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Keine Hinweise auf Konkurrenz zwischen Kormoran
Phalacrocorax carbo, Haubentaucher Podiceps cristatus und
Gansesager Mergus merganser

Gerhard Kinshofer, Roland Brandl und Robert Pfeifer

No evidence for interspecific competition between Great Cormorant Phalacrocorax carbo, Great Crested
Grebe Podiceps cristatus and Goosander Mergus merganser

In Bavaria, the wintering populations of Great Cormorant, Great Crested Grebe and Goosander
increased during the second half of the 20th century, but reached some kind of a carrying capacity
during the nineties of the last century. One possible factor for this logistic growth could be that the food
resources for these piscivores are limited, leading also to interspecific competition between the three
species. However, analyses of almost daily counts at the lake Seehamer See (Upper Bavaria) between
2001 and 2016 showed no evidence for interspecific competition. The local food resources, at least on
Seehamer See, do not limit the winter populations of the three species.
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Einleitung

Die Bestandsveranderungen von Wasservogeln
gelten seit langem als Indikator fiir den Zustand
von Gewéssern und deren Ressourcen (Utschick
1980, Bezzel 1986). Ihre Bestiande lassen sich
zudem relativ leicht erfassen, so dass wir tiber
die Bestandsentwicklung vieler Arten im Rahmen

der in Deutschland seit 1948 durchgefiihrten
,Internationalen Wasservogelzahlung” gut infor-
miert sind (Wahl et al. 2017). Trotzdem sind héufig
die Ursachen solcher Bestandsentwicklungen nur
ungeniigend verstanden (Newton 2013).

In Mitteleuropa nahmen die Rastbestande des
Kormorans ab Mitte der 1970er Jahre erheblich
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zu (Bezzel 1992, 1995, Suter 1995, 1997). Seit
Anfang der 1990er Jahre liegt der durchschnitt-
liche Winterbestand in Bayern zwischen 6.000 und
8.000 Individuen (Bayerisches Landesamt fiir
Umwelt 2015). Es scheint, als hatte der Winter-
bestand seine Kapazitatsgrenze erreicht (Schifferli
et al. 2005, Suter 1995; siehe auch Frederiksen und
Bregnballe 2000). Auch fiir andere fischfressende
Vogelarten wie Haubentaucher oder Gansesager
sind Bestandszunahmen der Rastbestande seit
Beginn der 1990er Jahre belegt (Lohmann und
Rudolph 2016). Am Ammersee verlief die Dyna-
mik der Jahresmaxima bei Haubentaucher und
Kormoran sogar fast gleich (Strehlow 1998). Diese
Zunahme des Kormoranbestandes sowie anderer
fischfressender Vogelarten fiihrte zu Diskussionen
und Konflikten, da befiirchtet wurde, dass die
Fischfresser die Fischbestande ,,iibernutzen” (z. B.
Keller 1995, 1998, diverse Beitrage in Herzig und
Bohnke 2007). Die drei hier betrachteten Arten
gehoren zwar unterschiedlichen systematischen
Ordnungen an (Géansesager: Anseriformes, Kor-
moran: Suliformes; Haubentaucher: Podicipedi-
formes; Prum et al. 2015), doch sind die fir den
Nahrungserwerb relevanten morphologischen
Merkmale durchaus vergleichbar (Abb. 1, Tab. 1).
Als opportunistische Unterwasserjager konnten
daher die drei Arten ein vergleichbares Grofien-
und Artenspektrum an Fischen nutzen (siehe
Diskussion in Trauttmannsdorff und Rudolph
2013), wenn auch das Artenspektrum sicherlich
mitunter etwas unterschiedlich ist. Man kann
somit bei Kormoran, Haubentaucher und Ganse-
sdger von gewissen Uberlappungen im Nahrungs-
spektrum ausgehen. Die Nutzung &dhnlicher
Ressourcen sollte bei knappem Ressourcenan-
gebot zu Konkurrenz zwischen diesen drei fisch-
fressenden Arten fiithren. Unsere Frage lautet
daher: Gibt es Anzeichen fiir interspezifische
Konkurrenz zwischen Kormoran, Haubentaucher
und Génsesager?

