von ihnen einen persdnlichen Gefahrenbe-
reich, der von der halben Entfernung vom
linken Nachbarn bis zur halben Entfernung
zum rechten Nachbarn reicht. Dieser per-
sonliche Gefahrenbereich ist also um so
grosser, je weiter die nichsten Nachbarn
entfernt sind. Ein Frosch kénnte diesen Be-
reich verkleinern, indem er zwischen zwei
beieinander sitzende Kollegen springt. So
konnten alle Frosche jeweils in die néchste
Nachbarliicke springen, wenn ihre jetzige
Liicke grosser ist. Auf diese Weise wiirde
jeder Frosch seine persénliche Gefahren-
zone minimieren. Es entsteht nur aus dem
eigenniitzigen Bestreben jedes einzelnen
Frosches, seine Gefahrenzone zu verklei-
nern, aus zufélliger Verteilung Schwarm-
verhalten. Hamilton nennt das den «selfish
herd effect», also den eigenniitzigen Her-
deneffekt, man konnte ihn auch Risikotei-
lungseffekt nennen. Das funktioniert natiir-
lich auch bei iiber eine Fliche verteilten
Beutetieren. Voraussetzung ist immer, dass
(1) der Riuber immer die ihm néichste Beu-
te bevorzugt und (2) dass die Beutetiere
nicht wissen, aus welcher Richtung der
Riuber kommt. Beachten Sie bitte, dass
das durch den Risikoteilungseffekt entstan-
dene Schwarmverhalten keine Nachteile
fiir den Rauber hat; im Gegenteil, es kann
ihm sogar nutzen, weil er nach einer zwei-
ten und dritten Beute nicht lange suchen
muss.

Jetzt mochte ich zwei Beispiele fiir den
Risikoteilungseffekt beschreiben.

Duncan & Vigne (1979) haben bei Wild-
pferden in der Camarque gezihlt, wieviele
Tabaniden ~ das sind blutsaugende Pferde-
fliegen — im Mittel ein Pferd in einer klei-
nen Herde hatte und wieviele im Mittel auf
einem Pferd in einer grossen Herde sassen.
Die Fliegen der Gegend waren bei der gros-
sen Herde auf mehr Pferde verteilt, so dass
jedes Pferd dort durch den Risikoteilungs-
effekt weniger Fliegen abbekam als jedes in
der kleineren Herde.

Das zweite Beispiel sind Insektenschwér-
me, die von Fischen angegriffen werden.
Der marine Wasserldufer Halobates robu-
stus bildet auf der Wasseroberflache nahe
den Galapagosinseln zweidimensionale
Schwiarme, sogenannte Flotillen, von bis zu
700 Individuen. Diese Insekten reagieren
sehr schnell mit Zickzackschwimmen, wenn
ein Vogel herannaht — wir kommen spiter
noch darauf zuriick —, aber sie kénnen nicht
erkennen, wenn sie von unten von einem
Fisch angegriffen werden. Foster & Treher-
ne (1981) haben gezéhlt, wieviele Angriffe
pro Individuum in 5 min einzelne Wasser-
laufer und solche in Flotillen verschiedener
Grosse auf sich zogen. Je grosser der
Schwarm war, um so weniger Angriffe gab
es pro Wasserldufer. Die nach Hamiltons
Risikoteilungseffekt vorausgesagte An-
griffszahl und die gemessene Anzahl
stimmten gut iiberein. Das heisst z. B., dass
ein Wasserldufer in einem Schwarm aus 100
Tieren eine hundertmal kleinere Chance
hat, von einem Fisch angegriffen zu wer-
den, als ein einzeln schwimmender — ein
gewaltiger Vorteil.

Man koénnte auch von Risikoteilung
durch Schwarmverhalten in der Zeit spre-
chen, wenn Insekten synchronisiert schliip-
fen und dann als Schwemme fiir den Réu-
ber auftreten, wie Maikéfer das tun und die
13- und 17jahreszikaden.