Abb. 1. Morphologische Merkmale von Kopf und
Fuf$ bei Kormoran (Suliformes), Haubentaucher
(Podicipediformes) und Gansesager (Anserifor-
mes). — Characteristics of head and foot morphology of
Great Cormorant (Suliformes), Great Crested Grebe
(Podicipediformes) and Goosander (Anseriformes).
Zeichnungen: RP, Foto: S. Rosner.

Tab. 1. Einige Kenndaten zu den untersuchten Arten (Quelle: Bauer et al. 2005). — Some characteristics
of the species studied: body mass, diving depth, prey size (source: Bauer et al. 2005).

Korpergewicht Tauchtiefe Beutegrofse
Kormoran 1.700-3.000 g 1-3 m (max. 16 m) meist 10-20 cm
Haubentaucher 568-1.380 g 2—-4 m (max. 40 m) meist 10-15 cm
Gansesager 898-2.160 g >10m meist < 10 cm
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Neben Untersuchungen zur Veranderung der rea-
lisierten Nische der Arten (siehe auch Kajtoch et
al. 2017), konnen auch Zahlreihen in verschie-
denen Habitaten bzw. langjahrige Zahlreihen in
einem Habitat genutzt werden, um erste Hinweise
auf Konkurrenz zu erhalten. Man erwartet nam-
lich, dass bei begrenzten Ressourcen die Dichten
der Arten eine negative Beziehung zeigen (Hallett
und Pimm 1979, Pimm 1985; aber auch Rosen-
zweig et al. 1985): Nimmt eine Art zu, so sollte
die konkurrierende Art abnehmen. Fiir Kormoran
und Gansesdger gibt es dazu bereits Belege
(Kajtoch et al. 2017). Bei Zahlungen in verschieden
Habitaten miissen natiirlich Unterschiede in der
Habitatnutzung der infrage stehenden Arten
berticksichtigt werden (z. B. Ritchie et al. 2009),
bei Zahlungen in einem Habitat eventuelle Ver-
anderungen im Habitat im Laufe der Zeit bzw.
die unterschiedliche Phéanologie der Arten in der
Nutzung eines Gewassers. Unsere Erwartung ist
daher, dass im Falle von Konkurrenz nach Be-
riicksichtigung der Phanologie von Kormoran,
Haubentaucher und Géansesager sich negative
Beziehungen zwischen den Bestdnden der drei
Arten ergeben. Dazu nutzen wir eine langjahrige
Zahlreihe zum Bestand der drei Arten auf dem
Seehamer See.

Untersuchungsgebiet, Material
und Methode

Der Seehamer See (57° 41 0 N, 11° 51° 22 E)
liegt am Alpennordrand im Landkreis Miesbach,
ca. 40 km stidostlich von Miinchen. Der See wurde
1911 bis 1913 fiir den Betrieb eines Pumpspeicher-
kraftwerks aufgestaut und besitzt seitdem eine
Wasserflache von 1,47 km? bei einer mittleren Tiefe
von 3,8 m (maximal 12 m). Somit liegt der gesamte
See im Bereich der Tauchtiefe der drei Arten
(Tab. 1). Er wird touristisch stark genutzt (Quelle:
https:/ /de.wikipedia.org/wiki/Seehamer_See,
aufgerufen am 25.11.2017). Seit dem 1. Mai 2002
bis 13. November 2016 werden durch G.K. hier
nahezu tédglich die Bestande von Kormoran,
Haubentaucher und Gansesdger erfasst. Die
Zahlung erfolgte vom Ufer aus mit Hilfe eines
Spektivs. In der Regel erfolgten die Zdhlungen
am Abend und von mehreren Orten aus. Diese
Zahlstopps wurden so gewéhlt, dass die gesamte
Seeflache eingesehen werden konnte. Fiir die vor-
liegende Auswertung standen 5.321 Zahlungen
zur Verfiigung. Die Datenserie weist nur wenige,
meist wetterbedingte Liicken auf. Als Wetterdaten
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fir den Seehamer See wurden die Werte des
Deutschen Wetterdienstes fiir die ca. 12 km vom
See entfernte Station Holzkirchen verwendet (frei
verfligbare Daten in der Datenbank WESTE-XL
des DWD, https://kunden.dwd.de/weste/).

Die statistische Analyse erfolgte mit Hilfe des
Statistikpakets R 3.4.2 (R Core Team 2017). Zu-
nachst wurden die Dynamik der Bestiande grafisch
dargestellt und der jahreszeitliche Verlauf mittels
der vorhergesagten Werte aus einem generalisierten
additiven Modell mit Zeit als unabhangiger
Variable visualisiert (add-on package mgcv;
Funktion gam mit Poisson-Fehler; Glattungsterm:
,,cubic spline” mit k = 100; Wood 2017). Aufgabe
war hier, die jahreszeitlichen Schwankungen tiber
die Jahre hinweg moglichst detailliert abzubilden.
Fiir eine statistische Analyse wurde ein generali-
siertes lineares Modell (Funktion glim) mit Quasi-
poisson-Fehlerverteilung gewahlt, da in den Mo-
dellen mit einem Poisson-Fehler die Residuen mehr
Varianz zeigten, als aufgrund der Fehlerverteilung
zu erwarten war (Varianziiberschuss, , overdisper-
sion”; z. B. Crawley 2007). Als unabhangige
Variable dienten zunachst der Faktor ,Monat”
(12 Stufen) sowie die kontinuierlichen Variablen
,Jahr” und , Temperatur” am Zahltag. Da sich der
Trend der Arten, der Einfluss der Temperatur von
Monat zu Monat unterscheiden konnen (der
Einfluss der Temperatur ist sicherlich im Winter
anders gelagert als im Sommer), wurden diese
Einfliisse fiir jeden Monat explizit modelliert. Das
Modell lautet damit z. B. fiir den Kormoran:

glm(Kormoran ~ Monat + Monat:Jahr +
Monat:Temperatur, family
= quasipoisson())

Die Angabe Monat:Jahr bedeutet dabei, dass fiir
jeden Monat der lineare Trend des Kormoran-
bestandes iiber die Zahljahre hinweg geschatzt
wird. Man beachte auch, dass generalisierte
Modelle nicht die Bestandszahlen selbst model-
lieren, sondern deren transformierte Erwartung,
wobei eine sogenannte link-Funktion genutzt
wird. Bei Zahldaten wird dabei meist Loga-
rithmus genutzt (fiir Details siehe Crawley 2007).
Die Ergebnistabellen dieser Modelle sind recht
umfangreich und wir verzichten daher in dieser
Arbeit auf die Diskussion des Einflusses der mitt-
leren Tagestemperatur wahrend der Zahlungen.
Zur Darstellung des Trends tiber die Jahre fiir die
einzelnen Monate verwenden wir den standardi-
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Abb. 2. Dynamik der Bestdnde von Kormoran Phalacrocorax carbo, Haubentaucher Podiceps cristatus und
Gansesager Mergus merganser am Seehamer See, Oberbayern. Tagessummen von 2001 bis 2016 (graue
Punkte) und geglattete Kurve (blau, (siehe Material & Methode). — Seasonal fluctuations in the popula-
tion of Great Cormorant Phalacrocorax carbo, Great Crested Grebe Podiceps cristatus and Goosander Mergus
merganser on Seehamer See, Upper Bavaria. Sums of individuals at daily counts between 2001 and 2016 (grey

dots) and fitted curve (blue, see Material and Methods).

sierten Regressionskoeffizienten (= Regressions-
koeffizient / Standardfehler). Dieser Wert erlaubt
eine schnelle Abschdtzung der Signifikanz, da
er bei grofem Probenumfang standardnormal-
verteilt ist. Werte groler bzw. kleiner 1,96 (= 2)
konnen als signifikant angesehen werden.

Da sich fiir die einzelnen Monate komplexe
Dynamiken der Zahlergebnisse tiber die Jahre
ergaben, haben wir fiir die Schédtzung des gegen-
seitigen Einflusses der Arten das Jahr als Faktor
modelliert und fiir jeden Monat so mittlere
Bestandszahlen der einzelnen Jahre fiir die drei
Arten geschatzt. Zudem wurden, wenn die Arten
als unabhédngige Variable in die Modelle ein-
gingen, die Zdahlungen wurzeltransformiert, da
die Verteilungen der Bestandszahlen allesamt