1.3. Eher den Feind entdecken

Hamiltons Modell gilt fiir den Fall, dass die
Beute nicht weiss, aus welcher Richtung
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der Feind kommt. Wenn ein Beutetier den
Réuber aber entdeckt hat, kann es z.B.
flichen, was um so erfolgreicher sein sollte,
je weiter der Rduber beim Entdecktwerden
noch entfernt ist. Der Beuteschwarmvorteil
beruht hier auf der einfachen Tatsache,
dass viele Augen mehr sehen als zwei. Neh-
men wir gleich wieder unseren marinen
Wasserlidufer, von dem ich schon gesagt
hatte, dass er herannahende Vogel entdek-
ken kann. Treherne & Foster (1981) mas-
sen, aus welcher Entfernung die Wasserliu-
fer auf eine herannahende Vogelattrappe
mit Zickzackschwimmen reagieren. Je
grosser der Schwarm war, um so grosser
war die Entfernung, aus der sie schon rea-
gierten. Zusétzlich fanden Treherne & Fo-
ster, dass sich die Reaktion schneller iiber
den Schwarm ausbreitete als die Vogelat-
trappe flog. Die Autoren nennen das den
Trafalgareffekt, weil Lord Nelson vor der
Schlacht von Trafalgar durch von Schiff zu
Schiff weitergegebene Flaggensignale vom
Herannahen des Feindes auch eher erfuhr
als er ihn selbst sehen konnte. Die Wasser-
laufer benutzen natiirlich keine Flaggensi-
gnale, sondern sie geben die Information,
dass der Feind kommt, durch Anrempeln
weiter.

Kenward (1978) liess einen zahmen Ha-
bicht Accipiter gentilis auf einzelne Ringel-
tauben Columba palumbus und Ringeltau-
benschwirme unterschiedlicher Grosse ja-
gen. Wie bei den Wasserlaufern stieg die
Reaktionsentfernung mit steigender
Schwarmgrésse. Das schnellere Entdecken
des Habichts zahlte sich fiir die Tauben aus,
denn mit steigender Taubenschwarmgrosse
sank sein Jagderfolg. Die Tauben waren
schon weg, wenn der Habicht ankam.

Ein Vogel, der am Boden nach Nahrung
sucht, muss von Zeit zu Zeit den Kopf he-
ben, um nach dem Feind Ausschau zu hal-
ten. Bertram (1980) konnte beim afrikani-
schen Strauss Struthio camelus zeigen, dass
die Gesamtrate des Kopfhebens mit der
Gruppengrosse zwar anstieg, aber jedes
Einzeltier tat es zunehmend seltener als
wenn es allein war. Obwohl der Schwarm
also insgesamt mehr sichert als das Einzel-

tier, spart jedes Schwarmmitglied Zeit, die
es zur Nahrungssuche nutzt. Die Schwarm-
mitglieder schlagen zwei Fliegen mit einer
Klappe: Der Feindschutz wird besser und
sie gewinnen Zeit um zu fressen. Dasselbe
konnte Underwood (1982) fir finf Gazel-
lenarten zeigen. Mit steigender Gruppen-
grosse sank die Aufguckrate pro Einzeltier.
Die eingesparte Zeit kam der Nahrungsauf-
nahme zugute.

Magurran, Oulton & Pitcher (1985) zo-
gen eine Hechtattrappe auf fressende Elrit-
zenschwirme zu und beobachteten, wann
die ersten Fische reagierten und wie lange
der Schwarm trotzdem am Futter blieb.
Obwohl grosse Schwirme eher reagierten,
blieben sie dennoch linger am Futterplatz
als kleine Schwarme. Da es hier keine Nah-
rungskonkurrenz  gab, hatten  grosse
Schwirme einen echten Nahrungsvorteil.
Die kleinen Schwirme entdeckten den
Hecht zu spit, als dass sie die Gefahr noch
hitten taxieren konnen. «Nichts wie weg»
ist dann die beste Strategie. Also auch hier
findet man besseres Feinderkennen und
Nahrungsvorteil des Schwarms.

Meistens wird sich ein Riuber von aus-
sen einem Schwarm nahern. Da er dann zu-
erst auf die Beutetiere an der Peripherie
stosst, miissten diese aufmerksamer sein als
zentrale Tiere. Jennings & Evans (1980)
fanden bei Starenschwérmen Sturnus vulga-
ris, die auf einer Wiese nach Nahrung such-
ten, dass die peripheren Tiere viel langer
sicherten anstatt zu fressen als die zentra-
len. Mit steigender Schwarmgrdsse war der
Vorteil der zentralen Tiere liberproportio-
nal grosser als fiir die Randtiere. Auch Un-
derwood (1982) fand, dass Gazellen an der
Peripherie der Herde héufiger aufguckten
und weniger frassen als zentrale Tiere. Man
weiss auch, dass periphere Nester in Lach-
mowenkolonien Larus ridibundus eine ge-
ringere Uberlebenschance haben als zen-
trale (Patterson 1965). Ebenso bevorzugen
Stichlinge Gasterosteus aculeatus, die einen
Schwarm aus Wasserflohen Daphnia ma-
gna angreifen, die Randtiere (Milinski
1977b).
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1.4. Konfusionseffekt

Wir haben immer noch nicht alle Rauber-
schutzvorteile des Beuteschwarms beisam-
men. 1934 verdffentlichte Carl Welty den
erstaunlichen Befund, dass Goldfische viel
weniger fressen, wenn man ihnen viele
Wasserfldhe auf einmal ins Aquarium
schiittet, als wenn man dieselbe Menge auf
mehrere Portionen verteilt. 1937 fand Erna
Mosebach-Pukowski, dass verschiedene
Vogelarten grosse Schwierigkeiten haben,
aus Raupengesellschaften des Tagpfauen-
auges Inachis io und des Kleinen Fuchs
Aglais urticae Beute zu machen. Auch Neill
& Cullen (1974) konnten zeigen, dass der
Fangerfolg von zwei Cephalopodenarten,
von Hecht und Barsch signifikant nachliess,
wenn sie Beutefischschwirme aus 6 oder 20
Individuen angriffen im Vergleich zu Ein-
zelfischen. Hobson (1968) stellte bei vie-
len Unterwasserbeobachtungen fest, dass
Raubfische, die Fischschwirme angriffen,
wenig oder gar keinen Erfolg dabei hatten.
Dies alles hat weder etwas mit Hamiltons
Risikoteilungseffekt zu tun, noch mit dem
Entdecken des Riubers. Diesen Effekt des
Beuteschwarms auf den Rauber hat Robert
C. Miller schon 1922 vermutet und Konfu-
sionseffekt genannt. Man stellt sich dabei
vor, dass der Réauber Schwierigkeiten hat,
ein einzelnes Beutetier in der Masse gleich-
aussehender lange genug im Auge zu behal-
ten, um vorhalten und zustossen zu kon-
nen. Der Konfusionseffekt sollte demnach
bei dichten und uniformen Schwirmen be-
sonders ausgepridgt sein. Wenn Sie sich an
den Anfang meines Referats erinnern,
dann sind das genau die Schwarm-
eigenschaften, die der Einzelfisch in Keen-
leysides Wahlversuchen bevorzugt hatte.
Dass der Konfusionseffekt mit der
Schwarmdichte steigt, haben die eben ge-
nannten Beispiele schon gezeigt. Wie steht
es aber mit Hinweisen auf den Einfluss der
Uniformitét? Es leuchtet eigentlich ein,
dass der Riuber ein von der Masse abwei-
chend aussehendes Schwarmmitglied leich-
ter im Auge behalten kann. Pielowski
(1961) fand, dass die Haustaubenschwirme

der Taubenziichter seiner Umgebung zu
87% aus hellen und zu 13% aus dunklen
Tauben bestanden. Jedoch die Tauben, die
die Habichte aus diesen Schwirmen schlu-
gen, waren nur zu 40% helle, aber zu 60%
dunkle. Um zu priifen, ob die Habichte die
seltenere Farbe oder nur dunkle Tauben
bevorzugten, setzte Pielowski Tauben-
schwirme genau umgekehrt zusammen, al-
so weniger helle als dunkle Tauben, und er
fand, dass die Habichte die jetzt selteneren
hellen Tauben bevorzugten. Das ist ein
starker Hinweis darauf, dass es dem Riu-
ber leichter fallt, abnorm aussehende
Schwarmmitglieder zu erbeuten.