Fotos: S. Rosner

rechtsschief waren. Da bei manchen Zahlungen
Null-Werte auftreten, ist es nicht ohne weiteres
moglich, die Daten mit dem Logarithmus zu
transformieren. Bei der abhédngigen Variablen
wird die Rechtsschiefe durch die link-funktion
berticksichtigt. Das Modell hatte dann beispiels-
weise fiir den Kormoran folgende Form:

glm(Kormoran ~ Monat + Monat:
as.factor(Jahr) + Monat:Temperatur
+ Monat:I(Haubentaucher "0.5) +
Monat:I(Gaensesaeger”0.5), family
= quasipoisson())

Die Angabe Monat:I(Haubentaucher”0.5) be-
deutet, dass fiir jeden Monat der Zusammenhang
zwischen Kormoran und Haubentaucher be-
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Abb. 3. Dynamik der monatlichen Rastbestdnde von Kormoran Phalacrocorax carbo (links oben),
Haubentaucher Podiceps cristatus (links unten) und Gansesager Mergus merganser (rechts oben) von
2001 bis 2016 am Seehamer See. Tagessummen fiir die Monate Januar bis Dezember (graue Punkte),
Monatsmittelwerte (blaue Kurve). — Population dynamics per month of Great Cormorant Phalacrocorax carbo
(top left), Great Crested Grebe Podiceps cristatus (bottom left) and Goosander Mergus merganser (top right)
between 2001 and 2016 on Seehamer See, Upper Bavaria. Sums of daily counts (grey dots), mean monthly

population per year (blue line).

rechnet wird. Dabei wurde der Bestand des Hau-
bentauchers wurzeltransformiert (*0.5) und das
I stellt nur sicher, dass R die Formel richtig inter-
pretiert. Wir prasentieren wieder monatweise den
standardisierten Regressionskoeffizienten. Fiir
das Modell des Kormorans ergeben sich dann je
12 standardisierte Regressionskoeffizienten so-
wohl fiir Haubentaucher als auch Gansesager.
Falls Konkurrenz eine Rolle spielt, erwarten wir,
dass diese Koeffizienten meist negativ sind. Die
Modellierung der Phéanologie iiber den Faktor
Monat hat den Vorteil, dass die zeitliche Auto-
korrelation meist nur innerhalb eines Monats

Fotos: S. Rosner

wichtig ist und man so auf kompliziertere
Methoden, die solche Autokorrelationen bertick-
sichtigen verzichten kann.

Ergebnisse

Das Muster des Auftretens aller drei Arten zeigt
einen ausgepragten Jahresgang mit Maxima im
Winter- und Minima im Sommerhalbjahr (Abb. 2).
Die Allzeitmaxima betrugen fiir den Kormoran
214 (14. Oktober 2003), fiir den Haubentaucher
165 (25. November 2013) und fiir den Gansesager
95 Individuen (31. Dezember 2015). Obwohl sich
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an der Mangfall in direkter Nahe zum Seehamer
See Brutvorkommen befinden (Rodl et al. 2012),
tritt der Gansesager am See im Sommer nur selten
auf (Abb. 2, Abb. 3). Es ist nicht ohne weiteres
abzuschdtzen, inwieweit die vorliegenden Zah-
lungen den wahren Bestand unterschatzen und
inwieweit sich die Unterschatzungen zwischen
den Arten unterscheiden. Fiir die vorliegende
Auswertung ist aber nur wichtig, dass fiir jede

P. carbo

P. cristatus
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Art solche Zahlfehler iiber die Jahre mehr oder
minder konstant bleiben.

Entgegen dem ersten optischen Eindruck aus
der Darstellung der Zahldaten in Abb. 2, ergeben
sich in der statistischen Analyse bei allen drei
Arten fir einzelne Monate Zu- bzw. Abnahmen
(Abb. 3, Abb. 4). Die Zunahmen betreffen die Win-
terbestande der drei Arten, wahrend die Som-