Wie der Konfusionseffekt genau zustan-
de kommt, hat der Japaner Osamu Ohgu-
chi (1981) bei uns in seiner Doktorarbeit
am Dreistachligen Stichling untersucht. Er
hat sich gefragt: Wie reagiert ein Stichling
auf ganz alitigliche Ereignisse in einem
Daphnienschwarm, wie z.B. zwei parallel
zueinander schwimmende gleichfarbige
Daphnien oder zwei gleichfarbige Daph-
nien, deren Schwimmbahnen sich kreuzen,
oder zwei verschiedenfarbige Daphnien,
deren Schwimmbahnen sich kreuzen, und
vieles mehr. Solche Ereignisse hat er mit
einer selbst konstruierten «Konfusionsma-
schine» simuliert, z.B. die beiden Daph-
nien, deren Bahnen sich kreuzen. Jede der
beiden Daphnien befand sich in einem
Glasrohrchen, in dem zwei ringférmige
Stopfen ihre Schwimmstrecke begrenzten.
Die beiden Rohrchen hatten eine gemein-
same Wassersdule, die rhythmisch hin- und
herschwang, weil ein Exzenter in regelmis-
sigen Abstidnden auf einen Gummiball am
Ende der Wassersiule driickte. Da die
Rohrchen kreuzweise hintereinander la-
gen, kreuzten die beiden Daphnien regel-
missig ihre Schwimmbahnen. Man konnte
dann zdhlen, mit welcher Rate ein hungri-
ger Stichling die Daphnien angriff.

Ich mochte nur einige Ergebnisse von
Ohguchi referieren. Zwei Daphnien, paral-
lel in 3,4 cm Abstand voneinander bewegt,
erhielten insgesamt dieselbe Anzahl Bisse
wie eine einzelne. Waren die beiden Rohr-
chen aber dicht beieinander, sank die Biss-
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zahl signifikant ab — der Dichteeinfluss des
Konfusionseffekts in Reindarstellung. Zwei
gleichfarbige Daphnien, die ihre Schwimm-
bahnen kreuzten, wurden seltener angegrif-
fen als zwei parallel zueinander bewegte.
Diese Steigerung des Konfusionseffektes
war aber sofort verschwunden, wenn zwei
unterschiedlich gefarbte Daphnien ihre
Bahnen kreuzten. Es fillt dem Stichling of-
fensichtlich leichter, sein Ziel im Auge zu
behalten, wenn dessen Bahn von einem an-
dersfarbigen Objekt als von einem gleich-
farbigen gekreuzt wird. Sie erkennen sicher
leicht die Parallele zu Pielowskis Ergebnis
mit den hellen und dunklen Tauben.

Um zu sehen, ob Formunterschiede
einen #hnlichen Effekt haben wie Farbun-
terschiede, liess Ohguchi eine orangefarbi-
ge Daphnie mit einem wiirfelférmigen
Stiick Karotte die Schwimmbahn kreuzen.
Der Trend war wie erwartet, aber der Un-
terschied war nicht signifikant. Formunter-
schiede wirken also nicht so konfusionsmin-
dernd wie Farbunterschiede. Osamu Ohgu-
chi war aber ziemlich fassungslos, als er
feststellte, dass die Mohre genauso haufig
angegriffen worden war wie die Daphnie an
entsprechender Stelle im Kontrollversuch.
Ich glaube, er wiirde es mir nicht {ibelneh-
men, wenn ich seinen damaligen Ausspruch
zitiere :«Das ist ganz Quatsch von Stichling,
Méhre ist Gemiuse!» Man konnte entgeg-
nen, dass Daphnien und Mohren nicht syn-
top vorkommen und dass sich eine Mdéhre
normalerweise nicht wie eine Daphnie be-
wegt. Trotzdem blieb Osamu dabei, dass
Stichlinge keine Mohren fressen, und er
hatte recht. Als er ndmlich in einem weite-
ren Versuch die Daphnie allein bot und in
einem anderen die Mohre allein, gab es nur
einen Fisch, der die Mdohre iiberhaupt an-
griff, aber alle bissen gegen die Daphnie.
Warum haben dann die Stichlinge die zu-
sammen mit der Daphnie bewegte Mohre
nicht als Gemiise erkannt, obwohl eine Un-
terscheidung im Simultanvergleich leichter
sein sollte als im Sukzessivvergleich? Of-
fensichtlich vermindert der Konfusionsef-
fekt die Unterscheidungsfahigkeit!