M. merganser
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Abb. 4. Standardisierter Regressionskoeffizient fiir den Bestandstrend der drei fischfressenden
Vogelarten, getrennt geschatzt fiir jeden Monat eines Jahres. Fiir signifikante Werte (grofSer bzw.
Kleiner 2; grau Linien) sind die Balken rot gefiillt. Man beachte die meist positiven Trends aller drei
Arten im Beobachtungszeitraum wahrend der Wintermonate. Wahrend im Sommer fiir Kormoran
und Gansesager eher negative Trends vorherrschen. — Standardized regression coefficients for the trends
of the three piscivorous birds estimated for each month. For significant values (larger or smaller than 2; grey lines)
the bars are in red. Note that all three species show positive trends during winter. During summer Great
Cormorants and Great Crested Grebes show negative trends.
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merbestdnde mitunter riicklaufige Tendenzen
aufweisen (Abb. 4). Aufgrund der geringen
Zahlen sind fiir den Géansesager die Trends in
den Sommermonaten nicht aussagekraftig.
Insbesondere beim Kormoran verbirgt sich hinter
dem Gesamttrend eine komplexe Dynamik, die
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durch lineare Regressionskoeffizienten nicht
wiedergegeben wird. Hohe Winterbestiande
wurden in den Jahren 2004 und 2005 sowie 2014
und 2015 beobachtet, wahrend die Sommer-
bestdande 2007 und 2008 ihr Maximum erreichten
(Abb. 3).

_
==
e
T
—

| ! !

2 0 2

Gansesager
T T

I I
4 6 8 10

=
=
s Génseséger
f T T T T
0 5 10 15 20
=
=
—
—
=]
—
=
e
E__ Kormoran
i f i T T T T
-2 0 2 4 6 8 10

Standardisierter Koeffizient

Abb. 5. Standardisierte Regressionskoeffizienten fiir die Beziehungen zwischen den Tagesbestanden
der drei fischfressenden Vogelarten am Seehamer See, Oberbayern, fiir die einzelnen Monate. Fiir sig-
nifikante Werte (grofSer bzw. kleiner 2; graue Linien) sind die Balken rot gefiillt. Man beachte die meist
positiven Beziehungen zwischen den Arten. — Standardized regression coefficients for the relationships between
the daily numbers of the three piscivorous birds estimated for each month. For significant values (larger or smaller
than 2; grey lines) the bars are in red. Note that the relationships between the three species are mostly positive.
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Nach Berticksichtigung von Jahreszeiten, klima-
tischen Bedingungen und (auch komplexer)
Bestandstrends fiir die einzelnen Monate, sind
die Beziehungen zwischen den einzelnen Arten
in der Mehrzahl positiv (Abb. 5). Abweichungen
treten nur fiir den Génseséger als Zielvariable auf
und dabei meistens in den Friihlings- und
Sommermonaten. In diesen Monaten ist der
Bestand des Gansesagers auf dem Seehamer See
allerdings nur gering (Abb. 3) und die Ergebnisse
sind daher, wie bereits erwahnt, nicht belastbar.

Diskussion

Konkurrenz ist neben Pradation und Mutualismus
eine zwischenartliche Interaktion, die nach theo-
retischen Vorarbeiten (Lotka 1932, Volterra 1926)
vor allem in der zweiten Halfte des zwanzigsten
Jahrhunderts intensiv untersucht wurde (Hutchin-
son 1959, Schoener 1983, Connell 1983). Kon-
kurrenz sollte auf 6kologischen und evolutions-
biologischen Zeitmafistdben sich in vorhersagbaren
Mustern von Morphologie (z. B. Kontrastbetonung,
Groflenabstufung, z. B. Hutchinson 1959, Brown
und Wilson 1956; zur Kontrastbetonung bei Lap-
pentauchern siehe Fjeldsa 1982, 1983), Verhalten
(interspezifische Aggressivitat), Bestand und
Verbreitung der Arten abbilden (z. B. “niche shifts”,
Dichte-Kompensation, ,,checkerboard distribu-
tion”, z. B. Crowell und Pimm 1976, Valeix et al.
2007, MacArthur et al. 1972, Diamond 1975). Vor
allem wahrend der Brutzeit kann Konkurrenz als
ein wichtiger lokaler Prozess die Populationsdichte
beeinflussen (z. B. Newton 2013), da in dieser Zeit
durch Bindung an den Nistplatz die Flexibilitat
der Raum- und Ressourcennutzung eingeschrankt
ist (vgl. auch Gorke und Brandl 1986).