Bleiben wir beim Stichling und dem Kon-

fusionseffekt. Ein ganz seltsames Ergebnis
erhielt ich, als ich vor Jahren hungrige und
fast satte Stichlinge zwischen einem Daph-
nienschwarm und zwei einzelnen Daphnien
wihlen liess (Milinski 1977a). Die meisten
hungrigen Fische wihlten den Schwarm,
die satteren aber die Einzelbeute. Heisst
das nun, dass nur die satteren Stichlinge
Konfusion erleiden, die hungrigen aber
nicht, oder aber, dass die satteren «mit Be-
dacht» die leichte Beute wihlen und die
hungrigen sich auf das erste stiirzen, das sie
sehen, und das ist der Schwarm, obwohl sie
dort wegen des Konfusionseffekts weniger
Erfolg haben sollten? Um das zu priifen,
haben mein damaliger Kollege Rolf Heller
und ich (Heller & Milinski 1979) hungrige
und fast satte Fische einzeln entweder in
einer konstant hohen Daphniendichte oder
in einer konstant niedrigen Dichte fressen
lassen und den Fangerfolg gemessen. Die
hungrigen Fische frassen tatsichlich in der
hohen Beutedichte schneller als in der nied-
rigen. Die satteren Fische frassen insgesamt
langsamer aber in der niedrigen Beutedich-
te schneller als in der hohen. Beide Stich-
lingsgruppen hatten also im Experiment
vorher die auf Grund ihres Hungers ergie-
bigste Dichte gewahlt. Die hungrigen Stich-
linge iiberwinden offensichtlich die Konfu-
sion der hohen Beutedichte, die satteren
aber nicht. Nun, wenn sie es konnen, war-
um tun sie es dann nicht?

Wir entwickelten damals die Hypothese,
dass es nur fiir die hungrigen Fische wichtig
genug ist, um schnell zu fressen, die Konfu-
sion der hohen Dichte zu iberwinden — auf
Kosten von Aufmerksambkeit fiir alles ande-
re, z.B. fir eigene Feinde. Wenn diese
Uberlegung richtig ist, missten hungrige
Stichlinge, die einen eigenen Feind in der
Nihe wissen, eine niedrigere Beutedichte
wiahlen als nicht erschreckte Fische. Viel
Aufmerksamkeit fir den Feind sollte wich-
tiger sein als durch Uberwindung der Kon-
fusion schnell zu fressen. Um diese Vorher-
sage zu priifen, wurde jeder zweite hungri-
ge Stichling durch eine Eisvogelattrappe er-
schreckt, bevor er im hinteren Abteil des
Aquariums zwischen verschiedenen Daph-
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niendichten wihlen durfte (Milinski & Hel-
ler 1978). Die nicht erschreckten Stichlinge
bevorzugten wie gehabt die hochste Beute-
dichte, wéhrend die erschreckten Fische,
obwohl sie genauso hungrig waren, jetzt die
niedrigste Dichte bevorzugten. Die Vor-
hersage war also voll bestétigt.

Zu zeigen blieb allerdings noch, dass ein
hungriger Stichling, der in einer hohen
Beutedichte frisst, tatsichlich einen eige-
nen Feind cher tbersieht, als wenn er in
einer niedrigen Beutedichte jagt. Bei solch
einem Vorhaben besteht folgendes Pro-
blem. Sie kénnen den Fisch nicht fragen,
ob er den Vogel gesehen hat. Sie koénnen
nur nachsehen, ob er darauf reagiert. Wenn
er nicht reagiert, hat er ihn vielleicht doch
gesehen, hilt es aber fiir wichtiger weiter-
zufressen. Die Losung war, den Fischen
zweil unterschiedlich auffillige Attrappen
zu zeigen. Wenn sie in der niedrigen Beute-
dichte auf beide gleich stark reagieren, in
der hohen aber nur auf die auffallige, dann
haben sie dort den weniger auffilligen Vo-
gel tatsdchlich iibersehen (Milinski 1984).
In der niedrigen Dichte zogerten die Fische
nach jeder der beiden Attrappen etwa
gleich lange und signifikant l4nger als ohne
Feindreiz, d.h. sie hatten beide Vogel ge-
sehen. In der hohen Dichte schienen die
Fische nur die auffillige Attrappe gesehen
za haben. Nach dem Uberflug des weniger
auffélligen Eisvogels reagierten sie genau-
so, als wenn es keinen gab, sie hatten ihn
folglich tbersehen. Allgemein gesagt, ein
weiterer Vorteil des Beuteschwarms be-
steht darin, einen ihn angreifenden Rauber
anfilliger fiir dessen eigene Feinde zu ma-
chen, weil er sie leichter ibersieht, wenn
er versucht, den Konfusionseffekt des
Schwarms zu iiberwinden.

2. Energieersparnis

Zum Schluss mochte ich noch einen ande-
ren Vorteil des Lebens im Verband bespre-
chen, der ein Privileg der Vogel zu sein
scheint. Die ausserordentlich geordnete
Flugformation einiger grosser Langstrek-

kenzieher hat seit langem die Spekulation
herausgefordert, dass dadurch Energie ein-
gespart wird (z.B. Nachtigall 1970). Dies
konnte durch aufwendige aerodynamische
Berechnungen von Lissaman & Shollenber-
ger (1970) plausibel gemacht werden. Uber
und unter dem Fliigel eines fliegenden Vo-
gels entsteht ein nach unten gerichtetes
Moment, das neben dem Fliigel eine nach
oben gerichtete Stromung verursacht. Das
heisst, ein direkt tber oder unter diesem
Vogel fliegender zweiter Vogel wiirde nach
unten gesogen oder gedriickt. Wiirde ein
zweiter Vogel allerdings neben unserem
Vogel fliegen, wiirde er durch die dort herr-
schende Aufwirtsstromung Auftrieb erfah-
ren. Der zu gewinnende Auftrieb wire am
grossten, wenn beide Vogel nebeneinander
Fligelspitze an Fliigelspitze fliegen wiir-
den. Lissaman & Shollenberger haben be-
rechnet, dass 25 Vogel, die in einer Reihe
direkt nebeneinander fliegen, dadurch die
fiir den Auftrieb aufzuwendende Kraft um
den Faktor 2,9 reduzieren und etwa 70%
weiter fliegen konnten. Allerdings liegt die
optimale Fluggeschwindigkeit dieser Rei-
henformation um Y niedriger als die eines
allein fliegenden Vogels. Die Formation
floge also langsamer aber deutlich weiter
als der Einzelflieger. Die Sache hat nur
einen Haken: Die Energieersparnis inner-
halb der Reihenformation wire sehr un-
gleichmassig verteilt. Der Vogel in der Mit-
te wiirde mehr als doppelt so viel Energie
sparen wie die Vogel an den Enden der
Rethe. Lissaman & Shollenberger haben
nun errechnet (s. auch May 1979), dass bei
Verdnderung der Reihenformation in eine
V-Formation, die die Végel ja auch benut-
zen, insgesamt dieselbe Energieeinsparung
entsteht, dabei aber jeder Einzelvogel den-
selben Gewinn hat. Diese gerechtere Ver-
teilung koénnte einfach dadurch entstehen,
dass alle seitlichen Vogel soweit zuriickfal-
len, bis jeder denselben Aufwand hat. Dies
genauer zu untersuchen ist sicher eine Auf-
gabe fiir die Soziobiologie.