Da es duflerst schwierig ist, aus der Struktur von
Lebensgemeinschaften verlasslich auf die zugrunde
liegenden okologischen und evolutionsbiolo-
gischen Prozesse zu schliefien, riickten zur Ab-
schiatzung der Bedeutung von Konkurrenz zu-
nehmend Experimente in den Vordergrund (Con-
nell 1980, 1983, Schoener 1983, 1985). Ublicherweise
wird bei solchen Experimenten die Dichte einzelner
Arten manipuliert und dabei verfolgt, wie sich z. B.
Nischen oder die Bestande potenzieller Konkurren-
ten entwickeln. Nun sind aber aus technischen und
ethischen Griinden solche Experimente nicht
immer moglich. Beobachtende Studien bleiben die
einzige Moglichkeit, der Vielfalt 6kologischer
Systeme wirklich gerecht werden.
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Auch wir nutzen langfristige Beobachtungsdaten
fiir die Analyse moglicher Konkurrenzbeziehun-
gen. Wie bereits in der Einleitung angedeutet, gibt
es gewisse Uberlappungen im Nahrungsspektrum
der drei hier untersuchten Arten (Tab. 1). Nichts-
destoweniger erscheint uns die Hypothese poten-
zieller Konkurrenzbeziehungen zwischen den drei
fischfressenden Arten durchaus denkbar. Neben
der Nutzung dhnlicher Ressourcen tritt Kon-
kurrenz nur dann auf, falls die lokale Nahrungs-
ressource tatsachlich limitierend ist. Da oftmals
befiirchtet und behauptet wurde, dass mit der
Zunahme der Bestdande fischfressender Arten die
Fischbestande unter Druck geraten sind, hatten
wir negative Beziehungen der drei Arten erwartet.
Die meisten Beziehungen sind aber positiv. Dies
ist ein klarer Hinweis darauf, dass die Win-
terbestande im untersuchten Gebiet nicht durch
die ortlichen Nahrungsressourcen limitiert sind.

Unsere Analysen der Zeitreihe von drei fischfres-
senden und tauchenden Arten konnten zeigen,
dass selbst im Winter mit hohen Bestanden der
drei Arten Konkurrenzbeziehungen fiir den beob-
achteten See unwahrscheinlich sind. Es gibt natiir-
lich eine Menge von Ansitzen, um unser Scheitern
zu erklaren. So erlauben natiirlich die Zahldaten
keine Aussagen dartiber, ob die drei Arten nicht
auch andere Seen zur Nahrungsbeschaffung besu-
chen und dort zumindest einen Teil ihres Nah-
rungsbedarfs decken. In weniger als 10 km Ent-
fernung befinden sich einige weitere Gewdsser,
zumeist Baggerseen, der Inn befindet sich rund
20 km Luftlinie entfernt. Zumindest wirft unser
Ergebnis Licht auf die Frage, ob die drei Arten
die ortlichen Fischbestande tiberhaupt iibernutzen
konnen. Im Rahmen der Aussagekraft der hier
genutzten Methoden ergeben sich dazu keine
Hinweise. Vielleicht war das auch nicht wirklich
zu erwarten, da selbst in den Brutgebieten die
Kormorane weniger als 10 % des Fischbestandes
nutzen (Zydelis et al. 2002).

Zusammenfassung

Die Winterbestande von Kormoran, Hauben-
taucher und Génsesager haben in Bayern in der
zweiten Halfte des 20. Jahrhunderts zugenommen,
dann aber eine Obergrenze erreicht. Ein mogli-
cher Faktor fiir diese Grenze konnten limitierte
Nahrungsressourcen im Uberwinterungsgebiet
und zunehmende Konkurrenz zwischen den drei
Arten sein. Die Auswertungen von nahezu tagli-
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chen Zahlungen am Seehamer See, Oberbayern,
zwischen 2001 und 2016 ergaben jedoch keine
Hinweise auf interspezifische Konkurrenz zwi-
schen den drei fischfressenden Arten. Die
Bestande am Seehamer See sind nicht durch die
oOrtlichen Ressourcen limitiert.

Dank. Dr. Norbert Schaffer danken wir fiir die
Vermittlung der Zusammenarbeit, Dr. Sascha
Rosner fiir die Bereitstellung der Fotos. Bedanken
mochten wir uns vor allem bei Dr. Verena Keller,
Vogelwarte Sempach, fiir wertvolle Hinweise zur
Uberarbeitung unseres Manuskriptes.
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