Die von Lissaman & Shollenberger be-
rechneten Energieeinsparungen entstehen
nur in horizontal ausgebreiteten Linienfor-
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mationen, nicht aber in den dreidimensio-
nalen Schwéirmen vieler Kleinvogel. Aber
auch in solchen Flugformationen kann
Energie gespart werden, und zwar nach
Higdon & Corrsin (1978), wenn (1) der Ab-
stand der Vogel voneinander deutlich gros-
ser als die Fligelspannweite ist und (2) der
Schwarm eine gréssere Ausdehnung in der
Horizontalen als in der Vertikalen hat. Je-
doch ist die erreichbare Energieeinsparung
mit hochstens 10% deutlich geringer als die
der V-Formation.

Auch Fische kénnten durch Schwarmver-
halten Energie sparen, wie Weihs (1973)
berechnet hat, wenn sie ganz bestimmte
Positionen zu ihren nichsten Nachbarn ein-
halten. Eine technisch sehr aufwendige Un-
tersuchung von Partridge & Pitcher (1979)
ergab bei Schwirmen vier verschiedener
Fischarten, dass die Fische in Positionen
schwammen, die zu keinerlei Energieer-
sparnis fithren konnten. Ich glaube, es ist
ein guter Schluss fiir einen Vortrag auf
einer Ornithologentagung, wenn man fest-
halten kann, dass Vogel offensichtlich
einen Vorteil mehr als Fische vom Leben
im Verband haben.

Summary:
Advantages of living in groups

Bird flocks, fish schools, swarm of arthropods and
herds of hooved animals have similar advantages
from living in groups such as decreased risk of pre-
dation and enhanced feeding success. Similar ad-
vantages seem to result from similar mechanisms,
although flocks, schools swarms and herds are
rather different in appearance. The only common
trait seems to be that group members stay together
keeping a nearest-neighbour-distance of one to sev-
eral body lengths.

Dense groups of prey animals have a lower risk
of being detected by a predator than aggregations
which are spread out widely. After a group has been
detected, however, a group member has a decreas-
ing risk of becoming the victim with increasing
group size (dilution-effect). Often predators have
difficulties in attacking a swarm member successful-
ly because of the so-called confusion-effect which
increases with the density and uniformity of the
swarm. Therefore, predators prefer to attack odd
individuals and stragglers. Furthermore, the pre-
dator itself has a higher risk of predation when it

tries to overcome the confusion by paying all its
attention to attacking a member of the group.

Prey animals in a group have also the advantage
over singletons to be able to detect an approaching
predator earlier, from a greater distance and after
less time spent watching per individual. This spare
time is normally used for foraging. In some cases
the information about the predator spreads more
quickly across the swarm than the predator approa-
ches (Trafalgar-effect). Animals at the periphery of
a group have a higher risk of being preyed upon.
They are therefore more vigilant and forage less
intensively than central animals. Predators which
hunt as a group have the advantage of finding swar-
ming prey faster.

Birds flying in flocks save considerable amounts
of energy. This does not seem to be the case for
fishes swimming in schools.
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Weise zeigen die schwarzen Silhouetten der Uber-
sicht Giber die 12 Limikolenfamilien und ihre Unter-
gruppen (S. 23-28) die unterschiedlichen Propor-
tionen. Das in jeder Beziehung meisterhafte Werk
ist ein feldornithologisches Bestimmungsbuch fiir
alle Arten dieser bis in die neueste Zeit nur mangel-
haft in threm feldornithologischen Aspekt beschrie-
benen Vogel, die gerade deshalb auf den Vogel-
freund im Binnenland eine besondere Anziehungs-
kraft ausiiben, wihrend an den Meereskiisten je-
dermann durch die Massenfliige bestimmter Arten
beeindruckt wird. Alles zur Bestimmung der Art
und des Alters (juv. und ad.), nach Moglichkeit
auch des Geschlechts und der Rassenzugehorigkeit
Notwendige wird in Bild und Text dargestellt; dage-
gen liegen eine umfassende Darstellung der Biolo-
gie, sowie die Beschreibung von Eiern und Dunen-
jungen ausserhalb des Programms dieses Field
Guide und missen Handbiichern und Spezialarbei-
ten entnommen werden.



